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в статье обобщены результаты палинологических и макрофоссильных исследо-
ваний позднеледниковых отложений Карелии, включающих средний дриас, алле-
ред и поздний дриас – 12350–10300 14с л. н. (14100–11900 кал. л. н.). Рассмотрены 
особенности состава и формирования спорово-пыльцевых спектров (сПс). 
Установлено, что сПс позднеледниковых отложений Карелии включают пыльцу 
и споры растений из окружающих местообитаний, переотложенные и дальнеза-
носные пыльцевые зерна. При интерпретации палеоботанических данных и вы-
полнении реконструкции растительного покрова позднеледниковья использованы 
палеоэкологический анализ и метод определения концентрации пыльцы в отло-
жениях. выполнен географический и эколого-ценотической анализ комплексной 
ископаемой флоры. Установлено, что большинство видов растений имеют циркум-
полярное распространение, несколько меньше видов с евразиатскими ареалами; 
третью позицию делят голарктические, циркумбореальные и европейские виды. 
во флоре представлены арктоальпийские, гипоарктические, арктические, степ-
ные и бореальные виды. По микро- и макрофоссилиям идентифицированы рас-
тения лесных, тундровых, лесотундровых, степных и луговых сообществ, пионер-
ных группировок на несформированных и нарушенных почвогрунтах, каменистых 
и щебнистых субстратах. выявлены растения – индикаторы экологических усло-
вий позднеледникового времени. они характеризуются разными требованиями 
к тепло- и влагообеспеченности, гранулометрическому и геохимическому составу 
подстилающих отложений. выполненный комплексный анализ ископаемой флоры 
и определение концентрации пыльцы позволили получить более достоверные ре-
конструкции растительности позднеледниковья. согласно им сложные природно-
климатические условия, а также многообразие форм рельефа и состав четвертич-
ных отложений обусловили специфичность растительного покрова, не имеющего 
аналогов в современности. он был несомкнутым, имел мозаичную структуру, вклю-
чал виды, разнообразные как по экологии, так и по географическому происхожде-
нию. Установлено, что 12350–10300 14с л. н. (14100–11900 кал. л. н.) на территории 
Карелии широкое распространение имели перигляциально-степные и тундровые 
ценозы, могли встречаться березовые и ольховые лесотундровые сообщества. 
изменения климата во время стадиальных похолоданий и межстадиальных потеп-
лений в позднеледниковье приводили к перераспределению площадей, занимае-
мых ими, при этом состав флоры оставался прежним.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: спорово-пыльцевые спектры; макрофоссилии; ископаемая 
флора; палеорастительность; позднеледниковье; Карелия.



28

введение

Территория Карелии находится в пределах 
границы последнего валдайского оледенения, 
что позволяет проследить, сопоставить и обоб-
щить данные по формированию и начальным 
этапам распространения растительности 
в разнообразных экологических условиях по-
сле деградации ледникового покрова.

сведения о позднеледниковой раститель-
ности Карелии до конца прошлого века были 
весьма немногочисленны и носили зачастую 
фрагментарный характер. из наиболее ранних 
следует отметить публикации, в которых об-
суждаются вопросы биостратиграфии поздне-
ледниковья [Sauramo, 1958; Малясова, 1960; 
апухтин и др., 1965]. Реконструкции раститель-
ности этого времени приведены в ряде более 
поздних работ [абрамова, Хомутова, 1973; Хо-
мутова, 1976; девятова, Какум, 1977; елина, 
1981; девятова, 1986; Филимонова, еловичева, 
1988; Филимонова, 1995, 2005, 2014; Elina, Fili-
monova, 1996; Экман и др., 1998; елина, Фили-

монова, 1999; елина и др., 1999, 2000; деми-
дов, лаврова, 2001, 2005; сапелко, 2002; лав-
рова, 2004]. Полученные спорово-пыльцевые 
диаграммы (сПд) характеризовали в основном 
голоценовые отложения и часть позднеледни-
ковых. Эти данные послужили основой для ре-
конструкции формирования растительного по-
крова в позднеледниковье и динамики расти-
тельности с этого времени до современности. 
опубликована также серия статей, специально 
посвященных анализу флоры и растительно-
сти позднеледниковья Карелии [Elina, Klimanov, 
1986; Elina, Filimonova, 1987; лаврова, 1999а, б, 
2005а, 2006а, б, 2011; демидов, лаврова, 2000, 
2001; лаврова, демидов, 2003; Vasari et al., 
2007]. Позднеледниковые отложения изуча-
лись в хронологическом порядке, отвечающем 
последовательному освобождению территории 
Карелии от материкового льда последнего оле-
денения [геология…, 2002; лаврова, 2005б].

При проведении палеоботанических иссле-
дований особое значение имело получение 
дополнительно к информации о составе и про-

N. B. Lavrova, L. V. Filimonova. USING THE FOSSIL FLORA COMPOSITION 
ANALYSIS FOR THE RECONSTRUCTION OF VEGETATION AND 
PALAEOECOLOGICAL CONDITIONS DURING LATE GLACIAL TIME IN 
KARELIA

