
ISSN 1560–7259 (print edition)

TURCZANINOWIA
ISSN 1560–7267 (online edition)

Turczaninowia 25, 3: 129–152 (2022)
DOI: 10.14258/turczaninowia.25.3.13
http://turczaninowia.asu.ru

Поступило в редакцию 30.03.2022  Submitted 30.03.2022 
Принято к публикации 04.10.2022 Accepted 04.10.2022

УДК 581.9[581.526.425+581.526.426.2](470)

Ценотические позиции неморальных и бореонеморальных видов 
растений в сообществах таежной зоны

И. Б. Кучеров1*, А. А. Зверев2, 3*

1 Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН, ул. Проф. Попова, д. 2, г. Санкт-Петербург, 197376, Россия.  
E-mail: atragene@mail.ru; ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-4827-4575

2 Национальный исследовательский Томский государственный университет, пр. Ленина, д. 36, г. Томск, 634050, Россия

3 Центральный сибирский ботанический сад СО РАН, ул. Золотодолинская, д. 101, г. Новосибирск, 630090, Россия

E-mail: ibiss@rambler.ru; ORCID iD: https://orcid.org/0000-0002-4394-4605

*Авторы для переписки

Ключевые слова: бореонеморальный флороэлемент, история флоры и растительности, карбонатные почво- 
образующие породы, неморальный флороэлемент, таежные леса, широколиственные леса.

Аннотация. Анализируются ценотические позиции 14 неморальных и бореонеморальных видов сосуди-
стых растений в средней и южной тайге сравнительно с зоной широколиственных лесов. В основу анализа 
положена выборка из 1669 геоботанических описаний, выполненных на территории Европейской России в 
1996–2018 гг. Неморальные виды представлены в основном теневыми мезоэвтрофами из состава тилиеталь-
ной и фагетальной ценогенетических свит. Более светолюбивым мезотрофам и мезоэвтрофам из состава 
кверцетальной свиты чаще свойствен бореонеморальный тип зонального распространения. В таежной зоне 
тилиетальные и фагетальные виды встречаются, прежде всего, в южнотаежных ельниках кисличных и немо-
рально-травяных. Но они свойственны также ельникам высокотравным при основании склонов и в долинах 
ручьев, в том числе и в средней тайге. Кверцетальные виды, помимо ельников названных типов, характерны 
для сосняков травяно-зеленомошных. Виды всех упомянутых свит обычны также в мелколиственных лесах. 
Среди бетулярных видов, произрастающих вместе с неморальными в тайге, можно выделить бореальные «пер-
вично-бетулярные» и бореонеморальные «вторично-бетулярные», ценогенетически соответственно подгольцо-
вые и кверцетальные. Последние достигают широкого распространения и господства в мелколиственных лесах, 
что видно на примере Aegopodium podagraria. По данным корреляционного анализа (rS Спирмена), увеличение 
проективных покрытий неморальных и бореонеморальных видов связано как с теплообеспеченностью веге-
тации, так и с океаничностью климата. Эти эффекты наиболее выражены в ряду от широколиственных лесов 
к ельникам кисличным и далее черничным на плакорах, ослабевают в ельниках высоко- и широкотравных на 
богатых почвах и нивелируются в осинниках. Выходы карбонатных пород благоприятствуют выживанию не-
моральных видов в тех регионах, куда последние проникли в климатически благоприятные эпохи. В интергля-
циалах они также способствовали их расселению. Индивидуализация ценотического поведения неморальных 
видов на границах ареалов не исключает их совместного произрастания в реликтовых и экстразональных 
местонахождениях.
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Summary. Phytocoenotic behaviour of 14 nemoral or boreal-nemoral vascular plant species is analyzed in the 
middle- and southern-taiga subzones in comparison with that in the broadleaved-forest zone, based upon the set 
of 1669 relevés made in European Russia in 1996–2018. The nemoral species are mainly represented by shadow me-
soeutrophic plants from the “corteges” of Tilia cordata s.  l. and Fagus sylvatica. The more light-demanding plants 
from the Quercus robur “cortege”, either mesotrophic, or mesoeutrophic, more often demonstrate the boreal-nemoral 
type of zonal distribution. In the boreal-forest zone, linden and beech companions are typical for the southern-boreal 
nemoral-herb / sorrel spruce (Picea abies s. l.) forests on placors as well as the valley / riparian tall-herb forests, includ-
ing the middle-boreal ones. The oak companions also inhabit grass-feathermoss pine (Pinus sylvestris) forests, besides 
the spruce forest types mentioned. Species from all the named “corteges” are also common in the small-leaved forests. 
The Betula companions which grow together with the nemoral plants in boreal forests could also be subdivided into the 
two florogenetical groups, namely a) the boreal, originally subalpine plants and b) the boreal-nemoral ones, originally 
oak companions. Species from the latter group often become widespread and dominant in the small-leaved forests; a 
good example is provided by Aegopodium podagraria. The rank correlation (Spearman rS) analysis shows the projective 
cover increase is connected with either the growing season warmth supply, or the climate oceanicity for both nemoral 
and boreal-nemoral species. These effects are most sound in the placor community sequence from broadleaved forests to 
sorrel and then bilberry-feathermoss spruce ones but weakened in the tall-herb forests on rich soil and completely levelled 
in the aspen (Populus tremula) forests. Carbonate bedrock outcrops contribute to nemoral species survival in the areas 
they inhabited during the climatically favourable epochs; they also favoured the migration of these species during the 
interglacials. Individualization of coenotic patterns of nemoral species at their distribution limits does not contradict 
to joint occurrence of such plants in relict / extrazonal locations. 

Введение

Статья продолжает серию публикаций по 
вопросам географической изменчивости цено-
тических позиций видов растений (Kucherov, 
Zverev, 2021; Kucherov et al., 2022) и посвящена 
анализу ценотических позиций неморальных и 
бореонеморальных видов вблизи от северных 
границ ареалов в лесных сообществах таежной 
зоны Европейской России, отчасти также в Си-
бири. Помимо собственно выявления этих пози-
ций и анализа их зависимости от зонально-кли-
матических и топоэдафических факторов, целью 
работы является также интерпретация получен-
ных результатов в терминах классической шко-
лы отечественной флорогенетики. Тем самым 
авторы стремятся к детализации и конкретиза-
ции положений, накопленных этой школой, к 
освещению их на новом материале, в идеале – к 
их новому синтезу. Мы надеемся, что это может 
способствовать развитию исторических подхо-
дов к анализу состава ценофлор и закономер-
ностей формирования растительных сообществ.

Использованные данные и методы

Виды растений отнесены к неморальному 
либо бореонеморальному элементам флоры ис-
ходя из зонального и высотно-поясного про-
стирания их ареалов и ценоареалов (Meusel 

et al., 1965, 1978, 1992; Hultén, Fries, 1986), т.  е. 
данные элементы понимаются в статье как зо-
нально-координатные (Yurtsev, Kamelin, 1991). 
Виды неморального элемента наиболее обычны 
и обильны в зональных сообществах широколи-
ственно-лесной зоны. Постоянство и проектив-
ное покрытие (ПП) бореонеморальных видов 
сопоставимы в сообществах этой зоны и в тем-
нохвойно-таежных, боровых и/или вторичных 
мелколиственных лесах южной и средней тайги. 
Для наименования ценогенетических элементов 
флоры в работе используются иные термины, 
относящиеся к историческим свитам раститель-
ности (Kleopov, 1941; Zozulin, 1973; Kamelin et al., 
1999).

В качестве модельных избраны три древес-
ных (Quercus robur L., Acer platanoides L. и Tilia 
cordata Mill. s. l.) и 5 травянистых (Asarum euro-
paeum L., Viola mirabilis L., V. riviniana Reichenb., 
Pulmonaria obscura Dum., Galeobdolon luteum 
Huds.) неморальных видов, в Европейской Рос-
сии заходящих достаточно далеко в тайгу. Вместе 
с ними рассматриваются 5 бореонеморальных 
видов – Carex digitata L., Convallaria majalis L.,  
Actaea spicata L., Lathyrus vernus (L.) Bernh.,  
Aegopodium podagraria L. Промежуточные пози-
ции между двумя элементами занимает Stellaria 
holostea L. На западе Европейской России она 
проявляет себя как подлинно неморальный, но 
ближе к Уралу – скорее как бореонеморальный 
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вид. Для характеристики широтного тяготения 
подобных видов Б.  А.  Юрцев (Yurtsev, Kamelin, 
1991) использовал региональные широтные эле-
менты, устанавливаемые отдельно для разных 
долготных секторов или региональных флор.

Всего в анализ включено 14 модельных видов 
сосудистых растений, встречающихся во всех 
или почти во всех обследованных пунктах таеж-
ной зоны. Дополнительно к ним в тексте упоми-
наются и иные неморальные (Carex pilosa Scop., 
Lunaria rediviva L., Mercurialis perennis L., Galium 
odoratum L. и др.) и бореонеморальные (Lonicera 
xylosteum L. и др.) виды, распространенные не 
столь широко. Как правило, соответствующие 
неморальные виды не заходят столь далеко на 
север, останавливаясь в южной тайге или даже 
южнее. Однако в средней полосе Европейской 
России они сопряжены в своем распростране-
нии с избранными модельными видами, нередко 
произрастают совместно с ними и даже домини-
руют. Характеристики их ценотического поведе-
ния не менее важны.

В основу анализа положено 1669 описаний 
лесной растительности, хранящихся в базе дан-
ных интегрированной ботанической информа-
ционной системы IBIS 7.2 (Zverev, 2007). Из них 
1372 выполнены И. Б. Кучеровым – лично либо 
вместе с товарищами по экспедициям: С. А. Ку-
тенковым (Институт биологии КарНЦ РАН), 
А. В. Разумовской (Институт проблем промыш-
ленной экологии Севера КНЦ РАН), С. И. Дров-
ниной (Федеральный исследовательский центр 
комплексного изучения Арктики им. Н.  П. Ла-
верова УрО РАН), С.  Ю.  Большаковым (Бота-
нический институт им. В.  Л.  Комарова РАН), 
Н.  М.  Решетниковой (Главный ботанический 
сад им. Н. В. Цицина РАН) – при обследованиях 
эталонных, в основном заповедных территорий 
средней и южной тайги и зоны широколиствен-
ных лесов Европейской России в 1996–2018  гг. 
(табл.  1, рис.). Описания из подзоны хвойно-
широколиственных лесов (подтайги) не вошли в 
анализ ввиду их малочисленности. Все описания 
выполнялись в процентной шкале ПП по ярусам 
в границах однородных, визуально малонару-
шенных участков лесной растительности на пло-
щади не менее 400 м2, с древостоями не моложе 
VI класса возраста. Подробное описание мето-
дики опубликовано ранее (Kucherov, 2019). Еще 
151 описание из Костромской обл. (Braslavskaya, 
Tikhonova, 2006; Lugovaya, 2010) получено из 
базы данных ЦЭПЛ РАН (Zaugholnova, Khanina, 
1996). 60  описаний Я.  Л.  Пааля из заповедника 

«Кивач» взято из архива заповедника (Paal, 1978 
in Kucherov, Zverev, 2021), 86 описаний К. О. Ко-
роткова из Валдайского национального парка 
(дополнительно к описаниям И. Б. Кучерова) – 
из его монографии (Korotkov, 1991). Описания, 
выполненные в шкале рангов Ж. Браун-Бланке, 
приведены к шкале ПП (Kucherov, 2019). 

При группировании описаний по цено- 
флорам в объеме формаций и групп ассоциа-
ций применена доминантно-детерминантная 
классификация растительности, восходящая к 
работам В.  Н. Сукачева (Sukachev, 1928; etc.) с 
последующими уточнениями (Kurnayev, 1968; 
Rysin, Savelyeva, 2002; Kucherov, 2019). Нами вы-
делены следующие укрупненные типы лесных 
сообществ: 

I. Ельники (из Picea abies (L.) Karst. s.  l.): I.1 – 
черничные зеленомошные (с господством Vacci- 
nium myrtillus L., Pleurozium schreberi (Brid.) Mitt. и 
Hylocomium splendens (Hedw.) Bruch et al. в призем-
ных ярусах). I.2 – кисличные (с Oxalis acetosella L.). 
I.3 – свежие неморально-травяные (зеленчуковые 
с Galeobdolon luteum, в зоне широколиственных 
лесов – также волосистоосоковые с Carex pilosa) и 
сложные (липняковые с Tilia cordata, лещиновые 
с Corylus avellana L.). I.4 – высокотравные (ако-
нитовые с Aconitum septentrionale Koelle, круп-
нопапоротниковые с Dryopteris spp. и Athyrium 
filix-femina (L.) Roth) и влажные широкотравные 
(снытевые с Aegopodium podagraria, медуницевые 
с Pulmonaria obscura, пролесниковые с Mercurialis 
perennis). I.5 – мезоэвтрофные травяно-сфагно-
вые (с участием Filipendula ulmaria (L.) Maxim. s. l. 
и Sphagnum warnstorfii Russ.).

