
ЭКОЛОГИЯ, 2022, № 6, с. 430–437

430

О НЕКОТОРЫХ ЗАКОНОМЕРНОСТЯХ РАСПРЕДЕЛЕНИЯ ЭПИФИТНЫХ 
ЛИШАЙНИКОВ ПО СТВОЛУ ДЕРЕВА

© 2022 г.   Е. Э. Мучникa, *, **, Е. Ю. Благовещенскаяb

aИнститут лесоведения Российской академии наук, 
Россия 143030 Московская обл., Одинцовский г.о., п/о Успенское, ул. Советская, 21

bМосковский государственный университет имени М.В. Ломоносова, 
Россия 119234 Москва, Ленинские горы, 1, стр. 12

*e-mail: emuchnik@outlook.com
**e-mail: eu.muchnik@yandex.ru

Поступила в редакцию 17.03.2022 г.
После доработки 27.04.2022 г.

Принята к публикации 25.05.2022 г.

Изучено распределение эпифитных лишайников по высоте ствола для свежеповаленных берез и
елей на территории природного заказника в Московской области. Показано, что положение на
стволе дерева значимо влияет на число выявляемых видов лишайников, которое монотонно возрас-
тает с увеличением высоты. Для обеих пород форофитов характерно высокое разнообразие лихено-
биоты в нижней и верхней частях ствола (и особенно в кроне). От основания вверх по стволу про-
исходит смена доминирующих видов лишайников. Отмечено, что именно в верхней части стволов
сосредоточены находки охраняемых в Московской области видов родов Bryoria и Usnea.
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В процессе большинства лихенологических
исследований эпифитные лишайники собирают
и учитывают лишь до высоты 2–2.5 м на стволе
дерева. Тем самым значительная часть информа-
ции о биологическом разнообразии лишайников
остается недоступной – по разным оценкам [1‒3]
не учитывается от половины до двух третей от об-
щего видового богатства лихенобиоты. Однако
подобные данные могут быть очень важны как для
оценки общего биоразнообразия лесных сооб-
ществ, так и для целей выявления редких видов и
проведения биоиндикационных исследований.

Наличие неоднородного высотного распреде-
ления лишайников по стволу форофита отмеча-
лось неоднократно [4‒11]. Тем не менее подроб-
ных исследований разнообразия лишайников по
градиенту высоты по-прежнему немного. Напри-
мер, при обследовании хвойных лесов Америки
показана смена преобладающих формаций с мо-
хового на лишайниковый покров при движении
вверх по стволу [12‒14], кроме того, в старовоз-
растных лесах доминирующие виды родов Hypo-
gymnia и Platismatia произрастают только в верх-
ней части крон [12]. Также в кроне деревьев часто
оказываются сосредоточены находки редких и
охраняемых видов лишайников [3, 12, 13]. Пока-

зано [2], что состав лихенобиоты верхней части
кроны деревьев в еловых и сосновых лесах гораз-
до более информативен для оценки пылевого за-
грязнения.

Однако детальных исследований разнообра-
зия эпифитных лишайников на разной высоте
ствола дерева проводилось крайне мало [6], что
связано с объективными методическими трудно-
стями: для обследования деревьев по всей высоте
вплоть до ветвей кроны необходимы специальное
дорогостоящее оборудование либо вырубка “мо-
дельных” деревьев, причем последний метод на-
носит ощутимый вред лесному сообществу, осо-
бенно в случае достаточной для статистической
обработки выборки. Наилучшие условия для ис-
следований распределения лишайников по высо-
те ствола складываются на недолгое время после
ветровалов, когда довольно много свежих валеж-
ных деревьев разных пород и классов возраста
оказываются доступными для сборов эпифитной
лихенобиоты по всем высотам. Цель данной ра-
боты ‒ выявление закономерностей распределе-
ния эпифитных лишайников по высоте ствола на
примере свежеповаленных деревьев на террито-
рии заказника “Звенигородская биологическая
станция МГУ и карьер “Сима””. Рабочая гипоте-
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за: видовое разнообразие и встречаемость эпи-
фитных лишайников на разных высотах одного и
того же форофита значимо различаются; в рас-
пределении разнообразия эпифитных лишайни-
ков по стволам форофитов разных видов предпо-
лагались некоторые общие тенденции.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований. Комплексный заказник

