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Аннотация 
Проведена оценка стратегий жизни плотнодерновинных злаков Festuca lenensis и Koeleria cristata в степных 
сообществах Центральной Якутии. В рамках наиболее распространенной на данное время концепции эколого-
фитоценотических стратегий Л.Г. Раменского и Дж. Грайма выделяют три основных типа стратегий: кон-
куренты – competitors; стресс-толеранты – stress-tolerants; рудералы – ruderals (CSR-стратегии). Для каждого 
типа стратегии характерен свой комплекс адаптивных онтогенетических и популяционных признаков. Учиты-
вался комплекс адаптивных популяционных показателей: плотность, индексы восстановления (IВ), старе-
ния (IС), базовый спектр, типы регенеративной стратегии, виталитетная структура. Всего исследованы 21 це-
нопопуляция Festuca lenensis и 12 ценопопуляций Koeleria cristata. Проведена оценка экологических условий 
сообществ с использованием экологических шкал, учитывалось влияние следующих экологических факто-
ров – увлажнение (У), богатство – засоленность почвы (БЗ) и пастбищная дигрессия (ПД). В долине среднего 
течения р. Лена Festuca lenensis произрастает при увлажнении 56,0–59,0 ступени, богатстве – засоленности 
почв 10,4–11,4 ступени и при пастбищной дигрессии от 3,8 до 4,5 ступени. Сообщества с участием с Koeleria 
cristata приурочены к участкам с увлажнением 54,5–59,0 ступени, богатством – засоленностью почв 10,4–
12,2 ступени и пастбищной дигрессией 4,2–4,5 ступени. Для Festuca lenensis и Koeleria cristata установлены 
различные типы жизненных стратегий. Эколого-фитоценотическая стратегия Festuca lenensis является типичной 
для мелких дерновинных злаков непродуктивных сообществ CSR стратегией. Для Koeleria cristata установле-
на S стратегия. Стратегии жизни Festuca lenensis и Koeleria cristata, обусловленные различными адаптивными 
реакциями популяционных показателей на одни и те же эколого-фитоценотические условия, обеспечивают их 
успешное совместное существование в трансформирующихся условиях реликтовых степных сообществ Цен-
тральной Якутии.
Ключевые слова: Festuca lenensis, Koeleria cristata, жизненная стратегия, виталитет, конкурент, стресс-толерант, 
рудерал
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Abstract
An evaluation of the life strategies of firm-bunch grasses, namely Festuca lenensis and Koeleria cristata, was conducted 
within the steppe ecosystems of Central Yakutia, using established ecological and phytocenotic strategies. These strate-
gies classify plant species into three groups: competitors, stress-tolerants, and ruderals, commonly referred to as CSR 
strategies. Each group is defined by a distinct set of adaptive ontogenetic and population characteristics. A comprehensive 
assessment of various adaptive population indicators was performed, including density, recovery index, aging index, basic 
spectrum, types of regenerative strategy, and vitality structure. The study included 21 cenopopulations of Festuca lenensis 
and 12 cenopopulations of Koeleria cristata. Consequently, the ecological conditions of the communities were analyzed 
using ecological scales, considering the impact of several factors: moisture, soil salinity, and pasture degradation. In the 
valley of the middle reaches of the Lena River, Festuca lenensis was observed to thrive within the following ranges: at 
moisture levels of 56.0-59.0, soil salinity levels of 10.4-11.4, and pasture degradation levels of 3.8-4.5. Conversely, com-
munities containing Koeleria cristata were associated with moisture levels of 54.5-59.0, soil salinity levels of 10.4-12.2, 
and pasture degradation levels of 4.2-4.5. Furthermore, distinct life strategies were identified for both Festuca lenensis 
and Koeleria cristata. The ecological and phytocenotic strategy of Festuca lenensis is representative of low-bunch grass-
es found in unproductive communities, aligning with the CSR strategies. In contrast, Koeleria cristata demonstrates an S 
strategy. In conclusion, the life strategies of both Festuca lenensis and Koeleria cristata, shaped by their distinct adaptive 
responses of population indicators to comparable ecological and phytocenotic conditions, enable their successful coexist-
ence within the changing environments of the relict steppe communities in Central Yakutia.
Keywords: Festuca lenensis, Koeleria cristata, adaptive strategy, vitality, competitor, stress-tolerant, ruderal
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Введение
В настоящее время уникальные реликтовые 