II. Сосняки (из Pinus sylvestris L.) кисличные 
и иные травяно-зеленомошные – вейниковые с 
Calamagrostis arundinacea (Web.) Roth, ландыше-
вые c Convallaria majalis, орляковые c Pteridium 
aquilinum (L.) Kuhn ex Decken, в Двино-Печор-
ском регионе – костянично-брусничные c согос- 
подством Vaccinium vitis-idaea L. и Rubus saxati- 
lis L.

III. Березняки: III.1 – кисличные, травяно-зе-
леномошные (в таежной зоне) и волосистоосоко-
вые (в широколиственно-лесной зоне) из Betula 
pendula Roth, III.2 – высокотравные и влажные 
широкотравные, также из B. pubescens Ehrh. Груп-
пирование соответствующих типов обусловлено 
как их экологической общностью, так и (в случае 
березняков травяно-зеленомошных и волосисто-
осоковых) не всегда достаточным числом описа-
ний.
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IV. Осинники (из Populus tremula L.): IV.1, IV.2 
– аналогично березнякам.

V. Широколиственные леса – внепойменные 
дубравы (из Quercus robur) и липняки: V.1 – во-
лосистоосоковые и зеленчуковые на супесях; V.2 
– влажные широкотравные (снытевые, медунице-
вые, пролесниковые, лунниковые с Lunaria redi-
viva) на суглинках и глинах.

VI. Черноольховые леса (из Alnus glutinosa (L.) 
Gaertn.; всех типов).

Сосняки лишайниковые и брусничные зеле-
номошные, заболоченные мезо- и олиготроф-
ные сосняки и ельники сфагновые исключены 
из анализа, так как рассматриваемые виды в них 
не встречаются.

Рис. Местоположение обследованных территорий. Заповедники: 1 – «Кивач»; 9 – «Кологривский лес» (в статье 
рассматривается вместе с бассейном р. Вохмы); 10 – «Калужские засеки»; 11 – «Мордовский». Национальные 
парки: 2 – «Кенозерский»; 8 – «Валдайский»; 3 – среднее течение р. Устьи; 4 – низовья р. Вычегды; 5 – северное 
побережье Финского залива; 6 – бассейн р. Кемы; 7 – заказник «Лисинский». Зоны и подзоны (Isachenko, Lav-
renko, 1980): I–IV – тайга: I – северная; II – средняя; III – южная; IV – подтайга; V – широколиственные леса; 
VI – луговые степи.
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Таблица 1
Местоположение и климатические характеристики обследованных географических пунктов

№ Наименование пункта Регион (область, 
республика)

Координаты, ° Зона, 
подзона

Метеопараметры
с. ш. в. д. GDD K

1  Заповедник «Кивач»  Карелия 62 33 СТ 484 35,6
2  Национальный парк «Кенозерский»  Архангельская 61 38 СТ 544 38,4
3  Среднее течение р. Устьи  Архангельская 61 43 СТ 595 40,3
4  Низовья р. Вычегды  Архангельская 61 48 СТ 573 40,7
5  Северное побережье Финского залива  Санкт-Петербург 60 29 СТ, ЮТ 619 31,2
6  Бассейн р. Кемы  Вологодская 60 37 СТ, ЮТ 569 36,9
7  Заказник «Лисинский»  Ленинградская 59 30 ЮТ 686 32,3
8  Национальный парк «Валдайский»  Новгородская 58 33 ЮТ 727 34,9
9 Заповедник «Кологривский лес» и 

бассейн р. Вохмы
 Костромская 58–59 43–46 ЮТ 761 40,5

10  Заповедник «Калужские засеки»  Калужская 53 35 ШЛ 989 38,1
11  Заповедник «Мордовский»  Мордовия 54 43 ШЛ 1075 42,7

Примеч.: зоны и подзоны: СТ – средняя тайга, ЮТ – южная тайга, ШЛ – широколиственные леса. GDD – сум-
ма градусо-дней выше 10 °C, °C; K – коэффициент континентальности Конрада.

Данные о постоянстве (%) и ПП (%) модель-
ных видов, а также распределение описаний по 
типам сообществ и географическим пунктам 
представлены в табл. 2. Следует учесть, что ель-
ники неморально-травяные экстразональны в 
средней, сложные – также в южной тайге. Широ-
колиственные леса экстразональны во всех под-
зонах таежной зоны.

Чтобы выявить влияние зональности на це-
нотические позиции видов, типы сообществ 
сгруппированы в следующие широтные ряды: 

1. Зональный ряд на плакорах: ельники чер-
ничные в средней тайге – кисличные в южной – 
широколиственные леса волосистоосокового и 
зеленчукового типов.

2. Аналогичный ряд на транзитно-аккуму-
лятивных позициях катен с обогащенными по-
чвами: ельники высокотравные в средней тайге 
– высокотравные и влажные широкотравные в 
южной тайге – широколиственные леса влаж-
ных широкотравных типов. 

3. Сосняки травяно-зеленомошные как при-
мер интразональных сообществ. 

4. Березняки кисличные и травяно-зелено-
мошные как пример вторичных лесов на плако-
рах. 

5. Осинники широкотравные как пример вто-
ричных лесов на обогащенных почвах.

Для оценки значимости изменений для каж-
дого из рядов с помощью программы Statsoft 
Statistica  7 рассчитаны ранговые корреляции 
Спирмена (rS) (Spearman, 1904) между средним 
ПП видов (табл. 2) и значениями метеопараме-
тров, характеризующих теплообеспеченность и 

континентальность климата (табл. 1). Для оцен-
ки теплообеспеченности избрана среднегодовая 
сумма градусо-дней выше 10 °C (GDD, °C) (сум-
ма превышений среднесуточных температур 
над базовой температурой в 10 °C; наибольшее 
слагаемое суммы эффективных температур) по 
данным сети среднемноголетней (1983–2004) 
спутниковой метеосъемки (NASA…, 2018). Для 
оценки континентальности на основе данных 
из этой базы рассчитан коэффициент континен-
тальности Конрада (K), учитывающий разность 
среднемноголетних температур самого теплого 
и самого холодного месяца и географическую 
широту (Tuhkanen, 1980). Значения rS приво-
дятся в табл. 3. Коэффициент Спирмена избран 
для расчетов в силу того, что выборки описаний 
неравновелики как по географическим пунктам, 
так и по типам леса в пределах последних. Это 
обстоятельство затрудняет применение параме-
трических статистик, тогда как использование 
непараметрических полностью корректно.

В дополнение к корреляционному анализу за-
висимостей видовых покрытий от климатических 
факторов сделана также попытка учесть влияние 
почвообразующих пород (раздел 3; см. ниже). В 
разделе 4 (см.  ниже) приводится историческая 
(флороценогенетическая) интерпретация наблю-
даемых различий в ценотическом поведении ви-
дов (Kleopov, 1941; Gorchakovskiy, 1968; Nitsenko, 
1969, 1972; Zozulin, 1973; Kamelin, 1998, 2018; 
Kamelin et al., 1999). Для этих целей привлечены 
данные о растительности более обширных тер-
риторий – от Центральной Европы до Южной 
Сибири.
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Таблица 2
Постоянство и проективное покрытие неморальных и бореонеморальных видов растений в 

лесных сообществах обследованных географических пунктов 

Виды Типы сообществ
I.1 I.2 I.3 I.4 I.5 II III.1 III.2 IV.1 IV.2 V.1 V.2 VI

1. Заповедник «Кивач»
 Carex digitata 301 893 - 591 3+ 601 833 10+ 781 60+ 28 - 4+

 Convallaria majalis 701 895 - 737 531 979 10021 705 9416 10015 220 - 75+

 Actaea spicata 3+ 221 - 411 - 5+ - 10+ 6+ 40+ 2+ - -
 Lathyrus vernus 10+ 671 - 591 20+ 683 839 30+ 724 804 215 - -
 Tilia cordata - 61 - 273 5+ 5+ - - - 7+ 260 - 4+

 Viola mirabilis - 332 - 504 - 3+ - 10+ 22+ 735 25 - -
 V. riviniana - 17+ - 18+ - 5+ 17+ 10+ 441 33+ - - -
 Aegopodium podagraria 3+ 6+ - 556 - 3+ - 10+ 6+ 10036 - - -

n (∑ = 259) 40 18 0 22 66 38 6 10 18 15 2 0 24
2. Национальный парк «Кенозерский»

 Carex digitata 20+ 631 - 691 5+ 29+ 28+ 64+ 14+ 24+ - - -
 Convallaria majalis 14+ 18+ - 17+ 16+ 433 593 18+ 573 642 - - -
 Stellaria holostea - 92 - 2+ - - 62 - - 16+ - - -
 Actaea spicata 2+ 18+ - 38+ 7+ 6+ 16+ 18+ 29+ 32+

 Lathyrus vernus 7+ 9+ - 811 421 17+ 16+ 642 351 642 - - -
 Viola mirabilis 2+ 9+ - 221 2+ - 22+ 181 7+ 521 - - -
 V. riviniana 5+ 18+ - 27+ - 17+ 16+ 27+ 14+ 8+ - - -
 Aegopodium podagraria - - - 8+ - - - 277 - 4814 - - -
 Pulmonaria obscura 2+ - - 171 5+ - 13+ 271 - 20+ - - -

n (∑ = 278) 43 11 0 64 43 35 32 11 14 25 0 0 0
3. Среднее течение р. Устьи

 Carex digitata 29+ 611 86+ 811 22+ 561 432 36+ - + - - -
 Asarum europaeum 10+ 13+ 1002 511 - 19+ 431 452 - - - - -
 Stellaria holostea 10+ 712 1004 702 11+ 311 43+ 826 - 20 - - -
 Actaea spicata 5+ 10+ 71+ 38+ 22+ 6+ 14+ 9+ - - - - -
 Lathyrus vernus 14+ 13+ 1001 762 44+ 38+ 431 55+ 2 0,5 - - -
 Viola mirabilis - 3+ 71+ 781 11+ - 14+ 45+ - - - - -
 V. riviniana 5+ 26+ 100+ 16+ - 31+ 29+ 18+ - - - - -
 Aegopodium podagraria 14+ 39+ 862 10011 56+ 61 291 8112 - 25 - - -
 Pulmonaria obscura 14+ 19+ 1003 813 33+ 13+ 29+ 552 - - - - -

n (∑ = 141) 21 31 7 37 9 16 7 11 1 1 0 0 0
4. Низовья р. Вычегды

 Carex digitata 18+ 12 - 42+ 8+ 1+ + - - - - - -
 Stellaria holostea - - - 8+ - - - - - - - - -
 Actaea spicata - - 8+ - - - -
 Lathyrus vernus 9+ 22 - 731 231 14 + - - - - - -
 Tilia cordata - - - 42 - - - - - - - - -
 Viola mirabilis - - - 4+ - - - - - - - - -
 Aegopodium podagraria - - - 151 - - - - - - - - -

n (∑ = 56) 11 2 0 26 13 2 1 1 0 0 0 0 0
5. Северное побережье Финского залива

 Carex digitata 26+ 521 0,5 641 17+ 313 20+ 20+ 21 - - - 20+

 Convallaria majalis 681 422 2 592 - 634 8013 602 222 - - - 28+

 Quercus robur 5+ 26+ - 32+ - 19+ 801 20+ 1+ 5 - - 16+

 Asarum europaeum - 5+ - - - 3+ - - - - - - 12+

 Stellaria holostea 10+ 681 3 731 831 693 809 801 - - - - 481

 Actaea spicata - - - - - 6+ - 20+ - - - -
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Виды Типы сообществ
I.1 I.2 I.3 I.4 I.5 II III.1 III.2 IV.1 IV.2 V.1 V.2 VI

 Lathyrus vernus - 5+ - - - 3+ - 20+ - - - - -
 Acer platanoides - 374 - 592 - 476 8018 8016 15 93 - - 647

 Tilia cordata - 5+ 40 9+ - 3+ 402 - - - - - 4+

 Viola mirabilis - - - - - 3+ - - - - - - -
 V. riviniana - 16+ - 23+ - 19+ - 20+ - - - - 4+

