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Для полярных пустынь архипелага Новая Земля проведен анализ зависимости распределения ли-
шайников от высоты над уровнем моря, экспозиции по странам света, гранулометрического состава
грунтов, морфометрических параметров структурных грунтов, проективного покрытия мохообраз-
ных и суммарного покрытия подушечных форм растений. На основании 157 геоботанических опи-
саний выделено 9 лихеноценотипов (совокупности лишайников, сформировавшихся в определен-
ном типе местообитаний). Показано, что с увеличением высоты (при переходе от зональных к оро-
зональным позициям) уменьшается проективное покрытие и число видов лишайников.
Проективное покрытие также снижается и при возрастании проективного покрытия мхов. С увели-
чением содержания в грунтах фракции более 0.125 мм видовое разнообразие и проективное покры-
тие лишайников возрастает. Всего выявлено 84 вида лишайников, лишь один из них отнесен к ка-
тегории особо активных, 9 – высокоактивных, 11 – среднеактивных, остальные – малоактивные и
неактивные. Современная картина распределения лишайников крайнего севера Новой Земли во
многом объясняется историческими причинами – молодостью территории, недавно освободив-
шейся из-под ледникового покрова, и исключительно высокой степенью подвижности чехла рых-
лых четвертичных отложений.
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Лишайники – важнейший компонент поляр-
нопустынных сообществ, отражающий основные
экологические особенности зоны полярных пу-
стынь. Одна из таких особенностей – интенсивно
протекающие процессы физического выветрива-
ния, приводящие к тому, что здесь заселение ли-
шайниками субстратов происходит одновремен-
но с формированием чехлов рыхлых четвертич-
ных отложений. Особую роль в современных
полярных пустынях Северного полушария при-
обретает деградация покровного оледенения, со-
провождающаяся постепенным освобождением
все новых территорий от ледникового покрова,
обсыханием грунтов и формированием свобод-
ных ото льда местообитаний в перигляциальной
зоне ледника. Становление флоры лишайников
напрямую связано с наличием или отсутствием
оледенения и экотопическим богатством терри-

тории (фактор “глубоко рассеченной” горной
страны: Oxner, 1974). Однако, лишайники не все-
гда являются пионерами заселения вновь освобо-
дившихся субстратов. Связано это с тем, что на
территории, прилегающей к леднику, преоблада-
ют условия повышенного увлажнения, влагой на-
сыщены как приземный слой воздуха, так и суб-
страты, проявляющие свойства вязко-текучей
массы, что для большинства лишайников, с их тя-
готением к относительно сухим грунтам, крайне
неблагоприятно. Большое значение в процессе
заселения лишайниками арктических террито-
рий в таких условиях приобретает фактор случай-
ности (Lynge, Scholander, 1932), который является
наиболее важным на первых стадиях освоения
грунтов после стаивания ледника.

Факторами, ответственными за распределение
лишайников по элементам современного ланд-

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ
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шафта, являются: абсолютная высота местности
и превышение (относительная высота) элементов
микрорельефа одного над другим, расстояние от
берега моря (влияет на температуру вегетацион-
ного периода), экспозиция склона по отношению
к господствующим ветрам (Daniëls, 1975; Walker,
1989), уклон склона, снежный покров (глубина и
продолжительность залегания), ледовая абразия
на побережье (Elvebakk, 1984), интенсивность
мерзлотных процессов, реакция (рН) почвенного
профиля, почвенное увлажнение, окраска выхо-
дящих на поверхность горных пород (John, Dale,
1990), размеры и выровненность граней глыб и
плитняка, степень порозности и наличие трещин
в таких поверхностях (Spitale, Nascimbene, 2012).
Эти факторы можно разделить на две группы по
уровню проявления закономерностей: глобаль-
ные, к которым относится высота над уровнем
моря, и локальные (топографические), в которые
входят все остальные.

Цель данной работы – рассмотреть распреде-
ление лишайников в полярных пустынях архипе-
лага Новая Земля в зависимости от ряда абиоти-
ческих и биотических факторов: высоты над
уровнем моря, экспозиции элементов рельефа по
странам света, гранулометрического состава и
степени подвижности грунтов, глубины и про-
должительности залегания снежного покрова,
почвенного и поверхностного увлажнения и дру-
гих.

ПРИРОДНЫЕ УСЛОВИЯ РАЙОНА 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Обследованная территория – крайний север
архипелага Новая Земля (район мыса Желания) –
расположена между 76°59'32"–76°50'25" с. ш. и
68°00'25"–68°49'34" в. д. и занимает площадь око-
ло 45 км2. В районе выходят на поверхность поро-
ды разного состава: песчаники, сланцы, алеври-
ты, а также мраморизованные известняки и квар-
циты. На высотах до 100 м1 прослеживается
комплекс морских террас (Bolshiyanov et al.,
2006), каждая из которых тянется вглубь побере-
жья на несколько сотен метров. Гипсометриче-
ский уровень от 100 до 140 м – это шлейф с укло-
ном 3–5° на север и северо-восток, сложенный
мелко- и среднеглыбистым материалом с боль-
шим содержанием щебня. Серия террас верхней
денудационной равнины находится на уровне
200–220 м, выше которых расположено прилед-
никовое плато, тянущееся на несколько километ-
ров на высотах 220–260 м, и имеющее форму хол-
мисто-увалистой равнины. Рыхлые четвертичные
отложения мощностью 2.0–2.5 м представлены
элювием, коллювием, солифлюкционными отло-
жениями. На всех высотных уровнях выражены

1 Здесь и далее указана высота над уровнем моря, м.

многочисленные формы микро- и нанорельефа,
связанные с проявлением криогенных процессов.
Это различные типы структурных грунтов – по-
лигоны, пятна, ступени, полосы. Поверхность
полигонов иногда приподнята в центральной ча-
сти, возвышающейся над ограничивающей их
трещинкой на 45–50 см, соседние ступени на по-
катых склонах отделены друг от друга бортиком-
уступом высотой 25–30 см. Для всех склонов ха-
рактерна высокая интенсивность коллювиальных
процессов, приводящая к повсеместному разви-
тию каменистых россыпей (Semenkov, 2020). Вы-
сокая интенсивность этих процессов проявляется
в подавлении процесса формирования структур-
ных грунтов на склонах: чаще всего в этом случае
образуются полигоны полосчатого типа или про-
сто полосы из щебня с примесью суглинка. Часто
можно видеть свежие порции щебнисто-камени-
стого материала на поверхности полигонов или
разделяющих их моховых перемычек. Особенно-
стью гранулометрического состава поверхност-
ных отложений, в т. ч. образованных ими струк-
турных грунтов, является смешение различных
фракций: песка, дресвы, щебня, мелкого плитня-
ка2. Так, на полигонах, формирующихся на мор-
ских косах, можно встретить на одном неболь-
шом участке гальку, гравий, песок, а иногда – и
плохо окатанный плитняк. В исследованном рай-
оне описано (Nikitin et al., 2021) несколько типов
почв: пелоземы сильноскелетные остаточно-кар-
бонатные, карбопетроземы, петроземы и криозе-
мы. Средняя многолетняя температура воздуха
составляет –9.6° С, среднемесячная самого теп-
лого месяца (августа) – +2.3° С. В дни с солнеч-
ной погодой на приледниковом плато холоднее
на 1.5–2.0°, чем на побережье. В течение вегета-
ционного периода, особенно, в августе, постоян-
но бывают туманы, пасмурных дней – до 20.
Преобладают юго-восточные и северо-западные
ветры, средняя их скорость – 7.8 м/сек (Meteoro-
logicheskie…, 2014). Средняя многолетняя относи-
тельная влажность воздуха – 86%, годовое коли-
чество осадков – 207 мм (Grischenko, 2009). Сред-
няя мощность снежного покрова на приморской
равнине и на приледниковом плато – 25–30 см.
Cнег сходит на приморской равнине в начале
июля, а в тыловых швах террас, депрессиях и до-
линах рек залеживается до конца июля–начала
августа, что способствует формированию здесь
нивальной обстановки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор лишайников проведен С.С. Холодом в

процессе геоботанического обследования край-

2 Подобные грунты со смешением разных фракций являют-
ся следствием активного криолитогенеза, свойственного
полярным областям Земли; в литературе они получили на-
звание диамиктона (Washburn, 1988).
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ней северной оконечности архипелага Новая
Земля – окрестностей мыса Желания (остров Се-
верный). Работы проводили в летний период 2015
и 2018 гг. Геоботанические описания выполняли
на пробных площадках размером 4 × 4 м, которые
закладывали в высотном диапазоне от уровня мо-
ря (галечные приморские косы) до высоты 266 м
(отметка приледникового плато на расстоянии
18 км от берега моря). Часть описаний делали
на геоботанических профилях, охватывающих
основные типы местообитаний: приморскую
равнину с уклоном 1–2°, террасы разного уров-
ня, уступы террас, ложбины стока, каменистые
гряды, приморские косы, песчано-галечные
пляжи и др. (рис. 1). Для анализа распределе-
ния лишайников на исследованной территории
было отобрано 157 описаний, в которых встре-
чаются лишайники. Каждое описание сопро-
вождалось оценкой абиотических параметров
(см. ниже). Для всех сосудистых растений, мо-
хообразных и лишайников указывали проек-
тивное покрытие (%), которое оценивали визу-
ально. Определение лишайников выполнено
Л.А. Коноревой с использованием морфолого-
анатомических и хемотаксономических методов
(The lichen…, 2014).

Все полученные зависимости основаны на
данных геоботанических описаний: анализирует-
ся только видовой состав лишайников, зафикси-
рованных на пробных площадях (4 × 4 м) геобота-
нических описаний3.

Местообитание нами понимается как среда
жизни фитоценоза, которая слагается из факто-
ров среды (энтопия), режимов среды (экотопа),
комплексов биотических и фитоценогенных фак-
торов (Mirkin et al., 1989). Площадь одного место-
обитания может в каждом конкретном случае до-
вольно сильно варьировать: от 3–4 до 18–20 м в
поперечнике. Одним местообитанием может
быть, например, крупный полигон (до 5–6 м в ди-
ам.), блюдцеобразная западина, склон невысокой
гряды, краевая часть приморской равнины и др.
В пределах одного местообитания возможно ва-
рьирование некоторых параметров среды, в част-
ности, гранулометрического состава грунтов, вы-
соты элементов нанорельефа, увлажнения и ряда
других. Так, в центральной части полигона
могут преобладать щебнисто-песчано-суглини-
стые фракции, а по его периферии – суглинисто-
щебнистые. Эти различия могут сопровождаться
и небольшими различиями в степени увлажне-
ния, характере нанорельефа. Местообитание, та-
ким образом, по признакам ряда факторов среды

3 В данной работе не ставилась цель выявления полного ви-
дового состава лишайников, что определялось постанов-
кой задачи полевых исследований – геоботаническим об-
следованием территории и, кроме того, невозможностью
равномерного охвата описаниями сообществ всех типов
местообитаний.

представляет собой относительно гетерогенное
образование4. Это, в свою очередь, определяет и
некоторые особенности распределения лишай-
ников в пределах такого местообитания. В част-
ности, латки одного и того же вида лишайников
могут быть одновременно на разных фракциях
грунта: на щебне и крупном песке, или на щебне
и мелком плитняке. В пределах такого местооби-
тания доля той или иной фракции грунта может
варьировать, например, преобладать плитняк
(при наличии щебня), или щебень с крупным
песком (при наличии отдельных глыб и плит).
Каждое местообитание в этом случае распознает-
ся по признаку именно такой, преобладающей,
фракции.

При выделении местообитания сначала при-
нимались во внимание крупные геоморфологи-
ческие элементы, такие, как приморская равни-
на, склон, после чего давалась более дифферен-
цированная характеристика, например, плоская
или бугристая равнина, перегибы, подножья тер-
рас, ложбины, гряды и т. д. Помимо геоморфоло-
гических параметров, которые являются ведущи-
ми, каждый тип местообитания характеризуется
своими диапазонами других характеристик: абсо-
лютной высоты, спектра преобладающих экспо-
зиций, крутизны склона, диаметра полигонов и
пятен. Из многочисленных параметров расти-
тельности нами использованы для анализа видо-
вой состав и проективное покрытие лишайников.
В работе показана зависимость этих показателей
от ряда абиотических и биотических факторов.

