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На основе анализа распределения мхов в ландшафте западной части Чукотского нагорья установле-
но 12 типов местообитаний, которые различаются по ряду абиотических (высота над уровнем моря,
экспозиция по отношению к сторонам света, крутизна склона, степень почвенного увлажнения) и
биотических (видовой состав доминантов, проективное покрытие мхов и сосудистых растений,
площадь незадернованного грунта) параметров. Подавляющее большинство типов местообита-
ний – склоны различной крутизны (в т. ч. аккумулятивные или шлейфы), на которых происходит
активное перемещение твердого вещества. Для каждого типа местообитаний характерен свой набор
мхов или бриоценотип. Видовое богатство в бриоценотипах варьирует от 23 (горные склоны с дви-
жущейся осыпью) до 65 (покатые ложбины шлейфов с пластовым стоком), самое низкое среднее
число видов в бриоценотипах – 2.63 (подвижные склоны), самое высокое – 6.67 (пойменные терра-
сы). Всего выделено 12 бриоценотипов на основании 322 геоботанических описаний. Установлено
5 классов активности видов; данный показатель включает 3 параметра: число освоенных видом ти-
пов местообитаний, постоянство вида в одном типе местообитаний, проективное покрытие вида.
Из 122 видов мхов, отмеченных в геоботанических описаниях, 5 отнесено к категории особо актив-
ных (Aulacomnium turgidum, Dicranum elongatum, Distichium capillaceum, Hylocomium splendens, Tomen-
typnum nitens), 11 – высокоактивных, 24 – среднеактивных, 30 – малоактивных и 52 – неактивных.
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Мхи – важнейший компонент тундровых эко-
систем, во многом определяющий устойчивость
этих систем к воздействию множества факторов,
как природных, так и антропогенных. В соответ-
ствии с современными воззрениями (Lindo, Gon-
salez, 2010), мхи (и мохообразные в целом) фор-
мируют отдельный блок биосферы, получивший
название бриосферы. В трактовке этих авторов,
бриосфера – пространственно ограниченная це-
лостная экосистема, которая объединяет назем-
ные и подземные процессы и включает живые и
отмершие части мхов и связанные с ними микро-
организмы. Мхи, составляющие значительную
долю тундровой растительной биомассы, контро-
лируют водный режим и температуру почвы и
растительности и, тем самым, влияют на глубину
залегания поверхности мерзлоты или сезонно-та-
лого слоя (Grigorev, 1956; Vitt, Pakarinen, 1977; Zi-
mov et al., 1995; Turetsky et al., 2012), температуру и

влажность почвы (Beringer et al., 2001; McFadden
et al., 2003; Gornall et al., 2007, 2009), баланс угле-
рода и круговорот азота и, в целом – на регио-
нальные биогеохимические процессы (Dean-Coe
et al., 2015).

В работе A.M. Odasz (1996), посвященной
экологии мохообразных одного из островов ар-
хипелага Земля Франца-Иосифа, приводится
7 факторов, в наибольшей степени влияющих
на их распределение в ландшафте: высота над
уровнем моря, уклон склона, экспозиция место-
обитания, степень удобренности верхнего поч-
венного горизонта пометом морских колони-
альных птиц, расстояние от края ледника, гра-
нулометрический состав и увлажнение верхних
горизонтов грунтов. По мнению W.С. Steere, до-
ступность воды считается наиболее важным эколо-
гическим фактором, контролирующим распростра-
нение арктических мхов (по: Odasz, 1996). Такие
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факторы, как экспозиция склона по отношению
к сторонам света и гранулометрический состав
грунтов, косвенно определяют степень увлажне-
ния последних, а уклон склона влияет на сте-
пень подвижности верхних горизонтов почвы и,
тем самым, связан со степенью задернованности
поверхности грунтов мхами. N.G. Miller (2009),
проводивший бриологические исследования в
горах Катадин (северо-восток США), полагает,
что видовой состав мохообразных, помимо аб-
солютной высоты, определяется экспозицией и
уклоном склона, продолжительностью залега-
ния снежного покрова и влажностью верхнего
почвенного горизонта. По мнению этого автора,
в альпийском и субальпийском поясах этих гор,
на экспонированных к солнечному теплу скло-
нах, наблюдается наименьшее число арктиче-
ских видов, то же самое отмечается для склонов
с долго лежащим снежным покровом. Исследо-
вания, проведенные на градиенте нивальности в
горных тундрах Аляски (Alpert, Oechel, 1982),
показали, что наибольшее проективное покры-
тие мхов соответствует зонам максимального
снегонакопления. При этом решающее значе-
ние для роста мхов имеет не столько увеличение
продолжительности вегетационного периода
или средней температуры воздуха, сколько уве-
личение доступности воды. Наибольшего же
разнообразия бриофиты достигают в средней
части градиента (“зона кассиопеи”), где влаж-
ность и снежный покров – умеренные, а разно-
образие местообитаний – наиболее высокое.1

На этих участках отмечены средние значения
проективного покрытия сосудистых растений и
лишайников и наибольшие площади выходя-
щих на поверхность коренных пород.

Концептуальная основа исследовательской
программы биоразнообразия на высотном гради-
енте была предложена в работе M.V. Lomolino
(2001). В соответствии с высказанными этим ав-
тором положениями, есть 3 блока вопросов, на
которые необходимо найти ответ при рассмотре-
нии высотного распределения видов: 1) происхо-
дит ли изменение разнообразия с высотой (увели-
чение или уменьшение) монотонно или имеет ме-
сто унимодальная кривая с вершиной на
некоторой средней высоте? 2) как соотносятся
между собой на высотном градиенте изменения
разнообразия разных групп организмов или од-
них и тех же организмов на разных горных хреб-
тах? 3) как происходят изменения переменных
окружающей среды на высотном градиенте? В ря-
де работ (Rahbek, 1995; Lomolino, 2001; Grytnes,
Vetaas, 2002; Bruun et al., 2006) отмечается, что
оценки изменения разнообразия с высотой во

1 Позже (Rosenzweig, Abramsky, 1993) была развита концеп-
ция гетерогенности среды как основной причины видово-
го богатства.

многих случаях зависят от особенностей отбора
проб, а достижение сравнительных данных воз-
можно только при принятии показателя плотно-
сти видов (количестве видов на стандартизиро-
ванный участок), но не на показателе общего бо-
гатства. Изменение разнообразия на высотном
градиенте не всегда следует линейному градиенту
того или иного фактора среды (Grytnes, Vetaas,
2002), часто максимум разнообразия достигается
на средней высоте, где совокупное воздействие
факторов среды и связанных с ними процессов
способствует сосуществованию многих видов
(Lomolino, 2001). По-видимому, в число таких
факторов входят крутизна склона и экспозиция,
которые определяют водный и тепловой режим
местообитания. Также отмечается, что существу-
ющие модели разнообразия вдоль градиентов вы-
сот могут в некоторой степени представлять исто-
рическое наследие прошлых климатических
условий, например, оледенения, которое по-раз-
ному было выражено на разных высотах. Дли-
тельная изоляция горных систем в эпоху оледене-
ния могла приводить к формированию эндеми-
ков в той части горной системы, которая была
свободна от ледникового покрова. Существен-
ный интерес при рассмотрении градиента высот-
ной поясности имеет соотношение абсолютной
высоты и высотного диапазона видов: предпола-
гается, что с увеличением высоты диапазон видов
увеличивается. Подобная зависимость получила
название правила Рапопорта, которое первона-
чально было установлено для широтно-зональ-
ных закономерностей, а затем перенесено и на
высотно-поясные (Stevens, 1992). Это правило яв-
ляется способом изучения роли экстремальных
климатических условий в определении местного
видового богатства: было высказано предположе-
ние (Stevens, 1992; Bhattarai, Vetaas, 2006), что ви-
ды, встречающиеся на больших высотах, способ-
ны выдерживать широкий диапазон климатиче-
ских условий (влажность, осадки, испарение,
температура воздуха), что и приводит к широкому
диапазону высот. Однако, несколько позже была
предложена гипотеза “жесткой границы” или
“эффекта средней области”, в соответствии с ко-
торой протяженность ареалов видов ограничена
на концах высотного градиента, т. е. на самых
низких и самых высоких гипсометрических уров-
нях (Colwell, Hurt, 1994). Было установлено, что
существует узкий диапазон высот на более низ-
ких высотах, более широкий диапазон высот в се-
редине градиента и более узкий диапазон на более
высоких гипсометрических уровнях (Bhattarai,
Vetaas, 2006). В то же время, исследование, прове-
денное на гималайском высотном градиенте (с
разбросом высот в 5400 м) (Grau et al., 2007), по-
казало, что для мохообразных эффект средней
области не “работает”, а распределение этих ор-
ганизмов подчиняется монотонно убывающей
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кривой. В ряде исследований (Stachowicz, 2001;
Sexton et al., 2009; Roux et al., 2012) предполагает-
ся, что на предел распространения растений
вверх и вниз по склону влияют конкурентные вза-
имоотношения между растениями. Так, при до-
минировании арктоальпийских видов верхний
предел распространения ряда видов других гео-
графических групп понижается. С другой сторо-
ны, отмечается и благоприятное воздействие од-
них растений на другие, что позволяет некоторым
видам встречаться на более высоких гипсометри-
ческих уровнях, чем это было бы возможно в от-
сутствие этих взаимодействий.

