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На основе выборки из 164 геоботанических описаний проведено 
сравнение гераниевых (Geranium sylvaticum), аконитовых (Aconitum 
septentrionale), лангсдорфовейниковых (Calamagrostis langsdorffii) и 
двукисточниковых (Phalaroides arundinacea) подгольцовых лугов 
Северного и Среднего Урала с аналогичными пойменными лугами 
Русской равнины. Сходство наборов доминантов и внешнего облика 
подгольцовых и пойменных лугов и преобладание мезоэвтрофных, в том 
числе нитрофильных гигромезофитов в их составе обусловлено 
сходными условиями влажности и минерального богатство почв при 
высокой влажности воздуха. При сопоставлении подгольцовых и 
предгорных ценофлор Урала и Предуралья дополнительным фактором 
общности выступает сходное «ядро» ценофлор, сформированное 
евросибирскими видами бетулярного высокотравья. Различия в наборе 
субдоминантов и сопутствующих видов на однотипных подгольцовых и 
пойменных лугах порождены региональными особенностями истории 
флор и несходством температурного режима местообитаний. 
Существенное влияние на видовой состав пойменно- и подгольцово­
луговых сообществ и на пропорции спектров их ценофлор оказывает 
принадлежность ценофлоры к тому или иному речному бассейну.
Ключевые слова: Европейская Россия, подгольцовые луга, пойменные 
луга, флористическое сходство, Урал.

При первом же знакомстве с подгольцовым поясом гор Урала 
бросается в глаза ярко выраженное физиономическое сходство многих 
типов подгольцовых и пойменных лугов. Как в низкой пойме рек 
таежной зоны Русской равнины, так и в нижней части подгольцового
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пояса Северного и Среднего Урала обычны двукисточниковые (с 
доминированием P h a la ro id es  a ru ndinacea ; рис. 1), лангсдорфо- и 
пурпурновейниковые (с господством соответственно C a lam agrostis  
langsdorffii либо C. p u rp u rea  s.str.), иногда также лисохвостовые 
(A lopecurus p ra te n s is ; рис. 2) и костровые (B rom opsis inerm is) 
крупнозлаковые луга. В Предуралье и далее на восток к ним 
добавляются высокоразнотравные луга с господством A conitum  
sep ten triona le  и экологически близких ему евросибирских бетулярных 
(от класса B etu lo -A d en o sty le tea  Br.-Bl. 1948) видов (Клеопов, 1941; 
Камелин, 1998, 2018; Камелин и др., 1999; Кучеров, Зверев, 2022, 2025). 
На высокой пойме, равно как и в верхней части подгольцового пояса 
представлены влажные среднеразнотравные луга с господством 
G eranium  sylva ticu m  или (на Северном Урале) родственной G. krylovii. В 
числе согосподствующих видов выступают Trollius europaeus, 
A lch em illa  spp. и (особенно на Урале) B isto r ta  m ajor.

Статья посвящена выявлению черт сходства и различия видового 
состава однотипных (с точки зрения доминантного подхода) 
подгольцовых и пойменных луговых сообществ, экологической и 
географической структуры соответствующих ценофлор, в первом 
приближении -  также экологических характеристик их местообитаний.

И сп о л ь зо ва н н ы е  д а н н ы е и м ет о д ы . В выборку геоботанических 
описаний, использованную при сравнительном анализе типов луговых 
сообществ, вошли 164 описания. Из них 69 описаний лугов различных 
типов выполнены И.Б. Кучеровым. Данные собраны в пойме Верхней 
Печоры (заповедник «Печоро-Илычский», Предуралье и предгорья 
Северного Урала, Республика Коми; 1999-2000 г.), в подгольцовом 
поясе горы Северный Басег (заповедник «Басеги», Средний Урал, 
Пермский край; 2014 г.) и в пойме р. Кемы (заказник «Ярбозерский 
бор», бассейн Верхней Волги, Вологодская область; 2013 г.).

Еще 22 описания пурпурновейниковых и двукисточниковых 
лугов сделаны К.В. Щукиной в пойме р. Вятки, правого притока 
р. Камы, в ходе полевых исследований 1989 и 1995-2000 гг., 
преимущественно на территории Лебяжского, Уржумского и Вятско- 
Полянского районов Кировской области.

Обоими авторами описания выполнялись с оценкой процентов 
проективных покрытий (ПП) всех видов растений по ярусам; площадь 
описаний составляла не менее 100 м в пределах однородного участка 
луга.

Остальные 73 описания взяты из литературы. В их числе:
-  20 описаний подгольцовых лугов с плато Мань-Пупу-Ньёр 

(Дёгтева, Дубровский, 2018) и хребта Яны-Пупу-Ньёр (Дёгтева, 1997) 
(бассейн р. Печоры, Печорский Северный Урал),
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A

B
Рис. 1. Двукисточниковые (с P h a la ro id es  arundinacea) луга: A -  в 
подгольцовом поясе горы Северный Басег, заповедник «Басеги», 

Пермский край, VII 2014, B -  в пойме р. Валдайки, национальный парк 
ы«Валдайский», Новгородская область, VII 2000. Фото И.Б. Кучерова
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A

B
Рис. 2. Лисохвостовые (с A lo p ecu ru sp ra ten sis )  луга: A -  в подгольцовом 

поясе горы Северный Басег, заповедник «Басеги», Пермский край, 
VII 2014, B -  в пойме р. Лустовки, заказник «Лисинский», 

Ленинградская область, VII 2017. Фото И.Б. Кучерова
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-  19 описаний аналогичных лугов из Вишерского заповедника и 
с примыкающей к нему с юга горы Кваркуш (бассейн р. Камы, 
Вишерский Северный Урал) (Овёснов А.М., 1948, 1951, 1952),

-  34 описания двукисточниковых лугов из поймы р. Белой 
(левый приток р. Камы) и ее притоков в заповеднике «Шульган-Таш» и 
национальном парке «Башкирия» (низкогорья Южного Урала, 
Республика Башкортостан) (Мартыненко и др., 2005; Ямалов, 
Султангареева, 2010) (рис. 3).

Для каждой территории описания сгруппированы в типы исходя 
из доминирования видов (Шенников, 1938). При этом использована 
интегрированная ботаническая информационная система IBIS 7.2 
(Зверев, 2007, 2020), в которой хранятся данные. Описания,
выполненные в шкалах Ж. Браун-Бланке, О. Друде или относительных 
обилий, приведены к шкале 1111 (Дёгтева, 1997; Кучеров, 2019).

В результате выделены следующие типы луговых сообществ, 
представленных как в подгольцовом поясе гор Урала, так и в поймах 
рек Предуралья и Русской равнины.

1. Гераниевые и купальницевые среднеразнотравные луга 
высокой поймы и верхней части подгольцового пояса: Мань-Пупу-Ньёр, 
Шижим, Вишера, Кема.

2. Аконитовые луга средней поймы и нижней части 
подгольцового пояса. Этот тип рассматривается лишь для бассейна 
Печоры; найти подобные описания из равнинной части бассейна Камы 
не удалось. Тип не выделен и в подгольцовом поясе Южного Урала. 
Здесь A conitum  sep ten trion a le  служит спутником на лугах с господством 
A con ogon on  alpinum  (Ишбирдин и др., 1996; Ямалов, 2008). Другие 
упомянутые выше типы лугов отсюда тоже не описаны.

3. Лангсдорфо- и пурпурновейниковые луга низкой поймы и 
нижней части подгольцового пояса: Мань-Пупу-Ньёр, Шижим, Вишера, 
Басеги, Вятка.

4. Двукисточниковые крупнозлаковые луга (на аналогичных 
экотопах): все обсуждаемые территории, кроме Мань-Пупу-Ньёра.

От вовлечения в анализ таволговых (с господством F ilipen du la  
u lm aria  s.l.) лугов было решено отказаться. Это равнинный тип, лишь 
изредка встречающийся вдоль нижней границы подгольцового пояса на 
небольших площадях по краю заболоченных понижений.

Данные по типам лугов, выделенным на разных территориях, 
сведены в фитоценотические таблицы отдельно для бассейнов Печоры 
(табл. 1) и Волги и Камы (табл. 2). Флора речного бассейна может 
рассматриваться как целостная система со свойственными ей чертами 
видового состава, структуры и истории (Камелин, 1990), что во многом 
подтверждается при дальнейшем анализе.
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Рис. 3. Местоположение описаний. 1 -  плато Мань-Пупу-Ньёр и хребет 
Яны-Пупу-Ньёр, Печоро-Илычский заповедник; 2 -  пойма р. Печоры в 

районах устья р. Большой Шижим и (ниже по течению) Якшинского борового 
участка того же заповедника же; 3 -  пойма р. Кемы, заказник «Ярбозерский 

бор»; 4 -  Вишерский заповедник и гора Кваркуш, Северный Урал; 5 -  
заповедник «Басеги», Средний Урал; 6  -  пойма р. Вятки в Лебяжском, 

Уржумском и Вятско-Полянском районах Кировской области; 7 -  заповедник 
«Шульган-Таш» и национальный парк «Башкирия», 

низкогорья Южного Урала.
Зоны и подзоны (Исаченко, Лавренко, 1980): I -  тундра; II -  лесотундра и 
подгольцовые редколесья; III-V -  тайга: III -  северная, IV -  средняя, V -  

южная, VI -  подтайга; VII -  широколиственные леса; VIII -  луговые степи.

Для каждой из территорий у ценофлор травяного яруса лугов 
выделенных типов проанализированы их экологические (по отношению 
к влажности и минеральному богатству почвы) и географические (по 
широтным и хориономическим геоэлементам) спектры, а также спектры 
биоморф. Все спектры рассчитаны с учетом 1111 видов (табл. 1, 2). 
Экологические предпочтения видов оценивались с помощью 
совмещенных фитоиндикационных шкал Л.Г. Раменского и др. (1956) 
для Русской равнины и И.А. Цаценкина и др. (1978) для Урала, в обоих 
случаях с последующими уточнениями (Кучеров, 2019). Данные об
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ареалах сосудистых растений, лежащие в основе системы широтных 
геоэлементов, основаны на картографических материалах Э. Гультена и 
М. Фриза (Hulten, Fries, 1986) и Х. Мойзеля и др. (Meusel et al., 1965­
1992) с уточнениями (Камелин и др., 1999; Кучеров, 2019). 
Хориономические геоэлементы установлены путем соотнесения 
видовых ареалов с выделами системы флористического районирования 
Земли (Камелин, 2018). Жизненные формы растений выделены по 
системе И.Г. Серебрякова (1962) в модификации Т.Г. Полозовой для 
тайги Европейской России (Кучеров, Милевская, Полозова, 2000).

