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В работе представлены результаты исследования пространственной структуры эпифитов на проб-
ной площади и на стволе Picea abies. Распределение всех деревьев и отдельных пород на пробной
площади, как и большинства видов эпифитных мохообразных не отличается от случайного типа.
Только один вид Dicranum fuscescens, который в данном сообществе произрастал только на стволах
живых деревьев, имеет агрегированное распределение. Все остальные эпифитные виды мохообраз-
ных встречены также и в напочвенном покрове и их распределение в сообществах относится к слу-
чайному типу. Предложена структура строения эпифитного покрова на стволе ели в условиях сред-
нетаежного ельника черничного, которая состоит из различных видов, произрастающих полосами
и пятнами вдоль градиента влажности.
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Эпифитный покров бореальных лесов форми-
руется лишайниками, мохообразными и в мень-
шей степени сосудистыми растениями. Роль его в
устойчивости и динамике всего сообщества не-
очевидна. Его рассматривают, как индикатор со-
стояния лесного сообщества (Shi et al., 2017 и др.).
В то же время структура и динамика формируе-
мых на стволах деревьев сообществ представляют
интерес (Billings, Drew 1938; Cain, Sharp, 1938;
Ashton, 1986; Isakova, 2009; Putna, Mežaka, 2014;
Tarasova et al., 2017; Rykovskij и et al., 2020; Obabko,
Tarasova, 2021 и др.). В бореальных лесах основная
масса эпифитного покрова сосредоточена в ниж-
ней части ствола (Smith, 1982). В этой части ство-
ла доминируют, как правило, факультативные
эпифиты (Smith, 1982; Mežaka et al., 2008; Ryko-
vskij et al., 2020). Комплекс внешних факторов
обеспечивает сосуществование относительно
большого числа видов, с одной стороны, и опре-
деляет сложную пространственную структуру
эпифитного сообщества – с другой (Billings, Drew
1938; Barcman, 1958; Ashton, 1986; Ezer et al., 2019;
Isakova, 2009 и др.).

Многие авторы, используя методы математи-
ческого аппарата пространственной статистики в
пакете spatstat (Baddeley, Turner, 2005; Baddeley

et al., 2015), пришли к выводу, что итоговое рассе-
ление эпифитов в сообществе, которое для обли-
гатных эпифитов часто может быть групповым,
определяется не только биологическими особен-
ностями видов и их взаимоотношениями (Snäll
et al., 2005a,b; Akhavan et al., 2012; Sales et al., 2016;
Tarasova, 2017 и др.), но и внешними факторами
(Belinchón et al., 2011; Hedenås et al., 2003 и др.).

Главными факторами, определяющими струк-
туру эпифитного покрова, являются те, которые
напрямую или косвенно изменяют уровень
увлажнения: видовая принадлежность дерева
(Barkman, 1958; Putna, Mežaka, 2014), диаметр
ствола (Gustafsson, Eriksson, 1995; Strazdina, 2010),
угол наклона ствола, (Barkman, 1958; Øvstedal,
1980; Moe, Botnen, 1997; Gorshkov, 1986; Stepano-
va, 2004; Mežaka et al., 2010, 2012), экспозиция
ствола (Sales et al., 2016, и др.).

В среднетаежных лесных экосистемах на тер-
ритории Республики Карелии всего обнаружено
60 видов эпифитных мхов, из них только 7 счита-
ются облигатными видами Lewinskya elegans
(Schwägr. ex Hook. et Grev.) F. Lara, Garilleti et
Goffinet, Neckera pennata Hedw., Nyholmiella obtusi-
folia (Brid.) Holmen et E. Warncke, N. gymnostoma
(Bruch ex Brid.) Holmen et E. Warncke, Pylaisia poly-
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antha (Hedw.) Bruch et al., P. selwynii Kindb., Ulota
intermedia Schimp. (Obabko, Tarasova, 2021). Из фа-
культативных эпифитов ряд видов имеют широ-
кую экологическую амплитуду, являясь одновре-
менно доминантами напочвенного и эпифитного
покровов. К ним относятся, например, Pleurozium
schreberi (Brid.) Mitt., Hylocomium splendens (Hedw.)
Bruch et al., Rhytidiadelphus triquetrus (Hedw.)
Warnst.

Мы поставили задачу исследовать простран-
ственное распределение видов эпифитных мхов в
ельнике черничном, как на уровне фитоценоза,
так и отдельных стволов живых деревьев.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводились на постоянной

пробной площади Института леса Карельского
научного центра РАН, размером 25 × 55 м2, рас-
положенной в ельнике черничном на территории
заповедника “Кивач” (62.284° с.ш. 33.959° в.д.).
Возраст насаждения: ель – 140–180 лет, береза –
40–60 лет. Породный состав насаждения
8E1Б1Ос. Было исследовано 50 деревьев, из кото-
рых 8 берез, 1 осина и 41 ель.

На пробной площади были закартированы все
деревья (рис. 1) при помощи буссоли и ультразву-
кового дальномера DME Haglof. Для каждого де-
рева фиксировались: вид, высота, диаметр, угол
наклона ствола с 4 сторон света. Угол наклона ре-
гистрировался при помощи угломера в телефоне
Samsung galaxy a52.

