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Исследования сообществ мелких млекопитающих проводились в Якутии в период 1979–2017 гг.
Установлено, что сообщества мелких млекопитающих северного редколесья и особенно лесотунд-
ры, где большинство видов обитает на пределе своей экологической валентности, обладают рядом
особенностей. На фоне уменьшения видового богатства в северных таежных сообществах в услови-
ях дефицита ресурсов прослеживается тенденция к монодоминатности, при этом наблюдается пе-
риодическая смена видов-доминатов, что, на наш взгляд является свидетельством адаптаций, кото-
рые, в определенной мере, обеспечивают устойчивость сообществ.
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Устойчивость экосистем – одно из самых
сложных понятий в экологии (Свирежев, Лого-
фет, 1972). Большинством исследователей устой-
чивость определяется как способность системы
пребывать в состоянии, близком к равновесию и
возвращаться к нему после различных нарушений.
Существует несколько механизмов обеспечения
экологической устойчивости: Прежде всего, она
может достигаться благодаря действию отрицатель-
ных обратных связей, сохраняющих экосистему в
устойчивом состоянии. В этом случае действует
принцип Ле Шателье-Брауна: при внешнем воз-
действии, выводящем систему из состояния
устойчивого равновесия, равновесие смещается в
том направлении, при котором эффект внешнего
воздействия ослабляется. Помимо отрицатель-
ной обратной связи, устойчивость экосистемы
может быть обеспечена разнообразием (избыточ-
ностью) функциональных элементов, кроме того,
возможна адаптация – перестройка структурных
элементов системы. Многие авторы отмечают на-
личие противоречивых данных, но в целом, функ-
циональная сложность экосистемы увеличивает ее
стабильность (Одум, 1986). Согласно гипотезе,
выдвинутой МакАртуром, стабильность может быть
достигнута либо большим числом видов, каждый
из которых имеет довольно ограниченный рацион,
либо меньшим числом видов, каждый из которых

характеризуется широким спектром питания
(MacArthur, 1955). При этом широко известен
факт снижения видового разнообразия от низких
широт к высоким, и хотя ведущие причины этого
явления до сих пор являются предметом дискус-
сий, многие авторы в качестве ведущего фактора
называют климатический (Pianka, 1966; Одум,
1986; Andrews, O’Brien, 2000; Willig et al., 2003;
Qian et al., 2009; Brodie, 2019), причем это явление
более ярко выражено для внетропических широт
(Qian et al., 2009).

Современный интерес к проблеме видового
разнообразия, не в последнюю очередь, связан с
принципиальной важностью исследования устой-
чивости экосистем к глобальным изменениям кли-
мата (Ives, Carpenter, 2007; Auffrey et al., 2009;
Lekevičius, Loreau, 2012; Hope et al., 2015; Krebs et al.,
2019). Изменения климата, повышающие воз-
можности проникновения таежных видов на север
и ведущие к изменению биоразнообразия, могут
негативно сказаться на устойчивости северных эко-
систем (Murphy, Weiss, 1992; Kerr, Packer, 1998; Hope
et al., 2015). Другим экологическим фактором,
способным нарушить устойчивое состояние эко-
системы, является антропогенный, что особенно
актуально для высоких широт Северо-Восточной
Сибири, на территории которой наблюдается
масштабный рост горнодобывающей промыш-
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ленности, который, согласно планам развития РФ,
будет с течением времени только усиливаться. Бы-
ло показано, что сообщества мелких млекопита-
ющих высоких широт очень резко реагируют на
техногенные воздействия (Вольперт, Сапожни-
ков, 1998; Вольперт, Шадрина, 2020).

В связи с этим возрастает не только значение
данных по исходному природному состоянию
компонентов экосистем, но и исследования, позво-
ляющие оценить их экологическую устойчивость.
Одной из наиболее удобных модельных групп для
исследования экологии сообществ являются мел-
кие млекопитающие, относящиеся к отрядам гры-
зунов (Rodentia) и насекомоядных (Eulipotyphla).
Именно эти группы составляют основу биомассы
млекопитающих в высоких широтах (в фауне
Якутии они составляют 38.6% от общего числа
видов).

