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По данным анализа геоботанических описаний, собранных на 13 эталонных территориях в пределах Ев-
ропейской России, ценотические позиции многих полизональных луговых видов сосудистых растений 
выраженно меняются при переходе из зоны тайги и далее широколиственных лесов в подзону луговых 
степей. На постоянство и покрытие 17 модельных видов, распределенных по зональным выделам и типам 
пустошных, луговых и степных сообществ, оказывают влияние климатические факторы, а также приуро-
ченность к тому или иному речному бассейну и региональные особенности четвертичной истории. Для 
Stellaria graminea и Bromopsis inermis зональные тренды изменения видовых покрытий в рядах от боровых 
пустошей к степям либо от северных наземновейниковых лугов к южным подтверждаются ранговыми 
корреляциями Спирмена, выявляющими зависимость покрытий от факторов теплообеспеченности и 
континентальности климата. В степной зоне наблюдается ксерофитизация многих видов, мезофильных в 
зоне тайги, вплоть до обособления отдельных микровидов. В ходе формирования лугово-степных ценоф-
лор в позднем плейстоцене и голоцене анемохорные луговые виды расселялись по водоразделам, барохор-
ные же – благодаря водным потокам, либо сочетая оба способа расселения. На набор луговых видов в 
степи оказывают влияние как пустошно-боровая, так и пойменно-луговая ценофлоры, а сами виды мож-
но сгруппировать в водораздельную, пойменную и смешанную пойменно-водораздельную эколого-исто-
рические свиты.
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ВВЕДЕНИЕ
Настоящая публикация продолжает серию 

статей по географической изменчивости ценоти-
ческих позиций растений (Кучеров, Зверев, 2021). 
Она посвящена анализу этих позиций у полизо-
нальных луговых и пустошных видов сосудистых 
растений в подзоне луговых степей Европейской 
России в сравнении с аналогичными позициями 
этих видов в зональных выделах, лежащих север-
нее – в средней и южной тайге и широколиствен-
ных лесах.

Как хорошо известно, основу растительного 
покрова степей составляют мезоксерофильные 
либо ксерофильные злаки и осоки (Лавренко, 
1940, 1980), однако в подзоне луговых степей на-
ряду с ними велика роль и мезофильных луговых 

и пустошных видов. Последние весьма разно-
образны, при этом хорологически и экологически 
различны. Границы их распространения, а также 
сообщества, в которых они встречаются, могут 
служить одним из критериев подразделения луго-
во-степной подзоны на широтные полосы подчи-
ненного порядка (Алехин, 1915, 1924). Эти виды 
неоднократно упоминались в составе степных со-
обществ (Спрыгин, 1925, 1986а; Алехин, 1926, 1934, 
и др.; Лавренко, 1940, 1980; Носова, 1973; и др.). 
Однако после ранних работ В.В.  Алехина они 
 никогда не становились предметом пристально-
го внимания и тем более изучения, по крайней 
мере, в работах отечественной геоботанической 
школы. Данная статья стремится заполнить этот 
пробел.

© И.Б. Кучеров, Л.А. Новикова, С.А. Сенатор, 2022
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ИСПОЛЬЗОВАННЫЕ ДАННЫЕ  
И МЕТОДЫ

К полизональным отнесены виды, у которых 
“центр тяжести” ареала (ценоареал) (Толмачев, 
1974; Юрцев, Камелин, 1991) полностью либо час-
тично охватывает не менее трех соседствующих 
природных зон (Кучеров, 2016б). Для анализа зо-
нальной изменчивости ценотических позиций из-

брано 17 полизональных видов сосудистых расте-
ний, в той или иной мере характерных как для лу-
гов и/или боровых пустошей таежной и 
широколист венно-лесной зон, так и для луговых 
степей и ос тепненных лугов в лугово-степной под-
зоне. Это Agrostis tenuis, Bromopsis inermis, Cala-
magrostis epigeios, Stellaria graminea s.l., Viscaria vul-
garis, Potentilla argentea, Trifolium medium, Vicia crac-

Таблица 1
Местоположение и метеопараметры обследованных географических пунктов

Location and climatic parameters of studied geographical points

№ Наименование и местоположение пунктов
Point name and location

Координаты
Coordinates

Метеопараметры
Climatic parameters

с.ш.
deg. N

в.д.
deg. E GDD, °C P, мм/день

mm/day K

Подзона средней тайги / Middle-boreal subzone
1 Заповедник “Кивач”, Республика Карелия

Kivach Nature Reserve, Republic of Karelia, Russia
62.3 34.0 484 2.19 35.65

2 Кенозерский национальный парк, Архангельская область
Kenozero National Park, Arkhangelsk Region, Russia

61.8 38.0 544 2.19 38.35

3 Среднее течение р. Устьи, Архангельская область
Ustya R. middle reaches, Arkhangelsk Region, Russia

61.3 43.7 595 2.15 40.32

4 Окрестности пос. Урдома, Архангельская область
Urdoma Stlmnt vicinities, Arkhangelsk Region, Russia

61.8 48.6 573 2.12 40.68

Подзона южной тайги / Southern-boreal subzone
5 Окрестности пос. Сомино, Ленинградская область

Somino Stlmnt vicinities, Leningrad Region, Russia
59.3 34.9 658 2.30 36.12

6 Правобережье р. Кемы, Вологодская область
Kema R. right-hand reaches, Vologda Region, Russia

60.4 37.3 569 2.24 36.89

7 Валдайский национальный парк, Новгородская область
Valdai National Park, Novgorod Region, Russia

58.0 33.4 727 2.33 34.95

Зона широколиственных лесов / Broadleaved-forest zone
8 Заповедник “Калужские засеки”, Калужская область

Kaluzhskiye Zaseki Nature Reserve, Kaluga Region, Russia
53.6 35.6 989 2.30 38.08

9 Мордовский заповедник, Республика Мордовия
Mordovian Nature Reserve, Republic of Mordovia, Russia

54.8 43.4 1075 2.10 42.69

Подзона луговых степей / Meadow-steppe subzone
10 Левженский ландшафтный заказник, Республика Мордовия

Levzhenskiy Partial Nature Reserve, Republic of Mordovia, Russia 
54.1 45.1 1063 1.93 43.90

11 Попереченская степь, заповедник “Приволжская лесостепь”, 
Пензенская область
Poperechenskaya Steppe, Cis-Volga Forest-Steppe Nature Reserve, 
Penza Region, Russia

53.0 44.3 1247 1.90 45.31

12 Островцовская лесостепь, заповедник “Приволжская лесостепь”, 
Пензенская область
Ostrovtsovskaya Forest-Steppe, Cis-Volga Forest-Steppe Nature Reserve, 
Penza Region, Russia

52.4 44.4 1247 1.90 45.31

13 Кунчеровская лесостепь, заповедник “Приволжская лесостепь”, 
Пензенская область
Kuncherovskaya Forest-Steppe, Cis-Volga Forest-Steppe Nature Reserve, 
Penza Region, Russia

52.9 46.2 1310 1.73 47.23

Примечание. GDD – сумма градусо-дней выше 10 °С; P – среднегодовое количество осадков, мм/день (NASA…, 
2018); K – коэффициент континентальности Конрада (Tukhanen, 1980).

Notes. GDD – growing degree-days above 10 °C; P – annual monthly averaged precipitation, mm/day (NASA…, 2018); 
K – Conrad continentality index (Tukhanen, 1980).
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ca, Pimpinella saxifraga s.l. (incl. P. nigra), Veronica 
chamaedrys, Plantago media, Galium boreale, Knautia 
arvensis, Achillea millefolium, Tanacetum vulgare, Cen-
taurea scabiosa s.l. (incl. C. apiculata), Pilosella officina-
rum. Данные об ареалах этих видов основаны на 
картографических материалах из атласов Э. Гульте-
на (Hultén, Fries, 1986) и И. Мойзеля (Meusel et al., 
1965–1992). Таксономическая принадлежность ви-
дов приводится в приложении (эл. прил. 1).

В основу анализа положены геоботанические 
описания растительности в эталонных (в основном 
заповедных) географических пунктах. Сведения о 
наименовании, географическом и зональном по-
ложении обследованных территорий, а также о 
климатических характеристиках последних по дан-
ным глобальной сети спутниковой метеосъемки 
(NASA…, 2018) приводятся в табл. 1; местоположе-
ние обследованных пунктов отражено на рис. 1. 

Описания лугов и боровых пустошей таежной 
и широколиственно-лесной зон (всего 210) сделаны 
И.Б. Кучеровым в 1996–2017 гг. лично либо вместе 
с товарищами по экспедициям: С.А. Кутенковым 
(ИБ КарНЦ РАН), А.В. Разумовской (ИППЭС КНЦ 
РАН), С.И. Дровниной (ФИЦКИА РАН), С.Ю. Боль-
шаковым (БИН РАН), Н.М. Решетниковой (ГБС 
РАН). Описания выполнялись в пределах однород-
ных участков растительности на площади порядка 
100 м2 в процентной шкале проективных покрытий 
(ПП) по ярусам; методика детально изложена в мо-
нографии И.Б. Кучерова (2019). Описания луговых 
степей и остепненных лугов (всего 356) сделаны 
Л.А. Новиковой в 1977 (Левженский ландшафтный 
заказник; площадки 100 м2) и 1981–2011 гг. (запо-
ведник “Приволжская лесостепь”; площадки 4 м2), 
также с использованием проективного метода (Но-
викова, 2012; Новикова и др., 2017). Ценотические 
позиции отдельных видов анализируются безотно-
сительно характеристик видового разнообразия, 
поэтому сопоставление данных с площадок разного 
размера допустимо. 

При группировании описаний по ценофлорам 
в объеме формаций и групп ассоциаций примене-
ны принципы доминантно-детерминантной клас-
сификации растительности, восходящие к рабо-
там А.П. Шенникова (1938; и др.) и Е.М. Лавренко 
(1940, 1980) с последующими уточнениями (Васи-
левич, 1995; Кучеров, 2019). Выделены следующие 
укрупненные типы сообществ: 

1 – боровые пустоши с доминированием: 1a – 
Pilosella officinarum, 1b (в заповеднике “Калужские 
засеки”) – Thymus loevianus. 2–6 – луга: 2 – сухие 
наземновейниковые (с господством Calamagrostis 
epigeios): 2a – типичные, 2b – остепненные разно-
травно-наземновейниковые и наземновейниково-

разнотравные. 3 – сухоразнотравные: 3a – типич-
ные (с согосподством Centaurea scabiosa, Pimpinella 
saxifraga и Knautia arvensis), 3b – остепненные поли-
доминантные (в зоне широколиственных лесов).  
4 – тонкополевицевые (с господством Agrostis 
tenuis): 4a – типичные (сухие монодоминантные и 
влажные с согосподством A. tenuis и Anthoxanthum 
odoratum), 4w – влажные. 5–6 – безостокостровые 
(с господством Bromopsis inermis): 5 – пойменные,  
6 – остепненные. 7–10 – луговые степи: 7a – раз-
нотравно-узколистноковыльные (с обилием Sti-
pa   tirsa) и узколистноковыльно-разнотравные; 
7b – разнотравно-перистоковыльные (с обилием 
S.  pennata) и перистоковыльно-разнотравные;  
7c – разнотравно-днепровскоковыльные (с обили-
ем S. anomala) и днепровскоковыльно-разнотрав-

Рис. 1. Местоположение обследованных территорий, 
чья нумерация соответствует табл. 1. 
Зоны и подзоны: I–IV – тайга: I – северная, II – средняя,  
III – южная, IV – подтайга; V – широколиственные леса; 
VI–VII – степи: VI – луговые, VII – настоящие.  Картооснова 
по Т.И. Исаченко и Е.М. Лавренко (1980), генерализована.

