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Кормовые виды лишайников – наиболее чувствительный компонент растительного покрова, особен-
но в условиях пастбищного использования обширных территорий в Арктике и на севере бореальной
зоны. Объектами данного исследования являются кустисто-разветвленные лишайники – Cladonia ar-
buscula, C. rangiferina, C. stellaris, C. stygia, произрастающие в тундровой зоне полуостровов Ямал и Гы-
дан. Скорость роста лишайниковых подециев варьирует от 1.2 до 6.3 мм/год, живой части – 0.9–
2.9 мм/год. Значимого снижения средних значений скорости роста модельных видов с юга на север,
несмотря на значительное ужесточение гидротермических условий, не выявлено. В зональном гради-
енте наименьшие значения скорости роста изученных видов отмечены в сообществах южных субарк-
тических тундр. Среди изученных типов фитоценозов наибольшие значения прироста выявлены в ку-
старниковых тундрах и сообществах бугристых болот. Биотическими факторами среды, оказывающи-
ми положительное влияние на рост лишайников на пастбищах, являются сомкнутость кустарникового
яруса на юге и толщина мохово-лишайниковой покрова на севере. Вид с наибольшим восстановитель-
ным потенциалом в изученных сообществах – C. stygia. Наиболее чувствительный к выпасу вид –
C. stellaris. Варьирование параметров подециев (высота и возраст подеция и его живой части) в изучен-
ных градиентах сходно. Наиболее стабильный параметр – возраст живой части.
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Значительные территории в тундровой зоне
Евразии и Северной Америки местное население
активно использует в качестве пастбищных уго-
дий для северных оленей [1, 2], а перевыпас, вы-
званный пастбищным оленеводством, является
серьезной проблемой северных регионов уже
многие годы [3]. В большинстве случаев пастбищ-
ные сукцессии являются ретрогрессиями, когда
изменение растительности приводит к падению
запасов биомассы, продуктивности, уменьшению
содержания элементов минерального питания в
живой части экосистемы [4], снижению альфа- и
бета-разнообразия, а также изменению физиче-
ских условий среды [5–7]. Напочвенные кусти-
стые лишайники, формирующие плотный по-
кров в отсутствии нарушений, являются наиболее
чувствительным компонентом северных экоси-
стем [2, 8–10]. В настоящее время в тундровой зо-
не полуострова Ямал ценные кормовые лишай-
ники сохранили высокую встречаемость (за ис-
ключением C. stellaris (Opiz) Pouzar & Vězda), но
имеют низкое проективное покрытие и существу-

ют в крайне угнетенном состоянии (незначи-
тельная высота подециев, отсутствие отмершей
части, механические повреждения подециев). На
доминирующие позиции вышли виды, которые
устойчивы к выпасу, но не имеют кормового зна-
чения [2]. Деградация растительности на пастби-
щах выражена не только в изменении видового
состава, но и в снижении высоты и трансформа-
ции структуры напочвенного покрова. Пастбищ-
ное воздействие на рост лишайников происходит
непосредственно через разрушение лишайнико-
вых талломов и опосредованно – через наруше-
ние целостности мохово-лишайникового яруса.
Ежегодный прирост лишайников варьирует в за-
висимости от интенсивности нагрузки и степени
угнетения покрова. Наибольшая нагрузка харак-
терна для летних пастбищ, и той части террито-
рии, которую местное население использует в ка-
честве прогонных путей, оказывая мощное воз-
действие на растительность несколько раз в
течение года [11].

С. Н. Эктова

РЕСУРСЫ ПОЛЕЗНЫХ РАСТЕНИЙ
И РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ
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Цель данной работы – оценка скорости роста
талломов ценных кормовых видов лишайников
рода Cladonia P. Browne на летних пастбищах по-
луостровов Ямал и Гыдан с разным уровнем де-
градации напочвенного покрова. Для достиже-
ния поставленной цели было необходимо: 1) оце-
нить величину прироста кустисто-разветвленных
лишайников на широтном и фитоценотическом
градиентах при разной степени трансформации
напочвенного покрова; 2) определить значимые
биотические факторы среды, положительно вли-
яющие на скорость роста лишайников в сообще-
ствах, подверженных пастбищному использова-
нию; 3) оценить восстановительный потенциал
разных видов кустисто-разветвленных лишайни-
ков рода Cladonia.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Тундровая зона имеет значительную протяжен-
ность с юга на север около 750 (полуостров Ямал) и
400 км (полуостров Гыдан) в условиях морского
субарктического климата и распространения веч-
ной мерзлоты. На открытой для масс арктическо-
го воздуха (как морского, так и континентально-
го) территории лето короткое и прохладное, зима
продолжительная и морозная. Среднегодовая
температура на юге полуострова равна –6.6 °С, на
севере –10.2 °С. Температура самого теплого ме-
сяца (июль) на юге 14.5 °С, на севере (конец авгу-
ста) – 7.8 °С. Температура самого холодного (ян-
варь) месяца на юге –24.9 °С, на севере –59 °С.
Летом температура воздуха может достигать 30 °С
на всей территории. Годовое количество осадков
от 400 мм на юге до 250 мм на севере, осадки выпа-
дают в летний период в виде моросящих дождей,
испарение незначительное – 20–25% от поступа-
ющей влаги. Снеговой покров незначителен. Мак-
симальная продолжительность вегетационного
периода – 2 месяца (июль, август). Для всей терри-
тории характерны высокая влажность воздуха, ту-
маны и облачность, сильные ветры [2, 12–15].

Исследования проводились в подзонах суб-
арктических и арктических тундр, первая из ко-
торых делится на две полосы – южных (кустарни-
ковых) и северных (типичных) субарктических
тундр. Различия между двумя полосами субаркти-
ческих тундр выражены в разном участии кустар-
ников в растительном покрове, а также в сочета-
нии растительных сообществ на вершинах и скло-
нах водоразделов. Проективное покрытие (ПП)
кустисто-разветвленных лишайников в субарк-
тических тундрах до 40%, в арктических тундрах
может достигать 60% [2, 12].

В полосе южных субарктических тундр описан
экологический ряд сообществ: кустарниковые
тундры – открытые тундровые сообщества –
плоскобугристые болота.

Кустарниковые фитоценозы представлены
ерниковыми лишайниково-моховыми, кустар-
никовыми кустарничково-мохово-лишайнико-
выми, бугорковатыми кустарниковыми кустар-
ничково-мохово-лишайниковыми, заболочен-
ными кустарниковыми кустарничково-травяно-
лишайниково-моховыми и бугорковатыми ку-
старниковыми травяно-моховыми тундрами. Со-
мкнутость кустарникового яруса (Betula nana L. и
Salix lanata L.) в сообществах 0.2–0.6. Кустарнички
представлены Empetrum nigrum L., Ledum decum-
bens (Aiton) Lodd. ex Steud., Arctous alpina (L.) Nied.,
Vaccinium uliginosum L. и V. vitis-idaea L. (ПП 5–70%),
травы – Carex bigelowii Torr. ex Schwein., Equisetum ar-
vense L, Calamagrostis lapponica (Wahlb.) Hartm.
(ПП 20–45%). Из мхов наиболее обильны Aula-
comnium turgidum (Wahlenb.) Schwägr., Pleurozium
schreberi (Brid.) Mitt, Dicranum elongatum Schleich.
ex Schwägr. (ПП 20–95%), лишайники представ-
лены Cladonia rangiferina (L.) F. H. Wigg, C. stygia
(Fr.) Ruoss., С. arbuscula (Wallr.) Flot, Cetraria is-
landica (L.) Ach., Flavocetraria cucullata (Bellardi)
Kärnefelt et A. Thell, F. nivalis (L.) Kärnefelt et
A. Thell, Cladonia cornuta (L.) Hoffm., С. crispata
(Ach.) Flot., С. gracilis (L.) Willd., С. pleurota (Flörke)
Schaer., Peltigera aphthosa (L.) Willd. (ПП 15–80%),
толщина мохово-лишайникового покрова 1–4 см.

К открытым тундровым фитоценозам отнесены
бугорковатые кустарничковые, кустарничково-
лишайниковые, пятнистые кустарничково-ли-
шайниковые, травяно-кустарничковые тундры.
Кустарниковый ярус в сообществах не сформи-
рован, единично встречаются Betula nana, Salix
reptans Rupr. Травяно-кустарничковый ярус фор-
мируют Salix polaris Wahlenb., Ledum decumbens,
Empetrum nigrum, Vaccinium vitis-idaea (ПП кустар-
ничков 5–60%), Carex bigelowii, Rubus chamaemorus L.,
Poa alpina L., Luzula confusa Lindeb. (ПП трав 5–
45%). В напочвенном покрове доминируют лишай-
ники Gowardia nigricans (Ach.) P. Halonen, L. Myllys,
S. Velmala & H. Hyvärinen, Sphaerophorus globosus
(Huds.) Vain., Flavocetraria nivalis, Ochrolechia frigi-
da (Sw.) Lynge, Bryocaulon divergens (Ach.)
Kärnefelt, Cladonia arbuscula, С. rangiferina, C. stygia,
С. uncialis (L.) Weber ex F. H. Wigg. (ПП 5–90%),
мхи представлены Polytrichum hyperboreum R. Br.,
Dicranum elongatum, D. fuscescens Turner, Aulacomnium
turgidum (ПП 1–30%), толщина покрова 1.5–4.5 см.