В литературе многовидовые ассоциации близ-
кородственных видов или определенных систе-
матических групп принято называть “таксоцено-
зом”, (Hutchinson, 1957; Chodorowski, 1959), рас-
сматривая насекомоядных и грызунов отдельно,
что не всегда уместно при описании экологических
группировок. С нашей точки зрения, популяции
мелких млекопитающих в конкретном географиче-
ском регионе существуют в составе единого сообще-
ства. Нами под сообществом понимается совокуп-
ность сходных по экологическим характеристикам
популяций (Энциклопедический биологический
словарь, 1987). При этом сообщество не является
простой совокупностью видов (популяций), а ха-
рактеризуется как система разнообразно взаимо-
действующих дифференцированных по нишам
популяций (Уиттекер, 1980). Соответственно, би-
оразнообразие мелких млекопитающих в регионе
определяется составом сообществ.

Мы объединяем представителей двух отрядов в
одно сообщество, так как, по нашему мнению,
бурозубки и мышевидные грызуны находятся в
определенном взаимодействии, в условиях север-
ной тайги, так подъемы численности одних ви-
дов, сопровождаются депрессией других (Воль-
перт, Шадрина, 1990, 2001, 2002; Вольперт, Дани-
лов, 2017; Чевычелов и др., 2010). Кроме того, в
рассматриваемом регионе, представители обоих
отрядов испытывают дефицит гнездозащитных
условий (Вольперт, Шадрина, 2002) и в меньшей
степени – трофических ресурсов. Известно, что
бурозубки, в определенной ситуации, активно
поедают семена хвойных (Докучаев, 1990), а раз-
личные виды грызунов, обычно специализиро-
ванных по питанию, в условиях Севера переходят
на питание широко распространенными корма-
ми (Вольперт, Шадрина, 2002). Как следствие, в
отдельные периоды спектры питания этих групп
могут перекрываться.

Поскольку сообщество представляет собой
надпопуляционный уровень организации живой
материи, согласно принципу эмерджентности, на
этом уровне проявляются новые качества. В первую
очередь, это видовое разнообразие. Хотя изуче-
нию сообществ мелких млекопитающих посвяще-
но большое число работ, в географическом плане
исследования распределены крайне неравномер-
но. Наибольшее число исследований посвящено
средней полосе европейской части России и За-
падной Сибири, тогда как сообщества высоких
широт изучены в значительно меньшей степени.
Имеются обширные многолетние данные, со-
бранные в европейской части России (на терри-
тории Лапланского заповедника (Катаев, 2021),
на северном Урале (Бобрецов, Семакин, 2015), в
Западной Сибири (Левых и др., 2020), на Таймы-
ре (Литвинов, 2001). Публикации, посвященные
сообществам мелких млекопитающих природных
ландшафтов северо-таежной подзоны, имеются
по Северо-Западной Якутии (Шадрина и др.,
2020; Вольперт, Данилов, 2017) и Северо-Восточ-
ной Якутии (Кривошеев, 1964; Вольперт и др.,
1990; Вольперт, Шадрина, 2001). К сожалению,
трудности в сборе материала определяют фраг-
ментарность данных, что не позволяет просле-
дить динамику сообщества во времени, хотя это
представляет большой интерес. Кроме того, раз-
ночтения в понятиях сообщества, а также отсут-
ствие единого подхода к методам учета затрудня-
ют сопоставление данных (многие авторы огра-
ничиваются констатацией данных без анализа
структуры сообщества).

Таким образом, сообщества мелких млекопи-
тающих высоких широт бореальной зоны изуче-
ны явно недостаточно. В то же время, изучение
животных на пределе их экологической валент-
ности представляет большой интерес, и если на
популяционном уровне имеется большое количе-
ство работ, посвященных адаптациям популяций
к условиям Севера, то на ценотическом уровне
таких работ очень мало, хотя они представляют
интерес, как в плане развития теории (Васильев,
2019), так и в практическом отношении, для по-
строения прогнозов трансформации окружаю-
щей среды в результате изменения климата и уси-
ливающегося антропогенного воздействия

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования природных ландшафтных сооб-

