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Аннотация. В статье рассматриваются эколого-фитоценотические позиции хмеля обыкновенного – Hu-
mulus lupulus L. в растительности низкогорий западной части Алтае-Саянской горной области. В результате 
проведенной количественной классификации всего ряда 288 геоботанических описаний выявлено 8 единиц 
растительности ранга союза-подсоюза, которые отнесены в состав 4 классов системы Браун-Бланке. Для целей 
представления эколого-фитоценотических закономерностей распространения хмеля в масштабе западной 
части Алтае-Саянской горной области нами был выбран уровень союзов-подсоюзов, который наиболее четко 
представляет подпоясные и региональные секторные географические особенности категорий растительности. 
На основании проведенной ординации геоботанических описаний лесной растительности нижней части 
лесного пояса и примыкающей низкогорной лесостепи западной части Алтае-Саянской горной области 
установлено, что хмель имеет прочные позиции в составе ценофлор черневого подпояса в избыточно-влажном 
циклоническом биоклиматическом секторе. Значительно менее значимо присутствие этого вида в составе 
ценофлор лесной растительности подтаежного подпояса влажного циклонического биоклиматического 
сектора, и он полностью отсутствует в составе остепненных светлохвойных лесов лесостепного пояса 
недостаточно влажного антициклонического биоклиматического сектора. Наряду с зональными (поясно-
зональными) местообитаниями у хмеля высокие показатели встречаемости в переувлажненных высоко-
кустарниковых сообществах речных долин и близость к пойменно-лесной фитоценологической группе, которая 
в алтае-саянской части своего ареала аналогична по видовому составу ольшаниковому ценоэлементу и связана 
с неморальным типом растительности в Европе. Эти представления поддерживаются флорогенетическими 
построениями ряда исследователей и кратким анализом фитоценотической приуроченности хмеля в 
европейской части ареала, добавляя оснований, наряду с ординационным анализом, рассматривать хмель 
обыкновенный в составе неморальной фитоценотической группы (альнетальной, или ольшаниковой).
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Summary. The article considers the ecological and phytocoenotic positions of Humulus lupulus L. (common hop) 
in the low-mountain vegetation of the western part of the Altai-Sayan mountain region. As a result of the quantitative 
classification of the entire series of 288 geobotanical descriptions, 8 units of vegetation of the rank of alliance-subal-
liance were identified, which were assigned to 4 classes of the Braun-Blanquet system. In order to present the ecological 
and phytocoenotic patterns of hop distribution on the scale of the western part of the Altai-Sayan mountain region, 
we selected the level of alliance-suballiance, which most clearly represents the subbelt and regional sectoral geographic 
features of vegetation categories. Based on the conducted ordination of geobotanical descriptions of forest vegetation 
of the lower part of the forest belt and the adjacent low-mountain forest-steppe of the western part of the Altai-Sayan 
mountain region, it was established that Humulus lupulus has a strong position in the composition of the coenofloras of 
the chern subbelt in the excessively humid cyclonic bioclimatic sector. The presence of this species in the composition 
of forest vegetation coenofloras of the subtaiga subbelt of the humid cyclonic bioclimatic sector is much less significant, 
and it is completely absent from the steppe light-coniferous forests of the forest-steppe belt of the insufficiently humid 
anticyclonic bioclimatic sector. Along with zonal (belt-zonal) habitats, Humulus lupulus has high rates of occurrence in 
waterlogged high-shrub communities of river valleys and proximity to the floodplain-forest phytocoenological group, 
which in the Altai-Sayan part of its range is similar in species composition to the alder coenoelement and is associated 
with the nemoral type of vegetation in Europe. These ideas are supported by the florogenetic constructions of a number 
of researchers and a brief analysis of the phytocoenotic location of Humulus lupulus in the European part of the range, 
adding reasons, along with ordination analysis, to consider common hop as part of a nemoral phytocoenotic group 
(alnetal or alder). 

Введение

Хмель обыкновенный (Humulus lupulus L.) 
распространен в пределах умеренного и субтро-
пического поясов северного полушария: в Се-
верной Африке, Северной Америке, Северной и 
Центральной Азии и на большей части Европы. 
Огромен культигенный ареал хмеля обыкновен-
ного. В настоящее время он культивируется во 
многих странах западного и восточного полу-
шарий, в южном полушарии его выращивают в 
Южной Африке и Южной Америке, Австралии 
и Новой Зеландии (Milosta, Lapa, 2010). Хмель 
обыкновенный уже тысячи лет используется 
человеком, прежде всего, как пищевая культу-
ра (хлебопечение, пивоварение) (Khlynovskiy et 
al., 2023), и в меньшей степени как лекарствен-
ное и декоративное растение. Уникальный хи-
мический состав, активно изучающийся в по-
следнее время (Bocquet et al., 2018; Astray, 2020; 

Korpelainen, Pietiläinen, 2021; Pereira et al., 2022; 
Al Hussein et al., 2023), выявленные новые лекар-
ственные свойства (Harish, 2021; Bouback, 2023) 
вызывают значительный интерес к этому расте-
нию. В регионах его происхождения и в других 
частях мира хмель, избежавший культивирова-
ния, также встречается в природе, что затрудня-
ет определение того, какие растения являются 
аборигенными, а какие беглецами из культуры, 
или культурными сортами.

