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Выраженность признаков экологических стратегий (по классификации Грайма) может способство-
вать доминированию растений в тех или иных условиях среды. Альпийские растения традиционно
рассматриваются как стресс-толеранты (S), адаптированные к низким температурам и бедным поч-
вам. Мы проверили гипотезу о возрастании роли видов конкурентной (С) стратегии в условиях бо-
лее продуктивных сообществ альпийского пояса и усилении черт рудеральной (R) стратегии в усло-
виях укороченного вегетационного периода на участках с большой мощностью снежного покрова.
В сообществах четырех типов (альпийские лишайниковые пустоши – АЛП, пестроовсяницевые лу-
га – ПЛ, гераниево-копеечниковые луга – ГКЛ, альпийские ковры – АК) исследована структура
надземной биомассы (соотношение между видами) и параметры листьев всех видов сосудистых рас-
тений. На основании этих величин рассчитан вклад C-, S-, R-составляющих в общую стратегию
каждого вида (по методике С. Пирса с соавторами) и средневзвешенные величины вклада стратегий
для каждого сообщества. Априорная гипотеза была подтверждена, при этом у доминирующих видов
показано усиление роли стресс-толерантности на АЛП и ПЛ и конкурентности на ГКЛ, что говорит
об адаптивности этих стратегий в рассматриваемых сообществах. Вклад С и S хорошо согласуется с
ролью конкуренции в формировании различных сообществ – она максимальна для ГКЛ, где велика
выраженность С-стратегии, и минимальна для ПЛ, где в наибольшей степени выражена стресс-то-
лерантность.

DOI: 10.31857/S0044459620010054

Многие исследователи уделяли большое вни-
мание вопросам связи конкурентоспособности
растений с их эколого-ценотическими стратегия-
ми (Романовский, 1989а, б; Миркин, Наумова,
1998; Cerabolini et al., 2010a). Согласно Т.А. Работ-
нову (1975), стратегией жизни вида называется
совокупность приспособлений, обеспечивающих
ему возможность обитать совместно с другими
организмами и занимать определенное положе-
ние в соответствующих экосистемах. В мировой
практике наибольшее распространение получила
трехкомпонентная (CSR: С – конкуренты, S –
стресс-толеранты, R – рудералы) концепция Грай-
ма (Grime, 1974, 1979, 2001; Grime, Pierce, 2012), ко-
торая показывает отношение видов к стрессу и на-
рушениям. Она сходна с системой фитоценотипов
Л.Г. Раменского (1935, 1938). Грайм (Grime, 1979)

рассматривает функциональную классификацию
видов растений как проявление их стратегий. Под
стратегиями он понимает “группы сходных или
аналогичных, генетически определенных при-
знаков, которые часто повторяются среди видов
или популяций растений и вызывают у них прояв-
ляющееся сходство в экологии” (Grime, 2001, р. 19).
Он выделяет два важнейших фактора организа-
ции растительного покрова и дифференциации
видов растений, которые непосредственно связаны
с почвенными условиями, – нарушение и стресс.
Под стрессом он понимает “набор явлений, кото-
рые ограничивают фотосинтетическую продук-
цию, таких как недостаток света, воды и элемен-
тов минерального питания или субоптимальные
температуры” (Grime, 2001, р. 7). Нарушения же
“связаны с частичным или полным разрушением
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биомассы растений и возникают в результате дея-
тельности фитофагов, патогенов, человека или в
результате действия условий среды” (Grime, 2001,
р. 8). В зависимости от сочетания этих факторов
выделяются четыре типа местообитаний и три ти-
па растений (поскольку существование в условиях
сильного стресса и нарушений вряд ли возможно) –
конкуренты, стресс-толеранты и рудералы. Та-
ким образом, конкуренты (растения конкурент-
ной стратегии) произрастают и доминируют на
богатых почвах с невысоким уровнем нарушений.
Местообитания стресс-толерантов характеризу-
ются различными неблагоприятными факторами
в сопряжении с недостатком элементов мине-
рального питания (ЭМП). Рудералы (виды руде-
ральной стратегии) приурочены к местообитаниям
со значительным уровнем нарушений, которые, в
отличие от стресса, вызывают гибель растений
или их частей, т.е. повреждают уже сформировав-
шуюся биомассу.

