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ЗависимосТь сосТава и обилия видов расТений  
оТ Типа почвообраЗующей породы 
и механичесКого сосТава почв в сосняКах 
средней и северной Тайги европейсКой россии

и. б. Кучеров
Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН

По данным полевых исследований 1996–2010 гг. в различных регионах средней 
и северной тайги Европейской России оценена зависимость проективного покры-
тия видов растений в сосновых лесах от типа почвообразующей породы (сили-
катной либо карбонатной/сульфатной) и от механического состава почв, для чего 
проведено группирование сообществ по указанным критериям, а затем попарное 
сравнение групповых средних с использованием t-критерия Стьюдента.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Pinus sylvestris, сосновые леса, средняя тайга, северная тай-
га, силикатные горные породы, доломиты, гипсы, механический состав почв.

I. B. Kucherov. RESPONSE OF PLANT COMPOSITION AND ABUNDANCE 
TO BEDROCK DIFFERENCES AND SOIL TEXTURE IN SCOTS PINE 
FORESTS OF MIDDLE- AND NORTHERN-BOREAL SUBZONES OF 
EUROPEAN RUSSIA

As a result of field research of 1996–2010 in the northern- and middle-boreal subzones 
of European Russia, the dependences of plant species percent cover in Scots pine for-
ests (taken totally, upland vs. bog forests, and by groups of associations) upon bedrock 
type (silicate vs. carbonate/sulfate) and soil texture (sand vs. loamy sand and loam) were 
estimated using pair-wise group mean comparisons by Student t-test. Patterns in the 
affiliation of different European North pine forest syntaxa to silicate or carbonate/sulfate 
bedrock are confirmed at a species level. The pine forests on silicate bedrock are char-
acterized by a numerous ‘cortege’ of acidophyte species. The presence of calciphytes 
has just a minor effect on the positive flora differentiation of pine forests on dolomite or 
gypsum bedrock. The main reasons for establishment of species on carbonate/sulfate 
bedrock or for increase in their cover are reduction in competitive pressure on the part of 
acidophytes, preference for soils with an increased level of nutrition or erosion demands 
of several species, as well as stress-tolerance. There are several groups in the pine forest 
flora which are distinguished by the restriction of ecological optima of the plant species 
they consist of, as expressed by the mean percent cover of the latter, to soils of different 
texture. The group most numerous in species is that of oligotrophic and mesotrophic-
oligotrophic plants bound to sand or shallow peat underlain by sand. The group of me-
sotrophic plants on sandy loam and true loam is the second richest in species; the latter 
are rather various in their soil moisture requirements. The increase in the plant cover on 
loams and sandy loam due to attenuation of competitive pressure from oligotrophic dwarf 
shrubs is also typical of some mesotrophic-oligotrophic species. At the same time, many 



4

введение

В процессе классификации сосновых (c до-
минированием Pinus sylvestris) лесов средней 
и северной тайги Европейской России для 
большинства ассоциаций и синтаксонов под-
чиненного ранга ранее удалось установить за-
кономерности их широтного и долготного рас-
пространения, включая наличие географически 
замещающих единиц [Кучеров, 2013в, 2014].

Во многих случаях факты подобного заме-
щения обусловлены приуроченностью син-
таксонов к почвообразующим породам раз-
личного химического состава – силикатным 
или карбонатным либо сульфатным [Кучеров, 
Кутенков, 2011, 2012; Кучеров, Зверев, 2012; 
Кучеров, 2013а, б, 2014]. Так, только на кис-
лых силикатных горных породах встречают-
ся фенноскандские скальные субассоциации 
и варианты лишайниковых и воронично-лишай-
никовых (Cladino-Pinetum (P.) polytrichetosum 
communis, Empetro-Cladino-P. arctoparmelieto-
sum), брусничных (Vaccinio-P. var. Sedum acre) 
и воронично-черничных (Empetro-Myrtillo-P. lin-
naetosum) сосняков. Это же справедливо в от-
ношении приморских вороничных сосняков на 
песках (Empetro-P.). Из синтаксонов заболо-
ченных лесов только в силикатных ландшафтах 
встречаются сосняки вахтовые (Menyantho-P.) 
и большинство синтаксонов кустарничково-
сфагновых сосняков. Лишь ерниково-багуль-
никово-сфагновые сосняки (Sphagno angusti-
folii-Ledo-P. subass. sphagnetosum fusci), рас-
тущие на мощном слое торфа, изолирующем 
их от подстилающей породы, индифферентны 
к ее химизму.

Исключительно к выходам карбонатных по-
род, нейтральных по реакции почвенного рас-
твора, одновременно более теплых и богатых 
элементами минерального питания, а также 
сильнее эродированных [Larcher, 1976], при-
урочены сосняки чабрецово-толокнянковые 
(Thymo-Arctostaphylo-P.) и костянично-вейни-
ковые скальные (Calamagrostio arundinaceae-
P. subass. cotoneasteretosum melanocarpi) на 
карельских доломитах. В условиях заболочен-
ности только к выходам минерализованных 

грунтовых вод тяготеют ключевые дернисто-
осоковые сфагновые сосняки (Sphagno warn-
storfii-Carici cespitosae-P.) абсолютного боль-
шинства субассоциаций (некоторые из которых 
благодаря этому приурочены к силикатным 
ландшафтам [Кучеров, Кутенков, 2011]).

На сульфатных породах (гипсах либо суль-
фатных песках), также нейтральных либо слабо-
щелочных, богатых элементами минерального 
питания, но при этом холодных [Малков и др., 
2001], произрастают сосняки астрагалово-то-
локнянковые (Astragalo danici-Arctostaphylo-P.) 
и костянично-брусничные (Rubo saxatili-Vaccinio-
P. subass. calamagrostietosum epigeii и subass. 
atragenetosum) бассейнов Северной Двины и Ку-
лоя. Последняя субассоциация отмечена также 
на выходах известняков в бассейне Печоры.

Многие синтаксоны сосновых лесов – ли-
шайниковые, брусничные, черничные (в ши-
роком смысле, включая замещающие северо-
таежные типы), вейниковые, хвощовые сфаг-
новые – распространены более широко, 
встречаясь на почвообразующих породах 
различных типов. Однако и в них наблюдается 
изменчивость проективного покрытия (ПП) от-
дельных видов в зависимости от механическо-
го состава почвы, который в значительной мере 
обусловливает минеральное богатство послед-
ней [Качинский, 1965, 1970; Chapin, 1980; Чер-
тов, 1981; Казимиров, 1995; Разнообразие…, 
2006; Крышень, 2010].

Целью работы является оценка зависимости 
встречаемости и покрытия отдельных видов – 
прежде всего доминантов и детерминантов 
соответствующих сообществ сосновых лесов – 
как от типа почвообразующей породы, так и от 
механического состава почвы. Этим будет про-
верено, подтверждаются ли закономерности 
приуроченности тех или иных типов сообществ 
к различным градациям данных факторов на 
уровне видов, слагающих эти сообщества.

использованные данные  
и методика работы

Использованы 1479 геоботанических опи-
саний, сделанных автором в ходе полевых 

plant species growing in pine forests seem bedrock- and soil texture-neutral. The Scots 
pine Pinus sylvestris should be considered a moderately mesotrophic-oligotrophic spe-
cies in the European North according to both our research and phytoindication scales. 
It demonstrates a slight decline in canopy density on loam, if compared to loamy sand 
and sand. The simulation model of N. I. Kazimirov, predicting maximal canopy density and 
production of pine forests on loam due to soil physics regularities, should be revised.

K e y w o r d s: Pinus sylvestris, Scots pine forests, middle-boreal subzone, northern-bo-
real subzone, silicate bedrock, dolomite, gypsum, soil texture.
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исследований в 1996–2010 гг. в различных 
районах Мурманской и Архангельской облас-
тей, Республик Карелия и Коми, либо (≈ 12 % 
всего массива описаний) взятых из литерату-
ры [Regel, 1928; Самбук, 1932; Коровкин, 1934; 
Андреев, 1935; Некрасова, 1935; Аврорин и др., 
1936; Никольский, Изотов, 1936; Салазкин, 
1936; Соколова, 1936; Любимова, 1937; Колес-
ников, 1985; Морозова, Коротков, 1999]. Опи-
сания, сделанные автором, выполнены в лесах 
VI и более классов возраста, в заповедниках 
либо труднодоступных районах. Описания мо-
лодых, средневозрастных и нарушенных (со 
следами рубки либо недавнего пожара) лесов 
исключены из рассмотрения.

