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Целью данной работы является оценка экологической дифференциации сосновых 
лесов на основе сопряженного анализа CSR-стратегий и экологических шкал Элленберга.

На основе данных геоботанических описаний проведен сопряженный анализ эколо-
гических шкал Элленберга и CSR-стратегий Раменского-Грайма. Статистическая об-
работка выполнена в среде MATLAB с использованием методов PCA и неметрического 
многомерного шкалирования (NMDS). Для оценки характера связей применялось сравне-
ние линейной (Пирсон) и полиномиальной детерминации.

Установлено, что структура сообществ на 94,78% (PCA) детерминирована фак-
торами среды. Выявлено, что если влияние азота и кислотности носит линейный ха-
рактер, то факторы увлажнения и температуры проявляют значимую нелинейность 
(прирост R2 на 18%). NMDS (Stress = 0,016) показал преимущество перед линейными 
методами в сохранении топологии экологического пространства при экстремальных 
значениях увлажнения.

Доказано, что увлажнение выступает нелинейным «экологическим ситом», ли-
митирующим развитие конкурентных видов (C) и способствующим доминированию 
стресс-толерантов (S) на обоих полюсах гидрологического градиента.

Ключевые слова: сосновые леса, CSR-стратегии, шкалы Элленберга, NMDS, не-
линейный анализ, экологическая ординация.

ВВЕДЕНИЕ

Одной из центральных задач совре-
менной фитоценологии остается поиск 
универсальных закономерностей, опре-
деляющих структуру растительных сооб-
ществ в ответ на комплексное воздействие 
факторов среды. В условиях глобальных 
климатических изменений и возрастаю-
щей антропогенной нагрузки понимание 
механизмов адаптации растений требует 
интеграции различных подходов: от клас-
сической биоиндикации по экологическим 
шкалам до анализа функциональных ти-
пов стратегий.

Теоретические основы исследова-
ния

Фундаментальная концепция типов 
стратегий адаптации, впервые предло-
женная Л.  Г.  Раменским и позже разви-
тая Дж.  Граймом в рамках системы CSR 
(Competitors, Stress-tolerants, Ruderals), 
постулирует наличие трех основных век-
торов эволюционного компромисса между 
конкуренцией, стрессом и нарушением 
среды. Согласно этой теории, функцио-
нальная структура фитоценоза определя-

ется тем, как виды распределяют ресурсы 
в ответ на дефицит питания или экстре-
мальные физические условия [1–3].

Параллельно с функциональным под-
ходом активно развивается метод экологи-
ческих шкал, наиболее известными из ко-
торых являются шкалы Г. Элленберга [4]. 
Эти шкалы позволяют косвенно оценивать 
условия местообитаний (свет, влажность, 
азотный режим, кислотность) по флори-
стическому составу сообществ, что делает 
их незаменимым инструментом в лесной 
экологии [5].

Специфика сосновых лесов и про-
блема нелинейности

Сосновые леса представляют собой 
уникальный объект для анализа экологи-
ческих градиентов, так как они произрас-
тают в экстремально широком диапазоне 
условий: от крайне сухих олиготрофных 
боров до избыточно увлажненных сфаг-
новых сообществ. В таких экосистемах 
фактор увлажнения (M) и температурный 
режим (T) часто выступают не просто как 
фоновые параметры, а как жесткие лими-
тирующие факторы.

Однако стандартные статистические 
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методы, такие как анализ главных компо-
нент (PCA), основаны на предположении 
о линейности связей между переменными 
[6]. В то же время экологические данные 
часто демонстрируют нелинейные откли-
ки, где максимальное обилие вида или 
стратегии наблюдается в зоне оптимума, 
а по краям градиента происходит резкое 
снижение показателей [7–8]. Игнорирова-
ние этой нелинейности может приводить к 
недооценке значимости ключевых факто-
ров, таких как водный режим почвы.

Обоснование методов и цели иссле-
дования

Для корректного отображения слож-
ного экологического пространства сосня-
ков все чаще применяются методы неме-
трического многомерного шкалирования 
(NMDS). В отличие от линейных методов, 
NMDS оперирует рангами дистанций, что 
позволяет адекватно интерпретировать 
нелинейные и неметрические градиенты 
[8]. Сочетание NMDS с современными 
методами расчета стратегий [9] открывает 
новые возможности для уточнения эколо-
гической ниши сосны и сопутствующих 
видов, включая лекарственные растения.