The paper summarizes the results of pollen and macrofossil studies of late glacial deposits 
in Karelia, encompassing the Older Dryas, Allerød, and Younger Dryas – 12350–10300 14с 
yrs BP (14100–11900 cal. yrs BP). Specific features of the composition and formation 
of spore-pollen spectra (SPS) are considered. SPS of late glacial deposits in Karelia were 
found to contain pollen and spores of plants from surrounding habitats, as well as rede-
posited pollen grains and those coming from long-range transport. Interpretation of late 
glacial palaeobotanical data and reconstruction of the respective plant cover employed 
palaeoecological analysis and the method of measuring pollen concentration in depo-
sits. The geographical and eco-sociological analysis of the fossil flora was carried out. 
A majority of species were found to have had circumpolar distribution; somewhat few-
er species had Eurasian ranges; the third position is shared by Holarctic, circumboreal, 
and European species. The flora includes arctic-alpine, low-arctic, arctic, steppe, and bo-
real species. Having analyzed micro- and macrofossils, we identified plants belonging 
to forest, tundra, forest-tundra, steppe, and meadow communities, pioneer groupings 
on immature or disturbed soils, stony and gravely substrates. The identified plants are 
indicators of late glacial ecological conditions. They have different requirements to heat 
and moisture, texture and geochemical composition of the underlying deposits. The inte-
grated analysis of the fossil flora and pollen concentration measurements have enabled 
more accurate reconstructions of late glacial vegetation. According to them, the complex 
natural and climatic conditions, as well as the high variation of landforms and Quaternary 
deposits composition have resulted in a very specific plant cover, with no modern analogs 
to be found. The cover did not form a closed canopy, was mosaic, and included species 
that were diverse both ecologically and in terms of geographic provenance. In Karelia at 
12350–10300 14с yrs BP (14100–11900 cal. yrs BP), periglacial-steppe and tundra com-
munities were widespread, and there occurred also birch and alder forest-tundra com-
munities. Climate change during late glacial cooling (stadial) and warming (interstadial) 
events altered their spatial shares, but the composition of the flora persisted.

K e y w o r d s: pollen spectra; macrofossils; fossil flora; palaeovegetation; Late Glacial 
period; Karelia.
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центном соотношении пыльцы и спор данных 
об их концентрации в отложениях, определе-
ний макроостатков растений, а также радиоуг-
леродных датировок с использованием AMS-
датирования [Wohlfarth et al., 1999, 2002, 2004].

К настоящему времени на территории Ка-
релии исследованы отложения среднего дри-
аса – 12350–11800 14с л. н. (14100–13500 
кал. л. н.), аллереда – 11800–10800 14с л. н. 
(13500–12700 кал. л. н.) и позднего дриаса – 
10800–10300 14с л. н. (12700–11900 кал. л. н.). 
Хронологическое подразделение позднелед-
никовья Карелии приведено по и. н. демидову 
[геология…, 2002]. отложения среднего дриа-
са встречены только в двух разрезах, отобран-
ных в центральных частях онежского озера 
[лаврова, 2004] и озера горнозеро в Южном 
Прионежье [лаврова, субетто, 2016], что под-
тверждено результатами варвометрического 
анализа.

материалы и методы

Палеоботанические исследования поздне-
ледниковья Карелии опираются на данные 42 
спорово-пыльцевых диаграмм озерных отло-
жений и определения макроостатков растений 
в 7 разрезах. определяли пыльцу, споры и не-
пыльцевые палиноморфы (остатки водорослей 
Botrуococcus, Chara, Nitella и Pediasrum), а так-
же дочетвертичные спороморфы. При иден-
тификации пыльцы и спор привлекали спра-
вочники и атласы-определители [Куприянова, 
1965; гричук, Моносзон, 1971; Куприянова, 
алешина, 1972, 1978; Моносзон, 1973; Бобров 
и др., 1983; Moore et al., 1991 и др.], а также 
эталонные коллекции микрофоссилий институ-
та биологии и института геологии КарнЦ Ран. 
Таксономия дана по с. К. черепанову [1995] 
с некоторыми изменениями. Параллельно с па-
линологическим исследованием в образцах 
проведено видовое определение водорослей 
Pediastrum [по: Komarek, Jankovska, 1999].

для определения абсолютного возрас-
та позднеледниковых отложений применяли 
радиоуглеродный метод, в том числе AMS-
датирование, и варвометрический; относитель-
ный возраст устанавливали при периодизации 
сПд. Привлекали также данные возраста подош-
вы (~11250 14с л. н.) и кровли (~11150 14с л. н.) 
«розового горизонта» [по: демидов, 2004], кото-
рый является маркерным для отложений онеж-
ского озера и озер, ранее входивших в его со-
став. При расчетах и. н. демидов использовал 
данные варвометрического метода и радиоуг-
леродную датировку 11325 ± 95 л. н. (Ua-10968) 
[Saarnisto, Saarinen, 2001].

с целью увеличения достоверности рекон-
струкций позднеледниковой растительности 
применили эколого-географический анализ 
[по: гричук и др., 1969] и метод определения 
концентрации пыльцы в отложениях с исполь-
зованием «маркирующих» спор [по: Stokmarr, 
1971].

результаты и обсуждение

СПС позднеледниковья: особенности 
состава и формирования

согласно литературным [Пыльцевой…, 
1950; лийвранд, 1990] и авторским данным, 
ледниковые и флювиогляциальные отложе-
ния – «немые» или содержат минимальное ко-
личество переотложенных микрофоссилий. 
наиболее информативны при изучении позд-
неледниковой растительности озерные от-
ложения, представленные преимущественно 
ленточными и гомогенными глинами, а так-
же алевритами. в этих отложениях в отличие 
от субаэральных материковых создаются бо-
лее благоприятные условия для захоронения 
пыльцы и спор.

