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Аннотация. Проведен анализ зависимостей состава и обилия видов растений в
ельниках средней и северной тайги Европейской России от климатических факто-
ров по данным глобальной сети спутниковой метеосъемки с использованием кор-
реляционного анализа. Подтверждены основные типы зависимости видов от теп-
лообеспеченности лета, а также от океаничности/континентальности климата,
отличия подобных зависимостей для одних и тех же видов в различных группах
ассоциаций еловых лесов, а также в ельниках сравнительно с сосняками.
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ВВЕДЕНИЕ

Средняя и северная тайга Европейской Рос-
сии, несмотря на физиономическое единство
ее растительности, при ближайшем рассмот-
рении оказывается неоднородной с точки зре-
ния климата. Помимо общепринятого широт-
ного деления тайги на подзоны, на севере Ев-
ропейской России возможно выделить и ме-
ридиональные секторы, сменяющие друг друга
по градиенту океаничности-континенталь-
ности, с результирующим нарастанием суро-
вости климата в направлении с юго-запада на
северо-восток. Возникает вопрос о реакции
лесных растений на географически обуслов-
ленные изменения значений параметров мак-
роклимата.

Ранее с использованием доминантно-
детерминантного метода (Василевич, 1995)
нами были классифицированы сосновые (из
Pinus sylvestris) леса рассматриваемого регио-
на. При этом для многих ассоциаций и синтак-
сонов подчиненного ранга удалось установить
закономерности их широтного и долготного
распространения, включая наличие географи-
чески замещающих единиц. Эти закономерно-
сти подтвердились и на уровне видов, вклю-

чая доминантов и детерминантов приземных
ярусов соответствующих сообществ (Куче-
ров, 2013).

Настоящая публикация продолжает обсуж-
дение вопроса о реакции лесных растений на
географически обусловленные изменения зна-
чений климатических факторов и посвящена
растениям еловых (из Picea abies s. l.) лесов –
зональной формации европейской тайги. Ель,
как и другие темнохвойно-таежные лесообра-
зователи, – мощный эдификатор, существенно
изменяющий и при этом выравнивающий ус-
ловия внешней среды под пологом сообществ,
которые она формирует (Ткаченко, 1952;
Кучко,  1968;  Мелехов,  1980).  Тем не менее,  в
еловых лесах средней и северной тайги Евро-
пейской России выявляется намного больше
видов растений, статистически достоверно
реагирующих на изменения параметров мак-
роклимата, нежели в аналогичных сосновых
(Кучеров, 2013). Одна из причин тому – более
высокий уровень видового разнообразия в
сообществах ельников, особенно травяной
группы ассоциаций.
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Одной из целей публикации является про-
верка и уточнение положений о характере и
типах зависимостей растений в бореально-
лесных сообществах от факторов макроклима-
та, ранее выдвинутых на материале сосновых
лесов. Другая цель – выявление и объяснение
возможных отличий подобных зависимостей у
одних и тех же видов в различных группах ас-
социаций ельников, а также при сравнении
ельников и сосняков.

Непосредственное влияние климата на от-
дельные виды лесных растений сравнительно
детально изучено лишь для лесообразующих
видов деревьев (Ткаченко, 1952; Мелехов,
1980; Пузаченко, Скулкин, 1981). Для расте-
ний приземных ярусов леса в основном суще-
ствуют лишь обобщенные оценки их зависи-
мости от климатических факторов в виде фи-
тоиндикационных шкал (Цыганов, 1983; El-
lenberg et al., 1992), как правило, без привязки
к конкретным синтаксонам. Многочисленные
работы, связанные с проблемой глобального
потепления, обычно также анализируют влия-
ние климатических факторов на растения кон-
кретных видов без учета их ценотического ок-
ружения (Соловьев, 2005). В связи со сказан-
ным, при анализе зависимостей растений от
климатических факторов мы стремимся учи-
тывать различия между отдельными синтаксо-
нами (группами ассоциаций, группами типов
леса) и 2) одновременно опираться на регу-
лярную сеть метеорологических данных.

ИСПОЛЬЗОВАННЫЕ ДАННЫЕ,
ПОДХОДЫ И МЕТОДЫ

В основу расчетов положено 1730 геобота-
нических описаний еловых лесов, выполнен-
ных автором при участии его товарищей по
экспедициям в 1996-2010 гг. в различных ре-
гионах средней и северной тайги Европейской
России, частично также взятых из литературы
(Катенин, 1972; Морозова, Коротков, 1999).
Всего учтены данные по 15 географическим
пунктам,  из них 1  в Мурманской обл.  (Ла-
пландский заповедник), 3 в Республике Каре-
лия (заповедник «Кивач», Костомукшский
заповедник и южный берег губы Чупа),  7  в
Архангельской обл. (южная (лекшмозерская)

и северная (кенозерская) части Кенозерско-
го национального парка, зеленая зона
г. Онега, район п. Красный Бор в верховьях
р. Кулой, восточная часть Пинежского запо-
ведника с его охранной зоной, район
п. Богдановский в среднем течении р. Устьи и
п. Урдома в низовьях р. Вычегды) и 4 в Рес-
публике Коми (Якшинский и Верхнепечор-
ский участки Печоро-Илычского заповедни-
ка, районы п. Нижний Одес и стационара
«Сивая Маска»). Из числа названных пунк-
тов 7 расположены в средней, 8 – в северной
тайге.

Описания, отобранные для классифика-
ции, выполнены в лесах VI и более классов
возраста, преимущественно на заповедных
территориях либо в труднодоступных рай-
онах, мало посещаемых людьми. Описания
молодых и средневозрастных, а также явно
нарушенных (со следами рубки или пожара)
лесов исключены из рассмотрения.

Классификация растительности выполне-
на с использованием программы IBIS  6.2
(Зверев, 2007) и доминантно-
флористического метода, предполагающего
уточнение объема синтаксонов, выделенных
по доминантам, с помощью детерминантных
групп экологически близких видов (Василе-
вич, 1995). Для каждого из обследованных
пунктов выделены следующие группы ассо-
циаций еловых лесов: 1) черничные и воро-
нично-черничные (Василевич, 2004 б; Кучеров
и др., 2010), 2) кисличные и папоротничковые
(Василевич, Бибикова, 2004 б; Кучеров и др.,
2010), 3) аконитовые и гераневые (Василевич,
2004 а; Kucherov, 2008; Кучеров, 2012), 4) та-
волговые (Василевич, 2004 а; Кучеров и др.,
2010; Кучеров, 2012), 5) хвощовые сфагновые,
6) черничные сфагновые (Василевич, Бибико-
ва, 2004 а; Кучеров и др., 2010), 7) вахтовые
сфагновые (Кучеров и др.,  2010).  Ельники
брусничные, вейниковые, сфагново-
зеленомошные и багульниковые сфагновые
(Кучеров и др., 2010) в статье не рассматри-
ваются, так как представлены в слишком ма-
лом (< 10) числе обследованных пунктов.

Обилие видов растений учтено через их
проективное покрытие (ПП). Чтобы миними-
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зировать случайное варьирование, проектив-
ные покрытия видов усреднены по группам
ассоциаций и географическим пунктам. Каж-
дому из последних сопоставлена координатная
ячейка (градус широты на градус долготы) в
базе данных глобальной спутниковой метео-
съемки NASA SSE с метеорологическими па-
раметрами, усредненными за 22 года наблю-
дений (1983-2005 (NASA…, 2006)). Данным
спутниковой съемки отдано предпочтение
перед материалами климатических справоч-
ников ввиду строгой непрерывности сети на-
блюдений, единообразия измеряемых пара-
метров, а также приближенности во времени
к моменту выполнения описаний. В предыду-
щей публикации, посвященной влиянию кли-
мата на растения сосновых лесов (Кучеров,
2013), учитывалось 16 климатических факто-
ров. После анализа корреляционных зависи-
мостей между самими факторами,  число их
удалось снизить до 5, а именно:

1. Сумма превышений температур над
10 °С в дни со среднесуточными температу-
рами воздуха выше 10 °С («сумма градусо-
дней выше 10 °С»).  Этот фактор тесно свя-
зан с традиционной для отечественной кли-
матологии суммой эффективных температур
выше 10 °С,  поскольку входит в ее состав как
наибольше из слагаемых (Кучеров, 2013), и
потому должен являться фактором прямого
действия для многих видов, зависящих от теп-
лообеспеченности лета (Du Rietz, 1921;
Микроклимат СССР, 1967; Алисов, Полтара-
ус, 1974; Larcher, 1976; Walter, 1977; Dahl,
1998). С этим фактором тесно связаны сред-
няя температура воздуха июля (коэффициент
силы влияния фактора r2 = 0.8), среднемного-
летняя дневная амплитуда температур возду-
ха в июле, а также сумма осадков холодного
периода года, являющаяся косвенным инди-
катором мощности снежного покрова (в
обоих случаях r2 = 0.5);