Взаимоотношения мхов и сосудистых расте-
ний в тундрах были предметом рассмотрения в
ряде работ, в которых было отмечено как негатив-
ное, так и положительное влияние этих групп
друг на друга (Van der Wal, Brooker, 2004; Blok
et al., 2011; Gornall et al., 2007, 2011). Мохообраз-
ные могут быть сильными конкурентами и по-
средниками при взаимодействии с сосудистыми
растениями в бедных питательными веществами
условиях (Gornall et al., 2011). Мхи могут улуч-
шать условия окружающей среды для сосудистых
растений за счет увеличения доступности воды:
они удерживают влагу, образующуюся при тая-
нии снега или при выпадении осадков, поддер-
живая тем самым водный статус сосудистых рас-
тений в периоды засухи (M. Proctor, по: Gornall et
al., 2011). Считается, что рост мхов под пологом
кустарников, с одной стороны, может снижаться
из-за обильного опада листьев кустарника, а с
другой – увеличиваться вследствие уменьшения
испарения (Van der Wal et al., 2005). В свою оче-
редь, мхи влияют как на микроклимат, так и на
почвенные процессы: они способствуют удержа-
нию влаги, уменьшают иссушающее воздействие
сильных арктических ветров, влияют на сосуди-
стые растения, в частности, через воздействие на
температуру почвы, влажность и доступность азо-
та (Gornall et al., 2011).

Нами подготовлена серия (всего – 3) работ,
целью которых является рассмотрение распреде-
ления мхов в горном ландшафте западной части
Чукотского нагорья в зависимости от ряда абио-
тических факторов: общего разнообразия место-
обитаний, высоты над уровнем моря, экспозиции
элементов рельефа по странам света, крутизны
склонов, увлажнения верхнего почвенного гори-
зонта. В данной, первой, работе серии рассмотре-
ны основные типы местообитаний, бриоценоти-
пы и параметры активности видов мхов.

ПРИРОДНЫЕ УСЛОВИЯ РАЙОНА 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Обследованная территория – западная часть
Чукотского нагорья, при выходе р. Паляваам
из гор на Чаунскую низменность – расположе-

на между 68°44'14"–68°35'36" с.ш. и 173°51'44–
174°02'44" в.д. и занимает площадь около 55 км2

(рис. 1). Ключевой участок – территория мезо-
зойского горообразования, сопровождавшегося
массивными излияниями и образованием вулка-
нитов с последующим их разрушением и пене-
пленизацией горной страны. В рельефе исследо-
ванного района преобладают интенсивно денуди-
рованные куполообразные горные массивы,
сложенные вулканитами нижнемелового воз-
раста: липаритами, туфо-липаритами, дацита-
ми, андезито-дацитами, туфами (пепловыми и
окремненными, а также – туфо-гравелитами)
(Geologiya…, 1970). Реже на поверхность выходят
песчаники и алевролиты, кварцевые и кварц-ли-
монитовые жилы. В южной части территории по-
верхность представлена горными блоками со
складчатой структурой. В результате интенсивно-
го выветривания вулканитов крупно- и сред-
неглыбистый обломочный материал разрушается
до фракций мелкого щебня и дресвы. На фоне
крайне редких выходов на поверхность вулкани-
ческих коренных пород основная часть поверх-
ности склонов представлена рыхлыми отложени-
ями сильно разрушенных дацитов, липаритов и
туфов. Мелкоглыбистый материал встречается
реже и связан, в основном, с выходами на поверх-
ность андезитов. Наиболее высокие вершины,
достигающие в пределах ключевого участка 697 м
над ур. м., и приуроченные к центральным ча-
стям горных поднятий, также сложены рыхлы-
ми вулканитами. На крыльях меловых складок
залегают триасовые породы, которые выходят
на поверхность на высотах 450–500 м над ур. м.
и представлены, преимущественно, песчаника-
ми или сланцами. Обнажения последних встре-
чаются и в долине р. Паляваам на высотах 250–
300 м над ур. м. Преобладание чрезвычайно
рыхлых пород, плащеобразно покрывающих
многие склоны, приводит к формированию вы-
ровненного профиля равновесия, на котором
не выражена граница между денудационным и
аккумулятивным склонами. Это проявляется
как на крупных склонах, так и в узких ущелеоб-
разных долинах, где базис эрозии расположен
на высоте 350–400 м над ур. м.

Один из важнейших факторов формирования
растительности рассматриваемого района – вы-
сокая интенсивность коллювиальных и коллюви-
ально-делювиальных процессов: при крутизне
склона в 40° образуется подвижная осыпь, кото-
рая господствует в средней части склона. В усло-
виях преобладания таких осыпей вырабатывается
склон, на котором можно выделить следующие
части (от вершины до базиса эрозии, которым яв-
ляется водоток): 1) плоская вершина на высоте
450–550 м над ур. м., в поперечнике достигающая
300 м, 2) терраса (иногда – 2–3) верхней части
склона, опоясывающая плоскую вершину и име-
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Рис. 1. Местонахождение изученного района. На схеме исследованного участка (правый рисунок): серая заливка – ос-
новное русло р. Паляваам, жирные линии – границы русла, водотоки и протоки; тонкие линии – горизонтали;
цифры – отметки высот и абсолютная высота горизонталей.
Fig. 1. Location of the studied area. On the diagram of the investigated area (right drawing): gray filling – the main channel of
the Palyavaam River, bold lines – the boundaries of the channel, watercourses and channels; thin lines – horizontal contours;
numbers – elevation marks and the altitude of the contours.
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ющая ширину 20–25 м,2 3) крутые осыпные по-
верхности средней части склона, 4) террасы ниж-
ней части денудационного склона, иногда пере-
крытые рыхлым коллюво-делювием мощностью
10–15 см с примесью мелкозема, 5) контактная
зона между собственно склоном (денудацион-
ным) и шлейфом (аккумулятивным склоном),
6) верхняя и средняя части шлейфа с полосами и
пятнами грунта, 7) нижняя часть шлейфа – зона
затухания склоновых процессов. Часто перечис-
ленные геоморфологические элементы выраже-
ны не по всему периметру поднятия, а только в
одном его секторе, обычно ориентированном на
восток или северо-восток. Сверху вниз по скло-
ну меняется гранулометрический состав рых-
лых отложений: на плоских вершинах и верх-
них террасах это – щебень (с отдельными об-
ломками до 7 см в поперечнике) с дресвой, то
же – на осыпных склонах; в нижних частях
склона преобладает мелкий щебень вперемеж-
ку с супесью. Шлейфы сложены, преимуще-
ственно, суглинистым материалом с постепен-
ной сменой легких суглинков средними при при-
ближении к водотоку.

2 Террасы склонов, описанные в данной работе, имеют, по-
видимому, разное происхождение, но в целом они опреде-
ляются мерзлотно-гидрологическими и гляциально-ни-
вальными условиями, характерными для криолитозоны
(Sukhodrovskii, 1979; Chaiko, 1988; Washburn, 1988).

На всех горизонтальных и полого наклонных
поверхностях прослеживаются признаки сорти-
ровки материала: как правило, это – полигоны,
имеющие округлую или слегка вытянутую форму
в зависимости от интенсивности склоновых про-
цессов. На шлейфе такие полигоны имеют форму
ступеней, образующих своеобразные каскады
при уклоне 4–6°; при выполаживании поверхно-
сти шлейфа до 2–3° начинают преобладать пятна,
утопленные в дернину. Пойма р. Паляваам сло-
жена, в основном, галькой разных фракций, ино-
гда – с примесью песка. Последний часто образу-
ет небольшие шлейфы (от оснований кустов), вы-
тянутые вниз по течению. Для поймы характерны
многочисленные протоки, “блуждающие” русла,
старичные озера.

