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Посвящается светлой памяти моего учителя
в области полового полиморфизма растений
Евгении Ивановне Демьяновой (1936–2020)

ТРИЭЦИЯ У ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ
© 2022 г.   В. Н. Годин
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Популяции триэцичных растений состоят из особей с тычиночными, пестичными и обоеполыми
цветками. Триэция очень редка у покрытосеменных растений, и сведения о ней крайне немного-
численны. На основе литературных данных и собственных исследований составлен список три-
эцичных растений в рамках мировой флоры, который включает 80 видов из 46 родов, относящихся
к 33 семействам и 21 порядку цветковых растений. У покрытосеменных растений триэция встреча-
ется у 7.9% семейств, 0.3% родов и 0.03% видов. Триэцичные виды в настоящее время не выявлены
в группе базальных покрытосеменных, единично встречаются у магнолиид и довольно немногочис-
ленны в группе однодольных растений. Подавляющее большинство (87.5% всех видов) триэцичных
растений относятся к группам Superrosids (30 видов) и Superasterids (40 видов). Наибольшее число
триэцичных видов выявлено в семействах Rosaceae (9 видов из 2 родов), Caprifoliaceae (7 видов из
1 рода), Scrophulariaceae (7 видов из 1 рода), Caryophyllaceae (6 видов из 2 родов) и Celastraceae (6 ви-
дов из 2 родов). Чуть меньше половины выявленных триэцичных видов встречается в пяти родах:
Fragaria L. (8 видов), Valeriana L. (7), Buddleja L. (7), Maytenus Molina (5), Silene L. (5). Проанализиро-
вана связь триэции с такими биологическими и экологическими характеристиками как жизненная
форма, способ опыления, окраска околоцветника, консистенция околоплодника, наличие двудом-
ных родственных видов в пределах рода, широтное расположение, распространение по флористи-
ческим фитохорионам. Обсуждаются лабильность половой дифференциации ряда триэцичных рас-
тений, соотношение половых форм в популяциях, возможная связь с полиплоидией, а также меха-
низмы самоподдержания и эволюции триэции у цветковых растений.

Ключевые слова: триэция, половая дифференциация, цветковые растения
DOI: 10.31857/S0006813622010033

В 2022 году исполняется 100 лет с момента вы-
хода в свет исследования сестер Ямпольских
(Yampolsky, Yampolsky, 1922), Cecil и Helen, кото-
рое до настоящего времени остается зачастую
единственным источником представлений о рас-
пространении разных форм половой дифферен-
циации у цветковых растений. Одна из таких по-
ловых форм – триэция – литературные сведения
о которой крайне ограничены. Триэция (или
трехдомность) характеризуется наличием в попу-
ляциях у одного и того же вида особей, несущих
только обоеполые, либо пестичные или тычиноч-
ные цветки. По сведениям ряда авторов (Richards,
1997; Demyanova, 20111; Renner, 2014; Godin, 2017),

данная половая форма очень редка среди покры-
тосеменных растений. A.J. Richards (1997) на ос-
нове анализа работы C. Yampolsky и H. Yampolsky
(1922) сообщает, что полигамных растений
(включая субдиэцичные и триэцичные) насчиты-
вается в мировой флоре 3.6%. Значительно ре-
же триэция встречается, по данным Е.И. Де-
мьяновой (Demyanova, 2011), в локальной фло-
ре Урала – 0.17%. По сведением В.Н. Година
(Godin, 2017), во флоре Сибири таких видов на-
считывается 0.11%.

К. Линней (Linnæi, 1735) впервые в своей клас-
сификации половых форм выделил полигамные,
или триэцичные, растения. К последним он отнес
виды, у которых в пределах одной особи или на
разных особях, кроме обоеполых цветков, отме-
чаются и однополые. Ему было известно два вида
таких растений – Ceratonia siliqua L. и Ficus carica L.

1 [Demyanova] Демьянова Е.И. 2011. Спектр половых типов
и форм в локальных флорах Урала (Предуралья и Заура-
лья). – Бот. журн. 96 (10): 1297–1315.
https://doi.org/10.1134/S1234567811100016

ОБЗОРЫ
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Ч. Дарвин (Darwin, 1877), анализируя группу
полигамных растений (наличие одновременно у
вида обоеполых и однополых цветков), описан-
ную К. Линнеем (Linnæi, 1735), приходит к выво-
ду о необходимости выделения в ней двух под-
групп. К первой подгруппе полигамных растений
он отнес виды, у которых обоеполые, тычиноч-
ные и пестичные цветки встречаются на разных
особях, сохранив для них название триэцичные,
или трехдомные (trioicous, позднее ставшие в ан-
глоязычной литературе trioecious). Во вторую
подгруппу он включил виды, у которых обоепо-
лые, тычиночные и пестичные цветки встречают-
ся в пределах одной особи, назвав их однодомны-
ми (monicous, в последнее время именуемые как
polygamononoecious). Ч. Дарвину было известно о
четырех триэцичных видах: Euonymus europaeus и
трех видах рода Fragaria.

В последние несколько десятилетий триэция
описана у представителей совершенно разных се-
мейств и не только цветковых растений. Тем не
менее, триэция как явление изучена совершенно
недостаточно. Мало известно о ее приуроченно-
сти к разным таксонам цветковых растений, рас-
пространении внутри отдельных семейств, ее
экологических корреляциях. В связи с этим цель
данной работы – составление списка триэцичных
видов в рамках мировой флоры и выявление эко-
логических корреляций триэции у цветковых рас-
тений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Триэция и субдиэция на первый взгляд до-
вольно сходные понятия и зачастую многие авто-
ры ошибочно относят триэцичные виды к субди-
эцичным и наоборот. Следуя традиционному
определению (Cruden, Lloyd, 1995; Godin, 20072),
под субдиэцичными понимаются такие популя-
ции, которые состоят из особей с пестичными
цветками и особей с тычиночными цветками, на
которых иногда могут формироваться обоеполые
цветки. Формально субдиэцичные популяции
могут состоять из трех типов особей – женских,
мужских и / или мужских с немногочисленными
обоеполыми цветками – однако встречаемость
последних крайне мала (Ehlers, Bataillon, 2007).
При составлении списка к числу триэцичных рас-
тений мною отнесены виды только с тремя типа-
ми особей в популяциях (мужскими, женскими и
гермафродитными).

На основании литературных сведений и соб-
ственных наблюдений составлен список три-
эцичных растений, встречающихся в разных
флористических районах Земли. Для этого в

2 [Godin] Годин В.Н. 2007. Половая дифференциация у рас-
тений. Термины и понятия. – Журн. общ. биол. 68 (2): 98–
108.

поисковых системах Web of Science (WOS,
https://www.webofknowledge.com), Scopus
(https://www.scopus.com/) и Google scholar
(https://scholar.google.com/) осуществлялся поиск
по таким ключевым словам, как “trioecy”, “trioe-
cious”, а также по производным этих слов в раз-
ных языках. Для характеристики антэкологиче-
ских особенностей многих видов использованы
разнообразные обзоры по биологии цветения и
опыления (Knuth, 1898, 1899, 1904) или перво-
описания видов.

Для каждого вида из списка указаны следую-
щие его характеристики: жизненная форма
(Raunkiær, 1934; Serebryakov, 19623), способ опы-
ления (биотическое, абиотическое, автофилия),
окраска венчика или околоцветника, консистен-
ция околоплодника (сухой или сочный), наличие
диэцичных родственных видов в пределах рода,
широтное расположение, распространение по
флористическим фитохорионам (районирование
по Takhtajan, 1986). Выбор определенных эколо-
го-биологических признаков для анализа (жиз-
ненная форма, способ опыления, консистенция
околоплодника, географическое распростране-
ние) связан с традиционным подходом, сложив-
шимся при анализе любой флоры, и адекватном
сопоставлении полученных результатов с имею-
щимися в литературе. Все виды из составленного
списка отнесены к пяти группам жизненных
форм (Raunkiær, 1934): фанерофитам, хамефи-
там, гемикриптофитам, криптофитам и терофи-
там, а также к четырем группам жизненных форм
по классификации И.Г. Серебрякова (Sere-
bryakov, 1962): древесные (деревья, кустарники,
кустарнички), полудревесные (полукустарники,
полукустарнички), наземные (поли- и монокар-
пики) и водные травы. Консистенция околоплод-
ника (сухие или сочные плоды) приведена по ра-
боте А.В. Боброва и др. (Bobrov et al., 20094). Спо-
соб опыления и окраска цветков большинства
видов даны по сводке P. Knuth (1898, 1899, 1904).
Типы широтного распространения видов указа-
ны согласно методическим рекомендациям, при-
веденным в работе J. Ollerton et al. (2006): к уме-
ренному поясу отнесены регионы между широта-
ми 64–40°, субтропическому – от 39 до 30°,
тропическому – от 29 до 0°. Отнесение ареала к
широтной зоне проводилось на основе преиму-
щественного распространения вида в конкрет-
ном климатическом поясе. В литературе по цело-
му ряду анализируемых параметров существуют
вероятностные предположения о соотношении
древесных и травянистых жизненных форм (Fitz-
John et al., 2014), биотически и абиотически опы-

3 [Serebryakov] Серебряков И.Г. 1962. Экологическая мор-
фология растений. Москва. 378 с.

4 [Bobrov et al.] Бобров А.В., Меликян А.П., Романов М.С.
2009. Морфогенез плодов Magnoliophyta. Москва. 400 с.
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ляемых видах (Ollerton et al., 2011), распределении
видового богатства цветковых растений в умерен-
ных, субтропических и тропических регионах
Земли (Kier et al., 2005; Ollerton et al., 2011). По-
этому есть возможность проанализировать не
просто частоту встречаемости триэцичных видов
с определенными экологическими и биологиче-
скими параметрами, но и более или менее точно
оценить связь триэции с этими параметрами. Для
оценки степени отклонения фактических чис-
ленностей от теоретически ожидаемых и сопо-
ставлении частот триэцичных видов с определен-
ным параметром использован критерий χ2 (Sokal,
Rohlf, 2012).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Представленный список не претендует на

исчерпывающий охват объектов, у которых от-
мечена триэция. Однако, к настоящему време-
ни в рамках мировой флоры он, вероятно, наи-
более полон. Семейства в приведенном списке
и виды в пределах семейства даны в алфавитном
порядке.

Amaranthaceae. Rhagodia triandra (G. Forst.) Ael-
len (для Chenopodium triandrum G. Forst.) (Knuth,
1904), Salsola orientalis S.G. Gmel. (Shamsutdinova,
20165), Spinacia oleracea L. (Vitale, Freeman, 1986)

Anacardiaceae. Filicium longifolium (H. Perrier)
Capuron (для Pseudoprotorhus longifolia H. Perrier)
(Perrier, 1946).

Araliaceae. Eleutherococcus senticosus (Rupr. et
Maxim.) Maxim. (Elumeev, 19786).

Asteraceae. Baccharidiopsis pohlii (Baker)
G.M. Barroso (Barroso, 1975), Centaurea jacea L.
(Knuth, 1898).

Bromeliaceae. Catopsis nutans (Sw.) Griseb.,
C. sessiliflora (Ruiz et Pav.) Mez (Palací, 1997).

Boraginaceae. Cordia monoica Roxb., C. sinensis
Lam. (Warfa, 1988).

Burseraceae. Commiphora wightii (Arn.) Bhandari
(Tandon et al., 2010).

Cactaceae. Echinocereus mombergerianus G. Frank
(Rebman, 2003), Opuntia robusta J.C. Wendl. (Castil-
lo, Argueta, 2009), Pachycereus pringlei (S. Watson)
Britton et Rose (Fleming et al., 1994).

Caprifoliaceae. Valeriana dinorrhiza Graebn.
(Kutschker, 2011), V. effusa Griseb. (Novara, 2008),
V. magellanica Hombr. et Jacq. ex Decne. (для Areti-

5 [Shamsutdinova] Шамсутдинова Э.З. 2016. Особенности
биологии цветения, разнообразие сексуальных типов и се-
менная воспроизводительная функция у солянки восточ-
ной Salsola orientalis S. G. Gmel. – Сельскохозяйственная
биол. 51 (6): 951–960.
https://doi.org/10.15389/agrobiology.2016.6.951rus

6 [Elumeev] Елумеев Э.А. 1978. Распускание и цветение цвет-
ков Eleutherococcus senticosus (Araliaceae). – Бот. журн.
63 (1): 52–59.

astrum magellanicum (Decne.) Skottsb.) (Weberling,
Stützel, 2006), V. montana L. (Knuth, 1898), V. ruizle-
alii Borsini (Kutschker, 2011), V. saxatilis L. (Knuth,
1898), V. tucumana Borsini (Novara, 2008).

Caricaceae. Carica papaya L. (Storey, 1953), Vas-
concellea pubescens A. DC. (для Vasconcellea cundina-
marcensis V.M. Badillo) (Gschwend et al., 2012).

Caryophyllaceae. Honckenya peploides (L.) Ehrh.
(для Halianthus peploides Fr.) (Warming, 1886), Si-
lene acaulis (L.) Jacq., S. dioica (L.) Clairv. (для
Melandrium rubrum Garcke), S. saxifraga L. (Knuth,
1898), S. suecica (Lodd.) Greuter et Burdet (для Vis-
caria alpina (L.) G. Don) (Warming, 1886), S. vulgaris
(Moench) Garcke (Knuth, 1898).

Celastraceae. Euonymus europaeus L. (Knuth,
1898), Maytenus buchananii (Loes.) R. Wilczek,
M. dhofarensis Sebsebe, M. gracilipes (Welw. ex Oliv.)
Exell, M. obscura (A. Rich.) Cufod., M. parviflora
(Vahl) Sebsebe (Demissew, 1985).

Clusiaceae. Garcinia indica (Thouars) Choisy
(Joseph, Murthy, 2015).

Crassulaceae. Sedum roseum (L.) Scop. (для
Rhodiola iremelica Boriss.) (Ishmuratova, 20027),
Rhodiola rosea L. (Knuth, 1898).

Elaeocarpaceae. Aristotelia chilensis (Molina)
Stuntz (Rejmánek, 2015).

Euphorbiaceae. Mercurialis annua L. (Perry et al.,
2012).

Fabaceae. Ceratonia siliqua L. (Loock, 1940).
Hydrocharitaceae. Elodea canadensis Michx.

(Knuth, 1899), Ottelia alismoides (L.) Pers. (Cook et
al., 1984).

Loranthaceae. Ileostylus micranthus Tiegh. (Ladley
et al., 1997), Tupeia antarctica (G. Forst.) Cham. et
Schltdl. (Engler, Krause, 1935).

Oleaceae. Fraxinus excelsior L. (Knuth, 1899).
Onagraceae. Fuchsia procumbens R. Cunn. (God-

ley, 1955).
Piperaceae. Piper sibulanum C. DC. (Quisumbing,

1930).
Poaceae. Poa palmeri Soreng et P.M. Peterson

(Soreng, Peterson, 2012), P. stebbinsii Soreng (Gius-
sani et al., 2016), Thysanolaena latifolia (Roxb. ex
Hornem.) Honda (для Thysanolaena maxima (Roxb.)
Kuntze) (Soriano et al., 2007).

Polygonaceae. Coccoloba cereifera Schwacke (Silva
et al., 2008), Rumex confertus Willd., R. pseudonatro-
natus (Borbás) Murb. (Demyanova, 2011).

Rafflesiaceae. Rhizanthes zippelii (Blume) Spach
(Banziger, Bertel, 2000).

Ranunculaceae. Coptis japonica (Thunb.) Makino
(Akemine, 1935).

7 [Ishmuratova] Ишмуратова М.М. 2002. Rhodiola iremelica
(Crassulaceae) на Южном Урале. – Бот. журн. 87 (5): 38–50
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Rosaceae. Dasiphora fruticosa (L.) Rydb. (Potentilla
fruticosa L.) (Godin, 20028, 20089), Fragaria × anan-
assa (Duchesne ex Weston) Duchesne ex Rozier
(Staudt, 1967), F. cascadensis Hummer (Hummer,
2012), F. chiloensis (L.) Mill. (Staudt, 1967), F. ituru-
pensis Staudt, F. moschata (Duchesne) Duchesne (An-
mol, Singh, 2019), F. orientalis Losinsk., F. vesca L.,
F. virginiana Mill. (Staudt, 1967).

Salicaceae. Salix myrsinifolia Salisb. (Mirski,
Brzosko, 2015)

Santalaceae. Scleropyrum wallichianum Arn. (для
Scleropyrum pentandrum (Dennst.) Mabb. (Nianhe,
Gilbert, 2003).

Sapindaceae. Acer distylum Siebold et Zucc.,
A. glabrum Torr., A. griseum (Franch.) Pax, A. lauri-
num Hassk., A. mandshuricum Maxim., A. monspessu-
lanum L., A. opalus Mill. (Gleiser, Verdú, 2005),
A. pensylvanicum L., A. rubrum L., A. rufinerve Siebold
et Zucc., A. saccharinum L., A. triflorum Kom. (Rosa-
do et al., 2018).

Scrophulariaceae. Buddleja americana L., B. coria-
cea Remy, B. domingensis Urb., B. elegans Cham. et
Schltdl., B. jamesonii Benth., B. rufescens Willd. ex
Roem. et Schult., B. sessiliflora Kunth (Norman,
2000).

Triuridaceae. Triuris hyalina Miers (Rübsamen-
Weustenfeld, 1991).

Vitaceae. Vitis amurensis Rupr. (Elumeev, 1978),
V. vinifera L. (Brizicky, 1965).

Анализ списка триэцичных растений позволя-
ет сделать следующие обобщения.

Список триэцичных растений в настоящее
время включает 80 видов из 46 родов и 33 се-
мейств покрытосеменных растений мировой
флоры. Триэция, скорее всего, возникла незави-
симо в разных таксонах в ходе эволюции цветко-
вых растений. Она встречается в разных группах,
часто не связанных друг с другом. Тем не менее, в
распределении обнаруживается вполне опреде-
ленная закономерность: наибольшее число три-
эцичных видов встречается в группах суперрозид
и суперастерид.

Из 64 порядков цветковых растений, призна-
ваемых в системе APG IV, в 21 (32.8%) выявлены
виды с триэцией. Оставшиеся 43 порядка, в кото-
рых не выявлены триэцичные виды, встречаются
во всех группах цветковых растений: града ANA
(базальные покрытосеменные), магнолииды
(Magnoliids), однодольные (Monocots) и настоя-
щие двудольные (Eudicots).

8 [Godin] Годин В.Н. 2002. Половая структура ценопопуля-
ций Pentaphylloides fruticosa (L.) O. Schwarz в естественных
условиях Горного Алтая. – Бот. журн. 87 (9): 92–98.

9 [Godin] Годин В.Н. 2008. Половая структура ценопопуля-
ций Potentilla fruticosa (Rosaceae) в Алтае-Саянской горной
области. – Бот. журн. 93 (9): 1423–1444.
https://doi.org/10.1134/S1234567808090073

Триэция не обнаружена в группе базальных
покрытосеменных растений (града ANA), а в
группе магнолиид (Magnoliids) представлена од-
ним видом. Группа однодольных растений
(Monocots) характеризуется небольшим числом
триэцичных видов – 8 из 6 родов и 4 семейств.
Наибольшее число видов с триэцией у однодоль-
ных растений отмечено в группе коммелиниды
(Сommelinids), в порядке Poales, в семействах
Poaceae (3 вида) и Bromeliaceae (2 вида).

У настоящих двудольных растений (Eudicots)
частота встречаемости триэции выше, чем у одно-
дольных. Среди настоящих двудольных растений
трехдомностью обладают 28 семейств из при-
знанных 312 (9.0%), 39 родов из 10289 (0.38%) и
71 вид из 212189 (0.033%). У базальных двудоль-
ных растений отмечен только 1 вид с триэцией –
представитель семейства Ranunculaceae.

У высших настоящих двудольных растений
(Core eudicots) число видов с триэцией в группе
суперрозиды (Superrosids) меньше, чем у су-
перастерид (Superasterids), 30 и 40 видов соответ-
ственно.

В группе суперрозид отмечается значительное
преобладание триэцичных видов у фабид (Fabids)
по сравнению с мальвидами (Malvids), 21 и 5 ви-
дов соответственно. При этом у фабид виды с
триэцией распределены более или менее равно-
мерно: в пяти порядках из восьми. У мальвид три-
эцичные виды выявлены только в двух порядках
из восьми, причем 4 из выявленных 5 видов ха-
рактерны для порядка Sapindales и семейства Sap-
indaceae.

Среди базальных суперастерид особенно вы-
деляется порядок Caryophyllales, в котором выяв-
лено наибольшее число триэцичных видов – 17 из
5 семейств и 12 родов. В группах ламиид (Lamiids)
и кампанулид (Campanulids) выявлено одинако-
вое число триэцичных видов – по 10 соответ-
ственно.

По степени встречаемости триэции семейства
цветковых растений можно распределить следу-
ющим образом: Rosaceae (9 видов из 2 родов),
Caprifoliaceae (7 видов из 1 рода), Scrophulariaceae
(7 видов из 1 рода), Caryophyllaceae (6 видов из
2 родов) и Celastraceae (6 видов из 2 родов). В
остальных 28 семействах обнаружены единичные
триэцичные виды.

Чуть меньше половины триэцичных видов (32
из 80) встречается единично в пределах одного
рода. Исключение составляют пять родов, в со-
став которых входит от пяти до восьми видов:
Fragaria L. (8 видов), Valeriana L. (7), Buddleja L. (7),
Maytenus Molina (5), Silene L. (5).

Подводя итог вышесказанному, следует под-
черкнуть, что у покрытосеменных растений три-
эция встречается у 7.88% семейств, 0.34% родов и
0.03% видов. Следовательно, полученные данные
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демонстрируют чрезвычайно небольшое распро-
странение триэции у цветковых растений особен-
но на видовом уровне, если сравнивать с другими
половыми формами. Например, по данным
S.S. Renner (2014), к диэцичным относятся 175 се-
мейств (43.0%), примерно 987 родов (7.0%) и око-
ло 15600 видов (5–6%) цветковых растений. Ги-
нодиэцию также можно рассматривать как более
распространенную форму половой дифференци-
ации, чем триэция: первая выявлена в настоящее
время у 1598 видов из 368 родов и 99 семейств
(Godin, 201910, 202011). Обращает на себя внима-
ние, что триэция, как правило, приурочена к
строго определенным родам в пределах семейств.
Другие половые формы растений обычно встре-
чаются у более многочисленных родов в конкрет-
ных семействах. Возможные причины такой спе-
цифики триэции могут быть связаны как с ее вы-
сокой редкостью у цветковых растений, так и с ее
эколого-биологическими корреляциями.

Жизненные формы. Триэцичные виды крайне
неравномерно распределены в пяти группах жиз-
ненных форм (Raunkiær, 1934). Среди видов с
триэцией преобладают фанерофиты (39 видов) и
гемикриптофиты (32 вида). Хамефитов, крипто-
фитов и терофитов встречается одинаковое чис-
ло: по 3 вида в каждой группе. С учетом биоло-
гического спектра, предложенного в рамках
мировой флоры (Raunkiær, 1934), частота встре-
чаемости триэции среди фанерофитов, хамефи-
тов, гемикриптофитов, криптофитов и терофитов
не показывает какой-либо достоверной связи с
какими-либо типами жизненных форм (χ2 =
= 7.782, P = 0.100). Тем не менее, на основе абсо-
лютной и относительной частоты встречаемости
чаще всего триэцичные виды представляют собой
фанерофиты или гемикриптофиты.

Триэцичные виды встречаются во всех группах
жизненных форм по классификации Серебряко-
ва (Serebryakov, 1962). Однако, частота встречае-
мости триэции у видов с разными жизненными
формами сильно варьирует. Триэция присуща в
подавляющем большинстве древесным и назем-
ным травянистым растениям, 39 и 38 видов соот-
ветственно. Среди полудревесных растений и
водных трав выявлены единичные виды с триэци-
ей. Среди древесных растений виды с триэцией
чаще всего относятся к жизненной форме кустар-
ник (61.5%) и реже – к деревьям (38.5%). В насто-
ящее время этот вид половой дифференциации
не выявлен среди растений с жизненной формой
кустарничек. Подавляющее большинство назем-
ных травянистых растений с триэцией представ-

10[Godin] Годин В.Н. 2019. Распространение гинодиэции в
системе APG IV. – Бот. журн. 104 (5): 669–683.
https://doi.org/10.1134/S0006813619050053

11[Godin] Годин В.Н. 2020. Распространение гинодиэции у
цветковых растений. – Бот. журн. 105 (3): 236–252.
https://doi.org/10.31857/S0006813620030023

лено поликарпическими видами (92.1%) и крайне
редко – монокарпиками. С учетом примерной
оценки доли древесных и травянистых растений в
рамках мировой флоры (45 и 55% соответственно,
FitzJohn et al., 2014) получается, что частота встре-
чаемости триэции у древесных и травянистых
растений достоверно не различается (χ2 = 0.568,
P = 0.456). Таким образом, чаще всего триэцич-
ные растения характеризуются жизненными
формами фанерофитов, дерева или кустарника
либо представляют собой гемикриптофиты и тра-
вянистые поликарпические растения.

Способ опыления. Выявлено три способа опы-
ления у триэцичных растений – биотическое,
абиотическое и автофилия. Подавляющее боль-
шинство видов с триэцией (83.8%) характеризует-
ся разнообразными вариантами биотического
опыления, реже триэцичные виды опыляются
абиотически (15.0%) и только у одного вида опи-
сана автофилия. Согласно данным J. Ollerton et al.
(2011), в настоящее время среди цветковых расте-
ний нашей планеты насчитывается 87.5% видов,
опыляющихся биотически. Учитывая данное
оценочное соотношение между биотически и
абиотически опыляемыми видами у всех покры-
тосеменных растений, среди триэцичных видов
частоты таксонов, пыльца которых переносится
живыми организмами и агентами неживой при-
роды, совпадают с теоретически ожидаемым (χ2 =
= 1.225, P = 0.268). Сравнение частоты встречае-
мости двух основных способов опыления у дре-
весных и травянистых растений показало, что и те
и другие могут в равной степени опыляться био-
тически и абиотически (χ2 = 3.810, P = 0.051). При
этом у древесных и травянистых растений чис-
ленно преобладают виды с биотическим спосо-
бом переноса пыльцы. Однако, древесные и тра-
вянистые жизненные формы различаются по со-
отношению видов с разными способами
опыления. У древесных растений наблюдаемые
частоты видов, которые опыляются биотически и
абиотически, полностью совпадают с теоретиче-
ски ожидаемыми (χ2 = 1.938, P = 0.164). У травя-
нистых же растений увеличивается доля видов с
абиотическим способом опыления и распределе-
ние достоверно отличается от теоретически ожи-
даемого (χ2 = 3.989, P = 0.046). Следовательно, у
травянистых растений с триэцией отмечается не-
большая связь с абиотическим способом опыле-
ния, хотя численно преобладают виды с биотиче-
ским опылением. Поэтому в дальнейшем древес-
ные и травянистые растения с разными
способами опыления и их корреляции с другими
биологическими и экологическими особенностя-
ми будут рассматриваться отдельно. Таким обра-
зом, древесные и травянистые триэцичные виды
чаще всего опыляются биотически, но среди тра-
вянистых растений увеличена частота встречае-
мости абиотически опыляемых видов.
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Консистенция околоплодника. У триэцичных
растений выявлены оба варианта строения око-
лоплодника – сухой и сочный. В целом преобла-
дают триэцичные виды с сухими плодами –
58.8%. К сожалению, в доступной литературе есть
только крайне приблизительные данные о соот-
ношении в рамках мировой флоры таксонов с су-
хими и сочными околоплодниками. Так, соглас-
но исследованиям T.H. Fleming (1991), 28% из
281 семейства цветковых растений образуют соч-
ные плоды, 20% из них включают виды с сухими
и сочными плодами и 52% формируют сухие пло-
ды. Поэтому, в настоящее время невозможно точ-
но оценить встречаемость триэцичных видов с
разными вариантами консистенции стенки пло-
дов. Тем не менее, у триэцичных видов четко про-
слеживается зависимость между способом опы-
ления, особенностями строения околоплодника
и жизненными формами. У древесных триэцич-
ных растений доли видов с сочными и сухими
околоплодниками практически близки – 53.8 и
46.2% соответственно. Однако, у древесных рас-
тений с разными вариантами строения около-
плодника 94.5% видов опыляются биотически и
лишь немногочисленные виды характеризуются
абиотическим опылением. При этом совершенно
не выявлено древесных триэцичных видов с
абиотическим опылением и сочными плодами.
Иная картина отмечается у травянистых жизнен-
ных форм с разным строением околоплодника и
способом опыления. Среди травянистых расте-
ний как с биотическим, так и с абиотическим
способом опыления чаще встречаются виды с су-
хими околоплодниками – 66.7 и 77.8% соответ-
ственно. Следовательно, у древесных триэцич-
ных видов как с сухими, так и сочными плодами
доминируют биотически опыляемые растения, в
то время как у травянистых растений с разными
вариантами опыления явно преобладают виды с
сухими плодами. Подобный характер связи жиз-
ненных форм и консистенции околоплодников
отмечен и другими авторами (French, 1991; Will-
son et al., 1989).

Окраска околоцветника цветка. У триэцичных
видов выявлено четыре укрупненных варианта
окраски покровов цветков – белый, желтый, зе-
леный и красный. Наиболее широко распростра-
ненный вариант окраски цветков у видов с три-
эцией – белый (48.8% видов), самый редкий –
красный (8.8%). Число триэцичных видов с жел-
тыми и зелеными цветками занимают промежу-
точное положение – 18.8 и 23.6% соответственно.
Древесные и травянистые жизненные формы
триэцичных видов с биотически опыляемыми
цветками характеризуются преобладанием раз-
ной окраски покровов цветков. У древесных био-
тически опыляемых видов наиболее распростра-
ненный вариант окраски околоцветника белый
(35.1% видов) и желтый (32.4%). У травянистых

биотически опыляемых растений преобладают
виды с белой окраской цветков – 80.0% видов.
Абиотически опыляемые как древесные, так и
травянистые растения традиционно характеризу-
ются невзрачными цветками зеленого или желто-
го (большей частью желто-зеленого) цвета.

Широтное распространение. Триэцичные виды
встречаются в умеренных, субтропических и тро-
пических широтах. Наиболее часто триэцичные
растения встречаются в умеренных (40.0% видов)
или тропических (35.0%) флорах суши и реже в
субтропиках (25.0%). По данным G. Keir et al.
(2005) и J. Ollerton et al. (2011), примерное широт-
ное распространение видового богатства цветко-
вых растений можно охарактеризовать следую-
щим образом: умеренные флоры – 21.8%, субтро-
пические – 27.7% и тропические – 50.5%. С
учетом этих сведений получается, что триэцич-
ные виды в большей степени свойственны уме-
ренным широтам, и в гораздо меньшей степени –
субтропическим и тропическим (χ2 = 7.258, P =
= 0.027). При этом у триэцичных видов отмечает-
ся связь между климатическим поясом и жизнен-
ными формами. Доля древесных видов с триэци-
ей закономерно уменьшается в направлении от
тропических широт (48.7% видов) к умеренным
(20.5%), в то время как максимальное число три-
эцичных травянистых растений отмечается в уме-
ренных широтах (60.0% видов). Наблюдается так-
же связь между способом опыления, жизненны-
ми формами и климатическим поясом. Частота
встречаемости биотически опыляемых растений
среди древесных видов максимальна (51.4% ви-
дов) в условиях тропиков, а среди травянистых
растений – в умеренных широтах (66.7%). Абио-
тически опыляемые древесные триэцичные рас-
тения не выявлены в условиях тропического поя-
са и крайне редко встречаются в субтропиках и
умеренных широтах. Наоборот, у абиотически
опыляемых видов с травянистыми жизненными
формами распределение в умеренных, субтропи-
ческих и тропических флорах примерно одинако-
вое. Согласно данным J. Ollerton et al. (2011), в на-
стоящее время среди цветковых растений нашей
планеты насчитывается 94.0% видов, опыляю-
щихся биотически в условиях тропического поя-
са и 78.0% видов, опыляющихся с помощью раз-
ных живых агентов переноса пыльцы в умерен-
ных широтах. Поскольку выявлена связь между
жизненными формами и способами опыления
(см. выше), можно проанализировать частоту
встречаемости у древесных и травянистых расте-
ний с разными способами переноса пыльцы в
умеренных и тропических флорах. Как среди дре-
весных растений в тропических регионах, так и
среди травянистых растений в умеренных широ-
тах, доля биотически и абиотически опыляемых
триэцичных видов не отличается от теоретически
ожидаемых (χ2 = 0.115, P = 0.735 для древесных
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растений и χ2 = 0.300, P = 0.584 для травянистых
растений). Следовательно, отмечается связь три-
эции с умеренными широтами, где триэцичные
виды чаще всего представлены биотически опы-
ляемыми травянистыми растениями. Доля три-
эцичных древесных растений закономерно уве-
личивается в направлении от умеренных широт к
тропикам, где они представлены в подавляющем
большинстве биотически опыляемыми видами.

Флористические провинции. Особенно нагляд-
но неравномерность географического распростра-
нения триэцичных растений видна при рассмотре-
нии их встречаемости в разных фитохорионах на-
шей планеты. Триэцичные виды отмечены во
многих флористических подцарствах и царствах, но
пока не выявлены в следующих фитохорионах:
Капское царство, Австралийское царство, Полине-
зийское и Новокаледонское подцарства Палеотро-
пического царства. Подавляющее число триэцич-
ных видов (66.3% всех видов) сосредоточено в
трех фитохорионах: Бореальном и Древнесреди-
земноморском подцарствах Голарктического
царства и в Неотропическом царстве. Примерно
одинаковая встречаемость триэции характерна
для Мадреанского, Африканского, Индо-Мале-
зийского подцарств и Голантарктического царства –
от 7.5 до 8.8% всех видов. Крайне редко триэцич-
ные растения встречаются в Мадагаскарском
подцарстве – около 1.3% видов. С учетом пример-
ного видового разнообразия Голарктического,
Неотропического и Палеотропического флори-
стических царств (около 75000, 80000 и 80000 ви-
дов соответственно, Takhtajan, 1986; Frodin, 2001)
получается, что триэцичные виды в большей сте-
пени приурочены к Голарктическому царству. В
Голантарктическом царстве также отмечается бо-
лее высокий уровень триэцичных растений, чем
это следовало ожидать, исходя из теоретических
предположений (его видовое богатство насчиты-
вает приблизительно 5700 видов). Скорее всего,
приуроченность триэцичных видов к Голаркти-
ческому и Голантарктическому царствам связана
с тем, что в умеренных поясах северного и южно-
го полушарий выявлена более высокая доля рас-
тений с триэцией, чем в субтропических и тропи-
ческих регионах.

Родственные связи с диэцией. По частоте встре-
чаемости в пределах конкретных родов растений
с диэцией и триэцией выделено три категории:
1) в роде с триэцией широко распространены дву-
домные растения; 2) двудомные растения встре-
чаются редко и 3) двудомные растения не харак-
терны. Подавляющее число таксонов с триэцией
относится к родам, в которых одновременно вы-
явлены эти две половые формы – 84.9% видов.
Самый редкий вариант, когда в пределах рода с
триэцичными растения не характерно наличие
диэцичных видов – 5.8% видов. Следовательно,

как правило в родах, в которых выявлена три-
эция, широко распространена двудомность.

На основе связей между проанализированны-
ми биологическими и экологическими особенно-
стями триэцичных растений можно нарисовать
приблизительный эколого-морфологический
облик видов с данной формой половой диффе-
ренциации. В условиях тропических флор три-
эцичные растения чаще всего представляют со-
бой фанерофиты, деревья или кустарники с био-
тическим способом опыления, сухими или
сочными плодами, белой или желтой окраской
цветков. В умеренных широтах триэцичные виды
представлены преимущественно гемикриптофи-
тами, травянистыми поликарпическими расте-
ниями с биотическим опылением, сухими плода-
ми и белой окраской цветков. В целом триэцич-
ные виды чаще всего встречаются в умеренных
широтах и приурочены к родам, в которых широ-
ко представлена двудомность. К сожалению, в
литературе отсутствуют сведения о корреляциях
триэции с какими-либо биологическими и эко-
логическими параметрами. Однако возможно
провести сопоставление выявленных экологиче-
ских корреляций триэции с диэцией. Например,
наиболее часто диэцичные виды представлены
древесными растениями тропического пояса, с
мелкими цветками зеленого или белого цвета,
опыляющимися неспециализированными насе-
комыми, ветром или водой (Fox, 1985; Tseng et al.,
2008; Vary et al., 2011; Xia et al., 2020).

Из-за довольно большой редкости и слабой
изученности в целом триэции у цветковых расте-
ний в настоящее время затруднительно дать обоб-
щенную информацию по таким важным организ-
менным и популяционным параметрам триэцич-
ных растений, как фертильность пыльцы
обоеполых и тычиночных цветков, семенная про-
дуктивность обоеполых и пестичных цветков и
особей, соотношение половых форм в популяци-
ях, вторичные половые признаки особей и т. д.
Поэтому далее рассмотрим лишь некоторые при-
меры видов с триэцией.

Лабильность половой дифференциации. У ряда
триэцичных видов выявлено наличие одновре-
менного существования нескольких вариантов
половой дифференциации, участие которых ча-
сто зависит от экологических и/или географиче-
ских факторов. Например, популяции Pachycereus
pringlei (Cactaceae) могут быть триэцичными и ги-
нодиэцичными, что по мнению T.H. Fleming et al.
(1998) напрямую зависит от частоты встречаемо-
сти основного опылителя данного вида Leptonyc-
teris curasoae Miller (рукокрылые). Два указанных
половых типа популяций этого вида располага-
ются близко друг от друга на расстоянии до 50 км.
У другого вида Silene acaulis (Caryophyllaceae) так-
же обнаружено два типа популяций: триэцичные
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в субарктическом районе Финляндии (Atalano,
Molau, 2001) и гинодиэцичные на Аляске (Morris,
Doak, 1998). Лабильность половой дифференциа-
ции известна и у других триэцичных видов, на-
пример, у Honckenya peploides (моноэция, диэция,
субдиэция, Knuth, 1898), Salix myrsinifolia (ди-
эция, субдиэция, Mirski, Brzosko, 2015), Dasiphora
fruticosa (гермафродитизм, диэция, Godin, 2002,
2008), Vitis vinifera (андродиэция, гинодиэция, ди-
эция, Brizicky, 1965), Acer saccharinum (андроди-
эция, Rosado et al., 2018) и др. Возможно, что
большинство видов, у которых выявлена в насто-
ящее время триэция, обладают подвижностью
своей половой дифференциации, однако пока
сведения по этому вопросу довольно сильно огра-
ничены.

Лабильность полового состава популяций. Для
нескольких хорошо исследованных триэцичных
видов выявлена динамика полового спектра их
популяций, т.е. варьирование соотношения осо-
бей с тычиночными, пестичными и обоеполыми
цветками. В настоящее время выявлен широкий
спектр половой структуры популяций триэцич-
ных видов: от преобладания обоеполых особей
(Pachycereus pringlei, Fleming et al., 1998; Coptis ja-
ponica, Akemine, 1935) до доминирования раздель-
нополых особей – мужских (Eleutherococcus senti-
cosus, Elumeev, 1978; Fraxinus excelsior, Albert et al.,
2013) или женских (Garcinia indica, Joseph, Murthy,
2015). Кроме того, у некоторых триэцичных рас-
тений отмечается варьирование полового спектра
популяций даже у одного вида в довольно широ-
ких пределах. Например, у Pachycereus pringlei вы-
явлены популяции с преобладанием как обоепо-
лых, так женских и мужских особей. У Dasiphora
fruticosa обнаружены популяции с преобладанием
гермафродитных или пестичных особей, причем
с увеличением высоты над уровнем моря доля
раздельнополых особей у этого вида закономер-
но увеличивается (Godin, 2002, 2008). Таким
образом, для ряда довольно хорошо изученных
триэцичных видов характерна не только ла-
бильность половой дифференциации, но и по-
движность полового спектра их популяций.
Можно предположить, что варьирование поло-
вой экспрессии и частоты встречаемости половых
форм в популяциях представляет один из меха-
низмов адаптации триэцичных видов в разных
эколого-географических условиях существова-
ния.

Фертильность пыльцы обоеполых и тычиночных
цветков. Сравнение фертильности пыльцы этих
типов цветков, по мнению некоторых авторов
(Maurice et al., 1994; Maurice, Fleming, 1995), не-
обходимо для понимания вопроса об эволюции и
поддержании триэции у цветковых растений.
Указанные авторы предполагают, что триэция
может быть стабильной половой формой, если
особи с тычиночными цветками производят

большее число пыльцевых зерен и их пыльца об-
ладает большей фертильностью, чем особи с
обоеполыми цветками. К сожалению, подобных
сведений у триэцичных растений недостаточно
для однозначного подтверждения или опровер-
жения такого предположения. У ряда видов с три-
эцией (Silene acaulis, Fraxinus excelsior, Coccoloba
cereifera, Eleutherococcus senticosus) фертильность
пыльцы тычиночных цветков в среднем выше,
чем у обоеполых. У других видов (Dasiphora fruti-
cosa, Godin, 200412; Pachycereus pringlei, Fleming et
al., 1998) различий по фертильности пыльцы меж-
ду обоеполыми и тычиночными цветками не вы-
явлено.

Семенная продуктивность обоеполых и пестич-
ных цветков и особей. Сравнительная характери-
стика семенной продуктивности половых типов
цветков также, по мнению ряда авторов (Maurice
et al., 1994; Maurice, Fleming, 1995), важна для по-
нимания эволюции триэции. Как предполагают
S. Maurice, T. Fleming (1995), для поддержания
триэции необходимо, чтобы семенная продук-
тивность пестичных цветков и особей была выше,
чем обоеполых цветков и особей. Крайне немно-
гочисленные данные можно найти в литературе
по семенной продуктивности женских и герма-
фродитных особей триэцичных видов. Для мно-
гих триэцичных видов, по которым есть сведе-
ния, семенная продуктивность пестичных цвет-
ков и / или особей выше, чем у гермафродитных
(Silene acaulis, Eleutherococcus senticosus, Dasiphora
fruticosa, Pachycereus pringlei, Rumex confertus). Од-
нако, у Fraxinus excelsior (Albert et al., 2013) не вы-
явлены различия по семенной продуктивности
между особями с пестичными и обоеполыми
цветками у этого вида.

Полиплоидия. Положительная связь между
плоидностью и наличием разнообразия половой
дифференциации в таксонах отмечена целым ря-
дом авторов, но в основном на примере диэцич-
ных растений (Baker, 1984; Ashman et al., 2013;
Glick et al., 2016; Zenil-Ferguson et al., 2019). Де-
тальные исследования некоторых крупных родов
цветковых растений (Atriplex L., Lycium L., Lepti-
nella Cass., Poa L. и др.) отчетливо демонстрируют
переход от диплоидов с исключительно обоепо-
лыми цветками к полиплоидам с ярко выражен-
ным половым полиморфизмом. Тем не менее, у
небольшого числа родов выявлена противопо-
ложная ситуация, когда диплоиды образуют раз-
дельнополые цветки, а полиплоиды – только
обоеполые (Bryonia L., Empetrum L., Mercurialis L.).
Как подчеркивают некоторые авторы (Glick et al.,
2016), не во всех филетических линиях развития в

12[Godin] Годин В.Н. 2004. Биологические особенности
пыльцы Pentaphylloides fruticosa (Rosaceae) в связи с поло-
вой дифференциацией в условиях культуры. – Бот. журн.
89 (4): 631–638. https://doi.org/10.1134/S000681360404009X
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настоящее время такая корреляция выявлена, что
связано в основном с отсутствием детальных све-
дений о числах хромосом в пределах многих так-
сонов. Связь между полиплоидией и триэцией от-
мечается и у ряда трехдомных растений. Так, на-
пример, в пределах рода Fragaria все виды с
диплоидным набором хромосом характеризуются
гермафродитизмом (формируют только обоепо-
лые цветки), тетраплоидным и гексаплоидным –
представлены диэцичными популяциями (тычи-
ночные и пестичные цветки на разных особях),
октаплоидным – триэцичными или субдиэцич-
ными популяциями (Liston et al., 2014). Согласно
концепции немецкого исследователя G. Staudt
(1967) пол цветков у Fragaria контролируется тре-
мя аллелями одного локуса Su: гомозиготы по
нормальному аллелю (Su+) формируют обоепо-
лые цветки, тогда как при наличии в генотипе
растений других аллелей подавляется развитие
либо андроцея (SuM), либо гинецея (SuF). Экс-
прессия пола у растений конкретных генотипов
определяется отношениями доминирования
внутри множественной серии – SuM > SuF > Su+.
Этим же автором установлено, что одна доза ал-
леля SuM доминирует над 6–7 дозами SuF или Su+,
а одна доза SuF – над 6–7 дозами Su+. Еще у ряда
триэцичных видов отмечается связь между уров-
нем плоидности и наличием полового полимор-
физма в форме триэции: Dasiphora fruticosa (Klack-
enberg, 1983; Godin, 2008), Pachycereus pringlei
(Fleming et al., 1998), Poa stebbinsii (Giussani et al.,
2016). Тем не менее, отсутствие детальных сведе-
ний о характере плоидности у многих триэцич-
ных растений не позволяет в настоящее время од-
нозначно говорить об устойчивой связи между
уровнем плоидности и данной формой половой
дифференциации.

