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Ю.Н. Литвинов

ИСТОРИЯ И ОСНОВНЫЕ НАПРАВЛЕНИЯ
ИЗУЧЕНИЯ БИОРАЗНООБРАЗИЯ СООБЩЕСТВ
И ПОПУЛЯЦИЙ ЖИВОТНЫХ В ЭКОСИСТЕМАХ

СИБИРИ

Человеческая цивилизация накопила силу сравни-
мую со стихиями природы, и способна причинить суще-
ственный ущерб Биосфере, ведущий к катастрофичес-
ким переменам климата, необратимой деградации био-
ценозов и массовому вымиранию. Шкала вымирания био-
логических видов к середине XX века оценивается раз-
личными учёными от 30 до 50 процентов от общего ко-
личества видов, населяющих планету. Сегодня мы можем
констатировать, что упомянутые предсказания учёных
сбываются

Майкл Новачек, вице-президент Американского
музея естествознания,  Нью-Йорк

Из интервью газете «Вашингтон Пост», 2008

В монографию включены результаты, полученные в последние годы
исследователями Института систематики и экологии животных СО РАН,
работающими в области изучения экологии популяций и сообществ по-
звоночных животных. Анализ научных материалов основан на многолет-
них исследованиях фауны и экологии позвоночных животных, проводи-
мых в лаборатории Териологии, а в последствии Экологических основ
охраны генофонда животных (ныне лаборатория Экологии сообществ
позвоночных животных).

Основная концепция исследований заключается во всестороннем изу-
чении биологического разнообразия животного населения Сибири. Пер-
воначально исследования были сосредоточены на  инвентаризации, или,
как принято говорить, оценке состояния биологического разнообразия.
Под этим подразумевались таксономические исследования, описания но-
вых видов и других таксонов, составление фаунистических списков, но-
менклатура и классификация форм биогеографической и биоценотичес-
кой организации жизни и т.д. Эти сведения являются необходимой осно-
вой для разработки принципов и технологий сохранения, восстановле-
ния различных форм организации жизни во всем их многообразии, а так-
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же эксплуатации компонентов живого покрова Земли в условиях разви-
вающихся систем природопользования (Чернов, 2004). Понятие биоло-
гического разнообразия, как любого разнообразия в живой природе, ба-
зируется на изучении систематики и обязательно, в конечном итоге, свя-
зано с ее потребностями (Кержнер, Коротяев, 2004)

В более поздних исследованиях рассматриваются эволюционно-эко-
логические механизмы изменений устойчивости биоты и составляющих
ее экосистем, в основе которых лежат популяционные процессы, проис-
ходящие в животных сообществах (Шварц, 1980; Тимофеев-Ресовский и
др., 1973; Васильев, Большаков, 1994; Букварева, Алещенко, 2005). Они,
в свою очередь, представляют собой отражение потенциальных регуля-
торных возможностей надорганизменных систем на уровне использова-
ния эволюционно возникших адаптивных морфогенетических программ
(Alberch, 1980; Шишкин, 1988; Васильев, 2005; Гродницкий, 2002), фор-
мирующих морфологическое разнообразие.

Широкомасштабные работы по изучению фауны Сибири были про-
ведены в прошлом столетии, их пик пришелся на 70–80-е годы (рис. 1).
Эти исследования имели своей целью инвентаризацию фауны млекопита-
ющих огромного региона. Наряду с изучением фауны и географии, в зада-
чу исследований входило изучение состава фаунистических комплексов мел-
ких млекопитающих, формы и структуры ареалов отдельных видов, струк-
туры и динамики сообществ мелких млекопитающих Сибирского региона.
Это публикации по экологии сообществ грызунов и насекомоядных млеко-
питающих Западно-Сибирской равнины, Алтае-Саянской горной страны,
Прибайкалья и Забайкалья, севера Дальнего Востока и Средней Сибири.

Вышеупомянутые исследования возглавлял Борис Степанович Юдин,
их участниками и руководителями отдельных направлений были Юрий

Геннадьевич Щвецов, Лиана
Ивановна Галкина и другие
сотрудники лаборатории. Эти-
ми исследователями были за-
ложены основы изучения био-
логического разнообразия на-
селения млекопитающих Си-
бири, которые были продол-
жены их учениками и после-
дователями. Исследованиями
были охвачены обширные тер-
ритории Западной, Средней и
Восточной Сибири включая
районы Крайнего Севера, Яку-Рис.1. Места проведения исследований.

Новосибирск
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тии, Магаданской области, Дальнего
Востока, Монголии.

Основное место в научных иссле-
дованиях Бориса Степановича Юди-
на занимали насекомоядные млекопи-
тающие. Детальное изучение больших
серийных коллекций, многие из кото-
рых были собраны при его непосред-
ственном участии, позволило пере-
смотреть и уточнить систематический
статус ряда видов. Он показал видо-
вую самостоятельность дальневосточ-
ной бурозубки, описал новый вид – бе-
рингийскую бурозубку, выделил осо-
бый подрод рода Sоrех. Б. С. Юдин
стремился к тому, чтобы возможность
определять видовую принадлежность
внутри таксономически трудной груп-
пы была доступна широкому кругу зоологов и натуралистов. Для этого
он создал определитель «Насекомоядные млекопитающие Сибири»
(Юдин, 1971). Исследование морфологической изменчивости насекомо-
ядных в различных ландшафтах и регионах Сибири способствовало по-
ниманию генезиса териофауны. В частности, Борис Степанович выска-
зал предположение, что род Аsioscalops формировался в районах Алтае-
Саянской горной страны, откуда проник на юг Средней и Восточной Си-
бири, в сопредельные районы Монголии. В ряде монографий – «Млеко-
питающие Алтае-Саянской горной страны» (Юдин и др., 1979), «Эколо-
гия бурозубок Западной Сибири» (Юдин, 1962), «Мелкие млекопитаю-
щие севера Дальнего Востока» (Юдин и др., 1976), «Насекомоядные мле-
копитающие Сибири» (Юдин, 1989) – он приводит новые сведения по
фауне и экологии различных видов. Созданный и возглавляемый Б. С.
Юдиным научный коллектив долгие годы собирал материалы по фауне и
экологии сообществ млекопитающих Сибири. Результаты этих исследо-
ваний опубликованы в тематических сборниках «Фауна Сибири», в се-
рии «Позвоночные животные», бессменным редактором которой был сам
Б.С. Юдин. На основе материалов многочисленных экспедиций Борис Сте-
панович с соавторами опубликовали цикл статей, в которых дан анализ
организации структуры и динамики сообществ мелких млекопитающих
Сибири. Это публикации по экологии сообществ грызунов и насекомояд-
ных млекопитающих Алтае-Саянской горной страны, Прибайкалья и За-
байкалья, севера Дальнего Востока и севера Средней Сибири. Широта

Б.С. Юдин



10

Труды ИСиЭЖ СО РАН, вып. 46

научных интересов Бориса Степанови-
ча Юдина позволила ему внести важ-
ный вклад в развитие сибирской и оте-
чественной териологии.

Юрий Геннадьевич Швецов –
специалист главным образом по фау-
нистике, зоогеографии, экологии мел-
ких млекопитающих, свою научную
деятельность начал в Восточной Си-
бири. Его первые публикации посвя-
щены распространению и численнос-
ти основных видов грызунов в степях
юго-западного Забайкалья и зоологи-
ческой характеристике природного ту-
ляремийного очага в дельте р. Селен-
га. Результаты исследований Юрий
Геннадьевича опубликованы в 10 мо-
нографиях по мелким млекопитающим

Сибири и Монголии, автором и соавтором которых он был, таких как
«Мелкие млекопитающие Байкальской котловины» (Швецов, 1977), «Мел-
кие млекопитающие лесов МНР» (Соколов и др., 1985) и др., а также в
выпусках «Фауны Сибири». В 2001 г. Ю.Г. Швецов защитил докторскую
диссертацию по теме «Распределение млекопитающих на переходном во-
дораздельном пространстве между северной, центральной и восточной
частями Азии». Это пространство включает горные области Алтай, Мон-
гольский Алтай, Тувы, Саян, Хангай, крупные котловины между ними,
Прибайкалье, Хэнтэй. Исследования Ю.Г. Швецова не имеет аналогов и
содержит новые сведения по зоогеографии и районированию высокогор-
ных степных сообществ млекопитающих на переходном водораздельном
пространстве между северной, центральной и восточной частями Азии.
Значительное внимание в работе было уделено изучению структуры аре-
алов отдельных видов, в том числе и требующих охраны.

Лиана Ивановна Галкина большое внимание уделяла в своих ис-
следованиях филогенетическим закономерностям формирования и ста-
новления фауны мелких млекопитающих Сибири. Объектами ее изуче-
ния были как популяции отдельных видов, так и многовидовые сообще-
ства, появление и существование которых она рассматривала в истори-
ческом аспекте. В связи с этим большое внимание Л.И. Галкина уделяла
исторической эволюции морфооблика диких грызунов, а исследования
по генезису фауны она проводила совместно с палеонтологами и архео-
логами. Активный участник и автор переодических изданий «Фауна Си-

Ю.Г. Швецов
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бири», Л.И. Галкина – соавтор моно-
графий «Млекопитающие Алтае-Саян-
ской горной страны» (Юдин и
др.,1979), «Стратиграфия плиоцен-чет-
вертичных толщ Приобского Плато»,
(1977). Ее труды по изучению генези-
са фауны Сибири внесли весомый
вклад в развитие териологии.

В конце XX  века в институте
(тогда Биологический институт СО
РАН), издавался ряд монографий и кол-
лективных научных сборников под
рубрикой «Фауна Сибири». Это было
периодическое издание, в котором пуб-
ликовались труды сибирских энтомо-
логов, паразитологов и зоологов позво-
ночных (всего было выпущено 45 но-
мера). Как говорилось выше, под ре-
дакцией Б.С. Юдина в сборниках «Фауна Сибири» были опубликованы
многочисленные статьи по зоологии позвоночных, основная тематика ко-
торых была связана с фауной, экологией, систематикой млекопитающих
Сибири. Необходимо отметить, что количество, объем и качество данных
публикаций в 70–80-х годах прошлого века позволили считать исследо-
вания сотрудников института приоритетными в данных направлениях, а
сами исследования по объему и важности до настоящего времени не име-
ют аналогов.

В эти годы начали выделяться направления, которые в дальнейшем
развивались в лаборатории. Это прежде всего систематика мелких мле-
копитающих. Результат – ставшие классическими труды Б.С. Юдина  по
таксономии и экологии  насекомоядных млекопитающих, публикации  Л.И.
Галкиной и Т.А. Дупал по анализу палеонтологических материалов и ге-
незису фауны Сибири.

Исследования, проводимые в 70–80-е годы, были тесно связаны с
проблемами создания и существования  сети особо охраняемых природ-
ных территорий, особенно заповедников. За эти годы  и позже проведены
научно-исследовательские работы в существующих, вновь открытых и
планируемых заповедниках: Алтайском, Баргузинском, Байкальском, Бай-
кало-Ленском, Путоранском, Таймырском, Даурском, Сохондинском, Ка-
тунском, Тигирекском, Убсунурском, Азасском.

Работы в данных направлениях продолжались в 90-х годах и по-
зднее. Вместе с тем в эти годы развивалось направление изучения форм

Л.И. Галкниа
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морфологической изменчивости под руководством В.И. Фалеева. Это
направление относилось в основном к изучению внутривидовой измен-
чивости, предполагающей  анализ определенных этапов дивергенции
форм. Обычно сравнивались группировки животных, отличающиеся
степенью их пространственной и морфологической дифференциации,
включая таксономический уровень (сравнение подвидов). Внутри по-
пуляции фенотипические различия изучались на выборках, взятых в раз-
ные моменты времени, например, в разные фазы популяционного цик-
ла численности. Результаты этих исследований выразились в многочис-
ленных публикациях в рецензируемых журналах, в цикле защищенных
кандидатских диссертаций и коллективной монографии (Васильев и др.,
2004).

В конце 1990-х начале 2000-х годов усилиями Ю.Г. Швецова и Ю.Н.
Литвинова в лаборатории на основе предшествующих эколого-фаунис-
тических исследований начало развиваться направление, анализирующее
структуру, организацию и функционирование современных сообществ
мелких млекопитающих. Были обобщены исследования  по фауне, насе-
лению и структуре сообществ мелких млекопитающих различных ши-
ротно-зональных ландшафтов Сибири. Основная цель этих исследова-
ний заключалась во всестороннем изучении структурно-функциональной
организации сообществ мелких млекопитающих разных природных зон
Сибири и определение закономерностей общих повторяющихся свойств
этих надорганизменных систем. В задачу исследований входило – уста-
новить, насколько сходна или различна организация населения мелких
млекопитающих в разных ландшафтах Сибири, имеющих разное проис-
хождение, зональное положение, а также видовой и количественный со-
став. Во многих современных исследованиях показано, что перераспре-
деление вещества и энергии в экосистемах происходит в основном на
уровне сообществ,  поэтому их изучение выделилось самостоятельное
научное направление (Margalef, 1958; Hutchinson, 1965; MacArthur,
1971,1972; Whittaker,1975). В нем определены основные понятия струк-
туры сообщества: типы распределения ресурсов; количественное и каче-
ственное разнообразие видов, входящих в сообщество; характер их рас-
пределения во времени и пространстве; взаимодействия между видами в
сообществе, характер распределения их экологических ниш (Одум, 1986;
Джиллер, 1988). Под сообществом понимается совокупность популяций
разных видов, сосуществующих в пространстве и времени (Бигон и др.,
1989). При изучении мелких  млекопитающих  это понятие обычно сужи-
вается и трактуется как совокупность взаимодействующих, населяющих
общую территорию популяций филогенетически близких видов живот-
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ных (симпатрических ассоциаций), относящихся к одному или смежным
трофическим уровням (Роговин, 1999). Исследования по изучению сооб-
ществ мелких млекопитающих Сибири обобщены в нескольких публика-
циях (Литвинов, Швецов, 1995; 2001; Литвинов, 2001; 2004; Швецов,
Литвинов, 1996).

В настоящее время для характеристики биологических систем раз-
ного уровня организации часто используются понятия разнообразия и
сложности, при этом разнообразие элементов нижнего иерархического
уровня (популяции) определяет сложность следующего иерархического
уровня (сообщества) (Букварева, Алещенко, 2005). Анализ большого ко-
личества внутрипопуляционных группировок у животных показывает, что
существует отчетливая линия на усложнение организации группировок
животных по мере объединения территории отдельных особей. Биологи-
чески эта тенденция совершенно очевидна: всякое скопление особей на
общей территории может устойчиво сохраняться и функционировать лишь
при наличии организованных, структурированных отношений между
ними, открывающих возможность «управляемости» группы как системы
(Шилов, 1977). Структурированность отдельных популяций, входящих в
сообщества, динамика численности популяций разных видов, различные
формы популяционной и видовой изменчивости, а также  изменчивости
на уровне более высоких таксонов – наиболее острые вопросы, стоящие
перед современной зоологией.

В настоящей монографии представлены основные направления, раз-
виваемые зоологами позвоночных ИСиЭЖ СО РАН. Первый раздел изда-
ния посвящен анализу состояния сообществ мелких млекопитающих  в
ландшафтно-географическом и временном аспектах. В разделе обсужда-
ются проблемы организации населения животных крупных географичес-
ких регионов Сибири, проблемы стабильности и устойчивости сообществ
к действию факторов различной природы, устойчивость сообществ мел-
ких млекопитающих в связи с разными природными условиями в про-
цессе многолетней  динамики численности составляющих их видов, струк-
турные перестройки сообществ грызунов в процессе динамики климата
позднего плейстоцена – современности.

Во втором разделе представлены исследования, в которых анализи-
руются и обсуждаются проблемы разных форм изменчивости у живот-
ных, относящихся к разным таксономическим группам. Приводятся дан-
ные о генетических факторах краниометрической изменчивости в при-
родных популяциях. В разделе представлены работы по изучению как
видовой, популяционной изменчивости, так и изменчивости, касающей-
ся более высоких таксонов (род, семейство).
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Настоящее издание продолжает серию Трудов Института система-
тики и экологии животных СО РАН (ранее Биологический институт СО
АН СССР), которая выходила с 1956 года. В этих изданиях помещались
статьи по фауне, экологии и систематике различных групп животных. Из-
дание серии прервалось в 1986 году. В 1973 году А.И. Черепанов (1973)
подвел итог 25-летнему  периоду изучения живой природы Сибири, сде-
лав подробный обзор проводимых в Институте исследований с начала
его существования. Последний обзор работ сотрудников Института с ана-
лизом различных направлений исследований был проведен А.Ю. Хари-
тоновым (2007). Отсылая специалистов к этим публикациям, авторы на-
деются, что  возобновившаяся серия Трудов Института вызовет интерес
у определенной части ученых, интересующихся проблемами зоологии,
экологии, систематики и других разделов биологии.
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Yu. N. Litvinov

The history and the basic  lines of researches of  animal
populations and communities in Siberian ecosystems

In this chapter the history and the basic  lines of researches of  animal
populations and communities in Siberia which were carried out in 70–80 years
of last century at the Institute of systematics and ecology of animals  are
described. The short description of scientific activity of B.S.Yudin,
J.G. Shvetsov, L.I.Galkina, leaders of zoological researches, is presented. The
characteristic of modern zoological researches conducted at the Institute is
given.
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Раздел I

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННЫЕ ЗАКОНОМЕРНОСТИ
ОРГАНИЗАЦИИ СООБЩЕСТВ МЕЛКИХ

МЛЕКОПИТАЮЩИХ

В экосистемах сложность может быть выраже-
на числом видов, соответствующим им численностям,
а также их взаимодействиями и интеграцией во време-
ни и пространстве.

Гипотезы и интерпретации подразумевают оп-
ределенные закономерности и численные соотношения
между обилиями, которые можно проверить.

Р. Маргалеф. Облик биосферы, 1992

Ю.Н. Литвинов

ЭЛЕМЕНТЫ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ ОРГАНИЗАЦИИ
СООБЩЕСТВ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

СИБИРИ

Основные взгляды на организацию
и свойства сообществ как живых систем

Сообщества (симпатрические ассоциации) мелких млекопитающих,
как территориальные группировки совместно обитающих видов, принад-
лежащих одному или нескольким трофическим уровням, часто рассмат-
риваются как биологические системы с определенными принципами про-
странственной и временной организации (Роговин, 1999; Литвинов, 2001).
Природные условия разных климатических поясов и принадлежащих им
ландшафтов действуют как факторы, изменяющие видовую и количествен-
ную структуры сообществ. Реакция сообщества на различные внешние
воздействия неоднозначна и напрямую зависит от природных, широтно-
зональных условий (климат, рельеф, циклические процессы) обследован-
ного ландшафта. В местах антропогенного воздействия сообщества мле-
копитающих реагируют на природные изменения, связанные с челове-
ческой деятельностью.

Каждая экосистема включает, по крайней мере, три подсистемы:
зеленые растения (подсистема автотрофов), травоядные и плотоядные
животные (подсистема гетеротрофов), организмы, разлагающие остат-
ки мертвой органики, и хищники, поедающие эти организмы (подсис-
тема редуцентов). Синтез вторичной продукции в основном происхо-
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дит через подсистему травоядных (Андерсон, 1985). Основные и мас-
совые представители травоядных в экосистемах Сибири – дикие грызу-
ны, высокоорганизованные организмы, хорошо приспосабливающиеся
к условиям среды и участвующие в процессе преобразования энергии,
вещества и информации. Существуя в виде симпатрических популяци-
онных группировок, сообщества грызунов, в зависимости от простран-
ственных и временных условий, имеют различные адаптивные страте-
гии, касающиеся принципов устойчивости сообществ к действию фак-
торов различной природы.

Другая группа мелких млекопитающих, обитающих в различных лан-
дшафтах Сибири, – насекомоядные. Среди этих мелких хищников наибо-
лее обычны представители семейства землероек. Именно они и играют
существенную роль в лесных сообществах мелких млекопитающих Го-
ларктики. Поскольку размеры тела у землероек связаны с размерами жертв
(насекомых), это в большой степени определяет присутствие в одном ме-
стообитании видов разных размеров, и часто приводит к ограничению
количества видов со сходными размерами (Щипанов и др., 2008). Выяв-
ление видовых численно-зависимых характеристик сообщества в опре-
деленный сезон времени по годам и разным ландшафтам позволяет выя-
вить основные принципы, определяющие структуру и функционирова-
ние сообщества как целостной системы.

Эмерджентные свойства надорганизменных систем
Основной характеристикой сообщества любого масштаба является

наличие взаимосвязи между составляющими его видами. Кроме того, со-
общество (совокупность популяций разных видов) имеет черты, которые
не свойственны популяциям отдельных видов. Когда рассматриваются
или изучаются сообщества, становится ясным, что такие объединенные
крупные функциональные единицы имеют качественно новые экологи-
ческие свойства, характерные для определенного экологического уровня.
Речь идет о том, что виды животных (или растений), объединяясь в сооб-
щества, переплетаясь в пространстве и времени, как невидимые провода,
образуют взаимозависимые группировки, изменения в которых происхо-
дят по своим обобщенным законам. Такие свойства называются эмерд-
жентными. В случае биологических сообществ, примерами эмерджент-
ных свойств будут видовое разнообразие, пределы сходства конкурирую-
щих видов, структура пищевой сети, биомасса и продуктивность сооб-
щества (Одум, 1986).

«Вместе с тем структура системы отражает не просто разнообразие
и интенсивность связей между элементами. Взаимодействие элементов
рождает новые свойства системы, и эти свойства складываются в новые
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целостные характеристики. Последние невозможно понять только на ос-
новании свойств образующих систему элементов. Поэтому системный
подход не конкретизирует понятие элементов, рассматривая его в виде
некоего наименьшего знаменателя, некой элементарной единицы, влия-
нием особенностей внутренней организации которой на изучаемое пове-
дение (свойство, целостную характеристику) системы можно пренебречь.

Синтез целостной модели экосистемного уровня открывает перед
исследователями широкие возможности для всестороннего и глубокого
изучения таких эмерджентных (т.е. возникающих именно в результате вза-
имодействия компонентов) характеристик экосистемы, как круговорот хи-
мических элементов, продуктивность, устойчивость, а также таких ас-
пектов функционирования экосистемы в целом, как динамика (суточная,
сезонная, годовая), сукцессия и эволюция» (Федоров, Гильманов, 1980).

Главная цель экологии сообществ – установить, насколько соответ-
ствуют такие свойства крупным структурным объединениям, основные
характеристики которых часто повторяются, даже в тех случаях, когда
сообщества резко отличаются по видовому составу, широтно-зональной
или высотно-поясной климатической принадлежности (Бигон и др., 1989).

Изучение эмерджентных свойств многовидовых сообществ, способ-
ствует лучшему пониманию эволюционных процессов, происходящих в
надорганизменных системах. Эволюционные закономерности, проявляю-
щиеся в надвидовых сообществах, не всегда очевидны в силу слабой ин-
тегрированности последних (Чернов, 1996; Шмальгаузен, 1968). Однако
их слабая интегрированность как раз и позволяет проводить модельные
оценки их структуры с позиций экологического подхода, когда анализ струк-
туры и функционирования систем данного надорганизменного уровня орга-
низации живого (популяции, сообщества) базируется на основных задачах
исследователя (Митчелл, 2001). Такой подход позволяет получить наибо-
лее реальные экологические результаты и близкие к реальности модели
процессов и явлений, ограниченные определенным масштабом.

Вместе с тем в природе достаточное количество примеров высоко
интегрированных сообществ (паразитарные системы, сообщества мик-
роорганизмов и т.д.), которые демонстрируют более полное проявление
свойств эмерджентности. Анализ большого количества фактов эволюци-
онного развития живых организмов позволяет выдвинуть гипотезу о пер-
вичности возникновения высокоорганизованных сообществ (бактериаль-
ные сообщества), которые дали начало одно- и многоклеточным организ-
мам (Марков, 2003; Марков, Куликов, 2005). Согласно этой гипотезе в
устойчивых и стабильных сообществах сильнее проявляется специали-
зация видов, возникают коадаптации и симбиотические отношения. Боль-
шое значение в развитых сообществах имеет путь коэволюции – есте-
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ственный путь к объяснению механизмов усложнения живых форм (Ро-
дин, 1991).

В большинстве современных синэкологических исследованиях тер-
мин «сообщество» употребляется для обозначения территориальной груп-
пировки филогенетически близких видов, относящихся к одному или к
смежным трофическим уровням (MacArthur, 1971, 1972; Whittaker, 1975;
Pianka, 1986; Brown, 1995). Причина этого хорошо обоснована К.А. Рого-
виным (1999) и заключается в том, что именно в сообществах на уровне,
промежуточном между популяциями и целыми биоценозами, происхо-
дит регуляция и горизонтальное перераспределение потоков вещества и
энергии в экосистемах. Именно на этом уровне иерархии жизни могут
складываться отношения между видами, которые, в конечном счете, ог-
раничивают их разнообразие.

Большое значение имеет изучение конкуренции между видами в со-
обществах животных, которая показана во многих исследованиях и мо-
жет быть прямой, пассивной, эксплуатационной и т.д. (Роговин, 1999).
Новый вид, появившись в сообществе, должен найти себе место обита-
ния и занять экологическую нишу. Виды с одинаковыми экологическими
нишами сосуществуют, занимая различные места обитания по градиенту
среды. Концепция о пространственном распределении видов по градиен-
ту среды более реалистична, чем констатация мозаичности распределе-
ния популяций в cообществе (Whittaker, Woodwell, 1972).

Вопрос масштабов при практическом исследовании сообществ имеет
большое значение для понимания процессов их формирования, факто-
ров, определяющих пространственно-временные отношения видов в раз-
ных географических условиях (Kobayashi, 1981; Роговин, 1999; Hellman,
Fowler, 1999). Эволюция биологического разнообразия на нашей планете
определяется по наблюдаемым в природе или выявляемым в эксперимен-
те структурным закономерностям, при этом очень важен правильный вы-
бор масштаба анализа. Этот масштаб определяется как степенью детали-
зации в исследовании объекта, степенью общности используемых пока-
зателей, так и протяженностью экологической шкалы, относительно ко-
торой проводится исследование (Роговин, 1999).

Оценка устойчивости природных систем,
расположенных в разных ландшафтах

В последние годы под воздействием комплекса биотических и абио-
тических факторов процесс изменений, происходящих в сообществах ди-
ких животных, ускорился. Основные причины этого явления требуют глу-
бокого изучения и систематизации, но несомненно, что из комплекса ос-
новных факторов влияющих на изменения в сообществах выделяются
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факторы, связанные с результатами влияния человеческой деятельности
на природные процессы. На сообщества мелких млекопитающих антро-
погенные факторы действуют опосредованно в силу того, что они изме-
няют их среду обитания. Вырубка лесов, промышленные загрязнения,
превыпас сельскохозяйственных животных приводят к изменениям в ра-
стительных асоциациях (сообществах) и почвенном покрове (Василь-
ев,1998; Разумовский,1981). Диапазон суммарной реакции экосистем на
действие различных факторов значителен и зависит от степени их устой-
чивости и стабильности. В связи с этим представляется важным получе-
ние некоторых численных оценок, которые позволяют охарактеризовать
степень чувствительности сообществ диких животных к действию экоге-
ографических факторов, связанных с такими явлениями, как суровость
природных условий в высокоширотных и горных районах; положение
сообщества на разных стадиях природных циклических процессов (сук-
цессии); антропогенная трансформация ландшафта.

Биологические системы в процессе как онтогенеза, так и филогене-
за неравновесны, и лишь в локальных интервалах времени и простран-
ства приближаются к равновесию или стационарности (Пузаченко, 1992).
Существует точка зрения, что экосистемы эволюционировали в сторону
все большей устойчивости к возможным воздействиям, не разрушающим
их структуры и целостности (Экологические системы, 1981). По мнению
многих экологов, стабильность живой системы – это заложенное в ней
свойство реализовывать в изменчивых условиях внешней среды свою жиз-
ненную программу. Такая категория, как устойчивость – это частное свой-
ство живой системы, характеризующие ее способность противостоять не-
благоприятным влияниям того или иного экологического фактора (Голу-
бец, Царик, 1992). Ю.Одум (1986) выделяет два типа устойчивости эко-
систем – резистентную и упругую. Первая предполагает способность ос-
таваться в устойчивом состоянии под нагрузкой, вторая – способность
быстро восстанавливаться.

Для сообществ мелких млекопитающих, по данным разных иссле-
дователей, можно выделить общие закономерности изменений структур-
ной организации. К ним относятся: годовые колебания численных пока-
зателей структурных параметров, которые, циклично изменяясь, возвра-
щаются в исходное состояние; изменения, связанные с сукцессионным
развитием экосистемы, ведущие к ее стабилизации (Голубец, 1983), кото-
рые также могут быть цикличными (Максимов, 1984; Максимов и др.,
1981; Одум, 1986). По своей природе, в отношении растительности, та-
кие процессы можно отнести к ранним стадиям демутационной сукцес-
сии (Разумовский, 1981). В отношении животного населения процессы
цикличного прохождения сообществом уже пройденного пути, в резуль-
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тате которого происходит замещение видов, А.А. Максимов с соавтора-
ми (1981) характеризовал как краткосрочную сукцессию, переход всей
системы в новое качество на основе коренных изменений одного или не-
скольких элементов (чаще под влиянием катастрофических, в том числе
и антропогенных, факторов).

Процессы, не выводящие систему из стационарного состояния, т. е.
процессы циклического характера, к которым относятся первые две груп-
пы изменений, В.Ф. Левченко и Я.И. Старобогатов (1990) объединяют в
один процесс – сукцессионный. Существует также группа изменений, ко-
торая более других имеет отношение к эволюции экологических систем,
поскольку сложные преобразования и установление контроля за гомеос-
тазом обусловлены уже эволюционными механизмами (Одум, 1986). Боль-
шое число нарушений местообитаний, как сформировавшихся, так и на-
ходящихся на разных стадиях экогенеза, изменяют сложившийся ход сук-
цессий (Разумовский, 1981). Под эволюционными изменениями экосис-
темы понимаются любые необратимые изменения, меняющие ее макро-
характеристики (Левченко, Старобогатов, 1990).

