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S U M M A R Y

The statistical analysis of variation of the flower structure in Trientalis europaea L. is carried out. It

is shown that the number of sepals, petals and stamens in the species is conditioned by two factors: ini-

tial primordia multiplicity in a certain flower meristem, and local deviations during primordia develop-

ment. According to the results of our analysis of two-flowered plants, the main role in variation of the

both factors is played by some stochastic, non-heritable changes. This type of variation is neither heri-

table, nor ontogenetic or modificational. It is an example of a specific variation type based on random

events which are probably due to molecular stochastics. We offer to refer to this variation as fluctua-

tional.
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Ðàññìîòðåíà äèíàìèêà ýïèêñèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè â ÷åðíè÷íî-çåëåíîìîøíûõ, êèñëè÷íî-çåëå-
íîìîøíûõ è ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâûõ åëüíèêàõ Ëåíèíãðàäñêîé îáë. Âûäåëåíû ñòàäèè çàðàñòàíèÿ ñóáñò-
ðàòà ñ èñïîëüçîâàíèåì ãðóïïèðîâêè âèäîâ (ïî ïðèóðî÷åííîñòè ê ñóáñòðàòó è îòíîøåíèþ ê âëàæíî-
ñòè). Ðàññìîòðåíû ðàçëè÷íûå âàðèàíòû ñóêöåññèîííûõ ñìåí è ôàêòîðû, âëèÿþùèå íà èõ ðàçâèòèå.
Äàíà ïîäðîáíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ñòàäèé çàðàñòàíèÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ýïèêñèëüíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü, ñóêöåññèè, ñòàäèÿ ñóêöåññèè, ìõè, ïå÷åíî÷íè-
êè, Ëåíèíãðàäñêàÿ îáë.

Â õîäå åñòåñòâåííîé äèíàìèêè ëåñîâ â èõ ñòðóêòóðå âñåãäà ïîÿâëÿåòñÿ çíà÷è-
òåëüíîå êîëè÷åñòâî óïàâøèõ ñòâîëîâ äåðåâüåâ — âàëåæà. Âàëåæ — ýòî âàæíûé
ýëåìåíò â ôóíêöèîíèðîâàíèè áèîãåîöåíîçà êîðåííîãî ëåñà, ïîääåðæàíèè åãî áèî-
ðàçíîîáðàçèÿ, êðóãîâîðîòå áèîôèëüíûõ ýëåìåíòîâ (Jonsson, 2000; Laiho, Prescott,
2004). Êðóïíûå äðåâåñíûå îñòàòêè â áîðåàëüíûõ ëåñàõ ðàçëàãàþòñÿ ìåäëåííî (ýòîò
ïðîöåññ çàíèìàåò íåñêîëüêî äåñÿòèëåòèé — Øîðîõîâà, Øîðîõîâ, 1999; Tobin åt al.,
2007) è ñîçäàþò ìèêðîìåñòîîáèòàíèå, ïîäõîäÿùåå ìíîæåñòâó âèäîâ ðàñòåíèé, æè-
âîòíûõ è ãðèáîâ. Íåìàëî ðàáîò ïîñâÿùåíî ïðîòåêàþùèì â íèõ ãåòåðîòðîôíûì
ñóêöåññèÿì ñî ñìåíîé êîìïëåêñîâ äåðåâîðàçðóøàþùèõ æóêîâ è ãðèáîâ è èçó÷å-
íèþ êîìïëåêñîâ âèäîâ è ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà èõ ðàçíîîáðàçèå (Bader et al.,
1995; Junninena, Komonena, 2011, è äð.). Íàèáîëüøåå ÷èñëî ðàáîò ïî ýïèêñèëüíîé
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ðàñòèòåëüíîñòè ïîñâÿùåíî âûÿâëåíèþ ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà óðîâåíü áèîðàçíî-
îáðàçèÿ, îïèñàíèþ ýïèêñèëüíûõ ìèêðîãðóïïèðîâîê è âûÿâëåíèþ çàâèñèìîñòè èõ
ñîñòàâà îò ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ (Andersson, Hytteborn, 1991; McAlister, 1997; Crites,
Dale, 1998). Àâòîòðîôíûå ñóêöåññèè íà ðàçëàãàþùåìñÿ âàëåæå (êîòîðûå ìû â äàëü-
íåéøåì áóäåì íàçûâàòü ýïèêñèëüíûìè ñóêöåññèÿìè) ðåäêî ñòàíîâèëèñü îáúåêòà-
ìè èññëåäîâàíèÿ. Â íàøåé ðàáîòå ìû ïîñòàðàëèñü îïèñàòü èìåííî ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü ñìåí ãðóïïèðîâîê âèäîâ â õîäå ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè. Ýòî ïðèìåð îòíîñè-
òåëüíî ñêîðîòå÷íûõ ïåðâè÷íûõ ñóêöåññèé, íà÷èíàþùèõñÿ ïðè ïàäåíèè ñòâîëà è çà
îêîí÷àíèå êîòîðûõ ìû ïðèíèìàåì èõ «ñëèÿíèå» ñ íàïî÷âåííûì ïîêðîâîì ëåñà.

Â áîðåàëüíûõ ëåñàõ äîìèíàíòàìè ýïèêñèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè ÷àùå âñåãî ÿâ-
ëÿþòñÿ ìõè è ïå÷åíî÷íèêè (Andersson, Hytteborn, 1991; Laaka, 1995, è äð.), íî â
óñëîâèÿõ õîðîøåé îñâåùåííîñòè âîçìîæíû âàðèàíòû ñî çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì
ëèøàéíèêîâ (Laaka, 1995; Spribille et al., 2008; Botting, DeLong, 2009). Áîëüøèíñòâî
èññëåäîâàòåëåé ïðè îïèñàíèè äèíàìè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â ýïèêñèëüíûõ ñîîáùåñò-
âàõ îòòàëêèâàþòñÿ òîëüêî îò ñòàäèè ðàçëîæåíèÿ äðåâåñèíû (Andersson, Hytteborn,
1991; Botting, DeLong, 2009), õîòÿ ðÿä èññëåäîâàòåëåé â ñâîèõ ðàáîòàõ èñïîëüçîâà-
ëè áîëåå äåòàëüíîå îïèñàíèå ñóáñòðàòà äëÿ âûäåëåíèÿ ñòàäèé ðàçëîæåíèÿ ñóáñòðà-
òà (McCullough, 1948; Muhle, LeBlanc, 1975; Soderstrom, 1988; McAlister, 1997).
Íàèáîëåå ÷àñòî èñïîëüçóþòñÿ ñëåäóþùèå ïðèçíàêè: ïîêðûòèå êîðû, òèï ãíèëè,
äèàìåòð ñòâîëà, äðåâåñíàÿ ïîðîäà, òåêñòóðà äðåâåñèíû. Ðåçóëüòàòàìè òàêèõ èññëå-
äîâàíèé ñòàëî ïîëó÷åíèå è íàêîïëåíèå äàííûõ î ïðèóðî÷åííîñòè îòäåëüíûõ âèäîâ
èëè ãðóïï âèäîâ ê êîíêðåòíûì çíà÷åíèÿì íåêîòîðûõ ôàêòîðîâ, íî îáùèå çàêîíî-
ìåðíîñòè ïðè òàêîì ïîäõîäå âûÿâëÿþòñÿ ðåäêî.

Â íàøåé ðàáîòå ìû ïîøëè ïóòåì âûäåëåíèÿ îäíîðîäíûõ êîìïëåêñîâ âèäîâ è
ïîñòðîåíèÿ ñóêöåññèîííûõ ðÿäîâ ïî ïðèçíàêàì ñàìîé ðàñòèòåëüíîñòè, íå îòòàëêè-
âàÿñü îò ñòàäèè ðàçëîæåíèÿ äðåâåñèíû è ïîñëåäóþùåãî îïðåäåëåíèÿ óñëîâèé, â êî-
òîðûõ ðàçâèâàþòñÿ ýòè êîìïëåêñû.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ñáîð ìàòåðèàëà ïðîèçâîäèëñÿ â 2000—2003 ãã. â þæíîé ïîäçîíå òàåæíîé çî-
íû â Ëóæñêîì, Ïîäïîðîæñêîì, Ïðèîçåðñêîì è Òèõâèíñêîì ðàéîíàõ Ëåíèíãðàä-
ñêîé îáë.

Îïèñàíèå ðàñòèòåëüíîñòè íà âàëåæå âûïîëíåíî â ñëåäóþùèõ 9 ôèòîöåíîçàõ:
1. Åëüíèê ÷åðíè÷íî-çåëåíîìîøíûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 10Å+Ñ, ñðåäíèé äèà-

ìåòð ñòâîëîâ 20 ñì, ìàêñèìàëüíûé äèàìåòð 57 ñì. Â ïîäëåñêå íåçíà÷èòåëüíîå êî-
ëè÷åñòâî Sorbus aucuparia, â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå äîìèíèðóåò Pleurozium schrebe-
ri ñ ïðîåêòèâíûì ïîêðûòèåì 80—90 %. Ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå öâåòêîâûõ ðàñòå-
íèé â ñðåäíåì íå ïðåâûøàåò 10—15 %, èç íèõ íàèáîëüøàÿ âñòðå÷àåìîñòü è îáèëèå
ó Avenella flexuosa, Vaccinium myrtillus, Maianthemum bifolium.

2. Åëüíèê íåìîðàëüíî-êèñëè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 10Å+Ñ, 900 øò./ãà, ñðåä-
íèé äèàìåòð ñòâîëîâ 30 ñì, ìàêñèìàëüíûé äèàìåòð 40 ñì. Â ïîäëåñêå îáèëüíû Lo-
nicera xylosteum, Ribes alpinum, Sorbus aucuparia, Rubus idaeus è äð. Â íàïî÷âåííîì
ïîêðîâå äîìèíèðóþò Oxalis acetosella, Galeobdolon luteum, Hepatica nobilis, â ìîõî-
âîì ÿðóñå ïðèáëèçèòåëüíî îäèíàêîâûå ïîêðûòèÿ ó Pleurozium schreberi è Hyloco-
mium splendens (30—50 %), â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ îáèëèå Plagiomnium affine ìîæåò
äîñòèãàòü 25 %.

3. Åëüíèê ñ îñèíîé ðàçðåæåííî-êèñëè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 5Å4Îñ1Îëñ; ñî-
ìêíóòîñòü 0.5. Â ïîäëåñêå íåçíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî Ribes alpinum, Sorbus aucu-
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paria. Ìîõîâîé ïîêðîâ î÷åíü ðàçðåæåííûé èç-çà îáèëüíîãî ëèñòâåííîãî îïàäà. Èç
öâåòêîâûõ ðàñòåíèé ïðèñóòñòâóþò Oxalis acetosella (30 %), Maianthemum bifolium,
Pulmonaria obscura, Galeobdolon luteum, Stellaria holostea, Asarum europaeum.

4. Åëüíèê êèñëè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 8Å1Á1(Îñ+Îëñ); ñîìêíóòîñòü 0.9.
Â ïîäëåñêå îáèëüíà ðÿáèíà. Â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå äîìèíèðóåò Oxalis acetosella,
Dryopteris carthusiana, Vaccinium myrtillus, Vaccinium vitis-idaea, Rubus saxatilis.
Ñðåäè íàïî÷âåííûõ ìõîâ ïðåîáëàäàåò Hylocomium splendens, äîâîëüíî îáèëüíû
Pleurozium schreberi, Dicranum polysetum.

5. Åëüíèê ÷åðíè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 7Å3Oc; ñîìêíóòîñòü 0.8. Â ïîäëåñ-
êå — ðÿáèíà, â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå äîìèíèðóþò Oxalis acetosella, Vaccinium myr-
tillus, V. vitis-idaea. Íàïî÷âåííûå ìõè ïðåäñòàâëåíû Pleurozium schreberi, Hyloco-
mium splendens, íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì Sphagnum girgensohnii.

6. Åëüíèê ÷åðíè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 6Å2Îñ2Á; ñîìêíóòîñòü 0.5. Â ïîäëåñ-
êå — Rubus idaeus, â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå äîìèíèðóþò Vaccinium myrtillus, Dryop-
teris carthusiana, Vaccinium vitis-idaea. Ñðåäè íàïî÷âåííûõ ìõîâ ïðåîáëàäàþò Hy-
locomium splendens, Pleurozium schreberi, Dicranum polysetum.

7. Åëüíèê ñ îñèíîé ÷åðíè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 5Å4Îñ1Á; ñîìêíóòîñòü 0.8.
Ïîäëåñîê âûðàæåí ñëàáî. Íàïî÷âåííûé ïîêðîâ ìîçàè÷íûé: Calamagrostis arundi-
nacea, Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea, Maianthemum bifolium, Hylocomium splen-
dens, Rhythidiadelphus triquetrus, Rhodobryum roseum.

8. Åëüíèê ÷åðíè÷íûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 9Å1Á; ñîìêíóòîñòü 0.8. Â ïîäëåñêå —
ðÿáèíà, â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå äîìèíèðóþò Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea, Dry-
opteris expansa. Íàïî÷âåííûå ìõè — Pleurozium schreberi, Sphagnum girgensohnii,
Dicranum polysetum, Ptilium crista-castrensis, Plagiochila asplenioides.

9. Åëüíèê ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâûé. Ôîðìóëà äðåâîñòîÿ 8Å2Á; ñîìêíóòîñòü 0.8.
Â ïîäëåñêå — ðÿáèíà, â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå äîìèíèðóþò Vaccinium myrtillus,
V. vitis-idaea, Rubus chamaemorus. Ñðåäè íàïî÷âåííûõ ìõîâ ïðåîáëàäàþò Sphag-
num magellanicum, S. girgensohnii, Polytrichum commune.

Ïðè çàêëàäûâàíèè ïëîùàäîê ìû âûáèðàëè íàèáîëåå òèïè÷íûå ó÷àñòêè íà ìåðò-
âîé äðåâåñèíå. Ïëîùàäêè äëÿ îïèñàíèÿ ýïèêñèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè çàëîæåíû íà
ëåæàùèõ îòìåðøèõ ñòâîëàõ åëè íå ìåíåå 15 ñì â äèàì. ïî 1—3 øò. íà ó÷àñòêàõ
ñòâîëà ñ ðàçíûì äèàìåòðîì. Äëèíà ïëîùàäîê 50 ñì, øèðèíà ñîîòâåòñòâóåò òîëùè-
íå ñòâîëà. Íà ïëîùàäêàõ ïðîèçâîäèëîñü îïèñàíèå ðàñòèòåëüíîñòè ñ óêàçàíèåì ïðî-
åêòèâíîãî ïîêðûòèÿ âèäîâ çåëåíûõ è ïå÷åíî÷íûõ ìõîâ, ëèøàéíèêîâ è ñîñóäèñòûõ
ðàñòåíèé. Âñåãî â ðàáîòå èñïîëüçîâàíû îïèñàíèÿ 232 ïëîùàäîê. Îïèñàíèÿ â ôè-
òîöåíîçàõ 5, 6, 7, 9 áûëè âûïîëíåíû Ä. Ì. Ìèðèíûì è Å. Â. Øîðîõîâîé. Íàçâàíèÿ
âèäîâ ïðèâåäåíû ñîãëàñíî èìåþùèìñÿ ñâîäêàì: Èãíàòîâ, Èãíàòîâà (2003, 2004),
ïå÷åíî÷íèêîâ (Ïîòåìêèí, Ñîôðîíîâà, 2009), ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé (×åðåïàíîâ,
1995).