При описании эпифитного покрова каждого
ствола мы фиксировали линейный размер куртин
каждого вида в вертикальной проекции с четырех
сторон света (4 описания на 1 дерево) и, как след-
ствие, высоту поднятия эпифитных обрастаний
по стволу (Degtyareva, 2012). Измерение линейно-

го размера куртины мха происходило путем фик-
сации высоты над землей, где вид начинает встре-
чаться (нижняя граница куртины) и где перестает
встречаться (верхняя граница куртины) (рис. 2).
Учитывались только сплошные обрастания, еди-
ничные растения, которые могут быть встречены
на большей высоте ствола, не учитывались. Были
собраны гербарные образцы мхов. Названия ви-
дов мхов даны по Ignatov et al. (2007) с некоторы-
ми изменениями (Ignatov, Milyutina, 2007; Ignatov
et al., 2018; Ignatova et al., 2019), названия печеноч-
ников по Söderström et al. (2016).

В качестве изучаемых характеристик эпифит-
ного покрова были выбраны: число видов в каж-
дом описании и линейные размеры куртин в вер-
тикальной проекции наиболее часто встречаю-
щихся на стволах видов, а именно: Pleurozium
schreberi, Hylocomium splendens, Plagiothecium rossi-
cum Ignatov et Ignatova, Ptilidium pulcherrimum (We-
ber) Vain., Dicranum scoparium Hedw., D. fuscescens
Turner, Cladonia spp.

СТАТИСТИЧЕСКИЕ МЕТОДЫ

Обработку полученных данных выполняли на
основе стандартных методов вариационной ста-
тистики. Проверка нормальности распределения
данных выполнена при помощи теста Колмого-
рова–Смирнова. Для всех анализируемых вели-
чин рассчитывали средние значения, выборки
средних сравнивали друг с другом методом Крас-
кела–Уоллиса. Попарное сравнение групп про-
изводилось методом Данна.

Характеристики (угол наклона ствола, диаметр
дерева, линейный размер куртин доминантных
видов), вдоль градиента которых изучались ре-
акции эпифитных организмов, разбивали на
5 групп, с равным шагом характеристики. Для

Рис. 1. Схема расположения деревьев на пробной площади. Цветом показаны породы: синим – Picea abies, зеленым –
Betula sp., красным – Populus tremula.
Fig. 1. Location of tree species on the sample plot. The species are colored by blue – Picea abies, green – Betula sp., red – Populus
tremula.
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Рис. 2. Линейные размеры эпифитных обрастаний
стволов. На рисунке отмечены: черная вертикальная
линия – трансекта, на которой производились изме-
рения куртин. 1 – Ptilidium pulcherrimum, 2 – Lepraria
spp., 3 – Cladonia spp., 4 – Dicranum sp.
Fig. 2. Linear dimensions of epiphytic canopy on trunks.
Marked in the figure: black vertical line – the transect on
which the measurements of canopy were made. 1 – Ptilid-
ium pulcherrimum, 2 – Lepraria spp., 3 – Cladonia spp.,
4 – Dicranum sp.
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каждой группы рассчитывалось среднее значение
и стандартная ошибка случайной переменной
(линейный размер куртин отдельных видов).
Число групп выбрано эмпирически на основании
правила Стерджесса.

Для исследования пространственного распре-
деления деревьев на пробной площади мы приме-
нили функцию J(r) реализованную в пакете spat-
stat (Baddeley et al., 2015). Данная функция была
выбрана, так как она хорошо работает на локаль-
ном масштабе, что позволяет выявить агрегацию
(Savel’ev et al., 2014). Функция J(r) стационарного
точечного процесса определяется, как J(r) = (1–
G(r))/(1–F(r)), где G(r) – функция распределе-
ния расстояний до ближайших соседей точечного
процесса, а F(r) – функция пустого пространства,
т.е. вероятность встречи точки от случайного пу-
стого пространства.

Для полностью случайного (равномерного
пуассоновского) точечного процесса J-функция
равна 1 (красная пунктирная линия на графике,
рис. 3). Отклонения J(r) < 1 или J(r) > 1 обычно
указывают на пространственную кластеризацию
или пространственную регулярность соответ-

ственно. Статистическая значимость работы
функции определяется при помощи генераций
конвертов Монте-Карло (Baddeley et al., 2015), и
отображается на графике в виде серой области (в
нашем случае число генераций равно 999, что со-
ответствует уровню значимости p < 0.001). Выход
функции (черная линия) из серой области, обо-
значает статистически значимые отличия наблю-
даемого процесса от случайного.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В эпифитном покрове нижней части стволов
деревьев исследованного сообщества ельника
черничного было выявлено 16 видов мхов, 4 вида
печеночников и макролишайники, представлен-
ные родами Cladonia и Peltigera. Среди мохообраз-
ных только на ели встречено 8 видов. Видов, стро-
го приуроченных к стволам березы и осины, в ис-
следованном ельнике черничном не обнаружено
(табл. 1). Меньшее число видов, обнаруженных
на стволах лиственных деревьев, по всей видимо-
сти, связано с малым количеством исследован-
ных деревьев. Все обнаруженные виды являются
обычными для данной местности.

В эпифитном покрове на разных породах рас-
сматривались только мохообразные. Для ели чис-
ло видов в описании варьировало от 0 до 5, для бе-
резы от 0 до 4. На пробной площади произрастало
всего одно взрослое дерево осины, на котором от-
мечены 6 видов мохообразных.

ПРОСТРАНСТВЕННОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ
В ФИТОЦЕНОЗЕ

Исследовано пространственное распределе-
ние деревьев на пробной площади – всего древо-
стоя и только ели, отдельно для березы расчеты не
проводились в связи с малым количеством особей
на пробной площади. Для древостоя в целом не
было обнаружено статистических отличий от слу-
чайного распределения (рис. 3А), ель в составе
древостоя так же характеризуется случайным ти-
пом распределения (рис. 3В). При исследовании
распределения на пробной площади деревьев с
наиболее распространенными видами мохооб-
разных отдельно для каждого вида (Plagiothecium
rossicum, Dicranum fuscescens, Ptilidium pulcherrim-
um, Pleurozium schreberi, Hylocomium splendens) об-
наружены значимые отличия от случайного типа
распределения только для Dicranum fuscescens
(p < 0.001). В случае D. fuscescens (рис. 3C) значе-
ние функции J(r) < 1, что говорит о наличии агре-
гации деревьев, на которых произрастает



100

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 2  2023

ОБАБКО, КРЫШЕНЬ
Та

бл
иц

а 
1.

 В
ид

ов
ой

 с
ос

та
в 

м
ох

оо
бр

аз
ны

х 
на

 с
тв

ол
ах

 ж
ив

ы
х 

де
ре

вь
ев

Ta
bl

e 
1.

 S
pe

ci
es

 c
om

po
si

tio
n 

of
 b

ry
op

hy
te

s o
n 

th
e 

tr
un

ks
 o

f l
iv

in
g 

tr
ee

s

П
ри

м
еч

ан
ие

: *
 П

ре
дс

та
ви

те
ли

 р
од

а 
Sc

iu
ro

-h
yp

nu
m

 н
ер

ед
ко

 в
ст

ре
ча

ли
сь

 н
а 

од
но

м
 д

ер
ев

е,
 и

 в
 п

ол
ев

ы
х 

ус
ло

ви
ях

 н
е 

вс
ег

да
 в

оз
м

ож
но

 у
ве

ре
нн

о 
ра

зл
ич

ит
ь 

эт
и 

ви
ды

, в
 с

вя
зи

с 
эт

им
 в

 т
аб

ли
це

 п
ри

во
дя

тс
я 

да
нн

ы
е 

дл
я 

ро
да

 в
 ц

ел
ом

. *
* 

Л
РК

 –
 л

ин
ей

ны
е 

ра
зм

ер
ы

 к
ур

ти
н.

 *
**

 П
П

 –
 п

ро
бн

ая
 п

ло
щ

ад
ь.

N
ot

e:
 *

 re
pr

es
en

ta
tiv

es
 o

f t
he

 g
en

us
 S

ci
ur

o-
hy

pn
um

 w
er

e 
of

te
n 

fo
un

d 
on

 th
e 

sa
m

e 
tr

ee
, a

nd
 in

 th
e 

fi
el

d 
it 

is
 n

ot
 a

lw
ay

s p
os

si
bl

e 
to

 c
on

fi
de

nt
ly

 d
is

tin
gu

is
h 

be
tw

ee
n 

th
es

e 
sp

ec
ie

s,
 th

er
ef

or
e,

th
e 

ta
bl

e 
pr

ov
id

es
 d

at
a 

fo
r t

he
 g

en
us

 a
s a

 w
ho

le
. *

*L
D

F
 –

 L
in

ea
r d

im
en

si
on

s o
f f

ou
lin

gs
. *

**
 T

P 
–

 T
ri

al
 p

lo
t.

P
ic

ea
 a

bi
es

B
et

ul
a 

sp
p.

М
ин

им
ал

ьн
ое

, 
м

ак
си

м
ал

ьн
ое

 и
 с

ре
дн

ее
 

зн
ач

ен
ие

 (±
 S

E
) Л

РК
**

 н
а 

ст
во

ла
х 

де
ре

вь
ев

, с
м

.
M

in
im

um
, m

ax
im

um
 a

nd
 

m
ea

n 
va

lu
e 

(±
 S

E
) o

f L
D

F
**

 
on

 a
 tr

ee
 tr

un
ks

, c
m

В
ст

ре
ча

ем
ос

ть
 

на
 

ст
во

ле
де

ре
ва

 е
ли

, н
а 

П
П

**
*,

 %
O

cc
ur

re
nc

e 
on

 a
 s

pr
uc

e 
tr

ee
tr

un
k,

 o
n 

T
P*

**
, %

М
ин

им
ал

ьн
ое

, 
м

ак
си

м
ал

ьн
ое

 и
 с

ре
дн

ее
 

зн
ач

ен
ие

 (±
 S

E
) Л

РК
**

 н
а 

ст
во

ла
х 

де
ре

вь
ев

, с
м

.
M

in
im

um
, m

ax
im

um
 a

nd
 

m
ea

n 
va

lu
e 

(±
 S

E
) o

f L
D

F
**

 
on

 a
 tr

ee
 tr

un
ks

, c
m

В
ст

ре
ча

ем
ос

ть
 н

а 
ст

во
ле

 
де

ре
ва

 б
ер

ез
ы

, н
а 

П
П

**
*,

 
%

O
cc

ur
re

nc
e 

on
 a

 b
ir

ch
 tr

ee
 

tr
un

k,
 o

n 
T

P*
**

, %

L
op

ho
co

le
a 

he
te

ro
ph

yl
la

 (S
ch

ra
d.