Эволюция. Триэция встречается не только у
цветковых растений. Известны триэцичные виды
среди голосеменных растений (Sultangaziev et al.,
2010), багрянок (Neefus et al., 2008) и ряда беспо-
звоночных животных (Cutter, 2005; Kaliszewicz,
2011; Armoza-Zvuloni et al., 2014). Как и для других
форм полового полиморфизма, разные авторы
демонстрируют диаметрально противоположные
и не всегда однозначные взгляды на оценку, зна-
чение, стабильность и эволюцию триэции как ва-
рианта половой экспрессии у цветковых расте-
ний. Тем не менее, большинство авторов (Elu-
meev, 1978; Godin, 2008; Castillo, Argueta, 2009;
Demyanova, 2011; Albert et al., 2013) рассматрива-
ют триэцию как стабильную форму полового по-
лиморфизма, а не как промежуточный этап в раз-
витии и эволюции по направлению к диэции в
пределах определенного таксона. Как полагают
некоторые авторы (Maurice et al., 1994; Maurice,
Fleming, 1995) для стабильного существования
триэции в естественных условиях необходимо,
чтобы успех особей с тычиночными и пестичны-

ми цветками был выше, чем успех особей с обое-
полыми цветками. Как было показано ранее, это
должно выражаться в образовании более фер-
тильной пыльцы особями с тычиночными цвет-
ками и большей семенной продуктивности осо-
бей с пестичными цветками, чем аналогичные
показатели особей с обоеполыми цветками. Если
для ряда триэцичных видов такие преимущества
раздельнополых особей выявлены в сравнении с
обоеполыми, то для большинства видов с триэци-
ей они пока отсутствуют. С другой стороны, у не-
которых триэцичных видов (например, Fraxinus
excelsior, Dasiphora fruticosa, Pachycereus pringlei) не
выявлено каких-либо достоверных различий или
тем более преимуществ между раздельнополыми
и обоеполыми особями по целому ряду показате-
лей, что крайне затрудняет понимание процессов
существования и поддержания триэции в таких
случаях.

Некоторые авторы высказывают предположе-
ния о значении высокого варьирования полового
спектра в популяциях у триэцичных видов цвет-
ковых растений. Например, по мнению B. Albert с
соавторами (Albert et al., 2013), преимущество
особей с тычиночными цветками над особями с
обоеполыми цветками по качеству образуемой
ими пыльцы у Fraxinus excelsior и более низкой се-
менной продуктивности особей с пестичными
цветками по сравнению с особями с обоеполыми
цветками может привести к трансформации три-
эцичного состояния у данного вида в сторону ан-
дродиэции путем “утраты” женских особей. На-
оборот, более высокая семенная продуктивность
пестичных цветков по сравнению с обоеполыми,
а также сходная фертильность пыльцы тычиноч-
ных и обоеполых цветков у Pachycereus pringlei
(Fleming et al., 1998) возможно приводит к перехо-
ду триэции в состояние гинодиэции за счет эли-
минации особей с тычиночными цветками. Ранее
мною (Godin, 2008) было высказано предполо-
жение, что обоеполые особи Dasiphora fruticosa,
входящие в состав триэцичных популяций, по-
вышают их адаптивный потенциал и увеличи-
вают возможность выживания популяции при
меняющихся условиях. Дело в том, что только
обоеполые особи способны вернуться к автофи-
лии при неблагоприятных условиях для успешно-
го опыления женских особей мужскими и обое-
полыми. Хотя автофилия и является в известной
степени “суррогатом” аллофилии, тем не менее
она гарантирует опыление (Pervukhina, 197913).
Автофилия дает возможность растениям с обое-
полыми цветками сохраняться и распространять-
ся в новые для вида условия произрастания. С
этой точки зрения, популяция, в состав которой
входят женские, мужские и обоеполые растения,

13[Pervukhina] Первухина Н.В. 1979. Околоцветник покры-
тосеменных. Л. 111 с.
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является наиболее гибкой и может под действием
естественного отбора изменять механизм раз-
множения, способствующий ее сохранению. Тем
не менее, слабая изученность многих сторон по-
пуляционной жизни триэцичных растений, их
довольно большая редкость среди цветковых рас-
тений в настоящее время не позволяет достаточ-
но точно выявить механизмы ее самоподдержа-
ния в естественных условиях существования.
Можно полагать, что дальнейшие исследования
триэции как у цветковых растений, так и в других
группах живых организмов позволят сформули-
ровать обоснованные выводы об ее происхожде-
нии и эволюции.

Заключение. Триэция – крайне редкая форма
полового полиморфизма у цветковых растений, о
чем свидетельствует список триэцичных расте-
ний в рамках мировой флоры, который включает
80 видов из 46 родов, относящихся к 33 семей-
ствам и 21 порядку покрытосеменных. У цветко-
вых растений триэция выявлена в 7.9% семейств,
0.3% родов и у 0.03% видов. Триэцичные виды по-
ка не описаны в группе базальных покрытосемен-
ных, единично встречаются в группе магнолиид и
довольно немногочисленны в группе однодоль-
ных растений. Большая часть (87.5% всех видов)
триэцичных растений входят в состав групп Su-
perrosids (30 видов) и Superasterids (40 видов).
Наиболее богатые триэцичными видами пять се-
мейств цветковых растений: Rosaceae (9 видов из
2 родов), Caprifoliaceae (7 видов из 1 рода), Scro-
phulariaceae (7 видов из 1 рода), Caryophyllaceae (6
видов из 2 родов) и Celastraceae (6 видов из 2 ро-

дов). Триэцичные виды наиболее часто встреча-
ются в пяти родах покрытосеменных растений:
Fragaria L. (8 видов), Valeriana L. (7), Buddleja L. (7),
Maytenus Molina (5), Silene L. (5). Анализ целого
ряда биологических и экологических характери-
стик триэцичных видов позволил выявить ее свя-
зи с некоторыми показателями. Триэцичные рас-
тения в тропических флорах чаще всего представ-
ляют собой фанерофиты, деревья или кустарники
с биотическим способом опыления, сухими или
сочными плодами, белыми или желтыми цветка-
ми. Триэцичные виды во флорах умеренных ши-
рот представлены преимущественно гемикрипто-
фитами, травянистыми поликарпическими рас-
тениями с биотическим опылением, сухими
плодами и белыми цветками. Триэция наиболее
часто встречается в различных районах умерен-
ных (Бореальное подцарство Голарктического
царства, 36.0% от всех видов) или тропических
широт (Неотропическое царство, 21.3%). Как
правило, триэцичные виды приурочены к родам,
в которых широко представлена диэция. При
анализе следует учитывать возможные связи три-
эции с такими биологическими и экологически-
ми показателями, как фертильность пыльцы
обоеполых и тычиночных цветков, семенная про-
дуктивность обоеполых и пестичных цветков и
особей, соотношение половых форм в популяци-
ях, связь с полиплоидией, а также механизмы
поддержания этой формы полового полиморфиз-
ма на популяционном уровне.
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The populations of trioecious plants consist of individuals with staminate, pistillate, and hermaphrodite
flowers. Trioecy is very rare in angiosperms and information about it is extremely insufficient. On the basis
of published data and original research, a list of trioecious plants in the world f lora is compiled, comprising
80 species from 46 genera belonging to 33 families and 21 orders of f lowering plants. In angiosperms, trioecy
is found in 7.9% of families, 0.3% of genera, and 0.03% of species. Currently, trioecious species are not found
in the group of basal angiosperms, are uncommon among magnolids and rather few among monocotyledon-
ous plants. The great majority of trioecious plants, namely 87.5% of all species, belong to the Superrosids
(30 species) and Superasterids (40 species). The largest number of trioecious species were found in the next
five families: Rosaceae (9 species from 2 genera), Caprifoliaceae (7 species from 1 genus), Scrophulariaceae
(7 species from 1 genus), Caryophyllaceae (6 species from 2 genera), and Celastraceae (6 species from 2 gen-
era). Slightly less than half of the identified trioecious species are found in five genera: Fragaria L. (8 species),
Valeriana L. (7 species), Buddleja L. (7 species), Maytenus Molina (5 species), and Silene L. (5 species). In
tropical f loras, trioecious plants are most often phanerophytes, i.e. trees or shrubs with a biotic pollination
mode, dry or f leshy fruits, and white or yellow f lowers. In temperate latitudes, trioecious plants are mainly
represented by hemicryptophytes, i.e. herbaceous polycarpic species with biotic pollination mode, dry fruits,
and white f lowers. Trioecious plants are most often occur in temperate latitudes (Boreal subkingdom of the
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Holarctic kingdom, 36% of all species) or in tropical latitudes (Neotropical kingdom, 21.3% of all species)
and are confined to genera in which dioecy is widespread. The variety of sexual differentiation of some trioe-
cious plants, sex ratios in their populations, a possible connection with polyploidy, as well as the mechanisms
of self-maintenance and evolution of trioecy in f lowering plants are discussed.

Keywords: trioecy, f lowering plants, sexual polymorphism
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Для полярных пустынь архипелага Новая Земля проведен анализ зависимости распределения ли-
шайников от высоты над уровнем моря, экспозиции по странам света, гранулометрического состава
грунтов, морфометрических параметров структурных грунтов, проективного покрытия мохообраз-
ных и суммарного покрытия подушечных форм растений. На основании 157 геоботанических опи-
саний выделено 9 лихеноценотипов (совокупности лишайников, сформировавшихся в определен-
ном типе местообитаний). Показано, что с увеличением высоты (при переходе от зональных к оро-
зональным позициям) уменьшается проективное покрытие и число видов лишайников.
Проективное покрытие также снижается и при возрастании проективного покрытия мхов. С увели-
чением содержания в грунтах фракции более 0.125 мм видовое разнообразие и проективное покры-
тие лишайников возрастает. Всего выявлено 84 вида лишайников, лишь один из них отнесен к ка-
тегории особо активных, 9 – высокоактивных, 11 – среднеактивных, остальные – малоактивные и
неактивные. Современная картина распределения лишайников крайнего севера Новой Земли во
многом объясняется историческими причинами – молодостью территории, недавно освободив-
шейся из-под ледникового покрова, и исключительно высокой степенью подвижности чехла рых-
лых четвертичных отложений.

Ключевые слова: лишайники, лихеноценотип, местообитание, активность видов, высотный гради-
ент, почвенное увлажнение, нивальность, гранулометрический состав, полярные пустыни, Новая
Земля
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Лишайники – важнейший компонент поляр-
нопустынных сообществ, отражающий основные
экологические особенности зоны полярных пу-
стынь. Одна из таких особенностей – интенсивно
протекающие процессы физического выветрива-
ния, приводящие к тому, что здесь заселение ли-
шайниками субстратов происходит одновремен-
но с формированием чехлов рыхлых четвертич-
ных отложений. Особую роль в современных
полярных пустынях Северного полушария при-
обретает деградация покровного оледенения, со-
провождающаяся постепенным освобождением
все новых территорий от ледникового покрова,
обсыханием грунтов и формированием свобод-
ных ото льда местообитаний в перигляциальной
зоне ледника. Становление флоры лишайников
напрямую связано с наличием или отсутствием
оледенения и экотопическим богатством терри-

тории (фактор “глубоко рассеченной” горной
страны: Oxner, 1974). Однако, лишайники не все-
гда являются пионерами заселения вновь освобо-
дившихся субстратов. Связано это с тем, что на
территории, прилегающей к леднику, преоблада-
ют условия повышенного увлажнения, влагой на-
сыщены как приземный слой воздуха, так и суб-
страты, проявляющие свойства вязко-текучей
массы, что для большинства лишайников, с их тя-
готением к относительно сухим грунтам, крайне
неблагоприятно. Большое значение в процессе
заселения лишайниками арктических террито-
рий в таких условиях приобретает фактор случай-
ности (Lynge, Scholander, 1932), который является
наиболее важным на первых стадиях освоения
грунтов после стаивания ледника.

Факторами, ответственными за распределение
лишайников по элементам современного ланд-

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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шафта, являются: абсолютная высота местности
и превышение (относительная высота) элементов
микрорельефа одного над другим, расстояние от
берега моря (влияет на температуру вегетацион-
ного периода), экспозиция склона по отношению
к господствующим ветрам (Daniëls, 1975; Walker,
1989), уклон склона, снежный покров (глубина и
продолжительность залегания), ледовая абразия
на побережье (Elvebakk, 1984), интенсивность
мерзлотных процессов, реакция (рН) почвенного
профиля, почвенное увлажнение, окраска выхо-
дящих на поверхность горных пород (John, Dale,
1990), размеры и выровненность граней глыб и
плитняка, степень порозности и наличие трещин
в таких поверхностях (Spitale, Nascimbene, 2012).
Эти факторы можно разделить на две группы по
уровню проявления закономерностей: глобаль-
ные, к которым относится высота над уровнем
моря, и локальные (топографические), в которые
входят все остальные.

Цель данной работы – рассмотреть распреде-
ление лишайников в полярных пустынях архипе-
лага Новая Земля в зависимости от ряда абиоти-
ческих и биотических факторов: высоты над
уровнем моря, экспозиции элементов рельефа по
странам света, гранулометрического состава и
степени подвижности грунтов, глубины и про-
должительности залегания снежного покрова,
почвенного и поверхностного увлажнения и дру-
гих.

ПРИРОДНЫЕ УСЛОВИЯ РАЙОНА 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Обследованная территория – крайний север
архипелага Новая Земля (район мыса Желания) –
расположена между 76°59'32"–76°50'25" с. ш. и
68°00'25"–68°49'34" в. д. и занимает площадь око-
ло 45 км2. В районе выходят на поверхность поро-
ды разного состава: песчаники, сланцы, алеври-
ты, а также мраморизованные известняки и квар-
циты. На высотах до 100 м1 прослеживается
комплекс морских террас (Bolshiyanov et al.,
2006), каждая из которых тянется вглубь побере-
жья на несколько сотен метров. Гипсометриче-
ский уровень от 100 до 140 м – это шлейф с укло-
ном 3–5° на север и северо-восток, сложенный
мелко- и среднеглыбистым материалом с боль-
шим содержанием щебня. Серия террас верхней
денудационной равнины находится на уровне
200–220 м, выше которых расположено прилед-
никовое плато, тянущееся на несколько километ-
ров на высотах 220–260 м, и имеющее форму хол-
мисто-увалистой равнины. Рыхлые четвертичные
отложения мощностью 2.0–2.5 м представлены
элювием, коллювием, солифлюкционными отло-
жениями. На всех высотных уровнях выражены

1 Здесь и далее указана высота над уровнем моря, м.

многочисленные формы микро- и нанорельефа,
связанные с проявлением криогенных процессов.
Это различные типы структурных грунтов – по-
лигоны, пятна, ступени, полосы. Поверхность
полигонов иногда приподнята в центральной ча-
сти, возвышающейся над ограничивающей их
трещинкой на 45–50 см, соседние ступени на по-
катых склонах отделены друг от друга бортиком-
уступом высотой 25–30 см. Для всех склонов ха-
рактерна высокая интенсивность коллювиальных
процессов, приводящая к повсеместному разви-
тию каменистых россыпей (Semenkov, 2020). Вы-
сокая интенсивность этих процессов проявляется
в подавлении процесса формирования структур-
ных грунтов на склонах: чаще всего в этом случае
образуются полигоны полосчатого типа или про-
сто полосы из щебня с примесью суглинка. Часто
можно видеть свежие порции щебнисто-камени-
стого материала на поверхности полигонов или
разделяющих их моховых перемычек. Особенно-
стью гранулометрического состава поверхност-
ных отложений, в т. ч. образованных ими струк-
турных грунтов, является смешение различных
фракций: песка, дресвы, щебня, мелкого плитня-
ка2. Так, на полигонах, формирующихся на мор-
ских косах, можно встретить на одном неболь-
шом участке гальку, гравий, песок, а иногда – и
плохо окатанный плитняк. В исследованном рай-
оне описано (Nikitin et al., 2021) несколько типов
почв: пелоземы сильноскелетные остаточно-кар-
бонатные, карбопетроземы, петроземы и криозе-
мы. Средняя многолетняя температура воздуха
составляет –9.6° С, среднемесячная самого теп-
лого месяца (августа) – +2.3° С. В дни с солнеч-
ной погодой на приледниковом плато холоднее
на 1.5–2.0°, чем на побережье. В течение вегета-
ционного периода, особенно, в августе, постоян-
но бывают туманы, пасмурных дней – до 20.
Преобладают юго-восточные и северо-западные
ветры, средняя их скорость – 7.8 м/сек (Meteoro-
logicheskie…, 2014). Средняя многолетняя относи-
тельная влажность воздуха – 86%, годовое коли-
чество осадков – 207 мм (Grischenko, 2009). Сред-
няя мощность снежного покрова на приморской
равнине и на приледниковом плато – 25–30 см.
Cнег сходит на приморской равнине в начале
июля, а в тыловых швах террас, депрессиях и до-
линах рек залеживается до конца июля–начала
августа, что способствует формированию здесь
нивальной обстановки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор лишайников проведен С.С. Холодом в

процессе геоботанического обследования край-

2 Подобные грунты со смешением разных фракций являют-
ся следствием активного криолитогенеза, свойственного
полярным областям Земли; в литературе они получили на-
звание диамиктона (Washburn, 1988).
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ней северной оконечности архипелага Новая
Земля – окрестностей мыса Желания (остров Се-
верный). Работы проводили в летний период 2015
и 2018 гг. Геоботанические описания выполняли
на пробных площадках размером 4 × 4 м, которые
закладывали в высотном диапазоне от уровня мо-
ря (галечные приморские косы) до высоты 266 м
(отметка приледникового плато на расстоянии
18 км от берега моря). Часть описаний делали
на геоботанических профилях, охватывающих
основные типы местообитаний: приморскую
равнину с уклоном 1–2°, террасы разного уров-
ня, уступы террас, ложбины стока, каменистые
гряды, приморские косы, песчано-галечные
пляжи и др. (рис. 1). Для анализа распределе-
ния лишайников на исследованной территории
было отобрано 157 описаний, в которых встре-
чаются лишайники. Каждое описание сопро-
вождалось оценкой абиотических параметров
(см. ниже). Для всех сосудистых растений, мо-
хообразных и лишайников указывали проек-
тивное покрытие (%), которое оценивали визу-
ально. Определение лишайников выполнено
Л.А. Коноревой с использованием морфолого-
анатомических и хемотаксономических методов
(The lichen…, 2014).

Все полученные зависимости основаны на
данных геоботанических описаний: анализирует-
ся только видовой состав лишайников, зафикси-
рованных на пробных площадях (4 × 4 м) геобота-
нических описаний3.

Местообитание нами понимается как среда
жизни фитоценоза, которая слагается из факто-
ров среды (энтопия), режимов среды (экотопа),
комплексов биотических и фитоценогенных фак-
торов (Mirkin et al., 1989). Площадь одного место-
обитания может в каждом конкретном случае до-
вольно сильно варьировать: от 3–4 до 18–20 м в
поперечнике. Одним местообитанием может
быть, например, крупный полигон (до 5–6 м в ди-
ам.), блюдцеобразная западина, склон невысокой
гряды, краевая часть приморской равнины и др.
В пределах одного местообитания возможно ва-
рьирование некоторых параметров среды, в част-
ности, гранулометрического состава грунтов, вы-
соты элементов нанорельефа, увлажнения и ряда
других. Так, в центральной части полигона
могут преобладать щебнисто-песчано-суглини-
стые фракции, а по его периферии – суглинисто-
щебнистые. Эти различия могут сопровождаться
и небольшими различиями в степени увлажне-
ния, характере нанорельефа. Местообитание, та-
ким образом, по признакам ряда факторов среды

3 В данной работе не ставилась цель выявления полного ви-
дового состава лишайников, что определялось постанов-
кой задачи полевых исследований – геоботаническим об-
следованием территории и, кроме того, невозможностью
равномерного охвата описаниями сообществ всех типов
местообитаний.

представляет собой относительно гетерогенное
образование4. Это, в свою очередь, определяет и
некоторые особенности распределения лишай-
ников в пределах такого местообитания. В част-
ности, латки одного и того же вида лишайников
могут быть одновременно на разных фракциях
грунта: на щебне и крупном песке, или на щебне
и мелком плитняке. В пределах такого местооби-
тания доля той или иной фракции грунта может
варьировать, например, преобладать плитняк
(при наличии щебня), или щебень с крупным
песком (при наличии отдельных глыб и плит).
Каждое местообитание в этом случае распознает-
ся по признаку именно такой, преобладающей,
фракции.

При выделении местообитания сначала при-
нимались во внимание крупные геоморфологи-
ческие элементы, такие, как приморская равни-
на, склон, после чего давалась более дифферен-
цированная характеристика, например, плоская
или бугристая равнина, перегибы, подножья тер-
рас, ложбины, гряды и т. д. Помимо геоморфоло-
гических параметров, которые являются ведущи-
ми, каждый тип местообитания характеризуется
своими диапазонами других характеристик: абсо-
лютной высоты, спектра преобладающих экспо-
зиций, крутизны склона, диаметра полигонов и
пятен. Из многочисленных параметров расти-
тельности нами использованы для анализа видо-
вой состав и проективное покрытие лишайников.
В работе показана зависимость этих показателей
от ряда абиотических и биотических факторов.

Для рассмотрения особенностей дифференци-
ации лишайников по разным местообитаниям
использованы понятия “лихеноценотип”
(Kholod, Zhurbenko, 2005) и “активность вида”.
Под лихеноценотипом понимается вся совокуп-
ность видов лишайников одного типа местооби-
тания, т.е. всех конкретных участков, относимых
к такому типу. Так, например, это могут быть ви-
ды, отмеченные на всех каменистых грядах или
плоских участках приморской равнины, где вы-
полнялись геоботанические описания. К поня-
тию “лихеноценотип” близко понятие “парци-
альной флоры экотопа”, введенного Б.А. Юрце-
вым в 1982 г. (Yurtsev, 1982) для обозначения
совокупности сосудистых растений на одном ти-
пе местообитания. Помимо видового состава, ли-
хеноценотип характеризуется суммарным проек-
тивным покрытием лишайников каждого участка
(в процентах от пробной площади геоботаниче-
ского описания); для лихеноценотипа в тексте и
таблице 1 приводятся данные по среднему проек-
тивному покрытию. Все лихеноценотипы имеют

4 Местообитание, по определению, является гомогенным
образованием, но эта гомогенность подразумевает и неко-
торую степень гетерогенности в отличие от полной гомо-
генности, которая в литературе получила название гомо-
тонности (Vasilevich, 1983).
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в данной работе такой же порядковый номер, как
и тип местообитания. В каждый лихеноценотип
могут входить как виды, присущие только данной
группе, так и виды, встречающиеся в нескольких
группах.

В данной работе мы придерживаемся опреде-
ления активности видов и градаций ее шкалы,
предложенными Б.А. Юрцевым: “Активные виды
представляют собой преуспевающий элемент
флоры, что находит свое выражение в повышен-
ной численности таких видов, значительной ши-
роте их экологической амплитуды, равномерном
распределении их по территории” (Yurtsev, 1968: 5).
Для определения активности вида рассматривали
3 параметра: число освоенных видом типов ме-
стообитаний (широта экологической амплитуды
вида), постоянство вида на одном типе местооби-
тания, проективное покрытие вида. Группы, вы-
деленные по признаку активности видов, на ос-
нове соотношения показателей постоянства и
проективного покрытия, были далее подразделе-
ны на подгруппы. При отнесении вида к этой ка-
тегории принимались во внимание максималь-
ные величины постоянства и проективного по-
крытия во всех лихеноценотипах.

Для каждого вида лихеноценотипа рассчиты-
вали величину постоянства. Эта характеристика
представлена в виде 5-балльной шкалы, для кото-
рой приняты следующие градации (проценты –
доля пробных площадей, в которых данный вид
присутствует, к общему числу пробных площадей
в лихеноценотипе): I – 1–20%, II – 21–40%, III –
41–60%, IV – 61–80%, V – 81–100%. Проективное
покрытие вида выражали в баллах на основе сле-
дующей шкалы: 1 – <1%, 2 – 1–2%, 3 – 3–5%, 4 –
6–10%, 5 – >10%5. Неравномерность шкалы про-
ективного покрытия определяется тем, что в по-
лярных пустынях подавляющая часть видов име-
ет покрытие в диапазоне от 1 до 5%, и значитель-
но меньше или крайне мало видов – до 10% или
более 10%. Дробная шкала, соответствующая диа-
пазону 1–5% (баллы 1–3), призвана отобразить
варьирование проективного покрытия основной
части лишайников полярных пустынь. Для пока-
зателя широты экологической амплитуды приня-
то 5 градаций (классов), в соответствии с числом
освоенных типов местообитаний: V (особо актив-
ные, эвритопные виды) – встречены в 9 типах ме-
стообитаний; IV (высокоактивные, гемиэвритоп-
ные виды) – в 7–8 типах местообитаний;
III (среднеактивные, субгемиэвритопные виды) –

5 Перевод проективного покрытия лишайников в баллы ис-
пользован в таблице активности видов, а в тексте — при
соответствующей характеристике лихеноценотипов. В то
же время, в тексте используются и показатели проективно-
го покрытия отдельных видов в процентах, что делает из-
ложение более информативным. Балл 1 (<1%) присвоен
всем видам, для оценки проективного покрытия которых в
полевых условиях использовался символ “+”.

в 5–6; II (малоактивные, гемистенотопные виды) –
в 3–4; I (неактивные, стенотопные виды) – в 1–2.

Определение высоты над уровнем моря произ-
водили с помощью GPS-навигатора с точностью
± 3 м. Зависимость числа видов и суммарного
проективного покрытия от содержания скелет-
ной фракции устанавливали по суммарному со-
держанию на пробной площади всех фракций
крупнее 0.125 мм: среднего и крупного песка, дре-
свы, гравия, щебня, гальки, плитняка, глыб. Теп-
лообеспеченность определяли через экспозицию
склона, которая обозначена посредством следую-
щей числовой шкалы (баллы): 1 – С, 2 – СВ, 3 –
СЗ, 4 – В, 5 – З, 6 – ЮВ, 7 – Ю, 8 – ЮЗ6. Для вы-
явления зависимости между экспозицией и про-
ективным покрытием лишайников рассматрива-
ли только пробные площади, расположенные на
местообитаниях с уклоном не менее 2°, при этом
не учитывали те части местообитания, которые
имеют другую ориентацию, чем весь участок в це-
лом. Морфология и параметры полигонов и пя-
тен даны в соответствии с работой А. Уошборна
(Washburn, 1988). К подушковидным формам от-
несены все растения и лишайники, образующие
сферические и полусферические формы, иногда –
многовидовые ковры из подушек с отчетливо вы-
раженной бугорковатой структурой.

Построение экологических шкал для 2 факто-
ров среды – увлажнения и нивальности (степени
заснеженности) – произведено с использованием
методики Л.Г. Раменского (Sobolev, Utekhin,
1973). В качестве элективного среднего был вы-
бран дециль ранжированного ряда, на основе ко-
торого выводился стандарт шкалы; положение
каждой конкретной группы лишайников того или
иного местообитания на экологической шкале
устанавливалось на основе метода “определение
места в экологическом ряду”. Экоклин (диаграм-
му распределения видов на экологических шка-
лах) строили для видов, имеющих достоверные
значения связи с фактором среды, по возраста-
нию (слева направо) величины оптимума вида на
шкале.

На основе положения оптимума устанавлива-
ли экологические группы для каждой из двух
шкал. К одной экологической группе отнесены
виды, входящие в один диапазон экологической
амплитуды вида (по показателям средневзвешен-

6 Близкая последовательность экспозиций склона, характе-
ризующая градиент увлажнения, приводится в работе
Р. Уиттекера (Whittaker, 1980): СВ-С-СЗ-В-З-ЮВ-Ю-ЮЗ
(по увеличению сухости). Мы в своей работе использовали
близкую последовательность для градиента теплообеспе-
ченности, полагая, что в полярных пустынях на открытых
склонах эти два градиента дублируют друг друга. В нашей
шкале переставлены местами первые два члена этого ряда –
СВ и С, поскольку северные (а не северо-восточные) скло-
ны на крайнем севере архипелага Новая Земля – самые хо-
лодные, что определяется крайне интенсивными северны-
ми (холодными) ветрами как летом, так и зимой.
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ной дисперсии и эвритопности, см. ниже). Для
обозначения принадлежности видов к одной эко-
логической группе использовали окончание “то-
пы”7, имея в виду их приуроченность к тому или
иному местообитанию, например, мезо-ксерото-
пы, микрохионотопы. Для каждой экологической
группы устанавливали среднее расстояние между
оптимумами экологической амплитуды входя-
щих в нее видов, которое рассчитывали только
для групп с числом видов не менее 3. В дальней-
шем проводили ординацию, в ходе которой уста-
навливали положение каждого лихеноценотипа в
экологическом пространстве факторов, в наи-
большей степени определяющих обилие лишай-
ников: увлажнения, нивальности, гранулометри-
ческого состава, диаметра полигонов (как инте-
грального показателя интенсивности мерзлотных
процессов).

Ряд зависимостей, приведенных в данной ра-
боте, установлен для выборок ограниченного
объема – от 2 до 7 лихеноценотипов. Такой под-
ход объясняется тем, что полный набор лихено-
ценотипов в большинстве случаев не дает до-
стоверных зависимостей. При установлении за-
висимости между числом видов/проективным
покрытием лишайников – с одной стороны, и
экотопическими и биотическими параметрами –
с другой, останавливались на выборке такого объ-
ема, для которой величина коэффициента детер-
минации (R2) в регрессионном уравнении была
бы относительно значимой.8

Для анализа взаимосвязи между числом видов
или их проективным покрытием – с одной сторо-
ны, и параметрами среды и растительности – с
другой, использовали регрессии разного вида
(прямолинейную, экспоненциальную, степен-
ную и полиномиальную). По результатам исполь-
зования шкал для каждого вида была получена
эмпирическая линия регрессии, которая была
подвергнута выравниванию (метод скользящей
средней по 3 точкам).

Для анализа экологических шкал использова-
ли статистические параметры:

● средневзвешенная напряженность фактора
(оптимум экологической амплитуды вида):

,

где mi – проективное покрытие вида в каждом
стандарте шкалы, xi – порядковый номер стан-
дарта шкалы, n – число стандартов шкалы;

7 Подобные окончания слов для обозначения видов, при-
надлежащих определенной экологической группе, были
предложены А.А. Ниценко в 1963 г. (Ipatov, Kirikova, 1997).

8 Самое низкое значение коэффициента R2 в полученных
нами зависимостях – 0.3466, которое мы условно приняли
за нижний порог относительно значимой величины.
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● сила влияния фактора (теснота связи):

где   – сила влияния фактора,  – дисперсия,
обусловленная влиянием данного фактора (рас-
считывалась до процедуры выравнивания эмпи-
рической линии регрессии и после нее),   – об-
щая дисперсия исходного комплекса;

● достоверность силы влияния фактора:

где показатель Fвыч. рассчитывался до и после
процедуры выравнивания. Те виды, которые по-
сле выравнивания показали недостоверную связь
с фактором среды (Fвыч. < Fтаб.,), исключались из
дальнейшей обработки (в соответствующей таб-
лице не приведены);

● средневзвешенная нормированная диспер-
сия, σ2 (первый показатель экологической ам-
плитуды вида):

где xi – порядковый номер стандарта шкалы, Xj –
средневзвешенная напряженность фактора, mi –
проективное покрытие вида в каждом стандарте
шкалы, n – число стандартов шкалы;

● эвритопность вида, Hi (второй показатель
экологической амплитуды вида):

где mi – проективное покрытие вида в каждом
стандарте шкалы, М – сумма проективных по-
крытий вида по всей шкале, n – число стандартов
шкалы.

Для отнесения видов к той или иной категории
широты экологической амплитуды диапазоны
изменения показателей σ2 и Hi (минимальное-
максимальное значения) делили на 3 равных ча-
сти. Соответственно, в экологических группах
видов по факторам увлажнения и нивальности
было установлено 3 диапазона широты экологи-
ческой амплитуды: узкая, средняя, широкая.

Для всех величин среднего вычисляли стан-
дартную ошибку. Все статистические величины
получены на уровне значимости α = 0.05. Постро-
ение диаграмм проведено с использованием стан-
дартного пакета программ Excel.

Образцы лишайников хранятся в гербарии ли-
шайников Ботанического института им. В.Л. Ко-
марова РАН (LE).
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Типы местообитаний и лихеноценотипы

На основании вышеизложенных параметров в
исследованном районе выделено 9 типов место-
обитания и, соответственно им, 9 лихеноценоти-
пов.

Тип местообитания 1 – слабонаклонные участ-
ки приморской равнины и приледникового плато.
Грунты на этих участках – относительно сухие,
снег обычно сходит в начале июля. Сортировка
грунтов приводит к формированию как крупных
(100–120 см в диам.), так и мелких полигонов
(15–20 см в диам.). Проективное покрытие мохо-
образных не превышает 30% (табл. 1). В лихено-
ценотипе – 32 вида. Высокое постоянство (IV)
имеют Cetrariella delisei9 и Thamnolia vermicularis s. l.,
среднее (III) – Ochrolechia frigida. Среднее сум-
марное проективное покрытие лишайников –
4.5%. Высокие значения (балл 4) проективного
покрытия на отдельных участках – у видов
Cetrariella delisei, Ochrolechia frigida, Stereocaulon
rivulorum (табл. 2, рис. 2).

Тип местообитания 2 – плоские участки при-
морской равнины, сложенные суглинками с при-
месью дресвы, щебня, а также – небольших глыб,
выжатых на поверхность. Хорошо выражены тик-
сотропные свойства суглинистой массы. На не-
которых участках вода застаивается после дождя.
Результатом сортировки грунтов являются плос-
кие полигоны или пятна с большим варьировани-
ем диаметра (табл. 1). Максимальное значение
проективного покрытия мхов – 40%. В составе
лихеноценотипа – 36 видов. Максимальную ве-
личину постоянства имеют 3 вида: Ochrolechia
frigida, Thamnolia vermicularis s. l. (V), Cetrariella
delisei (IV), cреднюю (III) – Cetraria islandica, Fla-
vocetraria cucullata. Среднее суммарное проектив-
ное покрытие лишайников – 4.8%. Наибольшие
значения (балл 3) проективного покрытия в этом
лихеноценотипе – у 2 видов: Stereocaulon rivulorum
и S. saxatile (табл. 2, рис. 3).

Тип местообитания 3 – ложбины и секторы
пластового стока со слоем воды 2–3 см. В составе
верхних горизонтов грунтов велика доля тяжелых
суглинков. Между полосами стока есть участки
относительно сухих суглинков со щебнем, обра-
зующих зачаточные формы мелких полигонов.
Проективное покрытие мхов варьирует в широ-
ких пределах: от 15 до 85% (табл. 1). В составе ли-
хеноценотипа – 5 видов, среди которых наиболь-
шее постоянство (IV) имеет Thamnolia vermicularis
s. l. В этой группе – самое низкое среднее суммар-
ное проективное покрытие лишайников – 1.8%.
Проективное покрытие в 3 балла характерно для
Parmelia skultii, слоевища которой обычны на ско-

9 Латинские названия лишайников приведены по: Spisok…,
2010, мхов – Ignatov et al., 2006.

лах лежащего на поверхности суглинка плитняка
(табл. 2, рис. 4).

Тип местообитания 4 – перегибы, тыловые швы
террас, для которых характерно интенсивное
снегонакопление. Сортировка грунтов на этих
участках выражена слабо, часто полигоны, попе-
речник которых достигает 110 см, образуют ступе-
ни на склоне (табл. 1). Проективное покрытие
мхов варьирует в диапазоне 25–55%. В лихеноце-
нотипе – 28 видов. Высокими величинами посто-
янства характеризуются Flavocetraria nivalis,
Ochrolechia frigida, Thamnolia vermicularis s. l. (V),
Сetrariella delisei, Flavocetraria cucullata (IV), сред-
ними – Alectoria ochroleuca, Cetraria islandica (III).
Среднее суммарное проективное покрытие ли-
шайников – 9.4%. Наибольшие значения покры-
тия – у Flavocetraria nivalis, Ochrolechia frigida (5),
Cetrariella delisei, Flavocetraria cucullata (4) (табл. 2,
рис. 5).

Тип местообитания 5 – нижние части и подно-
жья склонов и высоких террас, где обычны грунты
с преобладанием мелкого плитняка и глыб (ино-
гда – крупных). На этих участках скапливаются
большие массы снега, стаивающие обычно в се-
редине-конце июля. Снег при таянии активно
фильтруется в плитняково-крупноглыбистую
толщу, поэтому во вторую половину лета здесь от-
носительно сухо. Преобладают зачаточные фор-
мы полигонов со значительным варьированием
диаметра – от 15 до 120 см (табл. 1). Проективное
покрытие мхов изменяется в широком диапазо-
не – от 4 до 85%. В лихеноценотипе – 32 вида ли-
шайников. Высоким постоянством (V) отличают-
ся 2 вида – Сetrariella delisei и Ochrolechia frigida,
средним (III) – Stereocaulon rivulorum. Среднее
суммарное проективное покрытие лишайников –
6.6%. Высокие значения покрытия отмечены у
4 видов: Cetrariella delisei (5), Ochrolechia frigida (4),
Melanelia hepatizon (4), Lecanora polytropa (4)
(табл. 2, рис. 6).

Тип местообитания 6 – бугры приморской рав-
нины, краевые части террас. Эти бугры сложены
щебнистым и мелкокаменистым материалом, по-
верхность которого покрыта маломощным слоем
снега (сдувается ветрами в течение зимы), кото-
рый быстро стаивает весной. Местообитания
данного типа – сухие и малоснежные (табл. 1).
Максимальное проективное покрытие мхов со-
ставляет 45%. В данном лихеноценотипе – 46 ви-
дов. Высокое постоянство имеют 3 вида лишай-
ников: Thamnolia vermicularis s. l., Ochrolechia frigi-
da (V), Flavocetraria nivalis (IV). Постоянство III –
у 4 видов: Cetraria islandica, Flavocetraria cucullatа,
Melanelia hepatizon, Alectoria ochroleuca. Среднее
суммарное проективное покрытие лишайников –
16.5%. Высокие значения покрытия имеют Mel-
anelia hepatizon, Brodoa oroarctica, Rhizocarpon geo-
graphicum (5), Cetrariella delisei, Alectoria ochroleuca,
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Allantoparmelia alpicola, Arctocetraria nigricascens,
Porpidia melinodes, Umbilicaria cylindrica (4) (табл. 2,
рис. 7).

Тип местообитания 7 – каменистые гряды. На
таких грядах, как правило, преобладают средние
и мелкие глыбы и плитняк, в расселинах между
которыми обычно скапливается щебень. Снег
здесь не задерживается, поэтому на этих участках
всегда сухо. Сортировка каменистого материала
выражена довольно плохо: только изредка можно
встретить отдельные округлые полигоны на плос-
ких вершинах гряд (табл. 1). Проективное покры-
тие мхов варьирует в диапазоне 3–25%. В лихено-
ценотипе этих местообитаний – 25 видов. Наи-
большая величина постоянства – III – только у
3 видов: Rhizocarpon geographicum, Pseudephebe pubes-
cens, Umbilicaria hyperborea. В этом лихеноценоти-
пе – наибольшее среднее суммарное проективное
покрытие лишайников – 49.0%. Высокие значе-
ния покрытия отмечены у 10 видов: Brodoa oroarc-
tica, Umbilicaria hyperborea, Sphaerophorus globosus,
S. fragilis, Tremolecia atrata, Porpidia melinodes, Me-
lanelia stygia (5), Ochrolechia frigida, Allantoparmelia
alpicola, Pseudephebe pubescens (4) (табл. 2, рис. 8).

Тип местообитания 8 – склоны с активно дви-
жущимся материалом. Бóльшая часть этих место-
обитаний – склоны, плащеобразно перекрытые
сланцевой плиткой, которая иногда образует по-
лосы, редко – небольшие бугры. Снег сходит от-
носительно рано, поэтому во второй половине
лета здесь сухо. Максимальное проективное по-
крытие мхов – 15%. В лихеноценотипе – 18 видов.
Высокое постоянство только у одного вида ли-
шайников – Cetrariella delisei (IV). Среднее сум-
марное проективное покрытие лишайников –
2.5%. Покрытие 4 балла имеет Rusavskia elegans
(табл. 2, рис. 9).

Тип местообитания 9 – краевые части цоколь-
ных террас (приморских и придолинных). Эти тер-
расы могут быть как горизонтальными, так и
иметь уклон до 23°, обычно их поверхность по-
крыта плащом рыхлых (щебнисто-суглинистых)
отложений. Снега на этих участках довольно
много, при его сходе образуются небольшие пла-
стовые потоки, следы которых хорошо прослежи-
ваются в виде полос грунта между моховыми ков-
рами. В лихеноценотипе – 30 видов. Проектив-
ное покрытие мхов варьирует в диапазоне 35–
85%. Такие покровы характерны, как правило,
для щебнисто-суглинистых участков, часто – при
высокой роли зоогенного фактора (скопления
птиц). Мхи способствуют растягиванию периода
снеготаяния и высокому уровню многолетне-
мерзлых пород (табл. 1). Только в этом лихеноце-
нотипе встречена Peltigera canina (постоянство –
II). С высоким постоянством здесь отмечены
Thamnolia vermicularis s. l. (V) и Flavocetraria cucul-
latа (IV). Среднее суммарное проективное покры-

тие лишайников в этом типе – 7.6%. Покрытие
5 баллов имеет один вид – Stereocaulon rivulorum (5)
(табл. 2, рис. 10).

Для лихеноценотипов характерен большой
разброс величины видового богатства: от 5 (тип 3)
до 46 (тип 6). Высокая величина этого показателя
для последнего типа определяется щебнистым
(крупный и мелкий щебень), относительно сухим
субстратом – условиями, наиболее благоприят-
ными для поселения и закрепления лишайников.
Тип 3, наоборот, формируется на участках пла-
стового стока, где небольшие латки лишайников
могут существовать только на возвышающихся
над поверхностью грунта, часто перекрытого сло-
ем воды в 1–2 см, обломках коренной породы,
небольших фрагментах относительно сухого су-
глинка или на моховых подушках внутри колец,
образованных дернинами щучки Deschampsia bo-
realis. Относительно большие величины видового
богатства (32 и 36 видов в лихеноценотипах 1 и 2
соответственно) характеризуют зональные место-
обитания – слабонаклонные (1–2°) или горизон-
тальные участки приморской равнины с преобла-
данием щебнисто-суглинистых субстратов и от-
сутствием подтока воды с вышерасположенных
гипсометрических уровней.