Fig. 1. Location of the study areas; numeration of the latter 
corresponds to Table 1. 
Zones and subzones: I–IV – boreal forests: I – northern-boreal, 
II – middle-boreal, III – southern-boreal, IV – hemiboreal;  
V – broadleaved forests; VI–VII – steppes: VI – meadow (forb), 
VII – true (forb-fescue-mat-grass). The base map by T.I. Isa-
chenko and E.M. Lavrenko (1980) is generalized. 
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ные; 7d – разнотравно-типчаковые (дигрессион-
ные, с господством Festuca valesiaca); 8 – разно-
травно-береговокостровые (с обилием Bromopsis 
ripa ria) и береговокострово-разнотравные; 9 – раз-
нотравно-наземновейниковые и наземновейнико-
во-разнотравные. 10 – кустарниковые степи (с гос-
подством Amygdalus nana) приведены только для 
Левженского склона, в целом же не рассматривают-
ся за отсутствием сопоставимых типов сообществ 
в зональных выделах, лежащих к северу. 11 – насто-
ящие (разнотравно-типчаково-ковыльные) степи: 
тырсовые (с господством Stipa capillata) экстразо-
нальные на южных склонах.

Данные о постоянстве (%) и среднем арифме-
тическом ПП (%) модельных видов в перечислен-
ных типах сообществ по обследованным географи-
ческим пунктам сведены в табл. 2, где отражено 
также распределение описаний по типам сообществ 
и пунктам. Во всех случаях использованы все до-
ступные описания без исключения. Если не сказано 
иное, отсутствие данных по тому или иному типу 
сообществ для конкретной территории означает, 
что сообщества данного типа на этой территории 
не найдены. Данные для более влажных типов лу-
гов, помимо 4w и 5a, не приводятся: эти типы могут 
быть корректно сопоставлены лишь с пойменными 
лугами степной зоны, но не со степями.

В табл. 2 приводятся также экологические ти-
пы видов по отношению к влажности почвы от-
дельно для каждой из зон: для зоны широколист-
венных лесов – по шкалам Л.Г. Раменского и др. 
(1956) для “лесной зоны”, для зоны тайги – по этим 
же шкалам, но с уточнениями по И.Б. Кучерову 
(2019), а для подзоны луговых степей – по шкалам 
тех же авторов для степной зоны с уточнениями 
по Л.А. Новиковой (2012). О возможных причинах 
несовпадения экологических оптимумов одних и 
тех же видов в разных зональных и региональных 
условиях будет сказано ниже.

Для выявления влияния зональности на изме-
нения ценотических позиций видов избраны две 
группы типов сообществ, распределенных по трем 
группам зон и подзон, а именно: тайга (совместно 
южная и средняя) – широколиственные леса – лу-
говые степи.

1. Зональный ряд плакорных сообществ от бо-
ровых пустошей тайги и далее широколиственно-
лесной зоны к разнотравно-ковыльным (Stipa tirsa, 
S. pennata) и ковыльно-разнотравным степям (с 
объединением степей с доминированием обоих ви-
дов ковылей в одну выборку для каждой из терри-
торий). Хотя Pilosella officinarum, Festuca ovina и 
другие пустошные доминанты – скорее психрофи-
ты, чем ксеромезофиты, все же именно боровые 
пустоши избраны нами для сравнения как наибо-

лее ксерофилизованный тип травянистых сооб-
ществ таежного северо-запада Европейской России 
(Василевич, 2008). Все анализируемые типы лугов 
намного более мезофильны и потому напрямую не-
сопоставимы со степями. Мы не можем согласить-
ся с А.П. Шенниковым (1938), считавшим луговые 
степи южным аналогом тонкополевицевых сухо-
дольных лугов. В то же время европейская геобота-
ническая школа Ж. Браун-Бланке объединяет луго-
вые степи именно с боровыми (а также дюнными) 
пустошами в единую группу сухих травянистых 
сообществ (dry grasslands) с дальнейшим ее подраз-
делением в зависимости от богатства почв, на кото-
рых они произрастают. Равнинные луга при этом 
рассматриваются отдельно как преимущественно 
антропогенный мезофильный тип (Leuschner, Ellen-
berg, 2017). И пустоши, и участки ковыльных сте-
пей часто наблюдаются по опушкам сосновых (из 
Pinus sylvestris) боров, в том числе в пределах быв-
шей Пензенской губернии (Спрыгин, 1986б); и в 
тех, и в других может встречаться подрост сосны 
(Ниценко, 1969а; Благовещенский, 2005; Малыше-
ва, Малаховский, 2008).

2. Сухие наземновейниковые луга – суходоль-
ные в таежной зоне и более южные остепненные в 
соответствующих зонах и подзонах.

При сравнениях использовались данные по 
степным участкам в Пензенской обл., так как на 
Левженском степном склоне соответствующие 
типы сообществ не представлены.

Для оценки прямых зависимостей средних ПП 
видов по географическим пунктам от климатиче-
ских факторов и для констатации значимости зо-
нальных изменений ПП применен коэффициент 
ранговой корреляции Спирмена rS (Лакин, 1990). 
В числе климатических факторов учтены средне-
годовая сумма градусо-дней выше 10 °С (GDD, °С) 
(наибольшее слагаемое суммы эффективных 
 тем ператур) и среднегодовое количество осадков 
(P, мм/день) по данным глобальной сети средне-
многолетней (1983–2004 гг.) спутниковой метеосъ-
емки (NASA…, 2018) (см. табл. 1), а также рассчи-
танный на основе данных из этой базы коэффи-
циент континентальности Конрада K (Tukhanen, 
1980). Расчеты велись с помощью программного 
пакета Statistica 7. Статистически значимые вели-
чины rS приводятся в табл. 3.

В заключении статьи делается попытка группи-
рования рассматриваемых видов по эколого-ис то-
рическим свитам в зависимости от преобладаю-
щих типов распространения их диаспор, а также 
от  реконструируемой истории их расселения в 
позднем плейстоцене и голоцене, для чего привле-
чены дан ные о растительности более обширных 
 территорий.
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Таблица 2
Постоянство и проективное покрытие полизональных луговых видов растений в луговых и степных 

сообществах Европейской России
Constancy and cover of multizonal meadow plant species in meadow and steppe communities of European Russia

Вид / Species MS Территории и типы сообществ / Locations and community types

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14

Средняя тайга / Middle-boreal forest subzone

Вид / Species MS
1 2 3 4

1a 2a 4a 1a 3a 4a 4a 1a 2a 3a 4a 5
Agrostis tenuis M1 501 401 9019 802 604 646 10019 10 5 – 21 1+

Calamagrostis epigeios M2 25+ 10020 – 20+ – 181 10+ 1 20 5 – –
Bromopsis inermis M2 – – – – – – – – – + – 235

Stellaria graminea M1 25+ – 802 401 1001 911 802 1 1 1 22 1+

Viscaria vulgaris M1 – – – – – – – – – – – –
Potentilla argentea XM 13+ 20+ – – – 27+ 501 + + – 31 –
Trifolium medium M1 – – 501 20+ – 463 303 3 + 10 1+ 23

Vicia cracca M2 13+ 40+ 904 402 401 732 1001 – 3 1 4+ 13

Pimpinella saxifraga M1 13+ 401 30+ 201 606 555 401 – 20 6 33 1+

Veronica chamaedrys M2 – – 907 – 1006 821 901 – 1 + 48 –
Plantago media M1 – – – – 801 461 401 10 + + 32 –
Galium boreale M2 – – 40+ – – – 20+ – + 3 – –
Knautia arvensis M1 25+ 40+ 701 603 602 552 50+ – – 5 – –
Achillea millefolium M1 382 601 906 403 1003 913 1003 5 7 2 21 1+

Tanacetum vulgare M2 – – – – – – 501 + 3 + 3+ 2+

Centaurea scabiosa XM – 20+ – – 80+ 362 401 – – 1 31 –
Pilosella officinarum M1 381 – 10+ 8023 201 – 30+ 25 – – 32 –
n (S = 63) 8 5 10 5 5 11 10 1 1 1 4 2

Южная тайга / Southern-boreal forest subzone

Вид / Species MS
5 6 7

1a 2a 3a 5 1a 2a 4a 5 1a 2a 3a 4a
Agrostis tenuis M1 895 21 10018 292 672 7 10041 – 826 37 210 8313

Calamagrostis epigeios M2 331 421 – – 33+ 25 – – 27+ 428 – 8+

Bromopsis inermis M2 – – – 10046 17+ – – 10058 – – – –
Stellaria graminea M1 33+ – 1006 – 501 – 861 10+ 461 23 22 831

Viscaria vulgaris M1 39+ 2+ 33+ – 331 – 14+ – 64+ 1+ 2+ 332

Potentilla argentea XM 611 2+ 67+ 14+ – – 29+ – 46+ – 2+ 17+

Trifolium medium M1 – 1+ 33+ – – – 711 604 551 3+ 24 58+

Vicia cracca M2 39+ 21 67+ 29+ 17+ – 1001 802 36+ 4+ 23 50+

Pimpinella saxifraga M1 44+ 1+ 1007 – 33+ + 434 10+ 272 31 215 751

Veronica chamaedrys M2 28+ 31 1003 291 17+ – 863 – 462 42 22 1004

Plantago media M1 – – 33+ – – – – – 9+ – 22 25+

Galium boreale M2 – 1+ – 141 – – – 601 – – – –
Knautia arvensis M1 781 41 1006 – 502 – 29+ 20+ 82+ 31 28 671

Achillea millefolium M1 892 32 10010 143 671 2 714 30+ 732 42 23 923

Tanacetum vulgare M2 – – – – 17+ – 862 60+ 9+ – – –
Centaurea scabiosa XM 17+ 11 17+ – 17+ – 14+ – 27+ 36 215 58+

Pilosella officinarum M1 8915 – 67+ – 672 – – – 642 2+ 24 331

n (S = 88) 18 4 6 7 6 1 7 10 11 4 2 12
Зона широколиственных лесов / Nemoral-forest zone

Вид / Species MS
8 9

1b 2b 3b 4a 4w 5 1a 2b 3b 4a 6 5
Agrostis tenuis M2 20+ 673 501 20 434 36+ 46 – 10027 10019 21 17+

Calamagrostis epigeios M1 603 10031 333 – 11 – 2+ 15 1004 571 12 17+

Bromopsis inermis M2 201 332 67+ 2 – 10071 1+ – 20+ – 24 10069
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Продолжение табл. 2

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Stellaria graminea XM 20+ 50+ – – 4+ – 1+ + 60+ 86+ 2+ 17+

Viscaria vulgaris M1 404 – – – – – 38 – 60+ 14+ – –
Potentilla argentea XM 201 672 832 5 – – 43 + 801 571 1+ –
Trifolium medium M1 402 33+ 331 – – – – – – – – –
Vicia cracca M2 40+ 33+ 17+ – 2+ 27+ – + 60+ 861 2+ 831

Pimpinella saxifraga M1 401 1001 831 2 1+ 27+ 44 2 606 572 21 33+

Veronica chamaedrys M2 60+ 67+ 671 2 11 9+ 32 2 1004 1004 1+ –
Plantago media M1 401 17+ 17+ – – – 3+ – 40+ 57+ – –
Galium boreale M2 – – – – – – – 2 – – 28 1008

Knautia arvensis XM 801 50+ 671 – – 18+ – + 603 – – –
Achillea millefolium M1 801 1001 831 3 31 461 42 2 1006 1006 35 33+