2.  Число дней в году со среднесуточной
температурой воздуха выше 0 °C. Данный
фактор тесно связан с традиционно учиты-
ваемой в отечественной агрометеорологи
продолжительностью безморозного периода
(Ткаченко, 1952; Микроклимат СССР, 1967;

Алисов, Полтараус, 1974), хотя и несколько
отличается от последней в большую сторону,
поскольку не позволяет напрямую учитывать
напочвенные заморозки. С этим фактором
коррелируют средняя температура воздуха
января (r2 = 0.8), среднегодовая температура
воздуха (r2 = 0.9) и среднемноголетние суточ-
ные амплитуды температур воздуха в апреле и
в мае (r2 = 0.5-0.6);

3. Рассчитанный на основе данных, содер-
жащихся в базе NASA SSE, радиационный
баланс для усредненного месяца года:

R=Q (1–a) – (I–W), (1)

где Q – суммарная коротковолновая сол-
нечная радиация (сумма прямой и рассеян-
ной приходящей солнечной радиации); a –
альбедо (отражательная способность земной
поверхности для суммарной радиации); W –
поглощаемое поверхностью Земли длинно-
волновое противоизлучение атмосферы; I –
собственное эффективное длинноволновое
излучение единицы площади земной поверх-
ности (Будыко, 1977). Величину I можно рас-
считать по формуле для излучения абсолютно
черного тела согласно закону Стефана-
Больцмана:

I = sT4, (2)

где s – постоянная Стефана (8.14
ккал/(см2 ´ мин ´ град4)); T – абсолютная
температура участка поверхности Земли в
градусах Кельвина (Алисов, Полтараус,
1974).

Индекс радиационной сухости М.И. Буды-
ко (1977), учитывающий, помимо радиацион-
ного баланса, также испаряемость с единицы
земной поверхности, очень тесно (r2 = 0.9)
связан с величиной радиационного баланса и
не требует независимого учета, поскольку
территория северной и средней тайги Евро-
пейской Росси относится к области гумидного
климата с повсеместно избыточной влаго-
обеспеченностью (Walter, 1968, 1977; Алисов,
Полтараус, 1974).

4. Для оценки степени океанично-
сти/континентальности климата рассчитан
коэффициент континентальности В. Конрада:
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K = 1.7A/sin(j+10°) – 14, (3)
где A – средняя годовая амплитуда темпе-

ратур воздуха, j – географическая широта
местности (Tukhanen, 1980; Поликарпов и
др., 1986; Назимова, 1995).

5. В качестве фактора, успешно допол-
няющего коэффициент Конрада при оценке
континентальности климата, избрана годовая
полуамплитуда температур на поверхности
почвы (NASA…, 2006). Амплитуды значений

факторов сведены в табл. 1.
От оценки влияния амплитуд температур

воздуха (Кучеров, 2013) мы воздерживаемся
вплоть до накопления большего объема дан-
ных, поскольку эти факторы наиболее значимо
проявили  себя  в  наименьших  по  объему,
притом  неравновесных  выборках, распреде-
ление величин в которых заведомо не соответ-
ствует нормальному.

Таблица 1. Амплитуды значений климатических факторов на севере Европейской России
Amplitudes of values of climatic factors in the north of European Russia

Амплитуды значений факторовФактор Размерность
1 2 А B C В целом

n 7 8 4 7 4 15
ΣT>10 °C 388–595 208–471 208–484 451–595 245–468 208–595
Σd>0 дн. 143–175 141–167 141–175 159–172 120–153 120–175
R ккал/(см2×мес.) 3.2–3.4 2.3–3.2 2.4–3.2 3.2–3.4 2.3–3.4 2.3–3.4
Δt ann °C 19.5–22.1 18.9–22.8 18.9–19.9 20.2–21.1 21.6–22.8 18.9–22.8
K б/р 35.6–45.6 32.2–45.9 32.2–36.0 37.3–40.7 44.1–45.9 32.2–45.9

Прим. Среднемноголетние значения климатических факторов по данным eosweb.larc.nasa.gоv (NASA…, 2006) или
рассчитанные на их основе: ΣT>10 – сумма превышений над 10 °С в дни с температурами воздуха выше 10 °С («гра-
дусо-дней выше 10 °С»); Σd>0 – число дней в году со средней температурой воздуха выше 0 °C; R –радиационный
баланс (Будыко, 1977) для усредненного месяца года; Δt ann – среднегодовая полуамплитуда температур на поверх-
ности почвы; K – коэффициент континентальности В. Конрада (Tukhanen, 1980; Назимова, 1995); n – число пунктов
метеонаблюдений. Подзоны тайги: 1 – средняя, 2 – северная. Секторы севера Европейской России: A – Карелия и
Кольский п-ов, B – бассейны рек Онеги, Северной Двины и Кулоя, C – бассейн Печоры

Для оценки зависимостей проективного
покрытия видов от перечисленных выше фак-
торов, с помощью программы STATISTICA 7
рассчитаны коэффициенты корреляции (r)  и
установлены уравнения линейных регрессий.
Гипотеза линейности принята в силу того, что
анализируемую территорию не пересекают
границы зонального либо провинциального
ранга (Александрова, Юрковская, 1989). Рас-
четы велись отдельно для каждой из групп ас-
социаций, чтобы косвенным образом учесть
влияние особенностей микроклимата, свойст-
венного соответствующим типам сообществ и
местообитаний. Известно, что различия зна-
чений факторов микроклимата между сообще-
ствами разных типов растительности по вели-
чине могут быть сопоставимы с зональными
(Geiger, 1957; Stoutjesdijk, Barkman, 1992).
Для отдельных групп ассоциаций в пределах

единой таежно-лесной формации масштаб
различий менее выражен, однако пренебре-
гать последними нельзя все равно (Ткаченко,
1952; Кучко, 1968; Чертовской, 1978).

Несмотря на небольшой объем анализи-
руемых выборок, с числом географических
пунктов n = 12-15 для разных групп ассоциа-
ций, предпочтение все же отдано параметри-
ческим критериям, позволяющим более на-
дежно оценить силу влияния оцениваемых
факторов сравнительно с непараметрически-
ми (Василевич, 1969; Шмидт, 1984). Следует,
однако, отдавать себе отчет, что при данном
объеме выборок абсолютные значения коэф-
фициентов регрессии могут быть неустойчивы
и в силу этого непригодны для целей прогноза
(Лакин, 1980).

Результаты корреляционного анализа све-
дены в табл. 2. Ввиду большого объема мате-
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риала, данные в таблице приводятся не полно-
стью; как правило, даны лишь те виды и связи,
для которых значения r2 составляют не менее
0.5; указания на слабые связи приводятся в
тексте.

Номенклатура сосудистых растений при-
водится по сводке С.К. Черепанова (1995),
листостебельных мхов – по М.С. Игнатову и
О.М. Афониной (Ignatov, Afonina, 1992), ли-
шайников – по O. Vitikainen et al. (1997). При
отнесении всех европейских таежных популя-
ций ели к единому комплексу Picea abies s. l.
мы следуем П.П. Попову (2005). Экологиче-
ская характеристика диагностических групп
видов по их реакции на климатические фак-
торы дана с учетом фитоиндикационных шкал
Х. Элленберга (Ellenberg et al., 1992). Данные
о распространении сосудистых растений
приводятся для внетропической области Се-
верного полушария (Hultén, Fries, 1986).
Границы подзон таежной зоны в Европей-
ской России приняты по В.Д. Александровой
и Т.К. Юрковской (1989).

ЗАВИСИМОСТЬ ВИДОВ РАСТЕНИЙ В ЕЛОВЫХ

ЛЕСАХ ОТ ТЕПЛООБЕСПЕЧЕННОСТИ ЛЕТА

Исходя из наблюдаемых закономерностей
широтного распределения видов (Hultén,
Fries, 1986) и накопленной суммы знаний о
географической структуре флор и ценофлор
таежной зоны Северного полушария (Толма-
чев, 1973; Юрцев, 1967, 1968, 1974, и др.; Юр-
цев, Камелин, 1991), мы вправе предположить,
что негативную зависимость от факторов теп-
лообеспеченности лета и/или продолжитель-
ности безморозного периода будут демонст-
рировать субгекистотермы (Du Rietz, 1921),
т. е. гипоарктические, гипоарктомонтанные и
арктобореальные виды, в  пределах рассматри-
ваемой зональной полосы находящиеся вблизи
от южных границ своих ареалов. Напротив,
позитивную зависимость от этих факторов
будут проявлять микротермы (Du Rietz, 1921)
– бореальные виды из состава «свиты» ели
(Толмачев, 1954), распространяющиеся вме-
сте с последней с юга, – а также бореонемо-
ральные субмикротермы (Du Rietz, 1921), на-
ходящиеся вблизи от северных пределов сво-

его распространения. Наконец, виды, широко
распространенные в пределах таежной зоны с
севера на юг и находящиеся вблизи от своего
экологического оптимума, видимо, будут ней-
тральны по отношению к факторам тепло-
обеспеченности, т. е. рассчитанные для них
значения r и r2 будут недостоверны.