В отличие от дискретного подхода к выделе-
нию стратегий, который был предложен Граймом
(Grime, 1979; Grime et al., 1988), ряд исследователей
рассматривали стратегии как направления отбора в
тех или иных условиях и, соответственно, разную
степень выраженности свойств тех или иных
стратегий у организмов (Романовский, 1989а,
1998). Отсюда возникла необходимость количе-
ственно выразить степень представленности
стратегий на основании легко измеряемых при-
знаков. Для этих целей наиболее часто использо-
вали функциональные признаки листьев, массу
семян, размеры растений, особенности их фено-
логического развития (Caccianiga et al., 2006;
Pierce et al., 2013, 2014; Huseyinoglu, Yalcin, 2017;
Wang et al., 2018). Поскольку многие признаки
были скоррелированы друг с другом, основной
задачей описания стратегий стала минимизация
и стандартизация числа исследованных призна-
ков. Итогом решения этой задачи стала методика
количественной оценки конкурентности, стресс-
толерантности и рудеральности вида или популя-
ции на основании анализа трех функциональных
признаков листа (сухой и влажной массы и пло-
щади), которые несложно измерить в полевых
условиях (Pierce et al., 2017). Этот подход базиру-
ется как на многомерной статистике и общих
представлениях об усилении конкурентности при
увеличении площади листа, рудеральности – при
увеличении содержания воды (до границы сукку-
лентности) и стресс-толерантности – при умень-
шении размеров листа и удельной листовой по-
верхности (поверхности единицы массы листа),
так и экспертной корректировки алгоритма, в ко-
торой принимали участие многие коллективы ис-
следователей в разных странах. В нашей работе
использован именно этот подход.

Стратегии высокогорных растений остаются
мало исследованными (Onipchenko et al., 1998).

В целом Грайм (Grime, 2001) рассматривает аль-
пийские и арктические виды как типичные стресс-
толеранты, однако многие данные свидетельствуют
о широком спектре стратегий растений высоко-
горий, включающих типичных конкурентов (на-
пример, Rumex alpinus) и рудералов (Draba hispida)
(Дудова и др., 2019). Адаптивность этих стратегий
связана с наличием в высокогорьях как участков
нарушений (например, в результате роющей дея-
тельности мелких млекопитающих; Фомин и др.,
1989; Зенякин, Онипченко, 1997; Sherrod, Seastedt,
2001; Liu et al., 2013), так и относительно благо-
приятных условий для развития высокопродук-
тивных сообществ, где существенна роль конку-
ренции (Onipchenko et al., 2009). Особый интерес
представляют альпийские ковры – сообщества,
развивающиеся в условиях обильного зимнего
снегонакопления и короткого вегетационного
периода. В этих условиях растениям необходим
быстрый рост и развитие, что является признака-
ми рудеральной стратегии, которая была показа-
на для многих растений альпийских ковров по от-
носительной скорости роста, почвенному банку
семян и другим признакам (Onipchenko et al.,
1998).

Выраженность признаков тех или иных стра-
тегий может быть очень четко связана с участием
видов в сложении сообществ. Например, для тра-
вяных сообществ, развитых на бедных песчаных
почвах в Канаде, показана положительная линей-
ная связь участия растений по биомассе со степе-
нью выраженности у них признаков стресс-толе-
рантной стратегии (Reader, 1998). Поэтому связь
отдельных признаков и стратегий в целом с уча-
стием видов в сложении естественных сообществ
представляет большой интерес для понимания
механизмов их формирования. С продукцией и
другими параметрами экосистем наиболее тесно
связано функциональное разнообразие стратегий
доминирующих видов, которое позволяет более
эффективно использовать ресурсы среды (Cer-
abolini et al., 2010b).

При богатом спектре адаптивность той или
иной стратегии в условиях отдельных сообществ
может быть оценена по выраженности этой стра-
тегии у доминантов по сравнению с другими ви-
дами, или более корректно по сравнению средних
(для всех видов сообщества) и средневзвешенных
(рассчитанных с учетом участия, например, био-
массы) величин вклада различных стратегий.
В настоящей работе мы проверили гипотезу, что в
альпийских сообществах на фоне общего преоб-
ладания S-стратегии на более продуктивных лу-
гах сильнее выражена C-стратегия, а в сообще-
ствах с коротким вегетационным периодом (на-
пример, альпийские ковры) – R-стратегия.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектами исследований послужили четыре

типичных сообщества альпийского пояса Севе-
ро-Западного Кавказа, занимающие разные ча-
сти склонов и образующие ряд по градиенту мощ-
ности снежного покрова и длительности вегета-
ционного периода (детальное описание см. в
Onipchenko, 2002; Alpine Ecosystems…, 2004).

Альпийские лишайниковые пустоши (АЛП) –
низкопродуктивные сообщества с доминирова-
нием кустистых лишайников (главным образом
Cetraria islandica) и низким травостоем (до 10 см)
(Дудова и др., 2019), приуроченные к наветрен-
ным бесснежным гребням и склонам с наиболее
контрастными температурными условиями. Среди
сосудистых растений доминируют Anemone speciosa,
Antennaria dioica, Festuca ovina, Trifolium polyphyl-
lum, Carex sempervirens, C. umbrosa (номенклатура
по: Зернов и др., 2015).