Âûÿâëåíèå çàêîíîìåðíîñòåé ñòðóêòóðû è äèíàìèêè ýïèêñèëüíîé ðàñòèòåëüíî-
ñòè çàòðóäíåíî áîëüøèì êîëè÷åñòâîì âèäîâ ìîõîâî-ëèøàéíèêîâîãî ÿðóñà ñ íèç-
êîé âñòðå÷àåìîñòüþ è ìèíèìàëüíûì îáèëèåì â ñèíóçèÿõ. ×òîáû èçáåæàòü ïîòåðè
èíôîðìàöèè èç-çà èñêëþ÷åíèÿ èç àíàëèçà ýòèõ âèäîâ, ìû ïðèìåíÿåì ãðóïïèðîâêó
âèäîâ ïî èõ ýêîëîãè÷åñêèì ñâîéñòâàì. Áèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ìõîâ è ëèøàé-
íèêîâ äåëàþò èõ ÷ðåçâû÷àéíî ÷óâñòâèòåëüíûìè ê óñëîâèÿì âëàæíîñòè â ïðåäïî-
÷èòàåìûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ. Ó÷èòûâàÿ ýòî, ìû âûäåëèëè ãðóïïû ïî îòíîøåíèþ ê
âëàæíîñòè ìåñòîîáèòàíèÿ — ìåçîêñåðîôèòû, ìåçîôèòû, ãèãðîôèòû è ýâðèòîïíûå
(ê ïîñëåäíèì îòíåñåíû øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå âèäû, âñòðå÷àþùèåñÿ â ðàçëè÷-
íûõ óñëîâèÿõ). Ïðè ðàçëîæåíèè ñòâîëà èçìåíÿþòñÿ åãî ñâîéñòâà êàê ñóáñòðàòà —
ïëîòíîñòü, òâåðäîñòü, âëàãîåìêîñòü (Øîðîõîâà, Øîðîõîâ, 1999) Ýòè èçìåíåíèÿ íå
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ìîãóò íå âëèÿòü íà ñîñòàâ ýïèêñèëüíûõ ðàñòèòåëüíûõ ãðóïïèðîâîê. Êëàññèôèêà-
öèÿ ïî ïðèóðî÷åííîñòè âèäîâ ê ñóáñòðàòó áûëà çàèìñòâîâàíà èç ñòàòüè L. J. An-
dersson è H. Hytteborn (1991). Âñå âèäû ìîõîâî-ëèøàéíèêîâîãî ÿðóñà áûëè ðàçäå-
ëåíû íà 4 ãðóïïû: ýïèôèòû — ðàñòóùèå ïðåèìóùåñòâåííî íà ñòâîëàõ æèâûõ äåðå-
âüåâ, ýïèêñèëû — âñòðå÷àþùèåñÿ íà ìåðòâîé äðåâåñèíå â êà÷åñòâå îñíîâíîãî
ñóáñòðàòà, ýïèãåéíûå âèäû — îáðàçóþùèå íàïî÷âåííûé ìîõîâîé êîâåð â òàåæíûõ
ëåñàõ, ãåíåðàëèñòû — âñòðå÷àþùèåñÿ íà áîëüøîì êîëè÷åñòâå ðàçëè÷íûõ ñóáñòðà-
òîâ. Äëÿ îòíåñåíèÿ êàæäîãî êîíêðåòíîãî âèäà â îïðåäåëåííóþ ñóáñòðàòíóþ è ýêî-
ëîãè÷åñêóþ ãðóïïó áûë èñïîëüçîâàí ðÿä ðàáîò (Øëÿêîâ, 1976, 1979, 1980, 1981,
1982; Andersson è Hytteborn, 1991; Damsholt, 2002; Èãíàòîâ, Èãíàòîâà, 2003, 2004),
à òàêæå ëè÷íûå íàáëþäåíèÿ àâòîðà. Âèäû ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé â ãðóïïèðîâêó íå
âêëþ÷åíû. Ñîîòâåòñòâèå êàæäîãî âèäà îïðåäåëåííîé ãðóïïå ïðåäñòàâëåíî â
òàáë 1. Â ðåçóëüòàòå ãðóïïèðîâêè âèäîâ èñõîäíûå îïèñàíèÿ áûëè ïðåîáðàçîâàíû â
òàáëèöû, ãäå âèäû çàìåíåíû 11 ãðóïïàìè, ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèè ãðóïïû — ýòî
ñóììà ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé, âñòðåòèâøèõñÿ íà äàííîé ïðîáíîé ïëîùàäè âèäîâ,
îòíîñÿùèõñÿ ê ýòîé ãðóïïå. Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà òàêèõ îïèñàíèé îãðàíè÷åíà
îáû÷íûìè òðåáîâàíèÿìè ê êîëè÷åñòâåííûì äàííûì.

Â ïðîöåññå îáðàáîòêè ìàòåðèàëà áûëè èñïîëüçîâàíû ñëåäóþùèå ñòàòèñòè÷å-
ñêèå ïðèåìû è ìåòîäèêè: äëÿ îðäèíàöèè ïëîùàäîê áûëà ðàññ÷èòàíà äèñòàíöèÿ
ìåæäó íèìè. Ìåðîé ñâÿçè ìåæäó ïëîùàäêàìè áûë âûáðàí êâàäðàò åâêëèäîâîé äèñ-
òàíöèè. Íà îñíîâå ïîëó÷åííîé ñâîäíîé òàáëèöû äèñòàíöèé áûëè âûäåëåíû ïðåä-
âàðèòåëüíûå ãðóïïû ïëîùàäîê ñ ìèíèìàëüíûìè çíà÷åíèÿìè ðàññòîÿíèé. Òàê êàê
êâàäðàò åâêëèäîâîé äèñòàíöèè — âåëè÷èíà àáñîëþòíàÿ è çàâèñÿùàÿ îò ÷èñëà ïëî-
ùàäîê â âûáîðêå, íå èìåþùàÿ ïîêàçàòåëÿ äîñòîâåðíîñòè, òî äëÿ ïîñòðîåíèÿ ïðåä-
âàðèòåëüíûõ ïëåÿä áûëè èñïîëüçîâàíû òîëüêî äèñòàíöèè, çíà÷åíèÿ êîòîðûõ íàõî-
äèëèñü â ïðåäåëàõ ïÿòîãî ïåðöåíòåëÿ îò îáùåãî ÷èñëà çíà÷åíèé (ïåðöåíòåëü — âå-
ëè÷èíà îòäåëÿþùàÿ 1/100 âñåõ ÷ëåíîâ ðÿäà — Ëàêèí, 1980). Òàêèì îáðàçîì, áûëè
ïîëó÷åíû ÿäðà ãðóïï. Ïëîùàäêè, íå âîøåäøèå â íèõ, áûëè îòíåñåíû ê òîé èëè
èíîé êàòåãîðèè ñ ïîìîùüþ ïðîöåäóðû ïîøàãîâîãî äèñêðèìèíàíòíîãî àíàëèçà, âû-
ïîëíåííîãî â ïàêåòå SPSS11.5. Äèñòàíöèîííîé ìåðîé ïðè äèñêðèìèíàíòíîì àíà-
ëèçå áûëî âûáðàíî ðàññòîÿíèå Ìàõàëîíîáèñà, áàçèðóþùååñÿ íà åâêëèäîâîì ðàñ-
ñòîÿíèè (Áþëü, Ö¸ôåëü, 2005). Ñ ïîìîùüþ ýòîãî ìåòîäà áûëî îñóùåñòâëåíî ðàçáè-
åíèå âñåãî ìàññèâà ïëîùàäîê íà ïëåÿäû. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ äîñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èé
ìåæäó âûäåëÿåìûìè ãðóïïàìè áûë ïðèìåíåí íåïàðàìåòðè÷åñêèé êðèòåðèé Êðóñ-
êåëà—Óîëëèñà. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ïðîèçâîäèëñÿ ñ ïîìîùüþ ïàêåòà SPSS11.5.

Ðåçóëüòàòû

Âñåãî íà ó÷åòíûõ ïëîùàäêàõ íàéäåíî 103 âèäà èç íèõ: 20 âèäîâ ëèøàéíèêîâ,
41 âèä ìõîâ, 23 âèäà ïå÷åíî÷íèêîâ, 19 âèäîâ ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé (òàáë. 1) Ñðåäè
íèõ òîëüêî 14 âèäîâ èìåþò âñòðå÷àåìîñòü 10 % è áîëåå è òîëüêî 13 âèäîâ — ñðåä-
íåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå áîëåå 1 %.

Â òàáë. 2 ïðèâåäåíî ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëà âèäîâ ìîõîâî-ëèøàéíèêîâîãî ÿðóñà
ïî ñóáñòðàòíûì è ýêîëîãè÷åñêèì ãðóïïàì. Çíà÷èòåëüíîå ïðåîáëàäàíèå ìåçîôèòîâ
ïî ÷èñëó âèäîâ õàðàêòåðíî äëÿ õâîéíûõ ëåñîâ áîðåàëüíîé çîíû. Â ýòó ãðóïïó âõî-
äÿò îñíîâíûå äîìèíàíòû ýïèêñèëüíûõ ñèíóçèé, ïðåäñòàâèòåëè ýòîé ãðóïïû âñòðå-
÷åíû ïî÷òè íà âñåõ îïèñàííûõ ïëîùàäêàõ, èõ ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå
(òàáë. 3) îòðàæàåò äîìèíèðóþùåå ïîëîæåíèå ýòîé ãðóïïû â èññëåäîâàííûõ ñîîá-
ùåñòâàõ. Ñëåäóþùàÿ ïî çíà÷èìîñòè ãðóïïà — ýâðèòîïíûå âèäû. Â íåå âõîäèò

920



921

ÒÀÁËÈÖÀ 1

Õàðàêòåðèñòèêà âèäîâ ïî ïðèóðî÷åííîñòè ê ñóáñòðàòíûì è ýêîëîãè÷åñêèì ãðóïïàì

Âèä

Ãðóïïà
Ñðåäíåå

ÏÏ

Âñòðå-

÷àå-

ìîñòü
ñèñòåìàòè-

÷åñêàÿ

ýêîëîãè-

÷åñêàÿ
ñóáñòðàòíàÿ

Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. ì Ìåçîôèò Íàïî÷âåííûé 27.37 0.88

Ptilidium pulcherrimum (Weber)

Vain.

ï » Ýïèêñèë 13.94 0.59

Dicranum scoparium Hedw. ì » Ãåíåðàëèñò 3.59 0.43

D. polysetum Sw. ì » Íàïî÷âåííûé 4.14 0.39

Saniona uncinata (Hedw.) Loeske ì Ýâðèòîï Ãåíåðàëèñò 2.95 0.34

Chiloscyphus profundus (Nees)

J. J. Engel et R. M. Schust.

ï Ìåçîôèò Ýïèêñèë 2.13 0.31

Hylocomium splendens (Hedw.)

Bruch et al.

ì » Íàïî÷âåííûé 5.09 0.28

Plagiothecium laetum Bruch et al. ì » Ãåíåðàëèñò 0.52 0.16

Cladonia sp. ë Ýâðèòîï » 0.73 0.16

Oxalis acetosella L. ñ Ìåçîôèò Ñîñóäèñòûé 1.57 0.15

Ptilium critsa-castrensis (Hedw.)

De Not.

ì » Íàïî÷âåííûé 0.90 0.14

Vaccinium myrtillus L. ñ 1.07 0.12

Cladonia coniocraea (Florke) Spreng. ë » Ãåíåðàëèñò 0.87 0.11

Vaccinium vitis-idaea L. ñ Ýâðèòîï Ñîñóäèñòûé 0.39 0.10

Sciuro-hypnum starkei (Brid.)

Ignatov & Huttunen

ì Ìåçîôèò Ãåíåðàëèñò 1.23 0.09

Linnaea borealis L. ñ » Ñîñóäèñòûé 0.53 0.09

Hypnum cupressiforme Hedw. ì » Ãåíåðàëèñò 1.23 0.09

Vulpicida pinastri (Scop.) J.-E. Matts-

son & M. J. Lai

ë Ýâðèòîï Ýïèôèò 0.15 0.07

Herzogiella seligerii (Brid.) Z. Iwats. ì Ìåçîôèò Ýïèêñèë 0.33 0.07

Hypogymnia physodes (L.) Nyl. ë Ýâðèòîï Ýïèôèò 0.13 0.06

Trientalis europaea L. ñ 0.16 0.06

Sphagnum magellanicum Brid. ì Ãèãðîôèò Íàïî÷âåííûé 1.50 0.06

S. c. f. rubellum Wilson ì » » 1.17 0.06

Dicranum montanum Hedw. ì Ìåçîôèò Ýïèôèò 0.04 0.06

Avenella flexuosa L. ñ 0.11 0.06

Sciuro-hypnum oedipodium (Mitt.) Ig-

natov & Huttunen

ì » Ãåíåðàëèñò 0.33 0.06

Pohlia nutans (Hedw.) Lindb. ì » » 0.04 0.05

Pylaisia polyantha (Hedw.) Bruch

et al.

ì » Ýïèôèò 0.09 0.04

Rhithidiadelphus triquetrus (Hedw.)

Warnst.

ì » Íàïî÷âåííûé 0.24 0.04

Plagiomnium affine (Bland.) T. Kop. ì » » 0.85 0.04

Blepharostoma trichophyllum (L.)

Dumort.

ï Ýâðèòîï Ýïèêñèë 0.04 0.04

Majanthemum bifolium (L.)

F. W. Schmidt

ñ 0.10 0.04

Dicranella heteromalla (Hedw.)

Schimp.

ì Ìåçîôèò Íàïî÷âåííûé 0.12 0.04

Carex globularis L. ñ 0.13 0.04

Sphagnum girgensohnii Russow ì Ãèãðîôèò Íàïî÷âåííûé 0.67 0.04

Tetraphis pellucida Hedw. ì Ìåçîôèò Ýïèêñèë 0.02 0.03

Cladonia rangiferina (L.) F. H. Wigg. ë Ìåçîêñåðîôèò Íàïî÷âåííûé 0.02 0.03
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Âèä

Ãðóïïà
Ñðåäíåå

ÏÏ

Âñòðå-

÷àå-

ìîñòü
ñèñòåìàòè-

÷åñêàÿ

ýêîëîãè-

÷åñêàÿ
ñóáñòðàòíàÿ

Luzula pilosa (L.) Willd. ñ 0.03 0.03

Plagiomnium cuspidatum (Hedw.)

T. J. Kop.

ì Ìåçîôèò Ãåíåðàëèñò 0.03 0.03

Lycopodium annotinum L. ñ 0.23 0.03

Sciuro-hypnum reflexum (Starke) Ig-

natov & Huttunen

ì » » 0.37 0.03

Parmeliopsis ambigua (Wulfen) Nyl. ë Ýâðèòîï Ýïèôèò 0.03 0.02

Galeobdolon luteum Huds. ñ 0.03 0.02

Carex digitata L. ñ 0.06 0.02

Cephalozia lunulifolia (Dumort.) Du-

mort.

ï » Ãåíåðàëèñò 0.07 0.02

Lophozia longidens (Lindb.) Macoun ï Ìåçîôèò Ýïèêñèë 0.07 0.02

Lophozia sp. ï » » 0.01 0.02

Orthocaulis attenuatus (Mart.)

A. Evans

ï » » 0.03 0.02

Cephalozia bicuspidata (L.) Dumort. ï Ýâðèòîï » 0.03 0.02

Calypogeia muehlleriana (Schiffn.)

Mull. Frib.

ï Ìåçîôèò Ãåíåðàëèñò 0.04 0.02

Cladonia cornuta ë Ýâðèòîï » 0.05 0.02

Rubus chamaemorus L. ë Ãèãðîôèò Ñîñóäèñòûé 0.09 0.02

Radula complanata (L.) Dumort. ï Ìåçîôèò Ýïèôèò 0.01 0.01

Brachythecium salebrosum (F. Weber

& D. Mohr) Bruch et al.

