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Резюме. Цель. Данная работа посвящена попытке конкретизации понятия «стратегия жизни» вида путем 
выявления механизмов формирования стратегий в природе и объединения в единую структуру организмен-
ных, популяционных и биоценотических аспектов данного явления. Обсуждение. Обзор, анализ и обобщение 
данных литературных источников показали, что поиск надежных индикаторов жизненных стратегий растений, 
легко измеряемых и выявляемых адаптивных признаков и реакций, следует проводить на организменном и 
популяционно-онтогенетическом уровнях. При этом выбор индикаторов стратегий жизни должен осуществ-
ляться с учетом их роли в поддержании гетерогенности и лабильности ценопопуляций. Среди организменных 
механизмов формирования жизненной стратегии, обеспечивающих гетерогенность ценопопуляций, нами 
выделены биоморфологическая, возрастная и размерная дифференциация особей ценопопуляций. К попу-
ляционно-онтогенетическим механизмам, обеспечивающим лабильность ценопопуляций, относим адаптив-
ную изменчивость показателей семенной продуктивности, семенного и вегетативного возобновления, воз-
растной, виталитетной, пространственной и биоморфологической структур, плотности и численности, жиз-
ненного состояния ценопопуляций, ритмов фенологического развития и т.д. Перечисленные механизмы тес-
но взаимосвязаны и являются результатом реализации генетически закрепленного биологического потенци-
ала изменчивости вида, под которым целесообразно рассматривать различные формы поливариантности 
развития особей в онтогенезе и изменчивость, пластичность признаков растений. Заключение. Таким обра-
зом, жизненную стратегию вида растений в природе целесообразно рассматривать как целостный комплекс-
ный адаптивный ответ на воздействия факторов среды, формирующийся благодаря тесной взаимосвязи его 
адаптивных признаков и реакций и определяющий способ выживания, положение и функциональную роль в 
фитоценозе. 
Ключевые слова. Стратегия жизни, механизмы, биологический потенциал изменчивости, критическое со-
стояние ценопопуляций. 
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Abstract. Aim. This work is an attempt to concretize the concept of "life strategy" of species by identifying the mech-
anisms of strategies in nature and combine the organismal, population and biocenotic aspects of this phenomenon 
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into a single structure. Discussion. The analysis and summary of the literature sources show that the search for 
reliable indicators of plant life strategies as well as easily measured and identified adaptive traits and reactions 
should be carried out at the organismal and population-ontogenetic levels. The choice of life strategy indicators 
should be made taking into account their role in the maintenance of heterogeneity and the lability of coenopopula-
tions. Among the organismic mechanisms of development of life strategy, providing heterogeneity of coenopopula-
tions, we identified biomorphological, age and dimensional differentiation of species of coenopopulations. To popula-
tion-ontogenetic mechanisms providing lability coenopopulations, we can also refer adaptive variability of seed pro-
duction, seed and vegetative reproduction, age, vitality, spatial and biomorphological structures, density and number, 
state of life of coenopopulations, rhythms of phenological development, etc.These mechanisms are closely interrelat-
ed and are the result of the implementation of a genetically fixed biological potential of the species variability, under 
which it is advisable to consider various forms of polyvariance of species development in ontogenesis as well as 
variability and flexibility of the plant features. Conclusion. Thus, the life strategy of plant species in nature should be 
viewed as a holistic, integrated and adaptive response to the impact of environmental factors formed due to the close 
relationship of its adaptive traits and responses, and determining the means of survival, status and functional role in 
phytocenosis.  
Keywords: life strategy, mechanisms, biological potential of variability, critical state of coenopopulations. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Определение стратегий жизни дикорас-

тущих видов растений важно в целях выяв-
ления особенностей функционирования и 
оценки состояния ценотических популяций 
в природе, разработки комплекса научно-
обоснованных мероприятий по охране и ра-
циональному использованию растительных 
ресурсов, а также, как справедливо утвер-
ждает Дж. Грайм [1], играет важную роль в 
задаче «включения динамики растительно-
сти в модели экосистемного функциониро-
вания». В то же время, неоднозначность 
трактовки понятия «жизненная стратегия» 
вида, широкая вариативность современных 
подходов к выявлению диагностических 
признаков (индикаторов) стратегий жизни 
растений в природе ставят задачу проведе-
ния концептуальных исследований, которые 
позволили бы объединить в единую струк-
туру организменные, популяционные и био-
ценотические аспекты данного явления. 

Исследования включали обзор, анализ и 
обобщение данных многочисленных науч-
ных публикаций, так или иначе связанных с 
изучением стратегий жизни различных ви-
дов растений. 

Анализ понятий и терминов. Изна-
чально «стратегия» (с греч. stratos – «вой-
ско», ago – «веду») – военный термин, обо-
значающий искусство управлять войском и 
побеждать [2]. В данном контексте схожесть 
с научным понятием о стратегиях жизни 
растений выражается в наличии нацеленно-
сти на достижение определенного жизненно 

важного результата, под которым в экологии 
растений стоит рассматривать, в первую 
очередь, выживание вида на определенной 
территории (сохранение в составе фитоце-
ноза). Так, на данный момент понятие 
«стратегия жизни» рассматривается учены-
ми как комплекс эволюционно возникших 
адаптаций к флуктуационным и направлен-
ным изменениям абиотических и биотиче-
ских условий, складывающихся в результате 
оптимизации длительности онтогенеза, спо-
собов и темпов размножения, аллокации и 
долговечности биомассы, индивидуального 
роста и развития и обеспечивающих виду 
возможность обитать с другими видами и 
занимать определенное положение в биоце-
нозах, переживать стресс и восстанавливать 
свою структуру, функции, выживать и под-
держивать стабильность популяций [3]. 