Для спектров видового состава и хориономических элементов 
ценофлор каждого из речных бассейнов средствами программ IBIS 7.2 и 
Statistica 12.0 построены дендрограммы флористического сходства с 
использованием количественных аналогов бинарного коэффициента 
Сёренсена-Дайса-Чекановского (рис. 4). Для видовых списков 
использован индекс F urther sim p lified  M o ris ita 's  index o f  o verla p  (Horn, 
1966), известный в отечественной геоботанике как «коэффициент 
Съеренсена» (Василевич, 1972); в качестве весовых значений выступали 
средние ПП видов. Для хориономических спектров использован индекс 
P ercen ta g e  sim ila rity  (Renkonen, 1938; Whittaker, 1952), известный в 
отечественной литературе как «коэффициент сходства Глизона» 
(Василевич, 1969) и «мера сходства Съеренсена при процентном 
выражении веса» (Юрцев, Сёмкин, 1980); при построении элементы 
спектров взвешены суммами средних ПП видов.

Номенклатура и объем видов сосудистых растений приняты по 
сводке С.К. Черепанова (1995). Периодизация позднего плейстоцена и 
голоцена дана по Н.А. Хотинскому (1977).

Таблица 1
Фитоценотическая и флористическая характеристика травяного яруса 

подгольцовых и пойменных лугов бассейна Верхней Печоры

Виды
Типы сообществ по географическим пунктам

MPNG YSG MPNA YSA MPNC YSC YSD

Solidago lapponica 802 301 632 22+ 431 371 18+

Pleurospermum uralense 401 30+ 381 22+ 721 18+

Trientalis europaea 801 10+ 381 11+ 721 283

Bistorta major 805 202 755 1005 9+

Viola biflora 10014 1007 343 10011 18+

Rumex acetosa 601 401 1001 1002

Avenella flexuosa subsp. montana 602 751 11+ 721

Vaccinium myrtillus 601 501 572 181
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Alchemilla murbeckiana 

Anthoxanthum alpinum 

Anemonastrum biarmiense 

Carex vaginata 

Calamagrostis langsdorffii 

Geranium krylovii 

Veratrum lobelianum 

Trollius europaeus 

Ranunculus subborealis 

Galium boreale 

Valeriana wolgensis 

Aconitum septentrionale 

Angelica sylvestris 

Chamaenerion angustifolium 

Geranium sylvaticum 

Poa pratensis 

Prunella vulgaris 

Deschampsia cespitosa 

Achillea millefolium 

Hylotelephium triphyllum 

Alchemilla crassicaulis 

Alchemilla baltica 

Hieracium umbellatum 

Fragaria vesca 

Thalictrum simplex s.l. 

Maianthemum bifolium 

Agrostis tenuis 

Amoria repens 

Stellaria palustris 

Leucanthemum vulgare 

Ranunculus acris 

Luzula pallescens 

Taraxacum officinale s.l. 

Cerastium holosteoides 

Festuca rubra

605

601

401

1004

383

381

10019

721

722

9+401 291

10033 303 8840 6712 10022 9133 183

10012 702 1007 673 1009 462 9+

<NО00 604 1004 781 1002 371 9+

20+ 707 631 781 721 371 9+

605 301 504 452 1005 551 91

401 903 13+ 894 291 461 91

201 30+ 381 451 431 641 91

COо00 50+ 10018 784 862 462

401 502 381 781 861 461

808 20+ 889 784 8614 642

20+ 402 503 452 291 181

701 11+ 15+ 18+ 9+

1003 341 9+ 92

905 11+ 28+ 18+

802 11+ 18+ 18+

401 11+ 9+ 9+

205 405 92

703 221 9+

702 11+ 9+

401 11+ 9+

401 112 91

401 29+ 18+

7011 22+ 9+

502 11+ 9+

40+ 181 9+

904 221

502 221

401 11+

60+ 9+

40+ 9+

601
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Omalotheca sylvatica 501

Rumex acetosella 402

Trifolium pratense 401

Phleum alpinum 30+ 381 15+

Veronica chamaedrys 402 451

Cirsium heterophyllum 201 909 251 787 721 183 9+

Thalictrum kemense 20+ 702 13+ 10011 431 552

Hypericum maculatum 402 603 131 562 8610 9+

Equisetum pratense 201 708 7813 643 91

Conioselinum tataricum 60+ 891 15+ 37+

Vicia sepium 601 892 551 9+

Vicia cracca 602 451 372 91

Heracleum sibiricum 50+ 56+ 281

Poa palustris 702 25+ 451 281 372

Lathyrus pratensis 602 562 281 282

Veronica longifolia 301 451 731 732

Angelica decurrens 752

Anthriscus sylvestris s.l. 202 302 501 111 43+ 91

Athyrium distentifolium 20+ 504 572

Pachypleurum alpinum 381 43+

Geum rivale 30+ 251 561 18+

Athyrium filix-femina 45+ 9+

Crepis sibirica 201 202 381 6710 431 91

Milium effusum 201 30+ 252 452 431 18+

Senecio nemorensis 10+ 45+ 551

Cacalia hastata 10+ 452 551

Atragene sibirica 561 461

Festuca ruprechtii 20+ 13+ 43+

Hieracium cf pseuderectum 201 251 571

Tephroseris igoschinae 13+ 43+

Hieracium vulgatum s.l. 43+

Crepis paludosa 22+ 15+ 551

Viola epipsila 463 9+

Linnaea borealis 373
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Calamagrostis purpurea 186

Angelica archangelica 201 10+ 11+ 461 461

Ranunculus repens 20+ 22+ 461 915

Carex acuta 10+ 11+ 281 373

Caltha palustris 10+ 281 378

Carex aquatilis 461 282

Mentha arvensis 10+ 9+ 461

Phalaroides arundinacea 11+ 10039

Equisetum fluviatile 9+ 372

Filipendula ulmaria s.l. 201 804 251 1008 431 7411 46+

Alopecuruspratensis s.l. 402 502 504 451 431 28+ 372

Myosotispalustris s.l. 40+ 30+ 38+ 34+ 43+ 18+ 461

Equisetum sylvaticum 201 301 384 453 293 646

Rubus saxatilis 401 301 251 451 722 282

Stellaria bungeana 401 502 451 572 281

Gymnocarpium dryopteris 409 381 112 573 371

Rubus arcticus 401 10+ 251 29+ 28+

Pedicularis compacta 10+ 38+ 43+

n (E = 61) 5 10 8 9 7 11 11

Экоэлементы ценофлор по отношению к богатству почвы, %

Олиготрофы - - - - + - -

Олигомезотрофы 4 1 2 - 3 6 -

Мезотрофы 38 47 29 34 52 28 5

Мезоэвтрофы 57 49 69 61 45 63 45

Эвтрофы 1 3 + 5 + 3 50

Экоэлементы ценофлор по отношению к влажности почвы, %

Ксеромезофиты - + + - + - -

Сухолуговые мезофиты + 20 1 11 1 1 1

Влажнолуговые мезофиты 42 55 33 55 44 32 10

Гигромезофиты 57 24 65 32 55 56 10

Мезогигрофиты 1 1 1 2 + 8 55

Гигрофиты - + - + - 3 22

Гелофиты - - - - - + 2

Широтные геоэлементы ценофлор и их объединения, %

Арктический и арктоальпийский - + - - - - -
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Гипоарктический и 19 3 16 6 27 2 1гипоарктомонтанный
Бореальный 75 49 77 67 67 72 24

Бореонеморальный 5 13 7 19 5 16 5

Неморальный - - - - - + -

Полизональный 1 35 + 8 1 10 70
Хориономические геоэ. ементы ценофлор и их объед инения, %

Плюрирегиональный - + + - + - -

Голарктический 44 14 40 27 33 42 66
Восточноамерикано-евразиатский 1 2 5 2 2 2 2и амфиатлантический
Евразиатский и евразиатско- 27 25 34 26 25 19 20западноамериканский
Евросибирский 17 26 11 19 21 20 4
Евросибирско- и европейско- 6 24 8 22 17 14 7древнесредиземноморские
Европейский и уральский 5 9 1 4 2 3 1

Азиатский и сибирский - + 1 + + + -
Группы жизнен] 

Всходы деревьев и кустарников
ых форм в сос 

1
таве ценофлор

1
>, % 

+ 1 +

Кустарнички и полукустарнички 1 + 1 - 1 3 +

Поликарпические травы:

стержнекорневые - 2 1 + + 1 +
длиннокорневищно - 1 2 + 3 1 1 1стержнекорневые
длиннокорневищные 40 29 38 36 31 54 72

короткокорневищные 44 36 45 41 47 22 5

рыхлодерновинные 1 13 3 6 1 1 3

плотнодерновинные 2 4 - + 1 + +

корнеотпрысковые 7 2 7 3 12 2 -

столонообразующие 1 2 1 4 2 10 15

надземноползучие 1 3 2 3 2 2 3

клубневые и луковичные - 1 - + - + +

Монокарпические травы 2 5 2 3 2 3 1
Примечания: в заголовке таблицы для типов сообществ по отдельным территориям 
использованы составные буквенные идентификаторы: MPN -  плато Мань-Пупу-Ньёр 
и хребет Яны-Пупу-Ньёр, YS -  пойма р. Печоры в пределах Якшинского участка 
Печоро-Илычского заповедника и в районе устья р. Большой Шижим; луга: G -  
гераниевые, A -  аконитовые, С -  лангсдорфо- и пурпурновейниковые, D -  
двукисточниковые.
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Для видов приводятся постоянство (%) и (в надстрочном регистре) среднее 
проективное покрытие (ММ) (%). Детерминантные группы выделены серым фоном и 
жирной рамкой; виды в них сортированы по убыванию встречаемости во всем массиве 
описаний таблицы. У доминантов и субдоминантов значения постоянства и ММ 
выделены полужирным шрифтом. Среднее ММ видов менее 0.5% отмечено плюсом 
«+». Исключены сопутствующие виды со встречаемостью 20% и менее в каждом из 
типов сообществ, всходы и поросль деревьев и кустарников; n -  число описаний.
В спектрах эко- и геоэлементов ценофлор «+» -  присутствие элемента в спектре с 
весом менее 1% (с учетом округления), «-» -  отсутствие элемента в спектре.