По нашему мнению, процессы, связанные с системными экологичес-
кими изменениями сообществ и экосистем на уровне ландшафтов (кризи-
сы и катастрофы, включающие антропогенную трансформацию), в основ-
ном определяют изменения их видового и структурного разнообразия. По-
этому анализ параметров биоразнообразия в разных сообществах целесо-
образно проводить, учитывая ландшафтную принадлежность определяю-
щих их процессов, которые можно рассматривать как действие одного или
нескольких факторов (Симкин, 1995). Представления о том, какие сообще-
ства более устойчивы и стабильны – сложные или простые, неоднозначны
и касаются различных групп организмов, существование которых обуслов-
лено действием различных факторов. Классические обзоры по изучению
проблемы стабильности и устойчивости различных сообществ приводят к
выводу, что, в основном, стабильные условия среды приводят к развитию
сложных стабильных сообществ (Джиллер, 1988; Уиттекер, 1980). Глав-
ные факторы, которые влияют на формирование, состав и структуру сооб-
щества грызунов можно классифицировать следующим образом: а) гео-
графические (зонально-ландшафтные, высотно-поясные); б) временные
(сукцессионные циклические с разным периодом циклов); в) факторы, свя-
занные с изменением местообитаний в результате человеческой деятель-
ности (трансформация ландшафтов под влиянием прямых или косвенных
воздействий). Последняя группа факторов по своему влиянию на сообще-
ства многопланова и может быть сходна с действием географических (терри-
ториальных) природных изменений и с влиянием временных (сукцессион-
ных) изменений, поскольку для многих видов усиливается влияние лими-
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тирующих факторов, схожее или с ужесточением природных условий, или
с их резким изменением.

Основные параметры, характеризующие категории стабильности и
устойчивости сообществ животных – пространственно-временные соот-
ношения взаимозависимых численных характеристик видов (Федоров,
1978; Федоров и др., 1982; May, 1972). Определено, что переход от устой-
чивых сообществ к менее устойчивым часто происходит при нехарактер-
ном изменении численности и рангового распределения видов, связан-
ных с действием дестабилизирующих факторов (Федоров, 1978; Эколо-
гические системы, 1981; Lloyd, Zar, Karr, 1968; May, 1972).

Уровень стабильности географически разобщенных сообществ мы-
шевидных грызунов можно охарактеризовать параметрами структуры до-
минирования (Литвинов, 2001). В нашей работе за более стабильные мы
принимаем сообщества с равномерными показателями численности и ран-
гового распределения видов, за менее стабильные – те, в которых эти по-
казатели изменяются. Наряду с видовым богатством и выравненностью
сообщества немаловажное значение имеет пространственное распреде-
ление видов в сообществе (Kobayashis, 1981; Rahel, 1990), зависящее от
ландшафтно-экологических условий, в которых находится экосистема.

Каждое сообщество, или точка в экосистеме, имеет свой «спектр раз-
нообразия». Именно такие спектры и должны сравниваться
(Margalef,1958). Под видовым разнообразием сообщества мы понимаем
его видовое богатство и выравненность, т.е. количественную характерис-
тику, показывающую, как отдельные особи распределены по видам. В
наших исследованиях видовое разнообразие отражает сложность строе-
ния и структуру сообщества.

Методические вопросы изучения сообществ
мелких млекопитающих

Методы изучения численности и структуры доминирования сообществ
В наших исследованиях изучались сообщества мелких млекопита-

ющих, а именно диких грызунов и насекомоядных – две наиболее массо-
вые и богатые видами таксономические группы, специфически реагиру-
ющие на все изменения, происходящие в экосистемах. Анализируются
многолетние материалы (1976–2007 гг.) по населению сообществ мелких
млекопитающих, собранные в разных природно-зональных районах Си-
бири – среднесибирской субарктике (Таймыр), лесостепи Средней и Во-
сточной Сибири, горно-таежных районах Алтая (рис. 1).

При изучении отдельных сообществ мелких млекопитающих (грызу-
нов и насекомоядных) особое внимание уделялось подбору эталонных тер-
риторий, на которых выявляются основные закономерности изменения их
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видового и структурного разно-
образия. Такой территорией
служил ключевой участок, где
присутствовали все характер-
ные для обследуемого зональ-
ного ландшафта биотопы в про-
порциях, близких к средним.
Основным методом учета и от-
лова зверьков были ловчие ка-
навки. В дно канавки шириной
20–25 и глубиной 10–12 см с
вертикальными стенками и ров-
ным горизонтальным дном по
всей ее ширине без каких-либо
препятствий для передвижения
животных вкапывались пять
жестяных конусов высотой 45–
50 и диаметром 20–25 см на
расстоянии 10 м между ними и

по 5 м за крайние конусы. При установке необходимо, чтобы края конусов
вплотную соприкасались с вертикальными стенками канавки (Наумов,
1955). Канавки проверяли ежедневно рано утром. Показатель численности
(п.ч.) рассчитывался на 100 конусо-суток (к/с). В качестве числовой харак-
теристики видов в сообществе применялся индекс доминирования (про-
цент или доля вида в сообществе). Данные с участков, где проводились
многолетние исследования, а также материалы, собранные в разных био-
топах одного участка, усреднялись.

Изучение видового разнообразия в сообществах
В качестве характеристики сообщества большое значение имеет рав-

номерность численного распределения отдельных видов. В сообществах
диких животных обычно немногие виды бывают доминирующими. Со-
гласно Ю.Одуму (1986), видовое разнообразие слагается из двух компо-
нентов: 1) видового богатства, или плотности видов, которое характери-
зуется общим числом имеющихся видов, и 2) выравненности, основан-
ной на относительном обилии или другом показателе значимости вида и
положении его в структуре доминирования. Видовое разнообразие уве-
личивается при увеличении размеров площади и по мере продвижения от
высоких широт к экватору. К настоящему времени в экологии накопи-
лось достаточное количество теоретических и практических исследова-
ний, которые подтверждают представление о том, что виды в сообще-
ствах подобраны неслучайным образом (May, 1981). Анализ большого

Рис. 1. Места проведения исследований.
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количества статистических распределений, используемых для описания
численных соотношений разных видов, позволяет сделать вывод, что за
нулевую гипотезу при изучении относительного обилия видов в реаль-
ных сообществах следует принимать логнормальное распределение (May,
1981; Гиляров, 1996). Другие модели, используемые для описания про-
порций разных видов в сообществе (модель «разломанного» стержня
Макартура, геометрический ряд), по сути дела, определены отклонения-
ми от «нормального» распределения, которые вызваны естественными,
стрессовыми для сообщества причинами или антропогенным воздействи-
ем (MacArthur, 1957; Одум, 1986; Гиляров, 1996). Множество работ по-
священо распределению значимости видов в сообществах разных групп
организмов (Бигон и др.,1989; Whittaker, 1975). Обычно эмпирические
данные плохо согласуются с существующими моделями распределения
(Песенко, 1982). Однако анализ кривых доминирования-разнообразия по-
зволяет оценить направления изменений в сообществе, которые связаны
с изменением формы кривой (Федоров и др., 1982).

Другой подход к изучению гетерогенности параметров, определя-
ющих состав сообщества, связан с информационными индексами раз-
нообразия (Одум, 1986; Бигон и др., 1989; Мэгарран, 1992). Одна из
основных форм взаимодействия надорганизменных систем – обмен ин-
формацией. Экологический подход в анализе систем надорганизменно-
го уровня часто исследует информацию как меру неопределенности в
их строении. Информацию очень удобно применять как средство изу-
чения и описания биологических систем. Если рассматривать проблему
разнообразия живых организмов, то мера разнообразия или различия в
фиксированных значениях того или иного вида разнообразия отобра-
жается информацией. Количество информации измеряется числом воз-
можных вариантов соотношений видов в сообществе, т.е. количеством
возможных комбинаций из заданного количества значений.

Применение теории информации в экологии позволяет использовать
количественные методы там, где ранее ограничивались лишь качествен-
ными, описательными методами. Индексы разнообразия призваны отра-
жать различия между местообитаниями разных сообществ, а также быть
важным статистическим показателем различий между участками или вы-
борками, которые не очевидны (Taylor, 1978; Мэгарран, 1992). Это свой-
ство очень важно, поскольку главная область применения мер разнообра-
зия – оценка последствий загрязнения или другого средового стресса, или
же выбор лучшего среди нескольких схожих местообитаний в природо-
охранных целях (Мэгарран, 1992). В качестве показателей разнообразия
сообществ использовали наиболее часто применяемые в экологии сооб-
ществ информационные индексы (Бигон и др., 1989):
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где Pi – доля i-ого вида в суммарной численности, S – видовое богатство.
Оценивались количественные отношения между видами и уровень

видового разнообразия сообществ (Мэгарран, 1992; Литвинов, 2001). Ве-
личина индекса разнообразия Симпсона обычно зависит от числа видов
в сообществе и их соотношения. Этот индекс обычно сильней других ре-
агирует на перестройку в структуре доминирования сообществ мелких
млекопитающих. Индекс Шеннона также зависит от совокупности значе-
ний доли каждого вида в сообществе. Этот индекс не меняется, если чис-
ло видов и их относительные доли постоянны. Поэтому изменения значе-
ний индекса, особенно в сторону уменьшения, указывают на нарушение
структуры доминирования сообщества грызунов, выпадения из него от-
дельных видов, т.е. на утрату устойчивости сообщества (Бигон и др., 1989;
Мэгарран, 1992; Литвинов, 2001; Литвинов, Панов, 1998). В известных
исследованиях разработаны и приведены многочисленные информаци-
онные индексы, применяемые как мера разнообразия сообщества.Они
подробно охарактеризованы в книге Э. Мэгарран (1992).

Вместе с показателями выравненности, которые характеризуют рав-
номерность распределения видов в сообществе, рассчитанные индексы,
приведенные к одному масштабу, позволяют в сравнении проанализиро-
вать варианты соотношений видов в сообществах, выраженные четырь-
мя различными информационными показателями. Такую возможность
дает метод многомерных пиктографиков. Главная идея пиктографиков
состоит в представлении отдельных единиц наблюдения в виде опреде-
ленных графических объектов, при этом значения переменных ставятся в
соответствие параметрам объектов (в данном случае усредненные значе-
ния информационных индексов (Lewicki et al., 1992). Метод позволяет
графически отобразить информационные параметры сообществ, принад-
лежащих различным ландшафтам разных природно-климатических ком-
плексов (Литвинов, 2004). Форма пиктографиков – как бы качественная
характеристика сообщества, выраженная через количественные показа-
тели информации. По-видимому, это один из примеров качественной оцен-
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ки информации, о решающем значении которого в биологии писал И.И.
Шмальгаузен (1968).

Применяемый в наших исследованиях факторный анализ позволяет
распределить совокупные значения индексов разнообразия сообществ об-
следованных крупных территориальных единиц в пространстве осей глав-
ных компонент. Каждая точка на графике соответствует сообществу. Рас-
пределение информационных характеристик сообществ в факторном про-
странстве позволяет определить уровень влияния основных природно-
климатических факторов на наблюдаемое распределение.

К методам градиентного анализа относится метод полярной орди-
нации сообществ. На основе кластерного анализа по количественным по-
казателям построены схемы полярной ординации (упорядоченности) со-
обществ в плоскости осей, отражающих влияние основных факторных
градиентов (Уиттекер, 1980). При ординации сообщества располагаются
в пространстве координат так, что наиболее близкие по составу оказыва-
ются ближе всего друг к другу (Бигон и др., 1989). Затем выясняются
направления действия факторов, которые служат основными осевыми век-
торами (интерпретация исследователя).

При применении этого метода все показатели численности или струк-
туры доминирования видов, входящих в разные сообщества, сравнива-
ются между собой с помощью коэффициента общности. Два сообщества,
которые оказываются краевыми в отношении сходства и которые наиме-
нее сходны между собой, выбираются как первая пара концевых точек
оси. Каждое из оставшихся в выборке значений сопоставляется со значе-
ниями концевых точек, таким образом для них определяется место на
оси. Подобным образом строятся точки на второй оси, перпендикуляр-
ной первой. При вычислениях используется следующее уравнение: x =
(L2 + D12 – D22)/ 2L, где L, D1, D2 – выраженное в долях расстояние; L –
расстояние между двумя концевыми точками, D1 – расстояние до значе-
ния, помещенного на оси, считая от одной ее концевой точки, и D2 – ана-
логичное расстояние, рассчитанное от второй концевой точки оси. Поло-
жение значения на оси равно х (Уиттекер, 1980).

Оценка экологического состояния сообществ мелких
млекопитающих

Анализ кривых доминирования–разнообразия сообществ мелких
млекопитающих относящихся к разным природным зонам Северa
Средней Сибири

Сообщества мелких млекопитающих Севера Средней Сибири на тер-
ритории географических участков значительно различаются по видово-
му разнообразию и доминирующему составу. Направление изменения ви-
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дового разнообразия в сообществах определяется зональной сменой лан-
дшафтов, высотной поясностью, долготными факторами. Внутри геогра-
фических зон и провинций экологические характеристики разнообразия
могут изменяться на фоне динамики численности отдельных видов (на-
пример, сибирского лемминга (Lemmus sibiricus Kerr.) в зоне тундры).
Однако, по нашим материалам, географические различия характеристик
разнообразия сильнее тех, которые обусловлены популяционными фак-
торами в пределах сообществ (Литвинов, 1995). Сказанное выше позво-
ляет сравнивать различные субарктические участки по характеристикам
разнообразия. На рис. 2 представлены следующие компоненты разнооб-
разия: индекс доминирования (ось y в логарифмическом масштабе) и ран-
жированная последовательность видов от наиболее обильного до наиме-
нее обильного (списки видов по участкам приводятся в табл. 1).

Первая кривая доминирования-разнообразия круче других, по фор-
ме приближается к прямой, т. е. к геометрическому распределению, и дает
представление о значимости видов в тундрах. Прямыми отрезками на гра-
фике соединены точки, которые соответствуют средним значениям видо-
вой значимости мелких млекопитающих в трех ключевых участках тунд-
ровой зоны субарктики (n = 1148), а форма и расположение кривой сви-
детельствуют о небольшом разнообразии и сильном доминировании од-
ного вида (в данном случае это сибирский лемминг). Подобное распреде-
ление часто объясняется жесткой конкуренцией видов, и соответственно,
последовательностью захвата определенными видами свободных эколо-
гических ниш (Whittaker, 1975). Такое распределение характерно для со-
обществ в суровых условиях или подвергшихся антропогенной транс-

Рис. 2. Усредненные за несколько лет кривые доминирования разнообразия мел-
ких млекопитающих в разных природных подразделениях севера средней Сиби-
ри: 1 – тундра; 2 – равнинная лесотундра; 3 – горная лесотундра и тайга.
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формации. Вторая кривая более полога и представляет распределение
видов по значимости в равнинной лесотундре (средние значения получе-
ны из четырех ключевых участков, n = 700). По форме она приближается
к логнормальному распределению. Подобное распределение относитель-
ного доминирования характерно для сообществ со сложным характером
дифференциации и перекрывания ниш. В сообществе мелких млекопита-
ющих равнинной лесотундры мало видов с очень высокой значимостью
и мало редких видов, что можно объяснить промежуточным местополо-
жением лесотундры и соответствующим видовым набором. Третья кри-
вая представляет разнообразие видов в районе плато Путорана (средние
значения получены из двух ключевых участков, n = 1730). Кривая имеет
пологую по сравнению с предыдущими форму, что говорит о меньшем
перекрывании ниш в сообществе мелких млекопитающих. Это объясня-
ется большим разнообразием местообитаний и менее суровыми условия-
ми плато Путорана по сравнению с равнинной лесотундрой и тундрой.
Известно, что при нарушении природных условий в экосистемах кривая
доминирования–разнообразия становится более крутой (Одум, 1986).
Наши исследования сообществ мелких млекопитающих различных зо-
нально-ландшафтных подразделений Севера Средней Сибири подтверж-
дают распределение видов по указанным выше характеристикам от суро-
вых, значительно однородных условий тундры до горных районов юж-
ной лесотундры.

Таблица 1. Список видов мышевидных грызунов по отдельным
участкам Таймыра (номера сообществ – см. рис. 5).

Виды/№ сообщества 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 

Полевка красная - - + - + + + + + + 

Полевка красно-серая - - - - - + + + + + 

Полевка Миддендорфа - - - + + + + + + + 

Полевка-экономка  - + - - - + + + + 

Полевка водяная - - + - - - + + - + 

Лемминг сибирский + + + + + + + + - + 

Лемминг копытный + + + + + + - + - - 

Лемминг лесной - - - - - - - - + + 

Пищуха северная - - - - - - - - + + 
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Анализ кривых доминирования–разнообразия лесостепных сообществ
грызунов

Был проведен сравнительный анализ состава и организации сооб-
ществ диких грызунов эталонных участков лесостепи, расположенных в
разных районах Сибири (Литвинов и др., 2006). Обследованы участки
зональной лесостепи Северной Кулунды (Новосибирская обл.), участки
Ширинской степи с искусственными лесонасаждениями (Хакасия), в При-
байкалье обследовались участки Тажеранской степи (Иркутская обл.) с
элементами лесной растительности. Последнюю можно рассматривать
как реликтовую территорию, изолированную от Западно-Сибирских сте-
пей сотнями километров тайги и отрезанную от зональных монгольских
степей озером Байкал. Данные по фауне и структуре доминирования об-
следованных участков приведены в табл. 2. Анализ кривых доминирова-
ния степных сообществ (открытых пространств) разных географических
районов показывает (рис. 3), что они имеют крутую форму, с сильным
преобладанием доминирующих видов (особенно в Ширинских степях Ха-
касии, кривая Х1) и по форме приближаются к геометрическому распре-
делению. Это распределение характерно для простых сообществ с силь-
но выраженным доминированием. Кривые сообществ объединенных био-
топов (экотонов) имеют более пологую форму, которая ближе к модели
«разломанного» стержня Макартура. Самую пологую кривую имеют со-
общества объединенных биотопов Северной Кулунды (К2), что можно
объяснить тем, что эти ландшафты включают совокупное население сте-
пей, лугов, берегов озер, рек и займищ, колков (березовые леса), т.е. ха-

Рис. 3. Кривые доминирования лесостепных сообществ грызунов. Степи: Х1 – Ха-
касия; К1 – Кулунда; П1 – Прибайкалье; К2 – Кулунда, объединенные биотопы.
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рактерных для этих мест ландшафтных групп. В отдельности виды в со-
обществах перечисленных элементов ландшафта распределены не столь
равномерно.

Исследование информационных индексов разнообразия
сообществ мелких млекопитающих в экосистемах Сибири

Анализ информационных индексов методом пиктографиков
Когда были определенны четыре усредненных информационных ин-

декса – индексы разнообразия и выравненности Шеннона (H и J) и Симп-
сона (D и E) – для сообществ диких грызунов эталонных ключевых участ-
ков Сибири, расположенных в разных природных зонах и ландшафтах, стало

Таблица 2. Усредненные данные по структуре доминирования грызунов (%)
разных лесостепных районов Сибири.

Вид 

Северная 
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Степная 
   пеструшка 

50,0 15,7 86,7 41,1 - - 

Полевки:  
   узкочерепная  

 
6,0 

 
3,2 

 
2,2 

 
8,8 

 
34,6 

 
35,9 

   обыкновенная  - 1,5 6,1 17,3   
   красная 3,2 6,4 - - 1,3 8,0 
   красно-серая - - - 0,3 - 1,9 
   экономка 23,6 39,3 - - - 6,5 
   водяная - 7,9 - - - 0,3 
   темная - 0,9 - -   
Мыши:  
   полевая  

 
1,1 

 
0,5 

 
2,9 

 
29,6 

- - 

   восточно- 
   азиатская  

- - - 0,7 8,3 18,5 

   малютка 2,1 13,1 1,4 0,3 1,3 0,7 
Хомячки: 
   джунгарский  

 
14,0 

 
10,5 

 
0,7 

 
0,3 

- - 

   барабинский - - - - 54,5 28,4 
Мышовки: 
   степная 

 
- 

 
0,8 

 
- 

 
1,6 

 
- 

 
- 

   лесная - 0,2 - - - - 
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очевидно, что сообществу мелких млекопитающих, принадлежащему оп-
ределенному ландшафту, соответствует определенная форма пиктографи-
ка (Литвинов, 2004). В качестве примера можно представить ряд усреднен-
ных гипотетических графиков сообществ крупных зональных ландшаф-
тов (рис. 4).

Фигура 1 на этом рисунке характерна для усредненных информаци-
онных оценок сообществ мелких млекопитающих, принадлежащих от-
крытым пространствам: лесостепи Западной Сибири, северной лесотун-
дре или горным степям юга Сибири. Речь идет о ненарушенных сообще-
ствах с обычной для вышеуказанных ландшафтов структурой доминиро-
вания. Уплощенная форма графика по вертикальной оси свидетельствует
о более высоких значениях индексов биоразнообразия D и H, чем индек-
сов выравненности Е и J (горизонтальные оси) в сообществах. Графики 2
и 3 дают представление об усредненных информационных оценках сооб-
ществ мелких млекопитающих лесных и горно-таежных ландшафтов. Ве-
личина индексов биоразнообразия, рассчитанных для данных сообществ,
обычно меньше, чем индексов выравненности, следовательно, форма гра-
фика уплощена в горизонтальном направлении. Это объясняется тем, что
лесные и таежные сообщества обычно богаты видами и сильнее вырав-
нены. Ранее показано, что уменьшение средних величин индексов по од-
ной, двум, трем или всем осям свидетельствует о нарушении структуры
доминирования в сообществе (Литвинов, 2004).

Анализ информационных индексов разнообразия сообществ мелких
млекопитающих Северa Средней Сибири

На рис. 5 приведены многолетние усредненные значения четырех
индексов видового разнообразия, представленные в форме многомерных
пиктографиков и рассчитанные для сообществ мышевидных грызунов,
расположенных в разных природно-зональных подразделениях Севера
Средней Сибири (Таймыр). Метод позволяет выявить общие различия по
четырем рассчитанным индексам, связанные с действием различных фак-

Рис. 4. Наиболее характерные ус-
редненные пиктографики четы-
рех информационных индексов
разнообразия сообществ мелких
млекопитающих ландшафтов: 1–
открытых пространств; 2 – лес-
ных; 3 – горно-таежных.
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торов на сообщества мелких млекопитающих. Хорошо видно, что сооб-
щества, находящиеся в зоне тундры (рис. 5: 1, 2, 4) имеют очень низкие
значения индексов разнообразия, особенно показателей выравненности.
В среднесибирской субарктике средние значения индексов видового раз-
нообразия и выравненности по всем участкам убывают по направлению
с юга на север. Симметричные формы пиктографиков свидетельствуют о
равномерности показателей разнообразия (признак стабильности) лесо-
тундровых сообществ мелких млекопитающих, в которых, в отличие от
тундровых, соотношение значений индексов пропорционально. Несколько
уплощенная форма графиков показывает сравнительно низкие значения
показателей выравненности сообществ, что в целом характерно для тако-
вых в условиях субарктики (Литвинов, 1995). Сравнение показателей ви-
дового богатства и разнообразия мелких млекопитающих северных лан-
дшафтов, в какой-то степени дает представление о современном состоя-
нии арктических экосистем. Показатели структурного разнообразия (чис-
ленные характеристики рангового распределения видов и информацион-

Рис. 5. Усредненные значения индексов разнообразия в сообществах мелких мле-
копитающих Таймыра, представленные в форме пиктографиков. Индексы: D –
Симпсона; E – выравненности Симпсона; H – Шеннона;
I – выравненности Шеннона. Сообщества (географические названия):
1 – Усть-Торея, 2 – Верхняя Таймыра, 3 – Носок, 4 – Логата, 5 – Пясина, 6 – Ары-
Мас, 7 – Турочедо, 8 – Норильск, 9 – Хантайское, 10 – Турмакит.
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ные индексы) в сообществах мелких млекопитающих Крайнего Севера
демонстрируют резкие зональные различия между таковыми. Особенно
четко эти различия проявляются при сравнении сообществ тундры, рав-
нинной лесотундры и горной лесотундры. Вместе с тем известно, что эко-
системы с низкими показателями разнообразия и нарушением видовой
структуры находятся в основном под влиянием непредсказуемых факто-
ров, к которым относятся и всевозможные загрязнения (Одум, 1986).

Наличие на Севере Средней Сибири развивающихся промышлен-
ных центров (Норильск, Дудинка, Хатанга, Диксон) и возрастающее тех-
но- и антропогенное воздействие определяет необходимость исследова-
ния динамики биоразнообразия. Наши исследования структуры сообществ
мелких млекопитающих юго-западного Таймыра позволили дать оценку
параметров видового разнообразия для сообществ, находящихся в антро-
погенно-измененных ландшафтах. Нарушения местообитаний мелких
млекопитающих в районе Норильска характеризуются частичной выруб-
кой лиственничных редколесий и воздействием вредных выбросов гор-
но-обогатительного комбината. Так, индексы видового разнообразия уча-
стка Норильск (рис. 5: 8) имеют самое низкое значение.

Факторный анализ позволяет распределить обследованные участки
по значениям четырех индексов разнообразия в пространстве осей трех
главных компонент (рис. 6). Каждая точка на графике соответствует со-
обществу. Вклады признаков приводятся в табл. 3. Из рисунка видно, что
группировка параметров разнообразия в сообществах грызунов Севера
Средней Сибири обусловлена различными факторами. Хорошо выделя-
ются группы с низкими (рис. 6: 1, 2, 4, 8) и средними (рис. 6: 3, 5–7, 9)
значениями. Вместе с тем хорошо видно, что расположение сообществ с
нарушенной структурой доминирования и сообществ с относительно вы-
сокими показателями разнообразия (рис. 6: 8 и 10, соответственно) в про-
странстве главных компонент обусловлено действием особых, отличных
от других групп факторов.

Таблица 3. Вклады признаков в первую, вторую и третью главные компоненты
(Таймыр).

Признак (индекс 
разнообразия) 

Вклад в компоненту 
1-ю 2-ю 3-ю 

D - 0,97 0,01 0,24 
E - 0,79 - 0,61 - 0,02 
H - 0,91 0,41 0,03 
J - 0,96 0,1 - 0,24 

Собственное 
значение (%) 

33,3 5,5 1,2 
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Анализ информационных индексов разнообразия горно-таежных
сообществ грызунов

Географическое положение горных систем Алтае-Саянского региона
в центре Азиатского материка, относительно схожая история происхожде-
ния и формирования определяет вычленение наиболее общих вопросов
оценки экологического состояния и сохранения биологического разнооб-
разия растительных и животных сообществ. Под действием дестабилизи-
рующих факторов, к которым относится и человеческая деятельность, пря-
мо или косвенно влияющая на природу, устойчивость отдельных экосис-
тем Горного Алтая снижается. Этот процесс сопровождается перестрой-
кой видового разнообразия растений и животных, утратой редких видов. В
наших исследованиях было показано, что в условиях Горного Алтая изме-
нение такого экологического показателя, как структура доминирования, в
сообществах мышевидных грызунов очень сильно зависит от географи-
ческих градиентов среды. Вместе с тем, суровость условий среды (высот-
ная поясность) и антропогенная трансформация ландшафтов могут значи-
тельно изменить показатели структуры сообщества. Это положение демон-
стрируют индексы видового разнообразия сообществ, вычисленные в от-
дельных участках разных географических районов Горного Алтая. На Се-
веро-Восточном Алтае материалы учетов за разные годы показывают, что
сообщества грызунов имеют ненарушенную структуру (рис. 7: 9, 10, 12,
13; списки видов по участкам приводятся в табл. 4).

Рис. 6. Расположение сообществ мелких млекопитающих Таймыра по показате-
лям четырех индексов разнообразия в пространстве трех главных компонент (но-
мера сообществ как на рис. 4).
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На их стабильность указывает также анализ пиктографиков индек-
сов видового разнообразия за разные годы, они постоянны на разных уча-
стках. Более низкие показатели на левобережье Телецкого озера (рис. 7:
11), по сравнению с другими участками района, можно объяснить транс-
формацией кедровой тайги, где проводятся промышленные лесозаготов-
ки. Видовое разнообразие мелких млекопитающих Центрально-Алтайс-
кого района имеет высокие показатели разнообразия и выравненности
(рис. 7: 6, 7, 14). Здесь в целом сохраняется равномерное численное рас-
пределение видов. Отмечена значительная обедненность сообществ гры-
зунов в долине Катуни (рис. 7: 8). В Северо-Алтайском районе имеет ме-
сто значительная антропогенная трансформация ландшафтов. При сохра-
нении видового богатства сообщества в трансформированных ландшаф-
тах происходит перераспределение видового состава и структуры доми-
нирования грызунов (рис. 7: 15). Выявлена характерная для таежных со-

Рис. 7. Усредненные значения индексов разнообразия в сообществах мелких мле-
копитающих Горного Алтая, представленные в форме многомерных пиктографи-
ков. Сообщества (географические названия): 1 – Монгольский Алтай, 2 – Юстыд,
3 – Сайлюгем, 4 – Чихачева, 5 – Джулукуль, 6 – Терехтинский, 7 – Чемал,
8 – Катунь, 9 – Чулушман, 10 – Яйлю, 11 – Иогач, 12 – Телецкое, 13 – Турочак,
14 – Мухор-Черга, 15 – Черга.
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обществ вытянутая в вертикальном направлении форма пиктографиков
информационных индексов. Это говорит о высокой степени выравненно-
сти горно-таежных сообществ мелких млекопитающих. В Юго-Восточ-
ном районе Алтая видовой состав мелких млекопитающих беден. Пока-
затели видового разнообразия и выравненности участков схожи и отли-
чаются низкими значениями. Формы пиктографиков и, соответственно,
показатели разнообразия, сходны с таковыми сообществ открытых мес-
тообитаний высокогорий и высоких широт (рис. 7: 1–4).

На рис. 8 показано распределение усредненных индексов разнооб-
разия грызунов Горного Алтая, которые соответствуют пиктографикам, в
факторном пространстве трех главных компонент. Сходные группы фак-
торов обусловливают группировку в пространстве главных компонент со-
обществ с высокими стабильными показателями разнообразия (рис. 8: б)
и более низкими их значениями (рис. 8: а). Вместе с тем, сильное расхож-
дение значений индексов разнообразия сообществ нарушенных ландшаф-
тов в пространстве трех основных факторов (рис. 8: В и г) свидетельству-
ет о различной информационной нагрузке, обусловленной совершенно
различными вкладами признаков индексов E и H, особенно по второй и
третьей главным компонентам (табл. 5). Это указывает на существенные
различия в информативности значений индексов нарушенных сообществ
грызунов трансформированных лесных ландшафтов Северо-Алтайского
района и сильно обедненных участков долины Катуни на Центральном
Алтае, которые обусловлены разными факторами (Литвинов, 2004).

Рис. 8. Расположение сообществ мелких млекопитающих Горного Алтая по пока-
зателям четырех индексов разнообразия в пространстве трех главных компонент
(пояснения в тексте).
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Рис. 9. Пиктографики информационных
индексов биоразнообразия сообществ
грызунов Прибайкалья. Хребты: 1 – При-
морский, 2 – Хамар-Дабан, 3 – Улан-Бур-
гасы, 4 – Баргузинский, 5 – Байкальский,
6 и 7 – сообщества степных и объединен-
ных биотопов Тажеранской лесостепи.

Анализ информационных
показателей сообществ мыше-
видных грызунов горно-таежных
ландшафтов прибайкальских
горных хребтов дал следующие
результаты (рис. 9).