Установлено, что сПс позднеледниковых 
отложений Карелии включают пыльцу и спо-
ры растений из окружающих местообитаний, 
переотложенные и дальнезаносные пыльце-
вые зерна. Характерно более высокое по срав-
нению с голоценом суммарное содержание 
(≥ 50 %) пыльцы трав, кустарников, кустарнич-
ков и споровых растений. особенно существе-
нен вклад пыльцы Betula nana, Artemisia и Che-
nopodiaceae, а также спор бриевых мхов (Bryo-
psida). встречается пыльца Alnaster fruticosus, 
Hippophaë rhamnoides, Dryas octopetala, Heli‑
anthemum, Juniperus communis, Ephedra spp., 
Larix, Salix spp., Ericales, споры Polypodiaceae 
и Lycopodiaceae. в древесной группе преобла-
дает пыльца Betula sect. Albae (B. pubescens, 
B. pendula, B. czerepanovii) и Alnus incana, при-
сутствует пыльца Pinus sylvestris, единично или 
в небольшом количестве – пыльца Picea и не-
моральных видов (Corylus avellana, Quercus ro‑
bur, Tilia cordata, Ulmus laevis, U. scabra, Acer).

согласно авторским и литературным дан-
ным [савельева, Малаховский, 2004], в сПс 
позднеледниковья (в том числе и в разрезах 
ленточных глин) количество пыльцы древесных 
может достигать 50 %. Большая часть ее, ско-
рее всего, была принесена ветром с террито-
рий, находящихся вне пределов Карелии, часть 
переотложена при размыве или эрозии более 
древних осадков; вклад местной пыльцы незна-
чительный. Это подтверждено данными расче-
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та концентрации пыльцы в осадках с использо-
ванием метода «маркирующих» спор [по: Stock-
marr, 1971], полученными впервые для разреза 
Тамбичозеро [Wohlfarth et al., 2002]. на рисунке 
приведена совмещенная диаграмма процент-
ного состава и концентрации пыльцы некото-
рых древесных растений из позднеледниковых 
и раннеголоценовых отложений этого разреза. 
согласно полученным данным, в сПс аллереда 
доля пыльцы березы достигала 40 % от суммы 
пыльцы и спор, а ее концентрация в отложени-
ях – всего 10–15 тыс. пыльцевых зерен в 1 см3. 
в сПс бореала при содержании пыльцы бе-
резы 50–60 % концентрация ее возросла до 
200–250 тыс. пыльцевых зерен в 1 см3. низкая 
концентрация пыльцы сосны, ели и древесных 
видов берез в отложениях аллереда и поздне-
го дриаса свидетельствует об отсутствии или 
незначительном участии этих пород в расти-
тельном покрове. Подобные данные были по-
лучены также для других позднеледниковых 
разрезов Карелии [Wohlfarth et al., 2004; Фи-
лимонова, 2014; Korsakova et al., 2016 и др.], 
в том числе еще неопубликованных. Таким об-
разом, использование таблеток с «маркирую-
щими» спорами и отображение данных в виде 
совмещенных диаграмм процентного состава 
и концентрации пыльцы (рис.) способствует 
решению вопроса о дальнезаносной и мест-
ной пыльце, а следовательно, получению более 
объективных реконструкций растительного по-
крова в обозначенное время. При этом учиты-
вается не только разная транспортабельность 
микрофоссилий, но и то, что при отсутствии 
естественного лесного фильтра участие в сПс 
пыльцы ветроопыляемых древесных растений 
(береза, сосна и др.) увеличивается.

Принимая во внимание особенности се-
диментации и эрозионные процессы в позд-
неледниковое время, можно утверждать, что 
существенную роль в формировании пали-
носпектров играло переотложение. Зачастую 
переотложенная пыльца отличается более тем-
ным цветом, уплощенностью, минерализацией, 
«стеклянным» блеском и утолщением оболочки, 
расплывчатостью структурных и скульптурных 
элементов экзины. При отсутствии указанных 
особенностей учитывалась экологическая не-
совместимость идентифицированных по пыль-
це таксонов растений [по: гричук и др., 1969]. 
Так, встреченная в позднеледниковых отложе-
ниях пыльца неморальных и термофильных ви-
дов (Alnus glutinosa, Corylus avellana, Quercus 
robur, Tilia cordata, Ulmus laevis, U. scabra, Acer) 
считалась несинхронной осадкам, поскольку 
обитание этих пород в условиях сурового кли-
мата невозможно. Также могла быть переме-

щена из более древних осадков часть пыльцы 
и спор других растений. Косвенным подтверж-
дением этого процесса служит присутствие 
в позднеледниковых отложениях дочетвертич-
ных спороморф.

При интерпретации данных состава сПс 
и реконструкции растительности позднелед-
никовья помимо исключения дальнезаносной 
и переотложенной пыльцы учитывали разную 
устойчивость микрофоссилий к разрушающим 
факторам окружающей среды. Плохо сохраня-
ется пыльца, имеющая тонкую экзину и нежную 
структуру. согласно литературным [дылис, 
1948; васьковский, 1957; сладков, 1967; Ко-
жевников, 1990, 1996; Рашке, савельева, 2017 
и др.] и авторским данным, основанным на со-
поставлении поверхностных сПс и геоботани-
ческих описаний современной растительно-
сти, разрушается полностью либо сохраняется 
в незначительном количестве пыльца Dryas, Ju‑
niperus, Larix, Populus tremula, Salix и некоторых 
других растений. в связи с этим наличие даже 
единичных пыльцевых зерен указанных таксо-
нов может свидетельствовать об их существен-
ной роли в растительном покрове.