Своеобразное определение дает автори-
тетный в данной области ученый Дж. Грайм 
[1], во втором издании своей монографии 
«Plant strategies, vegetation processes, and 
ecosystem properties» рассматривающий рас-
тительные стратегии как «группирование 
сходных или аналогичных генетических ха-
рактеристик, которые широко встречаются 
среди видов или популяций и являются при-
чиной их похожести в экологии». Согласно 
наиболее популярной на сегодня концепции 
жизненных стратегий Л.Г. Раменского [4] и 
Дж. Грайма [1], комбинации конкретных 
признаков растений дают приспособлен-
ность растений в местообитаниях, характе-
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ризующихся определенным уровнем про-
дуктивности и частоты, силы нарушения, 
обусловливая существование трех основных 
первичных типов стратегии. Это виоленты 
(конкуренты), быстро максимализирующие 
захват ресурсов в продуктивных условиях 
(высокое обеспечение минеральными пита-
тельными веществами) с низким уровнем 
нарушения, патиенты (стресс-толеранты), 
выживающие в непродуктивных относи-
тельно ненарушенных условиях за счет по-
давления роста и репродукции, и эксплерен-
ты (рудералы), характеризующиеся корот-
ким онтогенезом и высокой семенной про-
дуктивностью в условиях низкого уровня 
стресса и высокого уровня нарушения [1, 4]. 
Предполагается также наличие четырех 
главных типов вторичной стратегии в ме-
стообитаниях с промежуточными значения-
ми продуктивности и интенсивности нару-
шения: конкурентные рудералы (C-R), 
стресс-толерантные рудералы (S-R), стресс-
толерантные конкуренты (C-S) и CSR-
стратеги [1]. 

По мнению Дж. Грайма [1], функцио-
нальные типы (первичные стратегии) долж-
ны определяться со ссылкой на демографи-
ческие параметры, характеристики онтоге-
неза, фенологии побегов, физиологии и ди-
намики ресурсов, которые определяют реак-
ции растений на воздействие внешних фак-
торов, причем попытки найти наборы легко 
измеряемых признаков – надежных индика-
торов стратегии составляют сейчас очень 
оживленную область исследования. Соот-
ветственно современная интерпретация кон-
цепции Раменского-Грайма предусматрива-
ет наличие для каждого типа стратегий це-
лого комплекса адаптивных признаков. Ука-
занные многочисленными исследователями 
признаки стратегии жизни на онтогенетиче-
ском уровне: особенности и лабильность 
биоморфы и онтогенеза, продолжительность 
жизни, размеры и биомасса растений, ин-
тенсивность роста, корреляционная струк-
тура организма, сезонное развитие, способы 
и интенсивность размножения, семенная 
продуктивность, биомасса и летучесть се-
мян, тип опыления и распространения се-
мян, скорость захвата территории и дли-
тельность ее удержания, особенности рит-
мологических и физиолого-биохимических 
процессов; признаки на популяционном 
уровне: физическая плотность и максималь-
ная экологическая плотность, наличие поч-

венного банка семян, тип самоподдержания, 
тип возрастной и пространственной струк-
туры, динамичность плотности, численности 
и онтогенетических спектров популяций, 
размерная пластичность растений и тип он-
тогенетической стратегии, экологическая 
валентность и т.д. [1, 5-12]. 

В то же время, по мнению Дж. Грайма 
[1], понятие «стратегия», наряду со стрессом 
и нарушением, занимает место «…суррогата 
для более важных доказательств масштаба, в 
котором экологическая теория должна раз-
виваться и применяться». В связи с этим, 
прежде чем приступить к выявлению наибо-
лее надежных и удобных индикаторов жиз-
ненных стратегий растений рассмотрим ряд 
так или иначе взаимосвязанных, широко 
используемых в настоящее время в экологии 
растений комплексных понятий (поливари-
антность онтогенеза, жизненность ценопо-
пуляции (ЦП), адаптация, устойчивость и 
др.). 

Поливариантность онтогенеза – рас-
пространенное и общепризнанное явление, 
определяющее существование внутрипопу-
ляционных групп по морфологической 
структуре, уровням жизненности, темпам 
развития и т.д., играющее значительную 
роль в обеспечении гетерогенности, адап-
тивности и устойчивости ценопопуляций. 
Еще авторами коллективной монографии 
«Динамика ценопопуляций» [13] сделано 
предположение, что поливариантность раз-
вития растений, выражающаяся в сокраще-
нии полного онтогенеза, в пропуске одного 
или нескольких возрастных состояний, в 
изменении жизненной формы, – «одна из 
общих черт растительной жизни, обеспечи-
вающих устойчивость и особей, и ценопо-
пуляций». Адаптивное значение поливари-
антности развития особей и ее роль в регу-
ляции численности и состава ценопопуля-
ций подчеркиваются в работе Л.И. Воронцо-
вой, Л.Б. Заугольновой [14]. Н.П. Стецук 
[15] на примере некоторых видов орхидных 
показала, что поливариантность онтогенеза 
во всех ее проявлениях является широко 
распространенным адаптационным меха-
низмом популяционного уровня, определя-
ющим гетерогенность и устойчивость попу-
ляций растений в экосистеме. Г.О. Османо-
вой [16] показано, что морфологическая по-
ливариантность способствует выживаемости 
особей на различных субстратах, а динами-
ческая поливариантность является важней-
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шим адаптационным механизмом устойчи-
вости ценопопуляций в условиях антропо-
генно измененных биотопов. Данные о ве-
дущей роли различных форм поливариант-
ности онтогенеза в обеспечении гетероген-
ности, адаптивности, устойчивости ценопо-
пуляций можно встретить также в работах 
Л.А. Жуковой [17], Жуковой, Полянской 
[18] и других исследователей. 