Пестроовсяницевые луга (ПЛ) – среднепро-
дуктивные сообщества с доминированием плотно-
дерновинных злаков (Festuca varia, Nardus stricta).
Они отличаются высоким флористическим богат-
ством. Мощность снега зимой составляет 0.5–1.5 м,
снег сходит в конце мая–июне. Для этого сооб-
щества характерен большой запас надземной морт-
массы (ветоши), составляющий около 900 г/м2

(Онипченко, 1990).
Гераниево-копеечниковые луга (ГКЛ) – наи-

более высокопродуктивные разнотравные аль-
пийские сообщества с доминированием герани
голостебельной (Geranium gymnocaulon) и копееч-
ника кавказского (Hedysarum caucasicum). Эти фи-
тоценозы занимают нижние части склонов и не-
большие западины со значительной аккумуляцией
снега (2–3 м). Снег сходит в конце июня или на-
чале июля, вегетационный сезон продолжается
2.5–3 месяца (Alpine Ecosystems…, 2004). Значи-
тельное участие в составе травостоя принимают
злаки: Anthoxanthum odoratum, Festuca brunnescens,
Deschampsia flexuosa, Nardus stricta и Phleum alpinum.

Альпийские ковры (АК) – низкопродуктив-
ные хионофитные сообщества западин и днищ
цирков с обильным (около 4 м) снегонакоплением
зимой. Доминируют виды шпалерного и розеточ-
ного разнотравья, такие как Sibbaldia procumbens,
Taraxacum stevenii, Minuartia aizoides. Вегетацион-
ный период длится около 2–2.5 месяцев, снег
обычно сходит в июле.

Функциональные признаки листьев альпий-
ских растений (масса в сухом и водонасыщенном
состоянии, площадь листа) были взяты из нашей
ранней публикации (Шидаков, Онипченко, 2007),
методика их определения соответствует междуна-
родным протоколам (Cornelissen et al., 2003; Pérez-
Harguindeguy et al., 2013). В основе определения
вклада стратегий лежит ординация функциональ-
ных признаков по методу главных компонент, ко-
торая позволяет выделить основные оси варьирова-
ния признаков (Pierce et al., 2017). Для вычисления

степени выраженности трех базовых стратегий
для каждого вида использованы три признака ли-
стьев (масса в сухом и водонасыщенном состоя-
нии, площадь листа), расчеты производились в
приложении StrateFy для MS Excel, опубликован-
ном в работе Пирса с соавт. (Pierce et al., 2017).

Изучение биомассы проводили на маленьких
площадках размером 25 × 25 см во второй полови-
не вегетационного периода (конец июля–август).
Надземные части растений срезали ножницами на
уровне почвы. Полученные укосы складывали в
полиэтиленовые пакеты с указанием номера и со-
общества. С АЛП было собрано 104 укоса, из всех
остальных сообществ – по 92 укоса. Укосы разби-
рали по видам. Сложенные в бумажные пакеты об-
разцы высушивали сначала на воздухе до воздушно-
сухого состояния. Перед взвешиванием образцы
высушивали вторично в течение 8 ч при темпера-
туре 80°С. Образцы взвешивали на электронных
весах HF-300G с точностью до 1 мг, а крупные уко-
сы весом более 10 г взвешивали на электронных
технических весах CS-200 с точностью до 0.1 г.

Расчет средневзвешенных стратегий произво-
дили на основании значений вклада стратегий и
биомассы видов по отдельным площадкам по
формуле:

где Xw – средневзвешенное значение признака
(стратегии) X, Xi – значение признака для i-того
вида, n – общее число видов на площадке, Bi –
биомасса i-того вида на этой площадке. Таким
образом, в отличие от среднего арифметического,
в значение которого вносят равный вклад все ви-
ды площадки или сообщества, вклад в средневзве-
шенное значение пропорционален “весу” (в на-
шем случае биомассе) каждого вида на площадке
или в сообществе. Соответственно, средневзве-
шенное значение в основном зависит от значения
признаков доминирующих видов. Для получения
параметров варьирования этих значений рассчи-
тывали среднее и его ошибку со всех площадок
каждого сообщества. Значимость различий сред-
невзвешенных вкладов стратегий между сообще-
ствами оценивали на основании однофакторного
дисперсионного анализа для S- и R-стратегий,
распределение которых не отличалось от нор-
мального, с последующим апостериорным тестом
Тьюки (расчеты проведены в программе Statistica
10.0). Для С-стратегий использовали однофак-
торный непараметрический дисперсионный ана-
лиз (Kruskal–Wallis ANOVA).

Рассматривая полученные величины вклада
отдельных стратегий как функциональные при-
знаки, мы рассчитали параметры функциональ-
ного разнообразия изучаемых растительных со-
обществ: функциональное богатство, выравнен-
ность и дивергенцию. Функциональное богатство
(FR) показывает размах значений функциональ-
ного признака (в нашем случае вклада стратегии)

1 1
( ) ,

i n i n

w i i i
i i

X X B B
= =

= =
=  
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внутри фитоценоза. Индекс функциональной
выравненности (FE) выявляет, насколько равно-
мерно распределены средневзвешенные вклады
отдельных стратегий по изученным площадкам
внутри сообщества. Функциональная диверген-
ция (FD) отражает степень расхождений средне-
взвешенных значений вкладов стратегий по изу-
ченным площадкам внутри сообщества. Высокие
значения индекса возникают в случае сильного
расхождения значений вклада той или иной стра-
тегии между площадками внутри сообщества (Ma-
son et al., 2005; Schleuter et al., 2010; Garnier et al.,
2016). Методика расчетов подробно описана в на-
шей предыдущей статье (Дудова и др., 2019), рас-
четы проведены в среде R v.3.4.4.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Выраженность рассмотренных стратегий ши-

