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Структура особей Calypso bulbosa (L.) Oakes и Epipactis palustris (L.) Crantz  
с позиции модульной организации  

С помощью модульного подхода проанализирована структура особей C. bulbosa и E. palustris. Определены структуры 
всех трех категорий модулей: элементарного (ЭМ), универсального (УМ) и основного (ОМ). В структуре побегов калипсо 
описано 4 ЭМ, дремлика – 7 ЭМ. УМ и ОМ у растений представлены единственной структурой. Проведено сравнение рас-
тений различных жизненных форм на разных уровнях структурной организации, показаны разные тактики растений в реа-
лизации единой стратегии – длительного сохранения на занятой территории. 
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Structure of Individuals Calypso Bulbosa (L.) Oakes and Epipactis Palustris (L.) Crantz from  Position 
of  Modular Organization 

Using a modular approach, the structure of individuals C. bulbosa and E. palustris was analyzed. All three categories modules 
structures:  elementary (EМ),  universal (UM) and  basic (BM) were defined. In the shoot structure of C. bulbosa 4 EM were de-
scribed, in the shoot structure of E. palustris – 7 EM were described. UM and BM of the plants were presented by a unique structure. 
Comparison of various vital forms of plants at different levels of the structural organization was held, different tactics of plants in 
realization of the only strategy – long-term preservation on the occupied territory were shown. 

Keywords: structural organization, elementary, universal and basic modules, a shoot-root complex, Calypso bulbosa, Epipactis 
palustris. 

Введение 
Одним из важных достижений биоморфоло-

гии последних десятилетий XX века стало осоз-
нание растения как модульного организма. Его 
тело оценивается с позиций закономерного и по-
следовательного накопления однотипных струк-
турных элементов – модулей [7]. Они представ-
ляют собой в определенном смысле инструмент 
морфологического анализа [3]. С помощью мо-
дульного подхода выявляют структурно-
функциональные элементы тела растения, опре-
деляют спектр модулей, сравнивают их у разных 
жизненных форм. Это позволяет оценить пози-
цию вида в биоценозе, что особенно необходимо 
для редких и охраняемых видов. 

Объектами нашего исследования стали два 
охраняемых в Кировской области и других ре-
гионах России вида из сем. Orchidaceae: калипсо 
луковичная – Сalypso bulbosa (L.) Oakes и дрем-

лик болотный – Еpipactis palustris (L.) Crantz. 
Несмотря на видимое различие жизненных форм, 
структурная организация, стратегии сохранения 
и поддержания ценопопуляций в природе у этих 
видов, вероятно, сходны. Поэтому цель работы 
заключалась в изучении структуры биоморф С. 
bulbosa и Е palustris с использованием модульно-
го подхода для оценки и сравнения позиций ви-
дов в ценозе. 

 
Материалы и методы 
В 2006–2011 гг. исследована биоморфология 

C. bulbosa и E. рalustris в подзоне южной тайги 
на территории Кировской области: C. bulbosa – в 
окр. д. Сапожнята (Слободской р-н), близ 
д. Ключи и Быстри (Шабалинский р-н), в окр. 
с. Пашино (Афанасьевский р-н); E. рalustris – в 
окр. с. Низево (Фаленский р-н). Проанализиро-
ваны гербарные образцы IBIW, LE, MOSP и кол-
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лекции Вятского государственного гуманитарно-
го университета. 

При изучении структурной организации 
дремлика анализировали не менее 10 побегов 
каждый месяц в течение вегетационного перио-
да, у калипсо из-за малочисленности ценопопу-
ляций исследовали каждую особь в начале и 
конце вегетационного периода. Легкий слой лес-
ной подстилки и моховой субстрат с влажной 
почвой позволяли рассматривать растения без 
нарушения целостности структур и изъятия их из 
природной среды. 

Морфологическое описание выполняли на ос-
нове собственных наблюдений. Жизненную 
форму характеризовали по И. Г. Серебрякову [9] 
с учетом современных представлений [8]. При 
характеристике структуры особей использовали 
понятие «побегово-корневой комплекс» (ПКК) в 
понимании И. В. Татаренко [10]. Структурно-
функциональные зоны ПКК выделяли по анало-
гии с представлениями W. Troll [14] и после-
дующими дополнениями [1] о структурно-
функциональной зональности монокарпических 
трав сезонного климата. При характеристике мо-
дульной организации растений использовали три 
категории модулей [7]1: элементарный (ЭМ), 
универсальный (УМ) и основной (ОМ). 

 
Результаты и обсуждение 
C. bulbosa – поликарпик; замещающий мало-

летник; моноцентрическое клубнелуковичное 
зимнезеленое травянистое растение; гемикрип-
тофит [13]. 