Распространенным в использовании и 
неоднозначным в определении понятием 
является «жизненность ценопопуляции». 
Под жизненностью ценопопуляций исследо-
ватели понимают приспособленность данно-
го вида к окружающей обстановке [19], сте-
пень развития и процветания вида в сообще-
стве [6], свойство, определяющее продолжи-
тельное существование особей ценопопуля-
ции и их потомства, уровень продукционно-
го процесса и способность к размножению 
[20] и т.д. Т.А. Работнов [21] предложил 
определять жизненность ценопопуляций по 
полночленности возрастного состава и тем-
пам перехода ювенильных особей в генера-
тивные, которые оцениваются по доли им-
матурных особей в онтогенетическом спек-
тре. Н.П. Стецук [15] в качестве признаков 
жизненности ЦП выделяет возрастной 
спектр, темпы развития особей, числен-
ность, продуктивность, жизненность всех 
взрослых особей. Демографические показа-
тели (доля генеративных особей от общего 
числа виргинильных и генеративных особей, 
индекс возобновления) при оценке популя-
ционной жизненности используют в своих 
работах Р.Н. Скрябина, С.Н. Андреева [20]. 
М.Б. Фардеева, С.В. Лукоянова, О.Е. Купри-
янов [22] в исследованиях жизненности по-
пуляций Orcis militaris L. опираются на 
комплекс характеристик, среди которых 
жизненность особей, виталитет, тип воз-
растной и пространственной структуры, ди-
намика численности и плотности. 

Отметим, что оценку жизненности вида 
ряд исследователей считают целесообраз-
ным проводить на основе анализа признаков 
на уровне особи, популяции и биоценотиче-
ских связей. Так, например, И.В. Блинова 
[19] на уровне организма оценивает среднее 
число семян на побег, интенсивность вегета-
тивного разрастания и размножения во вза-
имосвязи с особенностями жизненной фор-
мы видов и их фитоценотическими и онто-
генетическими стратегиями. На уровне по-
пуляции автор считает важным учитывать 

площадь популяции, число генеративных 
побегов и процент молодых растений из он-
тогенетического спектра, на биоценотиче-
ском уровне – широту экологической ам-
плитуды вида, сопряженность с определен-
ными типами фитоценозов и соответствие 
его фенологии продолжительности и срокам 
вегетационного периода. 

Буферные механизмы в понимании Е.А. 
Кобозевой, Н.И. Шориной [23] сохраняют 
ЦП в неблагоприятных условиях и на орга-
низменном уровне включают способность 
генеративных растений переходить во вре-
менно нецветущее и покоящееся состояния, 
сокращать длительность вегетации на гра-
нице ареала, на популяционном уровне ав-
торы выделяют возможность видов пере-
страивать онтогенетический и виталитетный 
спектры в сторону увеличения доли вирги-
нильных и генеративных особей с нормаль-
ным и повышенным уровнем жизненности. 

Сходным понятием является предло-
женная Л.Б. Заугольновой с соавторами [24] 
совокупность свойств видов растений, кото-
рые дают возможность избегать критиче-
ского состояния популяционных систем. На 
уровне организма это изменение жизненной 
формы, уменьшение размеров растений с 
сохранением репродуктивной функции, 
временное прекращение роста (переход в 
состояние временного покоя), наличие дли-
тельной латентной стадии развития, повы-
шение выживаемости за счет снижения ре-
продуктивной функции, замедление темпов 
развития, переход к вегетативному размно-
жению. На уровне популяции: левосторон-
няя асимметрия распределения особей по 
размеру, позволяющая достигать более вы-
сокой плотности, рост выживаемости за счет 
гибели наименее приспособленных особей, 
способность формировать ЭДЕ (элементар-
ная демографическая структурная единица, 
способная к обеспечению непрерывного 
оборота поколений) малых размеров и обес-
печивать оборот поколений на низком 
уровне численности. На уровне биоценоза к 
подобным свойствам авторы относят вырав-
нивание колебаний внешних условий за счет 
создания фитосреды и возникновения мик-
робиотопов, благоприятных для возобнов-
ления. 

Одним из наиболее дискуссионных до-
вольно широко используемых комплексных 
понятий является «устойчивость». Боль-
шинство из подходов к определению устой-
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чивости систем различного уровня опирают-
ся на такие понятия, как способность орга-
низации объекта противостоять внешним, в 
том числе стрессовым, факторам и измене-
ниям среды [10], сохраняться и сохранять 
структуру и функции, жизненно важные па-
раметры [15, 25], возвращаться в исходное 
состояние после отклонений, возникающих 
под влиянием внешних воздействий [15, 24, 
26], восстанавливать прежнее состояние по-
сле возмущения. В связи с этим, одним из 
наиболее полных и емких можно считать 
определение Ю. Одума [27], описывающее 
устойчивость биологической системы как 
способность пребывать в состоянии, близ-
ком к равновесию, длительное время сопро-
тивляться внешним воздействиям, сохраняя, 
или лишь в незначительной степени изменяя 
структуру и функционирование, и восста-
навливаться после нарушений. 

Многими авторами в основу положения 
об устойчивости ценопопуляций [15, 26, 28] 
положены морфофизиологическая и функ-
циональная неоднородность особей (гетеро-
генность) и изменчивость популяционно-
онтогенетических параметров (лабиль-
ность). При этом среди признаков ценопо-
пуляций – критериев устойчивости, выделя-
емых на организменном уровне, можно от-
метить: длительность онтогенеза и отдель-
ных его этапов [15, 26], лабильность био-
морф [15, 28, 29], скорость размножения, 
образование огромного числа семян и веге-
тативное размножение [26], особенности 
анатомического строения органов растений 
[29], высокий уровень изменчивости морфо-
логических признаков, растянутость прорас-
тания семян [30]. Ряд исследователей [31] 
одним из проявлений устойчивости считают 
наличие защитной онтогенетической страте-
гии или защитной составляющей в комби-
нированной стратегии (возрастание морфо-
логической интеграции особей при нараста-
ющем стрессе). На популяционном и биоце-
нотическом уровнях в качестве критериев 
устойчивости на передний план исследова-
тели нередко выдвигают перестройки воз-
растной, пространственной и жизненной 
структуры ЦП, особенности жизненной 
стратегии вида, особенности возобновления 
ЦП, реакции семенной продуктивности и 
уровень семенного самоподдержания, кон-
сортивные связи вида [15, 25, 28, 29, 32] и 
т.д. 

