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Аннотация. Анализируются ценотические позиции 16 гипоаркто-бореальных видов сосудистых растений и ли-

шайников в различных подзонах таёжной зоны в сравнении с подзоной южных тундр. В основу анализа положена 

выборка из 4929 геоботанических описаний, выполненных в Европейской России в 1996–2018 гг. (табл. 1, рис.). Виды 
с гипоаркто-бореальным типом ареала, то есть максимумами встречаемости и обилия в северной и крайнесеверной 

тайге, не формируют собственной исторической свиты, но распределяются между вакциниетальной и бетулярной 

свитами растительности. Находки гипоаркто-бореальных видов вакциниетальной свиты (Ledum palustre, Vaccinium 
uliginosum s. str., Oxycoccus microcarpus, Carex globularis, C. vaginata, Cladonia stellaris) на северных пределах их 

ареалов в подзоне южных тундр приурочены к ерниковым и кустарничковым тундрам и/или к буграм торфяных 

болот. Аналогичные находки видов, тяготеющих к бетулярной свите (Salix phylicifolia, S. lapponum, Geranium syl-
vaticum s. l., Rubus arcticus, Carex aquatilis), сделаны в ивняках, на сопряжённых с ними в пойменных ландшафтах 

лугах и осочниках (табл. 1). В тундровой зоне гипоаркто-бореальные виды проявляют себя как бореальные, судя 

по ценоспектру населяемых ими рефугиумов. Это подтверждают и выявляемые волны их расселения в интергля-
циалы плейстоцена (микулинское межледниковье, соминский интерстадиал) и тёплоумеренные интервалы голоце-

на (половецкое потепление в пребореале, раннебореальный и атлантический оптимумы). Однако в таёжной зоне 

эти же виды тяготеют к гипоарктическим как по спектрам населяемых сообществ (верховые болота, сфагновые 
сосняки и ельники, боровые пустоши и влажноразнотравные луга) (табл. 1), так и по негативным зависимостям их 

средних покрытий от уровня теплообеспеченности вегетации. Последнее подтверждается статистически значимыми 

коэффициентами ранговых корреляций Спирмена (табл. 2). По характеру зависимости покрытий от континентально-
сти климата среди гипоаркто-бореальных видов вакциниетальной свиты преобладают океанические, среди видов 

бетулярной свиты – континентальные (табл. 2). Гипоаркто-бореальные ареалы таксономически неоднородных видов 

(Avenella flexuosa s. l., Festuca ovina s. l., Cladonia arbuscula s. l., C. rangiferina s. l.) обусловлены сочетанием гипоарк-
тических и бореальных подвидов в их составе. 

Ключевые слова: верховые болота, гипоаркто-бореальный флороэлемент, Европейская Россия, ивняки, исто-

рия флоры и растительности, континентальность, северная тайга, теплообеспеченность, южные тундры. 

 
Abstract. The study is aimed at revealing differences in phytocoenotical positions of 16 hypoarctic-boreal vascular plant 

and fruticose lichen species in different subzones of the boreal-forest zone in comparison with those in southern hypoarctic 
tundras. For this purpose, we use the set of 4929 relevés made in European Russia in 1996–2018 (see Table 1, Fig.). Species 

with hypoarctic-boreal distribution, i. e. maximal occurrence and cover in the northern and northernmost taiga, do not form 

a historical «cortege» of vegetation of their own but join either «vaccinietal» (boreal-forest, affine to Vaccinio–Piceetea), or 
«betular» (subalpine, affine to Betulo–Adenostyletea) corteges. Findings of vaccinietal hypoarctic-boreal species (Ledum 

palustre, Vaccinium uliginosum s. str., Oxycoccus microcarpus, Carex globularis, C. vaginata, Cladonia stellaris) are 
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restricted to dwarf-birch or dwarfshrub tundras and/or peat mounds in palsa bogs at the northern limits of species distribu-
tion in the southern hypoarctic tundra subzone. The analogous records of betular hypoarctic-boreal species (Salix phylicifo-

lia, S. lapponum, Geranium sylvaticum s. l., Rubus arcticus, and Carex aquatilis) are bound to willow scrub and tall-forb 

sedge thickets neighbouring the latter in floodplain landscapes (see Table 1). All the hypoarctic-boreal species act as truly 
boreal ones in the tundra zone, as it follows from the coenotical spectra of their refugia. This is also proved by the recon-

structed patterns of their distribution during the Pleistocene interglacials and the Holocene warm periods. In the meantime, 

the same species resemble the hypoarctic ones in the taiga zone. This is observed in both the spectra of communities they 
inhabit together (including raised bogs, Scots pine- and Norway spruce-peatmoss forests, dry grasslands, and mesic forb 

meadows; see Table 1) and the negative character of their average cover dependencies upon the warmth supply level during 

the vegetation period, measured as Spearman rank correlation values rs (see Table 2). Oceanic species prevail among the 
vaccinietal hypoarctic-boreal species, and the same is true for continental ones in the betular cortege (see Table 2). The 

hypoarctic-boreal distribution of several taxonomically heterogeneous species like Avenella flexuosa s. l., Festuca 

ovina s. l., Cladonia arbuscula s. l., and C. rangiferina s. l. is caused by a combination of the hypoarctic and boreal subspe-
cies in their scope. 

Keywords: climate continentality, European Russia, history of flora and vegetation, hypoarctic-boreal floristical element, 
peatmoss bogs, northern taiga subzone, southern hypoarctic tundras, vegetation warmth supply, willow thickets.  
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Введение 

К гипоаркто-бореальным (септентриональным; Kucherov, Naumenko, 2000) мы относим 

бореальные виды сосудистых растений, мхов и лишайников, наиболее обычные и обильные 

в подзоне северной тайги и аналогичном ей подпоясе лесного пояса в горах умеренных ши-

рот (Hultén, Fries, 1986). Сама подзона при этом включает как южную («типичную») её по-

лосу, так и северную – крайнесеверную тайгу (Yudin, 1948; Kucherov et al., 2023 b) или по-

лосу редкостойных лесов (Ramenskaia, 1983).  

Гипоаркто-бореальные виды произрастают и к югу от северотаёжной подзоны, в средней 

и южной тайге, и севернее, в южных и даже типичных тундрах. Однако именно на север-

ную тайгу приходится их ценоареал – та часть ареала, где условия произрастания видов 

близки к оптимальным, а ценотические позиции наиболее сильны (Kucherov, Zverev, 2021; 

Kucherov et al., 2023 b). В сходном смысле данные виды упоминались и в ранней статье 

с участием первого из авторов (Kucherov, Naumenko, 2000). В целом же подобное понима-

ние гипоаркто-бореального геоэлемента восходит к М. Л. Раменской, которая, в частности, 

относила к подобным видам Salix phylicifolia L. во флоре Карелии и Мурманской области 

(Ramenskaia, 1983).  

В то же время в классических работах по сравнительной флористике (Yurtsev, 1966, 

1968; Rebristaia, 1977) термин «гипоаркто-бореальные виды» использовался дескриптивно, 

указывая лишь на то, что ценотические позиции того или иного вида сильны как в северной 

части зоны тайги, так и в гипоарктических тундрах. При этом не проводилось чёткого раз-

граничения между гипоаркто-бореальными и гипоарктическими видами. Скорее подразуме-

валось, что гипоаркто-бореальные виды тоже относятся к гипоарктическим, лишь более 

широко распространены к югу и более активны в таёжных сообществах. Ряд авторов 

напрямую относит часть гипоаркто-бореальных видов (Avenella flexuosa (L.) Drej. s. l., Rubus 

arcticus L., Geranium krylovii Tzvel.) к гипоарктическим (Dyogteva, Dubrovskii, 2014), другие 

синонимизируют гипоаркто-бореальные виды с арктобореальными (Rebristaia, 2013). 

По своему широтному распространению гипоаркто-бореальные виды действительно 

близки к гипоарктическим и арктобореальным, особенно с учётом того, что крайнесеверная 

тайга сама входит в состав Гипоарктического ботанико-географического пояса (Yurtsev, 

1966). Однако многие гипоаркто-бореальные виды существенно отличаются от гипоаркти-

ческих по своим ценотическим позициям и/или экологическим предпочтениям, приближа-

ясь скорее к евросибирским бореальным. Не всегда одинакова и история расселения этих 

видов в поздне- и послеледниковье Европейской России. 

Цель предлагаемой статьи – по возможности прояснить затронутые вопросы и в резуль-

тате более строго разграничить упомянутые геоэлементы.  
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Использованные данные и методы 

В качестве модельных взяты 13 видов сосудистых растений из числа многократно отме-

ченных в геоботанических описаниях, выполненных авторами статьи: Avenella flexuosa s. l. 

(incl. subsp. montana A. et D. Löve), Festuca ovina L. s. l. (incl. subsp. ruprechtii (Boiss.) Tzvel.), 

Carex aquatilis Wahlenb. (excl. subsp. stans (Drej.) Hult.), C. globularis L., C. vaginata Tausch 

(excl. subsp. quasivaginata (Clarke) Malysch.), Listera cordata (L.) R. Br., Salix lapponum L., 

S. phylicifolia, Rubus arcticus, Geranium sylvaticum L. s. l. (incl. G. uralense Kuvajev, 

G. krylovii), Ledum palustre L. (excl. L. decumbens (Ait.) Lodd ex Steud.), Oxycoccus microcar-

pus Turcz. ex Rupr., Vaccinium uliginosum L. (excl. subsp. microphyllum Lange). Все они фор-

мально подходят под определение гипоаркто-бореальных видов по локализации их це-

ноареала в северной тайге при одновременной высокой встречаемости в поясе криволесий, 

лесотундре и, как правило, южной тундре Европейской России.  

Также учтены данные по трём доминирующим видам эпигейных кустистых лишайни-

ков: Cladonia arbuscula (Wallr.) Flot. s. l. (incl. subsp. mitis (Sandst.) Ruoss), C. rangiferina (L.) 

F. H. Wigg. s. l. (incl. C. stygia (Fr.) Ruoss) и C. stellaris (Opiz) Pouzar et Vězda. Для этих ли-

шайников корректнее говорить о вхождении в область их ценоареала не только северной 

и крайнесеверной тайги, но и подзоны южных тундр. 

Всего в обработку включены 16 видов (табл. 1). «Узкий» или «широкий» объём послед-

них избран в зависимости от наиболее употребительного их понимания в литературе. По-

мимо 16 модельных, обсуждаются и другие гипоаркто-бореальные либо хорологически 

близкие к ним виды, в частности, Trollius europaeus L., Chrysosplenium alternifolium L. 

subsp. sibiricum (Ser. ex DC.) Hult., для Западносибирской Арктики – Carex chordorrhi-

za Ehrh., Epilobium palustre L. (Rebristaia, 2013) и др. 

Анализ основывается на 3795 описаниях растительности, выполненных в 1996–2018 гг. 

при обследованиях малонарушенных, в том числе заповедных территорий Европейской 

России. Учтены те же географические пункты, что и при анализе ценотических позиций 

гипоарктических видов (Kucherov et al., 2023 b) (рис.; табл. 1). С. В. Чиненко сделаны 

255 описаний близ п. Дальние Зеленцы, И. Б. Кучеровым – 2529 во всех остальных местно-

стях, кроме Малоземельской и Тиманской тундр (Dedov, 2006) и района стационара «Сивая 

Маска» в Полярном Предуралье (Boch, Solonevich, 1972; Katenin, 1972). Часть описаний 

И. Б. Кучерова выполнена вместе с товарищами по экспедициям: С. А. Кутенковым (Институт 

биологии Карельского научного центра РАН), А. В. Разумовской (Институт проблем про-

мышленной экологии Севера Кольского научного центра РАН), А. Г. Безгодовым (АО «Кам-

ский научно-исследовательский институт комплексных исследований глубоких и сверхглубо-

ких скважин»), В. В. Чепиногой (Иркутский государственный университет). Все описания 

выполнены в процентной шкале проективных покрытий (ПП) по ярусам в границах одно-

родных участков. Описания тундр и болот проводились на площади не менее 25 м2, лесов – 

400 м2 с древостоем глазомерно не моложе VI класса возраста. Методика выполнения описа-

ний изложена ранее (Kucherov, 2019).  

Ещё 336 описаний из Пинежского заповедника предоставлены авторам С. Ю. Поповым 

(Московский госуниверситет им. М. В. Ломоносова), 4 описания с островов Белого моря – 

Д. Е. Гимельбрантом (Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН). 671 описание взято 

из литературы (Sambuk, 1932; Blagoveshchenskii, 1936; Nekrasova, 1938; Korchagin, 1940; 

Boch, Solonevich, 1972; Katenin, 1972; Paal, 1978; Korotkov, 1991; Dedov, 2006; Morozova et al., 

2008; Zaugol'nova et al., 2009; Shevchenko, 2015). Описания, сделанные в шкалах рангов 

Ж. Браун-Бланке и О. Друде, приведены к шкале покрытий (Kucherov, 2019). Все описания 

хранятся в базе данных интегрированной ботанической информационной системы IBIS 7.2 

(Zverev, 2007; Kucherov et al., 2023 b). 

При группировании описаний по ценофлорам в объёме формаций и групп ассоциаций 

применена доминантно-детерминантная классификация растительности, основывающаяся 

на классических работах В. Н. Сукачёва (Sukachev, 1928) и Б. Н. Городкова (Gorodkov, 
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1932) с рядом последующих региональных уточнений (Katenin, 1972; Dedov, 2006; 

Chinenko, 2013; Kucherov, 2019). Для анализа ценотических позиций гипоаркто-бореальных 

видов выделены в целом те же укрупнённые типы сообществ, что и при анализе позиций 

гипоарктических видов (Kucherov et al., 2023 b).  

 

 
 

Рис. Местоположение обследованных территорий (Kucherov et al., 2023 b). 

1 – окрестности п. Дальние Зеленцы; 2 – Малоземельская и Тиманская тундры; 3 – заповедник «Лапландский»;     

4 – стационар «Сивая Маска»; 5 – южный берег губы Чупа; 6 – заповедник «Пинежский» (вместе с верховьями 
р. Кулой);         7 – окрестности п. Нижний Одес; 8 – заповедник «Кивач»; 9 – национальный парк «Кенозёрский»; 

10 – среднее течение р. Устьи; 11, 12 – заповедник «Печоро-Илычский», лесничества: 11 – Якшинское, 12 – Верх-

непечорское; 13 – окрестности п. Сомино; 14 – национальный парк «Валдайский». Ботанико-географические зоны 
и подзоны (Isachenko, Lavrenko, 1980): I – тундры; II – предтундровые редколесья; III–VI – тайга: III – северная, 

IV – средняя, V – южная; VI – подтайга.  
 

Fig. Location of the study areas (Kucherov et al., 2023 b).  
1 – Dalniye Zelentsy Stlmnt vicinities; 2 – Malozemelskaia and Timanskaia Tundras; 3 – Lapland Biosphere Reserve;     

4 – Sivaia Maska Permanent Study Area; 5 – Chupa Bay southern shore; 6 – Pinega Strict Nature Reserve (together 

with the Kuloi River upper reaches); 7 – Nizhnii Odes Stlmnt vicinities; 8 – Kivach Strict Nature Reserve; 9 – Kenozero 
National Park; 10 – Ustia River middle reaches; 11, 12 – Pechora-Ilych Biosphere Reserve: 11 – Yaksha Forestry,         

12 – Upper-Pechora Forestry; 13 – Somino Stlmnt vicinities; 14 – Valdai National Park. Phytogeographical zones 

and subzones (Isachenko, Lavrenko, 1980): I – tundras; II – open subarctic woodlands; III–VI – taiga: III – northern,        
IV – middle, V – southern; VI – hemiboreal subzone. 

 

1 – тундры: 1.1 – ерничково-вороничные лишайниковые (с господством Empetrum herm-

aphroditum (Lange) Hagerup, гемипростратной Betula nana L. и кустистых Cladonia spp.), 

1.2–1.3 – ерниковые (с низким кустарниковым ярусом из ортотропной B. nana): 1.2 – чер-

нично-вороничные зеленомошные (с согосподством Empetrum hermaphroditum и Vaccinium 

myrtillus L., в моховом ярусе – Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. и Hylocomium splen-

dens (Hedw.) Bruch et al.), 1.3 – сфагново-зеленомошные и сфагновые (со Sphagnum rus-

sowii Warnst., S. girgensohnii Russ., S. fuscum (Schimp.) Klinggr.; набор доминантов яруса 

эрикоидных кустарничков варьирует в зависимости от региона). 

2 – пустоши: 2.1 – приморские вороничники и дёренники (с Chamaepericlymenum sueci-

cum (L.) Aschers. et Graebn.), лапландские приозёрные голубичники из Vaccinium uliginosum, 

2.2 – средне- и южнотаёжные верещатники из Calluna vulgaris (L.) Hull. и боровые пустоши 
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с Festuca ovina. Сюда же отнесены вторичные овсяницевые (с F. ovina s. l.) долгомошные 

тундры Европейского Северо-Востока (Katenin, 1972; Dedov, 2006). 

3 – сфагновые болота: 3.1 – бугры, гряды и кочки (из Sphagnum fuscum, S. angustifolium 

(C. Jens. ex Russ.) C. Jens., в тундровой зоне с участием Dicranum elongatum Schleich. ex Schwaegr. 

и Polytrichum spp.), 3.2 – ковры (со Sphagnum angustifolium, S. fallax (Klinggr.) Klinggr.) 

и мочажины (со S. fallax, S. majus (Russ.) C. Jens., в тундровой зоне S. lindbergii Schimp.). 

4 – приречные и приозёрные водноосочники из Carex aquatilis.  

5 – влажноразнотравные луга (с господством Geranium sylvaticum s. l., G. palustre L. 

(в южной тайге), Trollius europaeus и других двудольных гигромезофильных трав). 

6 – кустарниковые ивняки: 6.1 – из Salix lanata L. травяные (c Geranium sylvaticum s. l., 

Trollius europaeus, Calamagrostis langsdorffii (Link) Trin. и др.), 6.2 – из S. phylicifolia и/или 

S. lapponum сфагновые (со Sphagnum warnstorfii Russ. или S. riparium Aongstr.). 

7 – ельники из Picea abies (L.) Karst. s. l.: 7.1 – черничные и воронично-черничные зеле-

номошные, 7.2 – высокотравные (аконитовые с Aconitum septentrionale Koelle, таволговые 

с Filipendula ulmaria (L.) Maxim., гераниевые c Geranium sylvaticum s. l.), 7.3 – мезотрофные 

(со Sphagnum girgensohnii) и олиготрофные (со S. angustifolium) сфагновые. 

8 – сосняки из Pinus sylvestris L.: 8.1 – лишайниковые и лишайниково-зеленомошные 

на песках и силикатных скалах, 8.2 – мезотрофные и олиготрофные сфагновые.  

Данные о постоянстве (%) и ПП (%) модельных видов, а также распределение описаний 

по типам сообществ и географическим пунктам представлены в табл. 1. 

Из анализа исключены сообщества, для которых модельные гипоаркто-бореальные виды 

нехарактерны. Это ключевые и иные гипновые болота, большинство типов злаковых лугов, 

мелколиственные леса, пойменные ивняки таёжной зоны из Salix dasyclados Wimm. 

и S. viminalis L., южно- и подтаёжные сосняки травяно-зеленомошные. Сообщества с умерен-

но выраженной ролью гипоаркто-бореальных видов (сосняки зеленомошные, ельники 

и сосняки на выходах карстующихся пород) упоминаются в тексте, но не включены в табл. 1.  

Чтобы выявить влияние зональности на ценотические позиции видов, типы сообществ 

объединены в следующие широтные ряды. 1) Ряд на бедных песчаных и каменистых почвах: 

ерничково-кустарничковые лишайниковые тундры – сосняки воронично-лишайниковые 

в северной тайге – сосняки лишайниковые в средней и южной тайге. 2) Плакорный ряд: ер-

никовые зеленомошные тундры – ельники воронично-черничные в северной тайге – ельни-

ки черничные в средней тайге. 3) Ряд на богатых почвах при основании склонов и в ложби-

нах: ивняки из Salix lanata травяные в тундровой зоне – ельники высокотравные в северной 

и средней тайге. 4) Ряд на заболоченных кислых почвах с маломощной торфяной залежью: 

ерниковые сфагновые тундры – мезотрофные и олиготрофные ельники сфагновые. 5) Ряд 

на торфяных грядах и буграх олиготрофных и мезотрофных болот. 6) Ряд на сфагновых 

коврах и в мочажинах (аналогично). 7) Ряд в ивняках из Salix phylicifolia. 8) Ряд в водно-

осочниках. Первые 6 рядов из 8 аналогичны таковым при анализе изменчивости ценотиче-

ских позиций гипоарктических видов (Kucherov et al., 2023 b). 

Для оценки значимости наблюдаемых изменений для каждого из рядов с помощью про-

граммы Statsoft Statistica 7 рассчитаны коэффициенты ранговой корреляции Спирмена (rS) 

(Spearman, 1904) между средним ПП модельных видов и значениями метеопараметров, ха-

рактеризующих теплообеспеченность вегетации и континентальность климата (табл. 1, 2).  