В сообществах плоскобугристых болот со-
мкнутость кустарников (Betula nana) незначи-
тельна (до 0.1). В травяно-кустарничковом ярусе
доминируют травы Carex rariflora (Wahlenb.) Sm.,
Eriophorum scheuchzeri Hoppe, Hierochloe alpina (Sw.)
Roem. & Schult., Equisetum arvense (ПП 35–45%);
кустарнички представлены Arctous alpina, Salix po-
laris, Ledum decumbens, Empetrum nigrum, (ПП око-
ло 15%). Напочвенный покров сформирован мха-
ми Aulacomnium turgidum, Polytrichum strictum Brid.,
Р. juniperinum Hedw., Dicranum angustum Lindb., Hy-
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locomium splendens (Hedw.) Bruch et al., Sanionia un-
cinata (Hedw.) Loeske, Sphagnum russowii Warnst.,
S. balticum (Russow) C.E.O.Jensen (ПП 50–70%) с
участием лишайников Sphaerophorus globosus, Fla-
vocetraria cucullata, F. nivalis, Bryocaulon divergens,
Cladonia arbuscula, C. stygia, Alectoria ochroleuca
(Hoffm.) A. Massal. (ПП около 30%), толщина по-
крова 1–5 см.

В полосе северных субарктических тундр эко-
логический ряд изученных сообществ включает
кустарниковые тундры, открытые тундровые со-
общества и бугристые болота.

Кустарниковые тундры представлены заболо-
ченными кустарниковыми кустарничково-тра-
вяно-лишайниково-моховыми, кустарниковыми
травяно-моховыми, фрагментарными кустарни-
ковыми травяно-моховыми, бугорковатыми
травяно-моховыми, кустарниковыми травяно-
лишайниково-моховыми тундрами. Кустарни-
ковый ярус в сообществах сформирован низко-
рослыми кустами Betula nana и Salix lanata (высота
до 20 см) сомкнутостью 0.1–0.9. В травяно-кустар-
ничковом ярусе представлены кустарнички Vaccini-
um vitis-idaea, Ledum decumbens, Salix nummularia
Andersson (ПП 20–80%), участие трав Carex bige-
lowii, Carex concolor R. Br., Rubus chamoemorus, Eq-
uisetum arvense, Eriophorum vaginatum L., Festuca
ovina L., Calamagrostis stricta (Timm) Koeler, незна-
чительно (ПП до 2%). В напочвенном покрове
доминируют мхи Pleurozium schreberi, Polytrichum
juniperinum, Р. hyperboreum R. Br., Aulacomnium tur-
gidum, Sphagnum magellanicum Brid. (ПП 40–95%),
лишайники представлены Thamnolia vermicularis
(Sw.) Schaer., Flavocetraria cucullata, Cladonia amau-
rocraea (Flörke) Schaer., C. arbuscula, C. rangiferina,
C. stygia, C. cornuta, Sphaerophorus globosus, Dactyli-
na arctica (Hook. f.) Nyl., Cetraria islandica, Flavocetrar-
ia cucullata, F. nivalis, Peltigera aphthosa (ПП до 30%),
толщина покрова 1–10 см.

К открытым тундровым сообществам отнесе-
ны пятнистые травяно-мохово-лишайниковые,
кустарничково-лишайниковые, моховые, ку-
старничковые лишайниково-моховые, бугорко-
ватые травяно-лишайниково-моховые тундры.
Для этих фитоценозов характерна значительная
доля кустарничков Salix nummularia, Vaccinium vi-
tis-idaea, Ledum decumbens (ПП 15–75%), травы
представлены Carex bigelowii, Роа arctica R. Br.,
Calamagrostis holmii Lange, Calamagrostis stricta, Hi-
erochloe alpina, Luzula spicata (L.) DC. (ПП 3–50%).
Мохово-лишайниковый ярус образован Aulacom-
nium turgidum, Racomitrium lanuginosum (Hedw.)
Brid. (ПП мхов 15–80%), Alectoria ochroleuca,
Gowardia nigricans, Bryocaulon divergens, Cetraria is-
landica, Cladonia arbuscula, C. rangiferina, C. stygia,
C. uncialis, Flavocetraria cucullata, Ochrolechia frigida,
Sphaerophorus globosus (ПП лишайников 5–85%),
толщина покрова 1–5 см.

В сообществах бугристых болот сомкнутость
кустарников (Betula nana) низкая (до 0.2), доми-
нируют травы Rubus chamaemorus, Eriophorum me-
dium Andersson, Роа arctica, Calamagrostis stricta,
Carex rariflora (ПП до 70%), ПП кустарничков
Vaccinium vitis-idaea, Ledum decumbens незначи-
тельно (5–20%). В напочвенном покрове доми-
нируют мхи (ПП 70–95%), доля лишайников Alec-
toria ochroleuca, Gowardia nigricans, Bryocaulon diver-
gens, Bryoria nitidula (Th. Fr.) Brodo et D. Hawksw.,
Cetraria islandica, С. laevigata Rass., Flavocetraria cu-
cullata, Cladonia arbuscula, С. rangiferina, C. stygia,
C. amaurocraea, С. macroceras (Delise) Hav., С. un-
cialis, Dactylina arctica, Thamnolia vermicularis неве-
лика (ПП 5–30%), толщина покрова 2–8 см.

В подзоне арктических тундр изученный
экологический ряд сообществ включает кустар-
ничково-лишайниковые тундры, пятнистые
травяно-мохово-лишайниковые тундры и буг-
ристые болота.

В кустарничково-лишайниковых тундрах пре-
обладают кустарнички Salix polaris, Cassiope tetrag-
ona (L.) D. Don, Dryas octopetala L. (ПП 15–40%);
травы представлены Carex bigelowii, Arctagrostis lat-
ifolia (R. Br.) Griseb., Luzula confusa, Hierochloe alpina
(ПП 5–30%). В напочвенном покрове макси-
мальная доля участия лишайников Alectoria ochro-
leuca, Bryocaulon divergens, Cetrariella delisei (Bory ex
Schaer.) Kärnefelt et A. Thell, Flavocetraria cucullata,
F. nivalis, Cetraria islandica, Cladonia arbuscula,
С. rangiferina, C. stygia, C. uncialis (ПП до 90%), до-
ля мхов (Racomitrium lanuginosum, Aulacomnium tur-
gidum, Dicranum fuscescens, Ptilidium ciliare (L.)
Hampe) незначительна (ПП до 10%), толщина по-
крова 2–3.5 см.

Пятнистые травяно-мохово-лишайниковые
тундры характеризуются различной долей уча-
стия кустарничка Salix polaris (ПП 5–30%), среди
видов трав Arctophila fulva, Saxifraga rivularis, Cal-
amagrostis stricta, Luzula confusa, Juncus triglumis
(ПП 1–15%). В структуре напочвенного покрова
доминируют мхи Aulacomnium turgidum, Racomitri-
um lanuginosum, Dicranum elongatum (ПП 50–70%),
лишайники представлены Alectoria ochroleuca,
Gowardia nigricans, Flavocetraria nivalis, Cetrariella
delisei, Cetraria nigricans Nyl., Cladonia uncialis,
C. arbuscula, С. rangiferina, C. stygia, Thamnolia ver-
micularis (ПП 30–50%), толщина покрова 2.5–4.5 см.

В сообществах бугристых болот произрастают
Salix polaris, Vaccinium vitis-idaea (ПП кустарнич-
ков 20%); из трав представлены Роа arctica, Carex
brunnescens (Pers.) Poir., Rubus chamaemorus, Stel-
laria peduncularis Bunge, Draba nivalis Lilj., Luzula
wahlenbergii Rupr., Senecio atropurpureus (Ledeb.)
B. Fedtsch. (ПП 25%). В напочвенном покрове до-
минируют мхи Polytrichum strictum, Hylocomium
splendens, Aulacomnium turgidum, А. palustre (Hedw.)
Schwägr., Dicranum elongatum (ПП до 70%), доля
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лишайников Alectoria ochroleuca, Gowardia nigri-
cans, Cladonia rangiferina, С. arbuscula, C. stygia,
C. amaurocraea, Flavocetraria cucullata, Cetraria is-
landica, Cetrariella delisei, C. fastigiata (Delise ex Nyl.)
Kärnefelt et A. Thell, Sphaerophorus globosus, неве-
лика (ПП до 25%), толщина покрова 4 см.

На обследованных территориях высоко разно-
образие сообществ с доминированием лишайни-
ков, чаще всего это открытые местообитания, с
куртинным кустарниковым ярусом и разной сте-
пенью заболоченности. Покрытие модельных ви-
дов в структуре напочвенного покрова обследо-
ванных территорий не превышало 25%.

Объектом исследований послужили ценные
кормовые виды кустистых лишайников – Cladonia
arbuscula (Wallr.) Flot., C. rangiferina (L.) F. H. Wigg.,
C. stellaris (Opiz) Pouzar & V�zda, C. stygia (Fr.) Ru-
oss. Образцы лишайников модельных видов отби-
рали в растительных сообществах тундровой зо-
ны полуостровов Ямал и Гыдан (рис. 1).

При проведении исследований в течение веге-
тационных сезонов 2010–2014 гг. в 11 точках на
территории полуострова Ямал и западного побе-
режья полуострова Гыдан сделано 50 геоботани-
ческих описаний тундровых сообществ на участ-
ках площадью 100 м2, а также 200 описаний мохово-
лишайникового яруса (на площадках 25 × 25 см).
В каждой подзоне были описаны фитоценозы с
различной вертикальной и горизонтальной струк-
турой.

Основные параметры структуры сообществ
были включены в анализ для определения биоти-
ческих факторов среды, оказывающих благопри-
ятное влияние на рост лишайников в условиях
интенсивных пастбищных нагрузок.