Tanacetum vulgare M1 20+ 834 834 5 – 551 22 5 602 57+ 21 33+

Centaurea scabiosa XM 401 – – – – – – – – – – –
Pilosella officinarum M1 805 331 33+ – – – 410 – 40+ 431 – –
n (S = 59) 5 6 6 1 4 11 4 1 5 7 3 6

Подзона луговых степей, бассейн р. Суры / Meadow-steppe subzone, Sura River basin

Вид / Species MS
10 13

11 7d 10 8 11 7d 7c 7a 7b 8 9 2b
Agrostis tenuis XM – 302 – 21 4+ – 481 – 3+ 17+ 7+ –
Calamagrostis epigeios XM – 10+ 1+ 39 – 1+ – 5 301 17+ 271 10023

Bromopsis inermis XM – – – – 482 – – – – – – 4+

Stellaria graminea M1 17+ 30+ 1+ – – – – – – 17+ – 4+

Viscaria vulgaris M1 – – – 1+ 12+ – 8+ – 7+ – – 9+

Potentilla argentea XM 1001 1004 41 41 14+ – 24+ + 37+ 501 531 22+

Trifolium medium M1 – – – – – – – – – – – –
Vicia cracca M1 – 50+ 33 41 – – – – – – 7+ 4+

Pimpinella saxifraga XM – 801 – 42 56+ – 8+ – 33+ 50+ 16+ 30+

Veronica chamaedrys M2 – 60+ 2+ 41 – – – – 7+ – 13+ 4+

Plantago media M1 831 1003 1+ 42 – – – – – – – –
Galium boreale M2 – – – 1+ 8+ – – – – – – –
Knautia arvensis M1 – 701 41 41 4+ – 12+ – 17+ 17+ 7+ 17+

Achillea millefolium M1 1002 902 31 32 601 – 361 1 731 1002 601 571

Tanacetum vulgare M1 – 30+ 1+ 1+ – – – – – – – –
Centaurea scabiosa XM – – – 31 4+ – – – 3+ – – 4+

Pilosella officinarum XM – 1001 2+ 2+ 16+ – 12+ 1 20+ 33+ 27+ 9+

n (S = 150) 6 10 4 4 25 4 25 1 30 6 15 20
Подзона луговых степей, бассейн р. Хопер / Meadow-steppe subzone, Khopyor River basin

Вид / Species MS
11 12

7a 7b 8 6 2b 11 7d 7a 7b 8 6 2b
Agrostis tenuis XM – 5+ – – – – 14+ 5+ – 6+ 131 5+

Calamagrostis epigeios XM 9+ 9+ – 161 10029 – – 5+ 171 111 333 10027

Bromopsis inermis XM 552 733 602 10023 706 571 432 331 261 281 10034 504

Stellaria graminea M1 18+ 5+ 80+ 13+ 15+ – – 5+ – 6+ 13+ 10+

Viscaria vulgaris M1 – – – – – – – – – – – 10+

Potentilla argentea XM – 5+ – 5+ – – – – – – – –
Trifolium medium M1 912 731 401 451 15+ – – – – – – –
Vicia cracca M1 18+ 14+ – 3+ 10+ 14+ 14+ 17+ 13+ – 7+ 5+

Pimpinella saxifraga XM 9+ 36+ 60+ 13+ 20+ – 29+ 44+ 39+ 44+ 27+ 35+

Veronica chamaedrys M2 9+ 45+ 40+ 34+ 15+ 29+ – 5+ 30+ 11+ 40+ 20+

Plantago media M1 – – – – – – – – – – – –
Galium boreale M2 361 733 – 794 653 – 29+ 17+ 261 221 531 652

Knautia arvensis M1 36+ 27+ 20+ 18+ 5+ 711 29+ 50+ 35+ 561 27+ 30+

Achillea millefolium M1 821 862 801 711 2+ 43+ 573 671 651 832 671 501
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
1. Ценотические позиции видов  
в различных природных зонах

1.1. В зоне тайги (здесь и далее см. табл. 2) 
Pilosella officinarum обычна и нередко доминирует 
на боровых пустошах, где растет вместе с такими 
видами, как Festuca ovina, Antennaria dioica, псаммо-
фит Rumex acetosella, иногда также Thymus serpyl-
lum. Viscaria vulgaris отсутствует на пустошах в 
средней тайге, но появляется в южной. В пределах 
последней подзоны ценотические позиции этого 
вида усиливаются к югу и, в частности, достаточно 
сильны на Валдае. Вместе с V. vulgaris на пустошах 
появляется и Silene nutans.

К пустошно-боровым видам тяготеет также 
Calamagrostis epigeios (Зозулин, 1973), что не пре-
пятствует его доминированию на наиболее сухих 
лугах по верхним бровкам склонов и вдоль дорог. 
В долинах рек C. epigeios может господствовать и 
при пирогенной дигрессии влажноразнотравных 

лугов высокой поймы. В лишайниковых сосняках 
Предуралья C. epigeios отчасти приходит на смену 
отсутствующему здесь Calluna vulgaris. В верховьях 
р. Кулой (северная тайга, Архангельская обл.) он 
входит в число доминантов травяного яруса в сос-
няках травяно-зеленомошных на песках, подстила-
емых гипсами (Кучеров, 2019), а в южной тайге эпи-
зодически встречается также в сосняках по окраи-
нам сфагновых болот.

На суходольных лугах как средней, так и юж-
ной тайги выраженным доминантом является 
Agrostis tenuis (Шенников, 1938; Василевич, Биби-
кова, 2007). А.А. Ниценко (1969б) относит этот вид 
к экологической свите Anthoxanthum odoratum, свя-
занной с дерново-подзолистыми почвами небога-
тых лугов нормального увлажнения и включаю-
щей в себя психрофильные виды. По нашим на-
блюдениям, однако, Agrostis tenuis почти всегда 
обильнее на суходольных лугах, чем Anthoxanthum 
odoratum; лишь в Южной Карелии эти виды доми-

Окончание табл. 2

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Tanacetum vulgare M1 – 9+ – 5+ 15+ – 14+ 5+ – – 201 –
Centaurea scabiosa XM 181 5+ 601 5+ – – 14+ 17+ 9+ 331 13+ 451

Pilosella officinarum XM – – – – – – – – – – – –
n (S = 206) 11 22 5 38 20 7 7 18 23 18 16 21

Примечание. Нумерация обследованных территорий (полужирным шрифтом) соответствует табл. 1 и рис. 1. Типы 
сообществ: 1 – боровые пустоши с доминированием: 1a – Pilosella officinarum, 1b – Thymus loevianus. Луга: 2 – сухие 
наземновейниковые: 2a – типичные, 2b – остепненные; 3 – сухоразнотравные: 3a – типичные, 3b – остепненные; 
4 – тонкополевицевые: 4a – типичные (сухие и влажные, включая душистоколосковые), 4w – влажные; 5–6 – без-
остокостровые: 5 – пойменные, 6 – остепненные. Степи: 7–10 – луговые: 7a – разнотравно-узколистноковыльные и 
узколистноковыльно-разнотравные; 7b – разнотравно-перистоковыльные и перистоковыльно-разнотравные; 7c – раз-
нотравно-днепровскоковыльные и днепровскоковыльно-разнотравные; 7d – разнотравно-типчаковые; 8 – разнотрав-
но-береговокостровые и береговокострово-разнотравные; 9 – разнотравно-наземновейниковые и наземновейниково-
разнотравные; 10 – кустарниковые (Amygdalus nana; не приведены для пунктов 11–13); 11 – тырсовые (Stipa capillata) 
экстразональные (южных склонов).

MS – экологические типы видов по отношению к влажности почвы: MX – мезоксерофиты, XM – ксеромезофиты, 
М1, М2 – мезофиты сухо- и влажнолугового увлажнения; n – число описаний. Для видов приводятся постоянство 
(%) и (в надстрочном регистре) среднее проективное покрытие (%). Для доминантов и субдоминантов соответствую-
щие значения даны полужирным шрифтом. При числе описаний менее 5 вместо постоянства приводится число опи-
саний, в которых отмечен вид, при единственном описании – только покрытие (в обоих случаях курсивом). Плюс “+” 
соответствует среднему покрытию менее 1 %. Прочерк “–” – отсутствие вида. 

Notes. Numbers of study areas (shown in bold) correspond to Table 1 and Fig. 1. Community types: 1 – dry grasslands, 
dominated by: a – Pilosella officinarum, b – Thymus loevianus. Meadows, dominated by: 2 – Calamagrostis epigeios (dry): 
a – true (boreal), b – steppic; 3 – meso-xeric and xero-mesic forbs: a – true, b – steppic; 4 – Agrostis tenuis: a – true (dry and 
fresh, incl. those co-dominated by Anthoxanthum odoratum), w – moist; 5–6 – Bromopsis inermis: 5 – floodplain (fresh), 
6 – steppic. Steppes: 7–10 – meadow, dominated by forbs and: 7a – Stipa tirsa; 7b – S. pennata;; 7c – S. anomala; 7d – Festuca 
valesiaca; 8 – Bromopsis riparia; 9 – Calamagrostis epigeios; 10 – shrub (Amygdalus nana; not shown for pts 11–13); 11 – mat-
grass (Stipa capillata) extrazonal (on southern slopes).

MS – ecological types of species in their regard to soil moisture: MX – mesoxerophytes, XM – xeromesophytes, М1, М2 – 
mesophytes of dry and fresh meadow conditions, respectively; n is number of relevés. Constancy (%) and average cover (%, in 
superscripts) are given for species. The proper values are shown in bold for dominants and subdominants. True numbers of 
relevés where species are recorded are given instead of constancy values if n is less than 5, and only covers are given for a single 
relevé per type (shown in italics in both cases). Average cover under 1% is given as “+”. Dash “–” means species absence.
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нируют совместно (Кучеров и др., 2000). На щучко-
вых (с господством Deschampsia cespitosa) лугах 
Agrostis tenuis становится доминантом 2-го поряд-
ка, а на лугах центральной поймы – сопутствую-
щим видом. На северо-западе Европейской России 
A. tenuis характерна также для олуговелых мезо-
фильных березняков (из Betula pendula) и осинни-
ков (из Populus tremula), особенно при пастьбе или 
выкашивании (Ниценко, 1972).

Помимо лугов (как сухих, так и влажных) в 
лесах указанных типов встречается и Veronica cha-
ma edrys. Однако этот вид характерен и для иных 
типов березняков и осинников, включая вейнико-
вые (с обильным Calamagrostis arundinacea в тра-
вяном ярусе) и снытево-аконитовые (с травяным 
ярусом из Aconitum septentrionale и Aegopodium po-
dagraria), а также для еловых (из Picea abies) лесов 
тех же типов и для сосняков вейниковых (Кучеров 
и др., 2000; Разумовская и др., 2012; Кучеров, 2019). 
Под пологом леса Veronica chamaedrys всегда мало-
обильна. Но вряд ли стоит считать подобные на-
ходки антропогенными заносами, особенно учи-
тывая горно-лесной (кверцетальный?) первичный 
ареал этого вида в Центральной и Южной Европе 
и  Передней Азии (Еленевский, 1978). Г.М. Зозулин 
(1973) относит V. chamaedrys не к луговой, а к древ-
небетулярной свите. Однако на северо-западе Ев-
ропейской России связь его с осинниками просле-
живается лишь начиная с атлантического периода 
голоцена (Ниценко, 1969а).