ществ мелких млекопитающих проводили в лет-
ний период 1979–2017 гг. Места проведения работ
показаны на рис. 1. В границах средней тайги от-
ловом охвачены южная граница в верхнем тече-
нии р. Лены (Вольперт и др., 2000; Вольперт и др.,
2003; Шадрина, Шадрин, 2006) центральная
часть: в среднем течении р. Лены (Ревин и др.,
1982; Шадрина и др., 2018), северное редколесье:
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в среднем течении р. Яны (Ревин, Вольперт,
1985), в долине р. Колымы (Вольперт и др., 1990)
в бассейне р. Анабар (Вольперт, Данилов, 2017), в
нижнем течении р. Лены (Вольперт и др., 1988), в
верхнем течении р. Муны (Шадрина и др., 2020),
кроме того имеются разовые наблюдения в доли-
не р. Индигирки: в районе Момского хребта и 25 км
ниже п. Белая гора. Сообщества лесотундры изу-
чались в нижнем течении р. Яны (Вольперт, Са-
пожников, 1998) и Индигирки (Шадрина, Воль-
перт, 2001), население тундры в дельте р. Лены
(Вольперт, Сапожников, 1996). Результаты иссле-
дований состава и структуры сообществ в указан-
ных точках отлова и некоторых других подробно
изложены нами ранее (Вольперт, 1999).

Основные материалы по динамике структуры
сообществ, используемые в данной статье, собра-
ны нами в 1987–1990 гг. в нижнем течении р. Ин-
дигирки (Шадрина и др., 2001), в средней тайге в
районе устья р. Вилюй 1979–1980 и 1984 гг. (Ре-
вин и др., 1982), и в окрестностях г. Якутска 1994–
1997, 2016–2018 гг. (Вольперт и др., 1997; Шадри-
на и др., 2018). Всего за указанный период отрабо-
тано 4000 конусо-суток, 60000 давилко-суток и
отловлено более 20000 представителей мелких мле-
копитающих. В местах исследований отлов прово-
дился параллельно во всех доступных ландшафтах,
в которых выделялись биотопы. Мы придержива-

емся точки зрения Н.Г. Соломонова (1973), что
чрезмерное дробление ландшафтов при зоологи-
ческих исследованиях нецелесообразно. Как по-
казал демографический анализ распределения
видов по биотопам (Вольперт, Шадрина, 2002),
специальный интерес представляет исследование
сообществ мелких млекопитающих на ландшафт-
ном уровне. Ландшафты выделяли, руководству-
ясь работами М.Н. Караваева (1965), А.Г Исачен-
ко (1985), А.Н. Федорова с соавторами (1989) и
Ю.Г. Данилова с соавторами (2016).

Мелкие млекопитающие отлавливались лов-
чими канавками с двумя конусами. Длина кана-
вок составляла 20 м, глубина 0.15 м, конуса напо-
ловину заполнялись водой (Шефтель, 2018). Ука-
занный способ позволяет отлавливать наиболее
широкий круг мелких млекопитающих (Карасева,
Телицына, 1996). Давилки в количестве 50 штук
устанавливали в пределах одного биотопа в ли-
нию с интервалом 5 м, на трое суток, приманкой
служили кусочки хлеба, смоченные растительным
маслом (Кучерук, 1963). Данные отлова давилками
использовались для анализа популяционных пока-
зателей отдельных видов и не рассматривались при
рассмотрении структуры сообществ из-за высокой
избирательности отлова данным способом. Доми-
нантными считали виды, доля которых в сообще-
стве превышала 20%, что является более строгим

Рис. 1. Пункты отлова мелких млекопитающих.

ВОСТОЧНО-СИБИРСКОЕ МОРЕ

МОРЕ ЛАПТЕВЫХ

Многолетние исследования
Однократные исследования

Подзона арктических тундр
Подзона субарктических тундр
Подзона притундровых лесов
Подзона северотаежных лесов
Подзона среднетаежных лесов

Лесорастительное районирование
(Андреев и др., 1987)

Новосибирские о-ва



S112

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 7  2023

ВОЛЬПЕРТ, ШАДРИНА

требованием, чем у А.П. Кузякина (1962), который
предложил считать доминантами виды составля-
ющие более 10% населения.