В ходе камеральных работ было промерено
около 1500 лишайниковых подециев модельных
видов. Подеции измеряли в предельно увлажнен-
ном состоянии. С помощью электронного штан-
генциркуля (Garant 412618_150, точность измере-
ний 0.01 мм) определяли высоту отдельных колен
в пределах таллома [16]. Длину подеция или его
живой части определяли, как сумму длин колен,
входящих в его состав, а регистрируемый возраст
как количество этих колен.

В работе использованы два метода расчета
прироста кустисто-разветвленных видов лишай-
ников. По методу К.Н. Игошиной [17] прирост
определяли как результат деления длины всего
лишайникового подеция на количество ветвле-
ний. В результате получены усредненные данные
о скорости роста лишайников за длительные про-
межутки времени от 5 до 25 лет, что наиболее полно
характеризует потенциал прироста лишайников
на территории исследования. С помощью метода
В.Н. Андреева [18] определяли прирост живой ча-
сти (отличается от отмершей части по цвету и
плотности таллома), который может быть ис-
пользован для оценки продукционного потенци-
ала и охватывает наиболее близкие к моменту ис-
следования сроки (6–13 лет). Этот способ наибо-

Рис. 1. Карта-схема ботанико-географического районирования территории и точек отбора образцов: I – южные суб-
арктические тундры, II – северные субарктические тундры, III – арктические тундры.
Fig. 1. The scheme of tundra subzones and sampling points: I – shrub tundra, II –typical tundra, III – arctic tundra.
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лее признан в мировом сообществе [19, 20]; его
объективность подтверждена современными изо-
топными методами [21].

Выпас оленей меняет структуру напочвенного
покрова, а, следовательно, влияет на прирост и вы-
сотно-возрастные параметры подециев [7, 22]. Для
оценки состояния лишайников на территориях,
используемых для выпаса, а также опосредованной
оценки пастбищной нагрузки и интенсивности
стравливания и вытаптывания оленями лишайни-
кового покрова был проведен расчет значений сле-
дующих параметров: общая длина и регистрируе-
мый возраст подеция и его живой части.

Общая длина подеция имеет существенное зна-
чение при рассмотрении изменений в лишайни-
ковом покрове, т. к. очень чутко реагирует на лю-
бые воздействия [18, 23].

Высота живой части – к росту способны толь-
ко живые колена лишайников, чем больше длина
живой части, тем выше скорость и потенциал ро-
ста [18] и именно этот показатель в сочетании с
наличием/отсутствием мертвой части подециев
служит индикатором состояния лишайников на
пастбищах [22].

Регистрируемый возраст подеция позволяет
определить средний возраст талломов в условиях
ежегодного и ежесезонного пастбищного исполь-
зования.

Регистрируемый возраст живой части позволя-
ет определить, сколько лет в условиях тундровой
зоны лишайниковые талломы способны к актив-
ному росту, фотосинтезу и продукции биомассы.

Определение толщины мохово-лишайникового
покрова позволяет опосредованно оценить интен-
сивность пастбищного воздействия на раститель-
ный покров территории. В сильно нарушенных со-
обществах тундровой зоны высота напочвенного
покрова незначительна (до 1 см), лишайниковые
подеции сильно повреждены, отмершая часть
практически отсутствует. В сообществах с мень-
шей нагрузкой толщина покрова более 2 см, доля
отмершей части незначительна.

Статистическую оценку значимости различий
прироста и высотно-возрастных параметров мо-
дельных видов лишайников в разных подзонах и
типах тундровых сообществ проводили с помо-
щью одно- и двухфакторного дисперсионного
анализа. Вклад биотических факторов среды в
изменчивость скорости роста рассчитывали в хо-
де построения моделей методами множествен-
ной (с использованием forward-сортировки) или
одномерной регрессии. При проверке статисти-
ческих гипотез использовали 5%-ный уровень
значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

На территории исследования скорость роста
кустисто-разветвленных лишайников варьирует
в широких пределах от 1.2 до 6.3 мм/год (табл. 1).

В таежной зоне Западно-Сибирской равнины,
в сообществах близких к коренным, прирост ли-
шайников значительно уменьшается с юга на се-
вер [24]. Сходную картину мы предполагали уви-
деть в тундровых сообществах полуостровов Ямал
и Гыдан, учитывая существенную протяженность
и выраженную дифференциацию природных и
климатических условий на территории исследо-
вания. Однако закономерных изменений средних
значений скорости роста модельных видов в зо-
нальном градиенте не выявлено (рис. 2). Более
того, в сообществах южных субарктических тундр
отмечены наименьшие значения скорости роста
кустисто-разветвленных лишайников (p < 0.01),
вопреки ожидаемым наибольшим (табл. 1). При-
рост живой части подеция (табл. 1, рис. 2) на тер-
ритории исследований варьирует в значительно
меньших пределах: от 0.9 до 3.3 мм/год, подзо-
нальные различия средних значений данного па-
раметра не выявлены (p = 0.14). Различия значе-
ний прироста подеция и его живой части (на 25%)
свидетельствуют, что потенциально скорость ро-

Рис. 2. Общий прирост (a) и прирост живой части (b)
подециев лишайников рода Cladonia в тундровой зоне
полуостровов Ямал и Гыдан: 1 – южные субарктиче-
ские тундры, 2 – северные субарктические тундры,
3 – арктические тундры.
По вертикали справа – скорость роста, мм/год. По
вертикали слева – климатические параметры: c –
сумма активных температур, °С; d – количество осад-
ков, мм.
Fig. 2. Growth rate (a) and growth rate of the living part (b)
of lichen podetium (Cladonia ssp.) in tundra zone of Ya-
mal and Gydan peninsula: 1 – shrub tundra, 2 –typical
tundra, 3 – arctic tundra.
Main Y-axis – growth rate, mm/year. The secondary
Y-axis – clamate parameters: c – sum of active tempera-
tures, °С; d – precipitation, mm.

3

2

1

0
1 2 3

a

0

300

600

900

b

c

d



226

РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 56  вып. 3  2020

СОКОВНИНА (АБДУЛЬМАНОВА), ЭКТОВА
Т

аб
ли

ца
 1

.
В

ы
со

тн
о-

во
зр

ас
тн

ы
е 

па
ра

м
ет

ры
 п

од
ец

ие
в 

ку
ст

ис
то

-р
аз

ве
тв

ле
нн

ы
х 

ли
ш

ай
ни

ко
в 

ро
да

 C
la

do
ni

a 
на

 п
ас

тб
ищ

ах
 с

ев
ер

но
го

 о
ле

ня
 в

 у
сл

ов
ия

х
ра

зн
ы

х 
по

дз
он

 (п
-о

ва
 Я

м
ал

 и
 Г

ы
да

н)
Ta

bl
e 

1.
G

ro
w

th
 ra

te
, h

ei
gh

t a
nd

 a
ge

 v
ar

ia
bi

lit
y 

of
 sh

ru
bb

y 
fr

ut
ic

os
e 

lic
he

n 
po

de
tiu

m
 (C

la
do

ni
a 

ss
p.

) o
n 

do
m

es
tic

 re
in

de
er

 p
as

tu
re

s i
n 

di
ff

er
en

t s
ub

zo
ne

s (
Ya

m
al

 a
nd

G
yd

an
 p

en
in

su
la

s) П
ри

ро
дн

ая
 з

он
а

Tu
nd

ra
 su

bz
on

es

C
la

do
ni

a 
ar

bu
sc

ul
a

C
la

do
ni

a 
ra

ng
ife

ri
na

C
la

do
ni

a 
st

yg
ia

C
la

do
ni

a 
st

el
la

ri
s

В
се

 в
ид

ы
A

ll 
sp

ec
ie

s

M
ea

n 
±

 S
D

 
(N

)
m

in
–

m
ax

M
ea

n 
±

 S
D

(N
)

m
in

–
m

ax
M

ea
n 

±
 S

D
(N

)
m

in
–

m
ax

M
ea

n 
±

 S
D

(N
)

m
in

–
m

ax
M

ea
n 

±
 S

D
(N

)
m

in
–

m
ax

П
ри

ро
ст

 п
од

ец
ия

, м
м

/г
од

Po
de

tiu
m

 g
ro

w
th

 ra
te

, m
m

/y
ea

r

Ю
ж

ны
е 

су
ба

рк
ти

че
ск

ие
 т

ун
др

ы
2.

1 
±

 0
.3

a
1.

7–
3.

0
2.

1 
±

 0
.4

a
1.

2–
3.

1
2.

8 
±

 1
.0

b
1.

3–
6.

3
2.

0 
±

 0
.3

a
1.

8–
2.

4
2.

3 
±

 0
.6

a
1.

2–
6.

3

So
ut

he
rn

 (s
hr

ub
) t

un
dr

a
(2

74
)

(1
96

)
(1

36
)

(9
2)

(6
98

)

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~2
 с

м
)

2.
3 

±
 0

.5
ab

1.
7–

3.
4

2.
5 

±
 0

.4
b

1.
9–

3.
4

3.
6 

±
 0

.6
c

2.
6–

4.
3

N
/A

N
/A

2.
7 

±
 0

.7
b

1.
7–

4.
3

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

 2
 c

m
)

(1
41

)
(8

0)
(3

3)
(2

54
)

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~1
 с

м
)

2.
2 

±
 0

.4
a

1.
6–

3.
0

2.
3 

±
 0

.3
a

1.
7–

2.
6

2.
8 

±
 0

.6
b

2.
1–

4.
3

N
/A

N
/A

2.
5 

±
 0

.5
ab

1.
6–

4.
3

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

 1
cm

)
(2

03
)

(1
17

)
(1

53
)

(4
73

)

А
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

2.
2 

±
 0

.4
a

1.
8–

2.
6

2.
2 

±
 0

.7
a

1.
6–

3.
2

3.
1 

±
 0

.8
cb

2.
4–

3.
9

N
/A

N
/A

2.
5 

±
 0

.7
ab

 
1.