ì » Ãåíåðàëèñò 0.01 0.01

Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot. ë Ìåçîêñåðîôèò Íàïî÷âåííûé 0.02 0.01

Lophozia longiflora (Nees) Schiffn. ï Ìåçîôèò Ýïèêñèë 0.05 0.01

L. ventricosa (Dicks.) Dumort. ï Ýâðèòîï » 0.05 0.01

Sciuro-hypnum populeum (Hedw.) Ig-

natov & Huttunen

ì Ìåçîôèò Ãåíåðàëèñò 0.09 0.01

Usnea glabrata (Ach.) Vainio ë » Ýïèôèò < 0.01 0.01

Brachytheciastrum vellutinum
(Hedw.) Ignatov & Huttunen

ì » Ýïèêñèë < 0.01 0.01

Serpoleskea subtilis (Hedw.) Loeske ì » Ãåíåðàëèñò < 0.01 0.01

Cephaloziella divaricata (Sm.)

Schiffn.

ï » » < 0.01 0.01

Jamesoniella autumnalis (DC.) Steph. ï » Ýïèêñèë < 0.01 0.01

Bryum sp. Hedw. ì Ýâðèòîï Ãåíåðàëèñò < 0.01 0.01

Amblystegium serpens (Hedw.) Bruch

et al.

ì Ìåçîôèò » 0.01 0.01

Gymnocarpium dryopteris (L.) Ne-

wman

ñ 0.01 0.01

Chylociphus sp. ï Ãèãðîôèò » 0.01 0.01

Nowellia curvifolia (Dicks.) Mitt. ï Ìåçîôèò Ýïèêñèë 0.01 0.01

Parmeliopsis hyperopta (Ach.)

Arnold

ë Ýâðèòîï Ýïèôèò 0.01 0.01

Calypogeia integristipula Steph. ï Ìåçîôèò Ãåíåðàëèñò 0.01 0.01

Calamagrostis arundinacea (L.) Roth ñ 0.02 0.01
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Âèä

Ãðóïïà
Ñðåäíåå

ÏÏ

Âñòðå-

÷àå-

ìîñòü
ñèñòåìàòè-

÷åñêàÿ

ýêîëîãè-

÷åñêàÿ
ñóáñòðàòíàÿ

Ortilia secunda (L.) House ñ 0.03 0.01

Polytrichum strictum Brid. ì Ãèãðîôèò Íàïî÷âåííûé 0.04 0.01

Rubus saxatilis L. ë Ìåçîôèò Ñîñóäèñòûé 0.05 0.01

Dicranum fuscescens Turner ì » Ýïèêñèë 0.09 0.01

Polytrichum juniperinum Hedw. ì » Íàïî÷âåííûé 0.09 0.01

Dicranum majus Turner ì » » 0.30 0.01

Pseudobryum cinclidioides (Huebe-

ner) T. J. Kop.

ì Ãèãðîôèò » < 0.01 < 0.01

Straminergon stramineum (Dicks. ex

Brid.) Hedenas

ì » » < 0.01 < 0.01

Campyliadelphus chrysophyllus
(Brid.) R. S. Chopra

ì Ìåçîôèò Ãåíåðàëèñò < 0.01 < 0.01

Hypnum pallescens (Hedw.) Mitt. ì » Ýïèêñèë < 0.01 < 0.01

Orthotrichum speciosum Nees ì » Ýïèôèò < 0.01 < 0.01

Cephalozia sp. ï » Ãåíåðàëèñò < 0.01 < 0.01

Dryopteris carthusiana (Vill.)

H. P. Fuchs

ñ < 0.01 < 0.01

D. expansa (C. Presl) Fraser-Jenk. &

Jermy

ñ < 0.01 < 0.01

Parmelia sulcata Taylor ë Ýâðèòîï Ýïèôèò < 0.01 < 0.01

Platismatia glauca (L.) W. L. Culb. &

C. F. Culb.

ë » » < 0.01 < 0.01

Xanthoria parietina (Kalchbr.)

D. Hawksw.

ë » » < 0.01 < 0.01

Cladonia chlorophaea (Flörke ex

Sommerf.) Spreng.

ë Ìåçîêñåðîôèò Íàïî÷âåííûé < 0.01 < 0.01

Rubus idaeus L. ë Ìåçîôèò Ñîñóäèñòûé < 0.01 < 0.01

Cephaloziella sp. ï » Íàïî÷âåííûé < 0.01 < 0.01

Hepatica nobilis Mill. ñ < 0.01 < 0.01

Cladonia crispata (Ach.) Flot. ë Ýâðèòîï Ãåíåðàëèñò < 0.01 < 0.01

C. gracilis (L.) Willd. ë » » < 0.01 < 0.01

Sphagnum capillifolium (Ehrh.)

Hedw.

ì Ãèãðîôèò Íàïî÷âåííûé 0.01 < 0.01

Dicranum flexicaule Brid. ì Ìåçîôèò » 0.01 < 0.01

Chiloscyphus latifolius (Nees)

J. J. Engel et R. M. Schust.

ï » Ýïèêñèë 0.01 < 0.01

Polytrichum commune Hedw. ì Ýâðèòîï Íàïî÷âåííûé 0.01 < 0.01

Crossocalix hellerianus (Nees ex Lin-

denb.) Meyl.

ï Ìåçîôèò Ýïèêñèë 0.01 < 0.01

Plagiochilla asplenioides (L. emend.

Taylor) Dumort.

ï » Íàïî÷âåííûé 0.01 < 0.01

Fragaria vesca L. ñ 0.04 < 0.01

Ptilidium ciliare (L.) Hampe ï » Ãåíåðàëèñò 0.09 < 0.01

Cladonia digitata (L.) Hoffm. ë Ýâðèòîï » 0.09 < 0.01

Ï ð è ì å ÷ à í è å. ì — ìîõ, ï — ïå÷åíî÷íèê, ë — ëèøàéíèê, ñ — ñîñóäèñòûå. Âèäû ðàñïîëîæåíû â ïî-

ðÿäêå óáûâàíèÿ èõ âñòðå÷àåìîñòè.



18 ÷àñòî âñòðå÷àþùèõñÿ, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ (âñòðå÷àåìîñòü áîëåå 50 %),
íî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìàëîîáèëüíûõ âèäîâ. Ãðóïïà ãèãðîôèòîâ, íàïðîòèâ,
ïðåäñòàâëåíà 8 âèäàìè, âñòðå÷åííûìè íà íåçíà÷èòåëüíîì êîëè÷åñòâå ïëîùàäîê
(âñòðå÷àåìîñòü 12.5 %), íî òàì, ãäå ýòè âèäû âñòðå÷àþòñÿ, îíè ÷àñòî äîñòèãàþò
áîëüøîãî ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ. Â ýòó ãðóïïó âîøëè âèäû ðîäà Sphagnum. Ðàç-
ðàñòàÿñü, îíè îáðàçóþò ñïëîøíîé êîâåð ñ ïðîåêòèâíûì ïîêðûòèåì äî 100 %.
Ïðè ðàçíèöå âî âñòðå÷àåìîñòè â 2 ðàçà ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå
(ÑÑÏÏ) äâóõ ïîñëåäíèõ ãðóïï ñîïîñòàâèìî. Ïîñëåäíÿÿ ãðóïïà — êñåðîôèòû —
ïðåäñòàâëåíà â äàííîì ìàòåðèàëå âñåãî òðåìÿ âèäàìè ñ î÷åíü íèçêîé âñòðå÷àåìî-
ñòüþ è îáèëèåì.

Ðàñïðåäåëåíèå ÷èñëà âèäîâ ïî ñóáñòðàòíûì ãðóïïàì áîëåå âûðîâíåíî. Ìåíüøå
âñåãî ýïèôèòíûõ âèäîâ, êîòîðûå âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ ñóê-
öåññèè, ñîõðàíÿÿñü èëè íåçíà÷èòåëüíî ðàçðàñòàÿñü ïîñëå ïàäåíèÿ äåðåâà. Áîëüøå
âñåãî âèäîâ ãåíåðàëèñòîâ, ïîñêîëüêó â ýòó ãðóïïó ïîïàäàåò ìíîãî ñëó÷àéíûõ âè-
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ÒÀÁËÈÖÀ 2

×èñëî âèäîâ â ýêîëîãè÷åñêèõ è ñóáñòðàòíûõ ãðóïïàõ

Ãðóïïû Ýêîëîãè÷åñêèå

Ñóáñòðàòíûå ýâðèòîï ìåçîôèò êñåðîôèò ãèãðîôèò

âñåãî â êàæäîé

ñóáñòðàòíîé

ãðóïïå

Ýïèôèò 7 5 0 0 12 (14.6)

Ýïèêñèë 2 15 0 0 17 (20.7)

Íàïî÷âåííûé 1 12 3 7 23 (28.1)

Ãåíåðàëèñò 8 21 0 1 30 (36.6)

Âñåãî â êàæäîé ýêîëîãè-

÷åñêîé ãðóïïå

18 (21.9) 53 (64.6) 3 (3.7) 8 (9.8)

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Â ñêîáêàõ äàíà äîëÿ îò îáùåãî ÷èñëà âèäîâ, %.

ÒÀÁËÈÖÀ 3

Âñòðå÷àåìîñòü è ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ðàçëè÷íûõ ýêîëîãè÷åñêèõ
è ñóáñòðàòíûõ ãðóïï

Ãðóïïû Ýêîëîãè÷åñêèå

Ñóáñòðàòíûå ýâðèòîï ìåçîôèò
ìåçî-

êñåðîôèò
ãèãðîôèò

âñåãî â êàæäîé

ñóáñòðàòíîé

ãðóïïå

Ýïèôèò 11/0.3 9/0.14 0/0 0/0 19.4/0.5

Ýïèêñèë 6/0.1 71/16.8 0/0 0/0 71.1/16.9

Íàïî÷âåííûé 0.4/0.0 89/39.1 3/0.1 12/3.4 89.6/42.5

Ãåíåðàëèñò 47/3.9 60/8.6 0/0 1/0.01 73.7/12.5

Âñåãî â êàæäîé ýêîëîãè-

÷åñêîé ãðóïïå

54.7/4.4 99.6/64.6 3.0/0.1 12.5/3.4

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ñëåâà îò êîñîé ÷åðòû — âñòðå÷àåìîñòü, %, ñïðàâà — ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå

ïîêðûòèå (ÑÑÏÏ), %.



äîâ, êîòîðûå èíîãäà ïîñåëÿþòñÿ íà ãíèëîé äðåâåñèíå â ñèëó íåòðåáîâàòåëüíîñòè ê
ñóáñòðàòó. Ýïèêñèëüíûõ âèäîâ â 2 ðàçà ìåíüøå (17), ÷åì ãåíåðàëèñòîâ, íî èõ ïðîåê-
òèâíîå ïîêðûòèå âûøå. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ èìåííî ýïèêñèëû äîìèíèðóþò íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ çàðàñòàíèÿ áóäó÷è ïðèñïîñîáëåííûìè èìåííî ê òàêèì ìåñòîîáè-
òàíèÿì. Íàèáîëåå îáèëüíà ãðóïïà íàïî÷âåííûõ âèäîâ. Âèäû ýòîé ãðóïïû âñòðåòè-
ëèñü ïî÷òè íà 90 % ïëîùàäîê è èõ ÑÑÏÏ ñîñòàâèëî 42 %. Êàê áûëî ïîêàçàíî â áî-
ëåå ðàííèõ ðàáîòàõ (McCullough, 1948; Söderström, 1988; Kushnevskaja et al., 2007),
âåñü õîä ñóêöåññèè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîñòåïåííîå ïðèáëèæåíèå ñîñòàâà è ñòðóê-
òóðû ýïèêñèëüíîãî ñîîáùåñòâà ê íàïî÷âåííîìó ïîêðîâó. Îáèëèå íàïî÷âåííûõ âè-
äîâ ÿâëÿåòñÿ ïîêàçàòåëåì ñòåïåíè ýòîãî ïðèáëèæåíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, â íåñêîëüêî
îáùåì ïðåäñòàâëåíèè âåñü õîä ñóêöåññèè ìîæíî ïðåäñòàâèòü êàê óâåëè÷åíèå îáè-
ëèÿ íàïî÷âåííûõ âèäîâ (Kushnevskaja et al., 2007). Ýòî ïîçâîëÿåò íàì ñ÷èòàòü ýòó
ãðóïïó íàèáîëåå âàæíîé ïðè îïèñàíèè õîäà ñóêöåññèè è çàñòàâëÿåò ðàññìîòðåòü åå
áîëåå ïîäðîáíî.

Ðàññìîòðåíèå ðàñïðåäåëåíèÿ ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé ýòîé ãðóïïû ïîêàçàëî ÷åò-
êóþ äâóõâåðøèííóþ ôîðìó (ðèñ. 1) ñ ýêñöåññîì ðàñïðåäåëåíèÿ –1.6. Òàêàÿ ôîðìà
ðàñïðåäåëåíèÿ äàåò ïîâîä ïðåäïîëàãàòü íàëè÷èå äâóõ îáúåäèíåííûõ ðàçíîðîäíûõ
âûáîðîê. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïåðâûé ìàêñèìóì ïðèõîäèòñÿ íà îáëàñòü íèçêèõ
(îò 0.1 äî 5 %) çíà÷åíèé ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé è, âèäèìî, ñîîòâåòñòâóåò ðàííèì
ñòàäèÿì çàðàñòàíèÿ, à âòîðîé ìàêñèìóì ñîîòâåòñòâóåò î÷åíü âûñîêèì ïðîåêòèâíûì
ïîêðûòèÿì (90—100 %), ò. å. äîìèíèðîâàíèþ ãðóïïû â ñèíóçèÿõ íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ
çàðàñòàíèÿ. Çíà÷åíèå ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ 55 % áûëî ïðèíÿòî íàìè çà óñëîâíóþ
ãðàíèöó ðàçäåëåíèÿ ðàííèõ è ïîçäíèõ ñòàäèé çàðàñòàíèÿ. Â äàëüíåéøåì ïëîùàäêè
áûëè ðàçäåëåíû íà äâå ïîäâûáîðêè è ðàññìàòðèâàëèñü â ðÿäå àíàëèçîâ îòäåëüíî.

Â ïîäâûáîðêó ñ íèçêèìè çíà÷åíèÿìè ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ íàïî÷âåííûõ âè-
äîâ âîøëî 130 ïëîùàäîê. Çíà÷åíèå äèñòàíöèé ìåæäó ïëîùàäêàìè âàðüèðîâàëî îò
0.25 äî 21591.75. Äëÿ ïîñòðîåíèÿ ïëåÿä áûëè èñïîëüçîâàíû äèñòàíöèè, íå ïðå-
âûøàþùèå 181.4. Â îñíîâíûå ãðóïïû ïîïàëî 3/4 âñåõ ïëîùàäîê — 99. Õîðîøî âû-
äåëÿþòñÿ òðè ãðóïïû ïëîùàäîê. Â ðåçóëüòàòå äèñêðèìèíàíòíîãî àíàëèçà áûëè
ïîëó÷åíû äâå êàíîíè÷åñêèå äèñêðèìèíàíòíûå ôóíêöèè. Ïåðâàÿ ôóíêöèÿ îïðåäå-
ëÿåò 69.8 % âàðüèðîâàíèÿ, à âòîðàÿ — 30.8 % ñîîòâåòñòâåííî (ñîáñòâåííûå çíà÷å-
íèÿ ôóíêöèé 4.97 è 2.10). Íà ðèñ. 2 ïîêà-
çàíî ðàñïðåäåëåíèå ïëîùàäîê â ïðî-
ñòðàíñòâå äèñêðèìèíàíòíûõ ôóíêöèé.
Ïåðâàÿ äèñêðèìèíàíòíàÿ ôóíêöèÿ èìååò
íàèáîëüøèå ïîëîæèòåëüíûå êîððåëÿöèè
ñ îáèëèåì ìåçîôèòíûõ è ýâðèòîïíûõ ãå-
íåðàëèñòîâ (0.48 è 0.25) è äîñòîâåðíóþ
îòðèöàòåëüíóþ — ñ îáèëèåì ìåçîôèò-
íûõ ýïèêñèëîâ (–0.34). Âòîðàÿ äèñêðèìè-
íàíòíàÿ ôóíêöèÿ èìååò çíà÷èòåëüíóþ
ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ îáèëèåì
ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëîâ (0.77). Â òàáë. 4
ïðèâåäåíû ïðîåêòèâíûå ïîêðûòèÿ è
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Ðèñ. 1. Ðàñïðåäåëåíèå ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé íà-

ïî÷âåííûõ âèäîâ.