Целью данной работы является оценка 
экологической дифференциации сосновых 
лесов на основе сопряженного анализа 
CSR-стратегий и экологических шкал Эл-
ленберга.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В основу анализа легли данные гео-
ботанических описаний различных типов 
сосновых лесов по составу и обилию, охва-
тывающих широкий экологический спектр, 
которые были адаптированы из [10].

Для каждого описания были рассчита-
ны экологические индикаторные значения: 
невзвешенные баллы по шкалам Г. Эллен-
берга для освещенности (L), температуры 
(T), увлажнения (M), кислотности почвы 
(R) и содержания азота (N). Использова-
ние невзвешенных баллов по сравнению с 
традиционно используемыми взвешенны-
ми на обилие, чаще всего проективное по-
крытие, связано с тем, что использование 
взвешенного усреднения исходит из пред-
положения, что если вид представлен в со-
обществе в большом количестве, то сред-
нее индикаторное значение местообитания 
должно быть близко к индикаторному зна-
чению этого вида. Однако в последнее вре-

мя появились данные о том, что большее 
индикаторное значение имеет присутствие 
видов, особенно с узкой экологической 
амплитудой при оценке характеристик ме-
стообитаний объективными физико-хими-
ческими методами [11–15].

Для каждого типа соснового леса (ли-
шайниковый, вересковый, брусничный, 
мшистый, орляковый, кисличный, зелено-
мошный, черничный, долгомошный, осо-
ковый, багульниковый, сфагновый) были 
рассчитаны средневзвешенные значения 
стратегий Cw, Sw и Rw. Взвешивание 
CSR-стратегий по обилию видов являет-
ся методологически необходимым этапом 
расчета этих показателей.

Расчет средневзвешенных CSR-
стратегий производили на основании зна-
чений вклада стратегий и баллов обилия 
видов по типам леса по формуле (1) [16]:
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где Xw – средневзвешенное значение 
признака (стратегии);

X, Xi – значение признака для i-того 
вида; 

n – общее число видов;
Bi – баллы обилия i-того вида для кон-

кретного типа леса.

CSR-стратегии для конкретных видов 
сосновых лесов взяты из глобальной базы, 
содержащей данные о CSR-стратегиях бо-
лее 3000 видов растений [9].

Статистический алгоритм в среде 
MATLAB

Обработка данных проводилась с ис-
пользованием оригинального скрипта в 
среде MATLAB. 

Ввиду различий в размерностях 
шкал и процентных долей стратегий, ис-
ходная матрица X была подвергнута 
z-преобразованию:

xz µ
σ
−

= ,                         (2)

где μ – среднее значение;
σ – стандартное отклонение.
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Ординационный анализ (PCA) выпол-
нен на основе сингулярного разложения 
ковариационной матрицы для определения 
доли объясненной дисперсии (R2).

NMDS проведен с использованием 
функции mdscale. В качестве меры разли-
чия использовалось Евклидово расстоя-
ние. Качество ординации оценивалось по 
критерию стресса (Kruskal's Stress) и коэф-
фициенту детерминации соответствия (Fit 
R2) между исходными и рассчитанными 
дистанциями.

Для сравнительного анализа нелиней-
ности для каждой пары «фактор среды – 
функциональная стратегия» рассчитыва-
лись: коэффициент детерминации Пирсо-
на (R2

lin), коэффициент детерминации для 
полинома второй степени (R2

nonlin) и при-
рост детерминации (ΔR2 = R2

nonlin - R2
lin). 

Связь классифицировалась как значимо 
нелинейная при ΔR2 > 0,10 (10%).

Оценка значимости коэффициентов 

корреляции и направления векторов в 
NMDS-пространстве осуществлялась с ис-
пользованием ранговой корреляции Спир-
мена (rs), что позволило минимизировать 
влияние выбросов и учесть монотонные 
нелинейные связи.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты ординации и регрессион-
ного анализа подтверждают гипотезу о 
двухфакторной детерминации структуры 
сосняков, где линейные эдафические гра-
диенты накладываются на нелинейные ги-
дротермические ограничения.