Хмель обыкновенный адаптирован к широ-
кому диапазону климатических условий (Ivanov 
et al., 2014). Его ареал простирается от бореаль-
ных лесов до сухих субтропических лесов (Ro-
cha, 2005). Он переносит годовое количество 
осадков от 310 до 1370 мм, годовая температура 
от 5,6 до 21,3 °C и pH от 4,5 до 8,2 (Rocha, 2005). 
Будучи приспособленным к существованию в 
умеренных широтах, в том числе с резко конти-
нентальным климатом, хмель нечувствителен к 
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холоду, но среднегодовые температуры имеют 
большое значение для его развития. Климатиче-
ские факторы, которые являются наиболее важ-
ными для развития хмеля обыкновенного – это 
температура, атмосферные осадки, освещение 
(Ivanov et al., 2014).

На юге Западной Сибири и в Алтае-Саянской 
горной области произрастает подвид H.  lupulus 
subsp. lupulus L. Это многолетняя двудомная 
вьющаяся лиана с однолетними (монокарпиче-
скими) побегами. Подземная часть растения мо-
жет функционировать в течение 20 лет и более 
(Ivanov et al., 2014). Фитоценозы с его участием 
отмечены в зоне южной подтайги Западно-Си-
бирской равнины, пересекаемой долинами. 
Здесь проходит естественная северная граница 
распространения хмеля обыкновенного. Более 
разнообразно представлены сообщества с хме-
лем в предгорных и низкогорных лесах Алтае-
Саянской горной области (с включением Са-
лаира). В этих фитоценозах действуют только 
естественные факторы распространения вида. 

В условиях лесостепи он отмечается в бере-
зовых и осиновых колках в окружении остатков 
закустаренных луговых степей или агроценозов, 
а также по понижениям, опушкам и местам вы-
рубок в сосновых лесах. Возможно, хмель ока-
зался в подобных местообитаниях в результате 
деятельности человека. Кроме того, в условиях 
лесостепи H. lupulus – устойчивый элемент реч-
ных долин и озер. Здесь хмель встречается по 
окраинам болот (согр), а также кустарниковым 
сообществам и пойменным лесам рек. В бессточ-
ной степной зоне хмель был обнаружен только в 
населенных пунктах. В этом случае человек соз-
дал те минимальные условия, которые позволи-
ли выращивать хмель для бытовых нужд.

Дикорастущие растения разнородны морфо-
логически и могут обладать генами устойчиво-
сти к многочисленным патогенам, поражающим 
посадки хмеля в стране. Они также могут позво-
лить получить новые сорта с улучшенными про-
дукционными характеристиками и увеличить 
генетическое разнообразие хмеля как сельско-
хозяйственной культуры. 

Экономическая значимость ресурсного вида, 
огромный ареал, большой диапазон мест обита-
ний и разнообразие сообществ определяют на-
учный интерес и актуальность исследований по 
экологии, происхождении и ценогенетических 
связях H. lupulus. 

В северо-западной части Алтае-Саянской 
горной области природные фитоценозы с уча-

стием хмеля отмечались исследователями (Ku-
minova, 1960), однако эти данные очень огра-
ничены и не могут дать точного представления 
о фитоценотических позициях и особенностях 
экологии данного вида. Вместе с тем, эти знания 
важны для оценки природного ресурсного по-
тенциала данного вида и его популяционно-ге-
нетического разнообразия.

Цель исследования – определить эколого-фи-
тоценотические закономерности распростра-
нения хмеля в Алтае-Саянской части ареала в 
составе лесной растительности нижней части 
лесного пояса и примыкающей низкогорной ле-
состепи.

Материалы и методы

Основой проведенного исследования высту-
пили 288 геоботанических описаний лесной рас-
тительности нижней части лесного пояса и при-
мыкающей низкогорной лесостепи (абсолютные 
высоты 300–1100 м)  – основного ареала хмеля 
в Алтайской горной системе и в Западном Сая-
не. Описания хранятся в базе данных Turboveg 
(Hennekens, Schaminée, 2001). Использованный 
объем описаний представляет экологически 
ориентированный ряд лесных и сукцессионно 
близких к ним высокотравных луговых и ку-
старниковых сообществ в пределах трех био-
климатических секторов (Polikarpov et al.., 1986): 
избыточно-влажного циклонического (мелколи-
ственные и мелколиственно-темнохвойные чер-
невые леса), влажного циклонического (березо-
во-сосновые и мезофильные гемибореальные 
травяные леса) и умеренно влажного антици-
клонического (лиственничные и сосновые ксе-
ромезофильные травяные леса). Классификация 
растительных сообществ проведена с использо-
ванием метода Браун-Бланке (Westhoff, Maarel, 
1979) и количественного анализа в программе 
Twinspan, реализованном в пакете обработки 
фитоценологических таблиц Juice 7.1. Иденти-
фикация синтаксономических единиц в системе 
Браун-Бланке выполнена в соответствии с рабо-
тами Н. Б. Ермакова (Ermakov, 2003). Ординация 
лесных сообществ осуществлена на основе мето-
да Detrended Correspondence Analysis (DCA ор-
динация), реализованного в прикладном пакете 
Decorana (Hill, 1979). С использованием этого же 
метода и этого же объема исходных первичных 
данных выполнена DCA ординация всего ви-
дового состава выявленных единиц раститель-
ности. Экологическая интерпретация главных 
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осей ординации полученных диаграмм прово-
дилась на основании оценки спектров экологи-
ческих групп видов ценофлор по отношению к 
условиям увлажнения и теплообеспеченности 
местообитаний, осветленности верхнего яру-
са (Ermakov, 2003). Фитоценотические позиции 
хмеля оценивались по его встречаемости в эко-
логически различных синтаксонах растительно-
сти, ранжированных вдоль ведущих осей 1 и 2  
DCA ординации, а также по его положению сре-
ди фитоценотических групп видов, ориентиро-
ванных вдоль осей 1 и 2 DCA ординации видо-
вого состава.