1. Как видно из Табл. 2, наибольшее число
сильных (r2 0.8-0.9) негативных зависимостей
наблюдается между покрытием гипоарктиче-
ских и арктобореальных субгекистотермов и
радиационным балансом, непосредственно
характеризующим приход лучистой и тепло-
вой энергии на единицу площади в единицу
времени (Будыко, 1977), что напрямую влияет
на зональное распределение холодолюбивых
видов. Подобные связи отмечены у Vaccinium
uliginosum и Nephroma arcticum в ельниках
черничных, воронично-черничных, аконито-
вых и гераневых, также у Empetrum nigrum
s. l. в хвощовых сфагновых и мелкопапорот-
ничковых, Betula nana в хвощовых и вахтовых
сфагновых. К этой же группе видов примыка-
ют и некоторые более широко распростра-
ненные бореальные виды с северным «цен-
тром тяжести» ареала: Cladina rangiferina s. l.
в ельниках черничных и (на приствольных
повышениях) аконитовых, Juniperus commu-
nis s. l. (incl. J. sibirica) в мелкопапоротничко-
вых и кисличных, Listera cordata, Moneses
uniflora и Dicranum majus в аконитовых и та-
волговых, Carex dioica и C. vaginata в вахто-
вых. В лесах аконитового и гераневого типов
связи подобной силы характерны также для
гипоарктических растений приручейных ель-
ников крайнесеверной тайги Кольского п-ова
и (в меньшей степени) северной Карелии,
Архангельской обл. и Республики Коми, на-
ходящихся вблизи от южной границы своего
ареала, проходящей в пределах подзоны се-
верной тайги. Это Salix glauca, S. hastata,
S. lanata, Ribes acidum, Anthoxanthum
alpinum, Alchemilla glomerulans, Epilobium
hornemannii, Chamaepericlymenum suecicum,
Pedicularis lapponica, Omalotheca norvegica,
Cicerbita alpina, Barbilophozia hatcheri.
Негативные зависимости умеренной силы (r2

0.5-0.7) между покрытием и радиационным
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балансом наблюдаются у меньшего числа суб-
гекистотермов. Таковы, в частности, Betula
czerepanovii во 2-м подъярусе древостоя ель-
ников черничных сфагновых, Eriophorum
vaginatum и Rubus chamaemorus в ельниках
хвощовых сфагновых, Eriophorum polysta-
chion в вахтовых. Гораздо большее число по-
добных связей отмечено для бореальных ви-
дов с северотаежным «центром тяжести»
ареала. В ельниках кисличных, мелкопапо-
ротничковых, аконитовых и гераневых по-

добным образом проявляют себя бореальные
Salix myrsinifolia s. l. (incl. S. borealis), Avenella
flexuosa, Geranium sylvaticum s. l., Barbilo-
phozia lycopodioides,  Rhytidiadelphus  subpin-
natus, в  таволговых  – Vaccinium  myrtillus,
Solidago  virgaurea s.  l.,   а  также арктоборе-
альные Polytrichum commune, Aulacomnium
palustre, Hylocomium splendens, в вахтовых
сфагновых – Andromeda polifolia и мочажин-
ный мох Warnstorfia exannulata.

Таблица 2. Зависимости проективного покрытия растений еловых лесов
от факторов макроклимата
Dependences of plant projective cover in spruce forests upon macroclimatic factors

Вид Фактор r  r2 b  a Т Фактор r  r2 b  a Т
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

Ельники черничные и воронично-черничные (n=15)
Salix glauca Σd>0 -0.7* 0.5* -0.01* 2.3* 1 R -0.7* 0.4* 0.6* 1.8* 1
Betula nana Σd>0 -0.7* 0.5* -0.1* 13.7* 1 R -0.7* 0.5* -3.5* 11.4* 1
Empetrum nigrum s. l. ΣT>10 -0.8* 0.7* -0.03* 17.1* 1 R -0.8* 0.6* -11.0* 36.7* 1
Vaccinium uliginosum ΣT>10 -0.9* 0.8* -0.01* 5.6* 1 R -0.9* 0.8* -3.7* 12.5* 1
Nephroma arcticum Σd>0 -0.8* 0.6* -0.02* 3.0* 1 R -0.9* 0.9* -0.9* 3.1* 1
Peltigera aphthosa s. l. Σd>0 -0.8* 0.6* -0.02* 2.8* 1 R -0.7* 0.5* -0.7* 2.2* 1
Cladina arbuscula s. l. Σd>0 -0.8 0.7 -0.02 4.0 1 R -0.9* 0.7* -1.1* 3.6* 1
C. rangiferina s. l. ΣT>10 -0.8* 0.7* 3E-3* 1.4* 1 R -0.9* 0.9* -1.1* 3.5* 1
C. stellaris Σd>0 -0.7* 0.5* -0.01* 1.2 1 R -0.8* 0.6* -0.4* 1.2* 1
Cladonia deformis Σd>0 -0.8* 0.6* 4E-4* 0.7 1 R -0.9 0.7 -0.2 0.6 1
Calluna vulgaris R -0.6 0.4 -0.03 0.1 1 K -0.7* 0.5* 3E-3* 0.1* 3
Dicranum fuscescens s. l. Σd>0 -0.7* 0.5* -0.02* 2.7* 1 Δt ann 0.6 0.4 0.2 -3.7 4
Betula pendula Σd>0 0.7* 0.5* 0.1* -18.2* 2 ΣT>10 0.6 0.3 0.01 -3.4 2
Maianthemum bifolium ΣT>10 0.8* 0.7* 0.02* -4.5* 2 R 0.8* 0.6* 6.8* -16.9* 2
Oxalis acetosella ΣT>10 0.7* 0.5* 0.01* -2.8* 2 R 0.6 0.3 2.8 -7.1 2
Polytrichum commune K 0.7* 0.5* 0.4* -12.1* 4 Δt ann 0.8* 0.6* 1.8* -32.8* 4

Ельники кисличные и мелкопапоротничковые (n=13)
Juniperus communis s. l. ΣT>10 -0.8* 0.6* -0.01* 6.8* 1 R -0.9* 0.8* -5.4* 18.2 1
Salix myrsinifolia s. l. ΣT>10 -0.6 0.4 8E-4 0.4 1 R -0.8* 0.7* -0.4* 1.3* 1
Geranium sylvaticum s. l. ΣT>10 -0.7* 0.6* -0.03* 17.6* 1 R -0.8* 0.6* -13.3* 45.4 1
Barbilophozia lycopodioides ΣT>10 -0.6 0.4 3E-3 1.8 1 R -0.9 0.7 -1.9 6.1 1
Rhytidiadelphus subpinnatus ΣT>10 -0.6 0.4 -0.02 11.1 1 R -0.8* 0.7* -11.3* 37.0* 1
Nephroma arcticum ΣT>10 -0.6 0.4 2E-4 0.09 1 R -0.8* 0.7* -0.1* 0.3* 1
Empetrum nigrum s. l. ΣT>10 -0.8* 0.6 -0.01* 2.5* 1 R -0.9* 0.8* -2.2* 7.1* 1

K -0.6 0.4 -0.1 4.4 3 Δt ann -0.6 0.4 -0.5 9.7 3
Abies sibirica K 0.7* 0.5* 0.9* -31.4* 4 Δt ann 0.7* 0.5* 3.7* -73.0* 4
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Ranunculus subborealis K 0.8* 0.6* 0.03* -0.9* 4 Δt ann 0.8* 0.6* 0.1* -2.1* 4