 Aegopodium podagraria - 16+ + 9+ 17+ 251 20+ 202 - 50 - - 402

 Pulmonaria obscura - 10+ 7 5+ 33+ - - 20+ - - - - -
 Galeobdolon luteum - 212 - 18+ - 131 201 201 - 1 - - 8+

n (∑ = 137) 19 19 1 22 6 32 5 5 2 1 0 0 25
6. Бассейн р. Кемы

 Carex digitata 6+ 603 802 871 12+ 20+ 31 33+ 801 80+ - - -
 Convallaria majalis - 201 601 534 24+ 40+ 1+ 502 6011 401 - - -
 Asarum europaeum 6+ 10+ 803 932 11+ 401 42 673 1004 1004 - - -
 Stellaria holostea 6+ 30+ 601 872 - 20+ 43 502 802 601 - - -
 Actaea spicata - 30+ 40+ 60+ - 40+ 31 83+ 40+ 1001 - - -
 Lathyrus vernus - - 33+ 802 351 - 2+ 17+ 1002 40+ - - +
 Acer platanoides - - - 7+ - - - - 20+ 205 - - -
 Tilia cordata - - - - - - - 178 20+ - - - -
 Viola mirabilis - - 6+ 80+ - - 2+ 50+ 40+ 60+ - - -
 V. riviniana 6+ 30+ 73+ 20+ - 20+ 2+ 17+ 80+ 60+ - - -
 Aegopodium podagraria - 20+ 672 1005 411 20+ 41 10027 1004 1006 - - -
 Pulmonaria obscura - - 7+ 875 - - 22 502 1003 805 - - -

n (∑ = 101) 18 15 10 15 17 5 4 6 5 5 0 0 1
7. Заказник «Лисинский»

 Carex digitata - 331 2+ - - 301 25+ 20+ 25+ 12 - - -
 Convallaria majalis - 703 28 572 - 906 887 404 859 313 - 1+ 1+

 Quercus robur - 33+ - 14+ - 50+ 252 40+ 35+ 3+ - - 14

 Asarum europaeum - 14+ 23 14+ - - - 201 10+ - - 45 -
 Stellaria holostea - 581 23 575 - 601 622 1005 501 35 - 32 11

 Actaea spicata - 19+ 1+ 14+ - - 38+ - 35+ 3+ - - -
 Lathyrus vernus - 14+ 1+ 42+ - - 13+ - 10+ 1+ - - -
 Acer platanoides - 2+ 27 - - - 132 404 102 - - 414 11

 Tilia cordata - 191 118 294 - 201 25+ 4019 5+ - - 456 12

 Viola mirabilis - 2+ 1+ - - - 13+ 20+ - 1+ - 1+ -
 V. riviniana - 65+ - 43+ - 40+ 75+ 40+ 901 31 - - -
 Aegopodium podagraria - 23+ 22 712 - 20+ 631 1003 35+ 31 - 44 -
 Pulmonaria obscura - 201 223 711 - 20+ 503 8012 151 212 - 415 -
 Galeobdolon luteum - 472 26 574 - 301 633 10012 302 211 - 414 1+

n (∑ = 107) 2 43 2 7 1 10 8 5 20 3 0 4 2
8. Национальный парк «Валдайский»

 Carex digitata 25+ 631 - 1+ - - 18+ - 25+ 1+ - - -
 Convallaria majalis 67+ 48+ 40+ 2+ - 719 451 - 502 33 671 831 -
 Quercus robur - - 1005 - - - - 13 25+ - 10037 8341 -
 Asarum europaeum - 441 - 1+ - 14+ 9+ - 251 1+ 501 673 -
 Stellaria holostea 17+ 702 802 1+ - 294 271 21 673 44 678 10014 6+

 Actaea spicata - 37+ - 21 - - - 1+ 8+ - 17+ 17+ -
 Lathyrus vernus - 18+ - 1+ 20+ - - - 17+ 1+ 17+ 83+ -
 Acer platanoides - - 807 - - 14+ - 12 259 - 8322 8317 -
 Tilia cordata - - - - - - - - - - 331 5011 -
 Viola mirabilis - 22+ - - - - - - 17+ - 33+ 16+ -

Таблица 2 (продолжение)
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Виды Типы сообществ
I.1 I.2 I.3 I.4 I.5 II III.1 III.2 IV.1 IV.2 V.1 V.2 VI

 V. riviniana - 48+ 60+ 1+ - 28+ 27+ 1+ 67+ - 331 331 6+

 Aegopodium podagraria 8+ 632 601 310 80+ 14+ 18+ - 833 413 1009 10015 252

 Pulmonaria obscura - 15+ - 1+ - - - - 17+ 22 335 504 -
 Galeobdolon luteum 8+ 592 1009 23 - - 9+ 211 586 41 838 502 372

n (∑ = 116) 12 27 5 3 5 7 11 2 12 4 6 6 16
9. Заповедник «Кологривский лес» и бассейн р. Вохмы

 Carex digitata 9+ 37+ 21+ 46+ 18+ 18+ 62+ 45+ 20+ 331 - - -
 Convallaria majalis - - - - - 9+ - - - - - - -
 Asarum europaeum - 25+ 21+ 381 - - 31+ 551 - 671 - - -
 Stellaria holostea 451 711 21+ 541 27+ 451 882 552 1002 561 - 13 -
 Actaea spicata - - 14+ 8+ 9+ - - - - 22+ - - -
 Lathyrus vernus 36+ 54+ 50+ 79+ 452 36+ 31+ 821 40+ 671 - 1+ -
 Acer platanoides - - - - - - - 9+ - - - - -
 Tilia cordata 93 113 8647 121 - 181 254 277 - 339 - 446 -
 Viola mirabilis 18+ 37+ 79+ 29+ 9+ 9+ 13+ 27+ - 33+ - - -
 Aegopodium podagraria 361 832 1006 966 452 361 812 10010 403 100+ - 328 -
 Pulmonaria obscura 18+ 491 572 794 - - 561 825 - 674 - 1+ -

n (∑ = 151) 11 35 14 24 11 11 16 11 5 9 0 4 0
10. Заповедник «Калужские засеки»

 Carex digitata - - 733 602 - 682 1+ 2+ - - 261 - 6+

 Convallaria majalis - - 824 40+ - 9520 2+ 1+ - - 321 3+ -
 Quercus robur - - 645 806 - 939 24 29 - 28 9527 8824 272

 Asarum europaeum - - 9+ 1003 - 341 21 36 12 44 792 934 40+

 Stellaria holostea - - 631 1005 - 703 21 38 212 23 1003 834 7+

 Actaea spicata - - - 20+ - - - 1+ 1+ - 5+ - -
 Lathyrus vernus - - - 802 - 22+ 21 21 1+ 22 741 10+ -
 Acer platanoides - - 271 1005 - 667 16 331 323 417 8919 9024 40+

 Tilia cordata - - 181 10019 - 389 233 322 317 417 8433 7312 533

 Viola mirabilis - - - 80+ - 7+ 1+ 3+ 1+ 3+ 581 23+ 7+

 V. riviniana - - - - - 5+ - - - - 5+ - -
 Aegopodium podagraria - - - 805 - 251 25 320 37 414 955 10016 6711

 Pulmonaria obscura - - 9+ 805 - 201 22 37 26 47 893 905 13+

 Galeobdolon luteum - - 452 10011 - 573 22 37 313 414 955 9310 263

n (∑ = 148) 0 0 11 5 0 44 4 3 3 4 19 40 15
11. Заповедник «Мордовский»

 Carex digitata 22 - 48 - 3 756 792 - 43+ 2+ 50+ 10+ -
 Convallaria majalis 32 - 47 - 2 9521 795 2+ 863 31 805 231 171

 Quercus robur 22 - 415 - 0,5 9111 502 - 576 1+ 6510 305 352

 Asarum europaeum - - 11 - - 281 714 32 1003 45 904 733 4+

 Stellaria holostea 1+ - 46 - 1 542 791 32 1001 31 953 471 222

 Actaea spicata - - - - - - - - 14+ - - 3+ -
 Lathyrus vernus - - 1+ - - 14+ 712 2+ 1002 42 1003 701 -
 Acer platanoides - - 211 - - 524 7921 213 10051 445 10039 8725 132

 Tilia cordata - - 317 - 8 6313 7936 115 8646 441 10064 9352 303

 Viola mirabilis - - 1+ - - 6+ 14+ 1+ 42+ 2+ 35+ 27+ 4+

 V. riviniana - - 1+ - - 9+ 29+ 16 14+ 1+ 5+ - -
 Aegopodium podagraria - - 13 - - 12+ 577 35 868 431 956 10028 396

 Pulmonaria obscura - - 1+ - - 8+ 43+ 12 571 45 603 833 9+

n (∑ = 175) 3 0 4 0 1 65 14 4 7 4 20 30 23
Примеч.: типы сообществ: I – ельники: I.1 – черничные зеленомошные, I.2 – кисличные, I.3 – свежие немораль-
но-травяные и сложные, I.4 – высокотравные и влажные широкотравные, I.5 – мезоэвтрофные травяно-сфагно-

Таблица 2 (окончание)
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Номенклатура сосудистых растений приво-
дится по С.  К. Черепанову (Czerepanov, 1995), 
мхов – по чек-листу М. С. Игнатова и др. (Ignatov 
et al., 2006).

Результаты и обсуждение

1. Фитоценотические позиции немораль-
ных и бореонеморальных видов в зоне тайги.

1.1. В дубравах и липняках Европейской Рос-
сии (здесь и далее см. табл.  2) и Прибалтики 
(Lippmaa, 1938) флороценотический комплекс 
неморальных и бореонеморальных видов пред-
ставляет собой единое целое, что заметно также 
в экстразональных широколиственных лесах 
на выходах карбонатных пород в южной тай-
ге. Иначе обстоит дело в Центральной Европе. 
Здесь набор широколиственно-лесных сооб-
ществ и (как следствие) экоценотических ниш 
неморальных видов более разнообразен. Виды 
распределяются по различным типам сообществ 
в зависимости от богатства почв и почвообразу-
ющих пород, а также монтанности либо равнин-
ности территории (Leuschner, Ellenberg, 2017). 
Аналогично расхождение рассматриваемых ви-
дов по разным типам сообществ происходит и 
в тайге Европейской России, но уже вследствие 
изменения и отчасти также обеднения спектра 
ценозов, пригодных для их произрастания, по 
мере продвижения к северу.

1.1.1. В южной части таежной зоны немораль-
ные виды в первую очередь свойственны ельни-
кам неморально-травяным и сложным, а также 
«богатым» кисличным на плодородных, особен-
но карбонатных почвах. В зоне широколиствен-
ных лесов эти ельники входят в ряды демутации 
дубрав. Их трансформация в зональные сообще-
ства соответственно подтайги и южной тайги в 
Европейской России произошла, видимо, в пост- 
атлантическое время (Kleopov, 1941; Nitsenko, 
1972). В южной и средней тайге ельники немо-
рально-травяные и сложные экстразональны и 
приурочены к выходам карбонатных пород на 
южных склонах. Так, в заказнике «Лисинский» в 

ельниках сложных на выщелоченных известня-
ках близ д. Верхнее Сютти обычны Tilia cordata 
(доминант 2-го порядка), подрост Acer platanoi-
des, Pulmonaria obscura (доминант травяного 
яруса), Asarum europaeum, Stellaria holostea, Viola 
riviniana, Galeobdolon luteum, Mercurialis perennis, 
Galium odoratum. В ельниках неморально-тра-
вяных на карбонатной морене в бассейнах рек 
Устьи и Кемы произрастают все названные тра-
вянистые виды, кроме последних трех. Вдобавок 
здесь отмечены Viola mirabilis и Ajuga reptans L.

В средней тайге к южным склонам либо к до-
линам рек и ручьев приурочены и ельники-кис-
личники, в значительной степени флористиче-
ски обедненные. Однако в южной тайге Валдая 
именно в ельниках кисличных регулярно встре-
чаются Galeobdolon luteum (доминант 2-го по-
рядка), Asarum europaeum, Viola riviniana и Stel-
laria holostea. В Костромской обл. последний вид 
обычен не только в ельниках кисличных, но и в 
черничных, как, впрочем, и восточнее, вплоть до 
средней тайги Северного и Среднего Урала.