Таблица 2
Фитоценотическая и флористическая характеристика травяного яруса 

подгольцовых и пойменных лугов бассейна рек Волги и Камы_____

Виды
Типы сообществ по географическим пунктам

ViG KG ViC BasC VyaC ViD BasD BD VyaD KD

Ranunculus subborealis 1006 201 1+ 221

Omalotheca norvegica 602 20+ 11+

Hieracium pseuderectum 602 11+ 23+

Anemonastrum biarmiense 10010 201

Avenella flexuosa subsp. montana 1005 201

Luzula frigida 802

Phleum alpinum 603

Euphrasia frigida 602

Tephroseris igoschinae 602

Pachypleurum alpinum 401

Valeriana wolgensis 401 401 1+ 561 8+

Alchemilla crassicaulis 10021 406 664 23+

Anthoxanthum alpinum 1009 20+ 341 16+

Geranium krylovii 10015 401 341

Viola biflora 1005 803 443

Alopecurus glaucus 402 602 443

Pedicularis compacta 401 401 341

Geranium sylvaticum 201 24 8010 42 12+ 894 1004 181

Chamaenerion angustifolium 602 1+ 401 22 662 627 14+

Hypericum maculatum 603 46 562 1005 9+

Campanula glomerata 602 21 561 54+

Angelica sylvestris 803 21 602 41 893 1004 361

Vicia sepium 401 3+ 20+ 41 341 771 361
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Crepis sibirica 602 11 201 21 786 461 261

Calamagrostis langsdorffii 602 10033 448 10021 311 141

Veratrum lobelianum 803 805 31 561 843 301

Cirsium heterophyllum s.l. 1003 602 2+ 782 841 501

Thalictrum minus s.l. 602 201 1+
■

't00 922 3+

Trollius europaeus 805 39 603 12+ 561 541 531

Bistorta major

■
'tOО

15 401 341 847

<N0000

Poa pratensis 10011 1+ 201 341 31+ 20+

Rumex acetosa 603 21 401 661 841 6+

Ranunculus auricomus 2+ 25+ 8+ 3+

Cirsium setosum 21 25+ 18+

Galium album 45 16+ 3+

Phleum pratense 41 8+ 201

Carex pallescens 2+ 16+ 201

Ranunculus polyanthemos 2+ 8+ 6+

Equisetum arvense 21 6+

Anthoxanthum odoratum 2 21 8+

Ajuga reptans 2 21 8+

Stellaria graminea 2 42 18+

Leucanthemum vulgare 2 21 12+

Hieracium umbellatum 2 21 12+

Potentilla erecta 2 41 3+

Trifolium pratense 2 22 3+

Anthriscus sylvestris 2 41

Centaurea phrygia 411

Alchemilla monticola 36

Clinopodium vulgare 33

Knautia arvensis 32

Picris hieracioides 32

Leontodon hispidus 32

Pimpinella saxifraga 31

Briza media 3+

Alchemilla subcrenata 22

Centaurea scabiosa 22

Plantago lanceolata 1 2+

222

71

7+

14+

14+

14+
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Leontodon autumnalis 1 2+

Deschampsia cespitosa 2+ 1+ 841 241

Agrostis tenuis 31 1+ 621

Veronica chamaedrys 43 923 18+

Alchemilla acutiloba 416 541

Festuca rubra 21 46+

Dactylis glomerata 38 8+ 591

Achillea millefolium 31 23+ 301

Festuca pratensis 44 30+

Aegopodium podagraria 33 501

Geranium pratense 21 12+ 561

Trifolium medium 29 18+

Valeriana officinalis 21 12+

Crepis paludosa 20+ 11 603 1+ 341 3+

Equisetum sylvaticum 805 11 111 16+ 201

Myosotis nemorosa 20+ 601

Ligularia sibirica 20+ 401

Allium schoenoprasum 401

Parnassia palustris 401

Geum rivale 1+ 401 34 341 929 802

Aconitum septentrionale 404 313

■'tC
n

00 774 24+

Cirsium oleraceum 1+ 21 121 321

Chrysosplenium alternifolium 31 16+

Cerastium davuricum 21 16+

Cicerbita uralensis 22 9+

Poa trivialis 21 6+

Cacalia hastata 2+ 3+

Milium effusum 20+ 201 21 662 8+ 12+

Conioselinum tataricum 201 2+ 562 84+ 18+

Angelica decurrens 20+ 31 22+ 691

Anthriscus sylvestris subsp. aemula 32 442 622 9+

Stellaria bungeana 43 441 381

Glechoma hederacea 22 922 501

Lamium album 31 46+ 12+

14+

14+

14+

432

281

571

28+
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Ranunculus repens 20+ 27 251 11+ 31+ 501 224 14+

Galeopsis bifida 2+ 231 361

Carex vulpina 501 223

Calamagrostis purpurea 10058 466 72

Carex acuta 6214 8+ 3+ 505 282

Carex cespitosa 11 383 8+ 201 578

Pleurospermum uralense 20+ 20+ 341 541

Poa sibirica 1+ 341 46+

Stellaria holostea 20+ 1+ 11+ 691 9+

Lathyrus vernus 20+ 12+ 111 461 3+

Oberna behen 1+ 11+ 541

Aconogonon alpinum 1+ 10012 14+

Alchemilla lindbergiana 1+ 841

Lathyrus gmelinii 621 3+

Poa insignis 691

Myosotis imitata 69+

Chaerophyllum prescottii 11 771 411

Veronica longifolia 1+ 381 111 772 12+ 571 1004

Poa palustris 1+ 121 46+ 472 362 28+

Carex atherodes 201 111 565

Galium rivale 763

Polemonium caeruleum 381

Lysimachia vulgaris 1+ 123 381 22+ 572

Angelica archangelica 12+ 111 381 141 722

Bromopsis inermis 11+ 163 361 644 438

Ptarmica cartilaginea 12+ 571

Thalictrum flavum 11 12+ 433

■'t4
0

0
0

Mentha arvensis 12+ 9+ 281 14+

Stachys palustris 121 6+ 281 281

Scutellaria galericulata 6+ 14+ 281

Filipendula ulmaria s.l 401 44 oe о о 420 6211

■'tC
n

0
0 1009 10023 722 8611

Phalaroides arundinacea 401

<NО0
0 36 254 1004410045100281007010059

Galium boreale 20+ 21 38+ 11+ 541 622 572 431

Lathyrus pratensis 42 381 221 691 621 7+ 431
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Vicia cracca 44 50+ 221 16+ 201 431 862

Heracleum sibiricum 41 43 561 842 301 14+ 14+

Urtica dioica 43 25+ 111 8+ 471 361 432

Alopecurus pratensis 20+ 20+ 12+ 661 311 561 571

Ranunculus acris 31 1+ 12+ 691 762 14+

Hylotelephium triphyllum 401 12+ 11+ 38+ 20+ 28+

Sanguisorba officinalis 201 603 221 702 14+

Solidago lapponica 803 20+ 11+ 381

n (L = 103) 5 4 5 4 8 9 13 34 14 7

Экоэлементы ценофлор по отношению к богатству почвы %

Олигомезотрофы 4 - 1 - - - - - - -

Мезотрофы 60 53 25 4 57 13 29 8 3 -

Мезоэвтрофы 36 44 70 83 37 51 37 56 23 41

Эвтрофы 1 2 4 13 6 36 34 36 74 59

Экоэлементы ценос лор по отношению к влажности почвы, %

Ксеромезофиты - 1 - - - - - 1 - -

Сухолуговые мезофиты 5 24 1 1 + 6 3 6 2 3

Влажнолуговые мезофиты 73 49 25 15 2 27 38 20 9 15

Гигромезофиты 21 25 66 75 69 34 27 35 7 14

Мезогигрофиты 1 1 3 10 12 33 31 32 73 65

Гигрофиты - - 4 - 16 1 + 6 9 4

Гелофиты - - - - + - - - 1 1

Широтные геоэлементы ценофлор и их объединения, %
Арктический и 
арктоальпийский 1

Гипоарктический и 
гипоарктомонтанный 35 - 9 - - 7 1 - - -

Бореальный 48 40 70 58 57 42 29 12 3 4

Бореонеморальный 5 21 15 28 12 11 22 35 3 13

Неморальный 1 1 - - 1 - 1 4 1 1

Лесостепной и степной - 1 - - - - 8 4 - -

Полизональный 10 37 6 14 30 40 39 45 93 82

Хориономические геоэлементы ценофлор и их объединения, %

Плюрирегиональный 2 - 1 + 1 - + + + -

Голарктический 15 4 41 45 5 51 35 35 68 53
Восточноамерикано-евразиатский 
и амфиатлантический 11 + 2 3 + 1 6 3 2 1
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Евразиатский и евразиатско- 14 11 15 22 6 21 17 15 10 16западноамериканский
Евросибирский 26 45 6 3 58 5 14 9 2 1
Евросибирско- и европейско- 7 37 23 25 29 15 27 37 17 28древнесредиземноморские
Европейский и уральский 23 3 9 2 1 3 + 1 1 1

Азиатский и сибирский 1 - 1 - - 2 1 - - -

Сибирско-американский 1 - 2 - - 2 - - - -

Группы жизненных форм в составе цено< лор, %
Всходы деревьев и +
кустарников
Кустарнички и + + + +
полукустарнички
Поликарпические травы:

стержнекорневые 2 4 2 2 - 1 1 3 1 +
длиннокорневищно - + 10 + + + 9 2 4 1стержнекорневые
длиннокорневищные 16 27 43 49 81 58 45 45 82 77

короткокорневищные 59 42 46 35 12 27 29 35 3 11

рыхлодерновинные 12 11 1 1 4 4 2 7 4 7

плотнодерновинные 4 + 1 + - - 1 1 - -

корнеотпрысковые 4 1 1 1 - 3 5 1 - -

столонообразующие + 1 1 6 1 + + 1 4 +

надземноползучие + 1 1 3 1 2 3 1 1 2

клубневые и луковичные - + 1 - + + + + - +

Монокарпические травы 3 3 3 3 1 5 5 4 1 2
Примечания: идентификаторы территорий: Vi -  Вишерский заповедник и гор Кваркуш, K -  
пойма р. Кемы, Bas -  заповедник «Басеги», Vya -  пойма р. Вятки, B -  пойма р. Белой и ее 
притоков в заповеднике «Шульган-Таш» и национальном парке «Башкирия». Для синтаксонов с 
числом описаний менее 5 указано число описаний, где встречен вид, исключены сопутствующие 
виды, встреченные в единственном описании. Прочие обозначения как в табл. 1.