В целом, формы пиктогра-
фиков сообществ грызунов лес-
ного пояса сходны с таковыми в
условиях Горного Алтая, но сами
показатели несколько ниже. Со-
общества хорошо выравнены
(вытянутость по вертикальной
оси, индексы E и J). Наиболее
высокие показатели имеют хреб-
ты Приморский и Улан-Бургасы.
Они отличаются небольшими аб-
солютными высотами, пологими
склонами и более мягкими по
сравнению с другими хребтами
мезоклиматическими условиями
(Юдин, 1980; Литвинов, 1995;
Литвинов и др., 2000). Более низ-
кие показатели имеют хребты Байкальский, Баргузинский и Хамар-Да-
бан. Это можно объяснить их более суровыми условиями, связанными с
географическим положением, более крутыми склонами с хорошо выра-
женной высотной поясностью.

Низкие показатели информационных индексов видового разнооб-
разия сообществ мышевидных грызунов хребтов Байкальский, Баргузин-
ский и Хамар-Дабан свидетельствуют о меньшей степени устойчивости

Таблица 5. Вклады признаков в первую, вторую и третью главные компоненты
(Горный Алтай).

Признак (индекс 
разнообразия) 

Вклад в компоненту 
1-ю 2-ю 3-ю 

D 0,80 0,31 0,51 
E 0,60 0,76 - 0,23 
H 0,71 - 0,67 0,20 
J 0,80 - 0,28 - 0,52 

Собственное значение(%) 21,3 12,0 6,2 
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этих сообществ и значительной степени их уязвимости. Это подтвержда-
ется исследованиями, в которых показано, что на участках горных скло-
нов хр. Хамар-Дабан, подвергшихся влиянию Байкальского целлюлозно-
бумажного комбината (вредные выбросы), нарушена структура домини-
рования мелких млекопитающих, исчезли редкие грызуны и появились
новые виды, характерные для агроландшафтов (Литвинов, 1985).

Анализ информационных индексов разнообразия лесостепных
сообществ грызунов

Форма пиктографика позволяет, например, определить различия в
информационных характеристиках разнообразия степных сообществ и
объединенных сообществ в сибирской лесостепи. В нашей работе сооб-
щества степных биотопов и объединенные показатели по участкам сте-
пей, леса, антропогенных ландшафтов и берегов озер анализировались
отдельно. На рис. 10. представлены пиктографики информационных ин-
дексов разнообразя сообществ степей и объединенных биотопов Север-
ной Кулунды (1 и 2, соответственно), а также степей и объединенных
биотопов Прибайкалья (3 и 4 соответственно). Графики индексов сооб-
ществ степных участков по форме приближаются к таковым открытых
пространств. По некоторым показателям (D и J) сообщество мелких мле-
копитающих степей Прибайкалья имеет более сбалансированное соот-
ношение.

Более богатые в видовом отношении сообщества объединенных био-
топов (рис. 10: 2, 4) имеют похожие графики усредненных индексов раз-
нообразия. График имеют уплощенную в горизонтальном направлении
форму, что свидетельствует о высокой выравненности видов в изучае-
мых сообществах.

Метод главных компонент (рис. 11) демонстрирует различия влия-
ния разных факторов на видовое разнообразие сообществ мелких млеко-

1 2 3 4

Рис. 10. Усредненные пиктографики информационных индексов разнообразия
сообществ мелких млекопитающих: степей  (1) и объединенных биотопов (2)
Северной Кулунды; степей (3) и объединенных биотопов (4) Прибайкалья.
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питающих лесостепных районов. Первая главная компонента, в которую
положительные вклады внесли индексы Шеннона (выравненности и но-
минальный J и H) и менее значимый индекс выравненности Симпсона Е
(табл. 6), расположила сообщества тесной группой. Выделяется лишь со-
общество Тажеранских степей (П1) с большими средними величинами
этих индексов. Это свидетельствует о весомой доле редких видов грызу-
нов в сообществе Прибайкальских степей, что отражает индекс Шенно-
на (Мэггаран, 1992).

Индексы Симпсона (D и E) и, в значительно меньшей степени, ин-
декс Шеннона Н (табл. 6), внесшие наибольший вклад во вторую глав-
ную компоненту, показывают нарушенность структуры доминирования в
сообществе степей Хакасии (Х1) по сравнению с анализируемыми сооб-
ществами. Наиболее сбалансированы в отношении структуры доминиро-
вания сообщества объединенных биотопов Северной Кулунды (К2) и При-
байкалья (П2). Индексы Симпсона основное внимание уделяют обилию
обычных видов. Этот признак (или фактор) выделяет данные сообщества
по второй главной компоненте.

В третью главную компоненту наибольший положительный вклад
внесли индексы Симпсона и Шеннона (D и H). Сообщества расположены
по средним значениям этих признаков в порядке возрастания: степные

Рис. 11. Расположение значений четырех информационных индексов разнооб-
разия лесостепных и степных сообществ грызунов Сибири в пространстве трех
основных групп факторов (ГК – главные компоненты). Х1 – Хакасия, степь;
Х2 – Хакасия, объединенные биотопы; К1 – Кулунда, степь; К2 – Кулунда, объе-
диненные биотопы; П1 – Прибайкалье, степь; П2 – Прибайкалье, объединен-
ные биотопы.
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сообщества Северной Кулунды (К1), объединенные сообщества Прибай-
калья (П2), степные сообщества Прибайкалья (П1), объединенные и степ-
ные сообщества Хакасии (Х1 и Х2), объединенные биотопы Северной
Кулунды (К2). Данный порядок учитывает усредненные значения индек-
сов и определяет совместное их факторное влияние, которое не оценено
первыми двумя компонентами. Можно предположить, что этими призна-
ками (факторами) служат усредненные показатели видового богатства и
разнообразия.

Сильное расхождение в пространстве трех основных факторов зна-
чений индексов разнообразия сообществ хакасских степей и степей При-
байкалья (Х1 и П1) свидетельствует о различной информационной на-
грузке (особенно по первой и второй главным компонентам), обуслов-
ленной совершенно различными вкладами признаков двух пар индексов
DE и HJ (табл. 6). Это указывает на существенные различия в информа-
тивности значений индексов нарушенных сообществ грызунов Хакасских
степей и относительно стабильных сообществ грызунов Прибайкалья.

Пиктографики нарушенных сообществ
Пиктографики, имеющие малые значения усредненных индексов по

одной или нескольким осям, характеризуют нарушенные сообщества, при-
чем нарушенность может быть обусловлена как суровыми условиями в
высоких широтах и верхних поясах гор, так и антропогенными наруше-
ниями в различных ландшафтах (рис. 12). График 1 показывает достаточ-
ную величину индекса биоразнообразия Симпсона D и выравненности
Шеннона J и сравнительно малые значения двух других индексов H и E в
сообществе мышевидных грызунов Северного Алтая. Малые значения
приведенных индексов показывают нарушенную структуру доминирова-
ния, которая заключается в высокой доли в сообществе видов-доминан-

Таблица 6. Вклады признаков в первую, вторую и третью главные компоненты
(лесостепные участки).

Признак (индекс 
разнообразия) 

Вклад в компоненту 
1-ю 2-ю 3-ю 

D - 0,97 0,01 0,24 

E - 0,79 - 0,61 - 0,02 

H - 0,91 0,41 0,03 

J - 0,96 0,1 - 0,24 

Собственное 
значение (%) 

33,3 5,5 1,2 
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тов, характерных для трансформированных ландшафтов (полевки – тем-
ная (Microtus agrestis Pall.), обыкновенная (Microtus arvalis Pall.) и поле-
вая мышь (Apodemus agrarius Pall.)) и сравнительно низких долях всех
остальных видов (Литвинов, 2001). График 2 демонстрирует также зна-
чения индексов в трансформированном сообществе грызунов Централь-
ного Алтая, где те же виды доминанты, но доля полевой мыши возраста-
ет, выравненность в сообществе увеличивается, а индекс разнообразия
Симпсона D cтановится очень низким. Низкие значения индексов харак-
терны для нарушенного загрязнением сообщества мышевидных грызу-
нов Норильского участка на Таймыре (график 3), по сравнению с сопре-
дельными лесотундровыми участками. Сообщества мелких млекопитаю-
щих тундры и северной лесотундры имеют неравномерную структуру до-
минирования, которая обусловлена высокой долей доминантов (сибирс-
кий лемминг), графики 4 и 5 (Литвинов, 2001).

Анализ усредненных информационных характеристик сообществ
мелких млекопитающих позволяет говорить о них как о структурно-сло-
жившихся информационных системах, изменения в которых обусловле-
ны различными природно-климатическими, зонально-ландшафтными и
антропогенными факторами. Информационные параметры как бы харак-
теризуют эволюционно сложившиеся сообщества в различных террито-
риально-географических условиях. Вместе с тем нарушения структуры
сообщества, как обратимые, так и необратимые, на больших и малых тер-
риториях, на наш взгляд, служат примером микроэволюционных процес-
сов на экосистемном уровне.

Градиентный анализ
Вопросу о способности градиентов среды генерировать изменения

в сообществах в экологической литературе придается особое значение
(Pielou, 1975; Noy-Meir, 1975; Уиттекер, 1980; Бигон и др, 1989). Все со-

Рис. 12. Пиктографики информационных индексов разнообразия сообществ мел-
ких млекопитающих с нарушенной структурой доминирования (подробности в
тексте).

1             2                       3                       4                            5



44

Труды ИСиЭЖ СО РАН, вып. 46

четания природных факторов (температуры, влажности и т. д.) распреде-
ляются по поверхности земли в разных направлениях, образуя непрерыв-
ные ряды – континуумы постепенно изменяющихся местообитаний. Эко-
логические условия этих местообитаний варьируют и обусловлены зо-
нально-ландшафтными, высотно-поясными, климатическими и другими
градиентами среды (Риклефс, 1979; Уиттекер, 1980). В данном случае тер-
мин континуум используется для того, чтобы охарактеризовать свойство
сообществ животных и их местообитаний постепенно переходить друг в
друга. Определение мер, которые выражают экологическое расстояние,
то есть степень несходства качественного и количественного состава со-
обществ вдоль градиентов среды, позволяет выявить направление основ-
ных факторов, влияющих на распределение сообществ в пределах изуча-
емого региона. В нашем анализе рассматриваются сообщества мелких
млекопитающих, которые находятся в разных географических районах.
Численные характеристики сообщества включают видовой состав (чис-
ло видов) и усредненные показатели структуры доминирования, полу-
ченные за один сезон исследования на одном ключевом участке.

Ординация (упорядоченность) сообществ мелких млекопитающих
определяется на основе кластерного анализа по количественным показа-
телям и воспроизводится в плоскости осей, отражающих влияние основ-
ных факторных градиентов (Уиттекер, 1980). Каждая точка в простран-
стве координат являет собой одно сообщество. Наиболее близкие по со-
ставу и численным показателям сообщества оказываются ближе всего друг
к другу (Бигон и др., 1989). Из расположения сообществ в пространстве
координат интерпретируются направления действия факторов, которые
служат основными осевыми векторами.

При применении этого метода все показатели численности или струк-
туры доминирования видов, входящих в разные сообщества, сравнива-
ются между собой с помощью коэффициента общности. Два сообщества,
которые оказываются краевыми в отношении сходства и которые наиме-
нее сходны между собой, выбираются как первая пара концевых точек
оси. Каждое из оставшихся в выборке значений сопоставляется со значе-
ниями концевых точек, таким образом, для них определяется место на
оси. Подобным образом строятся точки на второй оси, перпендикуляр-
ной первой.

С помощью метода определения пифагорова расстояния вдоль оси
полярной ординации проанализировано сходство сообществ грызунов
Горного Алтая по структуре доминирования и ее связи с экогеографичес-
кими факторами (рис. 13).

В плоскости осей ординации направление действия основных фак-
торов, влияющих на расположение сообществ грызунов, можно интер-
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претировать следующим образом. Расположение вдоль оси абцисс харак-
теризует изменения в сообществах, связанные с увеличением высоты над
уровнем моря в Горном Алтае в направлении с севера на юг.

Расположение сообществ вдоль оси ординат свидетельствует о пе-
рестройке в структуре доминирования грызунов, связанной с изменени-
ем уровня облесенности территории. Хорошо видно, что таежные сооб-
щества Северо-Восточного Алтая (1–5) образуют тесную группу со сход-
ным видовым составом и структурой доминирования. Диагональная ось
Z, проведенная из центра координат, показывает направление изменений
в сообществах грызунов Алтая, связанные с увеличением высоты над уров-
нем моря, понижением средней температуры воздуха и уровня увлаж-
ненности, и определяет направление уменьшения видового разнообра-
зия и снижения видового богатства.

С помощью вышеописанного метода рассмотрено сходство сооб-
ществ грызунов Севера Средней Сибири по структуре доминирования и
ее связи с экогеографическими факторами. На рис. 14 показано размеще-
ние сообществ мелких млекопитающих разных районов Таймыра в плос-
кости двух осей полярной ординации.

Метод позволил выделить основные градиенты изменения структу-
ры сообществ мелких млекопитающих. В плоскости осей ординации на-
правление действия основных факторов, влияющих на расположение со-
обществ грызунов, можно интерпретировать следующим образом. По оси
Х сообщества расположены в порядке изменения широтно-зональных
условий субарктики по направлению с севера на юг. По оси Y сообще-
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Рис. 13. Положение сообществ мышевидных грызунов из разных районов Горно-
го Алтая вдоль осей полярной ординации. В кружках – номера участков. Одно
деление осей Х и Y равно 10 % коэффициента сходства. Цифры рядом с кружка-
ми – число видов в сообществе.
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ства расположены в направлении увеличения увлажненности территории.
Диагональная ось Z демонстрирует направление увеличения видового бо-
гатства и разнообразия сообществ мелких млекопитающих от сообществ
тундры (рис. 14: 1, 2, 9, 10), равнинной лесотундры (там же, 3–5), до со-
обществ предгорий (7) и горной лесотундры (6, 8).
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Yu. N. Litvinov

Elements of the spatial organisation
of small mammal communities of Siberia

This paper shows the results of long-term study of small mammal
communities from different landscape zones of Siberia, Russia. The wild murine
rodent communities of tundra, forest-tundra, forest-steppe, mountain steppe
were analyzed. Principal approaches to the study of stability of the small
mammals communities are discussed. Effect of different natural factors are
considered. Basic parameters of biodiversity of  communities allows to evaluate
influence of basic geographical factors, high-altitude condition, short-time
successions, anthropogenic transformation of landscapes on the small mammals
communities in different geographical regions of Siberia.
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Ю.Н. Литвинов, Л.В. Пожидаева

СООБЩЕСТВА МЫШЕВИДНЫХ ГРЫЗУНОВ
ЛЕСНОГО ПОЯСА АЛТАЙСКИХ ГОР

Фауна и население мелких млекопитающих крупных горно-таежных
областей Сибири сходны по составу и показателям численности, что объяс-
няется природно-климатическими факторами рассматриваемого района.
(Юдин и др, 1977). Различия в видовом составе и экологических характе-
ристиках сообществ внутри крупных горных систем связаны с мезокли-
матическими условиями и влиянием человеческой деятельности на при-
родные комплексы изучаемых территорий (Литвинов, Швецов, 1995; Лит-
винов и др., 1999).

Основная цель заключалась в изучении фауны и экологических ха-
рактеристик сообщества мышевидных грызунов, обитающих на терри-
тории Тигирекского хребта (Северо-Западный Алтай). Материал собран
на территории заповедника «Тигирекский», охватывающей часть Крас-
нощековского и Змеиногорского районов, а также на территории Ча-
рышского района Алтайского края, где подобные исследования не про-
водились.

Материалы и методы
Для выяснения принципов структурной организации разных сооб-

ществ мышевидных грызунов сравнивались сообщества горных хребтов,
находящихся в северной части Алтайской горной системы: Тигирекского
(Заповедник), Теректинского (Онгудай), Чергинского (Черга), Куминско-
го (Чемал), Иолго (Каракол) и Абаканского (Телецкое оз.). Они располо-
женны примерно на одной широте и относятся по биогеографическому
районированию (Куминова, 1963) к Северо-Западному, Центральному и
Северо-Восточному Алтаю. Для сравнения параметров биоразнообразия
в анализе использованы материалы из типичных таежно-лесных участ-
ков. Общая протяженность обследованной территории около 330 км, по-
этому сравнение имеет важное значение для понимания процессов фор-
мирования сообществ, а также факторов, определяющих пространствен-
но-временные отношения видов в разных географических масштабах
(Hellman, Fowler, 1999).

При изучении грызунов особое внимание уделялось подбору эта-
лонных территорий, на которых при сопоставлении сообществ выявля-
ются основные закономерности изменения видового и структурного раз-
нообразия. Такой территорией служили учетные площадки, на которых
присутствовали все характерные для обследуемого зонального ландшаф-
та биотопы. Площадки распологались в четырех районах, характеризу-
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ющих низкогорье (окрестности пос. Тигирек; кордон Белорецк: долина
среднего течения р. Белая в районе впадения в нее р. Казачья Слесарка;
устье р. Иркутка) и среднегорье (урочище Холодный ключ в окрестнос-
тях г. Разработная).

Учеты численности проведены на 14 таких площадках в 2003–2006
гг. Основным методом учета и отлова зверьков были ловчие канавки. Дан-
ные с участков, где проводились многолетние исследования (Заповедник,
Черга, Телецкое оз.), данные которых усреднялись. Материалы, собран-
ные в разных биотопах одного участка, также усреднялись.

Для сравнительной характеристики фауны, населения и параметров
биоразнообразия были привлечены материалы по грызунам лесного по-
яса Алтайских гор, собранные при помощи ловчих канавок, из архива
лаборатории экологических основ охраны генофонда млекопитающих
ИСиЭЖ СО РАН, частично опубликованные (Юдин и др., 1977; Литви-
нов, Швецов, 1995), в сборе которых, кроме авторов, принимали участие
Б.С. Юдин, Ю.Г. Швецов, Л.И. Галкина, А.Ф. Потапкина, Т.В. Поймура-
това.

Для характеристики структуры доминирования сообществ грызунов
лесного пояса Алтайских гор была применена бальная оценка на основа-
нии индекса доминирования, который отражает соотношение вида в со-
обществах (и.д., %): при  и.д.>10 вид считается доминирующим, при
3<и.д.<10 – обычным, при и.д.<3 – редким, а при и.д.<1 – единичным
(табл. 1.)

В качестве показателей разнообразия сообществ использовали наи-
более часто применяемые в экологии сообществ информационные ин-
дексы разнообразия (Бигон и др., 1989), представленные в форме много-
мерных пиктографиков.

Для определения сходства сообществ грызунов из разных районов
применяли кластерный анализ (определение евклидова расстояния мето-
дом одиночной связи). Все рассчеты произведены с помощью програм-
мы «Statistica 6.0». В анализ параметров биоразнообразия (информаци-
онные индексы и кластерный анализ) не были включены синантропные
виды (домовая мышь), а также виды, численность которых нельзя уста-
новить применяемым методом. К ним относятся характерные только для
Северо-Западного Алтая обыкновенный хомяк (редкий вид) и алтайский
цокор.

Фауна и население грызунов Северо-Западного Алтая
Основные биотопы, на которых располагались площадки с ловчими

канавками, относились к трем типам ландшафта. Для лесного типа был
характерен злаково-разнотравный, злаково-осоковый и крупнотравный
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Таблица 1. Бальная оценка численности грызунов в сообществе лесного пояса
Алтайских гор.

лес. Во второй, экотонный тип ландшафта вошли экотон на границе бере-
зового леса и разнотравно-злакового луга, а также субальпийское высо-
котравье на склоне. Третий, открытый тип ландшафта включал закуста-
ренную поляну между черневым и пойменным лесом, мезофитные кус-
тарничники разнотравно-злаковые, злаково-разнотравную поляну. Харак-
теристика населения мышевидных грызунов обследованного района при-
ведена на рис. 1.

Во всех типах ландшафта доминирующую группу грызунов состав-
ляют лесные полевки (красная, Clethrionomys rutilus Pall. и красно-серая,
Cl. rufocanus Sund.), алтайская мышовка (Sicista napaea Holl.) и полевка-
экономка (Microtus oeconomus Pall.). Субдоминантами являются темная
полевка (M. agrestis L.) и восточноазиатская мышь (Apodemus peninsulae
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Количество видов 14 12 13 12 14 11 
Мышовки:       
алтайская 4 3 - - - - 
лесная - 3 3 1 3 3 

Полевки:       
красная 4 1 4 2 4 4 
красно-серая 3 2 4 3 3 3 
обыкновенная 4 4 4 4 4 - 
темная 4 3 4 4 3 3 
экономка 3 3 3 2 4 4 
узкочерепная 1 - - - - - 
рыжая - - 2 4 3 2 
водяная 1 - 3 3 3 - 
плоскочерепная - - 2 2 - - 

Мыши:       
восточноазиатская 3 2 3 3 3 3 
лесная 1 - 3 - 1 1 
полевая 3 4 1 4 1 1 
малютка 2 1 1 2 1 1 

 Хомяк обыкновенный 1 1 - - - - 
Цокор алтайский 1 1 - - - - 
Лемминг лесной - - - - 1 1 
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Thomas). Алтайская мышовка многочисленна в биотопах с открытым ти-
пом ландшафта и обычна в остальных. Многочисленны в лесу полевки
красно-серая и экономка, а также восточноазиатская мышь; редки здесь
обыкновенная полевка (M. arvalis Pall.) и полевая мышь (A. agrarius Pall.).
В остальных биотопах все эти виды обычны. Темная и красная полевки
оказались обычными видами для всех исследованных местообитаний.
Численность малой лесной мыши (A. uralensis Pall.) очень низка на от-
крытых пространствах, чуть выше в лесу, и совсем не отмечен этот вид в
пограничных биотопах. Мышь-малютка (Micromys minutus Pall.) в погра-
ничных биотопах редка, обычна на открытых участках, а в лесном масси-
ве не встречается. Алтайский цокор (учитывался отдельно капканами)
также не был отмечен в лесу, в остальных биотопах он оказался редким.
В литературе отмечено обитание на этой территории узкочерепной (M.
gregalis Pall.) и водяной полевок (Arvicola terrestris L.).

Сообщества грызунов лесного пояса Алтайских гор
Сообщества грызунов сравниваемых участков имеют сходный со-

став из 8–14 видов, обычный для таежных районов гор юга Сибири. Для
более сухих западных районов (Заповедник, Черга) характерны алтайс-
кая мышовка и алтайский цокор (Myospalax myospalax Laxmann), обык-
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Рис. 1. Многолетние усредненные показатели численности грызунов (на 100 к/ с)
в группах биотопов лесного пояса Тигирекского хребта (Северо-Западный Ал-
тай). Виды: 1 – мышовка алтайская; полевки: 2 – красная, 3 – красно-серая, 4 –
обыкновенная, 5 – темная, 6 – экономка; мыши: 7 – восточноазиатская, 8 - малая
лесная, 9 – полевая, 10 – малютка.
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новенный хомяк (Cricetus cricetus L.), которые не зарегистрированы на
других участках.

На обследованной территории участка Черга, самого малочислен-
ного по видовому составу (9 видов, не включая синантропов), в сообще-
стве грызунов доминируют обыкновенная полевка и полевая мышь, суб-
доминанты – полевки темная, экономка, алтайская и лесная мышовки.
Доминирующие виды, выделенные в соответствие с бальной оценкой
(табл. 1), многочисленны, редкими являются красная полевка и мышь-
малютка. Остальные виды грызунов обычны. В этих районах обитают
также обыкновенный хомяк и алтайский цокор.

На участке Онгудай в отрогах Теректинского хребта выделено че-
тыре доминирующих вида: лесные (красная и красно-серая) обыкновен-
ная и темная полевки, и один субдоминант – полевка-экономка. Все эти
виды в сообществе многочисленны, полевая мышь и мышь-малютка ред-
ки (Юдин и др., 1979), остальные виды обычны.

В сообществе грызунов участка Чемал доминантами являются се-
рые полевки (темная и обыкновенная), субдоминантами рыжая (Cl.
glareolus Schreber), красно-серая полевки и полевая мышь. Обычные
виды – полевки: лесные (красная и красно-серая), экономка, водяная и
плоскочерепная (Alticola strelzowi Kastsch.); мыши: малютка и восточно-
азиатская. Редкой в сообществе была лесная мышовка (Sic. betulina Pall.).

Урочища хребта Иолго (Каракол) выделяются среди остальных сво-
им видовым богатством: здесь достоверно отмечено обитание 14 видов.
Доминируют полевки красная, обыкновенная и экономка, субдоминанты –
лесная мышовка и красно-серая полевка. Редки малютка, малая лесная и
полевая мыши. Остальные виды обычны.

Сравнительно малочисленное по видовому составу сообщество гры-
зунов участка Телецкое озера. На этой территории достоверно отмечено
обитание 11 видов грызунов. Доминанты в сообществе – полевки крас-
ная и экономка, субдоминанты – лесная мышовка и восточноазиатская
мышь. Обычны красно-серая, темная и рыжая полевки, редки лесной лем-
минг, мыши: малютка, полевая и малая лесная.

Параметры биоразнообразия сообществ грызунов
лесного пояса

Рассчитанные для сравниваемых сообществ грызунов четыре инфор-
мационных индекса разнообразия и выравненности отображенны в фор-
ме пиктографиков (рис. 2). Эти фигуры имеют вытянутые в вертикаль-
ном направлении формы, характерные для таежно-лесных сообществ гры-
зунов с ненарушенной структурой доминирования и высокой степенью
выравненности (Литвинов, 2004).
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Самые низкие значения индексов имеют сообщества участков Чер-
га и Телецкое озеро, что свидетельствует о значительном доминировании
нескольких видов в сообществе и меньшей его выравненности. В преде-
лах Чергинского хребта это связано с тем, что многие ландшафты под-
верглись значительной антропогенной трансформации: здесь широко раз-
виты земледелие и скотоводство, что влечет за собой перераспределение
видового состава и структуры доминирования грызунов. В сообществе
грызунов в окрестностях Телецкого озера нарушения могут быть объяс-
нены противофазными динамическими колебаниями численности лесных
полевок и экономки (происходит смена доминантов сообщества) и транс-
формацией кедровой тайги левобережья озера, где проводят промышлен-
ные лесозаготовки (Литвинов, Швецов, 1995).

Наиболее сходны формы пиктографиков участков Заповедник, Ка-
ракол и Онгудай-Чемал. Их вытянутая в вертикальной плоскости форма
свидетельствует о равномерности распределения видов и высокой степе-
ни выравненности сообществ грызунов.

Сходство сообществ грызунов исследуемых хребтов Алтая, вычис-
ленное с учетом многолетних средних показателей структуры доминиро-
вания, продемонстрировано на дендрограмме (рис. 3). Несмотря на сход-
ный видовой состав грызунов, обитающих в разных хребтах Алтая, их со-
общества различаются по показателям, определяющим структуру домини-
рования. Четко выделяются три кластера сообществ с наибольшим сход-
ством. Они расположены на дендрограмме в соответствии с географичес-
ким положением участков с востока на запад: Телецкое–Каракол; Чемал–
Онгудай; Черга–Заповедник. Уровень сходства сравниваемых сообществ
довольно высок: 16 единиц евклидова расстояния, что свидетельствует о
сходном процессе формирования фауны лесного пояса в горах Алтая. Со-
общества грызунов западных хребтов (Заповедник, Черга) проявляют наи-

Рис. 2. Пиктографики иформационных индексов биоразнообразия сообществ гры-
зунов лесного пояса Алтайких гор.
D, E – индескы Симпсона;  H, J – индексы Шеннона.
1 –Заповедник; 2 – Черга; 3 – Онгудай; 4 – Чемал; 5 – Каракол; 6 – оз. Телецкое
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меньшее сходство: менее 2 единиц. В этих сообществах наиболее сходны
видовой состав и структура доминирования, отсутствуют или представле-
ны в незначительном количестве виды, характерные для соседних терри-
торий (лесная мышовка, рыжая полевка, мышь-малютка).

Ранее нами было показано, что население мышевидных грызунов
Горного Алтая можно характеризовать как некий континуум, имеющий
различный уровень изменений в разных географических районах при об-
щем значительном уровне сходства. Было определено, что различия в по-
казателях структуры доминирования в сравниваемых сообществах, обус-
ловленное экогеографическими факторами (пространственный аспект),
значительно сильней, чем многолетние изменение этой структуры в каж-
дом сообществе, связанное с динамикой численности (временной аспект)
(Литвинов, Швецов, 1995). Установлено, что показатели видового разно-
образия сообществ мелких млекопитающих Горного Алтая существенно
различаются в условиях типичной горной тайги и высокогорных степей.
Вырубка лесов и чрезмерное развитие скотоводства заметно нарушают
структуру сообществ грызунов и снижают их разнообразие. Результаты
этих изменений, выраженные информационными показателями, не со-
гласуются с подобными показателями, измененными природно-зональ-
ным влиянием (Литвинов, 2004).

Вместе с тем, сравнительный анализ фауны и населения сообществ
грызунов лесного пояса Алтайских гор, находящихся в северной части
Алтайской горной системы и расположенных примерно на одной широте,
выявил незначительные изменения их фаунистического состава и показа-
телей численности по направлению с запада на восток. Сравнение пара-

16 20 24 28 32
Евклидово расстояние

Телецкое

Каракол

Чемал

Онгудай

Черга

Заповедник

Рис. 3. Сходство сообществ грызунов лесного пояса Алтайских гор по структуре
доминирования.
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метров биоразнообразия сообществ указывает на сходство видового со-
става, структуры доминирования и информационных показателей. Это сви-
детельствует о том, что существуют общие принципы формирования гор-
но-таежных сообществ.
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Rodent communities of the forest area of Altai mountains
We studied fauna and communities of wild rodents from forest area of

Tigirekskii ridge (North-West Altai). A comparative analysis of data from places
located at the same latitude was performed. Structure of rodent community at
any locality depends on microhabitat structure. Parameters of variety and
stability of studied communities were similar. As a whole similarity in structure
of rodent communities from different sites of forest area of mountain Altai
region reflect common principles of formation and functioning of small mammal
communities in mountain landscapes.
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Ю.Н. Литвинов, Л.В. Пожидаева

БИОРАЗНООБРАЗИЕ СООБЩЕСТВ ЗЕМЛЕРОЕК
ГОР АЛТАЯ

На территории Сибири в разных природных комплексах фауна на-
секомоядных млекопитающих представлена сходным набором видов и
подразделяется на фаунистические группировки, качественный и коли-
чественный состав которых изменяется в зависимости от зонально-ланд-
шафтных, провинциальных, высотно-поясных и других географических
условий. В нашем понимании фаунистическая группировка – это набор
видов, населяющий обследованный модельный ключевой участок. В гор-
но-таежных ландшафтах состав фаунистических группировок насекомо-
ядных млекопитающих1, основу которых составляют землеройки, наибо-
лее представителен по сравнению с другими типами ландшафтов. Рас-
сматриваемое в наших исследованиях сообщество землероек представ-
ляет собой население обследованного ключевого участка. Это эволюци-
онно сложившаяся ассоциация таксономически близких симпатрических
видов, имеющих древние родственные связи. Территория, занимаемая
сообществом, должна соответствовать определенным требованиям к кор-
мовым, защитным, температурным и другим условиям среды, которые
необходимы для существования всех составляющих его видов.