Не менее значимыми рефугиумами немо-
ральных видов в тайге служат ельники высоко-
травные в нижних частях и при основании скло-
нов, и в долинах ручьев, т. е. на местообитаниях 
обогащенного ряда. В ельниках аконитовых Ко-
стромской обл. обычны Stellaria holostea и Pulmo-
naria obscura. В бассейнах Устьи и Кемы к ним 
добавляется Asarum europaeum, на Кеме также 
Viola mirabilis. В заповеднике «Кивач» отмечен 
только последний вид. В ельниках крупнопапо-
ротниковых заказника «Лисинский», помимо 
первых двух названных видов, постоянны Ga-
leobdolon luteum и Viola riviniana.

Общеизвестна и роль мелколиственных ле-
сов как характерных местообитаний немораль-
ных видов в тайге. Это во многом обусловлено 
свойствами лиственного опада, раскисляющего 
почву и обогащающего ее элементами мине-
рального питания (Nitsenko, 1972; Degteva et al., 
2001), что существенно для произрастания ме-
зоэвтрофных видов неморальных трав (Ellen-
berg et al., 1992). Неморальные виды растут как 

вые; II – сосняки кисличные и травяно-зеленомошные; III – березняки: III.1 – кисличные, травяно-зеленомош-
ные и волосистоосоковые, III.2 – высоко- и широкотравные; IV – осинники: IV.1, IV.2 – аналогично березнякам; 
V – дубравы и липняки: V.1 – волосистоосоковые, V.2 – широкотравные; VI – черноольшаники. Виды указаны 
лишь для тех географических пунктов, где они отмечены в описаниях; для них приводятся постоянство (%) и 
(в надстрочном регистре) среднее проективное покрытие (ПП) (%). При числе описаний менее 5 постоянство 
выражено как число регистраций; для единственного описания дается только ПП видов. ПП древесных видов 
рассчитано как сумма ПП по ярусам без учета перекрытия. Значения постоянства и ПП доминантов и субдо-
минантов выделены полужирным шрифтом. ПП менее 0,5 % отмечены знаком «+». Прочерк «-» означает отсут-
ствие вида; n – число описаний.
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на обогащенных опадом мелких прогалинах (на-
пример, Anemonoides nemorosa (L.) Holub), так и 
собственно под пологом, особенно виды теневой 
экологии в осинниках. В мелколиственных лесах 
наблюдается неморализация ценофлор, наи-
более выраженная в осинниках, где немораль-
ные виды дубравной свиты формируют «ядро» 
ценофлоры наряду с опушечными и луговыми 
видами. В осинниках подтайги есть и примесь 
широколиственных видов деревьев (Nitsenko, 
1969, 1972). Однако неморализация ценофлоры 
свойственна и березнякам из Betula pendula в 
Республике Коми (Degteva et al., 2001). По мере 
восстановления коренного ельника и закисле-
ния почвы под ним хвойным опадом эффект не-
морализации частично нивелируется.

Наиболее широко в мелколиственных лесах 
южной тайги распространены опять-таки Stel-
laria holostea и Pulmonaria obscura, свойственные 
всем типам незаболоченных березняков и осин-
ников; при этом Р.  obscura – кодоминант в ле-
сах высокотравных типов. На Кеме названным 
видам сопутствуют также Asarum europaeum и 
Viola mirabilis, а в центральной части Ленинград-
ской обл. – Galeobdolon luteum (тоже кодоми-
нант) и Viola riviniana. На Валдае последний вид 
и Stellaria holostea более характерны для осин-
ников кисличных, а Galeobdolon luteum и Pulmo-
naria obscura – для березняков и осинников ши-
рокотравных. Viola mirabilis в средней тайге юга 
Карелии и юго-запада Архангельской обл. свой-
ственна в основном осинникам высокотравным, 
а на Устье (восточнее, на юге области) – анало-
гичным березнякам. Asarum europaeum при этом 
постоянен во всех типах устьянских березняков. 

По всей южной тайге Ленинградской обл. в 
весеннем аспекте мелколиственных лесов до-
минирует Anemonoides nemorosa. Как правило, 
обильна и Stellaria holostea. На Карельском пере-
шейке последний вид постоянен и в чернооль-
ховых лесах, где растет на приствольных повы-
шениях Alnus glutinosa. В черноольшаниках от-
мечен и подрост клена Acer platanoides. Однако 
в целом роль неморальных видов в таких лесах 
невелика, особенно в сравнении с широколи-
ственно-лесной зоной. Для примера, в «Калуж-
ских засеках» при стволах ольхи обычны также 
Asarum europaeum и подрост Tilia cordata.

Примечательно, что травянистых немораль-
ных видов почти нет в таежных сосняках тра-
вяно-зеленомошных, за вычетом Viola riviniana 
и Stellaria holostea (южная тайга Ленинградской 
обл., второй вид также в Костромской обл.). 

На Устье в сосновые боры иногда проникает и 
Asarum europaeum. В то же время в зоне широ-
колиственных лесов роль этих видов в сосняках 
ландышевых и вейниковых весьма велика. Ска-
занное, однако, не распространяется на подрост 
деревьев. Повсюду в южной тайге и тем более 
подтайге Европейской России и в целом Восточ-
ной Европы с последней четверти XX в. наблю-
дается экспансия Acer platanoides, обусловленная 
увеличением количества осадков на фоне по-
тепления климата (Adamczak, 2006). Расселение 
клена происходит и в сосняках травяно-зеле-
номошных, а также в мелколиственных лесах.  
В сосняках вейниковых заказников «Лисин-
ский» и «Линдуловский» в Ленинградской обл. 
идет и расселение Quercus robur. При этом Tilia 
cordata выступает более древним компонентом 
аборигенной ценофлоры. В средней тайге факты 
экспансии клена или дуба авторам не известны. 
Липа же находится здесь на северном пределе 
ареала, произрастая обычно в кустовидной или 
стланиковой форме. Она встречается как в ель-
никах от кисличных до болотно-травяных, так и 
в сосняках травяно-зеленомошных (в том чис-
ле на доломитах в Южной Карелии) или брус-
ничных зеленомошных (на гипсах, перекрытых 
песками, по берегу Северной Двины напротив 
д. Звоз). 

1.1.2. В отличие от неморальных, бореонемо-
ральные виды (Carex digitata, Convallaria majalis, 
Lathyrus vernus, Lonicera xylosteum), помимо ело-
вых и мелколиственных лесов кисличных, немо-
рально-травяных и высокотравных типов, по-
стоянны и в сосняках травяно-зеленомошных и 
даже вейниково-черничных зеленомошных. Это 
отмечено во всех пунктах, кроме бассейна Устьи 
(здесь в борах встречается лишь Carex digi- 
tata), низовий Вычегды и Кологривского леса. В 
средне- и южнотаежных сосняках западной ча-
сти региона Convallaria majalis становится суб-
доминантом травяного яруса, а в травяно-зеле-
номошных борах Карельского перешейка – даже 
доминантом, как и в широколиственно-лесной 
зоне и далее в лесостепных борах Приволжской 
возвышенности. В Поволжье C. majalis сопрово-
ждают Lathyrus vernus и (реже) Aegopodium po-
dagraria (Blagoveshchenskiy, 2005).

Convallaria majalis, Carex digitata и Lathyrus 
vernus характерны и для «богатых» ельников 
черничных средней и южной тайги, куда немо-
ральные виды (за исключением Stellaria holostea 
в восточной части Русской равнины; см. выше) 
не проникают.
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Lathyrus vernus и Aegopodium podagraria в тай-
ге растут и на микроповышениях в ельниках бо-
лотно-травяных: первый вид в основном в сред-
ней тайге, второй в южной. Оба вида отмечены 
в ельниках болотно-травяных Костромской обл. 

Для A.  podagraria характерно и расширение 
ценоспектра на ивняки высокой поймы и наи-
менее заболоченные варианты черноольховых 
лесов. Также известно, что в северной части аре-
ала конкурентный потенциал сныти усиливает-
ся (возможно, за счет «снятия» конкуренции со 
стороны более южных видов (Diekmann, Lawes-
son, 1999)), и она становится злостным сорня-
ком, что не столь типично для зоны дубрав. В 
остальном же этот вид по своему ценоспектру 
приближается к неморальным, доминируя в 
ельниках неморально-травяных, березняках и 
особенно осинниках высоко- и широкотравных, 
а также в экстразональных широколиственных 
лесах. К еловым и мелколиственным лесам немо-
рально-травяных и высокотравных типов тяго-
теет и Actaea spicata.

Следует отметить, что в Центральной Евро-
пе Convallaria majalis и Lathyrus vernus безогово-
рочно относят к неморальному флороценотиче-
скому комплексу (Leuschner, Ellenberg, 2017), и 
лишь в Восточной Фенноскандии и на Русской 
равнине эти виды становятся бореонемораль-
ными. Позиции Aegopodium podagraria при этом 
не столь однозначны – как минимум в силу по-
вышенного светолюбия этого вида сравнительно 
с видами теневой неморальной свиты (Ellenberg 
et al., 1992). На светолюбие (при одновременной 
толерантности к затенению) A. podagraria указы-
вали как Г. Элленберг (Leuschner, Ellenberg, 2017) 
при характеристике центральноевропейских 
широколиственных лесов, так и А.  А.  Ниценко 
(Nitsenko, 1972) при выделении типов мелколи-
ственных лесов на северо-западе Европейской 
России. Это свойство позволяет виду доминиро-
вать под пологом мелколиственных лесов, расти 
на огородах и пойменных лугах.

В северной тайге неморальные Viola mira-
bilis и V.  hirta  L. отмечены в полидоминантных 
мелколиственно-еловых лесах на сульфатном 
карсте правобережья Средней Пинеги, обыч-
но по краю воронок в «полосе кипения» почвы 
вдоль верхних бровок склонов логов. Бореоне-
моральная Carex digitata тяготеет к соснякам и 
лиственничникам (из Larix sibirica Ledeb.) тра-
вяно-зеленомошным на склонах логов. В то же 
время Aegopodium podagraria встречается лишь в 
ельниках и осинниках аконитовых по дну логов, 

открывающихся в долину Пинеги, но никогда на 
водоразделе.

1.2. В Среднем и Южном Предуралье Tilia 
cordata s. l. населяет речные долины или южные 
склоны известняковых увалов, т. е. дренирован-
ные, хорошо прогреваемые местоположения. 
Собственно на Урале липа исчезает из речных 
долин и остается только на известняковом суб-
страте. Quercus robur также проникает далее все-
го на восток по известнякам южных склонов, 
занимая при этом лучше прогреваемые места в 
лощинах, где скапливается мелкозем. Именно 
к дубравным рефугиумам Южного Урала при-
урочены находки Carex pilosa и Stellaria holostea. 
В XIX  в. там был отмечен и Carpinus betulus L. 
(Gorchakovskiy, 1968). В южной тайге Среднего 
Урала Tilia cordata и Ulmus glabra Huds. состав-
ляют примесь в древостое пихто-ельников (из 
Picea obovata Ledeb. и Abies sibirica Ledeb.) высо-
ко- и широкотравных на известняках карбона и 
карбонатных суглинках. К таким лесам приуро-
чено и большинство находок травянистых не-
моральных видов, в том числе доминирующих 
Galium odoratum и Asarum europaeum. Вместе с 
ними произрастают и Aegopodium podagraria, 
Matteuccia struthiopteris (L.) Todaro, Dryopteris 
filix-mas (L.) Schott. На известняках сохраняют-
ся и реликтовые изоляты липняков, в иных ме-
стах поглощенные темнохвойной тайгой. Рядом 
на кварцитах развиты лишь ельники черничные 
без неморальных элементов. По известнякам 
липа и ильм достигают р. Вишеры в средней тай-
ге Северного Урала (Igoshina, 1943).

На кварцитах хребта Басеги на Среднем Ура-
ле в горных пихто-ельниках крупнопапоротни-
ковых (с Dryopteris expansa (C. Presl) Fr.-Jenk. et 
Jermy и D. filix-mas) постоянны Stellaria holostea 
и Ajuga reptans. В приручейных пихто-ельниках 
аконитовых изредка встречаются и Aegopodium 
podagraria, Actaea spicata и Lathyrus vernus. По-
следний вид еще более характерен для акони-
товых березняков (из Betula pubescens) и высо-
котравных лугов подгольцового пояса, где он 
растет в окружении Aconitum septentrionale, Pleu-
rospermum uralense Hoffm., Crepis sibirica L., Lath-
yrus gmelinii Fritsch. и других бетулярных видов. 
На подгольцовых высокотравных лугах отмече-
ны также Asarum europaeum и Campanula latifolia 
L., а по верхней границе леса – Lonicera xylosteum.