E. рalustris – поликарпик; многолетнее явно-
полицентрическое вегетативно-подвижное длин-
нокорневищное летнезеленое травянистое расте-
ние; геофит [13]. 

В структуре ПКК калипсо выделили 4 ЭМ, 
дремлика – 7 ЭМ (табл. 1). Полученные данные де-

 

1 ЭМ – элементарная, далее не делимая на однотипные 
элементы биоморфологическая единица побегового тела; 
закладывается в течение одного пластохрона; соответствует 
элементарному метамеру. 

УМ – элементарная биоморфологическая единица побе-
говой системы растения; соответствует одноосному побегу; 
формируется в ходе моноподиального нарастания побега за 
счет верхушечной меристемы в результате закономерного 
развития определенных типов ЭМ. 

ОМ – элементарная биоморфологическая единица осо-
би; пространственно-временная структура, формирующаяся 
на основе целого УМ или его части; закономерно повторя-
ется в онтогенезе у зрелых генеративных особей; определя-
ет тип биоморфы. 

монстрируют ограниченность и постоянство ЭМ, 
особенно в геофильной части ПКК обоих видов. 
Функциональную роль определенного участка ПКК 
обеспечивает минимальное число ЭМ. Особенно 
отчетливо это проявляется у калипсо, где каждой 
структурно-функциональной зоне соответствует 
один ЭМ (рис. 1, А). В связи с этим оба вида почти 
не способны к поливариантности развития, что под-
тверждено изучением гербарных образцов и наблю-
дениями в природе. Изменение строения особей 
калипсо возможно лишь при появлении дополни-
тельного зачаточного ПКК из почки средней зоны 
торможения, что могло бы обеспечить не только 
возобновление, но и вегетативное размножение рас-
тения. Хотя мы наблюдали заложение дополнитель-
ного ПКК, но одновременное развитие двух полно-
ценных ПКК замещения на основе одного исходно-
го нам не встретилось. Вероятно, второй служил 
местом отложения питательных веществ. Подобное 
явление, но с развитием обоих ПКК как редкое от-
мечено О. Е. Валуйских [2] у Gymnadenia conopsea 
(L.) R. Br. 

Таким образом, С. bulbosa структурно имеет 
возможности для вегетативного размножения. Од-
нако в условиях сезонного климата она все же ока-
зывается не способной их использовать. Поэтому 
ЭМ со спящими почками можно считать резервом 
для еще большей минимизации структуры ПКК ка-
липсо. Описанная поливариантность иллюстрирует 
определенный эволюционный вектор в структурной 
организации калипсо: формирование двух почек 
возобновления с развитием из обеих ПКК замеще-
ния → переход одной из почек возобновления в раз-
ряд спящих → редукция спящей почки → редукция 
ЭМ в целом. В результате возможна абсолютная 
минимизация ЭМ в ПКК, что, без сомнения, являет-
ся адаптацией к условиям среды. 

В строении ПКК дремлика наблюдается та же 
тенденция к минимизации числа ЭМ, особенно 
геофильного участка. Два первых ЭМ обеспечи-
вают расселение, 1(2) следующих – закрепление 
и возобновление. Структурная поливариантность 
дремлика возможна за счет развития так же, как 
у калипсо, боковых побегов в средней зоне тор-
можения, но не зачаточных ПКК, а удлиненных 
вегетативных побегов, отчего усложняется над-
земная часть побеговой системы и повышается 
снабжение особей ассимилятами. Мы обнаружи-
ли две таких особи в гербариях LE и MOSP. По-
добные структуры, но вегетативно-генеративные 
в области соцветия описаны Лукс [4, 5]. 
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Таблица 1 
Строение элементарных модулей2 C. bulbosa и E. palustris  

 
№ 
п/п Характеристика элементарного модуля Рисунок 

Calypso bulbosa 

1 Короткое тонкое междоузлие с придаточным корнем, узел с чешуе-
видным листом и спящей почкой 

 

 

2 Короткое утолщенное междоузлие (КУМ), узел с чешуевидным лис-
том и почкой регулярного возобновления 

 
 

 
 

3 КУМ, узел с чешуевидным листом и редуцированной почкой (может 
формироваться спящая или почка регулярного возобновления) 

 

,или ,или  
 

4 КУМ, узел с листом срединной формации и боковым вегетативно-
генеративным побегом 

 

      
 

Epipactis рalustris 

1 Длинное междоузлие (ДМ), узел с чешуевидным листом (низовой 
формации 1 типа) и спящей почкой 
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2 ДМ с придаточными корнями, узел с катафиллом и почкой регулярно-
го возобновления 