степные сообщества, сохранившиеся с плей-
стоценового геологического периода, наиболее 
крупные участки которых распространены в 
долине среднего течения р. Лена Центральной 
Якутии, подвергаются сильному антропогенно-
му воздействию. В степных сообществах, зани-
мавших в прошлые периоды большие террито-
рии, происходили самые различные процессы 
адаптации вида на различных биологических 
уровнях – организменном, популяционном, эко-
системном. На фоне возрастающего антропоген-

ного пресса степи ведут себя динамично, и из-
учение адаптационных процессов представляет 
особую актуальность и значимость. Особенно это 
касается популяций доминирующих видов степ-
ных сообществ – плотнодерновинных злаков.

«Комплексный адаптивный ответ на воздей-
ствия факторов среды, формирующийся благода-
ря тесной взаимосвязи его адаптивных признаков 
и реакций и определяющий способ выживания, 
положение и функциональную роль в фитоце-
нозе», рассматривают как жизненную стратегию 
вида растений [1]. В рамках наиболее распро-
страненной на данное время концепции эколого-
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фитоценотических стратегий Л.Г. Раменского [2] 
и Дж. Грайма [3] выделяют три основных типа 
стратегий: конкуренты – competitors; стресс-то-
леранты – stress-tolerants; рудералы – ruderals 
(CSR-стратегии). Для каждого типа стратегии 
характерен свой комплекс адаптивных онтогене-
тических и популяционных признаков: адаптив-
ные онтогенетические тактики, онтогенетические 
и репродуктивные стратегии, характер изменчи-
вости возрастной, виталитетной, пространствен-
ной и биоморфологической структур, плотности 
и численности, жизненного состояния ценопо-
пуляций, ритмов фенологического развития [4]. 

Сведения по экологии и биологии популя-
ций злаков многочисленны, при этом исследо-
ваний эколого-фитоценотических стратегий не-
достаточно.

Мелкие злаки Festuca ovina L. и Koeleria mac-
rantha (Ledeb.) Schult., произрастающие в паст-
бищах Британских островов, относятся к CSR-стра-
тегам [3]. Такой же промежуточной стратегией 
характеризуются некоторые плотнодерновинные 
луговые злаки, в частности Deschampsia caespito-
sa (L.) Beauv. и Nardus stricta L., которые, обладая 
набором разнообразных адаптационных возмож-
ностей, имеют возможность произрастать в раз-
личных эколого-фитоценотических условиях, где 
проявляют тот или иной тип стратегии – от кон-
курента и рудерала до стресс-толеранта [5]. Аг-
ропопуляции рыхлодерновинных злаков Dactyl-
is glomerata L. s.l. и Arrhenatherum elatius (L.) 
J. et C. Presl на вскрышных отвалах Кузбасса про-
являют виолентные и патиентные качества [6].

В Якутии популяционные исследования зла-
ков проводились В.П. Ивановой [7], А.А. Скобе-
левой [8], К.В. Кардашевской, В.Е. Кардашевской, 
А.Г. Хабытчаровой [9, 10, 11], Н.Н. Егоровой [12], 
Федоровой А.И. [13] и др. По наблюдениям 
А.А. Скобелевой [8], плотнодерновинный злак 
Psathyrostachys caespitosa (Sukacz.) Peschkova в 
степях Центральной Якутии обладает смешан-
ным типом жизненной стратегии – конкурентно-
стресс-толерантным (CS).

Цель исследования – определение стратегий 
жизни плотнодерновинных злаков Festuca lenen-
sis и Koeleria cristata в степных сообществах 
Центральной Якутии.

Материалы и методы
Объекты исследования – многолетние травя-

нистые плотнодерновинные симподиально нара-
стающие поликарпики Festuca lenensis и Koeleria 

cristata. Festuca lenensis – северо-восточно-азиат-
ский лесостепной вид. Koeleria cristata имеет 
циркумполярный ареал и является обычным ра-
стением во всей степной области.