Цель работы заключалась в изучении фауны и экологических харак-
теристик сообществ насекомоядных млекопитающих, обитающих на тер-
ритории Горного Алтая. Для выяснения принципов организации разных
сообществ и сравнения параметров их биоразнообразия использованы
материалы из таежно-лесных и высокогорных участков Алтайских гор-
ных хребтов, расположенных в Республике Алтай и прилежащих терри-
ториях. Такое сравнение имеет большое значение для понимания про-
цессов формирования сообществ, а также факторов, определяющих про-
странственно-временные отношения видов в разных географических мас-
штабах (Hellman, 1999).

Материалы и методы
Многолетние стационарные исследования осуществлялись на тер-

ритории заповедника «Тигирекский» (модельный участок «Заповедник»),
в Прителецкой тайге на северо-восточном берегу Телецкого озера (учас-
ток «Телецкое»), на Северо-Западном Алтае в окрестностях поселков
Черга и Мухор-Черга (участок «Черга»).

1 крупные насекомоядные – ежи и кроты – нами не исследовались.



58

Труды ИСиЭЖ СО РАН, вып. 46

Для анализа фауны, населения, параметров биоразнообразия ис-
пользованы собственные и литературные учетные сведения по насеко-
моядным млекопитающим за разные годы из следующих модельных уча-
стков, относящихся к Алтайской горной системе: Западный (хребты Ти-
гирекский, Колыванский), Северо-Западный (отроги хр. Бащелакский,
Чергинский), Центральный (хребты Катунский, Куминский, Тонгош,
Иолго, северные отроги хр. Теректинский), Северо-Восточный (отроги
хребтов Абаканский, Сумультинский) и Юго-Восточный Алтай (Чуйс-
кая котловина, хребты Сайлюгем, Чихачева) (Юдин и др., 1977, 1979;
Потапкина, 1980; Лукьянова, 1980; Юдин, 1988; Литвинов, Швецов,
1995; Долговых, 2006).

Основные закономерности изменения видового и структурного раз-
нообразия выявляются при сравнении сообществ, обитающих на разных
модельных ключевых участках. В пределах каждого участка выделялись
учетные площадки, на которых присутствовали все характерные для об-
следуемого зонального ландшафта биотопы (Литвинов, 2001).

Проанализировано более 4000 экземпляров зверьков 9 видов, относя-
щихся к семейству землеройки (Soricidae), отработано около 27000 кону-
со-суток (к/с). Показатель численности (п.ч.), характеризующий относи-
тельную численность вида, рассчитывался на 100 конусо-суток. За индекс
доминирования (и.д.) принимали процент или долю вида в сообществе.
Применены информационные индексы видового разнообразия и выравнен-
ности Шеннона (H, J) и Симпсона (D, E) (Литвинов, 2001; Бигон и др.,
1989; Мэгарран, 1992) с анализом многомерных пиктографиков.

Из методов многомерной статистики для изучения сходства многови-
довых группировок землероек применялся кластерный анализ на основе
количественных показателей с определением евклидова расстояния и пос-
ледующим анализом дендрограммы (Андреев, 1980).

Связь между видами в сообществе определялась попарным сравне-
нием среднегодовых значений численности с применением рангового ко-
эффициента корреляции Спирмена и последующим анализом классифи-
кационных построений (Андреев, 1980). Этот метод позволяет судить об
экологической структуре сообщества из разных участков с привлечением
(если такое возможно) многолетних данных об изменении численности
составляющих его видов (Литвинов, Панов, 1998).

Видовой состав, районирование, сходство
Сообщества землероек Алтайских гор представлены девятью вида-

ми (рис. 1). Видовой состав и структура доминирования в сравниваемых
сообществах изменяется по широтно-долготным и высотно-поясным гра-
диентам среды в пределах Алтайской горной системы. В целом сходный
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видовой состав и сходство численных характеристик долевого участия
каждого вида обусловливают значительную близость (22 единицы евкли-
довой дистанции) сообществ четырех основных горных провинций, по-
лученную в результате кластерного анализа данных (рис. 2). Наиболь-
шую близость демонстрируют сообщества Западного и Северо-Восточ-
ного Алтая с хорошо выраженным видом-доминантом (обыкновенная бу-
розубка). Наименьшее сходство с другими имеет обедненное высокогор-
ное сообщество, состоящее из пяти видов с неравномерной структурой
доминирования.

 В разных географических провинциях в группу доминантов чаще
всего входят бурозубки: обыкновенная, средняя, тундряная, малая и рав-
нозубая; остальные виды немногочисленны.

Средние пространственно-временные значения долевого участия каж-
дого вида-доминанта в сообществах землероек лесного пояса Алтайских
гор демонстрируют следующее (рис. 3). Основной доминант в сообще-
ствах – обыкновенная бурозубка, доля (или индекс доминирования) этого
вида достоверно выше, чем других видов-доминантов по всем участкам за
разные годы (кроме Юго-Восточного Алтая, где она отсутствует). Четыре
других вида – бурозубки средняя, малая, равнозубая и тундряная – не дос-
тигают такой высокой относительной численности и являются содоминан-
тами. Остальные виды землероек обычно немногочисленны.

Рис. 1. Структура доминирования сообществ землероек из разных провинций
Горного Алтая: ЗА –Западный Алтай, С-ВА – Северо-восточный, ЦА – Централь-
ный, С-ЗА – Северо-западный, Ю-ВА – Юго-восточный.
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При рассмотрении изменений видового состава и структуры доми-
нирования сообществ насекомоядных млекопитающих в направлении с
севера на юг выявлено, что долевое участие основных доминантов – обык-
новенной, средней и малой бурозубок – снижается, в то время как тунд-
ряной и плоскочерепной бурозубок – увеличивается. В юго-восточных
сообществах также наблюдается резкое повышение доли равнозубой бу-
розубки, вследствие чего этот вид занимает здесь доминирующее поло-
жение. При смене доминантов не наблюдается значительных изменений

Рис. 3. Многолетние усредненные (за 16 лет) значения индексов доминирования
пяти видов-доминантов в сообществах землероек Горного Алтая:  а – Sorex araneus,
б – S. caecutiens, в – S. isodon, г – S. minutus, д – S. tundrensis.

Рис. 2. Сходство структуры доминирования сообществ землероек  разных про-
винций Горного Алтая. Обозначения как на рис. 1.
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в информационных показателях и структуре самих сообществ.
В широтном направлении при продвижении на восток увеличивает-

ся доля в сообществах равнозубой и плоскочерепной бурозубок, которые
тяготеют к более влажным темнохвойным лесам, приуроченным к вос-
точным районам Алтайских гор. Здесь же отмечена крошечная бурозуб-
ка, не встречающаяся в более сухих западных провинциях Алтая. Доля
малой бурозубки в структуре сообществ изменяется относительно Цент-
рального Алтая симметрично в разных направлениях и незначительно:
она в два раза выше в западных и восточных районах исследования, и
ниже в центральном. Для тундряной бурозубки наблюдается обратная си-
туация. Также отмечено, что при продвижении в широтном направлении
с запада на восток положение доминирующих обыкновенной и средней
бурозубок почти не изменяется.

Пространственно-временной анализ корреляционных взаимоотно-
шений видов показывает, что сообщество землероек Алтайских гор пред-
ставляет собой хорошо связанную пространственно-временную структу-
ру, в которой большинство видов, включая виды-доминанты, имеют по-
ложительные корреляционные связи (синхронность) показателей числен-
ности как по годам, так и по разным участкам (рис. 4). Выявляется про-
странственно-временное соответствие и синхронность численных пока-
зателей у видов-доминантов в сообществах по всем участкам. Отрица-
тельные корреляционные связи показывают взаимоотношения численных
характеристик редких видов с видами-доминантами и между собой.

Анализ разнообразия
На основании индексов разнообразия и выравненности сообществ

землероек модельных участков Горного Алтая, различающихся в про-
странстве и во времени и расположенных в разных природных ландшаф-
тах были построены 38 пиктографиков. Если за точку отсчета принимать
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Рис. 4. Корреляционные связи  в сообществах земле-
роек Горного Алтая (за 16 лет). Пороги: толстая ли-
ния R ≥ 0,5 (достоверная корреляция на уровне
5 %); тонкая линия  R ≥ 0,3;  штриховая линия
R  ≤ – 0,2. Виды: бурозубки: 1 – обыкновенная,
2 – средняя, 3 – тундряная, 4 – малая, 5 – равнозубая,
6 – крошечная, 7 – плоскочерепная, 8 – сибирская
белозубка, 9 – обыкновенная кутора.
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правильную форму пиктографика с эквивалентными значениями четы-
рех индексов (рис. 5: график 1), такая форма свидетельствует о сбаланси-
рованном, ненарушенном, хорошо выровненном сообществе, находящем-
ся в условиях, близких к оптимальным. Сообщество имеет равномерный
ранговый состав видов. Такая форма пиктографика характерна для сооб-
щества землероек Центрального Алтая и Северо-Западного Алтая, в ко-
тором из 12 лет исследований шесть лет сообщество имело близкие зна-
чения всех четырех индексов. Три года из девяти форма графика была
другой (рис. 5: график 2) за счет сильного доминирования в эти годы сред-
ней бурозубки (40–45 %) и уменьшения доли других видов. В сообще-
стве землероек Западного Алтая за шесть лет наблюдений четыре года
характеризовались информационными индексами по типу пиктографика
2 (см. рис. 5: график 2) за счет сильного доминирования (до 68 %) в сооб-
ществе обыкновенной бурозубки, и отсутствия или низкой доли редких
видов. Равномерная структура доминирования наблюдалась лишь два года.

Многие сообщества землероек Алтайских гор имеют иную форму
пиктографика четырех информационных индексов (рис. 5: график 3). Та-
кая форма характерна для сообществ землероек Северо-Восточного Ал-
тая. Так, двенадцатилетние исследования сообщества землероек в При-
телецкой тайге показывают, что величины всех индексов невелики по
сравнению с другими сообществами, причем особенно мала величина
индекса Шеннона. Это объясняется тем, что в данном сообществе почти
всегда присутствует два или три вида-доминанта (обыкновенная, сред-
няя и равнозубая бурозубки), а доли редких видов очень малы. Все это
характеризует данное сообщество как сообщество средней степени нару-
шенности, полидоминантное.

Четвертая форма пиктографика (рис. 5: график 4) характеризует вы-
сокогорные сообщества землероек Алтая. Уплощенная форма графика по
вертикальной оси свидетельствует о более высоких значениях индексов
биоразнообразия D и H, чем индексов выравненности Е и J (горизонталь-
ные оси) в сообществах. Здесь мало видов землероек, они плохо выров-
нены и имеют неравномерный ранговый состав. В целом подобная струк-

Рис. 5. Наиболее характерные формы пиктографиков для сообществ землероек
Горного Алтая.
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тура доминирования сходна с таковой у сообществ грызунов открытых
пространств.

Для характеристики провинциальных, географических различий в
информационных параметрах сообществ землероек Алтайских гор мы
представляем карту-схему усредненных пиктографиков разных провин-
ций Алтая (рис. 6).

Заключение

Рис. 6. Усредненные значения индексов разнообразия в сообществах землероек
Горного Алтая, представленные в форме пиктографиков.
Индексы: D – Симпсона; E – выравненности Симпсона; H – Шеннона;
I – выравненности Шеннона.
Сообщества: Западный Алтай: 1 – хребты Тигирекский, Колыванский; Северо-
Западный Алтай: 2 – хребты Чергинский, Бащелакский;
Центральный Алтай: 3, 4 – северные отроги хр. Иолго, 5 – хр. Тонгош,
6 – хр. Теректинский, 7 – хр. Куминский;
Северо-Восточный Алтай: 8 – отроги хребтов Абаканский, Сумультинский;
Юго-Восточный Алтай: 9 – Чуйская котловина, 10 – хр. Сайлюгем,
11 – хр. Чихачева.
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Сообщества землероек горных районов представляют собой ассо-
циации, включающие в себя от 4 до 9 видов, которые сформированы и
организованы по определенным принципам, включающим как простран-
ственные, так и временные характеристики организации и функциониро-
вания сообществ.

Сообщества имеют сходный видовой состав и структуру доминиро-
вания (особенно в лесном поясе гор). В лесном поясе Алтайских гор до-
минирует обыкновенная бурозубка, содоминанты – средняя, малая, реже –
равнозубая и тундряная бурозубки. Изменение структуры доминирова-
ния сообществ происходит с запада на восток в долготном направлении.
При продвижении в горы в сообществах происходит смена доминантов и
выпадение отдельных видов. Таким образом, сообщества землероек, в
отличие от сообщества грызунов, характеризуются наличием нескольких
взаимозаменяемых видов-доминантов. В сообществах насекомоядных по
разным градиентам, связанным со сменой географических условий, для
разных видов хорошо прослеживается действие закона лимитирующих
факторов. Это объясняет смену доминантов без значительного измене-
ния структуры доминирования сообщества.

Сообщество землероек Алтайских гор представляет собой хорошо
связанную структуру, в которой большинство видов, а особенно доми-
нанты, имеют положительные корреляционные связи (синхронность) по-
казателей численности как по годам, так и по разным участкам.

Индексы биоразнообразия выделяют четыре основных усредненных
информационных характеристики, представленных определенными фор-
мой пиктографиков для каждого сообщества. Временные и пространствен-
ные различия информационных показателей характеризуются изменением
следующих наглядных форм пиктографиков: а) переходом от оптимальной
формы к слабонарушенной, монодоминантной и обратно (Западный Ал-
тай, 6 лет; Северо-Западный Алтай, 12 лет), б) от слабонарушенной к сред-
ненарушенной, полидоминантной с низкими значениями всех информаци-
онных индексов (Северо-Восточный Алтай, 12 лет) и в) к слабовыравнен-
ной, с малым количеством видов, неравномерным ранговым составом в
суровых условиях высокогорий (Юго-Восточный Алтай, 3 года).
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Diversity of shrews communities of Altai mountains
An insectivores communities from different provinces of  Gorny Altai

consist of 4-9 species. The communities have similar species composition and
dominant structure. The common shrew dominates in the mountain forest belt.
The co-dominant species are Laxmann’s shrew, Eurasian pygmy shrew, small,
tundra, and rarely taiga shrews. Dominant structure of communities changes
in longitudinal direction. A strong positive correlation of species abandons in
different places and different years reflect stability of the communities.
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Ю.Н. Литвинов, С.А. Абрамов, В.В. Панов

ДИНАМИКА СТРУКТУРЫ СООБЩЕСТВ ГРЫЗУНОВ
МОДЕЛЬНЫХ ЛАНДШАФТОВ В СВЯЗИ
С ПРОБЛЕМАМИ СТАБИЛЬНОСТИ

И УСТОЙЧИВОСТИ

Единственный очевидный вывод состоит в том,
что в рамках математических моделей бесполезно ис-
кать однозначную связь между сложностью и устойчи-
востью, которая в конкретных ситуациях определяется
особенностями рассматриваемых структур и специфи-
кой математических постановок задач.

Свирежев, Логофет
Устойчивость биологических сообществ, 1987

Существуя в виде симпатрических популяционных группировок,
сообщества грызунов, в зависимости от пространственных и временных
условий, имеют различные адаптационные стратегии. Временные изме-
нения сообществ по годам выражаются в следующих основных процес-
сах: популяционной динамике численности всего сообщества, смене до-
минантов и перестройке структуры доминирования, изменениях (колеба-
ниях) информационных показателей. Выявление популяционных, числен-
но-зависимых характеристик сообщества в определенный сезон по го-
дам и разным ландшафтам позволяет выявить основные принципы, оп-
ределяющие структуру и функционирование сообщества как целостной
системы (Hansson, 1993; Williams et al., 2002; Yoccoz, Ims, 2004).

Перестройки в видовой (популяционной) структуре сообщества во
временном аспекте происходят как последовательные преобразования.
Метод «фазовых портретов» или «портретов стабильности» (Федоров,
Гильманов, 1980; Экологические системы, 1981) позволяет отобразить
размах и плавность реакции сообщества как динамической системы на
внешние воздействия за разные годы. Метод дает возможность выявить
характер динамики системы при отклонении от стационарного состоя-
ния (состояние с нулевой скоростью изменения параметра).

Вместе с тем, анализ временных, межвидовых, численно-зависимых
характеристик различных сообществ позволяет с разных сторон оценить
различие в динамических процессах и, в конечном итоге, дать оценку
степени их устойчивости. В терминах формальных представлений этот
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вопрос сводится к установлению преобладания сильных или слабых вза-
имодействий между образующими сообщество популяциями разных ви-
дов, количественным выражением которых служат элементы структур-
ной (в нашем случае корреляционной) матрицы (Федоров, Гильманов,
1980). Конечным выражением, позволяющим оценить степень стабиль-
ности и устойчивости сообщества, служит значение его связности (С).

Цель работы – на примере изучения многолетних динамических про-
цессов в сообществах грызунов трех различных по ландшафтным и при-
родно-климатическим условиям ключевых участков оценить стратегии
функционирования этих сообществ в плане устойчивости их развития.

Материалы и методы
Грызуны отлавливались в трех различных районах Западной Сиби-

ри, отличающихся своими ландшафтно-географическими условиями. Ана-
лизировались многолетние материалы из лесостепной зоны Северной
Барабы (участок «Бараба», 1978–90 гг.), ленточного бора Правобережья
Оби (лесопарковая зона Новосибирского Академгородка – участок «Ака-
демгородок», 1992–2007 гг.), кедрово-пихтовой тайги с примесью листвен-
ных пород вблизи Телецкого озера (окрестности Телецкого стационара
ИСиЭЖ СО РАН, участок «Телецкое», 1984–2004гг.).

Отловы грызунов осуществляли методом стандартных ловчих кана-
вок (Наумов, 1955) с начала июня до начала сентября. Всего отработано:
в Северной Барабе – 37 000, в окрестностях Академгородка – 27 968, в
районе Телецкого озера 25 890 конусо-суток, отловлено и проанализиро-
вано около 15 520, 5 400 и 5000 особей грызунов соответственно.

Для числовой характеристики видов в сообществе использовали
показатель относительной численности на 100 конусо-суток. Показатели
биоразнообразия оценивались с помощью информационных индексов
разнообразия Симсона и Шеннона (Одум, 1986; Бигон и др., 1989; Мэ-
гарран, 1992), рассчитанных по долям видов. Доминирующими считали
виды, по многолетним средним численным и процентным показателям
преобладающие в сообществе. Ключевыми считались виды, численность
которых может флуктуировать в значительных пределах, в отдельные годы
возрастая до максимума (полное доминирование) и понижаясь до мини-
мума. В среднем, такие виды не являются доминантами сообщества. Эти
виды в целом имеют структурообразующую функцию, более значимую,
чем у доминантов (Примак, 2002).

Изучение фазовых портретов
Наиболее просто фазы популяционной динамики определяются на-

хождением максимумов и минимумов временного ряда. Однако во мно-
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гих случаях, когда нет четко выраженной динамики, выделение таких
максимумов (минимумов) бывает затруднительным. Хотя субъективное
выделение фаз и является возможным, предпочтительно использовать
более объективные методы, такие как анализ методом главных компо-
нент (Ефимов и др., 1988), метод «гусеницы» (Главные компоненты…,
1997) или SSA (Hassani, 2007).

Основная идея метода состоит в преобразовании временного ряда с
помощью сдвиговой процедуры в траекторную матрицу и дальнейшем
её исследовании с помощью метода главных компонент. В конечном ито-
ге, результатом применения метода является разложение временного ряда
на составляющие: систематические (определяемые закономерностью раз-
вития процесса во времени) и несистематические («шум») с последую-
щим удалением «шумовой» составляющей. При этом состояние сообществ
а в определенный год представляется точкой на плоскости, образованной
соответствующей парой компонент. Соединяя последовательно эти точ-
ки, получим фазовые портреты, дающие возможность визуального изу-
чения траектории ряда в многомерном пространстве его состояний. Ме-
тод применим к любому временному ряду, не требует стационарности,
как, например, спектральный анализ, выявляет тренды, если они имеют-
ся, без каких либо предположений об их природе и форме (Ефимов, Кова-
лева, 2007). При проведении компонентного анализа данные по числен-
ности видов предварительно логарифмировались (ln). Сглаживание тра-
ектории в фазовом пространстве проводилось методом кубического сплай-
на. Этим методом исследовалось движение численности видовых попу-
ляций и информационных индексов, характеризующих состояние сооб-
щества в определенные моменты времени.

Факторный анализ
Многолетние данные по численности также обработаны с помощью

метода главных компонент. В последние годы применение этого метода в
биологии значительно расширилось в связи с тем, что он позволяет полу-
чить информацию, которую трудно извлечь другими способами. Как ска-
зано выше, метод главных компонент успешно применяется при иссле-
довании различных временных рядов с целью анализа, классификации и
прогноза (Ефимов и др., 1988). В нашей работе метод применялся также
для ординации видов в зависимости от факторов, определяющих их го-
довую динамику (Уильямсон, 1975). Поскольку в качестве признаков ис-
пользовались показатели численности в разные годы, то виды, входящие
в сообщество, расположились в пространстве факторов согласно сход-
ству или различию динамики численности их популяций.
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Анализ структурных корреляционных матриц сообществ
Связь между видовыми популяциями в сообществе определяли по-

парным сравнением среднегодовых значений численности с применени-
ем рангового коэффициента корреляции Спирмена (RS) и последующим
анализом классификационных построений. Этот метод позволяет судить
об экологической структуре сообщества на основе многолетних данных
об изменении численности составляющих его видов. Ранее показано, что
в условиях Барабы некоторое уменьшение сходства динамики численно-
сти пары видов грызунов может быть вызвано их конкурентным взаимо-
действием (Ердаков и др., 1980). При этом значительное численное пре-
восходство одного вида действует подавляюще на партнера вне зависи-
мости от благоприятствующих последнему абиотических условий. Гово-
ря о конкуренции, мы имеем в виду не прямую борьбу за ресурсы и тер-
риторию, а сформированную под влиянием комплекса изменяющихся по
годам факторов структуру экологических взаимоотношений различных
видов, выраженную через корреляцию многолетних показателей числен-
ности. Речь идет о косвенно выраженной конкуренции, которая так или
иначе присутствует во всех сообществах и играет первоочередную роль в
их организации (Джиллер, 1988). Меру связности сообщества определя-
ли как отношение числа хорошо проявленных (p≤0,05) положительных
(RS≥0,5) и отрицательных (RS≤ –0,2), т.е. реализованных связей к общему
числу возможных связей (Маргалеф, 1992).

Результаты и обсуждение
В сообществах диких грызунов многолетние динамические процес-

сы в структуре доминирования позволяют поддерживать существование
всей системы. Вместе с тем наибольшее значение в структуре любого
сообщества имеют виды, представленные большим числом особей. Ха-
рактерный облик ландшафтам придают виды животных (ключевые и до-
минирующие), которые входят в состав их фоновых элементов, для этих
видов комплекс прочих элементов ландшафта создает условия, благопри-
ятные для обитания, успешного размножения, высокой численности, а
сами животные, именно в силу способности к повышению численности,
существенным образом влияют на прочие элементы, на весь облик ланд-
шафта (Кузякин, 1962). В отличие от доминантов, ключевые виды оказы-
вают большее влияние на структуру сообщества (Примак, 2002).

Схема анализа динамических процессов в сообществах грызунов
разных ландшафтов выглядит следующим образом. Сначала обсуждает-
ся популяционная динамика численности видов, входящих в сообщества,
а также динамика информационных показателей разнообразия. Затем ана-
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лизируются фазовые портреты ключевых и доминирующих видов в со-
обществе, определяющих его основную структуру. Следующий этап –
определение суммарной временной траектории динамики параметров
разнообразия (информационный индекс Шеннона) модельных участков.
С применением факторного анализа (главные компоненты) анализирует-
ся распределение популяций видов в пространстве главных компонент
годовой динамики численности. В заключение выявляются внутренние
корреляционные связи между видами, составляющими сообщество, об-
суждается роль доминантов, ключевых, второстепенных и редких видов
в структуре сообщества, определяется связность, стабильность и устой-
чивость сообществ к действию факторов различной природы.

Динамика структуры сообщества грызунов Северной Барабы
Сообщество грызунов в Северной Барабе представлено девятью ви-

дами. При анализе не рассматривались синантропные – домовая мышь (Mus
musculus L.) и серая крыса (Rattus norvegicus Berk.), а также единичный в
уловах обыкновенный хомяк (Cricetus cricetus L.). Один из важнейших ком-
понентов сообщества – водяная полевка (Arvicola terrestris L.). Массовые
размножения данного ключевого в сообществе вида происходят примерно
через 10 лет и по времени совпадают с «влажной» природной фазой (Пан-
телеев, 1968; Максимов, 1984). В этот период значительные площади раз-
ных угодий заняты поселениями водяной полевки. Во время «сухой» фазы
численность вида сокращается до минимума, его локальные поселения
редко встречаются в поймах рек и других заболоченных биотопах.

Динамические процессы по годам в сообществе грызунов северной
Барабы выглядят следующим образом (рис. 1). Суммарные показатели чис-
ленности видов в сообществе увеличиваются, в основном, за счет значи-
тельного увеличения численности видов-доминантов (рис. 1: а) – 1981, 1985,
1986 гг. При средних и низких суммарных показателях численности в по-
пуляциях равномерность распределения видов в сообществе возрастает,
это выражается в высоких значениях информационных индексов (рис. 1:
б) – 1978–80, 1984–85, 1988–90 гг. Резкая вспышка численности доминан-
тов (особенно водяной полевки) и последующий год ее спада значительно
понижают величину информационных индексов разнообразия (рис. 1: б).

Фазовый портрет популяции водяной полевки – ключевого, струк-
турообразующего вида в сообществе грызунов, – представляет собой по-
чти правильную окружность (рис. 2: а). Годы – как с высокими показате-
лями численности, так и с низкими – равномерно группируются в разных
частях графика. Факторы, которые обусловливают движение численных
показателей вида по годам, формируют плавную траекторию и способ-
ствуют циклическому ходу системы. Это незатухающие колебания, сви-
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детельствующие о стабильных популяционных циклах, известных и ра-
нее (Максимов, 1984).

Доминант в сообществе грызунов Северной Барабы – полевая мышь
(Apodemus agrarius Pall.) – имеет сходный с предыдущим видом фазовый
портрет (рис. 2: б). Ранее было показано, что движение численности по-
левой мыши в Северной Барабе происходит в противофазе движению
численности водяной полевки и имеет корреляцию с несколькими вида-
ми в сообществе (Литвинов, Панов, 1998). График показывает, что про-
цесс спада и подъема численности в популяции полевой мыши происхо-
дит медленно, фаза подъема растянута на 3–4 года.Фазовые портреты вто-
ростепенных (например, рыжей полевки (Clethrionomys glareolus Schreder)
рис. 2: в) и редких видов в сообществе грызунов Северной Барабы имеют

Рис. 1. Годовые средние показатели относительной численности  (а) и индексов
разнообразия (б) грызунов Северной Барабы (на 100 конусо-суток). Виды: 1 –
лесная мышовка, 2 – полевая мышь, 3 – мышь-малютка, полёвки: 4 – узкочереп-
ная, 5 – экономка, 6 – темная, 7 – красная, 8 – рыжая, 9 – водяная.
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Рис. 2. Фазовые портреты многолетней динамики численности популяций и ин-
декса разнообразия Шеннона (Н) сообщества грызунов Северной Барабы: а – во-
дяная полевка, б – полевая мышь, в – рыжая полевка, г – индекс Шеннона.

сходный с вышеописанными облик. Относительно плавные изменения
численности, которые обычно укладывается в 3–5-летний цикл, харак-
терный для многих видов грызунов (Садыков, Бенинсон, 1992). В целом
портреты отражают устойчивые незатухающие колебания среднегодовых
показателей численности видов, входящих в сообщество. Устойчивость
цикла обусловлена устойчивостью амплитуды колебаний (Романовский
и др., 1971)

Фазовый портрет информационного параметра разнообразия всего
сообщества (индекс Шеннона) представляет собой спираль, закрученную
внутрь (рис. 2: г). Для модельных сообществ такой фазовый портрет сви-
детельствует о перемещении системы по направлению к равновесию
с существенным временем возврата. Можно предположить, что времен-
ной цикл показателя биоразнообразия сообщества связан с динамикой
численности ключевого вида – водяной полевки. Уменьшение размаха
колебаний с 1,5 до 0,5 единиц совпадает с высокими и средними пиками
численности водяной полевки, которые существенно влияют на показа-
тели разнообразия всего сообщества грызунов Северной Барабы (Литви-
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нов, Панов, 1998). В наших исследованиях показано, что наряду с комп-
лексом факторов, приводящих к высокой численности водяной полевки,
этот грызун сам служит сильным фактором, формирующим структуру со-
общества.

Многолетнее движение численных характеристик грызунов состав-
ляющих сообщество в Северной Барабе, взаимосвязано как с динамикой
численности отдельных видов, так и с параметрами биоразнообразия всего
сообщества. Сообщество характеризуется устойчивостью во времени (не-
затухающие колебания, которые, отклоняясь от устойчивого цикла, воз-
вращают систему обратно). В то же время резкие изменения структуры
биосистемы, позволяют такую категорию, как стабильность сообщества,
рассматривать как «импульсную» (Одум, 1986).

Метод главных компонент уточняет и дополняет информацию об
облике сообщества грызунов в Северной Барабе в течение 13 лет. При
анализе средних по годам показателей численности девяти видов грызу-
нов получены следующие результаты (рис. 3). Положительные вклады в
первую главную компоненту внесли годы повышенной увлажненности
территории, которые сопровождались подъемом численности водяной
полевки (1981, 1982 и 1986, 1987 гг. табл. 1), а наибольшие отрицатель-
ные – с низкой численностью. Таким образом, распределение видов вдоль
первой главной компоненты обусловлено изменчивостью показателей их
обилия в зависимости от увлажненности территории в разные годы. Рас-

Рис. 3. Распределение видов грызунов Северной Барабы в пространстве 1–3 глав-
ных компонент. Номера видов те же, что на рис. 1.
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положение видов вдоль первой компоненты соответствует их приурочен-
ности к определенным биотопам по направлению от сухих к более ув-
лажненным.  Этот ряд укрупненных биотопов по увеличению степени
увлажненности имеет следующий вид: колок (березовый лес) – поле –
луг – болото. Расположение видов вдоль оси первой главной компоненты
соответствует многолетним средним коэффициентам верности биотопу,
рассчитанному для грызунов Барабы (Сообщества …, 1978). Наиболь-
шая изменчивость численного состава сообщества таким образом связа-
на с «влажной» фазой популяционного цикла. Поэтому наиболее струк-
турированный облик сообщество грызунов имеет в годы повышенной ув-
лажненности территории, что выражается в сильной биотопической при-
уроченности видов.