Классификация растительности выполне-
на доминантно-флористическим методом, 
предполагающим уточнение объема синтаксо-
нов, выделенных по доминантам, с помощью 
детерминантных групп экологически близких 
видов [Василевич, 1995]. В силу значительно-
го возраста популяций эдификатора (сосны) 
и малой степени нарушенности сообществ 
классификация по признакам самой раститель-
ности безусловно оправданна и результатив-
на [Кучеров, 2014] и не требует привлечения 
признаков местообитаний [Крышень, 2010]. 
Табличная обработка описаний произведена 
с помощью программы IBIS 6.2 [Зверев, 2007]. 
Описания сгруппированы либо по типам поч-
вообразующих пород (при этом карбонатные 
породы объединены с сульфатными ввиду 
сходства их химизма; табл. 1), либо по механи-
ческому составу почв (соответственно на пес-
ках, супесях и суглинках; табл. 2). Во втором 
случае из рассмотрения исключены описания 
на скальных обнажениях и на торфах глубиной  
свыше 50 см.

Как тип почвообразующей породы, так и ме-
ханический состав почвы определялись в поле-
вых условиях независимо для каждого из опи-
саний с помощью почвенных прикопок либо 
(в сложных случаях) опорных разрезов, а так-
же с учетом близкорасположенных обнажений 
почвообразующей породы.

Выборки сформированы для всех сосняков 
в целом, отдельно для незаболоченных и за-
болоченных лесов и по группам ассоциаций; 
в статье представлены наиболее репрезента-
тивные результаты. В обеих таблицах для ПП 
видов в каждой из выборок рассчитаны сред-
ние арифметические и их ошибки, после чего 
по каждому из видов выборки сопоставлены по-
парно по t-критерию Стьюдента [Лакин, 1990; 
Doerffel, 1990]. На основании достоверных эко-
логически обоснованных повидовых различий 
между выборками намечены экологические 

группы видов по их связи соответственно 
с типом почвообразующей породы либо с ме-
ханическим составом почвы. Для контроля ис-
пользованы данные фитоиндикационных шкал 
Л. Г. Раменского и др. [1956] для средней по-
лосы Европейской России и И. А. Цаценкина 
и др. [1978] для таежной зоны Сибири (объеди-
ненные в одну оценку исходя из опыта полевой 
работы), а также Х. Элленберга и др. [Ellenberg 
et al., 1992] для Центральной Европы и (в слу-
чае сопоставления по типам почвообразующих 
пород) Э. Ландольта [Landolt, 1977] для Швей-
царских Альп.

Виды, обилие которых изменяется досто-
верно, но незначительно по абсолютной ве-
личине (в 1-м либо 2-м знаке после запятой 
во всех сопоставляемых группах), не внесе-
ны в таблицы (см. табл. 1, 2), однако в тексте 
они упоминаются.

Номенклатура сосудистых растений дается 
по сводке С. К. Черепанова [1995], листосте-
бельных мхов – по М. С. Игнатову и О. М. Афо-
ниной [Ignatov, Afonina, 1992], лишайников – по 
O. Витикайнену с соавт. [Vitikainen et al., 1997]. 
Учитывая клинальную изменчивость популяций 
ели на Европейском Севере [Попов, 2005], мы 
воздерживаемся от выделения конкретных так-
сонов в составе комплекса Picea abies s. l. Гра-
ницы подзон таежной зоны в Европейской Рос-
сии приняты по В. Д. Александровой и Т. К. Юр-
ковской [1989].

Зависимость проективного покрытия 
видов растений в сосновых лесах от типа 
почвообразующей породы

1. Как в незаболоченных, так и в заболочен-
ных сосновых лесах достоверно выделяется 
большая «свита» [Клеопов, 1941, 1990; Ницен-
ко, 1969 и др.] сопряженно распространенных 
ацидофильных олиготрофных и олигомезо-
трофных видов, которые существенно снижают 
свое покрытие либо вовсе исчезают на карбо-
натных и сульфатных породах (см. табл. 1). Это 
кустарнички, травы и мхи, чьи корневые окон-
чания либо ризоиды погружены в лесную под-
стилку или торф с заведомо кислой реакцией, 
либо деревья и кустарники, чьи корни достига-
ют минеральных слоев почвы, также имеющих 
кислую реакцию почвенного раствора.

В выборке всех незаболоченных сосняков, 
а также в воронично-брусничных сосняках се-
верной тайги к таким видам относятся Calluna 
vulgaris, подрост Pinus sylvestris и Betula pu-
bescens, из числа малообильных и/или более 
узко распространенных видов, не включенных 
в таблицу, – Pinus sibirica, Betula czerepanovii, 
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Gymnocarpium dryopteris, Goodyera repens, 
Ptilidium ciliare, Polytrichum piliferum, Dicranum 
drummondii, Nephroma arcticum, Cladonia ceno-
tea, Cetraria islandica, Flavocetraria nivalis, Ste-
reocaulon paschale.

В заболоченных сосняках аналогичную «сви-
ту» формируют болотные и болотно-лесные 
виды. Это болотные формы Pinus sylvestris, 
низкорослые деревья и подрост Picea abies 
s. l., а также Salix aurita, Betula nana, Eriophorum 
vaginatum, Carex rostrata, Rubus chamaemorus, 
Vaccinium uliginosum, Sphagnum angustifoli-
um, S. capillifolium, S. russowii, S. fallax, Polytri-
chum commune, P. strictum, Сladina arbuscula 
s. l., из числа малообильных либо редких ви-
дов – Avenella flexuosa, Lycopodium annotinum, 
Chamaepericlymenum suecicum.

Во всех сосняках – как незаболоченных, так 
и заболоченных – в состав «свиты» входят так-
же эрикоидные кустарнички Empetrum nigrum 
s. l., Ledum palustre, Vaccinium myrtillus, а из 
мхов – Pleurozium schreberi.

В травяно-зеленомошных сосняках, в це-
лом произрастающих на более богатых почвах 
среднего увлажнения, «свиту» ацидофитов, на-
ряду с подростом березы и сосны, формируют 
Sorbus aucuparia s. l., Gymnocarpium dryopteris, 
Calamagrostis arundinacea, Trientalis europaea, 
Melampyrum sylvaticum.

2. Совсем иначе обстоит дело в группе ви-
дов, чье ПП возрастает на карбонатных или 
сульфатных породах (либо вообще произрас-
тающих только на них). Лишь незначительная 
часть этих видов является облигатными или 
даже факультативными кальцефитами, нуж-
дающимися в слабощелочной реакции почвы 
(см. табл. 1). В незаболоченных лесах это либо 
мхи, чьи ризоиды по эродированным участкам 
подстилки напрямую контактируют с кальций-
содержащим субстратом (Ditrichum flexicaule, 
Tortella tortuosa, Abietinella abietina), либо кус-
тарники, чьи корни достигают подстилающей 
породы (Salix arbuscula, Cotoneaster melanocar-
pus). Очень невелико количество видов кальце-
фильных трав; всем им хотя бы отчасти свой-
ственна эрозиофильность (Equisetum hyemale, 
Epipactis atrorubens, Polygala amarella, Galium 
boreale, Hieracium bifidum s. l.).

В сосняках воронично-брусничных данная 
группа видов полностью отсутствует. В заболо-
ченных минеротрофных сосняках к кальцефи-
там могут относиться травы мочажин, ковров 
и межкочий, чьи корни хотя бы во время весен-
ней верховодки непосредственно погружены 
в минерализованный почвенный раствор. Это 
Carex appropinquata, из малообильных видов – 
Selaginella selaginoides, Eriophorum latifolium, 

в какой-то мере также Crepis paludosa (что сов-
падает с ее характеристикой у Х. Элленберга 
[Ellenberg et al., 1992]), из мочажинных мхов – 
Campylium protensum.

Гораздо больше на карбонатных и сульфат-
ных породах видов, чей рост ПП обусловлен не 
собственно кальцефильностью, но иными при-
чинами. В числе этих видов можно наметить 
следующие группы.

3. Виды, чье покрытие на карбонатных по-
родах растет вследствие снижения уровня кон-
куренции со стороны ацидофитов. В незабо-
лоченных сосняках это Maianthemum bifolium, 
незначительно, но достоверно отзывающий-
ся на уменьшение ПП черники, и Hylocomium 
splendens, в травяно-зеленомошных – также 
Dicranum polysetum.

Hylocomium splendens – олигомезотроф 
и умеренный ацидофит, в лучшем случае каль-
ций-толерантный, но с несколько более ши-
рокой экологической амплитудой по фактору 
кислотности почвы, чем у олиготрофного и уль-
траацидофильного Pleurozium schreberi, о чем 
свидетельствуют данные всех трех учтенных 
фитоиндикационных шкал (см. табл. 1). В не-
заболоченных сосняках рост его ПП на карбо-
натных и сульфатных породах (до 25 % против 
10 % на силикатах) происходит одновременно 
со снижением ПП P. schreberi (до 25 % против 
35 %). Аналогичные цифры для Hylocomium 
splendens в травяно-зеленомошных сосняках 
составляют округленно 30 % против 10 %.