Для рассмотрения особенностей дифференци-
ации лишайников по разным местообитаниям
использованы понятия “лихеноценотип”
(Kholod, Zhurbenko, 2005) и “активность вида”.
Под лихеноценотипом понимается вся совокуп-
ность видов лишайников одного типа местооби-
тания, т.е. всех конкретных участков, относимых
к такому типу. Так, например, это могут быть ви-
ды, отмеченные на всех каменистых грядах или
плоских участках приморской равнины, где вы-
полнялись геоботанические описания. К поня-
тию “лихеноценотип” близко понятие “парци-
альной флоры экотопа”, введенного Б.А. Юрце-
вым в 1982 г. (Yurtsev, 1982) для обозначения
совокупности сосудистых растений на одном ти-
пе местообитания. Помимо видового состава, ли-
хеноценотип характеризуется суммарным проек-
тивным покрытием лишайников каждого участка
(в процентах от пробной площади геоботаниче-
ского описания); для лихеноценотипа в тексте и
таблице 1 приводятся данные по среднему проек-
тивному покрытию. Все лихеноценотипы имеют

4 Местообитание, по определению, является гомогенным
образованием, но эта гомогенность подразумевает и неко-
торую степень гетерогенности в отличие от полной гомо-
генности, которая в литературе получила название гомо-
тонности (Vasilevich, 1983).
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в данной работе такой же порядковый номер, как
и тип местообитания. В каждый лихеноценотип
могут входить как виды, присущие только данной
группе, так и виды, встречающиеся в нескольких
группах.

В данной работе мы придерживаемся опреде-
ления активности видов и градаций ее шкалы,
предложенными Б.А. Юрцевым: “Активные виды
представляют собой преуспевающий элемент
флоры, что находит свое выражение в повышен-
ной численности таких видов, значительной ши-
роте их экологической амплитуды, равномерном
распределении их по территории” (Yurtsev, 1968: 5).
Для определения активности вида рассматривали
3 параметра: число освоенных видом типов ме-
стообитаний (широта экологической амплитуды
вида), постоянство вида на одном типе местооби-
тания, проективное покрытие вида. Группы, вы-
деленные по признаку активности видов, на ос-
нове соотношения показателей постоянства и
проективного покрытия, были далее подразделе-
ны на подгруппы. При отнесении вида к этой ка-
тегории принимались во внимание максималь-
ные величины постоянства и проективного по-
крытия во всех лихеноценотипах.

Для каждого вида лихеноценотипа рассчиты-
вали величину постоянства. Эта характеристика
представлена в виде 5-балльной шкалы, для кото-
рой приняты следующие градации (проценты –
доля пробных площадей, в которых данный вид
присутствует, к общему числу пробных площадей
в лихеноценотипе): I – 1–20%, II – 21–40%, III –
41–60%, IV – 61–80%, V – 81–100%. Проективное
покрытие вида выражали в баллах на основе сле-
дующей шкалы: 1 – <1%, 2 – 1–2%, 3 – 3–5%, 4 –
6–10%, 5 – >10%5. Неравномерность шкалы про-
ективного покрытия определяется тем, что в по-
лярных пустынях подавляющая часть видов име-
ет покрытие в диапазоне от 1 до 5%, и значитель-
но меньше или крайне мало видов – до 10% или
более 10%. Дробная шкала, соответствующая диа-
пазону 1–5% (баллы 1–3), призвана отобразить
варьирование проективного покрытия основной
части лишайников полярных пустынь. Для пока-
зателя широты экологической амплитуды приня-
то 5 градаций (классов), в соответствии с числом
освоенных типов местообитаний: V (особо актив-
ные, эвритопные виды) – встречены в 9 типах ме-
стообитаний; IV (высокоактивные, гемиэвритоп-
ные виды) – в 7–8 типах местообитаний;
III (среднеактивные, субгемиэвритопные виды) –

5 Перевод проективного покрытия лишайников в баллы ис-
пользован в таблице активности видов, а в тексте — при
соответствующей характеристике лихеноценотипов. В то
же время, в тексте используются и показатели проективно-
го покрытия отдельных видов в процентах, что делает из-
ложение более информативным. Балл 1 (<1%) присвоен
всем видам, для оценки проективного покрытия которых в
полевых условиях использовался символ “+”.

в 5–6; II (малоактивные, гемистенотопные виды) –
в 3–4; I (неактивные, стенотопные виды) – в 1–2.

Определение высоты над уровнем моря произ-
водили с помощью GPS-навигатора с точностью
± 3 м. Зависимость числа видов и суммарного
проективного покрытия от содержания скелет-
ной фракции устанавливали по суммарному со-
держанию на пробной площади всех фракций
крупнее 0.125 мм: среднего и крупного песка, дре-
свы, гравия, щебня, гальки, плитняка, глыб. Теп-
лообеспеченность определяли через экспозицию
склона, которая обозначена посредством следую-
щей числовой шкалы (баллы): 1 – С, 2 – СВ, 3 –
СЗ, 4 – В, 5 – З, 6 – ЮВ, 7 – Ю, 8 – ЮЗ6. Для вы-
явления зависимости между экспозицией и про-
ективным покрытием лишайников рассматрива-
ли только пробные площади, расположенные на
местообитаниях с уклоном не менее 2°, при этом
не учитывали те части местообитания, которые
имеют другую ориентацию, чем весь участок в це-
лом. Морфология и параметры полигонов и пя-
тен даны в соответствии с работой А. Уошборна
(Washburn, 1988). К подушковидным формам от-
несены все растения и лишайники, образующие
сферические и полусферические формы, иногда –
многовидовые ковры из подушек с отчетливо вы-
раженной бугорковатой структурой.

Построение экологических шкал для 2 факто-
ров среды – увлажнения и нивальности (степени
заснеженности) – произведено с использованием
методики Л.Г. Раменского (Sobolev, Utekhin,
1973). В качестве элективного среднего был вы-
бран дециль ранжированного ряда, на основе ко-
торого выводился стандарт шкалы; положение
каждой конкретной группы лишайников того или
иного местообитания на экологической шкале
устанавливалось на основе метода “определение
места в экологическом ряду”. Экоклин (диаграм-
му распределения видов на экологических шка-
лах) строили для видов, имеющих достоверные
значения связи с фактором среды, по возраста-
нию (слева направо) величины оптимума вида на
шкале.

На основе положения оптимума устанавлива-
ли экологические группы для каждой из двух
шкал. К одной экологической группе отнесены
виды, входящие в один диапазон экологической
амплитуды вида (по показателям средневзвешен-

6 Близкая последовательность экспозиций склона, характе-
ризующая градиент увлажнения, приводится в работе
Р. Уиттекера (Whittaker, 1980): СВ-С-СЗ-В-З-ЮВ-Ю-ЮЗ
(по увеличению сухости). Мы в своей работе использовали
близкую последовательность для градиента теплообеспе-
ченности, полагая, что в полярных пустынях на открытых
склонах эти два градиента дублируют друг друга. В нашей
шкале переставлены местами первые два члена этого ряда –
СВ и С, поскольку северные (а не северо-восточные) скло-
ны на крайнем севере архипелага Новая Земля – самые хо-
лодные, что определяется крайне интенсивными северны-
ми (холодными) ветрами как летом, так и зимой.



22

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

ХОЛОД, КОНОРЕВА

ной дисперсии и эвритопности, см. ниже). Для
обозначения принадлежности видов к одной эко-
логической группе использовали окончание “то-
пы”7, имея в виду их приуроченность к тому или
иному местообитанию, например, мезо-ксерото-
пы, микрохионотопы. Для каждой экологической
группы устанавливали среднее расстояние между
оптимумами экологической амплитуды входя-
щих в нее видов, которое рассчитывали только
для групп с числом видов не менее 3. В дальней-
шем проводили ординацию, в ходе которой уста-
навливали положение каждого лихеноценотипа в
экологическом пространстве факторов, в наи-
большей степени определяющих обилие лишай-
ников: увлажнения, нивальности, гранулометри-
ческого состава, диаметра полигонов (как инте-
грального показателя интенсивности мерзлотных
процессов).

Ряд зависимостей, приведенных в данной ра-
боте, установлен для выборок ограниченного
объема – от 2 до 7 лихеноценотипов. Такой под-
ход объясняется тем, что полный набор лихено-
ценотипов в большинстве случаев не дает до-
стоверных зависимостей. При установлении за-
висимости между числом видов/проективным
покрытием лишайников – с одной стороны, и
экотопическими и биотическими параметрами –
с другой, останавливались на выборке такого объ-
ема, для которой величина коэффициента детер-
минации (R2) в регрессионном уравнении была
бы относительно значимой.8

Для анализа взаимосвязи между числом видов
или их проективным покрытием – с одной сторо-
ны, и параметрами среды и растительности – с
другой, использовали регрессии разного вида
(прямолинейную, экспоненциальную, степен-
ную и полиномиальную). По результатам исполь-
зования шкал для каждого вида была получена
эмпирическая линия регрессии, которая была
подвергнута выравниванию (метод скользящей
средней по 3 точкам).

Для анализа экологических шкал использова-
ли статистические параметры:

● средневзвешенная напряженность фактора
(оптимум экологической амплитуды вида):

,

где mi – проективное покрытие вида в каждом
стандарте шкалы, xi – порядковый номер стан-
дарта шкалы, n – число стандартов шкалы;

7 Подобные окончания слов для обозначения видов, при-
надлежащих определенной экологической группе, были
предложены А.А. Ниценко в 1963 г. (Ipatov, Kirikova, 1997).

8 Самое низкое значение коэффициента R2 в полученных
нами зависимостях – 0.3466, которое мы условно приняли
за нижний порог относительно значимой величины.

= =
=  

1 1

/
n n
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● сила влияния фактора (теснота связи):

где   – сила влияния фактора,  – дисперсия,
обусловленная влиянием данного фактора (рас-
считывалась до процедуры выравнивания эмпи-
рической линии регрессии и после нее),   – об-
щая дисперсия исходного комплекса;

● достоверность силы влияния фактора:

где показатель Fвыч. рассчитывался до и после
процедуры выравнивания. Те виды, которые по-
сле выравнивания показали недостоверную связь
с фактором среды (Fвыч. < Fтаб.,), исключались из
дальнейшей обработки (в соответствующей таб-
лице не приведены);

● средневзвешенная нормированная диспер-
сия, σ2 (первый показатель экологической ам-
плитуды вида):

где xi – порядковый номер стандарта шкалы, Xj –
средневзвешенная напряженность фактора, mi –
проективное покрытие вида в каждом стандарте
шкалы, n – число стандартов шкалы;

● эвритопность вида, Hi (второй показатель
экологической амплитуды вида):

где mi – проективное покрытие вида в каждом
стандарте шкалы, М – сумма проективных по-
крытий вида по всей шкале, n – число стандартов
шкалы.

Для отнесения видов к той или иной категории
широты экологической амплитуды диапазоны
изменения показателей σ2 и Hi (минимальное-
максимальное значения) делили на 3 равных ча-
сти. Соответственно, в экологических группах
видов по факторам увлажнения и нивальности
было установлено 3 диапазона широты экологи-
ческой амплитуды: узкая, средняя, широкая.

Для всех величин среднего вычисляли стан-
дартную ошибку. Все статистические величины
получены на уровне значимости α = 0.05. Постро-
ение диаграмм проведено с использованием стан-
дартного пакета программ Excel.

Образцы лишайников хранятся в гербарии ли-
шайников Ботанического института им. В.Л. Ко-
марова РАН (LE).
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Типы местообитаний и лихеноценотипы

На основании вышеизложенных параметров в
исследованном районе выделено 9 типов место-
обитания и, соответственно им, 9 лихеноценоти-
пов.

Тип местообитания 1 – слабонаклонные участ-
ки приморской равнины и приледникового плато.
Грунты на этих участках – относительно сухие,
снег обычно сходит в начале июля. Сортировка
грунтов приводит к формированию как крупных
(100–120 см в диам.), так и мелких полигонов
(15–20 см в диам.). Проективное покрытие мохо-
образных не превышает 30% (табл. 1). В лихено-
ценотипе – 32 вида. Высокое постоянство (IV)
имеют Cetrariella delisei9 и Thamnolia vermicularis s. l.,
среднее (III) – Ochrolechia frigida. Среднее сум-
марное проективное покрытие лишайников –
4.5%. Высокие значения (балл 4) проективного
покрытия на отдельных участках – у видов
Cetrariella delisei, Ochrolechia frigida, Stereocaulon
rivulorum (табл. 2, рис. 2).

Тип местообитания 2 – плоские участки при-
морской равнины, сложенные суглинками с при-
месью дресвы, щебня, а также – небольших глыб,
выжатых на поверхность. Хорошо выражены тик-
сотропные свойства суглинистой массы. На не-
которых участках вода застаивается после дождя.
Результатом сортировки грунтов являются плос-
кие полигоны или пятна с большим варьировани-
ем диаметра (табл. 1). Максимальное значение
проективного покрытия мхов – 40%. В составе
лихеноценотипа – 36 видов. Максимальную ве-
личину постоянства имеют 3 вида: Ochrolechia
frigida, Thamnolia vermicularis s. l. (V), Cetrariella
delisei (IV), cреднюю (III) – Cetraria islandica, Fla-
vocetraria cucullata. Среднее суммарное проектив-
ное покрытие лишайников – 4.8%. Наибольшие
значения (балл 3) проективного покрытия в этом
лихеноценотипе – у 2 видов: Stereocaulon rivulorum
и S. saxatile (табл. 2, рис. 3).