К видам, определяющим облик полярных пу-
стынь крайнего севера архипелага Новая Земля,
относятся всего несколько лишайников. Среди
них – Cetrariella delisei, который при средних или
высоких величинах постоянства в ряде лихеноце-
нотипов образует хорошо заметные скопления
подушек или ковры с волнообразной поверхно-
стью на щебнисто-суглинистых участках примор-
ской равнины и приледникового плато. Осталь-
ные виды, заметные в растительном покрове,
приурочены к каменистым развалам или скопле-
ниям щебня на сухих грядах или буграх, располо-
женных на разных высотных уровнях. Это – Bro-
doa oroarctica, Melanelia stygia, Porpidia melinodes,
Pseudephebe pubescens, Sphaerophorus fragilis, Tremo-
lecia atrata, образующие черные, ярко-оранжевые
или бурые покровы на поверхности крупных глыб
и плитняка, либо – на щебнистых участках в рас-
селинах между плитняком. Часто, в краевых ча-
стях приморской равнины, на темно-зеленом фо-
не мхов выделяются серовато-белые скопления
Stereocaulon rivulorum.

Высокие значения среднего суммарного про-
ективного покрытия лишайников в лихеноцено-
типе 7 определяются массовым развитием накип-
ных, кустистых и листоватых лишайников (Bro-
doa oroarctica, Melanelia stygia, Porpidia melinodes,
Pseudephebe pubescens, Umbilicaria hyperborea) на
сколах крупных глыб. Низкие значения покры-
тия в лихеноценотипе 3 вызваны интенсивным
обводнением местообитания (лишайники селят-
ся только на небольших участках относительно
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сухого суглинка или на сколах плитняка, возвы-
шающегося над водой), а в лихеноценотипе 8 –
подвижностью субстрата на склонах, препятству-
ющем формированию крупных лишайниковых
латок и покровов. Среднее суммарное проектив-
ное покрытие ряда лихеноценотипов характери-
зуется высокой величиной ошибки среднего, ча-
сто достигающей 50% и более от абсолютной ве-
личины. Причина этого – большие колебания
значений суммарного проективного покрытия,
прослеживающиеся от одного конкретного
участка к другому, что определяется геоморфоло-
гической молодостью территории (разные стадии
выветривания коренных пород и формирования
подвижных рыхлых отложений), относительно
недавно освободившейся из-под ледникового по-
крова.

Активность видов лишайников

В общем списке лишайников учтено 84 вида.
К категории особо активных (класс V) отно-

сится 1 вид – голарктический арктовысокогор-
ный вид с биполярным типом ареала – Thamnolia
vermicularis s. l. (Golubkova, 1983) (табл. 2). Этот
лишайник осваивает все местообитания крайней
северной оконечности архипелага Новая Земля
от приморских песчано-галечных кос до камени-
стых гряд и приледникового плато, находящихся
на высоте выше 300 м. Данный вид нигде не имеет
значений покрытия более 3%: в большинстве слу-
чаев он распространен в местообитании рассеян-
но, лишь в редких случаях образуя тонкие цепоч-
ки.

В категорию высокоактивных (класс IV) вхо-
дит 9 видов (табл. 2). Эту группу можно подразде-
лить на 3 подгруппы: а) виды с постоянством IV и
V: Cetrariella delisei, Ochrolechia frigida, Flavocetraria
nivalis, F. cucullata, 2) виды с постоянством I–III и
покрытием 3–5 баллов: Stereocaulon rivulorum, Ce-
traria islandica, 3) виды с постоянством I–II и по-
крытием 1–3 балла: Parmelia skultii, Allocetraria
madreporiformis, Lecidea ramulosa. Вид Stereocaulon
rivulorum образует скопления на моховых коврах в
краевых частях приморских равнин, по соседству
с крутыми склонами – местами гнездования мор-
ских колониальных птиц (лихеноценотип 9),
один раз встречено скопление слоевищ этого ви-
да с проективным покрытием 15%. Лишайник Al-
locetraria madreporiformis образует локальные
скопления с покрытием до 10% на участках зале-
живания снега у подножья террас и склонов (ли-
хеноценотип 5), Parmelia skultii один раз встрече-
на с покрытием 5% на скоплении щебня на сухом
бугре приморской равнины (лихеноценотип 6).

К категории среднеактивных (класс III) отне-
сено 11 видов (табл. 2); в этой группе выделено 3
подгруппы; а) виды с постоянством I–III и по-

крытием 4 и 5 баллов: Melanelia hepatizon, Alectoria
ochroleuca, б) виды с постоянством I–II и покры-
тием 4 и 5 баллов: Brodoa oroarctica, Allantoparmelia
alpicola, Rusavskia elegans, в) виды с постоянством
I и II и покрытием 1 и 2 балла: Vulpicida tilesii, C. er-
icetorum, Cladonia gracilis, C. pyxidata, Cetraria acu-
leata, Stereocaulon alpinum. Виды Allantoparmelia al-
picola и Brodoa oroarctica иногда образуют плотно
прижатые к поверхности крупных глыб и плитня-
ка покровы с покрытием 10%, один раз отмечено
покрытие 25% (лихеноценотип 7). Виды Melanelia
hepatizon и Rusavskia elegans образуют небольшие
покровы (покрытие – до 5%) на крупном щебне
на сухих буграх приморской равнины или на от-
дельных крупных глыбах, выжатых из грунта в
процессе вымораживания (лихеноценотип 6).

Категория малоактивных (класс II) включает
14 видов (табл. 2). В составе этой группы выделе-
но 3 подгруппы: а) виды с постоянством I–III и
покрытием 4 и 5 баллов: Rhizocarpon geographicum,
Umbilicaria hyperborea, Pseudephebe pubescens,
Tremolecia atrata, Sphaerophorus globosus, Arctoce-
traria nigricascens, б) виды с постоянством I и II и
покрытием 3 балла: Bryocaulon divergens, Umbilicar-
ia proboscidea, Stereocaulon saxatile, в) виды с посто-
янством I и покрытием 1 балл: Megaspora verruco-
sa, Stereocaulon botryosum, Alectoria nigricans, Dacty-
lina ramulosa, Peltigera malacea. Виды Sphaerophorus
globosus, Tremolecia atrata и Umbilicaria hyperborea
образуют скопления слоевищ между плитняком
(на щебне), на поверхности отдельных глыб, а
также – покровы на крупных сколах глыб с сум-
марным покрытием 15–20% (один раз описана
пробная площадь на плитняке с проективным по-
крытием Tremolecia atrata до 25%) в лихеноцено-
типе 7. Скопления слоевищ Umbilicaria proboscidea
с покрытием до 5% постоянно встречаются на су-
хих щебнистых буграх (лихеноценотип 6), один
раз в этом же лихеноценотипе встречена латка
лишайника Arctocetraria nigricascens с покрытием
7%. Виды Pseudephebe pubescens и Rhizocarpon geo-
graphicum как в лихеноценотипе 6, так и в лихено-
ценотипе 7, имеют покрытие 5–6% (редко – до
10%). Первый из них образует миниатюрные лат-
ки, плотно прижатые к сланцевым плиткам, вто-
рой формирует покровы на сколах песчаниковых
глыб. Скопление мелких слоевищ Stereocaulon
saxatile с покрытием 4% встречено один раз на
щебнисто-мелкоземистом влажном субстрате в
лихеноценотипе 2.

Категория неактивных (класс I) – наиболее
многочисленная и включает 49 видов (табл. 2).
Эта группа лишайников встречается в 1, реже – в
2 типах местообитания. В то же время некоторые
из этих видов могут образовывать заметное по-
крытие в отдельных местообитаниях, относящих-
ся, как правило, к одному лихеноценотипу. Это
дает основание подразделить данную группу на
2 подгруппы: а) виды с постоянством I и II и по-
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крытием 3–5 баллов: Porpidia melinodes, Sphaero-
phorus fragilis, Melanelia stygia, Umbilicaria cylindri-
ca, Lecanora polytropa, Athallia holocarpa, Stereocau-
lon capitellatum, S. paschale, б) виды с постоянством
II и покрытием 2 балла: в эту подгруппу входят все
остальные (всего – 41) виды. В ней выделяется
Peltigera canina, встречающаяся на мхах краевых
частей приморских террас (постоянство – II, по-
крытие – 2 балла). Лишайник Porpidia melinodes на
сколах и гранях крупных глыб песчаника образу-
ет нарастания, проективное покрытие которых в
пределах пробной площади может достигать 35%
(лихеноценотип 7). На этих же горных породах с
покрытием до 20% образуются покровы Melanelia
stygia, один раз на щебне среди развалов плитняка
встречено скопление слоевищ Sphaerophorus fragi-
lis с покрытием 15%. Повышенное обилие Lecan-
ora polytropa и Stereocaulon capitellatum (каждый –
по 3–4%) отмечено на местах длительного залега-
ния снега (лихеноценотипы 4 и 5).

Число видов
Изменение числа видов с высотой связано по-

линомиальной зависимостью для лихеноценоти-
пов 1 и 6 (рис. 11, a). Этот показатель в местооби-
тании лихеноценотипа 6 на высоте 20 м (бугры в
краевой части приморской равнины) равен 16, а
на высоте 300 м и более (бугры и выпуклые поли-
гоны на приледниковом плато) не превышает 4.
Число видов в лихеноценотипе 1 на высоте 30 м
(приморская равнина) – 8–9, а на высоте
230‒240 м (краевая часть приледникового плато)
оно уменьшается до 1–2. Оба лихеноценотипа ха-
рактеризуются относительно высоким видовым
разнообразием, при этом лихеноценотип 1 фор-
мируется на зональных, а на больших высотах –
орозональных10, позициях. Для всех других лихе-
ноценотипов (приуроченных к щебнисто-сугли-
нистым и щебнистым грунтам, умеренно или сла-
бо увлажненным) также прослеживается умень-
шение числа видов с высотой, однако, эта
зависимость – крайне слабая (величина R2 менее
0.1). На приледниковом плато, начиная с высоты
220 м, нет ни одного вида лишайников, характер-
ных только для этой высотной ступени: здесь
происходит только выпадение из состава лихено-
ценотипов видов, являющихся обычными на ни-
жерасположенных гипсометрических уровнях.

Выявлена полиномиальная зависимость числа
видов от содержания на пробной площади ске-
летной фракции для лихеноценотипов 1 и 6, по-
следовательность которых на диаграмме (слева
направо: рис. 11 b) соответствует градиенту место-
обитаний по гранулометрическому составу: щеб-

10Орозональные позиции – местообитания, все параметры
которых соответствуют зональным местообитаниям, но
находящиеся на других высотных уровнях, нежели соб-
ственно зональные.

нисто-суглинистые (тип 1) – щебнистые (тип 6).
Диапазон числа видов изменяется от 1–10 до 2–
14 видов при переходе от лихеноценотипа 1 (со-
держание фракций >0.125 мм – 20–50%) к лихе-
ноценотипу 6 (50–80%).

Проективное покрытие лишайников
Установлена зависимость, описываемая сте-

пенной функцией, между абсолютной высотой и
суммарным проективным покрытием лихеноце-
нотипов 5 и 6 (рис. 12 a). Относительно высокое
покрытие (35–50%) характерно для лихеноцено-
типа 6 на высотах до 20 м, т.е. для тех частей при-
морской равнины, которые расположены ближе
всего к берегу моря. На высотах ок. 70 м проек-
тивное покрытие в обеих группах резко уменьша-
ется и составляет не более 12–15%. Обе эти груп-
пы формируются на каменисто-щебнистых суб-
стратах, причем, лихеноценотип 5 – на участках
глубокого снежного покрова. Суммарное проек-
тивное покрытие лихеноценотипов определяется
видами, каждый из которых не имеет стабильно
высокого проективного покрытия. Так, на высо-
тах до 50 м только 2 раза описаны пробные пло-
щади с покрытием лишайников более 15%; мак-
симальный вклад в эту величину вносят виды Ce-
trariella delisei (образует небольшие коврики или
подушки), Melanelia hepatizon, Ochrolechia frigida.
Начиная с высоты 100 м проективное покрытие
каждого из видов в обеих группах не превышает
3–4%. Исключение составляет вид Lecanora polyt-
ropa, который на одной пробной площади на
участках крупного щебня и мелкого плитняка
(тип местообитания 5) отмечен с покрытием 10%.

В других лихеноценотипах, не отраженных на
диаграмме (1 и 8), также есть тенденция уменьше-
ния суммарного проективного покрытия с высо-
той, однако, зависимость здесь – крайне слабая
(R2 < 0.1), что связано с постоянно встречающи-
мися видами с низкими величинами покрытия
(2–5%) на высотах до 100 м. Такая же зависимость
прослеживается при увеличении покрытия ли-
шайников до 60% на высотах 250 м и выше в лихе-
ноценотипе 7: в этом случае слабая связь между
абсолютной высотой и проективным покрытием
вызвана тем, что на низких высотах (50–70 м)
встречаются участки каменистых развалов, где
суммарное проективное покрытие лишайников
достигает 50–60% (наибольший вклад в эту вели-
чину – по 30–35% – вносят виды Porpidia melin-
odes и Tremolecia atrata).

Полиномиальная связь между экспозицией
склона и суммарным проективным покрытием
(рис. 12 b) отмечена для небольшой выборки ли-
хеноценотипов по градиенту теплообеспеченно-
сти (через экспозицию склона): С–СВ–СЗ–В–
З–ЮВ–Ю–ЮЗ. Высокие значения проективно-
го покрытия лишайников характерны для скло-
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нов южных румбов: до 17–20% – в лихеноценоти-
пе 7 (Melanelia hepatizon, Pseudephebe pubescens,
Tremolecia atrata: склон юго-восточной экспози-
ции, балл 6), 17% – в лихеноценотипе 5 (Ochrole-
chia frigida: склон юго-западной экспозиций,
балл 8). В то же время, самые высокие значения
проективного покрытия (до 55%) отмечены в ли-
хеноценотипах местообитаний, не имеющих чет-
ко выраженной ориентации по странам света. Это
можно наблюдать на каменистых грядах (тип ме-
стообитаний и лихеноценотип 7), где плоскости
крупных глыб и плитняка ориентированы одно-
временно по нескольким частям света. Намечает-
ся и некоторая закономерность изменения пре-
имущественной экспозиции склона по высотам:
на отметках до 50 м лишайники распределены бо-
лее или менее равномерно по всем экспозициям,
в интервале высот от 50 до 100 м основная
масса их встречена на склонах южных румбов, а
на высотах от 150 до 250 м с наибольшим проек-
тивным покрытием они отмечены на склонах се-
веро-западной и западной экспозиции (иногда –
северной).

Экспоненциальная связь выявлена между про-
ективным покрытием лишайников и содержани-
ем на пробной площади скелетной фракции для
семи лихеноценотипов (1–7) (рис. 12 c). В место-
обитании лихеноценотипа 3 – наименьшее со-
держание щебнисто-каменистой фракции (20–
30%) и, соответственно, наименьшая величина
проективного покрытия лишайников (не более
5% на обломках коренной породы, возвышаю-
щихся над поверхностью мокрого илисто-глини-
стого грунта). В зональных местообитаниях (1, 2)
содержание скелетной фракции составляет 30–
50%, проективное покрытие лишайников в соот-
ветствующих лихеноценотипах не превышает
12%. В местообитаниях 4 и 5, на участках длитель-
ного залегания снега, содержание скелетной
фракции варьирует в диапазоне 40–65%, а по-
крытие лишайников – от 5 до 30% (в одном слу-
чае оно достигает 40%). Верхняя правая часть
диаграммы – область высоких величин содержа-
ния этой фракции (60–90%) – характеризуется
возрастанием проективного покрытия лишайни-
ков до 65% (лихеноценотипы 6 и 7). Эти лихено-
ценотипы формируются в местообитаниях с вы-
соким содержанием плитняка, крупных глыб и, в
то же время, – среднего и мелкого щебня, где вы-
сокое проективное покрытие имеет Sphaerophorus
fragilis.

Прослеживается линейная зависимость между
диаметром полигонов и проективным покрытием
лишайников для нескольких лихеноценотипов: 2,
4, 6–8 (рис. 12 d). Небольшим полигонам с диа-
метром до 50 см соответствует проективное по-
крытие лишайников до 15% (лихеноценотипы 2 и
8). В местообитаниях этих лихеноценотипов про-
исходит активная сортировка грунтов: выжима-

ние на поверхность суглинков щебнистой фрак-
ции и ее миграция в периферическую часть поли-
гонов. Увеличение диаметра полигонов до 150 см
сопровождается увеличением проективного по-
крытия лишайников до 35%, что наблюдается,
преимущественно, в трещинах-депрессиях. Ин-
тенсивность перемещения щебнистого материала
здесь уменьшается, хорошо выражен бортик по-
лигона, к которому приурочена основная масса
слоевищ. Крупные полигоны с диаметром более
200 см формируются на каменистых грядах или на
сухих щебнистых участках (тип местообитаний 7):
проективное покрытие лишайников здесь воз-
растает до 65%.

Полиномиальная связь установлена между
проективным покрытием мохообразных11 и ли-
шайниками в двух типах местообитаний, соответ-
ствующих лихеноценотипам 4 и 5 (рис. 12 e). На
этих местообитаниях, формирующихся на участ-
ках долгого залеживания снега, проективное по-
крытие мохообразных варьирует в широких пре-
делах – от 25 до 85%. В типе местообитания 4, где
преобладают мезо- и макрохионотопы, увеличе-
ние проективного покрытия мхов (Ditrichum flexi-
caule, Stereodon bambergeri, S. revolutus, Campylium
stellatum, Hymenoloma crispulum) от 25 до 55% со-
провождается уменьшением проективного по-
крытия лишайников (Cetrariella delisei, Cetraria is-
landica, Flavocetraria cucullata, F. nivalis, Ochrolechia
frigida, Sphaerophorus globosus, Thamnolia vermicu-
laris s. l.) с 25 до 7%. В типе местообитания 5, где
преобладает нивальная обстановка, при высоких
(до 85%) значениях проективного покрытия мхов
(Hymenoloma crispulum, Niphotrichum ericoides, San-
ionia uncinata, Polytrichastrum alpinum) покрытие
лишайников (Сetrariella delisei, Cetraria islandica,
Lecanora polytropa, Stereocaulon rivulorum) не пре-
вышает 10%. Вид Cetrariella delisei, наиболее ха-
рактерный для нивальных местообитаний, в этих
двух лихеноценотипах образует довольно круп-
ные ковры в ветровой тени плитняка и крупных
глыб.

Такая же, полиномиальная, связь характери-
зует соотношение суммарного покрытия сосуди-
стых растений, мхов и лишайников с подушечной
формой роста и лишайников, не имеющих тако-
вой (лихеноценотипы 4–6: рис. 12 f). Общее, что
сближает местообитания, на которых формиру-
ются эти лихеноценотипы – каменисто-щебни-
стые грунты, хотя они в то же время существенно
отличаются по режиму снегонакопления: место-
обитания типов 4 и 5 – нивальные (мезо- и мак-
рохионные), местообитания типа 6 – преимуще-
ственно, микрохионные. Увеличение проектив-

11Мохообразные включают мхи и печеночники. В соответ-
ствующих разделах текста приводятся только названия
мхов, поскольку эта группа является абсолютно доминиру-
ющей в составе мохообразных.
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ного покрытия подушковидных растений и
лишайников (Cerastium regelii, Saxifraga cespitosa,
Hymenoloma crispulum, Niphotrichum ericoides, Dit-
richum flexicaule, Racomitrium lanuginosum, Andreaea
rupestris, Cetrariella delisei) до величины 25–30%
сопровождается уменьшением проективного по-
крытия лишайников с 15–20% до 5–7%, а даль-
нейшее увеличение покрытия подушечных форм
до 50–60% происходит на фоне увеличения по-
крытия лишайников до 30–35%. Максимальные
значения проективного покрытия подушковид-
ных форм (50% и более) и, в то же время, наи-
большие значения покрытия лишайников (25% и
более) отмечены для типов местообитаний 4 и 5 с
интенсивным снегонакоплением.

Экологические группы видов

Шкала увлажнения12 представлена 19 стандар-
тами, диапазон оптимумов экологических ампли-
туд составляет 16.1 балла (Rusavskia elegans – 1.8,
Peltigera canina – 17.9), величина силы связи с фак-
тором среды изменяется от 0.04 до 0.95, широта
экологической амплитуды по показателю σ2 на-
ходится в диапазоне 0.01–1.00, по показателю Hi – в
диапазоне 0.27–0.99 (табл. 3). Разные показатели
широты экологической амплитуды связаны лога-
рифмической зависимостью (рис. 13 a, b). При
изменении этих показателей в диапазоне от 0 до
1.0 показатель эвритопности вида в подавляющем
большинстве случаев имеет бóльшие величины, чем
средневзвешенной дисперсии (табл. 3). При разде-
лении данных диапазонов были получены следу-
ющие градации широты экологической амплиту-
ды видов: а) по показателю средневзвешенной
дисперсии: 0.01–0.33 – узкая, 0.34–0.66 – сред-
няя, 0.67–1.00 – широкая; по показателю эври-
топности: 0.27–0.51 – узкая, 0.52–0.75 – средняя,
0.76–0.99 – широкая.

Анализ экоклинов, представленных на рис. 14
a–d, показывает, что подавляющее большинство
видов на градиенте увлажнения имеет одновер-
шинное распределение. Исключение составляет
вид Stereocaulon rivulorum, у которого 2 пика: в
средней части градиента (Xj = 9.0), соответствую-
щей мезоморфным условиям с переменным ре-
жимом увлажнения, и в правой части (Xj = 18.0), с
мезоморфными условиями и постоянным режи-
мом увлажнения (рис. 14 d). Положение оптиму-
ма вида на шкале позволило установить 5 эколо-
гических групп видов по фактору почвенного
увлажнения:

12Увлажнение является комплексным фактором, который
включает как собственно уровень увлажнения (уровень
водного довольствия растительности), так и его перемен-
ность. Последняя, по мнению Л.Г. Раменского, “является
необходимым развитием и коррективом понятия увлажне-
ния” (Ramenskiy, 1971: 171).

1. Ксеротопы с узкой и средней экологической
амплитудой (Xj = 1.8–3.2,  = 0.72–0.92, σ2 =
= 0.01–0.08, Hi = 0.27–0.59): Rusavskia elegans13,
Sphaerophorus fragilis, S. globosus, Porpidia melinodes,
Umbilicaria proboscidea, Melanelia stygia, Allantopar-
melia alpicola, Rhizocarpon geographicum, Umbilicaria
hyperborea, Tremolecia atrata, Umbilicaria cylindrica
(рис. 14 a).14

2. Мезо-ксеротопы с экологической амплиту-
дой от узкой до широкой (Xj = 3.6–5.1,  = 0.56–
0.95, σ2 = 0.01–0.33, Hi = 0.34–0.82): Brodoa oroarc-
tica, Pseudephebe pubescens, Lepraria gelida, Umbili-
caria torrefacta, Melanelia hepatizon, Alectoria ochro-
leuca, Arctocetraria nigricascens (рис. 14 b).

3. Ксеро-мезотопы со средней и широкой эко-
логической амплитудой (Xj = 5.7–8.9,  = 0.43–
0.94, σ2 = 0.47–1.00, Hi = 0.89–0.99): Bryocaulon di-
vergens, Allocetraria madreporiformis, Parmelia skultii,
Flavocetraria nivalis, Ochrolechia frigida, Cetraria is-
landica, Cetrariella delisei, Thamnolia vermicularis s. l.
(рис. 14 c).

4. Мезотопы условий переменного увлажне-
ния с экологической амплитудой от узкой до ши-
рокой (Xj = 9.3–13.2,  = 0.56–0.80, σ2 = 0.04–
0.66, Hi = 0.51–0.96): Lecanora polytropa, Stereocau-
lon rivulorum, Flavocetraria cucullata, Cladonia graci-
lis, C. pyxidata. Видом с узкой амплитудой в этой
группе является только Lecanora polytropa (σ2 =
= 0.04) (рис. 14 d).

5. Мезотопы условий постоянного увлажне-
ния, к которым отнесен один вид с узкой эколо-
гической амплитудой по двум показателям – Pel-
tigera canina (Xj = 17.9,  = 0.72, σ2 = 0.02, Hi =
= 0.36) (рис. 14 d).

На шкале нивальности 3 вида характеризуются
бимодальным распределением: Melanelia hepati-
zon, Ochrolechia frigida, Thamnolia vermicularis s. l.
Пики распределений этих видов есть в левой ча-
сти шкалы (Xj = 2, 3), соответствующей микрохи-
онным, а в правой (Xj = 16, 17) – мезо- и макрохи-
онным местообитаниям.

В шкале нивальности – 19 стандартов, диапа-
зон оптимумов – 16.2 (Porpidia melinodes – 1.7, Pel-
tigera rufescens – 17.9). Показатель  меняется в
диапазоне от 0.13 до 0.94, широта экологической
амплитуды по показателю σ2 находится в диапа-

13Перечисление видов экологических групп здесь и далее
дано по возрастанию величины Xj .14Три вида, имеющие оптимум в этой части шкалы –
Rusavskia elegans, Sphaerophorus globosus, Umbilicaria cylindri-
ca – имеют распределения, оптимум которых не превыша-
ет величины покрытия в 2%, они не включены в рисунок,
чтобы не перегружать изображение в нижней части диа-
граммы.
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зоне 0.01–1.00, по показателю Hi – в диапазоне
0.36–0.99 (табл. 3). Для этой шкалы получены
следующие градации широты экологической ам-
плитуды видов: а) по показателю средневзвешен-
ной дисперсии: 0.01–0.33 – узкая, 0.34–0.66 –
средняя, 0.67–1.00 – широкая; по показателю эв-
ритопности: 0.36–0.57 – узкая, 0.58–0.78 – сред-
няя, 0.79–0.99 – широкая.

По фактору нивальности установлены 4 эко-
логические группы:

1. Ахионотопы с узкой и средней экологиче-
ской амплитудой (Xj = 1.7–3.4,  = 0.60–0.94,
σ2 = 0.01–0.06, Hi = 0.41–0.61): Porpidia melinodes,
Tremolecia atrata, Umbilicaria hyperborea, Sphaero-
phorus globosus, Melanelia stygia, Sphaerophorus
fragilis, Arctocetraria nigricascens, Allantoparmelia
alpicola, Pseudephebe pubescens, Umbilicaria cylind-
rica, U. proboscidea, Rusavskia elegans, Lepraria
gelida (рис. 15 a).

2. Микрохионотопы с узкой и средней эколо-
гической амплитудой (Xj = 3.6–4.5,  = 0.67–
0.90, σ2 = 0.08–0.24, Hi = 0.66–0.75): Alectoria
ochroleuca, Rhizocarpon geographicum, Brodoa oroarc-
tica, Umbilicaria torrefacta, Bryocaulon divergens, Par-
melia skultii (рис. 15 b).

3. Мезохионотопы с экологической амплиту-
дой от узкой до широкой (Xj = 6.1–13.4,  = 0.33–
0.87, σ2 = 0.24–1.00, Hi = 0.81–1.00): Flavocetraria
nivalis, Melanelia hepatizon, Allocetraria madrepori-
formis, Ochrolechia frigida, Thamnolia vermicularis s. l.,
Cetraria islandica, Cetrariella delisei, Stereocaulon riv-
ulorum, Flavocetraria cucullata, Cladonia pyxidata,
C. gracilis (рис. 15 c, d). Вид с узкой экологической
амплитудой (σ2 = 0.24) в этой группе – Allocetraria
madreporiformis.15

4. Макрохионотопы с узкой экологической
амплитудой (Xj = 16.0–17.9,  = 0.59–0.85, σ2 =
= 0.02, Hi = 0.38–0.43): Lecanora polytropa, Peltigera
canina (рис. 15 d).16

Минимальное расстояние между оптимумами
экологической амплитуды на градиенте увлажне-
ния – в группе ксеротопов (0.5 ± 0.1), максималь-

15Категории “мезохионотопов”, “макрохионотопов” и др.
имеют в данной работе относительное значение, посколь-
ку характеризуют только условия снегонакопления в дан-
ном районе и не соотносятся с подобными категориями,
установленными для других районов Арктики. В полярных
пустынях эффект макрохионности может достигаться не
только (и не столько) за счет большой мощности снега,
сколько благодаря длительному периоду его таяния при
относительно небольшой мощности. Фактор нивальности
является комплексным, складывающимся из двух более
простых: мощности снега и времени его схода.

16Виды Sphaerophorus globosus, Arctocetraria nigricascens, Um-
bilicaria cylindrica, Rusavskia elegans, Lepraria gelida не вклю-
чены в рисунок.
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ное – мезотопов (2.0 ± 1.3) (рис. 16 a). Наимень-
шие расстояния между видами в группе ксерото-
пов характеризуют наибольшую скорость
изменения растительности (Vasilevich, 1969). На
градиенте нивальности минимальное расстояние
между видами и, соответственно, наибольшая
скорость изменения растительности установлены
для группы микрохионотопов (0.4 ± 0.1), макси-
мальное расстояние и наименьшая скорость из-
менения растительности – для группы мезохио-
нотопов (1.5 ± 0.4) (рис. 16 b).

Лихеноценотипы в экологическом пространстве 
факторов среды

В экологическом пространстве параметров
увлажнения и снежного покрова 9 лихеноценоти-
пов распределены относительно равномерно
вдоль оси, соединяющей сухую и малоснежную
часть пространства – с одной стороны, и мезо-
морфную и макрохионную – с другой (рис. 17 a).
Позицию, соответствующую крайне сухим и ма-
лоснежным местообитаниям, занимает лихено-
ценотип 7, близко к нему расположен лихеноце-
нотип 6. Центральную позицию в пространстве
этих факторов, со средними величинами пара-
метров увлажнения и заснеженности, занимает
лихеноценотип 1, формирующийся на зональных
позициях ландшафта. Еще один лихеноценотип
зональных местообитаний – 2 – находится на
диаграмме значительно правее лихеноценотипа 1,
что связано с более влажным верхним почвенным
горизонтом. Три лихеноценотипа – 4, 5, 9 –
обычны для условий интенсивного снегонакоп-
ления, но их различия во многом определяются
фактором увлажнения. Крайне правую позицию
занимает лихеноценотип 9, приуроченный к ме-
стообитаниям с длительным периодом схода сне-
га. Помимо Peltigera canina в этом же местообита-
нии встречаются еще 2 вида этого рода: P. aphthosa
и P. malacea. Эти виды предпочитают хорошую за-
снеженность и равномерное увлажнение в тече-
ние всего лета, чему способствует довольно раз-
витый моховый покров (до 9 см в высоту) и близ-
кий к поверхности грунтов верхний уровень
многолетнемерзлых пород17. В то же время, здесь
нет участков с открытой водой, пластовыми водо-
токами и пр. Для местообитаний этого лихеноце-
нотипа характерны мезоморфные условия, сохра-
няющиеся в течение всего лета, в отличие от эко-
логической группы 4, где к концу лета
наблюдается некоторое иссушение верхних поч-
венных горизонтов.

17Разрастание мхов в краевых частях приморских и придо-
линных террас связано с интенсивным азотным прес-
сом, который испытывают эти местообитания под влия-
нием массового скопления морских птиц в предотлет-
ный период.
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В пространстве эдафических факторов – со-
держания скелетной фракции в грунтах и диамет-
ра полигонов – выделено 2 группы: а) лихеноце-
нотипы (основная их часть в нижнем левом углу
диаграммы) мелких глинистых и щебнисто-су-
глинистых полигонов, и б) лихеноценотип 7, за-
нимающий противоположный полюс оси и при-
уроченный к участкам с глыбисто-плитняковым
материалом в обрамлении крупных полигонов
(рис. 17 b). Крайнее левое положение на схеме за-
нимает лихеноценотип 3, обычный на илисто-
глинистых наносах ложбин стока приморской
равнины. Крайнее правое положение в этой груп-
пе – у лихеноценотипа 6, лишайники которого
осваивают грунты, где наряду со щебнем много
мелких глыб и плитняка. Большой разброс значе-
ний диаметра полигонов в местообитаниях лихе-
ноценотипов 4 и 7, а отчасти – и 8, связан с высо-
кой подвижностью субстрата в этих местообита-
ниях и неустойчивостью формы и размеров
полигонов. Значительная изменчивость содержа-
ния скелетной фракции в местообитаниях лихе-
ноценотипа 6 определяется варьированием раз-
меров фракции щебня (от мелкого до крупного),
а лихеноценотипа 9 – разным соотношением
фракций гальки, гравия и крупного песка на при-
морских косах.

ОБСУЖДЕНИЕ

Оценка степени активности видов лишайни-
ков, проведенная ранее (Kholod, Zhurbenko, 2005)
для подзоны арктических тундр о-ва Врангеля,
позволила провести сравнение числа видов, от-
носимых к одной категории активности на о-ве
Северном архипелага Новая Земля и на о-ве
Врангеля. Если на последнем из них видов, отне-
сенных к категории особо активных – 5, то на се-
вере Новой Земли – всего один, число высокоак-
тивных – примерно одинаково (на о-ве Врангеля –
10, на Новой Земле – 9). Причина уменьшения
числа особо активных видов в полярных пусты-
нях – крайне низкие температуры вегетационно-
го периода и маломощный, постоянно сдуваемый
сильными ветрами снежный покров, не защища-
ющий слоевища лишайников от коррадирующего
действия метелей. Известно (Chernov, Matveyeva,
1979), что в подзоне арктических тундр происхо-
дит ослабление биотопических привязанностей
видов, в результате чего они получают возмож-
ность освоения гораздо большего числа место-
обитаний, чем в более южных подзонах тундро-
вой зоны. Однако в зоне полярных пустынь эта
закономерность нарушается вследствие отмечен-
ных выше климатических причин: вид, эвритоп-
ный в тундрах, в полярных пустынях может суще-
ствовать только в ограниченном числе местооби-
таний. В то же время, в этой зоне действует ряд
факторов, которые по сравнению с условиями

арктических тундр способствуют росту лишайни-
ков (Dombrovskayа, 1963): отсутствие крупных
моховых покровов и затенения кустарниками
(в первую очередь, ортотропными видами ив Salix
glauca и S. lanata subsp. richardsonii), которые в
центральной части о-ва Врангеля образуют
небольшие заросли с проективным покрытием до
65%18 (Kholod, 2007). Кроме того, на крайнем се-
вере Новой Земли наблюдается обилие камени-
стых и щебнистых грунтов с высокими фильтра-
ционными способностями, что усиливает сухость
субстрата и способствует поселению ряда видов
лишайников.

Из 84 видов, представленных в табл. 2, только
для 32 установлена достоверная связь с фактора-
ми увлажнения и нивальности, причиной чего
является слабое проявление в зоне полярных пу-
стынь ведущих (Mirkin, Naumova, 2012) факторов
среды, т.е. тех, которые по интенсивности воз-
действия на растительность явно преобладают
над всеми остальными. В результате возникает
ситуация, когда действие одного фактора по сво-
ей величине оказывается примерно равным дей-
ствию нескольких других. На экоклинах это про-
является в ярко выраженной бимодальности рас-
пределения; в частности, на приведенных выше
диаграммах таковых три вида – Stereocaulon rivulo-
rum (шкала увлажнения), Ochrolechia frigida, Mel-
anelia hepatizon (шкала нивальности).

Уменьшение видового разнообразия лишай-
ников на градиенте высотной поясности (с зо-
нальным типом местообитаний – 1 – в основа-
нии “колонки” такой поясности, а выше – с оро-
зональными местообитаниями) соответствует
уменьшению видового разнообразия раститель-
ности зональных позиций на широтном градиен-
те, в частности, от южных тундр к полярным пу-
стыням (Chernov, Matveyeva, 1979). Такое измене-
ние в зональных местообитаниях происходит
значительно быстрее, чем в интразональных, на-
пример, влажных участках, местах залеживания
снега, каменистых развалах (Chernov, 2008). На
крайнем севере архипелага Новая Земля досто-
верной зависимости уменьшения числа видов ли-
шайников с высотой для интразональных место-
обитаний не установлено: по всей видимости, на
высотном градиенте, в первую очередь, можно
ожидать изменения состава видов. Так, измене-
ние абсолютной высоты от 1500 м до 2200 м (т.е.
в диапазоне 700 м) является основным фактором
изменения видового состава и проективного по-

18Исключение могут представлять некоторые виды рода Pel-
tigera, которые в арктических тундрах о-ва Врангеля посто-
янно встречаются в зарослях кустарников Salix lanata sub-
sp. richardsonii. По-видимому, появление видов этого рода
лишайников определяется тяготением их к макрохионным
участкам: скоплением снега под пологом зарослей кустар-
ников (на о-ве Врангеля) и относительно длительным пе-
риодом схода снега на моховых покровах Новой Земли.
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крытия лишайников для горной территории на-
ционального парка Jasper (Канада) (John, Dale,
1990). Выше было отмечено уменьшение средней
температуры воздуха самого теплого месяца – ав-
густа – от 2.3° на приморской равнине до пример-
но 0.5° на приледниковом плато. Некоторое
уменьшение температуры с высотой происходит
одновременно с удалением от берега моря, ока-
зывающего отепляющее воздействие на крае-
вую часть приморской равнины, и приближе-
нием к краю ледникового купола, оказывающе-
го, наоборот, охлаждающее влияние на
прилегающие местообитания. Это, безусловно,
способствует усилению температурного эффек-
та абсолютной высоты, но проявляется он только
в лихеноценотипах зональных (орозональных) и
близких к ним местообитаний. Что касается ин-
тразональных, то здесь влияние факторов увлаж-
нения и нивальности оказывается настолько
сильным, что в высотном диапазоне от 0 до 250 м
они “задерживают” изменение показателей видо-
вого богатства и проективного покрытия лишай-
ников, которое можно было бы ожидать, исходя
из уменьшения с высотой летней температуры
воздуха.

Экспозиция склона является косвенным пока-
зателем теплообеспеченности местообитания
(Whittaker, 1980). На крайнем севере Новой Земли
исключительно мало местообитаний, ориентиро-
ванных по южным румбам (юг, юго-запад, юго-
восток). Наибольшая частота местообитаний, об-
ращенных на юг, отмечена только для двух лихе-
ноценотипов участков длительного залегания
снега (4 и 5). Но здесь тепло, получаемое от днев-
ного солнца, затрачивается, в основном, на тая-
ние снега, которое продолжается до начала авгу-
ста. В ночное летнее время солнце освещает и
склоны северных румбов, в результате чего эти
склоны получают солнечного тепла ненамного
меньше, чем склоны южных. Ограниченность
выборки (n = 38) и величина коэффициента R2

(0.3821) позволяют сделать вывод, что экспози-
ция склона – далеко не самый существенный
фактор, определяющий проективное покрытие
лишайников в исследованном районе. В то же
время на высотах от 50 до 100 м наибольшее число
лишайников отмечено на склонах южной экспо-
зиции (которых на этих высотах крайне мало), но
это объясняется уменьшением теплообеспечен-
ности местообитаний, зависящей как от абсолют-
ной высоты, так и от расстояния до берега моря,
оказывающего значительный отепляющий эф-
фект. На высотах от 150 до 250 м часть этих видов
встречается на склонах северо-западной и запад-
ной экспозиций, чему способствуют преобладаю-
щие ветры, в основном, северо-западного на-
правления, которые зимой приводят к обессне-
живанию склонов и выступающих частей
крупных глыб и плитняка. Именно на таких, от-

крытых ветрам, плоскостях крупных камней об-
разуются небольшие покровы Porpidia melinоdes,
Rusavskia elegans, Melanelia stygia, Pseudephebe pu-
bescens, суммарное проективное покрытие кото-
рых достигает 15%.

Увеличению проективного покрытия лишай-
ников на крупноглыбистых и плитняковых грун-
тах в полярных пустынях (так же, как, впрочем, и
в тундровой зоне) способствует то, что этот мате-
риал на склонах имеет меньшую скорость пере-
мещения, чем щебнисто-суглинистая фракция
(Washburn, 1988), вследствие чего лишайники
меньше подвергаются механическому воздей-
ствию сползающего по склону щебня. Об относи-
тельной стабильности крупноглыбистого суб-
страта и благоприятности его для заселения ли-
шайниками упоминает A. Elvebakk (Elvebakk,
1984). Крупные обломки породы часто встреча-
ются и посреди приморской равнины, сложенной
суглинками и мелким щебнем: в результате про-
цесса вымораживания над поверхностью грунта
оказываются грани и сколы обломков высотой до
35–40 см. На поверхности таких обломков фор-
мируются покровы лишайников (Rusavskia ele-
gans, Porpidia melinodes), совершенно не свой-
ственные грунтам окружающей равнины. Обра-
зование покровов последнего из этих видов на
отдельно лежащих камнях отмечено для Шпиц-
бергена (Elvebakk, Hertel, 1996) и Восточной Фен-
носкандии (Gowan, Ahti, 1993). Относительно вы-
сокие значения проективного покрытия ряда ви-
дов каменисто-щебнистых субстратов (Brodoa
oroarctica, Allantoparmelia alpicola, Umbilicaria hy-
perborea, Tremolecia atrata и др.) связаны с тем, что
на первых стадиях разрушения каменистых гряд
сосуществуют крупные глыбы, плитняк с граня-
ми до 1.0 м в поперечнике и щебнистый материал,
скапливающийся в результате процесса выветри-
вания в расселинах между такими глыбами. Даль-
нейший процесс выветривания приводит к ак-
тивному образованию суглинков, на поверхности
которых проективное покрытие лишайников су-
щественно меньше.

Взаимозависимость проективного покрытия
лишайников и диаметра полигонов также опреде-
ляется разной интенсивностью перемещения су-
глинисто-щебнистого материала на полигонах
разной величины. Бóльшая часть полигонов об-
следованных районов имеет диаметр 30–80 см,
значительно реже встречаются полигоны с диа-
метром до 200 см. Постоянно происходящие на их
поверхности процессы сортировки каменистого
материала приводят к частой смене положения
трещин и депрессий между соседними полигона-
ми. Суглинки, которыми сложена центральная
часть полигонов, в большей степени подвержены
сезонным перемещениям (инволюции, боковой
напор: Washburn, 1988), чем каменисто-щебни-
стые грунты в обрамлении полигонов. Это спо-
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собствует тому, что лишайники на поверхности
полигона не образуют сколько-нибудь крупных
латок, подушек или ковров; чаще всего это – от-
дельные небольшие слоевища кустистых или
трубчатых лишайников (Thamnolia vermicularis s. l.,
Flavocetraria cucullata, F. nivalis, Vulpicida tilesii)
вдоль тонких цепочек щебня, разделяющих круп-
ные полигоны 1-го порядка на более мелкие. От-
носительно крупные и устойчивые по составу по-
кровы лишайников накипной (Porpidia melinodes,
Athallia holocarpa), кустистой (Sphaerophorus fragi-
lis, Pseudephebe pubescens) и листоватой (виды рода
Umbilicaria) жизненных форм обычны в трещинах
или зонах стыка между соседними полигонами. В
таких трещинах, разделяющих полигоны диа-
метром около 200 см, встречается как плитняк
высотой 35–40 см, так крупный и мелкий ще-
бень, на поверхности которого обычны подуш-
ки лишайников (например, Cetrariella delisei)
высотой до 10 см.

Существенное влияние на состав и проектив-
ное покрытие лишайников в высокой Арктике
оказывают другие группы растений, в первую
очередь, мхи. Влияние это может проявляться в
форме конкурентного исключения, либо – благо-
приятствования (Fajardo et al., 2008). Если отри-
цательная корреляция между проективным по-
крытием мхов и лишайников установлена только
для ограниченной выборки (лихеноценотипы 4 и
5), то в остальных лихеноценотипах севера Новой
Земли изменение обилия мхов никак не коррели-
рует с изменением такового у лишайников. Свя-
зано это с низким проективным покрытием мхов
(в зональных типах сообществ – 12–15% или
меньше): отдельные дерновинки мхов не сопри-
касаются с латками лишайников, что не вызывает
эффекта конкурентного исключения какой-либо
из этих групп. Более того, часто наблюдаются
случаи, когда узкая полоска лишайников шири-
ной 5–7 см приурочена к периферической части
моховой дерновины или крупного ковра: послед-
ние являются, своего рода, ветровым экраном,
предохраняющим лишайники от снеговой корра-
зии.