Исследования   ценопопуляций проводились 
на территориях Хангаласского улуса (далее ХУ) 
в окр. с. Октемцы (ценопопуляции ХУ-1, ХУ-2), 
с. Техтюр (ХУ-3) и с. Улах-Ан (ХУ-4, ХУ-5), 
Намского улуса (НУ) в окр. с. Никольский (НУ-1, 
НУ-2) и городского округа г. Якутск: в окр. 
с. Старая Табага (Таб-1 – Таб-5), с. Кильдямцы 
(Ки-1 – Ки-7), с. Тулагино (Ту), п. Кангалассы 
(Канг-1, Канг-2), с. Марха (М-1–М-6) и г. Якутск 
(Я-1 – Я-4). Всего исследовано 21 ценопопуля-
ция Festuca lenensis и 12 ценопопуляций Koe-
leria cristata. 

Материал был собран на степных участках 
долин среднего течения р. Лена в Центральной 
Якутии. Проведена оценка экологических усло-
вий сообществ с использованием экологических 
шкал, учитывалось влияние следующих эко-
логических факторов – увлажнение (У), богат-
ство–засоленность почвы (БЗ) и пастбищная 
дигрессия (ПД) [14]. Анализ исследованных 
32 сообществ по экологическим факторам по-
казал, что по фактору увлажнения исследованные 
сообщества занимают амплитуду сухолугового 
увлажнения (55–63 ступени), по фактору богатства–
засоленности почв занимают ступени от небога-
тых до довольно богатых почв (8,5–13 ступени) 
и по фактору пастбищной дигрессии относятся к 
сообществам, испытывающим слабое и умерен-
ное влияние выпаса (3–4,5 ступени) [15]. 

Наиболее сухие места с довольно богатыми 
почвами занимают крупнодерновинно-злаковые 
(ломкоколосниковые, ковыльные, змеевковые) на-
стоящие степи. Твердоватоосочковые степи с тип-
чаковыми и тонконоговыми луговыми степями 
занимают среднее положение по оси увлажне-
ния. Но твердоватоосочковые степи развиваются 
в отличие от типчаковых и тонконоговых луго-
вых степей в более засоленных условиях. Менее 
засоленные места занимают богаторазнотравные 
луговые степи. Лесные сообщества развивают-
ся в наиболее влажных условиях с небогатыми 
почвами. 

Относительно шкалы пастбищной дигрессии 
можно отметить, что растительность исследо-
ванных сообществ подвержена влиянию слабого 
и умеренного выпаса. К сообществам, испыты-
вающим умеренное влияние пастбищной дигрес-
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сии, относятся дерновинно-злаковые и твердовато
осочковые степи, а также некоторые сообщества 
типчаковых луговых степей, в частности, холод-
нополынно-типчаковое  и вильчатолапчатково-
типчаковое сообщество. Остальные типчаковые 
и тонконоговые луговые степи характеризуются 
условиями слабого влияния выпаса. Наименее 
слабое влияние пастбищной дигрессии отмече-
но в сообществах богаторазнотравных крупно
злаковых луговых степей и светлохвойных лесов. 

В долине среднего течения р. Лена Festuca 
lenensis часто произрастает при увлажнении 56,0–
59,0 ступени, богатстве–засоленности почв 
10,4–11,4 ступени и при пастбищной дигрессии 
от 3,8 до 4,5 ступени, что характерно для твер-
доватоосочковых степей, типчаковых и богато-
разнотравных луговых степей. 

Сообщества с участием Koeleria cristata 
приурочены к участкам с увлажнением 54,5–
59,0 ступени, богатством–засоленностью почв 
10,4–12,2 ступени и пастбищной дигрессией 
4,2–4,5 ступени и являются сообществами круп-
нодерновинно-злаковых и твердоватоосочко-
вых степей, типчаковых и тонконоговых луго-
вых степей. 

Популяционные исследования проведены с 
учетом эколого-фитоценотических характери-
стик на организменном и ценопопуляционном 
уровнях. Исследования на организменном уров-
не включали измерение метрических параме-
тров растений, находящихся в генеративном со-
стоянии. 