Расположение видов вдоль второй главной компоненты (35,4 % уч-
тенной дисперсии), не имеющей корреляции с первой, соответствует мно-
голетним средним значениям показателей их численности в сторону уве-
личения. В эту компоненту все годы (кроме 1990) внесли примерно рав-
ные положительные вклады. Третья главная компонента более всего вы-
деляет рыжую полевку (рис. 3: точка 8). Наибольший вклад в эту компо-
ненту внес 1990 год (табл. 1), когда этот вид доминировал в сообществе.

Таким образом, наиболее структурированный облик сообщество гры-
зунов Северной Барабы имеет в годы повышенной увлажненности терри-
тории. Это выражается в сильной биотопической приуроченности видов и

отображается распределением
средних показателей численно-
сти видов в факторном про-
странстве.

Смена природных усло-
вий, связанная с уровнем об-
водненности территории, вли-
яет на условия существования
всех видов сообщества. Со-
кращение и увеличение пло-
щади суши приводит к пере-
стройке в структуре домини-
рования видов, хотя у доми-
нантов их ранговые положе-
ния или статус в сообществе
сохраняются. На рис. 4 пред-
ставлена структура корреля-
ционных отношений в сооб-
ществе мышевидных грызу-
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Рис. 4. Корреляционные связи (RS) в сооб-
ществе грызунов Северной Барабы.
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нов Северной Барабы.
Достоверная корреля-
ция отмечена для семи
видов, что, на наш
взгляд, свидетельствует
о частичном совпадении
факторов, формирую-
щих численный состав
видов и определяющих
их годовую динамику.
Отрицательные корре-
ляционные связи с дру-
гими видами в сообще-
стве характерны для во-
дяной и узкочерепной
(Microtus gregalis Pall.)
полевок – видов, усло-
вия обитания которых
резко отличаются как
друг от друга, так и от
всех остальных компо-
нентов сообщества. В
данном случае имеет
место пассивная конку-
ренция за ресурсы и тер-
риторию (Пантелеев,
1968; Фолитарек, 1959)
(водяная полевка) и спе-
цифический набор требований к условиям обитания вида (узкочерепная
полевка).

Средние (1978–1990 гг.) ранговые значения видов грызунов Север-
ной Барабы демонстрируют следующее (рис. 5). В доминирующую груп-
пу входят виды с небольшими пределами рангового положения и со сред-
ними значением его коэффициента вариации – это полевая мышь, ры-
жая полевка и лесная мышовка (Sicista betulina Pall.). Далее следует вид,
положение которого в сообществе резко изменяется по годам (водяная
полевка), о чем свидетельствует значительное варьирование его статуса
по годам и высокое значение его коэффициента вариации. В данном слу-
чае коэффициент вариации рангового положения служит мерой циклич-
ности ранга вида и позволяет выстроить ряд от самого «цикличного» –
водяной полевки до самого «нецикличного» – полевки-экономки

Таблица 1. Коэффициенты корреляции показателей
численности видов грызунов Северной Барабы в
разные годы с главными компонентами.

Признаки 
(годы) 

Главные компоненты 

1 2 3 

1978 -0,47 -0,61 0,49 

1979 -0,48 -0,81 0,30 

1980 0,62 -0,74 -0,03 

1981 0,91 -0,34 -0,17 

1982 0,85 -0,47 -0,14 

1983 -0,47 -0,84 0,17 

1984 -0,62 -0,55 -0,52 

1985 0,25 -0,52 -0,14 

1986 0,87 -0,46 -0,11 

1987 0,88 -0,43 -0,09 

1988 -0,42 -0,88 0,07 

1989 -0,64 -0,49 -0,40 

1990 -0,48 0,06 -0,87 

Доля 
дисперсии (%) 41,7 35,4 12,6 
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(Microtus oeconomus Pall.). Ранговые положения остальных представ-
ленных на рисунке видов довольно постоянны, о чем свидетельствуют
показатели их варьирования.
Динамика структуры сообщества грызунов окрестностей Новосибирского
Академгородка

В сообществе грызунов окрестностей Новосибирского Академгород-
ка не отмечено резких вспышек численности отдельных видов, хотя сум-
марные показатели численности значительно флуктуируют (рис. 6: а). На
фоне сравнительно высокого видового богатства (12 видов, исключая
синантропные), перестройки структуры доминирования в сообществе не-
значительны, о чем свидетельствует ход изменения параметров разнооб-
разия сообщества по годам (рис 6: б). Равномерная структура доминиро-
вания, которую лучше всего показывает индекс Симпсона D, совпадает с
годами повышения суммарной численности всего сообщества. Сообще-
ство хорошо выровнено, что свидетельствует о его стабильности.

Фазовый портрет доминирующего в сообществе грызунов вида крас-
но-серой полевки (Clethrionomys rufocanus Sund.) в плоскости первых двух
главных компонент характеризуется плавным движением по эллиптичес-
ким траекториям разного диаметра (различия в размахе колебаний) (рис.
7: а). Цикл равен примерно трем годам. Периодичность действия групп
факторов, приводящих к динамике, сходна по годам и свидетельствует об
устойчивости процесса.

По сходной траектории происходит движение численности субдоми-
нанта в сообществе – полевой мыши (рис. 7: б). Фазовый портрет еще од-
ного вида – лесной мышовки, которая входящего в доминирующую груп-

Рис. 5. Средние ранговые значения и коэффициенты вариации ранга (CV) видов
грызунов Северной Барабы. Номера видов те же, что на рис. 1.
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пу,  – представляет собой практически круговую траекторию с более или
менее равномерным распределением точек  по ней и размахом колебаний
в девять лет (рис. 7: в). В данном случае фазовые портреты выделяют попу-
ляции видов с различной многолетней популяционной динамикой.

Многолетний фазовый портрет индекса разнообразия Шеннона всего
сообщества в плоскости 2-ой и 3-ей главных компонент (рис. 7: г) характе-
ризуется  относительно равномерной спиралью с 4-х летним периодом. В
рассматриваемом случае равномерность циклических изменений парамет-
ров разнообразия, которые происходят при незначительных перестройках
структуры доминирования, свидетельствует о сбалансированных движе-
ниях численности всех видов, входящих в сообщество.
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зунов  лесопарковой зоны Академгородка (а),  индексы  разнообразия и выравнен-
ности их сообществ (б). Виды: 1 – лесная мышовка; мыши: 2 – полевая, 3 – восточ-
но-азиатская, 4 – малютка; полёвки: 5 – красно-серая, 6 – рыжая, 7 – красная, 8 –
водяная, 9 – узкочерепная, 10 – экономка, 11 – тёмная, 12 – обыкновенная.
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Рис. 7. Фазовые портреты многолетней динамики численности популяций и ин-
декса разнообразия Шеннона (Н) сообщества грызунов лесопарковой зоны Ака-
демгородка: а – красно-серая полевка, б –  полевая мышь, в – лесная мышовка,
г – индекс Шеннона.

Компонентный анализ демонстрирует равномерность распределения
видов вдоль первой главной компоненты в направлении увеличения по-
казателей их численности (рис. 8, табл. 2). Вторая компонента связана с
годами, в которые уменьшаются инфомационные показатели сообщества
за счет снижения показателей численности в популяциях редких видов и
изменения структуры доминирования за счет роста численности доми-
нантов (1997, 2001, 2004, 2005 гг.). Эти годы дали наибольший отрица-
тельный вклад во вторую главную компоненту (табл. 2). Третья компо-
нента выделяет годы с высокой численностью мыши-малютки (Micromys
minutus Pall.) (рис. 6: годы 2002 и 2007). Два этих года внесли наиболь-
ший положительный вклад в третью компоненту (табл. 2).

Сбалансированность динамики популяционных параметров подтвер-
ждается анализом структурной корреляционной матрицы исследуемого
сообщества (рис. 9). В ней велико число как сильных положительных (син-
хронная динамика численности видов), так и отрицательных корреляци-
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онных связей. При
большом количестве
многолетних структур-
ных связей в сообще-
стве видно, что многие
виды имеют синхрон-
ное движение числен-
ности с доминирующей
группой грызунов. В
эту группу входят ры-
жие лесные полевки,
мыши и лесная мышов-
ка. Движение числен-
ности нескольких ви-
дов серых полевок, син-
хронное между этими
видами, не коррелирует
с первой группой и
объединяет их в другую
группу. Можно предпо-
ложить, что сходство в
движении численности
у этих видов связано с
уровнем увлажненнос-
ти территории, так как
в этой группе преобла-
дают околоводные
виды (полевки эконом-
ка, темная и водяная).
Закономерно, что отри-
цательные корреляци-
онные связи наблюдаются между видами, относящимися к двум разным
вышеобозначенным группам.

Средние ранговые значения видов грызунов окрестностей Академ-
городка демонстрируют следующее (рис. 10). Группа доминатов и видов
со средней численностью равномерно распределены в плоскости, обра-
зованной показателем ранга и его коэффициентом вариации. В указан-
ную группу входит девять видов грызунов, численность и ранг которых
равномерно убывает в плоскости этих показателей. Ранговые положения
трех редких в сообществе видов довольно постоянны, о чем свидетель-
ствуют показатели их варьирования.

Таблица 2. Коэффициенты корреляции показателей
численности видов грызунов лесопарковой зоны
Академгородка в разные годы с главными
компонентами.

Признаки 
(годы) 

Главные компоненты 

1 2 3 

1992 0,60 0,64 0,05 

1993 0,66 0,66 0,21 

1994 0,74 0,47 -0,16 

1995 0,56 0,44 -0,57 

1996 0,62 0,46 -0,34 

1997 0,67 -0,56 -0,30 

1998 0,69 0,14 -0,39 

1999 0,82 0,26 0,44 

2000 0,76 -0,19 0,07 

2001 0,76 -0,39 -0,12 

2002 0,68 0,21 0,61 

2003 0,88 -0,33 -0,17 

2004 0,72 -0,58 -0,05 

2005 0,83 -0,42 0,02 

2006 0,88 -0,13 0,02 

2007 0,64 -0,26 0,58 

Доля 
дисперсии (%) 52,6 17,6 10,6 
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S.betulina                

A.agrarius 0,33            

A.peninsulae 0,53 0,31            

M.minutus 0,19 0,15 0,50          

Cl.rufocanus 0,11 -
0,09 0,25 0,31          

Cl.glareolus 0,07 0,60 0,21 0,06 0,07        

Cl.rutilus 0,15 0,33 0,59 0,56 0,48 0,18        

A.terrestris -
0,12 0,48 -

0,22 
-

0,30 
-

0,31 0,27 -
0,11      

M.gregalis 0,22 0,46 0,12 -
0,26 

-
0,19 0,28 -

0,04 0,63      

M.oeconomus 0,10 0,42 0,18 -
0,30 0,09 0,16 0,12 0,45 0,61    

M.agrestis 0,08 0,11 0,35 -
0,19 0,36 0,02 0,13 0,03 0,34 0,78    

M.arvalis 0,07 -
0,12 0,12 0,20 0,80 0,07 0,34 -

0,51 
-

0,41 0,06 0,34  

 

Рис. 9. Корреляционные связи (RS) в сообществе
грызунов лесопарковой зоны Академгородка.

Рис. 8. Распределение видов грызунов лесопарковой зоны Академгородка в про-
странстве 1–3 главных компонент. Номера видов те же, что на рис. 6.
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Динамика структуры сообщества грызунов Прителецкой тайги
(Горный Алтай)

Сообщество грызу-
нов Прителецкой тайги
состоит из 11 видов. До-
минанты в сообществе –
полевка-экономка и крас-
ная полевка, остальные
виды немногочисленны в
отловах (Литвинов и др.,
2007). В некоторые сезо-
ны в отдельных биотопах
может увеличиваться чис-
ленность лесной мышов-
ки и восточноазиатской
мыши (Apodemus
peninsulae Thomas). Мно-
голетняя динамика пока-
зывает, что флуктуация
показателей численности
по годам у разных видов
может происходить синх-
ронно или в противофазе.
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В годы подъема численностипервостепенную роль играют виды-доми-
нанты (рис. 11).

Многолетняя динамика четырех информационных индексов разнооб-
разия сообщества свидетельствует о том, что их уменьшение или увеличе-
ние связано с изменениями структуры доминирования сообществ в большей
степени, чем с многолетней динамикой численности видов, входящих в со-
общество (Литвинов, 2001). Годы с относительно высокими значениями ин-
дексов D и H (рис. 11: б, 1984 и 2002 гг.) различаются по суммарным значе-
ниям усредненной за год относительной численности (рис. 11: а), но схожи
по структуре доминирования, в которой выделяется около пяти видов-доми-
нантов с равномерно убывающим среднегодовым показателем численности.

Низкие показатели информационных индексов разнообразия харак-
терны для лет с такой структурой доминирования, когда в сообществе
значительно преобладают один или два вида грызунов, а доля остальных
относительно мала, причем это могут быть годы с общей высокой чис-
ленностью животных (рис. 11: а, годы 1994, 1997, 2003). График динами-
ки информационных индексов демонстрирует небольшие колебания зна-
чений, особенно показателей выровненности, что говорит о стабильнос-
ти сообщества грызунов Прителецкой тайги. На это же указывает также
ряд промежуточных (между высокими и низкими) значений усреднен-
ных годовых показателей численности и индексов разнообразия.

Фазовые портреты двух видов-доминантов в сообществе грызунов
Прителецкой тайги – полевки-экономки (рис. 12: а) и красной полевки
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Рис. 10. Средние ранговые значения и коэффициенты вариации ранга (CV) видов
грызунов Академгородка. Номера видов те же, что на рис. 6.
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(рис. 12: б) – свидетельствуют о несогласованной популяционной дина-
мике с 3–4-летним периодом. Значительный размах колебаний на разных
витках спирали в пространстве двух основных факторов значителен, что
свидетельствует о низкой стабильности системы, способной значитель-
но отклоняться от исходного состояния.

Фазовый портрет индекса разнообразия Шеннона (рис. 12: в) также
демонстрирует «неправильную» периодичность, характеризуясь цикла-
ми разной длины. Структура доминирования  сообщества претерпевает
серьезные перестройки по годам с короткими (3 близких по структуре
доминирования года) и длинными (структура, значительно различающа-
яся по годам в течение 5 лет) периодами.

Рис. 11. Годовые показатели относительной численности грызунов прителецкой тай-
ги (на 100 конусо-суток). Виды: 1 – лесная мышовка; мыши: 2 – полевая,
3 – малая лесная, 4 – восточноазиатская, 5 – мышь-малютка; полевки: 6 – красная,
7 – красно-серая, 8 – рыжая, 9 – экономка, 10 – темная, 11 – лесной лемминг.
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Интересные данные о структуре изучаемого сообщества грызунов
Северо-Восточного Алтая в течение 17 лет дает метод главных компо-
нент. При анализе средних по годам показателей численности одиннад-
цати видов грызунов (рис. 13) на долю первых трех главных компонент
приходится 96,7 % учтенной дисперсии (табл. 3). Распределение видов
вдоль первой главной компоненты (78,1 % дисперсии) соответствует мно-
голетним средним значениям показателей их обилия в сторону увеличе-
ния. В эту компоненту все годы внесли большие близкие по значению
положительные вклады, что отражает сходную реакцию видов на основ-
ные факторы формирующие численный состав сообщества. Усредненные
многолетние показатели численности объединяют в отдельную группу
виды со средней и низкой численностью и выделяют виды-доминанты –
полевок экономку и красную.

Наибольший положительный вклад во вторую компоненту внесли
годы с высокой численностью доминанта – полевки-экономки – и низкой
численности второго доминанта – красной полевки (табл. 3: годы 1991,
1994, 1997, 2004), наибольший отрицательный вклад, наоборот, внесли
годы с относительно высокой численностью красной полевки и низкой –
полевки-экономки (там же, годы 1985, 1989 и 2001).

Рис. 12. Фазовые портреты многолетней динамики численности популяций
 и индекса разнообразия Шеннона (Н) сообщества грызунов прителецкой тайги:
а – красная полевка, б – полевка-экономка, в  – индекс Шеннона.
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Рис. 13. Распределение видов грызунов прителецкой тайги в пространстве
1–3 главных компонент. Номера видов те же, что на рис. 11.

Расположение видов вдоль оси второй главной компоненты (рис. 13)
соответствует их приуроченности к определенным биотопам по направле-
нию от достаточно сухих и облесенных к более увлажненным. Этот ряд ук-
рупненных биотопов по увеличению степени увлажненности имеет следую-
щий вид: густые участки тайги на гривах – редколесные поляны – луга –

увлажненные кустарниковые
заболоченные берега рек и ру-
чьев.

Наибольшие различия
вдоль второй компоненты
проявляют виды-доминан-
ты – красная полевка и по-
левка-экономка (рис. 13).
Остальные виды расположи-
лись между ними тесной
группой. Таким образом,
вторая компонента отражает
изменчивость структуры со-
общества, главным образом,
в зависимости от численно-
сти двух видов-доминантов,
в соответствии с их разной
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S.betulina             

A.agrarius 0,18           

A.sylvaticus 0,64 0,32           

A.peninsulae 0,50 0,32 0,36         

M.minutus -
0,01 0,44 0,26 0,34         

Cl.rutilus 0,34 0,15 0,56 0,34 0,28       

Cl.rufocanus 0,16 0,39 0,43 0,37 0,34 0,32      

Cl.glareolus 0,13 -
0,24 

-
0,09 0,20 -

0,40 0,37 0,16     

M.oeconomus 0,16 0,13 0,02 0,16 0,10 0,36 0,46 0,13    

M.argestis 0,12 0,23 0,08 -
0,10 

-
0,03 0,41 0,30 0,03 0,72   

M.schisticolor 0,12 -
0,03 0,05 0,17 0,19 -

0,05 0,18 -
0,21 0,30 0,33  

 

Рис. 14. Корреляционные связи (RS) в сообще-
стве грызунов прителецкой тайги.
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биотопической специа-
лизацией.

Вдоль оси третьей
главной компоненты вы-
деляется еще один вид,
способный давать высо-
кую численность и вхо-
дить в доминирующую
группу, – лесная мышов-
ка (рис. 13). Наибольший
отрицательный вклад в
компоненту внес 2004 г.,
когда численность данно-
го вида была высока.

Анализ многолет-
ней динамики численно-
сти грызунов Прителец-
кой тайги позволяет вы-
явить структуру корреля-
ционных отношений ви-
дов (рис. 14). Достовер-
ная корреляция отмечена
для четырех пар видов,
что, на наш взгляд, сви-
детельствует о частич-
ном совпадении факто-
ров, формирующих чис-
ленный состав видов и
определяющих их годо-
вую динамику. Влаголю-
бивый вид – полевка-
экономка, доминант в со-
обществе, имеет много-
летнюю динамику численности, синхронную с темной полевкой. В на-
ших исследованиях тесная многолетняя корреляционная связь пары этих
видов уже отмечалась для сообществ грызунов Северной Барабы и При-
байкалья (Литвинов, 2001), причем во всех случаях полевка-экономка по
численности преобладает над темной полевкой. Другой доминант – крас-
ная полевка – имеет достоверно синхронные колебания численности с
малой лесной мышью (Apodemus uralensis Pall.), редким в сообществе
видом. Лесная мышовка по многолетним показателям численности кор-

Признаки (годы) 
Главные компоненты 

1 2 3 

1984 0,98 0,04 -0,08 

1985 0,75 -0,55 -0,36 

1986 0,95 -0,31 0,02 

1987 0,98 -0,12 0,10 

1988 0,98 -0,16 -0,09 

1989 0,86 -0,50 0,07 

1990 0,93 0,31 0,17 

1991 0,81 0,51 -0,11 

1992 0,92 0,32 0,18 

1994 0,84 0,52 0,03 

1997 0,87 0,46 0,09 

1999 0,95 -0,04 0,02 

2000 0,88 -0,39 0,20 

2001 0,74 -0,62 -0,06 

2002 0,97 -0,16 0,08 

2003 0,92 0,29 0,15 

2004 0,63 0,39 -0,67 

Доля дисперсии, % 78,1 14,2 4,5 

Таблица 3. Коэффициенты корреляции
показателей численности видов грызунов
прителецкой тайги в разные годы с главными
компонентами.
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релирует с мышами – малой лесной и восточноазиатской. Синхронность
показателей численности группы этих видов (рис. 14: 1, 3, 4, 6, 7) можно
частично объяснить приверженностью зверьков к питанию семенами. От-
рицательные корреляционные связи с другими видами в сообществе ха-
рактерны для рыжей полевки. Этот вид относительно редок на Алтае,
хотя в определенные годы его численность может возрастать (как, напри-
мер, в 2003 г.). Условия обитания рыжей полевки отличаются от всех ос-
тальных видов сообщества.

Изменения природных условий Прителецкой тайги влияют на усло-
вия существования всех видов сообщества. Структура доминирования
видов изменяется, хотя у доминантов их ранговые положения или статус
в сообществе сохраняются (рис. 15). Виды, имеющие самый высокий
многолетний ранг в сообществе (полевки – экономка, красная и лесная
мышовка) самые «цикличные». Виды со средними значениями ранга име-
ют средний размах многолетних колебаний его значения. Группа видов,
немногочисленных в сообществе, имеют самый низкий ранг и многолет-
ний средний коэффициент его вариации.

Связность и устойчивость сообществ
Достоверные положительные и отрицательные корреляционные свя-

зи указывают на взаимоотношения между видами, которые обусловлива-
ют их расположение в пространстве местообитаний и численный состав.
При определении меры связности в сообществе учитывали только хоро-

Рис. 15. Средние ранговые значения и коэффициенты вариации ранга (CV) видов
грызунов прителецкой тайги. Номера видов те же, что на рис. 11.
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1

2

3
4

5

6

7

8

9

C
V

0,1

0,3

0,5

0,7

0,9

1 2 3 4 5 6 7 8



87

 Сообщества и популяции животных: экологический и морфологический анализ

шо проявленные связи. Достоверные положительные (R>0,55) и отрица-
тельные (R<–0,2) корреляционные связи мы рассматриваем как реализо-
ванные связи в сообществе, отраженные в структуре корреляционных от-
ношений между видами (см. рис. 4, 9, 14).

В отличие от многочисленных примеров определения связности со-
обществ с несколькими трофическими уровнями (Бигон и др., 1989; Мар-
галеф, 1992), мы анализировали связность в сообществе мышевидных
грызунов – животных одного трофического уровня. Связность в сообще-
ствах мышевидных грызунов трех анализируемых участков, рассчитан-
ная как доля всех взаимодействующих пар (С), вместе с другими показа-
телями приведены в табл. 4. Здесь же приведены основные параметры,
характеризующие динамику сравниваемых сообществ и отражающие
разные аспекты функционирования сообщества. Так, например, индекс
видового разнообразия Симпсона D имеет наибольшую амплитуду коле-
баний и более чувствителен к изменению структуры сообщества. Доля
изменчивости, приходящаяся на первую компоненту, в какой то мере ха-
рактеризует связность сообщества, поскольку отражает однонаправлен-
ный ответ сообщества на действие средовых факторов.

В табл. 5 приводится комплексный подход к интерпретации каждого
параметра из табл. 4 и делается попытка анализа роли параметров в оценке
устойчивости сообществ грызунов сравниваемых участков.

Из множества примеров известно, что с возрастанием сложности
(связности) устойчивость сообществ понижается, а сложные сообщества
существуют чаще в стабильных условиях, тогда как простые сообщества
характерны для непредсказуемой, изменчивой среды (Бигон и др., 1989;
Маргалеф, 1992). Анализ позволяет сделать заключение об относительно

Таблица 4.  Численные значения основных показателей динамики сообществ
грызунов.

Ключевой 
участок 

Суммарная 
числен-
ность 

Индекс  
разнооб-
разия D 

Компонентный анализ 
(доля дисперсии, %) 

Связ-
ность ср. 

год. 
CV ср. 

год. 
CV 1 

г.к. 
2 
г.к. 

3 
г.к. 

сум-
ма 

Бараба 41,98 0,74 3,53 0,39 41,7 35,4 12,6 89,7 0,54 

Академ-
городок 19,08 0,37 6,96 0,16 52,6 17,6 10,6 80,8 0,29 

Телецкое 28,41 0,91 3,32 0.19 78,1 14,2 4,5 96,8 0,18 
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невысокой степени устой-
чивости сообщества грызу-
нов Барабы, которое харак-
теризуется сильными коле-
баниями численности по
годам, «импульсной» ста-
бильностью, длительным
возвратом системы в рав-
новесное состояние, силь-
ной перестройкой структу-
ры сообщества в разные
годы в зависимости от при-
родно-климатических фак-
торов и достаточно высо-
кой связанностью.

Сообщество грызу-
нов Академгородка с низ-
ким суммарным значением
показателя численности и
невысокой его амплитудой,
высоким, постоянным по
годам уровнем видового
разнообразия, равномерно-
стью циклических процес-
сов, средней степенью
связности более устойчиво
относительно других сооб-
ществ.

Анализ основных ди-
намических показателей
сообщества грызунов При-
телецкой тайги показывает
следующее. Сообщество
имеет среднее суммарное
значение показателей чис-
ленности и самый большой
разброс его значений, сред-
нее значение суммарных
информационных показа-
телей. Его фазовый порт-
рет демонстрирует череду-
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ющиеся между собой длительные и короткие периоды возврата системы
к исходному состоянию. Численные параметры сообщества описывают-
ся в основном (78 %) первой главной компонентой, что может быть ин-
терпретировано как сильное действие погодного фактора. Сообщество
имеет низкий уровень связности и характеризуется средней степенью ус-
тойчивости.
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Yu. N. Litvinov, S. A. Abramov, V. V. Panov

The structure dynamics of the rodent communitiesfrom sample
landscapes concerning their resistance and stability

The survey of temporal variability of community’s structure was given
and strategies of their functioning were characterized on the example of
communities of mouse-like rodents from three geographically different areas
of Western Siberia. The structure of analyzed communities includes many
common species. These species depending on landscape and natural conditions
have different position in structure of the communities and miscellaneous
influence on their structure and dynamics.
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Т.А. Дупал

СТРУКТУРНЫЕ ПЕРЕСТРОЙКИ СООБЩЕСТВ
ГРЫЗУНОВ В ПРОЦЕССЕ ДИНАМИКИ КЛИМАТА
КОНЦА ПЛЕЙСТОЦЕНА – СОВРЕМЕННОСТИ
Изменения, происходящие в современных экосистемах, целесооб-

разно рассматривать во временном аспекте, при этом их можно тракто-
вать как эволюционные на уровне составляющих их сообществ. Уитте-
кер считает очевидной эволюцию сообществ и приводит несколько ее
характеризующих закономерностей (Уиттекер, 1975). По его мнению, в
сообществе, образующем живую компоненту экосистемы, все виды вза-
имодействуют между собой, и эволюционные изменения видов обяза-
тельно сопровождаются эволюцией всего сообщества. Наиболее распро-
страненным представлением о механизме эволюции сообществ являет-
ся концепция филоценогенеза В.Н. Сухачева (1942), согласно которой
эволюционная перестройка сообщества представляет собой результат
микроэволюции популяций разных видов, образующих сообщество. В
то же время Северцов (1998, стр. 525) считает, что «микроэволюцион-
ный процесс, как таковой, не влияя существенно на структуру сообществ
(за исключением некогерентной эволюции в периоды экологических
кризисов) формирует материал для компоновки экосистем».

Другой подход, основанный на анализе палеонтологических мате-
риалов (Жерихин, 1993, 1994), на наш взгляд, справедливо позволяет счи-
тать эволюцией сообществ такие процессы, которые приводят к фикси-
рованным, стабильно воспроизводящимся изменениям структуры экоси-
стем. Если в результате перестройки состава сообщества возникает но-
вая, ранее не существовавшая структура экологических связей внутри него,
и эта структура в дальнейшем сохраняется – это эволюция.

Причинами эволюции экосистем могут быть изменения абиотичес-
ких условий, внедрение новых видов, не характерных для данного этапа
сукцессии, смена доминантов из числа уже существующих в данном био-
ценозе видов. Кроме того, структурная неоднородность местообитаний
представляет собой важный фактор в регуляции видового разнообразия
животных (Джиллер, 1988). Следовательно, анализ эволюции экосистем
может опираться, главным образом, на данные о структуре и динамике
рецентных и ископаемых сообществ, а также данные по механизму мик-
роэволюции входящих в них популяций.

Изменения климата и биоценозов на рубеже плейстоцена и голо-
цена привели к тому, что вымерла целая серия видов крупных млекопи-
тающих. Для мелких млекопитающих массовое вымирание на рубеже
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эпох не характерно. Потепление климата в голоцене способствовало
изменениям ландшафтно-климатических условий, исчезновению периг-
ляциального ландшафта, что вызвало структурные перестройки в сооб-
ществах мелких млекопитающих и смещение границ ареалов отдель-
ных видов (Смирнов и др., 1990; Дупал, 2004, 2005; Nadachowski et al.,
1993; Hadly, 1999; Stafford et al., 1999).

Основное воздействие на флору и фауну горных территорий Алтая
оказали плейстоценовые оледенения. Верхнеплейстоценовые (зырянс-
кое и сартанское) оледенения отличались меньшими масштабами раз-
вития ледникового покрова, чем среднеплейстоценовые, но древесная
растительность в связи с резким увеличением сухости и континенталь-
ности климата претерпела деградацию (Седельников,1988). В позднем
плейстоцене Северо-Западный Алтай практически не подвергался оле-
денению; здесь развивались лишь локальные небольшие ледники дли-
ной до 8–10 км, а также происходило смещение границ высотных по-
ясов.

В пещерных отложениях позднего плейстоцена накапливается боль-
шое количество определимых остатков позвоночных, выделенные слои и
горизонты имеют более или менее точные датировки, что дает возмож-
ность исследовать сукцессионные изменения экосистем на небольших
временных интервалах (Смирнов, 1992; Оводов и др., 1998; Fernandez-
Jalvo, 1995; Rogers and Kidwell, 2000).

Изменения ареалов и численности животных в процессе вековой
динамики отражают не только изменчивость среды, но и изменение нор-
мы реакции животных. Действие естественного отбора зависит от разме-
ров популяций, следовательно резкие изменения численности животных
в историческом масштабе можно считать пусковым механизмом после-
дующих морфогенетических преобразований.

Цель данной работы – показать в геологическом и историческом
масштабе значение ландшафтно-климатических факторов в изменчивос-
ти структуры сообществ и экологических свойств мелких млекопитаю-
щих, выделить виды-индикаторы палеоэкологических условий, просле-
дить динамику размера их экологической ниши на протяжении конца плей-
стоцена–современности.

