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Со глас но кон цеп ции не пре рыв но сти рас ти-
тель но го по кро ва, ви ды рас те ний, рас ту щие 
со вме ст но друг с дру гом, не свя за ны ме ж ду со-
бой. Со вме ст ное про из ра ста ние обу слов ле но 
лишь сте че ни ем об стоя тельств [Egler, 1954] и 

час тич ным сов па де ни ем эко ло ги че ских тре бо-
ва ний [Ра мен ский, 1938; Whittaker, 1967, 1974; 
Harper, 1977; Мир кин, Нау мо ва, 1998]; со пут ст-
вую щие ви ды спо соб ны при этом вы дер жи вать 
кон ку рент ное дав ле ние до ми нан тов [Grime, 
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При во дят ся при ме ры ре лик то вых рас ти тель ных со об ществ, ус той чи вых по сво ему 
фло ри сти че ско му со ста ву в ус ло ви ях со вре мен но го кли ма та тай ги и тун д ры Ев ра-
зии. По ня тие о ре лик то вой при ро де и фло ри сти че ском кон сер ва тиз ме кор рект но 
по от но ше нию не к от дель но му со об ще ст ву дан но го ти па, а лишь к сук цес си он но-
му ря ду, в ко то рый оно вхо дит. Ус той чи вость ви до во го со ста ва ста дий сук цес сии 
под дер жи ва ет ся по вто ряе мо стью ее те че ния. Пред ска зуе мость сук цес сий обу-
слов ле на по сто ян ст вом ге но фон да ви дов, фор ми рую щих со об ще ст ва, по сто ян ст-
вом на бо ра фа ций ланд шаф тов, ко то рые они на се ля ют, и меж ви до вы ми коа дап та-
ция ми. 

К л ю  ч е  в ы е  с л о  в а :  фло ри сти че ский со став рас ти тель ных со об ществ, ре лик-
то вые со об ще ст ва, ус той чи вость, сук цес сия.

I. B. Kucherov. THE PROBLEM OF THE CONSERVATISM OF THE SPECIES 

COMPOSITION OF PLANT COMMUNITIES

Several types of plant communities, relict by their nature, display stability of their floristic 
composition under modified climatic conditions. Such are cryophytic steppes of Chukotka 
(relicts of the Pleistocene cryoxerophytic phases), dryad-bearberry-Scots pine and 
ashweed-aconite-Siberian spruce forests on gypsum outcrops of North-Eastern Europe 
(relicts of the Preboreal and the Atlanticum, respectively), as well as several communities 
on the White Sea islands, etc. Communities of all types, both at the climax and seral stages, 
display such floristic conservatism to some extent. As follows from the analysis of spectra 
of geographical elements for vascular floras of South-Karelian forest communities, one 
should speak of conservative features of the whole successional sere rather than of the 
plant community of a given type. The stability of the species composition of each sere in 
the succession is maintained by its repeatability. Predictability of successions is due to 
and dependent on the stability of the gene pool of the species forming the communities, 
constancy of the landscape ecotopes they inhabited, and interspecies co-adaptations, 
including dominant tolerance of the accompanying species, complementarity of life 
strategies, and symbiotrophy.

K e y   w o r d s :  floristic composition, relict plant communities, stability, succession.
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1977; Tilman, 1982, 1988]. Та кая точ ка зре ния, 
од на ко, не на хо дит объ яс не ния мно гим из-
вест ным фак там, в том чис ле су ще ст во ва нию 
ре лик то вых рас ти тель ных со об ществ. Сфор-
ми ро вав шись в про шлом, эти со об ще ст ва при 
из ме не нии кли ма та не рас па лись, но про дол-
жа ют су ще ст во вать как рас по зна вае мые ти пы, 
ус той чи вость ко то рых под твер жда ет ся пря мы-
ми (па ли но ло ги че ски ми, кар по ло ги че ски ми 
и т. д.) и кос вен ны ми (хо ро ло ги че ски ми) сви-
де тель ст ва ми. Дан ные гео гра фии рас те ний и 
фло ри сти ки го во рят о воз мож но сти вы де ле ния 
ис то ри че ских «свит» ви дов, фло ро це но ти пов, 
«ядер» фло ро це но ти че ских ком плек сов, т. е. 
ста нов ле ние и ус той чи вое (да же в гео ло ги че-
ском мас шта бе вре ме ни) су ще ст во ва ние со-
об ществ кон крет ных ти пов про сле жи ва ет ся в 
рет ро спек ти ве [Кле о пов, 1941, 1990; Со ча ва, 
1946; Тол ма чев, 1954; Юр цев, 1974, 1981; Ка-
ме лин, 1973, 1979, 1998 и др.]. 

Ус той чи вость со об ществ (вклю чая ре лик то-
вые) пред по ла га ет их спо соб ность к са мо ор-
га ни за ции, т. е. це ло ст ность. Не дав но на ме ти-
лось воз вра ще ние к взгля ду на них как на це ло-
ст ные сис те мы, гра ни цы ко то рых оп ре де ля ют 
при род ные ланд шаф ты [Austin, 1985; Austin, 
Smith, 1989; Pignatti et al., 2002]. На этой точ ке 
зре ния ис ход но ос но вы ва ет ся клас си фи ка ция 
рас ти тель но сти в рам ках как до ми нант ной шко-
лы [Су ка чев, 1931; Су ка чев и др., 1938; Шен ни-
ков, 1964 и др.], так и шко лы И. Бра ун-Блан ке 
[Becking, 1957; Westhoff, Maarel, 1978]. Она же 
под твер жда ет ся при обоб щен ном опи са нии со-
об ществ с ис поль зо ва ни ем по ня тий тер мо ди-
на ми ки, то гда как мо дель кон ти нуу ма от ра жа-
ет не столь ко свой ст ва са мой рас ти тель но сти, 
сколь ко не пол но ту на ших дан ных о ней [Pignatti 
et al., 2002]. 

Вы ска зы ва ние Ф. Кле мен тса [Clements, 
1928], упо доб ляю щее ход сук цес сии он то ге не-
зу, обыч но ци ти ру ет ся как курь ез, а про бле му 
ин ди ви ду аль но го раз ви тия фи то- и био це но зов 
раз ра ба ты ва ют лишь не мно гие ав то ры [Бы ков, 
1978; Же ри хин, 1987, 1997 и др.; Берг, 1993; 
Ды ми на, Ер шо ва, 2008]. Вни ма тель ный взгляд 
на про бле му ре лик то вых со об ществ за став ля-
ет, од на ко, пред по ло жить, что у це но ти че ских 
объ ек тов па ра док саль но при сут ст ву ет, как ми-
ни мум, од но свой ст во, при су щее ор га низ мам, 
при том эво лю ци он но про дви ну тым, – «па мять» 
пре ды ду щих со стоя ний (ис то рии сво его ста-
нов ле ния). Цель дан ной ра бо ты: про ве рив дан-
ное пред по ло же ние на кон крет ных при ме рах, 
ус та но вить, ка ко го имен но ран га це но ти че ские 
еди ни цы об ла да ют «па мя тью» (а зна чит, и це ло-
ст но стью), и по пы тать ся по нять, ка кие ме ха низ-
мы за этим сто ят.

1. ПРИМЕРЫ РЕЛИКТОВЫХ РАСТИТЕЛЬНЫХ 

СООБЩЕСТВ В СОВРЕМЕННЫХ 

ЛАНДШАФТАХ

1.1.  КРИОФИТНЫЕ СТЕПИ СЕВЕРО-ВОСТОЧНОЙ 
АЗИИ

В тун д ро вых ланд шаф тах Се ве ро-Вос точ ной 
Яку тии и Чу кот ки за ко но мер но встре ча ют ся уча-
ст ки крио фит ных сте пей, как пра ви ло, тя го тею-
щие к юж ным скло нам. В их рас ти тель ном по-
кро ве до ми ни ру ют дер но вин ные зла ки (Festuca 
lenensis1, Helictotrichon krylovii) и степ ные осо ки 
(Carex duriuscula, C. obtusata) в со про во ж де нии 
стерж не кор не вых дву доль ных (Eremogone cap-
illaris, Oxytropis vassilczenkoi, Astragalus pseu-
dadsurgens и др.) и по лу кус тар нич ков (Draco-
cephalum palmatum). Воз мож но про сле дить 
фло ро ге не ти че ские свя зи чу кот ских сте пей с 
якут ски ми и дау ро-мон голь ски ми. В то же вре мя 
их мож но счи тать ре лик то вы ми со об ще ст ва ми, 
про из вод ны ми от тун д ро сте пей кри ок се ро ти че-
ских фаз плей сто це на [Юр цев, 1974, 1981]. Со-
став рас ти тель но сти со вре мен ных крио фит ных 
сте пей в це лом со от вет ст ву ет та ко во му спо ро-
во-пыль це вых спек тров плей сто це на Се ве ро-
Вос точ ной Азии [Ги тер ман, 1985]. От ло же ния 
да ти ро ва ны по ос тан кам Mammuthus primige-
nius Blumenbach и дру гих пред ста ви те лей ны не 
вы мер шей ма мон то вой фау ны, ха рак тер ной для 
пе риг ля ци аль ных тун д ро степ ных ланд шаф тов 
плей сто це на [Шер, 1971; Yurtsev, 2001]. 

