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Теория Раменского-Грайма (CSR-теория) широко применяется в современной экологии растений для описа-
ния высокоуровневых процессов, протекающих в растительных сообществах. В настоящем исследовании оценива-
ется, насколько наблюдаемые в ходе полевых исследований зависимости вдоль выраженного высотного градиента 
совпадают с теоретически предсказанными изменениями, и являются ли эти изменения одинаковыми для всех ти-
пов растительности. Изучено 275 геоботанических описаний пяти основных типов растительных сообществ Север-
ного и Приполярного Урала (Россия): лесов, лугов, кустарниковой растительности, болот и горных тундр. На осно-
ве классификации Дж. Грайма методом взвешенного среднего каждому описанию был проставлен CSR-балл. Затем 
методами обобщённых аддитивных моделей и линейного моделирования была проанализирована взаимосвязь меж-
ду CSR-баллами, типами растительности и высотой над уровнем моря. Растительные сообщества характеризова-
лись преобладанием видов с конкурентной (C) и стресс-толерантной (S) стратегиями c небольшой долей рудераль-
ных (R) видов. По снижению доли конкурентов и увеличению стресс-толерантов типы растительности ранжирова-
лись следующим образом: леса (С: 47, S: 44), луга (С: 47, S: 37), кустарниковая растительность (С: 44, S: 46), болота  
(С: 42, S: 49) и горные тундры (С: 35, S: 58). Разные типы растительности по-разному реагировали на изменения 
высоты расположения. Луга, кустарниковая растительность и горные тундры продемонстрировали наиболее соот-
ветствующее предсказаниям CSR-теории поведение: значительное снижение C и увеличение S-компоненты (4–5% 
на каждые 100 м высоты). Леса и болота не показали заметных изменений CSR-баллов с высотой.

Ключевые слова: жизненные стратегии, функциональные показатели растений, высотный градиент, горные 
сообщества.

Altitudinal variation in ecological strategies across 
plant communities of different vegetation types

© 2023. A. B. Novakovskiy ORCID: 0000-0003-4105-7436,
Yu. A. Dubrovskiy ORCID: 0000-0002-7219-054X,

E. E. Kulygina ORCID: 0000-0001-5097-1372, 
S. V. Degteva ORCID: 0000-0003-3641-6123,

Institute of Biology of Komi Scientific Centre of the Ural Branch
of the Russian Academy of Sciences,

28, Kommunisticheskaya St., Syktyvkar, Russia, 167982,
e-mail: novakovsky@ib.komisc.ru

Grime’s CSR (competition-stress-ruderality) theory has found widespread use in modern ecology for the analysis 
of vegetation worldwide. This study aimed to verify if vegetation behavior predicted by this theory coincided with field 
observations along a highly pronounced altitudinal gradient and to determine if this behavior is the same for different 
vegetation types. We studied the 275 plots of different vegetation types in the Northern and Subpolar Urals (Russia). 
Based on the community-weighted mean approach, we allocated the CSR status of each plot. Then, we used generalized 
additive models and linear modeling to find relationships between CSR statuses, vegetation types and altitude. The 
plant communities were characterized by a predominance of species with competitor (C) and stress-tolerant (S) strate-
gies and a small share of ruderal (R) species. According to the decrease in the share of competitors and the increase of 
stress-tolerators, the vegetation types were ranked as follows: forest (С: 47, S: 44), meadow (С: 47, S: 37), bush (С: 44, 
S: 46), mire (С: 42, S: 49) and mountain tundra (С: 35, S: 58). The different vegetation types showed different responses 
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Горные системы являются хорошими мо-
дельными объектами для оценки влияния раз-
личных экологических факторов на раститель-
ный покров. Даже небольшие по протяжённо-
сти горные территории обладают сложной топо-
графией и существенными перепадами высот, 
что является причиной изменений основных 
экологических факторов, ограничивающих 
рост и выживание отдельных видов растений 
[1, 2]. Наличие большого числа разных по 
своей экологии местообитаний обусловливает 
высокое синтаксономическое разнообразие 
растительности горных систем [3, 4]. Основным 
фактором, оказывающим влияние на расти-
тельный покров в горах, является высота над 
уровнем моря. С высотой тесно связаны такие 
показатели как: среднегодовая температура, 
мощность почвенного покрова, сила ветра  
и многие другие экологические характеристики 
[4, 5]. Наличие чётко выраженных высотных 
градиентов позволяет моделировать изменения 
растительного покрова при различных сцена-
риях климатических изменений.

