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ЦЕНОТИЧЕСКОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ И ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ 

ПРЕДПОЧТЕНИЯ СФАГНОВЫХ МХОВ (SPHAGNACEAE) 

В СЕВЕРНОЙ ТАЙГЕ ЕВРОПЕЙСКОЙ РОССИИ 

(ПИНЕЖСКИЙ ЗАПОВЕДНИК, АРХАНГЕЛЬСКАЯ ОБЛАСТЬ)

С. Ю. Попов, В. Э. Федосов

Московский государственный университет имени М. В. Ломоносова

Рассматривается биотопическое распределение и отношение к ведущим эко-
логическим факторам 23 видов сфагновых мхов из Пинежского заповедника 
(64°35′ N, 43°02′ E). Эколого-ценотический анализ проведен на основе статисти-
ческой обработки и систематизации 584 геоботанических описаний, охватывающих 
полный спектр местообитаний заповедника. Показано, что широко распространен-
ные (или часто встречающиеся) виды являются наиболее эвритопными и характе-
ризуются наибольшими показателями фитоценотической значимости в одном или 
нескольких местообитаниях. Виды, встречающиеся спорадически, обладают сред-
ними фитоценотическими показателями и меньшей эвритопностью. Виды редкие 
являются стенотопными с низкими показателями фитоценотической значимости. 
По фитоценотической значимости видов в группах ассоциаций и группах место-
обитаний определены их экологические оптимумы и биотопическое распреде-
ление в целом. Из 23 видов сфагновых мхов 16 видов произрастают как в лесах, 
так и на болотах, 6 видов (Sphagnum papillosum, S. rubellum, S. majus, S. lindbergii, 
S. jensenii, S. balticum) являются болотными, а один вид (S. wulfi anum) – исключи-
тельно лесным. Наибольшее видовое разнообразие сфагновых мхов приходится 
на переходные болота. Верховые болота и заболоченные леса характеризуются 
чуть меньшими показателями разнообразия. Наименьшее видовое разнообра-
зие сфагновых мхов наблюдается на низинных болотах и во влажнотравных лесах. 
Кластерный анализ позволил разбить 23 вида сфагнов на 6 групп, отличающихся 
своим отношением к экологическим факторам (влажность, трофность, богатство 
азотом, кислотность, освещенность). С помощью кластерного и дисперсионного 
анализов показано, что виды сфагновых мхов делят экологическое пространство 
в первую очередь по факторам богатства субстрата, а увлажненность субстрата яв-
ляется наименее значимым фактором. По результатам исследований приводятся 
уточненные значения региональных экологических индексов Д. Н. Цыганова, рас-
считанные для 23 видов сфагновых мхов северной тайги Европейской России.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: сфагнум; северная тайга; Пинежский заповедник; экологи-
ческие шкалы; ценотическое распределение видов; экологический оптимум; ста-
тистический анализ; эколого-ценотический анализ мхов.

S. Yu. Popov, V. E. Fedosov. COENOTIC DISTRIBUTION AND ECOLOGI-

CAL PREFERENCES OF SPHAGNA IN NOTHERN TAIGA, EUROPEAN RUS-

SIA (PINEZHSKY STRICT NATURE RESERVE, ARKHANGELSK REGION)

Here we consider the coenotic distribution of 23 species of the genus Sphagnum and 
their relation to prime ecological factors in Pinezhsky Strict Nature Reserve (Arkhangelsk 
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Введение

Экология видов рода Sphagnum изучалась 
многими исследователями [Vitt et al., 1975; Cly-
mo, Hayward, 1982; Rochefort et al., 1990; Vitt, 
Chee, 1990; Vitt, 2000; Бабешина и др., 2004, 
2011; Rydin et al., 2006, а в Европейской Рос-
сии – Смоляницкий, 1977; Максимов, 1982, 
1984; Попов, 1996, 2000; Ивченко, 2013; Смагин 
и др., 2017]. В последнее десятилетие проводи-
лись работы по изучению распределения мхов 
в рамках единиц ряда классификаций расти-
тельности [Шестакова, 2005; Рубцова, 2011; 
Кармазина, 2013; и др.]. Однако в силу разницы 
подходов к выделяемым синтаксономическим 
единицам, отсутствию в них классификации 
местообитаний содержащуюся в этих работах 
информацию о ценотическом распределении 
сфагновых мхов достаточно трудно унифи-
цировать. В связи с этим целью настоящей 
работы является выявление биотопического 
распределения в целом и экологических пред-
почтений (экологических оптимумов) видов 
рода Sphagnum в северной тайге Европейской 
России на статистической основе. Отдельные 
методические приемы, применяемые в дан-
ной работе, сами по себе не являются чем-то 
новым. Однако их синтез, возможно, поможет 
в будущем бриологам (и специалистам по дру-
гим группам растений) облегчить эколого-це-
нотический анализ видов.

В экологии существует понятие фундамен-
тальной и реализованной экологической ниши 

[Hutchinson, 1957, 1965]. Последнюю также 
называют фитоценотической, поскольку она 
представляет собой положение вида в преде-
лах естественных сообществ. Если анализи-
ровать биотопическое распределение видов 
не только по их присутствию, но по фитоцено-
тической значимости, легко обнаружить фи-
тоценотический (синэкологический) оптимум 
видов, т. е. определить набор сообществ, 
в которых виды обладают наибольшей фито-
ценотической значимостью [Работнов, 1974]. 
Л. Б. Заугольнова [1985] предлагает в качестве 
фитоценотического оптимума вида рассматри-
вать сообщества, в которых вид, среди всего 
спектра сообществ, им занимаемых, характе-
ризуется максимальными показателями встре-
чаемости и обилия. Этот подход к изучению 
экологических ниш видов и был использован 
в настоящей работе.

В качестве ключевого участка для изучения 
биотопического распределения сфагновых 
мхов в северной тайге была выбрана терри-
тория Пинежского заповедника. ГПЗ «Пинеж-
ский» расположен в Пинежском районе Архан-
гельской области (64°35′ N, 43°02′ E). Площадь 
его составляет 51 807 га. Территория запо-
ведника находится на юго-восточной окраине 
Беломорско-Кулойского плато [Структура…, 
2000]. Перепады абсолютных отметок рельефа 
здесь колеблются от 20 до 180 м над уровнем 
моря. Такая амплитуда высот обусловлена во 
многом карстовыми процессами, происходя-
щими в подстилающих палеозойских породах, 

Region, north of European Russia). Ecologo-coenotic analysis was performed on the 
basis of 584 relevés, which cover the entire range of habitats. The relevés were system-
atized and processed by multivariate techniques. The species ecological optima and dis-
tribution among habitats as a whole were determined by calculating the species’ phyto-
coenotic signifi cance in groups of associations and groups of habitats. It was found that 
widespread (or frequently occurring) species are the most eurytopic and are character-
ized by the highest phytocoenotic signifi cance in one or more habitats. Species that oc-
cur sporadically have average phytocenotic indices and are less eurytropic. Rare species 
are stenotopic with low values of phytocoenotic signifi cance. Sixteen species among 23 
occur both in boggy forests and in open bogs. Six species (Sphagnum papillosum, S. ru-
bellum, S.majus, S.lindbergii, S.jensenii, S. balticum) are associated only with bogs and 
S. wulfi anum occurs only in boggy forests. Fens and poor fens have the highest value of 
Sphagnum species diversity. Bogs and boggy forests have a somewhat lower diversity. 
Rich fens and wet herbaceous forests are characterized by the lowest value of Sphagnum 
diversity. Cluster analysis made it possible to sort the 23 Sphagnum species into 6 groups 
which diff er in their relation to environmental factors (humidity, trophicity, nitrogen rich-
ness, acidity, shading). It was shown by using cluster analysis and ANOVA that Sphagnum 
species diff erentiate ecological space fi rst of all by richness and secondly by humidity. 
We specifi ed Tsyganov’s ecological indexes for all the considered species in the northern 
taiga subzone of European Russia.