) 
D

um
or

t.
0–

5 
(>

0.
01

)
4.

9
–

–

D
ic

ra
nu

m
 fu

sc
es

ce
ns

 T
ur

ne
r

0–
53

 (0
.3

 ±
 0

.1
2)

19
.5

0–
46

 (1
3.

3 
±

 4
.4

9)
10

0.
0

D
ic

ra
nu

m
 m

aj
us

 T
ur

ne
r

0–
2 

(>
0.

01
)

4.
9

–
–

D
ic

ra
nu

m
 m

on
ta

nu
m

 H
ed

w
.

0–
15

 (0
.1

 ±
 0

.0
9)

14
.6

–
–

D
ic

ra
nu

m
 sc

op
ar

iu
m

 H
ed

w
.

0–
26

 (0
.8

 ±
 0

.3
)

39
.0

0–
12

 (2
.3

 ±
 1

.8
1)

25
.0

H
yl

oc
om

iu
m

 sp
le

nd
en

s (
H

ed
w

.)
 B

ru
ch

 
et

 a
l.

0–
56

 (4
.7

 ±
 1

.1
6)

36
.6

0–
46

 (7
.7

 ±
 3

.1
3)

75
.0

P
la

gi
om

ni
um

 c
us

pi
da

tu
m

 (H
ed

w
.)

 
T.

J.
 K

op
.

0–
6 

(0
.1

 ±
 0

.0
7)

2.
4

0–
1 

(>
0.

01
)

12
.5

P
la

gi
oc

hi
la

 sp
.

0–
3 

(>
0.

01
)

2.
4

–
–

P
la

gi
ot

he
ci

um
 ro

ss
ic

um
 Ig

na
to

v 
et

 Ig
na

to
va

0–
35

 (2
.6

 ±
 0

.6
3)

70
.7

0–
9 

(1
.3

 ±
 0

.8
9)

25
.0

P
le

ur
oz

iu
m

 sc
hr

eb
er

i (
B

ri
d.

) M
itt

.
0–

90
 (1

7.
8 

±
 2

.0
9)

82
.9

0–
74

 (1
5.

4 
±

 5
.0

8)
87

.5
Po

hl
ia

 n
ut

an
s (

H
ed

w
.)

 L
in

db
.

0–
1 

(>
0.

01
)

2.
4

–
–

P
til

id
iu

m
 p

ul
ch

er
ri

m
um

 (W
eb

er
) V

ai
n.

0–
29

 (0
.6

 ±
 0

.1
9)

39
.0

0–
37

 (6
.0

 ±
 2

.6
1)

87
.5

R
hy

tid
ia

de
lp

hu
s t

ri
qu

et
ru

s (
H

ed
w

.)
 

W
ar

ns
t.

0–
22

 (0
.5

 ±
 0

.3
6)

4.
8

–
–

R
ho

do
br

yu
m

 ro
se

um
 (H

ed
w

.)
 L

im
pr

.
0–

4 
(0

.1
 ±

 0
.0

4)
7.

3
0–

1 
(>

0.
01

)
12

.5
Sa

ni
on

ia
 u

nc
in

at
a 

(H
ed

w
.)

 L
oe

sk
e

0–
1 

(>
0.

01
)

4.
8

–
–

Sc
iu

ro
-h

yp
nu

m
 sp

p.
 (S

. o
ed

ip
od

iu
m

,
S.

 st
ar

ke
i, 

S.
 re

fle
xu

m
.)

*
0–

24
 (1

.5
 ±

 0
.4

4)
63

.4
0–

9 
(1

.3
 ±

 1
.11

)
25

.0

Te
tr

ap
hi

s p
el

lu
ci

da
 H

ed
w

.
0–

1 
(>

0.
01

)
4.

8
–

–



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 2  2023

СТРУКТУРА МОХОВОГО ЭПИФИТНОГО ПОКРОВА ДЕРЕВЬЕВ 101

D. fuscescens. Схема распределения деревьев с
D. fuscescens представлена на рис. 4.

УГОЛ НАКЛОНА СТВОЛА
Угол наклона ствола в значительной степени

определяет увлажнение местообитания и физиче-
ски влияет на возможность мха закрепиться на
поверхности коры. Статистические закономер-
ности обнаружены для линейных размеров кур-
тин Pleurozium schreberi, которые имели мини-
мальные значения при минимальном угле накло-
на ствола и по мере увеличения угла наклона
ствола увеличивали свои показатели, достигая
максимальных значений при угле наклона в 19°
(рис. 5). Для остальных видов (Plagiothecium rossi-
cum, Dicranum fuscescens, Ptilidium pulcherrimum,
Cladonia spp.) не обнаружены статистические за-
кономерности, но прослеживаются схожие трен-
ды, что, скорее всего, связано с недостаточным
объемом данных. Для разных видов оптимум угла
наклона поверхности ствола отличается. Так,
куртины Cladonia spp. достигают максимальных
линейных размеров при средних значениях угла
наклона около 9°, Dicranum fuscescens и D. scopari-
um – при 15°, Plagiothecium rossicum – в диапазоне
от 3° до 9° и т.д. В то же время линейные размеры
куртин Hylocomium splendens не показали значи-
мой зависимости от угла наклона. Максимальное
видовое разнообразие на стволах деревьев ели на-
блюдается при средних значениях угла наклона
ствола – от 3° и до 9°.