В районе с ярко выраженной складчатостью
террасы на склонах, а также речные террасы отсут-
ствуют, хорошо выражены островершинные греб-
ни; склоны – крутые (40–45°), перекрыты чехлом
подвижного коллювия. Нижние части долин – уз-
кие, не разработанные, подступающие со всех сто-
рон склоны образуют водосборные воронки, у ко-
торых днище сложено свежим аллювием.

Все осыпные склоны, как правило, сухие, что
объясняется фильтрацией влаги в рыхлые щебни-
сто-дресвяные чехлы. Вода активно выклинива-
ется на поверхность в зоне перехода осыпного
склона в аккумулятивный. В случае контакта ме-
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ловых и триасовых пород на поверхность выходят
сильно минерализованные воды, особенно это
характерно для низкогорных амфитеатров, обра-
щенных к долине р. Паляваам. На шлейфе, ниже
контактной зоны, всегда хорошо различимы по-
лосы стока, часто с чередованием полос кислого и
богатого стока. Минерализованных вод нет на
поверхности там, где песчаники и сланцы пере-
крыты мощным чехлом коллюво-делювия вулка-
нитов; в этом случае полосы богатого стока не по-
лучают развития, либо они очень спорадичны и
быстро исчезают на шлейфе. В средней и нижней
частях шлейфов сток направлен по узким ложби-
нам (шириной 15–25 см) – деллям.

Cущественное значение как экологический
фактор в рассматриваемом районе имеет снег.
Снегонакопление происходит на всех склонах,
особенно в их нижних частях, находящихся в
зимнее время в зоне ветровой тени. Преобладаю-
щие ветры в течение зимы – юго-западные и за-
падные (реже – южные), поэтому выпавший снег
переносится на склоны восточной и северо-во-
сточной экспозиций, где формируются снежники
на серии нагорных террас; таяние наиболее круп-
ных снежников задерживается до конца июня.

Таким образом, основными геоморфологиче-
скими факторами, определяющими экологиче-
ские особенности западной части Чукотского на-
горья (напрямую или через перераспределение
гидрометеорологических факторов), являются:
абсолютная высота (через температурные харак-
теристики), экспозиция склона (через интенсив-
ность весеннего снеготаяния и летней инсоля-
ции, а также – особенности снегонакопления как
результата метелевого переноса), крутизна скло-
на (через интенсивность склоновых процессов).
Кроме того, существенное значение имеет отно-
сительный диапазон высоты склона, не прерыва-
емого нагорными террасами (“разбег” склона,
определяющий интенсивность коллювиальных
процессов), а также степень эрозионного расчле-
нения шлейфа (наличие ложбин стока, деллей,
влияющих на режим увлажнения).

Температура самого теплого месяца (июль) на
высоте 230 м над ур. м. (базовый лагерь экспеди-
ций) – +10°,3 количество осадков – 240 мм
(Belikovich et al., 2006), в течение лета обычны до-
жди, часто – моросящие, приводящие к резким
подъемам (2–3 раза за летний сезон) воды в р. Па-
ляваам, в результате которых заливается бóльшая
часть пойменной террасы.

Растительность данного района изучалась со-
трудниками двух полевых экспедиционных отря-
дов Полярной экспедиции БИН РАН в 1980 и

3 С учетом уменьшения температуры с высотой на 0.6° на
каждые 100 м (Alisov, Poltaraus, 1974), температура на высо-
те 697 м (максимальная высотная отметка ключевого
участка) должна составить +7°.

1989 гг. По результатам этих работ была выявлена
флора сосудистых растений (Razzhivin et al.,
2013), лишайников (Makarova, 1986), изучены ку-
старниковые сообщества (Sekretareva, 2003), про-
слежено изменение растительности на геобота-
ническом профиле (Yurtzev, Kucherov, 1993). Сбо-
ры мхов, проведенные О.М. Афониной в районе
исследований, вошли в “Конспект флоры мхов
Чукотки” (Afonina, 2004). Было установлено
(Yurtzev, Kucherov, 1993), что для растительности
изученного района на низких высотных уровнях
(до высоты 250–270 м над ур. м.) – на выходах
вулканитов и в пойме р. Паляваам – свойственна
подзональная ситуация южной гипоарктической
(кустарниковой) тундры. На всех высотных уров-
нях выше указанной отметки растительность юж-
нотундрового типа сменяется растительностью
средней гипоарктической (типичной) тундры,
что прослеживается выше по течению р. Палява-
ам, а также в северной части обследованного
участка.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Сбор мхов произведен в ходе геоботаническо-

го обследования территории в летний полевой се-
зон 1989 г., а также в 1980 г. Геоботанические опи-
сания выполняли на пробных площадях разме-
ром 4 × 4 м, которые закладывали в высотном
диапазоне от 230 м (урез р. Паляваам) до 670 м над
ур. м. (вершина складки, примыкающей к месту
базирования). Выбор участков для описания про-
изводился из расчета охвата всех или максималь-
ного количества местообитаний горных террито-
рий: склонов всех гипсометрических уровней,
экспозиций и углов уклона, плоских вершин и
седловин, а также – пойм рек.4 Для анализа рас-
пределения мхов было отобрано 322 геоботани-
ческих описания, в которых встречаются мхи.5

Для всех сосудистых растений и мхов указыва-
ли проективное покрытие (в %), которое оцени-
вали визуально. Определение мхов выполнено
О.М. Афониной.

Все полученные в данной работе зависимости
основаны на видовом составе и проективном по-
крытии мхов, которые являются неотъемлемой
частью тундровых сообществ, и отмечены на
пробных площадях геоботанических описаний.

Ключевые понятия данной серии работ – ме-
стообитание и бриоценотип. Местообитание –
это среда жизни фитоценоза, которая включает

4 Бóльшая часть пробных площадей – 289 (90%) заложена на
высотах до 400 м, остальные 33 (10%) – выше 400 м. Более
подробно частота заложения пробных площадей в высот-
ных диапазонах, равных 50 м, приведена во второй работе
данной серии.

5 Из этого числа выполнено: С.С. Холодом – 227, Н.А. Сек-
ретаревой – 46, В.Д. Давыдовым – 38, Т.Г. Полозовой (в
1980 г.) – 8, Б.А. Юрцевым – 3 описания.
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факторы среды (энтопий), режимы среды (эко-
топ), комплекс биотических и фитоценогенных
факторов (Mirkin et al., 1989; Kholod, Konoreva,
2022). Площадь одного местообитания может до-
вольно сильно варьировать – от 5–6 до 250–300 м
в поперечнике. Одним местообитанием может
быть, например, плоская вершина горного под-
нятия, верхняя часть склона с выходами кристал-
лического фундамента, эта же часть склона с лож-
биной стока, нагорная терраса в средней ее части
с пластовым стоком, эта же терраса в тыловой ча-
сти с долго лежащим снегом и т. д. Сходные по
положению в рельефе участки могут различаться
по гранулометрическому составу грунтов, степе-
ни и режиму увлажнения, особенностям снегона-
копления. Такие участки отнесены нами к раз-
ным типам местообитаний.

Выделение и типология местообитаний про-
водились в следующем порядке: сначала все ме-
стообитания подразделялись на группы по при-
знаку их принадлежности к крупным геоморфо-
логическим категориям, например, вершины гор
и гряд, денудационные склоны, террасы склонов,
шлейфы (аккумулятивные склоны), водоразделы
и предгорные равнины. Затем, в пределах каждой
из этих групп выделялись подгруппы: сначала –
по признаку гранулометрического состава, а по-
сле этого – по гидрологическим факторам, к ко-
торым мы отнесли увлажнение надмерзлотного
горизонта, степень проточности, особенности
снегонакопления. В дальнейшем некоторые из
полученных подгрупп были объединены в более
крупные; так, например, пойменные террасы во-
шли в одну группу с шлейфами с проточным
увлажнением, нагорные террасы низкого гипсо-
метрического уровня – с шлейфами, сложенны-
ми щебнисто-мелкоземистым материалом и др.
Существенным аргументом в пользу такого объ-
единения явилось сходство местообитаний по ви-
довому составу и доминированию сосудистых
растений. Так, пойменные террасы и влажные
шлейфы склонов имеют близкий набор видов-до-
минантов: Carex aquatilis subsp. stans,6 Eriophorum
angustifolium, Comarum palustre (один тип место-
обитаний), также близки по видовому составу
щебнисто-суглинистые склоны и нагорные тер-
расы: в обоих случаях формируются тундры с
Dryas punctatа, Hedysarum hedysaroides subsp.
tschuktschorum (также – один тип местообитаний).