K e y w o r d s: Sphagnum; northern taiga; Pinezhsky Strict Nature Reserve; ecological 
scales; coenotic distribution; phytocoenotic optimum; multivariate statistics; ecologo-
coenotic analysis of mosses.
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состоящих из гипсов, ангидритов и доломитов 
пермского возраста [Сабуров, 1972; Шаврина, 
Малков, 2000]. На значительной части терри-
тории эти породы перекрыты четвертичными 
отложениями – супесчаной и суглинистой мо-
реной последней стадии Валдайского оледе-
нения, в которой слой суглинка (чаще всего 
легкого) перекрыт сверху маломощным сло-
ем супеси (до 50 см), реже – песка. Изредка 
встречаются песчаные гривы, по всей види-
мости, флювиогляциального происхождения 
(озы). Вследствие такого строения материн-
ские породы на водораздельных поверхностях 
представляют собой двучлен, а на аккумуля-
тивных участках рельефа сложены суглинистой 
мореной, перекрытой сверху делювием плос-
костного смыва. Мощность моренных отложе-
ний колеблется от нуля до нескольких десятков 
метров [Сабуров, 1972; Горячкин, 2000].

Благодаря такому рельефу и географичес-
кому положению на территории Пинежского 
заповедника сосредоточено высокое разнооб-
разие ландшафтов и растительных сообществ, 
присущих северной тайге Европейской Рос-
сии. Это особенно благоприятно для изучения 
биотопического распределения сфагновых 
мхов: здесь встречаются как обширные силь-
новыпуклые болота с грядово-мочажинным 
комплексом, относящиеся к северо-восточно-
европейскому типу сфагновых верховых болот 
[Юрковская, 1980], так и европейско-запад-
носибирские переходные болота, небольшие 
слабовыпуклые верховые и переходные боло-
та, переходные и низинные болота ключевого 
типа в местах выхода карбонатных и гипсовых 
вод, а также типичные для северотаежной под-
зоны заболоченные сфагновые и долгомошные 
леса. В связи с этим территорию заповедника 
можно рассматривать как репрезентативный 
участок для изучения разнообразия местооби-
таний сфагновых мхов северной тайги Евро-
пейской России.

Методы

Геоботанические описания травяно-кус-
тарничкового и мохового ярусов во всех ти-
пах растительности (леса, луга, болота и т. д.) 
выполнялись на пробных площадях размером 
10 × 10 м. Такой размер площади является 
минимальным для выявления флористическо-
го разнообразия в лесных сообществах [Кор-
чагин, 1964]. Производилась глазомерная 
оценка проективного покрытия (в % от общей 
площади) для каждого вида травяно-кустар-
ничкового и мохового ярусов. При проведе-
нии полевых работ мы стремились описать 

всю растительность, а не только биотопы со 
сфагновыми мхами, для того чтобы охватить 
все экологическое пространство местооби-
таний и растительных сообществ. Описания 
составлялись на полевых маршрутах, которые 
планировались с таким расчетом, чтобы они 
проходили основные ландшафтные урочища 
заповедника, занимающие разную площадь 
и характеризующиеся своими особенностями 
растительности [Попов, 2016а]. Таким обра-
зом, описаниями было охвачено практически 
полное разнообразие сообществ заповедника 
во всех ландшафтах, а число описаний каждого 
биотопа примерно пропорционально занимае-
мой им площади на изученной территории [По-
пов, 2017а]. Всего сделано 584 описания рас-
тительных сообществ. Образцы видов сфаг-
новых мхов, собиравшиеся при составлении 
геоботанических описаний, были определены 
автором настоящей работы. Названия видов 
мхов приводятся по [Ignatov et al., 2006], сосу-
дистых растений – по [Пучнина, 2008].

По данным полевых описаний составле-
на классификация растительности на основе 
принципов, предложенных Д. Н. Сабуровым 
[1972], с применением современных мето-
дов многомерной статистики и ординации 
[Смирнов, Ханина, 2004]. Проверка достовер-
ности выделения групп ассоциаций проводи-
лась с помощью дискриминантного анализа. 
Ординация сообществ проводилась методом 
бестрендового анализа соответствий (DCA) 
в пакете PС-ORD 4.0 [McCune, Grace, 2002]. 
584 геоботанических описания были класси-
фицированы в 6 классов ассоциаций и 28 групп 
ассоциаций (табл. 1).

Описания объединялись по доминирующей 
биоэкогруппе в классы ассоциаций (циклы – по 
[Сабуров, 1972]). Класс кустарничково-зеле-
номошных лесов выделялся по преобладанию 
видов рода Vaccinium, бореального мелкотра-
вья (Trientalis europaea, Maianthemum bifolium, 
Orthilia secunda и др.) и зеленых мхов (Pleuro-
zium schreberi, Hylocomium splendens, Dicranum 
polysetum и др.). Класс сфагновых лесов выде-
лялся по преобладанию гигро- и гидрофильных 
видов сфагновых мхов, таких как Sphagnum fal-
lax, S. angustifolium, S. riparium. Класс травяных 
лесов выделялся по преобладанию травяных 
многолетников (Aconitum septentrionale, Fili-
pendula ulmaria, Geranium sylvaticum и др.) [Са-
буров, 1972]. Для долгомошных лесов, помимо 
присутствия в описаниях Polytrichum commune, 
учитывалось присутствие психрофильных ви-
дов сфагновых мхов (Sphagnum girgensohnii, 
S. russowii, S. capillifolium, S. wulfi anum) [Попов, 
2015]. Класс травяно-кустарничковых лесов 



6

выделялся по сочетанию в покрове видов кус-
тарничково-зеленомошных и травяных лесов.

По преобладанию видов той или иной эко-
логической группы выделялись группы ассоци-
аций (серии – по [Сабуров, 1972]) в пределах 
класса ассоциаций. В кустарничково-зелено-
мошных лесах выделялась черничная груп-
па ассоциаций по преобладанию бореальных 
кустарничков и мелкотравья. В сфагновых 
лесах выделены травяно-сфагновая (по пре-
обладанию Equisetum sylvaticum, E. palustre, 
Carex rostrata, C. lasiocarpa и мезотрофных 
видов сфагнов – Sphagnum fallax и S. riparium) 
и сфагновая (по преобладанию видов болотных 
сфагнов и вересковых кустарничков с пушицей) 
группы ассоциаций. В травяном классе выде-
лены влажнотравная (по преобладанию боре-
альных гигрофитов) и широкотравная (по пре-
обладанию видов бореального и неморального 
широкотравья) группы. Долгомошная группа 
выделялась по преобладанию видов группы 
хвоща лесного [Кутенков, Кузнецов, 2013]. 
В разнотравной группе помимо бореальных 

кустарничков и мелкотравья значительной 
встречаемостью (по сравнению с черничной 
группой) характеризуются виды широкотравья. 
Группа ассоциаций для болот выделялась по 
типу питания и генезису (верховые, переход-
ные и т. д.).

Подробная характеристика синтаксонов, 
перечисленных в таблице 1, была дана ранее 
в ряде работ [Пучнина, 2000; Пучнина и др., 
2008; Попов, Яковлева, 2008; Титова, Горячкин, 
2008; Попов, 2016б, в, 2017б].

Экологические характеристики каждого 
синтаксона определялись по шкалам Д. Н. Цы-
ганова [1983]. В каждом описании рассчиты-
вались средневзвешенные значения (по оби-
лию видов) для каждого описания по факто-
рам: увлажнения почв (Hd), кислотности (Rc), 
трофности (Tr), обеспеченности почв азотом 
(Nt) и освещенности (Lc) [Заугольнова и др., 
1995; Дегтева и др., 2001]. По значениям этих 
факторов в каждом описании с помощью клас-
терного анализа методом К-средних 28 групп 
ассоциаций были объединены в 12 групп 

Таблица 1. Список синтаксонов Пинежского заповедника

Класс ассоциаций Группа ассоциаций
Число 

описаний

Кустарничково-зеленомошный
Ельники черничные 69
Сосняки черничные 64
Березняки черничные 19

Долгомошный
Ельники долгомошные 31
Сосняки долгомошные 2
Березняки долгомошные 7

Сфагновый

Ельники сфагновые 12
Ельники травяно-сфагновые 10
Сосняки сфагновые 17
Березняки травяно-сфагновые 8
Ивняки травяно-сфагновые 4
Болота верховые 83
Болота переходные 72
Болота низинные ключевые комплексные 25

Травяно-гипновый Болота низинные травяно-гипновые 9

Травяно-кустарничковый

Ельники разнотравные 12
Лиственничники разнотравные 7
Березняки разнотравные 12
Осинники разнотравные 6

Травяной

Ельники влажнотравные 17
Ельники широкотравные 41
Березняки влажнотравные 6
Березняки широкотравные 24
Сероольшаники влажнотравные 1
Ивняки влажнотравные 6

Луга
Луга влажнотравные 11
Луга высокотравные 6
Луга разнотравные 3
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местообитаний (рис. 1, 2). Оценка значимости 
различий между значениями пяти экологиче-
ских факторов (Nt, Hd, Rc, Tr, Lc) для выделен-
ных групп местообитаний производилась по 
множественному непараметрическому кри-
терию однородности Дункана, являющемуся 
одним из элементов дисперсионного анализа. 
Все выделенные группы различаются по этому 
критерию на уровне значимости p < 0,05. Мат-
рица расстояний между кластерами, получен-
ная этим методом, визуализировалась в виде 
дендрограммы по методу Уорда.