Тип местообитания 3 – ложбины и секторы
пластового стока со слоем воды 2–3 см. В составе
верхних горизонтов грунтов велика доля тяжелых
суглинков. Между полосами стока есть участки
относительно сухих суглинков со щебнем, обра-
зующих зачаточные формы мелких полигонов.
Проективное покрытие мхов варьирует в широ-
ких пределах: от 15 до 85% (табл. 1). В составе ли-
хеноценотипа – 5 видов, среди которых наиболь-
шее постоянство (IV) имеет Thamnolia vermicularis
s. l. В этой группе – самое низкое среднее суммар-
ное проективное покрытие лишайников – 1.8%.
Проективное покрытие в 3 балла характерно для
Parmelia skultii, слоевища которой обычны на ско-

9 Латинские названия лишайников приведены по: Spisok…,
2010, мхов – Ignatov et al., 2006.

лах лежащего на поверхности суглинка плитняка
(табл. 2, рис. 4).

Тип местообитания 4 – перегибы, тыловые швы
террас, для которых характерно интенсивное
снегонакопление. Сортировка грунтов на этих
участках выражена слабо, часто полигоны, попе-
речник которых достигает 110 см, образуют ступе-
ни на склоне (табл. 1). Проективное покрытие
мхов варьирует в диапазоне 25–55%. В лихеноце-
нотипе – 28 видов. Высокими величинами посто-
янства характеризуются Flavocetraria nivalis,
Ochrolechia frigida, Thamnolia vermicularis s. l. (V),
Сetrariella delisei, Flavocetraria cucullata (IV), сред-
ними – Alectoria ochroleuca, Cetraria islandica (III).
Среднее суммарное проективное покрытие ли-
шайников – 9.4%. Наибольшие значения покры-
тия – у Flavocetraria nivalis, Ochrolechia frigida (5),
Cetrariella delisei, Flavocetraria cucullata (4) (табл. 2,
рис. 5).

Тип местообитания 5 – нижние части и подно-
жья склонов и высоких террас, где обычны грунты
с преобладанием мелкого плитняка и глыб (ино-
гда – крупных). На этих участках скапливаются
большие массы снега, стаивающие обычно в се-
редине-конце июля. Снег при таянии активно
фильтруется в плитняково-крупноглыбистую
толщу, поэтому во вторую половину лета здесь от-
носительно сухо. Преобладают зачаточные фор-
мы полигонов со значительным варьированием
диаметра – от 15 до 120 см (табл. 1). Проективное
покрытие мхов изменяется в широком диапазо-
не – от 4 до 85%. В лихеноценотипе – 32 вида ли-
шайников. Высоким постоянством (V) отличают-
ся 2 вида – Сetrariella delisei и Ochrolechia frigida,
средним (III) – Stereocaulon rivulorum. Среднее
суммарное проективное покрытие лишайников –
6.6%. Высокие значения покрытия отмечены у
4 видов: Cetrariella delisei (5), Ochrolechia frigida (4),
Melanelia hepatizon (4), Lecanora polytropa (4)
(табл. 2, рис. 6).

Тип местообитания 6 – бугры приморской рав-
нины, краевые части террас. Эти бугры сложены
щебнистым и мелкокаменистым материалом, по-
верхность которого покрыта маломощным слоем
снега (сдувается ветрами в течение зимы), кото-
рый быстро стаивает весной. Местообитания
данного типа – сухие и малоснежные (табл. 1).
Максимальное проективное покрытие мхов со-
ставляет 45%. В данном лихеноценотипе – 46 ви-
дов. Высокое постоянство имеют 3 вида лишай-
ников: Thamnolia vermicularis s. l., Ochrolechia frigi-
da (V), Flavocetraria nivalis (IV). Постоянство III –
у 4 видов: Cetraria islandica, Flavocetraria cucullatа,
Melanelia hepatizon, Alectoria ochroleuca. Среднее
суммарное проективное покрытие лишайников –
16.5%. Высокие значения покрытия имеют Mel-
anelia hepatizon, Brodoa oroarctica, Rhizocarpon geo-
graphicum (5), Cetrariella delisei, Alectoria ochroleuca,
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Allantoparmelia alpicola, Arctocetraria nigricascens,
Porpidia melinodes, Umbilicaria cylindrica (4) (табл. 2,
рис. 7).

Тип местообитания 7 – каменистые гряды. На
таких грядах, как правило, преобладают средние
и мелкие глыбы и плитняк, в расселинах между
которыми обычно скапливается щебень. Снег
здесь не задерживается, поэтому на этих участках
всегда сухо. Сортировка каменистого материала
выражена довольно плохо: только изредка можно
встретить отдельные округлые полигоны на плос-
ких вершинах гряд (табл. 1). Проективное покры-
тие мхов варьирует в диапазоне 3–25%. В лихено-
ценотипе этих местообитаний – 25 видов. Наи-
большая величина постоянства – III – только у
3 видов: Rhizocarpon geographicum, Pseudephebe pubes-
cens, Umbilicaria hyperborea. В этом лихеноценоти-
пе – наибольшее среднее суммарное проективное
покрытие лишайников – 49.0%. Высокие значе-
ния покрытия отмечены у 10 видов: Brodoa oroarc-
tica, Umbilicaria hyperborea, Sphaerophorus globosus,
S. fragilis, Tremolecia atrata, Porpidia melinodes, Me-
lanelia stygia (5), Ochrolechia frigida, Allantoparmelia
alpicola, Pseudephebe pubescens (4) (табл. 2, рис. 8).

Тип местообитания 8 – склоны с активно дви-
жущимся материалом. Бóльшая часть этих место-
обитаний – склоны, плащеобразно перекрытые
сланцевой плиткой, которая иногда образует по-
лосы, редко – небольшие бугры. Снег сходит от-
носительно рано, поэтому во второй половине
лета здесь сухо. Максимальное проективное по-
крытие мхов – 15%. В лихеноценотипе – 18 видов.
Высокое постоянство только у одного вида ли-
шайников – Cetrariella delisei (IV). Среднее сум-
марное проективное покрытие лишайников –
2.5%. Покрытие 4 балла имеет Rusavskia elegans
(табл. 2, рис. 9).

Тип местообитания 9 – краевые части цоколь-
ных террас (приморских и придолинных). Эти тер-
расы могут быть как горизонтальными, так и
иметь уклон до 23°, обычно их поверхность по-
крыта плащом рыхлых (щебнисто-суглинистых)
отложений. Снега на этих участках довольно
много, при его сходе образуются небольшие пла-
стовые потоки, следы которых хорошо прослежи-
ваются в виде полос грунта между моховыми ков-
рами. В лихеноценотипе – 30 видов. Проектив-
ное покрытие мхов варьирует в диапазоне 35–
85%. Такие покровы характерны, как правило,
для щебнисто-суглинистых участков, часто – при
высокой роли зоогенного фактора (скопления
птиц). Мхи способствуют растягиванию периода
снеготаяния и высокому уровню многолетне-
мерзлых пород (табл. 1). Только в этом лихеноце-
нотипе встречена Peltigera canina (постоянство –
II). С высоким постоянством здесь отмечены
Thamnolia vermicularis s. l. (V) и Flavocetraria cucul-
latа (IV). Среднее суммарное проективное покры-

тие лишайников в этом типе – 7.6%. Покрытие
5 баллов имеет один вид – Stereocaulon rivulorum (5)
(табл. 2, рис. 10).

Для лихеноценотипов характерен большой
разброс величины видового богатства: от 5 (тип 3)
до 46 (тип 6). Высокая величина этого показателя
для последнего типа определяется щебнистым
(крупный и мелкий щебень), относительно сухим
субстратом – условиями, наиболее благоприят-
ными для поселения и закрепления лишайников.
Тип 3, наоборот, формируется на участках пла-
стового стока, где небольшие латки лишайников
могут существовать только на возвышающихся
над поверхностью грунта, часто перекрытого сло-
ем воды в 1–2 см, обломках коренной породы,
небольших фрагментах относительно сухого су-
глинка или на моховых подушках внутри колец,
образованных дернинами щучки Deschampsia bo-
realis. Относительно большие величины видового
богатства (32 и 36 видов в лихеноценотипах 1 и 2
соответственно) характеризуют зональные место-
обитания – слабонаклонные (1–2°) или горизон-
тальные участки приморской равнины с преобла-
данием щебнисто-суглинистых субстратов и от-
сутствием подтока воды с вышерасположенных
гипсометрических уровней.

К видам, определяющим облик полярных пу-
стынь крайнего севера архипелага Новая Земля,
относятся всего несколько лишайников. Среди
них – Cetrariella delisei, который при средних или
высоких величинах постоянства в ряде лихеноце-
нотипов образует хорошо заметные скопления
подушек или ковры с волнообразной поверхно-
стью на щебнисто-суглинистых участках примор-
ской равнины и приледникового плато. Осталь-
ные виды, заметные в растительном покрове,
приурочены к каменистым развалам или скопле-
ниям щебня на сухих грядах или буграх, располо-
женных на разных высотных уровнях. Это – Bro-
doa oroarctica, Melanelia stygia, Porpidia melinodes,
Pseudephebe pubescens, Sphaerophorus fragilis, Tremo-
lecia atrata, образующие черные, ярко-оранжевые
или бурые покровы на поверхности крупных глыб
и плитняка, либо – на щебнистых участках в рас-
селинах между плитняком. Часто, в краевых ча-
стях приморской равнины, на темно-зеленом фо-
не мхов выделяются серовато-белые скопления
Stereocaulon rivulorum.

Высокие значения среднего суммарного про-
ективного покрытия лишайников в лихеноцено-
типе 7 определяются массовым развитием накип-
ных, кустистых и листоватых лишайников (Bro-
doa oroarctica, Melanelia stygia, Porpidia melinodes,
Pseudephebe pubescens, Umbilicaria hyperborea) на
сколах крупных глыб. Низкие значения покры-
тия в лихеноценотипе 3 вызваны интенсивным
обводнением местообитания (лишайники селят-
ся только на небольших участках относительно
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сухого суглинка или на сколах плитняка, возвы-
шающегося над водой), а в лихеноценотипе 8 –
подвижностью субстрата на склонах, препятству-
ющем формированию крупных лишайниковых
латок и покровов. Среднее суммарное проектив-
ное покрытие ряда лихеноценотипов характери-
зуется высокой величиной ошибки среднего, ча-
сто достигающей 50% и более от абсолютной ве-
личины. Причина этого – большие колебания
значений суммарного проективного покрытия,
прослеживающиеся от одного конкретного
участка к другому, что определяется геоморфоло-
гической молодостью территории (разные стадии
выветривания коренных пород и формирования
подвижных рыхлых отложений), относительно
недавно освободившейся из-под ледникового по-
крова.

Активность видов лишайников

В общем списке лишайников учтено 84 вида.
К категории особо активных (класс V) отно-

сится 1 вид – голарктический арктовысокогор-
ный вид с биполярным типом ареала – Thamnolia
vermicularis s. l. (Golubkova, 1983) (табл. 2). Этот
лишайник осваивает все местообитания крайней
северной оконечности архипелага Новая Земля
от приморских песчано-галечных кос до камени-
стых гряд и приледникового плато, находящихся
на высоте выше 300 м. Данный вид нигде не имеет
значений покрытия более 3%: в большинстве слу-
чаев он распространен в местообитании рассеян-
но, лишь в редких случаях образуя тонкие цепоч-
ки.

В категорию высокоактивных (класс IV) вхо-
дит 9 видов (табл. 2). Эту группу можно подразде-
лить на 3 подгруппы: а) виды с постоянством IV и
V: Cetrariella delisei, Ochrolechia frigida, Flavocetraria
nivalis, F. cucullata, 2) виды с постоянством I–III и
покрытием 3–5 баллов: Stereocaulon rivulorum, Ce-
traria islandica, 3) виды с постоянством I–II и по-
крытием 1–3 балла: Parmelia skultii, Allocetraria
madreporiformis, Lecidea ramulosa. Вид Stereocaulon
rivulorum образует скопления на моховых коврах в
краевых частях приморских равнин, по соседству
с крутыми склонами – местами гнездования мор-
ских колониальных птиц (лихеноценотип 9),
один раз встречено скопление слоевищ этого ви-
да с проективным покрытием 15%. Лишайник Al-
locetraria madreporiformis образует локальные
скопления с покрытием до 10% на участках зале-
живания снега у подножья террас и склонов (ли-
хеноценотип 5), Parmelia skultii один раз встрече-
на с покрытием 5% на скоплении щебня на сухом
бугре приморской равнины (лихеноценотип 6).