Анализ матриц корреляции и детер-
минации. Матрица корреляций (табли- 
ца 1) показывает сильные и биологически 
логичные взаимосвязи между стратегиями 
Раменского-Грайма (Cw, Sw, Rw) и эколо-
гическими шкалами Элленберга.

Таблица 1. – Матрица коэффициентов линейной корреляции
Cw Sw Rw L T M R N

Cw 1 -0,97 0,91 -0,87 0,75 -0,50 0,87 0,87
Sw -0,97 1 -0,98 0,92 -0,84 0,57 -0,92 -0,91
Rw 0,91 -0,98 1 -0,92 0,87 -0,61 0,92 0,91
L -0,87 0,92 -0,92 1 -0,77 0,54 -0,87 -0,89
T 0,75 -0,84 0,87 -0,77 1 -0,86 0,91 0,71
M -0,50 0,57 -0,61 0,54 -0,86 1 -0,65 -0,33
R 0,87 -0,92 0,92 -0,87 0,91 -0,65 1 0,90
N 0,87 -0,91 0,91 -0,89 0,71 -0,33 0,90 1

Анализ стратегий (Cw, Sw, Rw) меж-
ду собой. Cw и Sw (r = -0,97) демонстриру-
ют классический функциональный антаго-
низм. Условия, благоприятные для захва-
та ресурсов (Cw), абсолютно исключают 
стратегию медленного накопления (Sw). 
Конкуренты (Cw) процветают в богатых 
ресурсами условиях, тогда как стресс-
толеранты (Sw) вытеснены в экстремаль-
ные местообитания.

Sw и Rw (r = -0,98) показывают силь-
ную отрицательную связь. Рудералы (Rw) 
требуют нарушений почвенного покро-
ва и притока ресурсов, что несовмести-
мо со стратегией медленного накопления 
ресурсов у стресс-толерантов. Рудералы 
и стресс-толеранты представляют собой 
противоположные полюса адаптации к ди-
намике среды.

Для показателей Cw и Rw выявле-
на высокая положительная корреляция 

(r = 0,91). Условия, благоприятные для 
конкурентов (высокое плодородие), как 
правило, одновременно характеризуются 
динамичностью среды, создавая предпо-
сылки и для развития рудеральных видов.

Связь со шкалами Элленберга. Наи-
более значимые зависимости можно сгруп-
пировать по двум экологическим факто-
рам: богатству почвы азотом (N) и реакции 
среды (R).

Для стратегии Cw выявлена высокая 
положительная корреляция как с показате-
лем азотного богатства, так и с реакцией 
среды (r = 0,87 для N и R), что отражает 
ожидаемое доминирование конкурентных 
видов на азотсодержащих, нейтральных 
и щелочных почвах, где высокая скорость 
роста обеспечивает эффективный захват 
пространства.

Напротив, стратегия Sw демонстри-
рует выраженную отрицательную связь 
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с обоими факторами (r = -0,91 для N;  
r = -0,92 для R), что указывает на приуро-
ченность стресс‑толерантных видов к бед-
ным (олиготрофным) и, вероятно, кислым 
субстратам.

Стратегия Rw, в свою очередь, харак-
теризуется высокой положительной кор-
реляцией с показателями N и R (r = 0,91 и 
0,92 соответственно), что свидетельствует 
о тесной связи рудеральных видов с усло-
виями высокого плодородия, типичными 
для нарушенных местообитаний. Свето-
вой режим также играет важную роль: век-
тор L (освещённость) тесно коррелирует 
со стресс‑толерантной стратегией (Sw, r = 
0,91), что, вероятно, связано с разреженно-
стью древостоя и повышенной освещённо-
стью, характерными для экстремальных ме-
стообитаний.

Шкала увлажнения (M) имеет са-
мые слабые связи с C-S-R стратегиями  
(r от -0,50 до -0,61). Наибольшая связь у M 
наблюдается с T (температура, r = -0,86), 
что может указывать на то, что более влаж-
ные участки являются более холодными 
или затененными.