Ельники аконитовые и гераневые (n=13)
Salix glauca ΣT>10 -0.7 0.4 1E-4 0.1 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.3* 1
S. hastata ΣT>10 -0.7 0.4 2E-4 0.1 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.4* 1
S. lanata ΣT>10 -0.7 0.4 2E-5 0.01 1 R -0.9* 0.8* -0.01* 0.04* 1
S. myrsinifolia s. l. ΣT>10 -0.6 0.4 3E-3 2.0 1 R -0.9* 0.7* -2.1* 6.7* 1
Ribes acidum ΣT>10 -0.7 0.4 2E-4 0.1 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.4* 1
Lycopodium annotinum ΣT>10 -0.7* 0.5* 4E-3* 2.4* 1 R -0.6 0.4 -1.6 5.3 1
Anthoxanthum alpinum ΣT>10 -0.7 0.4 3E-3 1.7 1 R -0.9* 0.8* -1.8* 5.8* 1
Avenella flexuosa ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 3.3 1 R -0.8* 0.7* -3.3* 10.9* 1
Listera cordata ΣT>10 -0.7 0.4 9E-4 1.5 1 R -0.9* 0.8* -0.5* 1.6* 1
Alchemilla glomerulans ΣT>10 -0.7 0.4 3E-4 0.2 1 R -0.9* 0.8* -0.2* 0.7* 1
Geranium sylvaticum s. l. Σd>0 -0.6 0.5 -0.3 46.1 1 R -0.6 0.5 -10.6 38.0 1
Empetrum nigrum s. l. ΣT>10 -0.7 0.4 -0.01 2.5 1 R -0.9* 0.8* -2.6* 8.4* 1
Epilobium hornemannii ΣT>10 -0.7 0.4 1E-3 0.5 1 R -0.9* 0.8* -0.5* 1.8* 1
Chamaepericlymenum suecicum ΣT>10 -0.7 0.4 -0.01 4.5 1 R -0.9* 0.8* -4.6* 15.1* 1
Vaccinium uliginosum ΣT>10 -0.6 0.4 2E-3 1.1 1 R -0.9* 0.8* -1.1* 3.6* 1
Moneses uniflora ΣT>10 -0.7 0.5 1E-3 0.7 1 R -0.9* 0.8* -0.7* 2.2* 1
Pedicularis lapponica ΣT>10 -0.7 0.4 1E-4 0.1 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.3* 1
Solidago virgaurea s. l. R -0.7* 0.5* -2.4* 8.7* 1 –
Omalotheca norvegica ΣT>10 -0.6 0.4 1E-4 0.1 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.2* 1
Cicerbita alpina ΣT>10 -0.7 0.4 -0.01 3.6 1 R -0.9* 0.8* -3.7* 12.1* 1
Barbilophozia lycopodioides ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 5.9 1 R -0.9* 0.8* -6.2* 20.1* 1
B. hatcheri ΣT>10 -0.7 0.4 4E-3 2.4 1 R -0.9* 0.8* -2.4* 8.0* 1
Dicranum majus ΣT>10 -0.6 0.4  4E-3 2.5 1 R -0.8* 0.7* -2.6* 8.5* 1
Sanionia uncinata ΣT>10 -0.7* 0.5* 3E-3* 1.7* 1 R -0.6 0.3 -1.0 3.4 1
Rhytidiadelphus subpinnatus Σd>0 -0.7 0.5 -0.06 11.4 1 –
Nephroma arcticum ΣT>10 -0.7 0.4 1E-4 0.1 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.3* 1
Cladina rangiferina s. l. ΣT>10 -0.7 0.4 9E-4 0.4 1 R -0.9* 0.8* -0.5* 1.5* 1
Vaccinium myrtillus R  -0.7* 0.5* -13.7* 47.4* 1 K -0.6 0.4 -0.8 35.4 3
Paris quadrifolia ΣT>10 0.7 0.5 9E-4 -0.2 2 R 0.6 0.4 0.3 -0.8 2
Aconitum septentrionale ΣT>10 0.5 0.3 0.04 -7.8 2 –
Actaea spicata Σd>0 0.7* 0.5* 0.01* -1.7* 2 –
Fragaria vesca ΣT>10 0.7 0.4 2E-3 -0.7 2 Σd>0 0.7* 0.5* 0.02* -3.7* 2
Lathyrus vernus ΣT>10 0.8* 0.6* 0.01* -1.5* 2 R 0.6 0.4 1.7 -4.3 2
Abies sibirica K 0.7 0.4 0.9 -31.7 4 Δt ann 0.7 0.4 3.7 -73.2 4
Lonicera pallasii s. l. K 0.7* 0.5* 0.2* -6.6* 4 Δt ann 0.6 0.4 0.7 -14.2 4
Spiraea media K 0.8* 0.6* 0.02* -0.6* 4 Δt ann 0.8 0.6 0.1 -1.4 4
Pseudobryum cinclidioides K 0.7* 0.5* 0.02* -0.9* 4 Δt ann 0.7 0.5 0.1 -2.3 4

Ельники таволговые (n=15)
Juniperus communis s. l. ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 5.0 1 R -0.7* 0.5* -3.3* 11.5* 1
Salix glauca Σd>0 -0.8* 0.6* -0.1* 10.1* 1 R -0.8* 0.7* -2.8* 9.2* 1
S. hastata Σd>0 -0.7* 0.5* -0.04* 3.9* 1 R -0.6* 0.4* -1.6* 5.4* 1
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
S. lanata Σd>0 -0.7* 0.5* -0.1* 9.3* 1 R -0.6 0.4 -2.2 7.3 1
Betula nana Σd>0 -0.8* 0.6* -0.1* 21.5* 1 R -0.7* 0.6* -5.6* 18.3* 1
Duschekia fruticosa Σd>0 -0.7* 0.5* -0.1* 9.3* 1 R -0.6 0.4 -0.1 0.3 1
Listera cordata ΣT>10 -0.8* 0.6* 3E-4* 0.2* 1 R -0.9* 0.8* -0.1* 0.4* 1
Geranium sylvaticum s. l. ΣT>10 -0.8* 0.6* -0.01* 10.6* 1 R -0.6 0.4 -5.1 18.6 1
Empetrum nigrum s. l. ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.01* 2.9* 1 R -0.9* 0.8* -2.5* 8.3* 1
Chamaepericlymenum suecicum ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.01* 4.0* 1 R -0.6 0.3 -2.2* 7.3* 1
Vaccinium myrtillus ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.01* 7.8* 1 R -0.8* 0.7* -5.3* 18.6* 1
V. uliginosum ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.1* 3.6* 1 R –0.9* 0.8* -3.0* 9.9* 1
Solidago virgaurea s. l. ΣT>10 -0.7* 0.5* 4E-3* 2.4* 1 R -0.7* 0.5* -1.4* 4.8* 1
Polytrichum commune ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.1* 14.5* 1 R -0.7* 0.5* -3.6* 12.6* 1
Aulacomnium palustre Σd>0 -0.7* 0.5* -0.1* 14.1* 1 R -0.7* 0.5* -3.5* 11.4* 1
Hylocomium splendens ΣT>10 -0.6 0.3 -0.2 34.2 1 R -0.7* 0.5* -9.7 36.6* 1
Sanionia uncinata Σd>0 -0.8* 0.7* -0.02* 4.6* 1 K 0.7* 0.5* 0.1 2.8* 4
Filipendula ulmaria s. l. ΣT>10 0.6 0.3 0.04 -5.4 2 R 0.5 0.3 12.8 -27.2 2
Oxalis acetosella ΣT>10 0.8* 0.6* 0.02* -6.2* 2 R 0.7* 0.5* 6.9* -17.4* 2
Viola epipsila ΣT>10 0.7* 0.5* 0.01* -1.7* 2 R 0.8* 0.6* 4.0* -9.4* 2
Equisetum pratense ΣT>10 0.8* 0.5* 0.02* -6.2* 2 R 0.6 0.4 6.2 -15.1 2
Dryopteris carthusiana ΣT>10 0.7* 0.5* 5E-3* -1.4* 2 Σd>0 0.6 0.4 0.03 -4.3 2
Salix caprea K -0.7* 0.5* -0.09* 4.1* 3 Δt ann -0.6* 0.4* -0.3* 7.5* 3
Carex vaginata K -0.7* 0.4* -0.1* 6.1* 3 –
Rhizomnium punctatum K -0.7* 0.5* -0.1* 4.7* 3 Δt ann -0.7* 0.5* -0.4* 9.0* 3
Ranunculus subborealis K 0.9* 0.7* 0.2* -8.8* 4 Δt ann 0.8* 0.6* 0.9* -17.6* 4

Ельники хвощовые сфагновые (n=14)
Betula nana Σd>0 -0.8* 0.6* -0.2* 25.9* 1 R -0.8* 0.6* -7.1* 23.0* 1
Avenella flexuosa Σd>0 -0.7* 0.5* -0.02* 3.8* 1 R -0.6 0.3 -0.8 2.9 1
Eriophorum vaginatum Σd>0 -0.7* 0.5* -0.01* 3.2* 1 R -0.8* 0.6* -0.9* 3.0 1
Rubus chamaemorus ΣT>10 -0.8* 0.7* -0.03* 19.2* 1 R -0.8* 0.6* -10.7* 38.2 1
Empetrum nigrum s. l. ΣT>10 -0.8* 0.7* -0.01* 5.1* 1 R -0.9* 0.9* -3.9* 12.9* 1
Chamaepericlymenum suecicum ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.01* 3.2* 1 R -0.7* 0.5* -2.0* 6.8* 1
Vaccinium uliginosum ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.01* 5.3* 1 R -0.8* 0.7* -4.3* 14.1* 1
Ledum palustre ΣT>10 -0.7* 0.5* -0.01* 6.4* 1 K -0.6 0.4 -0.3 12.3 3
Picea abies s. l. (подрост) ΣT>10 0.7* 0.5* 0.03* -4.3* 2 R 0.8* 0.6* 11.6* -26.9* 2
Dryopteris carthusiana ΣT>10 0.7* 0.5* 4E-3* -1.4* 2 Σd>0 0.6 0.3 0.02 -4.0 2
Maianthemum bifolium ΣT>10 0.7* 0.5* 0.01* -2.8* 2 R 0.7* 0.5* 3.6* -9.0* 2
Luzula pilosa R 0.6* 0.5* 0.4* -0.9* 2 K 0.6 0.3 0.02 -0.8 4
Trientalis europaea K 0.7* 0.5* 0.2* -5.1* 4 Δt ann 0.6 0.3 0.5 -9.6 4