При экологической оценке раститель-
ности часто, наряду с прямыми измерениями 
параметров среды, используются обобщённые 
группы (функциональные типы) растений, 
которые объединяют виды, реагирующие на 
изменения окружающей среды сходным об-
разом [6–8]. Зачастую такой подход позволяет 
получать более полные и комплексные данные 
об экосистемных процессах по сравнению  
с результатами изучения видового разнообра-
зия [9–13].

Одной из таких обобщённых групп, полу-
чивших широкое распространение в последнее 
время, является система жизненных стратегий 
видов – CSR-система [6, 8, 14]. Согласно ей 
выделяют три основных типа растений: кон-
куренты (C-виды), стресс-толеранты (S) и ру- 
дералы (R).

Установлено, что доминирование видов 
того или иного CSR-типа является чётким по-CSR-типа является чётким по--типа является чётким по-
казателем состояния растительности на ис-
следуемой территории, а изменение соотно-
шения различных групп указывает на фунда-
ментальные изменения, происходящие в эко-
системах [15, 16].

Следуя общей логике CSR-классификации 
жизненных стратегий, можно предположить, 

to elevation changes in the CSR terms. Meadows, bushes and mountain tundra showed the most corresponding behavior 
with Grime’s CSR theory predictions: a significant decrease of the C scores and an increase of S component (4–5% for 
every 100 m increase in elevation). Finally, forests and mires did not show notable changes in the CSR status.

Keywords: Grime’s CSR, functional traits, altitude gradient, mountain vegetation.

что в горах c увеличением высоты над уров-c увеличением высоты над уров- увеличением высоты над уров-
нем моря и ухудшением экологических усло-
вий будет возрастать значение S-компоненты  
и снижаться вес С-видов [17–20]. Однако 
примеры исследований горной растительности  
с использованием CSR-подхода не всегда чёт-CSR-подхода не всегда чёт--подхода не всегда чёт-
ко подтверждают данную гипотезу. Например, 
показано [21–23], что в луговых сообществах 
южных регионов даже на больших высотах 
сохраняется преобладание С-видов. Реакция 
растительных сообществ на изменения эко-
логических условий различна и зависит от 
множества факторов: рельефа, химического 
состава почв, гидрологии, наличия древесного 
яруса и его видового состава, обилия напоч-
венных мхов и т. п. [2, 24–26]. С учётом этого, 
наряду с выявлением общих закономерностей 
в изменении растительности на высотном 
градиенте, интерес представляет анализ от-
дельных типов сообществ, характерных для 
конкретного района исследований.

В нашем распоряжении имеется уникаль-
ный набор данных, собранных на территории 
Национального парка Югыд-ва, расположен-
ного в наиболее высокогорной части Ураль-
ских гор (Северный и Приполярный Урал). 
Здесь на относительно небольшой территории 
в системе высотной поясности наблюдаются 
принципиально разные по своему составу  
и структуре сообщества: от тёмнохвойных ле-
сов и болот до горных тундр [27, 28].

Целью данной работы было изучить изме-
нения CSR-статуса в разных типах раститель-CSR-статуса в разных типах раститель--статуса в разных типах раститель-
ности Северного и Приполярного Урала вдоль 
высотного градиента.

Объекты и методы исследования

В 2016–2019 гг. авторы провели в грани-
цах национального парка Югыд-ва детальные 
исследования растительности. Модельные 
участки расположены на Приполярном (бас-
сейн верхнего течения р. Вангыр, 64о58′ с. ш., 
59о13′ в. д.) и Северном (хребет Тельпос-из, 
63о48′ с. ш., 59о16′ в. д.) Урале. Растительность 
на исследуемой территории чётко дифферен-
цирована по высотным поясам. Сообщества 
горно-лесного пояса встречаются на высотах 
до 600 м над уровнем моря. Подгольцовый 
пояс, в котором сочетаются горные редколе-
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сья, луга и кустарниковая растительность,  
а в верхней части – фитоценозы горных тундр, 
расположен на высотах 500–700 м. Сообще-
ства горных тундр становятся преобладающи-
ми на высотах 600–1100 м. На высотах более 
1100 м наблюдается большая доля гольцов  
с доминированием низших споровых расте-
ний и каменных россыпей.