Материалы и методы
Материал собран на Северо-Западном Алтае. Фоссильные остатки

мелких млекопитающих извлечены из позднеплейстоценовых и голоце-
новых отложений Каминной и Страшной пещер. Пещера Каминная рас-
положена на левом берегу р. Каракол (приток р. Ануй) на высоте около
1100 м над у. м., недалеко от поселка Черный Ануй (Усть-Канский район,
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Республика Алтай). Пещера
Страшная расположена на
левом берегу р. Иня (приток
р. Чарыш) на высоте менее
900 м над ур. м. (Чарышский
район, Алтайский край, рис.
1). Определено около 12 ты-
сяч верхних и нижних щеч-
ных зубов, нижних челюс-
тей, из которых более 85%
определены до вида по пер-
вому нижнему (М1) и третье-
му верхнему (М3) коренным
зубам. Рисунок жевательной
поверхности этих коренных
зубов у полевок является ди-
агностическим (Бородин,
2009; Semken, Wallace,
2002). Для сравнения ис-
пользованы данные о совре-
менной фауне. В окрестнос-
тях пещеры Каминной гры-
зуны отлавливались с помо-
щью давилок и канавок (73
зверька). Кроме того, были
определены остатки черепов
и нижних челюстей из пога-
док филина (107 экземпля-
ров, сборы Ю.Г. Швецова),
а также использованы материалы Т.В. Поймуратовой (1532 зверька), из
окрестностей п.Черга (80 км северо-восточнее пещеры, лесостепной пояс).

При изучении структуры палеосообществ мелких млекопитающих
выделялись следующие градации: очень многочисленные (более 30 %),
многочисленные (10–29,9 %), обычные (1–9,9 %), редкие (0,2–0,9 %),
очень редкие (менее 0,2 %) (Малеева, 1983; Смирнов и др., 1990).

Для сравнения структуры фауны мелких млекопитающих использо-

ваны: индекс Шеннона ii PPH ln∑−= , где pi – доля i-го вида; показа-
тель выровненности Пиелу e = H/ln S, где S – число видов; индекс сходства

Животовского r = ∑ ii qp , где pi и qi – частоты минимального количе-

Рис.1. Карта-схема местонахождений остатков
мелких млекопитающих и области  распрост-
ранения ледников на территории Северо-За-
падного Алтая.  Пещеры:  1 – Страшная, 2 –
Окладникова, 3 – Денисова, 4  – Каминная;
а – область тазовского  оледенения  (средний
плейстоцен), б – сартанские ледники, в – пе-
ригляциальные области  сартанского оледене-
ния, г – область зырянского оледенения (по-
здний плейстоцен) (Алтайский край, 1978).
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ства особей общего вида в сравниваемом местообитании, который прини-
мает значение от единицы (при полном сходстве) до нуля (Животовский,
1979; Бигон и др., 1989; Мэгарран, 1992; Смирнов, Маркова, 1996).

По равномерности распределения долей разных видов в локальных
фаунах местонахождения подразделялись на три категории. В качестве
критерия для отнесения того или иного местонахождения к одной из этих
категорий был использован показатель выровненности Пиелу (е). При
е≥  0,8 сообщество относили к категории с относительно равномерным
распределением долей ископаемых остатков, при 0,5 ≤ е≤ 0,79 распреде-
ление считали неравномерным, при е < 0,5 – крайне неравномерным. Эти
показатели применяются для различных исследований в области эколо-
гии сообществ в тех случаях, когда важно показать степень равномерно-
сти распределения элементов по группам и успешно используются в ис-
следованиях как современной, так и ископаемой фауны (Смирнов, 1995;
1996; Cмирнов, Маркова, 1996; Наймарк и др., 1998; Литвинов и др., 2000;
и др.). Видовые и родовые названия насекомоядных, зайцеобразных и
грызунов приводятся по Павлинову и др.(2002).

Результаты
Возраст отложений Каминной пещеры соответствует второй поло-

вине сартанского оледенения и началу голоцена. Как показано в табл. 1
абсолютные датировки слоев показывают временной интервал от 8 до 15
тыс. лет (Деревянко и др., 1998а, 2000).

Каминная фауна включает три рода насекомоядных – Talpa, Sorex и
Crocidura, два рода зайцеобразных – Lepus и Ochotona и четырнадцать
родов грызунов – Tamias, Spermophilus, Marmota, Sicista, Apodemus,
Cricetulus, Ellobius, Myospalax, Clethrionomys (Myodes), Alticola, Lagurus,
Lemmus-Myopus, Arvicola, Microtus. Так как доля грызунов в определи-
мых остатках превышает 95 %, то в дальнейшем анализе в основном ис-
пользовались только они.

На протяжении более семи тысяч лет позднего плейстоцена и голоце-
на многочисленными видами были скальные полевки (Alticola strelzowi и
A.macrotis, 10–15 %), степная пеструшка (Lagurus lagurus, 19–40 %) и узко-
черепная полевка (Microtus gregalis, 28–49 %). В группу обычных видов
входили суслик (Spermophilus sp., 2–9 %), сурок (Marmota sp., 1–
3 %) и полевка-экономка (Microtus oeconomus, 3–8 %). Остальные виды
грызунов были редки или очень редки (табл. 2 ). В раннем голоцене группу
обычных видов грызунов входили также лесные полевки рода Clethrionomys.

Индексы разнообразия Шеннона и выравненности Пиелу (соответ-
ственно Н и е) каминной фауны в плейстоцене составили: Н = 1,79,
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е = 0,58, распределение считается неравномерным, что указывает на отно-
сительно угнетенное существование большинства видов. Для голоценовой
фауны отмечено увеличение значений этих показателей (Н = 2,2, е = 0,8),
что позволяет отнести данное местонахождение к категории равномерного
распределения долей остатков. Следовательно, степень выравненности
долей видов и разнообразие в сообществе грызунов возрастали от конца
плейстоцена до первой половины голоцена. Видимо, потепление климата
и увеличение влажности в голоцене привели к сокращению обилия узкоче-
репной и скальных полевок, степной пеструшки и способствовали расши-
рению экологических ниш лесных и околоводных видов грызунов.

Каминная фауна имеет большое сходство с позднеплейстоценовы-
ми фаунами мелких млекопитающих пещер Окладникова и Денисова
(Агаджанян, 1998; Дупал, 1998; Ивлева, 1990), расположенных ниже по
течению р. Ануй (табл. 3). Характерным отличием является отсутствие в
каминной фауне двух видов белок (Pteromys volans, Sciurus vulgaris), мы-
шовок (Sicista sp.), бобра (Castor fiber), тушканчика (Allactaginae sp.), обык-
новенного хомяка (Cricetus cricetus), желтой пеструшки (Eolagurus luteus)
и темной полевки (Microtus agrestis). Слои пещер Окладникова и Денисо-
ва датируются от 34 до 44 тыс. лет и соответствуют каргинскому потепле-
нию (Деревянко и др., 1998б). Климат в это время был умеренно холод-
ным и бореальным (Архипов, Волкова, 1994). В низкогорных районах
(пещера Окладникова) среди грызунов доминировал алтайский цокор
(Myospalax myospalax), обычными видами были хомяк, водяная (Arvicola
terrestris), узкочерепная (Microtus gregalis) и скальные полевки (Alticola

Таблица 1. Географическое расположение пещер и возраст позднеплейстоцено-
вых  и  голоценовых отложений.

Название Географическое 
расположение 

Высота гор Возраст слоев  
по С14 

Окладникова Нижнее течение 
р. Ануй 

Около 600 м 
над ур. м. 

44–28 тысяч лет 
каргинский 
горизонт 

Денисова Среднее течение 
р. Ануй 

900 м  
над ур. м. 

37–30 тысяч лет 
каргинский 
горизонт 

Каминная 
Левый берег  
р. Каракол, 

приток р. Ануй 
1100 м  
над ур. м. 

15–8 тысяч лет 
сартанский 

горизонт, голоцен 

Страшная 

Левый берег  
р. Иня, приток  
р. Чарыш, 
Тигирекский 
хребет 

Около 900 м 
над ур. м. 

45–25 тысяч лет 
каргинский 
горизонт 
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Таблица 2. Видовой состав и соотношение остатков мелких млекопитающих из
позднеплейстоценовых отложений пещер Северо-Западного Алтая.

Отряды, роды, виды 

Оклад-
никова  
слои  

1–3, 7* 

Денисо-
ва, 
слои  

9–22* 

Камин- 
ная, 
слои 

11–14 

Страш-
ная,  
слои  
2–5 

   Chiroptera( Рукокрылые) 3,4 3,4 - 0,2 
Insectivora (Насекомоядные) 

Talpa altaica Nik. 2,5 6,3 1,0 0,1 
Soricidae gen. 1,6 2,0 0,3 0,9 
Crocidura sp. 1,6 - - 0,3 

Lagomorpha – Зайцеобразные 
Lepus sp. 0,5 3,8 0,2 0,5 
Ochotona sp. 2,4 3,6 0,4 0,4 

Rodentia – Грызуны 
Pteromys volans L. + + - - 
Sciurus vulgaris L. - + - - 
Tamias sibiricus Laxm. + + 0,1 - 
Spermophilus sp. 2,8 3,2 1,4 2,2 
Marmota sp. 0,9 2,1 0,3 1,9 
Sicista sp. - + - 0,3 
Castor fiber L. 0,2 + - + 
Allactaginae gen. 0,2 0,3 - 0,2 
Apodemus sp. 0,2 + + + 
Cricetulus sp. 2,0 1,3 1,8 2,3 
Allocricetulus sp. - + - - 
Cricetus cricetus L. 6,6 + - 0,4 
Ellobius sp. 1,1 1,6 0,1 0,4 
Myospalax myospalax Laxm. 13,2 9,3 0,4 1,4 
Clethrionomys rutilus Pall. 1,5 2,0 0,1 1,3 
C.rufocanus Sundev. 2,1 3,4 0,3 2,0 
Clethrionomys sp. 1,0 12,9 0,1 0,5 
Alticola strelzowi Kastsch. + 16,1 3,5 13,4 
A. macrotis Radde - + 1,3 3,8 
Alticola sp. 7,6 0,5 9,1 1,6 
Lagurus lagurus Pall. 2,0 5,0 30,3 8,7 
Eolagurus luteus Eversm. 0,8 - - 1,8 
Myopus schisticolor Lill. 0,1 0,2 0,1 - 
Arvicola terrestris L. 4,8 1,3 0,1 1,0 
Microtus gregalis Pall. 14,8 18,7 44,3 43,5 
M. oeconomus Pall. 9,8 2,9 4,5 9,9 
M .agrestis L. 8,9 + - 0,1 
M. arvalis Pall. 7,4 0,4 0,3 0,9 
Всего: (минимальное 
количество особей) 2865 448 3219 1382 
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strelzowi и A. macrotis), степная пеструшка (Lagurus lagurus), суслик
(Spermophilus sp.). В более высокогорных пещерных местонахождениях
(пещера Денисова) доля цокора остается еще относительно высокой (около
20 %), резко уменьшается доля хомяка и водяной полевки, увеличивается
доля узкочерепной полевки и степной пеструшки. Соотношение домини-
рующих видов грызунов выглядит следующим образом: с уменьшением
высоты гор доля узкочерепной полевки и степной пеструшки снижается,
доля скальных полевок остается примерно на одном уровне, а доля цоко-
ра увеличивается (рис. 2). В каргинское межледниковье экологические
условия способствовали увеличению численности цокора, хомяка, водя-
ной полевки, а в сартанское ледниковье – степной пеструшки и узкоче-
репной полевки (Дупал, 2004).

Индексы относительного обилия видов фауны пещеры Окладнико-
ва составили Н = 2,43, е = 0,78. Значение е < 0,8 указывает на неравно-
мерное распределение видов. Эти показатели фауны Денисовой пещеры
составили Н = 2,58, е = 0,81. Последний показатель указывает на относи-
тельно равномерное распределение остатков мелких млекопитающих. Ско-
рее всего это свидетельствует о большем разнообразии биотопов и более
благоприятных условиях для обитания большинства видов.

Таким образом, позднеплейстоценовая фауна мелких млекопитаю-
щих долины р. Ануй имела свои структурные особенности, доли видов в
сообществе  менялись в зависимости от высоты гор и хронологии плей-
стоцена. В каргинское потепление условия обитания были более благо-

Рис. 2. Соотношение доминирующих видов грызунов в локальных  ископаемых
фаунах долины р.Ануй  (Северо-Западного Алтай).  Пещеры: 1– Окладникова,
 2 – Денисова,  3 – Каминная; виды грызунов: a – узкочерепная полевка (Microtus
gregalis), б – алтайский цокор (Myospalax  myospalax), в – степная пеструшка
(Lagurus lagurus), г – скальные полевки (Alticola sp.)
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приятными для большинства видов. Сартанское похолодание способство-
вало ухудшению условий существования грызунов, что вызвало умень-
шение разнообразия и сокращение численности некоторых видов.

Возраст отложений Страшной пещеры датируется от 25 до
45 тыс. лет (Галкина, Оводов, 1975). Ископаемая фауна грызунов вклю-
чает 22 вида. Доминирующая группировка представлена двумя видами
полевок – узкочерепной (43,5 % ) и плоскочерепной (Alticola strelzowi,
13,4 %). В группировку обычных видов (1–9,9 %) вошли сурок (Marmota
sp.), суслик (Spermophilus sp.), цокор (Myospalax myospalax), хомячки
(Cricetulus sp.), пеструшки (L. lagurus и E. luteus), полевки (Alticola
macrotis, Clethrionomys, Microtus oeconomus). Остальные виды мелких
млекопитающих входят в категорию редких или очень редких (табл. 2).
Показатели разнообразия страшной фауны мелких млекопитающих со-
ставляют: Н = 2,36, е = 0,72. Значение последнего указывает на неравно-
мерное распределение долей остатков.

Характерной особенностью страшной фауны является относитель-
но большое количество остатков желтой пеструшки (1,8%), которая во-
обще не отмечена в отложениях Денисовой и Каминной пещер, а также
доминирование узкочерепной и плоскочерепной полевок (рис. 3). При-
сутствие в фауне желтой пеструшки указывает на существование полу-
пустынных местообитаний, а доминирование плоскочерепной полевки –
наличие относительно большого количества валунов и каменистых рос-
сыпей на открытых пространствах долины р.Чарыш и на склонах Тиги-
рекского хребта в позднем плейстоцене.

Ископаемые остатки желтой пеструшки известны из позднеплейсто-
ценовых отложений пещеры им. Окладникова (Ивлева, 1990). В домини-
рующую группировку этой локальной фауны входят цокор и узкочереп-
ная полевка, обычны хомяк, водяная и скальные полевки рода Alticola,
степная пеструшка и суслик. В сообществе грызунов доля желтой пест-
рушки составляет менее одного процента (табл. 2). Выше по течению
р. Ануй, на высоте 900 м над ур. м. и более желтая пеструшка не встреча-
ется (фауна пещер Денисова и Каминная).

Таблица 3. Оценка степени сходства локальных фаун мелких млекопитающих
пещерных местонахождений по критерию Животовского.

Пещеры Окладникова Денисова Каминная Страшная 
Окладникова  0,82 0,63 0,73 
Денисова   0,72 0,81 
Каминная    0,83 
Страшная     
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Доля суслика (Spermophilus sp.) в локальных фаунах позднего плей-
стоцена оставалась примерно на одном уровне (4 %–7 %) на протяжении
40 тыс лет, вплоть до середины голоцена и не зависела от высоты гор и
изменений климата.

В современной фауне мелких млекопитающих лесостепного пояса
Северо-Западного Алтая группа из многочисленных видов состоит из мы-
шовок (Sicista sp., 24–28 %), красной полевки (Clethrionomys rutilus, 6–
14 %) и полевки-экономки (Microtus oeconomus, 16–21 %). В группу содо-
минантов входят два вида мышей (Apodemus peninsulae и A. agrarius),
цокор, красно-серая (Cl. rufocanus), узкочерепная (M. gregalis), темная
(M. agrestis) и обыкновенная (M. arvalis) полевки (табл. 4). В погадках
филина наибольшую долю в остатках составляют обыкновенный хомяк,
цокор и водяная полевка (Arvicola terrestris), мала доля плоскочерепной,
узкочерепной, обыкновенной и лесных полевок, мышей и мышовок. При
усреднении показателей относительной численности грызунов количе-
ство видов-доминантов не изменилось: доминирующая группировка пред-
ставлена полевкой-экономкой, мышовками и лесными полевками. По срав-
нению с ископаемой фауной долины р. Ануй видовой состав современ-
ной фауны сократился до 15 видов. Из фауны грызунов исчезли степная и
желтая пеструшки, хомячки, тушканчики, слепушонка и сурок.

Современная фауна лесного пояса Тигирекского хребта представле-
на 13 видами грызунов. Во всех типах ландшафта доминируют лесные
полевки (красная и красно-серая), алтайская мышовка (Sicista napaea) и
полевка-экономка (табл. 5). Субдоминантнами являются темная полевка
(M. agrestis ) и восточноазиатская мышь (Apodemus peninsulae), относи-
тельная численность остальных видов невысока – они обычны или редки
(Литвинов, Пожидаева, 2008). Сравнение ископаемой и современной фаун
Северо-Западного Алтая по критерию Животовского показало низкий уро-
вень сходства (r = 0,38).

Таким образом, на протяжении позднего плейстоцена – современ-
ности структура сообщества грызунов кардинально изменилась. Доми-
нирующую группировку из степных и горных видов ископаемой фауны

Рис.3. Соотношение степных,  полупустын-
ных и горно-степных видов грызунов в по-
зднеплейстоценовой фауне из отложений пе-
щеры Страшная: 1 – узкочерепная полевка
(Microtus gregalis), 2 – желтая пеструшка
(Eolagurus luteus), 3 – плоскочерепная по-
левка (Alticola strelzowi),  4 – суслик
(Spermophilus sp.), 5 – степная пеструшка
(Lagurus lagurus).

62 %

19 %
3 %

13 %

3 %

1 2 3 4 5
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сменила группа рецентных видов таежного комплекса и хвойно-широко-
лиственных лесов. Потепление климата и увеличение влажности в голо-
цене привели к исчезновению перигляциального ландшафта и сокраще-
нию горно-степных местообитаний на Северо-Западном Алтае. В голо-
цене формировалась фауна переходного типа, в которой менялось соот-
ношение степных и таежных видов. Современная фауна мелких млеко-
питающих среднегорной части Северо-Западного Алтая относится к ле-
состепному или таежному комплексу млекопитающих и имеет свои струк-
турные особенности. Расширение лесного пояса в горах Алтая привело к
сокращению степных и полупустынных местообитаний, что вызвало изо-
ляцию колоний отдельных видов мелких млекопитающих. В новой среде
это привело к исчезновению из фауны степных грызунов. В современном
сообществе мелких млекопитающих не встречается степная и желтая пе-
струшки, слепушонка, тушканчик.

Выявлено значительное сокращение ареала желтой пеструшки в те-
чение позднего плейстоцена (рис. 4). В настоящее время этот вид встре-

Таблица 4. Соотношение видов (%) в современном сообществе грызунов
Северо-Западного Алтая.

Виды 
Отловы Погадки, 

доля 
остатков, 

% 

Каминная, 
И.Д., % 

Черга, 
И.Д., % 

Tamias sibiricus 0 0,6 0 
Spermophilus sp. 0 1,1 2,8 
Sicista sp. 24,6 28,6 1,8 
Apodemus agrarius 0 4,6 0 
Apodemus peninsulae 27,5 3,6 0 
Apodemus sp. 0 0 0,9 
Cricetus cricetus 0 0 70,2 
Myospalax myospalax 0 1,2 11,3 
Clethrionomys glareolus 1,4 0,6 0,9 
Clethrionomys rutilus 5,8 14,0 0,9 
Clethrionomys rufocanus 10,2 8,9 0 
Alticola strelzowi 0 0 1,8 
Arvicola terrestris 0 0,1 7,6 
Microtus gregalis 13,1 7,3 0,9 
Microtus oeconomus 16,0 20,9 0 
Microtus agrestis 0 1,7 0 
Microtus arvalis 1,4 6,8 0,9 
Общее количество особей: 69 1532 107 

 



103

 Сообщества и популяции животных: экологический и морфологический анализ

чается на равнинных, низкогорных пустынях Китая и Монголии, и в се-
верной полупустыне Зайсанской котловины (Громов, Ербаева, 1995; Мле-
копитающие Казахстана, 1978).

Таблица 5. Усредненные показатели численности грызунов (на 100 конусо-
суток) лесного пояса Тигирекского хребта (Северо-Западный Алтай; Литвинов,
Пожидаева, 2008).

Рис. 4. Распространение желтой пеструшки (Eolagurus luteus) в позднем плейсто-
цене и современный ареал: 1 – места находок ископаемых остатков, 2 – современ-
ный ареал.

Виды 
Биотопы 

лесные экотонные открытые 
Sicista napaea  4,3 8,7 16,6 
Apodemus peninsulae 14,8 1,6 3,9 
Ap. uralensis 0,3 0 0,05 
Apodemus agrarius 0,3 1,1 1,05 
Micromys minutus 0 0,3 1,5 
Clethrionomys rutilus 8,7 8,6 1,05 
Clethrionomys rufocanus 18,5 2,8 6,1 
Microtus arvalis 0,8 1,7 3,2 
Microtus agrestis 2,7 1,7 5,0 
Microtus oeconomus 13,5 4,0 6,3 
Общее количество особей: 235 217 118 
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Присутствие в ископаемой фауне подземных роющих грызунов и
насекомоядных, таких как цокор, слепушонка, крот, указывает на то, что
по долинам рек Ануй и Чарыш до высоты гор 1100 м над ур. м. не были
распространены долинные ледники, и почва не подвергалась длительно-
му промерзанию.
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T. A. Dupal

Structural transformation of rodent communities at the climate
dynamics during the end of Pleistocene-Recent time transition

The analysis of small mammal communities from the Late Pleistocene,
Holocene and Recent time of North-Western Altai has shown that the cold
periglacial steppe of the Late Pleistocene was inhabited by a larger number of
rodent species. Steppe and mountain species were dominants.

As a result of the climatic warming and an increase of humidity in the
Holocene, the forest belt expanded and steppe biotopes were reduced. The
population of particular rodent species decreased and their ranges were
displaced. The dominant group composed of steppe and mountain species of
the fossil fauna was replaced by the group of the species of modern taiga and
coniferous-broadleaved forest. Lagurus lagurus, Eolagurus luteus, Ellobius
talpinus and Allactaga sp. doesn’t occur in these modern communities.
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Л.Г. Вартапетов

ТЕРРИТОРИАЛЬНОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ВИДОВ
И СООБЩЕСТВ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ
В СЕВЕРНОЙ ТАЙГЕ ЗАПАДНОЙ СИБИРИ

Несмотря на наличие обзорных работ (Вартапетов, 1982, Равкин и
др. 1996), распространение и зонально-ландшафтное распределение мел-
ких млекопитающих, а также структура их сообществ на Западно-Си-
бирской равнине выяснены недостаточно. Лучше обследованной оказа-
лась южная часть равнины (Николаев, 1972; Глотов и др., 1978; Фомин,
1980; Равкин, Лукьянова, 1976; Литвинов, 2001; Литвинов и др., 2006;
Вартапетов и др. 2008), а ее северная таежно-болотная территория ос-
тавалась почти не изученной. Именно север Западной Сибири испыты-
вает особенно интенсивное воздействие нефтегазового комплекса, в
результате которого экологическое состояние ряда экосистем оценива-
ется как катастрофическое (Седельников и др., 1992). Поэтому изуче-
ние северотаежных сообществ мелких млекопитающих становится осо-
бенно актуальным. С одной стороны, это определяется массовостью,
повсеместным распространением и биоиндикационным значением гры-
зунов и насекомоядных, а с другой – необходимостью зафиксировать
современное состояние ландшафтно-биотопических комплексов мелких
млекопитающих как важных компонетов экосистем с целью проследить
их последующие изменения.

Материалы и методы
Отловы мелких млекопитающих проводились в 1973, 1976, 1983 и

1987 гг. с 16 июля по 31 августа на широтном разрезе, состоящем из 4-х
ключевых участков. Эти участки располагались в Приобье, Приказымье,
на Обь-Пуровском междуречье и в долине р. Таз (по одному в каждой
ландшафтной провинции) в пределах подзональной полосы типичной се-
верной тайги. Животные отлавливались в 50-метровые 5-цилиндровые
канавки и заборчики из полиэтиленовой пленки. Последние устанавли-
вались на болотах. Всего обследовано 43 местообитания, отработано 9800
цилиндро-суток (далее – ц-с) и поймано 2665 особей грызунов и насеко-
моядных 19 видов. Результаты отловов пересчитаны на 100 ц-с. Видовые
названия грызунов и насекомоядных и их последовательность приводят-
ся по Павлинову с соавт. (2002).
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Результаты и обсуждение

Численность, ландшафтно-биотопическое распределение
и распространение видов

Рассматриваются общие особенности распространения и ландшаф-
тно-биотопического распределения мелких млекопитающих. Более деталь-
но территориальные изменения их обилия охарактеризованы в табл. 1–4.

Крот сибирский (Talpa altaica Nicolsky, 1883) в долине р. Таз обычен в
приречных берёзово-кедровых и берёзовых лесах и редок в берёзово-
лиственнично-сосновых лесах (табл. 1–4). На остальной территории
не встречен в связи с переувлажнением почв при заболачивании и дли-
тельном половодье, или, наоборот, их сухостью и малым плодород-
ным слоем на песчаных грунтах.

Бурозубка малая (Sorex minutus Linnaeus 1766) обитает в различных мес-
тообитаниях, предпочитая увлажненные биотопы с относительно раз-
витым травяным ярусом: приболотные участки, низинные облесён-
ные болота и влажные березняки. Избегает сухих ягельниковых со-
сняков и плоскобугристых болот. Численность снижается в восточ-
ном направлении и от долин более крупных рек (Оби и Таза) к между-
речьям.

Бурозубка средняя (Sorex caecutiens Laxmann 1788) наиболее многочис-
ленна в мохово-кустарничково-таежных лесах со значительным учас-
тием тёмнохвойных пород и менее многочисленна в более увлажнен-
ных и заболоченных местообитаниях с развитым кустарничково-мо-
ховым ярусом. Это определяется ее способностью, в отличие от дру-
гих видов, кормиться на поверхности почвенного и мохового покрова
(Юдин, 1962). В остальных биотопах, в том числе в сосновых лесах,
средняя бурозубка обычна или редка. Избегает пойменные луга, соры
и городскую застройку. Встречена во всех провинциях северной тай-
ги, при этом её численность заметно возрастает в восточном направ-
лении. Распространена почти повсеместно и преобладает по числен-
ности не только над другими видами землероек-бурозубок, но и над
всеми видами мелких млекопитающих и, таким образом, чаще всего
доминирует в их сообществах.

Бурозубка плоскочерепная (Sorex roboratus Hollister 1913) редка в сосно-
во-лиственнично-кедрово-еловых и березово-кедровых приречных
лесах, а также в низкорослых сосновых рямах долины р. Таз, и не встре-
чена на всей остальной территории.
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Бурозубка равнозубая (Sorex isodon Turov 1924) тоже зарегистрирована толь-
ко в долине р. Таз, где обычна в березово-лиственнично-сосновых лесах.

Бурозубка тундряная (Sorex tundrensis Merriam 1900) достигает наиболее
высокой численности в приречных лесах долины р. Таз. На остальной
территории распространена широко и почти повсеместно, но в доли-
не Оби нами не зарегистрирована. В среднем по районам работ её оби-
лие больше всего в долине р. Таз и несколько меньше – в Приказымье
и на Обь-Пуровском междуречье.

Бурозубка обыкновенная (Sorex araneus Linnaeus 1758) отдаёт предпоч-
тение высокотравным местообитаниям в долине р. Обь: лугам, ивня-
кам и низинным болотам высокой поймы, где она многочисленна. В
надпойменных и междуречных лиственнично-темнохвойных лесах
запада и центра подзоны обычна, но редка в сходных лесах на восто-
ке. Эта бурозубка повсеместно редка на верховых болотах, а в сели-
тебных ландшафтах не зарегистрирована. Встречена во всех ландшаф-
тных провинциях, за исключением Приказымья, где отсутствуют ее
излюбленные местообитания с развитым травяным ярусом. Числен-
ность резко уменьшается в восточном направлении.

Бурозубка крошечная (Sorex minutissimus Zimmermann 1780) тяготеет к
переходным участкам от сырых заболоченных низин к более сухим
повышениям рельефа и чаще встречается на облесённых болотах и во
влажных лесных местообитаниях. В среднем по территории каждой
из обследованных провинций редка.

Бурозубка крупнозубая – (Sorex daphaenodon Thomas 1907) встречена толь-
ко в долине р. Таз, где обычна в березовых приречных лесах и редка
на гарях, чередующихся с вырубками.

Кутора обыкновенная (Neomys fodiens Pennant 1771) в среднем по обследо-
ванным районам повсеместно редка и отмечена только в переувлажнён-
ных или приречных местообитаниях, как правило, вблизи водоёмов.

Мышовка лесная (Sicista betulina Pallas 1779) не зарегистрирована толь-
ко в Приобье, а на остальной территории редка. Чаще обитает в эко-
тонных местообитаниях, в том числе недалеко от лесных опушек и по
окраинам верховых болот. Не встречается в глубине обширных лес-
ных и болотных массивов.

Лемминг лесной (Myopus schisticolor Lilljeborg 1844) крайне редок и рас-
пространен только в долинах рек Обь и Таз на низинных облесенных
болотах и в приречных лесах, включая гари и вырубки.
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Таблица 1. Обилие мелких млекопитающих в северной тайге Приобья

Полевка рыжая (Clethrionomys glareolus Schreber 1780) встречена только
в Приобье в пойменных ивняках и лугах, где она редка.

Полёвка красная (Clethrionomys rutilus Pallas 1779) распространена весьма
широко и преобладает по численности над всеми другими видами мы-
шевидных грызунов. Многочисленна в лесных долинных таёжных лан-
дшафтах и обычна в заболоченных местообитаниях. Избегает обшир-
ных открытых болот и пойм крупных рек. В соответствии с представ-

Ландшафты, урочища 

Бурозубки 

об
ы
кн
ов
ен

-
на
я 

ср
ед
ня
я 

ма
ла
я 

кр
ош
еч
на
я 

Лесной надпойменный ландшафт 9 6 4 0,7 

тайга кедровая 11 9 4 2 
леса кедрово-сосново-берёзовые  
суходольные 5 4 0 0 

леса кедрово-сосново-берёзовые  
полузаболоченные 10 6 8 0 

Болотный надпойменный ландшафт 16 4 13 0,3 

болота низинные облесённые 43 5 28 0 

болота переходные открытые 4 1 10 0 

рямы низкорослые сосновые 0,5 5 0,5 1 

Низинно-болотный пойменный ландшафт 
(болота низинные  
открытые) 

7 1 5 0,6 

Лугово-соровый пойменный  
ландшафт 2 0,15 2,5 0 

леса ивовые, луга 19 0,3 2 0 

луга, соры 34 0 3 0 
Поселковый надпойменный  
ландшафт (крупные посёлки) 0 0,5 0,5 0 

В среднем по Приобью 13 3 6 0,4 
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(особей/100 ц-с).