В пределах одного местообитания в ряде слу-
чаев нами различаются микроместообитания
(Bardunov, 1974).7 Так, например, в пределах ме-

6 Латинские названия сосудистых растений приведены по:
Sekretareva, 2004, мхов – по: Ignatov et al., 2006, с учетом
последних монографических обработок отдельных систе-
матических групп (Fedosov et al., 2021; Ignatоv et al., 2017,
2018, 2020, 2022).

7 Близкий термин – микрообитание (Alpert, Oechel, 1982;
Miller, 2009).

стообитаний с господством кочкарника Carex lu-
gens или Eriophorum vaginatum можно выделить, по
меньшей мере, 3 таких микроместообитания:
верхушка кочки, боковина, межкочье. Каждая из
этих позиций в нанорельефе характеризуется сво-
ими особенностями режима увлажнения, снего-
накопления и пр.

Все местообитания варьируют по ряду геомор-
фологических факторов – высоте над уровнем
моря, экспозиции по странам света, крутизне
склона. Эти факторы выбраны в данной работе в
качестве независимых переменных, по отноше-
нию к которым рассматривается варьирование
видового состава и проективного покрытия мхов.

Для рассмотрения дифференциации мхов в
ландшафте нами, по аналогии с термином “лихе-
ноценотип” (Kholod, Zhurbenko, 2005; Kholod,
Konoreva, 2022), введено понятие “бриоцено-
тип”, под которым мы понимаем всю совокуп-
ность видов мхов одного типа местообитания.
Так, например, это могут быть все виды, отмечен-
ные на верхних, щебнисто-суглинистых частях
склонов и нагорных террасах, на сухих мелкозе-
мисто-щебнистых склонах и террасах в нижнем
поясе гор. Каждый бриоценотип, помимо видо-
вого состава, характеризуется суммарным проек-
тивным покрытием мхов в пределах каждой проб-
ной площади, а также средним значением этого
показателя. Все бриоценотипы имеют в данной
работе такой же порядковый номер, как и тип ме-
стообитания. В тексте и на диаграммах для обо-
значения бриоценотипа принята аббревиатура –
по первым буквам вида-доминанта данного типа.

В настоящем исследовании мы использовали
определение активности видов и градации ее
шкалы, предложенные Б.А. Юрцевым (Yurtsev,
1968) и модифицированные в работах С.С. Холо-
да, М.П. Журбенко и Л.А. Коноревой (Kholod,
Zhurbenko, 2005; Kholod, Konoreva, 2022). При
расчете градаций активности видов принимались
во внимание 3 параметра: доля освоенных видом
типов местообитаний (от общего числа типов) –
широта экологической амплитуды, постоянство
вида в одном типе местообитаний, проективное
покрытие вида.8 Группы категорий активности,
выделенные на основе одного из этих парамет-
ров – широты экологической амплитуды, под-
разделялись на подгруппы, где принимались во
внимание максимальные величины постоянства
и проективного покрытия. Величина постоянства
для каждого бриоценотипа рассчитывалась на ос-
нове 5-балльной шкалы, для которой приняты
следующие градации (проценты – доля пробных
площадей, в которых данный вид присутствует, к
общему числу пробных площадей в бриоценоти-

8 В данной работе эти три параметра не сведены к одному
показателю; в соответствующей таблице (табл. 2) каждый
из них представлен самостоятельно.
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пе): I – 1–20%, II – 21–40%, III – 41–60%, IV –
61–80%, V – 81–100%. Такие же процентные со-
отношения приняты и для расчета широты эко-
логической амплитуды вида, где принимались во
внимание число местообитаний, где вид встре-
чен, и общее число местообитаний. Проективное
покрытие вида выражали в баллах на основе сле-
дующей шкалы: “+”– <1%, 1 – 1–5%, 2а – 6–
12%, 2b – 13–25%, 3 – 26–50%, 4 – 51–75%, 5 –
76–100%. Неравномерность шкал проективного
покрытия – дробная шкала для значений проек-
тивного покрытия до 25% – объясняется боль-
шим числом видов с покрытием, не превышаю-
щим эту величину. Показатель широты экологи-
ческой амплитуды включает 5 градаций
(классов), в соответствии с количеством освоен-
ных типов местообитаний: V (особо активные ви-
ды) – встречены в 11–12 типах местообитаний;
IV (высокоактивные виды) – в 8–10; III (средне-
активные виды) – в 5–7; II (малоактивные ви-
ды) – в 3–4; I (неактивные виды) – в 1–2 типах.

Определение высоты над уровнем моря произ-
водили на основе черно-белых аэрофотоснимков
(первичная “привязка” на местности) и топокар-
ты масштаба 1 : 50000 с точностью ±5 м, крутизну
склона определяли с помощью геологического
компаса. Последовательность экспозиций скло-
на, принятая в работе – С-СВ-СЗ-В-З-ЮВ-Ю-
ЮЗ (значения на шкале – 1–2–3–4–5–6–7–8 со-
ответственно) – отражает увеличение теплообес-
печенности склоновых местообитаний.9 Зависи-
мость между экспозицией склонов и проектив-
ным покрытием мхов прослежена только для
пробных площадей, поверхность которых имеет
уклон не менее 2°. Построение экологической
шкалы для фактора почвенного увлажнения про-
изведено на основе методики Л.Г. Раменского
(Sobolev, Utekhin, 1973; Sobolev, 1978). В качестве
элективного среднего использовался дециль ран-
жированного ряда (Ipatov et al., 1974), на основе
которого рассчитывался соответствующий стан-
дарт шкалы. Место стандарта на шкале определя-
лось на основе метода “определение места в эко-
логическом ряду” Л.Г. Раменского (Ramenskii,
1971). При построении шкалы для каждого вида
была получена эмпирическая линия регрессии,
которая была подвергнута выравниванию мето-
дом скользящей средней по 3 точкам. Экоклин
(диаграмму распределения видов на экологиче-
ской шкале) строили только для видов, имеющих
достоверное значение связи с фактором почвен-
ного увлажнения, по возрастанию (слева на-
право – от более сухих условий к более влажным)
величины оптимума вида на шкале. Экологиче-
ские группы видов устанавливались как собрание
видов с модой в одном классе градиента (Mirkin,

9 Подобная последовательность экспозиций склона исполь-
зована в работе: Kholod, Konoreva, 2022, близкая этой по-
следовательность приводится в работе: Whittaker, 1980.

Naumova, 2012). Мода определялась как средне-
взвешенная напряженность фактора. Для обозна-
чения принадлежности видов к той или иной эко-
логической группе использовалось окончание
“топы” (Ipatov, Kirikova, 1997). Для каждой эко-
логической группы рассчитывали среднее рассто-
яние между оптимумами экологической ампли-
туды составляющих ее видов. Далее проводили
ординацию, в процессе которой устанавливали
положение каждого бриоценотипа в экологиче-
ском пространстве факторов, в наибольшей сте-
пени влияющих на проективное покрытие мхов:
почвенного увлажнения, высоты над уровнем мо-
ря, угла уклона и экспозиции склона.

Для анализа взаимосвязи между числом видов
мхов и их проективным покрытием – с одной сто-
роны, и параметрами среды и проективным по-
крытием сосудистых растений – с другой, ис-
пользовали регрессии разного вида (линейную,
степенную, полиномиальную, логарифмическую
и экспоненциальную). При построении и анализе
экологической шкалы использовали ряд стати-
стических показателей:

● средневзвешенная напряженность фактора
(оптимум экологической амплитуды вида):

,

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

● сила влияния фактора (теснота связи):

где  – сила влияния фактора, σx
2 – дисперсия,

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

● достоверность силы влияния фактора:

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

● эвритопность вида, Hi (показатель экологи-
ческой амплитуды вида):

 (Vasilevich, 1972),

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

= =
=  

1 1

/
n n

i i i i
i i

X m x m
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η 2
x

σ 2
y
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Отнесение видов к той или иной категории
диапазона экологической амплитуды10 произво-
дилось посредством деления диапазонов пара-
метра Hi (минимальное-максимальное значения)
на 3 части. Соответственно этому, в экологиче-
ских группах по фактору почвенного увлажнения
было установлено 3 диапазона экологической ам-
плитуды: узкий, средний, широкий.