Э к о л о ги ч еск о е  сх о дст во  п о дго л ьц о во - и п о й м ен н о -л уго вы х  
м ест о о б и т а н и й  выражено в отношении как влажности, так и богатства 
почв, хотя механизмы, обуславливающие это сходство, во многом 
различны в горах и на равнине.

Повышенная влажность пойменных экотопов, как всем известно, 
достигается в результате их весеннего затопления; затем в течение лета 
уровень грунтовых вод снижается. Лишь в низкой пойме на эту 
тенденцию наслаиваются колебания уровня поверхностных вод вслед за 
изменением водности речного русла после осадков. В результате для 
большинства пойменных местообитаний характерна выраженная
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переменность увлажнения (Шенников, 1938). Между тем повышенная 
влажность горно-луговых почв обусловлена постоянным поступлением 
капельно-жидкой влаги из облаков и (на наветренных склонах гор) за 
счет осадков предвосхождения. Другим важным источником 
увлажнения выступает мощный снежный покров, накапливающийся за 
зиму в подгольцовом поясе, особенно вдоль границы леса. Этот же слой 
снега защищает растения от зимнего вымерзания (Горчаковский, 1975), 
что, впрочем, характерно и для пойм. Дополнительным источником 
влаги служат ручьи, стекающие по горным склонам. В результате 
условия увлажнения на горном лугу более стабильны, чем на 
пойменном. Здесь не выражены экстремумы увлажнения, регулярно 
повторяющиеся в пойме.

В среднем, однако, условия почвенной влажности очень близки, 
и это находит свое отражение в спектрах экоэлементов луговых 
ценофлор. Для гераниевых и аконитовых лугов характерно 
согосподство гигромезофитов и мезофитов влажнолугового 
увлажнения, для пурпурновейниковых -  господство гигромезофитов, а 
для двукисточниковых -  мезогигрофитов, что выражено на территории 
обоих рассматриваемых речных бассейнов (табл. 1, 2).

И для горно-, и для пойменно-луговых (как минимум в 
центральной и притеррасной пойме) почв характерен утяжеленный 
гранулометрический состав: в пойме вследствие аккумуляции 
тонкодисперсного аллювия, в горах -  из-за сочетания делювиального 
процесса с метаморфизацией иллювиального горизонта горно-луговых 
почв, по своему генезису близких буроземам (КиЫёпа, 1953; Забоева, 
1975; Герасимова, 1987). Утяжеление состава сочетается с хорошей 
аэрацией почвы -  в горах благодаря грубому скелету из выветренного 
щебня, в поймах за счет пустот и скважин, порожденных водными 
потоками. И горно-, и пойменно-луговым почвам свойственна 
слабокислая либо нейтральная реакция (Овёснов А.М., 1948; Ямалов, 
2008; Ямалов, Султангареева, 2010; Leuschner, Ellenberg, 2017; 
Telyatnikov et al., 2024). В совокупности все эти факторы ведут к 
высокой скорости разложения и последующей нитрификации травяного 
опада, и в почве преобладают нитратные формы азота (Leuschner, 
Ellenberg, 2017).

В результате в спектрах большинства рассматриваемых 
ценофлор преобладают мезоэвтрофы, а в спектрах равнинных (Якша, 
Вятка, Кема) двукисточниковых лугов -  даже эвтрофы (за счет 
доминирования P h a la ro id es  arundinacea). Лишь на гераниевых и 
купальницевых лугах бассейна Волги, а также в некоторых ценофлорах 
вейниковых лугов (Мань-Пупу-Ньёр, Вятка) на первое место выходят
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мезотрофы, что в каждом случае обусловлено своим сочетанием 
региональных доминантов (табл. 1, 2).

Как для пойменных, так и для подгольцовых лугов характерны 
нитрофилы, в том числе облигатные. Достаточно вспомнить обычность 
и обилие U rtica  d io ica  на таволговых и двукисточниковых лугах 
Вологодской области (табл. 2) или Центрально-Лесного заповедника в 
Тверской области (Чередниченко, 2017), да и в Центральной Европе 
(Chytry, 2010). На подгольцовых лугах к нитрофилам можно отнести 
A conitum  sep ten trion a le  и сопровождающие его виды высокотравья: 
D elphin ium  elatum , Thalictrum  kem ense, P a eo n ia  anom ala, P leurosperm um  
uralense, C a ca lia  hastata, Senecio  nem orensis. Многие луговые злаки 
(например, A lopecu ru s p ra ten s is  и D esch a m p sia  cesp ito sa ), а также 
нередкие на подгольцовых лугах крупные папоротники (A thyrium  f ilix -  
femina, D ry o p ter is  filix-m as, D . expansa) и C ham aenerion  angustifolium  в 
эксперименте тоже проявляют себя как факультативные нитрофилы, 
резко увеличивая ПП при внесении азотных удобрений (Leuschner, 
Ellenberg, 2017).

Сходство условий микроклимата подгольцовых и пойменных 
лугов выражается в высокой влажности воздуха в течение всего периода 
вегетации. Это особенно характерно для крупных горных узлов, где 
выпадает наибольшее количество осадков, а также для наветренных 
склонов (Горчаковский, 1975). Тем не менее, микроклимат пойм и 
подгольцового пояса гор выраженно различен с точки зрения 
суммарной теплообеспеченности (существенно большей на равнине) и 
суточного хода температур воздуха. В пойме суточные колебания 
температур сглажены, тогда как для подгольцового пояса характерны их 
значительные амплитуды и резко выраженные максимумы и минимумы. 
Конечно, в пойму с водораздела по ночам тоже стекает холодный 
воздух (Гольцберг, 1967; Stoutjesdijk, Barkman, 1992), отчасти создавая 
подобие континентальности микроклимата подгольцового луга. Однако 
его влияние несравнимо с нивелирующим эффектом речной воды, 
аккумулирующей тепло.

Таким образом, если на подгольцовых лугах наблюдается 
большая стабильность условий увлажнения, то на пойменных -  
температурных условий.

С х о дст во  я р ус н о й  ст рукт уры  и н а бо р а  дом и н ан т ов. И на
пойменных, и на подгольцовых лугах хорошо выражена ярусность 
травостоя. В первом (верхнем) ярусе высокотравных лугов в 
зависимости от их типа доминируют C a lam agrostis  langsdorffii, 
P h a la ro id es  arundinacea, A con ogon on  alpinum  либо A conitum  
sep ten trionale, C rep is  s ib ir ica  и т. д., во втором -  G eranium  sylvaticum , 
Trollius europaeus, B is to rta  m a jor  и A lch em illa  spp., образующие верхний
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ярус среднетравного луга. Нижний (приземный) ярус сформирован 
S te lla ria  nem orum  или S. bungeana, L ysim ach ia  num m ullaria, G lechom a  
hederacea, в горах V iola b iflo ra  и др.

Многоярусность мезофильных пойменных лугов характерна и 
для Центральной Европы. Здесь в верхнем ярусе доминируют 
A lopecu ru s p ra ten sis , A rrhenatherum  elatius, D a c ty lis  g lo m era ta  и F estu ca  
p ra ten s is  при участии A nthriscus sy lve str is  и H eracleum  sphondylium , в 
среднем -  F estu ca  rubra, A g ro s tis  spp., Anthoxanthum  odoratum , B riza  
m edia, C ynosurus crista tu s  и виды разнотравья, а в затененном нижнем -  
B ellis  peren n is, G lech om a h ederacea, P ru n ella  vulgaris, A m o ria  repens, 
A ju ga  rep tan s  (Leuschner, Ellenberg, 2017).

Сложная ярусная структура высокотравных лугов указывает на 
их естественную природу и на благоприятные условия их 
формирования, а упрощение структуры среднетравных лугов -  на 
возрастание уровня стресса, прежде всего климатического (например, в 
верхней части подгольцового пояса близ границы с горной тундрой), из- 
за чего редуцируется верхний ярус.

Для сравнения, травостои вторичных лугов почти всегда 
одноярусны. Таковы даже высокотравные луга -  например, из D a cty lis  
g lo m era ta  и F estu ca  p ra ten sis , сложившиеся после аэросева в 60-е годы 
XX в. на залежах Нечерноземья Русской равнины. В таких травостоях 
наблюдаются лишь фрагменты приземного яруса из сорно-луговых 
видов, чье ПП возрастает после покоса: S te lla ria  gram inea, C erastium  
holosteo ides, P la n ta g o  m ajor, L eon todon  autum nalis, Taraxacum  officinale.

О тождестве доминантов и порождаемом им физиономическом 
сходстве подгольцовых и пойменных лугов было сказано выше. Во всех 
обсуждаемых типах, однако, наблюдаются отличия в числе и наборе 
доминантов 2-го порядка. На подгольцовых лугах их, как правило, 
несколько, о чем неоднократно говорилось в литературе (Горчаковский, 
1975; Баландин, Ладыгин, 2002; Овёснов С.А., 2009). На лугах с 
господством P h a la ro id es  aru ndinacea  в подгольцовом поясе горы 
Северный Басег доминантами 2-го порядка могут служить 
C a lam agrostis  langsdorffii, C ham aenerion  angustifolium  и/или A conitum  
sep ten trio n a le . На аконитовых лугах в число доминантов 2-го порядка 
могут входить C rep is sib irica , Veratrum  lobelianum , P leurosperm um  
uralense  и опять-таки C alam a g ro stis  langsdorffii. В то же время 
пойменные луга обычно монодоминантны, реже бидоминантны -  
например, при согосподстве P h a la ro id es  aru ndinacea  и F ilipen du la  
ulm aria  s.l. на двукисточниковом лугу высокого уровня (Щукина, 2011). 
Trollius europaeus, а иногда и B isto r ta  m ajor, доминанты 2-го порядка 
подгольцовых гераниевых лугов, на верхневолжских влажных
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среднеразнотравных лугах высокой поймы замещают G eranium  
sylva ticu m  и согосподствуют, часто при участии C en tau rea  ph ryg ia .