Для выделения фитоценотических групп рас-
тений, или ценоэлементов в смысле Ю. Д. Клео-
пова (Kleopov, 1941, 1990), в качестве основы ис-
пользованы их классификации, предложенные в 
работах А. В. Куминовой (Kuminova, 1960), А. Г. 
Крылова (Krylov, 1969), Г. М. Зозулина (Zozulin, 
1973). Всего для целей анализа составов ценоф-
лор использовано 7 фитоценотических групп: 1 –  
луговостепная, 2 – бетулярная, 3 – темнохвойно-
лесная, 4 – неморальная, 5 – луговая, 6 – субаль-
пийско-лесная высокотравная, 7 – пойменно-
лесная. Из анализа исключены антропогенные 
виды и широко распространенные убиквисты 
без определенной фитоценотической приуро-
ченности. Использованные в анализе фитоце-
нотические группы включают 380 видов, что 
составляет 82 % от общего состава ценофлор 
включенных в анализ типов растительности. Ор-
динация выполнялась с использованием количе-
ственных характеристик видов на основе шкалы 
проективного покрытия: r – единично встре-
ченные виды, + – < 1 %, 1 – 1–4 %, 2 – 5–24 %,  
3 – 25–49 %, 4 – 50–74 %, 5 – 75–100 %.

Таксономия высших сосудистых растений 
приведена в соответствии со сводкой С. К. Чере-
панова (Czerepanov, 1995).

Результаты и их обсуждение 

В результате проведенной количественной 
классификации всех 288 геоботанических опи-
саний растительности из низкогорной части гор-
ных систем Алтая и Западного Саяна выявлено 8  
единиц растительности ранга союза-подсоюза, 
которые отнесены в состав 4 классов системы 
Браун-Бланке. Для целей представления эколо-
го-фитоценотических закономерностей распро-
странения хмеля в масштабе западной части Ал-
тае-Саянской горной области нами был выбран 
уровень союзов-подсоюзов, который наиболее 

четко представляет подпоясные и региональные 
секторные географические особенности катего-
рий растительности. Подробная характеристи-
ка выявленных по результатам классификации 
единиц дана в работе Н. Б. Ермакова (Ermakov, 
2003). Поэтому мы ограничиваемся только пред-
ставлением конспекта союзов и подсоюзов с 
краткими характеристиками.

Список единиц: 
1. Союз Carici pediformis–Laricion sibiricae 

Ermakov in Ermakov, Korolyuk et Lashchinskiy 
1991 (порядок Carici pediformis–Laricetalia 
sibiricae Ermakov in Ermakov et al. 1991, класс 
Rhytidio rugosi–Laricetea sibiricae Korotkov et 
Ermakov 1999). Горные остепненные светлохвой-
ные травяные леса Алтае-Саянской горной об-
ласти (24 описания). 

2. Союз Vicio unijugae–Pinion sylvestris Erma-
kov, Korolyuk et Lashchinskiy 1991 (порядок Carici 
macrourae–Pinetalia sylvestris Ermakov, Korolyuk et 
Lashchinskiy 1991, класс Brachypodio pinnati–Betu- 
letea pendulae Ermakov, Korolyuk et Lashchinskiy 
1991). Березовые и березово-сосновые ксеро-ме-
зофильные травяные леса предгорных равнин и 
низкогорий северо-запада Алтае-Саянской гор-
ной области (103 описания).

3. Союз Lathyro gmelinii–Pinion sylvestris 
Ermakov in Ermakov et al. 1991 (порядок Carici 
macrourae–Pinetalia sylvestris Ermakov, Korolyuk et 
Lashchinskiy 1991, класс Brachypodio pinnati–Betu- 
letea pendulae Ermakov, Korolyuk et Lashchinskiy 
1991). Березово-сосновые мезофильные c с уча-
стием высокотравья травяные леса низкогорий 
Алтае-Саянской горной области (66 описаний).

4. Союз Matteuccio-Prunion padi prov. (поря-
док Abietetalia sibiricae (Ermakov in Ermakov et al. 
2000) Ermakov 2006, класс Asaro europaei–Abiete-
tea sibiricae Ermakov, Mucina et Zhitlukhina in Will- 
ner et al. 2016). Заросли черемухи страусниково-
высокотравные предгорий Алтайской горной 
системы (8 описаний).

5. Союз Filipendulo ulmariae–Populion tremulae 
Ermakov in Ermakov et al. 2000 (порядок Abieteta-
lia sibiricae (Ermakov in Ermakov et al. 2000) Erma-
kov 2006, класс Asaro europaei–Abietetea sibiricae 
Ermakov, Mucina et Zhitlukhina in Willner et al. 
2016). Коренные и производные мелколиствен-
ные (осиновые) и разреженные пихтовые высо-
котравные гигро-мезофильные леса Алтае-Са-
янской горной области (19 описаний).