Ельники черничные сфагновые (n=12)
Betula czerepanovii ΣT>10 -0.7 0.4 -0.01 2.5 1 R -0.8* 0.7* -2.5* 8.0* 1
Juniperus communis s. l. ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 2.9 1 R -0.7* 0.5* -2.5* 8.3* 1
Salix glauca ΣT>10 -0.7 0.4 -0.03 16.6 1 R -0.8* 0.7* -16.4* 53.4* 1
S. myrsinifolia s. l. ΣT>10 -0.6 0.4 7E-4 0.4 1 R -0.8* 0.6* -0.4* 1.3* 1
Betula nana ΣT>10 -0.7 0.4 -0.02 8.3 1 R -0.8* 0.7* -8.1* 26.7 1
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Avenella flexuosa ΣT>10 -0.7 0.5 -0.01 4.6 1 R -0.8* 0.7* -4.1* 13.6* 1
Chamaepericlymenum suecicum ΣT>10 -0.6 0.5 -0.02 8.6 1 R -0.9 0.7 -8.2 27.1 1
Carex globularis K 0.6 0.4 0.9 -29.6 4 Δt ann 0.6 0.4 3.7 -69.1 4
Polytrichum strictum K 0.7 0.5 0.03 -1.1 4 Δt ann 0.6 0.4 0.1 -2.3 4

Ельники вахтовые сфагновые (n=12)
Salix glauca ΣT>10 -0.6 0.4 4E-5 0.02 1 R -0.8* 0.7* -0.02* 0.1* 1
S. myrtilloides ΣT>10 -0.6 0.4 4E-4 0.2 1 R -0.8* 0.7* -0.2* 0.7* 1
Betula nana ΣT>10 -0.7 0.5 -0.03 16.6 1 R -0.9* 0.8* -16.2* 53.2* 1
Eriophorum polystachion ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 3.6 1 R -0.8* 0.7* -3.7* 12.0* 1
Carex dioica ΣT>10 -0.6 0.4 4E-3 2.0 1 R -0.8* 0.7* -2.0* 6.7* 1
C. vaginata ΣT>10 -0.7 0.5 -0.01 3.7 1 R -0.9* 0.8* -3.6* 11.8* 1
Listera cordata ΣT>10 -0.7 0.5 1E-4 0.09 1 R -0.8* 0.6* -0.1* 0.2* 1
Empetrum nigrum s. l. ΣT>10 -0.7 0.4 -0.01 5.6 1 R -0.8* 0.7* -5.3* 17.6* 1
Andromeda polifolia ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 1.4 1 R -0.8* 0.7* -1.4* 4.7* 1
Warnstorfia exannulata ΣT>10 -0.6 0.4 -0.01 5.1 1 R -0.8* 0.6* -4.8* 15.6* 1
Salix lapponum R -0.8* 0.7* -0.2* 0.8* 1 K -0.6 0.4 -0.01 0.5 3
S. myrsinifolia s. l. R -0.9* 0.8* -2.0* 6.7* 1 K -0.6 0.4 -0.1 4.4 3
Lycopodium annotinum s.l. R -0.9* 0.8* -1.7* 5.8* 1 K -0.6 0.4 -0.08 3.6 3
Picea abies s. l. (подрост) ΣT>10 0.7 0.5 0.03 -7.8 2 Σd>0 0.6 0.4 0.3 -37.7 2
Maianthemum bifolium Σd>0 0.7 0.5 0.04 -5.21 2 –
Sphagnum centrale Σd>0 0.7 0.5 0.3 -98.7 2 –
Pinus sibirica K 0.7 0.5 0.3 -10.0 4 Δt ann 0.6 0.4 1.2 -24.1 4
Menyanthes trifoliata K 0.7* 0.5* 1.6* -54.3* 4 Δt ann 0.7 0.5 6.6 -126.7 4
Прим. В заголовке таблицы: r – коэффициент корреляции, b и a – коэффициент и свободный член линейной регрес-
сии, Т – эколого-климатические группы видов: 1 – субгекистотермы; 2 – микротермы; 3 – субокеанические, 4 – кон-
тинентальные; n – число географических пунктов. Прочие обозначения как в Табл. 1. Значения r, b и a достоверны на
уровне значимости a£5 %; на достоверность при a£1 % указывает звездочка (*).

Виды в таблице для каждой из групп ассоциаций приводятся по типам зависимостей от климатических факторов ,
далее по ярусам, в пределах последних – по системе Энглера для сосудистых растений либо по аналогичным ей тради-
ционным системам для мохообразных и лишайников.

Сильные (r2 0.8-0.9) негативные зависимо-
сти от суммы градусо-дней выше 10 °C у гипо-
арктических и арктобореальных видов в ело-
вых лесах наблюдаются реже сравнительно с
аналогичной силы зависимостями от радиаци-
онного баланса, в чем можно усмотреть ниве-
лирующее влияние ели как эдификатора на
температурный режим формируемых ею со-
обществ. Однако, все же следует указать на
Empetrum nigrum s. l. в ельниках черничных,
воронично-черничных и мелкопапоротнич-
ковых и Vaccinium uliginosum – в черничных
и воронично-черничных. Как и в случае ра-
диационного баланса, к этим видам тяготеет

ряд представителей бореального геоэлемен-
та. В ельниках черничных это Cladina
rangiferina s. l., в аконитовых Moneses uniflora,
в кисличных и мелкопапоротничковых Junipe-
rus communis s. l., а в таволговых Listera cor-
data. Как в мелкопапоротничковых, так и в
таволговых ельниках связь аналогичной силы
выявлена также у Geranium sylvaticum s. l.,
более активной в еловых лесах северной тай-
ги сравнительно со средней (Василевич,
2004 а; Kucherov, 2008). В заболоченных ти-
пах еловых лесов зависимостей сопоставимой
силы у субгекистотермов не отмечено.
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Рис. 1. Зависимость проективного покрытия (% ПП) от суммы градусо-дней выше 10 ºС в ель-
никах хвощовых сфагновых: А – субгекистотерма Rubus chamaemorus (негативная), B – микро-
терма Maianthemum bifolium (позитивная)
The dependence of projective cover (% ) upon the sum of degree-days days above 10 °C in peat-
moss-horsetail spruce forests: A – Rubus chamaemorus (subhecistotherm, negative), B – Maianthe-
mum bifolium (microtherm, positive)
На графиках: непрерывная прямая – линия регрессии; штриховые линии – границы доверительных интервалов. Точки
соответствуют средним значениям ПП видов для изученных географических пунктов: 1 – среднее течение р. Устьи, 2
– южный берег губы Чупа, 3 – заповедник «Кивач», 4 – стационар «Сивая Маска», 5 – южная и 6 – северная части
национального парка «Кенозерский», 7 – Костомукшский заповедник, 8 – Лапландский заповедник, 9 – район
п. Нижний Одес, 10 – зеленая зона г. Онега, 11 – Пинежский заповедник, 12 – Верхнепечорский участок Печоро-
Илычского заповедника, 13 – низовья р. Вычегды, 14 – Якшинский участок Печоро-Илычского заповедника.

Уравнения регрессий даны сверху над графиками; P – доверительный интервал.
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Напротив, негативные зависимости уме-
ренной силы (r2 0.5-0.7) между покрытием
субгекистотермов и суммой градусо-дней вы-
ше 10 °C более обычны именно в заболочен-
ных еловых лесах. Больше всего таких видов в
ельниках хвощовых сфагновых. Это Empetrum
nigrum s. l., Chamaepericlymenum suecicum,
Vaccinium uliginosum, а также Rubus
chamaemorus (рис. 1A) и Ledum  palustre  –
практически вся ценофлора сосудистых рас-
тений приствольных повышений и кочек в
лесах данного типа. Первые три вида демон-
стрируют аналогичные зависимости и в ельни-
ках таволговых, шведский дерен – также в чер-
ничных сфагновых, а Betula nana – в вахтовых.
В незаболоченных лесах подобные связи от-
мечены лишь у Lycopodium annotinum s. l.
(incl. L. dubium) и Sanionia uncinata в ельниках
аконитовых. Среди аналогично распределенных
бореальных  видов  отметим  Avenella  flexuosa
на кочках в ельниках черничных сфагновых, Lis-
tera cordata – в вахтовых, Vaccinium myrtillus,
Solidago virgaurea s. l., Polytrichum commune
и Hylocomium splendens на приствольных по-
вышениях в ельниках таволговых. Заметим, что
для северной тайги Фенноскандии характерен
Hylocomium-Myrtillus-тип еловых лесов (Ca-
jander, 1921; Siren, 1955), относящийся к во-
ронично-черничной группе ассоциаций. На
изучаемой нами территории Hylocomium
splendens в незначительной степени (r2 = 0.4)
тяготеет к субгекистотермам в сосняках чер-
ничных и воронично-черничных (Кучеров,
2013), однако в ельниках аналогичных типов
этот вид демонстрирует нейтральность а от-
ношении климатических факторов (т.е. нахо-
дится вблизи от своего экологического опти-
мума).