Таким образом, учитывая многочис-
ленность, схожесть критериев оценки и ме-
ханизмов формирования рассмотренных 
выше понятий, выделить их четкую взаимо-
связь, взаимообусловленность или соподчи-
ненность довольно сложно. Тем не менее, 
если адаптацию, высокую жизненность и 
устойчивость вида в биоценозе рассматри-
вать как результат, то механизмом (процес-
сом) достижения этого результата можно 
считать жизненную стратегию вида. 

Тем временем, большинство из рас-
смотренных понятий оцениваются исследо-
вателями как совокупный и взаимозависи-
мый результат изменения организменных и 
популяционных параметров, направленный, 
так или иначе, на выживание (реже процве-
тание) вида в пределах конкретных место-
обитаний. Соответственно и поиск надеж-
ных индикаторов жизненных стратегий рас-
тений, т.е. легко измеряемых и выявляемых 
адаптивных признаков и реакций, в сово-
купности определяющих тип стратегии, сле-
дует проводить на организменном и популя-
ционном (популяционно-онтогенетическом) 
уровнях. 

Учитывая, что в основе многих адап-
тивных реакций вида лежат морфофизиоло-
гическая и функциональная неоднородность 
особей и изменчивость популяционно-
онтогенетических параметров, выбор инди-
каторов стратегий жизни должен осуществ-
ляться с учетом их роли в поддержании ге-
терогенности и лабильности ценопопуляций. 
Принимая во внимание многообразие пара-
метров, характер и изменчивость которых 
играют разную роль в поддержании морфо-
функциональной гетерогенности и лабиль-
ности ЦП, предлагаем среди организменных 
признаков (свойств), обеспечивающих гете-
рогенность ценопопуляций, выделять био-
морфологическую, возрастную и размерную 
дифференциацию особей ЦП, семенное раз-
множение, обусловливающее генетическое 
разнообразие растений. Данные параметры 
можно назвать организменными механизма-
ми формирования жизненной стратегии. 

Лабильность ценопопуляций в неодно-
родных условиях среды обеспечивает адап-
тивная изменчивость ряда популяционно-
онтогенетических параметров. К подобным 
параметрам относятся некоторые показатели 
общей и согласованной изменчивости при-
знаков, семенной продуктивности, семенно-
го и вегетативного возобновления, характер 
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динамики которых при изменении условий 
произрастания определяет адаптивные онто-
генетические тактики, онтогенетические и 
репродуктивные стратегии вида. Большое 
приспособительное значение имеет также 
характер изменчивости возрастной, витали-
тетной, пространственной и биоморфологи-
ческой структур, плотности и численности, 
жизненного состояния ценопопуляций, рит-
мов фенологического развития. Адаптивная 
изменчивость данных параметров может 
рассматриваться в каждом конкретном слу-
чае как популяционно-онтогенетический 
механизм формирования жизненной страте-
гии. Выделение смежного популяционно-
онтогенетического уровня обусловлено за-
труднениями, возникающими при попытке 
отнесения ряда характеристик вида (онтоге-
нетические тактики и стратегии, репродук-
тивные стратегии и т.д.) к организменному 
или популяционному уровню. 

При выявлении механизмов формиро-
вания жизненных стратегий растений на 
биоценотическом уровне необходимо учи-
тывать весь набор его консортивных связей, 

взаимодействий с популяциями других ви-
дов в сообществе. 

Жизненная стратегия вида является ре-
зультатом интеграции всех вышеперечис-
ленных показателей адаптивных возможно-
стей вида (признаков и реакций) и в сово-
купности с характером, силой и продолжи-
тельностью внешних воздействий определя-
ет его выживание и функциональную роль в 
фитоценозе. 

Биологический потенциал изменчи-
вости вида. Учитывая выше сказанное, воз-
никает вопрос о степени реализации (эффек-
тивности) жизненной стратегии в конкрет-
ных условиях как о соотношении «потенци-
альных возможностей» вида с фактическим 
состоянием его ценопопуляций. При этом 
под «потенциальными возможностями» вида 
рассмотрим его индивидуальный генетиче-
ски закрепленный биологический потенциал 
изменчивости, направленный на поддержа-
ние гетерогенности и лабильности ценопо-
пуляций как основы формирования адап-
тивных признаков и реакций на внешние 
воздействия (рис. 1). 

 

 
Рис. 1. Схема реализации жизненной стратегии растений 

Fig. 1. Scheme of the implementation of the life strategy of plants 
 

Под биологическим потенциалом из-
менчивости вида целесообразно рассматри-
вать различные формы поливариантности 
развития особей в онтогенезе и изменчи-
вость, пластичность признаков растений, в 
совокупности обусловливающие существо-
вание целого ряда адаптивных организмен-

ных и популяционно-онтогенетических при-
знаков и реакций вида (рис. 2). Поливари-
антность онтогенеза – возможность реализа-
ции растениями разнообразных путей онто-
генеза при воздействии экзогенных и эндо-
генных факторов. По данным Л.А. Жуковой 
[17], многообразие путей онтогенеза особей 
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обеспечивается различными формами поли-
вариантности. 

Собственно морфологическая полива-
риантность включает структурные измене-
ния побеговых и корневых систем, отделе-
ние партикул от полицентрических систем, 
переход от моноцентрических партикул к 
полицентрическим. Временная или динами-
ческая поливариантность выражается в раз-
личных скорости онтогенеза и продолжи-
тельность возрастных состояний: нормаль-
ные темпы развития, замедленное и уско-
ренное развитие, пропуск состояний, ревер-
сия или омоложение, временный (вторич-
ный) покой. Ритмологическая поливариант-
ность – асинхронность в сроках наступления 
фенофаз у особей одной и разных ЦП. Раз-
ные формы поливариантности онтогенеза 
напрямую или косвенно детерминируют 
различные механизмы формирования стра-
тегии жизни. 

Установлено, например, что морфоло-
гическая поливариантность во многом опре-

деляет время партикуляции особей и струк-
туру клонов [17], формирование растениями 
приспособительных морфологических 
структур [33], обусловливая лабильность 
жизненной формы в пределах одного или 
разных местообитаний, то есть биоморфоло-
гическую дифференциацию особей ценопо-
пуляции и изменчивость ее биоморфологи-
ческой структуры. 