Оценка теплообеспеченности проводится по среднегодовой сумме градусо-дней выше 

10C (GDD), то есть сумме превышений среднесуточных температур над указанной базовой 

температурой, что составляет наибольшее слагаемое суммы эффективных температур. Значе-

ния GDD взяты по данным сети среднемноголетней (1983–2004 гг.) спутниковой метеосъёмки 

(NASA…, 2018). Для оценки континентальности на основе данных из этой же сети рассчитан 

коэффициент континентальности Конрада (K), учитывающий разность среднемноголетних 

температур самого тёплого и самого холодного месяца и географическую широту (Tuhkanen, 

1980). Значения rS приводятся в табл. 2. Коэффициент Спирмена избран для расчётов, по-
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скольку выборки описаний неравновелики (Kucherov et al., 2023 b). 

Мы считаем правомерным проводить сопряжённый анализ ценотических позиций сосу-

дистых растений вместе с таковыми мхов и лишайников. Виды последних, как эпигейные, 

так и эпифитные и эпиксильные, могут выступать в роли диагностических не только при 

дифференциации брио- и лихеносинузий (Mucina et al., 2016; и др.), но и на уровне лесного 

сообщества в целом. При этом они формируют единые детерминантные группы вместе 

с сосудистыми растениями (Kucherov, 2016, 2019; Kucherov et al., 2021). При необходимости 

значимость множественной позитивной сопряжённости видов в этих группах подтвержда-

ется непараметрическим Q-критерием Кокрена (Kucherov, 2019, 2021). 

При оценке тяготения гипоаркто-бореальных видов к тем или иным эколого-

ценотическим и историческим свитам растительности привлечены данные для более об-

ширных территорий, включая Центральную Европу, Урал и север Сибири. При этом наряду 

с литературными сведениями использованы материалы полевых наблюдений авторов. Пе-

риодизация голоцена принята по Н. А. Хотинскому (Khotinskii, 1977). 

 
Таблица 1 

Постоянство и проективное покрытие гипоаркто-бореальных видов  
в сообществах тундровой и таёжной зон Европейской России 

 

Table 1 

Constancy and cover of hypoarctic-boreal species  
in different types of tundra and taiga zone communities in European Russia 

 

Виды 
Типы сообществ 

1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 3.1 3.2 4 5 6.1 6.2 7.1 7.2 7.3 8.1 8.2 

1. Окрестности п. Дальние Зеленцы, подзона южных гипоарктических тундр, 69N, 36E; GDD=70; K=12,9 

Avenella flexuosa s. l. 14+ 738 581 452 – 18+ 4+ – 11 401 20+ – – – – – 

Festuca ovina s. l. 25+ 351 8+ 683 – 6+ – – 13 – 402 – – – – – 
Carex aquatilis – 4+ 82 1+ – 121 274 – – – 20+ – – – – – 

C. vaginata 5+ 15+ 25+ 1+ – 351 8+ – – – 202 – – – – – 

Listera cordata – 4+ – – – 6+ – – – – – – – – – – 
Salix lapponum – 2+ 171 – – 29+ 352 – – – – – – – – – 

S. phylicifolia – 10+ 8+ 1+ – 12+ 12+ – – – 6015 – – – – – 

Geranium sylvaticum – 2+ – 9+ – 18+ 4+ – 225 604 – – – – – – 

Oxycoccus microcarpus – – 8+ – – 12+ 8+ – – – – – – – – – 

Vaccinium uliginosum 341 382 507 595 – 947 461 – 11 20+ 602 – – – – – 

Cladonia arbuscula s. l. 869 771 752 692 – 883 19+ – 1+ – 20+ – – – – – 
C. rangiferina s. l. 755 632 833 51 – 884 19+ – – 20+ – – – – – – 

C. stellaris 321 10+ 33+ 3+ – 18+ – – – – – – – – – – 

n (∑ = 255) 53 52 12 78 0 17 26 0 2 10 5 0 0 0 0 0 

2. Малоземельская и Тиманская тундры, подзона южных гипоарктических тундр, 68N, 52–55E; GDD=262; K=37,7 
Avenella flexuosa s. l. 18+ 100+ – – 171 – – – 671 362 – – – – – – 

Festuca ovina s. l. 951 1002 – – 10050 – – – 502 121 6+ – – – – – 

Carex aquatilis – – 4710 – – – 10071 – 81 16+ 6529 – – – – – 
C. globularis – 67+ – – – 6+ – – – – – – – – – – 

C. vaginata – – – – – – – – 17+ – – – – – – – 

Salix lapponum – – – – – – 50+ – 17+ 6418 6523 – – – – – 
S. phylicifolia – 671 – – – – – – – 8828 7628 – – – – – 

Rubus arcticus – 1001 – – 83+ – – – 421 641 35+ – – – – – 

Geranium sylvaticum s. l. – 33+ – – – – – – 757 1008 413 – – – – – 

Ledum palustre 23+ 1001 601 – – 10017 – – – – – – – – – – 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 25+ – – – – – – – – – – 

Vaccinium uliginosum s. l. – 1002 271 – 171 31+ – – 25+ 16+ 351 – – – – – 
Cladonia arbuscula s. l. 863 1003 47+ – – 811 – – 50+ 4+ 12+ – – – – – 

C. rangiferina s. l. 861 1001 20+ – – 56+ – – 33+ 8+ – – – – – – 

 C. stellaris 324 33+ – – – – – – – – – – – – – – 

n (∑ = 154) 22 31 15 0 6 16 10 0 12 25 17 0 0 0 0 0 

3. Заповедник «Лапландский», горные гипоарктические тундры и крайнесеверная тайга, 68N, 31E; GDD=208; K=32,2 

Avenella flexuosa s. l. 241 883 868 421 1+ 8+ – – – + 81 845 886 501 36+ 32+ 

Festuca ovina s. l. 17+ 6+ 14+ 17+ 26 4+ – – – – 16+ 4+ 21+ 8+ 5+ – 
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Виды 
Типы сообществ 

1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 3.1 3.2 4 5 6.1 6.2 7.1 7.2 7.3 8.1 8.2 

Carex aquatilis – – 14+ 81 – 6+ 151 10031 – 3 7415 – – 101 – 3+ 

C. vaginata 7+ 25+ 572 67+ – 371 2+ – – – 181 4+ 29+ 531 – 491 

Listera cordata – – 57+ 17+ – 4+ – – – – 5+ 15+ 631 50+ – 11+ 
Salix lapponum – – – 17+ – 2+ 13+ – – – 4710 – – 10+ – 5+ 

S. phylicifolia – 19+ 14+ 171 – – 2+ 435 – 15 9732 – 8+ 452 5+ 5+ 

Rubus arcticus – – 14+ 8+ – 4+ – 141 – – 42+ 4+ 8+ 8+ – 8+ 
Geranium sylvaticum – – 712 8+ – 4+ – 14+ – 12 261 7+ 10014 18+ – 14+ 

Ledum palustre 4+ 31+ 43+ 831 – 592 4+ – – – 16+ 404 – 857 623 9511 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 631 6+ – – – – – – 8+ – 621 
Vaccinium uliginosum 2+ 697 433 10021 – 753 9+ 29+ – + 393 624 251 859 523 1009 

Cladonia arbuscula s. l. 9114 562 14+ 17+ 14 311 4+ – – – – 532 8+ 20+ 9313 542 
C. rangiferina s. l. 744 942 14+ 33+ 2+ 534 4+ – – – – 673 8+ 451 9816 784 

C. stellaris 8013 563 14+ 8+ 22 201 – – – – – 443 – 13+ 9322 431 

n (∑ = 431) 46 16 7 12 2 51 53 7 0 1 38 55 24 40 42 37 

4. Стационар «Сивая Маска», южные гипоарктические тундры и крайнесеверная тайга, 67N, 63E; GDD=245; K=45,9 
Avenella flexuosa s. l. – 351 631 – 13+ – – – – 13+ – 782 – 813 – – 

Festuca ovina s. l. 30+ 351 8+ – 883 – – – – – – – – – – – 

Carex aquatilis – – 2+ – – 171 454 230 – – – – – – – – 

C. globularis 802 934 1004 – 631 594 4+ – – 6+ – 561 – 1005 – – 

Listera cordata – – – – – – – – – – – – – 14+ – – 

Salix lapponum – 20+ 451 – 25+ 171 8+ 11 – 444 557 – – – – – 
S. phylicifolia 901 953 692 – 881 – – – 702 9415 10039 – – 241 – – 

Rubus arcticus – 25+ 401 – 631 101 2+ – 801 941 651 67+ – 521 – – 

Geranium sylvaticum s. l. – – 9+ – – – – – 1002 942 701 – – – – – 
Ledum palustre 902 701 451 – 25+ 394 2+ – – – – 44+ – 521 – – 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 542 24+ – – – – – – 10+ – – 

Vaccinium uliginosum s. l. – 902 621 – 1003 393 4+ – – – – 783 – 813 – – 
Cladonia arbuscula s. l. 702 1003 721 – 1002 172 – – – – – 1002 – 38+ – – 

C. rangiferina s. l. 30+ 952 791 – 881 222 – – – – – 891 – 571 – – 

C. stellaris – 28+ 10+ – – – – – – – – 44+ – 14+ – – 

n (∑ = 358) 10 40 130 0 8 41 51 2 10 16 20 9 0 21 0 0 

5. Южный берег губы Чупа, «типичная» северная тайга, 66N, 33E; GDD=281; K=34,4 

Avenella flexuosa s. l. 101 – – 503 2+ – – – 569 – 6+ 701 13+ 24+ 461 5+ 

Festuca ovina s. l. 501 – – 435 24 – – – 331 – – 2+ – – 231 – 

Carex aquatilis – – – – – – 8+ 37 – – 382 – – 12+ – – 

C. globularis 20+ – 21 4+ – 182 3+ – 11+ – 13+ 441 381 864 5+ 656 

C. vaginata – – – – – 8+ – – 33+ – 13+ 2+ 38+ 11+ – 11+ 
Listera cordata – – – – – – – – – – – – 13+ 11+ – 3+ 

Salix lapponum – – – – – 12+ 111 – – – 313 – – 5+ – 7+ 

S. phylicifolia 20+ – – 11+ – 202 131 – 333 – 10051 4+ 50+ 211 4+ 121 
Rubus arcticus – – – – – – – – – – 13+ – 13+ 1+ – – 

Geranium sylvaticum – – – 18+ 11 – – – 6715 – 6+ 11+ 887 4+ – – 

Ledum palustre 503 – 26 251 1+ 432 8+ – – – 6+ 7917 – 7212 525 9316 
Oxycoccus microcarpus – – 1+ – – 31+ 261 – – – – – – 4+ 2+ 12+ 

Vaccinium uliginosum 805 – 25 543 2+ 573 13+ – 33+ – 501 332 – 434 642 978 

Cladonia arbuscula s. l. 9010 – 1+ 394 28 12+ 8+ – 22+ – – 14+ – 8+ 8610 21+ 
C. rangiferina s. l. 806 – 1+ 322 11 201 16+ – – – – 30+ – 8+ 8211 372 

C. stellaris 706 – 1+ 366 – 62 8+ – – – – 9+ – – 6610 151 

n (∑ = 431) 10 0 2 28 4 49 38 3 9 0 16 57 8 76 56 75 

6. Пинежский заповедник и верховья р. Кулой, «типичная» северная тайга, 64N, 43E; GDD=451; K=38,4 
Avenella flexuosa s. l. – – – – 17+ – – – – – – 954 13+ 331 19+ 7+ 

Festuca ovina s. l. – – – – 1002 – – – – – – – – – 10+ – 

Carex aquatilis – – – – – – – 50 – – – – – – – – 
C. globularis – – – – – 204 3+ – – – – 16+ 3+ 9319 – 8224 

C. vaginata – – – – – – – – – – – – 9+ 1+ – – 

Listera cordata – – – – – – – – – – – – – 7+ – – 
Salix lapponum – – – – – – 1+ – – – – – – 1+ – 4+ 

S. phylicifolia – – – – – – 1+ – – – 8056 – – 6+ – 4+ 

Rubus arcticus – – – – – – – – – – 10+ 2+ 19+ 4+ – – 
Geranium sylvaticum s. l. – – – – – – – – 755 – 301 3+ 887 10+ – – 

Ledum palustre – – – – 173 121 – – – – – 111 – 202 102 546 
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Виды 
Типы сообществ 

1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 3.1 3.2 4 5 6.1 6.2 7.1 7.2 7.3 8.1 8.2 

Oxycoccus microcarpus – – – – – – – – – – – – – – – 4+ 

Vaccinium uliginosum – – – – 675 623 8+ – – – 10+ 515 – 546 192 8610 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – 8332 8+ – – – – – 15+ – 7+ 9419 111 
C. rangiferina s. l. – – – – 5012 12+ 1+ – – – – 20+ – 2+ 9418 141 

C. stellaris – – – – 675 5+ – – – – – 2+ – 1+ 7315 111 

n (∑ = 461) 0 0 0 0 6 60 92 1 4 0 10 61 68 83 48 28 

7. Окрестности п. Нижний Одес, «типичная» северная тайга, 64N, 55E; GDD=410; K=44,1 
Avenella flexuosa s. l. – – – – – – – – – – – 1005 17+ 591 331 13+ 

Festuca ovina – – – – – – – – – – – 8+ 33+ – – – 

Carex aquatilis – – – – – – – – – – – – 17+ – – – 
C. globularis – – – – – 14+ – – – – – 36+ 33+ 1009 – 786 

C. vaginata – – – – – – – – – – – – 17+ – – – 

Listera cordata – – – – – – – – – – – 6+ – 47+ – 8+ 
Salix lapponum – – – – – – – – – – – – – – – 7+ 

S. phylicifolia – – – – – – – – – – – – 3310 4+ – 1+ 
Rubus arcticus – – – – – – – – + – – 8+ 831 14+ – 5+ 

Geranium sylvaticum s. l. – – – – 24 – – – 15 – – 11+ 10011 – – – 

Ledum palustre – – – – – 712 – – – – – 142 – 425 – 668 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 431 – – – – – – – 8+ – 37+ 

Vaccinium uliginosum – – – – – 293 – – – – – 393 17+ 653 421 9213 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – – 14+ – – – – – 391 – 20+ 1006 411 
C. rangiferina s. l. – – – – – 14+ – – – – – 311 – 9+ 1006 501 

C. stellaris – – – – – 14+ – – – – – 252 – 7+ 10043 381 

 n (∑ = 250) 0 0 0 0 3 7 24 0 1 0 0 36 6 85 12 76 

8. Заповедник «Кивач», средняя тайга, 62N, 33E; GDD=484; K=35,6 
Avenella flexuosa – – – – 13+ – – – 7+ – – 605 7+ 241 241 20+ 

Festuca ovina – – – – 6310 – – – 7+ – – – – – 271 – 

Carex globularis – – – – – 261 – – – – – 10+ 14+ 885 3+ 787 

C. vaginata – – – – – – – – 14+ – – 3+ 18+ 15+ – 6+ 

Listera cordata – – – – – – – – – – – – – 2+ – 6+ 

Salix lapponum – – – – – – 14+ – – – 6+ – – – – – 
S. phylicifolia – – – – – – – – – – 312 – 4+ 5+ – 1+ 

Rubus arcticus – – – – – 3+ – – – – – 5+ 21+ 441 – 18+ 

Geranium sylvaticum – – – – – – – – 714 – 6+ 28+ 571 2+ – 4+ 

Ledum palustre – – – – – 714 – – – – – – – 241 3+ 7111 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 29+ 7+ – – – – – – – – 5+ 

Vaccinium uliginosum – – – – – 523 – – – – – – – – – 281 
Cladonia arbuscula s. l. – – – – 10014 3+ – – – – – 5+ – – 9213 15+ 

C. rangiferina s. l. – – – – 504 19+ – – – – – 3+ – – 9216 20+ 

C. stellaris – – – – 131 – – – – – – – – – 511 1+ 

 n (∑ = 324) 0 0 0 0 8 31 29 0 14 0 16 40 28 41 37 80 

9. Национальный парк «Кенозёрский», средняя тайга, 61N, 38E; GDD=544; K=38,4 

Avenella flexuosa – – – – 401 – – – – – – 845 20+ 26+ 27+ 12+ 

Festuca ovina – – – – – – – – – – – – – – 9+ – 
Carex aquatilis – – – – – – – 10052 – – – – – – – – 

C. globularis – – – – – 91 – – – – – 2+ 4+ 795 – 553 

C. vaginata – – – – – – – – – – – – 9+ 2+ – – 
Listera cordata – – – – – – – – – – – – – 14+ – – 

Salix lapponum – – – – – 9+ – – – – 3319 – – – – 3+ 

S. phylicifolia – – – – – 9+ – – 8+ – 8332 – – – – – 
Rubus arcticus – – – – – – – – – – – – 6+ 101 – 3+ 

Geranium sylvaticum – – – – – – – – 17+ – – 14+ 872 5+ – 2+ 

Ledum palustre – – – – – 595 – – – – – 2+ – 10+ 18+ 838 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 9+ – – – – – – – – – 2+ 

Vaccinium uliginosum – – – – 201 644 – – – – – – – 51 9+ 743 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – 20+ 9+ – – – – – – – 2+ 643 8+ 
C. rangiferina s. l. – – – – – 5+ – – – – – 2+ – – 919 6+ 

C. stellaris – – – – – 9+ – – – – – – – – 829 6+ 

n (∑ = 285) 0 0 0 0 5 22 3 7 12 0 6 43 69 42 11 65 

 
 

10. Среднее течение р. Устьи, средняя тайга, 61N, 43E; GDD=595; K=40,3 

Avenella flexuosa – – – – – – – – – – – 29+ 2+ 14+ – 8+ 
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Виды 
Типы сообществ 

1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 3.1 3.2 4 5 6.1 6.2 7.1 7.2 7.3 8.1 8.2 

Carex globularis – – – – – – 251 – – – – 14+ – 646 – 452 

C. vaginata – – – – – – – – – – – – 7+ – – – 

Listera cordata – – – – – – – – – – – – – – – 3+ 

Salix lapponum – – – – – – – – – – – – – – – 3+ 

S. phylicifolia – – – – – – – – – – 40 – 2+ – – – 

Rubus arcticus – – – – – – – – – – – – 5+ 3+ – 3+ 

Geranium sylvaticum – – – – – – – – – – – 10+ 711 1+ – – 

Ledum palustre – – – – – – – – – – – – – – – 262 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 671 25+ – – – – – – – – 5+ 

Vaccinium uliginosum – – – – – 671 25+ – – – – – – – 21+ 8212 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – – – – – – – – 5+ – 3+ 1004 13+ 

C. rangiferina s. l. – – – – – – – – – – – 5+ – – 1006 16+ 

C. stellaris – – – – – – – – – – – – – – 864 3+ 

n (∑ = 204) 0 0 0 0 0 3 4 0 3 0 1 21 42 78 14 38 

11. Заповедник «Печоро-Илычский», Якшинское лесничество, средняя тайга, 62N, 57E; GDD=468; K=44,4 
Avenella flexuosa s. l. – – – – 2+ – – – – – – 671 12+ 331 20+ 211 

Festuca ovina s. l. – – – – – – – – – – – 11+ – – 4+ – 

Carex aquatilis – – – – – – 2+ 9443 – – 15 – 6+ 11+ – – 

C. globularis – – – – – 61 2+ – – – – 392 6+ 9413 – 8911 

Listera cordata – – – – – – – – – – – – 6+ 6+ – 2+ 

Salix phylicifolia – – – – – – – – – – 65 – – 61 – 4+ 

Rubus arcticus – – – – – – – – – – – 6+ 6+ 11+ – 2+ 

Geranium sylvaticum s. l. – – – – – – – – 803 – – 39+ 592 6+ – 4+ 

Ledum palustre – – – – 1+ 291 5+ – – – – 11+ – 171 24+ 8312 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 351 – – – – – – – – – 15+ 

Vaccinium uliginosum – – – – 21 392 3+ – – – – 11+ – 171 12+ 8110 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – – – – – – – – 11+ – – 9619 361 

C. rangiferina s. l. – – – – 15 3+ – – – – – 22+ – 17+ 10025 512 

C. stellaris – – – – – 3+ – – – – – 6+ – – 8810 28+ 

n (∑ = 239) 0 0 0 0 3 31 58 16 5 0 1 18 17 18 25 47 

12. Заповедник «Печоро-Илычский», Верхнепечорское лесничество, средняя тайга, 62N, 58E; GDD=388; K=45,6 
Avenella flexuosa s. l. – – – – – – – – 10+ – – – 5+ 331 30+ – 

Carex aquatilis – – – – – – 8+ 10030 – – – – – 10+ – – 

C. globularis – – – – – 181 8+ – 10+ – – 631 10+ 1008 – – 

Listera cordata – – – – – – – – – – – – 2+ 57+ – – 

Salix phylicifolia – – – – – – 8+ 171 – – 250 – – 5+ – – 

Rubus arcticus – – – – – – 8+ – 10+ – – 13+ 48+ 671 – – 

Geranium sylvaticum s. l. – – – – – – – – 803 – 1+ – 1003 5+ – – 

Ledum palustre – – – – – – – – – – – – – 5+ – 21 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 181 – – – – – – – – – 21 