ленностью предпочитаемых темнохвойно-лесных биотопов, ее обилие
(в среднем по провинциям) больше всего в долине р. Таз и заметно мень-
ше и примерно одинаковое – в остальных обследованных районах.

Полёвка водяная (Arvicola terrestris Linnaeus 1758) встречена во всех лан-
дшафтных провинциях, кроме Приказымья, редка и распространена
только в пойменных, приречных и антропогенных местообитаниях с
хорошо развитым травяным покровом.

О
бы
кн
ов
ен
на
я 

ку
то
ра

 

Д
ом
ов
ая

 м
ы
щ
ь 

М
ы
ш
ь-

  
ма
лю
тк
а 

Полёвки 

Л
ес
но
й 

 
ле
мм
ин
г 

ры
ж
ая

 

кр
ас
на
я 

во
дя
на
я 

тё
мн
ая

 

эк
он
ом
ка

 

0 0 0,2 0 18 0 2 0,3 0 

0 0 0 0 34 0 2 0 0 

0 0 0 0 14 0 1 1 0 

0 0 0,5 0 7 0 4 0 0 

0,3 0 0,3 0 2 0 2 0,3 0,2 

1 0 1 0 4 0 7 0,5 0,5 

0 0 0 0 0  0 0 0 

0 0 0 0 2 0 0 0,5 0 

0 0 0 0 0 0 2 1 0 

0 0 2 0,15 0,8 0,25 1 8,5 0 

0 0 3 0,3 0,6 0 2 4 0 

0 0 0,3 0 1 0,5 0 13 0 

0 1 0 0 0 0 0,5 0,5 0 

0,1 0,1 0,5 0,03 6 0,05 2 2 0,05 
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Таблица 2. Обилие мелких млекопитающих в северной тайге Приказымья
(особей/100 ц-с).

Ландшафты, 
 урочища 

Бурозубки 

К
ут
ор
а 
об
ы
кн
о-

ве
нн
ая

  

Л
ес
на
я 
мы
ш
ов
ка

 

Д
ом
ов
ая

 м
ы
ш
ь Полёвки 

ту
нд
ря
на
я 

ср
ед
ня
я 

ма
ла
я 

кр
ош
еч
на
я 

кр
ас
на
я 

тё
мн
ая

 

Сосново-боровой 
междуречный  
ландшафт 

3 2 0,3 0 0 0,2 0 10 1 

тайга елово-
кедровая долины 
Казыма 

3 9 1 0 0 0,7 0 23 1 

леса сосновые  
долины Казыма 1 0 0 0 0 0 0 4 1 
вырубки по 
сосновым лесам 
долины Казыма 

3 0,5 0 0 0 0 0 9 1 

гари по сосновым 
лесам долины  
Казыма 

4 0,5 0 0 0 0 0 4 0,5 

Сосново-болотно-
озёрный 
междуречный 
ландшафт  
(леса сосновые-
ягельниковые, рямы 
низкорослые, озёра) 

4 4 0,5 0 0 0,5 0 6 2 

Болотный 
междуречный 
ландшафт 

3 2 0,3 0,3 0,1 0,6 0 0,5 0,4 

рямы 
низкорослые, 
сосновые 

2 2 0,4 0,8 0 1 0 0 0,4 

болота грядово-
мочажинно-
озёрные 

3 4 0,4 0 0 0 0 1 0 

болота 
переходные 
открытые 

3 0,8 0 0 0,4 0,8 0 0,4 0,8 

Поселковый  
ландшафт (малые  
посёлки) 

0 1 0 0 0 0 1 1 2 

В среднем по  
Приказымью 3 2 0,3 0,09 0,04 0,3 0,1 5 1 
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Полёвка-экономка (Microtus oeconomus Pallas 1776) многочисленна в пой-
менных лугах и сорах и обычна в остальных приречных биотопах
Приобья. В приречных местообитаниях долины р. Таз редка. Распро-
странена только в долинах Оби и Таза и не зарегистрирована в Прика-
зымье и на Обь-Пуровском междуречье.

Полёвка тёмная (Microtus agrestis Linnaeus 1761) обычна и широко рас-
пространена, встречаясь почти повсеместно. Предпочитает полнос-
тью и частично облесенные местообитания с хорошо развитым травя-
ным покровом: преимущественно заболоченные и влажные леса и ни-
зинные облесённые болота.

Мышь-малютка (Micromys minutus Pallas 1771) обычна в Приобье в пой-
менных ивовых лесах и на низинных облесённых болотах и редка в
кедрово-сосново-березовых полузаболоченных лесах, на лугах и со-
рах. На остальной территории подзоны, кроме долины Оби, мышь-
малютка не зарегистрирована.

Мышь домовая (Mus musculus Linnaeus 1758) предпочитает пригородные
рудеральные ландшафты (свалки), где она многочисленна, обычна в
поселках, реже встречаясь в их окрестностях.

Все зарегистрированные нами виды грызунов и насекомоядных по
характеру их распространения в северной тайге подразделяются на 2 груп-
пы: широко и более узко распространенные (в долинах крупных рек). В
первую группу входят преимущественно виды с транспалеарктическим
распространением и сибирского (таежного) фаунистического комплекса
с наиболее обширными ареалами в широтно-зональном и долготном от-
ношении. Некоторые из этих видов – самые многочисленные обитатели
таежных ландшафтов, они предпочитают также производные от темно-
хвойных леса, либо прилежащие к ним местообитания (средняя бурозуб-
ка и красная полевка). Другие виды занимают более локальные, но по-
всеместно распространенные в северной тайге Западной Сибири биото-
пы. Это темная полевка и тундряная бурозубка, предпочитающие гари,
вырубки и осветленные леса, включая периферию болот; крошечная бу-
розубка и лесная мышовка, обитающие в основном в экотонных участках
по границам лесных и более открытых местообитаний; водяная полевка
и кутора в околоводных биотопах и домовая мышь в поселках.

Вторая группа представлена в основном видами с относительно бо-
лее узкими ареалами в пределах Западной Сибири. Это обитающие толь-
ко или в основном в долине Оби виды европейского (лесного) фаунисти-
ческого комплекса – обыкновенная бурозубка, рыжая полевка и мышь-
малютка. Только на востоке северной тайги Западной Сибири распрост-
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Таблица 3. Обилие мелких млекопитающих в северной тайге  Обь-

*местообитания, подверженные воздействию нефтедобычи и их ненару-

ранены преимущественно сибирские (таежные) виды: сибирский крот,
плоскочерепная, темнозубая и равнозубая бурозубки, расселение которых
в этой подзоне к западу ограничено наиболее хорошо дренированной Вер-
хне-Тазовской возвышенностью и ее лесами с хорошо развитой подстил-
кой, по облику приближающимися к среднетаежным. В тех случаях, ког-
да виды распространены на западе и востоке рассматриваемой подзоны,
то есть в долинах обеих рек – Оби и Таза, они чаще всего заселяют место-
обитания с наиболее развитым травяным покровом (полевка-экономка и

Ландшафты, урочища 

            Буро

об
ы
кн
ов
ен
на
я 

ту
нд
ря
на
я 

ср
ед
ня
я 

Лесной междуречный ландшафт 1,3 3 17 
леса лиственнично-еловые* 2 2 40 
леса лиственничные, гари 3 5 22 
леса сосновые пригородные 0 0,5 1 
леса берёзовые ягельниковые 0,5 3 1 
нефтепромыслы по лиственнично-еловым 
лесам* 

1 4 21 

Лесо-болотно-озёрный ландшафт 0,3 0,5 1 
комплексы лесо-болотно-озёрные* 0 0,5 1 
нефтепромыслы по лесо-болотно-озёрным 
комплексам* 

0,5 0,5 0,9 

Плоскобугристые болота 0 0,7 2 
болота открытые плоскобугристые* 0 0,5 2 
нефтепромыслы по открытым 
плоскобугристым болотам* 

0 0,9 2 

Городской ландшафт (районы двухэтажной 
застройки) 

0 1 0 

Промышленный ландшафт 0 2 1 
промышленные зоны 0 0,5 0 
товарные парки нефтепромыслов 0 4 2 

Рудеральный ландшафт ( свалки) 0 0,9 5 
В среднем по Обь-Пуровскому междуречью 1 2 8 
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Пуровского междуречья (особей/100 ц-с).

малая бурозубка). Аналогичный характер территориального распределе-
ния лесного лемминга, возможно, связан с его редкостью и спорадичнос-
тью распространения.

Два вида грызунов, обитающих в северной тайге, остались нами не
отловленными. Серая крыса (Rattus norvegicus), плохо попадаясь в ци-
линдры, и ранее при массовых отловах, в связи с очаговым характером
распространения и малочисленностью, не регистрировалась севернее
средней тайги, хотя несомненно здесь обитает (Равкин и др., 1996). Крас-

шенные ландшафтные аналоги

зубки 

О
бы
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ов
ен
на
я 

 
ку
то
ра

 

Л
ес
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я 
мы
ш
ов
ка
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ы
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Полёвки 
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кр
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ас
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0,3 1 0,1 0 0,1 10 0,3 1 
0,5 0,9 0,5 0 0 9 0 0,9 
1 2 0 0 0 23 0,5 0,5 
0 0 0 0 0,5 12 0 2 
0 0,5 0 0 0 4 0,5 0,5 
0 2 0 0 0 4 0,5 3 

0,5 0 0 2 0 0 0 0,5 
0 0 0 0,5 0 0 0 0 

0,9 0 0 3 0 0 0 0,9 

0,3 0 0 0,5 0 0,3 0 0,5 
0 0 0 0 0 0 0 0,5 

0,5 0 0 0,9 0 0,5 0 0,5 

1 0 0 0 0 0 0 0 

0 0 0 0 0,5 4 0 2 
0 0 0 0 1 5 0 1 
0 0 0 0 0 4 0 2 
0 0 0 0 21 6 0,5 0,5 

0,3 0,4 0,04 0,3 2 5 0,2 1 
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Таблица 4. Обилие мелких млекопитающих в северной тайге

Ландшафты, урочища 

С
иб
ир
ск
ий

 к
ро
т 

Буро 

об
ы
кн
ов
ен
на
я 

те
мн
оз
уб
ая

 

ту
нд
ря
на
я 

пл
ос
ко
че
ре
пн
ая

 

ср
ед
ня
я 

Лесной междуречный ландшафт 0,2 0,5 0 2 0,1 
27 

 
леса сосново-лиственнично-
кедрово-еловые 

0 1 0 1 0,4 44 

леса берёзово-лиственнично-
сосновые 0,8 0,4 0 4 0 48 

леса сосновые, беломошно-
кустарничковые 

0 0 0 2 0 12 

гари по сосновым лесам 0 0,4 0 0,4 0 4 
Лесной долинный ландшафт 0,7 0,4 1 7 0,1 19 

леса берёзово-кедровые 
приречные 2 0,9 0 15 0,4 37 

леса берёзовые приречные 0,8 0 1 8 0 18 
гари, вырубки по приречным 
лесам 

0 0,4 1 2 0 9 

болота низинные, облесённые 
берёзой и сосной 

0 0,4 0 4 0 12 

Болотный междуречный 
ландшафт 

0 0,2 0 3 0,2 6 

болота верховые 
комплексные 

0 0,4 0 2 0 6 

рямы низкорослые сосновые 0 0 0 3 0,4 6 
Поселковый ландшафт (малые 
посёлки) 

0 0 0 6 0 4 

В среднем по долине р. Таз 0,3 0,4 0 4 0,1 18 
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долины реки Таз (особей/100ц-с).
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1 0,7 0,5 0 0 0 11 0,1 0,8 0,2 0 
 
 

2 1 0 0 0 0 19 0 0 0,4 0 
 
 

0,4 0,8 2 0 0 0 15 0 2 0 0 
 
 

0,9 0 0 0 0 0 5 0 1 0 0 
 
 

1 0,9 0 0 0 0 6 0,4 0 0,4 0  
5 0,3 0 0.3 0,1 0 14 0,2 4 0,3 0,3  

3 0 0 0 0 0 20 0 2 0 0,4 
 
 

13 0,8 0 0.4 0,4 0 12 0,4 4 0,4 0  

2 0 0 0.4 0 0 15 0,4 2 0,8 0,8 
 
 

2 0,4 0 0,4 0 0 9 0 6 0 0 
 
 

3 0,5 0 0 1 0 0,7 0 0,2 0 0 
 
 

5 1 0 0 2 0 0,4 0 0 0 0 
 
 

1 0 0 0 0 0 0,9 0 0,4 0 0  

3 0,8 0 0 0,4 2 2 0.4 1 3 0 
 
 

3 0,5 0,2 0,1 0,3 0,2 9 0,2 2 0,5 0,1  
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но-серая полевка (Clethrionomys rufocanus), по данным тех же авторов, в
северной тайге тоже весьма малочисленна и распространена спорадич-
но. Возможно, ее численность выше на более дренированных территори-
ях, в том числе на южной периферии северной тайги в районе Сибирских
увалов (Слуту, Стариков, 2008).

Таким образом, в северной тайге зарегистрирован 21 вид мелких
млекопитающих, что составляет около половины их общего числа (43)
на Западно-Сибирской равнине. Почти все виды мелких грызунов и на-
секомоядных, обитающие в северотаежной подзоне, распространены
южнее с более высокой численностью, особенно в лесной зоне. Некото-
рые из них отмечены как значительно севернее, так и южнее северной
тайги, до тундровой и степной зон включительно. Поэтому, по ланд-
шафтно-зональному распределению на всей равнине, охарактеризован-
ному ранее (Равкин и др., 1996), все встреченные в северной тайге виды
мелких млекопитающих подразделяются на 2 группы. Первая из них – 7
видов, тяготеющих к не лесным, азональным и интразональным ланд-
шафтам: пойменным, болотным, селитебным (малая бурозубка, обык-
новенная кутора, водяная полевка, полевка-экономка, мышь-малютка,
домовая мышь и серая крыса). Они распространены полизонально от
степей до тундр, реже до лесотундровых редколесий, их численность
снижается в северном направлении и становится незначительной в се-
верной тайге, где они распространены локально или спорадично. Вто-
рая группа – остальные 14 видов, предпочитающие таежные, лугово-
лесные, экотонные и лесоболотные местообитания лесной зоны (сибир-
ский крот, средняя, плоскочерепная, равнозубая, тундряная, обыкновен-
ная, крошечная и крупнозубая бурозубки, лесная мышовка, лесной лем-
минг, рыжая, красная, красно-серая и темная полевки). Почти все эти
виды достигают самой высокой численности в лесной зоне (от средней
тайги до подтаежных лесов), и их распространение к северу и югу огра-
ничивается лесотундрой и лесостепью. Только два вида – средняя и тун-
дряная бурозубка – распространены также в тундровой зоне, причем
последняя здесь наиболее многочисленна.

Судя по имеющимся данным (Равкин и др., 1996) и полученным нами
результатам, северная тайга служит определенным зональным рубежом в
распространении мелких млекопитающих. Так, граница средней и север-
ной тайги является пределом распространения к северу европейского кро-
та, обыкновенной полевки и полевой мыши. Переход от северной тайги к
лесотундре близок к северным границам ареалов сибирского крота, круп-
нозубой и равнозубой бурозубок и рыжей полевки и к южным – сибирс-
кого и копытного леммингов и полевки Миддендорфа.
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Территориальные изменения обобщающих характеристик сообществ
Суммарное обилие грызунов и насекомоядных наиболее велико в

темнохвойно-лесных ландшафтах (38–77 особей/100 ц-с) и несколько
меньше в пойменных лугово-соровых (42 особи/100 ц-с), ещё меньше – в
сосново-боровых ландшафтах, на низинных и комплексных верховых бо-
лотах (6–17 особей/100 ц-с) и минимально – на плоскобугристых боло-
тах, в городах и посёлках (3–6 особей/100 ц-с). Биомасса мелких млеко-
питающих максимальна в приречных лесах (747–1038 г/100 ц-с), на лу-
гах и сорах (965 г/100 ц-с), в кедровой тайге (585-934 г/100 ц-с), на ни-
зинных облесённых болотах (847 г/100 ц-с), меньше – в остальных лес-
ных междуречных и надпойменных ландшафтах (428–593 г/100ц-с), на
свалках (462 г/100ц-с) и минимальна – на верховых комплексных боло-
тах, в низкорослых сосновых рямах и посёлках (39–96 г/100ц-с), а также
в городском ландшафте (9 г/100ц-с). Число встреченных видов уменьша-
ется примерно в том же направлении: в тёмнохвойно-лесных ландшаф-
тах зарегистрировано – 8–15 видов, в пойменных и болотных – 6–10, в
сосново-боровых – 3–8, в селитебных – 2–6.

В среднем по ландшафтно-географическим провинциям высокое
максимальное суммарное обилие мелких млекопитающих отмечено в до-
линах крупных рек – Таза и Оби (40 и 34 особи/100ц/с), – и низкое – на
наиболее заболоченных территориях: в Приказымье и на Обь-Пуровском
междуречье (12 и 20 особей/100ц-с, соответственно). Наибольшее число
видов тоже встречено в долинах Оби и Таза (13 и 17, соответственно) и
меньшее – в Приказымье и на Обь-Пуровском междуречье (9 и 11, соот-
ветственно). По составу доминантов население мелких млекопитающих
подразделяется на следующие группы: 1) обыкновенная, средняя буро-
зубки и красная полёвка в надпойменных лесах Приобья; 2) красная по-
лёвка, тундряная и средняя бурозубки в незаболоченных лесах Обь-Ени-
сейского междуречья; 3) обыкновенная, малая и средняя бурозубки, тём-
ная и красная полёвки на низинных болотах и в заболоченных лесах; 4)
тундряная и средняя бурозубки на комплексных верховых и плоскобуг-
ристых болотах междуречий; 5) обыкновенная бурозубка, мышь-малют-
ка и полёвка-экономка в пойме Оби.

Воздействие нефтедобычи на население мелких млекопитающих
В последнее время всё большее влияние на экосистемы северной

тайги оказывает нефтегазодобыча, которая из локального стала региональ-
ным комплексным экологическим фактором. В результате возрастает от-
рицательное воздействие нефтегазового комплекса на сообщества живот-
ных, в том числе мелких млекопитающих. Это негативное влияние сво-
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дится ко всем видам загрязнений, нарушению трофических цепей и реп-
родуктивных циклов животных (Пономарев, 1990), нарушению целост-
ности природных ландшафтов и антропогенной трансформации их со-
хранившихся фрагментов, гибели животных в «нефтяных ловушках».

На нефтепромыслах и в ненарушенных ландшафтах зарегистриро-
вано примерно сходное обилие обыкновенной, малой и крошечной бу-
розубок (табл. 5). Предпочтение местообитаниям на территории нефте-
промыслов по сравнению с ненарушенными ландшафтами отдают тун-
дряная бурозубка, численность которой возрастает в нарушенных лес-
ных биотопах; лесная мышовка, предпочитающая экотоны лесных опу-
шек; окраин болот и техногенных элементов ландшафта, а также тём-
ная полёвка, обитающая вблизи песчаных отсыпок там, где имеется осо-
ково-злаковая растительность. Ненарушенные ландшафты предпочита-
ют средняя бурозубка и красная полёвка, выбирающие таёжные место-
обитания. Таким образом, виды бурозубок, не связанные тесно с таёж-
ными биотопами, не реагируют на появление нефтепромыслов, а таёж-
ные виды бурозубок и полёвок при частичной вырубке лесов снижают
свою численность. Обыкновенная кутора встречается исключительно
вблизи незагрязнённых водоемов на территории ненарушенных ланд-
шафтов, а водяная полёвка, наоборот, зарегистрирована только на неф-
тепромыслах, поскольку предпочитает прибрежную растительность –
заросли осок и рогоза по берегам техногенных водоёмов.

Суммарное обилие зверьков несколько уменьшается на нефтепро-
мыслах по сравнению с ненарушенными ландшафтами (табл. 5). Видо-
вое богатство на сравниваемых территориях одинаково – по 9 видов. Сред-
няя бурозубка и красная полёвка доминируют по обилию в населении
мелких млекопитающих природных ландшафтов (71 и 15 %). На нефте-
промыслах преобладают средняя и тундряная бурозубки (50 и 11 %).

Южнее обследованной нами территории, по данным С.Н. Гашева
(1992), в среднетаежном Приобье смены доминантов при воздействии
нефтедобычи не отмечено. Практически во всех нарушенных ландшаф-
тах, как и в ненарушенных, доминировали красная полёвка и обыкновен-
ная бурозубка. При этом численность мелких млекопитающих, особенно
насекомоядных, на нарушенных участках по сравнению с контрольными
заметно уменьшилась. На нефтепромыслах отмечено появление домовой
мыши, что вызвано наличием боле или менее длительных поселений лю-
дей. Севернее района наших работ, в подзональной полосе северотаеж-
ных редкостойных лесов на нефтепромыслах по сравнению с ненарушен-
ными ландшафтами тоже отмечено достоверное снижение обилия доми-
нантных видов: красной полёвки и средней бурозубки (Сорокина, 2003).
Во всех случаях это обусловлено снижением количества и качества кор-
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мов для красной полёвки и изменением среды обитания (снижение доли
мхов, лишайников и проективного покрытия мохово-лишайникового по-
крова, а также ухудшение качества лесной подстилки) для средней буро-
зубки. Последняя в качестве доминанта сменяется тундряной бурозуб-
кой. Такие изменения в сообществах мелких млекопитающих аналогич-
ны с полученными нами результатами в подзональной полосе типичной
северной тайги. Н.В. Сорокиной (2003) впервые вне долины Оби была
отловлена в северной тайге мышь-малютка, что свидетельствует о рассе-
лении по техногенным ландшафтам к северу видов с более южным рас-
пространением.

Заключение
В северной тайге Западной Сибири зарегистрирован 21 вид грызунов и

насекомоядных. Виды, имеющие наиболее обширные ареалы (транспалеар-
кты и сибирские), распространены во всех ландшафтных провинциях. Виды
с более узкими ареалами в пределах Западной Сибири (европейские и си-
бирские) зарегистрированы только в долинах крупных рек – Оби и Таза. К
первой группе (широко распространенные виды) относятся средняя, тунд-
ряная, крошечная бурозубки, обыкновенная кутора, красная, темная, водя-
ная полевки, лесная мышовка и домовая мышь. Эти виды предпочитают зо-
нальные темнохвойные и смешанные леса, включая производные от них лан-
дшафтные урочища или более локальные, но также широко распространен-
ные местообитания (пирогенные, экотонные, водно-околоводные и селитеб-

Таблица 5. Обилие мелких млекопитающих в ненарушенных ландшафтах и на
нефтепромыслах (особей/100 ц-с).
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ненарушенным 
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ные). Вторая группа (виды с более узким распространением) представлена
сибирским кротом, обыкновенной, малой, плоскочерепной, темнозубой, рав-
нозубой бурозубками, полевками рыжей и экономкой, мышью-малюткой и
лесным леммингом. Эти виды обитают в наиболее продуктивных биоцено-
зах в долинах крупных рек с хорошо развитым травяным покровом и более
мощными почвенным слоем и лесной подстилкой.

Суммарное обилие грызунов и насекомоядных наиболее велико в тем-
нохвойно-лесных и пойменных лугово-соровых ландшафтах, значительно
меньше в сосново-боровых ландшафтах, на низинных и комплексных вер-
ховых болотах и минимально – на плоскобугристых болотах и в селитеб-
ных ландшафтах. Число встреченных видов и биомасса мелких млекопи-
тающих уменьшаются примерно в том же направлении. В доминирующем
составе сообществ мелких млекопитающих характерно преобладание сред-
ней бурозубки и красной полевки почти повсеместно; обыкновенной буро-
зубки, мыши-малютки и полевки-экономки в долине, особенно в пойме
Оби; тундряной бурозубки на верховых, плоскобугристых болотах и в лес-
ных ландшафтах Обь-Енисейского междуречья, малой бурозубки и тем-
ной полевки в заболоченных лесах и на низинных болотах.

В результате охарактеризованного территориального распределения
видов и сообществ грызунов и насекомоядных, наиболее богатое населе-
ние мелких млекопитающих (по суммарному обилию, биомассе и видо-
вому богатству) формируется в долинах крупных рек – Оби и Таза. В
долине Оби это определяется отепляющим воздействием речных вод, те-
кущих с юга и соответствующим повышением уровня продуктивности
экосистем, в том числе появлением фитоценозов с высоким и густым тра-
востоем. В долине Таза – хорошей дренированностью территории с пре-
обладанием темнохвойно-лесных ландшафтов с развитыми почвенным
слоем и лесной подстилкой.

По составу и соотношению видов, а также по суммарному обилию
мелких млекопитающих их северотаежные сообщества наиболее близки к
среднетаежным, отличаясь от последних некоторым обеднением при бо-
лее высокой численности тундряной бурозубки и снижении обилия обык-
новенной бурозубки. При сравнении наших результатов с опубликованны-
ми ранее (Равкин и др, 1996, 1997) установлено, что ни для одного из оби-
тающих на Западно-Сибирской равнине видов мелких грызунов и насеко-
моядных северная тайга не является наиболее предпочитаемой подзоной.
При этом именно в северной тайге происходит «выравнивание» поймен-
ных и внепойменных сообществ мелких млекопитающих по числу видов и
особей. Южнее северной тайги более богатые сообщества формируются
во внепойменных лесных ландшафтах, а севернее – в поймах. Вместе с
тем северная тайга служит зональным рубежом в распространении евро-
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пейских (лесных) и некоторых сибирских (таежных) видов к северу и ле-
сотундрово-тундровых (автохтонных) видов к югу.
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L. G. Vartapetov

Spatial distribution of species and small mammal communities
in northern taiga of Western Siberia

Long-term studies of small mammal communities on latitudinal transect
from bottomland of the Ob river to the bottomland of the Taz river have shown
the basic features of their dispersion and landscape-ecological distribution.
The most abundant population of rodents and insectivorous (total abundance
and specific riches) is formed in bottomland of the large rivers – the Ob and
the Taz. Northern taiga serves as zone boundary in expansion of forest European
and some Siberian species to the north and autochthonic forest-tundra species
to the south.
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В.В. Панов

ГОДОВОЙ ЦИКЛ ПОПУЛЯЦИЙ
МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

(НА ПРИМЕРЕ КРАСНОЙ ПОЛЕВКИ)
В популяции животных, обитающих в умеренных и высоких широ-

тах, с четкой сменой сезонов, происходят эволюционно сложившиеся се-
зонные изменения популяционных параметров, таких как численность,
демографический состав популяции и т.д. Размножение также сезонно, и
приурочено к наиболее благоприятному времени года. Сезонная динами-
ка популяций животных, в частности мелких млекопитающих, достаточ-
но хорошо изучена, однако подавляющая часть работ выполняется в ве-
сенне-летне-осенний период. Не смотря на то, что в наших широтах зима
длится почти полгода, зимние исследования единичны и как правило, не
охватывают всех параметров популяционной динамики (Зонов, Машков-
ский, 1974; Софронов 1983; Панов, 1990, 1998, 2001, 2006).

Разные виды мелких млекопитающих по-разному приспосаблива-
ются к перенесению неблагоприятных условий в зимний период. Некото-
рые (гибернирующие) сводят к минимуму  либо прекращают всякую ак-
тивность (бурундук, лесная мышовка). Другие виды большую (или зна-
чительную) часть года проводят под землей, в норах, где воздействие не-
благоприятных условий гораздо менее выражены (крот, слепушонка).
Однако, большинство видов мелких млекопитающих активны круглый
год на поверхности почвы, в толще и на поверхности снега, используя
несложные норы лишь под гнезда (Новиков, 1981). К таким видам отно-
сится красная полевка, которая достаточно многчисленна в районе ис-
следований. Экология этого вида неплохо изучена, что делает его хоро-
шей моделью для популяционных исследований.

Материалы и методы
Работа выполнена на экспедиционной базе «ННЦ» в пригородной

зоне г. Новосибирска. Материал собирался в 1991–2008 гг. в течение все-
го года. Учет численности проводился с применением методики ловуш-
ко-линий (Новиков, 1953). Зимой применялся метод ловушко-линий, адап-
тированный к зимним условиям (Панов, 2001). Демографическая струк-
тура популяции оценивалась по результатам отловов в ловушко-линии,
поскольку известно, что половозрастной состав выборок, полученных с
помощью ловушек и канавок, значительно различается (Щипанов и др.,
2003). Всего за время работ исследовано 5340 экземпляров Clethrionomys
rutilus. Животные обрабатывались по стандартным полевым зоологичес-
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ким методикам. Данные группировались по месяцам и анализировались
с помощью традиционных статистических методов.

Результаты и обсуждение

Численность
Прослеживая многолетнюю динамику численности, можно отметить,

что при разном уровне численности картина годовых изменений остает-
ся неизменной (рис. 1). За невысокой зимней численностью следует зна-
чительный рост с пиком в августе-сентябре, затем осенью наблюдается
резкий спад, и зимой численность вновь оказывается на низком уровне.

При усреднении многолетних данных картина становится более чет-
кой (рис. 2). Зимой численность низка, относительно стабильна и мало
различается год от года. В апреле отмечен некоторый подъем, который
может быть интерпретирован как повышение активности в период поло-
вого созревания и гона (поскольку зимнего размножения не отмечено –
см. ниже), либо связан  со сменой биотопов. На фазе сезонного подъема и
пика численности межгодовые различия гораздо выше, на что указывает
большая величина ошибки средней.

Возрастная структура
Столь же закономерно, как и численность, в течение года меняется

возрастной состав популяции (рис. 3). Зимой основная часть популяции
представлена неполовозрелыми особями. Это зверьки, родившиеся во

Рис. 1. Многолетняя динамика численности красной полевки.
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второй половине лета и в начале осени, не принимавшие участия в раз-
множении в лето своего рождения. Лишь незначительная часть популя-
ции (около 5 %) – это сеголетки ранних выводков, участвовавших в раз-
множении. В середине апреля начинается половое созревание полевок,
сопровождаемое скачком роста. В результате, в мае вся популяция состо-
ит из зимовавших особей, но уже во второй половине этого месяца появ-
ляются детеныши первого выводка, а затем и последующих. С июня на-
чинается увеличение доли сеголеток, причем зверьки, рожденные весной
и в начале лета быстро созревают и практически все вступают в размно-
жение. Эта возрастная группа к июлю составляет большую часть популя-
ции, но затем ее доля снижается, так как зверьки позднелетних выводков
в год рождения не созревают. К осени происходит элиминация зимовав-
ших особей и значительной части размножавшихся сеголеток, причем
последние отмирают несколько позже.