Анализ структуры корреляционных 
связей матрицы корреляций выявил чет-
кую функциональную дифференциацию. 
Наблюдается жесткий антагонизм между 
стратегиями конкурентов (Cw) и стресс-
толерантов (Sw) (r = -0,97). Стратегии Cw 

и Rw тесно коррелируют с богатством по-
чвы азотом (N, r = 0,87) и реакцией среды 
(R, r = 0,87). Это указывает на то, что в со-
сняках конкурентная борьба и рудеральная 
активность сосредоточены на наиболее бо-
гатых и прогреваемых (шкала T) участках.

Стратегия Sw показала высокую связь 
с освещенностью (L, r = 0,92). Это под-
тверждает, что в данных сообществах 
стресс-толерантность сопряжена с откры-
тыми местообитаниями (например, олиго-
трофными болотами или сухими борами), 
где разреженность древостоя пропускает 
максимум света.

Матрица детерминации R2 показывает 
долю вариации одной переменной, объяс-
няемую другой (таблица 2). Это критиче-
ски важно для подтверждения выводов о 
том, что почвенные факторы определяют 
стратегии.

Анализ нелинейных эффектов (табли-
ца 3) выявил значимое преимущество по-
линомиальной аппроксимации для фак-
тора увлажнения (прирост R2 на 18%). В 
отличие от азота, увлажнение действует 
как фактор с двумя экстремумами стрес-
са. В сухих борах (лишайниковых) стресс 
вызван физиологической засухой, а в пе-
реувлажненных (сфагновых) – аноксией 
(дефицитом кислорода) и «физиологиче-
ской сухостью» из-за низкой температу-
ры субстрата. Именно это обуславливает 

Таблица 2. – Матрица коэффициентов детерминации

Таблица 3. – Матрица линейных и нелинейных эффектов

Cw Sw Rw L T M R N
Cw 1 0,94 0,84 0,77 0,80 0,39 0,85 0,76
Sw 0,94 1 0,97 0,85 0,89 0,52 0,88 0,84
Rw 0,83 0,97 1 0,86 0,90 0,55 0,86 0,85
L 0,77 0,86 0,86 1 0,87 0,54 0,85 0,80
T 0,57 0,71 0,77 0,62 1 0,76 0,84 0,60
M 0,70 0,75 0,73 0,85 0,84 1 0,70 0,68
R 0,78 0,86 0,85 0,76 0,89 0,48 1 0,81
N 0,75 0,84 0,84 0,80 0,78 0,41 0,89 1

Cw Sw Rw L T M R N
Cw --- L L L NL NL NL L
Sw L --- L L NL NL L L
Rw L L --- L NL NL L L
L L L L --- NL NL NL L
T L L L L --- L L NL
M NL NL NL NL NL --- NL NL
R L L L L NL NL --- L
N L L L L NL NL NL ---
Примечание: L – линейный эффект, NL – нелинейный.
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U-образную зависимость доли стресс-
толерантов (Sw) от градиента влажности.

PCA (анализ главных компонент) 
и NMDS (неметрическое шкалирова-
ние). Применение методов многомерной 
ординации (PCA и NMDS) в сочетании 
с анализом нелинейных зависимостей 
позволило выявить глубокую функцио-
нальную структуру исследуемых сосно-
вых лесов.

Первые две главные компоненты 
(PCA) объясняют значительную долю дис-
персии (R2  ≈80–90%). Изменчивость си-

стемы практически полностью (почти на 
95%) описывается двумя линейными ося-
ми. Основной градиент (PC1) интерпрети-
руется как ось «Плодородие – Олиготроф-
ность». В левой части графиков сгруппи-
рованы векторы N (азот), R (кислотность), 
Cw (конкуренты) и Rw (рудералы). Это 
зоны наиболее богатых и продуктивных 
сосняков. В правой части – вектор Sw 
(стресс-толеранты) и L (свет). Это участки 
с крайне низким плодородием, где отсут-
ствие конкуренции позволяет выживать 
светолюбивым специалистам (риунок 1). 

Рисунок 1. – РСА анализ сосновых лесов Белорусского Поозерья

Вторая ось (PC2) интерпретирует-
ся как «Температура – Увлажнение». 
Векторы M (увлажнение) и T (темпера-
тура) направлены в противоположные 
стороны. Это подтверждает корреляцию  
(r = -0,86): более влажные сосняки (сфаг-
новые) являются более холодными ме-
стообитаниями.