На про тя же нии го ло це на в Се вер ной Ев-
ра зии сме нил друг дру га ряд не схо жих ме ж-
ду со бой кли ма ти че ских пе рио дов [Ней штадт, 
1957; Хо тин ский, 1977]. Од на ко крио фит ные 
сте пи не ис чез ли, не сме нив шись ни дриа-
до вы ми тун д ра ми в кон ти нен таль ных сек то-
рах Чу кот ки, ни лу го вин ны ми тун д ра ми в ее 
океа ни че ской бе рин гий ской час ти, хо тя при 
со вре мен ном кли ма те, бо лее влаж ном по 
срав не нию с кри ок се ро ти че ски ми фа за ми 
плей сто це на, как ми ни мум, по след ний тип 
со об ществ дол жен иметь яв ные пре иму ще ст-
ва. В це лом степ ные со об ще ст ва со хра ни ли 
ау тен тич ность, хо тя, воз мож но, и пре тер пе-
ли ряд из ме не ний сво его со ста ва и струк ту ры 
(в ча ст но сти, под по ло гом степ ных трав раз-
вил ся ярус тун д ро вых ли шай ни ков [Kucherov, 
Daniëls, 2005]). Зна чи тель ная часть ви дов, 
про из ра стаю щих в крио фит ных сте пях Чу кот-
ки, не ха рак тер на для су хих щеб ни стых тундр с 
гос под ством Dryas punctata, ок ру жаю щих сте-
пи на скло нах всех экс по зи ций. Ряд тун д ро-
вых рас те ний (пре ж де все го са ма D. punctata) 

1 Таксоны сосудистых растений приводятся по сводке 
С. К. Черепанова [1995].
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при этом мо жет вхо дить в со став степ ных со-
об ществ; в ре зуль та те фор ми ру ют ся уча ст ки 
«тун д ро сте пи», вы ра жен но от лич ные от ок ру-
жаю щей тун д ры [Юр цев, 1974, 1981; Ку че ров, 
1996; Kucherov, Daniëls, 2005]. Степ ные и тун-
д ро вые со об ще ст ва вхо дят в раз ные сук цес-
си он ные ря ды; дриа до вая тун д ра не сме ня-
ет ся сте пью, а степь тун д рой [Ку че ров, 1996; 
Kucherov, Daniëls, 2005].

1.2.  СОСНЯКИ НА ОБНАЖЕНИЯХ 
ИЗВЕСТНЯКОВ И ГИПСОВ 
НА ЕВРОПЕЙСКОМ СЕВЕРО-ВОСТОКЕ

Не ме нее яр кий при мер ре лик то вых рас ти-
тель ных со об ществ пред став ля ют со бой со сня-
ки (из Pinus sylvestris) на об на же ни ях из вест ня-
ков и гип сов по бе ре гам Пи не ги, Мы лы, Илы ча 
и дру гих та еж ных рек на се ве ро-вос то ке Ев ро-
пей ской Рос сии [Юдин, 1963; Са бу ров, 1972; 
Ку че ров, Чу ра ко ва, 2007 и др.]. Для на поч вен-
но го по кро ва этих со сня ков ха рак тер но со че-
та ние арк то аль пий ских (Dryas octopetala s. l., 
Oxytropis sordida, Arctous alpina), ги по арк ти че-
ских (Empetrum hermaphroditum) и ле со степ ных 
(Thymus serpyllum s. l., Artemisia tanacetifolia, 
Dendranthema zawadskii, Scorzonera glabra) ви-
дов. Арк то аль пий ские рас те ния при этом про-
из ра ста ют в да ле ком от ры ве от юж ной гра ни цы 
сво его зо наль но го рас про стра не ния на рав-
ни не [Hultén, Fries, 1986; Шмидт, 2005 и др.]. 
Бок о бок с со сня ка ми на осы пях из вест ня ков 
и гип сов раз ви ты тун д ро по доб ные со об ще ст ва 
с гос под ством Dryas spp. и Arctous alpina. 

Со глас но па ли но ло ги че ской ле то пи си, а 
так же дан ным о со ста ве ис ко пае мых ос тат ков 
рас те ний в озер ных гли нах и тор фах, со че та-
ние арк то аль пий ских рас те ний с ле со степ ны-
ми ха рак тер но для пе риг ля ци аль ной рас ти-
тель но сти Ев ро пы в кри ок се ро ти че скую ста-
дию позд не вал дай ско го лед ни ко вья [Гри чук, 
1989] и в верх нем дриа се [Ней штадт, 1957; 
Хо тин ский, 1977]. Pinus sylvestris как вид от-
ме че на в бас сей не р. Пи не ги так же с дриа са, 
хо тя мас со вое раз ви тие со сня ков фик си ру ет-
ся лишь с суб бо ре аль но го пе рио да го ло це на 
[Юр ков ская и др., 1989]. Ю. П. Юдин [1963], 
ука зы вая на ре лик то вый, «тун д ро степ ной» ха-
рак тер рас ти тель но сти со сня ков на из вест ня-
ках, от но сит вре мя их фор ми ро ва ния к за вер-
шаю щей фа зе ми ку лин ско го меж лед ни ко вья 
ли бо к позд не му плей сто це ну. По след нее ве-
ро ят нее, по сколь ку су хой и хо лод ный кли мат, 
ре кон ст руи руе мый для пе риг ля ци аль ной зо ны 
по след не го оле де не ния, не до пус кал су ще-
ст во ва ния лес ных со об ществ в ее пре де лах 
[Prentice et al., 2000]. 

На чи ная с ран не го го ло це на [Ней штадт, 
1957; Ни ки фо ро ва, 1982; Юр ков ская и др., 
1989], в тай ге Дви но-Пе чор ско го ре гио на 
гос под ству ют ело вые и бе ре зо во-ело вые (из 
Picea obovata, Betula pubescens) ле са с ха-
рак тер ным на бо ром бо ре аль ных ви дов [Тол-
ма чев, 1954]. Од на ко сме ны со сня ков на об-
на же ни ях ель ни ка ми ли бо не про ис хо дит (как 
на гип сах Пи не жья [Ку че ров, Чу ра ко ва, 2007]), 
ли бо под по ло гом ели со хра ня ет ся ре лик то-
вый на поч вен ный по кров (как на из вест ня ках 
по р. Мы ле [Юдин, 1963]). Тун д ро по доб ные 
со об ще ст ва осы пей слу жат ве ро ят ным ис точ-
ни ком ди ас пор при вос ста нов ле нии со сня ков 
по сле по жа ров. Ус той чи вое су ще ст во ва ние 
как лес ных, так и тун д ро по доб ных со об ществ 
под дер жи ва ет ся тем па ми и фор ма ми эро ди-
ро ва ния кар бо нат ных и суль фат ных суб стра-
тов [Юдин, 1963], в кар сто вых ланд шаф тах 
так же ох ла ж даю щим влия ни ем под зем ных вод 
[Мал ков и др., 2001].