К категории среднеактивных (класс III) отне-
сено 11 видов (табл. 2); в этой группе выделено 3
подгруппы; а) виды с постоянством I–III и по-

крытием 4 и 5 баллов: Melanelia hepatizon, Alectoria
ochroleuca, б) виды с постоянством I–II и покры-
тием 4 и 5 баллов: Brodoa oroarctica, Allantoparmelia
alpicola, Rusavskia elegans, в) виды с постоянством
I и II и покрытием 1 и 2 балла: Vulpicida tilesii, C. er-
icetorum, Cladonia gracilis, C. pyxidata, Cetraria acu-
leata, Stereocaulon alpinum. Виды Allantoparmelia al-
picola и Brodoa oroarctica иногда образуют плотно
прижатые к поверхности крупных глыб и плитня-
ка покровы с покрытием 10%, один раз отмечено
покрытие 25% (лихеноценотип 7). Виды Melanelia
hepatizon и Rusavskia elegans образуют небольшие
покровы (покрытие – до 5%) на крупном щебне
на сухих буграх приморской равнины или на от-
дельных крупных глыбах, выжатых из грунта в
процессе вымораживания (лихеноценотип 6).

Категория малоактивных (класс II) включает
14 видов (табл. 2). В составе этой группы выделе-
но 3 подгруппы: а) виды с постоянством I–III и
покрытием 4 и 5 баллов: Rhizocarpon geographicum,
Umbilicaria hyperborea, Pseudephebe pubescens,
Tremolecia atrata, Sphaerophorus globosus, Arctoce-
traria nigricascens, б) виды с постоянством I и II и
покрытием 3 балла: Bryocaulon divergens, Umbilicar-
ia proboscidea, Stereocaulon saxatile, в) виды с посто-
янством I и покрытием 1 балл: Megaspora verruco-
sa, Stereocaulon botryosum, Alectoria nigricans, Dacty-
lina ramulosa, Peltigera malacea. Виды Sphaerophorus
globosus, Tremolecia atrata и Umbilicaria hyperborea
образуют скопления слоевищ между плитняком
(на щебне), на поверхности отдельных глыб, а
также – покровы на крупных сколах глыб с сум-
марным покрытием 15–20% (один раз описана
пробная площадь на плитняке с проективным по-
крытием Tremolecia atrata до 25%) в лихеноцено-
типе 7. Скопления слоевищ Umbilicaria proboscidea
с покрытием до 5% постоянно встречаются на су-
хих щебнистых буграх (лихеноценотип 6), один
раз в этом же лихеноценотипе встречена латка
лишайника Arctocetraria nigricascens с покрытием
7%. Виды Pseudephebe pubescens и Rhizocarpon geo-
graphicum как в лихеноценотипе 6, так и в лихено-
ценотипе 7, имеют покрытие 5–6% (редко – до
10%). Первый из них образует миниатюрные лат-
ки, плотно прижатые к сланцевым плиткам, вто-
рой формирует покровы на сколах песчаниковых
глыб. Скопление мелких слоевищ Stereocaulon
saxatile с покрытием 4% встречено один раз на
щебнисто-мелкоземистом влажном субстрате в
лихеноценотипе 2.

Категория неактивных (класс I) – наиболее
многочисленная и включает 49 видов (табл. 2).
Эта группа лишайников встречается в 1, реже – в
2 типах местообитания. В то же время некоторые
из этих видов могут образовывать заметное по-
крытие в отдельных местообитаниях, относящих-
ся, как правило, к одному лихеноценотипу. Это
дает основание подразделить данную группу на
2 подгруппы: а) виды с постоянством I и II и по-
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крытием 3–5 баллов: Porpidia melinodes, Sphaero-
phorus fragilis, Melanelia stygia, Umbilicaria cylindri-
ca, Lecanora polytropa, Athallia holocarpa, Stereocau-
lon capitellatum, S. paschale, б) виды с постоянством
II и покрытием 2 балла: в эту подгруппу входят все
остальные (всего – 41) виды. В ней выделяется
Peltigera canina, встречающаяся на мхах краевых
частей приморских террас (постоянство – II, по-
крытие – 2 балла). Лишайник Porpidia melinodes на
сколах и гранях крупных глыб песчаника образу-
ет нарастания, проективное покрытие которых в
пределах пробной площади может достигать 35%
(лихеноценотип 7). На этих же горных породах с
покрытием до 20% образуются покровы Melanelia
stygia, один раз на щебне среди развалов плитняка
встречено скопление слоевищ Sphaerophorus fragi-
lis с покрытием 15%. Повышенное обилие Lecan-
ora polytropa и Stereocaulon capitellatum (каждый –
по 3–4%) отмечено на местах длительного залега-
ния снега (лихеноценотипы 4 и 5).

Число видов
Изменение числа видов с высотой связано по-

линомиальной зависимостью для лихеноценоти-
пов 1 и 6 (рис. 11, a). Этот показатель в местооби-
тании лихеноценотипа 6 на высоте 20 м (бугры в
краевой части приморской равнины) равен 16, а
на высоте 300 м и более (бугры и выпуклые поли-
гоны на приледниковом плато) не превышает 4.
Число видов в лихеноценотипе 1 на высоте 30 м
(приморская равнина) – 8–9, а на высоте
230‒240 м (краевая часть приледникового плато)
оно уменьшается до 1–2. Оба лихеноценотипа ха-
рактеризуются относительно высоким видовым
разнообразием, при этом лихеноценотип 1 фор-
мируется на зональных, а на больших высотах –
орозональных10, позициях. Для всех других лихе-
ноценотипов (приуроченных к щебнисто-сугли-
нистым и щебнистым грунтам, умеренно или сла-
бо увлажненным) также прослеживается умень-
шение числа видов с высотой, однако, эта
зависимость – крайне слабая (величина R2 менее
0.1). На приледниковом плато, начиная с высоты
220 м, нет ни одного вида лишайников, характер-
ных только для этой высотной ступени: здесь
происходит только выпадение из состава лихено-
ценотипов видов, являющихся обычными на ни-
жерасположенных гипсометрических уровнях.

Выявлена полиномиальная зависимость числа
видов от содержания на пробной площади ске-
летной фракции для лихеноценотипов 1 и 6, по-
следовательность которых на диаграмме (слева
направо: рис. 11 b) соответствует градиенту место-
обитаний по гранулометрическому составу: щеб-

10Орозональные позиции – местообитания, все параметры
которых соответствуют зональным местообитаниям, но
находящиеся на других высотных уровнях, нежели соб-
ственно зональные.

нисто-суглинистые (тип 1) – щебнистые (тип 6).
Диапазон числа видов изменяется от 1–10 до 2–
14 видов при переходе от лихеноценотипа 1 (со-
держание фракций >0.125 мм – 20–50%) к лихе-
ноценотипу 6 (50–80%).

Проективное покрытие лишайников
Установлена зависимость, описываемая сте-

пенной функцией, между абсолютной высотой и
суммарным проективным покрытием лихеноце-
нотипов 5 и 6 (рис. 12 a). Относительно высокое
покрытие (35–50%) характерно для лихеноцено-
типа 6 на высотах до 20 м, т.е. для тех частей при-
морской равнины, которые расположены ближе
всего к берегу моря. На высотах ок. 70 м проек-
тивное покрытие в обеих группах резко уменьша-
ется и составляет не более 12–15%. Обе эти груп-
пы формируются на каменисто-щебнистых суб-
стратах, причем, лихеноценотип 5 – на участках
глубокого снежного покрова. Суммарное проек-
тивное покрытие лихеноценотипов определяется
видами, каждый из которых не имеет стабильно
высокого проективного покрытия. Так, на высо-
тах до 50 м только 2 раза описаны пробные пло-
щади с покрытием лишайников более 15%; мак-
симальный вклад в эту величину вносят виды Ce-
trariella delisei (образует небольшие коврики или
подушки), Melanelia hepatizon, Ochrolechia frigida.
Начиная с высоты 100 м проективное покрытие
каждого из видов в обеих группах не превышает
3–4%. Исключение составляет вид Lecanora polyt-
ropa, который на одной пробной площади на
участках крупного щебня и мелкого плитняка
(тип местообитания 5) отмечен с покрытием 10%.

В других лихеноценотипах, не отраженных на
диаграмме (1 и 8), также есть тенденция уменьше-
ния суммарного проективного покрытия с высо-
той, однако, зависимость здесь – крайне слабая
(R2 < 0.1), что связано с постоянно встречающи-
мися видами с низкими величинами покрытия
(2–5%) на высотах до 100 м. Такая же зависимость
прослеживается при увеличении покрытия ли-
шайников до 60% на высотах 250 м и выше в лихе-
ноценотипе 7: в этом случае слабая связь между
абсолютной высотой и проективным покрытием
вызвана тем, что на низких высотах (50–70 м)
встречаются участки каменистых развалов, где
суммарное проективное покрытие лишайников
достигает 50–60% (наибольший вклад в эту вели-
чину – по 30–35% – вносят виды Porpidia melin-
odes и Tremolecia atrata).

Полиномиальная связь между экспозицией
склона и суммарным проективным покрытием
(рис. 12 b) отмечена для небольшой выборки ли-
хеноценотипов по градиенту теплообеспеченно-
сти (через экспозицию склона): С–СВ–СЗ–В–
З–ЮВ–Ю–ЮЗ. Высокие значения проективно-
го покрытия лишайников характерны для скло-
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нов южных румбов: до 17–20% – в лихеноценоти-
пе 7 (Melanelia hepatizon, Pseudephebe pubescens,
Tremolecia atrata: склон юго-восточной экспози-
ции, балл 6), 17% – в лихеноценотипе 5 (Ochrole-
chia frigida: склон юго-западной экспозиций,
балл 8). В то же время, самые высокие значения
проективного покрытия (до 55%) отмечены в ли-
хеноценотипах местообитаний, не имеющих чет-
ко выраженной ориентации по странам света. Это
можно наблюдать на каменистых грядах (тип ме-
стообитаний и лихеноценотип 7), где плоскости
крупных глыб и плитняка ориентированы одно-
временно по нескольким частям света. Намечает-
ся и некоторая закономерность изменения пре-
имущественной экспозиции склона по высотам:
на отметках до 50 м лишайники распределены бо-
лее или менее равномерно по всем экспозициям,
в интервале высот от 50 до 100 м основная
масса их встречена на склонах южных румбов, а
на высотах от 150 до 250 м с наибольшим проек-
тивным покрытием они отмечены на склонах се-
веро-западной и западной экспозиции (иногда –
северной).

Экспоненциальная связь выявлена между про-
ективным покрытием лишайников и содержани-
ем на пробной площади скелетной фракции для
семи лихеноценотипов (1–7) (рис. 12 c). В место-
обитании лихеноценотипа 3 – наименьшее со-
держание щебнисто-каменистой фракции (20–
30%) и, соответственно, наименьшая величина
проективного покрытия лишайников (не более
5% на обломках коренной породы, возвышаю-
щихся над поверхностью мокрого илисто-глини-
стого грунта). В зональных местообитаниях (1, 2)
содержание скелетной фракции составляет 30–
50%, проективное покрытие лишайников в соот-
ветствующих лихеноценотипах не превышает
12%. В местообитаниях 4 и 5, на участках длитель-
ного залегания снега, содержание скелетной
фракции варьирует в диапазоне 40–65%, а по-
крытие лишайников – от 5 до 30% (в одном слу-
чае оно достигает 40%). Верхняя правая часть
диаграммы – область высоких величин содержа-
ния этой фракции (60–90%) – характеризуется
возрастанием проективного покрытия лишайни-
ков до 65% (лихеноценотипы 6 и 7). Эти лихено-
ценотипы формируются в местообитаниях с вы-
соким содержанием плитняка, крупных глыб и, в
то же время, – среднего и мелкого щебня, где вы-
сокое проективное покрытие имеет Sphaerophorus
fragilis.

Прослеживается линейная зависимость между
диаметром полигонов и проективным покрытием
лишайников для нескольких лихеноценотипов: 2,
4, 6–8 (рис. 12 d). Небольшим полигонам с диа-
метром до 50 см соответствует проективное по-
крытие лишайников до 15% (лихеноценотипы 2 и
8). В местообитаниях этих лихеноценотипов про-
исходит активная сортировка грунтов: выжима-

ние на поверхность суглинков щебнистой фрак-
ции и ее миграция в периферическую часть поли-
гонов. Увеличение диаметра полигонов до 150 см
сопровождается увеличением проективного по-
крытия лишайников до 35%, что наблюдается,
преимущественно, в трещинах-депрессиях. Ин-
тенсивность перемещения щебнистого материала
здесь уменьшается, хорошо выражен бортик по-
лигона, к которому приурочена основная масса
слоевищ. Крупные полигоны с диаметром более
200 см формируются на каменистых грядах или на
сухих щебнистых участках (тип местообитаний 7):
проективное покрытие лишайников здесь воз-
растает до 65%.