Особый интерес представляет фактор 
увлажнения (M), который слабо коррели-
рует с основными осями в линейной моде-
ли (таблица 1). Однако анализ нелинейной 
связи (таблица 2) выявил U-образную за-
висимость стресс-толерантности (Sw) от 
увлажнения (M) с высоким коэффициен-
том детерминации (R2). Это объясняется 

тем, что стресс-стратегия доминирует на 
обоих полюсах градиента: дефицит влаги 
(лишайниковые сосняки) – физиологиче-
ский стресс из-за засухи; избыток влаги 
(сфагновые сосняки) – стресс из-за анок-
сии (недостатка кислорода) и «физиологи-
ческой сухости» холодных субстратов.

NMDS (неметрическое шкалирова-
ние). Показатель стресса (= 0,016) свиде-
тельствует о «практически идеальном» 
соответствии модели исходным данным. 
Совокупный коэффициент детерминации 
(fitR2 = 99,6%) указывает на то, что нели-
нейные связи факторов среды учитывают-
ся в NMDS более полно, чем в PCA (рису-
нок 2). 
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Дифференциация по осям и эколо-
гический смысл

На графиках выделяются два незави-
симых вектора развития растительности. 
Первая ось трофности (PC1 / NMDS1) 
включает векторы содержания азота (N), 
кислотности (R) и стратегий конкурентов 
(Cw) и рудералов (Cw), которые направ-
лены в сторону наиболее продуктивных 
участков. Это подтверждает, что в сосня-
ках реализация конкурентного потенциала 
видов возможна только при снятии эдафи-
ческого стресса.

Вторая ось увлажнения и температу-
ры (PC2 / NMDS2) включает векторы M 
(увлажнение) и T (температура), ориен-
тированные почти перпендикулярно оси 
трофности. Противоположная направлен-
ность векторов M и T иллюстрирует эко-
логическую специфику: рост увлажнения 
в сосняках (переход к сфагновым типам) 
сопряжен с падением температуры суб-
страта и замедлением микробиологиче-
ской активности.

На графике NMDS длина стрелок про-
порциональна силе связи фактора с осями 
ординации. Если стрелка фактора M (ув-
лажнение) длинная, значит, NMDS успеш-
но выделил его как значимый градиент, 
даже если он нелинеен. В методе NMDS (в 
отличие от PCA) оси не имеют собствен-

ных значений (eigenvalues), поэтому поня-
тие «объясненная дисперсия» (VarExp) для 
них математически не определено. NMDS 
минимизирует Stress (искажение рассто-
яний), а не максимизирует дисперсию. В 
связи с этим для сопоставимости графиков 
вычислялся коэффициент детерминации 
(R2) между расстояниями в ординации и 
исходными расстояниями для каждой оси 
отдельно. Это позволяет оценить «инфор-
мативность» каждой оси NMDS.

Нелинейная природа лимитирую-
щих факторов

Ключевой особенностью системы яв-
ляется поведение факторов M и T. Хотя на 
графиках ординации они выглядят как ли-
нейные векторы, расчет детерминации по-
казал наличие выраженной нелинейности 
(прирост R2 при использовании полиномов 
2-й степени составил более 10%). Выпаде-
ние увлажнения (M) из общей структуры 
сильных корреляций при наличии такого 
широкого экологического ряда (от сухих 
лишайниковых до мокрых сфагновых со-
сняков) представляет собой классический 
пример нелинейной зависимости или «эф-
фекта перевернутой подковы» в экологии.

Высокая доля стратегии стресс-
толерантов (Sw) наблюдается как при де-
фиците влаги (лишайниковые сосняки), 
так и при ее избытке (сфагновые сосня-

Рисунок 2. – NMDS  анализ сосновых лесов Белорусского Поозерья
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ки). Стресс-толеранты (Sw) доминируют в 
двух экстремальных, но противоположных 
условиях: при дефиците влаги – лишайни-
ковые сосняки (ксерофитные условия) и 
избытке влаги – сфагновые сосняки (ги-
грофитные условия, застойное увлажне-
ние, аноксия).

В сфагновых сосняках избыток воды 
парадоксальным образом создает стресс, 
похожий на засуху (из-за низкой темпера-
туры, плохой аэрации и кислотности корни 
плохо поглощают воду). Cw (конкуренты) 
выпадают из обоих экстремумов, предпо-
читая среднее, оптимальное увлажнение. 
Rw (рудералы) также не любят застойного 
переувлажнения или недостатка влаги.