6. Подсоюз Cruciato krylovii–Abietenion sibiricae 
Ermakov in Ermakov et al. 2000 (Союз Milio effusi–
Abietion sibiricae Zhitlukhina ex Ermakov et al. 2000 
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(порядок Abietetalia sibiricae (Ermakov in Ermakov 
et al. 2000) Ermakov 2006, класс Asaro europaei–
Abietetea sibiricae Ermakov, Mucina et Zhitlukhina 
in Willner et al. 2016). Кедрово-пихтовые папо-
ротниково-широкотравные черневые леса низ-
когорий Западного Алтая (54 описания).

7. Подсоюз Milio effusi–Abietenion sibiricae 
Ermakov in Ermakov et al. 2000 (Союз Milio effusi–
Abietion sibiricae Zhitlukhina ex Ermakov et al. 2000 
(порядок Abietetalia sibiricae (Ermakov in Ermakov 
et al. 2000) Ermakov 2006, класс Asaro europaei–
Abietetea sibiricae Ermakov, Mucina et Zhitlukhina 
in Willner et al. 2016). Пихтовые высокотравно-
широкотравные черневые леса низкогорий За-
падного Алтая (9 описаний).

8. Союз Cacalio hastatae-Aconition septentriona-
lis Ermakov 2003 (порядок Trollio asiaticae-Crepi- 
detalia sibiricae Guinochet ex Chytry et al. 1993, 
класс Mulgedio-Aconitetea Hadač et Klika in Klika 
et Hadač 1944. Высокотравные луга черневого 
подпояса низкогорий Алтае-Саянской горной 
области (5 описаний).

Закономерности распределения восьми ис-
следуемых ценофлор растительности на ведущих 
эколого-географических градиентах демонстри-
руют результаты DCA ординации всего ряда 288 
геоботанических описаний. Ориентация вось-
ми ценофлор единиц ранга союзов на ведущих 
осях 1–2 DCA ординации в целом соответствует 
биоклиматическим и эколого-топографическим 
закономерностям формирования лесной рас-
тительности Алтае-Саянской горной области, 
которые были установлены в глобальной орди-
национной модели лесного покрова этого реги-
она (Ermakov, 2015). Вдоль главной оси 1 (рис. 1)  
последовательно расположился ряд крупных 
зональных (высотно-поясных) категорий расти-
тельности по комплексному градиенту факторов 
влажности и океаничности-континентально-
сти климата: мелколиственно-темнохвойные и 
мелколиственные гигро-мезофильные субнемо-
ральные (черневые) леса класса Asaro-Abietetea 
sibiricae (значения 0–1,2), мелколиственно-свет-
лохвойные травяные мезофильные и ксеро-ме-
зофильные подтаежные леса класса Brachypo-
dio pinnati-Betuletea pendulae (значения 0,3–3,4), 
светлохвойные мезоксерофитные и ксерофит-
ные травяные остепненные леса класса Rhytidio 
rugosi-Laricetea sibiricae (значения 3,5–4,8). Этот 
ряд ценофлор соответствует географическому 
ряду замещения поясно-зональных категорий 
лесной растительности в ряду биоклиматиче-
ских секторов: избыточно влажного циклониче-

ского, влажного циклонического и недостаточно 
влажного антициклонического в Алтае-Саян-
ской горной области (Polikarpov et al., 1986; Na-
zimova et al., 1987; Ermakov, 2015).

Полученные результаты ординации позволя-
ют судить о наиболее значимых поясно-зональ-
ных и зонально-секторных биоклиматических 
закономерностях распространения хмеля и его 
фитоценотических позициях в составе крупных 
ценофлор. На оси 1 в диаграмме DCA ордина-
ции (рис.  1) четко наблюдается максимальная 
концентрация геоботанических описаний с 
участием Humulus lupulus в составе ценофлор 
черневого подпояса в избыточно-влажном ци-
клоническом биоклиматическом секторе (38 % 
от общего количества описаний). Значительно 
менее значимо присутствие этого вида в составе 
ценофлор лесной растительности подтаежного 
подпояса влажного циклонического биоклима-
тического сектора (7 % от общего количества 
описаний), и он полностью отсутствует в соста-
ве остепненных светлохвойных лесов лесостеп-
ного пояса недостаточно влажного антицикло-
нического биоклиматического сектора. 