На популяционном уровне при изучении плот-
ности и онтогенетической структуры объектов 
исследования был использован метод случайно-
регулярного способа отбора учетных площадок 
размером 0,0625–0,25 м2. Размер учетных площа-
док выбран, исходя из размеров дерновин объек-
тов исследования (диаметр дерновин в среднем 
4–5 см). 

На ценопопуляционном уровне исследований 
проведена оценка демографических характери-
стик ценопопуляций: плотности (D), индексов 
восстановления (IВ), старения (IС) [16, 17], опре-
делены базовый спектр [18], тип онтогенеза [5], 
типы регенеративной стратегии [3]. 

Изучение виталитетной структуры ценопо
пуляций проведено на основе анализа 10–15 ко-
личественных морфологических признаков вегета-
тивной и генеративной сферы особей. Проведено 
ранжирование ряда особей по индексу IVC (in-

dex of vitality of the coenopopulation) на три клас-
са – а (высокий), b (средний), с (низкий) [19, 20]. 

Под онтогенетической стратегией понимали 
изменчивость морфологической целостности ра-
стений (I, %) [19] на экоклине с использованием 
индекса виталитета ценопопуляций IVC по раз-
мерному спектру особей [21]. 

Типы жизненных стратегий даются по клас-
сификации Раменского–Грайма [2, 3].

Оценка взаимосвязи популяционных и фито-
ценотических (экологических) показателей про-
ведена с использованием непараметрического 
коэффициента корреляции Спирмена rs. При 
расчетах использованы пакеты программ Statis-
tica for Windows 8 (StatSoft) и Microsoft Office 
Excel 2010.

Названия растений приведены согласно С.К. 
Черепанову [22] и Определителю высших расте-
ний Якутии [23]. 

Результаты и обсуждение
Полный онтогенез Festuca lenensis и Koeleria 

cristata включает 4 периода и 10 онтогенетиче-
ских состояний. Онтогенез исследованных видов 
относится к B типу II надтипу по классификации 
Л.А. Жуковой [5], при этом для каждого вида ха-
рактерны свои особенности, касающиеся про-
должительности пребывания особей в тех или 
иных онтогенетических состояниях. Так, для он-
тогенеза Festuca lenensis характерно длительное 
пребывание особей в v, g1–g3 состояниях. Особен-
ностями онтогенеза Koeleria cristata являются 
партикуляция в ранних онтогенетических состоя-
ниях (молодых генеративных), продолжительный 
старогенеративный и субсенильный период. Он-
тогенетический спектр ценопопуляций иссле-
дованных видов характеризуется неполночлен-
ностью, обусловленной как неравномерностью 
семенного возобновления, так и небольшой про-
должительностью пребывания особей в p-im и 
ss-s состояниях (табл. 1, 2) [24].

Базовый спектр ценопопуляций Festuca lenen-
sis – левосторонний, с абсолютным максимумом 
на виргинильных особях (см. табл. 1).

Для Festuca lenensis характерно только семен-
ное возобновление. По наблюдениям К.И. Осипо-
ва [25], самоподдержание ценопопуляций  Festuca 
lenensis осуществляется за счет сравнительно 
высокого урожая семян, повторяющегося через 
3–5 лет, что является следствием чередования 
периодов обильного цветения и отдыха, опреде-
ляемых не только погодными условиями, но и 



С. Н. Андреева  Стратегии жизни плотнодерновинных злаков...

242� Природные ресурсы Арктики и Субарктики. 2025;30(2):238–249

биологией вида. При достаточном увлажнении 
семена массово прорастают в конце июля–начале 
августа сразу после осыпания в «окнах» расти-
тельности (свободных от подстилки участках 
растительности, выбоинах, трещинах), таким 
образом, регенеративная стратегия относится 
S-типу – сезонному восстановлению. По на-
шим данным, в конце июля было зафиксиро-
вано большое число проростков и ювенильных 
особей в ценопопуляциях Канг-1, Таб-1, НУ-2, 
Канг-2 и Ки-1.