Trifolium medium местами встречается на сухо-
дольных и пойменных лугах в бассейнах Верхней 
Волги и Северной Двины (Шенников, 1938), но от-
мечен также в Карелии и на Валдае. По берегам 
Двины и Пинеги вид проникает и в северную тайгу, 
формируя красочные луговины по верхним бров-
кам береговых склонов. Как и Agrostis tenuis, Tri fo-
lium medium нередок под пологом олуговелых мезо-
фильных березняков и осинников (в том числе на 
богатых почвах), где может расти большими пятна-
ми (Ниценко, 1972). 

Potentilla argentea спорадически встречается 
на суходольных лугах юга Архангельской обл., но 
на юге Карелии ее обычно замещает P. impolita (Ку-
черов и др., 2000). В южной тайге постоянство 
P. argentea возрастает на боровых пустошах Валдая 
и, в еще большей степени, на сухих лугах и пусто-
шах флювиогляциальных ландшафтов юго-восто-
ка Ленинградской обл., где наиболее обильна так-
же Stellaria graminea. Последний вид встречается и 
на лугах влажных типов. Здесь в связи с плохой 
поедаемостью его обилие возрастает при выпасе.

Tanacetum vulgare отсутствует на сухих лугах в 
области максимума Валдайского оледенения (где 
поймы рек не разработаны), встречаясь лишь 

вдоль дорог как апофит. Однако она появляется на 
сухих лугах в бассейне Северной Двины и стано-
вится особенно активной на лугах бассейна Верх-
ней Волги. Также только на сухих лугах юга Архан-
гельской обл. нами в пределах зоны отмечена вы-
сокая активность Plantago media.

Bromopsis inermis в таежной зоне никогда не 
встречается на суходольных лугах, вне населенных 
пунктов произрастая и доминируя лишь на лугах 
прирусловой поймы (Шмидт, 2005), что подтверж-
дает и А.П. Шенников (1938). Столь же регулярно 
встречается в поймах, но нетипичен для суходолов 
и Galium boreale. Vicia cracca постоянный, но мало-
обильный на суходолах, тоже значительно увеличи-
вает свое обилие в поймах. Однако Achillea mille-
folium в равной степени обычен и обилен как на 
суходольных, так и на пойменных лугах.

Для средней и южной тайги Европейского Се-
вера особенно характерны сухоразнотравные луга 
с согосподством Centaurea scabiosa, Pimpinella saxi-
fraga и Knautia arvensis, нередко с участием Calam-
agrostis epigeios, Agrostis tenuis, Galium album и Rumex 
thyrsiflorus. Такие луга ярко выражены на Валдае и 
в низовьях Вычегды. Однако аналогичные сообще-
ства встречаются и западнее, в частности в Южной 
Норвегии. Здесь описаны сухие луга с доминирова-
нием Centaurea scabiosa и Knautia arvensis, с участи-
ем Pimpinella saxifraga, Achillea mille folium, Vicia 
cracca, Stellaria graminea, Leucanthemum vulgare, 
иногда также Potentilla argentea. Выделяются ксе-
ромезофильный вариант с Pilosella officinarum, Ru-
mex acetosella и Veronica chamaedrys, типичный ме-
зофильный с Trifolium medium и гигромезофиль-
ный с Prunella vulgaris (Hundt, Vevle, 1990).

1.2. В зоне широколиственных лесов на бо-
ровых пустошах Мордовского заповедника по-
прежнему господствует Pilosella officinarum, однако 
в заповеднике “Калужские засеки” она переходит 
на роль вида, сопутствующего Thymus loevianus. 
В сравнении с южной тайгой на пустошах заметно 
возрастает покрытие Viscaria vulgaris и Potentilla 
argentea, произрастающих также на остепненных и 
на сухих тонкополевицевых лугах, а кроме того – 
Silene nutans. Примечательно появление на пусто-
шах Plantago media и одновременно целого ряда 
пойменно-луговых видов, включая Tanacetum vul-
gare, Artemisia vulgaris и пока еще малообильный и 
редкий на пустошных экотопах Bromopsis inermis – 
доминант мезофильных заливных лугов. В то же 
время Galium boreale встречается спорадически, и 
его ценотические позиции изменчивы. В Мордов-
ском заповеднике этот вид выступает доминантом 
2-го порядка не только на пойменных, но и на 
остепненных костровых лугах. Однако в “Калуж-
ских засеках” он лишь изредка и в малом обилии 
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встречается на пойменных лугах наиболее влаж-
ных типов, а также в прирусловых ивняках, что 
особенно удивительно, учитывая изобилие G. bo-
reale в пойме Оки.

Calamagrostis epigeios помимо доминирования 
на сухих опушечных лугах (а иногда и на остеп-
ненных лугах высокой поймы) господствует в тра-
вяном ярусе сухих сосняков, восстанавливающих-
ся после низовых пожаров. По мере демутации 
яруса к C. epigeios примешиваются Convallaria ma-
jalis и Rubus saxatilis, к которым впоследствии од-
новременно с восстановлением мохового ковра 
переходит доминирование. Для Мордовского за-
поведника ход этой смены описан в литературе 
(Терешкин, Терешкина, 2006). В качестве сукцесси-
онного реликта Calamagrostis epigeios остается и в 
растительном покрове остепненных надпоймен-
ных дубрав (из Quercus robur). В то же время на 
сырых лугах вид встречается многократно реже и 
с меньшим покрытием, нежели в таежной зоне, а 
по окраинам болот вообще не наблюдается.

Agrostis tenuis в Мордовском заповеднике по-
прежнему доминирует на суходольных лугах, кото-
рые, однако, как и пустоши, обогащены Potentilla 
argentea, Plantago media и Tanacetum vulgare, в гораз-
до меньшей степени – Viscaria vulgaris. В “Калуж-
ских засеках” сухих тонкополевицевых лугов на 
водоразделах нет. В то же время здесь встречены 
влажные луга с господством Agrostis tenuis на тяже-
лых суглинках – в местообитании, скорее подходя-
щем для A. gigantea (Шенников, 1938). Возможно, 
в локальной популяции был представлен гибрид 
этих двух видов. На высокой пойме р. Вытебеть 
(приток р. Жиздры, бассейн Оки) луг с относитель-
ным господством A. tenuis был встречен лишь од-
нажды. Здесь более обычны остепненные поли-
доминантные злаково-разнотравные луга с со-
господством Fragaria viridis, Filipendula vulgaris, Poa 
an gustifolia, Seseli libanotis, Koeleria glauca и т. д., где 
Agrostis tenuis замещается на умеренно (ПП до 
4–5 %) обильную A. vinealis. На этих лугах, в той же 
ме ре, что и на пустошах, обычны Potentilla argentea 
и Tanacetum vulgare; Plantago media, однако, редок. 
Здесь же постоянны Pimpinella saxifraga и Knautia 
arvensis, но Centaurea scabiosa отсутствует. Имен-
но на этих лугах рядом с Pimpinella saxifraga s.str. 
встречены опушенные формы, соответствующие 
более южному, неморально-степному P. nigra (Цве-
лев, 2001).

Остепненные луга с согосподством Poa angus-
tifolia и Agrostis tenuis описаны и в южных окрест-
ностях Мордовского заповедника, притом на водо-
разделе. Здесь нет многих из вышеупомянутых 
лугово-степных видов, зато постоянны не только 
Potentilla argentea и Tanacetum vulgare, но и Viscaria 

vulgaris; спорадически встречается Pilosella officina-
rum. Pimpinella saxifraga и Knautia arvensis вновь 
постоянны и умеренно (ПП 3–7 %) обильны, но 
Centaurea scabiosa опять-таки нет. Помимо упо-
мянутого типа лугов в заповеднике отмечены и 
остепненные луга на высокой пойме рек Мокши и 
Сатиса с господством Bromopsis inermis или (реже 
по Сатису) B. riparia. На этих лугах обильны Gali-
um boreale (см. выше), Fragaria viridis и Filipendula 
vulgaris, постоянен Pimpinella saxifraga, но нет 
Knautia arvensis.

Заметим, что регулярная встречаемость ос-
теп ненных лугов на высокой пойме начинается 
именно с зоны широколиственных лесов (Шенни-
ков, 1938; Липатова, 1980). Находки остепненных 
лугов в южной тайге исключительно редки и, как 
правило, приурочены к выходам известняков (Ва-
силевич, 2006). В пределах же широколиственно-
лесной зоны остепненные луга нередки не только 
в Восточной, но и в Центральной Европе, в том 
числе в предгорных и межгорных условиях (Leu-
schner, Ellenberg, 2017). Так, на известняковых юж-
ных склонах в межгорных долинах Швейцарских 
Альп описана ассоциация ксеротермных опушеч-
ных лугов Trifolio medii–Laserpitietum latifoii Van 
Gils et Gilissen 1976 (Gils, Keysers, 1978), в системе 
Ж.  Браун-Бланке отнесенная к союзу Geranion 
sanguinei Tx. in T. Müller 1962, порядку Antherico 
ramosi–Geranietalia sanguinei Julve ex Dengler in 
Dengler et al. 2003 и классу Trifolio–Geranietea 
sanguinei T. Müller 1962 (Mucina et al., 2016). В чис-
ле постоянных видов этой ассоциации наряду с 
Filipendula vulgaris и Geranium sanguineum указаны 
Trifolium medium, Vicia cracca, Veronica chamaedrys, 
Plantago media, Galium boreale, Achillea millefolium, а 
также Pimpinella saxifraga и Knautia arvensis вместе 
с Centaurea scabiosa (Gils, Keysers, 1978). Последний 
вид обычен по всей Центральной Европе (Ellen-
berg et al., 1992). В то же время он редок в “Калуж-
ских засеках” (Шовкун, Яницкая, 1999) и вообще 
не приводится для флоры Мордовского заповед-
ника (Бородина и др., 1987), при этом в целом не 
слишком обычен в Мордовии, где встречается в 
основном на степных склонах (Сосудистые расте-
ния…, 2010), что указывает на C. аpiculatа – преи-
мущественно степной вид в составе C. scabiosa s.l. 
(Цвелев, 1963; Черепанов, 1994).

Можно сделать вывод, что на территории Ев-
ропейской России в направлении с запада и северо-
запада на восток и юго-восток наблюдается распад 
центральноевропейской сухолуговой синузии 
Centaurea-Pimpinella-Knautia, сложившейся либо 
в один из теплоумеренных межстадиалов конца 
плейстоцена, либо позднее, уже в атлантическое 
время.
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Trifolium medium в “Калужских засеках” изред-
ка и в малом обилии встречается на боровых пус-
тошах, наземновейниковых и пойменных остеп-
ненных лугах. В то же время в Мордовском за-
поведнике он ни разу не отмечен в луговых 
сообществах, вместо этого произрастая под поло-
гом осиновых мо лодняков, где господствует вместе 
с Carex praecox.

Stellaria graminea в “Калужских засеках” перес-
тает встречаться на пойменных лугах гигромезо-
фильных типов, однако в Мордовском заповедни-
ке ее ценоспектр сравнительно с таежной зоной не 
сужается. Achillea millefolium в зоне широколист-
венных лесов в равной мере обилен на суходоль-
ных и пойменных лугах, как и Vicia cracca.  Од нако 
у последнего вида на остепненных лугах “Калуж-
ских засек” отмечена узколистная мелко цветковая 
форма, хромосомное число которой (2n = 14), по 
литературным данным (Цвелев, 1987), отличается 
от такового крупноцветковых и более широко-
листных пойменно-луговых растений (2n = 28). 
Veronica chamaedrys избегает пойменных лугов, 
как, впрочем, и в зоне тайги.