Временная поливариантность в той или 
иной степени обеспечивает изменчивость 
показателей плотности и численности 
(например, ускорение темпов развития мо-
лодых особей и быстрое достижение ими 
репродуктивного возраста), жизненности и 
самоподдержания ЦП, пространственной 
структуры [17], определяет биоморфологи-
ческую дифференциацию особей. Изменчи-
вость возрастной структуры ЦП во много 
зависит от степени омоложения рамет [31, 
34], продолжительности возрастных состоя-
ний [6, 35] и способности вида к их пропус-
ку [36]. 

 

 
Рис. 2. Структура биологического потенциала изменчивости вида 

Fig. 2. The structure of the biological potential of species variability 
 

Поливариантость способов размноже-
ния определяет тип самоподдержания цено-
популяций, обусловливая генетическую (се-

менное размножение), возрастную (напри-
мер, наличие или отсутствие проростков), 
биоморфологическую (формирование пар-
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тикулирующей или непартикулирующей 
форм) дифференциацию особей, а также из-
менчивость возрастных спектров [36] и по-
казателей семенного и вегетативного возоб-
новления (репродуктивные стратегии). 

Ритмологическая поливариантность ре-
ализуется в изменчивости ритма сезонного 
развития ЦП, определяющей оптимальный 
уровень сопряженности во времени процес-
сов роста и развития с сезонными изменени-
ями факторов среды [37]. 

Изменчивость и пластичность призна-
ков растений также создают предпосылки 
существования ряда организменных и попу-
ляционно-онтогенетических адаптивных 
признаков и реакций. Так, в работах иссле-
дователей показано, что виды, в генотипе 
которых закреплена морфологическая из-
менчивость (пластичность), в различных 
экологических условиях могут иметь раз-
личные жизненные формы, в чем проявляет-
ся влияние изменчивости растений на ла-
бильность их биоморфы и биоморфологиче-
ской структуры ЦП в целом. Благодаря из-
менчивости и пластичности признаков рас-
тений существуют онтогенетические такти-
ки и онтогенетические стратегии, размерная 
дифференциация особей в ЦП и изменчи-
вость виталитетной структуры, уровня жиз-
ненности ЦП (IVC). 

В то же время, показатели изменчиво-
сти и пластичности признаков характеризу-
ются рядом параметров, значение которых 
индивидуально для каждого вида (фитоце-
нотическая пластичность, общая и согласо-
ванная изменчивость признаков особей, 
структура изменчивости организма). 

Фитоценотическая пластичность при-
знаков (Ip) – изменение самих средних зна-
чений параметров при смене условий обита-
ния, приводящее к различиям облика расте-
ний [32, 38]. Является ярким показателем 
адаптивности растений. 

Под изменчивостью, по мнению Ю.А. 
Злобина [38], следует понимать варьирова-
ние признаков в пределах особи или от осо-
би к особи в границах конкретной ЦП. Такое 
определение скорее соотносится с понятием 
индивидуальной (внутрипопуляционной) 
изменчивости CVср, трактуемой авторами 
как проявление генотипической дифферен-
циации ценопопуляций, высокая степень 
которой выражается в гетерогенности попу-
ляций [39]. 

Соотношение показателей общей внут-
рипопуляционной и общей межпопуляцион-
ной (CVх¯ср) изменчивости позволяет вы-
явить наиболее вариабельные и стабильные 
внутривидовые признаки. Соотношение 
CVср<CVх¯ср для большинства морфологиче-
ских признаков растений вида свидетель-
ствует о его пластичности в целом и высо-
ких адаптивных возможностях. В то же вре-
мя, для генеративных признаков, отличаю-
щихся устойчивостью к внешним воздей-
ствиям, нередко характерно обратное соот-
ношение показателей изменчивости 
CVср>CVх¯ср. 

Согласованная изменчивость признаков 
R2

ch характеризует взаимообусловленность 
развития в онтогенезе различных структур 
организма и его способность к поддержанию 
интеграции и целостности при стрессовых 
воздействиях [38]. Характером корреляци-
онной структуры организма определяется 
характер перераспределения энергетических 
и пластических ресурсов между вегетатив-
ными и генеративными органами, от которо-
го зависят значения параметров семенной 
продуктивности [17] и размеры вегетатив-
ных органов (уровень жизненности ЦП). 

Соотношение показателей общей (CVср) 
и согласованной (R2chср) изменчивости поз-
воляет определить структуру изменчивости 
особей, включающую в характерном для 
вида соотношении четыре категории при-
знаков, каждая из которых играет опреде-
ленную роль в поддержании целостности и 
изменчивости организма [41]. Генетические 
индикаторы обладают относительной авто-
номностью и мало зависят от внешних усло-
вий. Биологические индикаторы также в не-
большой степени зависят от условий среды 
и, обладая высокой согласованной изменчи-
востью, определяют морфологическую 
структуру («узнаваемость») растения. Эко-
лого-биологические системные индикаторы 
в своей общей изменчивости зависят от 
условий среды и при этом, определяя корре-
ляционную структуру организма, влекут за 
собой согласованные изменения всей мор-
фологической системы растительного орга-
низма. Экологические индикаторы с высо-
кой общей и низкой согласованной измен-
чивостью в большей степени зависят от 
внешних условий и мало связаны с общей 
структурой организма [41]. 

Таким образом, каждый вид обладает 
генетически закрепленным биологическим 
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потенциалом изменчивости, под которым 
целесообразно рассматривать совокупность 
различных форм поливариантности онтоге-
неза, присущих виду, и изменчивость, пла-
стичность признаков растений. В конкрет-
ных условиях среды биологический потен-
циал изменчивости в той или иной степени 
реализуется в форме организменных и попу-
ляционно-онтогенетических адаптивных 
признаков и реакций (механизмов формиро-
вания жизненной стратегии), обеспечиваю-
щих гетерогенность и лабильность ЦП. 