Для ценопопуляций Festuca lenensis установ-
лена флуктуационная динамика онтогенетиче-
ской структуры, обусловленная пастбищной диг-
рессией. При слабом увеличении пастбищной 
нагрузки увеличиваются плотность и числен-
ность особей, преимущественно за счет семен-
ного размножения, спектр изменяется от центри-
рованного или бимодального на левосторонний. 
Затем при дальнейшем увеличении нагрузки про-
исходят уменьшение плотности и изменение ле-
востороннего спектра на центрированный, бимо-
дальный или, в крайнем случае, правосторонний 
(рис. 1).

Базовый спектр ценопопуляций Koeleria cris-
tata – левосторонний, с абсолютным максиму-
мом на виргинильных и молодых генеративных 
особях (табл. 2). 

Восстановление ценопопуляций Koeleria cris-
tata осуществляется семенным способом за счет 

банка семян, т. е. регенеративная стратегия от-
носится к Bs-типу. Прорастание семян происхо-
дит весной или в начале лета.

IВ ценопопуляций Festuca lenensis колеблется 
в достаточно широком диапазоне: от 0,2 до 0,8, а 
ценопопуляций Koeleria cristata – от 0–0,2 до 
0,9, в зависимости от уровня семенного возоб-
новления, в среднем IВ исследованных видов ха-
рактеризуется значениями 0,4–0,6, преимуще-
ственно за счет накопления в ценопопуляциях 
особей im–v состояния.

Индекс старения IC большинства ценопопу-
ляций Festuca lenensis характеризуется низкими 
значениями – от 0 до 0,09, только у 2 ЦП Festuca 
lenensis значение IC превышает 0,15. Данный по-
казатель свидетельствует о низкой доле особей 
постгенеративных состояний, так как особи пост
генеративных состояний, обладая низкой жизне-
способностью, быстро выбывают из ценопо-
пуляции путем естественного отмирания. IC 
ценопопуляций Koeleria cristata имеет средние 
значения от 0,02 до 0,32, что указывает на значи-
тельное участие особей постгенеративного пе-
риода. 

Плотность особей ценопопуляций Festuca len-
ensis изменяется от 4 до 34 особей на 0,25 м2. 
Влияние фитоценотических условий на демо-
графические показатели ценопопуляций Festuca 
lenensis не выражено. Во всех типах сообществ 
встречаются ценопопуляции со средними значе-

Рис. 1. Динамика онтогенетической структуры ценопопуляций Festuca lenensis в зависимости от пастбищной дигрес-
сии (У = 57,2–57,3 и БЗ = 10,7–10,9).
Ценопопуляции: XУ-1 – Spiraea media + Stipa krylovii; Я-2 – Artemisia commutata + Festuca lenensis; Таб-3 – Festuca lenen-
sis + Potentilla bifurca 

Fig. 1. The dynamics of the ontogenetic structure of Festuca lenensis coenopopulations depending on pasture degradation (PD) 
(M (moisture) = 57.2–57.3 and S (soil salinity) = 10.7–10.9).
The coenopopulations: KhU-1 – Spiraea media + Stipa krylovii; YA-2 – Artemisia commutata + Festuca lenensis; Tab-3 – Festuca 
lenensis + Potentilla bifurca
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Т а б л и ц а  1
Основные показатели ценопопуляций Festuca lenensis