В итоге увлажнение становится фак-
тором, который «разрывает» линейную 
связь, так как крайние точки шкалы M (1 и 
9) экологически сближаются по типу угне-
тения растительности.

Сдвиг лимитирующего фактора
На лишайниковых участках лимити-

рует вода, а на сфагновых – кислород и 
доступный азот. M имеет сильную отри-
цательную корреляцию с T (температура,  
r = -0,86). Это подтверждает, что сфагно-
вые сосняки (высокое M) – это холодные, 
аккумулирующие холод местообитания, 
что подавляет микробиологическую ак-
тивность и минерализацию азота (N).

Линейный PCA интерпретирует это 
как среднюю связь, тогда как нелинейный 
анализ доказывает, что увлажнение явля-
ется фактором, лимитирующим конкурен-
цию с двух сторон градиента.

Сопряженность света (L) и стресса 
(Sw)

Тесное сближение векторов L и Sw на 
обоих графиках (особенно на NMDS) ма-
тематически подтверждает, что в данных 
экосистемах «светолюбие» видов являет-
ся вынужденным следствием их стресс-
толерантности. Виды стратегии S занима-
ют наиболее открытые (освещенные) ме-
стообитания не потому, что они требуют 

максимума света, а потому, что только там 
конкурентное давление видов C-стратегии 
минимизировано экстремальными почвен-
ными условиями (сухость или избыток 
влаги), препятствуют смыканию полога и 
развитию видов-конкурентов (Cw). Таким 
образом, свет в сосняках выступает инди-
катором «освобожденного» от конкурен-
ции пространства.

Преимущества неметрического подхо-
да (NMDS) над PCA в данной работе (Fit 
R2 = 99,6%) обусловлено его способно-
стью сохранять топологию экологическо-
го пространства при наличии нелинейных 
связей.

В то время как PCA пытается «сплю-
щить» данные в линейные оси, NMDS по-
зволяет векторам M и T располагаться под 
естественными углами, отражая их реаль-
ный вклад в дифференциацию сообществ. 
Это позволяет рекомендовать NMDS как 
базовый метод для анализа сообществ, су-
ществующих в условиях переменного ув-
лажнения.

Интеграция CSR-стратегий и шкал Эл-
ленберга через алгоритмы PCA и NMDS 
позволила математически доказать, что 
структура сосняков определяется двумя 
фундаментальными векторами: линейным 
градиентом плодородия и нелинейным 
градиентом гидротермического режима. 
Высокая объясненная дисперсия (94,78%) 
и низкий стресс (0,016) позволяют исполь-
зовать данные модели для точного прогно-
зирования смен растительности при изме-
нении гидрологического режима террито-
рий (таблица 4).

Коэффициент Спирмена (rs) в отличие 
от коэффициента Пирсона (r), который 
оценивает строго линейную зависимость, 
rs оценивает монотонность связи. Наблю-
даемое превышение rs над r (например, 
для фактора M или T) указывает на то, что 
связь между фактором среды и стратегией 
растений существует и она сильная, но ее 
форма не является прямой линией.

Таблица 4. – Сравнительные параметры качества моделей и анализа нелинейности
Показатель / Параметр связи (PCA) (NMDS) Δ R2

Общее качество модели R2 = 94,78% Stress = 0,016 –
Достоверность аппроксимации – Fit R2 = 99,6% –
N – Cw r = 0,87 rs = 0,89 + 4%
L – Sw r = 0,92 rs = 0,94 + 2%
M – Sw r = 0,57 rs = 0,61 + 18%
T – M r = -0,86 rs = -0,88 + 12%
Sw – Cw r = -0,97 rs = -0,98 + 1%
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Для пары M (увлажнение) – Sw (стресс-
толерантность) rs значительно выше, чем r. 
Это прямое доказательство «эффекта на-
сыщения» или нелинейного отклика. Рас-
тения реагируют на изменение влажности 
неодинаково в разных частях градиента. 
Высокий rs в таблице NMDS подтвержда-
ет, что фактор увлажнения является мощ-
ным структурообразующим вектором, но 
его влияние имеет пороговый характер, ко-
торый линейный PCA не может адекватно 
«оцифровать».