Формирование жизненной стратегии 
растений. Организменные и популяционно-
онтогенетические адаптивные признаки и 
реакции растений (механизмы формирова-
ния стратегий жизни) взаимосвязаны и вза-
имообусловлены, о чем свидетельствуют 
разрозненные данные многочисленных ис-
следований, обобщение которых позволяет 
обосновать возможность выявления целост-
ного комплексного адаптивного ответа вида 
на изменение условий среды (рис. 3). Рас-
смотрим взаимосвязь между некоторыми из 
них. 

 
Рис. 3. Взаимосвязь организменных и популяционно-онтогенетических  

механизмов формирования жизненной стратегии 
Fig. 3. Relationship of organismic and population-ontogenetic mechanisms  

of development of life strategy 
 

Биоморфологическая дифференциация 
особей ЦП. Изменчивость биоморфологиче-
ской структуры ЦП. Формирование расте-
ниями во взрослом состоянии новых морфо-
логических структур (корневищ, розеточных 
побегов и т.п.) повышает уровень морфоло-
гической гетерогенности ЦП, обеспечивает 
более полное освоение условий произраста-
ния, удержание особей в субстрате, захват 
территории и т.п. [42]. Биоморфологическая 
дифференциация особей ЦП и, соответ-
ственно, изменчивость биоморфологической 
структуры ЦП, обусловливаясь потенциаль-
ной изменчивостью и пластичностью при-
знаков, морфологической и временной по-

ливариантностью, поливариантностью спо-
собов размножения, в свою очередь, детер-
минируют изменчивость значительного чис-
ла характеристик вида, являясь основой 
формирования комплексного адаптивного 
ответа вида на внешние воздействия. Иссле-
дователями установлено влияние биоморфо-
логической структуры ценопопуляции на ее 
способность к самоподдержанию, жизнен-
ное состояние, виталитетную и возрастную 
структуру, характер фенологического разви-
тия растений и пространственную структуру 
[15, 34, и др.]. Изменчивость биоморфоло-
гической структуры ЦП может влиять на 
изменчивость численности и плотности осо-
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бей, например, при формировании партику-
лирующей или одноосной непартикулиру-
ющей, моно- или полицентрической, с рас-
падом партикул, жизненных форм. 

Размерная дифференциация особей ЦП. 
Изменчивость виталитетной структуры 
ЦП. Размерная дифференциация особей ЦП 
значительно повышает уровень их морфо-
функциональной гетерогенности, в то время 
как изменчивость виталитетной структуры 
ЦП обеспечивает их лучшую приспособлен-
ность к меняющимся условиям среды [15, 
29]. 

Известно, что особи разного жизненно-
го состояния (виталитета), часто ассоцииру-
емого с вегетативной массой и размером 
растений [17, 19, 40], выполняют в фитоце-
нозах разные функции. Растения низшего 
класса виталитета с пониженными ресурс-
ными требованиями, способностью к пере-
рыву в цветении и переходу в состояние 
временного покоя, обеспечивают сохране-
ние ценопопуляции при стрессовых воздей-
ствиях, они в наибольшей степени обогаще-
ны мутациями и наиболее перспективны для 
микроэволюции; активно партикулирующие 
особи среднего класса виталитета способны 
быстро заполнять незанятые местообитания; 
особи высокой жизненности, обладающие 
большим репродуктивным потенциалом и в 
наибольшей степени трансформирующие 
среду обитания, составляют функциональ-
ную группу размножения и средовлияния [6, 
38].  

Таким образом, изменчивость витали-
тетной структуры влияет на репродуктив-
ную стратегию, изменчивость простран-
ственной структуры, численности и плотно-
сти ЦП. Для особей низшего класса жизнен-
ности характерна задержка в развитии на 
начальных стадиях, либо ускоренное старе-
ние на конечных стадиях онтогенеза, от чего 
зависит уровень представленности отдель-
ных онтогенетических групп в возрастном 
спектре. Кроме того, Ю.А. Злобиным [38] 
показано, что для популяций с преобладани-
ем особей низкой жизненности свойственны 
неполночленные спектры, низкая доля юве-
нильных и генеративных растений.  

Возрастная дифференциация особей 
ЦП. Изменчивость возрастной структуры 
ЦП. Внутрипопуляционная дифференциация 
растений по возрастному состоянию также 
способствует повышению структурно-
функциональной гетерогенности ЦП, сгла-
живая колебания численности особей при 
изменении условий произрастания. 

Характерно наличие взаимозависимо-
сти изменчивости возрастной структуры с 
репродуктивными стратегиями, изменчиво-
стью численности и плотности ЦП. Так, по 
данным многочисленных исследований [35, 
36], характер возрастной структуры зависит 
от способа самоподдержания ЦП. В то же 
время, параметры семенной продуктивности 
и возобновления, полноценность семян, 
массовость, активность и своевременность 
появления всходов определяются возраст-
ным состоянием самого материнского рас-
тения и возрастной структурой ЦП в целом 
[7, 43]. Возрастание в ценопопуляции доли 
генеративных особей или активно партику-
лирующих прегенеративных растений, обу-
словленное успешностью самоподдержания, 
обеспечивает повышение показателей воз-
обновления и численности. Одновременно 
чрезмерное увеличение численности и плот-
ности приводит к гибели наименее выносли-
вых молодых и старых особей.  

Сроки наступления и продолжитель-
ность фенофаз также зависят от характера 
возрастных спектров ЦП [44], но, в свою 
очередь, обуславливают темпы развития 
растений и соотношение в спектре возраст-
ных групп. В связи с тем, что особи разного 
возраста могут обладать различной жизнен-
ной формой с разным расположением в про-
странстве организменных структур и зани-
мать разную площадь, изменчивость воз-
растной структуры влияет также на измен-
чивость пространственной структуры ЦП.  

Семенное размножение особей ЦП. Ре-
продуктивные стратегии. Размножение 
является необходимым условием для суще-
ствования вида, обеспечивающим хотя бы 
минимальный уровень его численности в 
фитоценозе, расселение и возобновление. 
Выражением успешности размножения рас-
тений в целом может выступать семенное 
размножение, важнейшими характеристика-
ми которого являются семенная продуктив-
ность, гетероспермия и семенное возобнов-
ление. 