Для каждого вида сфагнового мха по балло-
вым оценкам описаний были рассчитаны ос-
новные статистические показатели: средняя, 
медиана, минимум, максимум и стандартное 
отклонение по каждому из пяти экологических 
факторов. С помощью кластерного анализа 

(метод К-средних) 23 вида сфагнов были объ-
единены в 6 групп видов, сходных по отношению 
к факторам среды. Значимость различий видов 
по экологическим факторам также проверялась 
по критерию Дункана (значимость различий 
всех шести групп p < 0,05), а результат класте-
ризации отображался на дендрограмме (рис. 3).

По численным значениям экологических ин-
дексов для описаний, в которых был отмечен 
тот или иной вид сфагнума, оценивались его 
экологические предпочтения по данному фак-
тору. Биотопическое распределение оцени-
валось на основе таблицы фитоценотической 
значимости видов. Последняя определяется 
через встречаемость (постоянство) и обилие 
[Миркин, Наумова, 1998]. Поэтому в качестве 
фитоценотического оптимума рассматрива-
лись сообщества, в которых класс постоянства 

Рис. 1. Ординация 584 геоботанических описаний в осях DCA.
Здесь и на рис. 2, 6 группы местообитаний: 1 – сосняки, ельники и березняки 
черничные; 2 – сосняки, ельники и березняки долгомошные; 3 – сосняки и ельни-
ки сфагновые; 4 – ельники, березняки, ивняки травяно-сфагновые; 5 – ельники, 
березняки, сероольшаники, ивняки, луга влажнотравные; 6 – ельники, листвен-
ничники и березняки разнотравные; 7 – ельники и березняки широкотравные; 
8 – луга высокотравные;   9 – луга разнотравные; 10 – болота низинные травяно-
гипновые; 11 – болота верховые; 12 – болота переходные и болота низинные 
ключевые комплексные. Вектора в центре облака точек соответствуют экологи-
ческим факторам Д. Н. Цыганова: LC – освещенность, RC – кислотность, NT – на-
сыщенность азотом, TR – трофность, HD – увлажненность (длина и угол наклона 
векторов пропорциональны величине коэффициента корреляции с осями варьи-
рования DCA)
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вида составил не ниже IV, а класс обилия не 
ниже 3. Численные значения оптимумов по 
каждому экологическому фактору рассчитыва-
лись для каждого вида как среднее от значений 
экологических факторов по описаниям, отно-
сящимся к тем группам ассоциаций, в которых 
вид имеет наибольшую фитоценотическую зна-
чимость. Кроме того, в PC-ORD для каждого 
вида сфагновых мхов составлялись графики 
его фитоценотической значимости в ордина-
ционном пространстве описаний (Overlay from 
main matrix) [McCune, Grace, 2002].

Статистический анализ данных производил-
ся в программе Statistica 6.0.

Результаты и обсуждение

По данным бриологических исследований, 
в Пинежском заповеднике встречается 25 ви-
дов сфагновых мхов [Игнатов и др., 2008; По-
пов, Бурянина, 2012]. Из всех видов, отмечен-
ных во флористических списках, в геоботани-
ческие описания не попали два – Sphagnum 
contortum и S. compactum, которые встречены 
в единичных местообитаниях. Поэтому даль-
нейший анализ будет проводиться для 23 ви-
дов (их список приводится ниже).

На рисунке 2 представлен результат орди-
нации 584 описаний в первых двух осях варьи-
рования DCA. Из рисунка видно, что значения 
осей имеют высокую корреляцию со значени-
ями экологических факторов (вектора в цен-
тре облака точек): ось 2 – с влажностью поч-
вы и освещенностью, ось 1 – со значениями 

факторов богатства почвы. В таблице 2 при-
водятся значения их коэффициентов корре-
ляции. Таким образом, рисунок 1 можно рас-
сматривать и как визуализацию распределения 
сообществ и местообитаний в экологичес-
ком пространстве.

Таблица 2. Коэффициент корреляции Пирсона 
между значениями осей DCA и экологических 
факторов
Экологические шкалы Ось 1 Ось 2

Hd –0,06 –0,90
Tr 0,83 0,21
Nt 0,79 0,40
Rc 0,88 0,31
Lc 0,11 0,83

Нагрузки на оси составили 31,2 % на первую 
и 33,6 % на вторую. То, что нагрузка на первую 
ось меньше, чем на вторую, связано с приме-
нением вращения на 90°. Это было сделано 
для того, чтобы ось, коррелирующая со шкалой 
увлажненности, располагалась вертикально, 
а ось, коррелирующая со шкалами богатства 
субстрата, – горизонтально. Обе оси пример-
но в равном соотношении отвечают за степень 
разброса данных.

Ординация 12 выделенных групп местооби-
таний и дерево кластерного анализа показаны 
на рисунках 1 и 2.

Выделенные группы местообитаний отчет-
ливо разделяются на четыре клады, отличаю-
щиеся друг от друга главным образом по троф-
ности (рис. 2). В одну кладу объединяются леса 

Рис. 2. Дендрограмма групп местообитаний. По вертикальной оси – группы место-
обитаний, по горизонтальной – расстояние между кластерами
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водораздельных пространств – черничные, 
разнотравные и долгомошные (группы 1, 6, 2), 
которые можно назвать мезоолиготрофными 
[Попов, 2016б]. Также отдельной кладой пред-
ставлены олиготрофные леса на торфяных поч-
вах и верховые болота (группы 3, 11). Травяно-
сфагновые, широкотравные леса и переходные 
болота (группы 4, 7, 12) занимают на класте-
рограмме обособленное положение. Это ме-
зотрофные и мезоэвтрофные местообитания 
[Попов, 2016б]. В одну большую кладу также 
обособились богатые влажнотравные леса, ни-
зинные болота и луга (группы 5, 10, 8, 9), кото-
рые можно назвать эвтрофными (рис. 2). При-
водим характеристику выделенных групп мес-
тообитаний по растительности и положению 
растительных сообществ в рельефе.

Группа местообитаний 1. Черничные груп-
пы ассоциаций являются типичными лесными 
сообществами северной тайги. Они занимают 
наиболее дренированные позиции в рельефе. 
Характеризуются такими видами, как Vaccinium 
myrtillus, V. vitis-idaea, Avenella fl exuosa, 
Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens, 
Dicranum polysetum. Следует отметить, что 
сильно дренированных местообитаний в за-
поведнике нет. С этим связано отсутствие со-
сняков лишайниковых, которые относительно 
широко распространены на севере Архангель-
ской области [Сабуров, 1972; Кучеров, Зверев, 
2012]. Однако для анализа биотопического 
распределения сфагновых мхов их отсутствие 
не играет существенной роли, поскольку сфаг-
новые мхи в таких лесах всегда отсутствуют.

Группа местообитаний 2. Долгомошные 
леса встречаются в лощинах и на водораз-
дельных пространствах. В основном они пред-
ставлены ельниками долгомошными. Сосняки 
долгомошные – достаточно редкая группа ас-
социаций. Напочвенный покров характеризует-
ся наличием Vaccinium myrtillus, V. uliginosum, 
Equisetum sylvaticum, Carex globularis, Polytri-
chum commune, Sphagnum girgensohnii, S. rus-
sowii, S. capillifolium, S. wulfi anum.