Особо отметим расширение ценоспектра Stel-
laria holostea. Она не только обычна в березовых 
криволесьях всех типов, включая зеленомош-
ные, но и достигает горной елово-березовой ку-
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старничково-моховой лесотундры. Вид обычен 
и в пихто-ельниках черничных зеленомошных 
и тем более высокотравных, в березняках и на 
пойменных лугах по Верхней Печоре (Север-
ный Урал), куда не доходят другие неморальные 
виды. Как уже говорилось, на Урале данный вид 
уместно считать бореонеморальным, в чем ви-
дится кумулятивный эффект расселения из юж-
ноуральского рефугиума неморальной флоры 
(Kleopov, 1941; Gorchakovskiy, 1968; Kamelin et al., 
1999). П. Л. Горчаковский (l. c.) при этом считает, 
что отнести Aegopodium podagraria и Stellaria ho-
lostea к неморальному комплексу проблематич-
но. Однако в горах Центральной Европы – это 
типичные растения дубрав и буковых лесов из 
Fagus sylvatica L. (Leuschner, Ellenberg, 2017).

1.3. В Западной Сибири находки Tilia cordata 
s. l. тяготеют к речным долинам в южной тайге. 
Различные авторы датируют их доплейстоцено-
вым (Gorchakovskiy, 1968), микулинским (Kleop-
ov, 1941) либо даже атлантическим (Shumilova, 
1962) временем – известно, что в атлантическом 
оптимуме липа доходила до широты г. Салехар-
да (Polozhiy, Krapivkina, 1985). В подтаежных за-
падносибирских березняках из Betula pendula 
s. l. обычна и обильна Aegopodium podagraria, но 
собственно неморальных видов теневой эколо-
гии здесь нет (Shumilova, 1962; Ermakov, 2006).

В Южной Сибири местонахождения немо-
ральных видов приурочены к изолятам липня-
ков (наиболее известен Кузедеевский липовый 
«остров» в Горной Шории) и к субнеморальной 
черневой тайге – позднетретичному деривату 
прабореальных (тургайских) хвойно-широко-
лиственных лесов олигоцен-миоцена Северной 
Азии (Kleopov, 1941; Kamelin et al., 1999; Kamelin, 
2018). Черневые древостои формирует Abies si-
birica с примесью Populus tremula, местами также 
Tilia cordata. В травяном ярусе бетулярное вы-
сокотравье и крупные папоротники сочетаются 
с теневыми неморальными видами приземного 
яруса. Среди последних, как и на Урале, наибо-
лее значимы Galium odoratum и Asarum europae-
um. Их семенное размножение, однако, подавле-
но, и они расселяются в основном вегетативно. 
Вместе с этими видами обильна Aegopodium po-
dagraria. Встречаются также Dryopteris filix-mas, 
Festuca gigantea (L.) Vill., Circaea lutetiana L. s.  l., 
Sanicula europaea L. s.  l., Campanula trachelium L. 
(Shumilova, 1962; Polozhiy, Krapivkina, 1985). От-
мечены и неморальные виды мхов на стволах 
лип (Leucodon sciuroides (Hedw.) Schwaegr., Anomo-
don longifolius (Brid.) Hartm., Homalia trichomanoi-

des (Hedw.) Bruch et al.) или также осин (Pseudoles-
keella nervosa (Brid.) Nyholm, P. tectorum (Funck ex 
Brid.) Kindb., Platygyrium repens (Brid.) Bruch et al. 
(Gudoshnikov, 1986)). Возможно, производной от 
черневых лесов является большая часть типов 
южнотаежных сообществ, как минимум на Ура-
ле и в Предуралье (Kamelin et al., 1999).

Низкогорные чернево-таежные рефугиумы 
неморальных реликтов известны на Салаире, в 
Кузнецком Алатау, Горной Шории, на Юго-За-
падном и Северо-Восточном Алтае, Западном 
Саяне, северном склоне Хамар-Дабана. Часть 
видов встречается также в осинниках, производ- 
ных от черневых лесов, изредка в поймах рек с 
тополевниками из Populus suaveolens Fisch., но не 
в среднегорных пихтачах зеленомошных. При 
этом Galium odoratum и Campanula latifolia про-
никают на подгольцовые высокотравные луга, 
что, видимо, связано с потребностью этих видов 
во влажном воздухе. На равнине неморальные 
виды встречаются в долине Енисея у г.  Крас-
ноярска (Ilyin, 1941; Shumilova, 1962; Stepanov, 
1998), но не заходят в подтаежные сосновые 
боры. Здесь отмечена лишь Digitalis grandiflora 
Mill. (Polozhiy, Krapivkina, 1985) – вид опушечной 
световой экологии, занимающий ту же нишу, 
что и в Центральной Европе (Leuschner, Ellen-
berg, 2017).

Заметим, что бореонеморальные (в Европей-
ской России) виды в Южной Сибири как мини-
мум на восток до Алтая произрастают в тех же 
сообществах, что и собственно неморальные. 
Исключением является лишь Aegopodium po-
dagraria, активно внедряющаяся под полог вто-
ричных мелколиственных лесов. Расхождение 
представителей евросибирского неморального 
комплекса по разным типам сообществ наблю-
дается лишь в Саянах и Прибайкалье (Shumilova, 
1962; Ermakov, 2006). Одновременно начинают 
встречаться Menispermum dauricum DC. и дру-
гие пацифические неморальные реликты (Ilyin, 
1941; Kamelin et al., 1999).

2. Оценка влияния климатических факто-
ров на ценотические позиции видов.

По данным корреляционного анализа 
(табл.  3), видно, что все модельные немораль-
ные виды за вычетом Galeobdolon luteum и Viola 
riviniana демонстрируют значимые позитивные 
зависимости их ПП от GDD в сообществах пла-
корного ряда. Это соответствует их фитоинди-
кационным характеристикам по шкале тепло-
обеспеченности Г. Элленберга для Центральной 
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Европы, где данные виды проявляют себя как 
мезотермы или как минимум индикаторы уме-
ренно теплых условий (Ellenberg et al., 1992). 
Аналогичные зависимости, однако, ослабевают 
в сообществах на обогащенных почвах – как в 
ельниках, где значимость связей сохраняется 
лишь для Quercus robur и Asarum europaeum, так 
и (особенно) в осинниках, где связи нивелиру-
ются для всех неморальных видов. Последнее 

связано с мезоэвтрофностью большинства из 
них, а также подтверждает особо важную роль 
осинников высоко- и широкотравных в тайге 
Европейской России как рефугиумов немораль-
ной флоры, о чем писали и ранее (Nitsenko, 1969, 
1972). В сосняках травяно-зеленомошных и бе-
резняках кисличных позитивные связи видовых 
ПП с GDD подтверждены для всех трех древес-
ных видов, в борах также для Stellaria holostea.

Таблица 3
Значения фитоиндикационных индексов видов и коэффициентов ранговой корреляции  

Спирмена rS между их проективными покрытиями и значениями метеопараметров 

Виды PhIE

Ряды зональных сравнений
ПР ОР С трзл Б кис Ос шир

TE KE GDD K GDD K GDD K GDD K GDD K
 Carex digitata × 4 –0,1 –0,8* -0,8* –0,1 0,3 –0,1 –0,4 0,4 –0,3 0,1
 Convallaria majalis × 3 0,3 –0,4 –0,4 –0,6 0,4 –0,2 –0,1 –0,6 –0,4 –0,2
 Quercus robur 6 6 0,7* –0,1 0,7* –0,1 0,7* –0,1 0,6* –0,2 0,6 –0,2
 Asarum europaeum 6 5 0,9* 0,0 0,7* 0,3 0,5 0,1 0,5 0,4 0,6 0,5
 Stellaria holostea 6 3 0,9* –0,1 0,5 –0,4 0,8* –0,2 0,1 –0,5 0,4 0,1
 Actaea spicata 5 4 –0,2 –0,5 –0,6 –0,1 –0,9* –0,1 –0,4 –0,2 –0,7* –0,1
 Lathyrus vernus 6 4 0,8* 0,4 –0,6* 0,4 –0,1 0,6 0,0 0,3 0,0 0,6
 Acer platanoides 6 4 0,7* –0,1 0,5 0,1 0,6* –0,2 0,6* –0,1 0,4 –0,1
 Tilia cordata 5 4 0,8* 0,2 0,5 0,2 0,7* 0,0 0,8* 0,2 0,6 0,6
 Viola mirabilis 5 4 0,8* 0,3 –0,6 0,4 0,6 0,1 0,1 0,3 –0,2 0,4
 V. riviniana × 3 0,1 –0,7* –0,5 –0,8* –0,4 –0,7* 0,1 –0,2 –0,3 –0,2
 Aegopodium podagraria 5 3 0,8* 0,2 0,7* 0,4 0,7* 0,0 0,8* 0,3 –0,2 0,0
 Pulmonaria obscura 5 6 0,9* 0,2 0,5 0,2 0,6 0,2 0,4 0,1 0,5 0,1
 Galeobdolon luteum 5 4 0,5 –0,6* 0,5 –0,6* 0,4 –0,5 0,4 –0,7* 0,4 –0,6

Примеч.: PhIE – фитоиндикационные индексы видов по шкалам Г. Элленберга (Ellenberg et al., 1992) для Цен-
тральной Европы: TE – теплообеспеченность, KE – континентальность. × – индекс не определен. Зональные ряды: 
ПР – плакорный (ельники черничные в средней тайге, кисличные в южной, дубравы и липняки волосисто- 
осоковые в широколиственно-лесной зоне). ОР – обогащенный (ельники высокотравные в средней тайге, 
высоко- и широкотравные в южной, дубравы и липняки широкотравные в широколиственно-лесной зоне). 
С трзл – сосняки травяно-зеленомошные; Б кис – березняки кисличные и вейниковые; Ос шир – осинники 
высоко- и/или широкотравные. Значения rS, подтвержденные на уровне значимости α = 0,05, выделены полу-
жирным шрифтом и помечены звездочкой (*). Прочие обозначения – как в табл. 1.

Из бореонеморальных видов сходные пози-
тивные зависимости ПП от GDD подтвержда-
ются лишь для Aegopodium podagraria в сообще-
ствах всех типов, кроме осинников широкотрав-
ных (где позиции вида наиболее сильны), и для 
Lathyrus vernus в ельниках на плакорах. В то же 
время в ельниках на обогащенных почвах пози-
ции последнего вида, а также Carex digitata, на-
против, значимо усиливаются к северу, что мо-
жет опять-таки объясняться эффектом «снятия» 
конкуренции близ северной границы ареала 
(Diekmann, Lawesson, 1999). Аналогичный рост 
ПП к северу подтверждается и для Actaea spicata 
в осинниках широкотравных и в сосняках.

Заметим, однако, что лимитирующим фак-
тором в расселении неморальных (в широком 
смысле) видов к северу часто является не столь-
ко теплообеспеченность, сколько влагообеспе-
ченность вегетации, а также невозможность пе-
реживать малоснежные суровые зимы (Lippmaa, 
1940). Оба этих фактора коррелируют с океа-
ничностью климата. Негативные зависимости 
ПП от коэффициента Конрада подтверждаются 
для Galeobdolon luteum и Viola riviniana в ельни-
ках на плакорах и на обогащенных почвах, для 
первого вида также в березняках кисличных, а 
для второго – в сосновых борах. Неожиданна 
аналогичная зависимость ПП Carex digitata от 
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K в ельниках плакорного ряда. Все эти три вида, 
однако, относятся к субокеаническим по шкале 
континентальности Г.  Элленберга (Ellenberg et 
al., 1992); первые два из них можно отнести к фа-
гетальной свите (см. ниже). Значимых позитив-
ных связей ПП с K, подтверждающих субконти-
нентальность видов, при этом не отмечено вовсе 
(табл. 3). Известно, что у восточных границ аре-
алов в Европе неморальные виды концентриру-
ются в основном в липняках – теневых сообще-
ствах с высокой влажностью приземного слоя 
воздуха. В намного меньшей степени они харак-
терны для дубрав, где полог леса естественным 
образом осветлен, и приземные ярусы лучше 
инсолируются и прогреваются (Gorchakovskiy, 
1968; Kurnayev,1968).