Семенная продуктивность (число цвет-
ков и плодов на растении, процент плодооб-
разования, потенциальная, реальная семен-
ная продуктивность, процент завязывания 
семян, урожай семян определяет обилие 
производимых растениями жизнеспособных 
семян, создавая предпосылки повышения 
генетической гетерогенности ЦП. Элементы 
гетероспермии или разнокачественности 
семян (различие размеров семян, скорости 
прорастания, всхожести, энергии и интен-
сивности прорастания, жизнеспособности 
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всходов, поливариантность морфогенеза 
проростков и т.д. характеризуют полноцен-
ность семян, массовость, активность, свое-
временность появления и выживаемость 
всходов, возможность создания в ЦП поч-
венного банка семян, являясь важным меха-
низмом поддержания гетерогенности и бу-
ферных возможностей ЦП. 

От семенной продуктивности, хода 
прорастания семян и выживаемости всхо-
дов, в свою очередь, зависят показатели се-
менного возобновления – реализация семен-
ной продуктивности и реализация урожая, 
во многом определяющие численность и 
плотность особей [15], полночленность воз-
растных спектров ЦП [19] и осуществление 
«волн возобновления» [30], глубокое омо-
ложение особей и повышение жизненности 
популяций [15], характер пространственной 
структуры ЦП. 

Динамика элементов семенной продук-
тивности, гетероспермии и семенного воз-
обновления на экоклине, наряду с динами-
кой показателей вегетативного возобновле-
ния (тип партикуляции, число элементов в 
клоне и т.п.), являются элементами репро-
дуктивной стратегии вида. По характеру 
последней, таким образом, судят о способ-
ности вида к самоподдержанию и расселе-
нию, поддержанию численности, уровня 
жизненности, генетической неоднородности 
и полночленности ценопопуляций при 
ухудшении условий среды. 

Изменчивость виталитета ЦП (IVC). 
С одной стороны, жизненность популяций 
является одной из главнейших диагностиче-
ских характеристик в оценке их общего и 
критического состояний [32, и др.]. Исполь-
зование предложенного А.Р. Ишбирдиным и 
М.М. Ишмуратовой [31] индекса виталитета 
ценопопуляций IVC позволяет установить 
эколого-ценотический градиент ухудшения 
условий произрастания растений (экоклин, 
ценоклин), выявить основные лимитирую-
щие факторы, а также изучить закономерно-
сти динамики различных организменных и 
популяционных показателей в изменчивых 
условиях [45], что служит основой для даль-
нейшего изучения тактик и стратегий выжи-
вания вида в природе. 

С другой стороны, изменчивость вита-
литета ценопопуляций – один из механизмов 
формирования жизненной стратегии. Так, 
снижение жизненного состояния ценопопу-
ляций за счет развития ослабленных особей 
с меньшими ресурсными требованиями и 
репродуктивной активностью можно рас-
сматривать как попытку снижения непро-

дуктивных затрат и ухода от конкурентного 
давления, удержания видом своего места в 
ценозе при стрессовых воздействиях. 

Онтогенетические тактики отражают 
тенденции изменения уровня варьирования 
отдельных морфометрических параметров 
(CV, %) в ряду ухудшения условий произ-
растания, и, согласно представлениям Ю.А. 
Злобина [38], поддерживают популяцию 
вида в оптимальном для данного фитоценоза 
состоянии через оптимизацию жизнедея-
тельности отдельных особей путем их диф-
ференциации или унификации. Дестабили-
зация в стрессовых условиях морфологиче-
ских признаков вегетативной сферы часто 
рассматривается авторами [46] как результат 
реализации тактики, направленной на выжи-
вание. Успешность семинификации, в свою 
очередь, обеспечивается стабилизацией ге-
неративных признаков растений (онтогене-
тическая тактика, направленная на размно-
жение). 

В то же время, конвергенция признака в 
условиях ухудшения условий роста может 
свидетельствовать о нахождении растением 
адаптивной формы и направлении энергии 
на поддержание стабильности важного 
адаптивного признака, а дестабилизацию 
признака можно трактовать как поиск путей 
морфологической адаптации [46]. 

Под онтогенетическими стратегиями 
[31] понимается характер изменения на 
экоклине показателя целостности морфоло-
гической структуры растений – коэффици-
ента детерминации R2

m, предложенного Н.С. 
Ростовой [41] для оценки степени интегри-
рованности развития морфологических 
структур. Наличие защитной стратегии и 
защитной составляющей в комбинирован-
ной стратегии, направленных на поддержа-
ние целостности организма, часто оценива-
ется авторами как проявление устойчивости 
вида [31], как механизм его популяционной 
адаптации, позволяющий произрастать в 
широких пределах экологических условий 
[28]. Высокий уровень морфологической 
интеграции в условиях оптимума может 
быть результатом более полной реализации 
генетической взаимообусловленности в их 
развитии. 

Снижение целостности организма с 
ухудшением условий роста (стрессовая 
стратегия) приводит к «распаду нормальной 
структуры особи» [38], дезинтеграции орга-
низма, но дает органам относительную са-
мостоятельность, позволяя растениям более 
чутко реагировать на условия среды [28, 31]. 
Снижение уровня сопряженности развития 
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морфологических структур в оптимальных 
условиях может объясняться перераспреде-
лением энергетических затрат от поддержа-
ния целостности к поддержанию генератив-
ной сферы (повышение параметров семен-
ной продуктивности и качества семян). 

Изменчивость численности и плотно-
сти ЦП. Численность и плотность ценопо-
пуляций имеют первостепенное значение 
при определении позиции вида в ценозе, 
оценке его возможностей сопротивления 
неблагоприятным воздействиям среды [7], 
росту и выживанию ценопопуляций [47]. 
Изменчивость численности и плотности яв-
ляется элементом популяционной стратегии 
жизни [10], буферным механизмом, обеспе-
чивающим сокращение потерь ЦП при 
ухудшении условий среды и выживание у 
нижней границы численности [23]. 