Vaccinium uliginosum – – – – – 361 8+ – 10+ – – – – 5+ – 48 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – 115 – – – – – – – – 5+ 10023 – 

C. rangiferina s. l. – – – – – – – – – – – – – 5+ 707 – 

C. stellaris – – – – – – – – – – – 131 – – 202 – 

n (∑ = 128) 0 0 0 0 2 11 12 6 10 0 2 8 42 21 10 4 

13. Окрестности п. Сомино, южная тайга, 59N, 35E; GDD=658; K=36,1 
Avenella flexuosa s. l. – – – – 221 – – – 33+ – – 1008 – 751 30+ 352 

Festuca ovina s. l. – – – – 722 – – – – – – – – – 401 – 

Carex aquatilis – – – – – – – 45 – – – – – – – – 

C. globularis – – – – – 61 5+ – – – – – – 755 – 382 

Salix lapponum – – – – – 3+ – – – – – – – – – 4+ 

S. phylicifolia – – – – – – 2+ – 671 – 10 – – – – 4+ 

Geranium sylvaticum – – – – 6+ – – – – – – – 33+ – – – 

Ledum palustre – – – – – 431 201 – – – – – – – – 463 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 17+ – – – – – – – – – – 

Vaccinium uliginosum – – – – – 492 161 – – – – – – – – 584 

Cladonia arbuscula s. l. – – – – 613 6+ – – – – – – – – 10013 4+ 

C. rangiferina s. l. – – – – 111 17+ 5+ – – – – – – – 908 31+ 

C. stellaris – – – – – – – – – – – – – – 201 – 

n (∑ = 155) 0 0 0 0 18 35 44 1 3 0 1 7 6 4 10 26 
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Виды 
Типы сообществ 

1.1 1.2 1.3 2.1 2.2 3.1 3.2 4 5 6.1 6.2 7.1 7.2 7.3 8.1 8.2 

14. Национальный парк «Валдайский», южная тайга, 58N, 33E; GDD=727; K=34,9 

Avenella flexuosa – – – – – – – – – – – 252 – – 11+ 11+ 

Festuca ovina – – – – 82 – – – – – – – – – 33+ – 
Carex globularis – – – – – 10+ – – – – – 17+ – 23 – 391 

Listera cordata – – – – – 5+ – – – – – – – – – – 

Salix lapponum – – – – – – 20+ – – – – – – – – – 
Geranium sylvaticum – – – – 4+ – – – 786 – – – 1+ – – – 

Ledum palustre – – – – – 714 5+ – – – – – – – – 675 

Oxycoccus microcarpus – – – – – 19+ – – – – – – – – – – 
Vaccinium uliginosum – – – – – 672 10+ – – – – – – – – 1007 

Cladonia arbuscula – – – – 4+ 5+ – – – – – – – – 894 6+ 

C. rangiferina – – – – 4+ 29+ – – – – – – – – 6712 17+ 

n (∑ = 120) 0 0 0 0 25 21 20 0 9 0 0 12 3 3 9 18 
 

Примечания. Типы сообществ: 1 – тундры и скальные лесотундры: 1.1 – ерничково-вороничные лишайнико-

вые; 1.2, 1.3 – ерниковые: 1.2 – чернично-вороничные зеленомошные, 1.3 – сфагново-зеленомошные и сфагновые. 
2 – пустоши: 2.1 – приморские и приозёрные кустарничковые, 2.2 – тундровые и боровые овсяницевые. 3 – сфагно-

вые болота: 3.1 – бугры и гряды, 3.2 – ковры и мочажины. 4 – приречные и приозёрные водноосочники. 5 – влаж-

норазнотравные луга. 6 – ивняки: 6.1 – из Salix lanata травяные, 6.2 – из S. phylicifolia сфагновые. 7 – ельники:      
7.1 – черничные и воронично-черничные зеленомошные, 7.2 – высокотравные, 7.3 – мезотрофные и олиготрофные 

сфагновые. 8 – сосняки: 8.1 – лишайниковые и лишайниково-зеленомошные, 8.2 – мезотрофные и олиготрофные 

сфагновые. Для видов даны постоянство (%) и среднее проективное покрытие (ПП) (в надстрочном регистре, %). 
При числе описаний менее 5 постоянство выражено как число регистраций; для единственного описания указаны 

только покрытия. Значения постоянства и ПП доминантов и субдоминантов выделены полужирным шрифтом. 

ПП менее 0,5 % отмечены знаком «+». Прочерк «–» означает отсутствие вида; n – число описаний. GDD – сумма 

градусо-дней выше 10C; K – коэффициент континентальности Конрада. 

 

Результаты исследования и обсуждение 

1. Ценотические позиции отдельных таксономических и эколого-физиономических групп 

гипоаркто-бореальных видов в разных широтных и долготных выделах 

Рассмотрим изменение ценотических позиций гипоаркто-бореальных видов в направлении 

с юга на север, поскольку эти виды предположительно относятся к бореальным мигрантам. 

1.1. Гипоаркто-бореальные эрикоидные кустарнички (Ledum palustre, Vaccinium uligi-

nosum) в подтайге и южной тайге Европейской России свойственны соснякам сфагновым 

по краю верховых болот, кочкам и грядам в их центральной части. Изредка и в малом оби-

лии эти виды проникают и на сфагновые ковры между кочками (здесь и далее до конца раз-

дела 1 см. табл. 1). Ценоспектр Oxycoccus microcarpus ещё уже. Она растёт лишь на высоких 

грядах из Sphagnum fuscum, при этом в южной тайге встречается лишь изредка, а в подтай-

ге – крайне редко.  

Сходная ценотическая приуроченность видов наблюдается и к югу от территории, охва-

ченной табл. 1, в подтайге Поволжья, а также в Центральной Европе. Здесь Vaccinium uligi-

nosum и Ledum palustre тоже тяготеют к верховым болотам и заболоченным соснякам и бе-

резнякам (из Betula pubescens Ehrh.). Первый вид встречается вплоть до Атлантического 

океана, а более континентальный второй – лишь в Прибалтике и Северо-Восточной Польше 

(Leuschner, Ellenberg, 2017). Oxycoccus microcarpus, кроме Прибалтики, характерна 

для Карпат и Альп, но на данной широте также не идёт западнее (Hultén, Fries, 1986). 

В средней тайге ценотические позиции видов в целом сходны с таковыми в южной. Од-

нако Vaccinium uliginosum и Ledum palustre встречаются здесь не только в сосняках, 

но и в ельниках сфагновых, чаще всего на кочках и при стволах (Kucherov, Kutenkov, 2020). 

В среднетаёжном Предуралье они заходят и в сосняки лишайниковые на песках по краю 

болот. В то же время в районах залегания известняков встречаемость и обилие видов сни-

жаются, прежде всего, у L. palustre. На юго-западе Архангельской области (в Кенозерье) 

Vaccinium uliginosum иногда проникает на боровые пустоши, в том числе вдали от болот. 

В северной тайге ценоспектры всех трёх видов кустарничков в той или иной мере рас-

ширяются. Как известно (Zinserling, 1932; Kucherov, 2019), Ledum palustre и Vaccinium uligi-
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nosum выходят здесь на водоразделы, сопутствуя V. myrtillus и V. vitis-idaea L. Нередко они 

входят и в число доминантов в ельниках и сосняках зеленомошных и лишайниково-

зеленомошных, в Карелии также в сосняках скальных. Обычно вместе с этими видами ку-

старничков произрастает и гипоарктическая Empetrum hermaphroditum. Позиции Ledum pa-

lustre и Vaccinium uliginosum в заболоченных лесах и на болотах тоже усиливаются. Сход-

ные позиции виды занимают и в северной тайге Скандинавии, а также на Урале. При этом 

они населяют не только хвойные леса, но и березняки (из Betula pubescens s. l.) приморские 

мелкотравные и горные кустарничково-зеленомошные и папоротничковые (c Gymnocarpium 

dryopteris (L.) Newm.), берёзовые криволесья, кустарниковые ивняки из Salix phylicifolia 

(Hämet-Ahti, 1963; Fremstad, 1998; Dyogteva, Dubrovskii, 2014). На побережьях Белого моря 
Vaccinium uliginosum становится одним из доминантов пустошей и скальных кустарничко-

вых лесотундр по берегам островов и проникает на влажноразнотравные луга. 

Менее типичны эти виды для ельников высокотравных, где лишь изредка и в малом 

обилии встречаются при стволах. Однако они вполне обычны в ельниках на карбонатном 

и сульфатном карсте по обрывистым берегам Пинеги, Сойвы, Белой Кедвы, Пижмы и дру-

гих рек Европейского Северо-Востока. Достаточно вспомнить «горные сосняки» с багуль-

ником по Илычу и Унье в предгорьях Северного Урала или на р. Мыле на Тимане (Yudin, 

1963). На влажных и холодных северных склонах карстовых логов Средней Пинеги развиты 

характерные разреженные лиственничники (из Larix sibirica Ledeb. s. l.) багульниково-

брусничные урало-сибирского облика (Kucherov, 2019). Vaccinium uliginosum и (в меньшем 

обилии) Ledum palustre проникают и в тундроподобные ассоциации с господством Dryas 

octopetala L. и Arctous alpina (L.) Niedenzu на северных склонах логов (Yudin, 1963). 

Ценоспектр Oxycoccus microcarpus также расширяется сравнительно со средней тайгой. 

В частности, в Республике Коми она начинает встречаться и в ельниках морошковых 

(с Rubus chamaemorus L.) сфагновых по ковру Sphagnum flexuosum Dozy et Molk, как прави-

ло, вместе с Ledum palustre. На болотах Oxycoccus microcarpus чаще и обильнее проникает 

с кочек на сфагновые ковры; её встречаемость на обоих элементах нанорельефа сходная. 

Сказанное относится не только к «типичной» северной, но и к крайнесеверной тайге. 

Этим гипоаркто-бореальные виды отличаются от гипоарктических. Ценотическая приуро-

ченность последних часто меняется на границе между двумя полосами подзоны (Kucherov 

et al., 2023 b), то есть на границе Гипоарктического пояса (Yurtsev, 1966). Несмотря на это, 

совместное произрастание гипоаркто-бореальных и гипоарктических видов в сообществах 

крайнесеверной тайги наблюдается очень часто (Elina et al., 2000). 

Напротив, при переходе в подзону южных гипоарктических тундр ценотические пози-

ции гипоаркто-бореальных кустарничков меняются. При этом приуроченность разных ви-

дов становится различной. Однако все виды сходны в том, что в той или иной мере ограни-

чены в своём участии в собственно тундровых сообществах. 

Так, Ledum palustre в горных тундрах Кольской Лапландии обычен как на болотах, 

так и в зеленомошных и сфагновых ерниковых тундрах. Выше по склону, в ерничково-

вороничной лишайниковой тундре он представлен гипоарктической гемипростратной 

var. angustum E. Busch с узкими листьями с завернутым внутрь нижним краем 

(Arkticheskaia…, 1980), габитуально сходной с L. decumbens, но не родственной ему. 

Столь же обычен и более обилен L. palustre на торфяных болотах (где доминирует) 

и в крупноерниково-моховых южнотундровых сообществах п-ова Канин (Sergienko, 1986) 

и Малоземельской тундры (Dedov, 2006). На Канине он встречается так же часто, 

как и L. decumbens (Sergienko, 1986), но на болотах Большеземельской тундры – реже по-

следнего и лишь на юге региона, для тундр же не приводится вовсе (Rebristaia, 1977). 

Вид почти не идет в тундры и в горах Норвегии (Fremstad, 1998). Исключением служат 

лишь мезохионные вересковые лишайниково-моховые тундры (Calluna-Bryophyta-

Lichenes-тип), развитые на контакте с крайнесеверной тайгой (Haapasaari, 1988). Очень ре-

док L. palustre и в тундрах Восточного Мурмана. Однако в районе Печенгской губы он про-
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никает в сырые берёзовые редколесья (из Betula czerepanovii Orlova) и ивняки. 

На Ямале L. palustre тоже произрастает лишь в редколесьях и ивняках, то есть проявляет 

себя как бореальный вид, тогда как L. decumbens обычен и в южных, и в северных гипоарк-

тических тундрах (Rebristaia, 2013). На Таймыре, однако, L. palustre достигает подзоны ти-

пичных тундр (Pospelova, Pospelov, 2007). Но и здесь он более обычен в лиственничных 

(из Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) редколесьях и склоновых ольховниках (из Duschekia fruti-

cosa (Rupr.) Pouzar) по р. Хатанге и (восточнее) на Анабарском плато. 

Vaccinium uliginosum subsp. uliginosum в горных тундрах Лапландского заповедника 

приурочена к тем же типам сообществ, что и Ledum palustre. В отличие от последнего, 

в ерниковых зеленомошных тундрах она выступает не сопутствующим видом, а одним 

из доминантов. Кроме того, вид доминирует по берегам озёр долинно-лесного пояса, фор-

мируя характерные голубичные пустоши. Дериваты этих сообществ отмечены нами 

и намного южнее – в средней тайге Кенозерья по каменистым берегам оз. Вендозеро. 

Между тем в ерничково-вороничных тундрах выше по склону subsp. uliginosum исчезает. 

Его замещает гипоарктомонтанный простратный subsp. microphyllum (= V. gaultherioides Bigel.) 

с мелкими опушёнными листьями и винно-сладкими ягодами (Arkticheskaia…, 1980). 

На п-ове Канин subsp. uliginosum очень обычен в лесотундре, на болотах и осыпях. 

Но в тундре его веовь замещает subsp. microphyllum (Sergienko, 1986). Видимо, к последнему 

таксону относится и основная часть указаний V. uliginosum для кустарничковых сообществ 

Малоземельской тундры (Dedov, 2006) и Сивой Маски (Katenin, 1972), а также для горных 

тундр Фенноскандии (Haapasaari, 1988; Fremstad, 1998). Для Большеземельской тундры при-

водится только subsp. microphyllum (Rebristaia, 1977), как и для горных тундр Урала. При этом 

в подгольцовых мелколесьях от Приполярного до Южного Урала обычен уже 

subsp. uliginosum (Gorchakovskii, 1975). На Ямале он изредка встречается в ивняках и ольхов-

никах речных террас, только в лесотундре, тогда как subsp. microphyllum на южных склонах 

отмечен даже в арктических тундрах. Аналогичное соотношение региональных ареалов 

наблюдается и у Vaccinium vitis-idaea в сравнении с V. minus (Lodd.) Worosch. (Rebristaia, 

2013). В лесотундре плато Путорана V. uliginosum subsp. uliginosum встречается чаще 

и в бóльшем обилии, чем subsp. microphyllum; в кустарниковых тундрах соотношение обратное. 

В горах Европы ареал V. uliginosum достигает Пиренеев и Балканского п-ова и ограничен 

изотермами средних температур самого холодного месяца −2 и 3C (Dahl, 1998). В регио-

нах с прохладным влажным климатом и снежной зимой вид наряду с V. vitis-idaea 

и V. myrtillus приобретает высокую конкурентоспособность и доминирует на кустарничко-

вых пустошах выше границы леса и на вырубках. На равнине такими пустошами замеща-

ются верещатники из Calluna vulgaris при росте пастбищной нагрузки (Leuschner, Ellenberg, 

2017). Вид участвует и в зарастании дюн по берегам Северного моря (Fremstad, 1998). 

Oxycoccus microcarpus на юге тундровой зоны, как и в зоне тайги, растёт на сфагновых 

кочках. Последние в тундрах Северо-Востока Европейской России развиты в западинах 

между буграми на крупно- (Sergienko, 1986) или плоскобугристых (Rebristaia, 1977) боло-

тах, а на Ямале – на сравнительно ровных участках осоково-моховых болот (Rebristaia, 

2013). На плоскобугристых болотах Большеземельской тундры вид считается бореальным 

реликтом (Rebristaia, 1977). Лишь иногда O. microcarpus встречается в заболоченных при-

морских тундрах Мурмана и беломорских островов, но при этом на Мурмане осваивает не 

только кочки, но и моховые ковры между ними. Вдобавок вид заходит в сфагновые ивняки 

и нередок на влажных низкотравных луговинах на склонах приморских террас (Drepano-

clado revolventis–Trichophoretum cespitosi Nordh. 1928), где произрастает вместе с Geranium 

sylvaticum и Trollius europaeus. Эти луговые сообщества известны также из Финской Ла-

пландии и с п-ова Рыбачий (Korolyova, 2006). В Норвегии вид отмечен также в скальных 

тундрах с Racomitrium lanuginosum (Hedw.) Brid. (Fremstad, 1998), а на возвышенности Кей-

вы на востоке Кольского п-ова – в багульниково-ерниковых тундрах. 

На западных отрогах плато Путорана Oxycoccus microcarpus часта и довольно обильна 
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в заболоченных лиственничных редколесьях в нижней части склонов и в сфагновых ивня-

ках по берегам озёр. На Анабарском плато вид тоже характерен для заболоченных редколе-

сий и болот, где чаще встречается на буграх и кочках, чем на коврах. 

Обобщая данные по всем трём видам, мы видим, что и на южных, и на северных пре-

делах их ареалов в Европе и Сибири их регистрации приурочены к сфагновым боло-

там, на северных границах отчасти также к ерниковым тундрам. В то же время 

для северных границ ареалов гипоарктических видов более характерны их находки в ти-

пичных тундрах, будь то кустарничково-лишайниковые, ивково-моховые и т. д. (Rebristaia, 

1977, 2013; Teliatnikov, 2003; Lavrinenko O., Lavrinenko I., 2020 a), но не на болотах. В этом 

гипоаркто-бореальные кустарнички тоже отличаются от гипоарктических. 

В Восточной Сибири, на Приленской равнине, граничащей с Верхоянским хребтом, 

к югу от 70,5с. ш. Ledum palustre, Vaccinium uliginosum s. str. и V. vitis-idaea s. str. произрас-

тают в лиственничниках из Larix cajanderi Mayr. Севернее данного рубежа эти виды заме-

щаются соответственно Ledum decumbens, Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum 

и V. minus. Восточнее же они не встречаются вследствие незначительной мощности снежно-

го покрова в бассейнах рек Яны и Индигирки (Yurtsev, 1974). 

1.2. Гипоаркто-бореальные кустистые кладонии. В условиях подтайги и лесостепи 

Cladonia arbuscula и C. rangiferina тяготеют к сосновым борам на песках по краю болот, 

отчасти также в остепненных борах, включая ленточные вдоль крупных рек. Обилие обоих 

видов возрастает после низовых пожаров. В южной тайге сосняки лишайниковые и лишай-

никово-зеленомошные встречаются шире, на озовых, камовых и зандровых песках. В этих 

лесах Cladonia arbuscula и C. rangiferina входят в число доминантов напочвенного яруса 

наряду с Pleurozium schreberi. В северной части южнотаежной подзоны в лишайниковом 

ковре наблюдается и примесь Cladonia stellaris. Оба вида кладоний с малым ПП представ-

лены также на боровых пустошах, но почти никогда не проникают на сфагновые болота. 

В средней тайге в сосняках лишайниковых и лишайниково-зеленомошных на песках 

в число доминантов могут входить все три вида кладоний. Соотношение их обилий зависит 

от стадии послепожарной демутации: C. arbuscula и C. rangiferina обильнее всего на про-

межуточных стадиях восстановительной смены, тогда как C. stellaris – на финальной (Ku-

cherov, 2019). В Южной Карелии, как и в тайге Фенноскандии в целом (Zinserling, 1932; 

Fremstad, 1998), кустистые кладонии формируют основу напочвенного яруса и в сосняках 

лишайниковых на сельгах. В силикатных ландшафтах все три вида в малом обилии прони-

кают и на кочки в сосняках сфагновых и гряды безлесных сфагновых болот, 

где C. rangiferina s. l. уже может быть представлена С. stygia. На известняках и гипсах роль 

C. stellaris снижена; на болотах виды не встречаются. Кроме того, для C. arbuscula 

и (в меньшей степени) C. rangiferina характерно произрастание на боровых пустошах с гос-

подством Festuca ovina s. l. в травяном ярусе. 

В северной тайге сосняки лишайниковые занимают наибольшие площади в обеих поло-

сах подзоны, что обусловлено не только высокой частотой пожаров, но и макроклиматиче-

скими причинами (Oksanen, Ahti, 1982, цит. по: Kucherov, 2019), включая рост континен-

тальности. При этом доминирующая роль Cladonia stellaris усиливается, а ценоспектры всех 

трёх видов кладоний расширяются. Все они регулярно, хотя и с малым ПП встречаются 

и в сосняках зеленомошных, при стволах в сосняках и ельниках сфагновых, на кочках 

и грядах болот, изредка также на почве в ельниках зеленомошных. Покрытие лишайников 

на возвышенных элементах болотных комплексов выраженно возрастает к северу. Одно-

временно C. arbuscula s. l. и C. rangiferina s. l. начинают встречаться и на грядах, и в меж-

грядьях. Гипоарктическая С. stygia произрастает не только на болотах, но и на скальных 

и приморско-пустошных экотопах, а C. arbuscula s. l. всё чаще оказывается представленной 

subsp. mitis, в том числе и в лишайниковых борах. Последний подвид доминирует и на ов-

сяницевых боровых пустошах, изредка также в прибеломорских вороничниках. Однако 

в лапландских приозёрных голубичниках все виды кустистых кладоний встречаются лишь 
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как малообильные спутники доминирующих печёночников – прежде всего, Solenostoma 

obovatum (Nees) R. M. Schust. 