Черневая тайга, к которой приурочены не-
моральные рефугиумы в Южной Сибири, также 
развита в ультрагумидном климате наветренных 
склонов гор. Этим лесам свойственны высокая 
влажность воздуха, большое (800–1500 мм/год) 
количество осадков, мощный снежный покров 
зимой. При этом среднегодовая температура 
воздуха достаточно высока. Вдобавок сообще-
ства развиты на богатых слабокислых почвах без 
мерзлоты. В постгляциале Сибири неморальные 
виды не смогли существенно расселиться из ре-
фугиумов именно из-за препятствующего дей-
ствия мерзлотных почв и резко континенталь-
ного сухого климата (Shumilova, 1962; Nazimova 
et al., 2014).

3. Влияние состава почвообразующих по-
род на ценотические позиции видов.

Из предыдущих разделов видно, что на рас-
пространение и позиции неморальных видов 
существенное влияние оказывают не только 
климатические факторы, но также богатство и 
особенно карбонатность почв. Причиной тому 
– специфические свойства последних – как фи-
зические, так и химические. Карбонатные по-
чвы прогреваются сильнее силикатных, намного 
лучше структурированы, дренированы и аэри-
рованы. Содержание обменного кальция в них 
выше в 10–20, магния – в 5–10 раз сравнительно 
с почвами на силикатах. Соответствующие зна-
чения pHH2O при этом составляют 6,8–7,5 про-
тив 4,7–5,6 и менее. Богатство почв на карбона-
тах элементами минерального питания в целом 
выше, чем на силикатах. При этом в силикатных 
почвах преобладает аммиачный азот, а в карбо-
натных – нитратный. Однако при температуре 
почвы менее 10 °C нитрификация ингибирует-

ся. Одновременно содержание обменного калия 
почти вдвое выше в почвах на силикатах при 
одинаковой доступности подвижного фосфора 
(Kubiena, 1953 in Pignatti E., Pignatti S., 2013; Nit-
senko, 1972; Larcher, 1976; Rabotnov, 1985). Рас-
тения-кальцефиты более способны к мобилиза-
ции труднодоступных форм железа и фосфора 
сравнительно с ацидофитами. В результате вли-
яние напряженности конкуренции на видовой 
состав и структуру растительности на карбона-
тах выше, чем на силикатах (Leuschner, Ellenberg, 
2017).

В широколиственных лесах Центральной Ев-
ропы многие виды, особенно требовательные к 
режиму минерального питания, тяготеют имен-
но к типам сообществ, развитых на карбонатных 
почвах. Так, только для горных буковых лесов на 
муллевых почвах поверх известняков (Mercuriali 
perennis-Fagetum sylvaticae Scamoni 1935) харак-
терны Mercurialis perennis, Allium ursinum L. (до-
минанты), Asarum europaeum, Lathyrus vernus, 
Pulmonaria obscura, Sanicula europaea, Daphne me-
zereum L., Hepatica nobilis (L.) Mill., Corydalis spp. 
Эти виды отсутствуют в буковых лесах на более 
кислых муллевых почвах предгорий и равнин 
(Galio odorati-Fagetum Rübel (1930) ex Sougnez 
et Thill 1959). В сообществах обоих типов при 
этом отмечены Galium odoratum, Galeobdolon lu-
teum, Dryopteris filix-mas, Brachypodium sylvaticum 
(Hunds.) P. Beauv., Carex sylvatica Huds., Polygona-
tum multiflorum (L.) All. Только в лесах второй ас-
социации встречены Vaccinium myrtillus и мало-
обильная Carex pilosa. В буковых лесах на бедных 
кислых почвах (Luzulo luzuloidis-Fagetum (Du 
Rietz 1923) Markgr. 1932 em. Meusel 1937 и Lu-
zulo pilosae-Fagetum W. Mat. et A. Mat. 1973) не-
моральные виды трав не представлены вообще. 
Зато обычны вакциниетальные (Vaccinium myr-
tillus), квазибореальные (Oxalis acetosella) и бо-
ровые (Pteridium aquilinum) виды, хотя и не всег-
да достигающие генеративной стадии (Leusch- 
ner, Ellenberg, 2017).

Все ледниковые убежища неморальных ви-
дов в горах Южной Европы были приурочены 
к выходам известняков или доломитов (Chytrý 
et al., 2003). Теплый известняковый субстрат, 
обнажавшийся по берегам рек бассейна Волги, 
способствовал миграции субсредиземномор-
ских видов кверцетального элемента (см. ниже) 
с юга на север в микулинскую эпоху. Аналогич-
но, по выходам известняков мигрировали с юга 
и теневые неморальные виды в голоцене При-
балтики (Kleopov, 1941) и Северо-Запада России 
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(Nitsenko, 1972). Выше уже говорилось о роли 
пихто-ельников на известняках для выживания 
неморальных реликтов на Урале (Igoshina, 1943; 
Gorchakovskiy, 1968). В настоящее время эти 
виды не столько продвигаются к северу, сколь-
ко удерживаются на известняках с климати-
чески благоприятных для них времен. При этом 
соответствующие леса чаще относятся к высо-
котравным типам на обогащенных почвах, чем 
к зональным типам на плакорах. На восточной 
границе ареала тяготение к богатым почвам на 
известняках выражено даже у Galeobdolon lute-
um, нейтрального в отношении карбонатности 
почвы в Центральной Европе (Packham, 1983).

Расселение неморальных видов в мелколи-
ственных лесах опять же связано с накоплением 
в почве калия и кальция благодаря лиственному 
опаду, а также с почвоулучшающей ролью Alnus 
incana (L.) Moench за счет симбиотической азот-
фиксации. Все мелколиственные виды деревьев 
сравнительно с хвойными усиливают деятель-
ность нитрификаторов и почвенной мезофауны, 
повышают скорость распада подстилки, улуч-
шают структуру почвы и содержание в ней азо-
та, раскисляют ее. По карбонатным экотопам да-
леко на север заходят такие типы лесов, как ме-
зофильные березняки богатых почв, осинники 
ландышевые, сероольшаники с Geum urbanum L. 
(Nitsenko, 1972).

Яркий пример влияния карбонатности поч- 
вообразующих пород на расселение немораль-
ных видов наблюдается в области контакта флю-
виогляциальной гряды и карстующейся карбо-
натной морены в бассейне р. Кемы на севере Во-
логодской обл. (табл. 2). На флювиогляциальных 
песках преобладают среднетаежные хвойные 
леса зеленомошных типов с редкими вкраплени-
ями флористически обедненных ельников кис-
личных на месте бывшей пашни. В них изредка 
и в малом обилии встречаются Stellaria holostea, 
Ajuga reptans и Viola riviniana; лишь однажды 
встречен Asarum europaeum. Из бореонемораль-
ных видов постоянна лишь Carex digitata. При 
переходе в соседний ландшафт карбонатной мо-
рены немедленно бросаются в глаза «богатые» 
ельники и осинники кисличные южнотаежного 
облика с умеренно обильными (ПП по 2–3 %), 
но постоянными Asarum europaeum, Stellaria 
holostea, Carex digitata, Convallaria majalis, Ae-
gopodium podagraria, Lonicera xylosteum. Это уже 
леса неморально-травяного типа. Нижние части 
склонов и крупные воронки при этом занимают 
ельники снытево-аконитовые с обильными Pul-

monaria obscura и Lathyrus vernus, также с Asarum 
europaeum и Convallaria majalis. Наблюдения на 
стыке ландшафтов позволяют отметить продви-
жение как неморальных видов по карбонат-
ным суглинкам на север, так и бореальных ви-
дов по сырым флювиогляциальным пескам – на 
юг.

Почвы на гипсах, в отличие от таковых на из-
вестняках, скорее холодные, чем теплые, за счет 
охлаждающего влияния поноров и подземных 
вод в сульфатно-карстовых ландшафтах. Ни-
трификация для них менее характерна. На таких 
почвах чаще наблюдается продвижение аркто-
альпийских и гипоарктических тундровых ку-
старничков к югу (Kucherov, 2019). Однако есть и 
случаи продвижения неморальных видов к севе-
ру: достаточно вспомнить Viola mirabilis, V. hirta 
и Carex ornithopoda Willd. на пинежском карсте.

4. Распределение неморальных и бореоне-
моральных видов по ценогенетическим эле-
ментам.

Неморальная историческая свита раститель-
ности традиционно подразделяется на древне-
неморальный (тилиетальный; спутники Tilia cor-
data s.  l.), западно-неморальный (фагетальный; 
спутники Fagus sylvatica), европейско- и вос-
точно-неморальные элементы. Последние вку-
пе с видами субксерофильно-дубравной свиты 
(Zozulin, 1973) формируют кверцетальный эле-
мент в его современном понимании (спутники 
Quercus robur и/или Q. petraea (Matuschka) Liebl.). 
Особняком стоят гигрофильные виды чернооль-
ховых лесов, относимые ныне к альнетальному 
элементу в составе неморальной свиты (Kamelin 
et al., 1999). В этой статье они не обсуждаются 
ввиду их экологической специфики. Ниже рас-
смотрим, как все прочие перечисленные ценоге-
нетические элементы неморальной свиты соот-
носятся с зонально-координатными.

4.1. Тилиетальные и фагетальные немо-
ральные виды.

Для тилиетальных видов характерен ев-
ропейский либо евросибирский тип ареала, в 
последнем случае с реликтовыми третичны-
ми находками на Южном Урале и/или в Юж-
ной Сибири. Немногие виды (Galium odoratum, 
Brachypodium sylvaticum, Cardamine impatiens L.) 
сохранили древние евразиатские ареалы с ря-
дом позднейших дизъюнкций. Фагетальным 
видам свойственны западно- и центральноев-
ропейские ареалы, нередко охватывающие так-
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же горы Средиземноморья и Передней Азии, но 
не доходящие до Урала и Уралид (Zozulin, 1973; 
Kamelin et al., 1999; Kamelin, 2018). И те, и другие 
виды – мезофиты либо гигромезофиты теневой 
экологии, требовательные к богатству почвы, 
обычно мезоэвтрофы. Фагетальным видам вдо-
бавок свойственно субатлантическое тяготение 
(Ellenberg et al., 1992; Leuschner, Ellenberg, 2017). 
М.  М.  Ильин (Ilyin, 1941) называет тилиеталь-
ные и фагетальные виды атлантическими, а 
Ю.  Д.  Клеопов (Kleopov, 1941) – балтийскими. 
При этом оба автора не разграничивают их, объ-
единяя в составе европейского неморального 
флороэлемента.

В миоцене предки тилиетальных и фагеталь-
ных видов проникли из теневых прабореальных 
хвойно-широколиственных лесов Азии в Ев-
ропу. В плиоцене многие из них трансформи-
ровались в самостоятельные таксоны, которые 
вошли в состав европейских теневых широко-
лиственных (а в Сибири – чернево-таежных) 
лесов и начали вытеснять предковые виды. В 
результате редукции сибирской части ареалов 
в плейстоцене образовались характерные пары 
замещающих друг друга европейских и восточ-
ноазиатских видов, например, Sanicula europaea 
– S. elata Hamilt. s.  l., Circaea lutetiana – C. quad-
risulcata (Maxim.) Franch. et Savat., Anemonoides 
nemorosa – A. amurensis (Korsh.) Kom., Galeobdo-
lon luteum – G. chinensis (Bentham) C. Y. Wu. Ска-
занное подтверждают сочетанные находки род-
ственных видов на юге Сибири (например, Sani-
cula europaea и S. elata s. l. в Кузнецком Алатау). 
Восточноазиатский элемент пары всегда древнее 
европейского. Подобные пары, однако, могут 
быть и евросибирско-гималайскими и даже ев-
ропейско- или евросибирско-кавказскими: Fagus 
sylvatica – F. orientalis Lipsky, Asarum europaeum – 
A. ibericum Stev. Аналогичные викарные пары от-
мечены также у моллюсков, земноводных и птиц 
(Ilyin, 1941; Kleopov, 1941; Kamelin, 2018).

Именно к тилиетальным видам, помимо са-
мой Tilia cordata, следует отнести Ulmus glabra, а 
также Asarum europaeum, Galium odoratum, Cam-
panula trachelium, Festuca gigantea, Circaea lutetiana 
и большинство других неморальных видов, из-
вестных по южноуральским и сибирским наход-
кам доплейстоценового возраста. Возможно, к 
этим видам в Европейской России тяготеет и Vi-
ola mirabilis. Европейские ареалы тилиетальных 
видов в своей южной части сформировались за 
счет расселения из приледниковых рефугиумов 
на Балканах, в Южных Альпах и Южных Карпа-

тах. В центральной же и северной части эти аре-
алы датируются лишь атлантическим периодом 
голоцена с последующей редукцией в суббореа-
ле из-за похолодания и поглощения широколи-
ственных лесов ельниками (Kleopov, 1941). При 
этом ни одна из волн послеледникового рассе-
ления неморальных видов не достигла Южного 
Урала (Kamelin et al., 1999).