Важные эколого-фитоценотические законо-
мерности приуроченности H. lupulus показыва-
ет размещение геоботанических описаний с его 
участием в ценофлорах вдоль оси 2 DCA ордина-
ции, вдоль которой крупные высотно-поясные 
категории растительности разделились по степе-
ни влажности экотопов. Первая группа мелколи-
ственных субнеморальных (черневых) светлых 
лесов союза Filipendulo ulmariae–Populion tremu-
lae вместе с близкими к ним высокотравными 
зарослями черемухи (союз Matteuccio-Prunion 
padi) и высокотравными лугами союза Cacalio 
hastatae-Aconition septentrionalis занимают диа-
пазон значений (1,8–3,3) на оси 2 DCA, в то вре-
мя как вторая группа описаний более влажных и 
более затененных темнохвойных и липово-тем-
нохвойных субнеморальных лесов союза Milio 
effusi–Abietion sibiricae располагается отдельной 
группой в диапазоне значений 0–1,7. По степе-
ни встречаемости в составе этих двух ценофлор 
H. lupulus оказывает предпочтение более свет-
лым, менее переувлажненным лиственным со-
обществам первой группы (встречаемость 65 %) 
(рис.  3). Во второй группе более затененных и 
более влаголюбивых сообществ темнохвойных 
черневых лесов встречаемость Humulus lupulus 
значительно меньше – 22 %. Однако при этом в 
более осветленных пихтовых субнеморальных 
лесах Западного Алтая процент участия H.  lu-
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Рис. 1. Результаты DCA ординации (оси 1 и 2) 288 геоботанических описаний растительности низкогорий 
Алтайской горной системы и Западного Саяна и распределение в них хмеля (Humulus lupulus): 1 – союз Carici 
pediformis–Laricion sibiricae; 2 – союз Vicio unijugae–Pinion sylvestris; 3 – союз Lathyro gmelinii–Pinion sylvestris; 
4 – союз Matteuccio–Prunion padi; 5 – союз Filipendulo ulmariae–Populion tremulae; 6 – подсоюз Cruciato krylovii–
Abietenion sibiricae; 7 – подсоюз Milio effusi–Abietenion sibiricae; 8 – союз Cacalio hastatae-Aconition septentrionalis. 
Все цифры с добавлением буквы «а» – те же синтаксоны, которые соответствуют этим цифрам, но с присут-
ствием Humulus lupulus.

pulus составляет 67 %, а в типичных теневых 
темнохвойных переувлажненных лесах процент 
участия H. lupulus составляет 14 % (рис. 3). 

На основании этих закономерностей можно 
сделать вывод о том, что в пределах большой 
группы субнеморальных (черневых) лесов H. lu-

pulus четко приурочен к осветленным влажным 
осиновым лесам, черемуховым сообществам и 
высокотравным лесным лугам и безразличен к 
варьированию степени увлажнения экотопов в 
пределах данного подпояса. 

Что касается встречаемости хмеля в соста-
ве мелколиственно-светлохвойных подтаеж-
ных лесов, то ось 2 ординации демонстрирует 
невысокую встречаемость (9,2 %), но чет-
кую приуроченность данного вида к сообще-
ствам более влажных подтаежных лесов со-
юза Lathyro gmelinii–Pinion sylvestris, в то время 
как в более сухолюбивых мелколиственно-
светлохвойных подтаежных лесах союза Vicio 
unijugae–Pinion sylvestris этот вид имеет в два 
раз более низкую встречаемость – 4,8 %. В дан-
ной группе светлых подтаежных лесов фактор  

освещенности сообществ не имеет значения, по-
скольку явным лимитирующим фактором рас-
пространения здесь хмеля выступает влажность 
экотопов.

Третья ось DCA ординации примечательна 
тем, что на ней из ценофлоры субнеморальных 
лесов выделилась небольшая группа описа-
ний переувлажненных сообществ из черемухи 
(Prunus padus), описанных на высоких террасах 
долин рек в ультрагумидном циклоническом 
секторе Алтайской горной системы (рис. 2). 
Здесь встречаемость хмеля достигает 67 %. При 
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этом необходимо отметить тот факт, что во всех 
ценофлорах осветленных сообществ черневого 
подпояса (союзы Filipendulo ulmariae–Populion 
tremulae, Matteuccio-Prunion padi и Cacalio hasta-
tae-Aconition septentrionalis) встречаемость хмеля 
стабильна в пределах 65–67 % вне зависимости 

от числа анализируемых описаний. Это свиде-
тельствует о прочных фитоценотических пози-
циях в данном типе растительности в ультра-
гумидном циклоническом биоклиматическом 
секторе.

Рис. 2. Результаты DCA ординации (оси 1 и 3) 288 геоботанических описаний растительности низкогорий 
Алтайской горной системы и Западного Саяна и распределение в них хмеля (Humulus lupulus). Обозначения 
соответствуют обозначениям на рис. 1.

Для оценки позиции хмеля в составе фито-
ценотических групп проведена DCA ординация 
видового состава того же самого объема выбор-
ки из 288 геоботанических описаний (рис. 4). 

На главной оси 1, которая интерпретируется 
как ось влажности местообитаний и проявле-
ние фактора океаничности–континентальности 
климата, крайне левое положений (диапазон 
значений от –1,7 до –1,6) занимает сочетание 
неморальной, высокотравной лугово-лесной, 
пойменно-лесной и темнохвойной групп из ме-
стообитаний повышенной влажности. Далее в 
диапазоне значений (1,6–4) располагается об-
ширная бетулярная группа видов вместе с основ-
ной частью видов луговой группы, характерных 