Cladonia stellaris и C. rangiferina s. l. доминируют в ерничково-вороничных лишайнико-

вых тундрах гор Лапландского заповедника, а C. arbuscula s. l. – в аналогичных тундрах 

побережья Восточного Мурмана. Как последний вид, так и C. rangiferina s. l. постоянны, 

но не обильны во всех прочих типах южных тундр Кольского п-ова, а также на кочках 

и грядах болот, овсяницевых пустошах и в приморских вороничниках. C. stellaris при этом 

встречается гораздо реже. Однако именно последний вид доминирует во всех субконтинен-

тальных типах горных тундр Северной Фенноскандии (иногда с примесью 

C. rangiferina s. l.), лишь при перевыпасе оленей уступая господство видам Stereocaulon 

(Haapasaari, 1988; Fremstad, 1998). При этом в более широко распространенных типах тундр, 

нейтральных в отношении континентальности, он переходит на роль вида-спутника. Одно-

временно в число доминантов напочвенного яруса наряду со мхами входит Cladonia arbus-

cula subsp. mitis. Для океанических типов тундр лишайники нехарактерны. Исключением 

выступают скальные тундры в полосе крайнесеверной тайги, где subsp. mitis может приме-

шиваться к Racomitrium lanuginosum (Haapasaari, 1988). 

На Кольском п-ове ерниково-лишайниковые тундры тоже развиты скорее на удалении от 

побережья Баренцева моря (Elina et al., 2000). Однако на Мурмане Cladonia arbuscula 

subsp. mitis постоянна и умеренно обильна (IV+-2) в приморских тундрах с господством аркто-

альпийских кустарничков (Loiseleurio–Diapensietum (Fries 1913) Nordh. 1943) (Korolyova, 

2006). Как этот вид, так и C. rangiferina s. l. (в основном C. stygia) обычны и в заболоченных 

бугристых тундрах на северо-востоке Кольского п-ова (Zinserling, 1935, цит. по: Korolyova, 

2006), а также намного восточнее – на водоразделах Ямала (Teliatnikov, 2003). 

В Альпах участки с господством Cladonia stellaris (Empetro–Cladonietum stellaris Du Rietz 

1925) наблюдаются в голубично-вороничных тундрах непосредственно выше границы леса 

(Leuschner, Ellenberg, 2017). В целом для гор Центральной Европы C. stellaris отнесена к диагно-

стическим видам кустарничковых тундр класса Loiseleurio–Vaccinietea Eggler ex Schubert 1960 

(Mucina et al., 2016). Но на Европейском Северо-Востоке диагностический потенциал вида на 

уровне класса снижается. Здесь сообщества с C. stellaris обычны в лесотундре и в мезохионных 

южных тундрах при основании склонов, тогда как c C. arbuscula s. l. – скорее в типичных тунд-

рах (Cladonietum rangiferinae-arbusculae O. Lavrinenko et I. Lavrinenko 2020) и на торфяных 

буграх на север вплоть до Южного о-ва Новой Земли (Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 a, 2020 b).  

В Малоземельской тундре все три рассматриваемых вида кладоний постоянно, но с ма-

лым ПП присутствуют и в ерничково-вороничных, и в ерниковых зеленомошных тундрах, 

C. arbuscula s. l. и C. rangiferina s. l. – также на грядах болот, изредка в ерниковых сфагно-

вых тундрах и на влажноразнотравных лугах. В сравнении с этим в Полярном Предуралье 

ценоспектр C. rangiferina и C. stellaris сужается лишь до ерниковых тундр. При этом второй 

вид становится редким, возможно, под влиянием пожаров. 

На Урале от Полярного до Северного Cladonia stellaris умеренно обильна в мезохион-

ных ерничково-моховых горных тундрах, а на Южном – в воронично-ритидиевых (с Rhyti-

dium rugosum (Hedw.) Kindb.) тундрах на склонах крутизной до 20 и на пятнах мелкозёма 

среди каменных россыпей. Cladonia rangiferina s. l. более типична для голубично-

вороничных пятнистых тундр Приполярного и Северного Урала (Gorchakovskii, 1975). 

В лесотундре Таймыра C. stellaris обильна лишь в редколесьях, тогда как C. arbuscula s. l. 

и C. rangiferina s. l. – на буграх болот. Реже последние два вида встречаются в тундрах, ивня-

ках и ольховниках. В малом обилии они отмечены и в подзонах типичных и арктических 

(у п. Диксон) тундр Таймыра, всюду и в тундрах, и на буграх плоскобугристых болот. 

У кустистых кладоний, как и у эрикоидных кустарничков, находки на северных 

пределах ареалов приурочены к тундрам и болотам. В случае Cladonia stellaris это юж-

нотундровые сообщества, тогда как у двух других видов – кустарничковые тундры 

или торфяные бугры в подзоне типичных тундр. 
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В резко континентальном климате Восточной Сибири диапазон экологических условий, 

для которых характерен сомкнутый покров кустистых кладоний, расширяется сравнительно 

с Европейской Россией и Западной Сибирью. Здесь обычны заболоченные лиственничники 

(из Larix gmelinii) кустарничково-лишайниковые. Виды Cladonia в них служат индикатора-

ми бедности почв, но не их сухости, что связано с замедленным обогащением мерзлотных 

почв доступными гумусовыми соединениями (Kucherov, 2019). На Анабарском плато кус-

тистые кладонии делят господство с зелёными и сфагновыми мхами под пологом листвен-

ничных редколесий. 

1.3. Гипоаркто-бореальные злаки. В таёжной зоне Европейской России и к югу от неё 

ценотическая приуроченность Avenella flexuosa отличается от таковой Festuca ovina. 

На южной границе ареала, в зоне широколиственных лесов (заповедник «Калужские за-

секи») Avenella flexuosa изредка и в малом обилии отмечена в сосняках и ельниках ланды-

шевых (с Convallaria majalis L.). В подтайге Мордовского заповедника вид более обилен, 

но растёт лишь вдоль дорог в борах. Севернее, в южной и средней тайге Avenella flexuosa 

проявляет себя как вакциниетальный вид из свиты Picea abies s. l. (Kleopov, 1941; Tolma-

chyov, 1954; Kucherov, Zverev, 2021). Она сопровождает Vaccinium myrtillus в ельниках зе-

леномошных, увеличивая обилие к западу. На вырубках и по опушкам ельников и березня-

ков из Betula pendula Roth вид кратковременно доминирует. Реже и с меньшим ПП Avenella 

встречается в сосняках брусничных, на кочках в сосняках и ельниках сфагновых. 

В ельниках северной тайги встречаемость и ПП A. flexuosa возрастают к северу, достигая 

максимума в крайнесеверной тайге Лапландии, где вид уже представлен subsp. montana. 

На Северном Урале та же закономерность выявляется при подъёме в горы. Обилие Avenella 

возрастает не только в ельниках черничных, но и в производных от них березняках из Betula 

pubescens s. l. В Прибеломорье вид может входить в число доминантов низкотравных лугов. 

Увеличивается и его встречаемость в незаболоченных сосняках и на боровых пустошах. 

Avenella flexuosa subsp. montana сопровождает Vaccinium myrtillus и в зеленомошных берё-

зовых криволесьях в горах Северной Фенноскандии (Hämet-Ahti, 1963; Elina et al., 2000), на 

Среднем и Северном Урале. В последнем регионе вид обычен и в горных лиственничниках 

(из Larix sibirica s. l.) зеленомошных (Dyogteva, Dubrovskii, 2014). 

Festuca ovina в «Калужских засеках», кроме сосняков ландышевых и наземновейниковых 

(с Calamagrostis epigeios (L.) Roth), отмечена на песчаных береговых террасах, а также 

на боровых пустошах. В подтайге (Baranova, Puzyryov, 2012), южной и средней тайге вид 

тоже доминирует на пустошах с лишайниковым покровом, изредка и с малым ПП встреча-

ясь и в сосняках зеленомошных. При этом он «выпадает» из состава лесных ценофлор 

в районах залегания известняков. 

На боровых пустошах северной тайги Festuca ovina выступает лишь сопутствующим, 

хотя и постоянным видом. Эпизодически она заходит в незаболоченные сосняки и ельники, 

а на островах Белого моря постоянна в скальных лишайниковых лесотундрах с сосной. 

На этом фоне вызывают интерес находки вида на сфагновых кочках в приручейных ельни-

ках долинно-лесного пояса гор Лапландского заповедника. Здесь вид вряд ли выступает 

реликтом сукцессии, то есть находки говорят о расширении его ценоспектра. 

В то же время по берегам рек Двино-Печорского региона Festuca ovina s. l. вместе 

с Carex ornithopoda Willd., Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng. и Dryas octopetala входит 

в число доминантов под пологом Juniperus communis L. s. l. на сухих мелкообломочных 

осыпях известняка. Кроме того, она доминирует в петрофитных группировках с участием 

реликтовых лесостепных видов на осыпающихся южных склонах (Yudin, 1963).  

Сравнительно с Европейской Россией и Уралом, ценоспектры обоих видов злаков сбли-

жаются, притом существенно расширяются в Западной Фенноскандии и Центральной Евро-

пе. В лесном поясе гор Норвегии Avenella flexuosa произрастает не только в хвойных, 

но и в широколиственных лесах зеленомошных и мелкотравных типов, а также в березняках 

крупнопапоротниковых. Festuca ovina, кроме сосновых боров, характерна для смешанных 
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мелкотравных лесов на известняках, встречается и в приречных сероольшаниках (из Alnus 

incana (L.) Moench) и ивняках (видимо, тоже на скальных субстратах). Оба вида типичны 

для широкого спектра сообществ низкотравных лугов и кустарничковых пустошей. Кроме 

того, Festuca ovina формирует луговины на зарастающих дюнах, в том числе вместе с Dryas 

octopetala (Fremstad, 1998). В зарастании балтийских дюн участвует и Avenella flexuosa. 

В Центральной Европе Festuca ovina нередка в буковых (из Fagus sylvatica L.) лесах 

на кислых модергумусных почвах (Luzulo luzuloidis–Fagetum (Du Rietz 1923) Markgr. 1932 

em. Meusel 1937), где произрастает вместе с Avenella flexuosa. Возможно, оба вида проникли 

сюда с пустошей под влиянием выпаса скота в лесу. Встречается Festuca ovina и в дубово-

сосновых (с Quercus robur L.) лесах с буком, и в зарослях древовидного можжевельника 

(Dicrano–Juniperetum Barkman 1968) (Leuschner, Ellenberg, 2017). Также вид выступает пи-

онером послепожарного возобновления верещатников (Gimingham, 1992). 

Avenella flexuosa обычна в широколиственных лесах не только из Fagus sylvatica, 

но также из Acer pseudoplatanus L., Tilia platyphyllos Scop. и Quercus pet-

raea (Matuschka) Liebl. (Deschampsio flexuosae–Acerenion pseudoplatani T. Müller 1992). Эти 

леса сохранились на силикатных осыпях в предгорьях Альп со времён атлантического оп-

тимума голоцена, предшествовавшего экспансии Fagus sylvatica. В таких сообществах вид 

доминирует. Кроме того, Avenella flexuosa свойственна горным пихтовым (из Abies 

alba Mill.) и еловым лесам, а на равнине – сосновым борам (Leucobryo–Pinetum Mat. 1962), 

дубовым и берёзово-дубовым лесам из Quercus robur и Betula pubescens на песках. Во всех 

равнинных типах лесных сообществ вид сопряжён с Vaccinium vitis-idaea, V. myrtillus и Cal-

luna vulgaris. На равнинных пустошах Avenella flexuosa может быть спутником как Calluna 

vulgaris, так и Nardus stricta. Вместе с последним она встречается и на горных лугах в Аль-

пах, где обычна и в воронично-голубичных горных тундрах (Empetro–Vaccinietum gaulthe-

rioidis Br.-Bl. in Br.-Bl. et Jenny 1926 corr. Grabherr 1993) (Leuschner, Ellenberg, 2017).  

В тундрах Северной Финляндии и Норвегии Avenella flexuosa s. l. выступает спутником 

Vaccinium myrtillus в условиях роста нивальности как в океанических, так и в субконтинен-

тальных районах. Festuca ovina s. l. более характерна для тундр с доминированием Em-

petrum hermaphroditum, но иногда может и вместе с Avenella встречаться в черничниках по 

ковру перистых зелёных мхов (Haapasaari, 1988). На побережье Баренцева моря Avenella 

flexuosa subsp. montana служит одним из доминантов травяно-кустарничкового яруса в ку-

старничковых (с ПП до 15%) и травяных берёзовых криволесьях, зарослях берёзового стла-

ника и ерниковых зеленомошных тундрах. Постоянна она и в тундрах всех прочих типов, 

кроме малоснежных. При этом в горах Лапландского заповедника максимум ПП Avenella 

смещается в сторону ерниковых сфагновых тундр, тогда как в зеленомошных она мало-

обильна, хоть и постоянна. Festuca ovina s. l. также встречается в вороничных и в ернико-

вых тундрах всех типов, но лишь изредка. Иногда в малом обилии она заходит и в криволе-

сья, а в Кейвах и в лишайниковые тундры. На Мурманском побережье оба обсуждаемых 

вида злаков обильны в приморских вороничниках, F. ovina также на приморских лугах 

и песчаных пляжах. Но в лапландских приозёрных голубичниках в число доминантов вхо-

дит лишь Avenella flexuosa. 

В качестве сопутствующего вида A. flexuosa s. l. присутствует в травяных ивняках Нор-

вегии (Salicetum geraniosum alpicolum Nordh. 1943, Rumici–Salicetum lapponum Dahl 1956). 

Вторая из ассоциаций известна также на Мурмане (Nordhagen, 1943; Korolyova, 2006; Lav-

rinenko, Lavrinenko, 2020 b, 2021) (см. ниже). В то же время Festuca ovina постоянна в сфаг-

новых ивняках из Salix phylicifolia и S. lapponum. 

На п-ове Канин Avenella flexuosa обычна в кустарниковых и луговых сообществах 

по всей его территории, тогда как Festuca ovina – на лугах, песчаных дюнах, галечниках 

и в кустарничково-моховых тундрах (Sergienko, 1986). 

В Малоземельской и Большеземельской тундрах Avenella flexuosa s. l. вновь сопутствует 

Vaccinium myrtillus в воронично- и голубично-черничных зеленомошных тундрах с хоро-
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шим снеговым укрытием в нижних частях и у подножий склонов (Lavrinenko, Lavrinenko, 

2020 b). В ерниковых зеленомошных тундрах, травяных ивняках и на склоновых злаково-

разнотравных лугах юга Малоземельской тундры она произрастает вместе с Festuca ovina 

(Dedov, 2006). Последний вид, кроме того, формирует характерные вторичные овсяницево-

долгомошные луговинные тундры, возникающие под влиянием выпаса оленей и известные 

также в Полярном Предуралье (Katenin, 1972). Их более южные карстогенные аналоги опи-

саны по дну логов в северной части Беломорско-Кулойского плато (Braslavskaia et al., 2017).  

В Полярном Предуралье наибольшая встречаемость Avenella flexuosa s. l. вновь наблю-

дается в ерниковых сфагновых тундрах. На востоке Большеземельской тундры этот вид 

часто встречается и в ерниковых (особенно мезохионных с Vaccinium myrtillus) и ивняково-

ерниковых тундрах, и на приснежниковых лугах и в разнотравно-моховых ивняках в южной 

полосе подзоны южных гипоарктических тундр, но практически отсутствует в северной. 

В этом регионе он считается реликтом периода господства еловых лесов. В отличие от дан-

ного вида, Festuca ovina s. l. нередка в обеих полосах подзоны. Она произрастает и в ерни-

ковых, ивняковых, пятнистых дриадовых и гипоарктокустарничковых тундрах, и на луго-

вых склонах и речных отмелях, изредка заходя даже на валики полигональных болот 

(Rebristaia, 1977). В Ненецком заповеднике Festuca ovina s. l. вместе с Campanula rotundifo-

lia L. s. l. тоже обычна в кустарничковых типичных тундрах на закреплённых песках водо-

разделов (Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 a). 

На Урале, как и в тундровой зоне Европейского Северо-Востока, Festuca ovina представ-

лена subsp. ruprechtii. Она умеренно обильна в различных типах кустарничково- и травяно-

моховых тундр, изредка встречается и в лишайниковых тундрах по всему высокогорному 

Уралу. Доминирование вида при этом наблюдается на вторичных мезофильных лугах гор-

нотундрового пояса на месте оленьих пастбищ (Ovyosnov, 1948, цит. по: Gorchakovskii, 

1975). Avenella flexuosa обильна на подгольцовых мелкозлаковых лугах, доминируя близ 

верхней границы подгольцового пояса от Приполярного до Южного Урала. Её распростра-

нению тоже способствуют не только климатические условия, но и выпас скота. В гольцовом 

поясе вид отмечен на вторичных психрофильных лугах, но не проникает собственно 

в тундры (Tiulina, 1931; Gorchakovskii, 1975; Dyogteva, Dubrovskii, 2014). 

На п-ове Ямал Festuca ovina отнесена к арктобореальным видам. Она обычна в южных 

и типичных тундрах на водораздельных увалах, включая дриадовые и кустарничково-

лишайниковые типичные тундры, где вновь встречается вместе с Campanula rotundifolia s. l. 

Вид произрастает и на разнотравно-злаковых лугах, как на выдуваемых песчаных склонах, 

так и в нивальных условиях, а также в незаболоченных ивняках в тундре и лесотундре. 

По разнотравным тундрам южных склонов он изредка достигает юга подзоны арктических 

тундр (Teliatnikov, 2003; Rebristaia, 2013). 

На Таймыре Festuca ovina отмечена в лесотундре (Pospelova, Pospelov, 2007), но встре-

чается редко, в основном замещаясь F. brachyphylla Schult. et Schult. fil. Однако в крайнесе-

верной тайге Анабарского плато она обычна в лиственничных лесах и редколесьях, на пой-

менных и склоновых лугах, в зарослях кустарников, чаще на силикатных породах. 

Ареал Avenella flexuosa близок к амфиокеаническому (Hultén, Fries, 1986), и на юге Сибири 

она представлена лишь в реликтовых изолятах (Tsvelyov, Probatova. 2019). Но в пацифической 

части ареала вид, характерный для гор Приморья и Приамурья, вновь выдвигается к северу 

в Приохотье и на Камчатке и местами достигает значимого обилия (Yurtsev, 1968, 1974). 

Находки гипоаркто-бореальных злаков на северных пределах ареалов тоже при-

урочены к тундровым сообществам, причём в случае Festuca ovina s. l. это типичные 

тундры, как и у наиболее северных находок гипоарктических видов.  

1.4. Гипоаркто-бореальные осоки. Ценотические позиции евросибирской Carex globu-

laris во многом близки к таковым Ledum palustre. Во всех подзонах тайги она чаще всего 

произрастает на оторфованных микроповышениях в заболоченных сосняках и ельниках, 

лишь иногда переходя на минеральные субстраты. При этом ПП вида максимально, а сам он 
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входит в число доминантов в «типичной» северной тайге Двино-Печорского региона, 

в Предуралье и на Урале также в средней тайге. Обилия вида на силикатных и на карбонат-

ных породах сходны. На южном пределе ареала в Поволжье и Заволжье вид сохраняет при-

уроченность к облесённым окраинам болот (Silaeva et al., 2010; Baranova, Puzyryov, 2012), 

что наблюдается, в частности, в Мордовском заповеднике. 

Сходные позиции вида в лесных сообществах наблюдаются и в Норвегии (Fremstad, 

1998). Однако на большей части территории Северной Фенноскандии, включая и Кольский 

п-ов, он крайне редок или полностью отсутствует (Elina et al., 2000).  

Намного реже по сравнению с лесами Carex globularis выходит на безлесные верховые 

болота, тяготея к их краевым мелкозалежным участкам. Здесь она в малом обилии населяет 

низкие кочки, обычно вместе с Vaccinium myrtillus и болотными эрикоидными кустарнич-

ками, но иногда спускается и на ковры, что наблюдается, в частности, в Карельском Бело-

морье. Более типичен вид для бугристых болот крайнесеверной тайги и лесотундры 

(Smagin, 2007, цит. по: Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 b). 

Carex globularis обычна во многих южнотундровых регионах Европейского Северо-

Востока (Elina et al., 2000). В Малоземельской тундре она произрастает на водораздельных 

торфяниках вместе с Oxycoccus microcarpus по ковру Sphagnum fuscum (Carici globularis–

Pleurozietum schreberi O. Lavrinenko et I. Lavrinenko 2015) (Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 b). 

Кроме того, вид константен и в ерниковых зеленомошных тундрах. 

В Полярном Предуралье Carex globularis постоянна и на буграх и грядах болот, 

и в тундрах всех типов, причём в ерничково-вороничных сфагново-зеленомошных и ерни-

ковых лишайниково-зеленомошных тундрах входит в число доминантов (Katenin, 1972). 