При сравнении видового богатства разных
геоморфологических позиций число видов пред-
варительно приведено к числу пробных площа-
дей с помощью линейной функции.

При реконструкции процесса освоения мхами
горных склонов в разные климатические эпохи за
основу взята регрессионная зависимость между
проективными покрытиями мхов, сосудистых
растений и площадью оголенных грунтов. В каче-
стве тенденции, соответствующей такому исто-
рическому процессу, рассматривается изменение
проективного покрытия этих двух групп растений
в направлении (на диаграмме) справа налево: от
максимальной площади, занятой открытыми (не-
задернованными) грунтами, к минимальной.

Для всех средних значений вычисляли стан-
дартную ошибку. Все статистические величины
получены на уровне значимости а = 0.05. Постро-
ение диаграмм проведено в программе Excel. Об-
разцы мхов хранятся в бриологическом гербарии
Ботанического института им. В.Л. Комарова РАН
(LE).

РЕЗУЛЬТАТЫ
ТИПЫ МЕСТООБИТАНИЙ 

И БРИОЦЕНОТИПЫ
На основании вышеприведенных характери-

стик в исследованном районе выделено 12 типов
местообитания и, соответственно, 12 бриоцено-
типов.

Тип местообитания 1 (Sf) – горные склоны с дви-
жущейся осыпью, террасы на склонах, щебнисто-
каменистые. Эти местообитания приурочены к
наиболее высоким гипсометрическим уровням
(диапазон абсолютных высот – 400–580 м над ур. м.).
Для них характерны постоянные выходы скаль-
ного основания, часто это крутые (до 50° при
средней крутизне ок. 17°) склоны, преимуще-
ственно, северных румбов. На склонах преобла-
дают коллювиальные процессы, в результате чего
даже небольшие дерновинки мхов постоянно за-

10Этот показатель близок к вышерассмотренному показате-
лю широты экологической амплитуды. В данной работе
эти два показателя различаются по способу их определе-
ния и категориям, для которых они используются: если по-
нятие широты экологической амплитуды должно отразить
долю типов местообитаний в пределах всего спектра этих
типов, то категория диапазона экологической амплитуды в
данной работе применяется только для анализа экологиче-
ской шкалы.

сыпаются щебнем и мелкой плиткой. На неболь-
ших террасах иногда скапливается мелкозем, на
котором можно встретить относительно крупные
моховые ковры. Снег на этих участках маломощ-
ный, либо его вообще нет, в летнее время склоны
подвержены постоянным ветрам, следствием че-
го является некоторое иссушение грунтов. Про-
ективное покрытие сосудистых растений колеб-
лется от 4 до 70% (среднее – 35%), площадь неза-
дернованного грунта варьирует в диапазоне 0–
93% (среднее – 43%) (табл. 1). Среди сосудистых
растений c проективным покрытием 4–7% встре-
чаются Empetrum subholarcticum, Luzula confusa,
Salix phlebophylla, Saussurea tilesii, Saxifraga firma,
Vaccinium vitis-idaea subsp. minus и др. В бриоцено-
типе – 23 вида. Среднее значение постоянства
(III) имеет Racomitrium lanuginosum (табл. 2). Сред-
нее суммарное проективное покрытие мхов – 19%,
минимальное значение – 3, максимальное – 70%.
На отдельных участках проективное покрытие
ряда видов (Aulacomnium turgidum, Hylocomium
splendens, Rhytidium rugosum) составляет 20–25%.

Тип местообитания 2 (Co) – хорошо прогревае-
мые, сухие склоны, относительно закрепленные, в
нижнем поясе гор, щебнисто-суглинистые. Эти
местообитания расположены в высотном диапа-
зоне 230–390 м, ориентированы они, преимуще-
ственно, на юг и юго-запад. Склоны крутизной до
55° (при средней величине – ок. 20°) с поверхно-
сти сложены мелкоземом с небольшой примесью
мелкого щебня. Снег здесь сходит довольно рано,
склоны увлажняются делювиальными потоками,
стекающими с гипсометрически вышележащих
уровней после дождей. Проективное покрытие
сосудистых растений варьирует в диапазоне 15–
75% (среднее значение – 46%) (табл. 1), макси-
мальная величина площади незадернованного
грунта – 85%. Среди сосудистых растений преоб-
ладают Carex obtusata, Eremogone capillaris, Festuca
auriculata, Phlojodicarpus villosus, Poa glauca, Pulsa-
tilla multifida, проективное покрытие каждого из
которых достигает 5–8%. Числo видов в брио-
ценотипе – 42. С высоким постоянством (IV) в
местообитании встречается Rhytidium rugosum
(табл. 2). Несколько видов мхов имеют здесь
бόльшее постоянство (II), чем во всех остальных,
это: Abietinella abietina, Encalypta rhaptocаrpa и Syn-
trichia ruralis. Среднее суммарное проективное
покрытие мхов – 18% (диапазон – 1–60%). По-
стоянно высокое проективное покрытие (до 15%) –
у Rhytidium rugosum, реже такие величины отмече-
ны у Aulacomnium turgidum, Hylocomium splendens,
Niphotrichum canescens.

Тип местообитания 3 (Cr) – сухие склоны и тер-
расы в нижнем поясе гор, мелкоземисто-щебни-
стые. Высотный диапазон, к которому приуроче-
ны эти местообитания – 250–390 м: в основном,
это – склоны южной, северо-восточной и восточ-
ной экспозиций. Средняя крутизна склонов со-
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ставляет 20°, максимальная достигает 45°, что
способствует развитию коллювиальных процес-
сов: мелкая плитка и щебень постоянно засыпают
фрагменты мелкозема, которые образуются на
небольших террасах и выступах склона. Снег не-
большой мощности протаивает довольно быстро,
поэтому летом грунты сухие. Проективное по-
крытие сосудистых растений изменяется от 10 до
85% (среднее – 46%), площадь незадернованного
грунта варьирует в диапазоне 0–80% (среднее –
29%) (табл. 1). В составе сосудистых растений –
Artemisia furcatа, Carex rupestris, Dryas punctata,
Rhododendron lapponicum subsp. alpinum, Silene
stenophylla и др. Проективное покрытие дриады
достигает 18%, рододендрона – 15%, в одном слу-
чае отмечено покрытие Carex rupestris, составляю-
щее 25%. В рассматриваемом бриоценотипе –
30 видов. Наибольшее постоянство (IV) в этом
типе – у Rhytidium rugosum. Два вида – Dicranum
acutifolium и D. elongatum – имеют постоянство,
большее (III), чем в других группах (табл. 2).
Среднее покрытие мхов – 31% (диапазон покры-
тия – 6–70%). Высоких (20–25%) значений про-
ективного покрытия в отдельных случаях дости-
гают Aulacomnium turgidum, Dicranum acutifolium,
D. elongatum, Rhytidium rugosum.

Тип местообитания 4 (Es) – плоские вершины не-
высоких гряд, краевые части нагорных террас,
мелкощебнистые, с примесью песка. Эти место-
обитания приурочены к высотному диапазону
230–410 м, с преимущественной ориентацией
склонов (со средней крутизной 16°, но достигаю-
щей 45°) террас на северо-запад, север, реже – юг.
В составе мелкозема значительную долю состав-
ляет песок, на поверхности грунтов много тонкой
пылеватой плитки. Снега на этих участках отно-
сительно мало, он значительно быстрее стаивает
на щебнисто-песчаных участках, и медленнее –
на ковриках Empetrum subholarcticum. Проектив-
ное покрытие сосудистых – 15–90% (среднее
значение – 70%), площадь незадернованного
грунта – 50% (табл. 1). В числе сосудистых расте-
ний преобладают Arctous alpina, Dryas punctata,
Empetrum subholarcticum, Ledum palustre subsp. de-
cumbens, Vaccinium vitis-idaea subsp. minus, проек-
тивное покрытие каждого из которых в ряде слу-
чаев достигает 20–25%. В этом бриоценотипе –
23 вида. Среднюю (III) величину постоянства
здесь имеют 3 вида: Aulacomnium turgidum, Hyloco-
mium splendens, Rhytidium rugosum (табл. 2). Сред-
нее суммарное проективное покрытие мхов –
34% (диапазон покрытий – 9–85%). С проектив-
ным покрытием до 25% часто встречаются Aula-
comnium turgidum, Hylocomium splendens, Rhytidium
rugosum, редко – Racomitrium lanuginosum.