 

   
 

3 Короткое междоузлие (КМ), узел с листом низовой формации 2 типа и 
почкой, сходной по структуре с почкой регулярного возобновления 

 

    
 

4 ДМ, узел с листом низовой формации 2 типа и почкой обогащения 

  или
 

или (редко) боковым вегетативным побегом 
     

5 ДМ, узел с листом срединной формации и почкой обогащения 
  

 

 

   

6 КМ, узел с листом срединной формации и почкой обогащения 
    

 

 

   

7 КМ, узел с листом верховой формации (брактеей) и цветком 
    

 

 

  

 

                                                            

2  Стрелкой указано горизонтальное расположение ЭМ в пространстве, остальные ЭМ – в вертикальной проекции. Ус-
ловные обозначения те же, что на рис. 1. 
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Универсальный модуль C. bulbosa (рис. 1, 
А) представлен ПКК из двух специализирован-
ных побегов: осевой части – метамера с корот-
ким тонким междоузлием и следующим далее 
вегетативным розеточным утолщенным участ-
ком (клубнелуковицей); бокового однолетнего 
вегетативно-генеративного удлиненного побега в 
пазухе единственного листа срединной форма-
ции [12]. 

 
Универсальный модуль E. рalustris (рис. 1, Б) 

представлен ПКК, который по строению и ритму 
развития в основном соответствует монокарпиче-
скому побегу трав в понимании И. Г. Серебрякова 
[11]. 

Различия УМ этих видов определяются типом 
жизненных форм, и они существенны. У калипсо 
корни малочисленны и, по-видимому, служат в 
основном местом локализации гриба-симбионта. 
У дремлика два типа корней: два горизонталь-
ных, располагающихся параллельно поверхности 
почвы, и несколько вертикальных, уходящих на 
15 см в глубь почвы. Такая дифференциация 
обеспечивает не только микоризообразование, но 
и почвенное питание и ортотропное положение 
(«заякоривание») надземной части побега. Зна-
чительное число метамеров с листом срединной 
формации в надземной части – воздушное пита-
ние и семенную репродукцию. 
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уже занятой территории. Поэтому на одном мес-

сновной модуль С. bulbosa (рис. 2, А) пред-
ста

пазухе. Он формируется к концу текущего вегета-

 
Рис. 1. Универсальные модули C. bulbosa (А) и E. рalustris (Б) 

Структурно-функциональные зоны ПКК: а – нижняя зона торможения; б – зона возобновления; в – средняя зона тор-
можения; г – вегетативно-генеративная зона; д – верхушка побега; е – соцветие. 
1 – клубнелуковица текущего года с утолщенными междоузлиями; 2 – многолетняя часть ПКК; 3 – однолетняя часть ПКК; 4 
– отмершая часть ПКК (к рис. 2); 5 – чешуевидный лист (низовой формации 1 типа); 6 – влагалищный лист (низовой форма-
ции 2 типа); 7 – переходный лист (срединной формации 1 типа); 8 – нормальный зеленый лист (срединной формации 2 типа, 
типичный); 9 – сидячий лист (срединной формации 3 типа); 10 – одиночный цветок с прицветником; 11 – соцветие; 12 – 
зачаточный вегетативно-генеративный побег (к рис. 2); 13 – апикальная меристема; 14 – спящая почка; 15 – почка регуляр-
ного возобновления; 16 – придаточные корни. 
 

Сходства УМ этих видов не столько количе-
ственные, сколько качественные и функциональ-
ные: невозможность значительных изменений, 
возобновление без увеличения числа функцио-
нально единых осей (единственный ПКК сменя-
ется также одним). Однако существует и отли-
чие, заключающееся в способе распределения и 
использования территории. У дремлика есть ре-
зерв спящих почек на корневище, за счет чего на 
определенной стадии развития особи и симподи-
альной оси (ОМ) возможно вторичное освоение 

те дремлик может существовать, как и калипсо, в 
течение длительного времени. Это общее свой-
ство двух видов обусловлено, видимо, зависимо-
стью от гриба-симбионта. 

 
О
влен симподием из 2-х ПКК: исходного – в виде 

клубнелуковицы с запасом веществ и отмершими 
надземными частями и зачаточного – с новым ве-
гетирующим листом срединной формации и зача-
точным вегетативно-генеративным побегом в его 

БА 
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н корневищем, построенным по типу 
си

ционного сезона (август-сентябрь) и зимует. В мае 
его облик отличается только тем, что зачаточный 
ПКК переходит к цветению. В течение лета исход-
ный ПКК отмирает, и ОМ перестает существовать. 
Но к августу формируется новый ОМ. Таким обра-
зом, в составе особи он всегда один, существует 
год, поэтому калипсо типичный, замещающий ма-
лолетник. 