1.3. АКОНИТОВЫЕ ЕЛЬНИКИ ПИНЕЖЬЯ

Для ниж ней тре ти скло нов кар сто вых ло-
гов пра во бе ре жья сред ней Пи не ги ха рак тер ны 
ако ни то вые (Aconitum septentrionale) ель ни ки. 
Со вре ме ни ат лан ти че ско го кли ма ти че ско го 
оп ти му ма го ло це на, ко гда в тай ге Ев ро пей ско-
го Се ве ра рас се ля лись ви ды рас те ний с юга 
и юго-за па да [Кле о пов, 1941; Ми ня ев, 1966 и 
др.], в этих со об ще ст вах со хра ни лись Aegopo-
dium podagraria, Viola mirabilis и ряд дру гих бо-
ре о не мо раль ных ви дов [Са бу ров, 1972]. Ако-
ни то вые ель ни ки – ши ро ко рас про стра нен ная 
ас со циа ция [Ва си ле вич, 2004]. Од на ко сны-
те вая суб ас со циа ция с уча сти ем бо ре о не мо-
раль ных ви дов свой ст вен на пре иму ще ст вен но 
юж ной, в Фен но скан дии и на за па де Рус ской 
рав ни ны – так же сред ней тай ге, то гда как для 
се вер ной тай ги Ар хан гель ской обл. ха рак тер-
на ти пич ная суб ас со циа ция, где эти ви ды от-
сут ст ву ют [Kucherov, 2008]. Скло ны и дни ща 
кар сто вых ло гов яв ля ют ся эко то па ми с хо лод-
ным мик ро кли ма том [Мал ков и др., 2001; Ку че-
ров, 2003], что не долж но бла го при ят ст во вать 
ви дам с «юж ным» ти пом ареа ла. Од на ко они 
не «вы па да ют», и сны те вая суб ас со циа ция не 
сме ня ет ся ти пич ной, обыч ной в ланд шаф тах, 
ок ру жаю щих пи неж ский, в том чис ле с суль-
фат ным гео хи ми че ским ре жи мом (в бас сей-
не Ку лоя [Kucherov, 2008]). Рель еф кар сто вых 
ло гов бла го при ят ст ву ет сне го на ко п ле нию, что 
соз да ет для не мо раль ных и бо ре о не мо раль-
ных ви дов ус ло вия бо лее ста биль ной зи мов ки 
[Ку че ров, 2003]. Сле ду ет учи ты вать так же ве-
ге та тив ную под виж ность Aegopodium podag-
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raria, за пас се мян мир ме ко хор ной Viola mirabi-
lis в му ра вей ни ках и дру гие фак то ры инер ции 
су ще ст во ва ния со об ще ст ва на за ня том им 
мес те.

1.4.  РАСТИТЕЛЬНЫЕ СООБЩЕСТВА 
БЕЛОМОРСКИХ ОСТРОВОВ 

До ка за тель ст вом то му, что мно гие рас ти-
тель ные со об ще ст ва, раз воз ник нув, име ют тен-
ден цию удер жи вать ся на за ня тых ими эко то пах, 
не смот ря на ме няю щий ся кли мат, слу жит рас-
ти тель ность Ке рет ско го ар хи пе ла га в Кан да-
лакш ском за ли ве Бе ло го мо ря [Ку че ров и др., 
2005]. На про тя же нии го ло це на дно за ли ва ис-
пы ты ва ет гля цио и зо ста ти че ское под ня тие, по-
ро ж даю щее фор ми ро ва ние мор ских тер рас и 
воз ник но ве ние при бреж ных ост ро вов, лю бая 
от мет ка по верх но сти ко то рых мо жет быть да-
ти ро ва на ис хо дя из ско ро сти под ня тия. Для 
тер рас в устье р. Выг да ти ров ки под твер жде ны 
ра дио уг ле род ным ме то дом [Де вя то ва, 1976]. 
На ост ро вах вы де ля ют ся 4 гип со мет ри че ских 
уров ня, раз ли чаю щие ся по вре ме ни на ча ла ге-
не зи са их пар ци аль ных флор. Для не ко то рых из 
этих уров ней вы яв ле ны тя го тею щие к ним ви-

ды (табл. 1) и со об ще ст ва, сфор ми ро вав шие ся 
в ре гио не в со от вет ст вую щий пе ри од го ло це на.

Толь ко в пре де лах уров ня с от мет ка ми 
19–29 м над у.м. на круп ных ост ро вах от ме че-
ны ель ни ки (Picea × fennica) с оси ной (Populus 
tremula) и тра вя ным по кро вом из Geranium syl-
vaticum и Rubus saxatilis (Geranium-Dryopteris-
Typ [Cajander, 1921]), в наи боль шей сте пе ни, 
срав ни тель но с дру ги ми ти па ми со об ществ, 
обо га щен ные бо ре о не мо раль ны ми ви да ми с 
це но ти че ским оп ти му мом не в се вер ной, но в 
сред ней и юж ной тай ге. Для боль шин ст ва из 
них (Melica nutans, Milium effusum, Oxalis ace-
tosella, Paris quadrifolia и др.) в этом ин тер ва-
ле вы сот от ме че на наи боль шая встре чае мость 
(см. табл. 1), вплоть до экс клю зив ной при уро-
чен но сти у об ли гат ных ба ро хо ров с низ кой 
ско ро стью раз но са ди ас пор (Elymus caninus, 
Actaea spicata [Müller-Schneider, 1977]). На рас-
смат ри вае мых вы со тах со хра ни лись де ри ва ты 
сред не та еж ных со об ществ, рас про стра нен ных 
в При бе ло мо рье в пе ри од ат лан ти че ско го оп-
ти му ма го ло це на [Ели на и др., 2000; Ку че ров и 
др., 2005]. С тех пор кли мат для них стал ме нее 
бла го прия тен, од на ко со об ще ст ва не ис чез ли 
пол но стью.

Таб ли ца 1. Из ме не ния встре чае мо сти (%) не ко то рых ви дов рас те ний фло ры ост ро вов Ке рет ско го ар хи пе ла га 
в за ви си мо сти от вы со ты над у.м. [Ку че ров и др., 2005]

На зва ния рас те ний
Гип со мет ри че ские уров ни

30–50 м 19–29 м 10–19 м < 10 м
Saxifraga cernua 4 – – –
Vaccinium vitis–idaea 96 88 88 56
Pinus sylvestris 100 100 82 47
Empetrum hermaphroditum 81 68 70 53
Betula subarctica 46 46 46 33
Picea × fennica 23 59 59 26
Calluna vulgaris 35 51 21 14
Populus tremula 23 41 30 17
Rubus saxatilis 15 34 15 5
Arctous alpina 19 29 22 12
Geranium sylvaticum 15 27 11 5
Actaea spicata – 10 – –
Elymus caninus – 2 – –
Trollius europaeus – 15 2 –
Coeloglossum viride – 7 1 –
Oxalis acetosella – 27 10 2
Melica nutans – 15 4 1
Filipendula ulmaria – 10 5 8
Milium effusum – 10 2 2
Paris quadrifolia – 10 3 1
Dianthus superbus – – 2 11
Calamagrostis groenlandica – – 1 6
C. lapponica – – 1 1
Euphrasia frigida – – – 8
Luzula frigida – – – 2
Loiseleuria procumbens – – – 1
Чис ло опи са ний 26 41 96 155
Чис ло ви дов в пар ци аль ной фло ре 50 125 212 280
Вре мя на ча ла фор ми ро ва ния пар ци аль ной 
фло ры, л. н.

9300–7700 7700–4930 4500–2500 1000

При ме ча ние. Пе ре чис ле ние ви дов в таб ли це от ра жа ет их рас пре де ле ние по гип со мет ри че ским уров ням. В пре де лах ка-
ж дой из групп ви ды рас по ло же ны по убы ва нию их встре чае мо сти. Об щее чис ло ви дов або ри ген ной фло ры со су ди стых 
рас те ний – 354.
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В пре де лах са мо го ниж не го гип со мет ри че-
ско го уров ня (< 10 м над у.м.) раз ви ты при мор-
ские во ро нич ни ки из Empetrum hermaphroditum 
[Брес ли на, 1971]. Упо мя ну тый вид – древ ний 
эле мент ре гио наль ной фло ры, в При бе ло мо-
рье из вест ный, как ми ни мум, с позд не го плей-
сто це на [Ели на и др., 2000]. Со об ще ст ва E. 
hermaphroditum от ме че ны на раз ных вы со тах; 
од на ко толь ко вдоль мо ря они обо га ще ны ги-
по арк ти че ски ми и арк то аль пий ски ми, пре иму-
ще ст вен но тун д ро вы ми ви да ми (Calamagrostis 
groenlandica, C. lapponica, Luzula frigida, Euphra-
sia frigida и др.), от сут ст вую щи ми на вы ше ле жа-
щих уров нях. Это по бу ж да ет свя зать фор ми ро-
ва ние дан ных со об ществ с «ма лой лед ни ко вой 
эпо хой» се ре ди ны суб ат лан ти че ско го пе рио да 
го ло це на [Ку че ров и др., 2005]. Ска зан ное под-
твер жда ет при мер Loiseleuria procumbens. На 
бо лее древ них ост ро вах в иных час тях ак ва то-
рии Бе ло го мо ря этот вид от ме чен на боль ших 
вы со тах, по вер ши нам скаль ных гряд [Ки се ле ва 
и др., 1997; Крав чен ко, Ти мо фее ва, 2002]. Им-
пульс к вто рич но му рас се ле нию он по лу чил при 
суб ат лан ти че ском по хо ло да нии, на чав рас про-
стра нять ся с юга на се вер в диа па зо не вы сот до 
10–15 м над у.м. и вклю ча ясь в со став но во об-
ра зо ван ных при мор ских со об ществ. 