Сходство доминантов влечет за собой сходство спектров 
биоморф, рассчитанных с учетом покрытия видов. На гераниевых и 
аконитовых лугах преобладают короткокорневищные травы, на втором 
месте в спектре -  длиннокорневищные. В спектрах 
пурпурновейниковых лугов последние выходят на первое место, а на 
двукисточниковых лугах -  безраздельно господствуют. Удельный вес 
других биоморф незначителен. Подгольцовые луга по характеру 
спектров биоморф почти не отличаются от пойменных, а луга бассейна 
Печоры -  от лугов волжского бассейна (табл. 1, 2).

Несмотря на все сказанное выше, включая и сходство 
доминантов, однотипные пойменные и подгольцовые луга могут 
существенно различаться по набору сопутствующих видов. Эти 
различия имеют под собой как региональные особенности истории 
флоры, так и, прежде всего, различия в режиме теплообеспеченности 
местообитаний и суточном ходе температур воздуха. В
синтаксономической системе Ж. Браун-Бланке одни и те же (с точки 
зрения доминантного подхода) типы лугов в горах и на равнине часто 
относятся не только к разным ассоциациям, но и к разным классам.

Ф л о р и ст и ч еск о е  сх о д ст во  и р а зл и ч и е  о д н о т и п н ы х  
п о д го л ьц о вы х  и п о й м ен н ы х  л у го в  проявляется по-разному в 
зависимости от речного бассейна.

В  ба ссей н е  В ер х н ей  П еч о р ы  (табл. 1) почти все
рассматриваемые типы объединяет группа видов-интеграторов, 
формирующих «ядра» соответствующих ценофлор. Это бетулярные, в 
основном евразиатские или евросибирские континентальные
гигромезофильные и мезофильные виды высоко- и среднетравья, 
распространявшиеся с востока и юго-востока на запад и северо-запад в 
гляциальные периоды позднего плейстоцена в составе сообществ 
холодной лесостепи, а затем в «березовое время» пребореального 
периода голоцена (Клеопов, 1941; Миняев, 1966; Кучеров, Зверев, 2025). 
В их числе такие доминанты и субдоминанты, как C alam agrostis  
langsdorffii, A conitum  septen trionale, G eranium  sylvaticum , C ham aenerion  
angustifolium , а из более поздних (субатлантических) евросибирских 
мигрантов (Ребристая, 1977, 2013) -  G eranium  krylovii. Из
сопутствующих видов в «восточную» группу мигрантов входят 
V eratrum  lobelianum , R anunculus subborealis, A n g elica  sylvestris, 
V aleriana w olgensis, G alium  boreale. Лишь для Trollius europaeus  
вероятен западный путь расселения. Именно благодаря видам- 
интеграторам возникает физиономическое сходство однотипных лугов 
подгольцового пояса и предгорной поймы Верхней Печоры.
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Рассмотренная группа интеграторов нехарактерна лишь для 
наиболее обособленной ценофлоры предгорных двукисточниковых 
лугов. Это сырые, длительно затапливаемые и нередко обводненные 
луга низкого уровня печорской поймы (P h a la rid e tu m  a ru n d in a cea e  
typ icu m  Kopecky 1967 (Щукина, 2011)), бедные по видовому составу, 
основу которого составляют мезогигрофиты и гигрофиты. Кроме 
P h a la ro id es  arundinacea, это E quisetum  flu v ia tile , M en th a  a rven sis  и 
объединяющие такие луга с предгорными лангсдорфовейниковыми 
C arex  acuta, C . aquatilis, C a lth a  palustris, Ranunculus repens, A ngelica  
archangelica . Подгольцовые двукисточниковые луга на Печорском 
Урале не отмечены (Горчаковский, 1975; Дёгтева, Дубровский, 2018).

К константным видам, объединяющим все верхнепечорские типы 
лугов, включая и двукисточниковые, относятся A lopecu ru s p ra ten s is  s.l., 
F ilipen du la  u lm aria  s.l. и M yo so tis  p a lu s tr is  s.l. (incl. M . nem orosa). Как 
минимум первые два вида -  равнинные растения, в то или иное время 
проникшие в горы и (в случае A lopecu ru s p ra te n s is ) породившие особые 
горные подвиды.

Однако, кроме интеграторов и констант, практически ни для 
одного из типов лугов не выявлено видов, которые сближали бы 
подгольцовые луга с пойменными. Исключение -  группа в составе 
Thalictrum  kem ense, H ypericum  m aculatum  и C irsium  heterophyllum , 
объединяющая пойменные луга необводненных типов с горными 
лангсдорфовейниковыми. Все эти виды в тех или иных условиях могут 
входить в число субдоминантов (табл. 1). Кроме того, на лугах влажных 
типов -  горных вейниковых и пойменных аконитовых -  постоянны 
C rep is s ib ir ica  (субдоминант) и M ilium  effusum.

В то же время представлены многовидовые группы, 
объединяющие только подгольцовые или только пойменные луга.

Для всех типов подгольцовых лугов в противовес пойменным 
характерны гипоарктомонтанные A lch em illa  m urbeckiana, V io la  b iflo ra  
(субдоминанты), Anthoxanthum  alpinum  и A nem onastrum  biarm iense, 
психрофильная A ven ella  f lex u o sa  subsp. m ontana, олигомезотрофные и 
мезотрофные бореально-лесные Vaccinium  m yrtillus, T rientalis eu ropaea  
и S o lidago  lapponica, кроме того -  B isto r ta  m ajor, R um ex a ce to sa  и 
P leurosperm um  uralense. Подгольцовые гераниевые и вейниковые луга 
объединяет между собой C arex  vaginata, аконитовые и вейниковые -  
A thyrium  distentifolium , A n thriscus sy lvestris  subsp. aem ula  и P achypleurum  
alpinum .

На пойменных лугах всех типов в противовес подгольцовым, в 
том числе и на двукисточниковых, постоянны полизональные P o a  
p a lu stris , L athyrus p ra ten s is  и V eronica longifolia, на лугах 
необводненных типов -  также E quisetum  p ra ten se  (субдоминант), Vicia
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cracca, V. sepium , C onioselinum  tataricum , H eracleum  sibiricum . 
Пойменные гераниевые и аконитовые луга объединяет V eronica  
ch am aedrys, аконитовые и вейниковые -  чернево-таежные A tragen e  
s ib ir ica  и C a ca lia  hastata. Большое число видов специфично для 
пойменных гераниевых лугов, в их числе такие широко 
распространенные на равнинных лугах полизональные мезофиты, как 
A g ro stis  tenuis, D esch am psia  cesp itosa , F estu ca  rubra, A lch em illa  baltica, 
Leucanthem um  vulgare, H ieracium  um bellatum .

A
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V I C  ■

m»*n c ----------------

VIA ------------------

MPNA ■■ ■ ■ --------------------
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00  01 02  • )  04
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Рис. 4. Дендрограммы флористического сходства луговых ценофлор: 

А, B -  по видовому составу травяного яруса с учетом среднего проективного 
покрытия видов, %; бассейны: A -  Верхней Печоры, B -  Волги и Камы;

C, D -  по составу процентных спектров групп хориономических фракций
ценофлор (аналогично).

Идентификаторы территорий и типов сообществ по осям абсцисс -  
как в табл. 1, 2. По оси ординат -  дистанция связывания (1-K), 

где K  -  количественный аналог коэффициента сходства Сёренсена- 
Чекановского, рассчитанный соответственно для спектров видового состава 

(KSOR), либо для процентных спектров групп хориономических фракций 
ценофлор, взвешенных средними проективными покрытиями видов (KPS). 
Коэффициенты приведены в разделе «Использованные данные и методы».
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Дендрограмма сх о д ст ва  ви до во го  со ст а ва  п еч о р ск и х  л уго вы х  
ц ен о ф л о р  с учетом 1111 видов (рис. 4, А) помимо обособленности 
двукисточниковых лугов выявляет кластеризацию ценофлор по 
сходству ландшафтов: подгольцовые ценофлоры объединяются с 
подгольцовыми, пойменные гераниевые и аконитовые -  тоже между 
собой. Однако пойменные лангсдорфовейниковые луга (наиболее 
влажные, не считая двукисточниковых), включаются в кластер 
подгольцовых ценофлор. Этим подтверждается значимость упомянутых 
выше групп дифференциальных видов, сближающих эти луга с 
пойменными. Предгорные и даже равнинные пойменные луга Верхней 
Печоры расположены сравнительно недалеко от подгольцовых лугов 
Яны-Пупу-Ньёра -  не более 100 км вниз по реке, -  что делает 
возможным проникновение горных луговых видов на пойменные луга, в 
том числе посредством вторичной гидрохории.

Несмотря на значительные различия набора сопутствующих 
видов, следует особо указать на сходство «ядер» ценофлор 
подгольцовых и пойменных гераниевых лугов. Сообщества этого типа 
широко распространены в средней и северной тайге, а также в южной 
части тундровой зоны Европейской России и Урала (Кучеров и др., 
2024), равно как и зарубежной горной Фенноскандии (G era n ie tu m  
sy lva tic i Nordh. 1943 (Nordhagen, 1943; DierBen, 1996)).
Сформировавшись, по всей видимости, в перигляциальной зоне 
среднего плейстоцена, они в дальнейшем распространились из нее в 
различные регионы, как горные, так и равнинные. Последующая 
дивергенция, однако, породила значительные различия в региональных 
наборах сопутствующих видов, из-за чего этот генетически единый тип 
в разных регионах часто описывают как разные ассоциации под 
разными именами. Так, луга с господством G eranium  kry lov ii на 
Полярном Урале названы H ylo co m ia s tro  p y ren a ic i-L u zu le tu m  fr ig id a e  
Telyatnikov et al. 2024 (Telyatnikov et al., 2024), а с господством 
G eranium  sylva ticum  в пойме р. Варзуги в Мурманской области -  
A n th o x a n th o  a lp in i-G era n ie tu m  sy lva tic i Koroleva et Kopeina 2018 
(Королёва, Копеина, 2018). Реликтовые купальницево-гераниевые луга с 
Trollius a ltissim u s  в субальпийском поясе гор Центральной Европы, 
обогащенные одновременно D a c ty lis  g lom erata , P o a  chaixii и M ercu ria lis  
p eren n is  и развитые в условиях повышенной нивальности, описаны как 
T rollio  a ltiss im i-G era n ie tu m  sy lva tic i Jernk et al. 1980 (Chytry, 2010). 
Большинство перечисленных ассоциаций в системе Браун-Бланке 
включено в союз A d en o sty lio n  a llia r ia e  Br.-Bl. 1926 и класс M u lg ed io -  
A co n ite te a  Hadac et Klika in Klika et Hadac 1944, объединяющий 
субальпийское и подгольцовое высокотравье. Однако ассоциация
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A n th o x a n th o -G era n ie tu m  отнесена к классу вторичных лугов M o lin io -  
A rrh en a th ere tea  Tx. 1937, что кажется нам ошибочным.