роко варьирует среди изученных видов альпий-
ских растений. В меньшей степени альпийским
растениям свойственны черты конкурентности:
среднее по всем видам 19.5%, максимум 57% у Po-
lygonum bistorta, минимум 0% у Galium verum и ви-
дов р. Minuartia (табл. 1). В наибольшей степени,
как и ожидалось, изученные виды характеризу-
ются стресс-толерантностью – в среднем 46.4%
(максимум 100% у Minuartia aizoides, минимум 0%
у Fritillaria collina, Matricaria caucasica, Taraxacum
stevenii и др.). Вклад рудеральной стратегии в
среднем составил 34.2%, он варьировал от 0% у
Festuca varia и Helictotrichon versicolor до 79.3% у
Matricaria caucasica (табл. 1). Среди всех изучен-
ных видов четыре вида по вкладу рассматривае-
мых стратегий наиболее близки к средним по
всем видам значениям – это Carum meifolium, Erig-
eron alpinus, Trifolium polyphyllum, Viola altaica; они
могут рассматриваться как наиболее типичные
представители альпийской флоры. Распределе-
ние вкладов различных стратегий обычно одно-
вершинное и значимо не отличается от нормаль-
ного по критерию Колмогорова–Смирнова, что в
целом свидетельствует о едином оптимуме вклада
в различные стратегии у большинства видов рас-
тений альпийского пояса.

Во всех изученных сообществах средневзве-
шенные величины вклада стресс-толерантности
(патиентной стратегии) выше, чем других страте-
гий. В то же время доля стресс-толерантности
значимо различается между сообществами: в наи-
большей степени она свойственна растениям
пестроовсяницевых лугов (79%), а в наименьшей –
растениям гераниево-копеечниковых лугов (50%).
Выраженность стресс-толерантной стратегии зна-
чимо различается между всеми изученными сооб-
ществами.

Вклад рудеральной (эксплерентной) стратегии
также значимо различается между сообществами
(табл. 2): он минимален у растений пестроовся-
ницевых лугов (8.0%) и максимален у растений
альпийских ковров (32.5%). Эти данные согласу-

ются с гипотезой о большей выраженности руде-
ральной стратегии в условиях короткого вегета-
ционного периода.

Конкурентная (виолентная) стратегия также
выражена у исследованных альпийских расте-
ний. Ее вклад минимален у низкорослых расте-
ний альпийских ковров (10.9%) и максимален в
высокопродуктивном сообществе гераниево-ко-
пеечниковых лугов (26.2%); пустоши и пестро-
овсяницевые луга характеризуются незначи-
тельным вкладом (табл. 2). Эти данные также
подтверждают гипотезу об относительно боль-
шей роли конкурентной стратегии в более про-
дуктивных сообществах.

В отличие от средневзвешенных величин вкла-
да стратегий, средние значения, рассчитанные по
видовым спискам сообществ, значимо не разли-
чаются между сообществами, но многие из них
отличаются от средневзвешенных для тех или
иных сообществ (табл. 2). Список видов того или
иного сообщества больше характеризует потен-
циальные возможности произрастания в нем рас-
тений (“абиотическое сито”), в то время как сред-
невзвешенные оценки больше показывают выра-
женность стратегий у доминирующих видов, т.е.
наиболее адаптивные стратегии в условиях кон-
куренции. Для альпийских пустошей (АЛП) и
пестроовсяницевых лугов (ПЛ) характерно доми-
нирование видов с сильно выраженной стресс-
толерантной стратегией, ее вклад значимо выше,
а вклад других стратегий значимо ниже для сред-
невзвешенных значений по сравнению со сред-
ними (табл. 2). Таким образом, в этих сообще-
ствах признаки стресс-толерантности очень важ-
ны для поддержания высокого участия растений в
их сложении.

На наиболее продуктивных гераниево-копееч-
никовых лугах (ГКЛ) повышается роль конку-
рентной стратегии, но ее вклад по средневзве-
шенным величинам не отличается от среднего,
хотя и имеет тенденцию быть существенно выше
(26.2 и 19.2% соответственно, р = 0.112 по крите-
рию Вилкоксона). С другой стороны для обиль-
ных видов этого сообщества характерна более
низкая степень рудеральности (средневзвешен-
ные оценка 23.6% при средней 35.4%). Это свиде-
тельствует о лучшей выраженности рудеральной
стратегии у более редких видов, которые в этом
сообществе могут занимать участки пороев поле-
вок (Фомин и др., 1989).

На альпийских коврах (АК) наблюдается другая
картина. Здесь вклад рассматриваемых стратегий
по средневзвешенным и средним оценкам практи-
чески не различается (табл. 2), поэтому можно
считать, что функциональные признаки растений,
связанные с их стратегиями, не являются опреде-
ляющими для доминирования в условиях альпий-
ских ковров.