совокупный анализ всех палеоботаничес-
ких и палеогеографических данных свидетель-
ствует о том, что незначительная концентрация 
пыльцы и спор в позднеледниковых отложениях 
обусловлена, с одной стороны, высокой скоро-
стью седиментации, достигавшей в приледни-
ковых бассейнах 1000 мм в 100 лет [демидов, 
1993], с другой – незначительным поступле-
нием микрофоссилий. Последнее могло быть 
связано с еще небольшой площадью суши, 
слаборазвитым, фрагментарным раститель-
ным покровом, низкой пыльцевой и споровой 
продуктивностью растений в холодных клима-
тических условиях, а в позднем дриасе также 
с некоторым уменьшением количества дальне-
заносной пыльцы деревьев.

Макроостатки растений

Результаты макрофоссильного анализа от-
ложений аллереда, позднего дриаса и начала 
голоцена получены для семи разрезов озер-
ных отложений, три из которых расположены 
на онежско-ладожском водоразделе [лаврова, 
2005б, 2006а], три – к юго-востоку от онежского 
озера [Wohlfarth et al., 1999, 2002, 2004] и один – 
в центральной части Карелии [Vasari et al., 
2007]. в позднеледниковых отложениях встре-
чены фрагменты древесных растений (Betula 
pubescens, Picea abies, Populus tremula, Alnus), 
кустарников и кустарничков (Arctostaphylos al‑
pina, Betula nana, Salix herbacea, S. reticulata 
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и др.), травянистых (Dryas octopetala, Melandri‑
um angustiflorum, Saxifraga oppositifolia, Draba, 
Epilobium, Minuartia, Potentilla и др.), в том числе 
водных, прибрежно-водных и болотных расте-
ний (Caltha palustris, Equisetum fluviatile, Isoëtes 
lacustris, Menyanthes trifoliata, Nuphar lutea, 
Nymphaea alba, Potamogeton natans, P. filiformis, 
Rorippa palustris, Scirpus sylvaticus, Pedicularis, 
Sparganium, Callitriche hermaphroditica и др.), 
а также бриевых мхов (Warnstorfia exannulata, 
Distichium, Ditrichium, Polytrichum). Получен-
ные макрофоссильные данные очень значимы, 
поскольку свидетельствуют о произрастании 
идентифицированных по ним растений в иссле-
дованном водоеме или близ него.

анализ флоры позднеледниковья

При исследовании озерных позднеледни-
ковых отложений идентифицированы по мик-
рофоссилиям и макроостаткам 163 таксона 
растений (в том числе 99 видов). выполнен 
географический [по: Флора…., 1974–1977; Ра-
менская, 1983] и эколого-ценотический [по: 
Зеликсон, Моносзон, 1981; Плантариум…] ана-
лиз выявленной комплексной флоры поздне-
ледниковья Карелии.

Географический анализ

При проведении географического анализа 
установлено, что большинство видов имеют 
циркумполярное распространение (Cystopte‑
ris dickieana, Diphasiastrum alpinum, Dryas oc‑
topetala, Lycopodium pungens, Oxyria digyna, 
Polygonum viviparum L., Salix reticulata, Saxifraga 
nivalis, S. oppositifolia, Selaginella selaginoides, 
Thalictrum alpinum и др.). на втором месте виды 
растений, характеризующиеся евразиатским 
ареалом (Betula nana, Botrychium boreale, Che‑
nopodium polyspermum, Cryptogramma crispa, 
Geum rivale, Helianthemum nummularium, Juni‑
perus communis, Sanguisorba officinalis, Scirpus 
sylvaticus и др.). Третье место делят голарк-
тические (Arctostaphylos alpinа, Сhenopodium 
foliosum, Cystopteris montana, Kochia scoparia, 
Menyanthes trifoliatа, Polygonum amphibium 
L., Polygonum bistorta L., Salicornia herbacea 
и др.), циркумбореальные (Botrychium lunaria, 
B. multifidum, Chamaenerion angustifolium, Di‑
phasiastrum complanatum, Lycopodium annoti‑
num) и европейские виды (Alnus incana, Atriplex 
nudicaulis, Potamogeton rutilus, Valeriana offici‑
nalis). встречаются также виды европейско-за-
падносибирские (Betula pubescens, Melandrium 
angustiflorum), амфиатлантические (Chamae‑
periclymenum suecicum, Salix herbacea), юж-

ноевропейско-западноазиатские (Hippophaë 
rhamnoides), евразиатско-американские (Ru‑
bus chamaemorus). Betula czerepanovii – пред-
ставитель видов с восточноевропейско-запад-
носибирским ареалом [Флора…, 1976]. до-
вольно обширна группа плюризональных видов 
(Caltha palustris, Chenopodium album, Ch. ru‑
brum, Pteridium aquilinum и др.).