6–
3.

9

A
rc

tic
 tu

nd
ra

(5
6)

(4
2)

(4
4)

(1
42

)

П
ри

ро
ст

 ж
ив

ой
 ч

ас
ти

 п
од

ец
ия

, м
м

/г
од

G
ro

w
th

 ra
te

 o
f t

he
 li

vi
ng

 p
ar

t o
f p

od
et

iu
m

, m
m

/y
ea

r

Ю
ж

ны
е 

су
ба

рк
ти

че
ск

ие
 т

ун
др

ы
So

ut
he

rn
 (s

hr
ub

) t
un

dr
a

1.
8 

±
 0

.2
a

1.
4–

2.
5

1.
9 

±
 0

.3
a

0.
9–

2.
6

1.
9 

±
 0

.5
ab

1.
2–

2.
9

1.
8 

±
 0

.2
a

1.
6–

2.
0

1.
9 

±
 0

.3
a

0.
9–

2.
9

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~ 
2 

см
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

 2
 c

m
)

1.
8 

±
 0

.4
a

1.
4–

2.
8

2.
0 

±
 0

.3
a

1.
5–

2.
4

2.
5 

±
 0

.5
c

1.
7–

3.
3

N
/A

N
/A

2.
0 

±
 0

.5
a

1.
4–

3.
3

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~1
 с

м
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

 1
 c

m
)

1.
7 

±
 0

.2
a

1.
2–

1.
9

1.
9 

±
 0

.2
a

1.
5–

2.
2

2.
1 

±
 0

.3
bc

1.
6–

2.
7

N
/A

N
/A

1.
9 

±
 0

.3
a

1.
2–

2.
6

А
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

A
rc

tic
 tu

nd
ra

1.
7 

±
 0

.1
a

1.
5–

1.
8

1.
8 

±
 0

.3
a

1.
4–

2.
1

2.
3 

±
 0

.6
ab

c
1.

8–
2.

9
N

/A
N

/A
1.

9 
±

 0
.4

a
1.

4–
2.

9

О
бщ

ая
 д

ли
на

 п
од

ец
ия

, м
м

H
ei

gh
t o

f p
od

et
iu

m
, m

m

Ю
ж

ны
е 

су
ба

рк
ти

че
ск

ие
 т

ун
др

ы
So

ut
he

rn
 (s

hr
ub

) t
un

dr
a

28
 ±

 8
a

16
–

48
26

 ±
 8

a
9–

51
35

 ±
 1

2 
b

9–
57

30
 ±

 9
ab

23
–

43
29

 ±
 1

a
9–

57

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~ 
2 

см
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

 2
 c

m
)

29
 ±

 9
a

16
–

51
28

 ±
 7

a
19

–
44

49
 ±

 1
6c

30
–

84
N

/A
N

/A
34

 ±
 1

4b
16

–
84

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~1
 с

м
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

 1
 c

m
)

30
 ±

 5
a

23
–

39
33

 ±
 7

b
22

–
42

40
 ±

 1
6b

c
20

–
81

N
/A

N
/A

35
 ±

 1
1b

20
–

81

А
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

A
rc

tic
 tu

nd
ra

33
 ±

 6
a

24
–

37
38

 ±
 2

0b
21

–
67

39
 ±

 8
bc

30
–

44
N

/A
N

/A
37

 ±
 1

2b
21

–
67



РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 56  вып. 3  2020

ПРИРОСТ КОРМОВЫХ ВИДОВ ЛИШАЙНИКОВ РОДА CLADONIA 227

П
ри

м
еч

ан
ие

. (
N

) –
 к

ол
ич

ес
тв

о 
из

м
ер

ен
ны

х 
по

де
ци

ев
; 1  –

 з
на

чи
м

о 
ра

зл
ич

аю
щ

ие
ся

 з
на

че
ни

я 
па

ра
м

ет
ро

в 
от

м
еч

ен
ы

 и
нд

ек
са

м
и,

 н
е 

со
де

рж
ащ

им
и 

од
ин

ак
ов

ы
х 

бу
кв

; N
/A

 –
не

т 
да

нн
ы

х.
N

ot
e.

 (N
) –

 n
um

be
r o

f m
ea

su
re

d 
po

de
tia

; 1  –
 si

gn
if

ic
an

tly
 d

iff
er

en
t p

ar
am

et
er

 v
al

ue
s a

re
 m

ar
ke

d 
w

ith
 d

iff
er

en
t l

et
te

r i
nd

ic
es

; N
/A

 –
 d

at
a 

no
t a

va
ila

bl
e.

Д
ли

на
 ж

ив
ой

 ч
ас

ти
 п

од
ец

ия
, м

м
H

ei
gh

t o
f t

he
 li

vi
ng

 p
ar

t o
f p

od
et

iu
m

, m
m

Ю
ж

ны
е 

су
ба

рк
ти

че
ск

ие
 т

ун
др

ы
So

ut
he

rn
 (s

hr
ub

) t
un

dr
a

18
 ±

 4
a1

11
–

28
18

 ±
 5

a
7–

29
16

 ±
 5

a
7–

28
21

 ±
 5

a
14

–
26

18
 ±

 5
a

7–
29

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~2
 с

м
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

2 
cm

)
14

 ±
 4

b
8–

24
15

 ±
 3

ab
11

–
19

18
 ±

 5
c

12
–

31
N

/A
N

/A
16

 ±
 3

b
13

–
22

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~1
 с

м
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

1 
cm

)
14

 ±
 2

b
10

–
17

17
 ±

 3
a

11
–

24
17

 ±
 4

ab
13

–
24

N
/A

N
/A

16
 ±

 3
b

10
–

24

А
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

A
rc

tic
 tu

nd
ra

17
 ±

 1
a

16
–

19
17

 ±
 4

a
13

–
22

16
 ±

 1
ab

11
–

17
N

/A
N

/A
17

 ±
 5

b
8–

31

Ре
ги

ст
ри

ру
ем

ы
й 

во
зр

ас
т 

по
де

ци
я,

 л
ет

R
el

at
iv

e 
po

de
tiu

m
 a

ge
, y

ea
rs

Ю
ж

ны
е 

су
ба

рк
ти

че
ск

ие
 т

ун
др

ы
So

ut
he

rn
 (s

hr
ub

) t
un

dr
a

13
 ±

 2
a

9–
17

12
 ±

 2
a

8–
17

13
 ±

 4
a

6–
18

14
 ±

 2
a

13
–

18
13

 ±
 3

a
6–

18

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~2
 с

м
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

2 
cm

)
12

 ±
 2

a
10

–
15

11
 ±

 2
a

8–
15

14
 ±

 4
a

11
–

21
N

/A
N

/A
12

 ±
3b

8–
21

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~ 
1 

см
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

1 
cm

)
13

 ±
 1

ab
11

–
15

14
 ±

 3
b

10
–

21
14

 ±
 3

ab
9–

19
N

/A
N

/A
14

 ±
 2

b
9–

21

А
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

A
rc

tic
 tu

nd
ra

15
 ±

 2
b

14
–

16
16

 ±
 3

b
14

–
21

12
 ±

 2
ab

11
–

14
N

/A
N

/A
15

 ±
 3

b
11

–
21

Ре
ги

ст
ри

ру
ем

ы
й 

во
зр

ас
т 

ж
ив

ой
 ч

ас
ти

 п
од

ец
ия

, л
ет

R
el

at
iv

e 
ag

e 
of

 th
e 

liv
in

g 
pa

rt
 o

f p
od

et
iu

m
, y

ea
rs

Ю
ж

ны
е 

су
ба

рк
ти

че
ск

ие
 т

ун
др

ы
So

ut
he

rn
 (s

hr
ub

) t
un

dr
a

10
 ±

 1
a

8–
13

9 
±

 1
a

7–
12

8 
±

 1
b

6–
10

12
 ±

 2
c

9–
14

7 
±

 1
a

5–
10

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
в 

~2
 с

м
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

2 
cm

)
8 

±
 1

b
6–

10
8 

±
 1

ab
6–

10
8 

±
 1

b
6–

10
N

/A
N

/A
9 

±
 2

b
6–

14

С
ев

ер
ны

е 
су

ба
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

 (п
ок

ро
ва

 ~
1 

см
)

N
or

th
er

n 
(t

yp
ic

al
) t

un
dr

a 
(l

ic
he

n 
m

at
 ~

1c
m

)
8 

±
 1

b
7–

10
9 

±
 1

ab
7–

12
8 

±
 1

b
7–

9
N

/A
N

/A
8 

±
 1

bc
6–

10

А
рк

ти
че

ск
ие

 т
ун

др
ы

A
rc

tic
 tu

nd
ra

10
 ±

 1
a

9–
10

10
 ±

 1
a

8–
11

7 
±

 1
b

6–
8

N
/A

N
/A

8 
±

 1
ac

7–
12

П
ри

ро
дн

ая
 з

он
а

Tu
nd

ra
 su

bz
on

es

C
la

do
ni

a 
ar

bu
sc

ul
a

C
la

do
ni

a 
ra

ng
ife

ri
na

C
la

do
ni

a 
st

yg
ia

C
la

do
ni

a 
st

el
la

ri
s

В
се

 в
ид

ы
A

ll 
sp

ec
ie

s

M
ea

n 
±

 S
D

 
(N

)
m

in
–

m
ax

M
ea

n 
±

 S
D

(N
)

m
in

–
m

ax
M

ea
n 

±
 S

D
(N

)
m

in
–

m
ax

M
ea

n 
±

 S
D

(N
)

m
in

–
m

ax
M

ea
n 

±
 S

D
(N

)
m

in
–

m
ax

Т
аб

ли
ца

 1
.