Наибольшее число зависимостей покры-
тия субгекистотермов от суммы градусо-дней
выше 10 °C характеризуется незначительной
силой влияния фактора (r2£ 0.4; табл. 2). У
многих видов наблюдаются достоверные зави-
симости как от суммы градусо-дней, так и от
радиационного баланса, однако большая сила
влияния, как правило, наблюдается для второ-
го фактора. В качестве примера более сильно-
го влияния суммы градусо-дней можно при-

вести Empetrum nigrum s. l. в ельниках воро-
нично-черничных (табл. 2).

Связи покрытия субгекистотермов и тяго-
теющих к ним бореальных видов с продолжи-
тельностью безморозного периода характе-
ризуются лишь умеренной (r2 = 0.5-0.7) либо
незначительной силой влияния фактора. В
ельниках черничных и воронично-черничных
связи умеренной силы выявлены у Salix
glauca, Betula nana, Dicranum fuscescens s. l.
(incl. D. congestum), Nephroma arcticum. Сю-
да же тяготеют бореальные и бореально-
полизональные виды лишайников на при-
ствольных повышениях: Peltigera aphthosa
s. l., Cladina arbuscula s. l., C. stellaris, Cladonia
deformis. В ельниках аконитовых и гераневых
аналогичные зависимости демонстрируют
Geranium sylvaticum s.  l.  и Rhytidiadelphus
subpinnatus, а в ельниках таволговых – San-
ionia uncinata. В ельниках хвощовых сфагно-
вых негативную связь с продолжительностью
безморозного периода проявляют Betula nana
и Eriophorum vaginatum, а из бореальных ви-
дов – Avenella flexuosa, растущая на при-
ствольных повышениях и кочках.

Виды, чье покрытие негативно зависимо
от продолжительности безморозного перио-
да, как правило, демонстрируют более выра-
женную зависимость от радиационного ба-
ланса, но практически никогда – от суммы
градусо-дней выше 10 °C (табл. 2).

2. Позитивных связей между покрытием
микротермных и субмикротермных видов и
факторами теплообеспеченности лета в ело-
вых лесах наблюдается гораздо меньше по
сравнению с аналогичными негативными свя-
зями субгекистотермов и тяготеющих к ним
видов. Наблюдаются лишь умеренно сильные
(r2 =  0.5-0.6)  либо слабые (r2£ 0.4) зависимо-
сти, поскольку для таежно-лесных растений
«свиты» ели они опосредованы эдификатор-
ной ролью Picea abies s. l. (Толмачев, 1954;
Чертовской, 1978). При этом на первое место
выходит влияние суммы градусо-дней выше
10 °C, что отражает расселение ели и видов ее
«свиты» с юга в период атлантического оп-
тимума голоцена (Нейштадт, 1957). Наибо-
лее сильные (сравнительно с другими вида-
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ми) зависимости от данного фактора демон-
стрируют микротерм Maianthemum bifolium
в ельниках черничных и воронично-
черничных (r2 = 0.7) и субмикротермы
Lathyrus vernus и Oxalis acetosella соответст-
венно в ельниках аконитовых и таволговых
(r2 = 0.6). Для Oxalis acetosella в ельниках чер-
ничных и воронично-черничных, Paris
quadrifolia в аконитовых, Dryopteris
carthusiana, Equisetum pratense и Viola
epipsila в таволговых, подроста Picea abies s. l.
на кочках в ельниках хвощовых и вахтовых
сфагновых, Dryopteris carthusiana и
Maianthemum bifolium (рис. 1B) в хвощовых
сфагновых выявляется сила связи r2 = 0.5.
Слабые зависимости от суммы градусо-дней
выше 10 °C  (r2 = 0.5) отмечены у большего
числа бореальных и бореонеморальных ви-
дов, в основном не внесенных в табл. 2. Это
Equisetum pratense и Pyrola rotundifolia в ель-
никах кисличных и мелкопапоротничковых,
Brachythecium oedipodium s. l. в черничных,
Actaea spicata, Fragaria vesca, Viola riviniana,
Veronica officinalis, Melampyrum sylvaticum в
аконитовых, Cirsium oleraceum в аконитовых
и таволговых, Aconitum septentrionale и
Atragene sibirica в таволговых. При этом для
Aconitum septentrionale и Filipendula ulmaria
s. l. в тех группах ассоциаций, где эти виды
доминируют, характерны аналогичные зави-
симости пренебрежимо малой силы: r2 = 0.3.

Зависимости проективного покрытия от
радиационного баланса характеры для мень-
шего числа видов и в целом характеризуются
связями меньшей силы. Последние отмечены
для Maianthemum bifolium в ельниках чер-
ничных (r2 = 0.6), кисличных и таволговых,
Paris quadrifolia и Lathyrus vernus в аконито-
вых, Equisetum pratense в таволговых (всюду
r2 = 0.4). В ельниках хвощовых сфагновых ана-
логичная связь для подроста Picea abies s. l.
характеризуется r2 0.6,  а для Maianthemum
bifolium и Luzula pilosa – 0.5. В таволговых
ельниках для Oxalis acetosella отмечено зна-
чение r2 =  0.5,  а для Viola  epipsila  – 0.6; при
этом для доминанта травяного покрова Fili-
pendula ulmaria s. l. r2снова не превышает 0.3.

В отличие от субгекистотермов, многие из

микротермных видов, чье покрытие связано с
суммой градусо-дней, демонстрируют также
зависимости ПП от продолжительности без-
морозного периода, как правило, умеренной
силы либо слабые. Они отмечены у Betula
pendula в древостое ельников черничных, у
Actaea spicata и Fragaria vesca в ельниках ако-
нитовых, у подроста Picea abies s.  l.,  а также у
Maianthemum bifolium и Sphagnum centrale в
ельниках вахтовых сфагновых (всюду r2 = 0.5).
Меньшая сила влияния фактора (r2 = 0.4) ха-
рактерна для Maianthemum bifolium и
Melampyrum sylvaticum s. l. в ельниках чер-
ничных и воронично-черничных, Dryopteris
carthusiana, Oxalis acetosella, Pyrola
rotundifolia и Brachythecium oedipodium s. l. в
кисличных и мелкопапоротничковых, Betula
pendula, Daphne mezereum, Athyrium filix-
femina, Carex digitata, Rubus idaeus,
R. saxatilis, Viola mirabilis, V. riviniana в акони-
товых и гераневых, Dryopteris carthusiana в
хвощовых сфагновых и таволговых.

Обобщая приведенные выше примеры,
можно отметить, что зависимости многих ви-
дов от одних и тех же факторов, но в разных
группах ассоциаций зачастую характеризуют-
ся различной силой влияния фактора. Это мо-
жет как быть порождено случайными причи-
нами, так и отражать экологию видов, условия
произрастания которых могут быть в большей
или меньшей степени близки к оптимальным.
На примерах Oxalis acetosella, Aconitum
septentrionale и Filipendula ulmaria s.  l.  мы ви-
дим, что, будучи доминантами приземного
яруса своих ассоциаций, эти виды демонстри-
руют крайне слабые связи с факторами тепло-
обеспеченности (r2£ 0.3), вплоть до нейтраль-
ности по отношению к последним. Это явля-
ется отражением того, что условия местопро-
израстания видов близки к оптимальным для
них. В то же время там, где виды переходят на
позиции сопутствующих, их зависимость от
климатических факторов возрастает.

Следует отметить также, что реакция видов
на климатические режимы может быть в из-
вестной мере опосредована ландшафтно-
топоэдафическими условиями. На рис. 1А,
отображающем зависимость проективного
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покрытия субгекистотерма Rubus
chamaemorus от суммы градусо-дней выше
10 ºС в ельниках хвощовых сфагновых, видно,
что за пределами доверительного интервала
оказываются точки, соответствующие ланд-
шафтам с более теплыми либо более холод-
ными почвами. «Всплеск» покрытия морош-
ки наблюдается в условиях сульфатно-
карстового ландшафта Пинежского заповед-
ника (точка 11) с холодными почвами (Мал-
ков и др., 2001); напротив, в карбонатном
ландшафте верховий р. Печоры (точка 12), где
почвы закономерно теплее (Larcher, 1976),
покрытие вида снижено.