Что касается функционального разнообразия
средневзвешенного вклада отдельных стратегий,
то на альпийских лишайниковых пустошах отме-
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Таблица 1. Биомасса растений в четырех альпийских сообществах (г/м2) и вклад CSR стратегий (%), оцененный
по методике Пирса с соавторами (Pierce et al., 2017)

Вид
АЛП ПЛ ГКЛ АК

C S R
M SE M SE M SE M SE

Agrostis vinealis – – 0.2 0.09 4.1 0.59 1.8 0.35 16 58 27
Alchemilla caucasica 3.4 0.84 – – – – – – 17 69 14
Anemone speciosa 10.2 0.93 – – – – – – 43 29 28
Antennaria dioica 7.6 1.02 1.8 0.97 – – – – 8 57 35
Anthemis cretica – – 1.3 0.54 1.3 0.63 – – 30 7 63
Anthemis marschalliana – – – – 0.2 0.23 – – 23 57 20
Anthoxanthum odoratum – – 5.6 1.03 14.9 1.89 0.5 0.24 14 65 21
Arenaria lychnidea 2.6 1.05 – – – – – – 4 73 23
Aster alpinus 1.1 0.33 – – – – – – 10 61 29
Campanula collina 0.8 0.23 0.8 0.17 0.0 0.02 – – 33 33 34
Campanula tridentata 9.4 1.04 1.5 0.56 0.7 0.38 + – 12 60 27
Carex atrata – – 3.5 1.33 5.8 0.98 1.0 0.49 19 65 16
Carex oreophila – – – – – – 2.4 0.58 8 64 28
Carex pyrenaica – – – – – – 0.4 0.12 4 66 30
Carex sempervirens 0.4 0.27 – – – – – – 12 73 15
Carex umbrosa 18.6 1.77 2.8 0.77 – – – – 11 67 22
Carum caucasicum 6.1 0.65 0.1 0.06 – – + – 30 54 16
Carum meifolium – – + – 3.5 0.48 1.9 0.71 23 39 37
Catabrosella variegata – – – – 1.0 0.50 5.8 0.52 14 59 28
Cerastium purpurascens – – 0.2 0.11 0.2 0.16 – – 19 11 70
Chaerophyllum roseum – – 0.3 0.14 – – – – 30 45 25
Corydalis conorhiza – – – – – – 0.3 0.11 38 16 46
Deschampsia flexuosa – – 12.7 2.59 7.2 1.59 + – 4 83 13
Erigeron alpinus 0.2 0.05 – – – – – – 17 44 39
Erigeron caucasicus – – 0.2 0.14 0.4 0.33 – – 30 18 53
Eritrichium caucasicum 0.5 0.12 – – – – – – 6 79 16
Euphrasia ossica 0.4 0.11 + – 0.1 0.03 – – 2 24 74
Festuca brunnescens – – 3.0 1.13 14.1 2.49 0.5 0.30 6 87 7
Festuca ovina 22.9 1.33 2.5 0.68 0.8 0.36 1.6 0.48 3 92 5
Festuca varia – – 160.0 16.85 2.6 2.29 – – 14 87 0
Fritillaria collina 0.1 0.05 + – – – – – 30 0 70
Gagea fistulosa – – – – + – + – 30 0 70
Galium verum – – 0.4 0.23 – – – – 0 55 45
Gentiana biebersteinii 0.1 0.03 – – – – – – 14 14 72
Gentiana pyrenaica 2.8 0.48 1.7 0.48 0.7 0.31 0.1 0.06 1 58 41
Gentiana septemfida 0.4 0.16 1.0 0.95 – – – – 18 4 78
Gentiana verna 0.1 0.04 – – – – – – 11 68 21
Geranium gymnocaulon – – 0.3 0.23 125.2 13.39 + – 35 41 24
Gnaphalium supinum – – + – + – 10.1 1.72 2 19 79
Hedysarum caucasicum – – + – 47.8 6.76 – – 44 26 31
Helictotrichon versicolor 5.6 0.57 – – – – – – 13 87 0
Hieracium lactucella – – 0.1 0.10 0.8 0.74 – – 26 0 74
Hyalopoa pontica – – – – – – 0.8 0.19 13 39 48
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чено большое разнообразие вклада С-стратегии, а
также низкая выравненность и высокая дивер-
генция (расхождение) по вкладу С- и R-стратегий
(табл. 3). Растения этих стратегий не играют су-
щественной роли в сложении АЛП, поэтому их
высокая пространственная вариабельность, ви-
димо, не является важным селективным призна-
ком и, скорее всего, связана с локальной неодно-
родностью условий микроместообитания.