О
ко

нч
ан

ие
 /

 T
ab

le
 1

. E
nd

in
g



228

РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 56  вып. 3  2020

СОКОВНИНА (АБДУЛЬМАНОВА), ЭКТОВА

ста лишайниковых талломов выше, чем характер-
ная для последнего десятилетия.

Длина подециев модельных видов в южных
субарктических тундрах в среднем на 20% ниже,
чем в северных субарктических и арктических
(р = 0.01). Закономерных изменений длины жи-
вой части подециев в градиенте исследованных
подзональных единиц не выявлено. Она является
более высокой (р < 0.05) в южных субарктических
и арктических тундрах (табл. 1).

Средние значения регистрируемого возраста
подеция и его живой части незначительно ва-
рьируют в градиенте “юг–север” (табл. 1). Наи-
больший разброс значений высотно-возрастных
параметров лишайниковых подециев выявлен в
сообществах северных субарктических тундр,
где исследованы участки с различной высотой
мохово-лишайникового яруса и интенсивно-
стью нагрузки.

Из числа изученных модельных видов у C. stel-
laris выявлены максимальные значения возраста
живой части подеция, среди других изученных
видов (табл. 1). Для C. stygia характерны макси-
мальные значения скорости роста подеция, а так-
же длины подециев.

На территории лесотундры Западной Сибири
структура растительных сообществ оказывает су-
щественное влияние на ростовые процессы у на-
почвенных лишайников [16]. Наиболее значимы-
ми биотическими факторами, влияющими на
прирост лишайниковых талломов в условиях
тундровой зоны и подзоны лесотундры, являются
высота и сомкнутость кустарникового яруса, а

также структура и толщина напочвенного покро-
ва [18, 25, 26]. Результатом многих десятилетий вы-
паса домашнего северного оленя стала трансфор-
мация видового состава и структуры сообществ, а
также толщины лишайникового покрова [2]. Этот
фактор может оказывать значительное влияние
на скорость роста лишайников и варьирование
данного параметра в изученных градиентах.

В полосе южных субарктических тундр прирост
кустисто-разветвленных лишайников варьирует
в пределах от 1.2 до 6.3 мм/год, скорость роста жи-
вой части подеция составляет 0.9–2.9 мм/год
(табл. 2). Во всем многообразии изученных фито-
ценозов значимых различий среднего прироста
лишайников не выявлено (p = 0.19). Однако при
анализе рассматриваемого экологического ряда
сообществ показано (табл. 2, рис. 3), что в кустар-
никовых тундрах модельные виды лишайников
растут значимо быстрее (p < 0.05). Различия при-
роста живой части и подециев в целом в болотных
фитоценозах и открытых тундровых сообществах
(3–4%) статистически незначимы. Единствен-
ным биотическим фактором, оказывающим по-
ложительное влияние на скорость роста модель-
ных видов лишайников в сообществах южных
тундр Ямала и Гыдана, является сомкнутость ку-
старников, объясняющая около 20% дисперсии
прироста (p < 0.01). Регистрируемый возраст по-
деция и его живой части в рассматриваемом эко-
логическом ряду не меняются (табл. 2).

В условиях пастбищной деградации расти-
тельных сообществ полосы южных субарктиче-
ских тундр практически во всех единицах эколо-

Рис. 3. Прирост кустисто-разветвленных лишайников (a – всего подеция, b – прирост живой части подеция) в эколо-
гическом ряду сообществ южных субарктических тундр: 1 – кустарниковые тундры, 2 – открытые тундры, 3 – бугри-
стые болота.
По вертикали – скорость роста, мм/год.
Fig. 3. Growth rate of shrubby fruticose lichens (a – podetium growth rate, b – growth rate of the living part of podetium) in
different types of shrub tundra subzone plant communities: 1 – shrub tundra, 2 – exposed tundra, 3 – hummock bogs.
Y-axis – growth rate, mm/year.
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гического ряда для С. stygia характерны более высо-
кие значения прироста и общей высоты подециев.
Однако значимыми являются только различия при-
роста в кустарниковых тундрах (р = 0.03). Для
C. stellaris характерны значимо более высокие по-
казатели регистрируемого возраста живой части
подеция (р < 0.05). Различия высотно-возрастных
параметров C. arbuscula и C. rangiferina в пределах
экологического ряда незначительны.

В полосе северных субарктических тундр при-
рост кустисто-разветвленных лишайников ва-
рьирует в пределах от 1.6 до 4.3 мм/год, прирост
живой части подеция – от 1.2 до 3.3 мм/год (табл. 3).
Значимых различий в скорости роста подециев во
всем разнообразии изученных фитоценозов и в рас-
сматриваемом экологическом ряду (рис. 4) не выяв-
лено. Несколько более высокие значения (р < 0.05)
прироста живой части подециев отмечены в сооб-
ществах бугристых болот по сравнению с кустар-
никовыми и открытыми тундрами.

Скорость роста живой части подециев модель-
ных видов различается в ряду: болотные комплек-
сы – кустарниковые тундры – открытые тундро-
вые сообщества. В последних она на 10–20% ни-
же (р < 0.05). Остальные высотно-возрастные
параметры в исследованном экологическом ряду
значимо не различаются (табл. 3).

В условиях пастбищной эксплуатации в сооб-
ществах северных субарктических тундр выявлен
единственный значимый фактор биотической
среды, оказывающий влияние на прирост лишай-
ников – толщина мохово-лишайникового яруса.
При этом с увеличением пастбищных нагрузок

вклад этого фактора в варьирование прироста
возрастает с 6 до 28% (p < 0.01).

Из числа модельных видов наибольшие значе-
ния изученных параметров (за исключением воз-
растных) выявлены у C. stygia в кустарниковых
тундрах (p < 0.01), где она растет в среднем на 30–
50% быстрее, чем другие виды (табл. 3). Общая
скорость роста C. arbuscula и C. rangiferina в изу-
ченных экологических группах сообществ значи-
мо не различается. Скорость роста живой части
подециев этих видов имеет значимое различие в
открытых тундровых сообществах, но оно не пре-
вышает 12%.

В подзоне арктических тундр прирост кустисто-
разветвленных лишайников варьирует в диапазоне
1.6–4.1 мм/год, живой части 1.4–2.9 мм/год (табл. 4).
Более высокие значения общего прироста и при-
роста живой части подециев (на 45–85%) отмече-
ны в сообществах бугристых болот (p < 0.01).
В лишайниковых и пятнистых тундрах значимых
различий скорости роста лишайников не выявле-
но (рис. 5).

Толщина и структура напочвенного покрова
значимо влияет на прирост кустисто-разветвленных
лишайников. Толщиной лишайникового покрова
объясняется 50% дисперсии прироста (p = 0.01), до-
лей мхов в структуре напочвенного покрова – 45%
(p = 0.01). Однако незначительная доля отмерших
частей подециев свидетельствует о высокой уяз-
вимости лишайников в условиях арктических
тундр Ямала и Гыдана.

Значения высотно-возрастных параметров ли-
шайниковых подециев у разных модельных видов

Рис. 4. Прирост кустисто-разветвленных лишайников (a – всего подеция, b – прирост живой части подеция) в эколо-
гическом ряду сообществ северных субарктических тундр: 1 – кустарниковые тундры, 2 – открытые тундры, 3 – буг-
ристые болота.
По вертикали – скорость роста, мм/год.
Fig. 4. Growth rate of shrubby fruticose lichens (a – podetium growth rate, b – growth rate of the living part of podetium) in
different types of typical tundra subzone plant communities in: 1 – shrub tundra, 2 – exposed tundra, 3 – hummock bogs.
Y-axis – growth rate, mm/year.
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Таблица 3. Высотно-возрастные параметры подециев кустисто-разветвленных лишайников рода Cladonia в раз-
ных типах сообществ северных субарктических тундр
Table 3. Growth rate, height and age variability of shrubby fruticose lichen podetium (Cladonia ssp.) in northern (typical)
tundra communities

Вид/Экологический ряд 
сообществ

Species/Types of plant communities

Cladonia arbuscula Cladonia rangiferina Cladonia stygia
Все виды
All species

Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max

Прирост подеция, мм/год
Podetium growth rate, mm/year

Кустарниковые тундры 2.2 ± 0.4a 1.7–3.4 2.4 ± 0.4a 1.7–3.4 3.4 ± 0.6b 2.6–4.3 2.6 ± 0.7a 1.7–4.3

Shrub tundra (129) (71) (52) (252)

Открытые тундровые сообщества 2.3 ± 0.4a 1.6–3.0 2.4 ± 0.3ab 2.0–3.0 2.8 ± 0.6b 2.2–4.1 2.5 ± 0.5a 1.6–4.1

Exposed tundra (215) (95) (96) (406)

Бугристые болота N/A N/A 2.3 ± 0.1ab 2.2–2.4 3.3 ± 1.1b 2.1–4.3 3.0 ± 1.0a 2.1–4.3

Hummock bogs (31) (38) (69)

Прирост живой части подеция, мм/год
Growth rate of the living part of podetium, mm/year