1.3. В подзоне луговых степей в Мордовии и 
Пензенской обл. ценотические позиции видов су-
щественно зависят от географического положения 
и четвертичной истории изучаемых территорий. 
Самая восточная из них, Кунчеровская лесостепь 
(КЛС), в период максимального плейстоценового 
оледенения была свободной ото льда, тогда как 
остальные участки покрывались ледником (Нови-
кова, 2012; Рунков, Маскайкин, 2017). При этом 
Левженский степной склон, несмотря на наимень-
шие высотные отметки (140–186 м над ур. м.), по 
характеру ценоспектров многих видов тяготеет 
именно к КЛС, расположенной наиболее высоко 
(297–317 м над ур. м.), но отличается от участков с 
промежуточными высотными отметками (200–240 
и 260–265 м над ур. м. соответственно для Остров-
цовской лесостепи (ОЛС) и Попереченской степи 
(ПС)). Причиной может быть общность генезиса 
флор речных бассейнов (Камелин, 1973; Юрцев, Ка-
мелин, 1991), к которым относятся эти участки: 
ОЛС и ПС находятся в бассейне р. Хопер (приток 
р. Дон), а Левженский склон и КЛС – в бассейне 
р. Суры (приток р. Волги; см. рис. 1).

Только степным участкам в бассейне Суры, по 
данным описаний, присущи пустошно-боровые 
Pilosella officinarum и Plantago media. Первый из 
этих видов на Левженском склоне стопроцентно 
постоянен в типчаковых степях, но часто встреча-
ется также в степях с Amygdalus nana и Bromopsis 
riparia. В КЛС он менее обычен, но спорадически 
встречается во всех типах сообществ кроме экс-
тразональных настоящих степей со Stipa capillata 

(Новикова, 2010). На западе Пензенской обл. вид 
более характерен для сосняков на песках (Спры-
гин, 1986б); то же наблюдается и северо-восточнее, 
в сосновых борах Приволжской возвышенности в 
Ульяновской обл. (Благовещенский, 2005). Plantago 
media отмечен только на Левженском склоне, но в 
степях всех типов, включая и экстразональные со 
Stipa capillata.

Trifolium medium, по данным описаний, свой-
ствен лишь ПС, где его ранее отмечала и Л.В. Носо-
ва (1973). Здесь он обычен в разнотравно-ковыль-
ных степях со Stipa tirsa или S. pennata, но редок на 
остепненных лугах с Calamagrostis epigeios (Новико-
ва, 2009). Заметим, что Trifolium medium характерен 
и для степных ценофлор других регионов, в част-
ности для горных осочковых (с Carex humilis) сте-
пей Кавказа (Лавренко, 1940).

Возможно, полученный нами результат отчас-
ти случаен: все три вида обычны по всей Пензен-
ской обл., в том числе на всех заповедных участ-
ках (Васюков, Саксонов, 2020). Однако речь в “Кон-
спектах флоры…” может идти и о неостепненных 
лугах, в случае Trifolium medium включая и поймен-
ные (Шенников, 1938). Plantago media приводился 
также И.И. Спрыгиным (1925) как характерный 
компонент лугово-степной ценофлоры всей быв-
шей Пензенской губернии.

Stellaria graminea и Tanacetum vulgare отсут-
ствуют в описаниях из КЛС и в целом встречаются 
намного реже сравнительно с пустошными и сухо-
луговыми описаниями из широколиственно-лес-
ной зоны. Первый из видов постоянен лишь в сте-
пях ПС с Bromopsis riparia, второй же редок во всех 
описанных сообществах и в целом не слишком ха-
рактерен для степи. И Tanacetum vulgare, и Stellaria 
graminea ранее приводились в качестве синан-
тропных компонентов лугово-степной ценофлоры 
(Спрыгин, 1925). Это, однако, не исключает их 
вхождения в состав иных ценофлор на правах есте-
ственных компонентов. Оба вида многократно от-
мечены на пойменных лугах, как в центральной 
пойме, так и на остепненных разнотравных лугах 
высокой поймы, в том числе в долине Суры, а 
Tanacetum vulgare также в борах (Спрыгин, 1986б). 
Вдобавок применительно к Stellaria graminea речь 
может идти о разных микровидах (Цвелев, 2000; 
Ва сюков, Саксонов, 2020; см. ниже).

Видимо, по чистой случайности на Левжен-
ском участке не отмечен Bromopsis inermis. Появле-
ние этого вида в степях и на сухих лугах является 
характерной чертой подзоны (Лавренко, 1980), 
лишь отчасти выраженной в зоне широколиствен-
ных лесов и совершенно несвойственной тайге, где 
вид встречается лишь в поймах (см. выше). В бас-
сейне Хопра B. inermis формирует характерную ас-
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социацию остепненных лугов, в ПС чаще на при-
водораздельных северных склонах, а в ОЛС – на 
западных и восточных склонах балок. В качестве 
сопутствующего (ПП 1–3 %) вид постоянен и в раз-
нотравно-ковыльных степях со Stipa tirsa или 
S. pennata, а также в экстразональных степях со 
S. capillata (Новикова, 2004, 2009, 2010, 2012; Нови-
кова и др., 2017). В массиве описаний из КЛС Brom-
opsis inermis отмечен лишь в сообществах последне-
го типа, но здесь он также доминирует на остепнен-
ных лугах в верховьях балок и тем более на 
пойменных лугах (Новикова, Панькина, 2013). 
Учас тие B. inermis в покрове луговых степей харак-
терно и для Курской (Лавренко, 1980), Тамбовской, 
Воронежской (Алехин, 1915, 1924) и Самарской 
(Саксонов, Сенатор, 2012) областей, а также для За-
падной Сибири (Лавренко, 1940). В ходе резерват-
ных сукцессий этот вид и в степи со временем ста-
новится доминантом (Лавренко, 1980; Новикова, 
2012). Помимо произрастания в луговых степях 
B. inermis является одним из доминантов травяного 
яруса кустарниковых степей и в Пензенской (Спры-
гин, 1986а), и в Самарской областях, включая За-
волжье (Митрошенкова, 2015), на юг по Волге 
вплоть до Астраханской обл. (Рожевиц, 1928). На-
ряду со степной нишей вида сохраняется и поймен-
но-луговая (Шенников, 1938; Липатова, 1980; Спры-
гин, 1986б; Саксонов, Сенатор, 2012).

Все прочие модельные виды отмечены на всех 
четырех степных участках, хотя и с разной часто-
той. Так, для всех пензенских участков характер-
ны остепненные луга с господством Calamagrostis 
epigeios. В ПС они обычны на приводораздельных 
юж ных склонах, но развиваются и на водоразде-
лах, как в ходе резерватных сукцессий, так и (вне 
заповедника) при перевыпасе. В ОЛС наземновей-
никовые луга более типичны для пониженных эле-
ментов рельефа. При этом в разнотравно-ковыль-
ной степи C. epigeios малообилен и сравнительно 
редок в обоих степных массивах (Новикова, 2004, 
2009, 2012). В КЛС наряду с наземновейниковыми 
лугами наблюдаются и участки степи с согоспод-
ством C. epigeios, обычно по краю боров. Кроме то-
го, позиции вида усиливаются в степях со Stipa 
pennata (Новикова, 2010, 2012). В Левженской сте-
пи Calamagrostis epigeios выступает субдоминантом 
в степях с господством Bromopsis riparia. В Улья-
новской обл. В.В. Благовещенский (2005) тоже от-
мечает вид именно в степях данного типа, хотя 
рассматривает его в первую очередь как боровой. 
Впрочем, Calamagrostis epigeios нередко домини-
рует и в сухих сосняках Пензенской обл. (Спры-
гин, 1986б), что напоминает об аналогичных лесах 
Мор довского заповедника.

Agrostis tenuis редка и малообильна в степях и 
на остепненных лугах бассейна Хопра, но более ха-
рактерна для присурских участков. На Левженском 
склоне этот вид наиболее представлен в сообще-
ствах разнотравно-типчаковых степей, а в КЛС – в 
псаммофитных степях со Stipa anomala; в обоих 
случаях вид проявляет себя как эрозиофил. В пой-
ме Суры Agrostis tenuis отмечен и на мезофиль-
ных разнотравных лугах (Спрыгин, 1986б). К сте-
пям бассейна Суры тяготеют также Viscaria vulgaris 
(впро чем, в пензенских степях повсеместно редкая 
и более обычная в борах и по их опушкам (Спры-
гин, 1986б)) и Potentilla argentea. Последний вид от-
сутствует в ОЛС и очень редок в ПС, но много чаще 
встречается в КЛС, особенно в степях с господ-
ством Bromopsis riparia либо Calamagrostis epigeios 
(Новикова, 2010). В типчаковых степях Левженско-
го склона он становится константным субдоминан-
том с ПП до 5 %. Типчаковым и береговокостровым 
степям вид свойствен и в Ульяновской обл. (Благо-
вещенский, 2005). В ценофлоре пензенских степей 
Potentilla argentea тоже считается синантропным 
видом (Спрыгин, 1925; см. выше), что, однако, не 
исключает его псаммофильности и тяготения к бо-
рам. Иногда вид обилен и на лугах высокой поймы, 
как, например, на красноовсяницевом (с Festuca 
rub ra) лугу по р. Мокше в бывшем Нижнеломов-
ском уезде (Спрыгин, 1986б).

В основном для степей Левженского склона ха-
рактерен и Vicia cracca, но он все же изредка встре-
чается и в остальных степных массивах.

В отличие от предыдущих видов Galium bo-
reale и Centaurea scabiosa s.l. (видимо, C. apiculata) 
редки в сообществах всех типов на присурских 
степных участках, но гораздо чаще встречаются на 
хоперских. Первый из этих видов обычен на остеп-
ненных береговокостровых и наземновейниковых 
лугах, в ПС также в степях со Stipa pennata (ПП 
1–5 %). Второй помимо наземновейниковых лугов 
(ОЛС), наиболее характерен для степей с Bromopsis 
riparia (ПС; всюду ПП ≤1 %). Судя по всему, его рас-
пределение по типам степных сообществ незави-
симо от такового Knautia arvensis или Pimpinella 
saxifraga s.l. (см. выше).

Преимущественно к хоперским степным 
участ кам тяготеет и Veronica chamaedrys, споради-
чески встречающаяся в большинстве типов луго-
вых степей и остепненных лугов ПС и ОЛС. Одна-
ко этот вид постоянен и в типчаковых и берегово-
костровых степях Левженского склона, будучи 
ред ким только в КЛС. Сходным образом распреде-
лен по степным участкам и Knautia arvensis. Его 
наибольшее постоянство отмечено для степей со 
Stipa tirsa и Bromopsis riparia в пределах ОЛС и для 
большинства типов степей Левженского склона. 
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К степям с Bromopsis riparia вид тяготеет и в Улья-
новской обл.; здесь, однако, вновь отмечено его со-
вместное произрастание с Pimpinella saxifraga s.l. и 
Centaurea scabiosa (Благовещенский, 2005). В то же 
время в Пензенской обл. Knautia arvensis обычен 
на остепненных лугах и даже отмечен на мезо-
фильных пойменных лугах с Bromopsis inermis 
(Спрыгин, 1986б).

Наконец, с сопоставимой частотой на всех че-
тырех участках отмечены Achillea millefolium и 
Pimpinella saxifraga s.l. Активность первого из этих 
видов особенно высока: он регулярно встречается в 
сообществах практически всех типов, притом не 
только в луговых степях, но и в экстразональных со 
Stipa capillata. Кроме того, он очень обычен на лугах 
всех типов от остепненных до влажных пойменных 
(Спрыгин, 1986б), что связано с высокой степенью 
его толерантности к переменности увлажнения 
(Шенников, 1938; Раменский и др., 1956; Работнов, 
1985). Pimpinella saxifraga (видимо, P. nigra) на Лев-
женском склоне наиболее характерен для типчако-
вых степей, на всех остальных участках – для бере-
говокостровых, в ОЛС также для разнотравно-ко-
выльных со Stipa tirsa и S. pennata. На левобережье 
Волги Pimpinella saxifraga s.str. уже почти полностью 
замещается P. nigra (Саксонов, Сенатор, 2012).