Тип местообитания 5 (Dp) – склоны или нагор-
ные террасы, слабоувлажненные, щебнисто-сугли-
нистые. Высотный диапазон этих местообита-

ний – 230–390 м, преобладают склоны южных,
реже – западных румбов, средняя крутизна со-
ставляет ок. 19°, максимальные величины – до
45°. Поверхность грунтов сложена суглинками с
бόльшим или меньшим участием щебня. Снег
имеет среднюю высоту, сходит он довольно быст-
ро, к концу лета возможно небольшое иссушение
верхних почвенных горизонтов. Проективное по-
крытие сосудистых – 30–90% (среднее значение –
67%), площадь незадернованного грунта варьиру-
ет от 0 до 60% (табл. 1). Среди сосудистых расте-
ний доминирует Dryas punctata, проективное по-
крытие которой достигает 60–70%. Содоминиру-
ют (с покрытием 3–10%) Anemone sibirica, Festuca
auriculata, Hedysarum hedysaroides subsp. tschukt-
schorum, Poa malacantha, Salix reticulatа и др. Число
видов в бриоценотипе – 50. С высоким постоян-
ством (V) отмечен Rhytidium rugosum (табл. 2).
Среднее проективное покрытие мхов – 36% (диа-
пазон – 5–80%), высокие величины покрытия
имеют Hylocomium splendens, Rhytidium rugosum (до
35%), Aulacomnium turgidum, Dicranum elongatum
(15–20%).

Тип местообитания 6 (Ld) – низкие горные и над-
пойменные террасы, нижние, выположенные ча-
сти склонов, покатые водоразделы, дренируемые,
щебнисто-мелкоземистые. Эти местообитания
встречаются в высотном диапазоне 230–370 м,
они имеют преимущественный уклон на север,
реже – на юг, средняя крутизна склонов – 10°,
максимальная – 45°. С поверхности они сложены
суглинком, с небольшой примесью щебня. Снег
на этих участках – средней мощности, но таяние
его может задерживаться до начала июля, в ре-
зультате чего (а также вследствие небольшой кру-
тизны склонов) в течение лета надмерзлотная
толща хорошо увлажнена. Проективное покры-
тие сосудистых растений изменяется от 35 до 95%
(среднее – 70%), площадь открытого грунта здесь
самая низкая среди всех типов местообитаний
(среднее значение – 5%) (табл. 1). В числе сосуди-
стых растений доминируют Betula nana subsp. exi-
lis, Ledum palustre subsp. decumbens, Vaccinium vitis-
idaea subsp. minus (до 35% каждый), содоминиру-
ют Aconogon tripterocarpum, Cassiope tetragona, Salix
pulchra (по 15–20%). Число видов в бриоцено-
типе – 35. Высокие (V и IV) величины постоян-
ства в этом типе – у двух видов: Aulacomnium tur-
gidum и Hylocomium splendens соответственно
(табл. 2). Среднее суммарное покрытие мхов –
43% (диапазон значений – 8–85%). Постоянно
высокие (20–25%) значения проективного по-
крытия имеют 2 вида: Aulacomnium turgidum и Hy-
locomium splendens, изредка проективное покры-
тие, составляющее 15–20%, отмечено у Dicranum
elongatum, Rhytidium rugosum, Tomentypnum nitens.
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Тип местообитания 7 (Cl) – покатые ложбины
склонов, террасы, иногда со слабым пластовым
стоком, щебнисто-суглинистые. Высотный диа-
пазон этих местообитаний – 230–400 м, ориенти-
рованы они, преимущественно, на север (средняя
крутизна склонов – 4°, максимальная – 25°).
Преобладающая фракция грунта – легкие и сред-
ние суглинки. Снег средней высоты при относи-
тельно медленном его протаивании в первую
половину лета способствует интенсивному про-
мачиванию надмерзлотной толщи, а в ряде слу-
чаев – формированию на отдельных участках
пластового стока. Проективное покрытие сосу-
дистых растений варьирует в диапазоне 35–90%
(среднее – 72%), максимальное значение площа-
ди незадернованного грунта – 6% (табл. 1). В со-
ставе сосудистых растений доминируют Betula
nana subsp. exilis, Carex lugens (25–40% каждый),
содоминируют Ledum palustre subsp. decumbens,
Salix fuscescens, S. pulchra, S. saxatilis (5–15%). В
бриоценотипе – максимальное число видов сре-
ди всех остальных групп – 65. С высоким посто-
янством – IV – отмечены 2 вида: Aulacomnium tur-
gidum и Hylocomium splendens (табл. 2). Cреднее
суммарное покрытие мхов – 53% (диапазон – 10–
95%). Высокие (30–40%) значения проективного
покрытия – у Tomentypnum nitens, несколько
меньшие (25–30%) – у Aulacomnium turgidum, Hy-
locomium splendens, Sphagnum warnstorfii.

Тип местообитания 8 (Ev) – террасы склонов,
шлейфы, водоразделы, щебнисто-суглинистые с за-
стойным увлажнением. Эти местообитания
встречаются в высотном диапазоне 230–390 м,
ориентированы они, преимущественно, на север.
Невысокие углы уклона поверхности (среднее
значение – ок. 2°, при максимальном – 4°) спо-
собствуют застаиванию влаги в почвенной толще,
сложенной, преимущественно, средними суглин-
ками. Проективное покрытие сосудистых расте-
ний составляет 55–90% (среднее значение –
76%), площадь незадернованного грунта достига-
ет 20% (табл. 1). В составе сосудистых растений
доминирует Carеx lugens (25–55%), содоминиру-
ют (с покрытием 12–15%) Betula nana subsp. exilis,
Ledum palustre subsp. decumbens, Salix fuscescens.
Число видов в бриоценотипе – 32. Наиболее вы-
сокое постоянство в этом типе – IV – имеет Aula-
comnium turgidum. Один вид – Dicranum laevidens –
имеет небольшую (II) по сравнению со всеми дру-
гими бриоценотипами величину постоянства
(табл. 2). Среднее суммарное проективное по-
крытие мхов – 47% (диапазон – 17–75%). Высо-
кое (20–25%) проективное покрытие – у двух ви-
дов: Aulacomnium turgidum и Hylocomium splendens,
несколько раз встречены с покрытием 25% Aula-
comnium palustre и Sphagnum warnstorfii.

Тип местообитания 9 (Cs) – террасы, в т.ч. пой-
менные, ложбины стока на шлейфах и предгорных
равнинах. Эти местообитания встречены в высот-

ном диапазоне 230–670 м, преимущественная их
ориентация – северная (средняя крутизна – ок.
2°, максимальная – 5°). В основном, они форми-
руются на террасах, ниже мест залеживания сне-
га, поэтому эти участки в течение лета интенсив-
но увлажнены, часто на поверхность выходит во-
да. Проективное покрытие сосудистых растений
варьирует в диапазоне 30–90% (среднее – 61%),
максимальная величина площади незадернован-
ного грунта – 35% (табл. 1). В составе сосудистых
растений доминирует Carex aquatilis subsp. stans
(покрытие в ряде случаев достигает 60%), содо-
минанты – Betula nana subsp. exilis, Eriophorum va-
ginatum, Salix pulchra, иногда – S. saxatilis (все – с
покрытием 15–20%). В бриоценотипе – 43 вида.
Семь видов – Brachythecium cirrosum, Bryum
cryophilum, Myurella julacea, Scorpidium revolvens,
Sphagnum fimbriatum, S. lenense, Sarmentypnum sar-
mentosum имеют постоянство II – наибольшее
среди всех остальных бриоценотипов (табл. 2).
Среднее суммарное покрытие мхов – 64% (диапа-
зон – 10–88%). Высокие величины проективного
покрытия – у Sphagnum lenense, S. warnstorfii, To-
mentypnum nitens (30–35%), несколько меньшие
(20–25%) – у Scorpidium revolvens, Sphagnum fimbri-
atum.