регионального значения “Звенигородская био-
станция МГУ и карьер “Сима”” (далее ЗБС МГУ)
площадью 1116.3 га расположен на западе Мос-
ковской области на правом берегу р. Москвы
(рис. 1). Климат умеренно континентальный, сред-
няя месячная температура колеблется от –10.6°С в
январе до +17.2°С в июле, сумма осадков за год
превышает 700 мм. В заказнике сохраняются ти-
пичные для региона естественные условия и про-
цессы, а режим эксплуатации максимально при-
ближен к заповедному [15]. Территория относит-
ся к подзоне хвойно-широколиственных лесов.
Растительный покров очень разнообразен: хвой-
ные сосновые и еловые древостои сочетаются с
дубово-липовыми насаждениями, ольшаниками,
болотами и лугами. Основная лесообразующая

порода – ель европейская (Picea abies (L.)
H. Karst.) – в последние годы выпадала вслед-
ствие деятельности короеда-типографа (Ips ty-
pographus L.). Кроме того, на фоне поражения ко-
роедом в 2016 и 2017 гг. леса заказника были по-
вреждены сильным ветровалом.

Сбор и камеральная обработка материала. В те-
чение двух полевых сезонов (2016–2017 гг.) на
территории комплексного заказника ЗБС МГУ
проведены сборы эпифитных лишайников на
свежих валежных деревьях в субнеморальном
ельнике возрастом более 100 лет. Всего обследо-
вано 10 поваленных стволов ели (Picea abies) и
13 стволов березы (Betula pendula Roth) в несколь-
ких кварталах заказника (см. рис. 1, врезка).

Сбор лишайников осуществляли у основания
ствола, на уровне 5 м высоты и далее с шагом в 5 м.
Для березы отбор лишайников проводили вплоть
до начала разветвления ствола, далее отдельно
учитывали лишайники кроны (как основных вет-
вей, так и мелких веточек); для ели отбор прово-
дили аналогично, с поправкой на то, что ветвле-
ния стволовой части не происходит, в качестве
начала кроны рассматривали первые живые ветви
(мутовку или часть мутовки) [16]. Собранный ма-

Рис. 1. Географическое положение территории обследования и точки сбора лихенологических материалов.
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териал (289 образцов) определяли с помощью об-
щепринятых лихенологических методик [17]. Но-
менклатура упомянутых видов лишайников соот-
ветствует современной сводке [18].

Анализ данных. Для сравнения видового соста-
ва лихенобиот на ели и березе использовали ко-
эффициент Съеренсена (KS) [19]. Поскольку ока-
залось, что состав лишайников на ели и березе за-
метно различается, то дальнейшие анализы
проводили для этих пород раздельно. Для выяв-
ления влияния фактора положения на стволе де-
рева на число видов лишайников был проведен
однофакторный дисперсионный анализ (ДА) для
отдельных пород деревьев. На основании коэф-
фициента KS была составлена матрица расстоя-
ний, где в качестве расстояния использовали зна-
чение 1 – KS, и проведен кластерный анализ; в ка-
честве метода объединения использовали метод
“дальнего соседа” (метод полной связи).

Обилие лишайников не учитывали, но для
оценки биоразнообразия был введен дополни-
тельный косвенный показатель обилия, вычисля-
емый следующим образом: наличие вида на опре-
деленной высоте конкретного дерева принимали
за “находку”. Таким образом, каждому виду на
конкретной породе дерева могло быть приписано
некоторое число “находок” ‒ от 1 в случае одно-
кратного обнаружения до суммарного количества
всех проанализированных высот по всем дере-
вьям данной породы (75 для березы и 48 для ели).
Данное число и рассматривали как показатель аб-
солютного обилия вида. Для вычисления относи-
тельного обилия (pi) число “находок” конкретно-
го вида делили на сумму “находок” всех видов по
данной породе дерева (181 для березы и 89 для
ели). На основе полученных данных строили гра-
фики распределения обилия видов. Используя
аналогичный метод для отдельных высот дере-
вьев определенной породы, вычисляли индекс
разнообразия Шеннона (H) и индекс доминиро-
вания Симпсона (D) [19] для каждой высоты.

Анализ проводили в программах Microsoft Ex-
cel 2010 и Statistica 8.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Суммарно на березе выявлено 37 видов эпи-

фитных лишайников, на ели – 23. Коэффициент
сходства между породами составил 51%. В каче-
стве преобладающих видов отмечены: на березе ‒
Hypogymnia physodes, Parmelia sulcata, Cladonia
coniocraea и Melanohalea olivacea, на ели ‒
H. physodes и P. sulcata, Cladonia digitata и H. tubulo-
sa (рис. 2).