Группа местообитаний 3. Сфагновые груп-
пы ассоциаций характеризуются сомкнутым 
древостоем из сосны или ели с господством 
в покрове таких видов, как Eriophorum vagina-
tum, Carex globularis, Ledum palustre, Empetrum 
nigrum, Rubus chamaemorus, Sphagnum fallax, 
S. angustifolium, S. magellanicum.

Группа местообитаний 4. Травяно-сфаг-
новые леса из ели и березы и ивняки (Salix 
phylicifolia) образуются в крупных и мелких ло-
щинах с проточным увлажнением. Основными 
видами являются Equisetum sylvaticum, Rubus 
chamaemorus, Sphagnum fallax.

Группа местообитаний 5. Влажнотравные 
леса, ивняки (Salix phylicifolia) и луга представ-
ляют собой сообщества, образующиеся по 
тальвегам лощин с проточным увлажнением 
(в том числе и малых рек). Почвы, как правило, 
перегнойно-глеевые, реже – торфяно- или дер-
ново-глеевые, на морене, делювии, суглинис-
том аллювии. В основном представлены биоце-
нозами с доминированием таволги (Filipendula 
ulmaria), реже – Calamagrostis langsdorffi i.

Группа местообитаний 6. Разнотравные 
ельники, березняки и лиственничники при-
урочены, как правило, к склонам от основной 
поверхности водоразделов к лощинам малых 
речек, занимая как бы переходное положе-
ние между бедными черничниками и богатыми 
влажнотравными лесами вдоль речек. Посто-
янные виды: Maiantemum bifolium, Trientalis eu-
ropaea, Luzula pilosa, Orthilia secunda, Lycopo-
dium annotium, Gymnocarpium dryopteris, Gera-
nium sylvaticum, Vaccinium myrtillus, Hylocomium 
splendens, Pleurozium schreberi, Rhytidiadel-
phus triquetrus.

Группа местообитаний 7. Широкотравные 
ельники и березняки являются для северной 
тайги не очень распространенными сообщест-
вами, поэтому они приурочены в основном 
к склонам карстовых воронок и долинам рек, 
где почвы достаточно богатые [Попов, 2016б]. 
Постоянные виды: Rubus saxatilis, Aconitum 
septentrionale, Geranium sylvaticum, Gymnocar-
pium dryopteris, Atragene sibirica, Oxalis aceto-
sella, Melica nutans, Equisetum pratense, Cirsium 
heterophyllum, Lathyrus vernus, Hieracium muro-
rum, Carex digitata, Milium effusum, Rhytidiadel-
phus triquetrus.

Группа местообитаний 8. Разнотравные 
луга образуются в высокой пойме или на мес-
те бывших сенокосов и характеризуются соче-
танием в покрове луговых злаков – Agrostis gi-
gantea, Alopecurus pratensis, Dactylis glomerata, 
Deschampsia cespitosa, Festuca gigantea, Poa 
pratensis и видов лугового разнотравья – Ru-
mex thyrsifl orus, Silene vulgaris, Leucanthemum 
vulgare, Crepis paludosa, Cirsium heterophyllum, 
Trifolium pratense, Achillea millefolium и др.

Группа местообитаний 9. Высокотравные 
луга приурочены к днищам карстовых логов 
и состоят из видов высокотравья и лугового 
разнотравья: Aconitum septentrionale, Cala-
magrostis langsdorffi i, Cirsium heterophyllum, 
Crepis sibirica, Elymus caninus, Delphinium ela-
tum, Lysimachia vulgaris, Filipendula ulmaria и др.

Группа местообитаний 10. По карстовым 
воронкам и в проточных понижениях встре-
чаются низинные травяно-гипновые боло-
та, без явных признаков ключевого питания, 
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растительный покров которых представлен та-
кими видами, как Comarum palustre, Equisetum 
fl uviatile, Carex vesicaria, Menyanthes trifoliata, 
Phragmites australis, Warnstorfi a exannulata, 
Calliergon giganteum, Campylium stellatum, 
Cinclidium stygium, Tomentypnum nitens.

Группа местообитаний 11. Верховые бо-
лота представлены пушицево-сфагновыми 
и кустарничково-сфагновыми облесенными 
и открытыми сообществами. Травяно-кустар-
ничковый ярус представлен такими видами, как 
Eriophorum vaginatum, Scheuchzeria palustris, 
Carex limosa, C. paucifl ora, Rhynchospora alba, 
Ledum palustre, Chamaedaphne calyculata, An-
dromeda polifolia, Vaccinium uliginosum, и други-
ми видами олиготрофных болот. Моховой ярус 
образован Sphagnum angustifolium, S. fuscum, 
S. rubellum, S. majus, S. fallax, Polytrichum stric-
tum, Aulacomnium palustre и др. Часто это мо-
гут быть довольно крупные болотные массивы, 
площадью более 1000 га.

Группа местообитаний 12. Переходные 
болота являются облесенными или открыты-
ми осоково-сфагновыми. Травяно-кустарнич-
ковый ярус представлен здесь Carex rostrata, 
C. lasiocarpa, Eriophorum vaginatum, Menyan-
thes trifoliata, иногда с примесью вересковых 
кустарничков. В моховом ярусе основным до-
минантом является Sphagnum fallax. По бе-
регам карстовых озер часто встречаются ни-
зинные ключевые болота, характеризующиеся 

наличием мощного слоя сфагнового низинного 
торфа (из Sphagnum warnstorfi i), мощностью 
более 2 м, и подпиткой жесткими минеральны-
ми водами. Такие болота могут быть открытыми 
или облесены елью, березой или сосной. Для 
них характерно развитие кочковато-топяного 
микрорельефа, высокие кочки часто образова-
ны Sphagnum fuscum с болотными кустарничка-
ми, типичными для верховых болот (Empetrum 
nigrum, Betula nana). Моховой ярус таких кочек 
имеет преимущественно атмосферное пита-
ние, а обитающие на них травы с глубокими 
корневыми системами питаются из грунтовых 
вод [Максимов, 1984]. В травяно-кустарничко-
вом ярусе на ровных участках между кочками 
здесь произрастают Bistorta major, Comarum 
palustre, Baeothryon alpinum, Calamagrostis 
langsdorffi i, Carex rostrata, Dactylorhiza fuchsii, 
Equisetum fl uviatile, Filipendula ulmaria, Ligularia 
sibirica и другие виды болотного разнотра-
вья. Доминантами здесь являются Carex 
nigra и C. lasiocarpa. В моховом ярусе доми-
нантом является Sphagnum warnstorfi i, иног-
да с примесью гипновых мхов Tomentypnum 
nitens, Cinclidium stygium, Meesia triquetra 
и др.

Кластерный анализ 23 видов сфагновых 
мхов по значениям пяти экологических факто-
ров (Hd, Tr, Rc, Nt, Lc) позволил разделить их 
на 6 групп, отличающихся по своим требовани-
ям к условиям среды (рис. 3). Дисперсионный 

Рис. 3. Результаты кластерного анализа 23 видов сфагнов по значениям пяти эколо-
гических факторов. I, II, III, IV, V, VI – группы видов. По вертикальной оси – расстояние
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анализ по результатам кластеризации (табл. 3) 
показывает, что наибольший вклад в разде-
ление видов на группы вносят такие факторы, 
как кислотность (Rc) и богатство азотом (Nt). 
После этих факторов наибольший вес имеет 
освещенность (Lc). Такие факторы, как увлаж-
ненность (Hd) и трофность (Tr), вносят в класте-
ризацию наименьший вклад (табл. 3). Из рисун-
ка 3 видно, что большинство групп (VI, IV, V, II) 
включают в себя виды, способные расти в раз-
ных случаях и на кочках, и в ковре, и в мочажи-
нах. Представители же групп I и III четко отлича-
ются от видов других групп тем, что способны 
произрастать в суходольных (черничных) лесах, 

а в заболоченных лесах или на болотах встре-
чаются только на кочках. Таким образом, сфаг-
новые мхи делят экологическое пространство 
больше по отношению к факторам кислотности 
и насыщенности азотом, чем к влажности.