Полиномиальная связь установлена между
проективным покрытием мохообразных11 и ли-
шайниками в двух типах местообитаний, соответ-
ствующих лихеноценотипам 4 и 5 (рис. 12 e). На
этих местообитаниях, формирующихся на участ-
ках долгого залеживания снега, проективное по-
крытие мохообразных варьирует в широких пре-
делах – от 25 до 85%. В типе местообитания 4, где
преобладают мезо- и макрохионотопы, увеличе-
ние проективного покрытия мхов (Ditrichum flexi-
caule, Stereodon bambergeri, S. revolutus, Campylium
stellatum, Hymenoloma crispulum) от 25 до 55% со-
провождается уменьшением проективного по-
крытия лишайников (Cetrariella delisei, Cetraria is-
landica, Flavocetraria cucullata, F. nivalis, Ochrolechia
frigida, Sphaerophorus globosus, Thamnolia vermicu-
laris s. l.) с 25 до 7%. В типе местообитания 5, где
преобладает нивальная обстановка, при высоких
(до 85%) значениях проективного покрытия мхов
(Hymenoloma crispulum, Niphotrichum ericoides, San-
ionia uncinata, Polytrichastrum alpinum) покрытие
лишайников (Сetrariella delisei, Cetraria islandica,
Lecanora polytropa, Stereocaulon rivulorum) не пре-
вышает 10%. Вид Cetrariella delisei, наиболее ха-
рактерный для нивальных местообитаний, в этих
двух лихеноценотипах образует довольно круп-
ные ковры в ветровой тени плитняка и крупных
глыб.

Такая же, полиномиальная, связь характери-
зует соотношение суммарного покрытия сосуди-
стых растений, мхов и лишайников с подушечной
формой роста и лишайников, не имеющих тако-
вой (лихеноценотипы 4–6: рис. 12 f). Общее, что
сближает местообитания, на которых формиру-
ются эти лихеноценотипы – каменисто-щебни-
стые грунты, хотя они в то же время существенно
отличаются по режиму снегонакопления: место-
обитания типов 4 и 5 – нивальные (мезо- и мак-
рохионные), местообитания типа 6 – преимуще-
ственно, микрохионные. Увеличение проектив-

11Мохообразные включают мхи и печеночники. В соответ-
ствующих разделах текста приводятся только названия
мхов, поскольку эта группа является абсолютно доминиру-
ющей в составе мохообразных.
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ного покрытия подушковидных растений и
лишайников (Cerastium regelii, Saxifraga cespitosa,
Hymenoloma crispulum, Niphotrichum ericoides, Dit-
richum flexicaule, Racomitrium lanuginosum, Andreaea
rupestris, Cetrariella delisei) до величины 25–30%
сопровождается уменьшением проективного по-
крытия лишайников с 15–20% до 5–7%, а даль-
нейшее увеличение покрытия подушечных форм
до 50–60% происходит на фоне увеличения по-
крытия лишайников до 30–35%. Максимальные
значения проективного покрытия подушковид-
ных форм (50% и более) и, в то же время, наи-
большие значения покрытия лишайников (25% и
более) отмечены для типов местообитаний 4 и 5 с
интенсивным снегонакоплением.

Экологические группы видов

Шкала увлажнения12 представлена 19 стандар-
тами, диапазон оптимумов экологических ампли-
туд составляет 16.1 балла (Rusavskia elegans – 1.8,
Peltigera canina – 17.9), величина силы связи с фак-
тором среды изменяется от 0.04 до 0.95, широта
экологической амплитуды по показателю σ2 на-
ходится в диапазоне 0.01–1.00, по показателю Hi – в
диапазоне 0.27–0.99 (табл. 3). Разные показатели
широты экологической амплитуды связаны лога-
рифмической зависимостью (рис. 13 a, b). При
изменении этих показателей в диапазоне от 0 до
1.0 показатель эвритопности вида в подавляющем
большинстве случаев имеет бóльшие величины, чем
средневзвешенной дисперсии (табл. 3). При разде-
лении данных диапазонов были получены следу-
ющие градации широты экологической амплиту-
ды видов: а) по показателю средневзвешенной
дисперсии: 0.01–0.33 – узкая, 0.34–0.66 – сред-
няя, 0.67–1.00 – широкая; по показателю эври-
топности: 0.27–0.51 – узкая, 0.52–0.75 – средняя,
0.76–0.99 – широкая.

Анализ экоклинов, представленных на рис. 14
a–d, показывает, что подавляющее большинство
видов на градиенте увлажнения имеет одновер-
шинное распределение. Исключение составляет
вид Stereocaulon rivulorum, у которого 2 пика: в
средней части градиента (Xj = 9.0), соответствую-
щей мезоморфным условиям с переменным ре-
жимом увлажнения, и в правой части (Xj = 18.0), с
мезоморфными условиями и постоянным режи-
мом увлажнения (рис. 14 d). Положение оптиму-
ма вида на шкале позволило установить 5 эколо-
гических групп видов по фактору почвенного
увлажнения:

12Увлажнение является комплексным фактором, который
включает как собственно уровень увлажнения (уровень
водного довольствия растительности), так и его перемен-
ность. Последняя, по мнению Л.Г. Раменского, “является
необходимым развитием и коррективом понятия увлажне-
ния” (Ramenskiy, 1971: 171).

1. Ксеротопы с узкой и средней экологической
амплитудой (Xj = 1.8–3.2,  = 0.72–0.92, σ2 =
= 0.01–0.08, Hi = 0.27–0.59): Rusavskia elegans13,
Sphaerophorus fragilis, S. globosus, Porpidia melinodes,
Umbilicaria proboscidea, Melanelia stygia, Allantopar-
melia alpicola, Rhizocarpon geographicum, Umbilicaria
hyperborea, Tremolecia atrata, Umbilicaria cylindrica
(рис. 14 a).14

2. Мезо-ксеротопы с экологической амплиту-
дой от узкой до широкой (Xj = 3.6–5.1,  = 0.56–
0.95, σ2 = 0.01–0.33, Hi = 0.34–0.82): Brodoa oroarc-
tica, Pseudephebe pubescens, Lepraria gelida, Umbili-
caria torrefacta, Melanelia hepatizon, Alectoria ochro-
leuca, Arctocetraria nigricascens (рис. 14 b).

3. Ксеро-мезотопы со средней и широкой эко-
логической амплитудой (Xj = 5.7–8.9,  = 0.43–
0.94, σ2 = 0.47–1.00, Hi = 0.89–0.99): Bryocaulon di-
vergens, Allocetraria madreporiformis, Parmelia skultii,
Flavocetraria nivalis, Ochrolechia frigida, Cetraria is-
landica, Cetrariella delisei, Thamnolia vermicularis s. l.
(рис. 14 c).

4. Мезотопы условий переменного увлажне-
ния с экологической амплитудой от узкой до ши-
рокой (Xj = 9.3–13.2,  = 0.56–0.80, σ2 = 0.04–
0.66, Hi = 0.51–0.96): Lecanora polytropa, Stereocau-
lon rivulorum, Flavocetraria cucullata, Cladonia graci-
lis, C. pyxidata. Видом с узкой амплитудой в этой
группе является только Lecanora polytropa (σ2 =
= 0.04) (рис. 14 d).

5. Мезотопы условий постоянного увлажне-
ния, к которым отнесен один вид с узкой эколо-
гической амплитудой по двум показателям – Pel-
tigera canina (Xj = 17.9,  = 0.72, σ2 = 0.02, Hi =
= 0.36) (рис. 14 d).

На шкале нивальности 3 вида характеризуются
бимодальным распределением: Melanelia hepati-
zon, Ochrolechia frigida, Thamnolia vermicularis s. l.
Пики распределений этих видов есть в левой ча-
сти шкалы (Xj = 2, 3), соответствующей микрохи-
онным, а в правой (Xj = 16, 17) – мезо- и макрохи-
онным местообитаниям.

В шкале нивальности – 19 стандартов, диапа-
зон оптимумов – 16.2 (Porpidia melinodes – 1.7, Pel-
tigera rufescens – 17.9). Показатель  меняется в
диапазоне от 0.13 до 0.94, широта экологической
амплитуды по показателю σ2 находится в диапа-

13Перечисление видов экологических групп здесь и далее
дано по возрастанию величины Xj .14Три вида, имеющие оптимум в этой части шкалы –
Rusavskia elegans, Sphaerophorus globosus, Umbilicaria cylindri-
ca – имеют распределения, оптимум которых не превыша-
ет величины покрытия в 2%, они не включены в рисунок,
чтобы не перегружать изображение в нижней части диа-
граммы.

η2
x

η2
x

η2
x

η2
x

η2
x

η2
x



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

ЛИШАЙНИКИ В ПОЛЯРНЫХ ПУСТЫНЯХ СЕВЕРНОЙ ОКОНЕЧНОСТИ 29

зоне 0.01–1.00, по показателю Hi – в диапазоне
0.36–0.99 (табл. 3). Для этой шкалы получены
следующие градации широты экологической ам-
плитуды видов: а) по показателю средневзвешен-
ной дисперсии: 0.01–0.33 – узкая, 0.34–0.66 –
средняя, 0.67–1.00 – широкая; по показателю эв-
ритопности: 0.36–0.57 – узкая, 0.58–0.78 – сред-
няя, 0.79–0.99 – широкая.

По фактору нивальности установлены 4 эко-
логические группы:

1. Ахионотопы с узкой и средней экологиче-
ской амплитудой (Xj = 1.7–3.4,  = 0.60–0.94,
σ2 = 0.01–0.06, Hi = 0.41–0.61): Porpidia melinodes,
Tremolecia atrata, Umbilicaria hyperborea, Sphaero-
phorus globosus, Melanelia stygia, Sphaerophorus
fragilis, Arctocetraria nigricascens, Allantoparmelia
alpicola, Pseudephebe pubescens, Umbilicaria cylind-
rica, U. proboscidea, Rusavskia elegans, Lepraria
gelida (рис. 15 a).

2. Микрохионотопы с узкой и средней эколо-
гической амплитудой (Xj = 3.6–4.5,  = 0.67–
0.90, σ2 = 0.08–0.24, Hi = 0.66–0.75): Alectoria
ochroleuca, Rhizocarpon geographicum, Brodoa oroarc-
tica, Umbilicaria torrefacta, Bryocaulon divergens, Par-
melia skultii (рис. 15 b).

3. Мезохионотопы с экологической амплиту-
дой от узкой до широкой (Xj = 6.1–13.4,  = 0.33–
0.87, σ2 = 0.24–1.00, Hi = 0.81–1.00): Flavocetraria
nivalis, Melanelia hepatizon, Allocetraria madrepori-
formis, Ochrolechia frigida, Thamnolia vermicularis s. l.,
Cetraria islandica, Cetrariella delisei, Stereocaulon riv-
ulorum, Flavocetraria cucullata, Cladonia pyxidata,
C. gracilis (рис. 15 c, d). Вид с узкой экологической
амплитудой (σ2 = 0.24) в этой группе – Allocetraria
madreporiformis.15

4. Макрохионотопы с узкой экологической
амплитудой (Xj = 16.0–17.9,  = 0.59–0.85, σ2 =
= 0.02, Hi = 0.38–0.43): Lecanora polytropa, Peltigera
canina (рис. 15 d).16

Минимальное расстояние между оптимумами
экологической амплитуды на градиенте увлажне-
ния – в группе ксеротопов (0.5 ± 0.1), максималь-

15Категории “мезохионотопов”, “макрохионотопов” и др.
имеют в данной работе относительное значение, посколь-
ку характеризуют только условия снегонакопления в дан-
ном районе и не соотносятся с подобными категориями,
установленными для других районов Арктики. В полярных
пустынях эффект макрохионности может достигаться не
только (и не столько) за счет большой мощности снега,
сколько благодаря длительному периоду его таяния при
относительно небольшой мощности. Фактор нивальности
является комплексным, складывающимся из двух более
простых: мощности снега и времени его схода.

16Виды Sphaerophorus globosus, Arctocetraria nigricascens, Um-
bilicaria cylindrica, Rusavskia elegans, Lepraria gelida не вклю-
чены в рисунок.
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ное – мезотопов (2.0 ± 1.3) (рис. 16 a). Наимень-
шие расстояния между видами в группе ксерото-
пов характеризуют наибольшую скорость
изменения растительности (Vasilevich, 1969). На
градиенте нивальности минимальное расстояние
между видами и, соответственно, наибольшая
скорость изменения растительности установлены
для группы микрохионотопов (0.4 ± 0.1), макси-
мальное расстояние и наименьшая скорость из-
менения растительности – для группы мезохио-
нотопов (1.5 ± 0.4) (рис. 16 b).