Обоб щая пре ды ду щие раз де лы, мож но за-
ме тить, что ус той чи вость ви до во го со ста ва в 
той или иной ме ре свой ст вен на боль шин ст ву 
рас ти тель ных со об ществ. Да же транс фор ми-
ру ясь при из ме не ни ях кли ма та, они по доб ны 
соб ст вен ным пре ды ду щим со стоя ни ям. Па ра-
док саль ным об ра зом, бóльшую часть со вре-
мен ных со об ществ мож но счи тать ре лик то вы-
ми, по доб но то му, как это спра вед ли во для су-
ще ст вую щих ны не ви дов [Gamalei, Sheremet’ev, 
2008]. 

2.  СУКЦЕССИОННЫЙ СТАТУС И РАНГ 

СООБЩЕСТВ, ДЕМОНСТРИРУЮЩИХ 

ФЛОРИСТИЧЕСКИЙ КОНСЕРВАТИЗМ 

Все фи то це но зы в том или ином ка че ст ве 
вклю че ны в сук цес си он ные про цес сы [Clements, 
1928; Су ка чев и др., 1938; Whittaker, 1974; Grime, 
1977; Tilman, 1988 и др.], по это му пра во мер но 
по ста вить во прос о сук цес си он ном ста ту се 
со об ществ с ре лик то вы ми ком по нен та ми. Вы-
ше обсу ж да лись ре лик то вые со об ще ст ва, яв-
ляю щие ся па лео кли мак са ми (крио фит ные сте-
пи) ли бо эк зо ген но ста би ли зи ро ван ны ми суб-
кли мак са ми (со сня ки на кар сте). В по доб ных 
слу ча ях вос ста но ви тель ные сук цес сии идут 
осо бы ми пу тя ми, спе ци фич ны ми для со об-
ществ дан но го ти па. Ре лик ты не ме нее ве ро ят-
ны и в со ста ве кли мак со вых со об ществ, за вер-

шаю щих ря ды со вре мен ных нам эн до ген ных 
сук цес сий, а имен но: кли ма ти че ских и то по эда-
фи че ских (эу)кли мак сов (при ме ры с ако ни то вы-
ми и ге ра не вы ми ель ни ка ми), а так же су пер кли-
мак сов – со об ществ с дли тель ным пе рио дом 
жиз ни эди фи ка то ров в ус ло ви ях от но си тель но 
ста биль ной внеш ней сре ды [Whittaker, 1974]. Но 
это пред по ла га ет на ли чие ре лик то вых ви дов 
так же и в со ста ве се ри аль ных со об ществ, вос-
ста нав ли ваю щих кли макс, по сколь ку в об щем 
слу чае на фо не дан ных зо наль но-кли ма ти че-
ских ус ло вий сук цес сия мо жет прой ти и за вер-
шить ся бо лее чем один раз (ина че кли макс сле-
ду ет счи тать не эу-, а па лео кли мак сом). Од но-
вре мен но с во про сом о сук цес си он ном ста ту се 
ре лик то вых со об ществ вста ет так же во прос о 
ран ге син так со нов, к ко то рым они от но сят ся. 

2.1.  СУКЦЕССИОННЫЙ РЯД КАК ЦЕЛОСТНАЯ 
СИСТЕМА: ДАННЫЕ ГЕОГРАФИЧЕСКОГО 
АНАЛИЗА ЦЕНОФЛОР

При бли зить ся к от ве ту на по став лен ные во-
про сы по зво ля ет ана лиз спек тров гео гра фи че-
ских эле мен тов це ноф лор. По доб ные спек тры 
(в осо бен но сти хо рио но ми че ские)2 во мно гом 
от ра жа ют ге не зис со от вет ст вую щих син так-
со нов, по сколь ку ви зуа ли зи ру ют со от но ше ния 
ви дов, рас се лив ших ся на дан ной тер ри то рии 
в раз ное вре мя и в со ста ве раз лич ных ми гра-
ци он ных по то ков [Юр цев, Ка ме лин, 1991]. При 
груп пи ро ва нии спек тров со от вет ст вен но ши-
рот ных и хо рио но ми че ских фрак ций це ноф лор 
ле сов за по вед ни ка «Ки вач» в юж ной Ка ре лии 
[Ку че ров и др., 2006] по гос под ствую щим фрак-
ци ям (табл. 2) вы яс ни лось, что от дель ные ти пы 
спек тров мар ки ру ют ти пы ли бо (ча ще) груп пы 
ти пов ле са, вы де ляе мые по клас си че ской ме то-
ди ке В. Н. Су ка че ва [1931; Су ка чев и др., 1938]. 
Прин ци пы по след ней при этом не бы ли за ло же-
ны в ал го ритм клас си фи ка ции рас ти тель но сти, 
со че тав ший ин дук тив ную таб лич ную об ра бот-
ку опи са ний с не па ра мет ри че ской ста ти сти кой 
[Ва си ле вич, 1995]. 

Как из вест но, тип ле са по В. Н. Су ка че ву 
[1931] мар ки ру ет оп ре де лен ное со от но ше ние 
ре жи мов влаж но сти и бо гат ст ва поч вы, а все 

2  Хориономические элементы флоры отражают по-
ложение видовых ареалов либо их частей в системе вы-
делов ботанико-географического, либо флористического 
районирования Земли или части ее территории [Юрцев, 
Камелин, 1991]. Многие подобные элементы близки по 
объему аналогичным долготным (координатным, отражаю-
щим положение ареалов в системе долготных секторов), 
вплоть до совпадения по названиям. Однако при анализе 
миграционно-флорогенетических процессов представля-
ется более корректным использование именно хориономи-
ческих, а не долготных элементов флоры и их фракций [см. 
также Камелин, 1973, 1979, 1998 и др.].
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ти пы в со во куп но сти сгруп пи ро ва ны в кре сто-
об раз ную схе му «эда фо-фи то со ци аль ных» ря-
дов, трак то вав ших ся В. Н. Су ка че вым [1931 и 
др.] не толь ко эко ло ги че ски, но и ди на ми че-
ски – как со во куп ность сук цес си он ных се рий. 
Груп па ти пов ле са при этом со от вет ст ву ет от-
дель но му сук цес си он но му ря ду ли бо со во куп-
но сти кли мак со вых ста дий не сколь ких ря дов. 