Кустарниковые тундры
Shrub tundra

1.8 ± 0.4a 1.4–2.8 1.9 ± 0.2ab 1.5–2.4 2.4 ± 0.5b 1.7–3.3 2.0 ± 0.4b 1.4–3.3

Открытые тундровые сообщества
Exposed tundra

1.7 ± 0.2a 1.2–2.0 1.9 ± 0.3b 1.5–2.4 2.0 ± 0.2b 1.6–2.3 1.8 ± 0.3a 1.2–2.4

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A 2.0 ± 0.2b 1.9–2.1 2.4 ± 0.4b 1.9–2.6 2.3 ± 0.4b 1.9–2.6

Длина подеция, мм
Height of podetium, mm

Кустарниковые тундры
Shrub tundra

28 ± 9a 16–51 30 ± 8a 19–44 48 ± 16b 30–84 34 ± 14a 16–84

Открытые тундровые сообщества
Exposed tundra

31 ± 6a 22–40 33 ± 8a 19–42 36 ± 9ab 20–45 32 ± 7a 19–45

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A 23 ± 7a 18–28 54 ± 27ab 26–81 46 ± 27a 23–81

Длина живой части подеция, мм
Height of the living part of podetium, mm

Кустарниковые тундры
Shrub tundra

14 ± 4a 10–24 16 ± 3ab 11–21 19 ± 5c 12–31 16 ± 4a 10–31

Открытые тундровые сообщества
Exposed tundra

14 ± 3a 8–17 17 ± 4b 11–24 15 ± 2ac 13–17 15 ± 3a 8–24

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A 15 ± 0b 14–15 19 ± 3bc 17–22 18 ± 3a 15–22

Регистрируемый возраст подеция, лет
Relative podetium age, years

Кустарниковые тундры
Shrub tundra

12 ± 2a 10–15 12 ± 2a 8–15 14 ± 3a 11–21 13 ± 3a 8–21

Открытые тундровые сообщества
Exposed tundra

13 ± 2a 10–15 14 ± 4a 8–21 13 ± 3a 9–16 13 ± 2a 8–21

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A 10 ± 3a 8–12 16 ± 3a 13–19 14 ± 4a 10–19
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не имеют значимых различий в зависимости от
условий местообитания (табл. 4).

Таким образом, в современных условиях на
пастбищных территориях полуостровов Ямал и
Гыдан не выявлено существенного снижения
прироста кустисто-разветвленных видов лишай-
ников рода Cladonia с юга на север. Эту законо-
мерность можно объяснить двумя основными
причинами: 1) гидротермические условия произ-
растания лишайников во всей тундровой зоне
предельно суровые и их изменение с юга на север

не оказывает значимого влияния; 2) мощное ан-
тропогенное воздействие перекрывает влияние
климатических факторов и нивелирует подзо-
нальные различия прироста лишайников. Значи-
мое снижение прироста лишайников в полосе
южных субарктических тундр, относительно се-
верных субарктических и арктических тундр,
можно объяснить интенсивным использованием
территории, не только как весенних, летних и
осенних пастбищ, но и как прогонных путей к се-
верным районам. Это может свидетельствовать о

Примечание. (N) – количество измеренных подециев; 1 – значимо различающиеся значения параметров отмечены индексами, не
содержащими одинаковых букв; N/A – нет данных.
Note. (N) – number of measured podetia; 1 – significantly different parameter values are marked with different letter indices;N/A – data
not available.

Регистрируемый возраст живой части подеция, лет
Relative age of the living part of podetium, years

Кустарниковые тундры
Shrub tundra

8 ± 1a 6–10 8 ± 1a 6–10 8 ± 1a 6–10 8 ± 1a 7–9

Открытые тундровые сообщества
Exposed tundra

8 ± 1a 6–10 9 ± 2a 7–12 7 ± 1a 6–8 8 ± 1a 6–10

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A 8 ± 1a 7–8 8 ± 1a 7–9 8 ± 1a 6–12

Вид/Экологический ряд 
сообществ

Species/Types of plant communities

Cladonia arbuscula Cladonia rangiferina Cladonia stygia
Все виды
All species

Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max

Таблица 3. Окончание / Table 3. Ending

Рис. 5. Прирост кустисто-разветвленных лишайников (a – всего подеция, b – прирост живой части подеция) в эколо-
гическом ряду сообществ арктических тундр: 1 – кустарничково-лишайниковые тундры, 2 – пятнистые травяно-мо-
хво-лишайниковые тундры, 3 – бугристые болота.
По вертикали – скорость роста, мм/год.
Fig. 5. Growth rate of shrubby fruticose lichens (a – podetium growth rate, b – growth rate of the living part of podetium) in
different types of arctic tundra subzone plant communities: 1 – dwarf shrub-lichen tundra, 2 – spotty grass-moss-lichen tundra,
3 – hummock bogs.
Y-axis – growth rate, mm/year.
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Таблица 4. Высотно-возрастные параметры подециев кустисто-разветвленных лишайников рода Cladonia в раз-
ных типах сообществ арктических тундр
Table 4. Growth rate, height and age variability of shrubby fruticose lichen podetium (Cladonia ssp.) in arctic tundra com-
munities

Вид/Экологический ряд сообществ
Species/Types of plant communities

Cladonia arbuscula Cladonia rangiferina Cladonia stygia
Все виды
All species

Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max

Прирост подеция, мм/год
Podetium growth rate, mm/year

Кустарничково-лишайниковые тундры 2.2 ± 0.1a 2.2–2.2 1.9 ± 0.3a 1.6–2.2 2.4 ± 0.6a 1.9–3.4 2.1 ± 0.3a 1.6–2.4

Dwarf shrub-lichen tundra (27) (14) (15) (56)

Пятнистые травяно-мохово-лишайни-
ковые тундры
Spotty grass-moss-lichen tundra

2.2 ± 0.6a
(29)

1.8–2.6 3.2 ± 0.0a
(28)

3.1–3.2 3.1 ± 0.5a
(17)

2.6–4.1 2.7 ± 0.7a
(74)

1.8–3.2

Бугристые болота N/A N/A N/A N/A 3.9 ± 0.3a 3.7–4.1 3.9 ± 0.3b 3.7–4.1

Hummock bogs (12) (12)

Прирост живой части подеция, мм/год
Growth rate of the living part of podetium, mm/year

Кустарничково-лишайниковые тундры
Dwarf shrub-lichen tundra

1.8 ± 0.1a 1.7–1.8 1.6 ± 0.3a 1.4–1.9 1.8 ± 0.4a 1.3–2.4 1.7 ± 0.2a 1.4–1.9

Пятнистые травяно-мохово-лишайни-
ковые тундры
Spotty grass-moss-lichen tundra

1.6 ± 0.2a 1.5–1.7 2.1 ± 0.0a 2.0–2.1 2.1 ± 0.5a 1.4–3.2 1.9 ± 0.3a 1.5–2.1

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A N/A N/A 2.9 ± 0.5a 2.5–3.2 2.9 ± 0.5b 2.5–3.2

Общая длина подеция, мм
Height of podetium, mm

Кустарничково-лишайниковые тундры
Dwarf shrub-lichen tundra

36 ± 1a 35–37 29 ± 8a 21–37 30 ± 15a 15–58 31 ± 6a 21–37

Пятнистые травяно-мохово-лишайни-
ковые тундры
Spotty grass-moss-lichen tundra

30 ± 8a 24–36 67 ± 0a 66–67 44 ± 12a 24–69 43 ± 18a 24–67

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A N/A N/A 43 ± 14a 33–53 43 ± 14a 33–53

Длина живой части подеция, мм
Height of the living part of podetium, mm

Кустарничково-лишайниковые тундры
Dwarf shrub-lichen tundra

18 ± 1a 17–19 16 ± 5a 13–22 14 ± 6a 7–24 17 ± 3a 13–22

Пятнистые травяно-мохово-лишайни-
ковые тундры
Spotty grass-moss-lichen tundra

15 ± 1a 15–16 19 ± 0a 18–19 16 ± 5a 7–23 16 ± 2a 15–19

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A N/A N/A 17 ± 1a 16–18 17 ± 1a 16–18

Регистрируемый возраст подеция, лет
Relative lichen podetium age, year

Кустарничково-лишайниковые тундры
Dwarf shrub-lichen tundra

16 ± 0a 16–17 15 ± 2a 14–17 12 ± 3ab 7–17 15 ± 2a 12–17

Пятнистые травяно-мохово-лишайни-
ковые тундры
Spotty grass-moss-lichen tundra

14 ± 0b 14–15 21 ± 0a 21–22 14 ± 3b 9–19 16 ± 4a 14–21

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A N/A N/A 11 ± 3b 9–13 11 ± 3a 9–13
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высокой значимости не только стравливания, но
и вытаптывания, как факторов, влияющих на
скорость роста лишайников кормовых видов.

Вывод о высокой антропогенной нагрузке на
сообщества южных субарктических тундр под-
тверждает также результат анализа изменения
длины подециев модельных видов, показываю-
щий значимое снижение величины данного пара-
метра в полосе кустарниковых тундр. В тоже время
в арктических тундрах, для которых характерны наи-
более суровые природно-климатические условия,
отмечена довольно значительная длина подециев и
их живой части. Этот факт может свидетельство-
вать о меньшей пастбищной эксплуатации дан-
ных территорий по сравнению с субарктически-
ми тундрами. Кроме того, наибольшие средние
значения высоты живой части подеция в сообще-
ствах южных субарктических тундр свидетель-
ствуют о более высоком потенциале роста и про-
дуктивности лишайников на этой территории,
который не может быть реализован в условиях ан-
тропогенного воздействия.