Ïî îñè îðäèíàò — ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè, %; ïî îñè àáñ-

öèññ — ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå, %.



âñòðå÷àåìîñòü ãðóïï âèäîâ äëÿ ïîëó÷åííûõ ïëåÿä. Âåäóùèå ãðóïïû âèäîâ îäèíà-
êîâû âî âñåõ òðåõ ïëåÿäàõ, èçìåíÿåòñÿ òîëüêî èõ ñîîòíîøåíèå.

Â ïåðâóþ ïëåÿäó (1) ïîïàëî 48 ïëîùàäîê, íà êîòîðûõ áûëî îòìå÷åíî âñåãî
49 âèäîâ. Ñðåäíåå ÷èñëî âèäîâ íà ïëîùàäêå 5.4. Äëÿ ýòèõ ïëîùàäîê õàðàêòåðíû
íèçêîå îáùåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå (ÎÏÏ) è íèçêîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå îòäåëü-
íûõ âèäîâ. Äëÿ ýòîé ïëåÿäû õàðàêòåðíî îòíîñèòåëüíî áîëüøîå ÷èñëî âèäîâ ýïè-
ôèòîâ (8 âèäîâ). Âî âòîðóþ ïëåÿäó (2) ïîïàëî 58 ïëîùàäîê. Íà íèõ áûëî îòìå÷åíî
50 âèäîâ. Ýòà ãðóïïà ïëîùàäîê õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêèìè ïîêðûòèÿìè ýïèêñèëü-
íûõ âèäîâ. Â òðåòüþ ïëåÿäó (3) ïîïàëî 28 ïëîùàäîê, íà êîòîðûõ áûëî âñòðå÷åíî
47 âèäîâ. Ñðåäíåå ÷èñëî âèäîâ íà ïëîùàäêå 6.8. Ýòà ãðóïïà ïëîùàäîê õàðàêòåðèçó-
åòñÿ äîìèíèðîâàíèåì ìåçîôèòíûõ è ýâðèòîïíûõ ãåíåðàëèñòîâ.

Â ïîäâûáîðêó ñ âûñîêèìè çíà÷åíèÿìè ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ íàïî÷âåííûõ
âèäîâ âîøëè 93 ïëîùàäêè. Çíà÷åíèå äèñòàíöèé ìåæäó ïëîùàäêàìè âàðüèðîâàëî îò
0 äî 8257.75; äëÿ ïîñòðîåíèÿ ïëåÿä áûëè èñïîëüçîâàíû äèñòàíöèè, íå ïðåâûøàþ-
ùèå 26. Â ïðåäâàðèòåëüíûå ãðóïïû ïîïàëî îêîëî 40 % âñåõ ïëîùàäîê. Êîíå÷íûì
ðåçóëüòàòîì ñòàëè 3 ïëåÿäû: 1) ñ ïðåîáëàäàíèåì íàïî÷âåííûõ ìåçîôèòîâ; 2) ñ ïðå-
îáëàäàíèåì íàïî÷âåííûõ ãèãðîôèòîâ; 3) ñ ïðåîáëàäàíèåì íàïî÷âåííûõ ìåçîôè-
òîâ, íî çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì âèäîâ ãåíåðàëèñòîâ. Â ðåçóëüòàòå äèñêðèìèíàíò-
íîãî àíàëèçà áûëè ïîëó÷åíû äâå êàíîíè÷åñêèå äèñêðèìèíàíòíûå ôóíêöèè. Ïåðâàÿ
ôóíêöèÿ îïðåäåëÿåò 79.6 % âàðüèðîâàíèÿ, âòîðàÿ — 20.4 % (ñîáñòâåííûå çíà÷åíèÿ
ôóíêöèé 8.5; 2.2). Íà ðèñ. 3 ïîêàçàíî ðàñïðåäåëåíèå ïëîùàäîê â ïðîñòðàíñòâå äè-
ñêðèìèíàíòíûõ ôóíêöèé. Ñ ïåðâîé äèñêðèìèíàíòíîé ôóíêöèåé íàèáîëüøèå ïîëî-
æèòåëüíûå êîððåëÿöèè èìåþò îáèëèå ãèãðîôèòíûõ, ýâðèòîïíûõ íàïî÷âåííûõ âè-
äîâ (0.99 è 0.26) è ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé (0.28); äîñòîâåðíóþ îòðèöàòåëüíóþ — ñ
îáèëèåì ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ (–0.53). Âòîðàÿ äèñêðèìèíàíòíàÿ ôóíêöèÿ çíà-
÷èòåëüíóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ îáèëèåì ìåçîôèòíûõ ãåíåðàëèñòîâ
(0.51) è îòðèöàòåëüíóþ — ñ îáèëèåì ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ (–0.6). Â òàáë. 5
ïðèâåäåíû ïðîåêòèâíûå ïîêðûòèÿ è âñòðå÷àåìîñòü ãðóïï âèäîâ äëÿ ïîëó÷åííûõ
ïëåÿä, êóðñèâîì âûäåëåíû òå ãðóïïû âèäîâ, îáèëèå êîòîðûõ äîñòîâåðíî ðàçëè÷à-
åòñÿ â ïîëó÷åííûõ ïëåÿäàõ.
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Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ïëåÿä 1—3 ïëîùàäîê

ðàííèõ ñòàäèé çàðàñòàíèÿ â ïðîñòðàíñòâå

äèñêðèìèíàíòíûõ îñåé âî âñåõ èçó÷åííûõ

òèïàõ åëüíèêîâ.

Ðèñ. 3. Ðàñïðåäåëåíèå ïëåÿä 4—6 ïëîùàäîê

ïîçäíèõ ñòàäèé çàðàñòàíèÿ â ïðîñòðàíñòâå

äèñêðèìèíàíòíûõ îñåé âî âñåõ èçó÷åííûõ òè-

ïàõ åëüíèêîâ.



Â ïåðâûõ äâóõ ïëåÿäàõ (4 è 5) äîìèíàíòàìè ÿâëÿþòñÿ ìåçîôèòíûå íàïî÷âåííûå
âèäû. Â ÷åòâåðòîé ñ íèìè ñîäîìèíèðóþò ìåçîôèòíûå ãåíåðàëèñòû. Ïÿòàÿ ïëåÿäà
õàðàêòåðèçóåòñÿ àáñîëþòíûì ïðåîáëàäàíèåì íàïî÷âåííûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ.
Â øåñòîé ïëåÿäå äîìèíàíòàìè ÿâëÿþòñÿ ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåííûå âèäû (òàáë. 5).

Òàêèì îáðàçîì, áûëî ïîëó÷åíî 6 ïëåÿä: 3 äëÿ ðàííèõ ñòàäèé çàðàñòàíèÿ è 3 äëÿ
ïîçäíèõ. Ïëåÿäó 1, ïî íàøåìó ìíåíèþ, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê èíèöèàëüíóþ
ñòàäèþ, 2 è 3 ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âàðèàíòû âòîðîé ñòàäèè çàðàñòàíèÿ è îòëè÷àþò-
ñÿ ñîîòíîøåíèåì ýïèêñèëû/ãåíåðàëèñòû. Ïëåÿäà 5 — ýòî ïëîùàäêè, ìàêñèìàëüíî
ïðèáëèæàþùèåñÿ ê íàïî÷âåííîìó ïîêðîâó çåëåíîìîøíûõ åëüíèêîâ, íî âñå åùå
ñîõðàíÿþùèå áîëüøîå ÷èñëî âèäîâ õàðàêòåðíûõ äëÿ ýïèêñèëüíûõ ìèêðîãðóïïè-
ðîâîê. Ïëåÿäà 4 çàíèìàåò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó 3 è 5. Íà åå ïëîùàäêàõ
äîìèíèðóþò íàïî÷âåííûå ìåçîôèòû, îäíàêî ó÷àñòèå âèäîâ-ãåíåðàëèñòîâ âåñüìà
çíà÷èòåëüíîå. Íàèáîëåå ñâîåîáðàçíîé ÿâëÿåòñÿ ïëåÿäà 6, ïëîùàäêè êîòîðîé õàðàê-
òåðèçóþòñÿ äîìèíèðîâàíèåì íàïî÷âåííûõ ãèãðîôèòîâ.

Äèñêðèìèíàíòíûé àíàëèç ñ èñïîëüçîâàíèåì âñåõ øåñòè ïëåÿä äàë ñëåäóþùèå
ðåçóëüòàòû. Áûëè ïîëó÷åíû 4 çíà÷èìûå äèñêðèìèíàíòíûå ôóíêöèè: ïåðâàÿ ôóíê-
öèÿ îáúÿñíÿåò 55 % âàðüèðîâàíèÿ è èìååò çíà÷èòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ îáèëèåì
ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ âèäîâ (0.7). Âòîðàÿ ôóíêöèÿ îáúÿñíÿåò 27.2 % âàðüèðî-
âàíèÿ è åå êîððåëÿöèÿ ñ îáèëèåì íàïî÷âåííûõ ãèãðîôèòíûõ âèäîâ ñîñòàâèëà 0.92.
Òàêèì îáðàçîì, âòîðàÿ äèñêðèìèíàíòíàÿ ôóíêöèÿ îòäåëÿåò ïëåÿäó 4 îò âñåãî ìàñ-
ñèâà äàííûõ. Ñ òðåòüåé ôóíêöèåé, îáúÿñíÿþùåé 12.5 % ïðîöåíòîâ âàðüèðîâàíèÿ,
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ÒÀÁËÈÖÀ 4

Âñòðå÷àåìîñòü è ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé (ÑÑÏÏ) ãðóïï âèäîâ
â âûäåëåííûõ ïëåÿäàõ ïëîùàäîê ñ íèçêèì îáèëèåì íàïî÷âåííûõ âèäîâ

Ãðóïïû âèäîâ
Íîìåðà ïëåÿä

1 2 3

Ìåçîôèòíûå ýïèêñèëû 12.1 50.0 8.8

95 100 89

Ìåçîôèòíûå íàïî÷âåííûå 9.8 10.6 8.4

70 86 89

Ìåçîôèòíûå ãåíåðàëèñòû 4.6 6.0 41

71 79 100

Ýâðèòîïíûå ãåíåðàëèñòû 3.3 1.9 18.6

57 35 82

Ýâðèòîïíûå ýïèôèòû 0.8 0.6 0.02

30 20 0

Ìåçîôèòíûå ýïèôèòû 0.03 0.4 0.1

7 19 14

Ãèãðîôèòíûå ãåíåðàëèñòû 0.04 0.0 0.0

5 0 0

Ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåííûå 0.25 0.2 0.1

5 5 4

Ýâðèòîïíûå ýïèêñèëû 0.5 0.03 0.03

7 3 7

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Çäåñü è â òàáë. 5: âåðõíÿÿ öèôðà — ÑÑÏÏ, %, íèæíÿÿ — âñòðå÷àåìîñòü, %. Êóðñèâîì

âûäåëåíû òå ãðóïïû âèäîâ, îáèëèå êîòîðûõ äîñòîâåðíî ðàçëè÷àåòñÿ â ïîëó÷åííûõ ïëåÿäàõ.



íàèáîëåå òåñíûå ñâÿçè ó ìåçîôèòíûõ ãåíåðàëèñòîâ (êîðð 0.47), ýâðèòîïíûõ ãåíåðà-
ëèñòîâ (êîðð 0.27) è ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëüíûõ âèäîâ (êîðð -0.53). È ïîñëåäíÿÿ, ÷åò-
âåðòàÿ, ôóíêöèÿ (5.1 % âàðüèðîâàíèÿ) èìååò ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ îáèëè-
åì ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëîâ (0.71). Ñóììàðíàÿ äîëÿ âàðüèðîâàíèÿ, îáúÿñíåííàÿ ýòè-
ìè ÷åòûðüìÿ ôóíêöèÿìè, ñîñòàâèëà 99.9 %.

Âñå ïëîùàäêè ïëåÿäû 6 áûëè (çà èñêëþ÷åíèåì äâóõ) îïèñàíû â ÷åðíè÷íî-ñôàã-
íîâîì åëüíèêå. Ïëîùàäêè ñ ïðåîáëàäàíèåì ðàçëè÷íûõ òèïîâ ãåíåðàëèñòîâ (ïëåÿ-
äû 3 è 4) îòìå÷åíû ïî÷òè âî âñåõ òèïàõ ôèòîöåíîçîâ. Ïðè ïîïàðíîì ñðàâíåíèè
ðàñïðåäåëåíèÿ ïëåÿä ïî òèïàì ëåñà áûëî ïîêàçàíî çíà÷èòåëüíîå îòëè÷èå â ñîîòíî-
øåíèè ïëîùàäîê ìåæäó ñôàãíîâûì åëüíèêîì è çåëåíîìîøíûìè ÷åðíè÷íî-êèñ-
ëè÷íûìè åëüíèêàìè. Ìåæäó ÷åðíè÷íûìè è êèñëè÷íûìè åëüíèêàìè äîñòîâåðíûõ
ðàçëè÷èé íå âûÿâëåíî.

Íàëè÷èå â ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâîì åëüíèêå ñïåöèôè÷åñêîé ñòàäèè ýïèêñèëü-
íîé ðàñòèòåëüíîñòè (ïëåÿäà 6) ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî âåñü õîä ñóêöåññèè áó-
äåò çíà÷èòåëüíî îòëè÷àòüñÿ îò ñóêöåññèè â ÷åðíè÷íûõ è êèñëè÷íûõ åëüíèêàõ
(McCullough, 1948). Ïî èñïîëüçîâàííîé âûøå ìåòîäèêå áûëè ïîñòðîåíû ïëåÿäû
ïëîùàäîê, ðàçëè÷àþùèåñÿ îáèëèåì îñíîâíûõ ãðóïï âèäîâ. Íà îñíîâàíèè ýòîãî
àíàëèçà â ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâîì åëüíèêå ìîæíî âûäåëèòü 4 ãðóïïû, êîòîðûå ìû èí-
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Âñòðå÷àåìîñòü (%) è ñðåäíèå çíà÷åíèÿ ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé (ÑÑÏÏ) ãðóïï
âèäîâ â âûäåëåííûõ ïëåÿäàõ ïëîùàäîê
ñ âûñîêèì îáèëèåì íàïî÷âåííûõ âèäîâ

Ãðóïïû âèäîâ
Íîìåðà ïëåÿä

4 5 6

Ìåçîôèòíûå ýïèêñèëû 2.5 0.5 0.8
71.4 24.2 40.0

Ìåçîôèòíûå íàïî÷âåííûå 68.9 91.8 27.0
100 100 90.0

Ìåçîôèòíûå ãåíåðàëèñòû 11.1 0.8 0.1
90.5 33.3 10.0

Ýâðèòîïíûå ãåíåðàëèñòû 4.1 0.2 0.0
66.7 19.7 0

Ýâðèòîïíûå ýïèôèòû 0.0 0.01 0.0

0 1.5 0

Ìåçîôèòíûå ýïèôèòû 0.1 0.03 0.00

4.8 4.5 0

Ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåííûå 0.3 0.6 71.0
4.8 13.6 100

Ýâðèòîïíûå ýïèêñèëû 0.1 0.02 0.00

19.0 3.03 0

Ýâðèòîïíûå íàïî÷âåííûå 0.00 0.00 0.2

0 0 10.0

Ñîñóäèñòûå 3.4 10.7 24.4
42.9 74.2 90.0

Ìåçîêñåðîôèòû íàïî÷âåííûå 0.1 0.03 0.0

4.8 1.5 0

Ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå 84.0 93.9 99.2



òåðïðåòèðóåì êàê ñòàäèè ðàçâèòèÿ ýïèêñèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè è ñòàäèè çàðàñòà-
íèÿ ãíèþùåé äðåâåñèíû. Íåáîëüøàÿ ÷àñòü ïëîùàäîê íå âîøëà íè â îäíó èç ýòèõ
ãðóïï. Äâå èç íèõ ïðåäñòàâëÿþò âàðèàíò âòîðîé ñòàäèè ñî çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì
ìåçîôèòíûõ ãåíåðàëèñòîâ, åùå îäíà — âàðèàíò òðåòüåé ñòàäèè, òàêæå ñî çíà÷èòåëü-
íûì ó÷àñòèåì ìåçîôèòíûõ ãåíåðàëèñòîâ, è åùå äâå ïëîùàäêè ÿâëÿþòñÿ ïðîìåæó-
òî÷íûì âàðèàíòîì ìåæäó ÷åòâåðòîé è ïÿòîé ñòàäèÿìè, êîòîðûå ñ ðàâíûì óñïåõîì
ìîãóò áûòü îòíåñåíû ê îäíîé èç íèõ. Î÷åâèäíûì íåäîñòàòêîì ñîáðàííîãî â ýòîì
òèïå ëåñà ìàòåðèàëà ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå èíèöèàëüíûõ ñòàäèé çàðàñòàíèÿ, êîòîðûå
ÿâíî äîëæíû áûëè áû ñóùåñòâîâàòü, íî â ìîìåíò îïèñàíèÿ â ñîîáùåñòâå íå áûëè
ïðåäñòàâëåíû.