На п-ове Канин, однако, C. globularis редка, встречаясь лишь по окраинам болот на са-

мом его юге (Sergienko, 1986). На востоке Большеземельской тундры вид обычен в южной 

полосе подзоны южных тундр, где произрастает в ерниковых и кустарниковых моховых 

тундрах. Здесь он особенно обилен в ерниковых зеленомошных тундрах под крутыми пере-

гибами склонов, в местах накопления снега. ПП вида убывает к северу, а в северной полосе 

подзоны C. globularis исчезает (Rebristaia, 1977). 

На Приполярном, Северном и Южном Урале вид местами встречается в подгольцовом 

и в нижней части горнотундрового пояса (Gorchakovskii, 1975). На Ямале он населяет тунд-

ры различных типов, заросли кустарников и нивальные луговины в лесотундровой полосе, 

но севернее не идет (Rebristaia, 2013). В Сибири C. globularis обычна в сфагновых листвен-

ничниках на вечномёрзлых почвах, а в горах Восточной Азии – в темнохвойных лесах 

с умеренно влажным сфагновым покровом (Bogdanowskaia-Guihéneuf, 1946).  

Carex vaginata в таёжной зоне Европейской России приурочена к приствольным повы-

шениям в мезоэвтрофных ельниках болотно-травяных (не вошедших в табл. 1). Эта ниша 

сохраняется у неё и на южном пределе ареала в подтайге (Silaeva et al., 2010; Baranova, 

Puzyryov, 2012). Реже вид встречается при стволах в ельниках высокотравных, очень редко 

– на кочках в сосняках и ельниках сфагновых. На западе региона, в Ленинградской области 

и Карелии ценоспектр вида расширяется. Здесь он отмечен и в мезотрофных ельниках 

хвощовых сфагновых, а также выходит из-под полога леса на ключевые болота, влажнораз-

нотравные, белоусовые и материковые красноовсяницевые (с Festuca rubra L.) луга. 

На влажноразнотравных лугах из Bistorta major (L.) S. F. Gray вид найден и в подгольцовом 

поясе Среднего и Южного Урала (Gorchakovskii, 1975). 

Набольшее постоянство в хвойных лесах сфагновых типов наблюдается у Carex vaginata 

в крайнесеверной тайге Лапландского заповедника. Здесь вид характерен и для горных ер-

никовых сфагновых тундр и пустошей с C. bigelowii Torr. ex Schwein., изредка встречаясь 

также в ерниковых зеленомошных тундрах и ивняках из Salix phylicifolia сфагновых. 

В горах Норвегии ценоспектр вида ещё более широк. Здесь он отмечен в сосняках мел-

котравных на известняках, ельниках высокотравных, на водораздельных суходольных лугах 

и вересковых пустошах, облесённых и покрытых кустарником мезоэвтрофных болотах, вы-
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ходах жёстководных ключей. Выше границы леса Carex vaginata свойственна лугам и пу-

стошам с господством Nardus stricta и Festuca ovina s. l., вороничным, ерниковым и даже 

дриадовым моховым тундрам, приснежниковым луговинам и зарослям высокотравья (Frem-

stad, 1998). Однако в горах Центральной Европы она известна лишь на ключевых болотах 

альпийского и субальпийского поясов (Leuschner, Ellenberg, 2017).  

В равнинной части подзоны южных тундр Carex vaginata лишь изредка встречается 

в тундровых сообществах, на буграх болот и в сырых ивняках на Мурмане и на влажнораз-

нотравных пойменных лугах в Малоземельской тундре. Восточнее с ростом континенталь-

ности климата C. vaginata замещает гипоарктомонтанная subsp. quasivaginata. Это наблюда-

ется как в тундрах Европейского Северо-Востока, Арктической Сибири и Северной Амери-

ки, так и в горах Южной Сибири и Монголии (Egorova, 1999).  

Находки Carex globularis и C. vaginata s. str. на северных пределах ареалов, 

как и у многих других обсуждавшихся выше гипоаркто-бореальных видов, приурочены 

к тундровым сообществам, если не считать тех секторов, где второй из видов в своём рас-

пространении на север останавливается ещё в тайге. 

От вышеназванных двух видов по своим ценотическим позициям существенно отлича-

ется Carex aquatilis. Этот восточноамерикано-евразиатский гигрофильный вид широко рас-

пространен в таёжной зоне Евразии. Его современный ареал достигает на западе Британских 

островов, на юге – Брянской, Смоленской, Самарской областей и Южного Урала. Он сложил-

ся в результате редукции древнего циркумбореального ареала (Egorova, 1999). 

Практически повсюду от южной до северной тайги вид формирует осочники в низких 

речных и озёрных поймах. При этом его ПП увеличивается как к северу и к Уралу, так и на 

участках длительного затопления, то есть по мере сокращения периода вегетации, к чему не 

могут адаптироваться C. acuta L. и другие полизональные виды околоводных осок. Осочники 

из C. aquatilis особенно характерны для северных рек с высоким уровнем длительного стоя-

ния воды в половодье (Печора, Кулой), где C. acuta перемещается выше по склону речного 

берега под полог ивняка. C. aquatilis может встречаться и на низинных пойменных болотах, 

а вдали от рек и озёр – изредка по обводнённым канавам вдоль лесных дорог. 

В северной тайге C. aquatilis при длительном ежегодном затоплении может доминировать 

по ковру Sphagnum warnstorfii в мезоэвтрофных ельниках сфагновых, участвуя в формиро-

вании редкой, но характерной асс. Piceetum mixto-sphagnoso-aquatilis-caricosum (Kucherov, 

Kutenkov, 2021). В Прибеломорье и Печорском Предуралье она изредка встречается также 

в ивняках сфагновых с господством Salix phylicifolia. 

В аналогичных ивняках крайнесеверной тайги вид начинает господствовать, хотя его ПП 

здесь всё же вдвое-втрое меньше, чем в осочниках без кустарников в той же местности. Та-

кая картина наблюдается в Кольской Лапландии и в Норвегии (Fremstad, 1998). 

В подзоне южных тундр вид встречается по водотокам среди тундровых болот, тем са-

мым маркируя их течение. Это характерно, в частности, для Мурмана. 

На п-ове Канин Carex aquatilis s. str. обычна по берегам рек, в ивняках и на пойменных 

осоковых болотах (Sergienko, 1986). В Ненецком заповеднике вид по приозёрным и пой-

менным понижениям проникает и в подзону типичных тундр. Здесь он тоже обычен в раз-

нотравно-моховых ивняках одновременно с господством в гигрофильных пойменных осоч-

никах (Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 a). В Большеземельской тундре вид произрастает 

по берегам рек и озёр, на осоковых болотах по дну лощин, но изреживается к северу, усту-

пая место метаарктической subsp. stans (= C. concolor R. Br.) (Rebristaia, 1977). 

В лесотундре Ямала C. aquatilis – обычный вид пойменных осоковых болот и осочников 

по берегам Оби. В южных гипоарктических тундрах он встречается уже изредка, только 

в пойме р. Юрибей, а в северных – лишь на антропогенно нарушенных заболоченных эко-

топах. Subsp. stans при этом обычна по всему Ямалу вплоть до подзоны арктических тундр, 

где наряду с болотами растёт и на песках (Rebristaia, 2013). Околоводные местообитания – 

сфагновые ивняки, пойменные болота, осушенные озёрные котловины, – характерны для 
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C. aquatilis и в долине р. Хатанги, на плато Путорана и Анабарском плато. 

Таким образом, наиболее северные находки Carex aquatilis s. str. повсюду приуроче-

ны не к тундрам, а к пойменным ивнякам и осочникам. 
На равнинном севере Центральной Европы C. aquatilis характерна для тростниковых за-

рослей вдоль ручьёв. Здесь она вместе с C. appropinquata Schum. растёт в проточной воде, 

в том числе в условиях обогащённого минерального питания (Leuschner, Ellenberg, 2017). 

1.5. Гипоаркто-бореальные ивы. Находки Salix lapponum в южно- и подтаёжной части 

ареала редки и приурочены в основном к коврам осоково-сфагновых переходных болот, 

намного реже к кочкам. При этом вид распространен на юг до Львова, Воронежа, Кургана 

и Казахского мелкосопочника, присутствуя и в лесостепной полосе. В то же время 

S. phylicifolia встречается в заболоченных низинах, прежде всего поймах, на юг до Москвы, 

Нижнего Новгорода, Перми и Тобольска (Skvortsov, 1968). В южной тайге она бывает спора-

дически обильна в пойменных ивняках и на влажноразнотравных лугах. Однако в подтайге 

Удмуртии оба вида отмечены лишь по окраинам сфагновых болот и на сплавинах; очень ред-

ко S. phylicifolia заносится на сухие экотопы (Baranova, Puzyryov, 2012). 

В средней тайге обе ивы изредка встречаются на осоково-сфагновых болотах, редко –

в сосняках сфагновых. Одновременно S. phylicifolia начинает формировать ивняки со сфаг-

новым покровом по краю низинных болот, в долинах ручьёв и малых рек, а по берегам Ла-

дожского и Онежского озёр образует заросли на песчаных косах (Elina et al., 2000). Местами 

доминантом II порядка в ивняках сфагновых выступает и S. lapponum, но в целом этот вид 

более редок. В предгорьях Северного Урала он вообще исчезает, хотя на болотах и встреча-

ется его гибрид с S. myrtilloides L. (S. × versifolia Wahlenb.). 

В «типичной» полосе северной тайги такая ценотическая приуроченность видов сохра-

няется, но ивняки из S. phylicifolia становятся гуще. Вдобавок вид проникает и в ельники – 

вдоль Белого моря в приручьевые высокотравные, а на водоразделе Ижмы и Печоры в зеле-

номошные. При этом в ельниках сфагновых вид всюду редок, как и S. lapponum.  

Своих экологических и ценотических оптимумов оба вида достигают в полосе крайнесе-

верной тайги от Лапландии до Предуралья. Здесь по долинам рек и берегам озёр развиты 

сомкнутые бидоминантные ивняки из S. phylicifolia и S. lapponum, как правило, травяно- или 

кустарничково-сфагновые. Близ верхней границы леса и в лесотундре виды выступают суб-

доминантами и в ивняках травяных из S. lanata, а в подгольцовом поясе гор Фенноскандии 

формируют и особые типы травяных ивняков, где господствуют сами, – Rumici–Salicetum 

lapponum (см. выше) и Filipendulo–Salicetum phylicifoliae Nordh. 1943 (Nordhagen, 1943; 

Fremstad, 1998; Lavrinenko, Lavrinenko, 2021). Сообщества первой из ассоциаций известны и 

в тундровой зоне Кольского п-ова (Korolyova, 2006).  

Отмечено, однако, что в ивняках лесотундры и подгольцового пояса гор Северной Евро-

пы Salix lapponum преобладает в более южных районах, притом на заболоченных субстра-

тах. На более сухих почвах и к северу она уступает место S. glauca L., к которой может 

примешиваться S. phylicifolia (Skvortsov, 1968). Известны и норвежские высокотравные ив-

няки с покровом Aconitum septentrionale и Geranium sylvaticum, где Salix lapponum, как пра-

вило, является спутником S. glauca и S. lanata (Nordhagen, 1943; Fremstad, 1998; Lavrinenko, 

Lavrinenko, 2021).  

Во флоре Северной Европы Salix phylicifolia относят к североевропейскому бореальному 

субэлементу, чьи представители достигают Британских островов и Альп. Её региональный 

ареал ограничен изотермами средних температур самого холодного месяца от −2 до −6C 

и изотермой максимальных летних температур 30C, тогда как у «монтанной» S. lapponum – 

33С (Dahl, 1998). В лесном поясе гор Центральной Европы S. phylicifolia представлена 

subsp. rhaetica (Flod.) A. Skvorts., в Пиренеях и Центральном Массиве – замещается энде-

мичной S. basaltica Coste. В то же время здесь есть изоляты S. lapponum, хотя в Альпах 

и Карпатах она замещена S. helvetica Vill. (Skvortsov, 1968; Hultén, Fries, 1986). 

В подгольцовом поясе Северного Урала на высоте 500–550 м над ур. м. также развиты 
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ивняки из S. glauca, S. lanata и S. lapponum. S. phylicifolia при этом редка и встречается ниже 

по склону, в березняках зеленомошных и долгомошных лесного пояса. Лишь в берёзовых 

криволесьях травяных типов иногда присутствуют оба вида ив (Dyogteva, Dubrovskii, 2014). 

S. lapponum обычна также на сырых лугах в подгольцовом поясе Урала от Полярного 

до Среднего (Gorchakovskii, 1975), а на равнине – на юге п-ова Канин (Sergienko, 1986).  

Salix phylicifolia нередка на осоково-высокотравных лугах с Carex cespitosa в Полярном 

Предуралье и на высокотравных и лисохвостовых (с Alopecurus glaucus Less.) лугах Север-

ного и Среднего Урала (Gorchakovskii, 1975). В малом обилии она проникает также на ку-

пальницево-гераниевые луга Мурманского побережья (Geranietum sylvatici Nordh. 1943) 

(Korolyova, 2006). Оба вида ив типичны и для высокотравных подгольцовых лугов вокруг 

снежников Скандинавского хребта (Fremstad, 1998). 

На равнинных болотах крайнесеверной тайги и лесотундры Salix lapponum 

и S. phylicifolia повсеместно редки, однако в горах Норвегии типичны и для болот – кустар-

никовых мезоэвтрофных (S. phylicifolia) или облесённых мезотрофных (S. lapponum). По-

следний вид встречается и на приморских ключевых болотах, и в то же время на пустошах 

с Festuca ovina s. l. и Nardus stricta L. на бедных почвах (Fremstad, 1998). 

В отличие от крайнесеверной тайги и лесотундры, в южных гипоарктических тундрах, 

как равнинных, так и горных, встречаемость и обилие Salix phylicifolia и S. lapponum быстро 

снижаются. В горах Лапландии и на Мурмане оба вида редки в ерниковых и отсутствуют 

в ерничково-вороничных тундрах, продолжая доминировать лишь в заболоченных ивняках. 

В частности, на севере Кольского п-ова описаны сырые разнотравно-осоковые ивняки 

с ярусом низких S. lapponum, S. phylicifolia и Betula nana (Salici lapponum–Caricetum 

concoloris Korolyova 2014), маркирующие водотоки среди болот (Korolyova, 2014). 

На п-ове Канин, чья флора в голоцене претерпела бореализацию, Salix phylicifolia обыч-

на в кустарниковых и ивняково-моховых тундрах по всей его территории (Sergienko, 1986), 

однако в Малоземельской тундре – лишь в ерниковых зеленомошных сообществах. 

S. lapponum не проникает в тундры в обоих регионах, встречаясь лишь в ивняках и на лугах. 

На юге Большеземельской тундры Salix phylicifolia и S. lapponum формируют ивняки на 

водоразделах, обычны в ивняково-моховых и ивняково-ерниковых тундрах. Однако в цен-

тральной части этого региона, тоже в пределах подзоны южных тундр, они встречаются 

лишь в ивняках по долинам рек, причём, как правило, не доминируют (Rebristaia, 1977).  

Лишь в южных тундрах Полярного Предуралья S. phylicifolia обычна во всех типах 

тундр, включенных в табл. 1. При этом в ерниковых сфагновых тундрах постоянна 

и S. lapponum. Это можно объяснить непосредственной близостью изученных сообществ 

к лесотундровой полосе и далее тайге в районе Сивой Маски (Katenin, 1972). 

В северных гипоарктических (типичных) тундрах Югорского п-ова S. phylicifolia сменя-

ется сибирской гипоарктической S. pulchra Cham. (Rebristaia, 1977). Лишь в приморских 

районах Малоземельской и Большеземельской тундр S. phylicifolia постоянна в тундровых 

замшелых водноосочниках (Carici stantis–Aulacomnietum palustris O. Lavrinenko, Matveyeva 

et I. Lavrinenko 2016: IV+), изредка встречаясь также в ивняках из S. glauca осоковых (Carici 

rariflorae–Salicetum glaucae O. Lavrinenko et I. Lavrinenko 2018: I+). S. lapponum при этом 

отсутствует (Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 a, 2021). 

В типичных тундрах островов Вайгач и Колгуев S. phylicifolia – тоже спорадически 

встречающийся малообильный вид в травяно-моховых ивняках из S. glauca (Triseto sibirici–

Salicetum glaucae O. Lavrinenko et I. Lavrinenko 2021). Ещё более редок он в ивняках ассо-

циации Climacio dendroidis–Salicetum lanatae O. Lavrinenko et I. Lavrinenko 2021 на морских 

террасах Колгуева (Lavrinenko, Lavrinenko, 2021). 

В горных тундрах Урала от Полярного до Южного S. phylicifolia изредка встречается 

в виде распростёртого стланика (Gorchakovskii, 1975). На Ямале и последний вид, 

и S. lapponum присутствуют как примеси в лесотундровых и южнотундровых склоновых 

и долинных ивняках и не переходят северной границы южных тундр, проявляя себя как ти-
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пичные бореальные виды. Указания на S. phylicifolia в типичных тундрах Ямала 

(Teliatnikov, 2003) относятся к S. pulchra (Rebristaia, 2013). Наиболее восточные находки 

S. phylicifolia при основании западных склонов плато Путорана также тяготеют к околовод-

ным ивнякам болотно-травяным и сфагновым. 

Таким образом, наиболее северные находки S. phylicifolia и S. lapponum, как и в слу-

чае Carex aquatilis, приурочены не к тундрам, а к ивнякам, сформированным иными, бо-

лее северными видами кустарниковых ив, либо к околоводным осочникам. 

Восточный рубеж распространения S. phylicifolia и S. lapponum проходит по Енисею. Да-

лее первый вид замещается S. pulchra, второй же полностью исчезает. И S. phylicifolia, 

и S. lapponum свойственны европейско-западносибирские бореальные ареалы. Несмотря 

на региональные различия в ценотической приуроченности, это предполагает их принад-

лежность к единому генетическому элементу флоры (Yurtsev, 1966; Skvortsov, 1968). 

1.6. К гипоаркто-бореальным видам двудольного высокотравья можно отнести Ge-

ranium sylvaticum s. l. Последняя на большей части территории таёжной зоны Европейской 

России представлена видом в строгом его понимании, а к востоку от Кулоя и Мезени – так-

же белоцветковой евросибирской G. krylovii. 

В южной тайге и к югу от неё (например, в «Калужских засеках») G. sylvaticum встреча-

ется на влажноразнотравных лугах по склонам речных долин и на лесных полянах. Здесь 

она делит господство с Trollius europaeus и Alchemilla spp., изредка также с Bistorta major. 

Одновременно в западных южнотаёжных регионах России обычна и другая ассоциация 

влажноразнотравных лугов, где господствует неморальная Geranium palustre L. 

В южной тайге и подтайге Валдая G. sylvaticum также служит дифференциальным видом 

крапивных сероольшаников (Urtico dioicae–Alnetum incanae Korotkov 1991; Korotkov, 1991; 

Bulokhov, Solomeshch, 2003), а в широколиственно-лесной зоне юго-запада России выпол-

няет аналогичную роль при дифференциации светлых субтермофильных дубрав (Lathyro 

nigri–Quercetum roboris Bulokhov et Solomeshch 2003), относимых к порядку Quercetalia 

pubescenti-petraeae Klika 1933 (Bulokhov, Solomeshch, 2003). В частности, в «Калужских 

засеках» первым из авторов статьи был описан участок подобной дубравы, где Geranium 

sylvaticum (ПП 5%) росла в окружении таких лесостепных видов, как G. sanguineum L., Vicia 

tenuifolia Roth, Fragaria viridis Duch, Trifolium alpestre L., Filipendula vulgaris Moench и др. 

Начиная со средней тайги Geranium sylvaticum становится постоянной в ельниках акони-

товых, где в ряде местностей выступает доминантом II порядка, а также в производных от 

них осинниках (из Populus tremula L.). В малом обилии она произрастает и в мезоэвтроф-

ных ельниках осоково-таволговых сфагновых с Filipendula ulmaria s. l., Carex cespitosa 

и Sphagnum warnstorfii, обычно в нижней части кочек и приствольных повышений. 

В северной тайге ПП Geranium sylvaticum s. l. в ельниках высокотравных превышает та-

ковое Aconitum septentrionale, вероятно, за счёт снижения уровня конкуренции со стороны 

последнего. В результате ельники аконитовые (Aconito-Piceetum) замещаются гераниевыми 

(Geranio-Piceetum) (Vasilevich, 2004), сохраняясь лишь в поймах крупных рек (Sambuk, 

1932; Yudin, 1948). Наряду с ельниками гераниевыми характерны и березняки из Betula pu-

bescens s. l. В лесах обеих формаций Geranium sylvaticum обычно разделяет господство 

с Gymnocarpium dryopteris (Geranium-Dryopteris-тип леса A. Каяндера (Cajander, 1909)). 