Показатели видового разнообразия и доли ред-
ких видов рассчитывали по Л.А. Животовскому
(1980), сходство сообществ – с применением коэф-
фициентов сходства Жаккара–Наумова (Наумов,
1963) и Животовского (1979). Для оценки выров-
ненности сообщества вычисляли индекс Пиелу
(Одум, 1986).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ изменения фауны мелких млекопита-

ющих вне географических преград распростране-
ния проведен нами по коридору между 112° и 116°
в.д. от границ южной тайги до северных лесов.
Наиболее высокое видовое богатство мелких мле-
копитающих отмечено на границе южной и сред-
ней тайги (17–18 видов). В северной тайге фауна
мелких млекопитающих представлена 8–9 видами.
Установлено, что даже в отсутствие географических
преград, обеднение фауны в направлении с юга на
север в Якутии происходит неравномерно, резкий
скачок наблюдается в интервале 62–66° с.ш. Среди
климатических факторов на распространение
мелких млекопитающих было выявлено влияние
количества зимних осадков, длительности зимне-
го периода, средней температуры июля и средне-
годовой температуры (Vol’pert, Shadrina, 2019).

В долготном направлении на территории Яку-
тии отмечается снижение видового богатства в
бассейнах рр. Яна, Индигирка и Колыма, относи-
тельно бассейна р. Лена, причем границей рас-
пространения видов является осевой Верхоян-
ский хребет (Кривошеев, 1973; Вольперт, Юдин,
1986; Вольперт, Шадрина, 2002; Вольперт и др.,
2022). Обеднение видового богатства в высоких
широтах – широко известный факт (Pianka, 1966;

Одум, 1986; Willing et al., 2003; Lamanna et al.,
2014). Необходимо отметить, что отличия видово-
го состава, касаются, как правило, малочислен-
ных видов, не играющих определяющей роли в
сообществах.

Для оценки широтных изменений структуры
таежных ландшафтных сообществ рассмотрено
38 вариантов (выявленных при исследовании мате-
риала, собранного в разное время в разных точках).
В 76% вариантов наблюдалось монодоминантное
сообщество, в 24% – бидоминантное. Преоблада-
ние монодоминантных сообществ наблюдается
также на Таймыре (Литвинов, 1987) тогда как для
южной тайги характерны полидоминантные со-
общества (Юдин и др., 1979). Преобладание мо-
нодоминантных сообществ является характерной
чертой северных ландшафтов. В среднетаежной
подзоне долины реки Лены (Ревин и др., 1982)
монодоминантные сообщества встречались в 57%
вариантов, тогда как в лесотундре 78.6% проана-
лизированных ландшафтных сообществ были
монодоминантными (Вольперт, Шадрина, 2001)
(рис. 2). Известно, что экологически оптималь-
ные биотопы населены большим числом видов,
из которых каждый представлен небольшим чис-
лом особей, и, наоборот, – местообитания резко
отличающиеся от оптимальных, заселены лишь
немногими видами, представленными большим
числом особей (Юдин и др., 1979).

Известно, что тундровые сообщества мелких
млекопитающих строго монодоминантны и скла-
дываются из узкоспециализированных видов (Чер-
нов, 1978). На наш взгляд, монодоминантность
северных таежных сообществ детерминируется, в
первую очередь, низкой продуктивностью север-
ных ценозов, которая находится в зависимости от
климатических условий. В пользу данного пред-
положения указывает тот факт, что при глубоких
депрессиях численности мелких млекопитаю-
щих, сообщество становится полидоминантным,
как это наблюдалось в долине реки Индигирки
(рис. 3). С ростом численности полидоминантные
сообщества заменяются на би- или монодоми-
нантные, причем это явление ярче проявляется в
лесотундре и в подзоне северного редколесья.

Помимо монодоминантности, для северных
сообществ характерна сменяемость доминантов,
которую обеспечивает асинхронность изменения
численности видов в пределах ландшафта (Воль-
перт, 1999; Вольперт, Шадрина, 2002). Асинхрон-
ность изменения обилия членов сообщества на-
блюдалась нами в северной тайге в Северо-Во-
сточной и Северо-Западной Якутии (рис. 4–5).