К фагетальным видам относятся Viola rivini-
ana и Galeobdolon luteum с негативной зависимо-
стью ПП от K (см. выше). Северная и южная гра-
ницы ареала G. luteum в Центральной Европе со-
впадают с таковыми Fagus sylvatica, но на восток 
вид распространен гораздо дальше бука (Hegi, 
1903 in Packham, 1983) и достигает Кунгурской 
лесостепи, хотя севернее не пересекает Средней 
Волги. Сгущение восточных границ ареалов фа-
гетальных видов в целом совпадает с западным 
рубежом Восточноевропейской провинции (Ka-
melin et al., 1999). Но к фагетальному элементу 
принадлежат и микулинские реликты Lunaria 
rediviva и Allium ursinum в Поволжье, а также 
атлантические мигранты Fraxinus excelsior  L., 
Anemonoides nemorosa, Hepatica nobilis с харак-
терным продолжением южнотаежных ареалов к 
северо-западу вплоть до Карельского перешейка 
(Kleopov, 1941).

4.2. Кверцетальные бореонеморальные 
виды.

Понятие о кверцетальных видах неоднознач-
но. Под ними могут пониматься субсредизем-
номорские (прежде всего, северобалканские и 
циркумэвксинские) мигранты из свиты тепло-
умеренного Quercus pubescens Willd., диагно-
стические виды порядка Quercetalia pubescen-
ti-petraeae Klika 1933, в том числе Convallaria 
majalis, Lathyrus vernus, Stellaria holostea, Viola 
hirta, также V. mirabilis, Veronica chamaedrys L. и 
др. (Ermakov, 2006; Leuschner, Ellenberg, 2017). 
В третичное время данный элемент, возможно, 
сформировался к югу от полосы сплошного рас-
пространения тургайских широколиственных 
лесов. Однако вместе с этими видами к кверце-
тальным могут относить и средне- и южноевро-
пейские дубравные виды из свиты Quercus robur 
(Kleopov, 1941). Наконец, кверцетальными могут 
считаться лишь эти холодноумеренные «спутни-
ки дуба» – очевидно, вкупе с теплоумеренными 
видами, достигающими широты северных ду-
брав (Kamelin et al., 1999). 

Кверцетальные виды родственны тилиеталь-
ным. И те, и другие выделились при дифферен-
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циации теневых мезофильных и более светолю-
бивых субксерофильных ценофлор из исходной 
прабореальной (тургайской) флоры в плиоцене 
Европы и ранее – в миоцене Азии. В то время 
на юге Сибири кверцетальные ценозы, видимо, 
занимали иные экспозиционные и/или высот-
но-поясные позиции сравнительно с теневыми 
широколиственными лесами, всегда более сухие 
и теплообеспеченные (Ilyin, 1941; Kamelin, 1998). 
Это различие позиций наблюдается и сейчас 
при сопоставлении дубрав и теневых лесов в го-
рах Центральной Европы (Leuschner, Ellenberg, 
2017).

По своей экологии кверцетальные виды бо-
лее свето- и сухолюбивы, чем тилиетальные. Ти-
пичными примерами тому являются Carex pilosa 
и Stellaria holostea. Виды большего влаголюбия, 
как, например, Aegopodium podagraria, в дубравах 
увядают раньше, чем в теневых лесах (Kurnayev, 
1968). Многие виды мезотрофны (Convallaria 
majalis, Carex digitata), хотя есть и мезоэвтрофы 
и даже эвтрофы (Aristolochia clematitis L.). В то же 
время Quercus robur и Q. petraea в Центральной 
Европе нередко образуют леса на очень бедных 
кислых почвах, для которых характерна также 
Carex digitata (Ellenberg et al., 1992; Leuschner, El-
lenberg, 2017). 

Кверцетальные виды связаны с тилиеталь-
ными серией переходов. В частности, для мно-
гих из них тоже характерны замещающие вос-
точноазиатские пары: Carex pilosa – C.  campylo-
rhina V.  Krecz., C.  digitata – C.  quadriflora (Kük.) 
Ohwi, C. rhizina – C. reventa V. Krecz., Convallaria 
majalis – C. keiskei Miq. (Kleopov, 1941; Kamelin, 
2018). К кверцетальным относят и Pulmonaria 
obscura и Mercurialis perennis (Zozulin, 1973), 
хотя по своей мезоэвтрофной теневой эколо-
гии в лесах Центральной и Восточной Европы 
(см.  выше) медуница ближе к тилиетальным, а 
пролесник – даже к фагетальным видам. На вос-
ток M.  perennis достигает юго-запада Пермской 
обл., но не заходит в Башкирию (Kamelin et al., 
1999), по конфигурации ареала приближаясь к 
Galeobdolon luteum. Есть и замещающий дальне-
восточный вид – Mercurialis leiocarpa Siebold et 
Zucc. (Kleopov, 1941).

Продвижение кверцетальных видов на север 
и освоение ими новых ценотических позиций 
шло в разное время в разных регионах. Регресс 
миоценовых дубрав юга Сибири начался в пли-
оцене и закончился в среднем плейстоцене. При 
этом кверцетальные виды интегрировались не 
только в чернево-таежные сообщества, как Cru-

ciata glabra (L.) Ehrend. s. l., Brunnera sibirica Stev. 
и Dentaria sibirica (O.  E.  Schulz) N.  Busch (Ilyin, 
1941), но и в состав ценофлор мезофильных ку-
старников низкогорий либо степных кустарни-
ков. В конце плиоцена эти виды вошли и в со-
став боровых ценофлор, а далее через них – и в 
темнохвойно-таежные (Kamelin, 1998).

В Европе Quercus robur наряду с другими 
видами выделился из предкового Q.  roburoides 
Gaudin в начале плейстоцена, и его ареал спер-
ва совпадал с ареалом Fagus sylvatica. Расселение 
Q. robur и видов его свиты из южных рефугиу-
мов на север реконструируется для первой по-
ловины микулинского межледниковья (Kleop-
ov, 1941). Этим временем следует датировать и 
расселение Stellaria holostea из южноуральского 
рефугиума (Gorchakovskiy, 1968), что привело к 
усилению позиций этого вида на большей части 
территории современного Урала и Предуралья 
(см. выше).

К концу межледниковья кверцетальные виды 
внедрились в состав боровых и мелколиственно-
лесных сообществ. При этом в боровых ценоф-
лорах значимые позиции заняли такие виды, как 
Convallaria majalis (боровой доминант или суб-
доминант) и Carex digitata. Эти виды свойствен-
ны также ельникам зеленомошным и произво-
дным от них мелколиственным лесам. Близка к 
ним и C. rhizina, дубравный вид в южной части 
европейского ареала, но преимущественно бо-
ровой – в северной (Kamelin, 1998). Повторная 
экспансия кверцетальных видов имела место и 
в голоцене (Kleopov, 1941). В частности, атланти-
ческим мигрантом можно считать пустошно-бо-
ровую Viscaria vulgaris Bernh. В Судетах этот вид 
характерен для дубрав из Quercus petraea. Пред-
ковым же таксоном для него является южнобал-
канская Viscaria sartorii Boiss. – растение горных 
широколиственных лесов из Castanea sativa Mill. 
(Kucherov et al., 2022).

Возвращаясь к зонально-координатным эле-
ментам флоры, видно, что в таежной зоне сре-
ди кверцетальных видов, в отличие от ти-
лиетальных или фагетальных, преобладают 
представители не собственно неморального, 
но бореонеморального элемента. К собственно 
неморальным видам кверцетального генезиса, 
помимо самого Quercus robur, можно отнести 
лишь Acer platanoides и (в западной части Рус-
ской равнины) Stellaria holostea. Однако восточ-
нее последний вид тоже становится бореонемо-
ральным. Выше уже упомянуто о важной роли 
Convallaria majalis и Carex digitata в травяных 
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борах; встречается в них и Lathyrus vernus. Мож-
но, однако, отметить и кверцетальные виды, 
внедрившиеся в высокотравные ельники на обо-
гащенных почвах и в производные от них мелко-
лиственные леса. Помимо того же L. vernus, это 
Actaea spicata и в особенности Aegopodium podag-
raria. Последний вид стал столь вездесущим и 
обильным в мелколиственных лесах западноси-
бирской подтайги, что его начали уверенно от-
носить к бетулярной свите (Zozulin, 1973; Erma-
kov, 2006). В то же время A. podagraria обычна и 
под пологом липняков, в том числе реликтовых 
липовых «островов» Сибири, где может быть 
принята не только за бетулярный, но и за ти-
лиетальный вид. Подразделениям бетулярных 
видов и их связям с неморальными посвящен 
следующий раздел. 

4.3. Бетулярные бореонеморальные виды.
К бетулярным принято относить холодостой-

кие светолюбивые (но устойчивые к затенению) 
мезо- и гигромезофильные виды светлых (бере-
зовых, лиственничных) горных лесов и редколе-
сий и сопряженных с ними высокотравных лу-
гов. Бетулярный флороэлемент сформировался 
либо севернее и северо-восточнее тургайского 
(тилиетального) в более высоких широтах Си-
бири и тихоокеанской Северной Америки, либо 
в вышележащих горных поясах. На исходе плио- 
цена бетулярные виды вместе с лесами соответ-
ствующих формаций проникли из Сибири в Ев-
ропу, частично заменив третичные неморальные 
формы, частично же смешавшись с ними. Ми-
грацию из Сибири, как и в случае тилиетальных 
видов, подтверждает наличие европейско-си-
бирских викарных пар (Larix decidua Mill. – L. si-
birica, Lathyrus laevigatus (Waldst. et Kit.) Gren. –  
L. gmelinii) и даже триад (Pleurospermum austria-
cum (L.) Hoffm. – P.  uralense – P.  camtschaticum 
Hoffm.). После первой волны миграции с севе-
ро-востока бетулярные виды могли расселяться 
также с Кавказа и из гор Средней Европы. Даль-
нейшая коэволюция бетулярных и неморальных 
видов шла уже в перигляциальных плейстоце-
новых рефугиумах, и первые послеледниковые 
леса в позднем плейстоцене и пребореале Рус-
ской равнины были с покровом из бетулярных 
видов (Kleopov, 1941).

Вследствие экологической пластичности сво-
их представителей бетулярный элемент нечетко 
отграничен от иных флороэлементов. Выявляет-
ся и его ценогенетическая неоднородность. Все 

это побуждает нас хотя бы предварительно раз-
делить данный элемент на ряд субэлементов.

4.3.1. «Первично-бетулярные» виды: бореаль-
ные, ценогенетически субальпийские / подголь-
цовые (Kleopov, l.  c.), мезоэвтрофные гигроме-
зофиты, представители высокотравья (Aconitum 
septentrionale, Crepis sibirica, Delphinium elatum 
L. s.  l., Trollius europaeus L., etc.) и сопряженные 
с ним виды. В тайге Европейской России роль 
этих видов особенно велика в ельниках и произ-
водных от них мелколиственных лесах высоко-
травных типов на обогащенных почвах, а также 
на влажноразнотравных лугах. При этом травя-
ной ярус ельников аконитовых южной, а к запа-
ду от Северной Двины и средней тайги являет 
собой результат атлантической инкумбации 
высокотравных (аконитовых) и тилиетальных 
либо кверцетальных (медуницевых, снытевых) 
синузий. В широколиственных лесах роль бету-
лярного высокотравья не столь велика (Kamelin 
et al., 1999), но эти виды регулярно встречаются 
и в них, как, например, Crepis sibirica и Aconitum 
septentrionale в липняках Мордовии. Заметим, 
что Р.  В.  Камелин (Kamelin et al., 1999) считает 
A. septentrionale генетически европейским немо-
ральным видом. Однако у родственных послед-
нему европейских дубравных видов из секции 
Lycoctonum DC. околоцветник не синий, а всег-
да желтый, т. е. родство этих видов не слишком 
близкое. В то же время немногие синецветковые 
европейские представители секции (A. moldavi-
cum Hacq.  s.  l.) не растут под пологом леса, бу-
дучи нагорными петрофитами (Flora Vostochnoy 
…, 2001), т. е. опять-таки связаны с субальпикой.