При заболачивании богатых северотаёжных экотопов формируются ельники гераниевые 

сфагновые (Piceetum warnstorfii-sphagnoso-geraniosum), замещающие более южные акони-

тово-таволговые. Такие леса особенно характерны для крайнесеверной тайги Кольского      

п-ова и Двино-Печорского региона, где незаболоченные ельники гераниевые исчезают, 

но заболоченные сохраняются (Kucherov et al., 2023 a). На границе крайнесеверной тайги 

и лесотундры в Полярном Предуралье Geranium krylovii встречается и в мезоэвтрофных 

ельниках гераниевых сфагновых, и в еловых рединах высокотравных сфагновых и сфагно-

во-зеленомошных (Katenin, 1972). 

Луговая ниша Geranium sylvaticum s. l. и в средней тайге, и в обеих полосах северной 
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тайги остаётся в целом неизменной, а ближе к Уралу даже расширяется. Здесь вид в каче-

стве постоянного спутника присутствует и на высокотравных пойменных лугах с господ-

ством Aconitum septentrionale, Crepis sibirica L., Thalictrum kemense (Fries) Cajand. и других 

евросибирских бетулярных видов. При этом Geranium sylvaticum s. str. часто растёт в смеси 

с G. krylovii, практически не отличаясь от неё в вегетативном состоянии. 

В подгольцовом поясе Урала вид обычен как на высокотравных лугах, так и на влажно-

разнотравных горлецовых в примеси к Bistorta major, а кроме того – в травяных берёзовых 

мелколесьях. В малом обилии Geranium sylvaticum s. l. проникает и на злаковые луга Урала 

– вейниковые из Calamagrostis langsdorffii, душистоколосковые из Anthoxanthum alpinum 

A. et D. Löve, ближе к верхней границе пояса также луговиковые из Avenella flexuosa 

subsp. montana. Во всех типах подгольцовых сообществ Geranium sylvaticum s. str. обычна от 

Приполярного до Южного Урала, тогда как G. krylovii – от Полярного до Северного 

(Gorchakovskii, 1975; Dyogteva, Dubrovskii, 2014).  

В лесном поясе гор Норвегии G. sylvaticum типична для ельников, березняков и серо-

ольшаников высокотравных и крупнопапоротниковых, в малом обилии проникает на низко-

травные луга из Nardus stricta и Festuca ovina s. l., сырые луга на дюнах, вересковые пусто-

ши. В подгольцовом поясе вид встречается в ивняках высокотравных с участием Salix lanata 

(см. выше), берёзовых криволесьях, зарослях папоротников, на купальницево-гераниевых 

лугах вдоль ручьёв и высокотравных вокруг снежников. Выше по склону Geranium sylvati-

cum в малом обилии заходит в дёренно-черничные горные тундры (Nordhagen, 1943; Frem-

stad, 1998). В горах Лапландского заповедника вид тоже оказывается неожиданно постоян-

ным в ерниковых сфагново-зеленомошных тундрах. 

В вороничниках по берегу Баренцева моря в условиях повышенного снегонакопления 

вместе с Vaccinium myrtillus могут присутствовать и Geranium sylvaticum, Trollius europaeus, 

Geum rivale L., Veratrum lobelianum Bernh. s. l. (Elina et al., 2000). Здесь же вдоль ручьёв раз-

виты и гераниевые луга, аналогичные подгольцовым норвежским. Кроме того, Geranium 

sylvaticum встречается на сырых низкотравных луговинах по склонам приморских террас 

и в приручьевых ивняках из Salix lapponum (см. выше) (Korolyova, 2006), но наибольшего 

обилия достигает в субнивальных травяных ивняках из S. lanata и разнотравных берёзовых 

криволесьях в нижних частях склонов. 

В подзоне южных тундр к востоку от Кольского п-ова Geranium sylvaticum s. l. заходит 

в тундровые сообщества скорее случайно. Здесь она всегда представлена в ивняках из Salix 

lanata, по экологическим условиям во многом аналогичных высокотравным ельникам таёж-

ной зоны (Kucherov et al., 2023 b), а также вновь на влажноразнотравных лугах. В Малозе-

мельской тундре вид доминирует в сообществах обоих типов, но в Полярном Предуралье 

является лишь сопутствующим. На п-ове Канин (Sergienko, 1986) и в Большеземельской 

тундре (Rebristaia, 1977) вид тоже повсеместно обычен в ивняках и на лугах, при этом 

во втором регионе представлен лишь G. krylovii, как и в Сивой Маске. 

На Ямале G. krylovii постоянна и обильна в склоновых и долинных травяных ивняках 

лесотундры и южной тундры, но собственно в тундру нигде не заходит (Rebristaia, 2013). 

На Западном Таймыре вид доходит лишь до подзоны южных тундр (Pospelova, Pospelov, 

2007). Однако у подножия западных склонов плато Путорана G. krylovii часто и с высоким 

ПП встречается в разнотравных берёзово-еловых и берёзово-лиственничных редколесьях, 

в меньшем обилии – в ивняках и на пойменных лугах. 

Мы видим, что повсюду, кроме Кольского сектора, наиболее северные находки 

G. sylvaticum s. l. связаны с лугами и ивняками, но не с тундрами. 
К Geranium sylvaticum по своей ценотической приуроченности тяготеет и Trollius euro-

paeus. На европейском субконтиненте эти виды почти всюду произрастают вместе – 

и на влажноразнотравных лугах и в высокотравных ельниках в таёжной зоне, и в ивняках из 

Salix lanata в тундре. Но есть и отличия, и некоторые из них приближают Trollius europaeus 

к собственно бореальным видам. В частности, в Центральной Европе Geranium sylvaticum 
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считается субальпийским видом. Она тяготеет к еловым (Homogyno–Piceetum Zukrigl 1973) 

и берёзовым лесам Альп и Карпат, растёт на лугах вдоль горных ручьёв. Однако Trollius 

europaeus встречается как на субальпийских лугах, так и книзу от высотного диапазона, 

населяемого Geranium sylvaticum, в том числе на лугах с Trisetum flavescens (L.) P. Beauv. 

в нижней части склонов Гарца (Leuschner, Ellenberg, 2017). В то же время на лугах в под-

тайге Прикамья Geranium sylvaticum намного обычнее, чем редкая здесь Trollius europaeus 

(Baranova, Puzyryov, 2012). В северной части ареала, на Канине T. europaeus заходит в луго-

винные тундры, куда Geranium sylvaticum не проникает (Sergienko, 1986); в Норвегии она 

же доминирует на нивальных луговинах (Fremstad, 1998). Принадлежность Trollius europae-

us к конкретному широтному геоэлементу ещё предстоит уточнить. 

1.7. Прочие виды. Listera cordata – лесной вид, в тайге Европейской России повсемест-

но связанный с мезотрофными ельниками сфагновыми со Sphagnum girgensohnii. ПП вида 

всегда малó из-за его мелких размеров (хотя численность ценопопуляций при этом может 

быть значительной, как, например, в лесном поясе гор Лапландского заповедника). Вдоба-

вок он рано завершает вегетацию, из-за чего просматривается в конце лета. Наиболее высо-

кая его встречаемость отмечена в северной, на Урале также в горной средней тайге. К мши-

стым ельникам вид приурочен и на южном пределе ареала в Поволжье и Заволжье (Silaeva 

et al., 2010; Baranova, Puzyryov, 2012).  

В Атлантической и Центральной Европе Listera cordata, как и Geranium sylvaticum, от-

носят к «широко распространенному бореальному субэлементу», чьи представители дости-

гают Пиренеев и Балкан (Dahl, 1998). Но ценоспектр вида тоже охватывает лишь заболо-

ченные горные ельники на бедных почвах. При этом известны факты его успешного внед-

рения в культуры ели, созданные в Швабской Юре на пастбищах на месте буковых лесов, 

благодаря заносу семян ветром на дальние расстояния (Leuschner, Ellenberg, 2017).  

Ценоспектр Listera cordata существенно расширяется в горах Норвегии. Здесь вид ха-

рактерен не только для заболоченных ельников, но и для лесов зеленомошного и папорот-

ничково-дёренного типов (Fremstad, 1998). В крайнесеверной тайге Лапландского заповед-

ника он тоже обычен и в ельниках сфагновых, и в высокотравных (в том числе с Geranium 

sylvaticum) вдоль ручьёв. Вдобавок он проникает и в горные тундры ерникового сфагнового 

типа, чего не наблюдается в других регионах.  

На Мурмане Listera cordata лишь несколько раз отмечен в ерниковых зеленомошных 

тундрах, на торфяных буграх, в травяных ивняках и зарослях берёзового стланика. На се-

верном пределе ареала в Ненецком заповеднике вид найден в приозёрных ивняках из Salix 

phylicifolia хвощово-разнотравных, но не в тундрах (Lavrinenko, Lavrinenko, 2020 a). В вы-

сокогорьях Урала от Приполярного до Южного Listera cordata встречается в подгольцовых 

мелколесьях, но в тундры тоже не поднимается (Gorchakovskii, 1975). 

У Rubus arcticus «центр тяжести» ареала, как и у предыдущего вида, приходится на се-

верную и крайнесеверную тайгу. В Финляндии её фитоценотический оптимум расположен 

между 62 и 65–66 c. ш. Южнее и севернее обилие вида снижается, а плодоношение стано-

вится скудным (Eichwald, 1959). В тайге Европейской России вид тяготеет к мезотрофным 

и мезоэвтрофным ельникам сфагновым, где растёт на приствольных повышениях. 

Наибольшие значения постоянства в лесах этих типов отмечены в Предуралье и в Южной 

Карелии. В последнем регионе R. arcticus выходит и на ковры краевой части сфагновых 

болот, обычно вместе с Trientalis europaea L. (Kucherov, 2019). На Печоро-Ижемском водо-

разделе и в верховьях Кулоя оптимум вида смещается в ельники гераниевые и аконитовые, 

где вид часто произрастает вместе с Rubus humulifolius C. A. Mey. В предгорьях Северного 

Урала и на Среднем Урале (заповедник «Басеги») R. arcticus обычна в ельниках обоих ти-

пов, но её ПП всегда невелико. В горной части Северного Урала наибольшее ПП вида отме-

чено в березняках (Dyogteva, Dubrovskii, 2014), а в крайнесеверной тайге восточного склона 

Полярного Урала – в лиственничниках долгомошных (Neshataeva, Demianov, 2002, 

цит. по: Kucherov, 2019). В Полярном Предуралье вид обычен и в сфагновых, и в зелено-
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мошных ельниках, а также в берёзовых криволесьях морошкового типа. Он встречается 

также в ерниковых зеленомошных и (особенно часто) вторичных овсяницевых тундрах 

и в ивняках, равно травяных и сфагновых (Katenin, 1972). На подгольцовых лугах из Avenel-

la flexuosa subsp. montana находки Rubus arcticus известны от Приполярного до Среднего 

Урала, а в горных тундрах и ивняках – от Полярного до Северного (Gorchakovskii, 1975). 

Следует отметить, что в северной части ареала R. arcticus повсюду характерна для ивня-

ков, под пологом которых нередко доминирует, но не всегда плодоносит. Для пыльцы этого 

вида губительно снижение температуры до 2C (Eichwald, 1959). В Лапландском заповед-

нике вид нередок в ивняках из Salix phylicifolia долинно-лесного пояса, но почти не заходит 

в горные тундры, в Кейвах – более характерен для кустарничково-зеленомошных берёзовых 

криволесий. На п-ове Канин (Sergienko, 1986) и в Малоземельской тундре он обычен 

и в ивняках, и в ерниковых зеленомошных тундрах, и на крупнобугристых болотах, но не 

плодоносит в северной части Канина (Eichwald, 1959). В Большеземельской тундре Rubus 

arcticus тяготеет к субнивальным разнотравно-моховым и хвощово-разнотравным ивнякам, 

встречается и в ерниково-ивняковых тундрах, на приснежниковых лугах, а в подзоне типич-

ных тундр – на прогреваемых, но хорошо заснеженных экотопах разнотравных склонов реч-

ных берегов, доходя по ним до Югорского пролива. Однако в тундрах вид также не плодоно-

сит (Rebristaia, 1977). Тем не менее, на Полярном Урале наблюдалось плодоношение 

R. arcticus и в подгольцовых ивняках, и в лишайниковой тундре выше границы леса (Go-

rodkov, 1926, цит. по: Eichwald, 1959). Возможно, оно пришлось на тёплое лето. 

В лесотундре Ямала R. arcticus постоянна всюду, кроме болот, особенно в склоновых 

ерниках и долинных ивняках. В южнотундровой подзоне она встречается в разнотравно-

кустарничковых тундрах на склонах увалов, в ивняках травяных и на торфяных буграх, 

а в типичных тундрах – в ивняках разнотравных и осочково-моховых из Salix glauca и раз-

нотравно-моховых из S. lanata, на южных склонах также на лугах, в разнотравных и ивня-

ково-кустарничковых тундрах. В подзоне арктических тундр известна лишь одна находка ви-

да в разнотравном сообществе южного склона (Teliatnikov, 2003; Rebristaia, 2013). 

В верховьях Енисея вид поднимается до высоты 1700–1800 м над ур. м. и плодоносит 

в подгольцовых пихто-ельниках (с Abies sibirica Ledeb.) хвощово-сфагновых. На Анабарском 

плато он встречается в долинных лесах и редколесьях, на пойменных лугах, в ивняках и за-

рослях ольховника, но не слишком часто. На Камчатке вид местами фертилен в лесах из Betu-

la ermanii Cham., в низинах отмечен также на лугах и верховых болотах, а выше границы леса 

– на подгольцовых лугах и в ольховниках из Duschekia kamtschatica (Regel) Pouzar. Полярная 

граница его плодоношения в Центральной и Восточной Сибири проходит через бассейны 

Хатанги и Анадыря (Eichwald, 1959). На Центральной Чукотке Rubus arcticus местами до-

минирует в субнивальных ивняках из Salix krylovii E. L. Wolf на южных склонах, но цветёт 

не каждый год и не плодоносит никогда. 

Таким образом, хотя Rubus arcticus и проникает в тундровые сообщества, её самые 

северные находки в фертильном состоянии тоже приурочены к ивнякам и иным ти-

пам кустарниковых сообществ, во многом благодаря их микроклимату. Это северотаёж-

ный вид, чьё произрастание в лесотундре и тундре вторично (Eichwald, 1959). 

На западе Европы R. arcticus достигает юга Норвегии, где отмечена в заболоченных ель-

никах и на послелесных лугах (Fremstad, 1998). В Европе вид относят к скандинавскому 

бореальному субэлементу: его ареал здесь ограничен изотермами −3 и −9C (Dahl, 1998). 

Южная граница ареала проходит через Эстонию, Ленинградскую и Ивановскую области, 

Алтай, Курильские острова. На юге ареала вид тяготеет к вторичной растительности на ме-

сте хвойных лесов – болотистым лугам с Calamagrostis canescens (Web.) Roth, ивнякам 

и сероольшаникам. Он растёт не только при стволах, но и на маломощном торфе поверх 

песка, часто вдоль канав среди леса. В Эстонии Rubus arcticus заходит и в хвойно-

широколиственные леса. Но её современное орнитохорное расселение не приводит к устой-

чивому расширению ареала. На западе Северной Америки R. arcticus произрастает на мохо-
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вых болотах и в заболоченных лесах вместе с производной от неё R. acaulis Michx. Послед-

няя проникает намного дальше на север, вглубь тундровой зоны (Eichwald, 1959). 

В Западносибирском секторе Арктики в качестве гипоаркто-бореальных проявляют себя 

и многие растения мезотрофных болот: Carex chordorrhiza, Comarum palustre L., Epilobium 

palustre, из мезоэвтрофно-болотных видов – Stellaria palustris Retz. На Ямале эти виды до-

стигают северной границы подзоны типичных тундр, причём на болотах могут встречаться 

в большом обилии, особенно в поймах и на надпойменных террасах (Teliatnikov, 2003; 

Rebristaia, 2013). Несколько ослабленные, но всё же сходные позиции этих видов прослежи-

ваются и на востоке Большеземельской тундры (Rebristaia, 1977). Западнее, однако, виды 

предстают типично бореальными либо (как Comarum palustre и Stellaria palustris) бореаль-

но-полизональными, встречающимися и на болотах в лесостепи. 

Обобщая весь материал раздела, видно, что по ценотическим позициям на северных 

пределах ареалов гипоаркто-бореальные виды делятся на две большие группы, приуро-

ченные соответственно к тундрам и болотам либо к ивнякам. Лишь Listera cordata в раз-

ных долготных секторах может быть отнесен то к одной, то к другой группе. 

Ивняки тундровой зоны примечательны тем, что развиваются при сочетании довольно 

длительного бесснежного периода летом и достаточного укрытия снегом зимой. Именно 

в них по мере движения к югу появляются первые древесные растения (Tolmachyov, 1939). 

 

2. Влияние климатических и топоэдафических факторов  

на ценотические позиции гипоаркто-бореальных видов 

2.1. У многих гипоаркто-бореальных видов выявлены значимые негативные зависимости 

их ПП от GDD в различных типах сообществ, то есть максимум их ПП в северной тайге 

и снижение ПП к югу от неё оказываются не случайными (здесь и далее табл. 2). Этим виды 

отличаются от собственно бореальных, нейтральных в отношении GDD, как Vaccinium myr-

tillus, или с позитивной связью ПП и GDD, как у Maianthemum bifolium (L.) F. W. Schmidt 

в ельниках. Из бореальных видов, включённых в табл. 2, негативные связи ПП с GDD вы-

ражены лишь у Trientalis europaea в некоторых типах заболоченных сообществ. 

В то же время негативные связи ПП и GDD характерны для гипоарктических видов, 

близких к гипоаркто-бореальным по широтной локализации ценоареалов. Однако сравни-

тельно с ними гипоарктические виды распространены намного далее на север. В том числе 

они обычны в подзоне типичных тундр (Kucherov et al., 2023 b), где гипоаркто-бореальные 

виды, как правило, отсутствуют. 

Carex aquatilis в ивняках и на болотах реагирует на рост теплообеспеченности так же, как 

и другие гипоаркто-бореальные виды. Однако в приречных водноосочниках её ПП, напротив, 

возрастает с ростом GDD, хотя встречаемость самих водноосочников как типа сообществ 

к югу снижается. Заметим, что в Центральной Европе C. aquatilis приближается к субтермо-

фильным видам c индексом потребности в тепле 6, тогда как для Ledum palustre этот показа-

тель равен 5 (нейтральный вид), для Geranium sylvaticum, Oxycoccus microcarpus и Listera cor-

data – 4, а для Carex vaginata – 3, как у гипоарктических видов (Ellenberg et al., 1992). 

В отношении континентальности гипоаркто-бореальные виды делятся на две неравные 

группы. Для большей их части значимы негативные связи ПП с K, особенно в заболоченных 

сообществах. Тем самым виды проявляют себя как океанические. В этом они тоже прибли-

жаются к гипоарктическим, в европейском секторе в массе своей океаническим (Kucherov 

et al., 2023 b). В незаболоченных ельниках сходная зависимость ПП от K значима для океани-

ческой Carex vaginata. Евразиатские бореальные виды при этом нейтральны в отношении K 

во всех типах сообществ. Нейтральным представляется и Ledum palustre, что подтверждается 

и в масштабе тундровой зоны всей Евразии (Yurtsev, 1968). 

Ко второй группе относятся евросибирские виды с позитивными связями между ПП и K, 

проявляющие себя как субконтинентальные: Carex globularis и Rubus arcticus. То же самое 

характерно для евросибирского бореального Aconitum septentrionale и (в большинстве типов 
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сообществ) для Dicranum polysetum Sw. Строго континентальными выступают лишь немногие 

гипоарктические виды, тяготеющие к Уралу, – Eriophorum russeolum Fries и Saxifraga aesti-

valis Fisch. et Mey. (Kucherov et al., 2023 b). В Центральной Европе к статусу субконтинен-

тальных приближаются Ledum palustre и Oxycoccus microcarpus, но большинство заходящих 

туда модельных видов отнесено к субокеаническим (Ellenberg et al., 1992). 