Определенная асинхронность динамики чис-
ленности наблюдается у мелких млекопитающих
и в более мягких климатических условиях, в част-
ности в Кузнецком Алатау (Окулова, 1986) и в
Ивановской области (Окулова, 1989). По данным

Рис. 2. Встречаемость моно- и бидоминантных ланд-
шафтных сообществ в разных географических зонах
(ГрЮжТ – граница средней и южной тайги; СрТ –
средняя тайга; СевТ – северная тайга).
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многих исследований, в Южной Сибири в целом
не наблюдается выраженной смены доминантов
(Литвинов, 2001; Виноградов, 2007), тогда как в
северной тайге это широко распространенное яв-
ление (Вольперт, Шадрина, 2001), которое реги-

стрировалось нами как в северо-восточной, так и
в северо-западной Якутии.

Высокую изменчивость ландшафтного сооб-
щества во времени в лесотундровой зоне демон-
стрируют изменения величины индекса Пиелу
(рис. 3) и показатели сходства сообществ по годам
(табл. 1). Минимальное сходство структуры за-
фиксировано между 1987 и 1990 гг., по обоим при-
мененным индексам, разброс значений показате-
лей во времени превосходил различия, отмеченные
для ландшафтных сообществ в период исследова-
ний (Вольперт, 1999; Вольперт, Шадрина, 2001). В
лесотундре Лапланского заповедника, также на-
блюдается чередование доминантов, но оно вы-
ражено в значительно меньшей степени (Катаев,
2016).

Известно, что у популяций мелких млекопита-
ющих, обитающих в северной тайге и лесотундре
не всегда обнаруживается цикличность (Шварц,
1963). Как отмечалось ранее (Вольперт, Шадри-
на, 2002), популяции мышевидных грызунов и
насекомоядных в условиях северной тайги и ле-
сотундре Якутии ацикличны. Необходимо отме-
тить, что даже в центральной части среднетаеж-
ной подзоны Якутии цикличность выражена до-
статочно слабо (Ревин и др., 1988), тогда как
примерно на той же широте в долине р. Енисей,
популяции мелких млекопитающих, по крайней
мере в 20 в., были цикличны (Шефтель, Якушов,
2022). С нашей точки зрения, чем дальше нахо-
дится популяция от оптимума ареала, тем менее
выражена у нее цикличность, т.к. значение кли-

Рис. 3. Динамика соотношения численности видов в
сообществе мелких млекопитающих равнинно-таеж-
ного ландшафта в долине р. Индигирки при разных
уровнях численности.
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Рис. 4. Структура сообществ мелких млекопитающих в горно-таежном ландшафте в долине р. Индигирки.
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мата в регуляции численности по мере удаления
от оптимума возрастает и снижается роль внутри-
популяционных факторов.

Отмеченная асинхронность динамики числен-
ности мелких млекопитающих и, соответственно,
смена доминантов сообщества, обеспечивается,
по-видимому, двумя основными механизмами. С
одной стороны, это особенность реакции конкрет-
ного вида на изменения климатических парамет-
ров, с другой стороны – межвидовые отношения. В
период подъемов численности доминант способен
оказывать влияние на репродукцию других чле-
нов сообщества, как было показано на примере
лесного лемминга Myopus schisticolor и красной по-
левки Myodes rutilus (Вольперт, Шадрина, 2002).
Причем асинхронность в колебаниях численно-
сти наблюдается не только в пределах отряда, но
и между представителями насекомоядных и гры-
зунов. Так, при значительном подъеме численно-
сти средней бурозубки (Sorex caecutiens) в среднем
течении реки Индигирки (северная тайга), на-

блюдалась глубокая депрессия всех остальных ви-
дов млекопитающих (рис. 4). Та же картина на-
блюдалась в горно-таежном ландшафте в долине
реки Колымы, где на фоне очень высокой чис-
ленности лесного лемминга, остальные виды бы-
ли представлены в незначительных количествах
(Вольперт и др., 1990). Такая тенденция ярко вы-
ражена в северной тайге, в частности, в долине
Средней Колымы, тогда как в верхнем течении
реки Колымы динамика численности насекомо-
ядных и грызунов оказывается сходной (Ямбор-
ко, Киселев, 2009).