Аналогично, покрытие микротерма Maian-
themum bifolium в ельниках того же типа
(рис. 1В) возрастает вплоть до выхода за пре-
делы доверительного интервала в пойменных
среднетаежных низовьях р. Вычегды (точ-
ка 13). Известно, что в ельниках хвощового
сфагнового типа покрытие майника возрас-
тает к югу вплоть до того,  что в южной тайге
как особый тип леса описан ельник майнико-
вый сфагновый (Федорчук и др.,  2005).  В то
же время покрытие майника снижено в се-
верной части Кенозерского национального
парка (точка 6) в силу охлаждающего влия-
ния оз. Кенозеро с большой площадью аква-
тории и в районе п. Нижний Одес (точка 9),
где представлен сильно заболоченный севе-
ротаежный ландшафт с большой мощностью
торфяных отложений.

ЗАВИСИМОСТЬ ВИДОВ РАСТЕНИЙ

В ЕЛОВЫХ ЛЕСАХ ОТ ОКЕАНИЧНОСТИ /
КОНТИНЕНТАЛЬНОСТИ КЛИМАТА

3. Собственно океанические виды в сред-
ней и северной тайге Европейской России не
представлены, поскольку их ареал не прости-
рается восточнее западной (атлантической)
части Европы (Ellenberg et al., 1992). Приме-
нительно к исследуемой нами территории
можно говорить лишь о субокеанических ви-
дах, и то с известной долей условности. Ска-
занное подтверждают и наблюдаемые нами
негативные зависимости покрытия видов от
коэффициента континентальности Конрада,
для которых значения r2 не превышают 0.3-0.5

(табл. 2).
Наибольшее значение r2 =  0.5  отмечено,  в

частности, для Calluna vulgaris в ельниках
черничных и воронично-черничных. По шка-
ле континентальности Х. Элленберга вереск
характеризуется балом 3 из 9 возможных, т. е.
как субокеанический вид (Ellenberg et al.,
1992). Это подтверждается северо-восточной
границей его ареала в пределах изучаемого
нами региона (Hultén, Fries, 1986). В ельни-
ках, равно как и в заболоченных сосняках
(Кучеров, Кутенков, 2012), вереск не прони-
кает на восток далее западной части Архан-
гельской и Вологодской областей (фактиче-
ски – далее восточных рубежей залегания
скандинавской основной морены (Карта…,
1968; Атлас Архангельской области, 1976).
Лишь в сосняках лишайниковых и бруснич-
ных на песках он достигает р. Мезени и низо-
вий р. Вычегды (Кучеров, Зверев, 2012). Сле-
дует отметить,  однако,  что в ельниках чер-
ничных вереск – ценотически малоактивный
вид, чье проникновение под полог елового
леса всегда связано с недавними низовыми
пожарами (Кучеров и др., 2010).

В ельниках таволговых негативные зави-
симости от значений коэффициента Конрада
с силой связи r2 = 0.5 отмечены для Salix
caprea в составе древостоя и подлеска (балл
по шкале континентальности Х. Элленберга –
3) и для проникающего с юго-запада Rhizom-
nium punctatum (балл по шкале
Х. Элленберга – 4 (Ellenberg et al., 1992)). На
востоке Архангельской обл. (Кучеров и др.,
2013) и в Республике Коми Salix caprea в зна-
чительной мере замещается другими видами
ив, в том числе S. jenisseensis и S. pyrolifolia.

Слабые негативные связи с коэффициен-
том Конрада (r2 = 0.3-0.4) отмечены у амфио-
кеанического вида Chamaepericlymenum
suecicum в ельниках черничных и воронично-
черничных, у Empetrum nigrum s. l., Juniperus
communis s. l. и Geranium sylvaticum s. l. в
ельниках мелкопапоротничковых, у Vaccin-
ium myrtillus и Lycopodium annotinum s. l. в
аконитовых и гераневых (рис. 2A). Аналогич-
ную зависимость от годовой полуамплитуды
температур на почве в ельниках аконитовых
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демонстрирует Melampyrum sylvaticum s. l.
В ельниках таволговых слабую негативную

зависимость от коэффициента Конрада про-
являют Melica nutans, Alnus incana, Solidago
virgaurea s. l., в таволговых и хвощовых сфаг-
новых – Ledum palustre, только в хвощовых
сфагновых – подрост Pinus sylvestris, в вахто-
вых – Salix lapponum, S. myrsinifolia s. l. и Ly-
copodium annotinum s. l. Такая же зависи-
мость от годовой полуамплитуды температур
на почве в ельниках таволговых отмечена у
Lycopodium annotinum, Calamagrostis canes-
cens и (вероятно, случайно) у Orthilia
secunda.

Среди субокеанических видов много суб-
гекистотермов: Salix lapponum, Empetrum
nigrum s. l., Chamaepericlymenum suecicum,
Ledum palustre; сюда же отчасти тяготеет и
Calluna vulgaris. Видимо, это обусловлено су-
ровостью климата Арктики и Субарктики,
нивелирующей различия между океаниче-
скими и континентальными секторами (Юр-
цев и др., 1978). Наряду с субгекистотерма-
ми, однако, присутствуют и микротермы
(Carex vaginata, Salix caprea) и даже субмик-
ротермы (Melica nutans, Alnus incana, Rhi-
zomnium punctatum). В целом комплекс су-
бокеанических видов неоднороден, и ему не
свойственна та степень флористического
единства, которой характеризуются, к при-
меру, океанические виды тундр Западной
Гренландии (Böcher, 1954) или приатланти-
ческих верещатников (Dierßen, 1996).

4. В отличие от субокеанического флори-
стического комплекса, аналогичный  ком-
плекс континентальных   видов  в  средне-  и
северотаежных  еловых  лесах  Европейской
России сравнительно хорошо очерчен. Его
основу составляют евросибирские таежные
[Pinus sibirica, Carex globularis, Luzula pilosa,
Trientalis europaea (Толмачев, 1954)] и бо-
лотно-таежные (Menyanthes trifoliata) виды, а
также представители бетулярного (криволес-
но-горнолугового; Calamagrostis purpurea
s. l., Veratrum lobelianum, Thalictrum kemense,
Pleurospermum uralense, Valeriana wolgensis и
др.) и чернево-таежного (Abies sibirica,

Calamagrostis obtusata, Ranunculus subbore-
alis, Lonicera pallasii s. l.) флороценотических
комплексов в понимании Ю.Д. Клеопова
(1941, 1990) и Р.В. Камелина (1998).

Для некоторых из перечисленных видов
характерны умеренно сильные позитивные
зависимости от коэффициента Конрада
(r2 = 0.5-0.7; табл. 2). Таковы Polytrichum
commune в ельниках черничных и воронично-
черничных, Abies sibirica в кисличных, Ranun-
culus subborealis в кисличных и таволговых,
Spiraea media, Lonicera pallasii s.  l.  и
Pseudobryum cinclidioides в аконитовых, San-
ionia uncinata в таволговых, Trientalis eu-
ropaea в хвощовых и Polytrichum strictum в
черничных сфагновых, Pinus sibirica и
Menyanthes trifoliata (рис. 2B) в вахтовых.

Слабые позитивные зависимости от коэф-
фициента Конрада (r2 = 0.3-0.4) отмечены у
Calamagrostis obtusata в ельниках кисличных
и аконитовых, Pinus sibirica, Calamagrostis
purpurea s. l., Vicia sepium, Pleurospermum
uralense, Galium boreale в аконитовых,
Valeriana wolgensis в аконитовых и таволго-
вых, Abies sibirica также в хвощовых сфагно-
вых, Veratrum lobelianum и Thalictrum ke-
mense в таволговых, Luzula pilosa в хвощовых
и Carex globularis в черничных сфагновых.
Аналогичная зависимость от годовой полу-
амплитуды температур на почве в ельниках
воронично-черничных отмечена у Dicranum
fuscescens s. l.

Среди континентальных видов также при-
сутствуют субгекистотермы, в основном из
числа мхов (Polytrichum strictum, Dicranum
fuscescens, Sanionia uncinata), однако подав-
ляющая их часть является типичными боре-
альными микротермами.