согласно палинологическим и макрофос-
сильным данным, ископаемая флора по широт-
ным группам представлена видами арктоаль-
пийскими (Arctostaphylos alpinа, Cryptogramma 
crispa, Cystopteris dickieana, Diphasiastrum alpi‑
num, Dryas octopetala, Oxyria digyna, Polygonum 
viviparum, Salix herbacea, S. reticulatа, Saxifraga 
nivalis, S. oppositifolia, Thalictrum alpinum), гипо-
арктическими (Atriplex nudicaulis, Betula nana, 
B. czerepanovii, Botrychium boreale, Chamae‑
periclymenum suecicum, Cystopteris montana, 
Diphasiastum complanatum, Huperzia apressum, 
Lycopodium pungens, Rubus chamaemorus, Se‑
laginella selaginoides), степными (Artemisia, 
Chenopodium polyspermum, Ephedra spp., Eu‑
rotia ceratoides (L.) C. A. Mey. (Krascheninniko‑
via pungens), Helianthemum nummularium, Hip‑
pophaë rhamnoides, Kochia laniflora, K. prostratа, 
K. scoparia) и бореальными (Alnus incana, Betu‑
la pubescens, Botrychium lunaria, B. multifidum, 
Caltha palustris, Chamaenerion angustifolium, Di‑
phasiastrum complanatum, Geum rivale, Huperzia 
selago, Juniperus communis, Larix, Lycopodium 
annotinum, Menyanthes trifoliata, Polygonum am‑
phibium, P. bistorta, Polypodium vulgare, Pota‑
mogeton rutilus, Sanguisorba officinalis, Scirpus 
sylvaticus, Valeriana officinalis). из арктических 
видов идентифицирован по макроостаткам 
Melandrium angustiflorum, по спорам – Huperzia 
appressum. среди них могли быть некоторые 
представители родов Armeria, Oxyria, Salix, Sa‑
xifraga и ряда других. встреченная в отложени-
ях пыльца неморальных видов (Corylus avellana, 
Quercus robur, Tilia cordata, Ulmus laevis, U. gla‑
bra, Acer) рассматривалась нами как переотло-
женная из-за того, что произрастание этих тер-
мофильных пород в приледниковых условиях 
маловероятно.

Эколого‑ценотический анализ

ископаемая флора включает в себя предста-
вителей лесных (Alnus incana, Betula pubescens, 
Larix, Diphasiastrum complanatum), тундровых 
(Betula nana, Rubus chamaemorus, Selaginella 
selaginoides), лесотундровых (Alnaster frutico‑
sus, Betula czerepanovii), степных (Ephedra spp., 
Eurotia ceratoides, Kochia prosrata) и луговых 
(Filipendula ulmaria, Polygonum bistorta, P. vivi‑
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parum, Sanguisorba officinalis, Selaginella selagi‑
noides, Thalictrum alpinum, Valeriana officinalis) 
сообществ, пионерных группировок на грунтах 
с нарушенным или несформированным поч-
венным покровом (Chenopodium album. Сh. ru‑
brum, Hippophaë rhamnoides, Kochia scoparia, 
а также виды рода Saxifraga) и ценозов на ка-
менистых и щебнистых грунтах (Cryptogramma 
crispa, Dryas octopetala, Diphasiastrum alpinum, 
Eurotia ceratoides, Helianthemum nummularium). 
встречена пыльца болотных видов (Menyanthes 
trifoliata и др.) и водных растений (Isoëtes lacus‑
tris, Myriophyllum alterniflorum, M. spicatum, Po‑
lygonum amphibium, Typha angustifolia, T. latifo‑
lia).

флора позднеледниковья как индикатор 
палеоэкологических условий

Условия существования растений зависят 
от многих экологических регулирующих и огра-
ничивающих факторов, к каковым относятся 
теплообеспеченность, увлажнение и почвенно-
грунтовые условия.

анализ широтного и долготного распро-
странения компонентов ископаемой флоры, 
их эколого-ценотической приуроченности по-
казал, что в позднеледниковье на территории 
Карелии произрастали виды растений, предъ-
являющие разные требования к теплообеспе-
ченности. Преобладали криофильные виды, 
произрастающие в настоящее время в тундре, 
лесотундре и лесной зоне. некоторые из них, 
так называемые микротермы, распространены 
сейчас на территориях с более холодным и кон-
тинентальным климатом (Alnaster fruticosus, 
Melandrium angustiflorum, Saxifraga oppositifo‑
lia, Тhalictrum alpinum). Менее многочисленна 
группа растений, индифферентных к темпера-
турам (Ephedra spp., Eurotia ceratoides, Kochia 
prosrata). ныне они встречаются в районах ев-
разии с более континентальным и аридным 
климатом (степи, полупустыни и пустыни), 
а также в горных районах Центральной азии.

важным диагностическим признаком конт-
растности увлажнения, присущего природным 
условиям позднеледниковья, может служить 
одновременное появление в палиноспектрах 
пыльцы растений-ксерофитов (Ephedra spp., 
Eurotia ceratoides, Kochia prostrata, K. scoparia), 
мезофитов (Arctostaphylos alpina, Atriplex nu‑
dicaulis, Chamaepericlymenum suecicum, Che‑
nopodium album, Ch. polyspermum, Dryas oc‑
topetala) и гигрофитов (Caltha palustris, Rorippa 
islandica, Scirpus sylvaticus, Valeriana officina‑
lis). Контрастность увлажнения местообитаний 
была обусловлена тем, что в приледниковой 

зоне на фоне сухого континентального клима-
та создавалась повышенная влажность грун-
тов, связанная с таянием ледника, многолетней 
мерзлоты и массивов мертвого льда, наличи-
ем приледниковых озер, постоянно меняющих 
свои размеры и конфигурацию.

Редкая встречаемость в озерных отложе-
ниях пыльцы гигро- и гидрофитов (Isoëtes la‑
custris, Myriophyllum alterniflorum, M. spicatum, 
Nuphar luteum, Nymphaea alba, Typha latifolia, 
Potamogeton и др.) указывает на то, что холод-
ные климатические условия препятствовали 
зарастанию водоемов. об этом же свидетель-
ствует комплекс водорослей Pediastrum (P. in‑
tegrum var. integrum, P. kawraiskyi, P. privum), ха-
рактерный для холодных, глубоководных, оли-
готрофных водоемов.