В обработку включено 275 геоботаниче-
ских описаний, сделанных по общеприня-
тым геоботаническим методам [29] на высо-
тах 267–940 м над уровнем моря. Эти описа-
ния охватывают все основные типы раститель-
ности, представленные на данной территории: 
леса – 103 описания, луга – 30, сообщества 
кустарников – 41, болота – 41 и горные тунд-
ры – 60. Описания выполняли на пробных 
площадях (в лесах их размер составлял 400 м2, 
лугах и кустарниковых растительных сооб-
ществах – 100 м2, тундрах – 25 м2) или в есте-
ственных границах сообщества. В древесном 
ярусе по пологам описывали состав древо-
стоя, фиксировали сомкнутость крон, высо-
ту и диаметр стволов деревьев. Для подлеска, 
травяно-кустарничкового яруса и напочвен-
ного покрова отмечали общее проективное 
покрытие по каждому из этих ярусов и оби-
лие формирующих их видов. Латинские на-
звания видов приведены согласно http://www.
worldfloraonline.org.

В качестве интегральной характеристики 
сообщества (CSR-статус) использовали взве-CSR-статус) использовали взве--статус) использовали взве-
шенное среднее [30, 31] от CSR-координат ви-CSR-координат ви--координат ви-
дов, входящих в состав сообщества. В качестве 
весов использовали балл обилия вида. CSR- 
стратегии видов определяли согласно сводке 
[32], затем буквенные обозначения преобра-
зовывали в числовые координаты согласно [8].

Сравнение обобщённых CSR-координат 
сообществ проводили при помощи диспер-
сионного анализа. Зависимость от высоты 
оценивали на основе обобщённых аддитивных 
моделей (GAM) [33]. В качестве зависимого 
фактора использовали по отдельности баллы 
по C, S и R осям, в качестве независимого 
фактора – высоту расположения раститель-
ных сообществ. Далее, методами линейного 
моделирования (LM) была проведена оценка 
взаимосвязи высоты и CSR-баллов для каж-CSR-баллов для каж--баллов для каж-
дого выделенного типа растительности по от-
дельности. В качестве факторов использовали 
высоту и тип растительности.

Все вычисления и визуализацию про-
водили в статистической программе R 4.2.2  
с установленными дополнительными пакета-
ми «mgcv» [33] и «ggplot2» [34].

Результаты и обсуждение

По оси конкурентности (C) все исследо-C) все исследо-) все исследо-
ванные описания лежат в диапазоне 15–70%; 
для оси стресс-толерантности (S)  – 15–80%, 
для оси рудеральности (R) – 0–30%. Среднее 
значение по оси рудеральности всех описаний 
не превышает 10%. Таким образом, основ-
ные изменения CSR-координат находятся 
на оси CS. Между конкурентной и стресс-
толерантной компонентами наблюдается 
наиболее чётко выраженная и статистически 
значимая обратно пропорциональная зависи-
мость (r = -0,87, p < 0,001). Корреляция зна-
чений по рудеральной оси со значениями по 
стресс-толерантной заметно меньше (r = -0,58, 
p < 0,001), а по рудеральной оси с конкурентной 
– фактически равна нулю (r = 0,01, p = 0,912).

Использование метода смешанного ли-
нейного моделирования (GAM) показало 
неравномерность изменений CSR баллов 
в зависимости от высоты расположения 
описаний. Растительные сообщества, располо-
женные на более низких высотах (200–600 м), 
не показали чётко выраженной динамики  
в изменении средневзвешенных CSR-баллов. 
Уменьшение балла для оси конкурент-
ности (C) и увеличение для оси стресс-то-
лерантности (S) начинает проявляться на 
высотах 600 м над уровнем моря и выше. 
Для оси рудеральности чётко выраженных 
изменений не отмечено (рис. 1).