В сосняках воронично-брусничных на кар-
бонатных породах возрастает ПП Vaccinium 
vitis-idaea (округленно 35 % против 20 % на си-
ликатах) одновременно с ослаблением пози-
ций V. myrtillus (5 % против 10 %) и Empetrum 
nigrum s. l. (2 % против 15 %). В сходной сте-
пени позиции брусники усиливаются в средне-
таежных сосняках на карбонатной морене юга 
Архангельской обл., где выделена субассоциа-
ция Myrtillo-P. vaccinietosum – сосняк чернично-
брусничный с округленным средним ПП брус-
ники 30 %, а черники – не более 20 % [Кучеров, 
2013б, 2014].

Вероятно, в заболоченных сосняках в усло-
виях жестководного подтока сходным образом 
усиливаются позиции Sphagnum warnstorfii 
(30 % против 2 % на силикатах). Отечествен-
ные болотоведы обычно считают этот вид ней-
трофильным и мезоэвтрофным [Елина и др., 
1984; Кузнецов, 2000 и др.], однако по шкале 
Элленберга [Ellenberg et al., 1992] он также от-
носится к ацидофитам (балл 3 из 9). Рост его 
ПП, возможно, обусловлен ослаблением по-
зиций олиготрофных ацидофильных сфагнов 
типа S. angustifolium, S. capillifolium и S. russowii 



7

Таблица 1. Различия среднего проективного покрытия видов в сосновых лесах средней и северной тайги 
Европейской России в зависимости от типа почвообразующей породы

Я
ру

с Вид
ПП, %

t ЭГ 
Фитоиндикация

сил карб БP ВP RE NE RL NL
Сосняки незаболоченные (все группы ассоциаций)

n 658 211 –
b Pinus sylvestris 6 ± 0,4 4 ± 0,6 2,54* 1 ОМ М2 – – – 2
b Betula pubescens 1 ± 0,1 0 ± 0,1 2,27* 1 М М2 3 3 – 2
c Empetrum nigrum s. l. 6 ± 0,5 1 ± 0,2 9,38* 1 O М2 – 2 2 2
c Calluna vulgaris 3 ± 0,3 2 ± 0,4 3,35* 1 O М2 1 1 1 1
c Ledum palustre 2 ± 0,2 1 ± 0,3 2,05* 1 О ГМ 2 2 – –
c Vaccinium myrtillus 17 ± 0,7 11 ± 1,2 4,13* 1 ОМ М2 2 3 1 2
d Pleurozium schreberi 35 ± 1,2 26 ± 1,8 4,06* 1 ОМ М2 2 – 2 1
c Thymus serpyllum s. l. 0 ± 0,0 1 ± 0,2 2,95* 2+4 МЭ М1 5 1 – –
c Lathyrus vernus 0 ± 0,0 1 ± 0,1 2,92* 2+6 М М2 8 4 4 3
c Maianthemum bifolium 1 ± 0,1 2 ± 0,4 3,64* 3 ОМ М2 3 3 2 2
d Hylocomium splendens 11 ± 0,8 24 ± 1,9 6,40* 3 ОМ М2 5 – 2 2

a1 Larix sibirica 1 ± 0,1 4 ± 0,5 5,34* 4 ОМ М2 – – 2 2
c Arctostaphylos uva-ursi 0 ± 0,1 2 ± 0,5 3,53* 5 О М1 – 2 3 2

a1 Populus tremula 0 ± 0,1 1 ± 0,2 2,38* 6 М М2 – – 3 3
c Rubus saxatilis 1 ± 0,1 3 ± 0,3 5,16* 6 М М2 7 4 3 2
c Geranium sylvaticum s. l. 0 ± 0,0 1 ± 0,2 3,27* 6 М М2 6 7 3 4
d Rhytidiadelphus triquetrus 0 ± 0,1 1 ± 0,3 2,32* 6 М М2 5 – 3 2

a1 Betula pendula 1 ± 0,2 4 ± 0,5 5,14* 7 М М1 – – – 2
a1 Picea abies s. l. 2 ± 0,2 2 ± 0,2 0,13* 8 М М2 – – – 3
a1 Pinus sylvestris 43 ± 0,8 45 ± 1,2 1,68* 8 ОМ М2 – – – 2
c Vaccinium vitis-idaea 17 ± 0,6 19 ± 1,2 1,57* 8 ОМ М2 4 2 2 2
d Dicranum polysetum 4 ± 0,3 3 ± 0,4 1,81* 8 ОМ М1 1 – 2 1
d Cladina arbuscula s. l. 8 ± 0,5 7 ± 1,0 0,33* 8 М М1 – 1 1 1

Сосняки заболоченные (все группы ассоциаций)
n 543 67 –

a2 Picea abies s. l. 4 ± 0,4 2 ± 0,6 2,86* 1 М М2 – – – 3
b P. abies s. l. 3 ± 0,3 2 ± 0,4 2,94* 1 М М2 – – – 3

a2 Pinus sylvestris 5 ± 0,4 2 ± 0,6 4,48* 1 ОМ М2 – – – 2
b P. sylvestris 4 ± 0,3 3 ± 0,5 2,78* 1 ОМ М2 – – – 2
b Salix aurita 1 ± 0,3 0 ± 0,0 3,94* 1 М ГМ 4 3 2 2
b Betula nana 4 ± 0,4 2 ± 0,6 2,27* 1 О МГ 1 2 1 1
c Eriophorum vaginatum 5 ± 0,4 2 ± 0,7 3,19* 1 О МГ 2 1 1 1
c Carex rostrata 1 ± 0,2 0 ± 0,0 3,49* 1 М Г 3 3 3 2
c Rubus chamaemorus 6 ± 0,4 4 ± 0,8 2,38* 1 ОМ ГМ 2 1 – –
c Empetrum nigrum s. l. 4 ± 0,3 2 ± 0,6 2,06* 1 O М2 – 2 2 2
c Ledum palustre 10 ± 0,5 5 ± 1,1 3,61* 1 О ГМ 2 2 – –
c Vaccinium myrtillus 9 ± 0,6 4 ± 1,2 3,57* 1 ОМ М2 2 3 1 2
c V. uliginosum 7 ± 0,4 4 ± 1,0 3,06* 1 О ГМ 1 3 1 2
d Sphagnum angustifolium 28 ± 1,4 17 ± 3,2 3,10* 1 О МГ 2 – – –
d S. capillifolium 8 ± 0,7 1 ± 0,8 5,84* 1 ОМ ГМ 2 – 1 1
d S. russowii 4 ± 0,5 1 ± 0,4 5,07* 1 ОМ ГМ 2 – – –
d S. fallax 2 ± 0,5 0 ± 0,1 4,48* 1 ОМ МГ 2 – – –
d Polytrichum strictum 1 ± 0,2 0 ± 0,2 3,35* 1 ОМ МГ 1 – 1 1
d P. commune 5 ± 0,6 1 ± 0,7 4,35* 1 О ГМ 2 – 1 2
d Pleurozium schreberi 10 ± 0,7 5 ± 1,0 3,75* 1 ОМ М2 2 – 2 1
d Cladina arbuscula s. l. 1 ± 0,1 0 ± 0,1 4,31* 1 М М1 – 1 1 1
c Carex appropinquata 0 ± 0,0 1 ± 0,4 2,12* 2 МЭ ГМ 9 4 4 3
c Rubus saxatilis 0 ± 0,0 1 ± 0,3 3,57* 3+6 М М2 7 4 3 2
d Sphagnum warnstorfii 2 ± 0,4 32 ± 3,9 7,55* 3+6 МЭ МГ 3 – – –
c Equisetum fluviatile 1 ± 0,2 3 ± 0,7 2,16* 6 МЭ ГЛ – 5 3 3
c Filipendula ulmaria s. l. 0 ± 0,0 1 ± 0,2 2,92* 6 МЭ ГМ – 5 3 4
c Angelica sylvestris 0 ± 0,0 1 ± 0,1 3,96* 6 МЭ М2 – 4 3 3

a1 Picea abies s. l. 2 ± 0,2 2 ± 0,5 0,08 8 М М2 – – – 3
a1 Pinus sylvestris 34 ± 0,7 34 ± 1,3 0,35 8 ОМ М2 – – – 2
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Я
ру