Кроме того, изменчивостью численно-
сти и плотности во многом определяется 
изменчивость многих популяционных ха-
рактеристик, зависящих от взаиморасполо-
жения и степени угнетения особей друг дру-
гом: пространственная, виталитетная, воз-
растная структуры, жизненное состояние 
ЦП [23]. 

Изменчивость ритма сезонного разви-
тия ЦП. Сезонное развитие растений – 
адаптация к условиям среды, обеспечиваю-
щая эффективность накопления энергетиче-
ских ресурсов и пластических веществ, не-
обходимых для развития организма и повы-
шения уровня жизненности ЦП, формирова-
ния органов вегетативного и генеративного 
размножения. Поэтому, учитывая многооб-
разие условий произрастания, изменчивость 
ритма сезонного развития ЦП, обусловлен-
ная ритмологической поливариантностью, 
является важным адаптивным механизмом 
вида в пределах уже занимаемых местооби-
таний и при расширении ареала обитания. 

Таким образом, благодаря тесной взаи-
мосвязи адаптивных организменных и попу-
ляционно-онтогенетических признаков и 
реакций видом на воздействия факторов 
среды формируется целостный комплексный 
адаптивный ответ, который, в свою очередь, 
может рассматриваться как жизненная 
стратегия – интегральная генетически обу-
словленная характеристика, определяющая 
способ выживания, положение и функцио-
нальную роль вида в фитоценозе. 

Критическое состояние ценопопуля-
ций. Эффективная реализация жизненной 
стратегии возможна лишь при внешних воз-
действиях, сила и продолжительность кото-
рых не выходят за границы надежности 

адаптивных механизмов вида. При чрезмер-
но сильном, продолжительном стрессе и/или 
нарушении становится невозможным прояв-
ление адаптивных реакций вида. В этом 
случае стоит говорить о критическом состо-
янии ценопопуляции. 

При определении критического состоя-
ния биологической системы исследователя-
ми, вслед за Л.Б. Заугольновой с соавторами 
[24], в первую очередь подчеркивается не-
обратимость данного состояния, направлен-
ность протекающих в системе деструктив-
ных процессов и слабые перспективы само-
поддержания. Причина перехода в критиче-
ское состояние – несоответствие работы ре-
гуляторов биологической системы и суще-
ствующих внешних условий. 

При выделении признаков критическо-
го состояния авторы называют неполно-
членность онтогенетических спектров, 
чрезмерное сокращение площади, численно-
сти и плотности ценопопуляций, негативные 
изменения возрастной и пространственной 
структур, снижение жизненности ценопопу-
ляций, мощности растений, подавленность 
семенного размножения, низкая выражен-
ность защитной стратегии [15, 24, и др.]. 

А.С. Кашин, А.С. Решетова, Т.В. Жули-
дова [48] предлагают к критическим отно-
сить ценопопуляции со значением индекса 
восстановления меньше единицы Iв<1. Ана-
логично, Л.А. Жукова и Т.А. Полянская [18] 
одним из критериев неустойчивого состоя-
ния ЦП называют низкий индекс замещения 
(Iз<1). По мнению Е.К. Комаревцевой [49], 
критическое состояние ценопопуляции 
наступает при нарушении круговорота по-
колений особей и сопровождается простран-
ственной ее расчлененностью, а также не-
полночленностью локусов. 

Н.В. Рыжова и В.В. Шутов [50] подчер-
кивают, что критическое состояние ценопо-
пуляций необратимо в тех условиях, при 
которых оно возникло, и выход из критиче-
ского состояния возможен лишь в результа-
те изменения этих условий. При этом цено-
популяции растений, размножающихся пре-
имущественно вегетативным способом, мо-
гут длительное время существовать в крити-
ческом состоянии. 

Учитывая доводы, приведенные выше, 
критическое состояние ценопопуляций вида 
характеризуем протеканием однонаправлен-
ных деструктивных процессов на организ-
менном (распад нормальной структуры осо-
бей, выраженное снижение изменчивости 
признаков) и популяционном (чрезмерное 
снижение показателей виталитета, плотно-
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сти и численности, направленное старение 
ЦП и т.п.) уровнях. Конечным итогом этих 
процессов может стать необратимое сокра-
щение численности особей и постепенная 

элиминация вида из фитоценоза без воз-
можности восстановления прежних положе-
ния и функциональной роли. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, жизненную стратегию 
вида растений в природе целесообразно рас-
сматривать как целостный комплексный 
адаптивный ответ на воздействия факторов 
среды, формирующийся благодаря тесной 
взаимосвязи его адаптивных признаков и 
реакций и определяющий способ выживания, 
положение и функциональную роль в фито-
ценозе. Жизненная стратегия является ре-
зультатом реализации в конкретных услови-
ях среды генетически закрепленного биоло-
гического потенциала изменчивости вида в 
форме организменных и популяционно-
онтогенетических адаптивных признаков и 
реакций (механизмов формирования жиз-
ненной стратегии), обеспечивающих гетеро-
генность и лабильность ЦП. Эффективная 
реализация жизненной стратегии возможна 
лишь при внешних воздействиях, сила и про-
должительность которых не выходят за гра-

ницы надежности адаптивных механизмов 
вида. При чрезмерно сильном, продолжи-
тельном стрессе и/или нарушении становится 
невозможным проявление адаптивных реак-
ций вида, ценопопуляция переходит в крити-
ческое состояние, характеризующееся проте-
канием однонаправленных деструктивных 
процессов на организменном и популяцион-
ном уровнях, конечным итогом которых мо-
жет стать элиминация вида из фитоценоза. 

Подобный подход позволит перейти от 
описательных к аналитическим исследовани-
ям стратегий жизни видов на протяжении 
всего ареала обитания, что важно при выяв-
лении лимитирующих факторов, оценке со-
стояния природных популяций, разработке 
комплекса научно-обоснованных мероприя-
тий по охране и рационализации использова-
ния растительных ресурсов и т.д. 
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