ДИАМЕТР СТВОЛА
Диаметр ствола обычно связан с возрастом де-

рева, но в случае Picea abies эта связь непрямая,
часто ель долгое время (до 100 лет) может быть
угнетена материнским пологом. Возможно, по-
этому из всех исследованных видов мхов только
Hylocomium splendens и Dicranum fuscescens проде-
монстрировали связь линейных размеров куртин
с диаметром ствола.

ВЗАИМООТНОШЕНИЯ ВИДОВ 
ВНУТРИ ЭПИФИТНОГО ПОКРОВА

Для исследования взаимоотношений видов
эпифитного покрова нами в качестве независи-
мых переменных были выбраны доминанты эпи-
фитного покрова ели ‒ Pleurozium schreberi и
Cladonia spp., которые, с одной стороны, имели
максимальные линейные размеры куртин в вер-
тикальной проекции, а с другой, – занимали в со-
обществах эпифитов крайние позиции по высоте
ствола (рис. 5, табл. 1).

Методом сравнения средних был выявлен
тренд, при котором линейный размер куртин Di-
cranum fuscescens (рис. 7А) и Plagiothecium rossicum

Рис. 3. J(r) – для всех пород (А), – для ели (В), – для
Dicranum fuscescens (C). На рисунке черная линия –
значение функции J(r), полученное на реальных дан-
ных, пунктирная линия – теоретическое значение
J(r), соответствующее абсолютно случайному точеч-
ному процессу. Серая область – область принятия ну-
левой гипотезы о случайном распространении осо-
бей.
Fig. 3. J(r) – for all wood species (A), – for spruce (B), –
for Dicranum fuscescens (C). In the figure the black line is
the value of the function J(r) obtained on real data, the
dotted line is the theoretical value of  J(r) corresponding to
an absolutely random point process. The grey area – the
area of acceptance of the null hypothesis about the random
distribution of individuals.
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(рис. 7B) сокращается при увеличении линейного
размера куртин Pleurozium schreberi. Другие виды
не показали зависимости от линейного размера
куртин Pleurozium schreberi.

При изучении зависимостей линейного разме-
ра куртин видов эпифитного покрова ели с ли-
нейным размером куртин видов рода Cladonia об-
наружена положительная связь с Ptilidium pulcher-

rimum (рис. 8A) и Dicranum fuscescens (рис. 8B). Оба
эти вида достигали максимальных линейных раз-
меров куртин при максимальных размерах кур-
тин Cladonia spp. Для остальных видов использо-
ванными методами взаимосвязи не обнаружены.

ОБСУЖДЕНИЕ

В нашем исследовании основное внимание
было уделено мхам, лишайники рассматривались
только на уровне рода, в связи с этим данные по
числу видов приводятся только для мохообраз-
ных. На ели и березе отмечалось примерно оди-
наковое число видов на отдельном дереве, для ели
это 4.3 ± 0.21 SE, для березы 4.5 ± 0.42 SE. По
сравнению с другими лесообразующими порода-
ми из района исследования береза и ель обладают
низким видовым разнообразием эпифитов (Ryko-
vskij et al., 2020). К примеру, в том же районе ис-
следования на 1 дереве осины по нашим неопуб-
ликованным данным, может произрастать до
20 видов мохообразных. Низкое количество ви-
дов на ели и березе рядом авторов связывается с
низким pH коры (Rykovskij et al., 2020), который у
обеих пород варьирует в схожих пределах: для бе-
резы 3.2–5 (Coppins, 1984), для ели 3.5–5 (Kermit,
Gauslaa, 2001).

Среди всех изученных видов групповое разме-
щение в сообществе ельника черничного показал
только Dicranum fuscescens, распределение других
изученных видов значимо не отличается от слу-
чайного. Групповое размещение Dicranum
fuscescens схоже с размещением облигатных эпи-
фитов, для которых деревья являются островами
в понятии Макартура (Patino et al., 2018), т.е. по-
верхность дерева является средой обитания эпи-

Рис. 4. Схема расположения деревьев с Dicranum fuscescens в пределах пробной площади. На рисунке кружками боль-
шего диаметра отмечены деревья, на которых произрастает D. fuscescens, точками – деревья без D. fuscescens. Цветом
выделены породы: синим – Picea abies, зеленым – Betula sp., красным – Populus tremula.
Fig. 4. Spatial distribution of trees with Dicranum fuscescens within the sample plot. In the figure circles of larger diameter indicate
trees with D. fuscescens, dots indicate trees without D. fuscescens. The species are colored by: blue – Picea abies, green – Betula
sp., red – Populus tremula.
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Рис. 5. Зависимость линейных размеров куртин Pleu-
rozium schreberi от угла наклона ствола ели. Ось абс-
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Fig. 5. Dependence of linear sizes of curtains Pleurozium
schreberi from spruce trunk angle. Axis OX – the value of
the angle of inclination, axis OY – the linear dimensions of
the moss canopy. Margin of error – standard error. Letters
indicate differences between means (based on Dunn’s test
result)
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фитов и окружена территорией, непригодной для
их произрастания. Распределение видов на проб-
ной площади, которое не отличается от случайно-
го, можно объяснить тем фактом, что это факуль-
тативные эпифиты. Их экологическая амплитуда
достаточно широка, что позволяет расти им на
разнообразных субстратах: на почве, гниющей
древесине и т.д. Для таких видов пространство
для расселения ограничено только свободным
местом и собственными конкурентными преиму-
ществами, а не типом субстрата. Для облигатных