Однофакторный ДА показал значимость фак-
тора положения на стволе дерева для числа выяв-
ляемых видов как на березе (F = 65.6; df = 6; p <
< 0.01), так и на ели (F = 25.6; df = 6; p < 0.01). Сле-

довательно, лихенобиота на разном уровне ствола
характеризуется различным видовым богатством.
Суммарно наибольшее число видов выявляется в
кроне (16 видов для березы и 10 для ели). Анало-
гичные данные для стволов деревьев достаточно
неоднородны, хотя можно сказать, что первые
10 м ствола дают схожие значения суммарного
числа видов (8–10 для березы и 5–7 для ели). Бо-
лее наглядную картину показал анализ числа ви-
дов, выявляемых в среднем на одном дереве: сред-
нее число видов монотонно возрастает в направ-
лении от основания к кроне, что особенно
выражено у березы (рис. 3).

Разнообразие лишайников заметно различает-
ся для разных уровней высот на стволах и берез, и
елей (табл. 1, рис. 4, 5). При движении от основа-
ния вверх по стволу происходит смена преоблада-
ющих видов. Это можно установить, если для
каждого уровня высоты выделить виды, обнару-
живаемые на данной высоте более чем на полови-
не исследованных деревьев (рис. 6). Основным
видом для основания ствола березы является
C. coniocraea, который уже на высоте 5 м встреча-
ется в 2 раза реже и лишь один раз отмечен на вы-
соте 10 м. По всей высоте ствола встречается Hyp-
ogymnia physodes, достигая 100% встречаемости на
уровне 15 м и несколько снижая свое присутствие
далее. Только с 10 м отмечен Parmelia sulcata, но
далее встречается на всех высотах обследованных
берез. Наконец, Melanohalea olivacea обнаружен
только с высоты 20 м, но при этом преобладает в
ветвях кроны. Исключительно в кроновой части
на березе отмечены следующие виды: Cetraria
sepincola, Evernia prunastri, Lecanora circumborealis,
L. pulicaris, L. symmicta, Naevia punctiformis, Usnea
dasypoga, Vulpicida pinastri. У ели в основании
ствола чаще встречаются виды рода Cladonia, а в
верхней части в число доминантов входит Parme-
lia sulcata.

Для ели приведены данные по соответствию
известных предпочтений лишайников к услови-
ям освещенности и на какой высоте мы их обна-
руживаем (табл. 2).

Таблица 1. Значения индекса разнообразия Шеннона
(H) и индекса доминирования Симпсона (D) для эпи-
фитной лихенобиоты на разной высоте ствола

Индекс Порода
Уровень высоты

основание 5 м 10 м 15 м 20 м крона

H Береза 2.90 2.25 2.39 1.44 3.21 3.33

Ель 2.50 1.51 2.09 1.63 2.87

D Береза 0.18 0.32 0.31 0.42 0.15 0.14

Ель 0.22 0.50 0.35 0.38 0.18
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Рис. 2. Относительное обилие лишайников на Betula pendula и Picea abies.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Выявленное различие лихенобиот березы и
ели обусловлено разными свойствами коры, что
соответствует данным некоторых авторов [21].
Так как оба форофита принадлежат группе дере-
вьев с “кислой” корой (рН < 4.7) [22], в различии
видового состава эпифитных лишайников пред-
положительно бóльшую роль играют такие фак-
торы, как структура поверхности и стабильность
коры [4], а также микроклимат в кронах и под-
кроновой части [23].