Для пары N (азот) – Cw (конкурент-
ность) rs ~ r. Близость значений говорит о 
линейности трофического градиента. Это 
означает, что каждый дополнительный 
шаг по шкале богатства почвы дает пред-
сказуемый и пропорциональный прирост 
конкурентоспособных видов. Здесь оба 
метода ординации работают одинаково эф-
фективно.

Коэффициент Спирмена менее чув-
ствителен к экстремальным точкам (на-
пример, очень сухим или очень мокрым 
участкам сосняков), которые могут иска-
жать обычную корреляцию.

Поскольку NMDS работает с рангами 
дистанций, именно rs является наиболее 
подходящим методом оценки связи факто-
ров с осями NMDS. Высокие значения rs 
при низком стрессе (0,016) доказывают, что 
модель NMDS практически идеально вос-
становила экологическую структуру леса.

Таким образом, сравнительный анализ 
коэффициентов корреляции показал, что 
для факторов M и T ранговая корреляция 
Спирмена (rs) систематически превыша-
ет линейную корреляцию Пирсона. Это 
свидетельствует о нелинейном, но моно-
тонном характере отклика растительно-
сти на гидротермический режим. Данный 
факт подтверждает преимущество неме-
трического многомерного шкалирования 
(NMDS), способного корректно интерпре-
тировать нелинейные градиенты, в то вре-
мя как стандартный PCA-анализ приводит 
к недооценке значимости факторов увлаж-
нения и температуры.

Перспективность сопряженного  
изучения CSR-стратегий и шкал  
Элленберга

Применение дуального, сопряженного 
анализа CSR-стратегий и шкал Элленберга 
представляется перспективным для реше-
ния ряда научных и прикладных задач.

Индикация критических состояний 
экосистем. Сочетание высоких значений 
стратегии Sw с экстремальными значени-
ями показателя увлажнения (M) позволяет 
идентифицировать сообщества, находящи-
еся на границе физиологической выносли-
вости. Это имеет важное значение для про-
гнозирования реакции лесных экосистем 
на климатические изменения и учащение 
экстремальных погодных событий.

Выявление нелинейных экологи-
ческих эффектов. Стандартные корреля-
ционные подходы могут недооценивать 
роль факторов, действующих нелинейно 
(в частности, увлажнения). Совмещение 
CSR-стратегий со шкалами Элленберга 
позволяет выявлять экологические опти-
мумы и пороговые эффекты, остающиеся 
незаметными при анализе линейных зави-
симостей.

Функциональная классификация 
растительности. Использование данного 
подхода способствует переходу от чисто 
флористического описания сообществ к 
пониманию функциональных механизмов 
их организации. Так, разграничение «све-
толюбивых стресс‑толерантов» и «теневы-
носливых конкурентов» позволяет более 
точно зонировать лесные территории по 
уровню биологической продуктивности и 
устойчивости.

Вторичный метаболизм растений. 
Полученные результаты представляют ин-
терес и в контексте прогнозирования содер-
жания вторичных метаболитов (терпенои-
дов, фенольных соединений, алкалоидов) 
в дикорастущих продуцирующих их видах. 
В ряде исследований показано [17–20], что 
биотический и абиотический стресс высту-
пает ключевым индуктором синтеза вто-
ричных соединений, определяющих фар-
макологическую активность растений. Это 
открывает возможности для прогнозирова-
ния фитоценотического оптимума накопле-
ния вторичных метаболитов, в том числе у 
лекарственных растений.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Сопряженный анализ CSR-стратегий и 
шкал Элленберга через PCA и нелинейную 
аппроксимацию позволил выявить веду-
щие факторы дифференциации сосновых 
лесов. Установлено, что плодородие по-
чвы является линейным драйвером смены 
стратегий, в то время как увлажнение вы-
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ступает как комплексный фактор, лимити-
рующий сообщества на обоих экстрему-
мах градиента.