Для сообществ северных субарктических тундр
характерна различная интенсивность пастбищной
нагрузки и высокая вариабельность показателей
толщины мохово-лишайникового покрова, что яв-
ляется причиной наибольшего разброса значений
высотно-возрастных параметров лишайниковых
подециев. Кроме того, лишайники этих фитоцено-
зов находятся на стадии наибольшей продуктивно-
сти [18], что подтверждают наименьшие значения
длины живой части подеция и наибольшие значе-
ния общего прироста.

Наиболее стабильный показатель состояния
лишайниковых подециев – это регистрируемый
возраст живой части подеция, не зависящий ни от

природно-климатических условий, ни от степени
антропогенного воздействия, ни от видовой при-
надлежности. Продолжительность жизни лишай-
никовых талломов обусловлена внутренними фи-
зиологическими процессами взаимодействия фо-
то- и микобионта [27, 28].

В фитоценотическом градиенте наибольшая
скорость роста подеция или живой части модель-
ных видов лишайников выявлена в сообществах
кустарниковых тундр (южные субарктические
тундры) и бугристых болот (северные субарктиче-
ские и арктические тундры). Выраженный кустар-
никовый ярус в полосе южных субарктических
тундр выполняет защитную функцию, снижая ис-
сушающее влияние ветров на напочвенный по-
кров и лишайники, что оказывает положительное
влияние на прирост подециев. Кроме того зеле-
ные корма и листва кустарников в летнее время
более предпочтительны для оленей, что снижает
отрицательное влияние стравливания лишайни-
кового покрова. Однако в сообществах северных
субарктических тундр низкорослые кусты [2] об-
разуют фрагментарный ярус, который не оказы-
вает положительного влияния на состояние на-
почвенного покрова и ростовые процессы ли-
шайников. Болотные фитоценозы подвержены
меньшей пастбищной эксплуатации, а сомкну-
тый, имеющий большую толщину моховой по-
кров поддерживает значительную степень увлаж-
ненности талломов лишайников. В результате ли-
шайниковые подеции лучше сохраняются при
механических нагрузках и достигают довольно
высоких значений общей скорости роста или ско-
рости роста живой части особенно в подзоне арк-
тических тундр.

В сообществах северных субарктических и арк-
тических тундр важным биотическим фактором

Примечание. (N) – количество измеренных подециев; 1 – значимо различающиеся значения параметров отмечены индекса-
ми, не содержащими одинаковых букв; N/A – нет данных.
Note. (N) – number of measured podetia; 1 – significantly different parameter values are marked with different letter indices;N/A – data
not available.

Регистрируемый возраст живой части подеция, лет
Relative age of the living part of podetium, year

Кустарничково-лишайниковые тундры
Dwarf shrub-lichen tundra

10 ± 0a 10–11 10 ± 2a 8–11 8 ± 2a 5–10 10 ± 1a 8–11

Пятнистые травяно-мохово-лишайни-
ковые тундры
Spotty grass-moss-lichen tundra

9 ± 1a 9–10 9 ± 0a 9–10 7 ± 2a 5–9 9 ± 1a 7–10

Бугристые болота
Hummock bogs

N/A N/A N/A N/A 6 ± 1a 5–7 6 ± 1b 5–7

Вид/Экологический ряд сообществ
Species/Types of plant communities

Cladonia arbuscula Cladonia rangiferina Cladonia stygia
Все виды
All species

Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max Mean ± SD
(N) min–max Mean ± SD

(N) min–max

Таблица 4. Окончание / Table 4. Ending
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среды, положительно влияющим на ростовые про-
цессы лишайников, является хорошо сформиро-
ванный мохово-лишайниковый покров с мощ-
ным отмершим слоем, который поддерживает
подходящие для роста лишайников микроклима-
тические условия.

У C. stygia выявлены максимальные значения
скорости роста подеция и его живой части, а так-
же длины подециев, что характеризует данный
вид как наиболее устойчивый к пастбищной на-
грузке. Наименьший регистрируемый возраст
живой части подеция подтверждает наше предпо-
ложение о наибольшем восстановительном по-
тенциале этого вида, т.к. он достигает наиболь-
ших значений прироста за более короткий период
жизни подеция. В болотных фитоценозах и ку-
старниковых тундрах данный вид растет быстрее,
т.к. наиболее требователен к условиям увлажне-
ния [29].

C. stellaris в 30-е годы XX-го столетия считали
одним из доминирующих видов на полуострове в
составе лишайниковых тундр [30], однако в на-
стоящее время он практически исчез в результате
антропогенных нагрузок [9, 10, 30–33]. Прирост у
C. stellaris в современных условиях не отличается
от прироста C. arbuscula и С. rangiferina и меньше
чем у C. stygia. Однако у C. stellaris выявлены до-
статочно большие значения высоты и возраста
живой части подеция, что может свидетельство-
вать о высоком потенциале роста и продуктивно-
сти, а значит C. stellaris может занимать доминирую-
щие позиции в структуре напочвенного покрова
при отсутствии механического воздействия.

ВЫВОДЫ
1. В современных условиях на территории по-

луостровов Ямал и Гыдан высотно-возрастные
параметры кустисто-разветвленных лишайников
рода Cladonia варьируют в широких пределах.

2. Не выявлено значимого снижения прироста
лишайников при переходе от южных субарктиче-

ских тундр к арктическим, несмотря на измене-
ния гидротермических условий с юга на север.
Минимальные значения прироста выявлены в
южных субарктических тундрах.

3. Наибольшие величины прироста лишайни-
ковых подециев выявлены в кустарниковых тунд-
рах (южные субарктические тундры) и сообще-
ствах болот (северные субарктические тундры и
арктические тундры).

4. Значимыми биотическими факторами сре-
ды, влияющими на прирост лишайников, явля-
ются сомкнутость кустарникового яруса (южные
субарктические тундры), толщина мохово-ли-
шайникового покрова (северные субарктические
и арктические тундры) и доля мхов в структуре
напочвенного покрова (арктические тундры).

5. Максимальный прирост подеция и его жи-
вой части, а также длина подеция в целом практи-
чески на всей территории исследования отмече-
ны у C. stygia. Можно констатировать, что данный
вид характеризуется наибольшей устойчивостью
к пастбищным нагрузкам и обладает наибольшим
восстановительным потенциалом.

6. Достаточно большие значения высоты жи-
вой части, регистрируемого возраста подеция и
его живой части у C. stellaris, свидетельствуют о
высоком потенциале роста и продукции вида, ко-
торый в условиях современной пастбищной на-
грузки не реализован.
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Abstract—Overgrazing caused by reindeer husbandry has been a serious problem for the regions of the boreal
and tundra zones for many years [3]. Terricolous fruticose lichens are the most sensitive component of North-
ern ecosystems [2, 8–10]. Currently, valuable forage lichens in the tundra zone of the Yamal Peninsula main-
taining high occurrence, have a low abundance. The greatest impact of reindeer grazing and trampling is typ-
ical for summer pastures and driving paths. The study is aimed to estimation of the growth rate of Cladonia
lichen thalli on summer pastures of the Yamal and Gydan peninsulas with different levels of vegetation cover
degradation. The main objects of the study were valuable forage species of shrubby fruticose lichens – Cladonia
arbuscula (Wallr.) Flot, C. rangiferina (L.) F. H. Wigg, C. stellaris (Opiz) Pouzar & V�zda, C. stygia (Fr.) Ruoss.
In this research 2 gradients were considered: zonal and plant communities. Shrub tundra subzone: shrub tun-
dra, exposed tundra communities, hummock bogs. Typical tundra subzone: shrub tundra, exposed tundra
communities and hummock bogs. Arctic tundra subzone: dwarf shrub-lichen tundra, spotted grass-moss-li-
chen tundra and hummock bogs. The growth rate was calculated as a ratio of lichen podetia height to the
number of branches [17], which characterizes lichen growth potential in the study area. And the growth rate
of the living part of lichen podetia [18] was estimated, to assess the potential of lichen productivity. This meth-
od is recognized in the international scientific community [19, 20]) and confirmed by modern methods [21].
For analysis, we used one-factor or two-factor analysis of variance, methods of multivariate analysis, using
forward sorting, and univariate regression. In the study area, the growth rate of shrubby fruticose lichens var-
ied from 1.2 to 6.3 mm/ year. There is no significant decrease in lichen growth rate from south to north. The
lowest growth rate of shrubby fruticose lichens was observed in the communities of the southern (shrub) tun-
dra. That is in opposition to the expected maximum. The height of podetia in the southern (shrub) tundra is
21% lower than in the arctic. Arctic tundra communities exist under less impact. The height of the living part
of podetia in the zonal gradient does not change. However, the highest values were found in the southern
(shrub) tundra, which indicates a higher growth potential of lichens. The relative age of the podetia and its
living part vary insignificantly in the “south – north” gradient. In the southern (shrub) tundra in shrub plant
communities, model lichen species grow significantly faster. The density of shrubs is the single significant bi-
otic factor that positively affects the growth rate of lichens. In the plant community series of the northern
(typical) tundra differences in the growth rate were not revealed. The maximum growth rate was observed in
communities of hummock bogs and decreased in shrub tundra by 13% and in exposed tundra by another 6%.
The single significant biotic factor for the lichen growth rate is the thickness of the moss-lichen layer. With
an increase in pasture impacts, the contribution of lichen mat height to the growth rate variation increases
from 6 to 28%. In the arctic tundra subzone the growth rate of lichens in the hummock bogs is significantly
higher than in other types of plant communities. The lichen mat height and percentage cover of mosses are
significant biotic factors. The variation in the height and age parameters of the lichen podetia in the plant
communities gradient is similar to lichen growth rate changes. Among the model species, the minimum
growth rate and growth rate of the living part of podetia were revealed for C. stellaris, the species most sensitive
to trampling. However, the maximum values of the height and age of the living part of the podetia prove that
this species has the greatest potential for growth and production. The most resistant to pasture impact is
C. stygia, a species characterized by the maximum growth rates of the podetia and its living part, and maxi-
mum height of the podetia.