видов ситуация иная. Их расселение ограничено,
помимо свободного места и конкурентных свя-
зей, еще и наличием строго определенного суб-
страта. Пространственный паттерн таких видов
имеет в большинстве случаев групповое размеще-
ние (Hedenås et al., 2003; Ignatenko et al., 2018). Не-
смотря на то что Dicranum fuscescens не является об-
лигатным эпифитом и может произрастать на поч-
ве, в изученном сообществе он на почве не был

Рис. 6. Изменение линейных размеров куртин Dicra-
num fuscescens (A) и Hylocomium splendens (B) при уве-
личении диаметра дерева ели. По оси абсцисс – диа-
метр ствола в см, по оси ординат – линейный размер
куртин. Предел погрешности – стандартная ошибка.
Буквами обозначены различия между средними (на
основе результата теста Данна)
Fig. 6. Change in the linear dimensions of foulings of
Dicranum fuscescens (A) and Hylocomium splendens (B)
with a change in the diameter of a spruce tree. On the ab-
scissa axis – the diameter of the trunk in cm, on the axis of
the ordinate – the linear dimensions of the moss canopy.
Margin of error – standard error. Letters indicate differ-
ences between means (based on Dunn’s test result)
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Рис. 7. Изменения линейных размеров куртин Dicra-
num fuscescens (A) и Plagiothecium rossicum (B) при из-
менении линейных размеров куртин P. schreberi. По
оси абсцисс – линейный размер куртин P. schreberi, по
оси ординат – линейный размер куртин Dicranum
fuscescens и Plagiothecium rossicum. Предел погрешно-
сти – стандартная ошибка. Буквами обозначены раз-
личия между средними (на основе результата теста
Данна)
Fig. 7. Changes in the linear dimensions of canopy of
Dicranum fuscescens (A) and Plagiothecium rossicum (B)
with a change in the linear dimensions of canopy of
P. schreberi. On the axis – canopy P. schreberi, on the axis –
canopy Dicranum fuscescens and Plagiothecium rossicum.
Margin of error – standard error. Letters indicate differ-
ences between means (based on Dunn’s test result)
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обнаружен и при пространственном распростране-
нии демонстрировал групповое размещение.

УГОЛ НАКЛОНА ПОВЕРХНОСТИ СТВОЛА

Угол наклона поверхности влияет на перерас-
пределение стока (Gorshkov, 1986; Stepanova,
2004; Mežaka et al., 2010, 2012), и, следовательно,
определяет степень увлажнения поверхности
ствола. Положительно наклоненные поверхности
стволов получают в 2–3 раза больше осадков, чем
отрицательно наклоненные (Barkman, 1958; Gor-
shkov, 1986). Так как местообитания эпифитов в
целом относительно сухие, влага является опре-
деляющим фактором (Smith, 1982) и положитель-
но наклоненные участки ствола наиболее благо-
приятны для произрастания эпифитов (рис. 9).
При этом по нашим данным число видов достига-
ет максимальных показателей при средних значе-
ниях угла наклона ствола от 5° до 12°. При даль-
нейшем увеличении угла наклона число видов
снижается. Причина этого пока не ясна и требует
специальных экспериментальных исследований.
Здесь могут влиять и изменение физических па-
раметров субстрата и взаимоотношения видов.

ДИАМЕТР СТВОЛА

Среди изученных видов связь с диаметром
ствола выявлена только для Hylocomium splendens,
причем место, занимаемое этим видом на стволе,
снижается с увеличением диаметра дерева. Для
других видов взаимосвязи не были обнаружены.
Диаметр ствола дерева связан с размерами кроны,
которая, увеличиваясь, интенсивнее отводит воду
от ствола и одновременно снижает освещен-
ность, что ухудшает условия произрастания Hylo-
comium splendens на стволе дерева, т.к. он отрица-
тельно реагирует на затенение (Tarhova, Ipatov,
1975) и положительно – на увеличение увлажнен-
ности поверхности ствола (Bush, Abolin’, 1968).

В литературе имеются описания, как на стволе
дерева может формироваться определенная
структура эпифитного покрова, состоящая из по-
следовательных полос различных видов (Billings,
Drew 1938; Cain, Sharp, 1938; Ashton, 1986). При-
чина такого явления кроется в наличии градиента
условий на стволе дерева и разных экологических
оптимумов у разных видов, слагающих эпифит-
ный покров. В общем виде градиент условий за-
ключается в том, что увлажнение субстрата (ко-
ры) снижается с увеличением высоты над землей.
С другой стороны, эпифитный покров имеет
свою внутреннюю динамику, вызванную отмира-
нием нижней части куртины мха (лишайника), и
отшелушивание коры дерева. Оба эти фактора
разрушают контакт эпифита и коры дерева, и

приводят к обвалу / выпадению части эпифитно-
го покрова со ствола дерева (Ashton, 1986), обна-
жая участки коры, которые затем вновь заселяют-
ся мхами.