Сравнение групп видов по средним значе-
ниям экологических факторов (табл. 4) пока-
зывает, что группа II резко отличается по кис-
лотности и насыщенности субстрата азотом – 
в нее входят виды верховых болот (рис. 3). 
Группы I и III отличаются от других групп видов 
меньшей требовательностью к увлажненности 
и освещенности (табл. 4). Между собой виды 
этих двух групп отличаются тем, что Sphagnum 

Таблица 3. Результат дисперсионного анализа для выделенных групп видов

Фактор Межгрупповая 
дисперсия

Внутригрупповая 
дисперсия Критерий Фишера (F) Уровень значимости (p) 

Hd 3,78788 1,542005 8,35198 0,000386
Tr 4,31342 1,579058 9,28758 0,000209
Nt 11,46258 0,709813 54,90568 0,000000
Rc 33,54544 2,280160 50,02038 0,000000
Lc 6,62339 0,926830 24,29738 0,000000

Таблица 4. Средние значения экологических факторов по группам видов

Фактор
Группы видов

I II III IV V VI
Hd 14,61706 15,72601 14,88720 15,99329 15,62210 15,10429
Tr 4,34004 3,95812 4,16739 5,09951 4,50988 5,08678
Nt 4,13007 2,80879 3,39292 4,01320 4,05160 4,72835
Rc 4,56820 3,44598 4,12010 6,98290 5,26788 6,19209
Lc 5,01292 3,20629 4,05117 3,28487 3,73307 4,06754

Таблица 5. Частота встречаемости, определенная как число описаний, в которых встречается вид (числитель), 
и число видов (знаменатель) сфагновых мхов для 6 групп видов в 12 группах местообитаний в описаниях со 
сфагновыми мхами

Группы видов
Число 

описаний со 
сфагнами

Число 
видов 

сфагнов
VI IV II V III I

Г
р

у
п

п
ы

 м
е

с
т

о
о

б
и

т
а

н
и

й

1  –  –  –  – 13/2 17/1 30 3
6  –  –  –  –  – 1/1 1 1
2 1/1  – 5/2 12/3 22/2 31/2 71 10
3  –  – 27/3 10/2 22/2 1/1 60 8

11  –  – 83/9 1/1 15/2 0/ 99 12
4 6/3  –  – 19/4 7/1 10/2 42 10
7  –  –  –  –  – 6/1 6 1

12 31/3 3/1 30/9 72/5 3/1 1/1 140 20
5 23/2  –  – 2/1  – 3/1 28 4

10 3/1 2/2  –  –  –  – 5 3
8  –  –  –  –  –  – 0 0
9  –  –  –  –  –  – 0 0

Число описаний со сфагнами 65 5 145 116 82 69 482
Число видов 3 2 9 5 2 2 23
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girgensohnii и S. wulfi anum (группа I) способны 
расти в более затененных и более богатых ме-
стообитаниях, чем S. capillifolium и S. russowii 
(группа III), которые встречаются не только в за-
болоченных лесах, но и на кочках верховых бо-
лот. Виды групп VI и IV резко отличаются от дру-
гих приуроченностью к более богатым и наиме-
нее кислым почвам. Между собой они имеют 

отличия преимущественно по требовательнос-
ти к условиям освещенности – S. subsecundum 
и S. teres (группа IV), гораздо реже встреча-
ются в лесах, чем S. fi mbriatum, S. squarrosum 
и S. warnstorfi i (табл. 4). Виды V группы (рис. 3) 
можно охарактеризовать как эдификаторов пе-
реходных болот и мезотрофных заболоченных 
лесов (табл. 5).

Рис. 4. Видовое богатство и видовая насыщенность сфагновых мхов в 12 группах местообитаний

Рис. 5. Встречаемость групп видов сфагнов в 12 группах местообитаний
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Если сравнить группы местообитаний по та-
ким фитоценотическим показателям, как видо-
вое богатство, видовая насыщенность и встре-
чаемость сфагновых мхов, можно заметить, 
что наибольшими значениями всех этих пока-
зателей характеризуются заболоченные леса 
(группы местообитаний 2, 3, 4) и торфяные бо-
лота (группы местообитаний 11 и 12). Из всех 
этих местообитаний самые большие значения 
фитоценотических показателей приходятся 
на переходные болота (группа местообитаний 
12). Суходольные местообитания (группы мес-
тообитаний 6, 7, 5) и низинные болота (группа 
местообитаний 10) характеризуются мини-
мальными их значениями (табл. 5; рис. 4 и 5).

Как видно из рисунка 5, наиболее психро-
фильные виды сфагнов (представители групп 
I и III) наибольшую встречаемость имеют в су-
ходольных (группы местообитаний 1, 6, 7) и за-
болоченных (группы местообитаний 2, 3, 4) ле-
сах. Олиготрофные виды (группа видов II) чаще 
встречаются на верховых болотах (группа мес-
тообитаний 11) и олиготрофных сфагновых (пу-
шицево-сфагновых и мелкоосоково-сфагно-
вых) лесах (группа местообитаний 3), а также 
на более богатых переходных болотах (группа 
местообитаний 12). Мезотрофные виды (груп-
па видов V) наибольшую встречаемость имеют 
на переходных болотах (группа местообитаний 
12) и травяно-сфагновых лесах (группа место-
обитаний 4), характеризующихся проточным 
увлажнением и мезотрофным типом питания. 
Виды мезоэвтрофной группы VI встречаются 
практически во всех местообитаниях, кроме су-
ходольных лесов (группы местообитаний 1, 6) 
и олиготрофных переувлажненных местооби-
таний (группы местообитаний 3, 11), достигая 
наибольшей встречаемости на комплексных 
низинных ключевых болотах (группа местооби-
таний 12) и влажнотравных лесах (группа мес-
тообитаний 5) (рис. 5). Виды IV группы (S. teres 
и S. subsecundum), как и следовало ожидать, 
встречаются в небольших количествах толь-
ко на низинных и переходных болотах (группы 
местообитаний 12, 10) (рис. 5).

Ценотическое распределение видов

Биотопическое распределение и фитоцено-
тическая значимость видов в различных груп-
пах ассоциаций показаны в таблице 6 и на ри-
сунке 6.

В черничных лесах (сосняках, ельниках, 
березняках) обитают только представите-
ли секции Acutifolia – Sphagnum girgensohnii, 
S. russowii, S. capillifolium. Эти виды встреча-
ются здесь с небольшим обилием и не всегда 

(табл. 6), часто приурочены к микропонижени-
ям на поверхности почвы.

В долгомошных лесах встречаются виды 
секций Sphagnum, Acutifolia и Cuspidata, Squar-
rosa и Polyclada (табл. 6). Наибольшую фито-
ценотическую значимость (среди сфагновых 
мхов) в таких лесах имеет Sphagnum girgensoh-
nii. Иногда его ковер разрастается настолько, 
что значительно вытесняет Polytrichum com-
mune. Остальные виды разбросаны отдельны-
ми латками посреди ковра из Polytrichum com-
mune или формируют небольшие кочки.

В заболоченных олиготрофных сфагновых 
лесах основу мохового покрова формируют та-
кие виды, как Sphagnum angustifolium, S. fallax, 
по ковру из которых разрастаются на пнях, при-
ствольных повышениях или на кочках Sphag-
num magellanicum и некоторые другие виды из 
секций Acutifolia и Cuspidata (табл. 6).

В более мезотрофных травяно-сфагновых 
лесах моховой покров образует Sphagnum fal-
lax, по ковру из которого виды практически из 
всех секций образуют кочки, а в обводненных 
межкочьях часто встречаются Sphagnum ripari-
um, реже – S. squarrosum (табл. 6).

В эвтрофных, с проточным увлажнением 
влажнотравных лесах сфагны не образуют 
сплошного покрова. Они встречаются здесь от-
дельными дерновинками и в небольшом коли-
честве. Наибольшую фитоценотическую значи-
мость в таких лесах имеют Sphagnum warnstorfi i 
и S. squarrosum (табл. 6; рис. 6). На влажнотрав-
ных лугах сфагны встречаются лишь изредка.