До сих пор нет ясности в вопросе о причинах
массового распространения подушечных форм
роста в полярных пустынях (Matveyeva, 2006;
Plant…, 2015). Однако, на основании проведенно-
го выше анализа можно предположить, что пре-
обладание этих форм, особенно в лихеноценоти-
пах 5 и 6, связано с относительно высокой сухо-
стью субстрата. Для лихеноценотипа 6 причина
этого – господство щебнистых и мелкокамени-
стых грунтов с их высокой фильтрационной спо-
собностью. В типе местообитаний 5, с длитель-
ным залеганием снега, также проявляется это
свойство грунтов – в силу того, что талые воды
снежника довольно быстро и глубоко фильтруют-
ся в грунты, а поверхность последних после схода

снега оказывается довольно сухой19. Это пред-
определяет, с одной стороны, произрастание
здесь подушечных форм с покрытием до 50% (как
форм роста, в наибольшей степени приспособ-
ленных к перенесению повышенной сухости), а с
другой – высокую величину проективного по-
крытия лишайников (в первую очередь, Сetrariella
delisei – 25–30%). В типе местообитания 4, где
грунты увлажнены немного больше, чем в типе 5,
проективное покрытие подушковидных форм
уменьшается до 40%, а средние максимальные
значения проективного покрытия лишайников
не превышают 12% (только в одном случае они
достигают 25%). Однако, и здесь сказывается
влияние на поверхность почвы довольно боль-
шой толщи снега, которая определяет эффект ис-
сушения грунтов.

Самыми многовидовыми являются экологи-
ческие группы, приуроченные к левой части шка-
лы увлажнения и нивальности: 11 и 13 таксонов
соответственно. В противоположность этому, са-
мые маловидовые группы расположены в край-
ней правой ее части, и соответствуют группам ме-
зотопов условий постоянного увлажнения и мак-
рохионотопов (1 и 2 таксона). Такая своеобразная
асимметрия в распределении видов на шкалах
определяется тяготением лишайников, с одной
стороны, к щебнисто-суглинистым полигонам,
относительно сухим и малоснежным (рис. 17 а), а
с другой – к каменистым местообитаниям (рис. 17 b),
которые также являются достаточно сухими и ма-
лоснежными. Известно, что глубина снежного
покрова определяет термический режим поверх-
ностных слоев грунта в течение зимы и почвенное
увлажнение весной и в начале лета (Goward, Ahti,
1992). Однако, в зоне полярных пустынь важней-
шей характеристикой снежного покрова, оказы-
вающего влияние на рост растений и лишайни-
ков, является не столько мощность (глубина) сне-
га, сколько продолжительность его залегания.
При крайне низких температурах лета снег отно-
сительно небольшой мощности (35–40 см) может
стаивать довольно долго (см. выше), что суще-
ственно уменьшает и без того короткий вегетаци-
онный период. Согласно Benedict (1990), наибо-
лее критичными для лишайников являются весна
и раннее лето, когда в результате длительного
схода снега талломы лишайников довольно дол-
гое время находятся под слоем воды, что вызыва-
ет их гибель.

Существенное значение для формирования
того или иного лихеноценотипа имеет интенсив-

19Причина интенсивной фильтрации воды – в том, что
большая мощность снега предохраняет верхние горизонты
грунтов от интенсивного промерзания. Как следствие это-
го, под большим слоем снега щебнисто-суглинистая толща
остается непромерзшей: талые воды просачиваются до-
вольно глубоко и потому не вызывают эффекта интенсив-
ного увлажнения поверхности грунтов.
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ность таяния снега, которая, в свою очередь, за-
висит от подстилающих пород и грунтов, опреде-
ляющих условия увлажнения. На каменистых
субстратах протайка снега происходит значитель-
но быстрее, чем на суглинистых грунтах, а на су-
глинках – быстрее, чем на моховых покровах,
формирующихся на суглинках. Лихеноценотип 9,
занимающий самое верхнее положение на шкале
заснеженности (рис. 17 a), приурочен к суглини-
стым субстратам, часто затянутых мхами с проек-
тивным покрытием до 60–70%. Мхи (Campylium
stellatum, Ditrichum flexicaule, Orthothecium chryseon,
Pseudocalliergon turgerscens, Racomitrium lanugino-
sum, Stereodon revolutus) значительно задерживают
процесс снеготаяния, кроме того, моховой по-
кров является мощным теплоизолятором: сезон-
ное протаивание мерзлоты под этим слоем про-
исходит очень медленно, в результате чего режим
умеренного увлажнения здесь сохраняется в тече-
ние всего лета. Это обстоятельство отражается в
положении лихеноценотипа 9 в крайней правой
части шкалы увлажнения.

Наряду с вышерассмотренными современны-
ми экологическими факторами есть другой – ис-
торический, который определяет возможности
поселения и формирования на крайнем севере
архипелага Новая Земля комплексов лишайни-
ков: это – недавнее освобождение территории из-
под ледникового покрова. Фактором, существен-
но замедляющим процесс проникновения ли-
шайников (как, впрочем, сосудистых растений и
мохообразных) на данную территорию и форми-
рование устойчивых и богатых в видовом отно-
шении флористических комплексов, является
удаленность этой территории от южнее располо-
женных массивов суши, где в эпоху оледенения
могли бы сохраняться крупные рефугиумы расти-
тельности. В соответствии с одной из концепций
оледенения баренцевоморского сектора высокой
Арктики (Siegert, Dowdeswell, 1999), в последнюю
фазу четвертичного оледенения (15000 л. н.) на
месте Баренцева и Карского морей формировал-
ся ледяной щит мощностью до 1500 м, а вся гор-
ная система севера архипелага Новая Земля, с ее
ярко выраженным платообразным рельефом, бы-
ла занята ледниковым покровом; каких-либо
неоледеневавших горных вершин, где могли со-
храняться комплексы лишайников, не существо-
вало. Почти полностью была исключена и воз-
можность привноса спор и слоевищ лишайников
с севера – со стороны архипелага Земля Франца-
Иосифа, базальтовые плато которого и в настоя-
щее время перекрыты ледяными покровами. В те-
чение довольно длительного времени после стаи-
вания ледника происходило обсыхание грунтов и
одновременно с этим – формирование делюви-
ально-коллювиальных чехлов на горных склонах.
Высокая подвижность этого материала способ-
ствовала случайности поселения вида в том или

ином местообитании и, следовательно – неустой-
чивости видового состава комплексов лишайни-
ков, значительному варьированию проективного
покрытия многих, в т. ч. высокоактивных видов.

По-видимому, экотопическая структура этой
территории сложилась в самый последний отре-
зок голоцена – 2–3 тыс. лет назад. Вероятно, в это
время на фоне сплошного ледникового покрова
на приморской равнине, склонах приледниково-
го плато и в краевой его части выделялись ранее
других освободившиеся из-подо льда каменистые
гряды. Именно на этих грядах, сложенных как
крупноглыбистым, так и щебнистым материа-
лом, началось формирование флористических
комплексов лишайников (лихеноценотип 7). Ин-
тенсивные процессы выветривания в условиях
близости моря способствовали накоплению щеб-
нистого материала у подножья гряд и в верхней
части приморской равнины. Здесь, на материале
разрушения коренных пород – крупном и мелком
щебне, песке, а частично, и легким суглинке –
происходило становление комплексов видов с
разной экологической амплитудой, в первую оче-
редь, входящих в состав лихеноценотипа 6. Ли-
шайники последнего формировали банк видов,
который служил основой для освоения освобож-
давшихся в более позднее время ото льда место-
обитаний. В то же время многие виды этой груп-
пы (Sphaerophorus fragilis, Pseudephebe pubescens,
Porpidia melinodes, Melanelia stygia) очень слабо
освоили приморскую равнину, даже несмотря на
часто возвышающиеся посреди суглинистых
участков крупные глыбы и плитняк. Большое
значение для образования комплексов лишайни-
ков приморской равнины имел фактор подвиж-
ности грунтов. Относительно многовидовыми (32
и 36 таксонов в лихеноценотипах 1 и 2) оказались
лихеноценотипы зональных местообитаний с бо-
лее или менее стабильными грунтами. Важное
значение для становления этих комплексов име-
ли криогенные процессы, способствовавшие сор-
тировке каменистого материала и выработке
структурных грунтов (полигонов, пятен, полос,
ступеней). Эти грунты особенно активно осваи-
вались видами с широкой экологической ампли-
тудой (Cetraria islandica, Cetrariella delisei, Flavoce-
traria cucullata, Ochrolechia frigida, Stereocaulon rivu-
lorum и др.).

Однако, процесс формирования лихеноцено-
типов зональных и близких к ним позиций далек
от своего завершения. Активно идущие в течение
последних 2–3 тысяч лет процессы физического
выветривания способствуют несформированно-
сти и постоянной подвижности чехла рыхлых
четвертичных отложений, что можно наблюдать в
современном рельефе на поверхности камени-
стых гряд, горных склонов и на приморской рав-
нине. Так, на все без исключения склоны посто-
янно поступают новые порции грубого коллюво-
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делювия, что препятствует образованию здесь ка-
ких-либо структурных грунтов. То же самое на-
блюдается и на равнинах, где масса щебнистого и
тонкоплитчатого материала, выносимого сюда
делювиально-пролювиальными процессами, раз-
рушает зачаточные формы полигонов. На при-
морской равнине все местообитания с высоким
содержанием щебня находятся в процессе актив-
ной криогенной динамики, приводящей к обра-
зованию тонкодисперсных (легкие и средние су-
глинки) фракций и их постоянному смещению по
склону. Интенсивность этих процессов настоль-
ко велика, что даже выход из-подо льда все новых
территорий и частичное иссушение местообита-
ний и в современную эпоху не вызывает более
широкого “растекания” лишайников из своих
убежищ и формирования ими флористически
устойчивых и насыщенных видами комплексов.
Показателем молодости ландшафта, незавершен-
ности процесса становления местообитаний мо-
жет служить положение лихеноценотипа 7 на
осях эдафических факторов (рис. 17 b). Резко вы-
раженное его отстояние на диаграмме от всех
остальных, отсутствие промежуточных по поло-
жению лихеноценотипов между ним и всеми
остальными указывает на то, что обломочный ма-
териал в этом районе мало дифференцирован на
фракции: это, в одном случае – выходы круп-
ноглыбистого материала с небольшой примесью
щебня, в другом – суглинки, также с примесью
щебня. Лишайники либо образуют покровы и на-
растания на крупных глыбах и плитняке, посто-
янно встречающихся на каменистых грядах, либо
формируют латки, подушки на щебнисто-сугли-
нистом субстрате, который собирается у подно-
жья горных гряд и впоследствии переносится де-
лювиальными процессами по поверхности при-
морской равнины.
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LICHENS IN THE POLAR DESERTS OF THE NORTHERN TIP
OF THE NOVAYA ZEMLYA ARCHIPELAGO

S. S. Kholoda,# and L. A. Konorevaa,b##
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For the polar deserts of the Novaya Zemlya archipelago, the analysis of the dependence of the distribution of
lichens on altitude above sea level, exposure by countries of the world, the granulometric composition of soils,
morphometric parameters of structural soils, the coverage of bryophytes and the total coverage of cushion
plants and lichens was carried out. Based on 157 geobotanical relevés, 9 lichenocenotypes (aggregates of li-
chens formed in a certain type of habitat) were identified. It is shown that the cover and the number of lichen
species decrease with increasing altitude (during the transition from zonal to orozonal positions). The cover-
age values also decrease with an increasing coverage of bryophytes. With an increasing content of the fraction
coarser than 0.125 mm in soils, the species diversity and the coverage of lichens increase. A total of 84 lichen
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species were identified, only one of them is classified as especially active, 9 are highly active, 11 are medium-
active, the rest are little active and inactive. The current pattern of lichen distribution in the landscape of the
far north of Novaya Zemlya is largely due to historical reasons – the youth of the landscape recently freed
from the ice cover, an exceptionally high degree of mobility of the cover of loose Quaternary deposits.

Keywords: lichens, lichenocenotype, habitat, species activity, altitude gradient, soil moisture, nivality, gran-
ulometric composition, polar deserts, Novaya Zemlya
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The article presents the results of a revision of herbarium specimens of gyrophoric acid containing Acarospora
species in Belarus. Two species were recorded, A. fuscata and A. umbilicata. Morphological and anatomical
characters, ecology and distribution of both species are discussed. Our revision sufficiently extended the
knowledge about range of Acarospora umbilicata in Eastern Europe. For this species, two genes, nrITS and
mtSSU, were generated and available through GenBank for further phylogenetic research. Based on a list of
1081 species and infraspecific names we estimated the genus Acarospora is currently represented by 307 taxa.
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The lichen genus Acarospora A. Massal. (Aca-
rosporaceae, Acarosporales, Lecanoromycetes) is
characterized by polyspored asci with simple hyaline
ascospores, ascomata that are immersed, pseudoleca-
norine or lecideine, and crustose thalli that are areo-
late to squamulose growing on rock, soil, and occa-
sionally wood and anthropogenic substrates (Magnus-
son, 1929; Knudsen, 2007, 2021a). Acarospora occur
all around the world, usually in xerothermic or arid
habitats, and many species are pioneers. Phylogenetic
analyses have found the genus Acarospora is a non-
monophyletic group whose richness and evolutionary
relationships will only be discovered through a multi-
gene global sampling (Westberg et al., 2015; Knudsen
et al., 2020, 2021a,b, in press). The genus contains ap-
proximately 307 species out of 1081 species and infra-
specific names of “Acarospora” available in Index
Fungorum (Index…, 2021) which is still significantly

higher than previous estimates (Wijayawardene et al.,
2020). Many names have disappeared in synonymies
or in the rejection of infraspecific categories. Other
Acarospora species names have been transferred to the
genera Myriospora Nägeli ex Uloth, Pleopsidium
Körb., and Trimmatothelopsis Zschacke (Hafellner,
1993; Westberg et al., 2011; Arcadia, Knudsen, 2012;
Knudsen et al., 2021a).

For biodiversity inventories, the revision of many
taxa of Acarospora in Eurasia is needed. Magnusson’s
monographic work remains invaluable but is limited
by the taxonomic method of his species concepts and
his labyrinthine and often useless keys (Magnusson,
1929, 1956; Knudsen, 2004, Knudsen et al., 2020).
The keys of Claude Roux are keys to Magnusson’s
monograph and are limited by unproven opinions, un-
necessary synonymies, the lack of peer review, and the
use of Esperanto (Roux, 2007; Roux et al., 2019). The

СООБЩЕНИЯ
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excellent and invaluable work of the great Russian li-
chenologist N.S. Golubkova needs to be revised for
use in the Russian Federation in the Russian language
as well as in English translation for international use
(Golubkova, 1988).

The purpose of this paper is to explore the taxono-
my and distribution of the two gyrophoric acid pro-
ducing Acarospora species in Belarus, A. fuscata
(Schrad.) Arnold and A. umbilicata Bagl.

MATERIAL AND METHODS
This study is based on specimens deposited in

GSU, MSK, MSKH, MSKU and private herbarium
of J. Kocourková and K. Knudsen (hb. K et K). In to-
tal, 92 specimens of Acarosporaceae from 73 localities
collected in 1956–2015 were studied. Morphology was
checked under Nikon SMZ 745 and Olympus SZX 16
stereomicroscopes. Anatomy was studied under Nikon
Eclipse 80i, Olympus BX 51 and Olympus CX 31 mi-
croscopes. Macrophotographs were taken with the
DSLR camera Canon EOS 450D equipped with Can-
on EF 100 mm f/2.8 USM Macro lens. Anatomical
measurements were made in water. The amyloid reac-
tion of the hymenial gel and subhymenium was tested
with fresh undiluted IKI (Merck’s Lugol) using the
protocol in K. Knudsen, J. Kocourková (2018). The
ascus stain was studied in IKI (Hafellner, 1993). The
presence of gyrophoric acid was tested with C and KC.
Secondary metabolites were checked in all specimens
with K, KC, C spot tests. Most species from Belarus
are well-known for not producing secondary metabo-
lites and there were only two gyrophoric acid species,
both never spot test negative.

DNA was extracted from a collection by P. Bely of
A. umbilicata from Belarus. Genomic DNA was ex-
tracted from lichenized thalli via the Invisorb® Spin
Plant Mini Kit (Invitek), according to the manufac-
turer’s protocol with slight modifications (i.e. eluted
in 55 μL of DNA, instead of 100 μL), and incubated in
buffer for 15 minutes before final centrifuging. Total
extracted DNA was stored at –20°C. The quality and
yield of DNA isolated was checked on a 1% agarose gel
and DNA concentration and purity were then mea-
sured precisely using a UVS-99 spectrophotometer
(ACTGene). The selected markers for this study were
the internal transcribed spacer complete repeat, nrITS
(White et al., 1990), and the small subunit of the mito-
chondrial ribosomal DNA, mtSSU (Zoller et al.,
1999). The nrITS and mtSSU regions were amplified
via polymerase chain reaction (PCR). Each reaction
contained 1 μL (20–25 ng) of extracted genomic
DNA, 10 μL of 2x MyTaq TM Red Mix DNA Poly-
merase (Bioline), 8.2 μL of water, 0.4 μM of for-
ward/reverse primer (10 μM) for a total reaction vol-
ume of 20 μl. Conditions for nrITS, mtSSU rDNA:
initial denaturation 95°C for 5 min, followed by five
cycles (95°C for 33 s, 56°C for 30 s, and 72°C for 30 s),
than ten cycles (95°C for 30 s, 54°C for 30 s, and 72°C

for 30 s), and twenty cycles (95°C for 30 s, 50°C for
30 s, and 72°C for 30 s) with a final extension 72°C for
10 min. Before sequencing, the PCR products were
purified using the enzymatic method Exo-Sap-IT TM
Express provided by Thermo Fisher Scientific, Inc.
according to the manufacturer’s protocol. PCR prod-
ucts were run on a 1.0% agarose gel via electrophoresis
and stained with ethidium bromide for 25 min. Puri-
fied PCR products (8 μL in total volume) were sent to
the BIOCEV, Vestec, CZE). Sequences were checked
against the UNITE database and NCBI database for
contamination. The sequences were deposited in
GenBank and were included in a phylogeny of Aca-
rosporaceae in Knudsen et al. (in press).

TAXONOMY

Acarospora fuscata (Schrad.) Arnold. Flora, Re-
gensburg 53(30–31): 469 (1871) [1870] Conserved
Type: Czech Republic, Western Bohemia, Distr. Ta-
chov, Natural park Sedmihoří, between Mezholezy
and Racov, 524 m, 49°37′53.15″ N 12°51′41.03″ E,
granite outcrops in Pinus sylvestris forest, 1 Oct 2014,
Kocourková 8499 et Knudsen. (holotype, S; isotypes:
B, GZU, H, NY, PRA, PRM, SBBG, UPS).

Description. Thallus indeterminate of areoles, of-
ten contiguous, occasionally imbricate, covering areas
to 5 cm. Areoles 0.1–3.0 mm wide, up to 1 mm thick
irregular in shape, sometimes lobulate with edges free
and often with a black margin, broadly attached to the
substrate, replicating by division. Upper surface light
brown, epruinose, matte, smooth. Lower surface light
or dark brown, corticate under the margins, becoming
black through melanization. Epicortex thin (<10 μm)
or absent. Cortex 25–50 μm thick, upper layer yellow
brown, lower layer hyaline, paraplectenchymatous,
with cells 3–5 um diam., perpendicularly arranged
and usually distinct. Algal layer 50–100 μm thick, un-
interrupted by hyphal bundles, with cells 5–12 μm
diam. Medulla forming a thick mycelial base (gom-
phate), 0.1–0.8 mm thick, not distinctly stipitate,
medullary hyphae intricate, thin-walled, septate, 3–
4 μm thick. Apothecia solitary or up to 10 per areole,
immersed, punctiform 0.1–0.4 μm, disc round or ir-
regular, reddish-brown, darker than the thallus, epru-
inose, smooth or rough. Parathecium 10–20 μm
diam., not expanding around the disc. Hymenium
(80–)100–120(–140) μm high, epihymenium ca.
10‒15 μm, reddish-yellow, coherent. Paraphyses
(1.0–)1.5–2.0 μm diam. at mid-level, not branching,
septate, often with oil drops, with the apices barely ex-
panded or capitate, 3–5 μm, hymenial gel IKI+ red or
blue turning red (hemiamyloid). Asci 60–90 × 15–18 μm,
ascospores 4.0–5.0 × 1.5–2.0 μm, narrowly ellipsoid
to ellipsoid. Subhymenium 30–60 μm thick, IKI+
blue (euamyloid). Hypothecium 10–20 μm thick.
Pycnidia 100–110 × 60–70 μm, conidiogenous cells
ampulliform, conidia 1.0–2.0 × 0.5–1.0 μm.
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Secondary metabolite: gyrophoric acid in cortex,
C+, KC+ pinkish red in thin section.

Sequences available in GenBank: nrITS
(MW989393) and mtSSU (MW989442).

Distribution and ecology. The world distribution of
Acarospora fuscata is unclear. The species has been re-
ported from Europe (Magnusson, 1929; Golubkova,
1988; Knudsen et al., 2019b, 2021a), Asia (Golubkova,
1988; Ohmura, Kashiwadani, 2018), Africa (Egea,
1996; Amrani et al., 2018), North America (Golubko-
va, 1988; Knudsen, 2007; Esslinger, 2019), South
America (Rodriguez de Flakus et al., 2016), and from
Australia (McCarthy, 2020). However, all reports out-
side of Eurasia are doubtful and need verification
(Knudsen et al., 2019b; Knudsen, Kocourková, 2020).
The species occurs in at least eastern North America
and Reeb’s report of A. complanata H. Magn. from
Canada is A. fuscata s. str. (Reeb et al., 2004). A phy-
logenetic and taxonomic study of a taxon from New
Mexico that could be identified as A. fuscata recovered
a new species, A. agostiniana K. Knudsen, Kocourk. et
Hodková, which probably extends through the sky is-
lands of the American southwest into the Rocky
Mountains (Knudsen et al. in press).

In Belarus, Acarospora fuscata is the most widely
distributed and most common species of the genus be-
ing known from 31 localities. Similar to most saxico-
lous lichens in Belarus (Golubkov 1992, 1996;
Tsurykau et al., 2018), the species is most frequent in
the northwestern part of the country (Fig. 1a). We as-
sociate this with the concentration of boulder material
of glacial origin (Fig. 2) that entered the study area
during the Pleistocene together with the Scandinavian
glaciers (Makhnach, 2004). The last glacier did not
reach southern Belarus (territories of the Belarusian
Polesie) and therefore lack of suitable substrata is con-
sidered to be the main limiting factor in distribution of
saxicolous lichens in those areas. Stone quarries are
extremely rare in Belarus and a granite stone quarry
near Glushkovichi village represents the single known
locality of A. fuscata in southern Belarus (Fig. 1a).

Discussion. In Europe, Acarospora fuscata is the
most common species of the genus and shows a wide
phenotypic variability (Magnusson, 1929). Aspect, el-
evation, whether a surface is f lat or rough, whether in
shade or full sun, etc. is the major cause of the poly-
morphism (Knudsen et al., 2021a). For instance, on a
vertical surface A. fuscata forms an areolate non-lobu-

Fig. 1. Distribution of Acarospora fuscata (a) and A. umbilicata (b) in Belarus.

(a) (b)

Fig. 2. A typical granite boulder of glacier origin in Belovezhskaya Puscha National Park representing main available substrate for
Acarospora species in Belarus.
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late crust that can easily be mistaken for a member of
the A. atrata group except for its production of gyro-
phoric acid. It is also possible that some of the pheno-
typic variability is caused by hybridization or at this
evolutionary moment A. fuscata is in the slow millen-
nial process of speciation into new taxa. W. Weber pro-
mulgated a broad concept of A. fuscata in his numer-
ous and influential annotations of herbarium speci-
mens which was responsible for brown C+ red
Acarospora taxa from around the world being identi-
fied as A. fuscata. His identifications were based on the
same discredited taxonomic theory as his treatment of
yellow Acarospora in which 83 described yellow spe-
cies were synonymized with either Acarospora schle-
icheri (Ach.) A. Massal. or A. chlorophana (Wahlenb.)
A. Massal. based on the principal of environmental
modification of two super species (Weber, 1968). Only
recently a modern conserved type of A. fuscata was
designated, and a detailed description of this material
was made as well as nrITS and mtSSU sequences were
published (Arcadia et al., 2015; Knudsen et al., 2019b).

Despite the species revealing a wide range of phe-
notypic variability in Eurasia, most of the material ex-
amined from Belarus easily fits the description of the

conserved type from West Bohemia in central Europe
(Fig. 3a) (Knudsen et al., 2019b). The typical speci-
mens are characterized by epruinose areoles which are
broadly attached to the substrate (Fig. 4a, c), and by
containing gyrophoric acid (C/KC+ reddish cortex
reaction in microscopic section). However, some
specimens of A. fuscata can become pruinose from
flooding and evaporation therefore attention is needed
during the identification (Knudsen, 2021). While all
Belarusian collections were epruinose, a few vouchers
were distinctly lobulate with free edges, and therefore
they were hardly distinguishable from poorly pruinose
morphotypes of A. umbilicata that were not squamu-
lose or subsquamulose.

Notes. The studied specimens of Acarospora fuscata
also included material previously identified as “Aca-
rospora peliscypha”, a current synonym of Acarospora
squamulosa (Schrad.) Trevis. (Knudsen et al., 2019a).
The latter species also contains gyrophoric acid in the
cortex and is a Holarctic species that can occur at a va-
riety of elevations. At low elevations in central Europe
it can form areolate thalli with smaller apothecia and
this form could occur in Belarus. Acarospora squamu-
losa differs from A. fuscata especially in having large

Fig. 3. Morphology of well-developed typical specimens of Acarospora fuscata (a) and A. umbilicata (b) in Belarus. Scale = 1 mm.

(a)

(b)
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apothecia up to 1 mm wide with a rugulose disc with a
wider parathecium expanding up to 60 μm vs. a para-
thecium 10–20 μm wide. It is possible it could be dis-
covered in Belarus.

Specimens examined: BELARUS, Brest region,
Kamenets district, Belovezhskaja Puscha National
Park, 0.3 km SE Kamenjuki village, 52°33'N, 23°47'E,
on granite stone, 14.06.1984, V. Golubkov (MSK,
GSU, hb. K et K); same place, 12.06.1985, V. Golub-
kov (MSK, GSU, hb. K et K); Gomel region, Lelchitsy
district, 11 km of Glushkovichi village, “Kamenye”
tract, on granite, 07.10.1960, N.V. Gorbach, I.N. Ko-
neva (MSK, GSU, hb. K et K); Grodno region, Grod-
no district, 5 km SW of the city of Grodno, 5th fort of
the Grodno fortress, 53°35'N, 23°44'E, on granite
stone, V. Golubkov (MSK, GSU, hb. K et K); close to
Kvasovka village, 53°30'N, 23°59'E, on syenite stone,
Rogovsky (GSU, hb K et K); the city of Grodno, close
to JSC “Belcard”, 53°39'N, 23°50'E, on syenite stone,
Rogovsky (GSU, hb K et K); Shchuchin district, close
to Pugachi village, 53°79'N, 24°61'E, on granite stone,
17.09.1999, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K);
Smorgon district, 1.5 km N of Balobany village,
54°16'N, 26°16'E, hills among the spruce plantations,
on granite boulder, 16.06.1985, V. Golubkov (MSK,
GSU, hb. K et K); Svisloch district, 1 km S of Porozo-
vo village, 52°55'N, 24°22'E, Ros’ river terrace, on
granite stone, 11.06.1983, V. Golubkov (MSK, GSU,
hb. K et K); Voronovo district, 3 km E of Bastuny vil-
lage, 54°04'N, 25°20'E, on granite boulder,
14.06.1989, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K);
Minsk region, Borisov district, close to Malyshki vil-
lage, 54°04'N, 28°43'E, edge of a pine forest to the
right of the Berezino-Borisov highway, on stone,
28.06.1991, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K);

Krupki district, 1 km S of Lutyye village, 54°28'N,
29°16'E, on granite boulder, 15.09.1995, V. Golubkov
(MSK, GSU, hb K et K); Logoisk district, 1 km S of
Shvaby village, 54°15'N, 28°09'E, on granite boulder,
04.07.1987 V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K);
1.5 km NE of Shvaby village, 54°17'N, 28°10'E, on
granite boulder, 02.07.1987 V. Golubkov (MSK, GSU,
hb K et K); Miadzel district, Narochansky National
Park, on boulder, 28.08.2005, A.P. Yatsyna, (MSKU-
2288, GSU, hb K et K); 0.8 km S of Yatsyny village,
54°58'N, 27°15'E, on granite stone by the road,
23.06.1990, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K);
close to Nekasetsk village, 54°53'N, 27°00'E, on gran-
ite stone, 10.06.1986, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K
et K); Vileika district, close to Andolovshchina village,
54°35'N, 27°15'E, on granite stone, 04.07.1983,
V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K); Volozhyn dis-
trict, close to Zabrezye village, 0.5 km along the
southern slope near the Minsk-Oshmyany road,
54°10'N, 26°27'E, meadow, on granite stone,
18.09.1988, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K);
Vitebsk region, Beshenkovichi district, 0.1 km SW of
Komoski village, 55°02'N, 29°22'E, on stone,
23.06.1991, V. Golubkov (MSK, hb K et K); 2 km
NNW of Rubezh village, 55°00'N, 29°35'E, field by
the road, on boulder, 24.04.1991, V. Golubkov (MSK,
hb K et K); Braslav district, close to Braslav town, on
granite, 1956, N.V. Gorbach (MSK, GSU, hb K et K);
Chashniki district, 0.8 km S of Dobromysli village,
54°42'N, 28°53'E, on granite stone, 23.04.1991,
V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K); Glubokoye
district, E bank of Dolgoje lake, 55°12'N, 28°12'E, on
granite, 13.07.1985, V. Golubkov (MSK, GSU, hb K
et K); 1.5 km E of Plisa village, 55°13'N, 27°58'E, on
granite boulder by the road, 16.06.1990, V. Golubkov

Fig. 4. Differences in growth morphology between Acarospora fuscata and A. umbilicata. A. fuscata: young thalli formed by adnate
areoles (a); mature areoles broadly attached to the substrate (c). A. umbilicata: young areoles already have ascending margins (b);
mature areoles with a distinct umbilicus (d). Scale = 1 mm.

(a) (b)

(c) (d)
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(MSK, GSU, hb K et K); close to Proshkovo village,
55°13'N, 28°03'E, on granite stone, 15.06.1990,
V. Golubkov (MSK, hb K et K); Lepel district, Bere-
zinsky Biosphere Reserve, Domzheritsy village,
54°44'N, 28°19'E, on granite boulder, 02.09.2006,
P. Bely (MSKH-6553, MSKH-6557, GSU, hb K et
K); Polotsk district, 1.5 km NW of Bikulnichi village,
55°16'N, 28°45'E, on granite boulder, 29.08.1989,
V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K); 4 km SE of
Gritskovshchina village, 55°20'N, 28°38'E, edge of a
bushy forest, on granite boulder in a field, 08.08.1997,
V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K); Ushachi dis-
trict, 0.5 N of Verkudy village, shore of Verkudy lake,
55°12'N, 28°54'E, on granite stone, 08.06.1990,
V. Golubkov (MSK, GSU, hb K et K).

Acarospora umbilicata Bagl. Mém. R. Accad. Sci.
Torino, Ser. 2 17: 397 (1857) TYPE: ITALY, vive sopra
un antico muron el villageo Creveri presso Voltri (ho-
lotype, n..v.)

Description. Hypothallus endosubstratal. Thallus
up to 5 cm wide, forming either a continuous crust or
dispersed, usually ca. 0.3 mm wide areoles, broadly at-
tached to substrate, eventually widening to up to
1.5 mm, becoming more loosely attached to the sub-
strate, becoming subsquamulose and lobulate with a
broad mycelial base (gomphate) or squamulose with a
stipe half or less of the diameter of the upper surface.
Upper surface white and densely pruinose or partially
pruinose, lower surface pale to brown, sometimes
darkened by substrate interactions, cortex a pale yel-
low-brown and not castaneous as in Acarospora fuscata
in all Belarusian specimens. Epicortex layer very thin
to absent. Cortex 25–50 μm thick, upper layer a light
brown, vertical hyphae to 2 μm becoming disarticulat-
ed into cells irregular in shape 2–5 μm wide. Algal lay-
er 60–100 μm wide, not dense, occasional interrupted
by hyphal bundles ca. 10 μm wide, thin below hymeni-
um, algal cells mostly 8–10 μm wide. Medulla usually
100 μm thick, not obscure of thin-walled hyphae 2–
4 μm, occasionally forming round cells. Lower cortex
distinctly brown ca. 10 μm thick. Areoles or squamules
infertile or with 1–9 punctiform reddish-brown epru-
inose apothecia usually less than 0.5 mm wide. Para-
thecium expanding up to 20 μm, around the apothe-
cial disc, partially merging with cortex, not forming a
parathecial crown. IKI-, hyphae 1 μm. Hymenium
100–130 μm high, epihymenium ca. 10 μm high, red-
dish-brown, paraphyses 1.0–1.5 μm, apices not ex-
panded, hymenial gel IKI+ red (hemiamyloid). Asci
60–100 × 10–16 μm, ascospores 4–5 × 1.5 μm. Sub-
hymenium 30–50 μm high IKI+ blue (euamyloid).
Hypothecium ca. 10 μm tall. Pycnidia not observed.

Secondary metabolite: gyrophoric acid in cortex,
C+, KC+ pinkish red in thin section.

Sequences available in GenBank: nrITS
(OK14255) and mtSSU (OK032140).

Distribution and ecology. Acarospora umbilicata has
been reported from Europe (Magnusson, 1929; Gol-

ubkova, 1988), Asia (Yazıcı et al., 2020; Sohrabi, Rico,
2021), Northern Africa (Magnusson, 1929; Egea,
1996; Amrani et al., 2018) and the Azores (Berger, Ap-
troot, 2002). Some reports of A. umbilicata in the liter-
ature are no doubt A. fuscata. The confusion is based
on not recognizing the difference between squamulose
and areolate thalli. Both species are areolate-squamu-
lose based on their life form (Tsurykau, 2020). Mor-
phologically, A. umbilicata is usually squamulose with
lobulate margin units while A. fuscata is usually areo-
late with fissured unit margins. Unfortunately, in poor
microhabitats A. umbilicata does not become squamu-
lose or lobulate, for instance on uneven rock or in par-
tial daily shade (Knudsen et al., 2021a). Younger spec-
imens of A. umbilicata begin areolate too. Of course,
young or poor specimens will always be a problem for
identification. Unfortunately, also the anatomical
measurements of both species are similar and minor
differences are not diagnostic.

In Europe, Acarospora umbilicata occurs at lower
elevations on siliceous rock and mica-schist and has
mainly a Mediterranean-Atlantic distribution, being
rarely reported from Central European countries, e.g.
Austria, Germany, Czech Republic and Poland (Mag-
nusson, 1929, 1935; Popiel, Szczepańska, 2014;
Knudsen, 2021). P.L. Nimis reports it growing on an-
thropogenic substrates such as statues in Italy (Nimis,
2015) but all Belarusian reports are on granite. The
seven Belarusian findings significantly extend the
known range of Acarospora umbilicata to eastern Eu-
rope (Fig. 1b). In Russia, the species has not been re-
ported from the European part of Eurasia, being
known only from Southern Siberia (Golubkova, 1988;
Urbanavichus, 2010). Obviously, it is expected to oc-
cur at least in Russia near the Belarus administrative
regions.

Discussion. In Belarus, the typical specimens of
this species can be easily identified by lobulate squa-
mules with a white pruinose yellow-brown surface
(Fig. 3b) and by C/KC+ reddish cortex reaction in mi-
croscopic section due to the production of gyrophoric
acid. If not squamulose, epruinose or partially or thin-
ly pruinose vouchers can be mistaken for A. fuscata.
Such material of A. umbilicata can be distinguished by
some thallus units being attached on a wide mycelial
base (gomphate) or being stipitate, loosely attached
to substrate, and by the paler yellow-brown color
(Fig. 4b, d) and lack of any melanization of the lower
surface. Young non-lobulate areoles of A. umbilicata
with partial pruina are misidentified sometimes as
A. versicolor Bagl. et Carestia, a species which produc-
es no secondary metabolites, and often occurs on sili-
ceous rock (Magnusson, 1929; Knudsen et al., 2021a).

The species is in need of sampling with molecular
methods across its whole range. It is quite possible
there is another taxon with an areolate thallus. But one
must give credit to Magnusson who did an excellent
morphological and anatomical study of the species
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(Magnusson, 1929). The above description based on
Belarus specimens is congruent with Magnusson’s de-
scription. During this research we have generated se-
quences of A. umbilicata from Belarus. In a phyloge-
netic tree of the family Acarosporaceae A. umbilicata
not closely related to A. fuscata (Knudsen et al., in
press), but in a clade with A. admissa (Nyl.) Kullh.,
A. intermedia H. Magn., and A. fusca H. Magn., all
sympatric species in Belarus (Knudsen, Kocourková,
2020).

Notes. E.O. Yurchenko (2011) reported Acarospora
nitrophila H. Magn. new to Belarus based on two old
specimens stored in MSK herbarium. Later, the pres-
ence of A. nitrophila in Belarus, a rare species known
with certainty only from Norway and Sweden (Knud-
sen, Kocourková, 2017), was doubted by A. Tsurykau
(2018). The species was temporarily excluded from
Belarusian lichen checklist as a report waiting for crit-
ical revision. During this study, we re-identified all
specimens of A. nitrophila mentioned by Yurchenko
(2011) as belonging to A. umbilicata. Acarospora ni-
trophila will be excluded from the next edition of
checklist of the lichens of Belarus as erroneous report.

We followed a protocol for testing hymenial gel
with Lugol’s (Knudsen, Kocourková, 2018). We keep
Lugol’s in lab in dark when not in use and change Lu-
gol’s in dropper bottles every 30 days. We noticed that
A. umbilicata is persistently a light blue in squash
preparations to dark blue in thick sections in old Lu-
gol’s, which could lead to misidentifications. Aca-
rospora fuscata is always light blue in squash prepara-
tions when Lugol’s is old.

Specimens examined: BELARUS. Grodno region,
Volkovyssk district, 1 km NW of Druzhnaja village,
53°04'N, 24°24'E, on a side of Volkovyssk-Porozovo
road, on granite, 11.06.1989, V. Golubkov (MSK,
GSU, hb. K et K); Minsk region, Stolbtsy district,
5.5 km S of Rubezhevichi village, 53°38'N, 26°51'E,
on granite, 05.05.1989, V. Golubkov (MSK, GSU, hb.
K et K); Vitebsk region, Chashniki district, 0.3 km SW
of Gogolevka village, 54°41'N, 28°56'E, on granite,
23.04.1991, V. Golubkov (MSK, GSU, hb. K et K),
Dokshytsy district, 0.3 km N of Zavlichie village,
55°00'N, 27°25'E, on granite, 23.06.1990, V. Golub-
kov (MSK, GSU, hb. K et K); Glubokoje district,
1.5 km E of Plisa village, 55°12'N, 27°59'E, on granite
stones at a roadside, 14.06.1990, V. Golubkov (MSK,
hb. K et K); same place, 19.09.2015, P. Bely (MSKH-
6558, GSU, hb. K et K); close to Derkovschina vil-
lage, 55°03'N, 27°33'E, on granite stones, 25.06.1990,
V. Golubkov (MSK, GSU, hb. K et K).
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В статье представлены результаты ревизии белорусских гербарных образцов лишайников рода Aca-
rospora, содержащих гирофоровую кислоту. Выявлено два вида этого рода, A. fuscata и A. umbilicata.
В работе обсуждаются морфологические и анатомические признаки обоих видов, а также их рас-
пространение. Проведенная ревизия существенно расширила представления об ареале Acarospora
umbilicata в Восточной Европе. Для этого вида были получены последовательности фрагментов ге-
нов nrITS и mtSSU, доступные в настоящее время в GenBank для последующих филогенетических
исследований. Исходя из доступных 1081 названия видов и внутривидовых таксонов, по нашей
оценке, мировое разнообразие рода Acarospora составляет 307 видов.

Ключевые слова: биоразнообразие, лишайник, распространение
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С целью составления крупномасштабной карты растительности (М 1 : 25000) и выявления макси-
мального фитоценотического разнообразия территории были проведены исследования на ключе-
вом участке (площадью 35 км2), расположенном в сельгово-ложбинном ландшафтном районе Севе-
ро-Западное Приладожье. В статье рассматриваются только березовые леса, описанные в пределах
картируемой площади. Березовые леса ключевого участка образованы двумя видами: Betula pubes-
cens и/или B. pendula. Было выявлено 2 группы ассоциаций (Betuleta herbosa, B. sphagnosa), 8 ассоци-
аций и 4 варианта ассоциаций березовых лесов. Березовые леса травяной группы: аcc. Betuletum
calamagrostidosum arundinaceae, B. oxalidosum, B. filipendulosum, B. calamagrostidosum canescenti.
Для асс. B. calamagrostidosum canescenti, описан новый вариант – riparium. Березовые леса сфагновой
группы: асс. Betuletum equisetoso-sphagnosum, B. caricoso-herboso-sphagnosum, B. myrtilloso-sphagno-
sum, B. fruticuloso-polytrichoso-sphagnosum.

Ключевые слова: березняки, Betula pubescens, Betula pendula, южная тайга, Балтийский кристалличе-
ский щит
DOI: 10.31857/S0006813622010069

Береза является очень светолюбивой породой,
напротив, в отношении плодородия и влажности
почв она достаточно неприхотлива (Morozov,
1949). Береза бородавчатая (Betula pendula Roth.1)
более светолюбива и сухолюбива, легче выносит
засоление, береза пушистая (B. pubescens Ehrh.)
лучше приспособлена к повышенной влажности
и заболачиванию (Nitzenko, 1972). В Карелии
преобладает Betula pubescens, а Betula pendula обра-
зует насаждения на месте скальных сосняков (Ya-
kovlev, Voronova, 1959). Для березняков характер-
но интенсивное вовлечение в круговорот азота и
зольных веществ, близкое к показателям дубня-
ков и липняков (благодаря богатому азотом и
кальцием листовому опаду почвы обогащаются
гумусом, усиливаются процессы нитрификации,
уменьшается кислотность); под березняками
подзолистые почвы переходят в дерново-подзо-
листые и даже в дерновые (Nitzenko, 1972).

Березе свойственны: быстрый рост в молодо-
сти, способность расти в неблагоприятных место-

обитаниях, высокая семенная производитель-
ность, раннее созревание семян и рассеивание их
ветром (Morozov, 1949; Uradníček et al., 2009,
Špulák et al., 2010). Березы относятся к светолюби-
вым деревьям, быстро заселяющим открытые
участки после рубки или пожара, улучшают фи-
зическое состояние почв, улучшают ее структуру
и проницаемость (Jonczak et al., 2020). Быстрый
рост березового древостоя на постаграрных зем-
лях связан с высокой биодоступностью питатель-
ных веществ: N, P, K и др. (Falkengren-Grerup
et al., 2006), и в целом он выше на постаграрных
землях, чем в естественных лесах (Kund et al.,
2010). Заселение новых пространств березой на-
чинается через 2–3 года после нарушения (рубки,
пожара), через 5–10 лет молодняки смыкаются
(Nitzenko, 1972). Средняя продолжительность
жизни березовых насаждений составляет около
150 лет, но отдельные деревья могут жить и до
500 лет (Morozov, 1949).