Äîïóñêàÿ ãèïîòåòè÷åñêîå ñóùåñòâîâàíèå òàêèõ ñòàäèé, ÷òî ïðåäñòàâëÿåòñÿ äî-
âîëüíî ëîãè÷íûì, õîä ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè â åëüíèêå ñôàãíîâî-÷åðíè÷íîì
ìîæíî ïðåäñòàâèòü â âèäå ñëåäóþùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (ðèñ. 4): I — èíèöèàëü-
íàÿ ñòàäèÿ, íå îïèñàííàÿ íàìè. Îñíîâûâàÿñü íà èçâåñòíûõ íàì èíèöèàëüíûõ ñòàäè-
ÿõ â äðóãèõ òèïàõ åëüíèêîâ è íà ðàñòèòåëüíîñòè ïîñëåäóþùèõ ñòàäèé, ìû ïðåäïî-
ëàãàåì, ÷òî â ýòîò ìîìåíò ýïèêñèëüíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü õàðàêòåðèçóåòñÿ íåñîìêíó-
òûì ïîêðîâîì, ïðåîáëàäàíèåì ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëîâ, íàëè÷èåì íàèáîëüøåãî
÷èñëà ýïèêñèëüíûõ è ýïèôèòíûõ âèäîâ, ïîÿâëåíèåì íàïî÷âåííûõ âèäîâ, íî ñ
î÷åíü íèçêèìè ïðîåêòèâíûìè ïîêðûòèÿìè. Ñòàäèÿ II — äîìèíèðóåò ìåçîôèòíûé
ýïèêñèëüíûé âèä Ptilidium pulcherrimum (ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå 60 %),
ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå îñòàëüíûõ ãðóïï óêàçàíî â òàáë. 6. Âñåãî íà ýòîé ñòàäèè áû-
ëî îòìå÷åíî 16 âèäîâ (òàáë. 7). Íàèáîëåå îáèëüíûå âèäû — Pleurozium schreberi,
Dicranum polysetum, D. scoparium, Cladonia coniocarea. Ñòàäèÿ III — äîìèíèðó-
þò íàïî÷âåííûå ìåçîôèòû (Pleurozium schreberi, Dicranum polysetum) ïðè çíà÷è-
òåëüíîì ó÷àñòèè ýïèêñèëüíûõ ìåçîôèòîâ (Ptilidium pulcherrimum). Ñîîòíîøåíèå
ïðîåêòèâíûõ ïîêðûòèé ãðóïï ïðåäñòàâëåíî â òàáë. 6, íàèáîëåå îáèëüíûõ âèäîâ —
â òàáë. 7. Íà ýòîé ñòàäèè ñîêðàùàåòñÿ ÷èñëî ýïèêñèëüíûõ âèäîâ, ïîëíîñòüþ èñ÷å-
çàþò ýïèôèòû, ïîÿâëÿþòñÿ ñîñóäèñòûå ðàñòåíèÿ Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea,
Carex globularis. Ñòàäèÿ IV — íà ýòîé ñòàäèè ïðîåêòèâíûå ïîêðûòèÿ íàïî÷âåííûõ
ìåçîôèòíûõ âèäîâ äîñòèãàþò ñâîåãî ìàêñèìóìà (Pleurozium schreberi, Dicranum
polysetum, Polytrichum juniperinum, P. strictum, Hylocomium splendens), óâåëè÷èâà-
þòñÿ ïîêðûòèÿ íàïî÷âåííûõ ãèãðîôèòîâ (Sphagnum cf. russovii) è ñîñóäèñòûõ ðàñ-
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Ðèñ. 4. Äèíàìèêà ãðóïï âèäîâ â õîäå ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè â åëüíèêå ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâîì.

Ïî îñè îðäèíàò — ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå, %; ïî îñè àáñöèññ — ñòàäèè çàðàñòàíèÿ (I—V, ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).

Ãðóïïû ðàñòåíèé: 1 — ìåçîôèòíûå íàïî÷âåííûå, 2 — ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåííûå, 3 — ìåçîôèòíûå ýïèêñèëû, 4 —

ñîñóäèñòûå, 5 — ìåçîôèòíûå ãåíåðàëèñòû.
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Ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå (ÑÑÏÏ) ãðóïï âèäîâ íà ðàçëè÷íûõ ñòàäèÿõ
çàðàñòàíèÿ â åëüíèêå ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâîì

Ãðóïïû âèäîâ
Ñòàäèÿ çàðàñòàíèÿ

I II III IV V

Ìåçîôèòíûå íàïî÷âåííûå 0 12.5 47.7 82.9 11.5

Ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåííûå 0 1.9 0.8 11.3 86.8

Ìåçîôèòíûå ýïèêñèëû 0 59.8 34.2 1.8 1.1

Ñîñóäèñòûå 0 0.0 3.4 7.5 32.5

Ìåçîôèòíûå ãåíåðàëèñòû 0 6.9 1.2 0.1 0.0

Ýâðèòîïíûå íàïî÷âåííûå 0 0.0 0.0 0.0 0.3

Ýâðèòîïíûå ýïèêñèëû 0 0.1 0.0 0.0 0.0

Ýâðèòîïíûå ýïèôèòû 0 0.1 0.0 0.0 0.0

ÒÀÁËÈÖÀ 7

Ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå âèäîâ íà ðàçëè÷íûõ ñòàäèÿõ çàðàñòàíèÿ
â åëüíèêå ÷åðíè÷íî-ñôàãíîâîì

Âèä
Ñòàäèÿ çàðàñòàíèÿ

II III IV V

Pleurozium schreberi 5.3 29.6 46.3 8.7

Ptilidium pulcherrimum 59.3 23.2 0.5 0.2

Sphagnum magellanicum 1.1 0.4 3.8 50.0

S. sect. Acutifolia 0.7 1.2 7.0 33.3

Dicranum polysetum 4.3 15.1 20.0 2.5

Vaccinium myrtillus 3.0 2.5 18.0

Cladonia coniocrea 4.6 8.0 0.1

Vaccinium vitis-idea 0.7 3.5 7.0

Plagiothecium laetum 0.1 6.3

Polytrichum juniperinum 5.0

Carex globularis 0.2 0.3 4.3

Sphagnum girgensohnii 0.6 3.3

Dicranella heteromalla 0.1 2.2 1.3

Rubus chamemorus 3.2

Ìåëêèå ïå÷åíî÷íèêè 0.1 1.2 2.3 0.3

Dicranum majus 2.9

D. scoparium 2.1

Hylocomium splendens 1.1 0.8

Polytrichum strictum 1.3

Orthocaulis attenuatus 0.1 0.5

Brachythecium starkei 0.5

Lophocolea heterophylla 0.2 0.1 0.1

Dicranum fuscescens 0.3

Polytrichum commune 0.3

Saniona uncinata 0.2

Lophozia sp. 0.1 0.1

Ptilium crita-castrensis 0.1

Calliergon stramineum 0.1

Hypogimnia physodes 0.1

Lophozia ventrcosa 0.1

Bryum sp. 0.1

Dryopteris cartusiana 0.1



òåíèé (ðàñòåíèÿ Vaccinium myrtillus, V. vitis-idaea). Ïðîèñõîäèò ñèëüíîå óìåíüøå-
íèå ó÷àñòèÿ ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëîâ è ãåíåðàëèñòîâ. Ñòàäèÿ V — äîìèíèðóþò íà-
ïî÷âåííûå ãèãðîôèòíûå âèäû (Sphagnum magellanicum, S. cf. russovii), ñðåäíåå
ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ãðóïïû äîñòèãàåò 87 %. Óâåëè÷èâàåòñÿ ïðîåê-
òèâíîå ïîêðûòèå öâåòêîâûõ ðàñòåíèé (ÑÑÏÏ 30 %), ÷òî ïðèáëèæàåòñÿ ê çíà÷åíèÿì
ÒÊß â íàïî÷âåííîì ïîêðûòèè ñîîáùåñòâà. Êðîìå ÷åðíèêè è áðóñíèêè çàìåòíûõ
ïîêðûòèé äîñòèãàþò Carex globularis è Rubus chamaemorus. Ïîêðûòèå íàïî÷âåí-
íûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ óìåíüøàåòñÿ (ÑÑÏÏ ãðóïïû 11.5 %). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî
íà ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ ýïèêñèëüíîãî ñîîáùåñòâà ñîõðàíÿþòñÿ òèïè÷íûå ýïèêñè-
ëüíûå âèäû, òàêèå êàê Ptilidium pulcherrimum, Chiloscyphus profundus, Orthocaulis
attenuatus, Lophozia spp.

Àíàëèç îïèñàíèé âñåõ ñòàäèé ýïèêñèëüíûõ ñóêöåññèé òîëüêî èç çåëåíîìîøíûõ
åëüíèêîâ ïîçâîëèë âûäåëèòü åùå îäíó ãðóïïó ïëîùàäîê — ñ äîìèíèðîâàíèåì íà-
ïî÷âåííûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ è çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé.
Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ â äèñêðèìèíàíòíîì ïðîñòðàíñòâå 6 ïîëó÷åííûõ ïëåÿä äàåò
ñëåäóþùóþ êàðòèíó (ðèñ. 5). Ïîëó÷åíî 4 çíà÷èìûå äèñêðèìèíàíòíûå îñè.

Ïåðâàÿ äèñêðèìèíàíòíàÿ ôóíêöèÿ èìååò çíà÷èòåëüíóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððå-
ëÿöèþ ñ îáèëèåì íàïî÷âåííûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ (0.89). Â îáëàñòè íàèìåíüøèõ
çíà÷åíèé ýòîé îñè (êîîðäèíàòà öåíòðîèäà ãðóïïû –3.0) ðàñïîëàãàåòñÿ ïëåÿäà I, õà-
ðàêòåðèçóåìàÿ íèçêèì ñóììàðíûì ïðîåêòèâíûì ïîêðûòèåì âñåõ âèäîâ è èõ ãðóïï.
Ýòó ãðóïïó ïëîùàäîê ìû ðàññìàòðèâàåì êàê èíèöèàëüíóþ ñòàäèþ çàðàñòàíèÿ
(òàáë. 8).
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Ðèñ. 5. Ðàñïðåäåëåíèå ïëåÿä (I—IV) ïëîùàäîê çåëåíîìîøíûõ ÷åðíè÷íûõ è êèñëè÷íûõ åëüíèêîâ

â ïðîñòðàíñòâå äèñêðèìèíàíòíûõ ôóíêöèé.



Ïëåÿäû II è IIg èìåþò ñõîäíóþ ïîçèöèþ îòíîñèòåëüíî ïåðâîé îñè (êîîðäèíàòû
öåíòðîèäîâ –2.8 è –2.3 ñîîòâåòñòâåííî), íî ðàñõîäÿòñÿ ïî ïîëîæåíèþ îòíîñèòåëü-
íî îñåé âòîðîé è òðåòüåé äèñêðèìèíàíòíûõ îñåé. Âòîðàÿ äèñêðèìèíàíòíàÿ ôóíê-
öèÿ èìååò çíà÷èòåëüíóþ ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ñ îáèëèåì ìåçîôèòíûõ è ýâ-
ðèòîïíûõ ãåíåðàëèñòîâ (0.55 è 0.35 ñîîòâåòñòâåííî), òðåòüÿ — ñ îáèëèåì ìåçîôèò-
íûõ ýïèêñèëüíûõ âèäîâ (0.81). Ïëåÿäà II — ýòî ïëîùàäêè ñ çíà÷èòåëüíûì
ó÷àñòèåì ýïèêñèëüíûõ ìåçîôèòîâ, ïëåÿäà IIg — ñî çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì ðàçëè÷-
íûõ ãåíåðàëèñòîâ.

Ñëåäóþùèì øàãîì ïðîäâèæåíèÿ ïî ïåðâîé îñè ÿâëÿåòñÿ ïëåÿäà IIIg (êîîðäèíà-
òà åå öåíòðîèäà 1.93). Îíà õàðàêòåðèçóåòñÿ äîìèíèðîâàíèåì íàïî÷âåííûõ ìåçî-
ôèòíûõ âèäîâ ñî çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì âèäîâ ãåíåðàëèñòîâ.

Ïëåÿäà III åùå â áîëüøåé ñòåïåíè îïðåäåëÿåòñÿ äîìèíèðîâàíèåì íàïî÷âåííûõ
ìåçîôèòîâ, è êîîðäèíàòà åå öåíòðîèäà ïî ïåðâîé îñè ðàâíà 4.2. Òàêæå äëÿ ïëîùà-
äîê ýòîé ãðóïïû õàðàêòåðíî óâåëè÷åíèå ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ ñîñóäèñòûõ ðàñòå-
íèé. Ïîñëåäíÿÿ ïëåÿäà IV äàëåå âñåõ ñäâèíóòà ïî ïåðâîé îñè (êîîðäèíàòà öåíòðîè-
äà 4.7), õîòÿ è áëèçêà ê ïðåäûäóùåé ïëåÿäå. Ýòè äâå ïëåÿäû ðàçëè÷àþòñÿ ïî çíà÷å-
íèÿì ïî ÷åòâåðòîé îñè äèñêðèìèíàíòíîãî ïðîñòðàíñòâà è ðàçäåëÿþòñÿ ïî îáèëèþ
ñîñóäèñòûõ âèäîâ. Òàêæå íåîáõîäèìî îòìåòèòü íåáîëüøîå óìåíüøåíèå ÑÑÏÏ íà-
ïî÷âåííûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ, ïðîèñõîäÿùåå, âèäèìî, âñëåäñòâèå ðàçðàñòàíèÿ
òðàâ è êóñòàðíè÷êîâ. Ðàñòèòåëüíûå ãðóïïèðîâêè ïëîùàäîê ýòîé ïëåÿäû íàèáîëåå
áëèçêè ê íàïî÷âåííîìó ïîêðîâó çåëåíîìîøíûõ ÷åðíè÷íûõ è êèñëè÷íûõ åëüíè-
êîâ, è ìû ðàññìàòðèâàåì åå êàê çàâåðøàþùóþ ñòàäèþ çàðàñòàíèÿ â ýïèêñèëüíîé
ñóêöåñèè.