Выделенные типы растительности хоро-
шо различаются по своему положению на тре-
угольнике Дж. Грайма (рис. 2 , см. цв. вкладку 
VII). Они образуют чётко выраженный и ста-
тистически значимый ряд: лесные сообщест- 
ва – луга – кустарниковая растительность – бо-
лота – горные тундры. В этом ряду наблюда-
ется уменьшение среднего балла конкурент-
ности с одновременным увеличением балла 
стресс-толерантности (табл. 1). Ось рудераль-
ности, в свою очередь, характеризуется мини-
мальными значениями и отсутствием ярко вы-
раженных трендов.

Проведённое двухфакторное линейное мо-
делирование CSR-баллов геоботанических опи-CSR-баллов геоботанических опи--баллов геоботанических опи-
саний показало статистически значимые разли-
чия сообществ разных типов в зависимости от 
высоты (рис. 3 , см. цв. вкладку VII). Так, для 
сообществ лугов, кустарников и горных тундр 
наблюдается статистически значимое уменьше-
ние балла конкурентности и увеличение балла 
стресс-толерантности на 4–6% на каждые 100 м  
высоты расположения сообществ. Для лесно-
го и болотного типов значимых изменений  
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Рис. 1. Диаграмма изменений обобщённых CSR-баллов в зависимости от высоты. 
Линия тренда представлена в виде обобщённой аддитивной модели (GAM),

серым цветом показана стандартная ошибка
Fig. 1. The relationship between the C (competitor), S (stress-tolerator), 

and R (ruderal) scores and altitude. The trend line is presented 
as a generalized additive model (GAM). The standard error is shown in gray

Высота, м / Altitude, m
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в CSR-координатах в зависимости от высоты 
не обнаружено (табл. 2). По оси рудерально-
сти значимых изменений ни для одного типа 
растительности не отмечено.

При изучении растительного покрова гор-
ных территорий общепринятой является гипо-
теза об увеличении доли стресс-толерантных 
видов с высотой расположения сообществ 
вследствие ухудшения условий окружаю-
щей среды [17, 18, 21, 22]. Автор концепции 
жизненных стратегий Дж. Грайм также рас-
сматривал альпийские виды как типичные 
стресс-толеранты [35]. Результаты наших ис-
следований в целом подтверждают эту гипоте-
зу. Однако следует отметить, что наблюдаемые 
изменения растительности носят нелинейный 
характер (рис. 1). На высотах 200–600 м над 
уровнем моря обобщённые CSR-координаты 
практически не меняются и остаются на одном 
уровне (C – 50–55%, S – 40–45%, R – 5–10%). 

Таблица 1 / Table 1
CSR-показатели типов растительности / CSR status of the vegetation types

CSR- 
стратегия

CSR 
scores

Средние значения ± SD
Mean values ± SD

Результаты 
дисперсионного 
анализа ANOVA

лес
forest

луг
meadow

кустарниковая 
растительность

bush

болота
mire

горные тундры
mountain tundra

F p

C 47±6 47±9 44±12 42±6 35±9 23,6

< 0,001S 44±7 37±10 46±14 49±7 58±9 31,9

R 9±5 17±6 11±7 10±5 7±5 17,6

Примечание: SD – стандартное отклонение, F – статистика дисперсионного анализа, p – уровень значимости.
Note: SD – standard deviation, F – value of F-test, p – corresponding p-value.