В целом, березовые леса таежной зоны Севе-
ро-Западного Приладожья согласно данным L.
Mucina et al. (2016) относятся к классу Vaccinio-Pi-
ceetea Br.-Bl. 1939 (Голарктические хвойные и бо-
рео-субарктические березовые леса на олиго-

1 Латинские названия высших сосудистых растений приво-
дятся по С.К. Черепанову (Czerepanov, 1995), мохообраз-
ных – по М.С. Игнатову, О.М. Афониной и др. (Ignatov
et al., 2006).

СООБЩЕНИЯ
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трофных и выщелоченных почвах бореальной зо-
ны и высокогорий неморальной зоны Евразии).

Район исследований
Исследования проводились в сельгово-лож-

бинном ландшафтном районе Северо-Западное
Приладожье, на южной окраине Балтийского
кристаллического щита (Isachenko, Reznikov,
2003). Ключевой участок располагается в При-
озерском р-не Ленинградской обл. (рис. 1), и
охватывает как материковую часть Северо-Запад-
ного Приладожья (окрестности пос. Кузнечное
и дер. Березово, 61°8'N, 29°55'E), так и острова
Ладоги (61°9'N, 29°56'E). Рельеф представляет
собой чередование гранитных гряд-сельг и
межсельговых понижений. На вершинах и при-
вершинных участках гранитных сельг широко
распространены сосняки лишайниковые и ку-
старничково-зеленомошные. На склонах сельг
отмечаются еловые, мелколиственные, сосново-
мелколиственные чернично-зеленомошные, чер-
нично-травяные и травяные леса, местами с не-
моральным разнотравьем. На глинистых озерных
террасах отмечаются ельники кисличные с немо-

ральным разнотравьем, папоротниковые; осино-
вые, березовые и сероольховые травяные и травя-
но-кисличные, неморальнотравные и снытевые
леса; а также луга. Межсельговые котловины ча-
сто заняты мезотрофными мелкоконтурными бо-
лотами. На ключевом участке автором были ис-
следованы березняки, сформировавшиеся на ме-
сте пожаров либо сплошных рубок, а также
постаграрные – выросшие на месте бывших фин-
ских сельскохозяйственных земель, оставленных
в 1940-е годы.

Материалы и методы
С целью составления крупномасштабной кар-

ты растительности М 1 : 25000 и выявления мак-
симального фитоценотического разнообразия
территории в 1997–1998 и 2003–2004 годы был
изучен ключевой участок площадью 35 км2. Ле-
генда к карте разрабатывалась согласно эколого-
фитоценотической классификации (Makarova,
2010). В 2018–2020 гг. проведены дополнительные
исследования растительного покрова с целью ак-
туализации созданной ранее карты растительно-
сти. Пробные площади закладывались в есте-

Рис. 1. Район исследований.
Пример дешифрирования космического снимка Sentinel-2 T35VPH_20170502T093041 от 05.02.2017, с комбинацией ка-
налов 11-8а-4.
Оттенки: темно-зеленые – хвойные леса, зеленые – мелколиственные леса, салатовые – болота, белые – луга, серо-
голубые – сплошные вырубки, розовые – гранитодобывающие карьеры.
Красная рамка – границы ключевого участка, на который составлена геоботаническая карта.
Fig. 1. Research area.
Example of deciphering a Sentinel-2 T35VPH_20170502T093041 satellite image of 05.02.2017, with a combination of channels
11-8a-4.
Shades: dark green – coniferous forests, green – small-leaved forests, light green – swamps, white – meadows, gray-blue – con-
tinuous cutting, pink – granite quarries.
The red frame: the boundaries of the key plot for which the geobotanical map was compiled.

2 км10.50

Кузнечное

Ладожское озеро
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ственных границах сообществ, согласно предва-
рительному дешифрированию растительного
покрова ключевого участка по современным кос-
мическим снимкам высокого и среднего разре-
шения. Были использованы снимки Sentinel-2 на
разные сезоны с 2017 по 2020 г., уточнения неко-
торых границ растительных сообществ проводи-
лось натурно в полевых условиях, и частично по
космоснимкам GoogeEarth. При сборе данных в
контуре проводилось описание растительности
по ярусам, включающие характеристики состава
древостоя, сомкнутости, высоты и диаметра дере-
вьев, подроста, подлеска, состава и проективного
покрытия видов травяно-кустарничкового и мо-
хово-лишайникового ярусов. Критерием для от-
несения травяных и сфагновых лесов к березняку
служила формула древостоя, в которой доля бере-
зы принималась от 52 и выше (табл. 1), в сфагно-
вых – от 4 и выше (табл. 2). Учитывались также
выявленные антропогенные воздействия.

В этой статье в классификационной схеме рас-
сматриваются только березовые леса, которые
были описаны в пределах картируемой площади.
Березовые леса ключевого участка образованы
двумя видами: Betula pubescens и/или B. pendula.
Разграничение по видам в березовых лесах не
проводилось, при геоботанических описаниях
эти виды рассматривались в широком смысле как
Betula ssl. Соотношение пород деревьев или фор-
мула древостоя определялось по количеству ство-
лов. Возраст березовых лесов оценивался на ос-
нове таксационных характеристик, учитывались
высота и диаметр стволов, жизненное состояние
в целом и состояние коры. В пределах исследуе-
мой территории сделано 58 геоботанических опи-
саний березняков: 55 – М.А. Макаровой, 3 поза-
имствованы у Г.А. Исаченко.

Результаты
Характеристика березовых лесов

Березовые леса в пределах ключевого участка
преимущественно встречаются на озерных гли-
нистых террасах, используемых в прошлом под
сенокосы, пашни и пастбища. Кроме того, изред-
ка березняки были отмечены на плоских привер-
шинных участках, склонах и подножиях сельг, в
узких межсельговых ложбинах. На исследован-
ной территории березняки произрастают на су-
глинистых, супесчаных и торфянистых почвах.
На склонах сельг можно встретить вейниково-
травяные березняки с участием группы видов не-
морального разнотравья. На возделываемых в
прошлом, а ныне заброшенных озерных террасах
описаны кисличные, кислично-папоротнико-
вые, таволговые березняки. В зоне перехода от

2 Соотношение пород древостоя дано по числу особей по
10-бальной шкале.

озерных террас к побережью встречаются узкой
полосой березняки серовейниковые. В целом, бе-
резняки достаточно разнообразны, хотя и не за-
нимают больших площадей. Березовые леса
включают 2 группы ассоциаций (травяные и
сфагновые). Наиболее широко представлена
группа травяных березняков: описаны ассоциа-
ции вейниковых, кисличных, кислично-папо-
ротниковых, таволговых и серовейниковых бе-
резовых лесов. На основе выделенных ранее
синтаксонов эколого-фитоценотической клас-
сификации, приводимых в литературных ис-
точниках, мною для ключевого участка были
описаны: 8 ассоциаций, 3 варианта ассоциаций
березовых лесов, и 2 сообщества, также использо-
ванных при построении легенды карты. Класси-
фикационная схема березняков построена с це-
лью выделения типологических единиц на круп-
номасштабной карте растительности на основе
эколого-фитоценотической классификации.

Классификационая схема березовых лесов
Гр. асс. Betuleta herbosa
1. Acc. Betuletum calamagrostidosum arundinaceae
1а. Вар. herbosum
2. Acc. Betuletum oxalidosum
2а. Вар. filicolioso-herbosum
3. Acc. Betuletum filipendulosum
4. Acc. Betuletum calamagrostidosum canescenti
4a. Вар. riparium
4б. Сообщество Betuletum calthosum
Гр. асс. Betuleta sphagnosa
5. Асс. Betuletum equisetoso-sphagnosum
6. Acc. Betuletum caricoso-herboso-sphagnosum
6а. Сообщество Betuletum menyanthosum
7. Асс. Betuletum myrtilloso-sphagnosum
7a. Вар. Pineto-betuletum myrtillosum polytricho-

so-sphagnosum
8. Acc. Betuletum fruticuloso-polytrichoso-sphag-

nosum
Betuleta herbosa – Березовые травяные леса
Березняки травяные встречаются на склонах и

подножиях сельг, на озерных террасах, в берего-
вой полосе. Почвы террас глинистые, местами с
застойным увлажнением.

Асс. Betuletum calamagrostidosum arundinaceae –
Березовые вейниковые леса

Вар. herbosum – Березовые вейниково-разно-
травные леса (табл. 1, оп № 1–5) приводится для
дренированных пологих склонов и подножий
сельг. В древостое помимо березы есть примесь
ели (Picea abies) и ольхи серой (Alnus incana).
Есть предположение, что данные березняки со
временем восстановятся до ельников кислично-
травяных или неморальнотравных. Сомкнутость



50

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

МАКАРОВА
Та

бл
иц

а 
1.

 Г
ео

бо
та

ни
че

ск
ие

 о
пи

са
ни

я 
бе

ре
зо

вы
х 

тр
ав

ян
ы

х 
ле

со
в 

(С
ев

ер
о-

За
па

дн
ое

 П
ри

ла
до

ж
ье

)
Ta

bl
e 

1.
 R

el
ev

és
 o

f b
ir

ch
 h

er
b 

fo
re

st
s (

N
or

th
-W

es
te

rn
 L

ad
og

a 
re

gi
on

)
Гр

уп
пы

 а
сс

оц
и-

ац
ий

/G
ro

up
s 

of
as

so
ci

at
io

ns
B

et
ul

et
a 

he
rb

os
a

А
сс

оц
иа

ци
и 

A
ss

oc
ia

tio
ns

1.
 B

. c
al

am
ag

r.
 

ar
un

dn
ia

ce
ae

2.
 B

et
ul

et
um

 o
xa

lid
os

um
3.

 B
.

fi
lip

en
d.

4.
 B

. c
al

am
ag

ro
st

os
um

 c
an

es
ce

nt
i

В
ар

иа
нт

ы
Va

ri
an

ts
1а

. h
er

bo
su

m
2а

. f
ili

co
lio

so
-h

er
bo

su
m

4а
. r

ip
ar

iu
m

4б
.

№
 о

пи
са

ни
я

№
 o

f r
el

ev
é

1
2

3
4

5
6

7
8

9
10

11
12

13
14

15
16

17
18

19
20

21
22

23
24

25
26

27
28

29
30

31
32

33
34

35
36

Го
д/

Ye
ar

1997

1997

1997

2019

2020

2019

2019

2019

2019

2019

2020

2019

2019

2020

2003

2003

2020

2020

2019

1997

1997

2019

2019

2019

2003

2019

2019

2020

2019

2019

2020

2019

2019

2019

2019

2019

Ти
п 

ге
ок

ом
пл

ек
са

 
Ty

pe
 o

f g
eo

co
m

pl
ex

Ss
Ss

Sh
Ss

Sl
L

lk
Pl

k
Pl

k
L

lk
L

lk
L

lk
Pf

lk
L

lk
Pl

k
Pl

L
lk

Pl
k

L
lk

Pl
k

Pl
Pl

Pl
k

L
lk

L
lk

L
lk

L
lk

L
lk

L
l

L
l

L
l

L
l

L
l

L
l

L
l

L
l

L
lk

С
ом

кн
ут

ос
ть

 к
ро

н 
1-

го
 п

ол
ог

а:
C

ro
w

n 
de

ns
ity

 o
f 

th
e 

1s
t c

an
op

y:

0.
4

0.
3

0.
3

0.
5

0.
4

0.
7

0.
5

0.
7

0.
7

0.
6

0.
7

0.
6

0.
6

0.
6

0.
3

0.
3

0.
5

0.
6

0.
5

0.
3

0.
3

0.
5

0.
6

0.
4

0.
3

0.
7

0.
5

0.
5

0.
4

0.
6

0.
6

0.
5

0.
5

0.
5

0.
5

0.
6

B
et

ul
a 

pe
nd

ul
a 

+
 

B
. p

ub
es

ce
ns

6
8

6
9

7
10

9
6

7
8

6
7

10
8

6
5

9
8

5
7

8
9

10
10

6
8

9
10

10
10

10
9

10
10

10
10

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

24
20

17
– 18

16
– 21

17
– 19

15
– 16

18
– 21

16
– 19

17
17

16
– 18

15
– 17

18
– 20

18
– 20

18
18

18
– 19

19
– 20

16
– 18

20
– 23

20
17

18
– 20

17
10

– 16
12

– 16
16

16
–

17
,2

0
16

16
– 18

16
– 18

16
– 18

18
16

– 17
16

– 17
15

– 17
Д

иа
м

ет
р,

 с
м

D
ia

m
et

er
, c

m
.

.
.

20
–

45
,

60

12
– 25

6– 18
18

–
40

,
60

22
– 35

10
– 20

20
– 28

14
– 24

12
– 25

10
– 38

10
– 20

.
.

14
– 24

14
– 26

22
– 50

.
.

10
– 20

12
– 35

12
– 20

15
– 20

8– 24
10

– 20
10

– 18
10

– 26
10

– 18
9– 28

8– 30
10

– 30
15

– 28
12

– 20
14

– 30

P
op

ul
us

 tr
em

ul
a

4
+

1
.

2
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
1

.
3

.
.

.
.

3
2

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

23
17

18
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
21

– 20
.

22
– 24

.
.

.
.

20
17

– 18
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
20

– 30
.

.
.

.
.

.
40

– 60
14

– 20
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

P
ic

ea
 a

bi
es

.
+

2
1

+
.

.
+

.
.

.
1

.
1

2
+

1
.

4
+

1
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

.
20

18
18

13
.

.
.

.
.

.
17

.
14

– 17
19

.
16

.
16

– 19
.

20
.

.
.

20
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
 

D
ia

m
et

er
, c

m
.

.
.

25
10

.
.

.
.

.
.

10
– 20

.
10

– 15
.

.
10

– 12
.

20
– 45

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

P
in

us
 sy

lv
es

tr
is

.
2

1
.

1
+

1
3

.
.

.
2

.
1

.
1

.
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
 /

 
H

ei
gh

t, 
m

.
20

17
.

18
.

.
18

– 20
.

.
.

20
.

20
.

20
.

18
– 21

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
 

D
ia

m
et

er
, c

m
.

.
.

.
22

.
.

16
– 30

.
.

.
40

.
20

– 24
.

.
.

22
– 30

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Al
nu

s i
nc

an
a

+
.

+
.

+
.

.
1

3
2

4
.

.
.

2
4

+
+

1
+

1
1

.
.

.
.

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

БЕРЕЗОВЫЕ ЛЕСА СЕВЕРО-ЗАПАДНОГО ПРИЛАДОЖЬЯ 51
В

ы
со

та
, м

H
ei

gh
t, 

m
.

.
.

.
15

.
.

14
– 16

15
15

– 16
15

.
.

.
17

17
16

14
– 16

8– 14
.

.
16

.
.

.
.

15
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
.

12
.

.
12

– 18
8– 14

9– 15
8– 22

.
.

.
.

.
.

10
6– 10

.
.

10
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

С
ом

кн
ут

ос
ть

 к
ро

н 
2-

го
 п

ол
ог

а:
C

ro
w

n 
de

ns
ity

 o
f 

th
e 

2n
d 

ca
no

py
:

.
.

.
0.

3
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

P
ic

ea
 a

bi
es

.
.

+
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

+
1

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

.
.

10
– 12

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

12
.

.
12

10
– 12

13
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

10
– 14

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Al
nu

s i
nc

an
a

+
.

+
4

+
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
+

+
.

+
1

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

9
.

8– 12
11

– 13
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

7
.

.
6

10
– 11

14
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
5– 8

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

So
rb

us
 a

uc
up

ar
ia

+
.

.
6

.
.

+
.

.
+

.
+

.
+

.
.

.
.

.
.

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

9
.

.
9– 10

.
.

10
– 12

.
.

6
.

10
.

10
.

.
.

.
.

.
9

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
6– 11

.
.

6– 9
.

.
.

.
6– 10

.
6– 7

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

P
ad

us
 a

vi
um

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

+
+

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

.
.

.
.

.
.

.
5– 6

.
.

7
.

.
.

.
.

.
.

6
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

6– 8
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Ac
er

 p
la

ta
no

id
es

.
.

.
.

.
.

+
.

+
+

.
.

.
.

.
.

.
+

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

.
.

.
.

.
.

10
.

8
7

.
.

.
.

.
.

.
10

– 11
8

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Д
иа

м
ет

р,
 с

м
D

ia
m

et
er

, c
m

.
.

.
.

.
.

13
.

7– 10
.

.
.

.
.

.
.

.
10

– 12
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

П
од

ро
ст

Yo
un

g 
gr

ow
th

, %
15

8
5

10
7

3
3

40
20

20
40

5
15

7
7

20
10

10
12

20
20

+
.

+
10

5
5

3
.

2
+

1
2

.
.

+

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

2
6

1.
5

2
1– 3

1.
5

1.
5

1– 3.
5

1– 2
3– 4

1– 4
0.

5
–

4
4

0.
5

–
4

4
3

0.
5

–
3

0.
5

–
5

1– 5
3.

5
3

.
.

3
3

1– 4
.

1–
4

.
2– 3

.
.

.
.

.
1

Al
nu

s i
nc

an
a

7
.

+
5

1
1

1
5

.
.

3
5

12
3

7
10

2
+

10
10

13
+

.
.

7
5

5
.

.
2

.
.

.
.

.
.

P
ic

ea
 a

bi
es

+
+

.
.

1
.

+
.

.
.

.
.

.
3

.
+

1
.

+
+

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

Po
pu

lu
s t

re
m

ul
a

+
+

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
+

.
+

.
1

.
+

+
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие



52

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

МАКАРОВА
B

et
ul

a 
pe

n-
du

la
+

B
.p

ub
es

ce
ns

+
+

+
.

2
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

+
.

.
3

.
+

+
.

.
.

.
.

So
rb

us
 a

uc
up

ar
ia

8
8

5
5

1
2

1
5

.
2

2
1

3
+

+
+

+
1

.
+

7
.

.
+

2
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

Pa
du

s a
vi

um
.

.
.

.
2

.
1

40
20

20
35

.
.

1
.

+
7

7
2

10
.

.
.

5
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
К

ус
та

рн
ик

и
S

hr
ub

s,
 %

.
+

1
+

+
.

3
7

5
.

5
+

+
.

+
2

2
5

+
+

1
.

.
5

+
.

+
5

.
.

.
3

2
1

2
+

В
ы

со
та

, м
H

ei
gh

t, 
m

.
2

2
.

1
.

1.
5

0.5 –1
.2

1
.

0.
5

–
2

.
2

.
1

2
0.

5
–

2
.

.
1.

5
2

.
.

1
.

.
.

1
.

.
.

2
3

4
2– 3

.

L
on

is
er

a 
xy

lo
st

eu
m

.
.

.
.

+
.

3
7

3
.

5
+

.
.

.
.

2
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

R
ub

us
 id

ae
us

.
.

+
.

.
.

.
.

2
.

.
.

.
.

+
2

.
2

.
+

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Fr
an

gu
la

 a
ln

us
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
+

+
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

+
Sa

lix
 c

in
er

ea
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
+

.
.

5
.

.
.

3
2

1
.

+
Тр

ав
ян

о-
ку

ст
ар

-
ни

чк
ов

ы
й 

яр
ус

, %
H

er
b-

dw
ar

f s
hr

ub
 

la
ye

r,
 %

80
40

35
55

50
15

60
15

20
40

55
50

45
40

30
40

50
45

80
60

60
50

45
30

40
40

60
25

20
40

20
30

35
25

35
70

Va
cc

in
iu

m
 m

yr
til

lu
s

5
5

5
8

+
.

.
.

.
.

.
+

+
.

.
+

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Va
cc

in
iu

m
 v

iti
s-

id
ae

a
+

2
2

2
.

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
T

ri
en

ta
lis

 e
ur

op
ae

a
1

3
+

1
2

+
1

1
.

.
.

+
1

+
.

2
+

.
1

+
1

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
M

ai
an

th
em

um
 b

ifo
-

liu
m

3
1

+
3

2
2

2
+

.
.

.
2

.
1

.
+

1
+

3
1

2
.

.
.

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

L
uz

ul
a 

pi
lo

sa
+

5
.

1
+

+
1

.
.

+
.

.
.

+
.

.
.

.
.

+
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
Fr

ag
ar

ia
 v

es
ca

3
2

2
+

.
.

+
1

.
.

+
.

1
.

.
1

1
.

1
+

5
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Ve
ro

ni
ca

 c
ha

-
m

ae
dr

ys
5

2
5

+
1

.
.

.
.

.
.

.
1

.
.

1
+

.
+

2
3

.
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Vi
ol

a 
ri

vi
ni

an
a

3
.

+
+

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
+

.
1

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

O
rt

hi
lia

 se
cu

nd
a

+
+

+
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

So
lid

ag
o 

vi
rg

au
re

a
+

1
1

1
2

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

2
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
Po

te
nt

ill
a 

er
ec

ta
.

+
+

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
C

ar
ex

 d
ig

ita
ta

+
2

+
1

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Ag
ro

st
is

 te
nu

is
1

2
1

+
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
Av

en
el

la
 fl

ex
uo

sa
1

5
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
C

al
am

ag
ro

st
is

 
ar

un
di

na
ce

a
45

20
25

15
10

.
1

+
.

1
.

2
12

.
+

.
+

1
1

7
7

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Pt
er

id
iu

m
 a

qu
ili

nu
m

7
+

2
5

.
.

5
.

.
.

.
2

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

C
on

va
lla

ri
a 

m
aj

al
is

20
3

+
1

5
.

5
.

.
.

.
+

1
5

.
+

.
.

2
+

3
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

R
ub

us
 sa

xa
til

is
10

+
3

3
3

+
3

2
.

1
1

+
4

+
3

.
1

2
3

2
5

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
M

el
am

py
ru

m
 p

ra
-

te
ns

e
2

7
+

1
+

+
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

2
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

G
er

an
iu

m
 sy

lv
at

ic
um

3
+

3
.

.
.

.
.

.
.

2
+

.
.

2
.

.
2

.
5

+
2

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

БЕРЕЗОВЫЕ ЛЕСА СЕВЕРО-ЗАПАДНОГО ПРИЛАДОЖЬЯ 53
An

ge
lic

a 
sy

lv
es

tr
is

5
2

2
1

+
+

+
.

+
.

.
+

3
.

+
+

.
+

1
15

5
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

L
at

hy
ru

s v
er

nu
s

5
+

3
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
+

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

St
el

la
ri

a 
ho

lo
st

ea
.

2
.

2
2

.
.

.
.

.
.

.
2

.
.

.
2

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
M

el
ic

a 
nu

ta
ns

5
3

2
2

+
.

+
.

.
.

.
.

1
.

.
.

.
.

.
2

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

H
ep

at
ic

a 
no

bi
lis

7
+

5
5

4
.

2
.

1
5

2
5

5
2

+
2

7
5

7
3

5
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

M
ili

um
 e

ffu
su

m
+

4
+

+
2

.
2

.
1

5
1

5
.

2
5

.
5

3
4

+
15

5
.

.
.

.
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
Ae

go
po

di
um

 p
od

-
ag

ra
ri

a
+

.
.

.
.

.
2

.
7

5
3

2
+

.
3

3
+

3
5

.
1

.
.

.
.

.
1

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Pa
ri

s q
ua

dr
ifo

lia
+

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

+
.

.
.

.
.

.
+

+
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
G

ym
no

ca
rp

iu
m

 
dr

yo
pt

er
is

.
+

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

3
5

2
.

.
.

.
5

3
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

D
ry

op
te

ri
s f

ili
x-

m
as

+
2

3
+

5
.

2
1

.
.

1
3

.
3

.
3

7
1

4
3

.
.

.
.

5
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

O
xa

lis
 a

ce
to

se
lla

10
5

2
15

3
7

25
15

5
12

8
20

10
12

15
15

20
10

25
5

7
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

E
qu

ise
tu

m
 sy

lv
at

ic
um

.
.

.
.

+
4

5
3

2
10

.
5

2
2

15
7

2
3

20
+

+
5

.
.

10
2

8
3

.
.

.
.

.
.

.
.

D
ry

op
te

ri
s c

ar
th

u-
si

an
a

+
+

.
.

2
2

5
3

1
3

+
10

3
2

2
3

1
2

10
2

5
4

.
1

2
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

At
hy

riu
m

 fi
lix

-f
em

in
a

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

2
7

10
5g

r
4

2
+

.
1

10
+

.
.

.
3

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
Fi

lip
en

du
la

 u
lm

ar
ia

.
.

.
.

.
.

.
+

3
+

7
.

.
.

.
10

8
12

3
1

.
25

25
10

3
5

8
1

.
.

+
.

.
.

.
.

D
es

ch
am

ps
ia

 
ca

es
pi

to
sa

.
.

.
1

2
+

+
.

.
.

+
.

.
5

2
2

3
+

+
5

10
+

7
10

.
8

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

G
eu

m
 ri

va
le

.
.

.
.

3
.

.
.

1
.

7
.

.
.

3
10

2
2

5
5

5
2

.
.

.
8

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

An
th

ri
sc

us
 sy

lv
es

tr
is

+
.

.
.

+
.

+
+

.
.

5
.

.
.

+
+

+
+

+
2

2
+

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

R
an

un
cu

lu
s f

al
la

x
.

.
.

.
+

.
.

+
.

.
2

.
.

.
+

1
+

2
.

1
+

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
C

re
pi

s p
al

ud
os

a
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

.
5

.
.

.
5

+
.

2
.

.
2

.
2

.
.

.
.

.
.

.
.

.
T

ro
lli

us
 e

ur
op

ae
us

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

3
1

.
.

.
2

.
.

.
.

3
.

.
.

.
.

.
.

.
.

R
an

un
cu

lu
s r

ep
en

s
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

1
+

.
.

.
.

.
5

.
2

.
.

.
1

.
.

+
Vi

ol
a 

pa
lu

st
ri

s
.

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

+
3

1
.

.
.

+
+

.
.

.
5

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
C

al
am

ag
ro

st
is

 
ca

ne
ns

ce
ns

.
.

.
.

.
2

.
.

.
.

.
.

.
.

5
.

.
.

.
.

.
.

.
3

30
5

15
20

5
20

10
12

15
15

25
+

E
qu

is
et

um
 p

ra
te

ns
e

.
.

.
.

.
2

.
.

.
.

.
.

.
.

+
5

.
.

.
.

.
3

.
.

5
12

10
2

3
8

2
2

5
3

5
10

Ly
si

m
ac

hi
a 

vu
lg

ar
is

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
+

.
.

3
+

2
3

3
2

2
2

+
2

1
2

3
2

Ly
si

m
ac

hi
a 

nu
m

-
m

ul
ar

ia
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

2
+

3
5

1
5

5
+

5
+

3

N
au

m
bu

rg
ia

th
yr

si
flo

ra
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
1

.
.

.
+

+
.

+
.

.
.

.

C
ar

ex
 c

in
er

ea
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

3
.

.
.

+
2

.
.

5
3

.
.

.
G

ly
ce

ri
a 

m
ax

im
a

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
3

+
+

8
1

2
.

C
ar

ex
 a

cu
ta

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

+
2

3
.

+
.

.
.

3
.

St
ac

hy
s p

al
us

tr
is

 
su

bs
p.

 w
ol

ge
ns

is
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

1
1

2
1

+

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие



54

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

МАКАРОВА
M

yo
so

tis
 p

al
us

tr
is

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

9
.

.
.

+
2

2
.

.
3

G
al

iu
m

 u
lig

in
os

um
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
+

.
.

.
.

.
.

1
1

+
.

1
2

.
.

1
Ir

is
 p

se
ud

ac
or

us
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

1
.

3
1

.
1

.
.

12
C

al
th

a 
pa

lu
st

ri
s

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

4
5

+
2

2
2

1
2

1
25

C
ar

ex
 v

es
ic

ar
ia

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
10

C
ar

ex
 e

lo
ng

at
a

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
20

C
am

pa
nu

la
 ro

tu
n-

di
fo

lia
+

+
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

C
ir

si
um

 h
el

en
io

id
es

.
.

.
.

.
.

1
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
5

+
.

5
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

M
el

an
dr

iu
m

 ru
br

um
.

.
.

.
1

.
.

+
.

.
1

.
.

+
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
H

yp
er

ic
um

 m
ac

ul
a-

tu
m

2
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
1

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

М
ох

ов
о-

ли
ш

ай
ни

-
ко

вы
й 

яр
ус

, %
M

os
s-

lic
he

n 
la

ye
r, 

%
5

45
25

40
5

12
5

10
5

+
+

.
5

+
5

5
+

+
80

30
40

15
+

.
15

5
+

12
15

35
+

20
1

15
7

15

R
hy

tid
ia

de
lp

hu
s t

ri
-

qu
et

ru
s

2
30

5
30

3
.

3
+

.
.

.
.

5
+

.
2

.
.

35
25

25
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

H
yl

oc
om

iu
m

 sp
le

n-
de

ns
+

3
1

10
.

1
.

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
+

.
3

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Pl
eu

ro
zi

um
 sc

hr
eb

er
i

1
8

5
.

1
.

.
.

.
.

+
.

.
+

.
2

.
+

.
+

5
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

D
ic

ra
nu

m
 p

ol
ys

et
um

1
3

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
+

3
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

C
lim

ac
iu

m
 d

en
dr

oi
-

de
s

+
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
5

3
.

.
.

.
5

+
7

15
20

+
20

1
15

7
10

Ca
lli

er
go

n 
co

rd
ifo

liu
m

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

2
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
15

.
.

.
.

.
.

C
irr

ip
hy

llu
m

 p
ili

fer
um

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

20
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Pl
ag

io
m

ni
um

 m
ed

iu
m

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

10
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

R
hy

tid
ia

de
lp

hu
s 

sq
ua

rr
os

us
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

15
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.

Sp
ha

gn
um

 gi
rg

en
so

ni
i

.
.

.
.

.
5

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

12
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

P
la

gi
om

ni
um

 sp
.

1
.

5
.

+
.

2
10

.
+

.
.

.
.

3
1

+
+

.
.

.
.

.
.

3
+

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

B
ra

ch
ite

ci
um

 sp
.

.
.

.
.

1
.

+
.

.
+

.
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

+
.

.
.

.
.

.
.

.
+

.
.

.
.

В
ид

ов
ое

 б
ог

ат
ст

во
S

pe
ci

es
 r

ic
hn

es
s:

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

.
.

Тр
ав

ян
о-

ку
ст

ар
-

ни
чк

ов
ы

й 
яр

ус
H

er
b-

dw
ar

f s
hr

ub
 

la
ye

r

29
23

24
14

19
10

20
14

11
10

18
18

14
13

21
22

20
20

19
41

38
13

6
8

14
12

18
11

10
11

10
12

14
8

11
15

Та
бл

иц
а 

1.
 П

ро
до

лж
ен

ие



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

БЕРЕЗОВЫЕ ЛЕСА СЕВЕРО-ЗАПАДНОГО ПРИЛАДОЖЬЯ 55

П
ри

м
еч

ан
ие

: В
 т

аб
ли

це
 с

оо
тн

ош
ен

ие
 п

ор
од

 д
ре

во
ст

оя
 д

ан
о 

по
 1

0-
ба

лл
ьн

ой
 ш

ка
ле

. Д
ля

 п
од

ро
ст

а,
 к

ус
та

рн
ик

ов
ог

о,
 т

ра
вя

но
-к

ус
та

рн
ич

ко
во

го
 и

 м
ох

ов
о-

ли
ш

ай
ни

ко
во

го
яр

ус
ов

 п
ри

ве
де

но
 п

ро
ек

ти
вн

ое
 п

ок
ры

ти
е 

ви
до

в 
(%

).
 А

сс
оц

иа
ци

и 
и 

ва
ри

ан
ты

: 1
. a

сс
. B

et
ul

et
um

 c
al

am
ag

ro
st

id
os

um
 a

ru
nd

in
ac

ea
e;

 1
а.

 в
ар

. h
er

bo
su

m
; 2

. A
cc

. B
et

ul
et

um
 o

xa
lid

o-
su

m
; 2

а.
 В

ар
. f

ili
co

lio
so

-h
er

bo
su

m
; 3

. A
cc

. B
et

ul
et

um
 fi

lip
en

du
lo

su
m

; 4
. A

cc
. B

et
ul

et
um

 c
al

am
ag

ro
st

id
os

um
 c

an
es

ce
nt

i; 
4a

. В
ар

. r
ip

ar
iu

m
; 4

б.
 С

оо
бщ

ес
тв

о 
B

et
ul

et
um

 c
al

th
os

um
.

N
ot

e:
 T

he
 p

ro
po

rt
io

n 
of

 tr
ee

 sp
ec

ie
s i

s g
iv

en
 o

n 
a 

10
-p

oi
nt

 s
ca

le
. T

he
 p

ro
je

ct
iv

e 
co

ve
r o

f s
pe

ci
es

 (%
) i

s p
ro

vi
de

d 
fo

r y
ou

ng
 g

ro
w

th
, s

hr
ub

, g
ra

ss
- 

dw
ar

f s
hr

ub
 a

nd
 m

os
s-

lic
he

n 
la

ye
rs

.
А

ss
oc

ia
tio

ns
 a

nd
 v

ar
ia

nt
s:

 1
. A

ss
. B

et
ul

et
um

 c
al

am
ag

ro
st

id
os

um
 a

ru
nd

in
ac

ea
e;

 1
а.

 V
ar

. h
er

bo
su

m
; 2

. A
ss

. B
et

ul
et

um
 o

xa
lid

os
um

; 2
а.

 V
ar

. f
ili

co
lio

so
-h

er
bo

su
m

; 3
. A

ss
. B

et
ul

et
um

 fi
lip

en
-

du
lo

su
m

; 4
. A

ss
. B

et
ul

et
um

 c
al

am
ag

ro
st

id
os

um
 c

an
es

ce
nt

i; 
4a

. V
ar

. r
ip

ar
iu

m
; 4

б.
 C

om
m

un
ity

 B
et

ul
et

um
 c

al
th

os
um

.
Н

иж
е 

пр
ив

од
ят

ся
 м

ал
оо

би
ль

ны
е 

ви
ды

, в
ст

ре
че

нн
ы

е 
в 

1–
3 

оп
ис

ан
ия

х 
(п

ер
ва

я 
ци

ф
ра

 –
 н

ом
ер

 о
пи

са
ни

я,
 в

 с
ко

бк
ах

 –
 п

ро
ек

ти
вн

ое
 п

ок
ры

ти
е 

ви
да

).
T

he
 sp

ec
ie

s w
ith

 lo
w

 c
ov

er
ag

e 
fo

un
d 

in
 1

–
3 

re
le

vé
s a

re
 li

st
ed

 b
el

ow
 (t

he
 fi

rs
t d

ig
it:

 th
e 

re
le

vé
 n

um
be

r;
 in

 p
ar

en
th

es
es

: t
he

 p
ro

je
ct

iv
e 

co
ve

r o
f t

he
 sp

ec
ie

s)
.

Д
ре

во
ст

ой
/S

ta
nd

: A
ln

us
 g

lu
tin

os
a 

11
 (+

)/
16

/3
2,

 2
5 

(1
);

 P
ad

us
 a

vi
um

 2
0 

(+
),

 3
3 

(+
);

 S
al

ix
 c

ap
re

a 
22

 (+
);

 S
al

ix
 p

en
ta

nd
ra

 3
2 

(1
),

 3
3 

(+
);

 S
or

bu
s a

uc
up

ar
ia

 1
 (+

),
 3

 (+
);

 П
од

ро
ст

/ 
Yo

un
g

gr
ow

th
: A

ce
r p

la
ta

no
id

es
 7

 (+
),

 12
 (+

),
 18

 (3
);

 A
ln

us
 gl

ut
in

os
a 

16
 (1

0)
; P

in
us

 sy
lv

es
tr

is
 2

 (+
);

 S
al

ix
 ca

pr
ea

 2
 (+

);
 К

ус
та

рн
ик

и/
S

hr
ub

s:
 D

ap
hn

e 
m

ez
er

eu
m

 12
 (+

),
 1

6 
(+

);
 J

un
ip

er
us

 co
m

m
un

is
2 

(+
),

 3
 (1

),
 13

 (+
),

 2
1 

(1
);

 R
ib

es
 n

ig
ru

m
 1

8 
(+

);
 S

al
ix

 m
yr

si
ni

fo
lia

 3
5 

(2
);

 S
. p

hy
lic

ifo
lia

 2
7 

(+
);

 V
ib

ur
nu

m
 o

pu
lu

s 4
 (+

),
 1

2 
(+

),
 2

1 
(+

).
 Т

ра
вя

ни
ст

ы
е 

ра
ст

ен
ия

/H
er

ba
ce

ou
s p

la
nt

s:
 A

ct
ae

a
sp

ic
at

a 
7 

(+
);

 A
gr

os
tis

 a
lb

a 
36

 (+
);

 A
lc

he
m

ill
a 

vu
lg

ar
is

 2
0 

(+
);

 A
lo

pe
cu

ru
s p

ra
te

ns
is

 2
1 

(+
);

 A
nt

ho
xa

nt
hu

m
 o

do
ra

tu
m

 2
 (+

);
 C

am
pa

nu
la

 p
er

si
ci

fo
lia

 1
 (+

),
 3

 (+
),

 2
0 ;

 C
ar

da
m

in
e 

sp
. 2

7 
(+

),
35

 (+
);

C
ar

ex
 p

al
le

sc
en

s 2
0 

(+
),

 2
1 

(+
);

 C
ir

ca
ea

 a
lp

in
a 

20
 (+

),
 2

1 
(+

);
 C

lin
op

od
iu

m
 v

ul
ga

re
 1

 (2
);

 C
om

ar
um

 p
al

us
tr

e 
25

 (+
),

 3
3 

(1
);

 C
or

on
ar

ia
 fl

os
-c

uc
ul

i 2
7 

(+
);

D
ac

ty
lis

 g
lo

m
er

at
a 

11
 (3

),
18

 (1
),

 2
3 

(2
);

 E
qu

is
et

um
 fl

uv
ia

til
e 

24
 (+

);
G

al
eo

ps
is

 b
ifi

da
 3

5 
(+

);
 G

al
iu

m
 b

or
ea

le
 2

 (+
),

 3
 (+

);
 G

al
iu

m
 m

ol
lu

go
 3

 (+
);

 G
al

iu
m

 p
al

us
tr

e 
15

 (+
),

 2
5 

(+
),

 2
6 

(+
);

 G
eu

m
 u

rb
an

um
 7

 (+
),

 8
 (5

);
H

ie
ra

ci
um

 m
ur

or
um

 2
1 

(+
);

 L
at

hy
ru

s p
ra

te
ns

is
 1

 (+
),

 3
 (+

);
 L

eu
ca

nt
he

m
um

 v
ul

ga
re

 2
0 

(+
);

 L
yc

op
od

iu
m

 a
nn

ot
in

um
 1

9 
(+
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ia

 3
6 

(+
);

 M
el

am
py

-
ru

m
 n

em
or

os
um

 2
9 

(1
),

 3
4 

(+
);

 M
. s

yl
va

tic
um

 2
1 

(+
);

 M
oe

hr
in

gi
a 

tr
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 b
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ra
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 o
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),
 3

 (1
),

 2
1 

(2
);

Sc
ir

pu
s s

yl
va

tic
us

 1
6 

(+
);

 S
cu

te
lla

ri
a 

ga
le

ri
cu

la
ta

 3
5 

(+
);

 S
ta

ch
ys

 sy
lv

es
tr

is
 2

0 
(+

);
 S

te
lla

ri
a 

gr
am

in
ea

 1
 (+

),
 3

 (+
),

 2
1 

(1
);

 S
uc

ci
sa

 p
ra
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+
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 c
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 c
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 c
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 c
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 c
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f c
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 m
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 m
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 c
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f c
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0.3–0.5, высота берез 16–21 (до 24) м, диаметр
стволов – 20–45 (изредка до 60) см. Иногда раз-
вивается второй ярус из ольхи серой и рябины
(Sorbus aucuparia) высотой 9–13 м. В подросте
преобладают рябина и ольха серая, а также отме-
чаются ель, береза и осина (Populus tremula). Ку-
старниковый ярус не развит. В травяно-кустар-
ничковом ярусе отмечается обилие видов разных
групп: таежные лесные (Vaccinium myrtillus, Oxalis
acetosella, Calamagrostis arundinacea, Pteridium
aquilinum, Melampyrum pratense, Convallaria maja-
lis, Maianthemum bifolium); опушечно-луговые
(Fragaria vesca, Rubus saxatilis, Veronica chamaedrys);
виды богатых почв (Geum rivale, Viola riviniana, Ge-
ranium sylvaticum, Angelica sylvestris); неморально-
травные (Hepatica nobilis, Lathyrus vernus, Melica
nutans, Stellaria holostea, Aegopodium podagraria,
Millium effusum, Dryopteris filix-mas, Poa nemoralis).
Моховой покров 5–45%, наиболее часто встреча-
ются Rhytidiadelphus triquetrus, Hylocomium splen-
dens, Pleurozium schreberi.

Диагностические виды ассоциации: Calama-
grostis arundinacea, Rubus saxatilis, Lathyrus vernus,
Geranium sylvaticum.

По набору травянистых видов эти березняки
находятся относительно близко к acc. Calamagros-
tio arundinaceae–Betuletum группы богатых лесов и
асс. Aegopodio–Betuletum (березняки неморально-
травные), выделенные В.И. Василевичем (Vasile-
vich, 1996). Кроме неморальных видов в таких бе-
резняках довольно обычны и обильны группы бо-
реального (Maianthemum bifolium, Dryopteris
carthysiana, Oxalis acetosella, Geranium sylvaticum) и
опушечного разнотравья (Convallaria majalis,
Calamagrostis arundinacea, Rubus saxatilis, Veronica
chamaedrys, Fragaria vesca). У А.А. Ниценко (Nit-
zenko, 1972) березняки вейниковые с немораль-
ными видами включены в группу мезофильных
березняков средних почв. Березняки с елью чер-
нично-вейниковые считаются производными от
ельников чернично-кисличных (Rysin, 1979). Со-
общества вейниковых березняков описаны для
Ленинградской обл., (Volkova, Khramtsov, 2003;
Volkova et al., 2007; Vasilevich, Kessel, 2017), Новго-
родской, (Liksakova, 2004), Ярославской обл.
(Abaturov et al., 1982), Московской обл. (Rysin,
1979), Белоруссии (Geltman, 1958; Urkevich, Gelt-
man, 1965). Близкие по составу березняки разно-
травные c Geranium sylvaticum, Lathyrus vernus, Ru-
bus saxatilis описаны для Соткинского карстово-
го ландшафта Архангельской области
(Buzunova, 1974). С.В. Дегтева (Degteva, 2001)
приводит ассоциации Betuletum ruboso saxatilis–
calamagrostidosum arundinaceae, сообщества этой
ассоциации занимают верхние части склонов с
мезотрофными влажными супесчаными и сугли-
нистыми дерново-подзолистыми почвами.

Acc. Betuletum oxalidosum – Березовые кислич-
ные леса

Березняки кисличные (табл. 1, оп. № 6–11) ха-
рактерны для слабоволнистых и пологих окульту-
ренных в прошлом под сельскохозяйственные
земли озерных глинистых террас. Древостой со-
мкнутостью 0.5–0.7, высотой от 15 до 21 м, диа-
метр стволов от 6 до 40 см (местами до 60 см), с
примесью сосны, ольхи серой. Изредка отмечает-
ся во 2-м ярусе рябина, черемуха (Padus avium),
клен (Acer platanoides). В подросте обычны ольха
серая, рябина, местами встречаются ель, береза,
осина. В ряде описаний подлесок из Padus avium
достигал высоты 2–4 м, с сомкнутостью – 20–
40%. В кустарниковом ярусе чаще всего встреча-
ется жимолость (Lonisera xylosteum). Травяно-ку-
старничковый ярус слагают Oxalis acetosella,
Dryopteris carthusiana, Equisetum sylvaticum. Другие
виды менее постоянны, из них наиболее значи-
мы: Maianthemum bifolium, Rubus saxatilis, Aegopodi-
um podagraria, Milium effusum, Dryopteris filix-mas,
Filipendula ulmaria. Моховой ярус слабо развит,
наиболее постоянны: Rhytidiadelphus triquetrus и
виды р. Plagiomnium.