На среднепродуктивных пестроовсяницевых
лугах, где в наибольшей степени выражена стресс-
толерантность, вклад этой стратегии наиболее ста-
билен, максимально выравнен и минимально расхо-
дится по площадкам. Здесь в наименьшей степени
выражена R-стратегия, а ее вклад также сильно вы-
равнен по площадкам. Наибольшее внутриценоти-
ческое варьирование в этом сообществе отмечено
для вклада С-стратегии. Для наиболее продуктив-
ных гераниево-копеечниковых лугов не отмечены

Примечание. Здесь и далее M – среднее, SE – ошибка среднего; альпийские сообщества: АЛП – альпийские лишайниковые
пустоши, ПЛ – пестроовсяницевые луга, ГКЛ – гераниево-копеечниковые луга, АК – альпийские ковры. Знаком + отмече-
ны величины менее 0.1 г/м2.

Leontodon hispidus – – 5.1 2.27 4.7 1.07 – – 36 0 65
Luzula multiflora – – 0.1 0.09 0.4 0.17 + – 12 42 46
Luzula spicata 1.0 0.19 – – – – – – 11 65 24
Lloydia serotina 0.2 0.12 – – – – – – 35 0 65
Matricaria caucasica – – 0.1 0.06 7.7 1.26 – – 21 0 79
Minuartia aizoides – – 0.6 0.26 2.5 0.77 20.8 1.88 0 100 0
Minuartia circassica 1.0 0.47 0.3 0.10 – – – – 0 77 23
Minuartia recurva – – 0.4 0.19 0.3 0.13 – – 0 91 10
Myosotis alpestris – – 0.2 0.15 – – – – 22 22 56
Nardus stricta – – 8 7.37 33.3 4.58 16.3 2.54 5 95 0
Oxytropis kubanensis 2.2 0.91 – – – – – – 26 55 20
Pedicularis caucasica 0.5 0.20 – – – – – – 14 64 22
Pedicularis condensata – – – – 0.2 0.20 – – 37 38 25
Pedicularis comosa 0.4 0.17 + – – – – – 28 49 23
Pedicularis nordmanniana – – – – – – 2.8 0.53 20 20 59
Phleum alpinum – – – – 17.8 2.65 2.5 0.92 15 62 22
Plantago atrata 1.4 0.54 0.4 0.26 – – – – 45 43 12
Polygonum bistorta 0.2 0.07 – – – – – – 57 16 27
Potentilla gelida 2.4 0.83 0.3 0.33 – – – – 14 63 23
Potentilla verna – – – – 0.1 0.05 1.4 0.73 25 36 39
Primula algida 0.3 0.09 – – – – – – 22 18 60
Ranunculus oreophilus 1.2 0.24 0.2 0.08 0.1 0.08 – – 30 30 40
Rumex alpestris – – 0.1 0.05 0.6 0.39 – – 52 0 48
Scorzonera cana + – 5.6 0.98 3.9 0.66 – – 23 31 45
Seseli alpinum – – 0.3 0.17 – – – – 27 45 27
Sibbaldia procumbens – – 0.2 0.11 4.2 1.18 65.3 4.37 12 56 32
Taraxacum confusum – – 4.3 1.48 – – – – 51 0 49
Taraxacum stevenii 1.1 0.22 – – + – 17.2 1.48 27 0 74
Trifolium polyphyllum 7.9 1.49 – – – – – – 18 50 32
Vaccinium vitis-idaea 31.9 5.98 – – – – – – 3 96 2
Veronica gentianoides 0.7 0.14 1.6 0.50 1.6 0.37 – – 48 25 28
Viola altaica – – 1.9 0.29 + – – – 14 48 38

Вид
АЛП ПЛ ГКЛ АК

C S R
M SE M SE M SE M SE

Таблица 1.   Окончание
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выделяющиеся на фоне других сообществ парамет-
ры функционального разнообразия вклада различ-
ных стратегий (табл. 3).

Для альпийских ковров, где отмечен более
значительный вклад R-стратегов (табл. 2), индек-
сы функционального разнообразия этой страте-
гии не выделяются на фоне других сообществ
(табл. 3). Здесь отмечено минимальное варьиро-
вание вклада С-стратегов, но максимальное ва-
рьирование и дивергенция вклада S-стратегии.

ОБСУЖДЕНИЕ

При сравнении наших результатов с медиан-
ными спектрами стратегий растений различных
биомов (Pierce et al., 2017) можно увидеть, что аль-
пийские сообщества Кавказа характеризуются
меньшей выраженностью конкурентной страте-

гии, особенно по сравнению с лесными сообще-
ствами. Средний показатель стресс-толерантно-
сти – один из наиболее высоких среди различных
биомов, в то время как рудеральность выражена в
средней степени: для альпийских сообществ Те-
берды она ниже, чем в лесах средиземноморского
климата и бореальных лесах, но выше, чем в тро-
пических лесах и саваннах. Полученный нами
спектр близок к таковому для равнинных тундр
при несколько большем вкладе стресс-толерант-
ности и меньшем рудеральности (Pierce et al., 2017).