В  ба ссей н е  К а м ы  и В о л ги  (табл. 2) географические пункты, 
откуда собраны данные, значительно более удалены друг от друга, чем в 
бассейне Верхней Печоры, особенно на равнине (рис. 3). Вследствие 
этого единой группы видов-интеграторов, объединяющих подгольцовые 
и пойменные луга разных регионов, здесь выявить не удалось. 
Константных видов только два, оба индикаторы избыточной 
влажности -  F ilipen du la  u lm aria  s.l. и P h a la ro id es  arundinacea. 
Константные мезофиты типа A lopecu ru s p ra ten sis , в отличие от 
верхнепечорских сообществ, отсутствуют. Не выражена и группа видов, 
объединяющих пойменные луга в противовес подгольцовым.

Хорошо выделяются лишь группы, специфичные для 
подгольцовых лугов и дифференцирующие их от пойменных. Для всех 
обсуждаемых типов лугов Вишерского Урала и Басег характерны 
мезофиты G eranium  sylvaticum , C ham aenerion  angustifolium  (доминанты 
и субдоминанты), H ypericum  m aculatum  и C am panula g lom era ta , для 
лангсдорфовейниковых и двукисточниковых лугов -  также 
субдоминанты-гигромезофиты A conitum  sep ten trion a le  и Geum  riva le.

Большое число мезофитов и гигромезофитов объединяет 
подгольцовые луга Вишеры и Басег с низкогорными пойменными 
лугами Башкирии. Это доминирующий C a lam agrostis  langsdorffii, также 
P o a  pra ten sis , V eratrum  lobelianum , Rum ex acetosa , B is to rta  m ajor, T ro lliu s  
europaeus, Thalictrum  m inus s.l., V icia sepium , A n gelica  sylvestris, C irsium  
heterophyllum  s.l. (incl. C. helen io ides), C rep is  sib irica . Многие из этих 
видов на Верхней Печоре служили интеграторами. В бассейне Камы 
они вновь связывают подгольцовые луга с низкогорными и 
предгорными, но не равнинными. Вейниковые и двукисточниковые луга 
Басег и Башкирии сближает также группа видов нижних ярусов 
травостоя, от мезофитов до мезогигрофитов: R anunculus repens, 
G a leo p sis  bifida, G lechom a h ederacea, Lam ium  album.

Только на подгольцовых лугах Вишерского Урала постоянны 
A lopecu ru s glaucus, Anthoxanthum  alpinum , A lch em illa  crassicau lis, 
G eranium  krylovii, V iola biflora, P ed icu la ris  com pacta, V aleriana  
w o lg en sis  -  виды, сближающие эти сообщества с верхнепечорскими.

В равнинных поймах южной тайги сравнительно с подгольцовым 
поясом существенно видоизменяются гераниевые луга. В подтайге 
Удмуртского Прикамья G eranium  sylva ticum  еще достаточно обычна, а 
Trollius europaeus  редка (Баранова, Пузырёв, 2012). Однако во многих 
других регионах G eranium  sylva ticu m  становится редкой и 
малообильной, и господство переходит к Trollius eu ropaeu s . В число 
субдоминантов часто входят другие виды -  B istorta  m a jor  и C irsium
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heterophyllum , обилие которых говорит о горных урало-сибирских 
ценогенетических связях сообществ. Эта тенденция отчасти видна даже 
на Шижиме (см. выше). В Германии и Чехии такие луга были описаны 
как ассоциация P o lyg o n o  b is to r ta e -T ro llie tu m  eu ro p a ea e  (Hundt 1964) 
Bal.-Tul. 1981 (Василевич, 2006), а в лесном поясе гор Южно­
Уральского заповедника -  как A n th o x a n th i o d o ra ti-T ro llie tu m  eu ro p a ea e  
Yamalov 2008 (Ямалов, 2008).

В нашей выборке подобные луга представлены на высокой пойме 
р. Кемы. Сравнительно с иными типами подгольцовых и пойменных 
лугов их отличает известное флористическое своеобразие. Во 
многовидовой детерминантной группе лидируют бореальные (C en tau rea  
p h ry g ia  (один из доминантов), A lch em illa  m onticola, A. subcrenata, 
P o ten tilla  erecta ) и полизональные (Phleum  p ra ten se , B riza  m edia, 
Ranunculus po lyan them os, Leucanthem um  vulgare, H ieracium  um bellatum ) 
мезофиты, в том числе сухолуговые (P im p in ella  saxifraga, G alium  album, 
K n au tia  arvensis, C en tau rea  scab iosa ). С двукисточниковыми лугами 
Басег рассматриваемые луга связывают A g ro s tis  tenuis, F estu ca  rubra, 
D esch am psia  cesp itosa , A lch em illa  acu tiloba, V eron ica  cham aedrys, с 
аналогичными лугами Башкирии, а также своего региона -  характерные 
для пойм волжского бассейна G eranium  p ra ten se , Trifolium  m edium  и 
V aleriana  officinalis.

Вместе с тем хорошо выражены группы, объединяющие 
двукисточниковые луга. Всех их, кроме флористически обедненных 
вишерских, объединяют V eron ica  lon g ifo lia  и P o a  p a lu stris , низкогорные 
и равнинные пойменные без подгольцовых -  также B rom opsis  inermis, 
A n g elica  archangelica , L ysim ach ia  vulgaris, равнинные (Вятка и Кема) -  
альнетальные (Зозулин, 1973) Thalictrum  flavum , M en th a  arvensis, 
S cu tellaria  ga lericu la ta , S tachys p a lu stris .

Пойменные двукисточниковые луга волжского бассейна, 
вошедшие в выборку, сравнительно с печорскими приурочены к
большим отметкам относительных высот, не обводнены и заливаются 
не столь длительно, вследствие чего закономерно богаче видами. Они 
обогащены F ilipen du la  u lm aria  s.l., B rom opsis  inerm is, L ysim ach ia  
vu lgaris  и другими гигромезофитами, нередко, как в Башкирии и на 
Кеме, даже мезофитами -  D a cty lis  g lom erata , F estu ca  pra ten sis ,
A egopodium  p o d a g ra ria , A ch illea  m illefolium . В Центральной Европе 
такие луга описаны как особая субассоциация P h a la r id e tu m
a ru n d in a cea e  f il ip e n d u le to su m  (Passarge 1955) Kopecky 1960 (Щукина, 
2011). Бедные видами околоводные двукисточниковые луга, тоже
присутствующие в поймах и сходные с печорскими, в выборку не 
вошли ввиду их флористической обособленности.
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Подгольцовые двукисточниковые луга Вишеры и Басег от 
пойменных отличают P o a  s ib ir ica  и P leurosperm um  uralense. Для 
вишерских лугов особенно характерно согосподство P h a la ro id es  
arundinacea, C a lam a g ro stis  langsdorffii и видов двудольного 
высокотравья (Овёснов С.А., 2009). Только в Басегах на
двукисточниковых лугах постоянны лесостепные евросибирско- и 
сибирско-древнесредиземноморские (A conogonon  alpinum , L athyrus  
gm elin ii, M yo so tis  im ita ta ) и монтанные уральские (P o a  insign is) виды в 
сочетании с бореонеморальными S te lla ria  h o lo stea  и L athyrus vernus. 
Территория хребта Басеги не подвергалась покровным оледенениям 
(Баландин, Ладыгин, 2002; Овёснов С.А., 2009), и его флора сохраняет 
древние позднетретичные и плейстоценовые черты, как и флора 
Южного Урала (Камелин и др., 1999; Ямалов, 2008; Ямалов, 
Султангареева, 2010). Для последнего, в частности, характерны 
широкая ценотическая ниша C arex  a th erodes  и обычность этого 
бореального гигрофита в составе влажнолуговых сообществ. Западнее
C. a th erodes  встречается лишь по окраинам болот (Кучеров, Милевская, 
Тихомиров, 2000; Разумовская и др., 2012) и берегам лесных речек 
(Чередниченко, 2017). Для двукисточниковых лугов низкогорных пойм 
Южного Урала (B isto rto  m a jo ris-P h a la ro id e tu m  a ru n d in a cea e
Filinov 2005 (Мартыненко и др., 2005)) типичен также G alium  riva le  -  
евросибирско-горнозападноазиатский неморальный околоводный вид, 
свойственный подтайге и широколиственно-лесной зоне.

Наиболее специфичны в составе выборки луга с господством 
C a lam agrostis  p u rp u rea  s.str. (C a la m a g ro stie tu m  p u rp u re a e  Taran 1995 
(Щукина, 2011)) в пойме р. Вятки. В отличие от лугов с C. langsdorffii 
они приурочены к береговым валам, сложенным грубопесчаным 
аллювием. Их ценофлора почти лишена бетулярных видов, чье место 
занимают альнетальные (F ilipendu la  u lm aria  s.l.), околоводные (C arex  
acu ta) и болотные (C. vulpina, C. cesp itosa).

Доминирующий C a lam agrostis  p u rp u rea  s.str. в Кировской 
области (Тарасова, 2007) и Удмуртии (Баранова, Пузырёв, 2012) 
типичен для прирусловой поймы, тогда как C. langsdorffii -  для 
мезоэвтрофных ельников болотно-травяных и лесных болот с елью. 
Западнее C. p u rp u rea  встречается в основном в ивняках и других 
пойменных сообществах, редко и, как правило, в малом обилии. Однако 
в составе этих сообществ он достигает Карелии (Кучеров и др., 2000) и 
Ленинградской области, проникая западнее, чем C. langsdorffii (Цвелёв, 
2000). Экологически эти виды различаются: C. p u rp u rea  -  мезотроф, 
C. langsdorffii -  мезоэвтроф.