 
Таблица 2 

Значения коэффициентов ранговой корреляции Спирмена rS  

между проективными покрытиями видов и величинами метеопараметров 
 

Table 2 

Coefficients of Spearman rank correlation rS between species cover and climate parameter values 
 

Виды 

Ряды зональных сравнений 

Im P En B R H S A 

GDD K GDD  K GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K 

Гипоаркто-бореальные виды 

Avenella flexuosa s. l. −0,03 −0,4 0,03 −0,5 −0,8* −0,1 −0,3 0,2 −0,6* −0,6* −0,4 −0,4 −0,7* −0,8* × × 
Festuca ovina s. l. −0,2 −0,4 −0,6* −0,3 −0,4 −0,1 −0,6* −0,6* −0,6* −0,6* × × −0,7* −0,6* × × 

Carex aquatilis × × −0,4 −0,4 −0,1 0,4 −0,6* −0,3 −0,7* −0,2 −0,9* −0,2 −0,5 −0,4 0,7* −0,1 

C. globularis −0,2 0,03 −0,1 0,5 −0,2 0,4 0,3 0,8* 0,03 0,4 0,2 0,6* −0,1 −0,3 × × 
C. vaginata −0,4 −0,4 −0,5 −0,7* 0,01 −0,3 −0,4 −0,7* −0,6* −0,7* −0,6* −0,6* −0,7 −0,8* × × 

Listera cordata × × −0,6* −0,4 −0,4 −0,1 −0,3 0,5 −0,2 −0,7* × × −0,4 −0,4 × × 

Salix lapponum × × −0,5* −0,5 −0,4 0,3 −0,6* −0,6* −0,4 −0,2 −0,5 −0,6* −0,3 −0,2 −0,4 0,6 
S. phylicifolia −0,5* −0,1 −0,4 −0,4 −0,5 0,1 −0,6* 0,0 −0,2 −0,4 −0,3 −0,5 0,0 0,5 −0,5 −0,2 

Rubus arcticus × × −0,5 0,5 −0,4 0,5 0,0 0,6* −0,4 −0,01 −0,3 0,6* −0,6* −0,01 −0,6 −0,6 

Geranium sylvaticum s. l. × × 0,01 −0,01 −0,7* −0,1 −0,1 −0,1 −0,6* −0,6* −0,4 −0,4 −0,6 −0,02 −0,6 −0,6 
Ledum palustre −0,4 −0,1 −0,5 −0,1 × × −0,4 −0,1 0,03 −0,1 0,1 −0,2 −0,4 −0,5 × × 

Oxycoccus microcarpus −0,2 −0,3 × × × × −0,8* −0,2 −0,03 0,5 −0,4 −0,2 × × × × 

Vaccinium uliginosum −0,4 −0,3 −0,7* −0,1 −0,7* −0,4 −0,8* −0,3 −0,3 −0,4 −0,2 −0,3 −0,7* −0,7* −0,6 −0,6 
Cladonia arbuscula s. l. 0,1 0,0 −0,8* −0,1 −0,5 −0,3 −0,9* −0,1 −0,7* −0,4 −0,6* −0,7* −0,5 −0,4 × × 

C. rangiferina s. l. 0,4 −0,2 −0,8* −0,2 −0,7* −0,6* −0,9* −0,2 −0,7* −0,4 −0,3 −0,6* × × × × 

C. stellaris −0,2 0,01 −0,8* 0,1 × × −0,7* −0,2 −0,3 −0,3 −0,2 −0,3 × × × × 
Бореальные виды 

Maianthemum bifolium −0,1 −0,03 0,7* 0,3 0,4 0,2 0,7* 0,3 × × × × −0,2 −0,6* −0,6 −0,6 

Aconitum septentrionale × × 0,4 0,4 0,5 0,7* × × × × × × −0,2 0,6* × × 

Vaccinium myrtillus 0,1 0,2 0,3 0,1 −0,2 −0,4 0,1 0,1 −0,4 −0,2 0,3 −0,2 −0,5 −0,8* × × 

Vaccinium vitis-idaea 0,6* 0,1 0,05 0,01 −0,2 −0,4 0,4 −0,2 −0,4 −0,1 0,3 0,03 −0,6* −0,7* −0,6 −0,6 

Trientalis europaea −0,3 −0,7* 0,5 0,3 −0,6* −0,2 0,3 0,7* −0,6* −0,4 −0,6* 0,01 −0,8* −0,5 −0,6 −0,6 
Dicranum polysetum 0,8* −0,1 0,9* −0,1 −0,8* −0,1 0,7* 0,1 0,3 −0,4 × × × × × × 

 

Примечания. Зональные ряды: Im – на бедных почвах; P – плакорный; En – на богатых почвах; B – в ельниках 

на кислых заболоченных почвах; R – гряды и бугры на болотах; H – ковры и мочажины (аналогично), S – ивняки из 
Salix phylicifolia; A – прибрежные водноосочники. Значения rS, подтверждённые на уровне значимости α = 0,05, 

выделены полужирным шрифтом и помечены знаком «*». «×» – коэффициент не определён из-за отсутствия вида. 

Прочее – как в табл. 1. Значения rS, для гипоарктических видов опубликованы ранее (Kucherov et al., 2023 b). 

 

2.2. Доминирование Cladonia stellaris в южной тундре и северной тайге отчасти объяс-

няется её способностью к низкотемпературному фотосинтезу при частичном иссушении 

(Kershaw, Rouse, 1971, цит. по: Kucherov, 2019). Однако у всех кустистых кладоний связи 

ПП с GDD значимы в ельниках, но не в сосняках, где они нейтральны (табл. 2). Снижение 

ПП C. stellaris к югу может объясняться и тем, что при росте сомкнутости полога до 0,5–0,6 

она начинает испытывать световой дефицит. В сосняках средней и особенно южной тайги 

при сходной частоте пожаров преимущество получают несколько более толерантные к за-

тенению C. rangiferina s. l. и С. arbuscula s. l. (Kucherov, 2019). 

Гипоаркто-бореальные кустарники и кустарнички, как и гипоарктические, тоже свето-

любивы, чем отличаются от теневыносливых таёжных видов. Это относится и к вечнозелё-

ным, и к листопадным видам кустарничков. Одновременно гипоаркто-бореальные Ledum 

palustre и Vaccinium uliginosum s. str. под пологом леса отличаются от Ledum decumbens 

и Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum меньшей потребностью в снеговом укрытии 
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(Yurtsev, 1966) и зимой могут возвышаться над снежным покровом. 

2.3. Основная часть модельных гипоаркто-бореальных видов относится к ацидофитам. 

Таковы эрикоидные кустарнички, ивы, кладонии, Carex globularis, Listera cordata, Rubus 

arcticus. В этом проявляется их сходство с гипоарктическими олиготрофами южнотундрово-

болотного и пустошно-борового флороэлементов (Kucherov et al., 2023 b). 

Злаки Avenella flexuosa s. l. и Festuca ovina s. l. принадлежат скорее к видам, толерант-

ным к кислым почвам, чем к собственно ацидофитам. Известно, что A. flexuosa может вы-

тесняться на субоптимальные для неё кислые почвы под влиянием конкуренции со стороны 

других видов. При снижении pHH2O почвы с 3,7 до 3,3 у неё замедляется рост. ПП вида 

на болотах и пустошах севера Центральной Европы возрастает в результате эвтрофикации 

после кислотных дождей; на пустоши он даже может доминировать вместо «выпадающего» 

Nardus stricta. Примечательно, что на корнях Avenella flexuosa, растущей на песчаных дю-

нах, обнаружены свободноживущие азотфиксирующие бактерии. В то же время на карбо-

натных породах она страдает от недостатка фосфора, железа и цинка, то есть проявляет себя 

как истинный кальцефоб, неприспособленный к росту на известняковом субстрате 

(Leuschner, Ellenberg, 2017). 

Успешное сосуществование Avenella flexuosa с эрикоидными кустарничками в таёжных 

ельниках отчасти объясняется комплементарностью их корневых систем при формировании 

подземной ярусности сообщества. Из-за микотрофности кустарничков их корни сосредото-

чены в слое подстилки, но не проникают в минеральные слои почвы, куда вмываются полу-

торные окислы железа и алюминия. Однако корни Avenella flexuosa успешно осваивают эти 

горизонты. Для сравнения, в торфянистых почвах тундровой зоны, для которых вмывание 

полуторных окислов нехарактерно, корни Empetrum hermaphroditum достигают глубины 15, 

а Vaccinium myrtillus – 20 см (Miniaev, 1963). 

В отличие от Avenella flexuosa, Festuca ovina s. l. относится к кальций-толерантным ви-

дам, судя по её обилию на осыпях известняка по берегам северных рек (Yudin, 1963; 

см. выше). Geranium sylvaticum s. l. принадлежит скорее к кальций-нейтральным видам. 

Её ПП в лесах и на лугах сходно на силикатных и на карбонатных породах. Carex vaginata 

также может произрастать и на пустошах на бедных почвах, и на ключевых болотах, 

а C. aquatilis – на песчано-щебнистых отмелях по рекам Кольского п-ова и на вымокающем 

гипсе по берегам Кулоя. При этом в Центральной Европе последний вид тяготеет к факуль-

тативным кальцефитам (Ellenberg et al., 1992; Leuschner, Ellenberg, 2017; см. выше). Облигат-

ных кальцефитов среди гипоаркто-бореальных видов пока не отмечено. 

 

3. Гипоарктические подвиды в составе таксономически неоднородных видов 

с гипоаркто-бореальным ареалом 

У некоторых видов гипоаркто-бореальный тип распространения не столько отражает 

их экологию, сколько выступает результатом их таксономической неоднородности. 

В их составе можно выделить подчинённые таксоны, один из которых оказывается гипоарк-

тическим, а другой – бореальным или бореально-полизональным. Этот второй таксон может 

быть как предковым для гипоарктического, так и развившимся параллельно с ним. Именно 

к таким неоднородным таксонам относятся рассматриваемые нами гипоаркто-бореальные 

злаки – Festuca ovina s. l. и Avenella flexuosa s. l. 

Согласно Н. Н. Цвелёву (Tsvelyov, 1972), Festuca ovina – исходно мезофильный вид, 

возникший в горных условиях в миоцене Ангариды. Дальнейшая его эволюция шла по пути 

крио- и ксероморфогенеза. Изначально сформировался диплоидный подвид 

(= subsp. elata (Drob.) Tzvel.) с 2n = 14, шероховатыми листовыми пластинками и замкну-

тыми при основании влагалищами листьев вегетативных побегов. Одновременно в горах 

миоценовой Европы образовалась F. tenuifolia Sibth. (= F. filiformis Pourr.) с расщеплёнными 

до основания влагалищами, впоследствии влившаяся в тургайскую флору. 
В плиоцене одновременно с регрессией ареалов тургайских видов произошло расселение 
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предкового подвида F. ovina на запад вместе с другими сибирскими горно-таёжными вида-

ми. В позднем плиоцене и раннем плейстоцене гибридизация предкового подвида 

с F. tenuifolia дала равнинный боровой подвид subsp. ovina c 2n = 28 и расщеплёнными, 

как у F. tenuifolia, влагалищами листьев. Если судить по хромосомным числам (Takhta-

dzhian, 1993; IPCN…, 2023), именно subsp. ovina в наши дни встречается на боровых пусто-

шах южной и (отчасти) средней тайги Европейской России. 

Вместе с тем в высокогорьях Сибири и Кавказа на рубеже плиоцена и плейстоцена 

трансформация предкового подвида привела к политопному формированию F. ovina 

subsp. ruprechtii (= F. ruprechtii (Boiss.) V. Krecz. et Bobr.), тоже с 2n = 14 и замкнутыми ли-

стовыми влагалищами, но с пластинками листьев, гладкими снаружи. Судя по хромосом-

ным числам (Takhtadzhian, 1993; IPCN…, 2023), и по морфологии листьев, именно 

subsp. ruprechtii представлен в северной тайге и равнинной тундре Европейской России, 

проникает в высокогорья Урала и в заболоченные леса (см. выше). 

В гляциальные периоды плейстоцена subsp. ruprechtii вполне мог расселяться вдоль края 

ледниковых щитов и входить в состав перигляциально-степных сообществ наряду со степ-

ными видами родства F. lenensis Drob. s. l. и F. valesiaca Gaudin s. l. (Lavrenko, 1981). Это 

подтверждается господством таксона в реликтовых сообществах поздневалдайского генези-

са на карстовых осыпях Двино-Печорского региона (Yudin, 1963; см. выше). Для Ямала 18–

20 тыс. л. н., в период, синхронный поздневалдайскому оледенению, также реконструирует-

ся широкое распространение степей и тундростепей на широте современных типичных 

тундр. На склоновых лугах здесь сохранились многие лугово-степные виды, вместе с кото-

рыми произрастает и Festuca ovina subsp. ruprechtii (Teliatnikov, 2003; Rebristaia, 2013). 
Из перигляциальных сообществ subsp. ruprechtii мог продвинуться и в тундру, и в север-

ную тайгу Европейской России в дриасе и/или при переяславском похолодании в пребореа-

ле вместе с Empetrum hermaphroditum и другими гипоарктическими видами пустошно-

борового элемента. Вместе с ними он расселялся и вдоль берегов северных морей в «малую 

ледниковую эпоху» XIV–XIX вв. н. э. Этот таксон, как и другие гипоарктические виды, яв-

ляется океаническим (Kucherov et al., 2023 b), тогда как тетраплоидный subsp. ovina – боре-

альным и скорее нейтральным, если не субконтинентальным. Типовой подвид расселялся 

с юга на север вместе с другими боровыми видами в суббореальном периоде голоцена и 

вряд ли когда-либо формировал перигляциальную растительность. 
Сходные закономерности распространения характерны и для подвидов Avenella flexuosa. 

Евразиатская бореальная опушечно-боровая subsp. flexuosa обычна и обильна лишь в при-

морских таёжных районах, например, в ельниках черничных Карельского перешейка 

(см. выше). Но на Дальнем Востоке она проявляет себя как северопацифический вид, дохо-

дя на север до г. Магадана. На Кольском п-ове, Беломорско-Кулойском плато, в горах 

Скандинавии и Урала обычна гипоарктомонтанная subsp. montana (= A. montana (L.) Tzvel.) 

с меньшим числом колосков на укороченных веточках метёлки при большем размере самих 

колосков. Этот же подвид распространен в горах Центральной Европы и Кавказа, на Ени-

сейском кряже и на северо-востоке Северной Америки. Типовой подвид – типично океани-

ческий. Ареал второго, благодаря изолятам на юге Сибири, можно считать почти циркумпо-

лярным (Tsvelyov, Probatova, 2019). У обоих 2n = 28 (Takhtadzhian, 1993; IPCN…, 2023). 
Вероятно, более древняя subsp. flexuosa изначально возникла на тихоокеанском побере-

жье Азии. Затем в позднем плиоцене типовой подвид мигрировал на запад вдоль берегов 

ещё не замёрзшего Полярного бассейна (Yurtsev, 1966) с последующей редукцией ареала 

в континентальной Сибири (Tsvelyov, Probatova, 2019). В ходе миграции часть популяций 

subsp. flexuosa трансформировалась в subsp. montana, возможно, политопно. Расселение 

subsp. montana происходило уже в плейстоцене вместе с другими гипоарктическими расте-

ниями. Современный ареал subsp. flexuosa в Европейской России, видимо, вторичен 

и сформировался лишь в атлантическом периоде голоцена. 

В составе ряда других видов с гипоаркто-бореальным или гипоаркто-полизональным 
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(Kucherov, 2016) ареалом тоже можно выделить гипоарктические (в широком смысле) под-

виды в противовес типовым, бореальным или бореально-полизональным. Так, в рамках 

Campanula rotundifolia s. l. описан амфиатлантический гипоарктический, преимущественно 

тундровый C. groenlandica Berlin, распространённый от Восточной Канады до Урала к севе-

ру от ареала европейско-западносибирского бореального C. rotundifolia s. str. Обоим таксо-

нам в совокупности свойствен восточноамерикано-европейско-западносибирский гипо-

аркто-бореальный ареал. Ситуацию осложняет урало-сибирский гипоарктомонтанный 

C. langsdorffiana Fisch. ex Trautv. et C. A. Mey, не столь чётко отграниченный 

от C. rotundifolia s. str. и, как правило, объединяемый с ним. Ссылки на произрастание 

C. rotundifolia s. l. вместе с Festuca ovina s. l. в дриадовых и подобных им типичных тундрах 

Ямала относятся именно к C. langsdorffiana (Rebristaia, 2013). 

Аркто-бореонеморальный вид Chrysosplenium alternifolium тоже подразделяется на ряд 

подвидов. Наряду с бореонеморальным типовым подвидом, едва заходящим на Мурман, 

выделяется арктобореальный subsp. sibiricum, распространённый в тундрах Восточной Ев-

ропы и Азии, а также в таёжной зоне Предуралья, Урала и Сибири (Arkticheskaia flora…, 

1984). В лесном поясе Урала он встречается и доминирует в тех же приручьевых сообще-

ствах, что и гипоарктомонтанная Saxifraga aestivalis. Оба вида относятся к ивняково-

таёжному флороэлементу (Kucherov et al., 2023 b) и ведут своё происхождение от «немо-

ральных хионофитов» гор Восточной Азии (Tolmachyov, 1958 a). 

Среди кустистых кладоний в составе Cladonia arbuscula s. l. также выявляется арктобо-

реально-степная биполярная subsp. mitis в противовес более южной гипоаркто-бореально-

полизональной subsp. arbuscula. Аналогично, в рамках C. rangiferina s. l. описана гипоаркто-

монтанная циркумполярная C. stygia (=C. rangiferina subsp. stygia Fr.). Правда, самой 

C. rangiferina s. str. тоже свойствен скорее аркто-, чем гипоаркто-бореальный ареал (Ku-

cherov, 2016). У C. stellaris широтно замещающие подвиды не выделяются. Благодаря гипо-

арктическим подвидам ценотические позиции кустистых кладоний усиливались в холодно-

умеренные климатические интервалы. Развитие лишайниковых синузий на кочках в северо-

таёжных сосняках сфагновых со Sphagnum fuscum – прямое следствие понижения темпера-

тур в «малом ледниковом периоде», вызвавшего деструкцию торфа (Elina et al., 2000). Раз-

витию синузий благоприятствовали как появление подходящего субстрата, так и изменение 

климата в сторону более холодного и влажного (Khotinskii, 1977). 

Собственно говоря, Carex aquatilis s. l., C. vaginata s. l. и Vaccinium uliginosum s. l. пред-

ставляют собой такие же комплексы из замещающих друг друга «северного» и «южного» 

подвидов. Разница лишь в том, что Carex aquatilis subsp. stans, C. vaginata subsp. quasivaginata 

и Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum уже давно признаны геоботаниками и флористами 

как самостоятельные таксоны и используются в этом качестве при выполнении описаний 

и при анализе флор, в том числе в ранге отдельных видов. 

 

4. Распределение гипоаркто-бореальных видов по ценогенетическим элементам 
Те гипоаркто-бореальные виды, которые на данный момент представляются таксономи-

чески неделимыми, при внимательном анализе оказываются более (или как минимум 

не менее) древними, чем гипоарктические. Возраст формирования некоторых из них восхо-

дит к миоцену и раннему плиоцену (см. ниже), тогда как у гипоарктических видов – скорее 

к позднему плиоцену и началу плейстоцена (Kucherov et al., 2023 b). При этом гипоаркто-

бореальные виды разнородны и не формируют единой исторической свиты, но распределя-

ются по двум другим свитам растительности. О таком разделении говорит и ценотическая 

приуроченность находок видов на северных пределах их ареалов. 

Виды, чьи наиболее северные находки приурочены преимущественно к тундрам и/или 

верховым болотам, тяготеют к вакциниетальной свите бореальных видов (Kleopov, 1941; 

Kucherov, Zverev, 2021), к которой принадлежит и Vaccinium myrtillus c аналогичными 

находками в сообществах субнивальных кустарничковых тундр. К этому флороэлементу 



34 

относятся болотно-лесные эрикоидные кустарнички – Ledum palustre, Vaccinium uliginosum, 

Oxycoccus microcarpus. К нему же тяготеют Carex globularis, C. vaginata, Cladonia stellaris. 

Виды, чьи находки на северных пределах ареалов сделаны в ивняках или в ландшафтно 

сопряженных с ними луговых и околоводных травяных сообществах, закономерно близки 

к бетулярной свите (Kleopov, 1941). К последней принадлежат и многие виды Salix и таёж-

ного высокотравья, чьи рефугиумы на северных или высотных рубежах своего распростра-

нения тоже приурочены к ивнякам (Nordhagen, 1943; Katenin, 1972; Dedov, 2006). В более 

узком смысле речь идет о первично-бетулярном (ценогенетически подгольцовом) флоро-

элементе в противовес вторично-бетулярному (ценогенетически кверцетальному) и объеди-

нившему виды типа Calamagrostis arundinacea (L.) Roth перигляциально-лесостепному (Ku-

cherov, Zverev, 2022). Из обсуждаемых нами видов к первично-бетулярному элементу при-

надлежат Salix phylicifolia, S. lapponum, Geranium sylvaticum и G. krylovii. Близки к нему 

также Carex aquatilis и Rubus arcticus.  

Промежуточное положение между двумя свитами заняла Listera cordata, чьи северные 

находки приурочены то к тундрам, то к ивнякам в зависимости от долготного сектора. 

Для видов обеих групп следует учесть, что их однотипные миграции в четвертичном пе-

риоде могли повторяться неоднократно (Tolmachyov, 1958 b; Miniaev, 1965, 1966, 1985). 

4.1. Вакциниетальные гипоаркто-бореальные виды, как и другие представители вак-

циниетального флороэлемента, проникли на европейский субконтинент из Сибири в составе 

сообществ светлохвойных и мелколиственных лесов по мере похолодания климата в позд-

нем плиоцене (Kleopov, 1941; Kucherov, Zverev, 2021). В это время происходило расселение 

c востока на запад предковой формы Ledum palustre, произошедшего от широколистных 

лесных видов родства L. macrophyllum Tolm., по верховым болотам и лишайниковым борам 

севера таёжной зоны (Yurtsev, 1966). 

Не исключено, что Vaccinium uliginosum расселялась ещё раньше. Обособление родов 

Vaccinium L. и Oxycoccus Hill. произошло ещё в позднем миоцене 5–10,14 млн л. н., тогда 

как расхождение Vaccinium uliginosum subsp. uliginosum и subsp. microphyllum, исходя из 

наблюдаемой высокой степени их родства (matK, ITS (Zhidkin, Matveeva, 2022)), видимо, 

было куда более поздним. Но уже в раннем плиоцене Франции Vaccinium uliginosum s. l. 