Íà îñíîâå ïîëó÷åííûõ äàííûõ âåñü õîä ñóêöåññèè áûë ðàçáèò íàìè íà 4 ñòàäèè:
2 — ðàííèå ñ äîìèíèðîâàíèåì ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëîâ èëè ãåíåðàëèñòîâ, 2 — ïîçä-
íèå ñ äîìèíèðîâàíèåì ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ âèäîâ.
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ÒÀÁËÈÖÀ 8

Ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå è âñòðå÷àåìîñòü ãðóïï âèäîâ äëÿ ïëåÿä ïëîùàäîê
â åëüíèêàõ çåëåíîìîøíûõ ÷åðíè÷íûõ è êèñëè÷íûõ

Ýêîëîãè÷åñêèå ãðóïïû
Ïëåÿäû

I II IIg III IIIg IV

Ìåçîôèòíûå íàïî÷âåí-

íûå

4.35/0.64 9.01/0.04 10.39/0.91 89.18/1.00 63.81/1.00 84.45/1.00

Ìåçîôèòíûå ýïèêñèëû 14.32/0.95 47.07/1.00 9.36/0.91 0.76/0.30 1.65/0.69 0.41/0.09

Ìåçîôèòíûå ãåíåðà-

ëèñòû

3.73/0.67 5.60/0.86 35.77/0.94 0.76/0.41 16.88/0.92 0.86/0.27

Ýâðèòîïíûå ãåíåðà-

ëèñòû

2.28/0.51 2.57/0.67 18.84/0.84 0.29/0.28 4.12/0.69 1.36/0.09

Ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåí-

íûå

0.00 0.01/0.02 0.06/0.03 2.25/0.13 0.00 0.00

Ìåçîêñåðîôèòû íàïî÷-

âåííûå

0.00 0.01/0.03 0.22/0.09 0.05/0.03 0.00 0.00

Ýâðèòîïíûå ýïèêñèëû 0.05/0.05 0.02/0.02 0.66/0.09 0.03/0.05 0.12/0.15 0.05/0.09

Ìåçîôèòíûå ýïèôèòû 0.19/0.10 0.38/0.20 0.08/0.13 0.07/0.07 0.00 0.00

Ýâðèòîïíûå ýïèôèòû 0.83/0.28 0.85/0.27 0.00 0.01/0.02 0.00 0.00

Ñîñóäèñòûå 0.59/0.10 0.00 0.53/0.25 5.80/0.67 1.08/0.38 36.23/1.00

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ñëåâà îò êîñîé ÷åðòû — ÑÑÏÏ, %, ñïðàâà — âñòðå÷àåìîñòü, %.



I. Íà ïåðâîé ñòàäèè ÑÑÏÏ ñîñòàâëÿåò 30 %. Äîâîëüíî ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ ýïè-
ôèòû (âñòðå÷àåìîñòü ýâðèòîïíûõ ýïèôèòîâ 28 %, ìåçîôèòíûõ ýïèôèòîâ 10 %), â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ èõ ïîêðûòèå ìîæåò äîñòèãàòü áîëåå 10 %, õîòÿ ÑÑÏÏ îêîëî
1 %, ïîñêîëüêó îñíîâíàÿ ÷àñòü ýïèôèòíûõ âèäîâ îòìèðàåò ïðè ïàäåíèè ñòâîëà. Íå-
áîëüøàÿ ÷àñòü êóðòèíîê âèäîâ ýïèôèòîâ ðàçðàñòàåòñÿ åùå íà ñòâîëàõ æèâûõ äåðåâü-
åâ è ïðîäîëæàþò íåäîëãî ñóùåñòâîâàòü íà âàëåæå (íàïðèìåð, Orthotrichum spp.,
Radula complanata, Pylaisia polyantha), äðóãàÿ ÷àñòü — ýòî, î÷åâèäíî, âíîâü ïîñå-
ëèâøèåñÿ âèäû, ðàçðàñòàþùèåñÿ íà ñâîáîäíîì ñóáñòðàòå, â îñíîâíîì ýòî ëèñòîâà-
òûå ëèøàéíèêè, òàêèå êàê Hypogymnia physodes, Parmeliopsis ambigua, Vulpicida pi-
nastri è äð. (òàáë. 1). Îñîáåííî ÷àñòî ýòî ïðîèñõîäèò â ñëó÷àå, åñëè ÷àñòü ìåðòâîãî
ñòâîëà çàâèñëà äîâîëüíî âûñîêî íàä çåìëåé è åãî ìèêðîêëèìàò ñîîòâåòñòâóåò óñëî-
âèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ ýïèôèòíûõ âèäîâ. Ãåíåðàëèñòû èìåþò âûñîêóþ âñòðå÷àå-
ìîñòü (ìåçîôèòíûå 0.67 è ýâðèòîïíûå 0.51 ñîîòâåòñòâåííî), íî íèçêîå ïðîåêòèâíîå
ïîêðûòèå (2—3 %). Âñåãî áûëî îòìå÷åíî 12 âèäîâ ýòèõ ãðóïï, íàèáîëåå ÷àñòî
âñòðå÷àþòñÿ Dicranum scoparium, Sanionia uncinata, Cladonia sp., Hypnum cupressi-
forme. Íàèáîëåå îáèëüíûìè íà ïëîùàäêàõ äàííîé ïëåÿäû ÿâëÿþòñÿ ýïèêñèëüíûå
ìåçîôèòû, èõ âñòðå÷àåìîñòü ñîñòàâèëà 95 %, à ÑÑÏÏ 14.3 %, ïî÷òè öåëèêîì çà
ñ÷åò Ptilidium pulcherrimum è Chylosciphus profundus. Âñåãî áûëî îòìå÷åíî 11 âè-
äîâ ýòîé ãðóïïû, ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî äëÿ âñåõ ñòàäèé. Äëÿ ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèé
çàðàñòàíèÿ õàðàêòåðíî íàëè÷èå ìåëêèõ ýïèêñèëüíûõ âèäîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ åäè-
íè÷íî, ÷òî äåëàåò ýòè ãðóïïèðîâêè ÷ðåçâû÷àéíî ðàçíîîáðàçíûìè. Ìåçîôèòíûå íà-
ïî÷âåííûå âèäû ïðåäñòàâëåíû íåçíà÷èòåëüíûì êîëè÷åñòâîì âèäîâ (Pleurozium
schreberi, Hylocomium splendens, Dicranum polysetum, Prilium crista-castrensis) ñ
î÷åíü íèçêèìè ïîêðûòèÿìè (îêîëî 5 %). Äðóãèå ãðóïïû íàïî÷âåííûõ âèäîâ íà
ýòîé ñòàäèè íå ïðåäñòàâëåíû ñîâñåì.

Íà âòîðîé ñòàäèè îáùåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ìîæåò äîñòèãàòü 100 %, ïðåîá-
ëàäàþò ïðè ýòîì ýïèêñèëüíûå âèäû ëèáî âèäû-ãåíåðàëèñòû.

II. Â âàðèàíòå ñ ïðåîáëàäàíèåì ýïèêñèëüíûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ ñðåäíåå ñóì-
ìàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ñîñòàâëÿåò 65.5 %. Âñòðå÷àåìîñòü îáåèõ ãðóïï ýïè-
ôèòîâ ñîõðàíÿåòñÿ íà óðîâíå 20—25 %. ×èñëî âñòðå÷åííûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ ñî-
êðàòèëîñü, íî íåîæèäàííî äàæå óâåëè÷èëîñü ÷èñëî íàéäåííûõ ýâðèòîïíûõ ýïè-
ôèòíûõ âèäîâ. Òîëüêî íà ïëîùàäêàõ ýòîé ãðóïïû áûëè íàéäåíû Platismatia glauca,
Parmelia sulcata, Xantoria parietina, íî âñå ýïèôèòíûå âèäû âñòðå÷àþòñÿ ñ î÷åíü
íèçêèìè ïîêðûòèÿìè, íå ïðåâûøàþùèìè 1 %. Äîìèíèðóþùàÿ ãðóïïà ìåçîôèò-
íûõ ýïèêñèëîâ âñòðåòèëàñü íà âñåõ ïëîùàäêàõ, ÑÑÏÏ 47 %. ×èñëî ýïèêñèëüíûõ
âèäîâ çäåñü íå òàê âûñîêî, íî ïðèñóòñòâóþùèå âèäû áîëåå îáèëüíû. Äîìèíàíòîì â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ÿâëÿåòñÿ P. pulcherrimum, íî òàêæå äîâîëüíî îáèëüíû ìîãóò
áûòü Chiloscyphus profundus, Herzogiella seligerii, Lophozia longidens è äðóãèå âèäû
ýòîãî ðîäà. Ìåçîôèòíûå è ýâðèòîïíûå ãåíåðàëèñòû âñòðå÷àþòñÿ íà ïëîùàäêàõ
ýòîé ãðóïïû î÷åíü ÷àñòî (âñòðå÷àåìîñòü 86 è 67 % ñîîòâåòñòâåííî). ×èñëî âèäîâ,
êîòîðûìè ïðåäñòàâëåíû ýòè ãðóïïû, ïî÷òè íå èçìåíÿåòñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïåðâîé
ñòàäèåé. Ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ìåçîôèòíûõ ãåíåðàëèñòîâ äî-
ñòèãàåò 6 %, à ýâðèòîïíûõ îñòàåòñÿ íà ïðåæíåì óðîâíå. Íàèáîëåå çíà÷èìûå âèäû
ýòèõ ãðóïï òå æå, ÷òî è íà ïåðâîé ñòàäèè çàðàñòàíèÿ. Çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ
÷èñëî íàïî÷âåííûõ âèäîâ (10). Ïîÿâëÿþòñÿ è îáû÷íûå äëÿ íàïî÷âåííîãî ïîêðîâà
åëüíèêîâ âèäû, íàïðèìåð Rhytidiadelphus triquetrus, Plagiomnium affine, à òàêæå âè-
äû, áîëåå ðåäêèå â èõ íàïî÷âåííîì ïîêðîâå, êñåðîìåçîôèò Cladina rangiferina è
ãèãðîìåçîôèò Pseudobryum cinclidioides è íåêîòîðûå äðóãèå. Õàðàêòåðíàÿ ÷åðòà
ýïèêñèëüíûõ ñîîáùåñòâ II—III ñòàäèé çàðàñòàíèÿ — â íèõ ÷àñòà âñòðå÷àåìîñòü íà-
ïî÷âåííûõ âèäîâ, õàðàêòåðíûõ äëÿ èíûõ òèïîâ ëåñà. Ýòî ÿâëåíèå âñòðå÷àåòñÿ êàê â

933



íàøèõ îïèñàíèÿõ, òàê è â èññëåäîâàíèÿõ äðóãèõ àâòîðîâ (ñì.: Södrström, 1988) êàê
ðåãóëÿðíî âñòðå÷àþùååñÿ íà ñðåäíèõ ñòàäèÿõ ðàçëîæåíèÿ â ÷åðíè÷íî-çåëåíîìîø-
íûõ åëüíèêàõ Ñåâåðíîé Øâåöèè Plilidium ciliare è Cladina rangiferina, õàðàêòåðíûõ
äëÿ áîëåå êñåðîôèëüíûõ ñîîáùåñòâ.

IIg. Åñëè âòîðàÿ ñòàäèÿ ðàçâèâàåòñÿ â âàðèàíòå ñ ïðåîáëàäàíèåì ìåçîôèòíûõ ãå-
íåðàëèñòîâ, òî ÑÑÏÏ, ïî íàøèì äàííûì, ïîëó÷èëîñü ÷óòü âûøå — 76 %. Âñòðå÷à-
åìîñòü è ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ìåçîôèòíûõ ýïèôèòîâ íèæå, ÷åì â ýïèêñèëü-
íîì âàðèàíòå, à ýâðèòîïíûå ýïèôèòû îòñóòñòâóþò ñîâñåì. Ñîõðàíÿþòñÿ òîëüêî
ýïèôèòíûå ìîõîîáðàçíûå — Pylaisia polyantha, Orthotrichum speciosum, Radula
complanata. Ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ìåçîôèòíûõ ãåíåðàëèñòîâ ñîñòàâèëî
35.8 %, ýâðèòîïíûõ — 18.8 %. Ýâðèòîïíûå ïðåäñòàâëåíû ðàçëè÷íûìè âèäàìè ðî-
äà Cladonia è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûì ìõîì Sanionia uncinata. Ìåçîôèòíûå ãå-
íåðàëèñòû ïðåäñòàâëåíû 21 âèäîì. Íàèáîëåå îáèëüíû Dicranum scoparium, Pohlia
nutans, Cladonia coniocraea, Sciuro-hypnum oedipodium, S. reflexum, S. starkei, Hyp-
num cupressiforme, Plagiothecium laetum. Òàêæå äîâîëüíî ìíîãî áûëî íàéäåíî ýïè-
êñèëüíûõ âèäîâ (11), íî ïî÷òè âñå îíè âñòðå÷àëèñü ñ ïðîåêòèâíûìè ïîêðûòèåì, íå
ïðåâûøàþùèì 1 %. Ýòà ãðóïïà ïðèñóòñòâóåò ïî÷òè íà âñåõ ïëîùàäêàõ (âñòðå÷àå-
ìîñòü 91 %), íî ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ñîñòàâèëî òîëüêî 9.4 %.
Ñõîäíîå ó÷àñòèå è ó íàïî÷âåííûõ ìåçîôèòîâ (âñòðå÷àåìîñòü 91 %, ïðîåêòèâíîå
ïîêðûòèå 10.4 %), íî ïðåäñòàâëåíû îíè òîëüêî íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûìè 5 âè-
äàìè (Pleurozium schreberi, Hylocomium splenden, Dicranum polysetum, Ptilium cris-
ta-castrensis, Rhytidiadelphus triquetrus). Òàê æå êàê è â ïðåäûäóùåì âàðèàíòå,
âñòðå÷àþòñÿ íàïî÷âåííûå âèäû, â öåëîì íå õàðàêòåðíûå äëÿ íàïî÷âåííîãî ïîêðî-
âà îïèñàííûõ çåëåíîìîøíûõ åëüíèêîâ, — Cladonia rangiferina, C. arbuscula. Ñîñó-
äèñòûå ðàñòåíèÿ áûëè âñòðå÷åíû íà ÷åòâåðòè ïëîùàäîê, èõ ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå
ïîêðûòèå ñîñòàâèëî 0.53 %.

Òðåòüÿ ñòàäèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ äîìèíèðîâàíèåì íàïî÷âåííûõ ìåçîôèòíûõ
âèäîâ è ïðåäñòàâëåíà äâóìÿ âàðèàíòàìè ñ ñîäîìèíèðîâàíèåì ãåíåðàëèñòîâ è áåç
íåãî.

III. Âàðèàíò, ñîîòâåòñòâóþùèé ïëåÿäå III, õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðèñóòñòâèåì ïî÷òè
èñêëþ÷èòåëüíî ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ âèäîâ, ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå âñåõ îñòàëü-
íûõ ãðóïï íåçíà÷èòåëüíî, õîòÿ èõ âñòðå÷àåìîñòü ìîæåò áûòü äîâîëüíî áîëüøîé.
Ýïèôèòíûå âèäû âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íî è ýòî òå æå óñòîé÷èâûå âèäû, ÷òî îòìå÷å-
íû äëÿ ïðåäûäóùåé ãðóïïû ïëîùàäîê. Ó÷àñòèå ìåçîôèòíûõ ýïèêñèëîâ, ãåíåðàëè-
ñòîâ è ýâðèòîïíûõ ãåíåðàëèñòîâ ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâî. Âñòðå÷àåìîñòü ýòèõ
ãðóïï ñîñòàâèëà îêîëî 30 %, ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå ìåíåå 1 %. 12 íàïî÷-
âåííûõ âèäîâ áûëî îòìå÷åíî â ýòîé ãðóïïå. Ïðåîáëàäàþò ìåçîôèòû: èõ âñòðå÷àå-
ìîñòü ñîñòàâèëà 100 %, ÑÑÏÏ — 89.2 %. Èç íèõ íàèáîëåå îáèëüíû ñàìûå îáû÷íûå
ëåñíûå ìõè òàåæíîé çîíû — Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens, Dicranum
polysetum. Íà 13 % ïëîùàäîê âñòðåòèëèñü íàïî÷âåííûå ãèãðîôèòû, íàèáîëåå îáèëü-
íûì èç íèõ îêàçàëñÿ Sphagnum girgensohnii. Íà ïëîùàäêàõ ýòîé ãðóïïû âñòðå÷åíî
11 âèäîâ ñîñóäèñòûõ ðàñòåíèé. Âñòðå÷àåìîñòü âèäîâ ýòîé ãðóïïû 67 %, ñðåäíåå
ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå 5.8 %. Íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ Vaccinum myrtillus, V. vi-
tis-idaea, Trientalis europaea, Oxalis acetosella, Linnea borealis, Avenella flexuosa, è
òîëüêî ñðåäíåå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå O. acetosella áîëåå 1 %.