с Вид
ПП, %

t ЭГ 
Фитоиндикация

сил карб БP ВP RE NE RL NL
c Vaccinium vitis-idaea 4 ± 0,3 3 ± 1,0 0,61 8 ОМ М2 4 2 2 2
d Dicranum polysetum 0 ± 0,1 0 ± 0,1 1,43 8 ОМ М1 1 – 2 1
d Hylocomium splendens 4 ± 0,5 6 ± 1,8 1,29 8 ОМ М2 5 – 2 2

Сосняки воронично-брусничные северной тайги
n 71 29 –

a1,2 Betula pubescens 2 ± 0,5 0 ± 0,0 2,10* 1 М М2 3 3 – 2
c Empetrum nigrum s. l. 14 ± 1,6 2 ± 0,7 4,57* 1 O М2 – 2 2 2
c Calluna vulgaris 6 ± 0,7 2 ± 0,8 3,20* 1 O М2 1 1 1 1
c Ledum palustre 3 ± 1,0 0 ± 0,0 2,39* 1 О ГМ 2 2 – –
c Vaccinium myrtillus 11 ± 1,0 4 ± 1,5 3,70* 1 ОМ М2 2 3 1 2
c V. vitis-idaea 22 ± 1,5 33 ± 3,0 3,58* 3 ОМ М2 4 2 2 2

a1,2 Larix sibirica 0 ± 0,0 3 ± 1,7 2,72* 4 ОМ М2 – – 2 2
a+b Populus tremula 0 ± 0,0 1 ± 0,6 2,10* 6 М М2 – – 3 3

b Betula pendula 0 ± 0,0 1 ± 0,3 3,82* 7 М М1 – – – 2
a1 Pinus sylvestris 45 ± 2,4 55 ± 3,0 2,46* 8? ОМ М2 – – – 2

a1,2 B. pendula 1 ± 0,3 1 ± 0,5 0,74 8 М М1 – – – 2
a1,2 Picea abies s. l. 3 ± 0,8 1 ± 0,3 1,62 8 М М2 – – – 3

b Pinus sylvestris 11 ± 1,9 9 ± 2,4 0,85 8 ОМ М2 – – – 2
d Pleurozium schreberi 53 ± 3,0 51 ± 4,9 0,36 8 ОМ М2 2 – 2 1
d Hylocomium splendens 3 ± 0,9 5 ± 2,0 0,83 8 ОМ М2 5 – 2 2
d Cladina rangiferina s. l. 11 ± 1,4 13 ± 2,4 0,69 8 М КМ – 1 2 1
d C. stellaris 6 ± 1,0 10 ± 3,1 1,62 8 М М1 2 1 – –

Сосняки травяно-зеленомошные
n 47 79 –

a1 Betula pubescens 5 ± 1,2 2 ± 0,5 2,35* 1 М М2 3 3 – 2
a+b Sorbus aucuparia s. l. 5 ± 0,7 2 ± 0,4 3,41* 1 М М2 4 – 2 2

b Pinus sylvestris 4 ± 1,2 0 ± 0,2 2,59* 1 ОМ М2 – – – 2
c Gymnocarpium dryopteris 3 ± 1,1 0 ± 0,0 2,27* 1 М М2 4 5 3 2
c Calamagrostis arundinacea 11 ± 1,9 6 ± 1,4 1,99* 1 ОМ М2 4 5 2 2
c Trientalis europaea 1 ± 0,3 1 ± 0,1 2,45* 1 ОМ М2 3 2 2 2
c Melampyrum sylvaticum s. l. 1 ± 0,2 0 ± 0,0 2,56* 1 М М2 2 2 1 2
d Dicranum polysetum 1 ± 0,3 4 ± 0,8 3,00* 3 ОМ М1 1 – 2 1
d Hylocomium splendens 12 ± 2,9 29 ± 3,2 3,93* 3 ОМ М2 5 – 2 2
c Geranium sylvaticum s. l. 1 ± 0,3 2 ± 0,6 2,15* 6 М М2 6 7 3 4

a2 Betula pendula 0 ± 0,3 2 ± 0,6 2,43* 7 М М1 – – – 2
a1 Picea abies s. l. 4 ± 0,9 3 ± 0,5 0,51 8 М М2 – – – 3
a1 Pinus sylvestris 44 ± 2,7 45 ± 1,7 0,29 8 ОМ М2 – – – 2
a1 Betula pendula 5 ± 1,2 8 ± 1,0 1,81 8 М М1 – – – 2
c Rubus saxatilis 5 ± 1,1 5 ± 0,8 0,25 8 М М2 7 4 3 2
c Vaccinium vitis-idaea 14 ± 2,6 20 ± 2,2 1,85 8 ОМ М2 4 2 2 2
d Pleurozium schreberi 18 ± 3,5 24 ± 2,6 1,45 8 ОМ М2 2 – 2 1

Примечание. В заголовке таблицы: ПП – проективное покрытие вида, %: сил – на силикатных породах, карб – на карбонатных 
и сульфатных породах, данные приведены в виде «среднее арифметическое ± ошибка среднего»; t – значения t-критерия 
Стьюдента: достоверные на уровне значимости α ≤ 5 % выделены жирным шрифтом, на уровне значимости α ≤ 1 % – до-
полнительно звездочкой. ЭГ – экологические группы видов: 1 – растения кислых почв; 2 – облигатные либо факультативные 
кальцефиты; 3 – виды, реагирующие на снижение уровня конкуренции; 4 – стресс-толерантные виды; 5 – эрозиофилы; 
6 – виды, требующие более богатых и 7 – более теплых почв; 8 – нейтральные виды (различия по t-критерию недостовер-
ны). При вероятной принадлежности вида более чем к одной группе цифры приводятся через плюс; сомнительные слу-
чаи отмечены знаком вопроса. Фитоиндикация: приведены контрольные значения экологических статусов видов согласно 
шкалам: БP и ВP – богатства и влажности почв по Л. Г. Раменскому [Раменский и др., 1956] и И. А. Цаценкину [Цаценкин и 
др., 1978] (О – олиготроф, ОМ – олигомезотроф, М – мезотроф, МЭ – мезоэвтроф, Э – эвтроф, КМ – ксеромезофит, М1, 
М2 – мезофит, ГМ – гигромезофит, МГ – мезогигрофит, Г – гигрофит); RE и

 
NE – кислотности и азотного богатства почвы 

по Х. Элленбергу (увеличение в сторону максимальных значений от 1 до 9 [Ellenberg et al., 1992]), RL и NL – по Э. Ландольту 
(увеличение в сторону максимальных значений от 1 до 5 [Landolt, 1977]). Ярусы: a1 и a2 – основной и подчиненный ярусы 
древостоя; b – подрост и подлесок; с – травяно-кустарничковый; d – лишайниково-моховой. n – число описаний в выборке. 
Прочерк – отсутствие данных.
Виды, обилие которых изменяется достоверно, но незначительно по абсолютной величине (в 1-м либо 2-м знаке после 
запятой во всех сопоставляемых группах), не внесены в таблицу, но упоминаются в тексте.

Окончание табл. 1
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(см. табл. 1), хотя существуют данные, проти-
воречащие этому выводу. Так, в условиях бо-
лот Карелии pHH20 разложившегося торфа под 
S. warnstorfii составляет 5,8 ± 0,26, а под S. an-
gustifolium – 3,0 ± 0,09; амплитуда pH для пер-
вого вида – 4,9–7,1, а для второго – 2,7–3,5. 
На основании этих результатов S. warnstorfii 
был отнесен к мезоэвтрофным видам [Елина 
и др., 1984].

4. Стресс-толерантные виды, единственные 
способные вынести неблагоприятные условия 
среды. Типичным примером является Larix si-
birica. Только она изо всех видов хвойных де-
ревьев может успешно выживать на подвиж-
ных участках сульфатно-карстовых склонов, 
но сама по себе является олигомезотрофным 
и ацидофильным видом [Landolt, 1977; Цацен-
кин и др., 1978], как и другие хвойные [Боб-
ров, 1978].

Сказанное подтверждают как данные лите-
ратуры для севера Европейской России [Сам-
бук, 1932; Цинзерлинг, 1933; Дылис, 1941; 
Юдин, 1954] и юга Сибири [Рысин, 2010], так 
и наши исследования предтундровых листвен-
ничных редколесий и лиственничников север-
ной тайги Европейской России. Многие синтак-
соны как лиственничных редколесий, так и се-
веротаежных лиственничных лесов отмечены 
только на силикатных породах, избегая карбо-
натных, а пирогенно обусловленные зелено-
мошные лиственничники встречаются на гор-
ных породах самого различного состава. Ряд 
синтаксонов лиственничников строго тяготеет 
к карстовым логам, но это именно тот случай, 
когда лиственница – единственный вид, спо-
собный сформировать древостой. Во всех слу-
чаях, когда лиственница выступает доминан-
том-эдификатором ассоциаций, она нейтраль-
на по отношению к фактору почвообразующей 
породы с точки зрения сомкнутости древостоя 
[Кучеров, Зверев, 2011].