4.3.2. Опушечные (отчасти также «оконные») 
виды горно-лесного пояса, бореонеморальные 
или полизональные мезотрофные мезофиты: 
Calamagrostis arundinacea, Brachypodium pinna-
tum (L.) P. Beauv.; видимо, сюда же отнесем Popu-
lus tremula. Это растения плейстоценовых мел-
колиственных лесов континентальных условий 
(Nitsenko, 1969), впоследствии образовавшие 
«ядро» ценофлоры западносибирской подтайги 
(Ermakov, 2006).

4.3.3. «Вторично-бетулярные» виды: боре-
онеморальные, ценогенетически кверцеталь-
ные, реже тилиетальные. Согласно Р. В. Каме-
лину, таково подавляющее большинство бету-
лярных видов, если даже не все они, поскольку 
сам бетулярный флороценотический комплекс 
выделился в плиоцене из прабореальной фло-
ры (Kamelin, 1998; Kamelin et al., 1999). Ярким 
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примером подобных видов является кверце-
тальная Aegopodium podagraria. Ее аборигенный 
ареал, помимо Европы и юга Западной и Сред-
ней Сибири, охватывает также Кавказ, Джун-
гарский Алатау и Тянь-Шань. В горах Средней 
Азии сныть тяготеет к лесам из Juglans regia L. 
(Pimenov, 1983), т. е. к сообществам кверцеталь-
ной экологии. Уже из-под полога последних она 
впоследствии проникла в теневые широколи-
ственные, а из них – в высокотравные хвойные и 
во вторичные мелколиственные леса.

Наиболее древним видом из известных в 
роде Aegopodium L. представляется неморально-
монтанная диплоидная A. tadzhikorum Schischk. 
из горных хвойных, ореховых и кленовых лесов 
Тянь-Шаня и Памиро-Алая с 2n = 22 и коротким 
восходящим корневищем (Pimenov, 1983). Этот 
предковый вид дает начало ряду полиплоидных 
длинно- и тонкокорневищных таксонов: от гор-
ной среднеазиатско-гималайской A. kashmiricum 
(Stew. ex Dunn.) Pimenov (2n  =  44) к сибирско-
восточноазиатской бетулярной A. alpestre Ledeb. 
s.  l. (2n = 42–44, 54, 56, 66, на Алтае 88) и далее 
к эндемичной для Хамар-Дабана пойменно-лес-
ной A.  latifolium Turcz. (2n  =  88). Параллельно 
этому ряду наблюдается переход к A. podagraria 
с длинными, но сравнительно «толстыми» (до 
3–5 мм толщиной) корневищами. Как для евро-
пейских широколиственно-лесных, так и для за-
падносибирских подтаежных популяций A.  po-
dagraria характерна тетраплоидия (2n = 44) или 
вторичная анеуплоидия (2n  =  40, 42) (Vasilyeva 
et al., 1994; Pimenov, Ostroumova, 2012). Однако 
в долинных лесах по Енисею описан A.  podag-
raria subsp.  nadeshdae Stepanov с 2n  =  22, как у 
A. tadzhikorum, вдобавок с более мощным корне-
вищем (4–9 мм толщиной), более крупными раз-
мерами растения (1–2 м высотой), с обертками 
и оберточками, отсутствующими у subsp. podag-
raria. Вне всякого сомнения, это неморальный 
реликт третичного возраста. Автохтонные по-
пуляции A.  podagraria с 2n  =  22 выявлены так-
же в Словакии, Болгарии и Пиренеях (Stepanov, 
1998), в последних двух случаях – тоже к югу от 
границы оледенения.

В липняках с пихтой снытевых и снытево-
крупнопапоротниковых Кузедеевского липового 
«острова» в Горной Шории (Polozhiy, Krapivkina, 
1985; Gudoshnikov, 1986) A.  podagraria в сентя-
бре остается зеленой, как и другие неморальные 
виды, тогда как представители бетулярного вы-
сокотравья уже увядают (Krapivkina, 2007). Судя 
по ритму развития, это столь же древний в Си-

бири неморальный вид, как и сама Tilia cordata и 
другие виды ее свиты. Его не внесли в списки ре-
ликтов лишь потому, что эти факты «затушева-
ны» обычностью, доминированием и вегетатив-
ной агрессивностью сныти в мелколиственных 
лесах подтайги. В силу этого вид и был отнесен к 
«древне-бетулярному элементу» (Zozulin, 1973). 
Однако видно, что «бетулярность» A. podagraria 
– это ее вторичный, а не первичный флороцено-
тический признак, так же, как и доминирование 
под пологом мелколиственных лесов – вторич-
ная экоценотическая стратегия. Заметим также, 
что липняки снытевые – один из самых распро-
страненных типов липовых лесов в Европейской 
России (Kurnayev, 1968), т. е. подобное сочетание 
доминантов свойственно не только югу Сибири.

Сходные примеры «вторичной бетулярно-
сти» дают нам и другие кверцетальные виды, в 
частности, проникающий в таежные высоко-
травные и далее в мелколиственно-лесные сооб-
щества Actaea spicata. В подгольцовых березня-
ках аконитовых заповедника «Басеги» в типично 
бетулярном окружении растет Lathyrus vernus – 
представитель «собственно березнякового эле-
мента» (Zozulin, 1973). Однако в Европе это ти-
пичный неморальный вид, притом характерный 
для богатых почв на известняках (см. выше). В 
ряду замещающих видов L. vernus занимает про-
межуточное положение межу южноевропейским 
кверцетальным L. venetus (Mill.) Royu et Foucad 
и алтайским бетулярным L. frolovii (Fisch.) Rupr. 
На Дальнем Востоке появляется еще один немо-
ральный вид этого родства – L. komarovii Ohwi 
(Fedchenko, 1948). К «собственно березняковому 
элементу», охватывающему «ядро» ценофло-
ры подтаежных березняков Западной Сибири 
(Zozulin, 1973), отнесена и Veronica chamaedrys. 
Однако, по данным таксономического родства, 
это кверцетальный вид с европейско-передне-
азиатским неморально-монтанным генезисом 
(Elenevskiy, 1978; Kucherov et al., 2022).

Из тилиетальных видов проявляют себя как 
бетулярные Milium effusum L. и Stellaria nemorum 
L. Первый вид, помимо березняков и осинников, 
внедряется также в ельники кисличные и высо-
котравные, второй же крайне сходен с Aegopodi-
um podagraria по спектру сообществ, населяемых 
в тайге западной части Европейской России.

В горах Центральной Европы можно рассма-
тривать как вторично-бетулярные такие немо-
ральные виды, как Valeriana dioica L., Prenanthes 
purpurea L. и т. д. (Leuschner, Ellenberg, 2017).
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5. Индивидуализация ценотических пози-
ций неморальных видов на границах ареалов 
в тайге.

В предыдущей статье (Kucherov, Zverev, 2021) 
авторами применительно к бореальным видам 
было сформулировано правило «распада свит»: 
на климатически обусловленных границах аре-
алов наблюдается индивидуализация ценоти-
ческой приуроченности видов, экологически и 
ценотически сопряженных между собой в цен-
тральной части ареала свиты. Это правило 
вполне применимо и к неморальным видам и 
может быть проиллюстрировано на примере 
имяобразующих таксонов синузии Galeobdolon-
Asperula-Asarum, описанной из широколиствен-
ных лесов Прибалтики (Lippmaa, 1938). В ана-
логичных лесах на западе Европейской России 
– как зональных, так и экстразональных – все 
эти три вида чаще всего произрастают совмест-
но. Между тем, уже в Мордовии фагетальный 
Galeobdolon luteum отсутствует, а ценоспектр 
Galium odoratum сужается до лесов снытевого 
и пролесникового типов, тогда как в липняках 
волосистоосоковых обычно присутствует лишь 
Asarum europaeum (табл.  2). Только последний 
вид из всех трех, как правило, проникает и в 
южнотаежные ельники неморально-травяные 
и высокотравные. Однако в наиболее западных 
районах, где климату отчасти свойственны чер-
ты субокеанического (как, например, в Ленин-
градской обл.; табл. 3), A. europaeum и Galeobdo-
lon luteum обычно произрастают совместно, а в 
мелколиственных лесах нередки и случаи про-
израстания и даже доминирования последнего 
вида без сопровождения Asarum. При этом близ 
границы южной и средней тайги в Вологодской 
и Архангельской областях именно A. europaeum 
единично проникает в сосновые боры и «бед-
ные» ельники кисличные (табл. 2). 

Индивидуальность расселения Asarum euro-
paeum и Galeobdolon luteum ярко выражена на 
границе южной и средней тайги вдоль северного 
берега Финского залива. Первый вид редко и в 
малом обилии встречается в ельниках болот-
но-травяных и черноольховых топях при осно-
вании склона литоринового уступа. Второй же 
отмечен в ельниках от «богатых» кисличных (в 
том числе на камах выше уступа) до широко-
травных приручейных (книзу от уступа), иногда 
также в сосняках травяно-зеленомошных вдоль 
залива (табл. 2). Совместное произрастание обо-
их видов зафиксировано лишь на зарастающей 

просеке в нижней части склона уступа, т. е. в на-
рушенном сообществе.

Asarum europaeum и Galium odoratum – тили-
етальные виды, чей ареал продолжается далеко 
за Урал. Однако уже на Урале ценоспектры этих 
видов нередко расходятся, особенно при учете 
их доминирования. В частности, на западном 
макросклоне Среднего Урала чаще встречают-
ся пихто-ельники с господством G.  odoratum, 
тогда как на восточном – копытневые (Igoshi-
na, 1943; Gorchakovskiy, 1968). В черневой тайге 
Кузнецкого Алатау и Алтая оба вида чаще всего 
растут вместе, притом окруженные другими ре-
ликтовыми представителями тилиетальной сви-
ты (Shumilova, 1962; Polozhiy, Krapivkina, 1985; 
см. выше). Но уже в Западном Саяне наблюдает-
ся распад названной свиты. Неморальные виды 
начинают встречаться поодиночке, максимум в 
сочетаниях по два, а Asarum europaeum вообще 
не доходит до Саяна. В то же время реликтовый 
ареал Galium odoratum, хотя и с рядом разрывов, 
но достигает Приморья (Ilyin, 1941).

Из сказанного видно, что индивидуальность 
расселения видов на границах ареалов может 
как быть адаптивно обусловленной, так и иметь 
реликтовую природу.

Выводы

1. В таежной зоне Европейской России не-
моральные виды растений встречаются как в 
южнотаежных ельниках неморально-травяных 
и кисличных, так и в ельниках высокотравных 
и/или широкотравных при основании склонов и 
в долинах ручьев, в том числе и в средней тайге. 
Бореонеморальные виды, помимо ельников на-
званных типов, характерны для сосняков травя-
но-зеленомошных. Виды обоих широтных эле-
ментов нередки также во вторичных мелколи-
ственных лесах. В Южной Сибири неморальные 
и бореонеморальные виды совместно произрас-
тают в реликтовых липовых лесах и в чернево-
таежных сообществах.

2. Увеличение проективных покрытий не-
моральных и бореонеморальных видов связано 
как с теплообеспеченностью вегетации, так и с 
океаничностью климата. Эти эффекты наиболее 
выражены в ряду от широколиственных лесов к 
ельникам кисличным и далее черничным на пла-
корах, ослабевают в лесах высоко- и широкотрав-
ных типов на богатых почвах и нивелируются в 
осинниках.
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3. Выходы карбонатных пород благоприят-
ствуют выживанию неморальных видов в тех 
регионах, куда они проникли в климатически 
благоприятные для этих видов эпохи. В интер-
гляциалах они также способствовали их рассе-
лению. В современную эпоху неморальные виды 
в таежной зоне могут продвигаться на север по 
карбонатным суглинкам, тогда как бореальные 
виды – на юг по флювиогляциальным пескам.

4. В Европейской России неморальные виды 
представлены в основном теневыми мезоэвтро-
фами из состава тилиетальной и фагетальной 
ценогенетических свит. Более светолюбивым 
мезотрофам и мезоэвтрофам из состава кверце-
тальной свиты чаще свойствен бореонемораль-
ный тип зонального распространения.

5. Среди бетулярных видов, произрастаю-
щих в тайге вместе с неморальными, можно вы-
делить бореальные «первично-бетулярные» и 
бореонеморальные «вторично-бетулярные», це-
ногенетически соответственно подгольцовые и 
кверцетальные. Последние достигают широкого 
распространения и господства в мелколиствен-
ных лесах, что видно на примере Aegopodium po-
dagraria.

6. На широтных и долготных границах ареа-
лов наблюдается индивидуализация ценотиче-
ского поведения неморальных видов, что, одна-
ко, не исключает их совместного произрастания 
в реликтовых и экстразональных местонахожде-
ниях.
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