Ta b l e  1
Key characteristics of coenopopulations of Festuca lenensis

ЦП
CP

IВ
Irecovery

IС
Iaging

D*
Доля особей по онтогенетическим состояниям, % 

IVC I
p j im v g1 g2 g3 ss s

Твердоватоосочковые степи 
Я-4
YA-4

0,47 0,00 13 0 0 15 31 16 18 19 0 0 1,11 35,56

Канг-1
Kang-1

0,80 0,03 22 12 47 14 8 8 2 6 2 0 0,90 35,56

М-2
M-2

0,45 0,09 8 0 0 20 21 8 18 23 9 0 1,27 28,89

Таб-5
Tab-5

0,64 0,05 13 0 0 38 23 17 15 2 5 1 –** –

Тонконоговые степи 

Ки-1
Ki-1

0,67 0,03 32 2 1 43 20 7 7 17 3 0 1,11 44,44

М-3
M-3

0,49 0,09 7 0 0 15 30 27 7 13 9 0 1,19 35,56

Типчаковые степи 

Я-2
YA-2

0,61 0,08 11 0 0 17 39 19 9 8 8 0 1,03 48,89

Таб-3
Tab-3

0,18 0,10 4 0 0 5 12 7 33 33 5 5 0,89 35,56

М-1
M-1

0,72 0,03 16 0 2 43 24 15 6 5 3 0 0,88 17,78

М-4
M-4

0,56 0,04 25 0 0 26 28 18 13 11 4 0 1,19 40,00

Я-3
YA-3

0,75 0,00 18 0 0 14 62 10 12 3 0 0 1,11 28,89

Богаторазнотравные луговые степи

Я-1
YA-1

0,59 0,10 9 0 4 20 29 17 7 13 9 1 0,90 33,33

Канг-2
Kang-2

0,80 0,02 34 0 17 44 17 8 8 4 2 0 1,06 35,56

Таб-2
Tab-2

0,35 0,15 6 0 0 8 21 23 16 16 13 2 0,71 22,22

Таб-1
Tab-1

0,62 0,07 9 0 11 33 13 19 9 7 7 0 1,03 35,56

НУ-2
NU-2

0,69 0,02 18 0 24 31 13 16 9 6 2 0 0,91 31,11

Таб-4
Tab-4

0,24 0,18 6 0 0 4 16 25 22 15 16 2 –** 0

ХУ-1
KhU-1

0,38 0,09 7 0 0 10 24 19 17 21 4 4 0,89 20,00
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ниями плотности 6–13 шт./0,25 м2, IВ – 0,45–0,70. 
Плотность изменяется в зависимости от релье-
фа сообществ. На более пологих участках над-
пойменных террас и вершин склонов плотность 
выше, чем на средних частях склона, где имеется 
уклон. На плотность слабое влияние оказывают 
экологические факторы – увлажнение (rs = –0,22) 
и пастбищная дигрессия (rs = 0,28) (рис. 2). Плот-
ность по градиенту фактора поддерживается на 
среднем уровне, при этом на средних значениях 
фактора наблюдается увеличение плотности. 

Плотность в ценопопуляциях Koeleria cristata 
изменяется от 1 до 38 шт. на 0,25 м2. Эколого-
фитоценотические условия влияют на показате-
ли плотности ценопопуляций Koeleria cristata. 
Плотность имеет более высокие значения в тон-
коноговых и типчаковых степях, чем в круп-
нодерновинно-злаковых и разнотравно-луговых 
степях. Также имеется зависимость от рельефа 
местообитания. В наиболее сухих местообита-
ниях, расположенных на крутых склонах (ломко-
колосниковые степи), наблюдаются наименьшая 
плотность особей и низкое семенное возобнов-
ление. Из экологических факторов наиболее за-
метное влияние на плотность ценопопуляций 
Koeleria cristata оказывает увлажнение (rs = 0,64) 
(рис. 3). 

При оценке виталитетного типа ценопопуля-
ций Festuca lenensis по размерному спектру с 
использованием IQ выявлены 11 процветающих 
и 8 депрессивных ценопопуляций. На виталитет 
ценопопуляций Festuca lenensis значительное 
влияние оказывают фактор богатства-засолен-
ности почв и плотность особей. IVC Festuca 
lenensis положительно коррелирует с фактором 
богатства–засоленности почв – rs = 0,49 (зна-
чение корреляции статистически значимо при 
p > 0,05), т. е. при увеличении фактора увеличи-

вается IVC, соответственно, увеличивается габи-
тус особей (рис. 4). Плотность особей также по-
ложительно коррелирует с IVC Festuca lenensis 
(rs = 0,38), но при наиболее высоких значениях 
плотности характерны средние значения IVC 
1,05–1,2. 

В результате анализа виталитетного типа 
12 ценопопуляций Koeleria cristata выявлены 
7 процветающих, 1 равновесная и 4 депрес-
сивных ценопопуляций. Значение IVC Koeleria 
cristata имеет отрицательную зависимость от эко-
логических факторов: увлажнения и плотности 
особей (рис. 5). Данные факторы имеют поло-
жительную корреляцию между собой (rs = 0,64) 
(см. рис. 3) и взаимно влияют на виталитет осо-
бей Koeleria cristata. 