5. Эрозиофилы, чьи позиции на карбонатных 
и сульфатных породах усиливаются вследствие 
большей подверженности последних водной, 
а также гравитационной и термальной эрозии 
[Larcher, 1976; Малков и др., 2001]. В первую 
очередь это Arctostaphylos uva-ursi, доминиру-
ющий во многих ассоциациях сосняков на до-
ломитах и гипсах [Кучеров, 2013б], Antennaria 
dioica, а также переходные к следующей груп-
пе мезоэвтрофные луговые виды Calamagrostis 
epigeios и Pimpinella saxifraga. В составе цено-
флоры сосняков на автоморфных кислых пес-
чаных почвах Карелии Arctostaphylos uva-ursi 
и Calamagrostis epigeios признаны эуапофита-
ми [Геникова и др., 2012].

6. Виды, требующие более богатых почв, 
безотносительно к их кислотности. В незаболо-
ченных сосняках к этой группе можно отнести 
Populus tremula, Lonicera xylosteum, Melica nu-
tans, Carex digitata, Atragene sibirica, Rubus sa-
xatilis, Geranium sylvaticum s. l., Lathyrus vernus, 
Rhytidiadelphus triquetrus. В сосняках воронич-
но-брусничных эта группа малочисленна, в нее 
помимо осины попали лишь Equisetum hyemale 
и (возможно) Koeleria grandis за счет лесов на 
сульфатных песках долины Кулоя. В заболочен-
ных минеротрофных сосняках в данной группе 
преобладают растения межкочий и мочажин: 
Equisetum fluviatile, Caltha palustris, Filipendula 
ulmaria s. l., Geum rivale, Galium palustre, Cal-
liergonella cuspidata, Rhizomnium punctatum, 
в значительной мере также Sphagnum warn-
storfii. У ряда видов, растущих на кочках, кор-
невые окончания хотя бы в некоторые сезоны 
года также контактируют с жестководным поч-
венным раствором. В их числе Paris quadrifo-
lia, Listera ovata, Geranium sylvaticum, Angeli-
ca sylvestris.

7. Виды, требующие более теплых почв, что 
свойственно таковым на известняках в силу 
их лучшей аэрации благодаря трещиноватой 
структуре [Larcher, 1976]. К ним относится Be-
tula pendula со сравнительно более южным ти-
пом ареала – в древостое в выборке всех неза-
болоченных сосняков и в подросте в сосняках 
воронично-брусничных.

8. Нейтральные виды (различия ПП по 
t-критерию недостоверны). В их числе во мно-
гих выборках (но не во всех; см. выше) оказы-
ваются Picea abies s. l., Vaccinium vitis-idaea, 
в ряде выборок также Hylocomium splendens, 
виды Dicranum, кустистые лишайники из рода 
Cladina. Как в незаболоченных, так и в заболо-
ченных, а также в травяно-зеленомошных лесах 
в эту же группу попадает Pinus sylvestris в соста-
ве древостоя. Увеличение ПП сосны в сосняках 
воронично-черничных на карбонатных и суль-
фатных почвах должно быть признано случай-
ным. Согласно шкалам Л. Г. Раменского и др. 
[1956] и Э. Ландольта [Landolt, 1977], а также 
иным литературным источникам [Орлов, Ко-
шельков, 1971; Орлов и др., 1974; Ярмишко, 
1990], сосна выступает в качестве олигоме-
зотрофного ацидофита и в пределах Европы 
может проявлять себя лишь как кальций-толе-
рантный вид. Следует помнить, однако, что на 
восточной периферии ареала экологический 
оптимум Pinus sylvestris сдвигается в сторону 
карбонатных почв, и на юге Якутии сосна при-
урочена исключительно к ним, что сопровожда-
ется изменением ее жизненной формы [Сука-
чев, 1912; Щербаков, 1975].
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Одновременно мы замечаем, что в разных 
выборках (в том числе в различных группах ас-
социаций) один и тот же вид может относиться 
к разным (хотя обычно близким) экологическим 
группам по своей реакции на тип почвообра-
зующей породы. Неясно, однако, порождено 
ли это ценотически обусловленным «сдвигом» 
в экологическом поведении вида либо случай-
ными выборочными различиями. Видимо, мо-
жет иметь место и то, и другое.

Ранее аналогичные различия между со-
обществами на силикатных и карбонатных 
почвообразующих породах были прослеже-
ны Ю. Е. Кекишевой [2010] применительно 
к ельникам западной части Архангельской обл. 
Анализ также был проведен на уровне как со-
обществ, так и видов растений, однако без 
подробного функционального деления видов, 
преобладающих на карбонатных породах.

Зависимость проективного покрытия 
видов растений в сосновых лесах 
от механического состава почвы

При сопоставлении покрытий видов расте-
ний в сосняках в зависимости от механического 
состава верхних (корнеобитаемых) горизонтов 
почвенного профиля встает задача исключения 
описаний, выполненных на скальных обнажени-
ях [Ниценко, 1951; Яковлев, Воронова, 1959], 
а также на торфяных залежах глубже 50 см, 
где корни растений не достигают минеральных 
горизонтов профиля [Пьявченко, 1963; Кара-
ваева, 1982]. Таким условиям удовлетворяют: 
1) общая выборка сосновых лесов, где сово-
купная доля описаний на скалах и на глубоких 
торфах не превышает 10 % и их исключение не-
значимо влияет на результат; 2) сосняки травя-
но-зеленомошные, где доля описаний на обна-
жениях известняков и гипсов тоже крайне мала.

При сведении описаний в три выборки – на 
песках, на супесях и на суглинках и глинах – так-
же закономерно выделяется ряд экологических 
групп видов, в целом соответствующих извест-
ным фитоиндикационным шкалам (табл. 2).

Одну из групп, насчитывающих наиболь-
шее число видов, в общей выборке сосновых 
лесов формируют олиготрофы и олигомезо-
трофы. Однако среди них не так много собст-
венно псаммофильных видов с максимальным 
покрытием на песках (№ 1a). Это Diphasias-
trum complanatum, а также эрозиофилы, как 
правило, малообильные на минеральных поч-
вах, – Arctostaphylos uva-ursi, Antennaria dioica, 
Polytrichum juniperinum, P. piliferum. В сосня-
ках травяно-зеленомошных сюда же тяготеет 
Hylocomium splendens.

Гораздо больше олиготрофных видов может 
расти как на песках, так и на торфе, подстила-
емом песком (№ 1b). В общей выборке к ним 
относятся эрикоидные кустарнички (Empetrum 
nigrum s. l., Calluna vulgaris, Arctous alpina, Vac-
cinium uliginosum, V.  vitis-idaea), Sphagnum fus-
cum, Pleurozium schreberi, из лишайников – кус-
тистые кладины (Cladina arbuscula s. l., C. ran-
giferina s. l., C. stellaris), кладонии (Cladonia 
coccifera s. l., C. cornuta, C. gracilis s. l., C. un-
cialis), Cetraria islandica. Сюда же отнесем Pinus 
sylvestris в подросте, во 2-м ярусе древостоя 
и в болотных лесах, а также Salix aurita, чьи кор-
ни сквозь торф достигают песчаных горизонтов 
почвы, и S. lapponum, растущую на сыром пес-
ке, в частности, по берегам озер Кенозерской 
системы на юго-западе Архангельской обл. 
[Разумовская и др., 2012].

От олиготрофных видов песчаных почв 
следует отличать оксилофитов, растущих на 
мелкозалежных торфах, подстилаемых пес-
ками (№ 1c). В общей выборке сосняков это 
Carex pauciflora, C. globularis, Juncus filiformis, 
Chamaedaphne calyculata, Oxycoccus microcar-
pus, Sphagnum angustifolium, S. centrale, S. ma-
gellanicum, Polytrichum strictum, Dicranum ber-
geri, Pohlia sphagnicola, Aulacomnium palustre, 
Nephroma arcticum.

Отдельную группу составляют олигоме-
зотрофные мезогигрофиты и гигрофиты 
межкочий, западин и обводненных ковров 
в заболоченных сосняках (Menyanthes trifoliata, 
Sphagnum fallax; № 1d).