IIIg. Âàðèàíò, ñîîòâåòñòâóþùèé ïëåÿäå IIIg ñ ñîäîìèíèðîâàíèåì ìåçîôèòíûõ
ãåíåðàëèñòîâ, îòëè÷àåòñÿ íå òîëüêî çíà÷èòåëüíîé ïðèìåñüþ âèäîâ ýòîé ãðóïïû
(âñòðå÷àåìîñòü 92 %, ñðåäíåå ñóììàðíîå ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå 17 %), íî òàêæå
äîñòîâåðíî ìåíüøèì ÑÑÏÏ ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ âèäîâ (÷2 = 21.5 p < 0.001) è
ñîñóäèñòûõ (÷2 = 5.7, p = 0.02). Ãåíåðàëèñòû ïðåäñòàâëåíû 14 âèäàìè, íàèáîëåå
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îáèëüíûå èç íèõ Sanoinia uncinata è Dicranum scoparium. Áîëüøèíñòâî òåõ âèäîâ,
êîòîðûå áûëè îáèëüíû íà âòîðîé ñòàäèè, â «ãåíåðàëèñòêîì» âàðèàíòå ñîõðàíÿþò
âûñîêóþ âñòðå÷àåìîñòü, íî èõ ïðîåêòèâíûå ïîêðûòèÿ ñîêðàùàþòñÿ ïîä ïðåññîì
íàïî÷âåííûõ âèäîâ, ðàçðàñòàþùèõñÿ íà âàëåæå. Âñòðå÷àåìîñòü áîëåå 10 % îòìå÷å-
íà äëÿ Plagiothecium laetum, Sciuro-hypnum oedipodium, S. starkei, Dicranum scopari-
um, Sanoinia uncinata, Cephalozia lunulifolia. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî íàïî÷âåííûå ìåçî-
ôèòû ÿâëÿþòñÿ äîìèíàíòàìè íà ïëîùàäêàõ ýòîé ãðóïïû, òàê æå êàê è ïðåäûäóùåé,
÷èñëî èõ âèäîâ çíà÷èòåëüíî ìåíüøå. Çäåñü âñòðå÷åíû Dicranum polysetum, Rhytidi-
adelphus triquetrus, Ptilium crista-castrensis, Pleurozium schreberi, Hylocomium splen-
dens, ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå äâóõ ïîñëåäíèõ äîñòîâåðíî íèæå, ÷åì â ïåðâîì âàðè-
àíòå (p = 0.04 è p = 0.01). Çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àåòñÿ îáèëèå ñîñóäèñòûõ âèäîâ
(ÑÑÏÏ = 1 %, âñòðå÷àåìîñòü 38 %), âñåãî âñòðå÷åíî 2 âèäà — Linnea borealis è Oxa-
lis acetosella. Îáèëèå ïðî÷èõ ãðóïï âèäîâ îñòàåòñÿ ñòîëü æå íèçêèì, êàê è â ïðåäû-
äóùåì âàðèàíòå òðåòüåé ñòàäèè.

IV. ×åòâåðòàÿ ñòàäèÿ çàðàñòàíèÿ — ýòî ýïèêñèëüíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü, ìàêñè-
ìàëüíî ïðèáëèæåííàÿ ïî ñâîåìó ñîñòàâó è ñòðóêòóðå ê íàïî÷âåííîé, õàðàêòåðíîé
äëÿ äàííîãî òèïà ëåñà, íî ðàçâèâàþùàÿñÿ íà åùå õîðîøî ðàçëè÷èìûõ ìåðòâûõ
ñòâîëàõ. Ðàñòèòåëüíîñòü ýòèõ ïëîùàäîê î÷åíü ñõîæà ñ ïåðâûì âàðèàíòîì òðåòüåé
ñòàäèè, íî îòëè÷àåòñÿ äîñòîâåðíî áîëüøèìè ïðîåêòèâíûìè ïîêðûòèÿìè ñîñóäè-
ñòûõ ðàñòåíèé (ÑÑÏÏ = 36.2, âñòðå÷àåìîñòü 100 %). Âñòðå÷åíî 17 âèäîâ ñîñóäè-
ñòûõ ðàñòåíèé, êîòîðûå åñòü è â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå. Íàèáîëåå îáèëüíûìè ÿâëÿ-
þòñÿ òå âèäû, êîòîðûå äîìèíèðóþò â íàïî÷âåííîì ïîêðîâå, — Vaccinium myrtillus,
Oxalis acetosella, Majanthemum bifolium. Íà ïëîùàäêàõ ýòîé ñòàäèè çàðàñòàíèÿ ñî-
êðàùàåòñÿ ÷èñëî íàïî÷âåííûõ âèäîâ (îñòàåòñÿ òîëüêî 7). Ïî ñðàâíåíèþ ñ òðåòüåé
ñòàäèåé îñòàþòñÿ íàèáîëåå îáèëüíûå âèäû, òàêèå êàê Pleurozium schreberi, Hyloco-
mium splendens, Ptilium crista-castrensis, Plagiomnium affine. Èñ÷åçàþò íàïî÷âåííûå
âèäû, íå õàðàêòåðíûå äëÿ íàïî÷âåííîãî ïîêðîâà çåëåíîìîøíûõ åëüíèêîâ — êñå-
ðîìåçîôèòíûå è ãèãðîôèòíûå âèäû (Cladonia spp., Sphagnum spp.).

Òàêèì îáðàçîì, «ïðîäâèæåíèå» âäîëü ïåðâîé äèñêðèìèíàíòíîé îñè ìîæåò
áûòü èíòåðïðåòèðîâàíî êàê ãåíåðàëüíàÿ ëèíèÿ ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè (ðèñ. 6). Íî
«ïðîäâèæåíèå» íå ïðîèñõîäèò íàïðÿìóþ. Â õîäå ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè ïðîèñõî-
äèò ñìåíà ãðóïï äîìèíàíòîâ, êîòîðûå ìîãóò áûòü ïðåäñòàâëåíû ìåçîôèòíûìè ýïè-
êñèëüíûìè âèäàìè èëè ðàçëè÷íûìè òèïàìè ãåíåðàëèñòîâ. Íàèáîëåå ðàñïðîñòðà-
íåííûì âàðèàíòîì ñìåí ÿâëÿåòñÿ ýïèêñèëüíî-ýïèãåéíàÿ; â íàøèõ äàííûõ îêîëî
80 % âñåõ ïëîùàäîê óêëàäûâàåòñÿ â ýòó ñóêöåññèîííóþ ñõåìó. Îñòàâøèåñÿ ïðè-
áëèçèòåëüíî 20 % ïðèõîäÿòñÿ íà ïëîùàäêè ñî çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì ðàçëè÷íûõ
âèäîâ ãåíåðàëèñòîâ (ïëåÿäû IIg è IIIg). Ïëîùàäêè ýòèõ ïëåÿä íàéäåíû íàìè âî âñåõ
îïèñàííûõ ôèòîöåíîçàõ, ò. å. ÿâëÿþòñÿ äîâîëüíî ðàñïðîñòðàíåííûì âàðèàíòîì îò-
êëîíåíèÿ îò ãåíåðàëüíîé ëèíèè ñóêöåññèè. Îíè ìîãóò ñîñòàâëÿòü ðàçëè÷íûé ïðî-
öåíò îò âñåõ ïëîùàäîê îïèñàííûõ â ñîîáùåñòâå îò 7 äî 56 %. Äëÿ îöåíêè ÷àñòîòû
òàêèõ «óêëîíåíèé» â êàæäîì ôèòîöåíîçå áûëè ðàññ÷èòàíû ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîîð-
äèíàò ïåðâîé è âòîðîé äèñêðèìèíàíòíûõ îñåé äëÿ êàæäîãî ôèòîöåíîçà (òàáë. 9).
Ôèòîöåíîçû ¹ 3 è 7 âûäåëÿþòñÿ ñðåäè ïðî÷èõ ñàìûìè íèçêèìè çíà÷åíèÿìè ïî
ïåðâîé îñè, ò. å. íàèìåíüøèì ó÷àñòèåì ýïèêñèëüíûõ è íàïî÷âåííûõ âèäîâ, è íàè-
áîëüøèìè ïî âòîðîé îñè, ò. å. íàèáîëüøèì çíà÷åíèåì ãåíåðàëèñòîâ. Ýòè ôèòîöå-
íîçû èìåþò ðÿä ñõîäíûõ ÷åðò — â äðåâîñòîå çíà÷èòåëüíóþ äîëþ ñîñòàâëÿþò ìåë-
êîëèñòâåííûå ïîðîäû — Populus tremula, Alnus incana, òàêæå çíà÷èòåëüíîå êîëè÷å-
ñòâî âàëåæíûõ ñòâîëîâ â ñîîáùåñòâå ïðèíàäëåæàëè ìåëêîëèñòâåííûì ïîðîäàì.
Îïèñàíèå ¹ 3 èìååò ñëåäû âûáîðî÷íîé ðóáêè 30—35 ëåò íàçàä, íî äðóãèõ ñëåäîâ
àíòðîïîãåííîé íàãðóçêè íåò. Îïèñàíèå ¹ 7 ðàñïîëàãàåòñÿ â ðåçåðâàòå Âåïññêèé
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ëåñ, è ïðèóðî÷åíî ê îäíîé èç ïîñòîÿííûõ ïðîáíûõ ïëîùàäåé ÑÏáÍÈÈ Ëåñíîãî õî-
çÿéñòâà, çàëîæåííûõ â êîðåííûõ åëüíèêàõ â 1970-õ ãîäàõ (Øîðîõîâà, Øîðîõîâ,
1999). Ñëåäîâ õîçÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà íà ïëîùàäè íåò, íî çíà÷èòåëü-
íàÿ ÷àñòü äðåâîñòîÿ ïîñòðàäàëà ïðè âåòðîâàëå. Ïðåäâàðèòåëüíûé àíàëèç ôàêòîðîâ,
âëèÿþùèõ íà óâåëè÷åíèå ÷èñëà ïëîùàäîê ñ âûñîêèì ïîêðûòèåì ãåíåðàëèñòîâ, ïî-
êàçûâàåò çàâèñèìîñòü ïðîöåíòà ëèñòâåííûõ äåðåâüåâ â äðåâîñòîå ñîîáùåñòâà è èõ
ñòâîëîâ ñðåäè ìåðòâîé äðåâåñèíû îò ïðîåêòèâíîãî ïîêðûòèÿ òðàâÿíèñòûõ ðàñòå-
íèé, è â îñîáåííîñòè âûñîêîòðàâüÿ, ò. å. ïðè ðàçëè÷íûõ íàðóøåíèÿõ, òàêæå ñïîñîá-
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Ðèñ. 6. Äèíàìèêà ãðóïï âèäîâ â õîäå ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè â åëüíèêàõ çåëåíîìîøíûõ ÷åðíè÷íûõ è

êèñëè÷íûõ.

Ïî îñè îðäèíàò — ïðîåêòèâíîå ïîêðûòèå (ÏÏ), %, ïî îñè àáñöèññ — ñòàäèè ñóêöåññèè (I—IV, ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå).

Ãðóïïû ðàñòåíèé: 1 — ìåçîôèòíûå íàïî÷âåííûå, 2 — ãèãðîôèòíûå íàïî÷âåííûå, 3 — ìåçîôèòíûå ýïèêñèëû, 4 —

ñîñóäèñòûå, 5 — ìåçîôèòíûå ãåíåðàëèñòû, 6 — ýâðèòîïíûå ãåíåðàëèñòû.

ÒÀÁËÈÖÀ 9

Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîîðäèíàò ïåðâîé è âòîðîé
äèñêðèìèíàíòíûõ îñåé ïëîùàäîê II è III ñòàäèé,

â ðàçëè÷íûõ îïèñàííûõ ôèòîöåíîçàõ
â çåëåíîìîøíûõ ÷åðíè÷íûõ è êèñëè÷íûõ

åëüíèêàõ

Íîìåð

ôèòîöåíîçà

Äèñêðèìèíàíòíàÿ îñü

1 2

3 –2.27 1.24

7 –0.27 1.34

5 0.22 0.34

4 0.58 0.59

1 0.60 0.34

2 0.61 –0.32

6 1.28 0.81

8 3.13 –0.16

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Íîìåð ôèòîöåíîçà äàí â òåêñòå

(ñì. Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà).



ñòâóþùèõ óâåëè÷åíèþ ëèñòâåííîãî è òðàâÿíîãî îïàäà. Â ðàìêàõ äàííîé ñòàòüè ìû
íå ñòàâèëè çàäà÷è âûÿñíåíèÿ ýòèõ ôàêòîðîâ.

Âûäåëåíèå â îòäåëüíûé òèï ñóêöåññèè ñîîáùåñòâ, â êîòîðûõ â ýïèêñèëüíûõ
ìèêðîãðóïïèðîâêàõ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ïðåîáëàäàþò âèäû-ãåíåðàëèñòû, ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ íàì ïðåæäåâðåìåííûì. Äëÿ ðåøåíèÿ ýòîãî âîïðîñà íåîáõîäèìî óâåëè÷èòü
÷èñëî îïèñàíèé â òàêèõ ôèòîöåíîçàõ. Åñëè íà óâåëè÷åíèå îáèëèÿ âèäîâ-ãåíåðàëè-
ñòîâ îêàçûâàåò ïîëîæèòåëüíîå âëèÿíèå èìåííî êîëè÷åñòâî îïàäà è îòïàäà ëèñò-
âåííûõ ïîðîä, òî âîçìîæíî ðàññìàòðèâàòü ýòî óêëîíåíèå êàê ñïåöèôè÷åñêèé òèï
ñóêöåñèè, êîòîðûé áóäåò õàðàêòåðåí äëÿ êîðåííûõ ñìåøàííûõ ëåñîâ. Åñëè ýòî
óêëîíåíèå îò òèïè÷íîé äëÿ òàåæíûõ ôèòîöåíîçîâ ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè ñâÿçàíî
â áîëüøåé ñòåïåíè ñ íàðóøåíèÿìè â äðåâåñíîì ïîëîãå è êàê ñëåäñòâèå èçìåíåíèÿ
òàêèõ ïàðàìåòðîâ, êàê îñâåùåííîñòü, âëàæíîñòü âîçäóõà, òî ðàññìîòðåíèå åãî êàê
ñàìîñòîÿòåëüíîãî òèïà ñóêöåññèè íàì êàæåòñÿ íå îáîñíîâàííûì.