В разнотравных и широкотравных лесах, 
мало отличающихся по степени увлажненнос-
ти от черничников, но более богатых по мине-
ральному питанию, может иногда встречаться 
в небольших количествах Sphagnum girgensoh-
nii. На богатых, со средним увлажнением высо-
котравных и разнотравных лугах сфагны вооб-
ще не встречаются. Также сфагны отсутствуют 
в березняках и лиственничниках разнотравных. 
В этих биотопах отсутствие сфагновых мхов 
можно объяснить высокой дренированностью 
(для сфагнов) склоновых местообитаний.

Среди лесных сообществ наибольшим раз-
нообразием по количеству видов сфагновых 
мхов характеризуются сфагновые, травяно-
сфагновые и долгомошные группы ассоциаций 
(табл. 6).

22 вида сфагновых мхов (т. е. все виды, за 
исключением Sphagnum wulfi anum) обитают на 
болотах, причем 18 из них (78,2 % от общего 
списка) произрастают на переходных болотах, 
а 12 (52,2 %) – на верховых (табл. 6). Меньше 
всего видов встречается на низинных травя-
но-гипновых болотах без напорного ключевого 
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питания – это Sphagnum warnstorfi i, S. squar-
rosum и S. subsecundum, которые не образуют 
здесь сплошного покрова. На ключевых ни-
зинных болотах, образующихся в районе вы-
ходов жестких грунтовых вод, моховой покров 
имеет своеобразное строение – в нем сочета-
ются эвтрофные и олиготрофные виды. На та-
ких болотах ковер всегда образует Sphagnum 
warnstorfi i, часто в сочетании с кальцефильны-
ми видами гипновых мхов – Tomentypnum ni-
tens, Paludella squarrosa, Meesia triquetra и др., 
а крупные кочки или даже гряды образуют 
олиготрофные Sphagnum fuscum и S. rubel-
lum. На таких кочках и грядах часто поселяет-
ся сосна и кустарнички Andromeda polifolia, 
Chamaedaphne calyculata, Vaccinium uligino-
sum, V. vitis-idaea, как на верховых болотах. На 
верховых и переходных болотах встречаются 
мочажинные сфагны из секции Cuspidata (на-
пример, S. jensenii, S. lindbergii и др.), которые 
полностью отсутствуют в заболоченных лесах 
(табл. 6; рис. 6).

Экологические оптимумы видов

Как было сказано выше, экологические оп-
тимумы видов определялись расчетным пу-
тем, как местообитания, в которых виды имеют 
наибольшую фитоценотическую значимость. 
Результаты демонстрируют рисунки 6, 7 и таб-
лица 7, из которых видны экологические пред-
почтения каждого вида по ведущим экологи-
ческим факторам.

Широко распространенные виды произ-
растают в наибольшем количестве местооби-
таний и хотя бы в одном из своих местообита-
ний имеют встречаемость не менее IV и класс 
обилия не ниже 3. Среди таких видов можно 
назвать Sphagnum girgensohnii, S. russowii, 
S. fallax, S. angustifolium. Часто встречающи-
еся виды распространены в ограниченном 
количестве местообитаний (не более 2–3, но 
эти местообитания часто повторяются в ланд-
шафте), в которых имеют высокую фитоце-
нотическую значимость (таковы, например, 
S. fuscum, S. riparium) (табл. 6). Виды, встре-
чающиеся спорадически, имеют средние фи-
тоценотические показатели и распространены 
в 3–4 местообитаниях (например, S. centrale, 
S. squarrosum, S. subsecundum). Наконец, ред-
ко встречающиеся виды являются и наиболее 
стенотопными и наименее обильными (S. teres, 
S. palustre, S. jensenii, S. lindbergii) (табл. 7).

Анализ таблицы 6 и рисунка 6 также пока-
зывает, что из 23 видов сфагновых мхов 16 ви-
дов произрастают как в лесах, так и на болотах, 
6 видов (S. papillosum, S. rubellum, S. majus, 7
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Рис. 6. Фитоценотическая значимость видов сфагнов, отображенная в осях непрямой ординации 
DCA (обозначения – см. рис. 1). Диаметр значков увеличивается пропорционально фитоценотичес-
кой значимости вида
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Рис. 6 (продолжение)
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Рис. 6 (продолжение)
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Рис. 6 (окончание)
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S. lindbergii, S. jensenii, S. balticum) являются 
болотными и 1 вид (S. wulfi anum) – исключи-
тельно лесным.

Sphagnum centrale с небольшим или сред-
ним обилием встречается в довольно богатых 
травяно-сфагновых ельниках и березняках, 
иногда – в олиготрофных ельниках мелко-
осоково-сфагновых (Carex globularis). Во всех 
этих местообитаниях он образует кочки. Иног-
да встречается среди ковра из Polytrichum 
commune в долгомошных ельниках. Максимум 
обилия и встречаемости этого вида приходит-
ся на переходные осоково-сфагновые болота 
(Carex rostrata, С. lasiocarpa), где он также про-
израстает на кочках (табл. 6). Экологический 
оптимум данного вида приходится на ельники 
травяно-сфагновые и переходные болота.

Sphagnum magellanicum довольно обы-
чен на кочках в бедных пушицево-сфагновых 

и мелкоосоково-сфагновых лесах, иногда 
встречается в долгомошных лесах и на пере-
ходных болотах. Максимального своего рас-
пространения он достигает на верховых бо-
лотах, где может образовывать как кочки, так 
и ковры. На крупных болотах с грядово-моча-
жинным комплексом иногда может быть встре-
чен и в обводненных мочажинах. Экологичес-
кий оптимум этого вида приходится на верхо-
вые болота (табл. 6; рис. 6).

S. papillosum не встречается в лесных сооб-
ществах. Он произрастает на верховых и пе-
реходных болотах, где образует ковер, изред-
ка – мочажины с Rhynchospora alba. Поскольку 
на переходных болотах этот вид встречается 
чаще, экологический оптимум его приходится 
на них (табл. 6; рис. 6).

S. palustre довольно редкий вид на тер-
ритории заповедника. Изредка с небольшим 

Рис. 7. Прямая ординация 23 видов сфагнов по значениям фитоценотических оптимумов в осях троф-
ности (Tr Opt), нитрофильности (Nt Opt), кислотности (Rc Opt), влажности (Hd Opt)
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Таблица 7. Основная статистика значений экологических факторов для 23 видов сфагновых мхов

Вид Optimum Mean Median Minimum Maximum Std.Dev.

Увлажнение (Hd)

centrale 15,0 15,1 14,8 14,6 16,2 0,56

magellanicum 15,4 15,4 15,3 14,2 17,0 0,47

papillosum 15,8 16,1 16,0 15,5 17,0 0,41

palustre 15,6 15,6 15,4 15,4 16,0 0,23

fi mbriatum 15,4 15,0 14,8 14,6 15,8 0,54

girgensohnii 14,7 14,4 14,5 13,3 15,8 0,54

russowii 14,8 14,8 14,9 13,4 16,2 0,52

capillifolium 14,9 14,8 14,9 13,9 15,6 0,46

fuscum 15,3 15,3 15,3 14,4 16,3 0,35

rubellum 15,2 15,4 15,4 14,8 16,9 0,49

warnstorfi i 15,5 15,0 15,0 13,3 16,5 0,74

angustifolium 15,8 15,3 15,3 14,6 17,2 0,42

fallax 15,8 15,5 15,4 14,3 16,7 0,66

fl exuosum 15,6 15,3 14,8 14,7 16,6 0,72

balticum 15,4 15,6 15,5 15,1 16,1 0,31

majus 16,6 16,3 16,4 15,4 17,4 0,56

jensenii 16,2 16,1 16,1 15,9 16,3 0,22

lindbergii 15,7 15,6 15,6 15,1 16,2 0,42

riparium 16,0 15,8 15,9 14,8 17,1 0,47

squarrosum 15,2 15,6 15,8 14,2 15,8 0,58

teres 15,8 16,0 16,0 15,7 16,1 0,02
subsecundum 15,7 15,9 15,8 15,6 16,3 0,25

wulfi anum 14,7 14,8 14,7 14,7 14,9 0,09
Трофность (Tr)