Мезотрофные виды, требующие умеренного 
минерального богатства почвы, можно подраз-
делить на две группы. Прежде всего, это виды 
со сравнительно широкой экологической амп-
литудой, растущие как на легких, так и на уме-
ренно тяжелых почвах, но избегающие тяже-
лых, хуже аэрируемых суглинков и глин (№ 2a). 
В общей выборке к таким растениям относятся 
Betula pendula в древостое и в составе подрос-
та, Rosa acicularis, Carex ericetorum, C. digitata, 
C. nigra, Oxalis acetosella, Solidago virgaurea s. l., 
Dicranum scoparium, в сосняках травяно-зеле-
номошных – также Melampyrum sylvaticum.

К данной группе (в общей выборке) примы-
кает и ряд умеренных олигомезотрофов: Moli-
nia caerulea, Dicranum drummondii, D. polyse-
tum, Ptilium crista-castrensis. Примечательно, 
что сюда же относится Pinus sylvestris в вер-
хнем ярусе древостоя. На севере Европейс-
кой России сосна все же выступает как оли-
гомезотроф, предпочитающий легкие почвы 
(ПП в древесном ярусе на песках и супесях – 
40–45 %) и достоверно, хотя и незначительно 
снижающий покрытие на суглинках (округленно 
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35 %). Это соответствует характеристикам вида 
по Л. Г. Раменскому и др. [1956] и Х. Эллен-
бергу и др. [Ellenberg et al., 1992], но частично 
противоречит данным Н. И. Казимирова [1995] 
и А. М. Крышеня [2010]. Известно, что в бас-
сейнах Северной Двины и Печоры незаболо-
ченные сосняки могут произрастать на песках 
и супесях, подстилаемых суглинками, реже – 
непосредственно на легкосуглинистых почвах, 
что иногда наблюдается и на юге Карелии. Счи-
талось доказанным, что при утяжелении почв 
высота, сомкнутость и продуктивность сосня-
ков закономерно возрастают [Чертов, 1981; 
Казимиров, 1995]. Полученные нами данные 
противоречат имитационной модели Н. И. Ка-
зимирова [1995] как минимум в отношении 
сомкнутости. В сосняках травяно-зеленомош-
ных, приуроченных к наиболее богатым почвам 
среднего увлажнения (притом на малонару-
шенных заповедных землях), сосна занимает 
такие же позиции, как и в выборке сосновых 
лесов, взятых в целом (см. табл. 2). Лишь в юж-
ной тайге Вашкинского района Вологодской 
обл. наблюдался оптимум сосны, выраженный 
как по сомкнутости, так и по высоте, в 200-лет-
них сосняках-кисличниках I бонитета на рыхлых 
залежных супесях (наблюдения 2013 г.). Веро-
ятно, подобные условия соответствуют эколо-
гическому оптимуму сосны, тогда как на песках 
отчетливо выражен ее фитоценотический оп-
тимум. На песчаных почвах Карелии ель Picea 
abies s. l. в силу поверхностного характера ее 
корневой системы может произрастать лишь 
на сильно завалуненных почвах либо в ложби-
нах стока, защищенных от ветра, а потому ус-
тупает место сосне, тогда как уже на супесях 
сосна вытесняется елью. Однако и тогда от-
дельные старые сосны (а восточнее – листвен-
ницы) продолжают играть в древостое ельника 
роль структурного «каркаса» [Крышень, 2010, 
2012]. Тяготение сосны к суглинистым почвам 
в естественных условиях Европейского Севера 
намного менее вероятно. Описание высоко-
продуктивного сосняка (возможно, пирогенной 
либо иной антропогенной природы) на тяжелом 
суглинке в южной Карелии [Казимиров, 1995] 
следует считать скорее исключением, неже-
ли правилом.

Другую группу в числе мезотрофов форми-
руют виды с выраженным оптимумом на поч-
вах среднего минерального богатства (супесях 
и, возможно, также опесчаненных легких су-
глинках), чье покрытие снижается как на лег-
ких, так и на тяжелых почвах (№ 2b). В общей 
выборке это Picea abies s. l. в составе древо-
стоя, Betula pubescens, Populus tremula, Sor-
bus aucuparia s. l., Melica nutans, Rubus saxatilis, 

Geranium sylvaticum, Pyrola rotundifolia, Melam-
pyrum sylvaticum, Rhodobryum roseum, Rhytidi-
adelphus triquetrus.

В сосняках травяно-зеленомошных в дан-
ном качестве, помимо упомянутых древесных 
видов, костяники, герани и грушанки, высту-
пают Daphne mezereum, Luzula pilosa, Lathyrus 
vernus, Cirsium heterophyllum, возможно, также 
Convallaria majalis. Однако ландыш скорее тяго-
теет к иной, весьма малочисленной группе, ко-
торую формируют в основном олигомезотро-
фы, разрастающиеся на супесях и легких су-
глинках при снижении конкурентного давления 
со стороны олиготрофных кустарничков (№ 3). 
В ее состав входят Calamagrostis arundinacea, 
Maianthemum bifolium, Orthilia secunda, Trien-
talis europaea, из мезотрофов, помимо Conval-
laria majalis, – также Brachypodium pinnatum.

Наконец, мезотрофы, тяготеющие к поч-
вам повышенной влажности (гигромезофиты 
и гигрофиты), демонстрируют максимальное 
покрытие на суглинках в силу их меньшей водо-
проницаемости (№ 2с). В общей выборке тако-
вы Equisetum sylvaticum, Calamagrostis purpurea 
s. l., Comarum palustre, Sphagnum girgensohnii, 
S. wulfianum.

Другую часть видов с максимальным покры-
тием на суглинках составляют мезоэвтрофы, 
произрастающие на тяжелых почвах вслед-
ствие их повышенного минерального богатства 
[Качинский, 1965, 1970]. В общей выборке это 
Deschampsia cespitosa, Paris quadrifolia, Bis-
torta major, Saussurea alpina, в сосняках травя-
но-зеленомошных – также Ribes spicatum s. l., 
Angelica sylvestris, а при переувлажнении – 
Equisetum fluviatile (№ 4a).

Существуют, однако, и мезоэвтрофы-псам-
мофиты, в нашем случае – растущие на про-
мывных сульфатных песках долины Кулоя (Cala-
magrostis epigeios, Pulsatilla patens; № 4b). В эту 
же группу должны попасть многие пойменные 
виды, не рассматривающиеся в данной работе.

Виды с широкой амплитудой по градиен-
ту механического состава (а значит, и богат-
ства) почвы с недостоверными различиями по 
t-критерию между отдельными выборками мы 
относим к нейтральным (№ 5). В общей выбор-
ке в эту группу попадают Larix sibirica в соста-
ве древостоя, подрост Picea abies s. l., Ledum 
palustre, Vaccinium myrtillus, Sphagnum russowii, 
S. warnstorfii, Polytrichum commune, Hylocomium 
splendens, в сосняках травяно-зеленомош-
ных – Betula pendula в составе древостоя, Lin-
naea borealis, Solidago virgaurea s. l., Dicra-
num polysetum, D. scoparium, Rhytidiadelphus  
triquetrus.
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Таблица 2. Различия среднего проективного покрытия видов в сосновых лесах средней и северной тайги 
Европейской России в зависимости от механического состава почвы