Çàêëþ÷åíèå

Âåñü õîä ýïèêñèëüíîé ìèêðîñóêöåññèè ìîæíî îïèñàòü êàê ïîñòåïåííîå óâåëè-
÷åíèå ó÷àñòèÿ íàïî÷âåííûõ âèäîâ ïðè èçìåíåíèè ñàìîãî ñóáñòðàòà. Ñóáñòðàò ïî-
ñòåïåííî ïðåâðàùàåòñÿ â ýëåìåíò ëåñíîé ïîäñòèëêè, à ýïèêñèëüíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü
ïîëíîñòüþ çàìåùàåòñÿ íàïî÷âåííîé. Íàèáîëåå îáèëüíûå ãðóïïû âèäîâ — ýòî íà-
ïî÷âåííûå ìåçîôèòíûå, ýïèêñèëüíûå ìåçîôèòíûå âèäû. Çíà÷èòåëüíîãî îáèëèÿ
ìîãóò äîñòèãàòü ìåçîôèòíûå è ýâðèòîïíûå ãåíåðàëèñòû, íàïî÷âåííûå ãèãðîôèò-
íûå âèäû. Ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ â ñîîòíîøåíèè ýêîëîãî-ñóáñòðàòíûõ ãðóïï â
õîäå ýïèêñèëüíîé ñóêöåññèè âîçíèêàþò ïðè èçìåíåíèÿõ â ñòðóêòóðå ñàìîãî íàïî÷-
âåííîãî ïîêðîâà èëè ñòðóêòóðû äðåâîñòîÿ. Â ñôàãíîâî-÷åðíè÷íîì òèïå ëåñà áîëåå
âûñîêàÿ â ñðàâíåíèè ñ çåëåíîìîøíûì òèïîì îáùàÿ âëàæíîñòü ïðèâîäèò ê óâåëè÷å-
íèþ ÷èñëà ãèãðîôèòíûõ âèäîâ è êàê ñëåäñòâèå èçìåíåíèþ â õîäà ñóêöåññèè. Ñìåíó
ìåçîôèòíûõ íàïî÷âåííûõ âèäîâ ãèãðîôèòíûìè, ïî íàøåìó ìíåíèþ, öåëåñîîáðàç-
íî âûäåëÿòü â îòäåëüíóþ (ïÿòóþ) ñòàäèþ, ïîñêîëüêó ýòî åùå îäíî êàðäèíàëüíîå
èçìåíåíèå â ýïèêñèëüíîé ðàñòèòåëüíîñòè, ïðîèñõîäÿùåå äî ïîëíîãî åå ñëèÿíèÿ ñ
íàïî÷âåííûì ïîêðîâîì. Â ôèòîöåíîçàõ ñ çíà÷èòåëüíûì ó÷àñòèåì ìåëêîëèñòâåí-
íûõ ïîðîä è õîðîøî ðàçâèòûì òðàâÿíèñòûì ïîêðîâîì ðàçðàñòàíèå êðóïíûõ íàïî÷-
âåííûõ ìåçîôèòíûõ âèäîâ ïîäàâëÿåòñÿ òðàâÿíûì è ëèñòâåííûì îïàäîì è ðàçðàñòà-
þòñÿ áîëåå óñòîé÷èâûå ê îïàäó âèäû, â äàííîì ñëó÷àå â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îòíå-
ñåííûõ ê ìåçîôèòíûì ãåíåðàëèñòàì.

Áëàãîäàðíîñòè

Àâòîð âûðàæàåò èñêðåííþþ áëàãîäàðíîñòü Ä. Ì. Ìèðèíó, Å. Â. Øîðîõîâîé çà
ïðåäîñòàâëåííûå ìàòåðèàëû îïèñàíèé è öåííûå çàìå÷àíèÿ ïðè îáðàáîòêå ìàòåðè-
àëà, Å. Í. Àíäðååâîé, Ä. Å. Ãèìåëüáðàíòó, Í. Á. Ãëóøêîâñêîé, Ë. Å. Êóðáàòîâîé,
À. Ä. Ïîòåìêèíó çà ïîìîùü â îïðåäåëåíèè ëèøàéíèêîâ, ìõîâ è ïå÷åíî÷íèêîâ,
Â. Ñ. Èïàòîâó çà êîíñòðóêòèâíûå çàìå÷àíèÿ ïðè ïîäãîòîâêå ñòàòüè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëü-
íûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò ¹ 10-04-00723).
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âîññòàíîâëåíèå ñêðûòûõ çàêîíîìåðíîñòåé. ÑÏá., 2005. 608 ñ.

Èãíàòîâ Ì. Ñ., Èãíàòîâà Å. À. Ôëîðà ìõîâ ñðåäíåé ÷àñòè Åâðîïåéñêîé Ðîññèè. Ò. 1. Sphagna-
ceae—Hedvigiaceae. Ì., 2003. 608 ñ.

Èãíàòîâ Ì. Ñ., Èãíàòîâà Å. À. Ôëîðà ìõîâ ñðåäíåé ÷àñòè åâðîïåéñêîé Ðîññèè. Ò. 2. Fontinala-
ceae—Amblystegiaceae. Ì., 2004. Ñ. 609—944.

Ëàêèí Ã. Ô. Áèîìåòðèÿ. Èçä. 3. Ì., 1980. 293 ñ.
Ïîòåìêèí À. Ä., Ñîôðîíîâà Å. Â. Ïå÷åíî÷íèêè è àíòîöåðîòîâûå Ðîññèè Ò. 1. ÑÏá.; ßêóòñê, 2009.

386 ñ.
×åðåïàíîâ Ñ. Ê. Ñîñóäèñòûå ðàñòåíèÿ Ðîññèè è ñîïðåäåëüíûõ ãîñóäàðñòâ. ÑÏá., 1995. 990 ñ.
Øëÿêîâ Ð. Í. Ïå÷åíî÷íûå ìõè Ñåâåðà ÑÑÑÐ. Âûï. 1. Àíòîöåðîòîâûå; Ïå÷åíî÷íèêè: Ãàïëîìèòðè-

åâûå — Ìåöãåðèâûå. Ë., 1976. 92 ñ.; Âûï. 2. Ïå÷åíî÷íèêè: Ãåðáåðòîâûå — Ãåîêàëèêñîâûå. Ë., 1979.
191 ñ.; Âûï. 3. Ïå÷åíî÷íèêè: Ëîôîçèåâûå, Ìåçîïòèõèåâûå. Ë., 1980. 188 ñ.; Âûï. 4. Ïå÷åíî÷íèêè:
Þíãåðìàííèåâûå — Ñêàïàíèåâûå. Ë., 1981. 221 ñ.; Âûï. 5. Ïå÷åíî÷íèêè: Ëîôîêîëååâûå — Ðè÷÷èå-
âûå. Ë., 1982. 196 ñ.

Øîðîõîâà Å. Â., Øîðîõîâ À. À. Õàðàêòåðèñòèêà êëàññîâ ðàçëîæåíèÿ äðåâåñíîãî äåòðèòà åëè, áå-
ðåçû è îñèíû â åëüíèêàõ ïîäçîíû ñðåäíåé òàéãè / Òð. ÑÏáÍÈÈ ëåñíîãî õîçÿéñòâà. 1999. Âûï. 1.
Ñ. 17—23.

Andersson L. J., Hytteborn H. Bryophytes and decaying wood — a comparison between managed and
natural forest / Holarctic Ecology 1991. Vol. 14. P. 121—130.

Bader P., Jansson S., Jonsson B. G. Wood-inhabiting fungi and substratum decline in selectively logged
boreal spruce forests / Biological Conservation. 1995. Vol. 72. N 3. P. 355—362.

Botting R. S., DeLong C. Macrolichen and bryophyte responses to coarse woody debris characteristics in
sub-boreal spruce forest / Forest ecology and management. 2009. Vol. 258. P. 85—94.

Crites S., Dale M. R. T. Diversity and abundance of bryophytes, lichens, and fungi in relation to woody
substrate and successional stage in aspen mixedwood boreal forests / Can. J. Bot. 1998. Vol. 76.
P. 641—651.

Damsholt K. Illustrated Flora of the Nordic liverworts and hornworts. Lund, 2002. P. 837.
Jonsson B. G. Availability of coarse woody debris in a boreal old-growth Picea abies forest / J. Veg. Sci-

ence. 2000. Vol. 11. P. 51—56.
Junninena K., Komonena A. Conservation ecology of boreal polypores: A review / Biological Conserva-

tion. 2011. Vol. 144. Is. 1. P. 11—20.
Kushnevskaya H., Mirin D., Shorohova E. Patterns of epixylic vegetation on spruce logs in late-successi-

onal boreal forests / Forest Ecology and Management. 2007. Vol. 250. P. 25—33.
Laaka S. Epixylic lichens on conifer logs in four natural forests Finland / Graphis scripta 1995. Vol. 7.

P. 25—31.
Laiho R., Prescott C. E. Decay and nutrient dynamics of coarse woody debris in northern coniferous fo-

rests: a synthesis / Can. J. For. Res. 2004. Vol. 34. N 34. P. 763—777.
McAlister S. Cryptogam communites on fallen logs in the Duke Forest, North Carolina / J. Veg. Science.

1997. Vol. 8. P. 115—124.
McCullough H. A. Plant succession on fallen logs in a virgin spruce-fir forest / Ecology. 1948. N 29.

P. 508—513.
Muhle H., LeBlanc F. Bryophyte and lichen succession on decaying logs. I. Analysis along an evaporati-

onal gradient in eastern Canada. / J. Hattori Bot. Lab. 1975. Vol. 39. P. 1—33.
Spribille T., Thor G., Bunnell F. L. et al. Lichens on dead wood: species-substrate relationships in the

epiphytic lichen floras of the Pacific Northwest and Fennoscandia / Ecography. 2008. Vol. 31. Is 6.
P. 741—750.

Söderström L. Sequence of bryophytes and lichen in relation to substrate variables of decaying conifero-
us wood in Northen Sweden / Nord. J. Bot. 1988. Vol. 8. P. 89—97.

Tobin B., Black K., Mcgurdy L. Nieuwenhuis M. Estimates of decay rates of components of coarse woo-
dy debris in thinned Sitka spruce forests / Forestry. 2007. Vol. 80. N 4. P. 455—469.

S U M M A R Y

The results are presented of the study of epixylic vegetation dynamics in Norway spruce forests in

the Leningrad Region. The epixylic vegetation was observed in predominant types of the spruce forests

in the region, namely those with Myrtillus, Oxalis and Sphagnum-Myrtillus. The stages of colonization
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were distinguished using the species subdivision by their preference of substrate and moisture. We have

found 2 different types of successions and factors contributing to their development. A detailed descrip-

tion of the colonization stages of the coarse woody debris is presented.
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Ðàññìîòðåíû àññîöèàöèè ãðÿä è êî÷åê ìèíåðîòðîôíûõ áîëîò åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè, â òîì
÷èñëå ààïà-áîëîò. Èõ ñâîåîáðàçèå îïðåäåëÿåòñÿ ñîâìåñòíûì ïðîèçðàñòàíèåì êóñòàðíè÷êîâ, ñâîéñò-
âåííûõ îëèãîòðîôíûì áîëîòàì, è òèïè÷íûõ òðàâÿíûõ âèäîâ íèçèííûõ è ïåðåõîäíûõ áîëîò. Âñåãî
âûäåëåíî 7 àññîöèàöèé, îòíåñåííûõ â ñîñòàâ íîâîãî ïîðÿäêà Sphagnetalia fusci-papillosi êëàññà Oxy-
cocco—Sphagnetea. Ñòàòüÿ ÿâëÿåòñÿ ïðîäîëæåíèåì ðàáîò ïî èçó÷åíèþ ðàñòèòåëüíîñòè ñòðóêòóðèðî-
âàííûõ áîëîòíûõ ó÷àñòêîâ, ïðîâîäèìûõ â åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ðîññèè (Ñìàãèí, 2007).

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ñèíòàêñîíîìèÿ, ãðÿäû è êî÷êè ìèíåðîòðîôíûõ áîëîò, êóñòàðíè÷êîâî-òðà-
âÿíî-ñôàãíîâûå ñîîáùåñòâà, åâðîïåéñêàÿ ÷àñòü Ðîññèè.

Ðàñòèòåëüíîñòü ãðÿä è êî÷åê ìèíåðîòðîôíûõ áîëîò, ê ÷èñëó êîòîðûõ îòíîñÿòñÿ
ààïà-áîëîòà â óçêîì ïîíèìàíèè ýòîãî òèïà, ãðÿäîâî-ìî÷àæèííûå ìåçîòðîôíûå áî-
ëîòà, à òàêæå ó÷àñòêè ïåðåõîäíûõ áîëîò ñ êî÷êîâàòî-êîâðîâûì êîìïëåêñîì, çàíè-
ìàåò îñîáîå ìåñòî â ñèíòàêñîíîìè÷åñêîé ñòðóêòóðå, ÷òî îáóñëîâëåíî ñïåöèôèêîé
åå âèäîâîãî ñîñòàâà. Â ýêîëîãî-öåíîòè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè ðàñòèòåëüíîñòè îíà
îòíîñèòñÿ ê ôîðìàöèÿì Sphagneta fusci, Sphagneta papillosi, Sphagneta warnstorfii è
Sphagneta magellanici. Ñîîáùåñòâà áîëüøèíñòâà ôîðìàöèé, çà èñêëþ÷åíèåì Sphag-
neta warnstorfii, íå òîëüêî ïðåäñòàâëåíû, íî è íàèáîëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû è
íà âåðõîâûõ, îëèãîòðîôíûõ áîëîòàõ. Ïðè ýòîì èõ àññîöèàöèè, âêëþ÷àþùèå ñîîá-
ùåñòâà, ïðîèçðàñòàþùèå íà áîëîòàõ ðàçíîãî òèïà, î÷åíü çàìåòíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî
âèäîâîìó ñîñòàâó. Ðàçëè÷èÿ ýòè ñòîëü ñóùåñòâåííû, ÷òî òðåáóþò îòðàæåíèÿ íà íàä-
àññîöèàöèîííîì óðîâíå, íà ýòî îáðàùàåò âíèìàíèå Ò. Ê. Þðêîâñêàÿ (1992), îãîâà-
ðèâàÿ, ÷òî àññîöèàöèè ñîîáùåñòâ Sphagneta fusci ãðÿä ààïà-áîëîò çàñëóæèâàþò îò-
íåñåíèÿ ê îòäåëüíîé ñóáôîðìàöèè. Â ýêîëîãî-òîïîëîãè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè îíè
ïîìåùåíû â êî÷êîâóþ è êîâðîâóþ ãðóïïû îëèãîòðîôíîãî, ìåçîòðîôíîãî è åâò-
ðîôíîãî (â ñêàíäèíàâñêîì ïîíèìàíèè ýòèõ òåðìèíîâ) òèïîâ ðàñòèòåëüíîñòè (Êóç-
íåöîâ, 2005). Â åâðîïåéñêîé ôëîðèñòè÷åñêîé êëàññèôèêàöèè òàêèå ñîîáùåñòâà íå
îòðàæåíû. Ïðè÷èíà, âèäèìî, êðîåòñÿ â ãåîãðàôè÷åñêîì íåñîâïàäåíèè ñòðàí, ãäå
ñëåäóþò ìåòîäàì ýòîé øêîëû, ñ ðåãèîíàìè ðàñïðîñòðàíåíèÿ ãðÿäîâî-ìî÷àæèííûõ
ìèíåðîòðîôíûõ áîëîò.

Âûäåëÿåìûé âî ôëîðèñòè÷åñêîé ñèíòàêñîíîìèè êëàññ Oxycocco—Sphagnetea
Br-Bl et Tx 1943 îõâàòûâàåò áîëîòíóþ ðàñòèòåëüíîñòü, â ñîîáùåñòâàõ êîòîðîé çà-
ìåòíóþ ðîëü èãðàþò êóñòàðíè÷êè. Îí âêëþ÷àåò 2 ïîðÿäêà — Sphagnetalia magella-
nici Kästn et Flöss 1933 è Erico—Sphagnetalia Br.-Bl 1949. Ñîîáùåñòâà ïîñëåäíåãî
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