Таблица 2 / Table 2
Результаты двухфакторного линейного моделирования изменения C-, S- и R-баллов по отношению 

к высоте расположения сообществ / The results of linear regression of C (competitor), 
S (stress-tolerator), and R (ruderal) scores depending on the altitude of the plant communities

Тип растительности
Vegetation type

C S R
коэффициент

coefficient
p коэффициент

coefficient
p коэффициент

coefficient
p

Леса / Forest 0,01 0,048 -0,01 0,002 0,00 0,276

Луга / Meadow -0,03 0,003 0,03 0,009 -0,00 0,736

Кустарниковая 
растительность
Bush

-0,04 < 0,001 0,04 0,008 0,01 0,386

Болота / Mire 0,02 0,003 -0,01 0,149 -0,01 0,211

Горные тундры
Mountain tundra

-0,05 < 0,001 0,04 < 0,001 0,01 0,132

Примечание: приведены только угловые коэффициенты моделей. Свободные члены линейных уравнений нами не 
использовались, поэтому они в таблице опущены. Жирным шрифтом выделены коэффициенты на уровне значимости 
p < 0,01.

Note: only the slope coefficients of the linear models are presented. We did not use intercepts; therefore, they are omitted 
from the table. Significant coefficients (p < 0.01) are bold.

На отметках абсолютных высот более 600 м 
наблюдается постепенное уменьшение балла 
конкурентности до 25–30% и увеличение бал-
ла стресс-толерантности до 60–70%.

R-компонента на градиенте высоты оста--компонента на градиенте высоты оста-
ётся практически неизменной. Её небольшая 
доля свидетельствует об отсутствии антропо-
генного воздействия на растительность, что 
было ожидаемо для столь удалённого района, 
более 25 лет имеющего статус особо охраняе-
мой природной территории.

На наш взгляд, наблюдаемое изменение 
соотношения долей C- и S-видов на отметках 
абсолютных высот порядка 600 м над уровнем 
моря связано с тем, что именно на них в районе 
исследований проходит граница распростра-
нения лесов и редколесий [36]. Выше встре-
чаются только отдельные деревья, которые 
не оказывают существенного влияния на ку-
старниковый, травяно-кустарничковый ярусы  
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и напочвенный покров фитоценозов. На 
этих же высотах появляются сообщества 
горных тундр, для которых типичны стресс-
толерантные виды. При дальнейшем увели-
чении высоты доля горно-тундровых сооб-
ществ в растительном покрове увеличивается, 
а доля сообществ остальных типов раститель-
ности снижается. Всё это закономерно влия-
ет на обобщённые CSR-координаты.

Сравнение выделенных типов раститель-
ности показывает значимые различия по их 
положению в C-, S- и R-осях треугольника 
Грайма (табл. 1). Горно-тундровые сообще-
ства, расположенные наиболее высоко над 
уровнем моря, показали максимальные бал-
лы по оси стресс-толерантности. С увеличени-
ем высоты расположения наблюдается резкое 
ухудшение экологических условий: снижается 
температура и мощность почвенного покрова, 
увеличивается скорость ветра [37]. В таких ме-
стообитаниях наибольшее обилие демонстри-
руют типичные стресс-толеранты: Avenella 
flexuosa (S/CS), Festuca ovina (S), Empetrum 
hermaphroditum (CS), Vaccinium vitis-idaea 
(S/CS), Hieracium alpinum (S/CSR).

Для других типов растительности, распо-
ложенных на меньших отметках абсолютных 
высот, не выявлено однозначной связи CSR- 
координат с высотой. Например, сообщества 
горных лугов, занимающие второе место на гра-
диенте высоты после горных тундр (табл. 1), ха-
рактеризуются достаточно большой долей кон-
курентных видов: Anthriscus sylvestris (C/CR), 
Filipendula ulmaria (C/CS), Sanguisorba of- of-of-
ficinalis (C/CSR), Thalictrum minus (S/CSR), 
Valeriana wolgensis (CSR) и, как следствие, 
относительно высокими баллами по оси кон-
курентности. Горные луга являются интра-
зональным элементом растительного покро-
ва, занимают экотопы с богатыми почвами  
в местах стока водотоков на высотах вплоть до 
800–900 м над уровнем моря и характеризу-
ются относительно постоянным видовым со-
ставом с преобладанием С-видов [38]. Таким 
образом, влияние высоты расположения на 
функциональное разнообразие лугов в горах 
оказывается меньше, чем влияние фактора 
местообитания или фактора почвенного азота  
и фосфора. Аналогичные результаты получе-
ны при исследованиях луговых сообществ дру-
гих горных систем, например, Кавказа [23].