Лихеноценотипы в экологическом пространстве 
факторов среды

В экологическом пространстве параметров
увлажнения и снежного покрова 9 лихеноценоти-
пов распределены относительно равномерно
вдоль оси, соединяющей сухую и малоснежную
часть пространства – с одной стороны, и мезо-
морфную и макрохионную – с другой (рис. 17 a).
Позицию, соответствующую крайне сухим и ма-
лоснежным местообитаниям, занимает лихено-
ценотип 7, близко к нему расположен лихеноце-
нотип 6. Центральную позицию в пространстве
этих факторов, со средними величинами пара-
метров увлажнения и заснеженности, занимает
лихеноценотип 1, формирующийся на зональных
позициях ландшафта. Еще один лихеноценотип
зональных местообитаний – 2 – находится на
диаграмме значительно правее лихеноценотипа 1,
что связано с более влажным верхним почвенным
горизонтом. Три лихеноценотипа – 4, 5, 9 –
обычны для условий интенсивного снегонакоп-
ления, но их различия во многом определяются
фактором увлажнения. Крайне правую позицию
занимает лихеноценотип 9, приуроченный к ме-
стообитаниям с длительным периодом схода сне-
га. Помимо Peltigera canina в этом же местообита-
нии встречаются еще 2 вида этого рода: P. aphthosa
и P. malacea. Эти виды предпочитают хорошую за-
снеженность и равномерное увлажнение в тече-
ние всего лета, чему способствует довольно раз-
витый моховый покров (до 9 см в высоту) и близ-
кий к поверхности грунтов верхний уровень
многолетнемерзлых пород17. В то же время, здесь
нет участков с открытой водой, пластовыми водо-
токами и пр. Для местообитаний этого лихеноце-
нотипа характерны мезоморфные условия, сохра-
няющиеся в течение всего лета, в отличие от эко-
логической группы 4, где к концу лета
наблюдается некоторое иссушение верхних поч-
венных горизонтов.

17Разрастание мхов в краевых частях приморских и придо-
линных террас связано с интенсивным азотным прес-
сом, который испытывают эти местообитания под влия-
нием массового скопления морских птиц в предотлет-
ный период.
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В пространстве эдафических факторов – со-
держания скелетной фракции в грунтах и диамет-
ра полигонов – выделено 2 группы: а) лихеноце-
нотипы (основная их часть в нижнем левом углу
диаграммы) мелких глинистых и щебнисто-су-
глинистых полигонов, и б) лихеноценотип 7, за-
нимающий противоположный полюс оси и при-
уроченный к участкам с глыбисто-плитняковым
материалом в обрамлении крупных полигонов
(рис. 17 b). Крайнее левое положение на схеме за-
нимает лихеноценотип 3, обычный на илисто-
глинистых наносах ложбин стока приморской
равнины. Крайнее правое положение в этой груп-
пе – у лихеноценотипа 6, лишайники которого
осваивают грунты, где наряду со щебнем много
мелких глыб и плитняка. Большой разброс значе-
ний диаметра полигонов в местообитаниях лихе-
ноценотипов 4 и 7, а отчасти – и 8, связан с высо-
кой подвижностью субстрата в этих местообита-
ниях и неустойчивостью формы и размеров
полигонов. Значительная изменчивость содержа-
ния скелетной фракции в местообитаниях лихе-
ноценотипа 6 определяется варьированием раз-
меров фракции щебня (от мелкого до крупного),
а лихеноценотипа 9 – разным соотношением
фракций гальки, гравия и крупного песка на при-
морских косах.

ОБСУЖДЕНИЕ

Оценка степени активности видов лишайни-
ков, проведенная ранее (Kholod, Zhurbenko, 2005)
для подзоны арктических тундр о-ва Врангеля,
позволила провести сравнение числа видов, от-
носимых к одной категории активности на о-ве
Северном архипелага Новая Земля и на о-ве
Врангеля. Если на последнем из них видов, отне-
сенных к категории особо активных – 5, то на се-
вере Новой Земли – всего один, число высокоак-
тивных – примерно одинаково (на о-ве Врангеля –
10, на Новой Земле – 9). Причина уменьшения
числа особо активных видов в полярных пусты-
нях – крайне низкие температуры вегетационно-
го периода и маломощный, постоянно сдуваемый
сильными ветрами снежный покров, не защища-
ющий слоевища лишайников от коррадирующего
действия метелей. Известно (Chernov, Matveyeva,
1979), что в подзоне арктических тундр происхо-
дит ослабление биотопических привязанностей
видов, в результате чего они получают возмож-
ность освоения гораздо большего числа место-
обитаний, чем в более южных подзонах тундро-
вой зоны. Однако в зоне полярных пустынь эта
закономерность нарушается вследствие отмечен-
ных выше климатических причин: вид, эвритоп-
ный в тундрах, в полярных пустынях может суще-
ствовать только в ограниченном числе местооби-
таний. В то же время, в этой зоне действует ряд
факторов, которые по сравнению с условиями

арктических тундр способствуют росту лишайни-
ков (Dombrovskayа, 1963): отсутствие крупных
моховых покровов и затенения кустарниками
(в первую очередь, ортотропными видами ив Salix
glauca и S. lanata subsp. richardsonii), которые в
центральной части о-ва Врангеля образуют
небольшие заросли с проективным покрытием до
65%18 (Kholod, 2007). Кроме того, на крайнем се-
вере Новой Земли наблюдается обилие камени-
стых и щебнистых грунтов с высокими фильтра-
ционными способностями, что усиливает сухость
субстрата и способствует поселению ряда видов
лишайников.

Из 84 видов, представленных в табл. 2, только
для 32 установлена достоверная связь с фактора-
ми увлажнения и нивальности, причиной чего
является слабое проявление в зоне полярных пу-
стынь ведущих (Mirkin, Naumova, 2012) факторов
среды, т.е. тех, которые по интенсивности воз-
действия на растительность явно преобладают
над всеми остальными. В результате возникает
ситуация, когда действие одного фактора по сво-
ей величине оказывается примерно равным дей-
ствию нескольких других. На экоклинах это про-
является в ярко выраженной бимодальности рас-
пределения; в частности, на приведенных выше
диаграммах таковых три вида – Stereocaulon rivulo-
rum (шкала увлажнения), Ochrolechia frigida, Mel-
anelia hepatizon (шкала нивальности).

Уменьшение видового разнообразия лишай-
ников на градиенте высотной поясности (с зо-
нальным типом местообитаний – 1 – в основа-
нии “колонки” такой поясности, а выше – с оро-
зональными местообитаниями) соответствует
уменьшению видового разнообразия раститель-
ности зональных позиций на широтном градиен-
те, в частности, от южных тундр к полярным пу-
стыням (Chernov, Matveyeva, 1979). Такое измене-
ние в зональных местообитаниях происходит
значительно быстрее, чем в интразональных, на-
пример, влажных участках, местах залеживания
снега, каменистых развалах (Chernov, 2008). На
крайнем севере архипелага Новая Земля досто-
верной зависимости уменьшения числа видов ли-
шайников с высотой для интразональных место-
обитаний не установлено: по всей видимости, на
высотном градиенте, в первую очередь, можно
ожидать изменения состава видов. Так, измене-
ние абсолютной высоты от 1500 м до 2200 м (т.е.
в диапазоне 700 м) является основным фактором
изменения видового состава и проективного по-

18Исключение могут представлять некоторые виды рода Pel-
tigera, которые в арктических тундрах о-ва Врангеля посто-
янно встречаются в зарослях кустарников Salix lanata sub-
sp. richardsonii. По-видимому, появление видов этого рода
лишайников определяется тяготением их к макрохионным
участкам: скоплением снега под пологом зарослей кустар-
ников (на о-ве Врангеля) и относительно длительным пе-
риодом схода снега на моховых покровах Новой Земли.
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крытия лишайников для горной территории на-
ционального парка Jasper (Канада) (John, Dale,
1990). Выше было отмечено уменьшение средней
температуры воздуха самого теплого месяца – ав-
густа – от 2.3° на приморской равнине до пример-
но 0.5° на приледниковом плато. Некоторое
уменьшение температуры с высотой происходит
одновременно с удалением от берега моря, ока-
зывающего отепляющее воздействие на крае-
вую часть приморской равнины, и приближе-
нием к краю ледникового купола, оказывающе-
го, наоборот, охлаждающее влияние на
прилегающие местообитания. Это, безусловно,
способствует усилению температурного эффек-
та абсолютной высоты, но проявляется он только
в лихеноценотипах зональных (орозональных) и
близких к ним местообитаний. Что касается ин-
тразональных, то здесь влияние факторов увлаж-
нения и нивальности оказывается настолько
сильным, что в высотном диапазоне от 0 до 250 м
они “задерживают” изменение показателей видо-
вого богатства и проективного покрытия лишай-
ников, которое можно было бы ожидать, исходя
из уменьшения с высотой летней температуры
воздуха.

Экспозиция склона является косвенным пока-
зателем теплообеспеченности местообитания
(Whittaker, 1980). На крайнем севере Новой Земли
исключительно мало местообитаний, ориентиро-
ванных по южным румбам (юг, юго-запад, юго-
восток). Наибольшая частота местообитаний, об-
ращенных на юг, отмечена только для двух лихе-
ноценотипов участков длительного залегания
снега (4 и 5). Но здесь тепло, получаемое от днев-
ного солнца, затрачивается, в основном, на тая-
ние снега, которое продолжается до начала авгу-
ста. В ночное летнее время солнце освещает и
склоны северных румбов, в результате чего эти
склоны получают солнечного тепла ненамного
меньше, чем склоны южных. Ограниченность
выборки (n = 38) и величина коэффициента R2

(0.3821) позволяют сделать вывод, что экспози-
ция склона – далеко не самый существенный
фактор, определяющий проективное покрытие
лишайников в исследованном районе. В то же
время на высотах от 50 до 100 м наибольшее число
лишайников отмечено на склонах южной экспо-
зиции (которых на этих высотах крайне мало), но
это объясняется уменьшением теплообеспечен-
ности местообитаний, зависящей как от абсолют-
ной высоты, так и от расстояния до берега моря,
оказывающего значительный отепляющий эф-
фект. На высотах от 150 до 250 м часть этих видов
встречается на склонах северо-западной и запад-
ной экспозиций, чему способствуют преобладаю-
щие ветры, в основном, северо-западного на-
правления, которые зимой приводят к обессне-
живанию склонов и выступающих частей
крупных глыб и плитняка. Именно на таких, от-

крытых ветрам, плоскостях крупных камней об-
разуются небольшие покровы Porpidia melinоdes,
Rusavskia elegans, Melanelia stygia, Pseudephebe pu-
bescens, суммарное проективное покрытие кото-
рых достигает 15%.

Увеличению проективного покрытия лишай-
ников на крупноглыбистых и плитняковых грун-
тах в полярных пустынях (так же, как, впрочем, и
в тундровой зоне) способствует то, что этот мате-
риал на склонах имеет меньшую скорость пере-
мещения, чем щебнисто-суглинистая фракция
(Washburn, 1988), вследствие чего лишайники
меньше подвергаются механическому воздей-
ствию сползающего по склону щебня. Об относи-
тельной стабильности крупноглыбистого суб-
страта и благоприятности его для заселения ли-
шайниками упоминает A. Elvebakk (Elvebakk,
1984). Крупные обломки породы часто встреча-
ются и посреди приморской равнины, сложенной
суглинками и мелким щебнем: в результате про-
цесса вымораживания над поверхностью грунта
оказываются грани и сколы обломков высотой до
35–40 см. На поверхности таких обломков фор-
мируются покровы лишайников (Rusavskia ele-
gans, Porpidia melinodes), совершенно не свой-
ственные грунтам окружающей равнины. Обра-
зование покровов последнего из этих видов на
отдельно лежащих камнях отмечено для Шпиц-
бергена (Elvebakk, Hertel, 1996) и Восточной Фен-
носкандии (Gowan, Ahti, 1993). Относительно вы-
сокие значения проективного покрытия ряда ви-
дов каменисто-щебнистых субстратов (Brodoa
oroarctica, Allantoparmelia alpicola, Umbilicaria hy-
perborea, Tremolecia atrata и др.) связаны с тем, что
на первых стадиях разрушения каменистых гряд
сосуществуют крупные глыбы, плитняк с граня-
ми до 1.0 м в поперечнике и щебнистый материал,
скапливающийся в результате процесса выветри-
вания в расселинах между такими глыбами. Даль-
нейший процесс выветривания приводит к ак-
тивному образованию суглинков, на поверхности
которых проективное покрытие лишайников су-
щественно меньше.