На Северном Басеге C. p u rp u rea  изредка произрастает на 
двукисточниковых лугах в примеси к C. langsdorffii (табл. 2), но
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намного чаще -  в поясе горных тундр, где луга уже отсутствуют. Вид 
широко распространен также на гольцах Сибири и в зональных южных 
тундрах всего востока Евразии, в которые C. langsdorffii едва заходит 
(Цвелёв, Пробатова, 2019).

Морфологически виды разнятся не только шириной листьев, 
размерами и густотой колосков (Цвелёв, 1976, 2000), но в ряде регионов 
и жизненной формой. По данным Т.Г. Полозовой (Юрцев и др., 2010), 
на Чукотке C. p u rp u rea  свойственна длиннокорневищная модель роста, 
а С. langsdorffii -  рыхлодерновинная парциально-кустовая с сочетанием 
нижних экстравагинальных и верхних интравагинальных побегов. В то 
же время в Южной Карелии у обоих видов представлена 
длиннокорневищная парциально-кустовая модель роста (Кучеров, 
Милевская, Полозова, 2000). Набор хромосомных чисел у 
С. langsdorffii и C. p u rp u rea  совпадает (2n =  28, 42, 56); каждому из 
видов в той или иной мере свойствен апомиксис (Цвелёв, 2000; Юрцев и 
др., 2010; Цвелёв, Пробатова, 2019). Видимо, отделение евразиатского 
пойменно-гольцового C. p u rp u rea  от голарктического (с учетом 
близкородственного североамериканского C. can aden sis) бетулярного 
С. langsdorffii s.l. началось в перигляциале плейстоцена Евразии и еще 
не завершилось окончательно.

Д е н д р о гр а м м а  сх о д ст ва  ви до во го  со ст а ва  п о д го л ьц о вы х  и 
п о й м ен н ы х  л у го в  бассей н о в  В о л ги  и К а м ы  с учетом ПП видов (рис. 4, 
B) демонстрирует сходство части ценофлор по типам сообществ, 
выделенным по доминантам. В один кластер объединились все 
двукисточниковые луга (при этом наиболее обособлены башкирские), в 
другой -  подгольцовые луга Вишерского Урала и Басег с обилием 
С. langsdorffii. Крайне отличаются как друг от друга, так и от других 
луговых ценофлор вишерские гераниевые луга и купальницевые луга с 
Кемы, а также вятские луга с C. pu rpurea . Причиной различий всюду 
выступает разница в составе не только видов-спутников, но и 
доминантов и субдоминантов.

А н а л и з  сп ек т р о в  ш и р о т н ы х  гео эл ем ен т о в  в бассейне Верхней 
Печоры (табл. 1) выявляет их зависимость от ландшафтной 
приуроченности ценофлор. В силу высотно-поясной приуроченности 
подгольцовых ценофлор для них характерно согосподство бореальных 
видов с гипоарктомонтанными. Среди первых наиболее значимы 
доминирующие C a lam agrostis  langsdorffii, G eranium  krylovii, 
C ham aenerion  angustifolium , на аконитовых лугах также A conitum  
sep ten trion a le , на лангсдорфовейниковых H ypericum  m aculatum , среди 
вторых -  V iola b iflora  и (на вейниковых лугах) A lch em illa  m urbeckiana. У 
большинства пойменных ценофлор в предгорьях и боровом Предуралье 
выражено согосподство бореальных и бореонеморальных видов. Список

- 141 -



Вестник Тверского государственного университета. Серия"Биология и экология". 2026. № 2 (82)

бореальных доминантов с наибольшим вкладом в спектр варьирует от 
типа к типу. На вейниковых лугах это C alam agrostis  langsdorffii, на 
аконитовых и гераниевых -  также E quisetum  p ra ten se  и C irsium  
heterophyllum , только на аконитовых -  Thalictrum  kem ense и C rep is  
sib irica , превосходящие A conitum  sep ten trion a le  по обилию, только на 
гераниевых -  Trollius europaeus. Кроме того, на лугах последнего типа 
возрастает роль полизональной A g ro s tis  tenuis. Из бореонеморальных 
видов наибольшее 1111 у F ilipen du la  u lm aria  s.l. На двукисточниковых 
лугах преобладают полизональные виды (P h a la ro id es  arundinacea), на 
втором месте бореальные (C a lth a  p a lu str is).

Ценофлоры Волжско-Камского бассейна более разнородны. 
Вишерские гераниевые луга наиболее напоминают подгольцовые 
печорские сочетанием бореальных (G eranium  kry lo v ii, A lch em illa  
crassicau lis) и гипоарктомонтанных (Anthoxanthum  alpinum, 
A nem onastrum  b iarm ien se) доминантов. На подгольцовых вейниковых 
лугах Вишеры и Басег, как и в печорской пойме, согосподствуют 
бореальные и бореонеморальные виды. Список первых возглавляет 
C a lam agrostis  langsdorffii в сочетании с соответственно G eranium  
sylva ticu m  или A conitum  sep ten trio n a le , вторых -  вновь F ilipen du la  
u lm aria  s.l. Спектр ценофлоры купальницевых лугов на Кеме наиболее 
приближен к суходольно-луговым. Здесь согосподствуют три 
элемента -  бореальный (T rollius europaeus, A lch em illa  acu tiloba, 
C en tau rea  p h ry g ia ), бореонеморальный (D a cty lis  g lo m era ta ) и 
полизональный (Trifolium m edium ).

Для спектров двукисточниковых лугов характерно сочетание 
бореальных видов с полизональными. На Вишере бореальные виды 
удерживают первое место в спектре за счет 11 C a lam agrostis  
langsdorffii, C rep is  s ib ir ica  и других бетулярных видов, которые в сумме 
«перевешивают» ПП P h a la ro id es  arundinacea. Такие же пропорции 
спектра и у вейниковых лугов в пойме Вятки, но здесь среди 
бореальных видов первенствует C ala m a g ro stis  pu rpurea , а среди 
полизональных -  гигрофильные C arex  acu ta  и C . ce sp ito sa .

В спектрах прочих ценофлор двукисточниковых лугов 
полизональные виды выходят на первое место, причем на Вятке, где 
P h a la ro id es  aru ndinacea  сочетается с гигрофильными осоками (см. 
выше), это единственный господствующий элемент. В подгольцовой 
ценофлоре Басег полизональные виды (P. aru ndinacea , A conogonon  
alpinum ) согосподствуют с бореальными (C alam a g ro stis  langsdorffii, 
C ham aenerion  angustifo lium , B isto rta  m a jo r) и бореонеморальными 
(F ilipendula u lm aria  s.l.). В оставшихся двух ценофлорах бореальный 
элемент не входит в число господствующих. Из полизональных видов в
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Башкирии обилен только P h a la ro id es  arundinacea, на Кеме -  также 
B rom opsis  inerm is и C arex  cesp itosa .

Во всех случаях закономерно усиление «южных» черт в спектрах 
широтных геоэлементов как при переходе от подгольцовых ценофлор к 
пойменным, так и при сопоставлении низкой поймы с центральной или 
высокой.

А н а л и з  сп ек т р о в  х о р и о н о м и ч еск и х  гео эл ем ен т о в  ценофлор 
Верхней Печоры (табл. 1; рис. 4, C) в большинстве случаев выявляет 
преобладание голарктического элемента в сочетании с евразиатским, 
что подчеркивает «северные» черты ценофлор. В составе 
голарктического элемента на подгольцовых лугах преобладают 
C a lam agrostis  langsdorffii s.l. и C ham aenerion  angustifolium ,
евразиатского -  Viola b iflora  и A conitum  sep ten trio n a le . Если, однако, 
рассматривать C a lam agrostis  langsdorffii в узком смысле, не включая в 
него C . can aden sis , то голарктический характер спектров сменится на 
евразиатский. На пойменных аконитовых лугах C ham aenerion  
angustifolium  уступает свою роль в формировании спектра E quisetum  
p ra ten se , а Viola b iflora  -  Thalictrum  kem ense. Аналогичный спектр 
характерен и для двукисточниковых лугов, где преобладание 
голарктического элемента обеспечивают P h a la ro id es  aru ndinacea  и 
C alth a  p a lu s tr is , а евразиатский элемент выходит на второе место 
благодаря сопутствующим видам.

На вейниковых лугах, равно подгольцовых и пойменных, 
возрастает роль евросибирских видов, выходящих на третье место в 
спектре. В подгольцовом поясе это происходит за счет высокого ПП 
G eranium  kry lov ii и H ypericum  m acula tum , в пойме -  за счет суммы ПП 
сопутствующих видов. На пойменных гераниевых лугах евразиатские и 
евросибирские виды оттесняют голарктические с лидирующих позиций. 
При этом если роль евросибирских видов обеспечивается высоким ПП 
Trollius europaeus  и C irsium  h eteroph yllu m , то евразиатских -  
исключительно суммарным эффектом ПП сопутствующих видов. В 
результате спектр приобретает более «южные» черты.

Примечательно, что подгольцовые и пойменные ценофлоры 
формируют общий кластер (рис. 4, C), что указывает на их единый 
генезис. При этом существенно обособлены как двукисточниковые, так 
и гераниевые пойменные луга. Из подгольцовых ценофлор несколько 
более обособлены аконитовые луга, что скорее случайно.

Для хориономических спектров ценофлор Волжско-Камского 
бассейна (табл. 2; рис. 4, D) наиболее характерно сочетание 
голарктических видов (C a lam agrostis  langsdorffii s.l. или P h a la ro id es  
aru ndinacea , также C ham aenerion  angustifo lium ) с евросибирско- и 
европейско-древнесредиземноморскими (F ilipendu la  u lm aria  s.l., также,
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в зависимости от ценофлоры, G eranium  sy lva ticu m , A conogonon  alpinum , 
C arex  acu ta  либо B ro m o p sis  inerm is). В спектре башкирских 
двукисточниковых лугов, зонально наиболее южных, названные 
элементы меняются местами на фоне доминирования тех же видов. В то 
же время на двукисточниковых лугах подгольцового пояса Басег второе 
место в спектре занимает евразиатский элемент за счет обилия C rep is  
s ib ir ica  и других видов бетулярного высокотравья.