Основной модуль E. рalustris (рис. 2, Б) 
представле
мподия-монохазия, из резидов геофильных 

участков ПКК прошлых лет, существующих в 
составе побеговой системы до 9–10 лет, и ПКК 
текущего года. 

 

    
Рис. 2. Основные модули С. bulbosa (А) и E. рalustris (Б) 

Условные обозначения те же, что на рис. 1. 
 
Несмотря на очевидное различие биоморф 

С. bulbosa и E. рalustris, их ОМ формируются по 
сходной модели побегообразования – симподиаль-
ной. Но у калипсо модель побегообразования розе-
точная, у дремлика – длиннопобеговая. Также отли-
чаются виды по длительности существования ОМ. 
У калипсо жизнь ОМ очень коротка: полный онто-
генез ПКК продолжается около трех лет. ОМ дрем-
лика с учетом внутрипочечной фазы формирования 
ПКК существует около 12 лет. Отличаются виды и 
по сезонному развитию. У С. bulbosa сохранился 
тропический ритм развития в виде зимнезелености. 
У E. рalustris, как у всех сезонных трав, ежегодно 
отмирает надземная часть и длительно сохраняется 
подземная в виде резидов корневища. По воздейст-
вию на среду обитания и способности к расселению 
растения различны: калипсо – моноцентрическое, 
дремлик – явнополицентрическое. Но по приуро-
ченности к определенной территории сходны из-за 
неоднократного заселения ее дремликом. 

В целом данные, полученные об этих растени-
ях, демонстрируют разрешение двух важных для 
этой группы организмов противоречий: макси-
мально длительное поддержание растения в гене-
ративном онтогенетическом состоянии и мини-
мум структур для обеспечения успешной жизне-
деятельности. У калипсо невозможны структур-

ные изменения, так как строение модулей всех 
категорий жестко детерминировано и нет повто-
ряющихся частей. По этому критерию – наличие 
закономерно повторяющихся элементов по про-
дольной оси – калипсо фактически соответствует 
унитарному организму: не меняется ни в про-
странстве, ни во времени. Она жестко адаптиро-
вана к условиям среды, и при нарушении ее выпа-
дает из состава фитоценоза. 

У дремлика эта тенденция очевидна, но реали-
зуется по-другому: консервативна только много-
летняя часть, а надземная вариабельна, хотя 
структурная поливариантность очень редка, в ос-
новном – морфометрическая. Это, на первый 
взгляд, позволяет оценивать вид как менее уязви-
мый. Однако из-за стенобионтности по отноше-
нию к увлажнению почв успешное существование 
его лимитируется влажностью. Видимо, поэтому 
его ценопопуляция «выпала» из состава сообще-
ства на территории ООПТ «Медведский бор», где 
за последние годы значительно снизился уровень 
грунтовых вод и многие увлажненные территории 
на месте карстовых провалов стали почти сухими. 

 
Заключение 
На основе анализа структурной организации 

С. bulbosa и E. рalustris установили различия их 

А Б  
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жизненных форм, УМ и ОМ, отсутствие полива-
риантности структур на этих уровнях. Жизнен-
ная форма, УМ и ОМ у обоих видов в единст-
венном числе. У растений также нет одинаковых 
по строению ЭМ, за исключением первого в со-
ставе ПКК: короткое междоузлие, узел, чешуе-
видный лист и спящая почка; у калипсо эта поч-
ка никогда не реализуется в побег. Но строение 
ЭМ и калипсо, и дремлика структурно соответ-
ствует функциональному назначению опреде-
ленных зон ПКК. В геофильной части у обоих 
видов минимальное число ЭМ. У ПКК калипсо 
оно в целом минимально: в каждой зоне по од-
ному ЭМ. Как замещающий малолетник это рас-
тение в течение длительного времени способно 

существовать на занятой территории без смены 
условий в ее пределах. 

У дремлика есть спящие почки, поэтому та же 
позиция – длительное удержание занятой терри-
тории – обеспечивается им путем «возврата»: 
образования ПКК из них. Это две разные тактики 
растений в реализации единой стратегии. Счита-
ем возможным отнести эти тактики к сходным 
рефренам [6] – закономерностям изменчивости 
признаков, в данном случае – поведения расте-
ний. В результате высокой приспособленности к 
условиям среды для длительного успешного су-
ществования обоим видам необходимо сохране-
ние ее в стабильном состоянии. Именно на это 
должны быть ориентированы мероприятия по 
охране С. bulbosa и E. Рalustris. 
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