При груп пи ро ва нии спек тров ши рот ных эле-
мен тов лес ных це ноф лор Ки ва ча (см. табл. 2) 
ги по арк то-бо ре аль ный, бо ре аль ный, бо ре о-
не мо раль но-бо ре аль ный и по ли зо наль но-бо-
ре аль ный ти пы спек тров объ е ди ня ют со от вет-
ст вен но со об ще ст ва трех раз лич ных гид ро се-
рий и ксе ро се рии (вку пе с за вер шаю щи ми их 
кли мак са ми). Бо ре аль но-бо ре о не мо раль ный 
и бо ре о не мо раль ный ти пы со от вет ст ву ют со-
об ще ст вам по сткли мак сов (а так же ле сов, от 
них про из вод ных), по ли зо наль но-бо ре о не мо-
раль ный – ста ди аль но мо ло дым це но зам ан-
тро по ген но го ге не зи са, по ли ком по нент ный 
(бо ре аль но-бо ре о не мо раль но-по ли зо наль-
ный) – эко то пи че ско му суб кли мак су (со сня ки 
на до ло ми тах). Сход ная кар ти на на блю да ет ся 
и при груп пи ро ва нии це ноф лор по хо рио но-
ми че ским фрак ци ям (см. табл. 2). Го ларк ти че-
ский и ев ра зи ат ский ти пы объ е ди ня ют це но зы 
ря дов за рас та ния со от вет ст вен но вер хо вых 
и пе ре ход ных бо лот (гид ро се рии), ев ра зи ат-
ско-ев ро си бир ский – со об ще ст ва зо наль но го 
(сред не та еж но го) кли мак са и сель го во го ком-
плек са (ксе ро- и ли то се рии), ев ро си бир ский – 

со об ще ст ва ус ло вий про точ но го пе ре ув лаж-
не ния. Наи бо лее те п ло обес пе чен ные це но зы: 
при ру чей ные кис лич ные ель ни ки (по сткли -
мак сы), со сня ки на до ло ми тах и мел ко ли ст вен-
ные ле са ан тро по ген но го ге не зи са, – объ е ди-
ня ет по ли ком по нент ный (ев ро си бир ско-древ-
не сре ди зем но мор ско-ев ра зи ат ско-ев ро си-
бир ский) тип.

Та ким об ра зом, го во рить о со от но ше ни ях 
гео гра фи че ских эле мен тов, а, зна чит, и о ре-

лик то вых чер тах и фло ри сти че ском кон-

сер ва тиз ме кор рект но по от но ше нию не к 
рас ти тель но му со об ще ст ву, вы де ляе мо му при 
клас си фи ка ции, а к вме щаю ще му его бо лее 
мас штаб но му це ло му – сук цес си он но му ря-

ду вку пе с при су щим ему кли мак сом. Имен но 
рас ти тель ность сук цес си он но го ря да, взя то го 
в це лом, в пол ной ме ре де мон ст ри ру ет при су-
щие ей це ло ст ность и ус той чи вость. В пре дель-
ном слу чае, ко гда со об ще ст во спо соб но к са мо-
вос ста нов ле нию, что наи бо лее ха рак тер но для 
тундр и пус тынь [Мак Ма гон, 1982; Ку че ров, За-
ги дул ли на, 2001], воз мож ны (и не ред ки) ря ды, 
со стоя щие из един ст вен ной ста дии. 

Имен но бла го да ря це ло ст но сти сук цес си он-
ных ря дов при ана ли зе па ли но ло ги че ской ле то-
пи си пред став ля ет ся, что рас ти тель ные со об-
ще ст ва «на сту па ют» и «от сту па ют», т. е. спо соб-
ны к рас се ле нию как це лые, не смот ря на оче-
вид ную ин ди ви ду аль ность ви до вых ми гра ций. 
На де ле ви ды от дель ных ста дий ря да миг ри ру-
ют друг за дру гом со ско ро стью хо да сук цес сии 

Таб ли ца 2. Груп пи ро ва ние лес ных со об ществ за по вед ни ка «Ки вач» (Ка ре лия) по ти пам спек тров гео гра фи че-
ских фрак ций их це ноф лор со су ди стых рас те ний [Ку че ров и др., 2006]

Ти пы спек тров Ти пы лес ных со об ществ, во шед шие в груп пу

I. Вы де лен ные по со от но ше ни ям пре об ла даю щих ши рот ных фрак ций фло ры
Ги по арк то-бо ре аль ный Со сня ки и ель ни ки сфаг но вые 
Бо ре аль ный Со сня ки и ель ни ки осо ко во- и хво що во-сфаг но вые, со сня ки сфаг но во-зе ле но мош-

ные
Бо ре о не мо раль но-бо ре аль ный Ель ни ки зе ле но мош ные, ель ни ки и бе рез ня ки бо лот но-тра вя ные, чер но оль ша ни ки
По ли зо наль но-бо ре аль ный Со сня ки зе ле но мош ные и ли шай ни ко во-зе ле но мош ные 
Бо ре аль но-бо ре о не мо раль ный Ель ни ки кис лич ные при ру чей ные
Бо ре о не мо раль ный Ель н и ки и со сня ки лес но вей ни ко вые, осин ни ки, су хо доль ные се ро оль ша ни ки
По ли зо наль но-бо ре о не мо раль ный Пой мен ные бе рез ня ки и се ро оль ша ни ки
По ли ком по нент ный (бо ре аль но-бо-
ре о не мо раль но-по ли зо наль ный)

Со сня ки чаб р е  цо во-то лок нян ко вые на до ло ми тах

II. Вы де лен ные по со от но ше ни ям пре об ла даю щих хо рио но ми че ских фрак ций фло ры
Го ларк ти че ский Со сня ки сфаг но вые
Ев ра зи ат ский Ель ни ки сфаг но вые; со сня ки, ель ни ки и бе рез ня ки осо ко во-сфаг но вые
Ев ра зи ат ско-ев ро си бир ский Со сня ки и ель ни ки зе ле но мош ные; скаль ные со сня ки сель го во го ком плек са
Ев ро си бир ский Ель ни ки и бе рез ня ки бо лот но-тра вя ные; чер но оль ша ни ки; пой мен ные бе рез ня ки 
По ли ком по нент ный (ев ро си бир ско-
древ не сре ди зем но мор ско-ев ра зи-
ат ско-ев ро си бир ский)

Ель ни ки лес но вей ни ко вые и кис лич ные, со сня ки на до ло ми тах, су хо доль ные ли ст-
вен ные ле са

При ме ча ние. Рас пре де ле ние ви дов по ши рот ным фрак ци ям це ноф лор да но со глас но сис те ме ре гио наль ных [см. Юр цев, 
Ка ме лин, 1991] ши рот ных эле мен тов флор Вос точ ной Фен но скан дии [Ку че ров, Нау мен ко, 2000], де та ли зи рую щей ана ло-
гич ную сис те му эле мен тов фло ры Мур ман ской обл. и Ка ре лии М. Л. Ра мен ской [1983]. Рас пре де ле ние по хо рио но ми че ским 
фрак ци ям це ноф лор про ве де но пу тем со от не се ния ви до вых ареа лов [Meusel et al., 1965–1992; Hultén, Fries, 1986] и схе мы 
фло ри сти че ских об лас тей Зем ли А. Л. Тах тад жя на [1978; см. так же Ку че ров, Че пи но га, 2004; Ку че ров и др., 2005, 2006].
При на име но ва нии ти пов спек тров гос под ствую щая ши рот ная / хо рио но ми че ская фрак ция ста вит ся на по след нем мес те.
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[Ку че ров, 2003]. По спо ро во-пыль це вым спек-
трам уз на вае мы со об ще ст ва, ко то рые ра нее 
рос ли юж нее ли бо се вер нее: в пре бо реа ле на 
тер ри то рии за по вед ни ка «Ки вач» су ще ст во ва-
ли бе рез ня ки из Betula czerepanovii, ана ло гич-
ные со вре мен ным ла планд ским [Фи ли мо но ва, 
Ело ви че ва, 1988; Ели на и др., 2000]. Так же по 
спо ро во-пыль це вым спек трам мож но опи сать 
вы мер шие це но зы, на при мер, круп но па по рот-
ни ко вые оль ша ни ки из Alnus kolaënsis, су ще ст-
во вав шие в бо ре аль ном пе рио де на Коль ском 
п-ове [Ели на и др., 2000].

2.2.  ОСНОВНЫЕ ЭТАПЫ ФОРМИРОВАНИЯ 
ЛЕСНЫХ ЦЕНОФЛОР ЮЖНОЙ КАРЕЛИИ 
В ГОЛОЦЕНЕ

Вы ска зан ные по ло же ния под твер жда ет ана-
лиз ми гра ци он но-ге не ти че ских эле мен тов це-
ноф лор Ки ва ча по дан ным спо ро во-пыль це вых 
раз ре зов [Фи ли мо но ва, Ело ви че ва, 1988; Ку че-
ров и др., 2006]. Око ло 35 ви дов фло ры со став-
ля ют ее позд не п лей сто це но во-пре бо ре аль ное 
«яд ро». На эти рас те ния в ле сах зе ле но мош-
но го, бо лот но-тра вя но го и осо ко во-сфаг но во-
го ти пов при хо дит ся от 1/3 до 1/2, а в со сня ках 
брус нич ных – до 3/4 от об ще го чис ла ре ги ст ра-
ций ви дов в опи са ни ях. Ви ди мо, еще в пре бо-
реа ле сло жи лась це ноф ло ра сук цес си он но го 
ря да за рас та ния пес ков с при су щим ему со-
сно вым то по эда фи че ским кли мак сом. Ми гран-
там бо ре аль но го пе рио да со от вет ст ву ет еще 
1/3 ре ги ст ра ций ви дов в за бо ло чен ных ле сах. 
Та ким об ра зом, це ноф ло ры ос нов ных эко ге не-
ти че ских се рий, на блю дае мых в со вре мен ном 
рас ти тель ном по кро ве (но еще без ело вых зо-
наль ных кли мак сов), сфор ми ро ва лись до на ча-
ла ат лан ти че ско го пе рио да.