Диагностические виды ассоциации: Oxalis ace-
tosella, Dryopteris carthusiana, Equisetum sylvaticum.

Березняки кисличные были описаны для Ле-
нинградской области (Nizenko, 1972; Vasilevich,
1996; Volkova, 2011; Liksakova, Kurbatova, 2021),
Новгородской области (Liksakova, 2004), Респуб-
лики Коми – Betuletum oxalidosum (Degteva, 2001).
Близкие к описанным автором березовые леса
приводятся как травяные на месте осушенных
сельскохозяйственных земель для памятника
природы “Комаровский берег” (Bibikova et al.,
2002). В березняках кисличной серии увеличива-
ется постоянство видов опушек и полян (по срав-
нению с ельниками кисличными) (Fedorchuk
et al., 2005).

Вар. filicolioso-herbosum (табл. 1., оп. № 12–21).
На более сырых участках озерных террас встреча-
ются березовые кислично-папоротниково-травя-
ные леса. В древостое примешивается ель, сосна,
осина, ольха серая. Сомкнутость 0.3–0.6. Высота
березы 15–23 м, диаметр – от 10–12 до 50 см; вы-
сота ели – 14–20 м, диаметр – 10–45 см; высота
сосны – 18–21 м, диаметр – 20–40 см. Во 2-м яру-
се изредка отмечаются ель, ольха серая, рябина,
черемуха, клен. В подросте преобладает ольха се-
рая. Менее обильны, но постоянно встречаются
ель, осина, рябина, черемуха, единично. В одном
описании был отмечен обильный подрост ольхи
черной. Кустарники малообильны, чаще всего
отмечаются малина, крушина, жимолость. В тра-
вяном покрове доминирует кислица. Содомини-
руют Equisetum sylvaticum, папоротники (Athyrium
filix-femina, Dryopteris filix-mass, D. сarthusiana,
Gymnocarpium dryopteris, Thelypteris phegopteris).
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Также широко представлены группы борельного
(Maianthemum bifolium, Trientalis europaea, Fragaria
vesca, Veronica chamaedrys), дубравного (Convalla-
ria majalis, Rubus saxatilis, Geranium sylvaticum),
неморального (Aegopodium podagraria, Hepatica
nobilis, Melica nutans, Milium effusum, Paris quadrifo-
lia) и мезогигрофитного разнотравья (Filipendula
ulmaria, Deschampsia cespitosa, Geum rivale, Angelica
sylvestris, Crepis paludosa, Viola palustris). Моховой
покров не всегда развит: образует куртины Rhyti-
diadelphus triquetrus с покрытием от 5 до 35%, из-
редка отмечаются Climacium dendroides, Cirriphyl-
lum piliferum, Rhodobryum roseum, виды р. Plagiom-
nium и др.

Диагностические виды ассоциации: Oxalis ace-
tosella, Athyrium filix-femina, Dryopteris сarthusiana,
Gymnocarpium dryopteris, Equisetum sylvaticum.

В.И. Василевич (Vasilevich, 1996) выделял бе-
резняки кисличные с набором дифференцирую-
щих видов папоротников: Athyrium filix-femina,
Dryopteris austriaca, Gymnocarpium dryopteris. В на-
шем случае березняки находятся в несколько бо-
лее влажных условиях, о чем свидетельствует уча-
стие в сложении покрова видов мезогигрофитно-
го разнотравья. Для Вологодской области
приводятся березняки кислично-разнотравные с
костяникой, земляникой, медуницей, звездчат-
кой, майником (Gavrilov, Karpov, 1962). А.А. Ни-
ценко (Nitzenko, 1972) в мезофильной группе
богатых почв выделял березняки крупнопапо-
ротниково-широкотравные, которые связаны с
повышенным увлажнением. Им отмечалось, что
по мере увеличения плодородия почв за счет ли-
стового опада в крупнопапоротниковых березня-
ках появляются дубравные виды и виды, требова-
тельные к богатству почв. С.В. Дегтева (Degteva,
2001) для Коми внутри асс. Betuletum oxalidosum
приводит вар. mixto-dryopteridosum с господством
крупных папоротников: Athyrium filix-femina,
Dryopteris expansa, D. carthysiana.

Асс. Betuletum filipendulosum – Березовые та-
волговые леса

Березняки таволговые (табл. 1., оп. № 22–24)
описаны на переувлажненных озерных террасах.
Сомкнутость 0.4–0.6, высота 17–20 м, диаметр
древостоя 12–35 см. В подросте встречается чере-
муха, береза и рябина. В травяно-кустарничко-
вом ярусе доминирует Filipendula ulmaria, местами
содоминирует Deschampsia cespitosa, другие виды
менее обильны, среди них: Lysimachia vulgaris, An-
thriscus sylvestris, Dryopteris carthusiana, Milium effu-
sum, Calamagrostis canenscens, Cirsium helenioides,
Carex cinerea и др. Моховой покров не развит.
В одном описании встречен Rhytidiadelphus squar-
rosus.

Диагностические виды ассоциации: Filipendula
ulmaria, Deschampsia cespitosa.

Березняки таволговые (аcc. Filipendulo-Betule-
tum) характерны для богатых и сырых почв (Vasi-
levich, Kessel, 2017). Были описаны на заброшен-
ных угодьях на Ладоге на о-ве Коневец (Liksakova,
Kurbatova, 2021). Для поймы р. Волхов в сообще-
ствах таволговых березняков отмечается участие
папоротников (Athyrium filix-femina, Matteuccia
struthiopteris) и других мезогигрофитов: Equisetum
sylvaticum, Geum rivale, Calamagrostis canescens, Des-
champsia cespitosa, Ranunculus repens (Liksakova,
2004). В Республике Коми описаны сообщества
асс. Betuletum filipendulosum с мезогигрофитным
разнотравьем (Aconitum septentrionale, Calamagros-
tis canescens, C. purpurea, Cirsium oleraceum, Geum ri-
vale), приводятся для плоских ложбин стока и по
долинам ручьев (Degteva, 2001), и с гигрофитным
разнотравьем (Calla palustris, Caltha palustris, Carex
cespitosa, Lysimachia vulgaris, Viola epipsila) для под-
ножий склонов и пойм малых рек (Degteva, 2002).
Березняки таволговые приводятся для северо-за-
пада (Ipatov, 1960; Nizenko, 1972), Архангельской
(Popov, 2017), Ярославской обл. (Abaturov et al.,
1982), Беларусии (Gel’tman, 1958). В Карелии в
заповеднике “Кивач” описаны березняки хвощо-
во-таволговые с участием Geum rivale, Viola epipsila
и др. (Kucherov et al., 2006). Березняки с высоким
участием таволги описаны как влажнотравные
для заказника “Озеро Щучье” (Volkova, 2017).

Асс. Betuletum calamagrostidosum canescenti –
Березовые серовейниковые леса

Березняки серовейниковые (табл. 1., оп. № 25–
26) занимают глинистые озерные террасы, сла-
бодренированные, нарушенные – окультуренные
в прошлом под сельскохозяйственные угодья.
Для этих березняков в составе древостоя отмече-
но присутствие осины, ели, а в травяном покрове,
помимо Calamagrostis canenscens и сопутствующих
Equisetum pratense и Lysimachia vulgaris, характер-
ны лесные мезогигрофиты (Equisetum sylvaticum,
Dryopteris carthusiana, D. filix-mass, Athyrium filix-
femina), а также виды, индицирующие “луговое
прошлое” данных сообществ – Deschampsia
caespitosa, Filipendula ulmaria, Trollius europaeus. В
моховом покрове отмечаются с небольшим по-
крытием Sphagnum girgensohnii, Climacium dendroi-
des, виды р. Plagiomnium.

Диагностические виды ассоциации: Calama-
grostis canenscens, Equisetum pratense, Lysimachia vul-
garis.

Березняки серовейниковые описаны ранее
как асс. Betuletum calamagrostidosum (Sambuk,
1930), Calamagrostio canescentis–Betuletum (Vasile-
vich, 1997), они занимают мезотрофные слабоза-
болоченные местообитания (Vasilevich, Kessel,
2017). Асс. Calamagrostio canescentis-Betuletum
описана также в Новгородской обл., наиболее ча-
сто здесь встречаются Dryopteris carthusiana, Lysi-
machia vulgaris, Equisetum sylvaticum (Liksakova,
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2004). На востоке Ленинградской обл. описана
асс. Betuletum lanceolatae calamagrostidosum, отли-
чающаяся от нашей наличием Vaccinium myrtillus,
V. vitis-idaea, Rubus arcticus (Ipatov, 1960). Для Рес-
публики Коми приводятся сообщества асс. Be-
tuletum calamagrostidosum с доминирующими
Calamagrostis canescens либо C. purpurea, из других
ценотически значимых видов: Aconitum septentrio-
nale, Equisetum pratense, Filipendula ulmaria и др.
(Degteva, 2001). Н.В. Климова с соавторами (Kli-
mova et al., 2020) приводят для Васюганской рав-
нины осиново-березовые леса с доминированием
вейника (Calamagrostis phragmitoides) и участием
осок (Carex canescens, C. vaginata, C. disperma), от-
мечая, что значительную часть видового состава
этих лесов составляют лесо- и лугово-болотные
виды, требовательные к трофности, характерные
для эвтрофных лесных болот с питанием грунто-
выми водами, отсутствующие при мезотрофном
заболачивании таежных лесов.

Вар. riparium – Березовые серовейниковые при-
брежные леса

Для ненарушенных современных плоских и
переувлажненных озерных террас, примыкаю-
щих к побережью Ладожского озера, был выделен
вар. riparium (табл. 1., оп. № 273–35), который не-
сколько отличается от описанной выше ассоциа-
ции. Эти березняки встречаются на переходе
между растительностью побережий и сельговых
склонов, образуя экологический ряд: прибрежно-
водная растительность → ивняки → березняки
серовейниковые прибрежные → растительность
склонов сельг (экотон: прибрежная раститель-
ность–лес). Древостой слагает береза, изредка в
примеси ива пятитычинковая (Salix pentandra).
Сомкнутость – 0.4–0.7, средняя высота берез –
16–17 м, диаметр стволов – 8–30 см. В подросте
отмечается ольха серая, береза, а из кустарни-
ков – ива серая (Salix cinerea). В травяно-кустар-
ничковом ярусе доминирует Calamagrostis canen-
scens. Характерными для данных сообществ явля-
ются лугово-болотные Lysimachia nummularia,
Equisetum palustre и болотно-лесные Lysimachia
vulgaris, Naumburgia thyrsiflora.

Виды, диагносцирующие выделенный вариант –
прибрежно-болотно-луговые: Carex acuta, Glyce-
ria maxima, Myosotis palustris, Stachys palustris subsp.
wolgensis, Galium uliginosum, Iris pseudacorus, Caltha
palustris. Эти виды заходят в березняки из при-
брежно-водных сообществ побережий Ладожско-
го озера (Makarova, 2020). В моховом покрове по-
стоянен Climacium dendroides, но малообилен (от
0.5–1.0 до 15–20%).

На о-ве Коневец описаны относительно близ-
кие по составу березняки болотнотравяные с оби-

3 Описание № 27 по своему флористическому составу явля-
ется переходным от типичных березняков серовейниковых
к прибрежному варианту.

лием Naumburgia thyrsiflora, Calamagrostis ca-
nescens, Galium palustre, Comarum palustre, Carex
elongata и преобладанием Sphagnum riparium в мо-
ховом покрове (Liksakova, Kurbatova, 2021).

Сообщество Betuletum calthosum – Березовые
белокрыльниковые леса

Березняки белокрыльниковые (табл. 1, оп. № 36)
были описаны на вторично обводненной плоской
озерной террасе, в прошлом окультуренной и ис-
пользуемой под сенокосы. В настоящее время от-
мечено переобводнение, режим увлажнения про-
точный, с сезонным весенне-начало летним за-
стаиванием. В древостое сомкнутостью 0.6
абсолютно доминирует береза высотой 15–17 м и
диаметром стволов – 14–30 см. В подросте еди-
нично ель, из кустарников также единично Salix
cinerea и Frangula alnus. Травяной покров слагают
преобладающие Caltha palustris, Carex vesicaria,
C. elongata. Из других видов обильны Equisetum
pratense, Iris pseudacorus. С небольшим обилием
встречены Myosotis palustris, Lysimachia vulgaris,
L. nummularia, Lythrum salicaria и др. В моховом
покрове с небольшим покрытием вcтречаются
Climacium dendroides и Plagiomnium ellipticum.

В поймах малых рек Республики Коми описа-
ны близкие по составу вейниковые березовые ле-
са с участием видов: Lysimachia vulgaris, Caltha pa-
lustris, Calla palustris, Comarum palustre, Carex cespi-
tosa (Degteva, 2002). Callo-Betuletum, березняк
белокрыльниковый развивается в условиях очень
высокого проточного увлажнения. Дифференци-
рующая группа видов включает в себя Peucedanum
palustre, Naumburgia thyrsiflora, Scutellaria galericu-
lata, Calla palustris, Carex elongata, Thelypteris palus-
tris, Equisetum fluviatile, что свидетельствует о да-
леко зашедшем евтрофном заболачивании. Для
пониженных участков лесных болот Судь-Дес-
нянского междуречья приводятся относительно
близкие по составу сообщества субасс. Vaccinio
uliginosi – Betuletum pubescentis comaretosum palus-
tris, выделенные в вар. Carex lasiocarpa с диагно-
стическими видами: Carex lasiocarpa, Menyanthes
trifoliata, Phalaroides arundinaceae (Semenishchen-
kov, 2009). Вокруг лагун о-ва Коневец распро-
странены относительно близкие по составу бе-
резняки осоковые с Carex nigra, C. vesicaria, C. acu-
ta, а также участием Naumburgia thyrsiflora, Galium
palustre, Ranunculus repens и др. (Liksakova, Kurba-
tova, 2021).

Betuleta sphagnosa – Березовые сфагновые леса

Сфагновые березняки исследуемой террито-
рии были отмечены на озерных глинистых терра-
сах, плоских и отчасти вогнутых участках ступе-
ней сельг, в межсельговых ложбинах с разной сте-
пенью застойного увлажнения, на мезотрофных
болотах. Группа включает 4 ассоциации: Betule-
tum equisetoso-sphagnosum, B. comarosum-sphagno-
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sum, Betuletum myrtilloso-sphagnosum, Betuletum
fruticuloso-polytrichoso-sphagnosum.

Асс. Betuletum equisetoso-sphagnosum – Березо-
вые хвощово-сфагновые леса

Березняки хвощово-сфагновые (табл. 2,
оп. № 1–7) характерны для переувлажненных
окультуренных в прошлом озерных террас, также
могут встречаться в межсельговых ложбинах и на
малых по площади мезотрофных болотах, появ-
ляющихся в вогнутых формах рельефа плоских
сельг. Древостой средней сомкнутости – 0.3–0.5.
Высота берез от 13–15 до 20–22 м, диаметр 10–
38 см. В примеси отмечается ель, сосна, осина,
ольха серая. В подросте местами обильна ольха
серая, достаточно часто хотя и с небольшим по-
крытием встречаются ель, рябина, черемуха. Сре-
ди кустарников наиболее постоянны ива серая,
крушина. Травяно-кустарничковый ярус средней
сомкнутости, доминирует Equisetum sylvaticum,
также постоянны присутствуют Vaccinium myrtil-
lus, V. vitis-idaea, Trientalis europaea, виды кислич-
ной группы (Oxalis acetosella, Dryopteris carthusi-
ana, Athyrium filix-femina), мезогигрофитного и
гигрофитного разнотравья (Calamagrostis canen-
scens, Equisetum pratense, Filipendula ulmaria, Lysi-
machia vulgaris, Viola palustris, Comarum palustre).
Моховой покров достаточно сомкнутый, но ме-
стами бывает практически не выражен. В его сло-
жении принимают участие Sphagnum girgensohnii и
другие виды: Polytrichum commune, Sphagnum
squarrosum, Rhytidiadelphus squarrosus, Climacium
dendroides, виды р. Plagiomnium.

Диагностические виды: Equisetum sylvaticum,
Dryopteris carthusiana, Calamagrostis canenscens,
Sphagnum girgensohnii.

Для Северо-Запада приводятся березняки хво-
щово-сфагновые (Ipatov, 1960; Nitzenko, 1972; Vi-
likainen, Kuchko, 1974; Volkova et al., 1999, 2007;
Bibibkova et al., 2002). В Республике Коми описа-
ны подобные березняки (Betula sp. – Equisetum
sylvaticum – Sphagnum girgensohnii) на участках с
избыточным застойным увлажнением (Degteva et
al., 2001). Асс. Betuletum equisetoso sylvaticae sphag-
nosum описана для проточных лощин Пинежско-
го заповедника Архангельской обл. (Popov, 2017).
Сфагново-хвощовые березняки являются пере-
ходом к низинным болотам (Nitzenko, 1972).

Асс. Betuletum caricoso-herboso-sphagnosum –
Березовые осоково-травяно-сфагновые леса

Березняки осоково-травяно-сфагновые (табл. 2,
оп. № 8–14) встречаются на мезотрофных боло-
тах, в том числе мелиолированных в прошлом, но
в настоящем с нарушенной системой осушитель-
ных канав, в результате чего участки, на которых
отмечены эти березняки, характеризуются за-
стойным увлажнением. Древостой либо полно-
стью березовый, либо с небольшой примесью
низкобонитетных сосен или елей. Сомкнутость

0.2–0.6, высота – от 5–6 до 15–16 м, диметр – 7–
25 см. В подросте местами ель, ольха серая не бо-
лее 2 м высотой. Из кустарников обычны ивы: Sa-
lix cinerea и/или S. phylicifolia. Травяной покров
местами сильно разреженный, состоит из гигро-
фитного разнотравья: Carex rostrata, C. cinerea,
Comarum palustre, Equisetum fluviatile, Calamagrostis
neglecta, Filipendula ulmaria, Eryophorum vaginatum,
Oxycoccus palustris. Моховой покров сомкнутый,
может быть образован разными сочетаниями
сфагнов: Sphagnum girgensohnii, S. squarrosum,
S. angustifolium, S. russowii, S. riparium, S. centrale,
S. divinum, S. fimbriatum, S. teres. Также в сложении
мохового яруса принимают участие Polytrichum
commune, Calliergon cordifolium, виды рода Plagiom-
nium.

Диагностические виды: Carex rostrata, Comarum
palustre, Equisetum fluviatile, виды рода Sphagnum.

Близкие по составу сообщества приводятся
как осоково-сфагновые березняки (Vilikainen,
Kuchko, 1974; Degteva, 2001). Березняки пушице-
во-сфагновые, сходные по составу с нашими,
описаны как асс. Sphagno angustifolii–Betuletum, в
травостое могут быть обильными Vaccinium myrtil-
lus, Calamagrostis canescens, Phragmites australis,
Eriophorum vaginatum, Comarum palustre, Menyan-
thes trifoliata, Oxycoccus palustre, Chamaedaphne ca-
lyculata (Vasilevich, 1997). Для о-ва Коневец опи-
саны березняки вейниково-сфагновые, относи-
тельно близкие по составу к нашим: в подлеске
Salix phylicifolia, а в травяно-кустарничковом яру-
се обильны Calamagrostis canescens, Carex canescens,
C. elongata, Equisetum pratense, Naumburgia thyrsiflo-
ra, в моховом – либо Sphagnum girgensohnii, S. ri-
parium и S. squarrosum, либо (в сообществе с боль-
шим участием мезофильных видов) Sphagnum rus-
sowii и S. centrale (Liksakova, Kurbatova, 2021).

Сообщество Betuletum menyanthosum – Березо-
вые вахтовые леса (табл. 2, оп № 11) выделен по
доминирующей вахте (Menyanthes trifoliata). В тра-
востое участвуют также осоки (Carex lasiocarpa,
C. magellanica, C. rostrata). В моховом покрове
преобладают Sphagnum angustifolium, S. divinum.

В бассейне Печоры описаны березняки вахто-
во-осоково-сфагновые (Pavlova, 1970) c другим
составом осок (Carex diandra, C. appropinquata,
C. cespitosa) Близкие по составу березняки вахто-
во-сфагновые (Betula sp. – Menyanthes trifoliata –
Sphagnum warnsdorfii + S. capillifolium) описаны в
Коми в притеррасье крупных рек и по окраинам
болот (Degteva et al., 2001). В Пинежском заповед-
нике (Архангельская обл.) в проточных мезо-
трофных западинах встречаются сообщества асс.
Betuletum caricoso vesicariae-sphagnosum с домини-
рующими Carex vesicaria и Menyanthes trifoliata, и в
моховом ярусе – Sphagnum fallax, S. riparium
(Popov, 2017). Для окраин лесных болот Судь-
Деснянского междуречья приводятся близкие по
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составу сообщества субасс. Vaccinio uliginosi – Be-
tuletum pubescentis comaretosum palustris, выделен-
ные в вар. Carex lasiocarpa с диагностическими
видами: Carex lasiocarpa, Menyanthes trifoliata,
Phalaroides arundinaceae (Semenishchenkov, 2009).

Асс. Betuletum myrtilloso-sphagnosum – Березо-
вые чернично-сфагновые леса

Березняки чернично-сфагновые (табл. 2,
оп. № 15) встречаются на ключевом участке эпи-
зодически, ассоциация выделена преимуще-
ственно на основании литературных данных.

Вар. Pineto-betuletum myrtillosum polytrichoso-
sphagnosum более распространен. Сосново-бере-
зовые чернично-долгомошно-сфагновые леса
(табл. 2, оп. № 16–18), которые развиваются в не-
глубоких межсельговых ложбинах. Сомкнутость
низкая – 0.2–0.4, высота древостоя 14–16 м. Под-
рост главным образом состоит из березы, изредка
отмечаются рябина, ольха серая, ива козья (Salix
caprea), из кустарников местами обильна ива се-
рая, единично можжевельник (Juniperus commu-
nis) и крушина. В травяно-кустарничковом ярусе
либо нет совсем доминирующих видов, либо пре-
обладает черника. Другие виды малообильны: Le-
dum palustre, Vaccinium vitis-idaea, Trientalis euro-
paea. Моховой покров 90–100%, состоит главным
образом из Sphagnum girgensohnii и Polytrichum
commune. Местами также отмечаются Sphagnum
divinum и зеленые мхи: Pleurozium shreberi, Dicra-
num polysetum, Hylocomium splendens.

Диагностические виды ассоциации, а также
варианта: Vaccinium myrtillus, Sphagnum girgen-
sohnii, Polytricum commune.

Березняки чернично-сфагновые (Myrtillo–
Betuletum) наиболее олиготрофная ассоциация
березняков (Vasilevich, Kessel, 2017). В.И. Василе-
вич (Vasilevich, 1997) выделил субасс. polytricheto-
sum внутри асс. Sphagno girgensohnii–Betuletum с
доминированием Polytricum commune и более вы-
соким постоянством группы травянистых видов
незаболоченных лесов. Березняки чернично-
сфагновые и чернично-долгомошные неодно-
кратно приводятся разными авторами (Vilikainen,
Kuchko, 1974; Abaturov et al., 1982; Smagin, 1991;
Volkova, 2011, 2017; Volkova et al., 2007; Vasilevich,
Kessel, 2017). Асс. Betuletum myrtilloso-polytricho-
sum приводятся для Архангельской обл. (Popov,
2017), но без участия сфагновых мхов.

Асс. Betuletum fruticuloso-polytrichoso-sphagno-
sum – Березовые кустарничково-долгомошно-
сфагновые леса

Березняки с сосной кустарничково-долго-
мошно-сфагновые встречаются на краевых
участках мезотрофных торфяников (табл. 2, оп.
№ 19–22). Древостой с примесью сосны, с низкой
сомкнутостью (0.2–0.3). В подросте постоянна
береза, изредка – ель и осина. Кустарники пред-
ставлены Salix cinerea и S. aurita, не более 5%. Тра-

вяно-кустарничковый ярус слагают лесные и бо-
лотные кустарнички: доминируют Vaccinium
myrtillus, V. uliginosum, Ledum palustre; остальные
представлены незначительно, но разнообразны
(V. vitis-idaea, Calluna vulgaris, Chamaedaphne caly-
culata, Andromeda polifolia, Empetrum nigrum, Oxy-
coccus palustris, O. microcarpus, Rubus chamaemorus).
Также для сообщества характерны Carex globularis
и Eriophorum vaginatum. Другие виды осок (Carex
lasiocarpa, C. nigra, C. limosa) и Eriophorum polysta-
chion встречаются эпизодически. Моховой по-
кров слагают Polytrichum commune и виды рода
Sphagnum: S. girgensohnii, S. russowii, S. divinum.

Диагностические виды: Vaccinium myrtillus,
V. uliginosum, Ledum palustre, Eriophorum vaginatum,
Polytrichum commune, Sphagnum girgensohnii.

А.А. Ниценко (Nitzenko, 1972) в оксилофиль-
ной группе березняков описал долгомошно-
сфагново-черничные, долгомошно-сфагново-
хвощевые и долгомошно-сфагново-болотно-ку-
старничковые сообщества как переходные между
долгомошными и сфагновыми березняками.
Сходные с нашими сосново-березовые кустар-
ничково-долгомошно-сфагновые леса приводят-
ся для Ленинградской обл. (Volkova, 2011; Volkova,
Khramtsov, 2003).

Обсуждение

Выделение синтаксономических единиц рас-
тительности проводилось с целью создания круп-
номасштабной геоботанической карты на основе
эколого-фитоценотической классификации, с
учетом произошедших антропогенных наруше-
ний: восстановление лесов после сплошных ру-
бок, пожаров и в результате зарастания сельско-
хозяйственных угодий.

Большая часть современных березовых лесов
Северо-Западного Приладожья занимает место-
положения, где в прошлом росли сосновые и сос-
ново-еловые чернично-зеленомошные, еловые
кисличные, папоротниковые или влажнотрав-
ные, сосновые кустарничково-сфагновые леса.

Березовые леса, сформировавшиеся на озер-
ных глинистых террасах, встречаются чаще и за-
нимают площади большие, чем березняки на
склонах сельг или на мезотрофных торфяниках.
Фитоценотически березовые леса на озерных
террасах оказались наиболее разнообразны. Это
прежде всего связано с экологическими характе-
ристиками озерных террас, которые подразделя-
ются на супесчаные и глинистые, дренированные
и слабодренированные, ненарушенные и нару-
шенные (окультуренные под сельскохозяйствен-
ные угодья). Для озерных террас характерны со-
общества травяной группы: Betuletum oxalidosum,
B. filipendulosum, B. calamagrostidosum canescentis;
и березняки сфагновой группы – асс. Betuletum
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equisetoso-sphagnosum. Для асс. B. calamagrostido-
sum canescentis, выделяемой разными авторами,
был описан вар. riparium, сообщества которого в
Северо-Западном Приладожье приурочены к
краевой зоне озерных террас, примыкающих не-
посредственно к побережьям Ладожского озера
(экотон лес–прибрежная растительность). Для
этих прибрежных березняков в составе напочвен-
ного покрова диагностическими видами являют-
ся прибрежно-лугово-болотные виды: Carex acu-
ta, Glyceria maxima, Myosotis palustris, Stachys palus-
tris subsp. wolgensis и др.

Для склонов сельг была выявлена только одна
ассоциация березовых лесов – асс. Betuletum ca-
lamagrostidosum arundniacea. В составе древостоя
березняков вейниковых на склонах сельг всегда
присутствует примесь других пород: ели, сосны,
осины. И в целом, для склонов сельг характерно
участие разнообразных по составу и формуле дре-
востоя лесных сообществ, при достаточно посто-
янном флористическом составе напочвенного
покрова. Это связано, в первую очередь с антро-
погенным воздействием (сплошные или выбо-
рочные рубки, пожары), так и с природными яв-
лениями (ветровалы).

Березовые леса сфагновой группы (асс. Betule-
tum myrtilloso-sphagnosum, B. fruticuloso-polytricho-
so-sphagnosum), занимающие межсельговые лож-
бины, плоские или вогнутые ступени сельг и неглу-
бокие межсельговые мезотрофные торфяники,
характеризовались относительно бедным флори-
стическим составом, отражающим постепенный
переход сообществ от лесных к болотным, и от
мезо- к олиготрофным. Для окраек относительно
крупных мезотрофных и мезоевтрофных болот
характерны относительно флористически бога-
тые сообщества асс. Betuletum caricoso-herboso-
sphagnosum.

Видовое разнообразие (табл. 1, 2) травяно-ку-
старничкового яруса варьирует от 6 до 41 вида в
травяных, и от 4 до 37 в сфагновых березняках;
видовое разнообразие мохового яруса, соответ-
ственно – от 1 до 9, и от 1 до 7 видов. Напочвен-
ные лишайники были отмечены в двух сообще-
ствах и в целом не характерны для березовых ле-
сов Северо-Западного Приладожья.

В целом на фитоценотическое и флористиче-
ское разнообразие березовых лесов в пределах
ключевого участка в Северо-Западном Прила-
дожье влияют следующие факторы: разнообра-
зие ландшафтных (геоморфологических, поч-
венных, тип увлажнения) условий, степень
освоенности и преобразования территории, а
также давность прекращения сельскохозяй-
ственной деятельности.

Заключение
Березовые леса Северо-Западного Приладо-

жья не имеют большого распространения, но за-
нимают широкую экологическую нишу (склоны
и подножия сельг, межсельговые понижения,
окультуренные в прошлом под сельскохозяй-
ственные земли озерные террасы, мезотрофные
торфяники). В связи с чем березняки оказались
достаточно разнообразно представлены: выделе-
ны 2 группы ассоциаций (Betuleta herbosa, Betuleta
shagnosa), 8 ассоциаций и 2 варианта ассоциаций,
березовых лесов. В группе березняков травяных
были выделены ассоциации: Betuletum calama-
grostidosum, Betuletum oxalidosum, Betuletum filipen-
dulosum, Betuletum calamagrostidosum canescenti.
Для асс. B. calamagrostidosum canescenti, описан
новый вариант – riparium. Березовые леса сфаг-
новой группы представлены ассоциациями:
Betuletum equisetoso-sphagnosum, B. caricoso-her-
boso-sphagnosum, B. myrtilloso-sphagnosum, B. fru-
ticuloso-polytrichoso-sphagnosum.

Разнообразие типов березовых лесов в пределах
ключевого участка ландшафтного района Северо-
Западное Приладожье связано с разнообразием
ландшафтных условий, степенью их преобразова-
ния и давностью прекращения сельскохозяйствен-
ной деятельности.
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In order to compile a large-scale vegetation map (M 1: 25000), a key plot (35 km2) was studied. The studied
plot is located in the selga-hollow landscape area known as the North-Western Ladoga region. The main pur-
poses of the study were to inventory the phytocoenotic diversity of the territory, and estimate the present-day
changes of vegetation cover. The key plot is located in the area of the Baltic Crystalline Shield granite rock
outcrops. Landscapes represent selga hills (granites and granite-gneiss compose them), limnetic clayey ter-
races and peat bogs in the selga depressions. The Ladoga Lake renders smoothed influence on the climatic
conditions near shores (cool rainy summer, warm autumn and winter). The most widespread vegetation type
is pine forests. Mixed forests (birch, aspen, young pine and spruce) replace coniferous forests after fires or
felling.
The article deals only with the birch forests described within the mapped area. The birch forests of the key
plot are formed by two species: Betula pubescens and/or B. pendula. 2 groups of associations (Betuleta herbo-
sa, B. sphagnosa), 8 associations and 4 variants of associations of birch forests were identified. The birch
forests of the herb group are: ass. Betuletum calamagrostidosum arundinaceae, B. oxalidosum, B. filipendu-
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losum, B. calamagrostidosum canescenti. Within the ass. B. calamagrostidosum canescenti, a new variant (ri-
parium) is described. The birch forests of the sphagnum group are: ass. Betuletum equisetoso-sphagnosum,
B. caricoso-herboso-sphagnosum, B. myrtilloso-sphagnosum, B. fruticuloso-polytrichoso-sphagnosum.

Keywords: birch forests, Betula pubescens, Betula pendula, southern taiga, Baltic crystalline shield
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The intense hydrobotanical investigations and high activity of international ornamental trade contributed to
the list of the alien aquatic plant species in European Russia during several last decades (late 20th – early
21st centuries). However, the records from the Herbaria were not included in these reports. Our study aimed
to complete this inventory by using multiple herbarium sources, our own field observations, and all publicly
available references. In this region we identified 26 species of alien aquatic plants species by reporting multiple
new localities and status of their invasiveness. Two species from Eastern Asia (Wolffia globosa, Monochoria
korsakowii) have not been observed previously in Western, Central or Southern Europe. Ten species (53%)
were originated from North and Central America, four species (21%) – from South America, three species
(16%) – from tropics and subtropics of the Old World, one species (5%) – from the Far East, and one species
(5%) – from Southeast Asia. We found that the aliens grow predominantly in the rivers with thermal inputs
and artificial water bodies. Invasive species occasionally can be found in the non-disturbed aquatic commu-
nities, although most of these species have been established in the surroundings of the cities with dense pop-
ulation where they were introduced from aquarium and ornamental culture. According to the classification
of invasive plants (Pyšek et al., 2004), twelve species (46%) are the outside cultivation casual plants, and elev-
en species (42%) are the alien outside cultivation naturalized non-invasive plants. Elodea canadensis Michx.
and Lemna minuta Kunth are characterized by high invasiveness. Elodea nuttallii (Planch.) H. St. John most
recently also showed more signs of being invasive.

Keywords: alien plant, aquatic vascular plant, biological invasion, water body, European Russia
DOI: 10.31857/S0006813622010082

Currently, the problem of dispersal of plants out-
side of their natural habitats is very important (Pyšek
et al., 2017). Because of the expansion of economic
and cultural international relations, the organisms as-
sociated with the human activity have been often
found beyond their native range (Pyšek et al., 2015;
van Kleunen et al., 2015). The alien species often take
over the natural habitats, which leads to the loss of the
biodiversity in the ecosystems (Dumalisile, Somers,
2017, Pyšek et al., 2017; Starodubtseva et al., 2017;
Wagner et al., 2017, Helsen et al., 2018). Many recent
studies focus on biological invasion and its manage-
ment (e.g., Pergl et al., 2016).

The number of new records and resettlement of
alien species constantly increased over the past
200 years (Seebens et al., 2017). The most recent high
activity of the international ornamental trade acceler-
ates this process (Hüssner, 2012). The investigations of
alien plant species have been intensified in many re-
gions worldwide (e.g., Medvecká et al., 2012; Pyšek et
al., 2015; Wang et al., 2016; Tuniyev, Timukhin, 2017;
Vinogradova et al., 2018). These studies provided the
valuable insights on biodiversity in the local (partial)
f loras, and invasive biology and plant geography in
general. The investigations of the alien aquatic plants
have been carried out in China (Wang et al., 2016),
Japan (Kadono, 2004), Ukraine (Dubina et al., 2017),

СООБЩЕНИЯ
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and Slovakia (Hrivnák et al., 2019). Information on
invasive aquatic plants in Europe has been constantly
accumulated (Hüssner, 2012; Anđelković et al., 2016;
Lukács et al., 2016; Oertli et al., 2018; Hrivnák et al.,
2019), and updated (European and Mediterranean
Plant Protection Organization) EPPO,
https://www.eppo.int/.

However, the above sources provided incomplete,
and in some cases, inaccurate information about the
list and distribution of the alien hydrophytes in Euro-
pean Russia. The EPPO was mainly referencing to the
study by Vinogradova et al. (2018), although this
source along with the earlier publication by the same
authors (Vinogradova et al., 2009) did not focus on the
exhaustive studying of the alien aquatic species and did
not report the status of the invasive species in Europe-
an Russia, such as: Eichornia crassipes (Mart.) Solms
and Pistia stratiotes L. (EPPO A1/A2 Lists of pests
recommended for regulation as quarantine pests);
Cabomba caroliniana A. Gray, Egeria densa Planch.
and Hydrilla verticillata (EPPO List of invasive alien
plants). Moreover, two native species to the European
part of Russia (Lemna gibba L. and Zannichellia repens
Boen) were treated as the alien species for this territory
(Hüssner, 2012).

A lot of new information about the alien aquatic
species in European Russia was accumulated in late
20th – early 21st centuries due to detailed hydrobotan-
ical investigations carried out during this period
(Shcherbakov, 1990, 2010; Papchenkov, 2001; Petro-
va, 2006; Solovyeva, 2008; Vargot, 2009; Laktionov
et al., 2014). Unfortunately, most of these results were
reported in Russian which made it less accessible to
the non-Russian speaking peers.

Our study was aimed to provide more complete and
up-to-date inventory of the alien aquatic vascular
plants in European Russia. We present an overview of
the alien aquatic plant species within European Rus-
sia, including their taxonomic composition, habitat
preferences, data on the introduction sources and the
invasion pathways, as well as their population dynam-
ics and extent of naturalization. Importantly, we hope
that our publication in English will help to assimilate
this information in the international peer-accessible
online sources for the alien plant species.

MATERIALS AND METHODS
Terminology

We considered as aquatic plants those species
which grow only in the aquatic habitats (Papchenkov
et al., 2007). The hygrophyte plants which can be
found not only in water but also in the terrestrial hab-
itats have not been included in this study.

To define the species of different origin, we used
the following terms:

– native species – a species originated, evolved, and
established on a given territory;

– alien species – a species, which has been intro-
duced into a given territory due to the human activity
(intentionally) or spread without human influence
from a territory where it is considered as alien (unin-
tentionally) (Pyšek et al., 2004);

– range-expanding native species, which are cur-
rently expanding their geographical ranges (up to sev-
eral hundred of kilometers during a few decades) due
to climate changes or natural reasons.

Invasive species are naturalized plants that produce
reproductive offspring, often in very large numbers, at
considerable distances from the parent plants, and
thus have the potential to spread over a large area
(Pyšek et al., 2004).

We differentiated range-expanding native species
and alien species on the basis of the following criteria:
i) a species invades the area directly from its primary
range; ii) propagules are transported by natural agents;
iii) a species invades natural habitats or in anthropo-
genically transformed habitats having natural ana-
logues, such as ponds recognized as analogues of
lakes. If a species fits all three criteria, then it could be
classified as a range-expanding native species. If one
or more criteria are not fulfilled, a species is classified
as alien (Shcherbakov, 2014).

In the study, we categorized the alien species ac-
cording to Pyšek et al. (2004).

Area of the study
In present study, we use the interpretation of the

borders of European Russia according to the Wikipe-
dia (https://en.wikipedia.org/wiki/European_Rus-
sia). The northern border passes along the coast of the
Barents Sea and White Sea, the eastern follows along
the main boundary between the East European Plain
and West Siberian Lowland (along the Ural Moun-
tains up to the headwaters of the Ural River), then it
passes along the Ural River, the boundary between
Russia and Kazakhstan, and coast of the Caspian Sea
up to the mouth of the Kuma River. The southern bor-
der passes along the Kuma River, Manych River, Don
River and the coast of the Sea of Azov up to the
boundary between Russia and Ukraine. The western
boundary is formed by the Russian state border from
the Sea of Azov in the south to the Barents Sea in the
north.

The European Russia is predominantly located in
the temperate climatic zone, but is also represented by
the arctic, subarctic, temperate and subtropical zones.
It provides a lot of natural (rivers, oxbow lakes, karst,
thermokarst, suffosion, karst-suffosion, aeolian, gla-
cial lakes, swamps) and artificial (canals, reservoirs,
ponds, treatment facilities, quarries, ditches, f looded
ditches, riсe paddies, ephemeral water bodies) habitats
for the aquatic plant species.

The present study summarized the f loristic data on
alien aquatic plant species in 43 regions in European
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Russia. We did not consider the regions with more
than 25% of their area located outside of Europe: i.e.,
the Sverdlovsk region, Chelyabinsk region, Orenburg
region, or Republic of Dagestan. We also did not ana-
lyze data from the Kaliningrad region located outside
of the main part of European Russia, and the Crimea
peninsula where the alien aquatic plant species were
studied earlier by Alexandrov et al. (2007).

Due to its large area and heterogeneity of natural
conditions, we divided the territory of European Rus-
sia into eight macro regions on the basis of similarity
of climatic and socio-economic characteristics of re-
gions included in them:

North (N): Arkhangelsk, Vologda, Murmansk re-
gions, Republic of Komi, Republic of Karelia, Nenets
Autonomous Okrug.

North-West (NW): Leningrad, Novgorod, Pskov
regions.

Central Industrial (CI): Moscow, Bryansk, Vladi-
mir, Ivanovo, Kaluga, Kostroma, Ryazan, Smolensk,
Tver, Tula, Yaroslavl regions.

Volga-Vyatka (VV): Kirov, Nizhny Novgorod re-
gions, Permsky Krai, Republic of Mari El, Udmurt
Republic, Republic of Bashkortostan.

Central Chernozemny (CC): Belgorod, Voronezh,
Kursk, Lipetsk, Orel, Tambov regions.

Middle Volga (MV): Penza, Samara, Ul‘yanovsk
regions, Republic of Mordovia, Republic of Tatarstan,
Chuvashian Republic.

Lower Volga (LV): Astrakhan, Volgograd, Saratov
regions, Republic of Kalmykia.

Lower Don (LD): Rostov-on-Don region.

Sourced Data
The following data were used to determine the dis-

tribution of alien aquatic plant species in the macro re-
gions of European Russia.

We used our own field observations of the changes
of the aquatic f lora during the last 30 years for the fol-
lowing macro regions: CI, CC, LD, LV, MV, VV (see
Appendix 1 for the full names of the herbaria). Most of
our herbarium vouchers are kept in the MW, MHA,
GMU herbarium collections. Some herbarium vouch-
ers were transferred to the herbarium depositories in
LE, IBIW and other publicly accessible collections.
The additional data were obtained from the publicly
available sources (Tzynger, 1885; Sukachev, 1903;
Syreischikov, 1914; Rychin, 1948; Krasovskaya, 1955;
Maevskii, 1964; Tikhomirov, 1964; Fedorov, 1979;
Katanskaya, 1979; Skvortsov, 1982; Ignatov et al.,
1990; Alexandrova et al., 1996; Reshetnikova, 1997;
Shvetsov, 1997; Klinkova, Sagalaev, 1999; Braslavskaya,
2000; Tzvelev 2000; Plaksina, 2001; Grigoryevskaya
et al., 2004; Poluyanov, 2005; Petrova, 2006;
Skvortsov, 2006; Khlyzova et al., 2008; Solovyeva,
2008; Kapitonova, 2011; Khlyzova, 1984; Sukhoru-

kov, 2010; Mayorov et al., 2012; Saksonov, Senator,
2012; Seregin, 2012; Laktionov et al., 2014; Maevskii,
2014; Agafonov et al., 2015; Panasenko, Anischenko,
2018; Zarubo, Mayorov, 2020). We also analyzed pub-
lished data from ten specialized national conferences
on aquatic plants (Borok, 1977, 1988, 1992, 1995,
2000, 2003, 2005, 2010, 2015, 2020), six national con-
ferences on alien and synanthropic f lora (Tula, 2003;
Izhevsk, 2006, 2012, 2017; Moscow, 2012, 2014), and
multiple-regional and macro-regional f loristic meet-
ings (for example, the meeting in Moscow, 1983;
Kursk, 1983). We searched the appropriate sources by
using bibliographic data on the f loras of USSR (Lip-
shits, 1975), Central Russia (Syreishchikov, 1914; Gu-
banov et al., 2002; Kalinichenko et al., 2006, 2011,
2016) and hydro-botanical literature (Garin, 2006).
Latin names of alien aquatic plants were employed
from the World Flora Online (http://www.worldflora-
online.org/, last visited October 14, 2021).

The following herbarium collections were ana-
lyzed: BRSU, BSU, GMU, HERZ, HMNR, IBIW,
IVGU, KURS, LE, LECB, MHA, MOSP, MW,
MWG, NNSU, OHHI, OKA, PKM, PVB, RSU, RV,
RWBG, SARAT, TU, TUL, TVBG, UPSU, VOR,
VORG, VU, as well as the Herbarium of P.P. Semen-
ov-Tyan-Shanskiy Lipetsk State Pedagogical Univer-
sity, the Herbarium of Russian State Agrarian Univer-
sity – Moscow Timiryazev Agricultural Academy (see
the full names of the herbaria used in this study in the
Appendix 1 (Thiers, 2017). We have worked out about
3000 herbarium vouchers. The most important of
them are given in Appendix 3.