Постоянное присутствие в сПс поздне-
ледниковья пыльцы Chenopodium album, Сh. 
rubrum, Kochia scopariа свидетельствует о су-
ществовании в это время несформированных 
и нарушенных почвогрунтов, которые образо-
вывались в результате эрозии и солифлюкции. 
в качестве индикаторов широкого распро-
странения песчаной, супесчаной и гравийной 
морены, флювиогляциальных песков, а также 
литоральных песчано-гравийных отложений, 
лишенных почвенного покрова, можно рас-
сматривать пыльцу петрофитов (Alnaster fru‑
ticosus, Criptogramma crispa, Saxifraga nivalis, 
S. oppositifolia) и псаммофитов (Chenopodium 
polyspermum, Hippophaë rhamnoides).

Пыльца галофитов (Atriplex nudicaulis, Sali‑
cornia herbacea, Salsola kali) в позднеледнико-
вых отложениях указывает на существование 
засоленных грунтов. Появлению таких место-
обитаний способствовала многолетняя мерз-
лота, которая в условиях сухого климата вызы-
вала поверхностное засоление в депрессиях 
рельефа, препятствуя выносу солей в более 
глубокие горизонты грунтов [гричук, гричук, 
1960]. Характерна также постоянная встречае-
мость пыльцы Alnaster fruticosus, современный 
ареал которой ограничен распространени-
ем многолетней мерзлоты. Хионофобы (Dryas 
octopetala, Saxifraga oppositifolia) свидетель-
ствуют о существовании участков, лишенных 
снежного покрова, которые создавались под 
действием сильных стоковых ветров, дующих 
с ледника. Хионофилы (Alnaster fruticosus, Oxy‑
ria digyna, Saxifraga nivalis) указывают на об-
разование нивальных местообитаний у скло-
нов возвышенностей, для которых характерно 
скопление снега. из кальцефильных растений 
идентифицирован Helianthemum nummularium, 
из ацидофильных – Pteridium aquilinum. встре-
ченная в отложениях пыльца гелиофитов (Ephe‑
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dra spp., Eurotia ceratoides, Helianthemum, Hip‑
pophaë rhamnoides, Pleurospermum) подтверж-
дает несомкнутость растительного покрова.

Природная обстановка и растительность 
позднеледниковья

глобальное потепление климата в беллин-
ге (~13000 14с. л. н.) [Lundqvist, Saarnisto, 1995; 
демидов, 2005] вызвало деградацию ледни-
кового покрова, образование холодных при-
ледниковых водоемов и появление открытых 
участков суши на территории Карелии. Уве-
личение площади в дальнейшем происходило 
по мере ее освобождения от ледника, а также 
в результате изостатического подъема Бал-
тийского кристаллического щита, опущенного 
ранее под ледниковой нагрузкой, и, как след-
ствие, падения уровня водоемов [Квасов, 1975; 
демидов, 2004 и др.]. существенное значе-
ние для формирования растительного покрова 
имел характер рельефа: расчлененность, ярус-
ность и другие его особенности, которые опре-
деляли различные варианты воздействия сол-
нечной радиации, снежного покрова, осадков 
и ветра. определенную роль играли мощность, 
гранулометрический и геохимический состав 
четвертичных отложений, а также их генезис. 
Щебнисто-каменистые, нарушенные, несфор-
мированные и выщелоченные под воздейст-
вием талых вод грунты, участки прибрежные 
и с многолетней мерзлотой создавали специ-
фические условия, в соответствии с которыми 
шло формирование разнообразных группиро-
вок и фитоценозов.

Появление открытого субстрата, присутст-
вие в нем, а также в поступающих талых водах 
даже незначительных количеств элементов ми-
нерального питания обеспечили условия для 
расселения растений, которое осуществлялось 
путем переноса диаспор водными и воздушны-
ми потоками. для каменистых местообитаний 
и скальных обнажений, недавно освободив-
шихся ото льда, были характерны лишайники 
и печеночные мхи, которые играли важную роль 
в подготовке субстрата для высших растений. 
Первыми поселялись виды, нетребовательные 
к условиям обитания, обеспеченности водой 
и обладающие устойчивостью к смене тем-
ператур (Dryas octopetala, Eurotia ceratoides, 
Oxyria digyna, Saxifraga oppositifolia, Thalictrum 
alpinum, представители родов Artemisia, Draba 
и семейства сhenopodiaceae). в пионерные 
кустарничково-травянистые группировки затем 
внедрялись новые виды растений. При этом 
в условиях несомкнутого растительного покро-
ва или его отсутствия, то есть когда не было 

конкуренции, некоторые растения, по-види-
мому, имели более широкую эколого-цено-
тическую амплитуду, чем в настоящее время, 
и поселялись там, куда попадали их диаспоры. 
в дальнейшем они могли быть вытеснены бо-
лее приспособленными к этим условиям вида-
ми в характерные для них местообитания.