Несмотря на то, что в нижней части дерева в
среднем встречается меньше лишайников (см.
рис. 3), видовой состав от дерева к дереву может
меняться, что и дает сравнительно высокие зна-
чения суммарного видового богатства лихено-
биоты. Таким образом, видовой состав лишайни-
ков в основании ствола варьирует сильнее, чем в
кроне. Так, для высоты 15 м на березе отмечено
низкое разнообразие лишайников (H = 1.44) и
максимальное значение индекса доминирования
(D = 0.42), т.е. лихенобиота на данном уровне
представлена преимущественно самыми распро-
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Рис. 3. Среднее число выявляемых видов лишайников на Betula pendula и Picea abies (полосы погрешности указывают
на ошибку среднего).
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явлены на Betula pendula только на определенном
уровне высоты.
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страненными лишайниками. В целом разнообра-
зие лихенобиоты выше у березы, что в значитель-
ной степени связано с бóльшим числом выявлен-
ных на данном форофите видов. Для обеих пород
деревьев характерно высокое разнообразие ли-
шайников в нижней и верхней частях ствола (и
особенно в кроне) и некоторое “падение” в средней
части. Особенно наглядно это иллюстрирует число
видов лишайников, обнаруженных только на кон-
кретной высоте ‒ “маркеров высоты” (см. рис. 4).

Наблюдаемая вертикальная зональность рас-
пределения лишайников по стволу дерева обу-
словлена различиями в микроклиматических
условиях ‒ влажности, освещенности, химиче-
ских и физических свойств покровных тканей де-
рева [4, 21‒24]. Если рассматривать стволы бере-
зы и ели, то на первое место, вероятно, выходит
освещенность с поправкой на особенности мик-
роклимата именно комлевой части стволов. В
обоих случаях верхняя часть ствола кластеризует-
ся вместе с кроной (см. рис. 5), а в нижней части
стволов ели и березы мы наблюдаем некоторые
различия. Для ели уровень основания ствола фор-
мирует отдельную кладу, что обусловлено произ-
растанием видов рода Cladonia только в основа-
нии ствола. Напротив, характер коры березы в со-
четании с тем, что ствол исходно мог иметь не
жестко вертикальное положение, позволяет ви-
дам Cladonia довольно высоко подниматься по
стволу, обеспечивая объединение позиций осно-
вания и высоты в 5 м.

То, что Parmelia sulcata тяготеет к верхней ча-
сти деревьев (см. рис. 6), отмечали и другие авто-
ры [4, 6, 7], и в ряде случаев она действительно от-
мечается как доминант [4, 7]. Доминирующие по-
зиции вида Hypogymnia physodes также широко
известны [4, 7 и др.]. Безусловно, этот вид в уме-
ренно континентальном климате хвойно-широ-
колиственной подзоны более толерантен к фак-
тору освещенности: его интервалы в баллах для
этого фактора должны составлять не 3–4 (как в

Рис. 5. Дендрограмма сходства видовых составов ли-
шайников на разной высоте ствола Betula pendula (а) и
Picea abies (б). В качестве метода объединения использо-
вали метод “дальнего соседа” (метод полной связи). По
оси абсцисс: 1–KS.
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Рис. 6. Диаграмма распределения доминантных лишайников на разной высоте стволов Betula pendula (а) и Picea abies (б);
пояснения в тексте.
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Средиземноморье ‒ по [20]), а минимум 2–4,
максимум 2–5 баллов. Шире этот интервал (прав-
да, только в сторону увеличения освещенности) и
у H. tubulosa, составляя не 3 балла, а минимум 3–4,

максимум 3–5. Высокие требования к освещен-
ности у этого вида послужили причиной того, что
при маршрутных лихенологических исследова-
ниях его собирали нечасто, долгое время он счи-

Таблица 2. Вертикальное распределение некоторых лишайников по стволам елей (виды расположены в порядке
возрастания требований к условиям освещенности ‒ приведен диапазон по 5-балльной шкале [20])

Вид лишайника
Экологические требования 
по фактору освещенности 

местообитания

Диапазоны высот на стволах ели

основание 5–10 м 15 м крона

Chaenotheca trichialis 1–3 +
Lepraria jackii 2–3 +
Scoliciosporum chlorococcum 2–3 +
Lepraria elobata 2–4 + +
Lepraria incana 2–4 +
Hypogymnia tubulosa 3 + +
Hypogymnia physodes 3–4 + + + +
Cladonia coniocraea 3–4 +
Cladonia digitata 3–4 +
Ropalospora viridis 3–4 +
Lecanora symmicta 3–4 +
Tuckermanopsis chlorophylla 3–4 + +
Parmelia sulcata 3–5 + + +
Platismatia glauca 3–5 + +
Vulpicida pinastri 3–5 +
Hypocenomyce scalaris 3–5 +
Bryoria capillaris 3–5 + +
Evernia prunastri 3–5 + +
Bryoria fuscescens 3–5 +
Usnea hirta 4–5 +
Cetraria sepincola 4–5 +
Evernia mesomorpha 4–5 +
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тался редким в Московской области и был даже
занесен в список охраняемых [25]. Тем не менее,
как видно на рис. 2, данный вид входит в состав
наиболее часто встречающихся, но только начиная
с высоты 15 м на ели (см. табл. 2), а на березе – с вы-
соты 10 м. В целом экологические предпочтения
некоторых видов в отношении фактора освещен-
ности, очевидно, варьируют в зависимости от
природно-климатической зоны.