Я
ру

с Вид ПП, % t ЭГ Фитоиндикация

 пес суп сугл t12 t13 t23 БP ВP RE NE
Все сосновые леса на минеральных почвах

n 921 108 75 –
a2 Pinus sylvestris 6 ± 0,4 1 ± 0,4 1 ± 0,3 8,87* 10,16* 0,44 1b ОМ М2 – –
b P. sylvestris 6 ± 0,3 4 ± 0,8 1 ± 0,4 2,15* 8,24* 2,76* 1b ОМ М2 – –
b Salix aurita 1 ± 0,2 0 ± 0,0 0 ± 0,2 2,88* 1,15 0,98 1b М ГМ 4 3
c Empetrum nigrum s. l. 4 ± 0,3 2 ± 0,4 0 ± 0,2 5,68* 11,89* 2,94* 1b O М2 – 2
c Calluna vulgaris 3 ± 0,2 1 ± 0,4 0 ± 0,2 4,55* 8,60* 1,71 1b O М2 1 1
c Vaccinium uliginosum 4 ± 0,3 2 ± 0,4 2 ± 0,6 4,08* 2,15* 0,85 1b О ГМ 1 3
c V. vitis-idaea 14 ± 0,5 9 ± 1,2 7 ± 1,4 3,58* 4,52* 1,27 1b ОМ М2 4 2
d Sphagnum fuscum 2 ± 0,3 1 ± 0,7 0 ± 0,1 0,98 5,44* 1,42 1b О Г 1 –
d Pleurozium schreberi 28 ± 1,0 16 ± 2,0 7 ± 1,1 5,37* 14,65* 4,17* 1b ОМ М2 2 –
d Cladina arbuscula s. l. 6 ± 0,4 3 ± 0,9 0 ± 0,1 3,26* 14,38* 2,80* 1b М М1 – 1
d C. rangiferina s. l. 7 ± 0,4 2 ± 0,7 0 ± 0,0 5,01* 17,96* 3,23* 1b М КМ – 1
d C. stellaris 6 ± 0,4 2 ± 0,5 0 ± 0,0 6,23* 12,86* 2,96* 1b М М1 2 1
d Cladonia uncialis 1 ± 0,1 0 ± 0,0 0 ± 0,0 7,03* 7,03* – 1b М М2 2 2
c Carex globularis 2 ± 0,2 2 ± 0,6 4 ± 0,8 0,26 2,06* 1,91 1c ОМ ГМ – –
c C. pauciflora 0 ± 0,0 0 ± 0,0 1 ± 0,3 2,34* 1,61 1,92* 1c О ГМ 1 1
c Chamaedaphne calyculata 2 ± 0,2 1 ± 0,3 4 ± 0,9 1,69 2,53* 3,09* 1c О МГ 3 2
d Sphagnum angustifolium 9 ± 0,7 5 ± 1,5 24 ± 3,8 2,08* 3,76* 4,41* 1c О МГ 2 –
d S. centrale 0 ± 0,1 1 ± 0,6 5 ± 1,7 2,00* 2,60* 1,83 1c ОМ Г 1 –
d S. magellanicum 2 ± 0,2 1 ± 0,6 4 ± 1,0 0,99 1,66 2,00* 1c О МГ 1 –
c Menyanthes trifoliata 1 ± 0,1 1 ± 0,4 2 ± 0,9 0,89 2,11* 1,58 1d М Г – 3
d Sphagnum fallax 0 ± 0,2 0 ± 0,0 3 ± 1,3 2,53* 1,87 2,24* 1d ОМ МГ 2 –

a1 Pinus sylvestris 43 ± 0,6 42 ± 1,6 37 ± 1,3 0,68 4,39* 2,59* 2a ОМ М2 – –
b Rosa acicularis 0 ± 0,0 1 ± 0,3 0 ± 0,1 2,08* 0,42 1,87 2a М М2 – –
c Molinia caerulea 0 ± 0,1 1 ± 0,4 0 ± 0,0 0,96 3,37* 1,99* 2a ОМ ГМ – 2
c Oxalis acetosella 0 ± 0,1 2 ± 0,8 1 ± 0,4 2,73* 1,79 1,57 2a М М2 4 6
c Solidago virgaurea s. l. 0 ± 0,0 1 ± 0,1 0 ± 0,1 3,96* 1,84 1,06 2a М М2 – 4
d Dicranum polysetum 3 ± 0,2 2 ± 0,5 1 ± 0,3 1,80 6,70* 2,79* 2a ОМ М1 1 –
d D. scoparium 1 ± 0,1 1 ± 0,2 0 ± 0,2 0,83 2,57* 1,35 2a М М2 4 –
d Ptilium crista-castrensis 1 ± 0,1 1 ± 0,2 0 ± 0,0 0,62 5,21* 2,49* 2a ОМ М2 3 –

a1 Picea abies s. l. 2 ± 0,1 3 ± 0,5 4 ± 0,8 2,75* 3,12* 1,03 2b М М2 – –
a2 P. abies s. l. 5 ± 0,4 12 ± 1,6 8 ± 1,3 3,85* 2,02* 1,68 2b М М2 – –
a1 Betula pubescens 1 ± 0,1 3 ± 0,5 6 ± 1,2 3,17* 4,52* 2,78* 2b М М2 3 3

a1,2 Populus tremula 0 ± 0,0 1 ± 0,3 2 ± 0,6 1,66 3,40* 2,32* 2b М М2 – –
a+b Sorbus aucuparia s. l. 0 ± 0,1 1 ± 0,3 2 ± 0,5 3,67* 3,05* 0,94 2b М М2 4 –

c Rubus saxatilis 0 ± 0,1 3 ± 0,6 2 ± 0,6 4,18* 2,94* 0,71 2b М М2 7 4
c Geranium sylvaticum 0 ± 0,0 1 ± 0,2 1 ± 0,4 2,56* 2,17* 0,69 2b М М2 6 7
d Rhytidiadelphus triquetrus 0 ± 0,1 1 ± 0,4 2 ± 0,9 2,07* 1,86 0,81 2b М М2 5 –
c Calamagrostis arundinacea 0 ± 0,1 3 ± 0,7 4 ± 1,2 3,05* 2,75* 0,70 3 ОМ М2 4 5
c Convallaria majalis 0 ± 0,0 1 ± 0,3 1 ± 0,6 2,67* 1,98 0,71 3 М М2 – 4
c Maianthemum bifolium 1 ± 0,1 3 ± 0,5 2 ± 0,6 4,15* 3,28* 0,29 3 ОМ М2 3 3
c Trientalis europaea 0 ± 0,0 1 ± 0,1 1 ± 0,2 3,14* 2,95* 0,43 3 ОМ М2 3 2
c Equisetum sylvaticum 0 ± 0,1 3 ± 0,9 7 ± 2,0 2,90* 3,44* 2,02* 2с М ГМ 5 4
c Calamagrostis purpurea s. l. 0 ± 0,1 1 ± 0,5 4 ± 1,7 2,15* 2,37* 1,63 2с М ГМ – –
c Comarum palustre 0 ± 0,0 0 ± 0,2 1 ± 0,3 1,68 2,92* 1,37 2с М Г 3 2
d Sphagnum girgensohnii 2 ± 0,3 6 ± 1,7 8 ± 2,3 2,30* 2,80* 0,89 2с М ГМ 1 –
d S. wulfianum 0 ± 0,0 0 ± 0,2 1 ± 0,5 2,01* 2,57* 1,52 2с М ГМ – –
c Equisetum fluviatile 0 ± 0,1 1 ± 0,3 2 ± 0,9 1,27 2,04* 1,59 4a МЭ ГЛ – 5

a1,2 Larix sibirica 1 ± 0,1 1 ± 0,5 1 ± 0,5 0,85 0,21 0,45 5 ОМ М2 – –
b Picea abies s. l. 5 ± 0,3 6 ± 0,8 5 ± 0,7 0,90 0,07 0,77 5 М М2 – –
c Ledum palustre 5 ± 0,3 3 ± 0,7 4 ± 0,8 1,68 1,19 0,28 5 О ГМ 2 2
c Vaccinium myrtillus 14 ± 0,6 17 ± 1,6 12 ± 2,0 1,42 0,90 1,68 5 ОМ М2 2 3
d Sphagnum russowii 2 ± 0,3 1 ± 0,8 1 ± 0,7 1,24 0,80 0,39 5 ОМ ГМ 2 –
d S. warnstorfii 1 ± 0,2 3 ± 1,1 1 ± 1,2 1,85 0,74 0,74 5 МЭ МГ 3 –
d Polytrichum commune 3 ± 0,3 4 ± 1,1 5 ± 1,6 1,45 1,23 0,21 5 О ГМ 2 –
d Hylocomium splendens 10 ± 0,6 14 ± 2,0 10 ± 2,3 1,77 0,02 1,18 5 ОМ М2 5 –
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Я
ру

с Вид ПП, % t ЭГ Фитоиндикация

 пес суп сугл t12 t13 t23 БP ВP RE NE
Сосняки травяно-зеленомошные

n 170 31 17 –
d Hylocomium splendens 28 ± 4,1 13 ± 3,8 18 ± 6,1 2,57* 1,25 0,64 1a ОМ М2 5 –

a2 Pinus sylvestris 3 ± 1,4 0 ± 0,4 1 ± 0,6 2,02* 1,12 0,17 1b ОМ М2 – –
c Vaccinium vitis-idaea 25 ± 2,8 12 ± 3,2 13 ± 4,4 3,09* 2,21* 0,14 1b ОМ М2 4 2
d Pleurozium schreberi 29 ± 3,7 11 ± 2,3 11 ± 3,2 3,95* 2,66* 0,19 1b ОМ М2 2 –
c Calamagrostis epigeios 1 ± 0,5 0 ± 0,0 0 ± 0,1 2,43* 1,20 1,75 4b МЭ М2 – –

a1 Pinus sylvestris 47 ± 2,1 50 ± 3,2 37 ± 3,2 0,68 2,34* 2,51* 2a ОМ М2 – –
a2 Betula pendula 3 ± 0,9 0 ± 0,3 0 ± 0,0 2,88* 1,95 0,74 2a М М1 – –
c Melampyrum sylvaticum 0 ± 0,1 1 ± 0,3 0 ± 0,1 2,12* 1,82 1,03 2a М М2 2 2