RESULTS
We identified 26 alien aquatic plant species and

their hybrids from 21 genera and 11 families in Euro-
pean Russia (Table 1, Appendix 2).

Table 1 includes the species listed as alien at least in
one region within one of the distinguished macro re-
gions. We included Lemna gibba and Zannichellia rep-
ens in this list, which we consider as native to Europe-
an Russia by the criteria described above. Nineteen
species and one hybrid from 16 genera and seven fam-
ilies are recognized as alien in European Russia. Seven
species are alien only in some macro regions, while
they are recognized as native species or range-expand-
ing native species in other macro regions. Two species
(Wolffia globosa, Monochoria korsakowii) (MW;
MHA; Skvortsov, 2006; Mayorov et al., 2012) have not
been observed previously in Western, Central or
Southern Europe. Twenty-one species and one hybrid
out of 26 species reported in this study for European
Russia are new to the latest treatment of the Euro-
pean alien aquatic species (Hüssner, 2012), and to
the EPPO website (https://www.eppo.int/). Families
Hydrocharitaceae and Araceae contained the largest
number of alien aquatic plants (eight and five species, re-
spectively) in European Russia. Families Alismataceae
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Table 1. The alien aquatic plant species in European Russia
Таблица 1. Список чужеземных водных растений Европейской России

Species Status
Macro regions

N NW CI VV CC MV LV LD

Azollaceae
Azolla caroliniana NI – – – – – – A/2009 –

Nymphaeaceae
Nelumbo nucifera NI – – – – А/2013 – А/18th 

century
–

Nuphar advena C – – A/1914 – – – – –
Nymphaea × marliacea hort. NI – – A/1960 – – – – –

Cabombaceae
Cabomba caroliniana NI – – A/1997 – – – – –

Trapaceae
Trapa natans C – N N; A/ 

late 
1950s

N N N N N

Elatinaceae
Elatine triandra C N N N N REN – – A/1931

Menyanthaceae
Nymphoides peltata InH** A/1886 A/1952 N; 

A/1905
A/1928 A/1989 A/1940s N N

Araceae
Lemna minuta C – – A/2008 – A/2010 A/2004 А/2010 –
Pistia stratiotes C – – A/1998 – A/2002 A/2006 A/1986 A/2013
Wolffia arrhiza NI** – – REN; 

?A/2011
– REN;

A/ early 
1980s

? А/1988 –

*Wolffia globosa C – – A/2002 – A/2010 – – –
Hydrocharitaceae

Egeria densa NI – – A/1983 – – – – А/1991
Elodea canadensis T A/1905 A/1881 A/1885 A/1897 A/1910 A/1914 A/1920 A/1917
Elodea nuttallii InH – – А/2017 – – – –
Hydrilla verticillata C – – A/1972 – – – – A/1989
Najas graminea NI – – – – – – A/1993 A/2007
Najas major C** – – REN;

A/2011
REN;

A/2005
REN N N N

*Vallisneria neotropicalis NI – – A/2010 – – – – –
Vallisneria spiralis C – – A/1979 A/1968 A/1910 ? N N

Alismataceae
Sagittaria latifolia NI – A/1927 – – – – – –
Sagittaria platyphylla NI – – A/2002 – – – – –
Hydrocleys nymphoides C – – – A/2009 – – – –

Potamogetonaceae
Potamogeton nodosus NI** – N REN;

A/2010
A/1968 REN REN N N

Pontederiaceae
Eichhornia crassipes C – – A/2002 – – – – –
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and Nymphaeaceae contained four and three species
respectively. The other families included 1–2 species.

The native ranges of the alien aquatic plant spe-
cies found in European Russia are demonstrated in
the Table 2.

Seven plant species are alien regionally (Table 1,
Appendix 2). Two regionally alien species Valissneria
spiralis, and Nymphoides peltata are recognized as na-
tive plants in the LV and LD macro regions. They are
alien in all other macro regions. The range-expanding
native species Wolffia arrhiza, Trapa natans, Najas
major and Potamogeton nodosus started shifting to the
north due to climate warming, but some sporadic alien
locations are in the CI, VV. The exception was Elatine
triandra, whose native range is confined mainly to the
forest zone. This species was found in the rice paddies
in the surroundings of Rostov (LD). In European
Russia, this is the only case of alien species invading in
a northern direction instead a southern one.

The aliens predominantly grow in the rivers with
thermal inputs and artificial water bodies, such as ca-
nals, reservoirs, ponds, rice paddies, treatment facili-
ties. Two species (Elodea canadensis, and Lemna
minuta) also grow in the natural water bodies (oxbow
lakes, karst, thermokarst, suffosion, karst-suffosion,
aeolian, glacial lakes).

The date of the first records, status of invasiveness
and invasive activity, and degree of naturalization
(Pyšek et al., 2004) are represented in the Table 1. On-
ly two alien aquatic plant species (Nelumbo nucifera
and Elodea canadensis) recorded in 18th and 19th cen-
turies. Six species were found in 1914–1989 years.
Most of the localities of aliens in Europaean Russia
were recorded in 1990–2020 years (Fig. 1).

Our results demonstrated that the most of the alien
aquatic plants belonged to the categories of the outside
cultivation casual plants and alien outside cultivation
naturalized non-invasive plants (Pyšek et al., 2004).

Notes. Macro regions: N – North, NW – North-West, CI – Central Industrial, VV – Volga-Vyatka, CC – Central Chernozemny, MV –
Middle Volga, LV – Lower Volga, LD – Lower Don. Status of invasiveness in the European Russia: А – alien species (/dates of the first
registrations); N – native species; REN – range-expanding native species. A sign “?” is used, if the status is assumed. *Alien aquatic
plants, have not been observed previously in Western, Central or Southern Europe. Bold is used for the names of the species which were
not indicated by Hüssner (2012) for European Russia. Status of the alien aquatic plants in European Russia (Pyšek et al., 2004): NI –
alien naturalized non-invasive plant, C – alien casual plants, outside cultivation, InH – alien naturalized invasive not harmful plants,
outside cultivation, T – alien naturalized invasive transformer plants, outside cultivation. ** – data on alien locations in the regions.

*Monochoria korsakowii C – – – – – – A/1997 –
Total number of taxa
in a macro region:
А 2 2 14 5 7 6 8 6
N 1 3 1 2 1 3 5 5
REN – – – – 3 1 – –
N; A – – 2 – – – – –
REN; A – – 3 1 1 – – –

Species Status
Macro regions

N NW CI VV CC MV LV LD

Table 1. (Contd.)

Table 2. Native ranges of the alien aquatic plant species found in European Russia.
Таблица 2. Первичные ареалы чужеземных водных растений, отмеченных в Европейской России

Native range Number
of species % Species

North and Central America 10 53 Azolla caroliniana, Cabomba caroliniana, Elodea canadensis, 
E. nuttallii, Lemna minuta, Nuphar advena, Nymphaea × 
marliacea hort., Sagittaria latifolia, S. platyphylla, Vallisneria 
americana

South America 4 21 Egeria densa, Eichhornia crassipes, Hydrocleys nymphoides, 
Pistia stratiotes

Tropics and subtropics of the Old World 3 16 Najas graminea, Nelumbo nucifera, Wolffia globosa
Far East 1 5 Monochoria korsakowii
Southeast Asia 1 5 Hydrilla verticillata
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DISCUSSION

The majority of the alien aquatic plant species
(19 species, 73%) were recorded in the CI macro re-
gion, predominantly in the rivers and urban ornamen-
tal ponds in Moscow region (Table 1, Appendix 2).
This massive occurrence of the alien hydrophytes can
be explained by presence of multiple water bodies with
thermal inputs, and high population density in Mos-
cow region and Moscow city, in particular. The pres-
ence of sites with discharge of warm wastewaters
makes conditions suitable for existence of hydrophytes
(especially in winter) originated from subtropics and
tropics of the Old and New Worlds, Southeast Asia
and the Far East. Affluent populations in the Moscow
region also contributes to the invasion of alien ther-
mophile ornamental plant species from aquarium cul-
ture or ornamental waters into these water bodies.

Eight alien species (31%) were found in the CC
macro region. Four of them are aquarium plant spe-
cies (Pistia stratiotes, Wolffia arrhiza, Wolffia globosa,
Vallisneria spiralis), and have also been found in ther-
mal water bodies in the Voronezh (Appendix 2). Two
species (Nelumbo nucifera, Nymphoides peltata) were
potentially cultivated as ornamental plants. Elodea
canadensis and Lemna minuta have been unintentional
resettled by means of natural agents.

Six (23%), six (23%), eight (31%) and six (23%)
alien plant species were registered in the VV, MV, LV,
LD macro regions, respectively. Most of them are
aquarium and ornamental plans. The plants originated
from the subtropical regions of the Old and New
Worlds, as far as from the Far East invaded relatively
well-heated waters. They were commonly found in
Nizhny Novgorod, Samara, Astrakhan, and Rostov
(Appendix 2). Interestingly, Monochoria korsakowii
and Najas graminea, which are known as the typical
weeds in the cultivation of rice, began to be found in
the LV and LD macro regions in 1997 and 1993, 2007
respectively (Table 1).

The least number of alien aquatic plant species
(two, 8%) were recorded in the NW macro region, de-
spite the fact that this Saint-Petersburg is the second
largest urban agglomeration in Russia with intensive
landscape design. There are numerous discharges of
thermal waters similar to those in the surroundings of
Moscow and Nizhny Novgorod. It may be explained
by the fact that this area belongs to the different bio-
geographic zone. However, we suggest that a focused
study of the f lora of water bodies in St. Petersburg may
reveal more findings of the alien plant species.

Thus, most of the aliens invade water bodies of Eu-
ropean Russia from aquarium culture, similarly to the
records from other countries in Eurasia (Kadono,
2004; Hüssner, 2012; Dubina et al., 2017; Wang et al.,
2016; Hrivnák et al., 2019; ЕРРО website). Based on
our observations, the thermal inputs majorly contrib-
ute to the establishing of the alien aquarium vascular
hydrophytes in natural and artificial water bodies of
European Russia. The optimal conditions for the inva-
sion of alien aquatic plants were set up in the water
bodies at or near the large urban agglomerations.

The most of the alien aquatic species were first re-
corded in European Russia in the 20th–21st centuries.
However, by contrast to the native species, which pop-
ulations are more established for the longer period of
time (Le Roux et al., 2019), the alien species experi-
ence constant changes of their ranges. Some of the
early findings have been successfully established for
centuries since they were recorded (e.g., Nelumbo nu-
cifera and Elodea canadensis), while others have been
reported occasionally in early 20th century, and have
never been re-discovered later (e.g., Nuphar advena
and Sagittaria latifolia, Table 1, Appendix 2). Intro-
duced species Nuphar advena and Sagittaria latifolia
were registered only in early 20th century, but have not
been re-discovered later. Similarly, Egeria densa and
Hydrilla verticillata were recorded in 1970–1990s
(Table 1, Appendix 2). Currently Egeria densa has
been only found in the surroundings of Moscow (CI;
Mayorov et al., 2012), possibly due to the inflow of
thermal water into the river Pekhorka. The current sta-
tus the species population in the LD macro region was
not confirmed. The same is applied to Hydrilla verti-
cillata, which according to our records, has disap-
peared from the known locations. However, we do not
exclude its possible re-discovery in water bodies of Eu-
ropean Russia. Some of the ranges of the alien species
have the tendency to expand. For example, in the
2000s, the number of records of Pistia stratiotes in-
creased. In addition to the recent records in MV, LV,
LD, this species has also been found in the Caucasus
(Shapovalov, Saprykin 2016). In most cases (with the
exception of a population located in the river Pekhor-
ka, CI), this species behaves as an ephemerophyte
(Solovyeva, 2008; Mayorov et al., 2012; Shapovalov,
Saprykin, 2016).

Fig. 1. The accumulation of the records of the alien aquatic
plant species during the 18th–21st centuries.
Рис. 1. Динамика численности чужеземных водных
растений в 18–21 веках.
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Throughout the history of the introduction of the
alien aquatic plants in European Russia, different spe-
cies naturalized with various success. According to the
available data (Syreishchikov, 1914; Kaden, 1951; Fe-
dorov, 1979), the introduced species Nuphar advena
and Sagittaria latifolia have not become naturalized in
planting sites. We attributed Nuphar advena, Trapa
natans (a population from Moscow), Elatine triandra,
Nymphoides peltata, Pistia stratiotes, Wolffia globosa,
Hydrilla verticillata, Najas major (a population from
Udmurtia), Vallisneria spiralis, Eichhornia crassipes,
and Monochoria korsakowii to the alien casual plants,
occurring outside cultivation. In the sites where these
species were introduced, they did not form the stable
populations. Their number, abundance and vitality
strongly depended on the weather climatic conditions
in the area. Azolla caroliniana, Nelumbo nucifera,
Nymphaea × marliacea hort., Cabomba caroliniana,
Wolffia arrhiza, Egeria densa, Najas graminea, Vallis-
neria americana, Sagittaria platyphylla, and Potamoge-
ton nodosus (the populations from the surroundings of
Moscow and Nizhny Novgorod) are the alien natural-
ized non-invasive plants, occurring outside cultiva-
tion. These species formed well-established popula-
tions which existed in the known locations for more
than ten years. The generative reproduction contribut-
ed to establishing of the populations of Azolla caro-
liniana, Nelumbo nucifera, Najas graminea and Pota-
mogeton nodosus. Cabomba caroliniana, Wolffia arrhi-
za, Egeria densa, and Vallisneria americana main-
tained their populations only due to vegetative repro-
duction. Among the non-invasive alien plants, the
populations of Cabomba caroliniana, Egeria densa,
Vallisneria spiralis, Vallisneria americana and Eichhor-
nia crassipes almost entirely depended on the inflow of
heated wastewater to their sites.

Based on our own observations, herbarium and
publicly available references (https://www.eppo.int,
last time visited October 14, 2021), three species
should be determined as invasive (Elodea canadensis,
Elodea nuttallii, and Lemna minuta). Elodea canaden-
sis is a well-known alien naturalized invasive trans-
former, which occurred outside its cultivation (Vino-
gradova et al., 2009). We consider Lemna minuta and
Elodea nuttallii as the alien naturalized invasive spe-
cies, but not harmful plants, which occurred outside
cultivation. The North American species Lemna minu-
ta appeared in the f lora of European Russia over the
past two decades. This species is able to successfully
establish in the existing locations as well as invade the
other water bodies with the help of birds and aquatic
mammals. In 2017, Elodea nuttallii has been recorded
for the first time in European Russia. However, we ex-
pect that, similarly to Europe, this species will actively
invade the water bodies and watercourses of Europea
Russa, as it did in Europe. The other aliens have been
shown low invasiveness, despite the fact that in many
countries of Europe (https://www.eppo.int, last time
visited October 14, 2021; Hüssner, 2012; Dubina et al.,

2017), China (Wang et al., 2016), and Japan
(Kadono, 2004) they have been identified as inva-
sive plant species.

Our study identified primarily two ways in which
alien aquatic plant invade the water bodies of Europe-
an Russia. The first way is the intentional introduc-
tion: Nuphar advena (Syreishchikov, 1914; Kaden,
1951), Nymphaea × marliacea hort. (Reshetnikova,
1997), Nelumbo nucifera (Agafonov et al., 2015; Lak-
tionov et al., 2019), Trapa natans (Tikhomirov, 1964),
Pistia stratiotes (Majorov et al., 2012; Shapovalov, Sa-
prykin, 2016), Sagittaria latifolia (Fedorov, 1979),
S. platyphylla (Majorov et al., 2012), or invasion from
an aquarium culture: Cabomba caroliniana, Wolffia
arrhiza, W. globosa, Pistia stratiotes, Egeria densa, Val-
lisneria americana, V. spiralis, Eichornia crassipes (Ma-
jorov et al., 2012), Hydrocleys nymphoides (Zarubo,
Majorov, 2020), Monochoria korsakowii (Skvortsov,
2006). The second way is unintentional resettlement
by means of natural agents (waterfowl and aquatic
mammals) into water bodies with suitable living con-
ditions: Azolla caroliniana, Elatine triandra, Nym-
phoides peltata, Lemna minuta, Elodea canadensis,
E. nuttallii, Wolffia arrhiza, Najas graminea, Najas
major, Potamogeton nodosus.

The data provided in this study contributes to more
accurate and complete information about the distribu-
tion and status of invasiveness for the alien aquatic
plants in the Eastern Europe.
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Наша работа посвящена обзору чужеземных водных сосудистых растений Европейской России. На
указанной территории выявлено 26 таксонов (25 видов и 1 гибрид); 2 вида (Wolffia globosa, Monocho-
ria korsakowii) ранее не были учтены в Европе. Деcять видов (53%) произошли из Северной и Цен-
тральной Америки, четыре вида (21%) – из Южной Америки, три вида (16%) – из тропиков и суб-
тропиков Старого Света, один вид (5%) – с Дальнего Востока и один вид (5%) – из Южной Азии.
Преимущественно чужеземные виды произрастают в искусственных водоемах и водотоках с по-
ступлением подогретых сточных вод. Оптимальные условия для вселения чужеземных гидрофитов
складываются в водных объектах крупных городских агломераций. Основной источник чужезем-
ных водных растений – аквариумная культура и торговля декоративными видами. Бόльшая их часть
выявлена в Европейской России в конце 20 – начале 21 столетия. Это связано с активизацией гид-
роботанических исследований и развитием международной торговли декоративными растениями в
этот период. Чужеземные водные гидрофиты заселяются в водные объекты Европейской России
двумя путями: во время намеренной интродукции и непреднамеренного заноса с помощью природ-
ных агентов. Большинство выявленных видов обладают низкой степенью инвазивности, являются
эфемерофитами и колонофитами. Из 26 видов только Elodea canadensis и Lemna minuta отнесены
к инвазионным растениям. Также мы, на основании анализа вторичного ареала вида, предполагаем
в будущем проявление высокой инвазионной активности Elodea nuttallii.

Ключевые слова: чужеземные виды, водные сосудистые растения, биологические инвазии, водные
объекты, Европейская Россия
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В середине 90-х годов XX века отмечался резкий рост численности бобров, животные быстро рас-
пространялись по всей Средней России и, в частности, по территории заповедника “Калужские за-
секи”. В результате деятельности бобров образуются специфические местообитания, которые могут
заселяться новыми видами растений. Виды, впервые отмеченные в заповеднике в местах жизнеде-
ятельности бобров, разделены на три группы по степени влияния животных на их местообитания.
Для каждой группы указано число новых, а также увеличивающих свою численность в регионе чу-
жеродных и аборигенных видов. Даны краткие описания необычных морфологических форм четы-
рех видов, произраставших вблизи поселений бобров.

Ключевые слова: Castor fiber, флора, сосудистые растения, влияние животных, расселение растений,
заповедник “Калужские засеки”
DOI: 10.31857/S0006813622010100

Одним из факторов, изменяющих состав фло-
ры, является деятельность животных, например,
хорошо известно влияние копытных на форми-
рование степных сообществ (Filippova, 2017). На
растительность пойм малых рек оказывает влия-
ние деятельность бобра речного (Castor fiber L.).
Бобры селятся по берегам лесных рек и суще-
ственно трансформируют местообитания. Воз-
можно, пойменные луговые сообщества в отсут-
ствии деятельности человека были сформирова-
ны именно бобрами (личное сообщение
А.А. Боброва). Кормовая база бобров исследова-
на достаточно подробно (Dyakov, 1975; Mlekopi-
tayushchiye …, 1999; Bobry …, 2018). Деятельность
бобров речного и канадского (Castor canadensis
Kuhl) приводит к появлению уникальных место-
обитаний (Stringer, Gaywood, 2016) и как след-
ствие – увеличению разнообразия травянистых
растений (Wright et al., 2002; Sommer et al., 2019).
Подобные локальные изменения в заповеднике
“Калужские засеки” стали предметом данного
исследования. Цель работы – изучение влияния
бобров на флору заповедника, для этого были
проанализированы конкретные изменения со-
става флоры в местах активной жизнедеятельно-
сти бобров.

Государственный природный заповедник
“Калужские засеки” создан для сохранения и
изучения многовидовых старовозрастных участ-
ков широколиственных лесов в 1992 г. (Zapoved-
nik …, 2020). Его территория расположена в севе-
ро-западной части Среднерусской возвышенно-
сти на водоразделе рек Ока и Вытебеть (приток
р. Жиздры). Заповедник находится на юго-восто-
ке Калужской обл., в Ульяновском р-не и состоит
из двух участков – северного и южного, находя-
щихся на расстоянии 12 км друг от друга (рис. 1).
Общая площадь заповедника составляет более
18.5 тысячи га. На территории протекает около
20 небольших рек и ручьев (на северном участке –
реки Красная и Песочная, на южном – Чечера,
Машок, Дубровня, ручей Титов Верх), имеются
пруды в урочище Кумово, болота небольших раз-
меров (Zapovednik …, 2020).

Первые сведения о флоре заповедника “Ка-
лужские засеки” приведены А.Ф. Флеровым
(Florov, 1912). В 1981 г. здесь собирал гербарный
материал А.К. Скворцов (MHA), в 1996 и 1999 гг. –
А.А. Шмытов (MW), в 1987–1997 гг. подробно
растительность изучала О.В. Смирнова с учени-
ками, они выявили уникальность старовозраст-
ных участков сложных дубрав, что стало основа-
нием для организации заповедника. На основе

СООБЩЕНИЯ
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работ, проведенных ими, был выпущен анноти-
рованный список сосудистых растений “Калуж-
ских засек” (Shovkun, Yanitskaya, 1999). Исследо-
вания флоры заповедника продолжаются
(Reshetnikova, Krylov, 2013; Reshetnikova, Bobrovs-
kiy, 2016), отмечено более 700 видов сосудистых
растений.

В 1980-х и начале 1990-х гг. численность боб-
ров на территории заповедника “Калужские засе-
ки”, как и по всей Средней России, была доста-
точно низкой (Bobry …, 2018, Korablev et al., 2018),
а с середины 1990-х годов стала резко расти. В на-
стоящее время бобры обосновались на многих
лесных ручьях и речках. Для южного участка за-
поведника есть данные зоологов о численности
бобров: в 2000 г. – 75 особей, в 2004 г. – 90 (Gal-
chenkov, Loktionov, 2004), в 2018 г. – 120; в 2019 г. –
численность снизилась, до 90 особей (личное со-
общение Е.М. Литвиновой). По северному участ-
ку данных нет.

Бобр речной – животное, способное преобра-
зовывать исходные биотопы. Бобры селятся по
берегам лесных рек с обширной для них кормо-
вой базой и формируют характерный бобровый
ландшафт, образованный плотинами, каналами,
прудами и заболоченными лугами. С появлением
бобров на новой территории происходят замет-
ные локальные изменения уровня воды в реке и

пойме (Dyakov, 1975). В результате деятельности
бобров в заповеднике проточные реки и ручьи
были местами перегорожены плотинами, появи-
лись заводи со стоячей водой и системы каналов
(в том числе и на болотах), которых ранее на тер-
ритории не было. Изменился и характер увлажне-
ния близлежащих территорий, произошло под-
топление лугов и участков леса.

Плотины бобрами возводятся в сравнительно
нешироких и неглубоких проточных водоемах,
обычно на ручьях и небольших речках. Образуют-
ся широкие полноводные пруды или системы
прудов, если бобры сооружают несколько плотин
(Dyakov, 1975). Уровень воды в одиночных прудах
может повышаться на 0.5–1.0 м, а при создании
системы прудов – на 2 м, образуются болотно-
прудовые комплексы, размеры которых достига-
ют десятков тысяч м2. Образованные пруды по-
степенно зарастают, проходя несколько стадий
развития. В Нечерноземье в первые 3–5 лет обра-
зуются сообщества, представленные рясково-
тростниковыми и разнотравными черноольша-
никами, в которых преобладают нитрофильные и
водноболотные растения. В конце этого периода
деревья (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.) погибают, се-
мья бобров переходит на другой участок реки, а
плотины постепенно разрушаются. Пруд мелеет и
переходит в травяно-болотную стадию развития,

Рис. 1. Карта маршрутов и бобровых поселений в заповеднике. Данные по южному участку были предоставлены зоо-
логом – Е.М. Литвиновой. Отметки на северном участке выставлены согласно нашим наблюдениям.
Fig. 1. Map of routes and beaver settlements in the reserve. Data on the southern section was provided by the zoologist E.M. Lit-
vinova. The marks in the northern section are put according to our observations.
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которая может длиться более 5 лет, преобладают
травяные сообщества с содоминированием видов
водно-болотных, влажнолуговых и нитрофиль-
ных эколого-ценотических групп. Следующая –
кустарниковая стадия, на которой к травянисто-
му покрову прибавляются кустарники (Salix cine-
rea L., S. pentandra L.) и деревья (Alnus glutinosa,
Betula pubescens Ehrh.). Через 20–30 лет после того
как бобры оставили пруд, начинает формиро-
ваться черноольшаник крапивный (Aleynikov,
2010).

Бобры ходят за кормом и строительными мате-
риалами по одним и тем же тропам в течение не-
скольких лет, в результате эти тропы протаптыва-
ются, заливаются водой и постепенно превраща-
ются в каналы. Иногда, чтобы сплавлять куски
деревьев, бобры специально роют каналы, кото-
рые достигают нескольких сотен метров в длину,
до метра в глубину и 50 см в ширину. Каналы мо-
гут пересекать плотины, образуя систему со сту-
пенчатым подъемом воды (Dyakov, 1975).

Кормовые предпочтения бобров во многом за-
висят от набора растений в районе их жилищ в
разные сезоны. Летом бобры питаются в основ-
ном травянистыми растениями, а зимой – корой
и побегами деревьев и кустарников. Из древесных
пород бобры в первую очередь выедают виды ро-
дов Salix, Populus, Malus, Alnus и Betula, из травя-
нистых растений: Equisetum fluviatile L., Nymphaea
candida J. Presl et C. Presl, Nuphar lutea (L.) Sm., Ur-
tica dioica L., Comarum palustre L., Iris pseudacorus
L., виды родов Typha и Phragmites (Dyakov, 1975;
Mlekopitayushchiye…, 1999); в результате местами
бобры подрывают популяции перечисленных ви-
дов (Bobry…, 2018).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Из опроса инспекторов и сотрудников запо-

ведника были выяснены места дислокации боб-
ров и запланированы маршруты, охватывающие
наиболее интересные участки (рис. 1). При рабо-
те использовался маршрутно-флористический
метод. На каждом маршруте, который был привя-
зан к определенной территории (пойме речки,
долине ручья, бобровому поселению), в заранее
заготовленных бланках с названиями сосудистых
растений отмечали все встреченные виды с указа-
нием их местообитаний. Учитывались растения,
произрастающие в местах видимой жизнедея-
тельности бобров (в воде, на отмелях, затоплен-
ных лугах и по берегам лесных рек), и в местах,
бывших длительное время под влиянием бобров,
а затем покинутых ими, например, на дне спу-
щенных прудов. Для изучения влияния бобров на
флору заповедника было пройдено 19 маршрутов
в августе 2018–2019 гг. (из них 3 наиболее инте-
ресных – дважды в разные годы). Учтены данные
предыдущих лет, начиная с 2014 г., полученные в

местообитаниях, где заметна средообразующая
роль бобров1.

Наиболее интересные и новые для заповедни-
ка виды и формы растений собраны в гербарий
(140 листов) и переданы в Гербарий Главного бо-
танического сада им. Н.В. Цицина РАН (MHA).

Список найденных видов растений сравнивал-
ся с ранее опубликованном аннотированным
списком сосудистых растений заповедника
(Shovkun, Yanitskaya, 1999) и обобщающей свод-
кой по флоре Калужской обл. (Reshetnikova et al.,
2010).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В местообитаниях, связанных с деятельностью

бобров, нами выявлено 352 вида сосудистых рас-
тений, из них в Красную книгу Калужской обла-
сти занесены 6 видов: Acer campestre L., Euonymus
europaeus L., Festuca altissima All., Glyceria nemoralis
(R. Uechtr.) Р. Uechtr. et Koern., Potamogeton
gramineus L., Scrophularia umbrosa Dumort.
(Krasnaya…, 2015), среди них вне бобровых место-
обитаний не встречались или редки: Potamogeton
gramineus, обитающий в воде и иногда встречаю-
щийся на пересохших участках, и Scrophularia um-
brosa, растущий по берегам ручьев и канав, у род-
ников и по ключевым болотам, а остальные 4 вида
встречаются в заповеднике в других биотопах.

Со времени подробного изучения флоры запо-
ведника (Shovkun, Yanitskaya, 1999) произошли
значительные изменения. На участках, где замет-
ны следы жизнедеятельности бобров, найдено
40 видов, отсутствующих в аннотированном
списке видов заповедника (Shovkun, Yanitskaya,
1999), а 5 видов из этого списка нами не были от-
мечены в ходе проведенных исследований.

Новые виды на территории заповедника
Естественно, возникает вопрос о связи новых

находок именно с деятельностью бобров, ведь не-
которые из них могли быть пропущены при об-
следовании флоры заповедника предыдущими
исследователями. Поэтому мы разделяем виды на
три группы по степени возможного влияния дея-
тельности бобров на их появление в заповеднике.

Группа 1. Виды, напрямую связанные с дея-
тельностью бобров (с экотопами, созданными
бобрами). К этой группе отнесены виды, которые
росли только или преимущественно в местооби-
таниях, сформировавшихся в результате жизне-
деятельности бобров: на плотинах, в бобровых
прудах, на подтопленных бобрами лугах и на дне
спущенных прудов. До появления бобров на тер-

1 Флористические исследования по многим маршрутам
проводились и ранее хотя бы один раз, наиболее подробно
в урочище Клягино (5 раз в разные сезоны), однако специ-
ального внимания местообитаниям, связанным с деятель-
ностью бобров, не уделялось.
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ритории заповедника аналогов таких местообита-
ний не было.

Группа 2. Виды, имеющие косвенную связь с
жизнедеятельностью бобров. Виды этой группы
росли в местообитаниях, которые существуют на
территории и вне деятельности бобров: на отме-
лях, по берегам бобровых водоемов, на сырых
пойменных лугах и на заболоченных участках ле-
са. Они могли быть ранее пропущены при иссле-
дованиях, особенно это вероятно для видов, из-
вестных ранее в окрестностях заповедника – в
Ульяновском р-не (это оговаривается в тексте).

Группа 3. Виды, чье появление в заповеднике
связанно не с деятельностью бобров. Впервые
они встречены в заповеднике в антропогенных
местообитаниях. Это виды, отмеченные в пруду
на месте бывшей деревни в урочище Кумово и по-
явившиеся там в ходе естественной сукцессии за-
растания водоема (недавно там поселились
бобры – но средообразующая роль их пока не
очевидна), и те виды, которые сначала появились
на обочинах дорог в заповеднике, а затем в 2018–
2019 гг. обнаружены уже в “бобровых местообита-
ниях”.

Ниже перечислены новые виды по группам,
для каждого вида указан год и место его первой
регистрации, распространение в заповеднике и в
регионе.

Виды, напрямую связанные с экотопами,
созданными бобрами

Плотины, состоящие из стволов, ветвей, дерна
и глины, являются масштабным сооружением
для лесных речек. Они довольно быстро зараста-
ют, когда бобры переходят на следующий участок
и строят новую плотину. В “Калужских засеках” в
северном участке было осмотрено несколько
плотин по р. Песочня и на ручье Титов Верх, в
южном – на ручье по южной границе заповедни-
ка. На плотинах отмечены:

Epilobium pseudorubescens A.K. Skvortsov – впер-
вые указан для заповедника в 2014 г., в период
2014–2019 гг. отмечен на 23 маршрутах, рос на
плотинах, на дне спущенных бобровых прудов, в
поймах лесных рек и по обочинам дорог. Вид чу-
жеродный, встречается по всей территории Ка-
лужской обл. (Reshetnikova et al., 2010).

Plantago intermedia DC (P. major var. intermedia
(Gilib.) Ces.) – обнаружен в 2019 г. на бобровых
плотинах и на дне спущенного пруда, ранее под-
топленного бобрами, в урочище Клягино. Вид
распространен, по-видимому, по всей Калужской
обл. (Reshetnikova et al., 2010).

Выше по течению относительно плотин обра-
зуются бобровые пруды со стоячей водой и с более
высоким уровнем воды, чем во всей реке. На тер-
ритории заповедника бобровые пруды встречены
в разных экотопах: в лесу на р. Песочня, ручье Ти-
тов Верх, на лугах на просеке под ЛЭП в южном

участке, на заболоченных участках в поймах рек
Чечера и Машок, в урочище Мочули. В бобровых
прудах отмечены:

Scirpus radicans Schkuhr – в 2015 г. на колее до-
роги у болота в урочище Мочули и в бобровом
пруду урочища Клягино. Наблюдался там же в
спущенном пруду после разрушения плотины в
2018 г. и 2019 г. Вид известен в Брянско-Жиздрин-
ском полесье в долине р. Вытебеть (Reshetnikova
et al., 2010).

Elodea canadensis Michx. – в 2014 г. в противо-
пожарном пруду южнее д. Ягодная. В 2018 г. и
2019 г. вид наблюдался в бобровых прудах на ру-
чье Титов Верх, реках Песочня и Машок. Чуже-
родный вид, встречается очень часто по всей тер-
ритории Калужской обл. (Reshetnikova et al.,
2010).

Lemna turionifera Landolt – встречен в 2018 г. в
бобровом пруду на ручье Титов Верх (Reshetniko-
va, Yagodovskaya, 2020), ранее в Калужской обл. не
отмечался.

Spirodela polyrhiza (L.) Schleid. – в 2014 г. в
р. Машок у урочища Полушкино и южнее
д. Ягодная, в противопожарном пруду, в 2015 г. в
пруду в урочище Кумово, в обводненных бочагах
и канавах в урочище Мочули, в бобровом пруду в
урочище Клягино. В 2018 г. и 2019 г. вид отмечен
на 6 маршрутах: в пруду в урочище Кумово, в боб-
ровых запрудах на ручье Титов Верх и р. Машок,
в спущенном пруду в урочище Клягино. Вид рас-
пространен по всей Калужской обл., встречается
часто (Reshetnikova et al., 2010).

Potamogeton lacunatus Hagstr. (возможно эколо-
гическая раса P. bercholdii Fieber) – в 2018 г. на за-
болоченном пойменном лугу, подтопленном боб-
рами, в старице р. Машок. Вид (раса?) редкий в
регионе, впервые собран в 2010 г. (Reshetnikova,
Krylov, 2013, Reshetnikova, Yagodovskaya, 2020).

Ceratophyllum demersum L. – в 2014 г., в бобро-
вой запруде в р. Машок. Позднее вид не наблю-
дался. Нередок в Калужской обл. (Reshetnikova et
al., 2010).

C. submersum L. – в 2015 г. в бобровой запруде в
урочище Клягино, позднее не наблюдался. До
2010 г. в Ульяновском р-не не встречался (Reshet-
nikova et al., 2010), в регионе и Средней России
прогрессирует – в последние десятилетия реги-
стрируется чаще, встречается в новых местона-
хождениях (Reshetnikova, 2016; Shcherbakov, 2011).

Persicaria amphibia (L.) Delarbre. – в 2014 г. на
пойменном лугу р. Чечера у границы с Орловской
обл. (близ с. Середичи) и в затопленном бобрами
пруду в урочище Клягино. В 2019 г. вид отмечен
уже в пересохшем пруду урочища Клягино, а так-
же в пруду урочища Кумово. Вид распространен
по всей Калужской обл., встречается нередко
(Reshetnikova et al., 2010), прогрессирует (Reshet-
nikova, 2016).
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Образование прудов приводит к локальному
подтоплению поймы, появляются заболоченные
луга с неустойчивым межсезонным режимом увлаж-
нения и большим количеством бобровых каналов.
Неустойчивые местообитания способствуют вы-
живанию гибридов, которые не выдерживают
конкуренции с родительскими видами в стабиль-
ных условиях. Так произошло на р. Машок, где
бобры возвели плотины и прорыли сложные си-
стемы каналов, и в урочище Мочули, где было за-
пружено сфагновое болото. На заболоченных в
результате деятельности бобров лугах отмечены:

Carex elata All. s. str. – обнаружен в 2015 г. на за-
болоченном бобрами пойменном лугу у р. Ма-
шок. В 2018 г. вид отмечен там же и в 2019 г. еди-
нично в черноольшанике у р. Песочня. Вид, но-
вый для Средней России (Reshetnikova, 2018,
Reshetnikova, Yagodovskaya, 2020).

Calamagrostis× rigens Lindgr. (C. canescens (Web.)
Roth × C. epigeios (L.) Roth) – отмечен в 2016 г. на
заболоченном лугу у р. Песочня, где образовывал
большие заросли на протяжении приблизительно
200 метров (Reshetnikova, 2018). В 2019 г. там же
встречался в значительно меньшем обилии – что
связано, по-видимому, с пересыханием бобровых
каналов. В Калужской обл. был известен только
из одного местонахождения (Reshetnikova, 2015).

Epilobium hirsutum L. – обнаружен в 2014 г., в
2014–2019 гг. отмечен на 11 маршрутах: на пой-
менных лугах у р. Машок, у р. Чечера, на спущен-
ном бобровом пруду в урочище Клягино, на обо-
чине бетонной дороги и у выходов грунтовых вод
на склонах. Вид распространен по всей террито-
рии Калужской обл. (Reshetnikova et al., 2010),
прогрессирует в Средней России (Reshetnikova,
2016).

Scrophularia umbrosa – в 2015 г. отмечен по бе-
регам бобровых протоков и заболоченным лугам
в пойме р. Машок, а в 2016 г. у р. Песочня в чер-
ноольшанике. В области вид не был известен в
Брянско-Жиздринском полесье (Reshetnikova et
al., 2010). В “бобровых” местообитаниях S. umbro-
sa наблюдался обильно, в то время как в регионе,
где вид растет по выходам ключей, как правило,
немногочислен (Krasnaya …, 2015).

Спущенные пруды образуются на месте бобро-
вых прудов, при разрушении плотин, когда семья
бобров покидает свой участок. В заповеднике
спущенный пруд образовался в урочище Клягино
в южном участке заповедника, долгое время боб-
ры поддерживали его плотиной на р. Дубровня.
Спущенные пруды имеются и на протяжении ру-
чья Титов Верх. В спущенных бобровых прудах
отмечены:

Eleocharis acicularis (L.) Roem. et Schult. – обна-
ружен в 2018 г., на месте пересохшего пруда в уро-
чище Клягино. Вид нередок в Калужской обл.
(Reshetnikova et al., 2010).

Eleocharis austriaca Hayek – обнаружен в 2014 г.
в спущенном бобровом пруду на ручье Титов
Верх. В 2018 г. вид отмечен и на других спущен-
ных прудах на ручье Титов Верх, и на подтоплен-
ном бобрами лугу р. Песочня. В области известен
только на территории заповедника (Reshetnikova,
2015; Reshetnikova, Yagodovskaya, 2020).

Scirpus radicans – встречается в бобровых пру-
дах (см. выше).

Potamogeton gramineus – вид, вероятно, был
указан в конспекте флоры заповедника (Shovkun,
Yanitskaya, 1999) ошибочно, так как был приведен
для быстрых мелководных лесных речек, в то вре-
мя как в Калужской обл. он обитает не в проточ-
ных, а в стоячих водоемах. По-видимому, эти ука-
зания следует относить к нередкому в заповедни-
ке P. alpinus Balb., который отсутствует в списке. В
2018 г. P. gramineus отмечен на одном маршруте в
пересыхающей луже на дне спущенного пруда в
урочище Клягино. До 2010 г. достоверно известно
всего 5 находок в Калужской обл. (Reshetnikova et
al., 2010; Krasnaya, 2015).

Chenopodium rubrum L. – собран в 2018 г. в уро-
чище Клягино, до 2010 г. в Ульяновском р-не не
встречался (Reshetnikova et al., 2010), прогресси-
рует в регионе (Reshetnikova, 2016).

Epilobium pseudorubescens – отмечен также на
плотинах (см. выше).

Epilobium smyrneum Boiss. et Bal. – собран в
2019 г. в урочище Клягино. До 2010 г. рос местами
в долине р. Вытебеть (Reshetnikova et al., 2010).

Plantago intermedia, Persicaria amphibia – отме-
чены также на плотинах (см. выше).

Виды, имеющие косвенную связь с жизнедея-
тельностью бобров

Берега водоемов могут затопляться в результате
активной деятельности бобров. Для этой группы
учитывались виды, встреченные у р. Песочня на
северном участке, р. Дубровня, бобрового пруда
под ЛЭП, ручья Титов Верх и ручья, протекающе-
го по границе заповедника на южном участке. По
берегам бобровых водоемов отмечены:

Carex acutiformis Ehrh. – обнаружен в 2015 г. в
черноольшанике у р. Песочня к северо-востоку
от Новой Деревни. В 2019 г. отмечен там же. Вид
довольно редок в Брянско-Жиздринском поле-
сье, но был известен в Ульяновском р-не (Reshet-
nikova et al., 2010).

C. diandra Schrank – отмечен в 2015 г. в урочи-
ще Мочули, там же в 2018 г. и 2019 г.; в 2019 г.
собран на заболоченном пойменном лугу р. Ма-
шок, на топком берегу бобрового канала, в воде.
Вид известен в Ульяновском р-не (Reshetnikova
et al., 2010).

Barbarea stricta Andrz. ex Besser – отмечен в
2015 г. в затопленном бобрами черноольшанике
на берегу р. Песочня к юго-западу от Новой Де-
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ревни. В 2018 г. вид встречен выше по течению (к
северо-востоку от Новой Деревни). Редкий в ре-
гионе вид, не был известен ранее в Ульяновском
р-не (Reshetnikova et al., 2010).

Cucubalus baccifer L. (Silene baccifera (L.) Roth) –
найден в 2015 г. на северном участке в урочище
Мушкань в долине р. Вытебеть, в 2019 г. вид отме-
чен на берегу пруда в урочище Кумово. До 2010 г.
для Ульяновского р-на не приводился (Reshet-
nikova et al., 2010), прогрессирует в регионе и в
Средней России (Reshetnikova, 2016).

Epilobium hirsutum – отмечен на заболоченных
лугах (см. выше).

Отмели всегда есть в руслах небольших рек, од-
нако ниже по течению относительно плотин пе-
ресохших участков реки становится больше из-за
понижения уровня воды в реке. Нестабильность
местообитаний (как и на заболоченных лугах)
способствует появлению гибридов. В заповедни-
ке песчаные отмели были на р. Песочня, р. Дуб-
ровня, притоках р. Чечера, ручье Титов Верх и др.
В этом местообитании встречены:

Barbarea stricta, Epilobium hirsutum, Epilobium
pseudorubescens – найдены и в других местообита-
ниях (см. выше).

Epilobium roseum × E. pseudorubescens – собран в
2019 г. около 5 км к юго-востоку от с. Кирейково
на отмели ручья вблизи его устья у р. Чечера
(Reshetnikova, Yagodovskaya, 2020). Растения име-
ют промежуточные морфологические признаки
двух родительских видов, произраставших рядом.
Подобные гибриды были отмечены Н.Н. Цвеле-
вым в Ленинградской обл. (Tzvelev, 2007).

При строительстве бобрами большого числа
плотин, затоплению подвергаются пойменные
луга и участки леса, которые без вмешательства
бобров могли подвергаться затоплению только
при разовых сезонных выходах воды из русел рек.
Подобное обводнение поймы наблюдалось в до-
лине р. Песочня, где выше по течению относи-
тельно плотины на лугу стояла вода, и у левых
притоков р. Чечера, где заболотился участок леса.
На сырых лугах отмечены:

Epilobium parviflorum Schreb. – обнаружен в
2014 г. на поляне на прикормочной площадке с
выходами грунтовых вод, в 2018 г. вид отмечен на
берегу ручья Титов Верх и в пойме р. Машок. В
области вид растет по ключевым болотам в доли-
нах рек (Reshetnikova et al., 2010).