На до лю ми гран тов ат лан ти че ско го пе рио да 
(вклю чая Picea abies) в боль шин ст ве це ноф лор 
при хо дит ся от 1/3 до 1/10 от об ще го со ста ва, 
лишь в ель ни ках кис лич ных и в се ро оль ша ни-
ках (Alnus incana) бо лее 1/2. К кон цу пе рио да 
боль шин ст во це ноф лор хвой ных ле сов пол но-
стью сфор ми ро ва лось в их на блю дае мом ны не 
со ста ве (хо тя, воз мож но, и в иных про пор ци ях), 
т. е. сло жи лись пер вич ные и вто рич ные ря ды, а 
так же (с точ ки зре ния на со вре мен ную рас ти-
тель ность) по сткли мак сы. 

В суб бо ре аль ном пе рио де за вер ша ет ся 
фор ми ро ва ние це ноф лор сфаг но вых со сня ков 
(по ме ре рос та бо лот и тор фо на ко п ле ния) и со-
сня ков на до ло ми тах. В суб ат лан ти че ское вре-
мя за счет ар хео фи тов окон ча тель но фор ми ру-
ют ся це ноф ло ры се ро оль ша ни ков и щуч ко вых 
(Deschampsia cespitosa) бе рез ня ков [Ку че ров и 
др., 2006].

2.3.   СУКЦЕССИОННЫЙ РЯД КАК 
ЭЛЕМЕНТАРНЫЙ ОБЪЕКТ ЭВОЛЮЦИИ 
РАСТИТЕЛЬНЫХ СООБЩЕСТВ

Вы ше при ве ден ная ре кон ст рук ция от час-
ти под твер жда ет точ ку зре ния В. В. Же ри хи на 
[1997] на эво лю цию со об ществ (фи ло це но ге-
нез), так же вы яв ляя транс фор ма цию сук цес си-
он ных ря дов в ре зуль та те «на ра щи ва ния» или 
ис чез но ве ния тер ми наль ных ста дий. Эле мен-
тар ной эво лю цио ни рую щей еди ни цей це но ти че-
ско го уров ня по В. В. Же ри хи ну [1997], од на ко, 
сле ду ет счи тать всю ре гио наль ную со во куп ность 
сук цес си он ных ря дов – «эко си сте му» [Tansley, 
1935] или сук цес си он ную сис те му [Ра зу мов-
ский, 1981]. С на шей же точ ки зре ния, кор рект но 
рас смат ри вать эво лю цию от дель ных ря дов.

В ус ло ви ях кон крет ных внут ри ланд шафт ных 
ме сто по ло же ний (эн то пи ев, фа ций [Ра мен ский, 
1938; Лу ки че ва, Са бу ров, 1969; Юр цев, 1982]) 
ка ж дый из ря дов бу дет стре мить ся к соб ст вен-
но му кли мак су (ли бо од но му из воз мож ных). 
Лишь в не ко то рых фа ци ях бу дет дос ти жи мо ус-
ло вие при бли зи тель но го ба лан са про из вод ст ва 
и по треб ле ния ре сур сов, т. е. раз ви тие рас ти-
тель но сти вплоть до зо наль но го кли мак са. 

Один и тот же ряд мо жет быть вклю чен бо лее 
чем в од ну сук цес си он ную сис те му, что на блю-
да ет ся, к при ме ру, в слу чае су хих со сно вых бо-
ров на пес ках на про стран ст вах от Фен но скан-
дии до За пад ной Си би ри и от край не се вер ной 
тай ги до ле со сте пи.

На ко нец, со об ще ст ва боль шин ст ва эко ге не-
ти че ских ря дов не ус пе ва ют раз вить ся до зо наль-
но го кли мак са в ус ло ви ях не ста биль но го кли ма та 
плей сто це на и го ло це на [Бу ды ко, 1977; Хо тин-
ский, 1977]. Вдо ба вок от дель ные ря ды, а так же 
суб кли мак сы мо гут на хо дить ся в со стоя нии су ве-
ре ни за ции от ос таль ных ря дов и со об ществ сис-
те мы [Же ри хин, 1997]. В ре зуль та те час то фор ми-
ру ют ся и по лу ча ют кон ку рент ные пре иму ще ст ва 
со об ще ст ва, спо соб ные к са мо вос ста нов ле нию 
без уча стия про ме жу точ ных ста дий [Мак Ма гон, 
1982; Ку че ров, За ги дул ли на, 2001].

Объ ек ты ран га со об ществ, за ис клю че ни-
ем са мо вос ста нав ли ваю щих ся, не мо гут обес-
пе чить ус той чи во сти сво ей фло ры без уча стия 
дру гих ста дий сук цес си он но го ря да и, зна чит, 
не мо гут рас смат ри вать ся как це ло ст ные сис те-
мы, хра ня щие всю пол но ту ин фор ма ции о сво их 
пре ды ду щих со стоя ни ях.

3.  ВЕРОЯТНЫЕ ПРЕДПОСЫЛКИ И УСЛОВИЯ 

ПОВТОРЯЕМОСТИ ХОДА СУКЦЕССИЙ

Сук цес сию в рам ках от дель но го эко ге не ти че-
ско го ря да нель зя счи тать эк ви фи наль ной: в ре-
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аль ном ланд шаф те кли мак со вая ста дия се рии во 
мно гом оп ре де ля ет ся ок ру жаю щей сре дой, а не 
толь ко свой ст ва ми рас ти тель но сти. Не смот ря на 
это, в нор маль ных (не ка та ст ро фи че ских) ус ло-
ви ях сук цес сия яв ля ет ся де тер ми ни сти че ским, 
ка на ли зи ро ван ным и мно го крат но вос про из во-
ди мым про цес сом, что и обес пе чи ва ет кон сер-
ва тизм ви до во го со ста ва от дель ных ее ста дий, 
в том чис ле и вы жи ва ние ре лик тов. Пред ска зуе-
мость хо да сук цес сий, од но тип но про те каю щих 
сно ва и сно ва, по ка из ме не ния кли ма та не при-
ве дут к на ру ше нию их хо да, – то, что в на ча ле 
ста тьи на зва но «па мя тью» рас ти тель но го со об-
ще ст ва, – обу слов ле на по сто ян ст вом ге но фон да 
ви дов рас те ний, по сто ян ст вом на бо ра фа ций и 
струк ту ры ланд шаф тов, ко то рые они на се ля ют, а 
так же на ли чи ем меж ви до вых коа дап та ций.

3.1.  ПОСТОЯНСТВО ГЕНОФОНДА ВИДОВ, 
УЧАСТВУЮЩИХ В СМЕНЕ

Обу слов лен ность по сто ян ст ва хо да сук цес-
сии ста биль но стью ге но фон да во вле чен ных в 
нее ви до вых по пу ля ций пред став ля ет ся дос-
та точ но оче вид ной. Пре ж де все го, это ка са ет-
ся по сто ян ст ва на ли чия ви дов: ис чез но ве ние 
лю бо го из них, осо бен но из чис ла до ми нан-
тов, мо жет по ро дить сбой в хо де эн до ген ной 
сук цес сии, в ча ст но сти, за мы ка ние ее в цикл: 
клас си че ский при мер – цик ли че ская де гра да-
ция бри тан ских ве ре ско вых пус то шей в ус ло ви-
ях де фи ци та се мян дре вес ных ви дов [Tansley, 
1911]. Об ра зо ва ние но во го ви да так же мо жет 
вы звать ре ор га ни за цию сук цес си он но го ря да 
(спе цио ге нез [Бы ков, 1978; Же ри хин, 1997]). 
Од на ко вы ска зан ные по ло же ния не аб со лют ны, 
так как мно гие эко ло ги че ски близ кие так со ны 
де мон ст ри ру ют фи то це но ти че скую за ме щае-
мость [Мир кин и др., 1968; Сам бук, 1991 и др.; 
Ва си ле вич, Би би ко ва, 2004 и др.], ко то рая на-
блю да ет ся и у но во об ра зо ван ных так со нов3. 