на каменистых россыпях, сложенных круп-
ными обломками, могли встречаться дриа-
довые тундроподобные сообщества (Dryas 
octopetala, Saxifraga oppositifolia, виды рода 
Draba, семейств Caryophyllaceae и Juncaceae). 
К сухим повышенным местообитаниям с каме-
нисто-щебнистыми, песчаными и супесчаными 
грунтами были приурочены кустарничково-ли-
шайниковые и ксерофильные травяно-кустар-
ничково-зеленомошные сообщества, в которые 
входили растения, приспособленные к недо-
статку воды, низким температурам и сильным 
ветрам (Botrychium boreale, Diphasiastrum al‑
pinum, Dryas octopetala, Huperzia appressum, 
Lycopodium pungens, Saxifraga oppositifolia, 
Thalictrum alpinum и представители таксонов 
Polemonium, Empetrum, Ericales, Bryopsida). 
Более влажные местообитания на склонах гряд 
и холмов, небольшие депрессии рельефа за-
нимали ерниковые и ерниково-зеленомошные 
ценозы (Betula папа, Chamaepericlymenum sue‑
cicum, Dryas octopetala, Juniperus communis, 
Lycopodium pungens, Polygonum bistorta, Rubus 
chamaemorus, Selaginella selaginoides, Empe‑
trum, Salix spp., Ericales, Bryopsida и др.).

в защищенных от ветра ложбинах с обиль-
ным увлажнением, часто у подножия склонов 
и близ водоемов, а также в местах, где долго 
задерживался снег, формировались низкотрав-
ные и кустарничково-моховые тундровые иво-
вые сообщества (Salix herbacea, S. reticulata, 
Betula nana, Allium, Chamaepericlymenum sieci‑
cum, Lycopodium pungens, Rubus chamaemorus, 
виды семейств Apiaceae, Caryophyllaceae, 
Ranunculaceae). К этим же местообитаниям, 
возможно, были приурочены и тундровые лу-
гоподобные сообщества, в состав которых 
входили Filipendula ulmaria, Polygonum bistorta, 
P. viviparum, Sanguisorba officinalis, Selaginella 
selaginoides, Thalictrum alpinum, Valeriana offici‑
nalis, виды из семейств Apiaceae, Brassicaceae, 
Caryophyllaceae, Lamiaceae, Primulaceae, Ra-
nunculaceae, Rosaceae и некоторые другие.

вдоль ручьев и на берегах озер встречались 
ерники сфагновые, сообщества осок и злаков. 
Представители семейств Cyperaceae (Scirpus 
sylvaticus, Carex spp.) и Poaceae (Phragmites aus‑
tralis и др.), а также Myriophyllum alterniflorum, 
M. spicatum, M. verticillatum, Nymphaea alba, Ty‑
pha angustifolia, T. latifolia, Batrachium, Potamo‑
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geton spp., Sparganium, водоросли Chara, Nitella, 
мох Warnstorfia exannulata участвовали в зарас-
тании мелководий. Этот процесс сдерживал-
ся высоким уровнем палеоозер, поступлением 
холодных талых вод и суровыми климатичес-
кими условиями. состав диатомовых [Шелехо-
ва и др., 2005 и др.] и зеленых водорослей Pe‑
diastrum (P. integrum var. integrum, P. kawraiskyi, 
P. privum) был характерен для холодных, глубо-
ководных, олиготрофных водоемов.

на засоленных участках с многолетней мер-
злотой селились Armeria, Artemisia, Ephedra 
spp., Hippophaë rhamnoides, Plantago maritima, 
Salicornia herbacea, Salsola kali и некоторые 
другие растения, способные выносить засо-
ление верхних слоев почв. Установлено, что 
в растительном покрове преобладали полыни 
(Artemisia) и маревые (Chenopodiaceae). По-
лыни были типичны для более или менее сухих 
местообитаний, а также вместе с другими гало-
фитами произрастали на засоленных участках 
территории. Перигляциальные полынно-маре-
вые палеосообщества со злаками и набором 
ксерофильных растений (Artemisia, Botrychium 
boreale, Diphasiastrum alpinum, Ephedra spp., 
Eurotia ceratoides, Helianthemum, Kochia lani‑
flora, K. scoparia, K. prostrata, Oxyria digyna) 
встречались на песчаной и супесчаной морене. 
некоторые представители маревых (Cheno‑
podium album, Ch. foliosum, Ch. polyspermum, 
Ch. rubrum) выступали пионерами зарастания 
обводненного, более или менее засоленного, 
глинистого, а также песчаного и супесчано-
го субстрата, освобождавшегося при падении 
уровня водоема.

согласно полученным данным по концент-
рации пыльцы, участие древесных пород в рас-
тительном покрове было незначительным. 
в сПс позднеледниковых отложений постоян-
но встречается пыльца Alnaster fruticosus и Be‑
tula czerepanovii, которые, легко адаптируясь 
к внешним условиям, принимают форму кус-
тарника или прижатого к земле стланика. По-
мимо вышеуказанных видов приспособляемос-
тью к низким температурам и холодным почвам 
обладают Alnus incana, Betula pubescens, Larix 
sibirica, Pinus sylvestris, Picea abies. некоторые 
из них способны произрастать даже на много-
летнемерзлотных грунтах [дылис, 1981; нико-
лаев, скачков, 2011 и др.]. Указанные древес-
ные растения встречались единично, а также 
формировали небольшие лесотундровые со-
общества в благоприятных для них местооби-
таниях. Редколесья из Betula czerepanovii были 
приурочены к сухим щебнисто-каменистым 
и песчаным субстратам, могли встречаться 
на склонах гряд, а также холмов с достаточно 

высокими гипсометрическими отметками. Be‑
tula pubescens предпочитала несколько более 
влажные и благоприятные грунтовые условия, 
защищенные от ветра местообитания. При этом 
сообщества, где она играла доминирующую 
роль, занимали склоны холмов; в их наземном 
покрове присутствовали плауны (Diphasiastrum 
alpinum, Huperzia selago, Lycopodium pungens), 
кустарники и кустарнички (Betula nana, Empe‑
trum, Juniperus, Ericales). У подножий холмов, 
в различных обильно увлажняющихся депрес-
сиях рельефа и у водоемов преимущественное 
распространение имели крупнотравные бере-
зовые редколесья. в их состав часто входила 
Alnus incana. создавала она и чистые заросли 
на побережьях озер, близ речек и ручьев. Как 
и береза, ольха – пионерное растение, она 
в числе первых древесных пород заселяла ос-
вобождающуюся ото льда и воды территорию.