Salix alba L. × S. fragilis – отмечен в 2015 г. на
трех маршрутах, в пруду, на зарастающем лугу на
месте пашни и на бобровом лугу у бобровых за-
пруд.

В заболоченных пойменных лесах обнаружены:
Dryopteris expansa (C. Presl) Fraser-Jenkins et Jer-

my – в 2014 г., в 2014–2019 гг. встречен в елово-
широколиственных лесах и черноольшаниках, в

поймах лесных ручьев, по берегам левого притока
р. Чечера, в заболоченном лесу выше по течению
р. Дубровня от урочища Клягино – на 12 маршру-
тах. Вид редкий в Ульяновском р-не (Reshetnikova
et al., 2010).

Carex acutiformis – отмечена также по берегам
водоемов (см. выше).

Dipsacus pilosus L. – в 2014 г. у р. Чечера, затем в
черноольшанике у тропы зубров между р. Машок
и урочищем Мочули, в широколиственном лесу в
пойме р. Машок, рос группами около 10 экзем-
пляров, в 2019 г. рос обильно на протяжении не
менее 100 м в черноольшанике между р. Машок и
урочищем Мочули. Ранее не был отмечен в Ка-
лужской обл.

Scrophularia umbrosa – отмечен также на забо-
лоченных лугах (см. выше).

Viola × ruprechtiana Borbas (V. epipsila × V. palus-
tris) – в 2015 г. на опушке сыроватого березняка у
заболоченного луга, подтопленного бобрами в
пойме р. Машок, на площади несколько десятков
метров – несколько групп, его появление по-ви-
димому связано с колебаниями водного режима.
Гибрид, ранее в Калужской обл. не регистриро-
вался, впервые отмечен в этом местонахожеднии
(Reshetnikova, 2016). Известен с территории со-
предельного участка национального парка “Ор-
ловское полесье” (Radygina et al., 2003).

Виды, появление которых не связано с деятель-
ностью бобров (впервые они встречены в заповед-
нике в антропогенных местообитаниях). Один из
них, возможно, исчез именно в связи с появлени-
ем бобров.

В пруду на месте бывшей деревни в урочище
Кумово, где в 2018–2019 гг. наблюдалось бобро-
вое поселение, были найдены:

Sagittaria sagittifolia L. – обнаружен в 2015 г, в
2018–2019 гг. встречен не был. Вид широко рас-
пространен по всей Калужской обл. (Reshetnikova
et al., 2010).

Potamogeton trichoides Cham. et Schltdl. – отме-
чен в 2015 г., в 2018–2019 гг. встречен не был, для
этого вида известна годичная динамика. В Ка-
лужской обл. встречается изредка, прогрессирует
(Reshetnikova et al., 2010; Reshetnikova, 2016).

Nuphar lutea – отмечен в 2015 г., в 2018–2019 гг.
встречен не был. Не исключено, что этот вид мог
быть полностью съеден бобрами, как это произо-
шло в Приокско-Террасном государственном
биосферном природном заповеднике (Rechnoi….,
2012) Вид распространен по всей Калужской обл.
(Reshetnikova et al., 2010).

Nymphaea candida – обнаружен в 2015 г. В 2019 г.
отмечен повторно. Вид распространен по всей
Калужской обл. (Reshetnikova et al., 2010).
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Виды, первоначально обнаруженные на обочи-
нах дорог. Большое число новых видов заносится
вдоль бетонной дороги, проходящей на северном
участке по территории заповедника:

Eleocharis ovata (Roth) Roem. et Schult. – в
2015 г., в колее у бетонной дороги близ р. Песоч-
ня, повторно в 2018 г. на затопленном бобрами
лугу у р. Песочня около 2 км ниже по течению.
Вид редкий в Калужской обл., ранее в Ульянов-
ском р-не не был отмечен (Reshetnikova et al.,
2010).

Juncus alpinoarticulatus Chaix – в 2015 г. отмечен
на обочине бетонной дороги, повторно встречен
на двух маршрутах в 2018 г. на подтопленных боб-
рами лугах у р. Песочня в районе Новой Деревни.
Ранее в Ульяновском р-не не был отмечен
(Reshetnikova et al., 2010).

Lolium perenne L. – в 2016 г. отмечен у бетонной
дороги в окрестностях Новой Деревни и около
2 км к северу, в 2019 г. собран уже в естественном
местообитании на отмели у бобровой плотины на
р. Песочня – ниже моста на бетонной дороге. В
Калужской обл. встречается рассеянно (Reshet-
nikova et al., 2010).

Bidens frondosa L. – на обочине бетонной доро-
ги в 2016 г. В 2019 г. вид встречен на дне спущен-
ного бобрового пруда в урочище Клягино и на
бобровой плотине около 2 км к юго-востоку от
д. Ягодная, под ЛЭП. Вид чужеродный, быстро
прогрессирует в регионе (Reshetnikova, 2016), до
2010 г. в Ульяновском р-не не отмечен (Reshet-
nikova et al., 2010).

Lactuca serriola L. – в 2014–2016 гг. отмечен на
8 маршрутах – по обочинам дорог у д. Ягодная, на
лугу в урочище Чичин луг, на спущенном бобро-
вом пруду, под ЛЭП, по обозначающей границу
заповедника колее. В 2019 г. вид обнаружен в спу-
щенном пруду в урочище Клягино. L. serriola ак-
тивно расселяется в регионе по долинам рек. Ра-
нее в Ульяновском р-не не встречался, в Калуж-
ской обл. изредка (Reshetnikova et al., 2010);
заметно прогрессирует в последние годы (Reshet-
nikova, 2016).

Solidago canadensis L. – в 2014 г. отмечен в уро-
чище Чичин луг, в 2018 г. и 2019 г. на участках, где
заметна деятельность бобров по берегам и пой-
мам рек Песочня, Чечера, Дубровня. Также на-
блюдался на обочинах дорог – особенно много-
числен у бетонной дороги. Быстро увеличил чис-
ленность на территории. Вид чужеродный,
известен в долине р. Вытебеть, прогрессирует в
регионе (Reshetnikova et al., 2010).

Elsholtzia ciliatа (Thunb.) Hyl. – в 2015 г. отме-
чен на обочине бетонной дороги близ р. Красная,
повторно в 2019 г. в 2.5 км к юго-востоку от Новой
Деревни, в ольшанике на берегу р. Песочня. Вид
чужеродный, известен по всей территории Ка-
лужской обл. (Reshetnikova et al., 2010).

Fallopia dumetorum (L.) Holub (Polygonum du-
metorum L.) – впервые отмечен в 2015 г., в 2015–
2019 гг. встречен на 9 маршрутах, по обочинам бе-
тонной дороги обильно, по опушкам леса в доли-
не р. Вытебеть, по ограничивающей заповедник
канаве на песках, и на опушках леса к югу от
д. Ягодной, по берегам прудов и у р. Песочня. Вид
был известен в долине р. Вытебеть (Reshetnikova
et al., 2010), заметно прогрессирует в регионе
(Reshetnikova, 2016).

Виды, как указывалось в конспекте флоры запо-
ведника (Shovkun, Yanitskaya, 1999), “нуждающие-
ся в подтверждении”

Таких видов было шесть, резкому увеличению
численности четырех из них могло способство-
вать создание бобрами благоприятных местооби-
таний для их произрастания:

Epilobium adenocaulon Hausskn. – ранее встре-
чен один раз на брошенном огороде у Новой Де-
ревни (Shovkun, Yanitskaya, 1999). В 2014–2016 гг.
отмечен на 16 маршрутах: на лугах, в поймах рек и
ручьев, на склонах, на болоте, по обочинам и око-
ло бетонной дороги, в 2018 г. и 2019 г. отмечен на
11 маршрутах.

Epilobium roseum Schreb. – указан в приречном
высокотравье у р. Чечера (Shovkun, Yanitskaya,
1999). В 2014–2016 гг. вид отмечен на 3 маршру-
тах: в черноольшанике у р. Дубенка по дороге от
д. Нагая в урочище Городок, к югу от д. Ягодная
на обочине дороги в сосняке с вязами в большом
числе, а также у р. Машок на лугу, затопленном
бобрами – обильно. В 2018 и 2019 гг. отмечен на
7 маршрутах, на обсохших отмелях, по берегам
лесных рек Песочня, Чечера, Дубровня, в пойме
р. Машок и у границы заповедника к югу от
д. Ягодная, также наблюдался по обочинам дорог.
Ранее для этого вида в европейской части не были
указаны в качестве биотопов обочины дорог и об-
сохшие отмели (Skvortsov, Reshetnikova, 2018).
Вне заповедника в Калужской и Московской об-
ластях вид в последнее время наблюдается также
и на огородах, где в XX веке не встречался.

Veronica anagallis-aquatica L. – отмечен один
раз в ручье (Shovkun, Yanitskaya, 1999). В 2014–
2016 гг. найден на 5 маршрутах: в колее дороги в
пойме реки, в реках Дубенка и Дубровня, у ключа
на прикормочной площадке зубров, в 2018 и
2019 гг. отмечен на 10 маршрутах по участкам,
освоенных бобрами. В ручьях встречены широко-
листные формы.

Cardamine dentata Schult. – указан в сырых ка-
навах в светлых лесах (Shovkun, Yanitskaya, 1999).
Нами вид отмечен в 2015 г., в 2018 и 2019 гг. на
7 маршрутах.

Увеличение численности еще у 2 видов, вероят-
но, не связано с бобрами:

Carex appropinquata Schumach. – указан в чер-
ноольшанике и низинных болотах (Shovkun,
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Yanitskaya, 1999), вид отмечен в 2015 г. на заболо-
ченном лугу у р. Машок, позднее, в 2018 и 2019 гг.
на двух маршрутах на заболоченном лугу в пойме
р. Машок, среди многочисленных бобровых ка-
налов.

C. elongata L. – указан на сырых лугах и в оль-
шаниках (Shovkun, Yanitskaya, 1999), отмечена в
2014 г. – в сырых черноольшаниках и ельниках по
берегам лесных ручьев, в 2018 и 2019 гг. на
12 маршрутах.

Из упомянутых в списке заповедника
(Shovkun, Yanitskaya, 1999) нами не обнаружено
5 видов, приуроченных к влажным местообита-
ниям. Среди них как “обычный” приведены:

Rorippa sylvestris (L.) Besser – встречается по
сырым лугам, опушкам и придорожным канавам.
Причины отсутствия вида в обследованных ме-
стообитаниях не выявлены, в Калужской обл.
он обычен.

Chaerophyllum prescottii DC. – встречается в за-
рослях кустарников в поймах лесных ручьев, по
опушкам. В Калужской обл. наблюдаются изме-
нения численности по долинам рек (Решетнико-
ва, 2006).

Schoenoplectus lacustris (L.) Palla – встречался
только в прудах в урочище Кумово. Его исчезно-
вение, возможно, связано с естественной сукцес-
сией этих водоемов.

Iris sibirica L. – был известен в единственной
точке в заповеднике на сырых пойменных лугах
р. Песочня. В настоящее время этот луг зарос ку-
старником и крапивой.

Juncus conglomeratus L. – встречается по сырым
луговинам. В Калужской обл. вид редкий.

Редкость или исчезновение всех этих пяти
видов связаны с естественными сукцессиями, но
не с деятельностью бобров. Эти виды не являются
их кормовой базой (за исключением камыша
озерного) и указаны вне местообитаний, транс-
формированных бобрами.

Необычные формы растений
Были найдены необычные формы у Bidens tri-

partita L., Epilobium roseum, Linaria vulgaris Mill.,
Veronica longifolia L.

Для B. tripartita характерны зубчатые 3–5 раз-
дельные или рассеченные листья, высота расте-
ния при этом (3) 15–75 (100) см (Vasilchenko,
1959). Однако мелкие экземпляры могут иметь
цельные крупнозубчатые до надрезанных листья,
подобные формы иногда выделяли в B. minima
Huds. На бобровой плотине около 2.5 км к юго-
востоку от д. Ягодная было обнаружено около
10 особей около 50–70 высотой, у которых отме-
чались только цельные зубчатые листья. В кол-
лекциях MW и MHA из 400 образцов B. tripartita
выявлено 14 мелких (до 20 см) и 7 средних (30–
40 см) образцов с цельными или со слабо рассе-

ченными листьями. Образцов с такими же при-
знаками, как у особей на плотине, в перечислен-
ных коллекциях не выявлено.

Для E. roseum характерен розовый венчик с ле-
пестками 6–7 мм (Skvortsov, Reshetnikova, 2018). В
заповеднике этот вид часто встречался с белым
венчиком, с лепестками около 4 мм (табл. I). Из
220 изученных образцов E. roseum в коллекциях
MW и MHA лишь 19 имели схожие признаки с
найденными формами. Изменение морфологи-
ческих признаков может быть связано со сменой
местообитания вида или его гибридизацией с
E. pseudorubescens, см. выше.

Практически голая форма L. vulgaris с единич-
ными короткими железистыми волосками в со-
цветии была собрана в 2018 г. около 2 км к востоку
от Новой Деревни на подтопленном бобрами лугу
у р. Песочня и в 2019 г. в урочище Клягино на дне
спущенного пруда. На типичных растениях L. vul-
garis железистое опушение обычно лучше выра-
жено, из 60 изученных образцов коллекции MHA
лишь 14 имели слабое опушение в соцветии.

Широколистная форма V. longifolia была обна-
ружена примерно в 2 км к юго-западу от Новой
деревни на берегу р. Песочня. Обычно у этого ви-
да ширина листьев колеблется в пределах 1 см при
длине 4–10 см, у найденной формы ширина ли-
стьев достигала 3–4 см при длине 5–10 см. По
личному сообщению С.А. Полуэктова, такие же
широколистные формы V. longifolia встречались
по берегам бобровых водоемов в Московской
обл.

ОБСУЖДЕНИЕ
Резкий рост численности бобров на террито-

рии заповедника привел к формированию ранее
там отсутствовавших типов местообитаний, на
которых появились новые для заповедника виды
растений.

1. Тенденции изменения флоры в регионе
Количественное распределение новых видов

по выделенным ранее группам по степени ока-
занного влияния бобров на их местообитания
отображено на рис. 2. Всего было выявлено 6 но-
вых для Калужской обл. видов, 6 чужеродных и
8 аборигенных, увеличивающих свою числен-
ность в регионе.

Больше половины аборигенных и чужеродных
видов, увеличивающих свою численность в Ка-
лужской обл, относится к первой группе видов,
имеющих прямую связь с жизнедеятельностью
бобров, – с экотопами, созданными бобрами.
Эти местообитания оказались наиболее открыты-
ми к внедрению туда новых видов. Впервые отме-
ченные в Калужской обл. виды сосудистых расте-
ний росли в местообитаниях, на которые бобры
повлияли напрямую или косвенным образом, а в
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стабильных местообитаниях (связанных с жизне-
деятельностью бобров не напрямую), таких видов
отмечено не было (рис. 2).

Мы не можем утверждать, что есть виды, кото-
рые на территории региона не встречаются в ме-
стообитаниях, не связанных с деятельностью
бобров. Однако очевидно, что именно новые для
территории местообитания, сформированные
бобрами, ускоряют расселение новых и прогрес-
сирующих в регионе видов, способствуют появ-
лению гибридов и необычных форм: отмечено
4 гибрида и по крайней мере 4 необычных фор-
мы, не известных в иных местообитаниях. В ста-
бильных местообитаниях новые гибриды в запо-
веднике не регистрировались.

2. Анализ изменений флоры по группам место-
обитаний.

К первой группе (в местообитаниях, которые
образованы непосредственно в результате жизне-
деятельности бобров) отнесено 19 новых для за-
поведника видов. Больше всего новых видов от-
мечено на дне зарастающих спущенных прудов и
в бобровых водоемах (рис. 3). Спущенный пруд
представляет собой большое открытое простран-
ство, недавно освободившееся от воды. В услови-

ях отсутствия конкуренции с видами предыдуще-
го водного сообщества, его территория за 2–3 го-
да зарастает как местными, так и новыми видами,
особенно активно распространяющимися в этом
регионе. Появившиеся в большом количестве на
территории заповедника бобровые пруды позво-
лили распространиться видам, обитающим пре-
имущественно в стоячей воде, а не в проточных
руслах лесных рек. До появления бобров в запо-
веднике пруды были только на месте деревень в
урочищах Кумово и Клягино. Сравнительно не-
много новых видов обнаружено на заболоченных
в результате деятельности бобров лугах и на пло-
тинах. Заболоченные луга представляют собой
естественные сообщества с преобладанием мно-
голетних трав, которые затрудняют внедрение ту-
да новых видов, особенно чужеродных. На плоти-
нах отмечено мало новых видов ввиду ограничен-
ной площади этого местообитания.

Во второй группе среди новых видов, место-
обитания которых косвенно связаны с жизнедея-
тельностью бобров, меньше видов, увеличиваю-
щих численность в области. В основном эти виды
встречены по берегам бобровых водоемов, в за-
топленных участках леса и на отмелях (рис. 4).

Рис. 2. Новые виды сосудистых растений для заповедника “Калужские засеки”, найденные в местах с видимыми сле-
дами жизнедеятельности бобров. На гистограмме по оси X представлены группы видов в зависимости от степени вли-
яния бобров, по оси Y – число видов в группах (цветом обозначены новые для региона, чужеродные для региона и уве-
личивающие численность в регионе виды).
Fig. 2. Vascular plant species new for the Kaluzhskiye Zaseki Nature Reserve found in sites with visible traces of beaver activity.
X-axis: groups of species, depending on the degree of influence of beavers; Y-axis: the number of species in groups (the colors
indicate species new to the region, alien to the region and increasing their population in the region).
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Отмели являются нестабильными местообитани-
ями, которые затопляются даже при незначитель-
ном подъеме воды в реке, но там легко прораста-
ют семена. Отмели и берега бобровых водоемов
являются более открытыми для внедрения новых
видов, чем сырые луга, на которых имеется высо-
кая конкуренция с местными видами. В заболо-
ченных пойменных лесах выявлено много новых
для заповедника видов, что возможно связано с
переходной стадией этого местообитания и раз-
нообразием микроусловий в зависимости от бли-
зости к воде.

В третьей группе растений (среди новых видов,
появление которых в заповеднике связано не
только с деятельностью бобров, а в первую оче-
редь с деятельностью человека), аборигенных ви-
дов, увеличивающих свою численность в области,
было выявлено мало (всего три), а все чужерод-
ные виды (их четыре), расселились с обочин до-
рог. Обочины дорог – очень нестабильные место-
обитания, на которые постоянно заносятся но-
вые диаспоры, часть из них хорошо приживается
и, распространяясь, внедряется в другие экотопы.
Бобры могут способствовать их расселению,
трансформируя исходные местообитания и со-

здавая свободные участки для внедрения новых
видов.

Мы провели сопоставление влияния деятель-
ности бобров и антропогенного фактора на флору
заповедника. По нашим подсчетам на основе ана-
лиза всех описаний флоры территории, исследо-
ванной в 2014–2019 гг., в результате непосред-
ственного антропогенного влияния появилось
45 новых видов сосудистых растений. В основном
это виды, отмеченные на насыпи бетонной доро-
ги на северном участке и в окрестностях огородов
на окраине д. Ягодная на южном участке. В ме-
стообитаниях, непосредственно сформирован-
ных бобрами, найдено всего 19 новых видов. Еще
6 видов были сначала зарегистрированы на обо-
чинах дорог, а затем выявлены в бобровых место-
обитаниях. Таким образом, антропогенный фак-
тор оказывает значительно большее первоначаль-
ное влияние на флору в качестве источника
новых диаспор, что отмечается даже на заповед-
ной территории. Животные способствуют рассе-
лению новых видов в естественные ненарушен-
ные сообщества.

В настоящий момент численность бобров в за-
поведнике “Калужские засеки” стабилизирова-

Рис. 3. Количество новых видов, местообитания которых напрямую связаны с бобрами. На гистограмме по оси X
представлены местообитания, в которых отмечены новые для заповедника виды, по оси Y – число видов выявленных
в этих местообитаниях (цветом обозначены новые для региона, чужеродные для региона и увеличивающие числен-
ность в регионе виды).
Fig. 3. Number of new species whose habitats are directly related to beavers. X-axis: the habitats where the new species are re-
corded, Y-axis: the number of species identified in these habitats (the colors indicate species new to the region, alien to the region
and increasing the population in the region).
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лась, по данным зоолога Е.М. Литвиновой, на
бобров стали охотиться волки. Поэтому, вероят-
но, дальнейшие изменения во флоре заповедника
будут проходить уже не так быстро, за счет пио-
нерных видов через отмели или через спущенные
бобровые пруды, как наиболее открытые и неста-
бильные местообитания.

ВЫВОДЫ

1. Деятельность бобров повысила биоразнооб-
разие заповедника, в местах с видимой жизнедея-
тельностью бобров выявлено 39 видов и гибридов
растений, которые отсутствовали в аннотирован-
ном списке видов сосудистых растений заповед-
ника (Shovkun, Yanitskaya, 1999), из них 19 обна-
ружены в местообитаниях, непосредственно
сформированных бобрами.

2. Созданные бобрами местообитания способ-
ствуют быстрому распространению по всей тер-
ритории заповедника аборигенных и чужеродных
видов, увеличивающих свою численность в Ка-
лужской обл. В трансформированных бобрами

местообитаниях выявлено 6 чужеродных и 8 або-
ригенных, прогрессирующих в регионе новых для
заповедника видов, а также 6 видов, новых для
Калужской обл. Среди новых видов для заповед-
ника 6 видов были сначала зарегистрированы на
обочинах дорог, а затем выявлены в “бобровых”
местообитаниях. В стабильных местообитаниях
отмечен всего 1 прогрессирующий в регионе вид
(Epilobium parviflorum).

3. Деятельность бобров способствует образо-
ванию особых местообитаний с неустойчивым
водным режимом, в которых обнаружено 4 ги-
брида, и, по крайней мере, 4 необычные морфо-
логические формы растений.

4. Наибольшее число новых в заповеднике ви-
дов найдено на открытых местообитаниях: в спу-
щенных прудах, свободных от конкуренции с
местными видами, в них отмечено 9 новых видов;
в бобровых водоемах, формирующих заводи, от-
мечено 8 новых видов. Меньше всего новых видов
было выявлено на небольших по площади плоти-
нах – 2 вида; на обширных сырых и затопленных
бобрами лугах – 1–3 вида, что обусловлено высо-

Рис. 4. Количество новых видов, местообитания которых косвенно связаны с бобрами. На гистограмме по оси X пред-
ставлены местообитания, в которых отмечены новые для заповедника виды, по оси Y – число видов выявленных в
этих местообитаниях (цветом обозначены новые для региона, чужеродные для региона и увеличивающие численность
в регионе виды).
Fig. 4. Number of new species whose habitats are indirectly related to beavers. X-axis: the habitats where the new species are re-
corded, Y-axis: the number of species identified in these habitats (the colors indicate species new to the region, alien to the region
and increasing the population in the region).
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кой для новых видов конкуренцией с местными
видами.

5. Антропогенное влияние на территории за-
поведника и в его окрестностях способствует мас-
совому заносу диаспор новых видов растений,
часть из которых могут распространиться в “Ка-
лужских засеках” благодаря активной деятельно-
сти бобров.
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INFLUENCE OF BEAVER ACTIVITY ON THE FLORA 
OF THE KALUZHSKIYE ZASEKI NATURE RESERVE
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a N.V. Tsytsin Main Botanical Garden of RAS
 Botanicheskaya Str., 4, Moscow, 127276, Russia
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A sharp increase in the population of beavers in the mid-1990s allowed these animals to spread quickly
throughout central Russia and, in particular, on the territory of the Kaluzhskiye Zaseki Nature Reserve. As a
result of the activity of beavers, specific habitats are formed, where new plant species can settle, which con-
tributes to the growth of biodiversity of the studied area. The species, first recorded in the reserve in the places
where beavers live, are divided into three groups according to the degree of influence of the animals on their
habitats. For each group, the number of new alien and native species, as well as those increasing their popu-
lations in the region, is given. Brief descriptions of unusual morphological forms of four species growing near
beaver settlements are provided. A comparison of the influence of beavers and humans on the f lora of the re-
serve is given.

Keywords: Castor fiber Linnaeus, f lora, vascular plants, animal influence, plant habitats, Kaluzhskiye Zaseki
Nature Reserve
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Приведены сведения о первых находках двух синантропных видов (Phragmites altissimus и Lemna tu-
rionifera) на Европейском Северо-Востоке России. Оба вида отмечены на антропогенных местооби-
таниях.
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В ходе полевых исследований, проведенных в
июле-августе 2021 г. на северном макросклоне
Северных Увалов (Прилузский и Сысольский
районы Республики Коми), связанных с изучени-
ем растительного покрова антропогенных и ан-
тропогенно-трансформированных водоемов, бы-
ли найдены два новых, ранее не указывавшихся
для данной территории, вида – Phragmites altissi-
mus (Benth.) Mabille и Lemna turionifera Landolt
(Fedorov, 1974, 1979; Flora…, 1974, 1976; Lisitsyna,
Papchenkov, 2000). Гербарные образцы хранятся в
гербариях Института биологии Коми научного
центра Уральского отделения РАН (SYKO) и Бо-
танического института им. В.Л. Комарова РАН
(LE).

Phragmites altissimus (Benth.) Mabille имеет
евразиатско-североафриканский ареал с первич-
ным распространением в пределах температно-
меридиональной зоны. Он встречается в Атлан-
тической и Средней Европе, Средиземноморье,
Юго-Западной, Средней и Восточной Азии, Се-
верной Африке (Tzvelev, 1976; Tzvelev, Probatova,
2019). В России Ph. altissimus распространен в
Крыму, низовьях Дона, Предкавказье, дельте
Волги, в южных районах Восточной Сибири и
Дальнего Востока (Tzvelev, 1976, 2011; Probatova,
1985; Nikiforova, 2012; Tzvelev, Probatova, 2019). В
последние годы в европейской части России от-
мечается активное расселение вида в северном
направлении (Notov, 1999; Shvetsov et al., 2007;
Naumenko, 2008; Papchenkov, 2008; Kapitonova,
2011, Kapitonova et al., 2020; Konechnaya et al.,

2012; Borisova, Shilov, 2017; Golovanov et al., 2019;
Zaripova, 2020). Это послужило основанием для
включения Ph. altissimus в список инвазионных
растений России (Vinogradova et al., 2015), соглас-
но которому он имеет инвазионный статус в вось-
ми российских регионах. До настоящего времени
единственными северными пунктами распро-
странения тростника высочайшего в европей-
ской части России были пос. Кузнечное, пос.
Красное Село, острова Финского залива (Ленин-
градская обл.) (Tzvelev, 2000) и окрестнорсти
г. Петрозаводска (Карелия) (Kravchenko et al.,
2008).

Встреченные нами ценопопуляции Ph. atissi-
mus локализованы вдоль федеральной автодороги
“Вятка”, соединяющей города Сыктывкар и Ки-
ров. Цветущих особей тростника не обнаружено.
Средняя высота растений составила 3.6 м.

1. Республика Коми, Сысольский р-н, 6.5 км
на ЮЗ от с. Визинга (рисунок), N 61°06'36'',
E 50°10'28'', обочина дороги и прилегающая к ней
придорожная канава, в составе разреженного со-
общества Carex rostrata Stokes, 06.08.2021. Размеры
ценопопуляции – 12 × 15 м.

2. Республика Коми, Сысольский р-н, 50.5 км
на ЮЗ от с. Визинга (рисунок), N 60°43'11'',
E 49°29'40'', придорожная канава, в составе разре-
женного сообщества Carex rostrata, 17.08.2021. Раз-
меры ценопопуляции – 15 × 30 м.

3. Республика Коми, Прилузский р-н, 80 км на
ЮЗ от с. Визинга (рисунок), N 60°22'09'';

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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E 49°40'32'', сырая придорожная канава с глуби-
ной воды до 15 см, грунт – глина, 06.08.2021. Раз-
меры ценопопуляции – 10 × 60 м. Общее проек-
тивное покрытие сообщества – 80%, его состав:
Phragmites altissimus – 50%, Carex rostrata – 40, Salix
phylicifolia L. – 3, Comarum palustre L. – 3, Scirpus
sylvaticus L. – 5, Cicuta virosa L. – 1, Filipendula ul-
maria (L.) Maxim. – 3, Typha latifolia L. – 3, Equise-
tum fluviatile L. – 1.

Lemna turionifera Landolt имеет первичное рас-
пространение в континентальных районах Север-
ной Америки и Восточной Азии (Landolt, 1975). В
настоящее время L. turionifera все чаще отмечает-
ся в водоемах Европы (Landolt, 1986; Wolff,
Ortschiedt, 1993; Kaplan, 2000; Kapitonova, 2001;
Wolff, Bruinsma, 2005; Hoste, Bruinsma, 2007; van
Landuyt, 2007; Lansdown, 2008; Dzhus, 2014; Baas-
trup-Spohr et al., 2016) и Западной Сибири (Kipri-
yanova, Romanov, 2021; Kapitonova, 2019). Ее за-
падные местонахождения трактуются как прояв-
ления инвазионного процесса (Lansdown, 2008).

На территории Европейского Северо-Востока
России Lemna turionifera была обнаружена нами в
Республике Коми близ деревни Гуляшор Прилуз-
ского р-на, N 59°25'47'', E49°30'44'' (рисунок), в
пруду, 04.08.2021. Пруд сооружен в 2013 г., разме-
ры 340 на 130 м, берега пологие, облесеные, сред-
няя глубина – 1.2 м, грунт – глина с маломощны-
ми илистыми отложениями, минерализация воды –
392 мг/дм3, pH – 7.52. Сообщество с участием
L. turionifera размером 150×80 м имеет общее про-
ективное покрытие – 90%, его состав: Potamogeton
berchtoldii Fieb. – 80%, Lemna turionifera – 40, L. mi-
nor L. – 20, L. trisulca L. – 30, Spirodela polyrhiza (L.)
Schleid – 5.
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Рис. 1. Новые местонахождения Phragmites altissimus (обозначены треугольниками 1, 2 и 3) и Lemna turionifera (обозна-
чены квадратом 4) на Европейском Северо-Востоке России.
Fig. 1. New localities of Phragmites altissimus (triangles 1, 2 and 3) and Lemna turionifera (box 4) in the European North-East of
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The information on the first record of two synanthropic species (Lemna turionifera Landolt and Phragmites
altissimus (Benth.) Mabille) in the European North-East of Russia is presented. Both species were recorded
in anthropogenic habitats.
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Приводятся сведения о находках в Республике Мордовия 11 видов рода Alchemilla L. Впервые для ре-
гиона приводится 5 видов: Alchemilla longipes, A. mininzonii, A. psiloneura, A. sibirica, A. tichomirovii. Так-
же дополнены сведения о местонахождениях шести видов редких в Мордовии: A. cheirochlora, A. cy-
matophylla, A. dasycrater, A. kemlensis, A. vorotnikovii и A. zimoenkensis.

Ключевые слова: Alchemilla, апомиктические виды, манжетки, Мордовия, флористические находки
DOI: 10.31857/S0006813622010021

Род Alchemilla L. (Rosaceae) относится к наибо-
лее многовидовым родам цветковых растений в
Средней России. Но определение видов этого ро-
да в поле, подготовка пригодного для определе-
ния гербария и идентификация образцов пред-
ставляют собой значительные трудности для ис-
следователей, проводящих инвентаризацию
региональных флор. По этим причинам видовой
состав манжеток в региональных флорах, напри-
мер, во флоре Республики Мордовия, долгое вре-
мя остается недостаточно изученным (Tikhomirov,
1996; Silaeva et al., 2010).

В ходе работы с материалами по роду Alche-
milla L., хранящимися в Гербарии Мордовского
государственного университета им. Н.П. Огарева
(GMU), обнаружены сборы, подтверждающие
находки новых и редких для флоры Республики
Мордовия видов этого рода.

Материалом послужили сборы манжеток с
территории Республики Мордовия, хранящиеся в
GMU, ревизия которых была проведена в 2008 и
2014 гг.

Для оценки новизны флористических находок
использовались сведения из литературы (Ti-
khomirov, 1996; Silaeva et al., 2010, 2019; Mayevskiy,
2014; Chkalov, Pakina, 2014), а также изучались
гербарные материалы, собранные на территории
Республики Мордовия и хранящиеся в Гербариях
им. Д.П. Сырейщикова Московского государ-
ственного университета им. М.В. Ломоносова
(MW) и им. И.И. Спрыгина Пензенского государ-
ственного университета (РКМ). Поскольку Рес-
публика Мордовия находится в границах бассей-
нов рек Сура (правый приток Волги) и Мокша
(правый приток Оки), инвентаризация флор
которых проведена Т.Б. Силаевой (Silaeva, 2006)

ФЛОРИСТИЧЕСКИЕ НАХОДКИ
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и А.М. Агеевой (Ageeva, 2011), соответственно,
нами также приводятся сведения о новизне про-
цитированных находок для флор бассейнов
этих рек.

Акронимы гербарных коллекций, кроме упо-
мянутых выше: LE – Гербарий Ботанического
института им. В.Л. Комарова РАН (г. Санкт-Пе-
тербург), PVB – Гербарий Института экологии
волжского бассейна РАН (г. Тольятти), UPSU –
Гербарий Ульяновского государственного педа-
гогического университета им. И.Н. Ульянова.

Новые виды для флоры Республики Мордовия
Alchemilla longipes Juz.: “г. Саранск, в широко-

лиственном лесу около строящейся республикан-
ской больницы. 30 V 2005. Е. Письмаркина,
Т.С Надеждина, Н.К. Надеждина”. – Новый вид
для флоры бассейна Суры. Восточноевропейско-
уральский лесо-луговой вид (Tikhomirov, 2001;
Atlas…, 2007; Kulikov, 2010; Chkalov, Pakina, 2019).
В сопредельных с Мордовией регионах известен в
Ульяновской обл. – Инзенский р-н, 1961 г., собр.
Л.А. Шалдыбина (MW) (Chkalov, Vasjukov, 2017); в
Нижегородской обл. – Богородский р-н, терри-
тория г. Нижний Новгород (Chkalov et al., 2019).

A. mininzonii Czkalov: “Саранский верхний лес
[недатированный и анонимный сбор, предполо-
жительно 1980-е гг.]”. – Новый вид для флоры
бассейна Суры. Эндемик Среднего Поволжья,
лугово-опушечный вид из родства A. monticola
Opiz., описан из сопредельных Чувашии и Ни-
жегородской обл. (Chkalov, 2011a). Помимо
этого, известен в Пензенской обл. (Vasjukov,
Saksonov, 2020).

A. psiloneura Juz.: “Ичалковский р-н, нацио-
нальный парк “Смольный”, Львовское лесниче-
ство, обочина тенистой лесной дороги в 1 км се-
вернее пос. Обрезки. 29 VI 2003. Г. Чугунов,
И. Кирюхин”. – Восточноевропейско-уральский
лесо-опушечный вид (Tikhomirov, 2001; Chkalov,
Pakina, 2019), новый для флоры бассейна Суры.
Описан из Московской обл., известен на Урале
(Chkalov, Pakina, 2019), а также в сопредельных
Пензенской – окр. г. Пенза, собр. 2001 г. (РКМ)
(Vasjukov, Saksonov, 2020), и Нижегородской –
Арзамасский р-н, сбор 2017 г. (Chkalov et al.,
2019), областях.

A. sibirica Zämelis: 1) “Лямбирский р-н, лес к запа-
ду от с. Михайловка, южная опушка. 20 V 1980.
В.К. Левин”; 2) “Ичалковский р-н, националь-
ный парк “Смольный”, Львовское лесничество,
кв. 63, лесная поляна в 0,4 км западнее пос. Об-
резки. 26 VI 2003. Е.А. Козлова, Н.В. Лукшина”. –
Новый вид для бассейна Суры. Отсутствует в
сводке П.Ф. Маевского (Mayevskiy, 2014). Восточ-
ноевропейско-сибирско-центральноазиатский вид
(Flora…, 1955; Atlas…, 2007; Polozhiy, Malyshev,

2005; Kulikov, 2005; Chkalov, Pakina, 2019). Изред-
ка отмечается для Нижегородской обл.,
но преимущественно в ее таежной части
(Chkalov et al., 2019). В регионах южнее Мор-
довии не выявлен.

A. tichomirovii Czkalov: 1) “Теньгушевский р-н,
с. Белораменье. VI 1965. Фролова”; 2) “Зубо-
во-Полянский р-н, пос. Зубова Поляна, луг.
27 VI 1968. Виноградова, Богдашкин, Илларио-
нова”; 3) “Большеберезниковский р-н, Симкин-
ское лесничество, опушка леса. 27 VI 1969. Миро-
нова, Клачкова”; 4) “Большеберезниковский р-н,
окр. с. Симкино. 14 VI 1993, В. Родюшкин,
Т. Устинова”; 5) “Зубово-Полянский р-н, Ком-
сомольское лесничество. 1977. Н. Крюкова,
И. Плаксина”; 6) “Краснослободский р-н,
окр. Краснослободского совхоза-техникума, лес.
22 VII 1987. Айнетова, Кадейкина, Дерябин”;
6) “Торбеевский р-н, в 1.5 км западнее с. Ни-
кольск, Никольский склон, высокое разнотравье
в основании склонов к р. Парца. 25 VI 2011.
А. Агеева, Т.В. Журавлева”. – Восточноевропей-
ский лесо-луговой вид, морфологически близкий
к A. acutiloba Opiz. Описан из Чувашии и Нижего-
родской обл. (Chkalov, 2011a), назван в честь из-
вестного российского ботаника, исследовавшего
манжетки, В.Н. Тихомирова. Зарегистрирован
также в Ульяновской (MW, PVB, UPSU) и Пен-
зенской (MW, РКМ) областях (Chkalov, Vasjukov,
2017; Vasjukov, Saksonov, 2020). В новейшей фло-
ристической сводке по бассейну Мокши в Рес-
публике Мордовия (Silaeva et al., 2019) пропущен.

В статье-списке флоры сосудистых растений
бассейна Мокши (Silaeva et al., 2019) для Респуб-
лики Мордовия указывается Alchemilla vorotnikovii
Czkalov без конкретизации пунктов и оценки но-
визны учтенных материалов. Тем не менее, этот
вид ранее для республики нигде не приводился.
A. vorotnikovii – эндемик Среднего Поволжья из
родства A. acutiloba, описанный по образцам из
Нижегородской обл. (LE) (Chkalov, 2011a). Как
заносный вид известен в Карелии и на Урале
(Chkalov, Pakina, 2019). Известные местонахожде-
ния A. vorotnikovii в Республике Мордовия:
1) “Краснослободский р-н, окр. Краснослобод-
ского совхоза-техникума. 22 VII 1987. Кокорева,
Задкова, Селезнева”; 2) “Краснослободский р-н,
по нижней трети высоких остепненных склонов
близ с. Старое Лепьево. 7 VIII 2009. А. Агеева,
Е. Письмаркина (прим.: поздний сбор, ненадеж-
ное определение)”; 3) “Торбеевский р-н, близ
пос. Торбеево, по паровому полю в сыроватой
низине, вдоль автотрассы Новые Выселки – Са-
ранск. 1 VII 2008. А. Агеева”; 4) “Зубово-Полян-
ский р-н, окр. с. Красавка, пойменная лугови-
на. 3 VII 2009. Т. Силаева, А. Агеева, Е. Лобуре-
ва”. Из сопредельных регионов вид известен в
Пензенской обл. (Vasjukov, Saksonov, 2020).
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Редкие виды в Республике Мордовия
Alchemilla cheirochlora Juz.: “Ичалковский р-н,

национальный парк “Смольный”, Львовское
лесничество, кв. 52, лесная поляна на месте вы-
рубки в 0.6 км западнее пос. Обрезки. 26 VI 2003.
Е. Варгот (в списке авторов статьи – Е. Ершкова),
А.В. Демкин, Т.Е. Кистенева”. – Второе указание
для республики. Приводился для Мордовского
гос. заповедника как редкий вид (Chkalov, Pakina,
2014). Этот восточноевропейский вид (Chkalov,
Pakina, 2019) известен как нередкий в правобе-
режной и левобережной части Нижегородской
обл. (Chkalov et al., 2019); в Мордовии – новый
для флоры бассейна Суры. Отмечен для Пензен-
ской обл. (окр. г. Пензы) (Vasjukov, Saksonov,
2020).

A. cymatophylla Juz.: “Краснослободский р-н,
памятник природы “Сивинская лесная дача”, по
опушке в сосновом лесу. 19 IX 2008. А. Агеева,
Е.В. Лысенков”. – Для Краснослободского р-на в
конспекте флоры Республики Мордовия (Silaeva
et al., 2010) не указан. Немногим позднее приво-
дится как вид, изредка и спорадически встречаю-
щийся по всему бассейну Мокши (Ageeva, 2011),
но без конкретизации местонахождений. Однако
из бассейна р. Мокша мы нашли, помимо выше-
приведенного, только один сбор – из окр.
с. Потьма Зубово-Поляновского р-на (29 VI 1980.
В.К. Левин, GMU). Сведения из Ковылкинского
и Торбеевского районов (Silaeva et al., 2019)
не подтверждены гербарными сборами.

A. dasycrater Juz.: “Ичалковский р-н, националь-
ный парк “Смольный”, Львовское лесничество, кв.
63, по опушке смешанного леса. 23 V 2008. Г. Чугу-
нов, А.Б. Ручин”. – Второе указание для Мордо-
вии. Эндемик Среднего Поволжья, описанный из
Татарстана (Tikhomirov, 2001), известен в респуб-
лике по двум сборам в Лямбирском р-не из близ-
корасположенных пунктов – сел Лямбирь (сбор
1979 г., MW 0199785) и Черемишево (сбор 2008 г.,
GMU) (Tikhomirov, 1996; Silaeva et al., 2010). Редко
встречается в таежной части Нижегородской обл.
(Chkalov et al., 2019).

A. kemlensis Czkalov: “Ичалковский р-н, наци-
ональный парк “Смольный”, Львовское лесниче-
ство, кв. [37 июнь 2003 г.] Д.А. Волков, Е.А. Коз-
лова, Н.В. Мунгина”. – Второе указание для рес-
публики. Цитируемый сбор сделан недалеко от
locus classicus: “Ичалковский р-н, 5 км к востоку
от с. Кемля, луг на опушке дубравы. 28 VI 2008.
А. Чкалов” (LE) (Chkalov, 2011b). Вид известен
также на Урале (Chkalov, Pakina, 2019).

A. zimoenkensis Czkalov: “Ичалковский р-н,
национальный парк “Смольный”, Львовское
лесничество, кв. 63, просека в смешанном лесу.
23 V 2008. Г. Чугунов, А.Б. Ручин”. – Второе ука-
зание для Мордовии. Вид известен на северо-за-
паде республики, в Мордовском гос. заповедни-

ке, где отмечен как “нередкий” (Chkalov, Pakina,
2014). Эндемичный вид Среднего Поволжья, “до-
вольно регулярно” встречающийся в соседней
Нижегородской обл. (Chkalov, Pakina, 2014; Chka-
lov et al., 2019), новый для флоры бассейна Суры.

С учетом сведений, приведенных в данной ста-
тье и ранее опубликованных материалов (Silaeva
et al., 2010, 2019), к настоящему времени на терри-
тории Республики Мордовия зарегистрировано
37 видов рода Alchemilla L.
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Information on the findings of 11 Alchemilla species in the Republic of Mordovia is provided. Five species
were revealed in the region for the first time: Alchemilla longipes, A. mininzonii, A. psiloneura, A. sibirica, and
A. tichomirovii. The data on the discovered localities of six species rare or infrequent in Mordovia, A. cheiro-
chlora, A. cymatophylla, A. dasycrater, A. kemlensis, A. vorotnikovii, and A. zimoenkensis – are presented.
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