отмечена для склонов гор Центрального Массива. Как у subsp. uliginosum, 

так и у subsp. microphyllum выявлены диплоидная (2n = 24) и тетраплоидная (2n = 48) хро-

мосомные расы. Вероятно, предковая диплоидная лесная форма Vaccinium uliginosum 

subsp. uliginosum трансформировалась в гольцовую subsp. microphyllum без изменения числа 

хромосом (Bogdanowskaia-Guihéneuf, 1946) и параллельно этому – в лесную тетраплоидную. 

В Европе, в отличие от Пацифики, subsp. uliginosum представлен лишь тетраплоидным ка-

риотипом (Takhtadzhian, 1993; IPCN…, 2023). Следовательно, последний успел расселиться 

с востока на запад вдоль северного побережья Евразии не позднее раннего плиоцена, а ис-

ходная полиплоидизация произошла ещё до того в горах тихоокеанского сектора Азии. 

По-видимому, и Ledum palustre, и Vaccinium uliginosum были свойственны безлесным гипо-

арктическим ландшафтам вдоль побережья Полярного бассейна. Судя по аналогичным совре-

менным ландшафтам северных Курильских островов, Командоро-Алеутской гряды 

и Корякского побережья Берингова моря, в них были обычны олиготрофные моховые 

и ягельные кустарничковые пустоши, как и и болота разных типов, включая верховые (Yurtsev, 

1966). Но с наступлением оледенения названные виды, несомненно, были оттеснены к югу. 

Oxycoccus microcarpus и O. palustris Pers. по данным молекулярного датирования разо-

шлись 4,5 млн л. н. (Zhidkin, Matveeva, 2022), уже в плиоцене. У преимущественно субарк-

тической O. microcarpus сохранилось исходное число хромосом 2n = 24, тогда 

как O. palustris – гексаплоид с 2n = 72 (Takhtadzhian, 1993; IPCN…, 2023), более поздним 

происхождением и ареалом вплоть до юга таёжной зоны. O. microcarpus подверглась тре-

тичной криофилизации в Субарктике, где спектр населяемых ей сообществ наиболее ши-

рок. С началом оледенения она мигрировала на юг вместе со сфагновыми мхами, а затем 
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неоднократно возвращалась вместе с ними на север (Bogdanowskaia-Guihéneuf, 1946). 

В палинологических и карпологических спектрах Русской равнины гипоаркто-

бореальные эрикоидные кустарнички появляются лишь с лихвинского межледниковья 380–

240 тыс. л. н. (Bogdanowskaia-Guihéneuf, 1946; Yurtsev, 1966). Во внеледниковых регионах 

Вятско-Камского междуречья Ledum palustre и Vaccinium uliginosum приурочены к тем же 

междюнным верховым болотам, что и гипоарктические Betula nana, Rubus chamaemorus 

и Eriophorum vaginatum L., считающиеся здесь реликтами среднего плейстоцена (Baranova, 

2010). Видимо, гипоаркто-бореальные виды (прежде всего Vaccinium uliginosum) появились 

на этих болотах в ту же эпоху, что и гипоарктические. На юге Европейской России и те, 

и другие отнесены Г. М. Зозулиным к единой олиготрофно-болотной свите (Zozulin, 1973). 

Популяции Ledum palustre в сосняках сфагновых по периферии болот могут быть, однако, 

моложе, возникнув лишь в суббореальном периоде голоцена (см. ниже). 

Все вакциниетальные виды, в том числе и гипоаркто-бореальные кустарнички, были ши-

роко распространены на Русской равнине в микулинское межледниковье 110–70 тыс. л. н., 

особенно в период господства хвойных лесов («нижний максимум ели») в конце последнего. 

На востоке Большеземельской тундры многие виды – и бореальные, и гипоарктические – 

продвинулись на север именно в микулинское время. Северная граница этих видов на юге 

Ямала и Тазовского п-ова соответствует границе казанцевской («бореальной») морской 

трансгрессии, имевшей место в ту эпоху (Rebristaia, 1977). С наступлением ранневалдайского 

(калининского, в Западной Сибири зырянского) оледенения 70–50 тыс. л. н. вакциниетальные 

виды были вновь оттеснены к югу. Они восстановили свои позиции в таёжных лесах сомин-

ского интерстадиала (Arslanov et al., 1980, цит. по: Kucherov, 2019), но опять отступили на 

юг в поздневалдайское (осташковское) оледенение 24–10 тыс. л. н. 

В поздне- и послеледниковой флоре Северо-Запада России вакциниетальные, в том чис-

ле и гипоаркто-бореальные виды по большей части относят к древнетаёжному (евразиат-

скому бореальному) флорогенетическому элементу, и лишь немногие виды (Carex globu-

laris) – к сибирскому таёжному (евросибирскому бореальному) (Miniaev, 1965, 1966, 1985). 

С позиций Н. А. Миняева (цит. соч.) к вакциниетальным видам должен быть отнесён и Lis-

tera cordata, так как он относится к древнетаёжному элементу. Представители обоих таёж-

ных элементов господствовали в березняках и сосняках бёллинга 12 400–12 000 л. н., а за-

тем и в ельниках аллерёда 11 500–11 000 л. н. (Miniaev, 1965, 1966, 1985). В пребореальном 

периоде голоцена (половецкое потепление 10 300–10 000 л. н.) эти виды проникли в леса 

Двино-Печорского региона, где достигли господства в раннебореальный климатический 

оптимум 8600 л. н. В это время темнохвойные леса Европейской России и Сибири смыка-

лись через Урал. При похолодании в конце бореального периода впервые в голоцене вдоль 

берега Баренцева моря сформировались тундры (Khotinskii, 1977; Nikiforova, 1982), в сооб-

щества которых тоже вошли гипоаркто-бореальные кустарнички. 

В атлантический оптимум голоцена вакциниетальные виды в южной и средней тайге 

в значительной мере уступили позиции неморальным. Но одновременно северная тайга 

вместе с населяющими её гипоаркто-бореальными видами стала замещать тундру. Именно 

в это время, когда еловые леса максимально продвинулись к северу вплоть до побережья 

Северного Ледовитого океана, произошло обогащение флоры Большеземельской тундры 

бореальными видами (Rebristaia, 1977). Многие гипоаркто-бореальные виды в современных 

тундрах тоже представляют собой послелесные атлантические реликты, как, например, 

Carex vaginata и Listera cordata в горных тундрах Лапландского заповедника (см. выше). 

В суббореальном периоде роль вакциниетальных видов в растительном покрове тайги 

вновь возросла. Этому способствовало, в частности, начавшееся ещё в предыдущем перио-

де формирование сфагновых сосняков по окраинам болот по мере накопления торфяной 

залежи. Последний фактор благоприятствовал расселению Ledum palustre. В районе запо-

ведника «Пасвик» на западе Кольского п-ова обилие этого вида в торфах, отложенных сос-

няками сфагновыми, отмечается и в атлантическом (7800–6000 л. н.), и в суббореальном 
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(5000–2500 л. н.) периодах. Растёт и обилие Vaccinium uliginosum, причём не только 

под пологом леса, что обусловлено тенденцией к похолоданию в конце периода. В спектрах 

макроостатков из района Дальних Зеленцов роль V. uliginosum возрастает в суббореальное 

время (3100–2500 л. н.) сравнительно с атлантическим (Elina et al., 2000). 

На суббореальный период приходится и очередная волна расселения на запад евроси-

бирских видов, связанная с экспансией еловых лесов, включая и их заболоченные типы. 

К числу таких видов относится Carex globularis (Miniaev, 1965). В Кольской Лапландии 

её расселение не завершилось и поныне (Ramenskaia, 1983), а на Мурмане она всё ещё от-

сутствует. На Ямале C. globularis не переходит северную границу лесотундры, что и здесь 

подтверждает её расселение на север вместе с хвойными лесами в атлантическую либо суб-

бореальную эпоху (Tolmachyov, 1958 b; Rebristaia, 2013). Oxycoccus microcarpus при этом 

достигает северной границы южных тундр по широтному отрезку р. Юрибей на 69 с. ш. 

Проникновение этого вида в южные тундры Ямала тоже связано с колебаниями северной 

границы леса в голоцене, но оно имело место раньше, чем у Carex globularis (Rebristaia, 

2013), – скорее всего, в период раннебореального оптимума. 

Некоторые находки Avenella flexuosa в Калужской и сопредельных областях считаются но-

вейшими заносами, связанными с наступлением немецких войск во время Великой Отече-

ственной войны (Reshetnikova, 2015; и др.). Эти находки и впрямь отличаются от аборигенных 

своим нетипичным ценотическим окружением, а также изолированным характером при одно-

временной массовости произрастания. Однако строго подтвердить эту гипотезу можно лишь 

методом «молекулярных часов», сравнив генетический материал с центральноевропейским. 

4.2. Бетулярные гипоаркто-бореальные виды мигрировали в Европу вместе с основ-

ной массой сибирских подгольцовых и горно-таёжных видов бетулярного элемента, види-

мо, несколько ранее вакциниетальных. Формирование бетулярной свиты датируется позд-

ним плиоценом (Kleopov, 1941; Kucherov, Zverev, 2021), но возраст входящих в неё видов 

более значителен. Протяжённые первичные ареалы Salix lapponum (sect. Villosae Rouy) 

и S. phylicifolia s. l. (sect. Arbuscella Seringe ex Duby) сформировались ещё в олигоцен-

миоценовое время в связи с альпийским орогенезом. Считается, что S. lapponum возникла 

в подгольцовом поясе гор умеренных широт Азии, S. phylicifolia – возможно, уже на рав-

нине (Skvortsov, 1968). В дальнейшем ареалы этих видов неоднократно нарушались в лед-

никовые эпохи, но восстанавливались в межледниковья (Bogdanowskaia-Guihéneuf, 1946). 

Бетулярные гипоаркто-бореальные виды, как и вакциниетальные, были, несомненно, 

свойственны первичным гипоарктическим ландшафтам. В составе последних, как и в ана-

логичных современных ландшафтах Пацифики, могли быть широко представлены кустар-

никовые ивняки травяных типов, а вместе с ними и заросли высокотравья без кустарников. 

В ледниковые периоды, и даже предваряя их, виды мигрировали на юг, одновременно пре-

терпевая дивергенцию. Так, на рубеже плиоцена и плейстоцена по мере преобразования 

Полярного бассейна в Ледовитый из Salix phylicifolia s. l. выделились гипоарктические расы 

– сибирская S. pulchra и американская S. planifolia Pursh. S. pulchra замещает S. phylicifolia 

к востоку от Енисея, а в горах Урала – на открытых и малоснежных экотопах (Yurtsev, 

1966). В то же время в лесном поясе гор Европы к югу от границ оледенения 

из S. phylicifolia s. l. выделились subsp. rhaetica (см. выше). Уже в плейстоцене от Carex 

aquatilis s. l. отделилась метаарктическая subsp. stans (Egorova, 1999) и т. д.  

Теоретически, на внеледниковых территориях Заволжья и Предуралья часть гипоаркто-

бореальных видов бетулярной свиты могла удержаться в лесотундровых сообществах 

по долинам крупных рек c конца плиоцена, как это реконструируется для «ядра» бореаль-

ной флоры (Baranova, 2010). Возможно, это справедливо в случае Salix phylicifolia. Для под-

тверждения гипотезы следует методом «молекулярных часов» сравнить вятско-камские 

пойменные популяции вида с таковыми из сопредельных регионов. 

Менее вероятно, что плиоценовым реликтом окажется Carex aquatilis. В Удмуртии для 

этого вида отмечено лишь несколько разрозненных местонахождений на севере и юго-
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востоке республики (Baranova, Puzyryov, 2012). С учётом высокой скорости расселения гиг-

рофильных видов вдоль водотоков можно было бы ожидать большего числа находок этого 

вида в регионе, сохранись он со столь давнего времени. Скорее C. aquatilis расселялась 

позднее, вместе с другими бетулярными видами в одинцовское либо (скорее) микулинское 

межледниковье. В то время евросибирские бореальные виды были широко распространены 

на севере Русской равнины, а под конец межледниковья из Сибири пришла новая волна бо-

лее молодых таёжных видов, в их числе Rubus arcticus (Miniaev, 1965). 

В любом случае «южные» заволжские находки Carex aquatilis не позволяют причислить 

данный вид к гипоарктическим, как это делает Н. А. Миняев в своём последнем отчёте 

(Miniaev, 1985). Более оправдано отнести его к сибирскому таёжному элементу, следуя ран-

ним работам автора. В них и C. aquatilis, и Rubus arcticus по простиранию региональных 

ареалов отнесены к «типу Atragene sibirica» – группе евросибирских бореальных видов, от-

сутствующих в горах Центральной Европы, но представленных на возвышенностях Русской 

равнины и в Фенноскандии вплоть до юга Норвегии (Miniaev, 1965, 1966). 

Приуроченность Geranium sylvaticum к светлым субтермофильным дубравам в зоне широ-

колиственных лесов Юго-Запада России, вероятно, следует считать наследием эпохи регресса 

ледника максимальной стадии среднеплейстоценового оледенения. В это время G. sylvaticum 

могла произрастать в тундроподобных кустарниковых ивняках, входивших в комплексы пе-

ригляциальных сообществ. Формирование же самих субтермофильных дубрав как типа сооб-

ществ в регионе следует датировать первой половиной микулинского межледниковья – вре-

менем расселения кверцетальных видов с юга и юго-запада (Kleopov, 1941). 

Виды с сибирскими таёжными связями играли важную роль в перигляциальной зоне 

ранневалдайского оледенения. В этом убеждают рубежи ареалов Rubus arcticus и подобных 

ей видов в Верхнем Поволжье и в бассейне Днепра, параллельные краю калининского лед-

ника в 200–300 км от него. Для данного времени реконструируется лесотундровая расти-

тельность, в том числе широкое развитие ивняков, послуживших рефугиумами бетулярных 

видов. Очередная волна расселения последних совпадает с наступлением соминского ин-

терстадиала. Это подтверждают предельные линии их ареалов в районе Валдайской возвы-

шенности и Валдайско-Онежской гряды, маркирующие последующее максимальное про-

движение поздневалдайского ледового щита, а затем и стадии его деградации. В числе этих 

видов вновь присутствует R. arcticus (Miniaev, 1965, 1985).  

Благодаря потеплению во время каргинского интерстадиала, синхронного соминскому, 

ряд таёжных и болотных видов распространился на север Ямала до 71–72 с. ш. Сейчас 

на этих широтах здесь отмечены не только R. arcticus, но и Carex chordorrhiza и Stellaria pa-

lustris – вероятные реликты той эпохи. Последующее сартанское оледенение, синхронное 

поздневалдайскому, на Ямале было почти не выражено (Rebristaia, 2013). 

Активное расселение бетулярных видов и их господство в составе сообществ, 

как и у вакциниетальных видов, наблюдалось в бёллинге, а затем и в аллерёде. Это опять-

таки подтверждается локализацией современных находок Rubus arcticus (Miniaev, 1965, 

1985). Со среднего дриаса 12 000–11 800 л. н., разделявшего бёллинг и аллерёд, в межледни-

ковых и голоценовых отложениях Карело-Мурманского региона присутствует Geranium 

sylvaticum (Ramenskaia, 1983). В этот же холодный интервал происходит миграция гипоарк-

тических и ряда бореальных видов на Ямал с запада (из Европы) по осушенному шельфу. 

В числе этих видов – Salix lapponum и S. phylicifolia (Rebristaia, 2013). Видимо, ещё до нача-

ла той волны расселения, то есть в бёллинге данные виды проникли на полуострова Коль-

ский и Канин, но не на о-в Колгуев, где S. lapponum нет (Skvortsov, 1968). 

В раннем голоцене волна расселения бетулярных видов пришлась на «берёзовое время» 

половецкого потепления в пребореальном периоде, когда на территории севера Европейской 

России преобладали сообщества, аналогичные современным лапландским (Elina et al., 

2000). Прежде всего, это были берёзовые криволесья из Betula pubescens s. ampl. – не только 

кустарничковые, но и приручейные и субнивальные травяные с Geranium sylvaticum и Trollius 
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europaeus. С этого же времени по долинам рек Северной Фенноскандии сохранились густые 

заросли бидоминантных ивняков из Salix phylicifolia и S. lapponum, а также околоводные 

осочники из Carex aquatilis. В последовавшее за этим переяславское похолодание 10 000–

9500 л. н. вновь возросла активность гипоарктических видов, в особенности Betula nana. Ха-

рактерное для южных тундр Кольского п-ова устойчивое согосподство последнего вида 

и Salix phylicifolia, скорее всего, является наследием именно этого климатического интервала.  

В материковой Эстонии «субарктическим» (пребореальным) реликтом считается Rubus 

arcticus, проникшая сюда с востока (Eichwald, 1959). В Финляндии западная граница ареала 

этого вида датируется уже бореальным периодом и обусловлена расселением на запад после-

ледниковых еловых лесов из Picea obovata Ledeb. В суббореале Rubus arcticus связана 

уже с ельниками из Picea × fennica (Regel.) Kom. при заселении участков, освободившихся 

от вод Литоринового моря и Ладожской трансгрессии (Miniaev, 1965, 1985). Суббореальная 

экспансия темнохвойной тайги сопровождалась и миграцией бетулярных видов из гор Юж-

ной Сибири по правобережью Енисея в Сибирскую и далее Восточноевропейскую Арктику. 

Считается, что именно так сюда проникли Geranium krylovii и Epilobium palustre (Rebristaia, 

1977, 2013), возможно, расселявшиеся одновременно с Carex globularis. 

В предшествовавшем суббореалу атлантическом оптимуме голоцена расселение бету-

лярных видов по территории современной тундры связано не только с хвойными лесами 

(Rebristaia, 1977), но и с ивняками по долинам рек. На Ямале Salix phylicifolia и S. lapponum 

в пойменных ивняках по р. Хутыяха признаны именно атлантическими мигрантами 

(Rebristaia, 2013). На севере Кольского п-ова распространение травяных ивняков (особенно 

вдоль моря), ивняково-моховых тундр и берёзовых криволесий зафиксировано позже, 

в первой половине суббореала 5000–3400 л. н. Роль Salix возрастает здесь и в климатиче-

ский оптимум «малого межледниковья» 1000 л. н. (Elina et al. 2000).  

Обобщая сказанное, мы видим, что гипоаркто-бореальные виды как бетулярного, так 

и вакциниетального генезиса расселялись преимущественно в тёплоумеренные интервалы 

плейстоцена и голоцена, тогда как при похолоданиях их ареалы регрессировали. В тундро-

вой зоне это свойственно и другим представителям бореального флороэлемента, то есть 

корректно относить гипоаркто-бореальные виды именно к нему, как и предполагалось. В то 

же время в зоне тайги очевидно сходство гипоаркто-бореальных и гипоарктических видов. 

Это ярко выражено в континентальном секторе Северной Азии (Yurtsev, 1968, 1974), но 

аналогичные черты сходства наблюдаются и на Северо-Западе России. На Валдайской воз-

вышенности и Валдайско-Онежской гряде субконтинентальные гипоарктические виды 

встречаются в тех же изолятах, что и сибирские таёжные виды типа Rubus arcticus и Oxy-

coccus microcarpus, в чем проявляется общность позднеледниковой истории их расселения. 

Для видов обоих флороэлементов характерны два типа местообитаний – на возвышенностях 

и вдоль побережий Балтики, Финского залива и крупных озёр в диапазоне абсолютных вы-

сот менее 50 м. В обоих случаях приморские местонахождения связаны с «малой леднико-

вой эпохой» (Miniaev, 1969, 1985; Kucherov et al., 2023 b). 

 

Выводы 

1. Виды с гипоаркто-бореальным типом ареала, то есть максимумом их встречаемости 

и обилия в северной и крайнесеверной тайге, не формируют собственной исторической сви-

ты, но распределяются между вакциниетальной и бетулярной свитами растительности. 

2. Находки гипоаркто-бореальных видов вакциниетальной свиты на северных пределах 

их ареалов приурочены к ерниковым тундрам и буграм торфяных болот, тогда как анало-

гичных видов бетулярной свиты – к ивнякам и сопряжённым с ними в пойменных ланд-

шафтах лугам и осочникам. 

3. В тундровой зоне гипоаркто-бореальные виды проявляют себя как бореальные, судя 

по выявляемым волнам их расселения в интергляциалы плейстоцена и тёплоумеренные ин-

тервалы голоцена, а также ценоспектру населяемых ими рефугиумов. 
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4. В таёжной зоне эти же виды тяготеют к гипоарктическим как по спектрам населяемых 

сообществ, так и по негативным зависимостям их средних покрытий от уровня теплообес-

печенности вегетации. 

5. По характеру зависимости покрытий от континентальности климата среди гипоаркто-

бореальных видов вакциниетальной свиты преобладают океанические, среди видов бету-

лярной свиты – континентальные. 

6. Гипоаркто-бореальные ареалы таксономически неоднородных видов обусловлены со-

четанием гипоарктических и бореальных подвидов в их составе. 
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