для типичных мезофильных местообитаний. 
Заканчивается ряд вдоль оси 1 (значения 4–7) 
многочисленной группой лугово-степных ви-
дов мезо-ксерофитных местообитаний. Хмель 
демонстрирует очень четкие позиции на оси 1 
в составе сочетания фитоценотических групп 
видов, которые характерны для местообитаний 
с повышенным увлажнением: неморальной, 
высокотравной субальпийско-лесной, поймен-
но-лесной и темнохвойной. При этом значимое 
уточнение его позиции наблюдается на оси 2.  
Здесь Humulus lupulus располагается среди све-
толюбивых представителей неморальной груп-
пы (Stachys sylvatica, Aegopodium podagraria, 
Anemonoides jenisseensis, A. altaica, A. reflexa, Paris 
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quadrifolia, Brunnera sibirica, Anemone baicalen-
sis, Adoxa moschatellina, Circaea lutetiana, Festuca 
gigantea) и также светолюбивых видов гигро-
мезофильного субальпийско-лесного высоко-
травья (Delphinium elatum, Aconitum septentrio-
nale, Verantum lobelianum, Cirsium heterophyllum, 
Paeonia anomala, Cacalia hastata). Выше по оси 2,  
но в непосредственной близости от позиции 
хмеля, располагаются немногочисленные виды 
пойменно-лесной группы (Matteuccia struthiop-
teris, Geum rivale, Phalaroides arundinacea, Scirpus 
sylvestris, Salix dasyclados). Из всех древесных ви-
дов, имеющих важную лесообразующую роль в 
лесах черневого подпояса, хмель демонстрирует 
близость к осине (Populus tremula) как по оси 1, 
так и по оси 2. В то же время он значительно от-
дален по оси 2 от темнохвойных видов (Abies si-
birica, Pinus sibirica), хотя и совпадает с ними по 
главной оси 1. Оси 3 и 4 DCA ординации не по-
казывают значимых закономерностей в позиции 
хмеля по отношению к фитоценотическим груп-
пам растений.

По результатам проведенного количествен-
ного анализа закономерностей эколого-фито-
ценотической приуроченности позиции хмеля 
в его юго-восточной части ареала – в северо-за-
падной части Алтае-Саянской горной области 
достаточно четко видна его наиболее прочная 
связь с избыточно-влажным циклоническим 
биоклиматическим сектором, в пределах под-
пояса субнеморальных (черневых) лесов. Это 
сближает его с неморальным фитоценотическим 
элементом, который на юге Сибири представлен 
значительным (в несколько десятков) числом 
видов (преимущественно евросибирского дизъ-
юнктивного хорологического элемента). При 
этом хмель демонстрирует совместную встреча-
емость со светолюбивыми видами неморальной 
группы, которые свойственны светлым мелко-
лиственным (осиновым и осиново-березовым) 
лесам, а также с сукцессионно связанным с ними 
высокотравным лесным лугам. В синтаксономи-
ческом отношении – это леса союза Filipendulo 
ulmariae–Populion tremulae, диагностически-
ми видами которого выступают светолюбивые 
виды – Festuca gigantea, Matteuccia struthiopteris, 
Stachys sylvatica, Humulus lupulus, Circaea lutetia-
na – и высокотравные лесные луга союза Cacalio 
hastatae–Aconition septentrionalis. В широко рас-
пространенных более сомкнутых коренных мел-
колиственно-темнохвойных субнеморальных 
(черневых) лесах союза Milio effusi–Abietion si-

biricae хмель также встречается, но с показателя-
ми более чем в два раза ниже. Наряду с зональ-
ными (поясно-зональными) местообитаниями 
хмель также демонстрирует высокие показатели 
встречаемости в переувлажненных высоко-ку-
старниковых сообществах речных долин (союз 
Matteuccio-Prunion padi) и близость к пойменно-
лесной фитоценологической группе, которая в 
алтае-саянской части своего ареала аналогична 
по видовому составу ольшаниковому ценоэле-
менту (в понимании Зозулина [Zozulin, 1973]) и 
связана с неморальным типом растительности 
в Европе (хотя на территории Алтае-Саянской 
горной области ольховые леса отсутствуют). Все 
эти факты свидетельствуют о возможности от-
несения хмеля к неморальной фитоценотиче-
ской группе, аналогично другим экологически 
(по факторам влаго-теплообеспеченности и по 
режиму освещения) близким видам – Circaea lu-
tetiana, Stachys sylvatica, Festuca gigantea, Aegopo-
dium podagraria.

К неморальной группе древнего альнеталь-
ного комплекса видов относят H. lupulus А. И. 
Кузьмичев (Kuzmichev, 1992), Р. В. Камелин, С. А. 
Овеснов, С. И. Шилова (Kamelin et al., 1999). Их 
заключение строится на флорогенетических ос-
нованиях, учитывающих в том числе палеобота-
нические данные.

В этой связи, стоит отметить, что пыльца 
Alnus (близкая Alnus glutinosa (L.) Gaertn.) при-
сутствует в низкогорьях Алтая в отложениях 
в разрезах Черный Ануй, Нижний Каракол, в 
Денисовой пещере, Ануй-2, Усть-Каракол прак-
тически весь неоплейстоцен и до середины го-
лоцена. В отложениях пестроцветного аллювия 
нижнего неоплейстоцена в основании разреза 
Усть-Каракол-1, её содержание достигает 14 %. 
Практически во всех спорово-пыльцевых диа-
граммах хорошо выражена доля её участия по 
сравнению с другими широколиственными по-
родами, у которых фиксируется только наличие 
пыльцы (Malaeva, 2003). Все это может свиде-
тельствовать о том, что в долине р. Ануя были 
развиты ольшаниковые сообщества.