Выявлена высокая детерминирован-
ность стратегий факторами среды. Анализ 
главных компонент (PCA) показал, что 
94,78% вариабельности эколого-ценотиче-
ских стратегий и шкал Элленберга объяс-
няются первыми двумя осями ординации. 
Это свидетельствует о жесткой экологи-
ческой обусловленности функциональной 
структуры сосновых лесов: выбор вида-
ми определенной адаптивной стратегии 
(CSR) в данных сообществах практически 
полностью диктуется абиотическими ус-
ловиями.

Установлена ведущая роль почвенно-
го плодородия и кислотности. Основной 
вектор дифференциации сообществ (PC1) 
совпадает с градиентом содержания азо-
та (N) и реакцией почвенной среды (R). 
Стратегии конкурентов (Cw) и рудералов 
(Rw) проявляют сильную положительную 
корреляцию с этими факторами (r = 0,87–
0,92), концентрируясь на наиболее про-
дуктивных участках. В противополож-
ность им, стресс-толерантная стратегия 
(Sw) достигает максимума в олиготроф-
ных условиях (r (Sw-N) = -0,91), что под-
тверждает статус сосны как абсолютного 
эдификатора в условиях минерального де-
фицита.

Световой режим может выступать как 
индикатор стресса. Выявленная тесная 
связь стресс-толерантности с освещенно-
стью (r (Sw-L) = 0,92) указывает на то, что 
Sw-виды в исследуемых лесах не являются 
теневыносливыми «терпимцами», а пред-
ставляют собой светолюбивых специали-
стов экстремальных местообитаний. Свет 
в данной системе выступает не как ресурс, 
за который ведется конкуренция, а как со-
путствующий фактор на участках с разре-
женным древостоем, где конкуренция (C) 
подавлена дефицитом почвенных ресур-
сов.

Фактор увлажнения (M) формирует 
самостоятельный вектор, ортогональный 
оси плодородия. Относительно невысокие 
линейные корреляции M со стратегиями 
(от -0,50 до 0,57) при высоком качестве 
NMDS-ординации (Stress = 0,016) и выяв-
ленная U-образная связь со стратегией Sw 
доказывают, что увлажнение действует как 
комплексный ограничитель. Оно лимити-
рует развитие конкурентов как при дефи-

ците влаги (лишайниковые боры), так и 
при ее избытке (сфагновые боры), способ-
ствуя доминированию стресс-толерантов 
на обоих полюсах гидрологического гра-
диента.

Использование NMDS с крайне низ-
ким показателем стресса подтвердило 
преимущество неметрических методов 
для совместного анализа экологических 
шкал и CSR-стратегий. Сочетание CSR-
анализа с индикационными шкалами Эл-
ленберга является мощным инструмен-
том для функциональной диагностики 
лесных экосистем, позволяя перейти от 
флористического описания к пониманию 
механизмов адаптации растительности к 
условиям среды.

SUMMARY

G.  N.  Buzuk
ECOLOGICAL DIFFERENTIATION 

OF PINE FORESTS BASED 
ON CONJUGATED

ANALYSIS OF CSR STRATEGIES 
AND ELLENBERG ECOLOGICAL 

INDICATOR SCALES
The aim of this study is to assess ecologi-

cal differentiation of pine forests based on a 
conjugated analysis of CSR strategies and El-
lenberg indicator scales.

Based on geobotanical description data a 
conjugated analysis of Ellenberg ecological 
indicator scales and Ramensky–Grime CSR 
strategies was made. Statistical processing 
was carried out in the MATLAB environment 
using Principal Component Analysis (PCA) 
and Non-metric Multidimensional Scaling 
(NMDS). To assess the nature of relation-
ships, linear (Pearson) and polynomial deter-
mination were compared.

It was established that community struc-
ture is determined by environmental factors 
by 94.78% (PCA). It was revealed that if 
nitrogen effect and acidity are linear, mois-
ture and temperature factors exhibit signifi-
cant nonlinearity (an increase in R² by 18%). 
NMDS (Stress = 0.016) demonstrated an 
advantage over linear methods in preserv-
ing ecological space topology under extreme 
moisture values.

It was proved that moisture acts as a non-
linear “ecological filter” limiting the develop-
ment of competitive species (C) and promo-
ting the dominance of stress-tolerant species 
(S) on both poles of the hydrological gradient.
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Keywords: pine forests, CSR strategies, 
Ellenberg indicator scales, NMDS, nonlinear 
analysis, ecological ordination.
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