По совокупности наших наблюдений, полу-
ченных при проведении исследования, мы пред-
положили структуру и функциональные связи в
наиболее типичном эпифитном покрове крупно-
го дерева ели, произрастающем в бореальном ле-
су в условиях Карелии. Общая схема строения
эпифитного покрова на крупных елях дана на
рис. 10.

На больших елях в достаточно увлажненных
условиях эпифитный покров имеет общие черты,

Рис. 8. Изменения линейных размеров куртин Dicra-
num fuscescens (A) и Ptilidium pulcherrimum (B) при из-
менении линейных размеров куртин Cladonia spp.
Предел погрешности – стандартная ошибка. Буквами
обозначены различия между средними (на основе ре-
зультата теста Данна)
Fig. 8. Changes in the linear dimensions of canopy of Di-
cranum fuscescens and Ptilidium pulcherrimum with a
change in the linear dimensions of canopy of Cladonia spp.
Margin of error – standard error. Letters indicate differ-
ences between means (based on Dunn’s test result)
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и его структура схематично представлена на ри-
сунке 10А, пример реального дерева – на рисунке
10B. В нижней части отрицательно наклоненного
отрезка ствола произрастает Plagiothecium spp.
(10А, 1), в самом основании на положительно на-
клоненных участках разрастаются крупные виды,
такие как Pleurozium schreberi, Hylocomium splen-
dens и др. (10А, 2). Над ними, как правило, растут
представители рода Dicranum (10А, 3), выше – ли-
шайники родов Cladonia, Lepraria (10А, 4), над ко-
торыми может расти печеночный мох Ptilidium
pulcherrimum (10А, 5). Как правило, на этом мохо-
вой покров заканчивается и выше P. pulcherrimum
мохообразные не встречаются. Там (10А, 6) в за-
висимости от условий местообитания либо про-
израстают лишайники Coniocybaceae spp., Hypo-
gymnia spp. и другие, либо эпифиты отсутствуют.

Pleurozium schreberi растет в нижней части ство-
ла и окаймляет эпифитный покров снизу, макси-
мально заполняя собой достаточно увлаженную
область, возможную для произрастания мохооб-
разных, тем самым вытесняя другие виды (рис. 8).
Dicranum fuscescens и Plagiothecium rossicum снижа-
ют линейные размеры своих куртин с увеличени-
ем линейных размеров куртин Pleurozium schreberi.
Данное местообитание отличается повышенной
влажностью и низкой освещенностью, и пока P.
schreberi имеет небольшие линейные размеры,
факторы, влияющие на увеличение его обилия
(влажность через угол наклона и т.д.), так же по-
ложительно сказываются и на Plagiothecium rossi-
cum, который растет вслед за увеличением линей-
ного размера куртин Pleurozium schreberi до значе-
ний 5–17 см. При дальнейшем увеличении

линейных размеров P. schreberi Plagiothecium ros-
sicum снижает свои показатели вплоть до пол-
ного отсутствия. В свою очередь, Cladonia spp.
не оказывает такого воздействия на соседству-
ющие виды. Линейные размеры Dicranum
fuscescens и Plagiothecium rossicum увеличиваются
при увеличении Cladonia spp., а линейные разме-
ры Plagiothecium rossicum, который сильно разве-
ден с Cladonia spp. (т.е. растут в разных зонах эпи-
фитного покрова) в эпифитном покрове, никак
не отреагировал на изменение линейного размера
Cladonia spp. Возможный механизм, объясняю-
щий взаимосвязь, заключается в том, что на ство-
ле дерева есть градиент влажности, который зави-
сит от определенных характеристик ствола. В слу-
чае, описанном Billings, Drew (1938), таким
фактором была структура коры, которая с возрас-
том становится более грубой и толстой, что спо-
собствует лучшему удержанию влаги. В нашем
случае для ели фактором, влияющим на условия
увлажнения, является угол наклона ствола. Вдоль
этого градиента распределяются эпифиты, но
на определенной высоте снижение влажности
воздуха (Molchanov, 1961; Ipatov, Kirikova, 1997)
нивелирует положительное влияние факторов,
повышающих увлажненность ствола. Подоб-
ный набор внешних воздействий, совместно с
конкуренцией растений и приводит к видимой
нами структуре, в которой крупный наиболее
влаголюбивый мох, растущий внизу, наползает
на выше растущие так же влаголюбивые виды, за-
жимая их между собой и сухой зоной, не пригод-
ной для произрастания мхов. В то время как уве-
личение линейных размеров куртин засухоустой-

Рис. 9. Эпифитный покров на стволе ели (слева положительный наклон ствола, справа отрицательный наклон ствола).
Fig. 9. Epiphytic cover on a spruce trunk (on the left a positive inclination of the trunk, on the right, a negative inclination of the
trunk).
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чивых, не способных к конкуренции со мхами,
видов Cladonia spp., позитивно сказывается на ли-
нейных размерах куртин мхов, в связи с тем, что
фактор (влажность), увеличивающий линейные
размеры Cladonia spp., так же оказывает положи-
тельное влияние на мхи. Кроме того, лишайнико-
вый покров в целом не столь плотный и позволяет
сосуществовать видам.