Стратегии жизни объектов исследования. 
Популяционные показатели Festuca lenensis и 
Koeleria cristata как комплекс адаптивных реак-
ций на условия фитоценотических факторов сви-
детельствуют, что исследованные виды обладают 
различными типами стратегий.

Эколого-фитоценотическая стратегия Festuca 
lenensis определена нами как смешанная конку-
рентно-рудерально-стресс-толерантная (CSR) стра-
тегия, что соответствует описанной ранее стратегии 
мелких дерновинных злаков непродуктивных паст-
бищ [3]. 

Конкурентные свойства (C) проявляются: в 
доминировании в типчаковых степях, травяно-
кустарничковом ярусе гемибореальных лесов; в 
укрупнении габитуса в благоприятных условиях 
(при увеличении богатства–засоленности почв); 
в поддержании плотности на среднем уровне по 
градиенту экологических факторов; в чередо-
вании защитного и стрессового компонентов в 
онтогенетической стратегии в благоприятные 

ЦП
CP

IВ
Irecovery

IС
Iaging

D*
Доля особей по онтогенетическим состояниям, % 

IVC I
p j im v g1 g2 g3 ss s

Лесные сообщества 

НУ-1
NU-1

0,65 0,07 12 0 9 23 29 13 13 7 7 0 0,98 35,56

ХУ-2
KhU-2

0,54 0,07 8 0 6 16 28 18 17 7 6 1 0,96 17,78

ХУ-3
KhU-3

0,51 0,16 7 0 1 16 25 22 10 10 16 0 0,88 37,78

Примечание. * D – плотность особей, шт./0,25 м2; ** – для ценопопуляций показатели IVC и I не рассчитаны 
Note. * D – the density of individuals, pcs./0.25 m2; ** – The IVC and I indexes were not calculated for coenopopulations.

О ко н ч а н и е  т а б л и ц ы  1



Sakhaya N. Andreeva  The life strategies of firm-bunch grasses...

Arctic and Subarctic Natural Resources. 2025;30(2):238–249� 245

годы. Черты стресс-толерантности (S) Festuca 
lenensis проявляются: в жизненной форме; в дли-
тельности онтогенеза; в неполночленности он-
тогенетического спектра; в неежегодном цвете-
нии и плодоношении особей; в осуществлении 
вегетации до и после периода летней засухи; в 
способности длительно существовать на терри-
ториях, подверженных нарушениям (при выпасе 
и рекреации). Рудеральные (R) свойства Festuca 
lenensis проявляются: в только семенном раз-

множении; в S-типе регенеративной стратегии – 
обильное осеннее семенное восстановление в 
«окнах» растительности; в увеличении плотности 
при благоприятных условиях (наличие «окон» 
растительности и достаточное увлажнение), за 
счет осуществления S-регенеративной страте-
гии; в преобладании стрессового компонента в 
онтогенетической стратегии.

В условиях степей Средней Лены, где наблю-
дается преобладание молодых ценопопуляций 