Наибольшие значения усреднённого 
балла по шкале конкурентности характерны 
для лесных сообществ, которые расположены 
в средних диапазонах высот 400–600 м над 
уровнем моря. В этих сообществах отмечено 

большое число высоко обильных видов с вы-
раженной С-стратегией: Angelica sylvestris 
(C/CR), Chamaenerion angustifolium (C), 
Calamagrostis purpurea (C/CS). Исходя из об-C/CS). Исходя из об-/CS). Исходя из об-CS). Исходя из об-). Исходя из об-
щих представлений, логично предположить, 
что в лесных сообществах под сомкнутым 
древесным пологом в условиях недостатка 
света должны преобладать виды с выражен-
ной S-компонентой. Однако в горных лесах 
Урала, по нашим данным, ярко выраженные 
С-виды часто являются доминантами нижних 
ярусов растительности, а лесные сообщества 
насаждений травяного типа занимают боль-
шие площади на склонах и в долинах рек [36]. 
Типичные для равнинной части таёжной зоны 
кустарничково-зеленомошные сообщества 
занимают в горах небольшие площади, не 
оказывая сильного влияния на общий CSR-
статус лесного типа растительности.

Сообщества болотных экосистем, которые 
расположены на минимальных отметках абсо-
лютных высот (300–500 м), имеют в своём со-
ставе большую долю стресс-толерантных ви-
дов (Andromeda polifolia (S/CS), Carex rostrata 
(CS), Eriophorum vaginatum (S/CS), Oxycoccus 
palustris (S/SR)). Соответственно, их обобщён-S/SR)). Соответственно, их обобщён-/SR)). Соответственно, их обобщён-SR)). Соответственно, их обобщён-)). Соответственно, их обобщён-
ные CSR-координаты имеют высокие значе-CSR-координаты имеют высокие значе--координаты имеют высокие значе-
ния по S-оси, и близки к показателям для гор-S-оси, и близки к показателям для гор-оси, и близки к показателям для гор-
ных тундр (рис. 2 , см. цв. вкладку VII). Однако  
в отличие от горных тундр, болота не демон-
стрируют зависимость от фактора высоты рас-
положения сообществ. В сильно обводнённых 
болотных экосистемах ведущим фактором, 
определяющим особенности функционально-
го разнообразия растительных сообществ и до-
минирование S-видов в растительном покрове, 
является уровень увлажнения.

Интерес представляет изменчивость CSR-
статусов геоботанических описаний внутри вы-
деленных типов растительности. Оказалось, 
что разные типы растительности показывают 
неодинаковое отношение к изменению высо-
ты. Для двух из них (леса и болота) значимых 
изменений не отмечено. Горные тундры, луга  
и сообщества кустарников показали статистиче-
ски значимое уменьшение C и увеличение CSR-
баллов с высотой (табл. 2; рис. 3, см. цв. вклад- 
ку VII). Скорость этих изменений приблизи-
тельно одинакова и составляет около 4–5% по 
C- и S-осям на каждые 100 м увеличения вы-на каждые 100 м увеличения вы-
соты (табл. 2). Такие изменения соответству-
ют общей гипотезе изменений CSR-статуса 
растительности на высотном градиенте.  
С увеличением высоты, экологические усло-
вия местообитаний ухудшаются, что приводит 
к усилению S-компоненты [35, 39].
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на Северном и Приполярном Урале». С. 160.

Рис. 2. Расположение исследованных растительных сообществ на CSR-треугольнике Дж. Грайма: 
С – конкуренты, S – стресс-толеранты, R – рудералы

Fig. 2 Position of the relevés of the five different vegetation types within Grime’s CSR triangle: 
C – competitors, S – stress-tolerators, and R – ruderals

Рис. 3. Линейная регрессия между высотой и C (конкуренты), S (стресс-толеранты), 
R (рудералы) баллами растительных сообществ разных типов, выраженных в процентах

Fig. 3. Linear regression between the plant community scores for C (competitor), 
S (stress-tolerator), and R (ruderal) and altitude