Alnus glutinosa имеет широкую аутэкологиче-
скую амплитуду, оптимум которой приходится 
на мезогигрофильные экотопы, несколько сме-
щенные в сторону мезофильных. В Восточной 
Европе формация ольхи черной представлена 
субформациями Alneta glutinosae (неморального 
облика или настоящих лесов) и Alneta glutinino-
sae paludosa (болотная лесная) (Kuzmichev, 1992). 
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Рис. 3. Встречаемость Humulus lupulus в составе 8 ценофлор растительных сообществ низкогорий западной 
части горной системы Алтая и Западного Саяна. Обозначения: A – остепненные светлохвойные леса лесостеп-
ного пояса; B – мезофильные мелколиственные и мелколиственно-светлохвойные травяные леса подтаежно-
го подпояса; C – гигро-мезофильные мелколиственно-темнохвойные, осиновые леса, заросли Prunus padus и 
высокотравные лесные луга черневого подпояса. Обозначения ценофлор: 1 – союз Carici pediformis–Laricion 
sibiricae; 2 – союз Vicio unijugae–Pinion sylvestris; 3 – союз Lathyro gmelinii–Pinion sylvestris; 4 – подсоюз Cruciato 
krylovii–Abietenion sibiricae; 5 – подсоюз Milio effusi–Abietenion sibiricae; 6 – союз Filipendulo ulmariae–Populion 
tremulae; 7 – Matteuccio–Prunion padi; 8 – союз Cacalio hastatae–Aconition septentrionalis.

«Черноольшаники невозможно представить 
без H. lupulus, которая является едва ли не един-
ственной лианой лесной зоны. Растений таких 
жизненных форм, разумеется, было больше в 
составе мезогигрофильных миоценовых и даже 
плиоценовых лесов, но они почти все выпали 
перед плейстоценом вместе с древесными спут-
никами» (Kuzmichev, 1992: 191). 

К числу реликтовых видов альнетального 
комплекса Р. В. Камелин c соавторами (Kamelin 
et al., 1999), кроме H. lupulus, также относят: Mat-
teuccia struthiopteris, Myosoton aguaticum, Scrophu- 
laria nodosa, Carex tomentosa, Scirpus radicans, 
Glyceria lithuanica, Poa remota, которые довольно 
часто встречаются в описаниях в переувлажнен-
ных высоко-кустарниковых сообществах реч-

ных долин. Комплекс альнетальных видов, вы-
деленных А. И. Кузьмичевым, более обширен, он 
включают 24 вида кроме H. lupulus.

Синтаксономические позиции хмеля отра-
жаются в его присутствии как диагностическо-
го вида в составе нескольких высших категорий 
растительности. L. Mucina с соавторами (Mucina 
et al., 2016) включают его в состав диагностиче-
ских видов класса долинных лиственных евроси-
бирских и средиземноморских лесов класса Alno 
glutinosae-Populetea albae P. Fukarek et Fabijanic 
1968, а также в состав класса вторичных после-
лесных сообществ – Epilobietea angustifolii Tx. et 
Preising ex von Rochow 1951. В классификации 
биотопов Европы, интегрированной в European 
Nature Information System (EUNIS), хмель рас-
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сматривают как постоянный вид вышеупомяну-
того класса Alno glutinosae-Populetea albae (T12), 
а также ивовых и тополевых долинных лесов 
(Temperate Salis and Populus riparian forests, T11), 
влажных широколиственных долинных лесов 
(Temperate hardwood riparian forests, T13).

На крайнем пределе западной и южной грани-
цы евразиатского ареала хмеля обыкновенного 
на Пиренейском полуострове, хмель, по данным 
испанских и португальских исследователей (Sal-
vador et al., 2001; Roche, 2005), – характерный вид 
порядка Populetalia albae Br.-Bl. ex Tchou 1949 –  
евросибирских и средиземноморских тугай-
ных лесов, который относится к классу Alno 
glutinosae-Populetea albae.

Также на Пиренейском полуострове вид 
встречается в ольшаниках, не являясь здесь ха-
рактерным видом в силу их необеспеченности в 
полной мере влагой. 

В Центральной и Восточной Европе хмель 
проявляет себя в составе долинных, пойменных, 
аренных, или колковых лесов речных террас. 
Он является диагностическим видом классов 
Salicetea purpureae Moor 1958 и Alno glutinosae-
Populetea albae (союз Alnion incanae) (Sokolova, 
2015). По всей европейской части ареала хмель 
демонстрирует наибольшую встречаемость во 
влажных широколиственных долинных лесах 
и сукцессионно связанных с ними вторичных 
травянистых сообществах, а также в пойменных 
зарослях высоких кустарников. При этом необ-
ходимо отметить то, что хмель, хотя и предпо-
читает влажные и переувлажненные местооби-
тания, но избегает застойного увлажнения. Это 
сближает его с представителями неморальной 
флоры, а не с видами заболоченных местооби-
таний.

В восточной части ареала на юге Западной 
Сибири и Алтае-Саянской горной области в пли-
оцене и плейстоцене в связи с общим измене-
нием физико-географических условий, прежде 
всего с бореализацией растительного покрова 
и континентализацией климата, произошло вы-
падение термофильных древесных форм в том 
числе и Alnus glutinosa, удерживающейся вплоть 
до голоцена. Освободившиеся ниши были заня-
ты ивами и тополями. В пойменных тополевых 
и ветловых лесах Обь-Иртышского междуречья 
хмель обыкновенный – это диагностический вид 
класса Salicetea purpureae с проективным покры-
тием до 25 % и проявляет себя в составе с вида-
ми: Populus alba, Rubus caesius, Solanum kitagawae, 
Stachys palustris, Urtica dioica, Phalaroides arundi-

nacea, Calystegia sepium (Taran, 2005). Этот класс 
наиболее связан ценотическими переходами с 
ольшаниками в европейской части ареала.