низкая концентрация пыльцы, присутствие 
в отложениях пыльцы гелиофитов и находки 
Cenococcum geophillum, который является ин-
дикатором оголенных субстратов [Wohlfarth 
et al., 2002], свидетельствуют о том, что рас-
тительный покров Карелии в позднеледнико-
вое время был несомкнутым: участки, занятые 
палеосообществами, чередовались с ого-
ленными субстратами. существовавшие эко-
логические условия создали пеструю гамму 
местообитаний, определивших его специфич-
ность и мозаичность. Установлено, что на про-
тяжении всего позднеледниковья была высо-
ка роль растительных сообществ щебнистых 
и каменистых субстратов, а также временных 
группировок нарушенных и несформированных 
почвогрунтов. для территории южной и юго-
восточной Карелии, относительно удаленной 
от края ледника, характерно было длительное 
существование перигляциальных травянис-
тых и тундровых группировок, обусловленное 
широким распространением полей мертвого 
льда, которые сдерживали распространение 
растительности. в центральной и западной 
Карелии, освобождавшейся от ледникового 
покрова на протяжении аллереда и позднего 
дриаса, развитие растительности происхо-
дило синхронно времени его отступания. Это 
объясняется тем, что на заключительных эта-
пах дегляциации Карелии ледник, продвигаясь 
по прочным кристаллическим породам Бал-
тийского щита, практически не содержал об-
ломки горных пород и потому таял быстро, без 
формирования обширных полей мертвого льда 
[демидов, 2005].

согласно полученным данным, на протяже-
нии аллереда в юго-восточной Карелии и в бас-
сейне онежского озера на суглинистых суб-
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стратах наибольшее распространение имели 
тундровые ерниковые и ерниково-зеленомош-
ные ценозы. Преобладание на олонецкой воз-
вышенности песчаной и супесчаной морены, 
со свойственной ей значительной дренирую-
щей способностью, определило преимущест-
венное развитие ксерофильных полынно-ма-
ревых травянистых палеосообществ. глобаль-
ное понижение тепло- и влагообеспеченности 
в позднем дриасе привело к сокращению пло-
щадей, занятых тундровыми ценозами, в пользу 
полынно-маревых. Таким образом, изменения 
климатических условий во время позднеледни-
кового стадиального похолодания и межстади-
ального потепления приводили к перераспре-
делению площадей, занимаемых различными 
палеосообществами. При этом состав флоры 
оставался практически неизменным, поскольку 
экологические требования идентифицирован-
ных видов растений позволяли им адаптиро-
ваться к меняющимся условиям среды.

заключение

выполненный географический и эколого-
ценотический анализ комплексной ископаемой 
флоры позволил получить детальную рекон-
струкцию растительности позднеледниковья 
Карелии. Установлено, что большинство видов 
растений имеют циркумполярное и евразиат-
ское распространение. во флоре в основном 
представлены арктические, арктоальпийские, 
гипоарктические, бореальные и степные виды. 
идентифицированы по микро- и макрофосси-
лиям растения лесных, тундровых, лесотундро-
вых, степных и луговых соообществ, пионерных 
группировок на несформированных и нарушен-
ных почвогрунтах, каменистых и щебнистых 
субстратах. выявлены растения – индикато-
ры экологических условий позднеледниково-
го времени. По отношению к влагообеспечен-
ности это ксерофиты, мезофиты, гигрофиты 
и гидрофиты. о разнообразии и особенностях 
грунтов свидетельствуют петрофиты, псаммо-
фиты, галофиты, кальцефиты и ацидофилы. 
идентифицированы также гелиофиты, хионо-
филы и хионофобы. Большинство видов крио-
фильные (холодолюбивые) и индифферентные 
к температурам.

Полученные данные наряду с имеющими-
ся палеогеографическими свидетельствуют 
о том, что сложные природно-климатические 
условия на территории исследования в сред-
нем дриасе, аллереде и позднем дриасе (ох-
лаждающее влияние ледовых масс, ксерофи-
тизация климата, образование приледниковых 
водоемов, периодическое появление оголен-

ного субстрата, многолетняя мерзлота, про-
цессы солифлюкции и эрозии почвогрунтов), 
а также многообразие форм рельефа и состав 
четвертичных отложений обусловили специ-
фичность растительного покрова, не имеюще-
го аналогов в современности. он имел мозаич-
ную структуру, включал виды, разнообразные 
как по экологии, так и по географическому про-
исхождению. согласно полученным данным, 
12350–10300 14с л. н. (14100–11900 кал. л. н.) 
на территории Карелии широкое распростра-
нение имели перигляциально-степные и тунд-
ровые ценозы, встречались березовые и ольхо-
вые лесотундровые сообщества. стадиальные 
похолодания и межстадиальные потепления 
в позднеледниковье приводили к перераспре-
делению площадей, занимаемых ими, при этом 
состав флоры не менялся.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерально‑
го бюджета на выполнение государственно‑
го задания КарНЦ РАН (Институт геологии 
КарНЦ РАН, № АААА‑А18‑118020690231‑1, 
и Институт биологии КарНЦ РАН, № АААА‑
А17‑117031710038‑6).
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