Взаимозависимость проективного покрытия
лишайников и диаметра полигонов также опреде-
ляется разной интенсивностью перемещения су-
глинисто-щебнистого материала на полигонах
разной величины. Бóльшая часть полигонов об-
следованных районов имеет диаметр 30–80 см,
значительно реже встречаются полигоны с диа-
метром до 200 см. Постоянно происходящие на их
поверхности процессы сортировки каменистого
материала приводят к частой смене положения
трещин и депрессий между соседними полигона-
ми. Суглинки, которыми сложена центральная
часть полигонов, в большей степени подвержены
сезонным перемещениям (инволюции, боковой
напор: Washburn, 1988), чем каменисто-щебни-
стые грунты в обрамлении полигонов. Это спо-
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собствует тому, что лишайники на поверхности
полигона не образуют сколько-нибудь крупных
латок, подушек или ковров; чаще всего это – от-
дельные небольшие слоевища кустистых или
трубчатых лишайников (Thamnolia vermicularis s. l.,
Flavocetraria cucullata, F. nivalis, Vulpicida tilesii)
вдоль тонких цепочек щебня, разделяющих круп-
ные полигоны 1-го порядка на более мелкие. От-
носительно крупные и устойчивые по составу по-
кровы лишайников накипной (Porpidia melinodes,
Athallia holocarpa), кустистой (Sphaerophorus fragi-
lis, Pseudephebe pubescens) и листоватой (виды рода
Umbilicaria) жизненных форм обычны в трещинах
или зонах стыка между соседними полигонами. В
таких трещинах, разделяющих полигоны диа-
метром около 200 см, встречается как плитняк
высотой 35–40 см, так крупный и мелкий ще-
бень, на поверхности которого обычны подуш-
ки лишайников (например, Cetrariella delisei)
высотой до 10 см.

Существенное влияние на состав и проектив-
ное покрытие лишайников в высокой Арктике
оказывают другие группы растений, в первую
очередь, мхи. Влияние это может проявляться в
форме конкурентного исключения, либо – благо-
приятствования (Fajardo et al., 2008). Если отри-
цательная корреляция между проективным по-
крытием мхов и лишайников установлена только
для ограниченной выборки (лихеноценотипы 4 и
5), то в остальных лихеноценотипах севера Новой
Земли изменение обилия мхов никак не коррели-
рует с изменением такового у лишайников. Свя-
зано это с низким проективным покрытием мхов
(в зональных типах сообществ – 12–15% или
меньше): отдельные дерновинки мхов не сопри-
касаются с латками лишайников, что не вызывает
эффекта конкурентного исключения какой-либо
из этих групп. Более того, часто наблюдаются
случаи, когда узкая полоска лишайников шири-
ной 5–7 см приурочена к периферической части
моховой дерновины или крупного ковра: послед-
ние являются, своего рода, ветровым экраном,
предохраняющим лишайники от снеговой корра-
зии.

До сих пор нет ясности в вопросе о причинах
массового распространения подушечных форм
роста в полярных пустынях (Matveyeva, 2006;
Plant…, 2015). Однако, на основании проведенно-
го выше анализа можно предположить, что пре-
обладание этих форм, особенно в лихеноценоти-
пах 5 и 6, связано с относительно высокой сухо-
стью субстрата. Для лихеноценотипа 6 причина
этого – господство щебнистых и мелкокамени-
стых грунтов с их высокой фильтрационной спо-
собностью. В типе местообитаний 5, с длитель-
ным залеганием снега, также проявляется это
свойство грунтов – в силу того, что талые воды
снежника довольно быстро и глубоко фильтруют-
ся в грунты, а поверхность последних после схода

снега оказывается довольно сухой19. Это пред-
определяет, с одной стороны, произрастание
здесь подушечных форм с покрытием до 50% (как
форм роста, в наибольшей степени приспособ-
ленных к перенесению повышенной сухости), а с
другой – высокую величину проективного по-
крытия лишайников (в первую очередь, Сetrariella
delisei – 25–30%). В типе местообитания 4, где
грунты увлажнены немного больше, чем в типе 5,
проективное покрытие подушковидных форм
уменьшается до 40%, а средние максимальные
значения проективного покрытия лишайников
не превышают 12% (только в одном случае они
достигают 25%). Однако, и здесь сказывается
влияние на поверхность почвы довольно боль-
шой толщи снега, которая определяет эффект ис-
сушения грунтов.

Самыми многовидовыми являются экологи-
ческие группы, приуроченные к левой части шка-
лы увлажнения и нивальности: 11 и 13 таксонов
соответственно. В противоположность этому, са-
мые маловидовые группы расположены в край-
ней правой ее части, и соответствуют группам ме-
зотопов условий постоянного увлажнения и мак-
рохионотопов (1 и 2 таксона). Такая своеобразная
асимметрия в распределении видов на шкалах
определяется тяготением лишайников, с одной
стороны, к щебнисто-суглинистым полигонам,
относительно сухим и малоснежным (рис. 17 а), а
с другой – к каменистым местообитаниям (рис. 17 b),
которые также являются достаточно сухими и ма-
лоснежными. Известно, что глубина снежного
покрова определяет термический режим поверх-
ностных слоев грунта в течение зимы и почвенное
увлажнение весной и в начале лета (Goward, Ahti,
1992). Однако, в зоне полярных пустынь важней-
шей характеристикой снежного покрова, оказы-
вающего влияние на рост растений и лишайни-
ков, является не столько мощность (глубина) сне-
га, сколько продолжительность его залегания.
При крайне низких температурах лета снег отно-
сительно небольшой мощности (35–40 см) может
стаивать довольно долго (см. выше), что суще-
ственно уменьшает и без того короткий вегетаци-
онный период. Согласно Benedict (1990), наибо-
лее критичными для лишайников являются весна
и раннее лето, когда в результате длительного
схода снега талломы лишайников довольно дол-
гое время находятся под слоем воды, что вызыва-
ет их гибель.

Существенное значение для формирования
того или иного лихеноценотипа имеет интенсив-

19Причина интенсивной фильтрации воды – в том, что
большая мощность снега предохраняет верхние горизонты
грунтов от интенсивного промерзания. Как следствие это-
го, под большим слоем снега щебнисто-суглинистая толща
остается непромерзшей: талые воды просачиваются до-
вольно глубоко и потому не вызывают эффекта интенсив-
ного увлажнения поверхности грунтов.
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ность таяния снега, которая, в свою очередь, за-
висит от подстилающих пород и грунтов, опреде-
ляющих условия увлажнения. На каменистых
субстратах протайка снега происходит значитель-
но быстрее, чем на суглинистых грунтах, а на су-
глинках – быстрее, чем на моховых покровах,
формирующихся на суглинках. Лихеноценотип 9,
занимающий самое верхнее положение на шкале
заснеженности (рис. 17 a), приурочен к суглини-
стым субстратам, часто затянутых мхами с проек-
тивным покрытием до 60–70%. Мхи (Campylium
stellatum, Ditrichum flexicaule, Orthothecium chryseon,
Pseudocalliergon turgerscens, Racomitrium lanugino-
sum, Stereodon revolutus) значительно задерживают
процесс снеготаяния, кроме того, моховой по-
кров является мощным теплоизолятором: сезон-
ное протаивание мерзлоты под этим слоем про-
исходит очень медленно, в результате чего режим
умеренного увлажнения здесь сохраняется в тече-
ние всего лета. Это обстоятельство отражается в
положении лихеноценотипа 9 в крайней правой
части шкалы увлажнения.

Наряду с вышерассмотренными современны-
ми экологическими факторами есть другой – ис-
торический, который определяет возможности
поселения и формирования на крайнем севере
архипелага Новая Земля комплексов лишайни-
ков: это – недавнее освобождение территории из-
под ледникового покрова. Фактором, существен-
но замедляющим процесс проникновения ли-
шайников (как, впрочем, сосудистых растений и
мохообразных) на данную территорию и форми-
рование устойчивых и богатых в видовом отно-
шении флористических комплексов, является
удаленность этой территории от южнее располо-
женных массивов суши, где в эпоху оледенения
могли бы сохраняться крупные рефугиумы расти-
тельности. В соответствии с одной из концепций
оледенения баренцевоморского сектора высокой
Арктики (Siegert, Dowdeswell, 1999), в последнюю
фазу четвертичного оледенения (15000 л. н.) на
месте Баренцева и Карского морей формировал-
ся ледяной щит мощностью до 1500 м, а вся гор-
ная система севера архипелага Новая Земля, с ее
ярко выраженным платообразным рельефом, бы-
ла занята ледниковым покровом; каких-либо
неоледеневавших горных вершин, где могли со-
храняться комплексы лишайников, не существо-
вало. Почти полностью была исключена и воз-
можность привноса спор и слоевищ лишайников
с севера – со стороны архипелага Земля Франца-
Иосифа, базальтовые плато которого и в настоя-
щее время перекрыты ледяными покровами. В те-
чение довольно длительного времени после стаи-
вания ледника происходило обсыхание грунтов и
одновременно с этим – формирование делюви-
ально-коллювиальных чехлов на горных склонах.
Высокая подвижность этого материала способ-
ствовала случайности поселения вида в том или

ином местообитании и, следовательно – неустой-
чивости видового состава комплексов лишайни-
ков, значительному варьированию проективного
покрытия многих, в т. ч. высокоактивных видов.

По-видимому, экотопическая структура этой
территории сложилась в самый последний отре-
зок голоцена – 2–3 тыс. лет назад. Вероятно, в это
время на фоне сплошного ледникового покрова
на приморской равнине, склонах приледниково-
го плато и в краевой его части выделялись ранее
других освободившиеся из-подо льда каменистые
гряды. Именно на этих грядах, сложенных как
крупноглыбистым, так и щебнистым материа-
лом, началось формирование флористических
комплексов лишайников (лихеноценотип 7). Ин-
тенсивные процессы выветривания в условиях
близости моря способствовали накоплению щеб-
нистого материала у подножья гряд и в верхней
части приморской равнины. Здесь, на материале
разрушения коренных пород – крупном и мелком
щебне, песке, а частично, и легким суглинке –
происходило становление комплексов видов с
разной экологической амплитудой, в первую оче-
редь, входящих в состав лихеноценотипа 6. Ли-
шайники последнего формировали банк видов,
который служил основой для освоения освобож-
давшихся в более позднее время ото льда место-
обитаний. В то же время многие виды этой груп-
пы (Sphaerophorus fragilis, Pseudephebe pubescens,
Porpidia melinodes, Melanelia stygia) очень слабо
освоили приморскую равнину, даже несмотря на
часто возвышающиеся посреди суглинистых
участков крупные глыбы и плитняк. Большое
значение для образования комплексов лишайни-
ков приморской равнины имел фактор подвиж-
ности грунтов. Относительно многовидовыми (32
и 36 таксонов в лихеноценотипах 1 и 2) оказались
лихеноценотипы зональных местообитаний с бо-
лее или менее стабильными грунтами. Важное
значение для становления этих комплексов име-
ли криогенные процессы, способствовавшие сор-
тировке каменистого материала и выработке
структурных грунтов (полигонов, пятен, полос,
ступеней). Эти грунты особенно активно осваи-
вались видами с широкой экологической ампли-
тудой (Cetraria islandica, Cetrariella delisei, Flavoce-
traria cucullata, Ochrolechia frigida, Stereocaulon rivu-
lorum и др.).