Помимо упомянутых в описаниях луговых 
степей нами были отмечены и другие полизональ-
ные луговые виды, в частности Leucanthemum vul-
gare, Ranunculus polyanthemos, Trifolium pratense и 
Centaurea jacea. Известно, что на мезофильных лу-
гах лесостепи и в целом степной зоны постоянство 
и покрытие Trifolium pratense существенно выше, 
нежели на более северных лугах (Шенников, 1938; 
Спрыгин, 1986б). Ценотические позиции Leucan-
themum vulgare и Veronica chamaedrys изменяются 
при переходе от северной полосы подзоны луго-
вых степей к южной. Здесь эти виды переходят на 
северные склоны, что способствует проведению 
границы между полосами (Алехин, 1915).

Единично в степных описаниях отмечены так-
же Dactylis glomerata, Festuca pratensis, Phleum 
pratense и Alopecurus pratensis. Первые два из этих 
видов в Пензенской обл. господствуют на мезо-
фильных заливных лугах центральной поймы 
(Спрыгин, 1986б; Новикова, Панькина, 2013). В то 
же время в зоне тайги они чаще доминируют по за-
лежам на суходолах (Разумовская и др., 2012), хотя 
Festuca pratensis приводится в числе доминантов и 
для крупнозлаковых лугов в пойме Северной Дви-
ны. Alopecurus pratensis также характерен для пойм 
северных рек, но и его ценотические позиции на за-
ливных лугах заметно усиливаются к югу (Шенни-
ков, 1938; Липатова, 1980). Вдобавок этот вид не-

когда регулярно встречался в Лотаревской степи 
(Тамбовская обл.), распаханной еще в первой чет-
верти XX в. Для орловских степей в качестве обыч-
ной на водоразделах приводилась Festuca rubra, а 
для Саянской и Холчевской на севере Курской 
обл. – Anthoxanthum odoratum и очень обильная 
Briza media. В южной полосе подзоны, в Стрелец-
кой степи, последние два вида переходят с плако-
ров на северные склоны (Алехин, 1924, 1934).

В подзоне настоящих степей многие луговые 
виды исчезают, а некоторые (Viscaria vulgaris, Ve-
ronica chamaedrys) переходят на северные склоны 
балок (Алехин, 1934). Однако Pimpinella saxifraga 
s.l., Knautia arvensis, Trifolium pratense, Ranunculus 
polyanthemos, в Западной Сибири также Calam-
agrostis epigeios и Bromopsis inermis s.str. продол-
жают удерживать свои позиции (Лавренко, 1940; 
Малышева, Малаховский, 2008). Еще южнее неко-
торая часть полизональных луговых видов удер-
живается в поймах, где переменность увлажнения 
не столь значительна. При этом Agrostis tenuis, 
Calam agrostis epigeios и Achillea millefolium были от-
мечены и по высоким берегам Волги в Волгоград-
ской обл. (Г.C. Малышева, личн. сообщ.). Первые 
два вида в начале XX в. доходили вниз по реке 
вплоть до дельты (Рожевиц, 1928). 

2. Оценка зональных изменений видовых 
покрытий

Как в зональном ряду от боровых пустошей к 
степям, так и в аналогичном ряду наземновейни-
ковых лугов у многих модельных видов наблюда-
ются характерные изменения покрытий. Однако 
лишь немногим из них соответствуют статистиче-
ски подтвержденные связи ПП с зональными из-
менениями теплообеспеченности вегетации, т. е. 
GDD (табл. 3).

2.1. Наибольшее среднее покрытие в подзо-
не луговых степей, означающее появление иной – 
степной – ниши сравнительно c таежной зоной, 
подтверждено лишь для Bromopsis inermis на на-
земновейниковых лугах, что реконструирует не-
когда имевшее место расселение этого вида из 
степной зоны к северу. Наиболее южные популя-
ции B. inermis s.l. с узкими листьями, сжатой ме-
телкой и меньшим размером колосков, произрас-
тающие в степных сообществах в подзонах насто-
ящих и сухих степей, описаны как особый вид 
B. australis, более древний, родительский по отно-
шению к B. inermis s.str. (Цвелев, Пробатова, 2019). 
B. australis отмечен лишь в самой южной части 
Пензенской обл., тогда как в луговых степях, в том 
числе на заповедных участках – уже B.  inermis 
 (Васюков, Саксонов, 2020). Возможно, луговые 
степи некогда послужили “пересадочной станци-
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ей” при переходе этого вида из степей в поймы и 
его последующем расселении на север, что могут 
окончательно прояснить молекулярно-таксономи-
ческие исследования. Сказанному не противоре-
чит современная экспансия B. inermis к югу и юго-
востоку, обусловленная антропогенно (Цвелев, 
Пробатова, 2019), которой, в частности, объясня-
ется обычность вида на нарушенных местообита-
ниях в Самарской обл. (Саксонов, Сенатор, 2012).

Видимо, сходный “степной” максимум ПП 
свойствен и Elytrigia repens, чьи ценотические по-
зиции наиболее сильны к югу от подзоны луговых 
степей (Шенников, 1938).

На суходольных лугах северо-запада Европей-
ской России значимые положительные связи по-
крытий с факторами теплообеспеченности про-
слеживались также для Calamagrostis epigeios, Plan-
tago lanceolata, Artemisia vulgaris и Hieracium 
umbellatum (Кучеров, 2016а).

2.2. Наибольшее среднее покрытие в таежной 
зоне в ряду пустоши–степи подтверждается со-
ответствующим значением rS у Stellaria grami nea s.l. 
(на вейниковых лугах различия незначимы). 
В степ ных, а отчасти и в лесостепных районах юга 
Восточной Европы S. graminea замещается близкой 
S.  subulata, доходящей на север до Курской, Во-
ронежской и Самарской областей (Цвелев, 2000). 
В Пензенской обл. встречаются оба вида, но в степ-
ных сообществах – именно S. subulata, находящаяся 
на северном пределе ареала, т. е. вне оптимальных 
условий. В то же время S. graminea s.str. свойственна 
мезофильным лугам (Васюков, Саксонов, 2020), где 
ее позиции все еще сильны (Спрыгин, 1986б). Ины-
ми словами, наблюдается сужение ценоспектра 
S. graminea s.str. в сторону мезофильных лугов.

Уменьшение ПП к югу без подтверждения его 
связи с GDD свойственно многим пустошным и лу-
говым видам. Это Agrostis tenuis, Pilosella officinarum, 
Artemisia vulgaris и Plantago lanceolata в ряду от пу-
стошей к степям, Pimpinella saxifraga s.l., Achillea 
millefolium и Centaurea scabiosa s.l. на наземновейни-
ковых лугах, Rumex acetosella, Trifolium pratense, 
Vicia cracca, Plantago media, Knautia arvensis, Leucan-
themum vulgare в обоих рядах. Применительно к 
Pimpinella saxifraga, Centaurea scabiosa и Knautia 
arvensis мы тем самым наблюдаем еще одно про-
явление распада бореально-луговой синузии, обра-
зуемой этими видами.

2.3. Наибольшие средние покрытия в зоне 
широколиственных лесов выражены у трех ви-
дов. Это Viscaria vulgaris и Potentilla argentea в ряду 
от пустошей к степям и Tanacetum vulgare также на 
вейниковых лугах. Ценогенетическая интерпрета-
ция позиций этих видов различна.

Viscaria vulgaris в зависимости от региона счи-
тается суходольно-луговым (Зозулин, 1973) либо 
южноборовым (Ниценко, 1969б) видом. Намного 
реже упоминается о том, что этот вид можно отнес-
ти и к кверцетальным в понимании Ю.Д. Клеопова 
(1990) в силу связей V. vulgaris с центральноевро-
пейскими нагорными дубравами из Quercus petraea 
(Novak, Novak, 2015). Именно боровые сообщества 
на поздних этапах своего генезиса часто служат ре-
фугиумами кверцетальных видов (Камелин, 1998). 
Род Viscaria Bernh. европейский (его центром раз-
нообразия являются Балканы), а ближайшие 
 родственники V. vulgaris – балканско-карпатская 
горнолуговая V.  atropurpurea (по данным моле-
кулярной систематики, подвид V. vulgaris) и южно-
балканская неморально-лесная V.  sartorii, свой-

Таблица 3
Подтвержденные коэффициенты ранговой корреляции Спирмена rS между средними проективными 

покрытиями видов и значениями метеопараметров по географическим пунктам
Confirmed coefficients of Spearman rank correlation rS between average species cover and climatic parameter values 

for studied geographical points

Виды / Species

Зональный ряд пустоши-степи /
Dry grassland-steppe zonal gradient

Наземновейниковые луга /
Calamagrostis epigeios meadows

GDD, °C P, мм/день
mm/day K GDD, °C P, мм/день

mm/day K

Bromopsis inermis 0.74 0.68
Agrostis tenuis 0.73
Stellaria holostea –0.74 –0.62
Knautia arvensis 0.62
Pilosella officinarum 0.64

Примечание. Значения rS подтверждены на уровне значимости a = 0.05. Обозначения метеопараметров как в 
табл. 1. 

Note. The rS values are confirmed at the confidence level a = 0.05. Climatic parameter designations are like in Table 1.
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ственная лесам из Castanea sativa (Иконников, 1987; 
Frajman et al., 2009). Таким образом, неморальное 
“тяготение” вида объясняется его происхождением 
и ценотическими связями.

Интерпретация неморального оптимума Po-
ten tilla argentea не столь однозначна, учитывая слу-
чаи высоких покрытий вида на лугах Пензенской 
обл. (Спрыгин, 1986б; см. выше). Этот евроазиат-
ский вид с обширным ареалом (Камелин, 2001) в 
Европе скорее пустошный, нежели южноборовой 
(Leuschner, Ellenberg, 2017). Тем не менее нет осно-
ваний ожидать его экоценотический оптимум в 
зоне тайги, учитывая его требовательность к теплу 
(балл 6 по шкале теплообеспеченности Элленберга 
(Ellenberg et al., 1992)). В то же время в подзоне 
 настоящих степей P.  argentea вытесняется пан-
нонско-северопонтической P. canescens, переходит 
на вторичные местообитания и становится редкой 
(Камелин, 2001).

Труднее всего поддается объяснению зональ-
ный оптимум Tanacetum vulgare. Обширный евра-
зиатско-западноамериканский ареал этого вида, 
взятого sensu lato вкупе с сибирско-западноамери-
канским T. boreale (Hultén, Fries, 1986), весьма напо-
минает перигляциальный ареал Sanguisorba officina-
lis (Nordborg, 1963). Однако если последний вид 
можно напрямую связать с холодной плейстоцено-
вой лесостепью (Крашенинников, 1939), то T. vul-
gare s.str. – скорее с речными долинами подтайги, 
учитывая как боровые находки этого вида в Мордо-
вии и Пензенской обл. (Спрыгин, 1986б), так и пой-
менно-луговые от Верхней Волги до Алтая (Эбель, 
2012). Tanacetum L. – древнесредиземноморский 
род с восточносредиземноморско-ирано-туран-
ским центром видового разнообразия. Морфологи-
чески близок к T. vulgare (2n = 18) горнолуговой вид 
T.  pseudoachillea с Тянь-Шаня и Памиро-Алая 
(2n = ?), оба вида из типовой секции рода (Цвелев, 
1961). Однако, по данным секвенирования хро-
мосомной ДНК (ITS), этот вид отстоит достаточно 
 далеко от T. vulgare s.l. Ближе всего к последне-
му  оказались виды из секции Xanthoglossa (DC.) 
Sch. Bip. – ирано-туранские нагорные ксерофиты 
T. chi lio phyllum (2n = 36) и T. canescens и широко рас-
пространенный восточноевропейско-западно-
сибирско-северотуранский степной T. millefolium 
(у обоих видов 2n = 18) (Sonboli et al., 2010; Olanj et 
al., 2015). Вопрос о происхождении T. vulgare еще 
ждет своего разрешения.