Это схема “идеального” эпифитного покрова,
встречающегося в условиях Южной Карелии. В
реальности, данная структура подвержена много-

численным изменениям под влиянием внешних
факторов. Так, снижение влажности (которое мо-
жет быть вызвано в том числе повышенной инсо-
ляцией в разреженных древостоях и т.д.) приво-
дит к снижению видового состава и мощно-
сти/высоты поднятия эпифитов и линейных
размеров в вертикальной проекции каждого вида
в порядке их расположения на стволе. Первыми
страдают крупные влаголюбивые виды, занимаю-
щие самую нижнюю часть ствола (на рис. 10 обо-
значено цифрой 2). При снижении влажности эти
виды будут замещаться более мелкими видами
рода Sciuro-hypnum, которые так же исчезнут при
дальнейшем снижении влажности. За ними
Dicranum spp. и Ptilidium pulcherrimum снижают
свой линейный размер куртин. При этом Plagio-
thecium spp. и Cladonia spp., которые в наименее
развитых вариантах эпифитного покрова произ-
растают в непосредственном контакте на стволе,
способны произрастать в условиях, не пригодных
для других эпифитов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В условиях ельника черничного распределе-
ние большинства эпифитных видов мохообраз-
ных на уровне фитоценоза значимо не отличается
от случайного типа распределения. Только Dicra-
num fuscescens имеет групповое распределение по
пробной площади. Подобная пространственная
закономерность характерна для облигатных
эпифитов, расселяющихся с “материнского”
дерева на ближайшие путем переноса диаспор.
D. fuscescens, несмотря на то что способен произ-
растать на почве, в исследуемом нами сообществе
не был встречен в мохово-лишайниковом ярусе.

При исследовании влияния диаметра дерева
взаимосвязь обнаружена только для Hylocomium
splendens, покрытие вида снижалось при увеличе-
нии диаметра дерева. Для других видов не обнару-
жено связи их линейного размера куртин с диа-
метром ствола. Возможно, это объясняется тем,
что у ели нет прямой зависимости диаметра ство-
ла от возраста дерева. Угол наклона ствола оказы-
вал значимое положительное влияние на всем
диапазоне своего изменения на линейные разме-
ры куртин Pleurozium schreberi, в то время как ви-
ды р. Cladonia увеличивали свои показатели до
значений угла наклона в диапазоне от 4 до 8 гра-
дусов. Дальнейшее увеличение угла наклона не
влияло на линейные размеры куртины Cladonia,
которые держались на уровне 12.5 см по высоте
ствола. В целом, среди видов эпифитного покро-
ва можно выделить группы, достигающие макси-
мального развития при разных углах наклона.
Так, Dicranum fuscescens, D. scoparium, Pleurozium
schreberi, Ptilidium pulcherrimum достигают макси-

Рис. 10. Схема структуры эпифитного покрова ствола
Picea abies. А – теоретическая схема эпифитного по-
крова; B – пример эпифитного покрова реального де-
рева. Обозначения в тексте.
Fig. 10. Scheme of the structure of the epiphytic cover of
the trunk of the Picea abies. A – theoretical scheme of the
epiphytic cover; B – an example of the epiphytic cover of a
real tree. Explanation in the text.
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мальных линейных размеров при больших углах
наклона ствола (15 и более градусов), в то время
как Cladonia spp., Plagiothecium rossicum при мень-
ших (менее 15 градусов).

Результаты исследований подтвердили значи-
мость внутренней структуры сообществ эпифит-
ных организмов – статистическими методами
подтверждено наличие взаимодействия растений
различных видов внутри эпифитного покрова.
Наибольшее число значимых связей обнаружено
у Pleurozium schreberi и видов р. Cladonia.

В целом, структура растительного покрова от-
дельного живого дерева определяется одновре-
менным влиянием субстрата (видовая принад-
лежность и параметры ствола) и взаимоотноше-
нием видов, слагающих сообщество эпифитных
мохообразных и лишайников. Сообщество нахо-
дится под одновременным влиянием множества
внешних и внутренних факторов, определяющих
его структуру, сходную для большинства описан-
ных деревьев.
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STRUCTURE OF THE EPIPHYTE MOSS COVER 
ON THE TREES IN MIDDLE TAIGA BLUEBERRY SPRUCE FOREST

R. P. Obabkoa,b,# and A. M. Kryshena

aForest Research Institute of Karelian Research Centre RAS
Pushkinskaya Str., 11, Petrozavodsk, Republic of Karelia, 185910, Russia

bPetrozavodsk State University
Lenin Str., 33, Petrozavodsk, Republic of Karelia, 185910, Russia

#e-mail: romaparrot@mail.ru
The paper presents the results of a study of the spatial structure of the distribution of epiphytes on the sample
plot, and on the trunk of Picea abies (L.) H. Karst. The distribution of all trees and individual species on the
sample plot, as well as most species of epiphytic mosses, does not differ from random. Only one species,
namely Dicranum fuscescens Turner, which in this community grows only on the trunks of living trees, has an
aggregated distribution, while all other epiphytic moss species are also found in the ground cover and their
distribution in the communities is random. The epiphytic cover on the trunk of a spruce tree, in the condi-
tions of the middle taiga blueberry spruce forest, has a structure consisting of stripes and spots of various types
distributed along the humidity gradient.
Keywords: bryophytes, epiphytes, spatial structure, birch, spruce
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