В условиях низкогорий Алтае-Саянской гор-
ной области хмель отмечается в синтаксонах 
осветленных черневых лесов и является диаг- 
ностическим видом союза Filipendulo ulmariae–
Populion tremulae Ermakov in Ermakov et al. 2000 
на Западном Алтае (Ermakov, 2003), в низко-
горьях Салаирского кряжа (Lashchinskiy, 2009, 
2022). Древесный ярус этих лесов характеризу-
ется невысокой сомкнутостью (40–50 %), иног- 
да с групповым размещением деревьев и поля-
нами между ними. Крупные экземпляры Sorbus 
sibirica и Prunus padus встречаются поодиночке 
или небольшими группами, создавая экологиче-
скую нишу для произрастания H. lupulus. Очень 
низкие показатели встречаемости хмеля или его 
отсутствие в составе подтаежных мелколиствен-
но-светлохвойных лесов показывает здесь его 
слабые фитоценотические позиции и невозмож-
ность отнесения к бетулярному ценоэлементу. 
Вместе с тем, преимущественная приурочен-
ность данного вида на основной европейской 
части его ареала к умеренным долинным широ-
колиственным лесам и близким к ним зарослям 
высоких долинных кустарников, а в Алтае-Са-
янской горной области – к сообществам черне-
вых лесов позволяет отнести его к широкой фи-
тоценотической группе неморальных растений в 
понимании Р. В. Камелина и др. (Kamelin et al., 
1999) или в более узкой трактовке – к ольшани-
ковой группе в понимании Г. М. Зозулина (Zozu-
lin, 1973).

В настоящее время H. lupulus является видом 
аборигенной доледниковой флоры Западной 
Сибири и представляет один из примеров немо-
ральных растений, адаптировавшихся в разных 
частях ареала как к незональным местообита-
ниям с выраженным утепляющим эффектом 
микроклимата (долинам крупных рек), так и к 
поясно-зональным типам черневых лесов, фор-
мирующихся в наиболее теплых и влажных рай-
онах гор Южной Сибири.

Заключение

На основании проведенной ординации гео-
ботанических описаний лесной растительности 
нижней части лесного пояса и примыкающей 
низкогорной лесостепи западной части Ал-
тае-Саянской горной области установлено, что 
хмель имеет высокие показатели встречаемости 
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в составе ценофлор черневого подпояса в избы-
точно-влажном циклоническом биоклиматиче-
ском секторе. Значительно менее значимо при-
сутствие этого вида в составе ценофлор лесной 
растительности подтаежного подпояса влажно-
го циклонического биоклиматического сектора, 
и он полностью отсутствует в составе остепнен-
ных светлохвойных лесов лесостепного пояса 
недостаточно влажного антициклонического 
биоклиматического сектора.

В пределах большой группы субнеморальных 
(черневых) лесов H. lupulus четко приурочен к 
осветленным влажным осиновым лесам, чере-
муховым сообществам и высокотравным лес-
ным лугам и безразличен к варьированию сте-
пени увлажнения экотопов в пределах данного 
подпояса.

Хмель демонстрирует очень четкие позиции 
в составе сочетания фитоценотических групп 
видов, которые характерны для местообитаний 

с повышенным увлажнением: неморальной, вы-
сокотравной субальпийско-лесной, пойменно-
лесной и темнохвойной.

В юго-восточной части ареала в северо-за-
падной части Алтае-Саянской горной области 
выявлена достаточно прочная связь хмеля с из-
быточно-влажным циклоническим биоклима-
тическим сектором, в пределах подпояса суб-
неморальных (черневых лесов). Это позволяет 
рассматривать его как неморальный фитоце-
нотический элемент. Хмель совместно произ-
растает с теми представителями неморальной 
группы, которые отличаются повышенным 
светолюбием. Вместе с ними он встречается не 
только в осветленных лесах черневого типа, но и 
в гемибореальных мелколиственных (березово-
осиновых и сосново-березовых) лесах наиболее 
теплообеспеченных и влагообеспеченных ме-
стообитаний, а также в сукцессионно связанных 
с ними высокотравных лесных лугах. 

Рис. 4. Результаты DCA ординации (оси 1 и 2) видового состава 288 геоботанических описаний раститель-
ности низкогорий Алтайской горной системы и Западного Саяна.
Фитоценотические группы: N – неморальная; F – пойменно-лесная; B – бетулярная; E – луговая; S – лугово-
степная; D – темнохвойно-лесная; M – субальпийско-лесная высокотравная.
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Наряду с зональными (поясно-зональными) 
местообитаниями у хмеля высокие показатели 
встречаемости в переувлажненных высоко-кус- 
тарниковых сообществах влажных и хорошо 
дренированных местообитаний речных долин, 
и близость к пойменно-лесной фитоценологи-
ческой группе, которая в алтае-саянской части 
своего ареала аналогична ольшаниковому це-
ноэлементу, составляющему «ядро» видового 
состава влажных широколиственных лесов реч-
ных долин Европы. 

Эти представления поддерживаются флоро-
генетическими построениями ряда исследовате-

лей и кратким анализом фитоценотической при-
уроченности хмеля в европейской части ареала, 
добавляя оснований наряду с ординационным 
анализом рассматривать хмель обыкновенный в 
составе неморальной фитоценотической группы 
(альнетальной или ольшаниковой).
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