3.2.  ПОСТОЯНСТВО НАБОРА ФАЦИЙ И 
СТРУКТУРЫ ЛАНДШАФТА

Со об ще ст ва в пре де лах ланд шаф та при-
уро че ны к за ко но мер но по вто ряю щим ся ти-
пам ме сто по ло же ний в рам ках ге не ти че ски 
еди ной тер ри то рии. Сход ный рель еф и ха рак-
тер рас пре де ле ния по верх но ст ных от ло же ний 
обу слов ли ва ют еди но об ра зие рас пре де ле ния 

3 Так, в прибеломорских вороничниках и на ивняково-
осоково-сфагновых болотах могут как порознь, так и в со-
ставе смешанных популяций произрастать диплоидная 
Sanguisorba officinalis (евразиатско-западноамериканская 
полизональная; 2n = 28) и производная от нее тетраплоид-
ная S. polygama (европейская гипоарктическая; 2n = 56 [Ра-
менская, 1983]).

ви дов по гра ди ен там эко ло ги че ских фак то ров 
и по бу ж да ют од ни и те же ви ды еди но об раз но 
за се лять од ни и те же ти пы эко то пов. 

Сук цес сия так же яв ля ет ся ланд шафт но де-
тер ми ни ро ван ным про цес сом. Раз лич ный ри-
су нок ланд шаф та оп ре де ля ет про те ка ние и 
пред став лен ность раз лич ных сук цес си он ных 
ря дов; раз ни ца в на бо ре ти пов эко то пов и раз-
ме рах уча ст ков по след них так же ска зы ва ет ся 
на ха рак те ре смен. Не из беж но влия ние гид ро-
ло ги че ских, гео хи ми че ских и оро гра фи че ских 
фак то ров на кон ку рен то спо соб ность рас те ний 
и на эф фек тив ность пе ре но са их ди ас пор. От 
ланд шаф та к ланд шаф ту из ме ня ют ся спек тры 
на ру ше ний, а зна чит, и на бор суб кли мак сов, а 
так же фло ра апо фи тов [Ку че ров, 2000]. Ре лик-
то вые ви ды и со об ще ст ва час то (хо тя и не все-
гда) при уро че ны к уни каль ным ланд шаф там-ре-
фу гиу мам [Са бу ров, 1972; Юр цев, 1974, 1981]. 

Имен но к фло ре ланд шаф та в его ес те ст-
вен ных то по эда фи че ских гра ни цах при ме ни мо 
по ня тие о кон крет ной (эле мен тар ной) фло ре 
[Тол ма чев, 1931; Лу ки че ва, Са бу ров, 1968; Юр-
цев, 1982; Юр цев, Ка ме лин, 1991]; по след няя 
при этом по ни ма ет ся как сис те ма ви до вых по-
пу ля ций с их ко ли че ст вен ны ми со от но ше ния ми 
и внут ри ланд шафт ным рас пре де ле ни ем. От бор 
не оди на ко вых ге но ти пов од них и тех же ви дов в 
эко ло ги че ски кон тра ст ных ланд шаф тах в ито ге 
мо жет при вес ти к раз ли чи ям во встре чае мо сти 
и оби лии этих ви дов и, как след ст вие, к рас хо-
ж де нию сук цес сий, осо бен но ес ли речь идет о 
до ми нан тах [Юр цев, 1982].

Об ще из ве ст но, что «па мя тью» ланд шаф та 
слу жит поч ва как на ко пи тель ре зуль та тов сук-
цес си он ных смен, обес пе чи ваю щий их по вто-
ряе мость по сле на ру ше ний, в том чис ле и ка-
та ст ро фи че ских для рас ти тель но сти. По ми мо 
на ко п лен но го ор га ни че ско го ве ще ст ва, прин-
ци пи аль но важ ную роль иг ра ет за пас по коя щих-
ся се мян [Ра бот нов, 1950, 1982; Grime, 1977], 
а так же ми це лия и спор сим био ти че ских гри бов 
и бак те рий (см. ни же). На ли чие ди ас пор пио нер-
ных ви дов осо бен но важ но при вос ста нов ле нии 
фи наль ных ста дий се рий по сле их на ру ше ния.

Сук цес сии идут в ином мас шта бе ха рак тер-
но го вре ме ни, не же ли про цес сы пе не п ле ни за-
ции рель е фа, и влия ни ем по след них в об щем 
слу чае мож но пре неб речь.

3.3. НАЛИЧИЕ МЕЖВИДОВЫХ КОАДАПТАЦИЙ 

Не об хо ди мым фак то ром ус той чи во сти фло-
ри сти че ско го со ста ва со об ществ вы сту па ют 
по пу ля ци он ные адап та ции от дель ных ви дов, 
обес пе чи ваю щие про хо ж де ние ими всех ста дий 
жиз нен но го цик ла [Grime, 1977; Harper, 1977], а 
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так же меж ви до вые коа дап та ции, вы сту паю щие 
той свя зую щей си лой, ко то рая об лег ча ет ус-
той чи вое со су ще ст во ва ние ви дов в дан ных эко-
ло ги че ских ус ло ви ях. По ми мо то ле рант но сти 
ас сек та то ров к эди фи ка то рам [Connell, Slatyer, 
1977; Grime, 1977], опи са ны та кие фор мы коа-
дап та ций, как фор ми ро ва ние под виж ных мно-
го ви до вых мо за ик и ком пле мен тар ность (вза-
им ную до пол ни тель ность) стра те гий жиз ни и 
жиз нен ных форм рас те ний. Ин тра це но ти че ские 
под виж ные мо заи ки бы ст ро вос ста нав ли ва ют 
уча ст ки ло каль ных на ру ше ний [Watt, 1947; White, 
1979], при этом ге те ро ген ность мик ро эко то-
пов вы сту па ет фак то ром ус той чи во сти со ста ва 
фло ры (на при мер, гнию щий ва леж ник – час тый 
«при ют» ре лик то вых ви дов Orchidaceae). Сход-
ным об ра зом ус той чи вость фло ры уча ст ка ле са 
под дер жи ва ет его «окон ная» ди на ми ка [Watt, 
1925, 1947; Halle et al., 1978; Ко рот ков, 1994 и 
др.], хо тя в этом слу чае име ет ме сто ско рее мо-
заи ка уча ст ков и фраг мен тов раз лич ных ста дий 
сук цес сии. Ком пле мен тар ность стра те гий жиз-
ни (ас сек та то ров по от но ше нию к эди фи ка то ру, 
а так же ме ж ду со бой) в пла не ком пар тмен та-
ли за ции (вза им но до пол ни тель но го за пол не-
ния и ис поль зо ва ния) над зем но го и осо бен но 
под зем но го про стран ст ва опи са на на при ме-
ре ве ре щат ни ков (Calluna vulgaris [Gimingham, 
1978]) и дриа до вых тундр (Dryas punctata [Ку че-
ров, 1996]). Об ще из ве ст ным ча ст ным слу ча ем 
ком пле мен тар но сти яв ля ет ся ярус ность лес ных 
со об ществ (хо тя при фор ми ро ва нии ярус ной 
струк ту ры за дей ст во ван и ме ха низм то ле рант-
но сти [Су ка чев, 1931; Connell, Slatyer, 1977]). 
Чем бо лее вы ра же на ком пле мен тар ность стра-
те гий жиз ни ви дов, тем вы ше уро вень струк тур-
ной ор га ни за ции со об ще ст ва и кон сер ва тизм 
его ви до во го со ста ва [Ку че ров, За ги дул ли на, 
2001]. Ус той чи вость фло ры со об ще ст ва мо жет 
под дер жи вать ся и су гу бо эк зо ген но (как в со-
сня ках на об на же ни ях гип сов; см. вы ше).