a1 Betula pubescens 1 ± 0,6 2 ± 0,9 6 ± 2,1 0,87 2,69* 1,69 2b М М2 3 3
a1 Populus tremula 1 ± 0,2 1 ± 0,5 7 ± 1,9 1,03 5,62* 3,79* 2b М М2 – –
a2 Picea abies s. l. 11 ± 1,7 20 ± 3,7 12 ± 2,5 2,26* 0,41 1,47 2b М М2 – –

a+b Sorbus aucuparia s. l. 1 ± 0,4 3 ± 0,7 6 ± 1,6 1,90 4,15* 2,23* 2b М М2 4 –
c Luzula pilosa 0 ± 0,0 1 ± 0,2 0 ± 0,1 2,21* 1,08 1,26 2b М М2 5 4
c Rubus saxatilis 3 ± 0,6 6 ±1,6 9 ± 2,0 1,91 3,84* 0,98 2b М М2 7 4
c Lathyrus vernus 0 ± 0,2 1 ± 0,4 3 ± 1,4 0,40 3,17* 2,23* 2b М М2 8 4
c Pyrola rotundifolia 0 ± 0,1 1 ± 0,5 2 ± 0,8 2,33* 3,12* 0,39 2b М М2 5 3
c Calamagrostis arundinacea 3 ± 1,3 7 ± 2,1 14 ± 4,1 1,62 3,40* 1,74 3 ОМ М2 4 5
c Brachypodium pinnatum 0 ± 0,0 1 ± 0,8 5 ± 2,9 1,61 2,92* 1,39 3 М М1 7 4
c Convallaria majalis 1 ± 0,5 2 ± 0,7 5 ± 2,4 1,02 2,90* 1,86 3 М М2 – 4
c Maianthemum bifolium 4 ± 0,8 6 ± 1,2 7 ± 1,7 1,28 2,02* 0,79 3 ОМ М2 3 3
c Orthilia secunda 0 ± 0,1 0 ± 0,2 1 ± 0,7 1,15 2,30* 1,30 3 ОМ М2 – 2
c Trientalis europaea 1 ± 0,2 1 ± 0,3 2 ± 0,4 0,17 2,25* 1,62 3 ОМ М2 3 2
c Geranium sylvaticum 1 ± 0,2 1 ± 0,4 4 ± 1,4 0,75 3,33* 2,15* 4a М М2 6 7
c Angelica sylvestris 0 ± 0,0 0 ± 0,1 1 ± 0,6 1,48 2,82* 1,77 4a МЭ М2 – 4

a1 Picea abies s. l. 3 ± 0,7 3 ± 0,9 5 ± 1,8 0,10 1,40 1,16 5 М М2 – –
a1,2 Larix sibirica 6 ± 1,3 3 ± 1,4 4 ± 1,7 1,27 0,76 0,24 5 ОМ М2 – –
a1 Betula pendula 8 ± 1,3 7 ± 1,5 5 ± 2,1 0,60 1,02 0,55 5 М М1 – –
c Vaccinium myrtillus 12 ± 2,2 19 ± 3,2 9 ± 3,3 1,82 0,53 1,89 5 ОМ М2 2 3
c Linnaea borealis 3 ± 0,6 2 ± 0,6 2 ± 1,2 0,97 1,02 0,38 5 ОМ М2 2 2
c Solidago virgaurea s. l. 1 ± 0,2 1 ± 0,3 2 ± 0,5 0,49 0,90 0,52 5 М М2 – 4
d Dicranum polysetum 4 ± 1,1 3 ± 0,7 3 ± 1,2 1,43 0,79 0,18 5 ОМ М1 1 –
d D. scoparium 1 ± 0,6 1 ± 0,4 1 ± 0,6 0,12 0,10 0,05 5 М М2 4 –
d Rhytidiadelphus triquetrus 3 ± 1,1 3 ± 1,3 8 ± 3,5 0,29 1,86 1,53 5 М М2 5 –

Примечание. В заголовке таблицы: ПП – проективное покрытие вида, %: пес – на песках, суп – на супесях, сугл – на су-
глинках и глинах. Описания, выполненные на скальных породах либо на торфах глубже 50 см, исключены. t – значения 
t-критерия Стьюдента: t12 – для различий между выборками на песках и на супесях, t13 – на песках и на суглинках, t23 – на 
супесях и на суглинках. ЭГ – экологические группы видов: 1 – олиготрофы и олигомезотрофы: 1a – мезофиты песчаных 
почв; 1b – мезофиты и гигромезофиты, растущие как на песках, так и на торфе; 1с – оксилофиты, растущие на торфе; 1d – 
мезогигрофиты и гигрофиты межкочий, мочажин и обводненных ковров; 2 – мезотрофы: 2a – с широкой экологической 
амплитудой, растущие как на легких почвах, так и на почвах среднего механического состава, но избегающие тяжелых, хуже 
аэрируемых суглинистых почв; 2b – с оптимумом на супесях и легких суглинках; 2c – с оптимумом на суглинках вследствие 
тяготения к переувлажненным почвам; 3 – виды, реагирующие на снятие конкуренции со стороны олиготрофных кустар-
ничков; 4 – мезоэвтрофы: 4a – «типичные» растения тяжелых богатых суглинистых, в том числе переувлажненных почв; 
4b – мезоэвтрофы-псаммофиты; 5 – нейтральные виды с широкой экологической амплитудой по градиенту механического 
состава (а значит, и богатства) почвы (различия по t-критерию между выборками недостоверны).
Прочие обозначения как в таблице 1.

Окончание табл. 2

выводы

1. Закономерности приуроченности отдель-
ных синтаксонов сосновых лесов Европейского 
Севера к силикатным либо карбонатным/суль-
фатным почвообразующим породам подтверж-
даются на видовом уровне.

2. Сосновые леса на силикатных почво-
образующих породах характеризуются об-
ширной «свитой» видов-ацидофитов. В то же 
время позитивная флористическая специфи-
ка сосняков на карбонатных либо сульфат-
ных почвообразующих породах лишь в нич-
тожно малой степени обусловлена наличием 
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собственно кальцефитов. Основными причи-
нами появления видов либо увеличения их про-
ективного покрытия на карбонатных либо суль-
фатных породах являются снижение уровня 
напряженности конкуренции со стороны аци-
дофитов, тяготение отдельных видов к почвам 
повышенного минерального богатства, эро-
зиофильность, на сульфатном карсте – также 
стресс-толерантность.

3. Во флоре сосновых лесов выделяется 
несколько групп по приуроченности эколо-
го-ценотического оптимума слагающих их ви-
дов (выраженного через среднее проективное 
покрытие) к почвам различного механическо-
го состава. По числу видов наиболее обильны 
олиготрофы и олигомезотрофы, приуроченные 
к песчаным почвам, а также к мелкозалежным 
торфам. За ними следуют мезотрофные виды, 
крайне разнообразные по своей экологичес-
кой приуроченности в зависимости от режима 
влажности почвы. Для ряда олигомезотроф-
ных видов также характерен рост проективно-
го покрытия на супесях и суглинках вследствие 
ослабления конкурентного пресса со стороны 
олиготрофных кустарничков.

4. Значительная часть видов, растущих в со-
сняках, при этом нейтральна по отношению как 
к типу почвообразующей породы, так и к меха-
ническому составу почвы.

5. Сосна Pinus sylvestris на Европейском Се-
вере на основании как полученных нами резуль-
татов полевых исследований, так и данных фи-
тоиндикационных шкал должна быть отнесена 
к умеренным олигомезотрофам и демонстрирует 
умеренное снижение сомкнутости древостоев 
на суглинистых почвах сравнительно с песками 
и супесями. Модель Н. И. Казимирова [1995], 
утверждающая, что в силу общих положений фи-
зики почв сосновые леса должны достигать мак-
симальной сомкнутости и производительности 
именно на суглинках, требует проверки.

Автор признателен администрации и со-
трудникам заповедников «Кивач», «Лапланд-
ский», «Пинежский», «Печоро-Илычский» 
и национального парка «Кенозерский» за по-
мощь при проведении полевых работ, к. ф. н. 
М. Д. Люблинской (ИЛИ РАН), к. б. н. С. А. Ку-
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Е. Ю. Чураковой (САФУ) и А. Г. Безгодову (То-
больская комплексная научная станция УрО 

РАН) за определение сборов мохообразных, 
Д. Е. Гимельбранту (БИН РАН – СПбГУ) за опре-
деление сборов лишайников, к. б. н. А. А. Зве-
реву (ТГУ) за предоставление программы 
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за ценные замечания и предоставление редких 
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