В основании обеих пород деревьев остаются
виды рода Cladonia, относящиеся к числу сравни-
тельно теневыносливых. Их отношение к освещен-
ности составляет 2–4 балла [20], а если говорить о
C. digitata в условиях Московской области, где он
предпочитает очень затененные и затененные усло-
вия, более справедлива оценка в 1–3 балла. Харак-
терно, что более теневыносливый вид рода
Cladonia отмечен для ели, имеющей меньшую
сквозистость кроны, что приводит к заметному
снижению освещенности в основании ствола.

Отметим, что охраняемые в настоящее время
на территории Московской области [26] виды как
на березе, так и на ели отмечены, начиная с высо-
ты 10 м (Bryoria fuscescens) и 20 м (B. capillaris,
B. implexa, B. nadvornikiana, B. vrangiana, Usnea
dasopoga, U. hirta, U. subfloridana). Это коррелирует
с данными [3, 13, 27], показывающими, что в кроне
деревьев часто оказываются сосредоточены наход-
ки редких и охраняемых видов лишайников.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обследование позволило выявить некоторые

закономерности вертикального распределения
эпифитных лишайников на стволах берез и елей.
Несмотря на небольшую степень сходства видового
состава эпифитов березы и ели, обусловленную раз-
личиями физических и химических свойств коры, в
распределении видового богатства эпифитных ли-
шайников по высоте стволов обеих пород форофи-
тов наблюдаются некоторые общие тенденции.

Подтвердилась гипотеза о значимом различии
видового разнообразия и встречаемости эпифит-
ных лишайников на разных высотах одного и того
же форофита. Для обеих пород форофитов харак-
терно высокое разнообразие лихенобиоты в ниж-
ней и верхней частях ствола (и особенно в кроне),
а в средней части наблюдается снижение этого
показателя. Отметим, что в нижней части каждо-
го конкретного ствола обычно развивается мень-
ше видов лишайников, чем в верхней, но при
этом видовой состав от дерева к дереву сильно ва-
рьирует, что и дает сравнительно высокие значе-
ния суммарного видового богатства основания
ствола.

От основания вверх по стволу происходит сме-
на доминирующих видов. На березе доминанты
меняются в следующем порядке: Cladonia coni-

ocraea (основание) ‒ Hypogymnia physodes (5‒10 м) ‒
H. physodes, Parmelia sulcata (10‒20 м) ‒
H. physodes, P. sulcata, Melanohalea olivacea (крона).
Аналогичный ряд доминантов для ели выглядит
несколько иначе: Cladonia digitata (основание) ‒
Hypogymnia physodes (5‒10 м) ‒ H. physodes, Parme-
lia sulcata (15 м ‒ крона). На смену доминантов,
по-видимому, наибольшее влияние оказывает
фактор освещенности: эта зависимость лучше
видна в распределении по высоте лишайников
ели, имеющей вечнозеленую крону. Находки
H. tubulosa на стволах ели исключительно в верх-
ней части (начиная с 15 м и в ветвях кроны) сви-
детельствуют о большей “фотофильности” этого
вида в умеренно континентальном климате хвой-
но-широколиственной подзоны, чем в Средизем-
номорье.

Существенным для природоохранной деятель-
ности фактом является сосредоточение в верхней
части стволов и кронах находок охраняемых в ре-
гионе видов родов Bryoria и Usnea, что необходи-
мо учитывать при определении их реальной
встречаемости и численности популяций в Мос-
ковской области.

Работа выполнена в рамках темы государ-
ственного задания Института лесоведения РАН
АААА-А19-119053090074-7 “Структура, динами-
ка и производительность естественных и искус-
ственных лесных сообществ в Центре Русской
равнины” и темы государственного задания МГУ
№ 121032300081-7. Авторы признательны к.б.н.
И.Д. Инсаровой за ценные замечания и рекомен-
дации при подготовке статьи.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта
интересов.
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