Keywords: Yamal peninsula, Gydan peninsula, West Siberia, tundra zone, shrubby fruticose lichens, genus
Cladonia, growth rate, geographical gradient, ecological gradient, grazing influence

ACKNOWLEDGEMENTS

The authors are very thankful to L.M. Morozova and A.K. Ermokhina for lichen thalli samples. The field works and
laboratory treatment were carried out within the framework of the institutional research project of the Institute of plant and
animal ecology UB RAS and statistical analysis was carried out with the support from the Russian Foundation of Basic Re-
search (project 18-34-00327 – Estimation of biomass production of terrestrial lichens in the north of West Siberia).

S. N. Ektova



РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 56  вып. 3  2020

ПРИРОСТ КОРМОВЫХ ВИДОВ ЛИШАЙНИКОВ РОДА CLADONIA 239

REFERENCES
1. Olofsson J., Moen J., Oksanen L. 2002. Effects of herbivory on competition intensity in two arctic-alpine tundra com-

munities with different productivity. – Oikos. 96(2): 265–272. 
https://doi.org/10.1034/j.1600-0706.2002.960208.x

2. [Yamal peninsula: vegetation cover]. 2006. Tyumen. 360 p. 
https://ipae.uran.ru/sites/default/files/publications/ipae/1054_2006_PoluostrovYamal_RastPokrov.pdf (In Russian)

3. Ahti T., Oksanen J. 1990. Epigeic lichen communities of taiga and tundra regions. – Vegetatio. 86(1): 39–70.
https://doi.org/10.1007/BF00045134

4. Olofsson J., Oksanen L. 2002. Role of litter decomposition for the increased primary production in areas heavily grazed
by reindeer: a litterbag experiment. – Oikos. 96(3): 507–515. 
https://doi.org/10.1034/j.1600-0706.2002.960312.x

5. van der Wal R., Brooker R., Cooper E., Langvatn R. 2001. Differential effects of reindeer on high Arctic lichens. –
J. VEG. SCI. 12(11): 705–710. 
https://doi.org/10.2307/3236911

6. Marozas V., Racinskas J., Bartkevicius E. 2007. Dynamics of ground vegetation after surface fires in hemiboreal Pinus
sylvestris forests. – FOREST. ECOL. MANAG. 250(1–2): 47–55. 
https://doi.org/10.1016/j.foreco.2007.03.008

7. Olofsson A., Danell O., Forslund P., Åhman B. 2011. Monitoring changes in lichen resources for range management pur-
poses in reindeer husbandry. – ECOL. INDIC. 11(5): 1149–1159. 
https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2010.12.015

8. Sveinbjörnsson B. 1987. Reindeer lichen productivity as a function of mat thickness. – Arctic Alpine Res. 19(4): 437–441. 
https://doi.org/10.2307/1551409

9. Herder M., Kytöviita M.-M., Niemela P. 2003. Growth of reindeer lichens and effects of reindeer grazing on ground cov-
er vegetation in Scots pine forest and a subarctic heathland in Finnish Lapland – Ecography. 26(1): 3–12.
https://doi.org/10.1034/j.1600-0587.2003.03211.x

10. [Vegetation cover and vegetation resources of the Polar Urals]. 2006. Ekaterinburg. 796 p. 
https://ipae.uran.ru/sites/default/files/publications/ipae/0154_2006_MorozovaEtAl1.pdf and 
https://ipae.uran.ru/sites/default/files/publications/ipae/0154_2006_MorozovaEtAl2_0.pdf (In Russian)

11. Golovatin M.G., Morozova L.M., Ektova S.N. 2012. Effect of reindeer overgrazing on vegetation and animals of tundra
ecosystems of the Yamal peninsula – Czech Polar Report. 2(2): 80–91. 
https://doi.org/10.5817/CPR2012-2-8

12. [The Nature of Yamal]. 1995. Ekaterinburg. 435 p.
https://ipae.uran.ru/sites/default/files/publications/ipae/0305_1995_Природа_ЯмалаМал.pdf (In Russian)

13. [Atlas of Yamal-Nenets Autonomous Area (Maps)]. 2004. Omsk. 303 p.
14. World Weather Information Service. 2020. http://worldweather.wmo.int/en/home.html.
15. [Flora of the Yamal peninsula. Modern state and history of formation]. 2013. St. Petersburg. 312 с. (In Russian)
16. Abdulmanova S.Ju., Ektova S.N. 2015. [Variability and growth characters of some shrub-fruticose Cladonia lichens

(Сladoniaceae) in tundra communities]. – Rastitelnye resursy. 51(3): 344–356. 
https://www.binran.ru/files/journals/PlantRes/2015_51_3/PlantRes_2015_51_3_Abdulmanova_abstract_e.pdf (In
Russian)

17. Igoshina K.N. 1939. Rost kormovykh lishaynikov na priuralskom Severe [Growth rate of forage lichens on the Ural
North]. – Trudy NII polyarnogo zemledeliya, zhivotnovodstva i promyslovogo khoziajstva. Ser. Olenevodstvo. 4: 7–
28. (In Russian)

18. Andreev V.N. 1954. [Growth rate of forage lichens and method of its regulation]. – Trudy Botanicheskogo Instituta.
Ser. 3. Geobotanika. 9: 11–74.(In Russian)

19. Kärenlampi L. 1971. Studies on the relative growth rate of some fruticose lichens – Rep. Kevo. Subarctic. 7: 33–39.
20. Sveinbjörnsson B. 1990. Reindeer lichen productivity: problems and possibilities – Rangifer. 10(3): 91–98.

https://doi.org/10.7557/2.10.3.836
21. Holt E.A., Bench G. 2008. 14C/C measurements support Andreev’s internode method to determine lichen growth rates

in Cladonia stygia (Fr.) Ruoss. – The Lichenologist. 40(6): 559–565. 
https://doi.org/10.1017/S0024282908008062

22. Ektova S.N. 2003. [Changes of lichen cover of the Polar Urals under grazing]. – Nauchnyy vestnik Yamalo-Nenetskogo
avtonomogo okruga; Vol. 3: Biologicheskiye resursy Polyarnogo Urala 2: 88–94. 
https://ipae.uran.ru/sites/default/files/publications/ipae/1038_2003_3%282%29sm.pdf (In Russian)

23. Boudreau S., Payette S. 2004. Caribou-induced changes in species dominance of lichen woodland: an analysis of plant
remains – AM. J. BOT. 91(3): 422–429. 
https://doi.org/10.3732/ajb.91.3.422

24. Abdulmanova S.Ju. 2013. Dependence of growth rate, height and age of epigeous lichens on environment conditions]. – In:
[Ecology: theory and practice. Proceedings of the Conference of young scientists]. Ekaterinburg. P. 5–15. 
https://ipae.uran.ru/sites/default/files/publications/ipae/0227_2013_sbornikMKмал.pdf (In Russian)



240

РАСТИТЕЛЬНЫЕ РЕСУРСЫ  том 56  вып. 3  2020

СОКОВНИНА (АБДУЛЬМАНОВА), ЭКТОВА

25. Pristyazhnyuk S.A. 1998. [Lichens of the Yamal peninsula southern subarctic tundra communities and overgrazing]. –
Siberian Journal of Ecology. 2: 197–200.(In Russian)

26. Abdulmanova S.Ju. 2013. – [Features of Cladonia fruticous lichens annual growth rate in northern part of West Si-
beria]. – In: Biodiversity of the Far North ecosystems: inventory, monitoring, protection: Conference proceedings.
Syktyvkar. P. 172–175. 
http://byrranga.ru/docs/242_244.pdf

27. Crittenden P.D. 1991. Ecological significance of necromass production in mat-forming lichens – The Lichenologist.
23(3): 323–331. 
https://doi.org/10.1017/S0024282991000464

28. Hammer S. 2000. Meristem growth dynamics and branching patterns in the Cladoniaceae – Am. J. Bot. 87(1): P. 33–47.
https://doi.org/10.2307/2656683

29. Ahti T., Hyvönen S. 1985. Cladina stygia, a common, overlooked species of reindeer lichen – Ann. Bot. Fenn. 22(3):
223–229. https://www.jstor.org/stable/23725708?seq=1

30. Andreev V.N. Igoshina K.N., Leskov A.I. 1935. [Reindeer pastures and vegetation cover of the Polar Urals]. – Sov. ole-
nevodstvo. 5: 171–406. (In Russian)

31. Kershaw K.A. 1978. The Role of Lichens in Boreal Tundra Transition Areas – The Bryologist. 81(2): 294–306.
https://doi.org/10.2307/3242190

32. Johnson E.A. 1981.Vegetation organization and dynamics of lichen woodland communities in the Northwest Territo-
ries, Canada – Ecology. 62(1): 200–215. 
https://doi.org/10.2307/1936682

33. Suominen O., Olofsson J. 2000. Impacts of semi-domesticated reindeer on structure of tundra and forest communities
in Fennoscandia: a review – Ann. Zool. Fenn. 37: 233–249. http://www.sekj.org/PDF/anzf37/anzf37-233p.pdf



<<
  /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