Однако, процесс формирования лихеноцено-
типов зональных и близких к ним позиций далек
от своего завершения. Активно идущие в течение
последних 2–3 тысяч лет процессы физического
выветривания способствуют несформированно-
сти и постоянной подвижности чехла рыхлых
четвертичных отложений, что можно наблюдать в
современном рельефе на поверхности камени-
стых гряд, горных склонов и на приморской рав-
нине. Так, на все без исключения склоны посто-
янно поступают новые порции грубого коллюво-
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делювия, что препятствует образованию здесь ка-
ких-либо структурных грунтов. То же самое на-
блюдается и на равнинах, где масса щебнистого и
тонкоплитчатого материала, выносимого сюда
делювиально-пролювиальными процессами, раз-
рушает зачаточные формы полигонов. На при-
морской равнине все местообитания с высоким
содержанием щебня находятся в процессе актив-
ной криогенной динамики, приводящей к обра-
зованию тонкодисперсных (легкие и средние су-
глинки) фракций и их постоянному смещению по
склону. Интенсивность этих процессов настоль-
ко велика, что даже выход из-подо льда все новых
территорий и частичное иссушение местообита-
ний и в современную эпоху не вызывает более
широкого “растекания” лишайников из своих
убежищ и формирования ими флористически
устойчивых и насыщенных видами комплексов.
Показателем молодости ландшафта, незавершен-
ности процесса становления местообитаний мо-
жет служить положение лихеноценотипа 7 на
осях эдафических факторов (рис. 17 b). Резко вы-
раженное его отстояние на диаграмме от всех
остальных, отсутствие промежуточных по поло-
жению лихеноценотипов между ним и всеми
остальными указывает на то, что обломочный ма-
териал в этом районе мало дифференцирован на
фракции: это, в одном случае – выходы круп-
ноглыбистого материала с небольшой примесью
щебня, в другом – суглинки, также с примесью
щебня. Лишайники либо образуют покровы и на-
растания на крупных глыбах и плитняке, посто-
янно встречающихся на каменистых грядах, либо
формируют латки, подушки на щебнисто-сугли-
нистом субстрате, который собирается у подно-
жья горных гряд и впоследствии переносится де-
лювиальными процессами по поверхности при-
морской равнины.
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LICHENS IN THE POLAR DESERTS OF THE NORTHERN TIP
OF THE NOVAYA ZEMLYA ARCHIPELAGO
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For the polar deserts of the Novaya Zemlya archipelago, the analysis of the dependence of the distribution of
lichens on altitude above sea level, exposure by countries of the world, the granulometric composition of soils,
morphometric parameters of structural soils, the coverage of bryophytes and the total coverage of cushion
plants and lichens was carried out. Based on 157 geobotanical relevés, 9 lichenocenotypes (aggregates of li-
chens formed in a certain type of habitat) were identified. It is shown that the cover and the number of lichen
species decrease with increasing altitude (during the transition from zonal to orozonal positions). The cover-
age values also decrease with an increasing coverage of bryophytes. With an increasing content of the fraction
coarser than 0.125 mm in soils, the species diversity and the coverage of lichens increase. A total of 84 lichen
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species were identified, only one of them is classified as especially active, 9 are highly active, 11 are medium-
active, the rest are little active and inactive. The current pattern of lichen distribution in the landscape of the
far north of Novaya Zemlya is largely due to historical reasons – the youth of the landscape recently freed
from the ice cover, an exceptionally high degree of mobility of the cover of loose Quaternary deposits.

Keywords: lichens, lichenocenotype, habitat, species activity, altitude gradient, soil moisture, nivality, gran-
ulometric composition, polar deserts, Novaya Zemlya

AСKNOWLEDGMENTS
The authors thank S.V. Chesnokov (Laboratory of Li-

chenology and Bryology, Komarov Botanical Institute) for
preparing the map. The work was performed within the
framework of the state assignment according to the research
plan of the Komarov Botanical Institute of the Russian
Academy of Sciences, on the project of the Laboratory of
Geography and Vegetation Cartography “Spatial organiza-
tion, diversity, and mapping of the vegetation cover of
Northern Eurasia” (no. AAAAA 19-119030690002-5), and
of the Avrorin Polar-Alpine Botanical Garden-Institute of
the Russian Academy of Sciences “Flora of lichens, cyano-
prokaryotes, bryophytes and vascular plants of the Europe-
an Arctic and Subarctic” (no. АААА-А18-118050490088-
0). The study of L.A. Konoreva was partly supported by the
Russian Foundation for Basic Research, RFBR (grant no.
18-05-60093). The authors are grateful to the reviewers who
contributed to improving the article.

REFERENCES
Benedict J.B. 1990. Lichen mortality due to late-lying

snow: results of a transplant study. – Arctic Alpine Res.
22: 81–89.

Bolshiyanov D.Yu., Anokhin V.M., Gusev E.A. 2006.
Novye dannye o stroenii relyefa i chetvertichnykh ot-
lozheny arkhipelaga Novaya Zemlya. Geologo-
geofizicheskie kharakteristiki litosferi arkticheskogo re-
giona [New data on the structure of the relief and qua-
ternary deposits of the Novaya Zemlya archipelago]. –
Trudy Vserossiyskogo nauchno-issledovatelskogo insti-
tuta Okeanologii. 210 (6): 149–161 (In Russ.).

Chernov Yu.I. Ecology and biogeography. Selected works.
2008. Moscow. 580 p. (In Russ.).

Chernov Yu.I., Matveyeva N.V. 1979. Zakonomernosti
zonal’nogo raspredeleniya soobshchestv na Taimyre.
[Patterns of zonal distribution of communities in
Taimyr]. – In: Arkticheskie tundry i polyarnye pustyni
Taimyra. Leningrad. P. 166–200 (In Russ.).

Daniëls F.J.A. 1975. Vegetation of the Angmagssalik dis-
trict, southeast Greenland. III. Epilithic macrolichen
communities. – Medd. Grønl. 198 (3): 1–32.

Dombrovskay A.V. 1963. Raspredelenie kustistykh i listo-
vatykh lishaynikov v osnovnykh tipakh rastitelnogo
pokrova v Khibinskom gornom massive. [Distribution
of radiate and stratose lichens in the main types of the
vegetational cover in the Khibiny Mountain massif]. –
Bot. Zhurn. 48 (9): 1321–1331 (In Russ.).

Elvebakk A. 1984. Contributions to the lichen f lora and
ecology of Svalbard, arctic Norway. – Bryologist.
87 (4): 308–313. 
https://doi.org/10.2307/3242949

Elvebakk A., Hertel H. 1996. A catalogue of Svalbard
plants, fungi, algae, and cyanobacteria. Part 6. Li-
chens. – Norsk Polarinst. Skr. 198: 271–359.

Fajardo A., Quiroz C.L., Cavieres L.A. 2008. Spatial pat-
terns in cushion-dominated plant communities of the
high Andes of central Chile: How frequent are positive
associations? – J. Veg. Sci. 19 (1): 87–96.
https://doi.org/10.3170/2007-8-18332

Golubkova N.S. 1983. Analiz f lory lishainikov Mongolii.
[Analysis of the lichen flora of Mongolia]. Leningrad.
248 p. (In Russ.).

Gowan S.P., Ahti T. 1993. Status of the lichen genus
Porpidia in eastern Fennoskandia. – Ann. Bot. Fenni-
ci. 30 (1): 53–75.

Goward T., Ahti T. 1992. Macrolichens and their zonal dis-
tribution in Wells Gray Provincial Park and its vicinity,
British Columbia, Canada. – Acta Bot. Fennica. 147:
1–60.

Grischenko I. V. 2009. Klimat. [Climate]. – In.: Novaya
Zemlya. P. 307–311.

Ignatov M.S., Afonina O.M., Ignatova E.A. and others.
2006. Check-list of mosses of east Europa and north
Asia. – Arctoa. 15: 1–130.

Ipatov V.S., Kirikova L.A. 1997. Fitotsenologiya. [Phyto-
cenology]. Sankt-Peterburg. 316 p. (In Russ.).

John E., Dale M.R.T. 1990. Environmental correlates of
species distributions in a saxicolous lichen commu-
nity – J. Veg. Sci. 1 (3): 385–392.
https://doi.org/10.2307/3235715

Kholod S.S. 2007. Classification of Wrangel Island vegeta-
tion. – Vegetation of Russia. 11: 3–135 (In Russ.).
https://doi.org/10.31111/vegrus/2007.11.3

Kholod S.S., Zhurbenko M.P. 2005. Lishainiki ostrova
Vrangelya: aktivnost i ecotopicheskoe raspredelenie vi-
dov. [Lichens of Wrangel island: activity and ecotopic
distribution of species]. – Bot. Zhurn. 90 (9): 1329–
1367. (In Russ.).

Lynge B., Scholander P.F. 1932. Lichens from North East
Greenland (Collected on the Norwegian scientific ex-
pedition in 1929 and 1930). I. – Skr. Svalbard Nordis-
havet. 41: 116 p.

Matveyeva N.V. Vegetation of the southern part of Bolshe-
vik Island (Severnaya Zemlya Archipelago). 2006. –
Vegetation of Russia. 8: 3–87 (In Russ.).

Meteorologicheskie nablyudeniya na myse Zhelaniya (os-
trov Novaya Zemlya). [Meteorological observations at
Cape Desire (Novaya Zemlya Island)]. 2014. Fede-
ral’noe upravlenie po gidrometeorologii i monitoringu
okruzhayushchei sredy: http://www.sevmeteo.ru (ap-
peal date 12.02.2018)

Mirkin B.N., Rosenberg G.S., Naumova L.G. 1989. Slovar
ponyati i terminov sovremennoi fitotsenologii. [Dictio-



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 107  № 1  2022

ЛИШАЙНИКИ В ПОЛЯРНЫХ ПУСТЫНЯХ СЕВЕРНОЙ ОКОНЕЧНОСТИ 37

nary of concepts and terms of modern phytocenology].
Moskwa. 223 p. (In Russ.).

Mirkin B.N., Naumova L.G. 2012. Sovremennoe sostoy-
anie osnovnykh kontseptsii nauki o rastitel’nosti [The
current state of the basic concepts of vegetation sci-
ence]. Ufa. 488 p. (In Russ.).

Nikitin D.A., Lysak L.V., Badmadashiev D.V., Kholod S.S.,
Mergelov N.S., Dolgikh A.V., Goryachkin S.V. Biolo-
gical activity of soils in the north of Novaya Zemlya ar-
chipelago: effect of the largest glacier in Russia. – Soil
Science. 10: 1–25 (In Russ.).

Oksner A.N. 1974. Handbook of the lichens of the U.S.S.R.
2. Morphology, systematic and geographical distribu-
tion. Leningrad. 284 p. (In Russ.).

Plants and fungi of the polar deserts in the northern hemi-
sphere. 2015. St. Petersburg. 320 p. (In Russ.).

Ramenskiу L.G. 1971. Isbrannye raboty. Problemy i metody
izucheniya rastitelnogo pokrova [Selected works. Prob-
lems and methods of studying vegetation cover]. Lenin-
grad. 335 p. (In Russ.).

Semenkov I.N. 2020. Fisiko-geograficheskaya kharakteris-
tika archipelaga Novaya Zemlya (literaturnyi obsor).
https://doi.org/10.13140/RG.2.2.15583.20642

Siegert M.J., Dowdeswell J.A. 1999. Late Weichselian gla-
ciation of the Russian high Arctic. – Quatern. Res. 52:
273–285. https://doi.org/10.1006/qres.1999.2082

Sobolev L.N., Utekhin V.D. 1973. Russian (Ramensky) ap-
proaches to community systematization. – In: Ordina-
tion and classification of communities. Part V. Hague.
P. 75–103.

Spisok likhenoflory Rossii. 2010. [List of lichenoflora of
Russia]. Sankt-Peterburg. 194 p. (In Russ.).

Spitale D., Nascimbene J. 2012. Spatial structure, rock
type, and local environmental conditions drive moss

and lichens distribution on calcareous boulders. –
Ecol. Res. 27 (3): 633–638.
https://doi.org/10.1007/s11284-012-0935-7

The lichen f lora of Russia: biology, ecology, diversity,
distribution and methods to study lichens. 2014. Ed.
M. P. Andreev, D. E. Himelbrant. М.; SPb. 392 p. (In
Russ.).

Vasilevich V.I. 1969. Statisticheskie metody v geobotanike.
[Statistical methods in geobotany]. Leningrad. 232 p.
(In Russ.).

Vasilevich V.I. 1972. Kolichestvennye metody izucheniya
struktury rastitelnosti [Quantitative methods for study-
ing the structure of vegetation]. – In.: Itogi nauki i
tekhniki. Seriya “Botanika”. 1: 7–83 (In Russ.).

Vasilevich V.I. 1983. Ocherki teoreticheskoj fitotsenologii
[Essays on theoretical phytocoe-nology]. Leningrad.
248 p. (In Russ.).

Walker M.D. 1989. Microhabitat preferences of Dactyli-
na arctica and D. beringica on pingos in Northern
Alaska. – Bryologist 92 (4): 467–472.
https://doi.org/10.2307/3243667

Washburn A.L. 1988. Mir kholoda. Geokriologicheskie
issledovaniya. [The world of cold. Geocryological stud-
ies]. Мoscow. 384 p. (In Russ.).

Whittaker R.H. 1980. Communities and Ecosystems. Мos-
cow. 328 p. (In Russ.).

Yurtsev B.A. 1968. Flora Suntar-Khayata. Problemy istorii
vysokogornykh landshaftov Severo-Vostoka Sibiri.
[Flora of Mts. Suntar-Chayata. The problems of the
history of highland landscapes of the Northeastearn Si-
beria]. Leningrad. 235 p. (In Russ.).

Yurtsev B.A. 1982. Flora kak prirodnaya Sistema [Flora as a
natural system]. – Byulleten’ Moskovskogo obshchest-
va ispytatelei prirody. 87 (4): 3–22 (In Russ.).



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