centrale 4,6 4,6 4,5 4,3 5,4 0,34
magellanicum 4,0 4,1 4,1 3,7 4,7 0,21

papillosum 4,1 3,9 3,8 3,7 4,2 0,19
palustre 4,4 4,4 4,5 4,1 4,5 0,17

fi mbriatum 4,3 5,2 4,9 4,3 5,9 0,67
girgensohnii 4,2 4,5 4,2 4,0 6,4 0,55

russowii 4,2 4,2 4,2 3,9 5,3 0,21
capillifolium 4,2 4,1 4,2 3,7 4,4 0,17

fuscum 3,9 3,9 3,9 3,5 5,0 0,27
rubellum 3,8 3,8 3,8 3,5 4,7 0,27

warnstorfi i 5,7 5,2 5,3 3,6 6,7 0,69
angustifolium 4,0 4,1 4,0 3,4 4,5 0,21

fallax 4,5 4,5 4,3 3,9 6,6 0,45
fl exuosum 5,0 4,5 4,4 4,1 5,4 0,41
balticum 3,9 3,8 3,8 3,5 4,3 0,21

majus 3,5 4,1 4,0 3,4 5,0 0,41
jensenii 3,7 3,9 3,9 3,7 4,1 0,20

lindbergii 4,1 4,0 4,0 3,9 4,2 0,13
riparium 4,5 4,5 4,5 3,8 5,1 0,31

squarrosum 6,0 5,2 5,1 4,5 6,0 0,53
teres 5,9 5,9 5,9 5,2 5,9 0,04

subsecundum 5,1 5,3 5,3 3,9 5,7 0,29
wulfi anum 4,2 4,3 4,3 4,2 4,5 0,13
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Вид Optimum Mean Median Minimum Maximum Std.Dev.

Нитрофильность (Nt)
centrale 4,1 4,3 4,3 3,5 6,3 0,67

magellanicum 2,8 3,0 2,9 2,3 4,1 0,41
papillosum 3,2 2,8 2,9 2,3 3,5 0,43

palustre 4,1 4,1 4,2 4,0 4,2 0,09
fi mbriatum 4,2 4,6 4,4 4,2 5,0 0,35

girgensohnii 4,1 4,2 4,1 3,4 5,9 0,59
russowii 3,9 3,6 3,6 2,4 5,6 0,47

capillifolium 3,8 3,2 3,3 2,2 3,9 0,40
fuscum 2,6 2,8 2,7 2,0 4,6 0,54

rubellum 2,4 2,5 2,3 2,0 4,1 0,46
warnstorfi i 4,3 4,8 4,8 2,6 6,3 0,63

angustifolium 2,9 3,0 2,9 2,1 4,0 0,40
fallax 3,9 3,9 3,9 3,0 5,4 0,45

fl exuosum 4,1 4,1 4,1 3,6 4,6 0,25
balticum 2,6 2,6 2,4 2,0 4,1 0,56

majus 2,5 3,1 2,9 2,3 4,5 0,63
jensenii 2,3 2,7 2,7 2,3 3,0 0,36

lindbergii 3,0 3,0 2,9 2,3 3,6 0,48
riparium 3,9 4,0 4,0 2,8 4,9 0,48

squarrosum 5,9 5,0 5,1 3,7 6,3 0,77
teres 3,9 3,8 3,9 3,8 3,9 0,01

subsecundum 3,9 4,1 4,0 3,9 4,5 0,24
wulfi anum 4,5 4,1 3,8 3,8 4,5 0,33

Кислотность (Rc)
centrale 5,4 5,1 4,9 3,8 7,8 0,88

magellanicum 3,4 3,6 3,6 2,7 5,1 0,52
papillosum 3,7 3,3 3,0 2,7 3,9 0,54

palustre 6,2 6,2 6,6 5,2 6,6 0,67
fi mbriatum 4,9 6,1 5,8 4,9 7,0 0,88

girgensohnii 4,5 4,9 4,6 4,2 7,0 0,70
russowii 4,5 4,3 4,4 2,9 6,9 0,60

capillifolium 4,3 3,9 3,9 2,5 4,7 0,48
fuscum 3,2 3,6 3,3 2,5 7,9 1,08

rubellum 2,9 3,0 2,9 2,5 5,0 0,56
warnstorfi i 6,9 6,8 6,8 3,5 8,3 0,85

angustifolium 3,5 3,6 3,5 2,5 5,8 0,55
fallax 4,9 4,9 4,6 3,4 7,9 0,82

fl exuosum 5,5 4,8 4,8 4,3 5,8 0,49
balticum 3,2 3,2 2,9 2,5 6,2 1,00

majus 3,0 3,8 3,7 2,7 5,5 0,85
jensenii 2,7 3,3 3,3 2,7 3,8 0,59

lindbergii 3,8 3,9 4,0 2,8 4,9 0,80
riparium 5,6 5,4 5,2 4,0 7,7 0,94

squarrosum 6,8 5,9 5,8 4,8 7,8 0,92
teres 7,3 7,3 7,3 7,2 7,3 0,01

subsecundum 6,1 6,5 6,4 5,8 7,7 0,69
wulfi anum 4,6 4,3 4,3 3,8 4,8 0,42

Отношение к свету (Lc)
centrale 3,5 4,4 4,2 3,3 5,8 0,76

Продолжение табл. 7
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Вид Optimum Mean Median Minimum Maximum Std.Dev.

magellanicum 3,4 3,4 3,4 2,7 4,7 0,28
papillosum 3,1 3,0 3,0 2,7 3,2 0,16

palustre 3,6 3,6 4,0 2,6 4,0 0,64
fi mbriatum 4,7 4,0 4,0 3,6 4,7 0,41

girgensohnii 5,0 4,9 5,0 3,6 5,8 0,45
russowii 4,7 4,3 4,3 3,3 5,7 0,62

capillifolium 4,6 3,9 3,8 3,2 5,0 0,47
fuscum 3,3 3,3 3,3 2,8 4,1 0,23

rubellum 3,2 3,2 3,2 2,7 3,4 0,17
warnstorfi i 3,7 4,0 4,1 2,6 5,2 0,54

angustifolium 3,4 3,5 3,4 2,7 5,3 0,38
fallax 3,7 3,9 3,7 2,6 5,7 0,68

fl exuosum 3,7 4,4 4,9 3,1 5,1 0,82
balticum 3,3 3,2 3,3 2,8 3,5 0,17

majus 2,8 3,1 3,1 2,7 3,3 0,18
jensenii 2,8 3,0 3,0 2,8 3,2 0,23

lindbergii 3,2 3,3 3,3 3,2 3,4 0,08
riparium 3,2 3,5 3,4 2,9 5,1 0,55

squarrosum 4,5 4,4 4,5 3,3 5,8 0,81
teres 3,0 3,2 3,3 2,9 3,3 0,00

subsecundum 3,7 3,4 3,5 2,9 3,8 0,36
wulfi anum 5,7 5,1 5,0 4,6 5,7 0,39

Окончание табл. 7

обилием встречается на кочках в травяно-сфаг-
новых березняках. Встречается на ключевых 
низинных болотах, образуя кочки среди ковра 
из Sphagnum warnstorfi i.

S. fi mbriatum также является нечасто встре-
чающимся видом. Наибольшего распростра-
нения достигает в ельниках травяно-сфагно-
вых, где образует многочисленные довольно 
высокие (до 50 см) кочки, изредка и с неболь-
шим обилием встречается в березняках влаж-
нотравных и на переходных болотах. Экологи-
ческий оптимум – ельники травяно-сфагновые 
(табл. 6; рис. 6).

S. girgensohnii широко распространен пре-
имущественно в лесах, реже на болотах. Мак-
симума своего обилия и встречаемости (эколо-
гического оптимума) достигает в долгомошных 
лесах, независимо от их породного состава 
(табл. 6; рис. 6).

S. russowii – также довольно распростра-
ненный и преимущественно лесной вид, име-
ющий оптимум в долгомошных лесах, где 
часто образует смешанные дерновинки со 
Sphagnum girgensohnii.

S. capillifolium имеет те же тенденции рас-
пространения, что и два предыдущих вида, 
но в отличие от последних его позиции доста-
точно сильны и на верховых болотах, где он 

часто образует кочки, но экологический опти-
мум все же приходится на сосняки долгомош-
ные (табл. 6; рис. 6).