В спектрах двух типов равнинных пойменных лугов, вейниковых 
на Вятке и купальницевых на Кеме, на первое место поднимаются 
евросибирские виды. В первом случае это происходит за счет 1111 
C a lam agrostis  pu rp u rea , во втором -  Trollius europaeus, A lch em illa  
acutiloba, C en tau rea  p h ry g ia  и Trifolium m edium . На втором месте по- 
прежнему виды древнесредиземноморского происхождения, но если на 
Вятке это все та же F ilipen du la  u lm aria  s.l., то на Кеме -  D a cty lis  
g lo m era ta  в сопровождении ряда спутников.

Обособленное положение занимает спектр вишерских
гераниевых лугов, демонстрирующий их преимущественно 
региональный (уральский) генезис за счет согосподства евросибирских 
(Anthoxanthum  alpinum , G eranium  krylovii)  и уральских (Anem onastrum  
biarm iense, A lch em illa  cra ssica u lis) видов.

Перечисленные особенности спектров в полной мере отражены 
дендрограммой их сходства (рис. 4, D). За исключением вишерских 
гераниевых лугов, ценофлоры сравнительно с печорскими
демонстрируют более южные черты генезиса, что соответствует их 
зональному положению (рис. 3).

В ер о я т н о е  врем я ф о р м и р о ва н и я  ц ен о ф л о р  различается для 
лугов разных типов. Наиболее древней представляется формация 
двукисточниковых лугов. Особый подвид P h a la ro id es  aru ndinacea , 
subsp. ca es ia  (Nees) Tzvel., изолированно распространен в Южной 
Африке (Цвелёв, 1976; Hulten, Fries, 1986), где тоже приурочен к 
пойменным и субальпийским лугам (Voshell et al., 2011). Голаркто- 
капский ареал предполагает палеогеновый возраст вида (Камелин, 
2018). Возможно, это справедливо и для двукисточниковых лугов как 
формации в наиболее древней африканской части ее ареала.

С учетом событий четвертичной истории, двукисточниковые 
луга Европейской России, несомненно, намного более молоды. При 
реконструкции истории флоры Северо-Запада бывшего СССР 
Н.А. Миняев (1966) относит P h a la ro id es  aru ndinacea  к
геминеморальному субконтинентальному элементу из группы 
неморальных элементов. Неморальность вида подтверждается его 
субокеанической экологией: зависимость его ПП от коэффициента 
континентальности Конрада на двукисточниковых лугах, рассчитанная
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как коэффициент ранговой корреляции Спирмена rS, составляет -0.5 на 
уровне значимости а = 0.05 при выборке из 24 географических пунктов 
Европейской России и Урала. Расселение видов геминеморального 
субконтинентального элемента реконструируется при потеплениях 
климата в аллерёде и особенно в атлантическом оптимуме голоцена 
(Миняев, 1966). В это время P h a la ro id es  aru ndinacea  мог проникнуть из 
равнинных пойм на подгольцовые луга Среднего и Северного Урала, 
где и произошло обогащение двукисточниковых лугов бетулярными 
видами. Двукисточниковых лугов нет в подгольцовом и горно-лесном 
поясах Южного Урала (Ямалов, 2008). Они появляются лишь в 
низкогорных речных долинах (Ямалов, Султангареева, 2010), что, 
видимо, предполагает их равнинную и миграционную, а не реликтовую 
природу, хотя и не исключает обогащения реликтовыми видами.

A conitum  septen trionale, C a lam a g ro stis  langsdorffii и другие 
представители бетулярного высокотравья в ходе своего расселения с 
востока на запад появились на Урале, а затем и в Европейской России в 
верхнем плиоцене (Клеопов, 1941) либо даже в более ранние 
гигротические интервалы последнего. При этом, однако, они 
произрастали не на лугах, а под пологом темнохвойной тайги с 
участием A b ie s  sib irica , а в периоды холодного и сухого климата -  в 
березовых (B etu la  pen du la , B. p u b escen s  s.l.) и лиственничных (Larix  
sib ir ica )  редколесьях (Камелин, 1998; Камелин и др., 1999; Кучеров, 
Зверев, 2025). В какие-то из плейстоценовых гляциалов, когда 
редколесья на Среднем и Южном Урале существовали значительно 
ниже современных высотных отметок, сформировались и 
высокотравные луга как типы сообществ (Ямалов, 2008). Учитывая 
влаголюбие высокотравья, это, скорее всего, происходило в 
гигротические интервалы в начале или на исходе гляциалов. 
Устойчивое сочетание лугов с подгольцовыми криволесьями и 
редколесьями на Урале сложилось позже, уже в голоцене (Ямалов, 2008; 
Овёснов С.А., 2009; Кучеров, Зверев, 2025). Современные типы 
лангсдорфовейниковых и высокоразнотравных подгольцовых лугов 
Урала могли сформироваться уже в «березовое время» первой 
половины пребореального периода, в дальнейшем обогащаясь 
F ilipendu la  u lm aria  s.l. и другими атлантическими, а также более 
поздними голоценовыми мигрантами.

Ценофлоры пойменных лугов аналогичных типов много моложе, 
чему у подгольцовых лугов Среднего и Южного Урала, не испытавшего 
прямого влияния оледенений (Камелин и др., 1999; Баландин, Ладыгин, 
2002). Они формировались начиная с позднего плейстоцена, прежде 
всего под воздействием нисходящей миграции евросибирских 
бетулярных видов вдоль рек, стекающих с Урала. В то же время в
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аллерёде и атлантическом периоде голоцена происходило обогащение 
ценофлор полизонально-луговыми и бореонеморальными видами за 
счет встречного миграционного потока с запада.

Формирование гераниевых лугов из G eranium  sylva ticu m  в 
перигляциале среднего плейстоцена подтверждается тем, что в 
Центральной Европе этот вид считается субальпийским и тяготеет к 
еловым и березовым лесам Альп и Карпат, а луга с его господством 
развиваются вдоль горных ручьев (Leuschner, Ellenberg, 2017). 
Н.А. Миняев (1966) относит G eranium  sylva ticum  к древнетаежному 
бореальному элементу, тогда как T rollius eu ropaeu s  -  к горно-таежному. 
Горно-лесные и тем более пойменные луга с преобладанием 
T. eu ropaeu s  представляются производными от гераниевого типа. 
Возможно, они выделились из него уже в позднеледниковье 
одновременно с периодом миграции на восток P ic e a  abies, A lnus incana  
и других видов горно-таежного элемента, в аллерёде достигших 
бассейна Верхней Волги (Миняев, 1966).

Самой молодой оказалась ценофлора подгольцовых лугов c 
господством G eranium  krylovii. Судя по рубежам ее ареалов на Ямале и 
в Большеземельской тундре, последняя проникла по долине Енисея и в 
эти регионы, и на Урал от Полярного до Северного лишь в 
субатлантическое время, в «малом ледниковом периоде» XIV-XIX вв. 
н. э. (Ребристая, 1997, 2013).

В ы во д ы . 1. Сходство наборов доминантов и внешнего облика 
подгольцовых и пойменных лугов, а также преобладание 
мезоэвтрофных, в том числе нитрофильных гигромезофитов в составе 
их травостоев обусловлено сходными условиями влажности и 
минерального богатство почв при высокой влажности воздуха.

2. Дополнительным фактором общности подгольцовых и 
предгорно-пойменных луговых ценофлор Урала и Предуралья 
выступает сходство их «ядра», сформированного евросибирскими 
видами бетулярного высокотравья.

3. Различия в наборе субдоминантов и сопутствующих видов на 
однотипных подгольцовых и пойменных лугах порождены 
региональными особенностями истории флор, а также несходством 
температурного режима местообитаний.

4. Гераниевые (с господством G eranium  sylva ticu m ) луга 
предположительно имеют перигляциальное происхождение, 
купальницевые (с T rollius eu ropaeu s) и аконитовые (с A conitum  
sep ten trion a le  и его спутниками) в поймах рек Русской равнины -  горное 
(соответственно европейское либо урало-сибирское), двукисточниковые 
(c P h a la ro id es  aru ndinacea) луга в подгольцовом поясе Урала -  
равнинное.
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5. Существенное влияние на видовой состав пойменно- и 
подгольцово-луговых сообществ и на пропорции спектров их ценофлор 
оказывает принадлежность ценофлоры к тому или иному речному 
бассейну.

6. Роль южных широтных и/или миграционно-генетических 
элементов в составе луговых ценофлор закономерно возрастает при 
переходе от подгольцовых ценофлор к пойменным, а в поймах -  по 
мере приближения к руслу реки и роста уровня влажности почвы.

Авторы признательны д.б.н. В.Ю. Нешатаевой (БИНРАН) за ценные 
замечания при обсуждении рукописи.
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FLORISTICAL AND ECOLOGICAL SIMILARITY AND 
DIFFERENCE OF SUBALPINE AND FLOODPLAIN MEADOWS 

WITH SIMILAR DOMINANTS

I.B. Kucherov1, K.V. Shchukina1, A.A. Zverev2,3
!V.L. Komarov Botanical Institute, RAS, St.Petersburg 

2Tomsk National Research State University, Tomsk 
3Central Siberian Botanical Garden, Siberian Branch of RAS, Novosibirsk

The paper presents the results of comparative analysis of the subalpine 
crane's-bill (Geranium sylvaticum), wolfsbane (Aconitum septentrionale), 
purple reedgrass (Calamagrostis langsdorffii), and Canary grass (Phalaroides 
arundinacea) meadows of the Northern and Middle Urals with the analogous 
floodplain meadows of the Russian Plain, based upon the set of 164 releves. 
Likewise conditions of soil humidity and mineral richness together with those 
of permanently high air humidity result in the dominant set and 
physiognomical similarity of subalpine and floodplain tall-herb meadows and 
the prevalence of mesoeutrophic, even nitrophilous hygromesophytes in their 
composition. The additional factor of similarity in comparing the Uralian 
subalpine and the Cis-Uralian floodplain coenotic floras is that of their 
likewise “core”, composed of the Eurosiberian tall-herb species. Differences 
in subdominant and accompanying species sets in subalpine and floodplain 
meadows of similar types are caused by regional peculiarities of the flora 
history as well as dissimilarities in air temperature regimes of the ecotopes. 
Both the species composition and the proportions of the ecological or 
geographical element spectra of the coenotic floras are profoundly influenced 
by the affiliation of the latter to a given river basin.
Keywords: European Russia, floodplain meadows, floristical similarity, 
subalpine meadows, Urals.
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