Возрастание ПП в зоне широколиственных 
ле сов в какой-то степени отмечено также у Silene 
nutans и Pimpinella saxifraga s.l. в ряду от пустошей 
к степям, Plantago lanceolata на наземновейнико-
вых лугах и Veronica chamaedrys в обоих рядах.

2.4. Во всех зональных выделах без выражен-
ных и тем более значимых различий ПП присут-
ствуют Achillea millefolium и Centaurea scabiosa s.l. в 
ряду от пустошей к степям, Calamagrostis epigeios, 
Trifolium medium и (возможно) Origanum vulgare 
(все же более южный) также на наземновейнико-
вых лугах. На данных ценотических позициях эти 
виды и впрямь можно считать полизональными.

3. Изменения видовых покрытий  
в зависимости от континентальности климата

По результатам корреляционного анализа за-
висимостей ПП от K (см. табл. 3), в качестве суб-
атлантического вида выступает опять-таки Stel-
laria graminea в ряду от пустошей к степям, а в ка-
честве субконтинентального – Bromopsis inermis на 
наземновейниковых лугах. Следует отметить, что 
для корреляции между GDD и К величина rS со-
ставляет 0.7–0.8 в зависимости от ряда, т.е. эти 
климатические факторы сопряжены. Значимые 
по зитивные связи ПП с годовым количеством 
осад ков P демонстрируют Knautia arvensis в ряду 
от пустошей к степям, Agrostis tenuis и Pilosella offi-
cinarum на наземновейниковых лугах. 

С ценогенетической точки зрения, однако, на-
много более интересна субконтинентальная приро-
да Galium boreale. Она не подтвердилась на уровне 
значимости a = 0.05 для рассматриваемых выбо-
рок, но согласуется с оценками распространения 
этого вида в Центральной Европе (балл 7 по шкале 
континентальности Элленберга (Ellenberg et al., 
1992)).

Galium boreale – вид с широчайшей эколого-
ценотической амплитудой. На Дальнем Востоке он 
распространен от сухих степей и южноуссурий-
ских широколиственных лесов до реликтовых 
крио фитных степей и тундростепей Западной Чу-
котки (наблюдения Б.А. Юрцева и И.Б. Кучерова, 
1989 г.; Петелин, 1991), что позволяет сделать вы-
вод о его устойчивости к низким температурам. 
Одновременно G. boreale устойчив к переменности 
увлажнения, благодаря чему он растет на поймен-
ных лугах, а также способен эффективно отрас-
тать от корневищ после степных пожаров (Лаврен-
ко, 1950). Это обычный вид в составе разнотравья 
как восточноевропейских, так и западносибир-
ских луговых степей (Лавренко, 1940, 1980), но его 
экоценотический оптимум тяготеет не к степям, а 
к мезофильным лугам и светлым лесам (Петелин, 
1991), как и в целом у видов секции Platygalia DC. 
(Победимова, 1958). По А.А. Ниценко (1969б), это 
вид пойменно-луговой мезофильной свиты, что 
подтверждают и данные других авторов (Шенни-
ков, 1938; Липатова, 1980; Спрыгин, 1986б).
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Разнообразие хлоропластных гаплотипов 
(trnL-trnF, GAA) у G. boreale наиболее велико на 
юге Сибири, где одновременно выявлены и наи-
меньшие для данного вида хромосомные числа 
(2n = 22, также 66; в Европе 44 и 66). Распростра-
нение предкового гаплотипа (A) в пределах всего 
евроазиатского ареала вида позволяет предполо-
жить, что этот ареал сложился еще в доледниковое 
время. В плейстоцене связь между европейскими и 
сибирскими популяциями вида через Западную 
Сибирь прервалась, поскольку распространение 
другого, эволюционно более молодого гаплотипа 
(E) ограничено лишь Восточной Сибирью и Даль-
ним Востоком. В голоцене европейские и сибир-
ские популяции эволюционировали уже независи-
мо друг от друга; одновременно вид расселялся с 
юга на север (Элькорди, 2014).

Анализ данных молекулярно-таксономической 
реконструкции в сочетании с эколого-ценотиче-
скими предпочтениями G. boreale позволяет пред-
положительно отнести его к бетулярным видам, 
проникшим на Восточноевропейскую равнину из 
Сибири на рубеже плиоцена и плейстоцена в соста-
ве ценофлор светлых лесов и связанных с ними лу-
гов (Клеопов, 1990). В пользу принадлежности к 
бетулярной свите говорят и ценотические позиции 
вида в подгольцовом поясе гор Среднего Урала, где 
он обычен как на мезофильных лугах, так и в низ-
коствольных аконитовых березняках из Betula pu-
bescens наряду с другими видами бетулярного цено-
элемента (Баландин, Ладыгин, 2002; наблюдения 
И.Б. Кучерова 2014 г.).

Теоретически Galium boreale мог выжить в од-
ном из перигляциальных рефугиумов. Однако на 
рассматриваемой территории против этого гово-
рят его редкость в КЛС и тяготение к хоперским 
степ ным участкам со стопроцентно миграцион-
ным генезисом флоры. Нехарактерен G. boreale и 
для степей Самарской обл. (Саксонов, Сенатор, 
2012).

4. Ксерофитизация полизональных луговых 
мезофитов в степи

При сопоставлении ценотических позиций од-
них и тех же луговых и пустошных видов в таежной 
и степной зонах заметно смещение экологических 
амплитуд и оптимумов многих из них на градиенте 
почвенного увлажнения. Так, у Vicia cracca и Tana-
cetum vulgare, мезофитов влажнолугового увлаж-
нения в зоне тайги, в степной зоне оптимум смеща-
ется в область сухолугового увлажнения. В свою 
очередь, сухолуговые мезофиты Agrostis tenuis, Pim-
pi nella saxifraga s.l. и Pilosella officinarum в луговых 
степях проявляют себя как ксеромезофиты. Наибо-
лее выражено смещение оптимумов у Bromopsis 

inermis и Calamagrostis epigeios: влажнолуговые ме-
зофиты в таежной зоне, они становятся сухолуго-
выми мезофитами в зоне широколиственных лесов 
и ксеромезофитами в луговой степи (см. табл. 2).

Смещение видовых оптимумов по отношению 
к влажности обусловлено принципиально иным 
режимом увлажнения в степной зоне в сравнении 
с тайгой (Алисов, Полтараус, 1974) – не только 
большей засушливостью в целом, но и большей се-
зонной переменностью увлажнения (Лавренко, 
1940, 1980; Раменский и др., 1956) – и несет адап-
тивную функцию. У многих луговых растений 
проявляются и иные адаптации к произрастанию 
в степи. Для Stellaria graminea s.l., Trifolium pratense, 
Prunella vulgaris, Veronica chamaedrys характерна 
кратковременность вегетации, сдвинутой на нача-
ло сезона, когда условия увлажнения еще благо-
приятны. Длительно вегетирующим видам свой-
ственно более глубокое проникновение корней в 
почву: до 160 см у Leucanthemum vulgare, 200 см у 
Bromopsis inermis и 350 см у Calamagrostis epigeios 
(Носова, 1973). Видам, не проявляющим подобных 
адаптаций, изначально свойственна повышенная 
толерантность к переменности увлажнения, как у 
Achillea millefolium (Работнов, 1985; см. выше).

Ксерофитизацию мезофильных видов воз-
можно описать и в терминах концепции экологи-
ческой ниши (Hutchinson, 1965). Нетрудно заме-
тить, что при формировании степных адаптаций 
более северных видов или, напротив, таежно-луго-
вых адаптаций у видов более южных может иметь 
место не только смещение реализованной ниши в 
пределах уже имеющейся фундаментальной (как в 
случае Galium boreale), но и изменение последней, 
т. е. начальный этап формирования нового вида 
(Носова, 1973). Примером тому служит разграни-
чение Bromopsis inermis и B. australis, Stellaria gra-
minea и S. subulata, полиплоидизация пойменно-
лугового мезофильного экотипа Vicia cracca срав-
нительно с его исходным (ксерофилизованным) 
степным экотипом (см. выше) и т. д.

Смещение экологического оптимума вида мо-
жет быть связано не только с изменениями его 
адаптивной стратегии, но и с историей его рассе-
ления. Таков пример Bistorta major, упоминаемого 
в классической степной литературе в качестве од-
ного из луговых видов в степи. В равнинной сред-
ней тайге, особенно в Архангельской и Вологод-
ской областях, этот вид более всего свойствен тра-
вяно-сфагновым соснякам и ельникам с ключевым 
питанием. Здесь он согосподствует в травяном яру-
се вместе с Menyanthes trifoliata, выступая как яв-
ный мезогигрофит. Начиная с южной тайги, Bi-
storta major произрастает и на влажноразнотрав-
ных лугах высокой поймы, уже как гигромезофит. 
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 Последняя ниша сохраняется и в зоне широко-
лиственных лесов (Липатова, 1980), тогда как гор-
цово-вахтовые сосняки и ельники здесь уже не 
встречаются. Наибольшая широта экологической 
амплитуды B. major наблюдается на Среднем Урале, 
где вид населяет практически все подгольцовые 
и гольцовые сообщества, включая как гигромезо-
фильные высокотравные луга, так и психромезо-
фильные ценозы березовых криволесий, горных 
тундр и зарастающих осыпей (Баландин, Ладыгин, 
2002; наблюдения И.Б. Кучерова 2014 г.). В мезо-
фильных травяных лиственничных (из Larix sibiri-
ca) редколесьях Приполярного и Полярного Урала 
обилен близкородственный вид Bistorta elliptica 
 (Кучеров, 2019), проникающий и в гипоарктичес-
кие кустарничково-моховые тунд ры Ямала (Реб-
ристая, 2013).

Мезофильную нишу B.  major занимает и в 
курских и орловских степях (Алехин, 1924, 1934; 
Лавренко, 1980), расположенных в перигляциале 
максимума плейстоценового оледенения. В то же 
время находки вида в тамбовских и пензенских 
степях, бывших под ледником, приурочены либо к 
микропонижениям в степи, либо вообще к осино-
вым “кус там” в понижениях рельефа (Алехин, 
1915; Спрыгин, 1925, 1986б). Здесь B. major вновь 
выступает как гигромезофит. Впрочем, подобная 
его ни ша свойственна и пониженным (балочным) 
участкам курской степи (Алехин, 1926) – одновре-
менно с мезофильной, собственно степной.

Судя по всему, в растительном покрове за-
фиксированы два разных этапа расселения вида. 
Мезофильная ниша B.  major в курских степях, 
 вероятно, является перигляциальной, как на это 
указывает Н.А. Миняев (1966) применительно к 
Aco nogonon alpinum и другим евросибирским ви-
дам холодной лесостепи (Крашенинников, 1939) в 
максимуме нижнеплейстоценового оледенения 
Поволжья. Учитывая крайне холодный и сухой 
климат, реконструируемый для максимума Вал-
дайского оледенения (Prentice et al., 2000), наблю-
даемые результаты второй волны расселения Bis-
torta major, в ходе которой он внедрялся в состав 
гигромезофильных сообществ, следует датировать 
уже беллингом (Миняев, 1966) или даже ранним 
голоценом (Сенатор, 2017).