Высота, м / Altitude, m
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Отсутствие значимых высотных измене-
ний CSR-статуса для лесных сообществ может 
быть связано с особенностями кустарничково-
травяного яруса горных лесов Урала. Ранее 
было показано [40, 41], что лесные сообщества 
на Урале характеризуются наличием устой-
чивого «ценотического» ядра видов, боль-
шая часть из которых относится к С-видам, 
которые сохраняют свои позиции в сообще-
ствах даже при таких сильных нарушениях 
растительного покрова, как пожары. Нали-
чие сомкнутого древесного полога формирует  
в лесных сообществах особые, более одно-
родные экологические условия по сравнению  
с лугами, кустарниками и горными тундрами. 
В лесу меньше воздействие ветра, более одно-
роден почвенный состав, изменения светового 
режима также сглажены. Таким образом, рас-
тительность нижних пологов леса оказывается 
в более однородных экологических условиях 
на всём высотном градиенте до тех высот, пока 
снижение температур не становится лимити-
рующим фактором для роста деревьев.

Болота, по сравнению с остальными типами 
растительности, характеризуются экстремаль-
ным переувлажнением и крайне бедным содер-
жанием минеральных веществ. Это способствует 
формированию специфических по составу  
и структуре растительных сообществ [28]. В та-
ких условиях влияние высоты расположения на 
функциональные характеристики сообщества 
минимизируется. Определяющую роль играет 
степень обводнённости конкретного местооби-
тания [42]. Ещё одним фактором, возможно 
нивелирующим изменчивость CSR-стату- 
са болотных сообществ, является небольшой 
высотный диапазон (300–500 м над ур. м.), 
на котором находились описания болот, во-
шедшие в анализируемую выборку. Таким 
образом, учитывая их специфику, горные 
болота Урала требуют дальнейшего изучения, 
возможно с привлечением большего объёма 
материала и с охватом большей территории.

Заключение

В целом, растительные сообщества Припо-
лярного и Северного Урала характеризуются 
преобладанием растений со стресс-толерантой 
жизненной стратегией. С высотой средний 
балл по оси S увеличивается с 40–50 до 
60–70%. Обратная зависимость показана для 
балла по шкале конкурентности. С высотой его 
значения уменьшаются от 50–55 до 25–30%. 
Количество видов рудеральной группы неве-
лико и средний балл по R-шкале не превышает 

15%, что говорит об отсутствии антропогенно-
го воздействия на исследуемую территорию.

Изменения CSR-координат носят нели-CSR-координат носят нели--координат носят нели-
нейный характер и начинаются на высотах 
600 м над уровнем моря, где проходит верх-
няя граница распространения горных редко-
лесий и наблюдается граница подгольцового 
и горно-тундрового поясов.

Разные типы растительности характе-
ризуются значимыми различиями по сво-
им CSR-координатам. По уменьшению доли 
конкурентных видов и пропорциональному 
увеличению доли стресс-толерантов сообще-
ства выстроились в ряд: лесные сообщества 
(С: 47, S: 44), луговые (С: 47, S: 37), кустар-S: 44), луговые (С: 47, S: 37), кустар-: 44), луговые (С: 47, S: 37), кустар-S: 37), кустар-: 37), кустар-
никовые (С: 44, S: 46), болота (С: 42, S: 49)  
и горные тундры (С: 35, S: 58). R-компонента 
всех сообществ была небольшой и не показа-
ла чётко выраженной динамики на высотном 
градиенте.

Анализ средневзвешенных CSR-баллов 
для разных типов растительности позволил 
выделить два типа растительности (лесной  
и болотный), для CSR-структуры которых 
высота над уровнем моря не является опре-
деляющим фактором. Остальные типы расти-
тельности (луга, заросли кустарников и гор-
ные тундры) демонстрируют сонаправленные 
изменения: уменьшение балла конкурентно-
сти и увеличение балла стресс-толерантности 
на 4–6% на каждые 100 м высоты над уров-
нем моря.

Исследование проведено в рамках бюджетной 
темы «Оценка эколого-ценотического, видового 
и популяционного разнообразия растительного 
мира ключевых особо охраняемых природных 
территорий Республики Коми» (регистрацион-
ный номер: 122040600026-9).
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