В целом наши результаты подтверждают ис-
ходную гипотезу, базирующуюся на взглядах
Грайма (Grime, 2001), о доминировании растений
с преимущественно стресс-толерантной страте-
гий в условиях высокогорий. Кроме того, анало-
гично исследованиям сообществ на бедных песча-
ных почвах холмов провинции Онтарио (Канада)

Таблица 2. Средневзвешенные и средние величины вклада стратегий альпийских растений четырех сообществ
(среднее и его ошибка)

Примечание. Для средневзвешенных оценок показана значимость отличий между сообществами (значимые отличия показа-
ны неперекрывающимися буквами – результаты однофакторного непараметрического дисперсионного анализа для C-стра-
тегии и параметрического дисперсионного анализа для S- и R-стратегии, p < 0.05). Для средних значений звездочками пока-
зана значимость отличий от соответствующих средневзвешенных величин по непараметрическому критерию Вилкоксона:
* – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.001.

Сообщество n
C, % S, % R, %

M SE M SE M SE

Средневзвешенные величины для сообществ (n – число площадок)

АЛП 104 12.9b 0.37 68.9c 0.77 18.1b 0.46
ПЛ 92 12.5ab 0.42 79.4d 1.2 8.0a 0.93
ГКЛ 92 26.2c 0.7 50.2a 1.1 23.6c 0.58
АК 92 10.9a 0.25 56.5b 1.0 32.5d 0.93

Средние величины для видов, образующих сообщество (n – число видов)

АЛП 36 19.2* 2.4 48.1*** 4.5 32.7** 3.6
ПЛ 45 19.9** 2.2 43.9*** 4.4 36.2*** 3.4
ГКЛ 38 19.2 2.2 45.5 5.0 35.4** 3.8
АК 27 14.5 2.1 55.3 4.9 30.2 3.9

Таблица 3. Средние значения индексов функционального разнообразия по площадкам (n = 92, для АЛП n = 104)

Примечание. Индексы функционального разнообразия: FR – функциональное богатство, FE – функциональная выравнен-
ность, FD – функциональная дивергенция.

Сообщество Показатель
FR FE FD

C S R C S R C S R

АЛП M 0.43 0.70 0.62 0.45 0.48 0.41 0.84 0.35 0.81
SE 0.01 0.01 0.02 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01

ПЛ M 0.32 0.63 0.40 0.50 0.53 0.64 0.53 0.22 0.44
SE 0.02 0.03 0.02 0.02 0.02 0.02 0.03 0.02 0.03

ГКЛ M 0.37 0.66 0.62 0.52 0.48 0.48 0.62 0.36 0.40
SE 0.01 0.02 0.02 0.01 0.01 0.01 0.02 0.02 0.02

АК M 0.28 0.77 0.60 0.54 0.45 0.52 0.67 0.40 0.46
SE 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.01 0.02 0.02 0.02
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(Reader, 1998) и нашим наблюдениям за микори-
зообразованием альпийских растений (Elumeeva
et al., 2018), в настоящей работе мы выявили, что
более сильная выраженность признаков стресс-
толерантной стратегии связана с доминированием
растений в условиях АЛП и ПЛ. Мы также под-
твердили предположение об относительно боль-
шей выраженности конкурентной стратегии в
условиях продуктивных ГКЛ и рудеральной стра-
тегии в условиях АК, характеризующихся корот-
ким вегетационным периодом.

Преобладание стресс-толерантов в альпий-
ских сообществах Тибета было отмечено для
участков с низкой интенсивностью выпаса яков,
в то время как при более высокой интенсивности
выпаса доминирование переходило к видам кон-
курентной стратегии (Wang et al., 2018). Это согла-
суется с полученными нами результатами. В нашем
случае выпас скота был прекращен более 75 лет на-
зад, и в настоящее время доминирующие виды
стресс-толерантов не испытывают существенно-
го влияния крупных млекопитающих. С другой
стороны, относительно большая роль конкурен-
тов в более продуктивных сообществах ГКЛ сов-
падает с высокой роющей и пищевой активно-
стью кустарниковых полевок в этом сообществе
(Фомин и др., 1989). В альпийских сообществах
гор Гиресун (Турция) показано преобладание ви-
дов рудерально-конкурентной стратегии, что ту-
рецкие исследователи связывают с высоким
уровнем антропогенных нарушений (выпас и се-
нокошение) (Huseyinoglu, Yalcin, 2017). При рас-
смотрении только злаков в высокогорьях Южных
Альп (Италия) также было отмечено преоблада-
ние стресс-толерантной стратегии, однако оно не бы-
ло абсолютным (среднее C : S : R = 26.7 : 46.1 : 27.2%)
(Pierce et al., 2007a), что хорошо совпадает с полу-
ченными нами средними для видов показателями
(табл. 2). Стресс-толерантная стратегия растений
холодных высокогорий также была отмечена для
Французских Альп (Boulangeat et al., 2012). В то же
время усиление нарушений приводит к усилению
роли видов R-стратегии в альпийских сообще-
ствах (Pierce et al., 2007b), что в нашем случае под-
тверждается большей ролью R-стратегов в сооб-
ществе ГКЛ, где высока роющая активность по-
левок, по сравнению с АЛП и ПЛ, где площадь
зоогенных нарушений незначительна. Роль видов
рудеральной стратегии велика и на начальных ста-
диях первичных сукцессий при отступлении лед-
ников в Альпах (Caccianiga et al., 2006). Но в нашем
случае повышение роли видов этой стратегии на
АК связано с коротким вегетационным периодом
и необходимостью быстрого сезонного развития
растений, которое характерно для R-стратегов.
Эта закономерность подтверждается долговре-
менными (более 50 лет) экспериментами в горах
Новой Зеландии с увеличением снежного покро-
ва, которое привело к усилению позиций видов с
чертами рудеральной стратегии – большей удель-