S. fuscum в районе работ – преимущест-
венно болотный вид. Он встречается как на не-
больших олиготрофных болотах, где образует 
кочки, так и на крупных болотах с грядово-мо-
чажинным комплексом, где из него состоят 
гряды. Реже на таких болотах он встречается 
в незначительных количествах в топяных ком-
плексах с Scheuchzeria palustris, вместе с мо-
чажинными видами Sphagnum majus, S. balti-
cum. Иногда встречается на кочках в сосняках 
пушицево-сфагновых (табл. 6). Поэтому можно 
сказать, что в северной тайге экологический 
оптимум данного вида – на верховых болотах 
(табл. 6; рис. 6).

S. rubellum имеет почти те же ценотические 
характеристики, что и S. fuscum, за одним ис-
ключением: этот вид не встречается в лесах. 
На крупных болотах с грядово-мочажинным 
комплексом, так же как и S. fuscum, участвует 
в формировании гряд, где и наблюдается его 
экологический оптимум. На болотах небольшо-
го размера не встречается.

S. warnstorfi i приурочен к довольно богатым 
местообитаниям – травяно-сфагновым и влаж-
нотравным лесам, к низинным и ключевым 
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болотам (табл. 6). Наибольшего обилия и встре-
чаемости (экологический оптимум) достигает 
на низинных ключевых болотах, где из него со-
стоит не только ковер, но и торф, часто мощ-
ностью до 2 м и более [Пучнина и др., 2008].

S. angustifolium наибольшего распростра-
нения достигает на бедных верховых болотах, 
а также в сосняках и ельниках сфагновых, где 
образует ковры и кочки. Встречается в дол-
гомошных лесах и на переходных болотах, но 
с меньшим обилием. Экологический опти-
мум этого вида приходится на бедные сосня-
ки и ельники сфагновые и верховые болота 
(табл. 6; рис. 6).

S. fallax распространен в достаточно широ-
ком спектре местообитаний. Наибольшего раз-
вития он достигает в травяно-сфагновых лесах 
и на переходных болотах, где и находится его 
экологический оптимум (табл. 6; рис. 6).

S. fl exuosum имеет те же тенденции био-
топического распределения, что и S. fallax, но 
в отличие от последнего менее эвритопен, по-
этому его экологический оптимум ограничи-
вается переходными болотами (табл. 6; рис. 6).

S. balticum приурочен почти исключительно 
к крупным верховым болотам с ГМК, где произ-
растает в мочажинах. Иногда его можно встре-
тить в мочажинах комплексных ключевых болот 
(табл. 6; рис. 6).

S. majus, S. jensenii и S. lindbergii приуро-
чены исключительно к мочажинам верховых 
и переходных болот (табл. 6), где они образуют 
ассоциации с Scheuchzeria palustris и Rhyncho-
spora alba.

S. riparium встречается с небольшим оби-
лием в травяно-сфагновых лесах и по окрай-
кам верховых болот, где произрастает пре-
имущественно в обводненных мочажинах, 
реже – образует ковер. На крупных переходных 
болотах, имеющих вытянутую форму и проточ-
ное увлажнение, образует сплошные ковры 
в транзитных топях, на которых разрастается 
Equsetum fl uviatile. На таких болотах данный вид 
имеет экологический оптимум (табл. 6; рис. 6).

S. squarrosum распространен почти повсе-
местно в заболоченных лесах, иногда – на пе-
реходных болотах, где образует ковры, кочки 
и мочажины. Наибольшего развития достигает 
в довольно богатых ельниках таволговых.

S. teres – достаточно редкий вид. Встречает-
ся исключительно на низинных травяно-гипно-
вых болотах, образующихся в карстовых ворон-
ках, где произрастает в обводненных коврах.

Sphagnum subsecundum встречается как 
в богатых заболоченных лесах, так и на пере-
ходных и низинных болотах (чаще – на послед-
них). Во всех местообитаниях он произрастает 

отдельными дерновинками или образует не-
большие по площади ковры (табл. 6; рис. 6).

S. wulfi anum произрастает преимуществен-
но в долгомошных лесах, реже встречается 
в ельниках травяно-сфагновых на лесной под-
стилке под стволами деревьев, преимущест-
венно ели. Экологический оптимум – в долго-
мошных ельниках (табл. 6; рис. 6).

По исследованиям А. И. Максимова [1982, 
1984] в Карелии, который изучал содержание 
химических элементов у 18 видов сфагновых 
мхов, было установлено, что виды эвтроф-
ной группы (S. obtusum, S. teres, S. contortum, 
S. subsecundum, S. subfulvum, S. warnstorfi i) 
достоверно отличаются от видов олиготроф-
ной и мезотрофной групп по содержанию CaO 
в верхней и нижней частях дерновинки, по со-
держанию MgO в нижней части дерновинки, 
а также характеризуются повышенными значе-
ниями зольности и pH. В то же время все шесть 
перечисленных видов не имеют существенных 
различий по содержанию K2O и P2O5, но содер-
жание этих элементов не имеет большого зна-
чения при определении трофности, поскольку 
все виды сфагновых мхов способны аккумули-
ровать их в живых тканях [Максимов, 1984]. Эти 
данные вполне согласуются с результатами на-
ших исследований.

Исследования B. Wojtun с соавторами [2013] 
из Польши по измерению pH и содержанию 
некоторых химических элементов в воде бо-
лот для 33 видов сфагновых мхов показывают, 
что максимальными значениями кислотности 
и содержания кальция характеризуются водные 
растворы под S. warnstorfi i, S. subsecundum, 
S. teres, S. squarrosum. Минимальные значения 
наблюдаются для таких видов, как S. rubellum 
и S. fuscum, что также полностью совпадает 
и с нашими данными, и с данными А. И. Мак-
симова [1984]. По содержанию калия водные 
растворы под разными видами сфагновых мхов 
различаются слабо, что согласуется с наблю-
дениями А. И. Максимова [1982].

Таким образом, можно говорить, что оценка 
экологических предпочтений видов с помощью 
шкал Д. Н. Цыганова дает адекватные и вполне 
достоверные результаты. По абсолютным зна-
чениям экологических факторов (табл. 7) мож-
но видеть, что практически у всех видов зна-
чения среднего и медианы достаточно близки, 
а разброс значений невелик, о чем говорят 
величины стандартных отклонений. Таким об-
разом, расчетные значения по экологическим 
факторам, приведенные в таблице 7, можно 
рассматривать как исправленные балловые 
оценки по каждому из пяти факторов по шкале 
Д. Н. Цыганова.
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Выводы

23 вида сфагновых мхов, распространенных 
в районе работ, хорошо разделяются по эколо-
гическим факторам на 6 групп. Ведущими фак-
торами, по которым виды делят свои экологи-
ческие ниши, выступают показатели богатства 
субстрата (Nt, Rc) и освещенности (Lc). Наи-
большие значения фитоценотических показа-
телей сфагновых мхов приходятся на торфяные 
болота и заболоченные леса.

Эколого-ценотический анализ позволил 
выявить экологические ареалы и оценить в их 
пределах экологические оптимумы для 23 ви-
дов сфагновых мхов, обитающих в северной 
тайге Европейской России. Широко распро-
страненные (или часто встречающиеся) виды 
являются наиболее эвритопными и характери-
зуются наибольшими показателями фитоцено-
тической значимости в одном или нескольких 
местообитаниях. Виды, встречающиеся спора-
дически, обладают средними фитоценотичес-
кими показателями и меньшей эвритопностью. 
Виды редкие являются стенотопными с низки-
ми показателями фитоценотической значимос-
ти. Из 23 видов сфагновых мхов 16 видов про-
израстают как в лесах, так и на болотах, 6 видов 
(Sphagnum papillosum, S. rubellum, S. majus, 
S. lindbergii, S. jensenii, S. balticum) являются 
болотными и 1 вид (S. wulfi anum) – лесным.

Оценка экологических предпочтений видов 
сфагнов по значениям экологических индексов 
Д. Н. Цыганова полностью совпадает с оцен-
ками, полученными путем прямых измерений 
содержания химических элементов в дернине 
[Максимов, 1982, 1984] и в растворах болотных 
вод под разными видами сфагновых мхов [Woj-
tun et al., 2013].

Авторы искренне благодарны К. А. Корзни-
кову (Ботанический сад ДВО РАН) за ценные 
консультации по анализу данных в PC-ORD.
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