Тип местообитания 10 (Ct) – верхние части
склонов в нижнем поясе гор, перегибы террас с от-
носительно долго лежащим снегом. Высотный
диапазон этих местообитаний – 235–620 м, пре-
имущественная их ориентация – северо-западная
и северная (средняя крутизна склонов – ок. 4°,
хотя в отдельных случаях она может достигать
50°). Для этих участков отмечен высокий уровень
снегонакопления, снег стаивает обычно в середи-
не июля. Талые воды просачиваются в непро-
мерзшие грунты, мощность которых доходит до
90 см, или скатываются по поверхности в нижние
части склона, что способствует относительной
сухости этих местообитаний во второй половине
лета. Проективное покрытие сосудистых расте-
ний варьирует в диапазоне 10–90% (среднее зна-
чение – 60%), максимальная площадь незадерно-
ванного грунта – 70% (табл. 1). Доминантами
среди сосудистых растений являются Cassiope
tetragona, Salix tschuktschorum (с покрытием до 40%
каждый), содоминантами – Diapensia obovata,
Rhododendron lapponicum subsp. alpinum (10–15%) и
др. В данном бриоценотипе – 57 видов, с высо-
ким постоянством – IV – отмечен только один
вид – Hylocomium splendens (табл. 2). Cреднее сум-
марное проективное покрытие мхов – 43% (диа-
пазон – 5–90%). Высокие проективные покры-
тия (40–50%) имеют Hylocomium splendens, Tomen-
typnum nitens, покрытие 20–25% характерно для
Aulacomnium turgidum, Racomitrium lanuginosum,
Rhytidium rugosum.
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Тип местообитания 11 (Sp) – тыловые части
террас, нижние части склонов с долго лежащим
снегом. Высотный диапазон этих местообитаний –
230–360 м, ориентированы они, в основном, на
северо-запад и север (средняя крутизна склонов
составляет всего 3°, хотя в редких случаях она до-
стигает 50° и более). Здесь постоянно образуются
крупные скопления снега, который стаивает
только к концу июля. Проективное покрытие со-
судистых растений варьирует в диапазоне 15–
85%, площадь незадернованного грунта достигает
70% (табл. 1). В составе сосудистых растений пре-
обладают Carex podocarpa, Oxyria digyna, Salix po-
laris (с проективным покрытием 15–20%). Число
видов в бриоценотипе – 25, выделяется один вид –
Sanionia uncinata – с постоянством IV (табл. 2).
Среднее суммарное покрытие мхов – 46% (диапа-
зон – 10–90%). Высокие (20–30%) величины
проективного покрытия – у Sanionia uncinata,
средние (10–15%) – у Hylocomium splendens и To-
mentypnum nitens.

Тип местообитания 12 (Sl) – покатые склоны,
шлейфы с проточным увлажнением, пойменные
террасы с долго лежащим снегом. Эти местообита-
ния обычны в высотном диапазоне 230–360 м,
ориентированы они, преимущественно, на запад
(средняя крутизна склонов – ок. 5°, максимум –
40°). Вследствие того, что на этих участках зимой
скапливаются большие толщи снега, в начале и
середине лета здесь постоянно влажные почвы,
часто с проточным режимом. Проективное по-
крытие сосудистых растений варьирует в широ-
ком диапазоне – 30–85% (среднее значение –
59%) (табл. 1). Доминантом покрова является ку-
старник Salix lanata subsp. richardsonii, проектив-
ное покрытие которого достигает 70–80%; с по-

крытием 10–15% в напочвенном ярусе обычны
Arctous erythrocarpa, Equisetum arvense subsp. bo-
reale, Salix reticulata. В бриоценотипе – 48 видов.
С высоким постоянством (IV) в этом типе встре-
чаются Hylocomium splendens, Tomentypnum nitens.
Второй из этих видов, а также Bryum pseudotri-
quetrum имеют наивысшее постоянство среди всех
остальных бриоценотипов – II. Cреднее сум-
марное проективное покрытие мхов – 62%
(диапазон – 12–95%). Постоянно высокое (35–
45%) проективное покрытие – у Tomentypnum ni-
tens, 15–20% – у Aulacomnium palustre, Hylocomium
splendens, Sanionia uncinata.

Видовое богатство в бриоценотипах варьирует
от 23 (типы 1 и 4) до 65 (тип 7) (табл. 2). Среднее
число видов также самое низкое в типе 1 (2.63), а
самое высокое – в типе 9 (6.67) (рис. 2). Наиболь-
ший разброс (30.9%) относительно среднего чис-
ла видов (стандартная ошибка) отмечен в типе 11
(нивальные местообитания), наименьший – в ти-
пе 10 (верхние части склонов, перегибы террас).
Также довольно высокая величина среднего –
5.92 – в типе 12, на участках обогащенного стока.
Низкая максимальная величина числа видов
мхов, помимо типа 1, отмечена в типе 4 – на сухих
песчаных водоразделах и в краевых частях террас.
Наибольшее среднее проективное покрытие
мхов – в типе 9 (64%), несколько меньше – в типе
12–62%. Самые низкие значения среднего – в ти-
пах 2 и 3 (18 и 19% соответственно). В этих по-
следних двух типах отмечена и наибольшая сред-
няя площадь незадернованных грунтов (по 43% в
каждом типе).

АКТИВНОСТЬ ВИДОВ МХОВ
В общем списке мхов учтено 122 вида.
К категории особо активных (класс V) отно-

сятся 5 видов. Эта группа подразделяется на
2 подгруппы: а) виды, встречающиеся во всех ти-
пах местообитаний (12) и имеющие максималь-
ное постоянство IV или V: Aulacomnium turgidum,
Hylocomium splendens, Tomentypnum nitens, б) виды,
встречающиеся в 11 типах местообитаний и име-
ющие максимальное постоянство III или II:
Dicranum elongatum, Distichium capillaceum (табл. 2).
Виды подгруппы “а” осваивают все местообита-
ния – от поймы р. Паляваам (высота 230 м) до
вершин горных поднятий (высота – 697 м). Таких
мхов, как Dicranum elongatum и Distichium capillace-
um нет на нивальных местообитаниях (тип 11).
Только один из этих видов – Aulacomnium turgidum –
имеет постоянство V, которое отмечено в двух ти-
пах местообитания – 6 и 8. Вид Hylocomium splen-
dens в типах 6, 7, 10 и 12 характеризуется посто-
янством IV, Tomentypnum nitens имеет постоян-
ство IV только в типе 12 (местообитания с
обогащенным стоком). Наиболее высокие значе-
ния проективного покрытия – у видов, имеющих,

Рис. 2. Среднее число видов в разных типах местооби-
таний. По оси ординат – число видов, по оси абсцисс –
условные названия бриоценотипов, соответствую-
щих типам местообитаний (по табл. 1). Приведена
стандартная ошибка.
Fig. 2. The average number of species in different habitat
types. Y-axis – the number of species, X-axis – conven-
tional names of bryocenotypes corresponding to habitat
types (according to Table 1). The standard error is given.
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как правило, наиболее высокие величины посто-
янства. Для Aulacomnium turgidum и Hylocomium
splendens в одном из зональных местообитаний –
типе 6 – отмечено проективное покрытие 35%
(каждый). Второй из этих видов один раз встре-
чен с покрытием 70% в верхней части склона, в
дриадово-кассиопейной тундре (тип 10), ковры
этого же вида, а также Tomentypnum nitens имеют
покрытие 65 и 85% соответственно, на поймен-
ных террасах (тип 12) с зарослями Salix lanata sub-
sp. richardsonii.

В категорию высокоактивных (класс IV) вхо-
дит 11 видов. Эта группа подразделяется на 3 под-
группы: а) виды с максимальным постоянством V
и IV: – Rhytidium rugosum и Sanionia uncinatа соот-
ветственно, б) виды с максимальным постоян-
ством III: Aulacomnium palustre, Dicranum acutifoli-
um, Racomitrium lanuginosum, Sphagnum warnstorfii,
в) виды с постоянством I: Flexitrichum flexicaule,
Niphotrichum canescens, Pleurozium schreberi, Poly-
trichum piliferum, P. strictum (табл. 2). Вид Rhytidium
rugosum постоянно встречается на склонах южной
экспозиции (типы 3 и 5), где он образует ковры с
покрытием 30–35% в дриадовых (Dryas punctata) и
разнотравно-осоковых (Carex rupestris) сообще-
ствах, Sanionia uncinata иногда достигает покры-
тия 35% в нивальных местообитаниях (тип 11),
Racomitrium lanuginosum вместе с другими мхами
формирует небольшие ковры с покрытием 20–
25% на сухих щебнистых склонах (типы 3, 4, 5,
10), Aulacomnium palustre на влажных шлейфах и
пойменных террасах иногда образует покровы
(вместе с видами рода Sphagnum) с проективным
покрытием до 35–40%. На умеренно увлажнен-
ных и влажных местообитаниях (типы 7–9) обыч-
ны сфагновые ковры (S. warnstorfii), занимающие
40–45% пробной площади. В третьей подгруппе
выделяется один вид – Pleurozium schreberi, проек-
тивное покрытие которого часто достигает 5%.