5. Эколого-исторические свиты луговых видов 
в степи

Существующие объединения луговых видов в 
эколого-ценотические (Ниценко, 1969б) либо 
исторические (Зозулин, 1973) свиты не учитывают 
столь фундаментальной их характеристики, как 
способ распространения диаспор (Левина, 1957; 
Müller-Schneider, 1977, 1986; Девятов, 2014) и в це-

лом расселения, что принципиально важно при 
реконструкции формирования миграционных 
флор и ценофлор (Кучеров, 2003). С учетом преоб-
ладающего способа расселения луговые виды в 
степи естественным образом группируются в три 
свиты, которые можно считать одновременно эко-
логическими и историческими.

5.1. Водораздельная свита объединяет виды, 
расселяющиеся, как это следует из ее названия, в 
основном по водоразделам без участия водных по-
токов. В нее входят анемохорные (и одновременно 
вегетативно подвижные) Calamagrostis epigeios и 
Pilosella officinarum, анемобарохор Centaurea scabi-
osa s.l., сюда же отнесем степной экотип автохора 
Vicia cracca.

Первые два вида в северных зональных выде-
лах относятся к пустошно-боровым. Учитывая 
древнесредиземноморский аридный генезис сек-
ции Pseudophragmites Tzvel. (Цвелев, 1965), расселе-
ние Calamagrostis epigeios, несомненно исходно 
шло с юга на север, однако оно столь же неразрыв-
но связано с сосновыми борами, в том числе среди 
степи (Спрыгин, 1986б; Благовещенский, 2005). 
Появление вида в Среднем Поволжье на рубеже 
плейстоцена и голоцена можно связать с перигля-
циальной лесостепью верхнего дриаса, в которой 
уже встречалась и Pinus sylvestris (Сенатор, Моров, 
2017), либо c первыми сосняками в нижнем пре-
бореале (Сенатор, 2017). Очень тесна связь Cala-
magrostis epigeios с участками сосняков на совре-
менной территории КЛС (Новикова, 2010, 2012), 
причем искусственное их происхождение не столь 
принципиально. 

Скорее всего, вместе с сосняками появилась и 
Pilosella officinarum, представленная лишь на степ-
ных участках в бассейне Суры (см. табл. 2), где 
 средообразующая роль сосняков более выражена, 
нежели на юге Пензенской обл. Как правило, к раз-
реженным соснякам этот вид приурочен и в 
 Са марской обл. (Саксонов, Сенатор, 2012). Первич-
ный ареал P. officinarum, безусловно, сформировал-
ся еще в доледниковое время. Об этом сви де тель-
ствуют активные позиции вида на альпийских 
 лугах и пустошах не только в горах Центральной 
Ев ропы, но и на Кавказе и наличие замещающих 
видов в горах Атласа (Юксип, 1960). Однако P. offici-
narum, несмотря на холодостойкость, неустойчив 
к иссушению (балл 3 по шкале континентальнос-
ти Элленберга (Ellenberg et al., 1992)) и вряд ли мог 
выжить в перигляциале. Его появление в степи 
тоже стоит связать с первыми участками сосновых 
боров. 

Centaurea scabiosa s.l. относится к древнесреди-
земноморскому субаридному (Лавренко, 1980) под-
роду Lopholoma (Cass.) Spach. Генезис подрода 
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предполагает происхождение лугового C. scabio-
sa s.str. от степного C. apiculata, с которым он связан 
переходными популяциями. Для обоих видов ха-
рактерно 2n = 20 (Цвелев, 1963; Черепанов, 1994). 
Судя по всему, обсуждаемым степным участкам 
свойствен именно последний вид (см. выше).

5.2. Пойменная свита объединяет многочис-
ленные барохорные, отчасти также автохорные 
виды, произрастающие не только в луговой степи, 
но и на заливных лугах. Их расселение в голоцене 
наиболее вероятно было обусловлено вторичной 
гидрохорией. Под последней следует понимать рас-
пространение диаспор не только с речным, но и с 
дождевым паводковым стоком, с весенними талы-
ми (в том числе с водоразделов вниз по балкам), а 
некогда, возможно, и с ледниковыми водами. Имен-
но путем вторичной гидрохории осуществлялось 
расселение видов на дальние расстояния в позднем 
плейстоцене и голоцене (Higgins, Richardson, 1999; 
Cain et al., 2000; Кучеров, 2003). Общеизвестна тес-
ная взаимосвязь пойменно-луговых и степных це-
нофлор через остепненные луга высокой поймы, 
особенно в северных колониях степных видов 
(Флеров, 1910; Смирнов, 1958). Восточноевропей-
ские остепненные луга чаще всего формируются не 
на карбонатных почвах, как в Центральной Европе 
(Leuschner, Ellenberg, 2017), а именно в поймах рек 
(Василевич, 2006), что наблюдается и в “Калужских 
засеках”, и в Мордовском заповеднике (см. выше).

Виды, отнесенные к пойменной свите, отсут-
ствуют или редки в КЛС, но более обычны в ПС 
и/или ОЛС (см. табл. 2). Это Trifolium medium, Ga-
lium boreale, Tanacetum vulgare, также Bistorta major 
(всего одна регистрация в описаниях ПС, но на-
много больше в ОЛС), Sanguisorba officinalis, Origa-
num vulgare, пойменно-луговой экотип Vicia cracca. 
К пойменной свите относятся и вегетативно под-
вижные Bromopsis inermis и Elytrigia repens.

Флористические комплексы луговых степей, 
аналогичные современным, прослеживаются в 
 Поволжье начиная с верхнего бореала (Сенатор, 
2017). Как минимум этим, если не предшествую-
щим ему временем стоит датировать и расселение 
видов пойменной свиты, для многих видов актив-
но продолжающееся до сих пор. Заметим, что за 
тысячелетия, прошедшие с бореального периода, 
практически любой барохорный вид имел шансы 
расселиться на несколько сотен метров от реки 
вверх по склонам балок даже против градиента 
силы тяжести. Тем более это справедливо для веге-
тативно подвижных видов.

5.3. Смешанная пойменно-водораздельная 
свита включает в себя виды, встречающиеся на 
всех степных участках, которые могли расселяться 
как по водоразделам (как барохоры), так и с по-

мощью водных потоков. В составе этой свиты осо-
бо выделяется группа видов с южноевропейским 
горно-луговым или южноевропейско-переднеази-
атским горно-лесным генезисом. К первым можно 
отнести Achillea millefolium (Тысячелистники, 1984; 
Цвелев, 1994), Pimpinella saxifraga s.l. (Цвелев, 2001) 
и Knautia arvensis (Бобров, 1978), а также Viscaria 
vulgaris (см. выше), ко вторым – Veronica chamae-
drys (Еленевский, 1978). Однако близость центров 
происхождения еще не означает общности центра 
 вторичного расселения в условиях миграционного 
генезиса послеледниковой флоры, хотя Viscaria vul-
garis, видимо, действительно можно отнести к кар-
патским атлантическим мигрантам в понимании 
Ю.Д. Клеопова (1990). В то же время Pimpinella nig-
ra, судя по распространению его гибридов с P. saxi-
fraga s.str., расселялся скорее с юга после предшест-
вовавшей редукции северной части его ареала в 
максимуме Валдайского оледенения (Цвелев, 2001). 
Наконец, Veronica chamaedrys могла расселяться как 
с востока, так и с юго-востока, учитывая вхожде-
ние этого вида в “ядро” ценофлоры западносибир-
ских подтаежных березняков (Зозулин, 1973).

К этой же свите отнесены Agrostis tenuis, чьи 
пути расселения пока неочевидны, а также хотя бы 
отчасти антропохорные Stellaria graminea s.l., Poten-
tilla argentea и Plantago media.

Эпи- либо синзоохорное расселение, видимо, 
более свойственно представителям собственно 
степной, нежели луговой ценофлоры.

ВЫВОДЫ
1. Ценотические позиции полизональных лу-

говых видов выраженно меняются при переходе из 
зоны тайги и далее широколиственных лесов в 
подзону луговых степей.

2. На эти позиции оказывают влияние фак-
торы теплообеспеченности и континентальности 
климата, а также приуроченность к тому или ино-
му речному бассейну и иные региональные осо-
бенности четвертичной истории.

3.  В степной зоне наблюдается ксерофити-
зация многих видов, мезофильных в зоне тайги, 
вплоть до обособления отдельных микровидов.

4. В ходе формирования лугово-степных це-
нофлор в позднем плейстоцене и голоцене анемо-
хорные луговые виды расселялись по водоразде-
лам, барохорные же – благодаря водным потокам 
либо сочетая оба способа расселения. На набор 
луговых видов в степи оказывают влияние как 
пус тошно-боровая, так и пойменно-луговая це-
нофлоры.
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PHYTOCOENOTIC BEHAVIOUR OF MULTIZONAL MEADOW PLANT SPECIES  
IN MEADOW STEPPES

Ilya B. Kucherov1,*, Lyubov A. Novikova2, Stepan A. Senator3,*

1V.L. Komarov Botanical Institute RAS,  
St. Petersburg, Russia; atragene@mail.ru*, IKucherov@binran.ru 

2 Penza State University,  
Penza, Russia; la_novikova@mail.ru 

3 N.V. Tsitsin Central Botanical Garden RAS,  
Moscow, Russia; stsenator@yandex.ru*

As follows from the analysis of relevés collected in the 13 key areas in European Russia (see Table 1, Fig. 1), 
phytocoenotic behavior of many multizonal meadow species of vascular plants changes notably when passing 
from the boreal- and then the nemoral-forest zones to the subzone of meadow steppes. The constancy and cover 
of the 17 model species, distributed along the latitudinal zones and subzones and then the dry grassland, meadow, 
and steppe vegetation types (see Table 2), is influenced by warmth supply and climate continentality factors 
together with those of location within a particular river basin and regional specifics of the Quaternary history. 
Zonal trends of cover changes for Stellaria graminea and Bromopsis inermis in the series from dry boreal grasslands 
to steppes or from northern to southern Calamagrostis epigeios-dominated meadows, respectively, are proved by 
the Spearman rank correlations between the mean cover and the growing degree-days above 10 °C or the Konrad 
continentality index (see Table 3). Xerophytization of many species, mesic in the boreal-forest zone, is observed 
under the steppe conditions, the process which often results in the separation of new micro-species. The 
anemochorous meadow plants were subject to dispersal mainly along the watersheds but the barochors were 
dispersed mainly by water flow or in both ways in the course of the formation of meadow-steppe coenofloras in 
the Late Pleistocene and the Holocene. Both redwood-dry-grassland and floodplain-meadow coenofloras 
influence the steppe set of meadow species, and the latter can be grouped into the three ecological-historical 
“corteges” of vegetation, namely the watershed, the floodplain, and the combined ones.
Keywords: multizonal species, meadows, dry grasslands, meadow steppes, latitudinal zonation, European Russia.
For citation: Kucherov I.B., Novikova L.A., Senator S.A. 2022. Phytocoenotic behaviour of multizonal meadow 
plant species in meadow steppes. Rastitel’nyj Mir Aziatskoj Rossii = Flora and Vegetation of Asian Russia. 15(1): 
35-58. DOI 10.15372/RMAR20220103
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