Зависимость видов от режима океанично-
сти-континентальности климата также может
быть опосредована особенностями конкрет-
ных ландшафтов. Так, анализируя зависи-
мость покрытия Vaccinium myrtillus от коэф-
фициента континентальности Конрада в ель-
никах аконитовых и гераневых (рис. 2A), мы
видим довольно большое количество точек,
оказавшихся вне доверительного интервала.
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Рис. 2. Зависимость проективного покрытия от коэффициента континентальности Конрада: А
– условно субокеанического вида Vaccinium myrtillus в ельниках аконитовых (негативная), B –
континентального вида Menyanthes trifoliata в ельниках вахтовых (позитивная)
Надо: The dependence of projective cover (%) upon the Konrad continentality coefficient: A – Vac-
cinium myrtillus (weakly oceanic) in aconitum spruce forests (negative), B – Menyanthes trifoliata
(continental) in buckbean spruce forests (positive)
Географические пункты: А: 1 – среднее течение р. Устьи, 2 – южный берег губы Чупа, 3 – заповедник «Кивач», 4 –
южная и 5 – северная части национального парка «Кенозерский», 6 – Лапландский заповедник, 7 – район
п. Нижний Одес, 8 – зеленая зона г. Онега, 9 – Пинежский заповедник, 10 – верховья р. Кулой, 11 – Верхнепечор-
ский и 13 – Якшинский участки Печоро-Илычского заповедника, 12 – низовья р. Вычегды. B: 1 – среднее течение
р. Устьи, 2 – южный берег губы Чупа, 3 – заповедник «Кивач», 4 – южная часть национального парка «Кенозер-
ский», 5 – Костомукшский заповедник, 6 – Лапландский заповедник, 7 – район п. Нижний Одес, 8 – зеленая зона
г. Онега, 9 – Пинежский заповедник, 10 – Верхнепечорский и 12 – Якшинский участки Печоро-Илычского запо-
ведника, 11 – низовья р. Вычегды. Прочие обозначения как на рис. 1.
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Избыточно высокое покрытие черники
наблюдается в пунктах, для которых харак-
терна повышенная влажность воздуха. Это
окрестности оз. Кенозеро (точка 5) и леса
верхнего горно-лесного пояса в Лапландском
заповеднике, где имеет место влияние низкой
облачности (точка 6). В то же время в карбо-
натных (точка 10: Верхняя Печора) и суль-
фатных (точка 9: Пинежский заповедник)
ландшафтах ПП черники снижается в силу ее
ацидофильности (Кекишева, 2010; Кучеров,
2015). Лишь снижение покрытия V. myrtillus
в ельниках на южном берегу губы Чупа на Бе-
лом море (точка 2) с трудом поддается объ-
яснению.  В то же время у Menyanthes
trifoliata за пределами доверительного интер-
вала оказывается лишь одна – наиболее вос-
точная, верхнепечорская – точка (№ 10;
рис. 2B).

НЕЙТРАЛЬНЫЕ ВИДЫ РАСТЕНИЙ

В ЕЛОВЫХ ЛЕСАХ

Для климатически нейтральных видов (не
приводятся в табл. 2) не было выявлено досто-
верных корреляционных зависимостей ни от
одного из учтенных факторов макроклимата.
На подобные виды, находящиеся вблизи от
своего экологического оптимума в отношении
данных факторов,  приходится от 1/3  до 1/2
списочного состава ценофлор ельников ре-
гиона. В их числе сама Picea abies s.  l.,  а также
Pinus sylvestris, Betula pubescens и Populus
tremula в составе древостоя, Vaccin-
ium myrtillus и Hylocomium splendens в ельни-
ках черничных и воронично-черничных, Oxalis
acetosella в ельниках кисличных, Equisetum
sylvaticum и Sphagnum girgensohnii в ельниках
хвощовых и черничных сфагновых, Vaccinium
vitis-idaea, Pleurozium schreberi и многие дру-
гие доминанты и субдоминанты приземных
ярусов в еловых лесах. Кроме того, нейтраль-
ность по отношению к климатическим факто-
рам характерна для Comarum palustre, Carex
chordorrhiza, C. lasiocarpa, Calla palustris,
Sphagnum angustifolium и многих других ви-
дов, населяющих моховые ковры и западины в
заболоченных еловых лесах.

РАЗЛИЧИЯ ЗАВИСИМОСТЕЙ ВИДОВ

ОТ КЛИМАТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ

В РАЗНЫХ ТИПАХ ЕЛОВЫХ ЛЕСОВ,
А ТАКЖЕ В ЕЛЬНИКАХ И СОСНЯКАХ

Вследствие выраженной эдификаторной
роли Picea abies s. l., во многом нивелирующей
микроклиматические различия местообита-
ний, в ельниках гораздо большее число видов,
нежели в сосняках, единообразно реагирует на
изменения климатических факторов в различ-
ных группах ассоциаций, хотя сила влияния
этих факторов и может быть различной по ве-
личине (табл. 2). В первую очередь это касает-
ся малообильных ассектаторов. В то же время
в ельниках, равно как и в сосняках (Кучеров,
2013), обычны случаи, когда вид вблизи от
своего экологического оптимума, где он до-
минирует либо как минимум наиболее обилен,
он выступает как нейтральный, тогда как в пе-
риферической части ценоспектра могут на-
блюдаться зависимости от того или иного
фактора. При этом экологический оптимум
многих ассектаторов “размыт” по нескольким
ассоциациям, в чем также можно усмотреть
эдификаторную роль ели.

В заболоченных лесах климатические зави-
симости у некоторых видов в однотипных ас-
социациях разных формаций различаются.
Например, Chamaedaphne calyculata, Sphag-
num magellanicum и S. angustifolium в сосняках
багульниковых сфагновых проявляют себя как
микротермы (Кучеров, 2013). В ельниках анало-
гичного типа данные виды климатически ней-
тральны, В ельниках, в отличие от сосняков
(Кучеров, 2013), не наблюдается ослабления
влияния климата на растения по градиенту
влажности почвы.

Примечателен факт климатической ней-
тральности подроста Picea abies в абсолютном
большинстве типов ассоциаций еловых лесов.
При этом на нашем материале не отмечено
негативного влияния на подрост ели весенних
заморозков, на которое указывает классиче-
ская литература по лесоводству (Ткаченко,
1952).
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КЛИМАТИЧЕСКИЕ ЗАВИСИМОСТИ ВИДОВ

КАК ПРИЧИНА ГЕОГРАФИЧЕСКОГО ЗАМЕЩЕ-
НИЯ СИНТАКСОНОВ ЕЛОВЫХ ЛЕСОВ

Многие закономерности широтного и дол-
готного замещения синтаксонов еловых лесов
средней и северной тайги Европейской Рос-
сии, как и в сосняках, статистически подтвер-
ждаются на видовом уровне. Общеизвестное
замещение среднетаежных ельников чернич-
ных северотаежными воронично-черничными
(Цинзерлинг, 1932; Яковлев, Воронова, 1959;
Kalela, 1961; Василевич, 2004 б) объяснимо
исходя из нейтральности Vaccinium myrtillus в
сочетании с негативным характером зависи-
мости от теплообеспеченности лета у Em-
petrum nigrum s. l. Аналогичным образом, сме-
на южно- и среднетаежных аконитовых ельни-
ков северотаежными гераневыми (Василевич,
2004  а;  Kucherov,  2008)  имеет под собой за-
мещение микротермного Aconitum septen-
trionale на более толерантную к условиям про-
хладного северного лета Geranium sylvaticum,
возможно, южнее конкурентно подавляемую
аконитом. В северной тайге Архангельской
области этот переход можно наблюдать в пре-
делах одной местности при подъеме с 1-й
пойменной террасы р. Кулой на 2-ю (Кучеров,
2012). Однако, синтаксономия еловых лесов
региона еще недостаточно разработана на
уровне субассоциаций и вариантов, особенно
для заболоченных ельников северной тайги,
что не позволяет придать сделанному выводу
универсальный характер.

ВЫВОДЫ

1. В ельниках средней и северной тайги Ев-
ропейской России покрытие значительной
части видов растений достоверно изменяется
по градиентам факторов макроклимата.

2. Наиболее сильные зависимости от фак-
торов теплообеспеченности (в особенности
– от радиационного баланса) наблюдаются у
субгекистотермов близ южных границ их

ареалов и имеют негативный характер. Для
микротермных видов с позитивным характе-
ром зависимостей от суммы градусо-дней
выше 10 °C и других факторов теплообеспе-
ченности более обычны умеренно сильные
либо слабые связи. Сказанное справедливо и
в отношении зависимостей видов от факто-
ров океаничности / континентальности кли-
мата.

3. Связи растений еловых лесов с факто-
рами макроклимата опосредованы эдифика-
торной ролью Picea abies s. l., а также экологи-
ческими условиями, характерными для кон-
кретных ландшафтов.

4. Зависимость растений от факторов мак-
роклимата более выражена у сопутствующих
видов, нежели у доминантов. В условиях эко-
логического оптимума, особенно при домини-
ровании, большинство видов растений демон-
стрируют ослабленные связи с климатически-
ми факторами либо (чаще) нейтральность в
отношении последних.

5. Известные на сегодня закономерности
широтного замещения синтаксонов еловых
лесов средней и северной тайги Европейской
России подтверждаются зависимостями до-
минантов приземных ярусов соответствующих
сообществ от климатических факторов.
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Abstract. Regularities of response in plant species composition and abundance to climatic
factors, based upon the 15-year vegetation research, NASA SSE remote sensing dataset,
and correlation analysis are discussed for the Norway spruce forests of northern and mid-
dle taiga of European Russia. The main laws of plant dependence upon summer heat sup-
ply and climate oceanicity/continentality are confirmed. Cases of variation in species cli-
matic response in both different groups of spruce forest associations and spruce vs. Scots
pine forests are overviewed.
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