Т а б л и ц а  2
Основные показатели ценопопуляций Koeleria cristata

Ta b l e  2
Key characteristics of coenopopulations of Koeleria cristata

ЦП
CP

IВ
Irecovery

IС
Iaging

D*
Доля особей по онтогенетическим состояниям, %

IVC I
j im v g1 g2 g3 ss s

Крупнодерновинно-злаковые степи 
Ки-4
Ki-4

0 0 1 0 0 0 37 63 0 0 0 1,23 32,14

Ки-6
Ki-6

0,89 0,07 18 2 24 57 4 3 2 4 2 0,80 –**

Ки-7
Ki-7

0,69 0,03 8 0 13 54 13 13 4 3 0 1,05 –

ХУ-1
KhU-1

0,77 0,24 6 0 12 47 12 0 6 18 6 – –

Тонконоговые степи 
Ки-2
Ki-2

0,60 0,05 12 20 18 19 33 4 1 5 0 1,04 17,86

М-5
M-5

0,65 0,02 36 0 14 49 27 3 4 2 0 0,89 39,29

Ки-1
Ki-1

0,55 0 28 18 28 9 37 1 6 0 0 1,00 17,86

Типчаковые степи
Ки-3
Ki-3

0,18 0,10 4 0 5 12 42 20 12 10 0 1,00 35,71

М-6
M-6

0,76 0,08 13 21 28 22 7 8 7 7 1 1,05 21,43

Тул
Tul

0,51 0,05 38 31 14 3 39 8 0 5 0 1,00 25,00

Богаторазнотравные луговые степи 
Ки-5
Ki-5

0,22 0 2 13 0 9 57 13 8 0 0 0,95 42,86

ХУ-5
KhU-5

0,74 0,32 7 0 2 48 7 5 5 27 5 1,00 –

Примечание. * D – плотность особей, шт./0,25 м2; ** – для ценопопуляций с малой выборкой генеративных особей 
показатели IVC и I не рассчитаны. 

Note. * D – the density of individuals, pcs./0, 25 m2; ** – The IVC and I indexes were not calculated for coenopopopulations 
with small sample of generative individuals.
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и левостороннего базового спектра, в стратегии 
Festuca lenensis более выражены эксплерентные 
черты. 

Эколого-фитоценотическая стратегия Koe-
leria cristata определена нами как стресс-толе-
рантная (S). Патиентность Koeleria cristata про-
является: в произрастании в местообитаниях, 
отличающихся широкой экологической ампли-
тудой: в условиях стресса и нарушений  (ломко-
колосниковые и ковыльные степи) – экотопи-
ческая патиентность; в условиях конкуренции  
(луговые степи, остепненные луга) – фитоцено-
тическая патиентность; в подчиненном поло-
жении в сообществах;  в жизненной форме; в 
длительном онтогенезе; в выживании в виде 
партикул в условиях нарушения; в прохождении 
вегетации до и после периода засухи; в смешан-
ной форме размножения (наличие почвенного 
банка семян – Bs-регенеративная стратегия и 
партикуляция); в относительно низком уровне 
морфологической изменчивости; в зависимости 

плотности от экологических факторов – плот-
ность увеличивается при повышении увлажне-
ния; в зависимости виталитета от экологических 
факторов; в чередовании стрессового и защитно-
го компонентов в онтогенетической стратегии.

Оба вида играют большую роль в сохранив-
шихся с плейстоценового геологического перио-
да степных сообществах Центральной Якутии в 
частности и Якутии в целом. Постепенно в ходе 
реализации своих жизненных стратегий виды 
адаптировались и смогли занять свою фитоцено-
тическую роль, находятся в нормальном эколо-
гическом состоянии и определяют облик совре-
менных центральноякутских степей. 

Заключение
В ходе выполненных работ для плотнодерно-

винных злаков Festuca lenensis и Koeleria cristata 
установлены различные типы жизненных страте-
гий. Эколого-фитоценотическая стратегия Festu-
ca lenensis является типичной для мелких дер-

Рис. 2. Зависимость плотности ценопопуляций Festuca 
lenensis от фактора увлажнения

Fig. 2. The correlation between the density of Festuca len-
ensis coenopopopulations and the moisture factor

Рис. 3. Зависимость плотности ценопопуляций Koeleria 
cristata от фактора увлажнения

Fig. 3. The correlation between the density of Koeleria 
cristata coenopopopulations and the moisture factor

Рис. 4. Зависимость значений IVC Festuca lenensis от 
фактора богатства – засоленности почв

Fig. 4. The correlation between the IVC values of Festuca 
lenensis and the soil richness-salinity factor

Рис. 5. Зависимость значений IVC Koeleria cristata от 
фактора увлажнения (rs = –0,14)

Fig. 5. The correlation between the IVC values of Koeleria 
cristata and the moisture factor with RS = –0.14
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новинных злаков непродуктивных сообществ 
CSR-стратегией. Для Koeleria cristata установ-
лена S-стратегия. Стратегии жизни Festuca len-
ensis и Koeleria cristata, обусловленные различ-
ными адаптивными реакциями популяционных 
показателей на одни и те же эколого-фитоцено-
тические условия, обеспечивают их успешное 
совместное существование в реликтовых степ-
ных сообществах региона.
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