Периодическая смена доминанта позволяет,
по нашему мнению, снизить интенсивность воз-
можных конкурентных отношений и обеспечива-
ет в отдельные отрезки времени достижение вы-
сокой численности отдельных видов (Вольперт,
1999).

Известно, что в экстремальных условиях, огра-
ничивающих видовое разнообразие, в сообществах
наблюдаются определенные компенсационные яв-
ления (Чернов, 2005). В условиях лесотундры и се-
верной тайги, многие члены сообщества находятся
на пределе своего распространения, который опре-
деляется условиями окружающей среды, то есть
виды существуют на пределе своей экологиче-
ской валентности. Существование в таких специ-
фических условиях обеспечивается целым рядом
популяционных адаптаций (Шварц, 1963; Баше-
нина, 1977; Соломонов, 1973; Шадрина, Вольперт,
2004; Вольперт, Шадрина, 2002).

Степень экстремальности условий существо-
вания не всегда находится в прямой зависимости
от широты, показателем жестких условий обитания
таежных видов мелких млекопитающих в высоких
широтах Якутии является значительно меньшее их
проникновение в северном направлении, по срав-
нению с соседними регионами (Vol’pert, Shadrina,
2019).

В настоящие время, в ключе развития эволю-
ционной экологии, предполагается исследование
эволюции надпопуляционных образований (Чер-
нов, 1996; Васильев, 2019). Представляется перспек-
тивным изучение особенностей, обеспечивающих
устойчивость сообществ по отношению к внешним
факторам, при этом целесообразно использовать
термин “адаптация сообществ” (Вольперт, 1999),
хотя до настоящего времени термин “адаптация”
используется, в основном, по отношению к попу-
ляциям.

Таким образом, проведенное исследование
позволяет выделить ряд особенности сообществ
мелких млекопитающих высоких широт лесной
зоны: 1) обедненность видового состава, по срав-
нению с ландшафтами южной тайги; 2) тренд к
монодоминантной структуре, который усилива-
ется по мере продвижения на Север; 3) периоди-
ческая смена доминантов.

Рис. 5. Изменение структуры сообщества мелких
млекопитающих на Оленек-Анабарском междуречье
(Западная Якутия).
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Таблица 1. Показатели сходства структуры сообществ
в горно-таежном ландшафте в лесотундровой зоне в
нижнем течении р. Индигирка по годам

Коэффициент Жаккара–Наумова (Наумов, 1964)

Годы 1987 1988 1989 1990

1987 23 19 11

1988 0.82 39 33

1989 0.43 0.79 24

1990 0.40 0.69 0.84

Коэффициент сходства (Животовский, 1979)



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  Дополнительный выпуск 7  2023

ОСОБЕННОСТИ ДИНАМИКИ И СТРУКТУРЫ СООБЩЕСТВ S115

На наш взгляд, монодоминатная структура в
сочетании с периодической сменой доминатов,
является адаптацией северных таежных сооб-
ществ к обитанию на пределе распространения
видов, обеспечивающих как динамичность, так и
в определенной степени устойчивость сообще-
ства в условиях дефицита ресурсов и под жестким
прессом климатических факторов.
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Peculiarities of Dynamics and Structure of Communities of Small Mammals
at High Latitudes

Ya. L. Volpert1, # and E. G. Shadrina1, ##

1 Institute for Biological Problems of Cryolithozone, Siberian Branch Russian Academy of Sciences,
pr. Lenina, 41, Yakutsk, 677000  Russia

#e-mail: ylv52@mail.ru
##e-mail: e-shadrina@yandex.ru

The studies of communities of small mammals were conducted in Yakutia from 1979 to 2017. It was estab-
lished that communities of small mammals of the northern sparse forest and especially forest-tundra, where
community members are at the limit of their ecological tolerance, have a number of features. Against the
background of a decrease in species richness, there is an increasing tendency to monodominance, with peri-
odically alternating dominant species, which, in our opinion, is evidence of adaptations that, to a certain ex-
tent, ensure the sustainability of communities.

Keywords: small mammals, community, biodiversity, adaptation, stability, North, taiga, north sparse forest,
forest tundra
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