Еще бо лее важ ным фак то ром це но био за, не-
же ли ком пле мен тар ные стра те гии жиз ни, вы сту-
па ют ми ко- и бак те рио сим био троф ные свя зи. В 
при ро де ми ко троф но 80–90 % ви дов рас те ний, 
вклю чая боль шин ст во эди фи ка то ров [Smith, 
Read, 1997; Во ро ни на, 2007]. Мно гие ми ко риз-
ные гри бы спе ци фич ны для от дель ных со об-
ществ ли бо сук цес си он ных ря дов, при этом внут-
ри со об ще ст ва мо гут быть свя за ны с не сколь-
ки ми ви да ми рас те ний [Bujakiewicz, 1992; Kost, 
1992; Ко ва лен ко, 1994]. Ми ко ри зы иг ра ют роль 
ре гу ля то ров сук цес си он но го ста ту са со об ществ, 
вли яя на ба ланс на ко п ле ния и раз ло же ния ор га-
ни че ско го ве ще ст ва поч вы и обес пе чи вая рас те-
ния азо том и фос фо ром при их де фи ци те в тун д-
рах и та еж ных хвой ных ле сах [Read et al., 2004].

В хо де сук цес сии од ни и те же ви ды гри бов 
так же мо гут всту пать в сим би оз с раз ны ми ви-
да ми рас те ний на раз ных ста ди ях сме ны, под-
дер жи вая це ло ст ность и ус той чи вость все го 
сук цес си он но го ря да [Meyer, 1973; Ко ва лен ко, 
1994]. Как по ка за ло изу че ние сук цес сий при за-
рас та нии ла во вых по то ков [Morris et al., 2007], 
при рас се ле нии ми ко сим би он ты мно го крат но 
опе ре жа ют со су ди стые рас те ния; к мо мен ту 
по яв ле ния по след них, спо ры сим био ти че ских 
гри бов и бак те рий уже име ют ся в поч ве. До ля 
ми ко троф ных ви дов рас те ний, не ред ко по ни-
жен ная в пио нер ных груп пи ров ках, воз рас та ет 
по на прав ле нию к кли мак су [Smith, Read, 1997]. 
Ска зан ное вер но и для па лео кли мак сов: так, 
ве зи ку ляр но-ар бу ску ляр ная ми ко ри за бы ла об-
на ру же на у Carex obtusata, до ми нан та ре лик то-
вых сте пей Чу кот ки [Ку че ров, 1996], хо тя в иных 
ус ло ви ях ви ды Cyperaceae час то не ми ко троф-
ны [Smith, Read, 1997; Во ро ни на, 2007].

Ми ко риз ный (и бак те рио риз ный) сим би-
оз прин ци пи аль но ва жен для пи та ния как рас-
те ний, так и гри бов и бак те рий. По ток азо ти-
стых со еди не ний, пе ре хо дя щих из ми ко ри зы 
в рас те ние, со став ля ет до 100 % его азот но го 
пи та ния, по ток са ха ров, пе ре да вае мых ми це-
лию, – не ме нее 20 % от об ще го его ко ли че ст ва 
[Wright et al., 1998]. Ми це лий фор ми ру ет кон-
такт ные свя зи ме ж ду транс порт ны ми сис те-
ма ми раз лич ных осо бей рас те ний, в том чис ле 
раз ных ви дов, об ра зуя еди ную сеть транс пор та 
ас си ми ля тов, по ко то рой ме ж ду сим би он та ми 
пе ре рас пре де ля ют ся пи та тель ные ве ще ст ва 
[Newman, 1988; Simard et al., 1997; Smith, Read, 
1997; Га ма лей, 2004 и др.]. Ска зан ное вно сит 
кор рек ти вы в тра ди ци он ные взгля ды на меж-
ви до вую кон ку рен цию за ре сур сы [Grime, 1977; 
Harper, 1977; Tilman, 1982], вме сто ко то рой мо-
жет на блю дать ся бла го при ят ст во ва ние ви дам, 
ха рак тер ным для дан но го сук цес си он но го ря-
да, од но вре мен но с по дав ле ни ем «чу жа ков». 
Так, сим би оз Pinus sylvestris и Betula pubescens 
c Leccinium scabrum (Fr.) S. F. Gray спо соб ст ву-
ет по се ле нию этих ви дов де ревь ев в ве ре щат-
ни ке из Calluna vulgaris; дру гие ви ды рас те ний 
и гри бов по дав ля ют ся кор не вы ми вы де ле ния-
ми ве ре ска [Meyer, 1973]. При ве ден ные фак ты 
со от вет ст ву ют клас си че ской кле мен тсов ской 
мо де ли бла го при ят ст во ва ния в хо де сук цес-
сии (а для «чу ж дых» ви дов – мо де ли по дав ле-
ния [Connell, Slatyer, 1977; Connell et al., 1987; 
Walker, Chapin, 1987]), что под ра зу ме ва ет це ло-
ст ную при ро ду сук цес си он ной се рии. 

Сим био троф ные свя зи в рас ти тель ном 
со об ще ст ве пред став ля ют ся за ко но мер ным 
зве ном в ря ду та ких эво лю ци он ных яв ле-
ний, как сим био ге не ти че ское воз ник но ве ние 



12

кле точ ных ор га нелл [Ме реж ков ский, 1909; 
Margulis, 1981; Whatley, 1992] и си то вид ных 
тру бок фло эмы [Га ма лей, 2004], фор ми ро ва-
ние кси ле мы и вы ход рас те ний на су шу бла го-
да ря сим био зу с гри ба ми [Ка ра ты гин, 1993]. 
Уже у ри нио фи тов, фор ми ро вав ших од но ви-
до вые пио нер ные груп пи ров ки ран не го де-
во на [Мей ен, 1987], от ме че на ве зи ку ляр но-
ар бу ску ляр ная ми ко ри за [Taylor et al., 1995]. 
Сим био ти че ские адап та ции рас те ний, как и 
во об ще коа дап та ции ви дов друг к дру гу мог-
ли вы ра бо тать ся лишь в хо де со пря жен ной 
(ко ге рент ной [Кра си лов, 1969]) эво лю ции в 
це но ти че ском ок ру же нии. Ус лож не ние струк-
тур ной ор га ни за ции рас ти тель ных со об ществ 
при этом не ред ко со че та ет ся с тен ден ци ей к 
от бо ру все бо лее ко рот ких сук цес си он ных ря-
дов и к су ве ре ни за ции сук цес си он ных ста дий, 
осо бен но в без лес ных био мах [Же ри хин, 1997; 
Ку че ров, За ги дул ли на, 2001]. 

Мно гие рас ти тель ные со об ще ст ва со хра ня-
ют в сво ем со ста ве ре лик ты ми нув ших ис то ри-
ко-кли ма ти че ских эпох, од но вре мен но «пре-
пят ст вуя» вне дре нию но вых ви дов. Сфор ми ро-
вав шись в оп ре де лен ных ис то ри ко-кли ма ти че-
ских ус ло ви ях, при из ме не ни ях кли ма та, не но-
ся щих ка та ст ро фи че ской при ро ды, со об ще ст ва 
не рас па да ют ся, но про дол жа ют су ще ст во вать 
как уз на вае мые це ло ст ные ти пы. Да же ви до из-
ме ня ясь, они ос та ют ся по доб ны соб ст вен ным 
пре ды ду щим со стоя ни ям.

По ня тие о ре лик то вой при ро де и/или кон-
сер ва тиз ме (ус той чи во сти) фло ри сти че ско го 
со ста ва кор рект но по от но ше нию не к от дель-
но му рас ти тель но му со об ще ст ву, а к сук цес си-
он но му ря ду, в ко то рый вхо дит это со об ще ст во, 
вку пе с при су щим это му ря ду кли мак сом. Ус-
той чи вость ви до во го со ста ва ста дий сук цес-
сии под дер жи ва ет ся по вто ряе мо стью ее хо да. 
Де тер ми низм хо да сук цес сий обу слов лен по-
сто ян ст вом ге но фон да ви дов рас те ний, фор-
ми рую щих со об ще ст ва, по сто ян ст вом на бо ра 
фа ций и струк ту ры ланд шаф тов, ко то рые они 
на се ля ют, и на ли чи ем меж ви до вых коа дап та-
ций, вклю чая то ле рант ность ас сек та то ров к 
эди фи ка то рам, фор ми ро ва ние под виж ных мо-
за ик, ком пле мен тар ность стра те гий жиз ни ви-
дов и сим био троф ные свя зи.
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