К категории среднеактивных (класс III) отне-
сено 24 вида. В этой группе выделено 4 подгруп-
пы: а) виды с максимальным постоянством II и
максимальным покрытием 2а–3: Abietinella abieti-
na, Bryum сryophilum, B. pseudotriquetrum, Scorpidi-
um revolvens, Sphagnum lenense, б) виды с постоян-
ством II и максимальным покрытием 1: Meesia
uliginosa, Philonotis tomentella, в) виды с постоян-
ством I и максимальным покрытием 2б: Brachyth-
ecium turgidum, Cinclidium arcticum, Dicranum spadi-
ceum, Meesia triquetra, Polytrichum juniperinum,
Sphagnum girgensohnii, г) виды с постоянством I и
максимальным покрытием 2а: Brideliella wahlen-
bergii, Campylium stellatum, Flexitrichum gracile и др.
(табл. 2). Наиболее высокие значения покрытия в
этой группе – у сфагновых мхов. В одном случае
было описано сообщество, где Sphagnum lenense
образует плотные ковры рыжего цвета с покрыти-
ем 90% (при толщине слоя мхов 8 см). Ряд других
мхов встречаются с покрытием 20–25% (Abietinel-

la abietina, Dicranum spadiceum, Meesia triquetra,
Sphagnum girgensohnii). Такие покровы образуются
на террасах, где есть интенсивный подток влаги c
вышерасположенных снежников.

Категория малоактивных (класс II) включает
30 видов. В составе этой группы выделено 3 под-
группы: а) виды с максимальным постоянством II:
Brachythecium cirrosum, Dicranum laevidens, Enca-
lypta rhaptocarpa и др., б) виды с постоянством I и
максимальным проективным покрытием 2a–3:
Bartramia pomiformis, Climacium dendroides, Dicra-
num groenlandicum и др., в) виды с постоянством I
и максимальным проективным покрытием 1: Aq-
uilonium plicatulum, Ceratodon purpureus, Isoptery-
giella pulchella и др. (табл. 2). Высокие покрытия в
этой группе активности образуют виды, приуро-
ченные к ложбинам стока (тип 9): так, Sphagnum
teres образует ковры с покрытием 40%, несколько
меньшее покрытие – 25% – у Sarmentypnum sar-
mentosum. Также одиночные ковры Dicranum
fuscescens, D. laevidens и Sphagnum rubellum с по-
крытием каждого до 25–30% можно встретить на
участках пластового стока на покатых склонах и
террасах (тип 7).

Категория неактивных (класс I) – наиболее
многочисленная и включает 52 видa. Виды этой
группы во всех местообитаниях имеют постоян-
ство I, различаясь значением проективного по-
крытия, что послужило основой для выделения
здесь 2 подгрупп: а) виды с максимальным проек-
тивным покрытием 2а–4: Bucklandiella microcarpa,
Calliergon giganteum, Dicranum flexicaule и др., б) ви-
ды с максимальным проективным покрытием 1:
Andreaea rupestris var. sparsifolium, Aulacomnium
acuminatum, Brachytheciastrum trichopodium и др.
(табл. 2). Относительно высокие величины про-
ективного покрытия мхов в этой группе встреча-
ются только в местообитаниях 7, 9 и 10. Так,
Sphagnum squarrosum отмечен один раз на покатом
суглинистом водоразделе (тип 7) с покрытием
60%, а в ложбине стока (тип 9) – с покрытием
45%, Sphagnum fimbriatum – с покрытием 35%. Не-
сколько раз были отмечены небольшие покровы
мхов в местообитании 10, в сообществах дриадо-
во-кассиопейных тундр. Это – Dicranum flexicaule
(15%) и Bucklandiella microcarpa (10%).

Рассмотрение активности видов на основе
табл. 2 позволяет дать краткую характеристику
пяти категориям активности видов мхов исследо-
ванного района. Особо активные (преуспеваю-
щие в ландшафте: Yurtsev, 1968) – это эвритопные
виды (осваивающие все или почти все местооби-
тания района), присутствующие с высоким по-
стоянством (IV или V) на многих типах местооби-
тания, массовые на большинстве участков. Для
некоторых видов возможна низкая величина по-
стоянства в ряде местообитаний, но при их почти
полном охвате. Высокоактивные – виды-эврито-
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пы или гемиэвритопы, осваивающие довольно
большой диапазон местообитаний, при средней
(а в ряде случаев – и низкой) величине постоян-
ства на каждом типе местообитаний, массовые на
некоторых местообитаниях. Среднеактивные –
виды-гемистенотопы, отмеченные на большей
части местообитаний (но не более, чем на 60%
всего спектра); в исследованном районе эти виды
имеют низкое постоянство на большинстве ме-
стообитаний, а также среднюю или низкую чис-
ленность в каждом типе. Малоактивные – виды-
стенотопы, охватывающие только небольшую
часть местообитаний (не более 33% всего набора
местообитаний), имеющие низкое постоянство
и, в основном, низкую величину обилия на всех
местообитаниях. В редких случаях возможно уве-
личение проективного покрытия вида до значе-
ния 20–30%. Неактивные – виды-стенотопы до-
вольно ограниченного числа местообитаний (не
более 17% всего спектра), с низким постоянством
(преимущественно, I) и низким проективным по-
крытием на подавляющем числе местообитаний.
Однако, в единичных случаях, так же, как и мало-
активные, неактивные виды могут встречаться с
высоким покрытием (до 40%). По-видимому,
особенностью распределения мхов в ландшафте
западной части Чукотского нагорья является ма-
лая величина постоянства видов на многих типах
местообитаний и в то же время – единичные слу-
чаи возрастания проективного покрытия вида на
отдельных местообитаниях.
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MOSSES OF THE WESTERN PART OF THE CHUKCHI HIGHLANDS.
1. DISTRIBUTION BY HABITAT TYPES, AND ACTIVITY OF SPECIES

S. S. Kholoda,# and O. M. Afoninaa,##

aKomarov Botanical Institute of the Russian Academy of Sciences 
Prof. Popova Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia
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The analysis of the distribution of mosses in the landscape of the western part of the Chukchi Highlands
served as the basis for distinguishing 12 types of habitats, which differ in a number of abiotic (altitude above
sea level, slope exposure, steepness, degree of surface moisture) and biotic (composition of dominant species,
cover of mosses and vascular plants, percentage of ground area free of vegetation) parameters. The vast ma-
jority of habitat types are the slopes of various steepness (including accumulative slopes – plumes with runoff
hollows), which are characterized by active movement of solid matter. Each habitat type is characterized by
its own moss composition, or bryocenotype. The species richness in the bryocenotypes varies from 23 (moun-
tain slopes with moving scree) to 65 (sloping valleys of plumes with reservoir runoff), the lowest average num-
ber of species was found in the tormer bryocenotype – 2.63, the highest – 6.67 – was noted in f loodplain ter-
races. Based on 322 geobotanical relevés, there were identified 12 bryocenotypes, i.e. aggregates of moss spe-
cies of the same habitat type. Five classes of species activity have been distinguished, based on 3 parameters:
the number of habitat types where the species has settled, the constancy of the species in one type of habitat,
the cover of the species. Of the 122 moss species noted in geobotanical relevés, 5 oned are classified as espe-
cially active (Aulacomnium palustre, A. turgidum, Dicranum elongatum, Distichium capillaceum, Hylocomium
splendens, Sanionia uncinata, Tomentypnum nitens), 11 are highly active, 24 are medium-active, 30 are low-
active and 52 are inactive.

Keywords: mosses, bryocenotype, habitat, species activity, sample plot, tundra, Chukchi Highlands
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