ной поверхности листьев и меньшим содержани-
ем сухого вещества в листьях (Mark et al., 2015).

Интересно сравнить полученные данные с ро-
лью конкуренции в формировании рассматрива-
емых сообществ, изученной экспериментально
по методике Голдберг (Goldberg, 1994; Onipchen-
ko et al., 2009). Наибольшая роль конкуренции от-
мечена на продуктивных гераниево-копеечнико-
вых лугах, где вклад видов с конкурентной страте-
гией максимален: он более чем вдвое превышает
таковой в других сообществах (табл. 2). С другой
стороны, в наименьшей степени роль конкуренции
в формировании сообществ отмечена для средне-
продуктивных пестроовсяницевых лугов. По на-
шим данным в этом сообществе максимальна роль
стресс-толерантов (средневзвешенный вклад S-стра-
тегии – 79.4%; табл. 2). Таким образом, получен-
ные оценки вклада разных стратегий хорошо со-
гласуются с экспериментальными данными по
роли конкуренции: она максимальна при наи-
большем участии С-стратегов и минимальна при
наибольшем участии S-стратегов.

Нами впервые исследовано функциональное
разнообразие средневзвешенного вклада отдель-
ных стратегий внутри альпийских сообществ.
Выявлено большое разнообразие вклада С-стра-
тегии на АЛП и высокая стабильность стресс-толе-
рантности (абсолютно доминирующей стратегии)
на ПЛ. Последнее хорошо согласуется с отмечен-
ным для высокогорий Новой Зеландии жестким
средовым отбором и высокой конвергенцией
признаков у доминирующих растений по сравне-
нию с редкими видами (Richardson et al., 2012). На
ПЛ абсолютный доминант Festuca varia характе-
ризуется стресс-толерантной стратегией и обес-
печивает высокий и постоянный вклад этой стра-
тегии в функциональную структуру сообщества.
На АК отмечено минимальное варьирование
вклада С-стратегов, но максимальное варьирова-
ние и дивергенция вклада S-стратегии. Это сви-
детельствует о значительной горизонтальной не-
однородности этого сообщества по важнейшему
фактору стресса – длительности залегания снеж-
ного покрова, что было детально описано в работе
А.А. Захарова с соавт. (2002). Поэтому нельзя счи-
тать общей закономерностью снижение функци-
онального разнообразия и увеличение выравнен-
ности с уменьшением длины вегетационного пери-
ода, которое отмечено для ряда функциональных
признаков растений в Пиренеях и Французских
Альпах (Komac et al., 2015; Chalmandrier et al.,
2017).

В целом можно заключить, что в альпийских
растительных сообществах преобладает стресс-
толерантная стратегия, в наибольшей степени
выраженная у растений пестроовсяницевых лу-
гов. Роль конкурентной стратегии возрастает в
условиях более продуктивных гераниево-копееч-
никовых лугов, а вклад рудеральной стратегии
максимален в условиях альпийских ковров при
коротком вегетационном периоде.
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Proportional adherence to Grime’s CSR strategies now can be quantitatively estimated by simple leaf traits.
Traits of different strategies may be under natural selection and serve as important features for dominance in
natural plant communities. Alpine plants are traditionally considered as stress-tolerators (S) adapted to low
temperatures and poor soils. However, alpine communities differ significantly with regard to their produc-
tion. We hypothesize that C-strategy is more expressed in relatively productive alpine meadows, whereas R-
strategy is more important in snowbed communities with short growing season. Species aboveground biomass
was studied in four communities at the same altitude (alpine lichen heath – ALH, Festuca varia grassland –
FVG, Geranium-Hedysarum meadow – GHM, and snowbed community – SBC). Proportional adherence
to CSR components was estimated on the basis of three leaf traits – dry mass, fresh (water saturated) mass,
and leaf area for all vascular plants in the communities. We calculated community weighted means (CWM)
for each strategy for studied communities. Our hypothesis was supported. Dominants were more stress-tol-
erant in ALH and FVG than other species, but more C-strategies were observed in productive GHM. Pro-
portional adherence of C and S strategies were in strong correspondence with relative importance of compe-
tition at the community level. The competition was the most important in productive GHM where C-strategy
CWM is the biggest, but it was least important in FVG where S-strategy CWM is the biggest.
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