Размножение
В литературе имеются упоминания об отдельных случаях зимнего

размножения мелких млекопитающих в умеренных широтах (Штильмарк,
1965; Москвитинна, Сучкова, 1974; Шубин, Сучкова, 1973), наблюдав-
шихся в особо благоприятных условиях (скирды не обмолоченных хлеб-
ных злаков, обильный урожай кедровых орехов и т.п.). Однако происхо-
дит это  крайне редко. Синантропные грызуны (домовая мышь, пасюк)
могут размножаться круглый год, но и у них в зимние месяцы размноже-
ние идет менее интенсивно, чем летом (Серая крыса, 1990). Известны

Рис. 2. Усредненная годовая динамика численности красной полевки.
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случаи зимнего размножения несинантропных видов, когда они поселя-
ются в жилых или подсобных помещениях (Млекопитающие Якутии,
1971). Это позволяет предположить, что у некоторых видов  (либо у час-
ти популяций вида или отдельных особей) потенциально возможно зим-
нее размножение. Последнее указывает на возможную неоднородность
популяций (Штайнлехнер, Пухальский, 1999). Однако в целом зимнее
размножение для мелких млекопитающих в норме не характерно, что
подтверждается и нашими материалами.

 Как уже упоминалось, половое созревание полевок начинается в
середине апреля. По наши данным, возможно из-за небольшого объема
выборки, не отмечается той связи между характером весны (ранняя или
поздняя) и началом гона, на которую указывают другие исследователи
(Кошкина, 1965; Ивантер, 1975, и др.) Скорее можно предположить  связь
начала размножения с фотопериодом, так как первые самки на одинако-
вых стадиях беременности фиксировались практически в одни и те же
сроки (последняя декада апреля) в разные годы; в середине мая находили
гнезда красных полевок с детенышами. Вторая беременность у зимовав-
ших зверьков отмечена в конце мая, причем часто она наступала во время
выкармливания самками первого выводка. У зимовавших самок отмече-
но 2–3 выводка за лето, и лишь отдельные самки приносят четвертый
помет. Первые беременные сеголетки отмечены во второй половине июня,
а за лето отдельные сеголетки могли принести  до трех выводков.
В целом за сезон от 20 до 50 % сеголетков могут участвовать в размноже-
нии. Интенсивность размножения, определяемая по доле беременных

Рис. 3.Изменение доли разных возрастных групп в популяции красной полевки:
1 –  зимовавшие особи, 2 – размножавшиеся сеголетки, 3 – неполовозрелые сего-
летки.
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самок, возрастает вплоть до августа (рис. 4). Следует отметить, что мак-
симальная интенсивность размножения отмечена у зимовавших самок,
причем она почти не меняется на протяжении лета.  У сеголеток размно-
жение начинается в июне, но продолжается дольше, и плодовитость не-
сколько ниже, чем у зимовавших самок. Последние беременные самки
красной полевки отмечены в самом начале октября. Таким образом, реп-
родуктивный сезон у красной полевки в наших условиях продолжается
около пяти с половиной месяцев (с конца апреля до начала октября).

Осеннее снижение численности
После достижения сезонного пика численности популяции проис-

ходит резкое ее снижение, в результате которого в готовящейся к зимовке
популяции остается очень мало особей (всего около 5 %), принимавших
участие в размножении.

У разных демографических групп животных (зимовавшие, размно-
жавшиеся сеголетки и неразмножавшиеся сеголетки) проведено иссле-
дование ряда параметров, которые могут влиять на успех выживания в
зимний период. Это величина иммунного ответа, «упитанность» (масса
тела/длина тела3), характеризующее физиологическое состояние особи, а
также запасы бурого жира, играющие важную роль в теплорегуляции
(Панов, Мак, 2006). Отмечено, что у молодых, неполовозрелых особей
иммунный ответ значительно выше, чем у зверьков, принимавших учас-
тие в размножении, как зимовавших, так и сеголетков (Мошкин и др.,
1995; Dobrotvorsky et al., 1997), причем эти различия осенью увеличива-

Рис. 4. Изменение доли беременных самок красной полевки в течение репродук-
тивного сезона.
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ются. Показатели упитанности в течение лета не различаются у всех вы-
деленных демографических групп, однако, начиная с августа, этот пока-
затель у размножавшихся особей заметно снижается. У неполовозрелых
это снижение достоверно меньше, и отмечается лишь в ноябре. Анало-
гичные изменения зафиксированы и для запасов бурого жира. Таким об-
разом, осенью у неполовозрелых сеголетков все изученные показатели
выше, чем у размножавшихся, как зимовавших, так и сеголетков.  Веро-
ятно это (наряду с другими параметрами, оставшимися вне нашего рас-
смотрения) и обусловливает успешный переход к зимовке неполовозре-
лых особей (Панов, Мак, 2006). Следует отметить, что данная демогра-
фическая группа характеризуется мелкими размерами, то есть им требу-
ется меньше корма для поддержания жизнедеятельности, что немаловажно
в зимний период, когда запасы кормов ограничены. Кроме того, сниже-
ние численности популяции в зимний период за счет размножавшихся
особей может быть эволюционно обусловленным процессом, поскольку
эти зверьки уже внесли свой вклад в генофонд популяции, и их элимина-
ция облегчает оставшейся на зимовку части популяции легче пережить
неблагоприятные условия зимы с недостатком кормов и убежищ.

Заключение
Результаты наших исследований показали, что в  годовом цикле по-

пуляции красной полевки  выделяются несколько достаточно своеобраз-
ных периодов разной продолжительности, которые условно можно обо-
значить как весенний, летний, осенний и зимний.

В весенний период (вторая половина апреля – начало мая) происхо-
дит половое созревание переживших зиму зверьков, сопровождающееся
увеличением их размеров и массы тела. Этот процесс протекает доволь-
но быстро и занимает 2–3 недели. Численность популяции, невысокая
после зимовки, еще сильнее снижается во время гона. В это время отме-
чается сезонный минимум численности популяции. Возрастная структу-
ра очень проста – популяция представлена перезимовавшими зверьками,
в основном позднелетнего рождения. Лишь незначительная доля зверь-
ков относится к выводкам более раннего времени рождения, участвовав-
шим в размножении в год своего рождения.

Летний период (май–сентябрь) характеризуется интенсивным размно-
жением и, соответственно, ростом численности популяции, который со-
провождается интенсивным расселением. В этот период отмечен сезонный
максимум численности. Возрастная структура популяции усложняется,
сеголетки весенних и раннелетних выводков вступают в размножение. В
разные годы в размножении участвуют от 20 до 50 % сеголетков.
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Осенний период (конец сентября – октябрь) характеризуется завер-
шением репродукции и резким снижением численности популяции. Вна-
чале элиминируются зимовавшие особи (этот процесс начинается еще в
предыдущем периоде), затем отмирает большая часть сеголетков ранних
выводков, принимавших участие в размножении в лето своего рождения.
Это приводит к упрощению возрастной структуры популяции.

Зимний период (ноябрь – первая половина апреля) характеризуется
невысокой, но относительно стабильной численностью, отсутствием раз-
множения и довольно простой возрастной структурой популяции, на 95 %
состоящей из неполовозрелых сеголетков, родившимся во второй поло-
вине лета.

Годовой цикл других негебернирующих видов мелких млекопита-
ющих принципиально не отличается от такового красной полевки (Panov,
2005).
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Annual cycle of of small mammal populations
(on the example of northern red-backed vole)

In the article long-term investigations of dynamics of abundance,
demographic structure and reproductive parameters in annual cycle of red vole
were analysed. The basic periods of annual cycle of small mammals in the
conditions of Siberia are characterised.
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Раздел II

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЖИВОТНЫХ
(МЕТОДЫ, РЕЗУЛЬТАТЫ ИЗУЧЕНИЯ НА ПРИМЕРЕ

РАЗНЫХ ТАКСОНОВ)

А.А. Поздняков

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ:
ХАРАКТЕРИСТИКА, СТРУКТУРА, АНАЛИЗ

В настоящее время разнообразие рассматривается как характерное
свойство биоты. В соответствии с доминирующими эволюционными пред-
ставлениями преувеличенное значение придавалось исследованию видо-
вого разнообразия, которое фигурировало в качестве таксономической ком-
поненты биоразнообразия. Однако кладистическое направление в систе-
матике в значительной степени стимулировало интерес к исследованию
надвидовых таксонов. Популяционный подход с акцентированием внима-
ния на генофонде, изменении частот генов, репродуктивной изоляции прак-
тически бесполезен при изучении разнообразия на надвидовом уровне. В
данном случае основной массив данных дает изучение морфологии. Та-
ким образом, морфологическое разнообразие фактически можно рассмат-
ривать в качестве отдельной компоненты биоразнообразия наряду с таксо-
номической, экосистемной и генетической компонентами.

В общем разнообразие рассматривается как «состояние комплекса
элементов, который определяется их содержанием относительно нали-
чия элементов, отличающихся от других элементов в данном аспекте»
(Kolasa, Biesiadka, 1984, p. 147). Как правило, морфологическое разнооб-
разие берется в отношении к таксономическому разнообразию и рассмат-
ривается как «некоторая количественная оценка эмпирического распре-
деления таксонов в многомерном пространстве (морфопространстве), в
котором оси представляют морфологические параметры (measures of
morphology)» (Roy, Foote, 1997, p. 277). Таким образом, морфологичес-
кое разнообразие рассматривается как метрика, отражающая простран-
ственную структуру таксономического разнообразия (Roy, Foote, 1997),
хотя описание морфологического разнообразия в некоторых аспектах (Saw
et al., 2003) может представлять самостоятельный интерес. Так как коли-
чество морфологических признаков достаточно велико и не может быть
исследовано полностью, то морфологическое разнообразие оценивается
не в целом, а в отношении к определенному (изученному) комплексу при-
знаков.
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Различные параметры, характеризующие морфологическое разно-
образие, в большинстве случаев используются при сопоставлении их с
оценкой таксономического разнообразия, причем могут решаться разные
задачи (Foote, 1997), в частности, сравнение морфоразнообразия с дивер-
сификацией и вымиранием таксонов (Valentine, Jablonski, 2003). Сопос-
тавление трендов морфологического и таксономического разнообразия
показывает неоднозначность результатов. Так, в одних случаях обнару-
жена позитивная связь между видовым богатством и морфологическим
разнообразием (Shepherd, Kelt, 1999; Latiolaris et al., 2006), либо положи-
тельная корреляция между количеством таксонов и морфологическим раз-
нообразием (Harper, Gallagher, 2001; McClain, 2005). Но в других случаях
обнаружено несоответствие между таксономическим и морфологическим
разнообразием (Roy, 1994; Smith, Bunje, 1998; Neige, 2003; Chakrabarty,
2005), которое объясняется разными причинами, в том числе и как ре-
зультат диффузии через морфопространство (Holliday, Steppan, 2004). В
качестве другой причины несоответствия указывается наличие связи мор-
фологического разнообразия со степенью специализации (Holliday,
Steppan 2004). Выявлено также несоответствие между морфологическим
разнообразием и функциональной ролью морфологических структур
(Collar, Wainwright, 2006).

Не менее важной задачей является сопоставление морфологическо-
го разнообразия и скорости морфологической эволюции (Collar et al.,
2005). Выявлено отсутствие связи между временем (филогенией) и раз-
личием в морфологическом разнообразии двух линий центрархидных рыб
(Collar et al., 2005), а также между распределением размеров тела и эво-
люционным паттерном (Orme et al., 2002) или средовыми градиентами
(Roy et al., 2000). Приведенные данные демонстрируют неоднозначность
результатов сопоставления морфологического разнообразия с другими
компонентами разнообразия (таксономической, филогенетической), что
говорит в пользу определенной специфики явлений, исследуемых в рам-
ках морфологического разнообразия. Соответственно, морфологическое
разнообразие может представлять собой самостоятельный предмет ис-
следования (Павлинов, 2008).

Существуют два основных подхода к оценке морфологического раз-
нообразия. Один из них обусловлен филогенетическим направлением в
систематике, и оценка морфологического разнообразия основывается на
измерении попарных различий между таксонами (Foote, 1992; Roy, Foote,
1997). В рамках этого подхода предложено даже особое название для обо-
значения морфологического разнообразия: «термин disparity был в об-
щем (но не исключительно) использован для обозначения меры морфо-
логического разнообразия, основанной на средних морфологических раз-
личиях между таксонами» (Roy, Foote, 1997, p. 278). Полученная тем или
иным способом матрица морфологических дистанций между таксонами
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кластеризуется, а затем полученные кластеры интерпретируются с точки
зрения различных гипотез, предлагающих способы объяснения разнооб-
разия (Erwin, 2007).

В основе второго подхода лежит распределение модальностей от-
дельного признака или комплекса признаков в рамках определенного так-
сона, которое отражает, в первую очередь, структуру данного таксона и
представляет собой пространство его морфологических состояний (Грод-
ницкий, 2002). Для обозначения этой структуры предложен термин мор-
фопространство. Количество используемых признаков задает метрику
морфопространства, и если использовано n признаков, то пространство
будет n-мерным.

Характеристика морфоразнообразия
Оценка морфологического разнообразия должна учитывать харак-

тер выражения признаков, которые могут быть метрическими, меристи-
ческими (счетными) и дискретными (фенотипическими, неметрически-
ми)1. Естественно, какие-то методики оценки подходят для всех катего-
рий признаков, но какие-то пригодны лишь для отдельной категории.
Методики оценки морфологической разнородности (disparity), основан-
ные на измерении попарных различий между таксонами, представляют
меньший интерес. Во-первых, при данном подходе невозможно выявить
тенденции или прогнозировать потенциальные формы. Во-вторых, полу-
чаемые при кластеризации дендрограммы можно интерпретировать с
помощью ограниченного количества гипотез. Поэтому наибольший ин-
терес при описании морфоразнообразия связан с представлениями о мор-
фопространстве.

Дискретные признаки, по сравнению с другими категориями при-
знаков, несут намного больше информации, которую, правда, не всегда
удается формализовать. Вычисляют следующие характеристики данной
категории признаков.

Количество модусов (модальностей, вариантов) данного признака.
Этот показатель аналогичен видовому богатству (Purvis, Hector, 2000).
Часто применяется бинарная кодировка признаков (Roy, 1994), что суще-

1 Представление о дискретном характере этой группы признаков было создано в
рамках фенетики, причем под дискретностью понималась дальнейшая неподраз-
делимость признака без потери качества и предполагалось, что фенетическая
структура популяции отражает ее генетическую структуру (Яблоков, 1980). В
данном случае более точными эпитетами могли бы быть элементарный, недели-
мый, но не дискретный признак, так как дискретность противопоставляется не-
прерывности. С этой точки зрения форма жевательной поверхности коренных
зубов не рассматривалась в качестве отдельного признака, а предполагалось ис-
кать на этой поверхности участки, соответствующие требованиям фенетики, ко-
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ственно снижает информативность этого показателя. При определенных
целях лучше применять стандартизированный показатель:

        Nm – 1
Dm = ———,
        loge n
где n – величина выборки, Nm – количество вариантов.
В случае использования нескольких признаков следует подсчитать

количество комбинаций модусов данных признаков.
Частоты модусов или комбинаций модусов применяют для более

детальной оценки распространения разных вариантов в географическом
аспекте, главным образом, в фенетических исследованиях (Васильева,
1978; Большаков и др., 1980; Яблоков, 1980; Баранов, 1982; Васильев,
1982, 2005; Голуб, Лихман, 2003).

Индексы разнообразия Шеннона и Симпсона характеризуют об-
щее количество компонентов разнообразия и их применяют, главным об-
разом, для оценки таксономического разнообразия (Ricotta, 2005, 2007),
но их можно использовать также и для измерения фенотипического раз-
нообразия (Поздняков, 1993).

Индексы выравненности (evenness) основаны на относительной
характеристике разнообразия, в частности, на основе индексов разнооб-
разия Шеннона и Симпсона возможно вычисление индексов выравнен-
ности Шеннона и Симпсона.

Сложность в качестве меры разнообразия очень редко использует-
ся и непросто вычисляется. В случае биоразнообразия мерой сложности
могут служить количество видов и их относительная представленность
(Пузаченко, Пузаченко, 1996). В случае морфологического разнообразия
варианты морфологического признака можно представить как различные
по степени сложности, причем часто эти различия можно легко отразить
в количественной форме (Поздняков, 1993).

В настоящей работе различные характеристики морфоразнообразия
иллюстрируются результатами моих исследований морфотипического
разнообразия полевок, о методике исследования которого следует ска-
зать подробнее.
торые и должны были называть фенами (Ларина, Еремина, 1988). Таким образом,
с фенетических позиций жевательная поверхность коренных зубов представляет
собой композицию нескольких фенов (Васильев, 2005).
В моих исследованиях жевательная поверхность коренных  зубов рассматривает-
ся как целостный признак, характеризуемый определенной геометрической фор-
мой и отображаемый схематическим рисунком. С этой точки зрения рисунок же-
вательной поверхности можно противопоставить метрическим признакам как
непрерывным. Поэтому в терминологическом отношении этот признак следует
рассматривать как дискретный, а также как фенотипический, как отражающий
определенные свойства целостной формы.
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Жевательная поверхность коренных зубов полевок является плос-
кой и легко может быть описана с геометрических позиций. Структурно
на ней можно выделить замкнутые дентиновые поля – участки жеватель-
ной поверхности, ограниченные репаративным дентином. Большая часть
таких замкнутых полей имеет овальную или треугольную форму, но пе-
редняя непарная петля (ПНП) первого нижнего (М1) и задняя непарная
петля третьего верхнего (М3) коренного зуба имеют сложную изменчи-
вую форму, на разнообразие очертаний которых было впервые обращено
внимание Г. Рёригом и К. Бернером в 1905 г. Морфологи непохожие вари-
анты рисунка жевательной поверхности описывали как отдельные фор-
мы, типы (в настоящее время употребляется термин морфотип), зарисо-
вывали и приводили либо без названия, либо давали названия вроде
«depressa», «inflexa», «gregaloides», «arvaloides» и т.д. (Rorig, Borner, 1905;
Hinton, 1926; Огнев, 1950; Heller, 1958; Chaline, 1972; Зажигин, 1980).
Иногда морфотипы обозначали римскими цифрами (Малеева, 1976; Боль-
шаков и др., 1980). Встречаются также работы, в которых морфотипы
обозначаются дробью, отражающей количество выступающих углов с
лингвальной и лабиальной сторон: 4/3, 4/4, 5/4 и т.д. (Мейер, 1978; Голе-
нищев, 1982; Воронцов и др., 1988). В наиболее продвинутых способах
упорядочивания морфотипической изменчивости учитывалось два при-
знака: количество замкнутых полей и складчатость (количество выступа-
ющих или входящих углов). Очевидно, что в плоскости двух признаков
наиболее естественна комбинативная классификация, изображаемая в
форме таблицы (Васильева, 1978; Большаков и др., 1980). Комбинатив-
ный способ для описания изменчивости передней непарной петли М1 был
использован А.А. Круковером (1989). Такая методика удобна для анализа
изменчивости отдельной выборки. Она дает возможность прогноза, так
как в построенных таблицах остаются незаполненные ячейки, однако край-
не затрудняет сравнение изменчивости разных выборок и без существен-
ной переделки не дает возможности провести статистический анализ.

Такая существенная переработка комбинативного способа описания
изменчивости рисунка жевательной поверхности полевок была продела-
на мной (Поздняков, 1993). Основные моменты принятой методики клас-
сификации морфотипов заключаются в следующем. Каждый морфотип
получает буквенно-цифровое обозначение (это вызвано чисто техничес-
кими причинами, так как одно только цифровое обозначение гораздо труд-
нее воспринимается), причем морфотипы можно классифицировать на
разных уровнях детализации. На первом уровне морфотипы распределя-
ются в классы по количеству замкнутых треугольников, классы обозна-
чаются буквами. Для М3: один замкнутый треугольник – Y, два – А, три –
В, четыре – С, пять – D, два замкнутых поля (передняя непарная петля
плюс слитые треугольники и задняя непарная петля) – I, одно замкнутое
поле – J. Треугольники нумеруются римскими цифрами, начиная от пере-
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дней непарной петли в случае М3 или задней непарной петли в случае М1.
Слияние треугольников обозначается следующим образом: (I-II), (II-III)
и так далее. Морфотипы со слитыми треугольниками можно рассматри-
вать как отдельные варианты; в этом случае цифры, обозначающие сли-
тые треугольники, ставятся после обозначения морфотипа. Если такие
варианты встречаются достаточно часто, то имеет смысл дать им отдель-
ное обозначение. Например, у некоторых видов серых полевок морфотип
со слитыми четвертым и пятым треугольниками встречается достаточно
часто и имеет отдельное обозначение – Е; у некоторых серых полевок
часто встречаются морфотипы со слитыми I и II треугольниками и такие
варианты обозначаются строчной буквой (a, b); у полевок рода Alticola
передняя непарная петля в большинстве случае слита с первым треуголь-
ником и в обозначении таких морфотипов добавляется буква «а». Для М1:
с двумя треугольниками – W, тремя – Н, четырьмя – К, пятью – М, шес-
тью – Т, семью – Х, питимисный вариант (со слитым четвертым и пятым
треугольниками) – Р, вариант «maskii» (со слитыми шестым и седьмым
треугольниками) – Ma.

На следующем уровне рассматривается строение задней непарной
петли М3 и передней непарной петли М1, лабиальная и лингвальная сто-
роны которых обозначаются цифрами соответственно степени сложнос-
ти (слева и справа от буквы соответственно). Обозначение имеет такой
вид: 1В2, 0В1, 1В2(I-II) = 1b2, 2K5, 3M3(I-II, III-IV), 0D1(IV-V) = 0E1,
1A2(P-I) = 1Aa2 и т.п.

Вполне очевидно, что разные морфотипы можно оценить по степе-
ни сложности. В основу методики оценки сложности морфотипов легло
соображение, что при элементарном (минимальном) усложнении морфо-
типа число, выражающее его сложность, должно увеличиться на едини-
цу. Исходя из этого положения, была разработана схема соответствий букв
из обозначения морфотипа определенным числам: W – 12, H – 15, К – 18,
M – 21, T – 24, I – 1, Ya –5, Y – 6, Aa –7, А – 8, Ba – 9, В – 10, C – 12, E – 13,
D – 14 и т.д. Сложность морфотипа вычисляли путем суммирования это-
го числа с числами, обозначающими сложность строения лингвальной и
лабиальной сторон зубов. Например, сложности следующих морфотипов
выражаются такими числами: 2К4 – 24, 3K4 – 25, 1Aa1 – 9, 0Вa1 – 10 и
т.д. Показатель сложности выборки можно вычислить либо путем сум-
мирования произведений долей морфотипов на их сложность, либо пу-
тем вычисления среднего значения. В последнем случае можно вычис-
лить и основные статистические характеристики этого показателя.

Морфотипы левой и правой сторон особи могут быть представлены
как одинаковыми, так и разными вариантами, что позволяет говорить о
симметричных и асимметричных парах (или сочетаниях) морфотипов.
Общую долю асимметричных пар в выборке отражает показатель асим-
метрии. Изменчивость каждой выборки может быть охарактеризована
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также общим количеством разных пар морфотипов и их частотой. На этой
основе можно вычислить индекс разнообразия Симпсона.

Показатели билатеральной асимметрии можно использовать в каче-
стве средства оценки нестабильности развития (Захаров, 1987; Graham et
al., 1998; Leamy et al., 2001; Поздняков, 2004). В случае асимметрии мор-
фотипов разница между показателем сложности морфотипа правой и ле-
вой стороны рассматривается мной как относительная (signed или relative
англоязычных авторов) асимметрия. Относительную асимметрию мож-
но вычислить и для ископаемых выборок путем вычисления разницы
между средними показателями сложности морфотипов правой и левой
сторон. Абсолютное значение разницы между показателем сложности
морфотипа правой и левой стороны рассматривается мной как флуктуи-
рующая (fluctuated) асимметрия.

Термин флуктуирующая асимметрия используется для обозначения
таких случаев нарушения симметрии, при которых распределение разни-
цы в выражении признака на разных сторонах относительно нуля являет-
ся нормальным (Palmer, Strobeck, 1986; Захаров, 1987; Palmer, 1994). В
идеальном случае при флуктуирующей асимметрии среднее значение
разницы в выражении признака на разных сторонах должно быть равно
нулю (Palmer, 1994). Незначительное отклонение этого значения от нуля
можно объяснить случайными факторами. Если отклонения среднего зна-
чения относительной асимметрии от нуля являются значимыми, то такие
случаи трактуются как проявления направленной асимметрии (Palmer,
Strobeck, 1986; Palmer, 1994).

В качестве примера описательных характеристик морфоразнообра-
зия на рис. 1 показаны различные варианты жевательной поверхности
М1, выявленные в выборке степной пеструшки Lagurus lagurus (Pallas,
1773) из Хакасии (Поздняков, Сенотрусова, 2006). Как видно из рис. 2,
доля восьми морфотипов из двенадцати незначительна. В табл. 1 приве-
дены такие параметры, как индекс разнообразия Симпсона, сложность,
показатели относительной и флуктуирующей асимметрии, характеризу-
ющие изменчивость современной и ископаемой выборок степной пест-
рушки. Как видно из этой таблицы, современная выборка отличается бо-
лее низким индексом разнообразия Симпсона, как в случае М1, так и в
случае М3. Ископаемая выборка является более сложной. В случае М1

более сложной является правая сторона, а в случае М3 – левая, причем
эти соотношения характерны как для современной, так и для ископаемой
выборок.

Так как морфологическое разнообразие оценивается с помощью кон-
кретных признаков, то выбор тех или иных признаков для анализа требу-
ет обоснования. В первую очередь следует учитывать иерархический ранг
исследуемых таксонов, так как признаки оказываются с ним скоррелиро-
ваны (Васильева, 1990, 1998; Любарский, 1991), поэтому для измерения
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морфологического разнообразия на разных уровнях не применим еди-
ный набор признаков (Пузаченко, 2003).

Структура морфоразнообразия
Структура морфологического разнообразия, трактуемая как совокуп-

ность соотношений между модальностями данных признаков конкретно-
го таксона, отражается в модели морфопространства. Наиболее простая
модель представляет собой распределение значений признаков вдоль осей
(рис. 3). В этом случае можно использовать все типы признаков. Для сни-
жения размерности при использовании большого количества признаков
применяются многомерные методы, которые пригодны для анализа мет-
рических и меристических признаков, но в случае дискретных признаков
их возможности крайне ограничены, особенно если применена бинарная
кодировка признаков. В последнем случае рекомендуется использовать
метод неметрического многомерного шкалирования (Roy, 1994).

Одной из основных задач в исследовании морфологического разно-
образия является оценка степени заполненности морфопространства
(McClain et al., 2004). Например, оценивается заполненность морфопрост-
ранства, исходно представленного распределением всех исследованных
таксонов по объему, в частных вариантах: видами, присутствующими в
данном конкретном биоценозе (Neige, 2003), либо в данном временном
интервале (Foote, 1991). Обнаружено, что общий паттерн морфологичес-
кого пространства оказывается сходным для разных временных интерва-
лов, представленных различными таксонами (Korn, 2004). Показано так-
же, что летающие тетраподы по размерам конечностей занимают непере-
секающиеся участки в морфопространстве (McGowan, Dyke, 2007).

В теоретическом
отношении объяснение
степени заполненности
морфологического про-
странства возможно с
точки зрения двух ос-
новных подходов. В
первом случае в осно-
ву кладутся случайные
процессы (Pie, Weitz,
2005). Во втором слу-
чае предполагается, что
потенциально мор-
фопространство может
быть заполнено полно-
стью, а отсутствие ка-

Рис. 1. Морфотипы рисунка жевательной поверхно-
сти М1 степной пеструшки.
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ких-либо вариантов обусловлено факторами, ограничивающими спектр
изменчивости (Заварзин, 1969; Беклемишев, 1974; Гродницкий, 2002;
Tyszka, 2006).

Надо заметить, что для разных видов полевок установлено наличие
сходных вариантов жевательной поверхности коренных зубов (Ангерманн,
1973). Это явление трактуется с позиции закона гомологических рядов

Рис. 2. Частоты морфотипов (см. рис. 1) на левой и правой сторонах.
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Таблица 1. Общая характеристика морфотипической изменчивости овременной
(Хакасия) и ископаемой (верхний плейстоцен) выборок степной пеструшки.

Условные обозначения: D – индекс разнообразия Симпсона; R – индекс сложнос-
ти; RA – показатель относительной асимметрии; FA – показатель флуктуирую-
щей асимметрии.
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(Вавилов, 1987). Так
как спектр изменчиво-
сти разных видов пол-
ностью не совпадает,
т.е. образно говоря, го-
мологические ряды
оказываются разной
длины, то возникает
проблема объяснения
различия спектров из-
менчивости. В рамках
закона гомологических
рядов делается отсыл-
ка на разное происхож-
дение сопоставляемых
видов, а в практичес-
ком отношении стрем-
ления направлены на
поиск отсутствующих
вариантов. Однако эту
проблему можно сфор-
мулировать с двух сто-
рон: во-первых, от чего
зависит полнота прояв-
ления изменчивости,
во-вторых, чем обус-
ловлено отсутствие не-

которых вариантов у сопоставляемых видов? На основе двух указанных
подходов, объясняющих степень заполнения морфопространства, можно
сформировать две модели, акцентирующие внимание как раз на этих двух
сторонах.

В соответствии с моделью случайности реализации форм полного
проявления гомологических рядов следует ожидать либо при длительно-
сти времени, отпущенного на реализацию разнообразия, либо при доста-
точно большом объеме выборки. Соответственно, следует предположить
наличие положительной корреляции между объемом выборки и количе-
ством зафиксированных вариантов, что будет свидетельствовать в пользу
данной модели.

В соответствии со второй моделью ведется поиск функциональных
или экологических факторов, ограничивающих изменчивость (Заварзин,
1974; Гродницкий, 2002). Так, функциональное значение жевательной по-
верхности заключается в перетирании пищи, причем совокупность эма-
левых гребней представляет очень эффективный механизм (Воронцов,

Рис. 3. Соотношение индекса разнообразия и показа-
теля сложности для выборок полевки-экономки:
а – М1, б – М3 (по Поздняков и др., 2006).
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1967, 1982; Абрамсон, 1986; Дзержинский, 2005). Однако в данном слу-
чае проблема заключается не в функциональном значении самого жева-
тельного аппарата в целом, а в сравнительной эффективности разных ва-
риантов жевательной поверхности, у которых есть небольшие различия в
суммарной длине режущей поверхности. Имеются разные взгляды на
объяснение повышенной изменчивости некоторых коренных зубов мы-
шевидных грызунов. В частности, в отношении третьего верхнего корен-
ного зуба считается, что повышенная изменчивость связана с понижен-
ной функциональной нагрузкой (Воронцов, 1982), хотя у копытных лем-
мингов повышенной изменчивостью характеризуется второй верхний ко-
ренной зуб. По другой версии предполагается примерно одинаковая на-
грузка для всех коренных зубов полевок, так как считается, что уменьше-
ние функциональной нагрузки должно вести к редукции соответствую-
щих отделов коренных зубов, чего в действительности не наблюдается
(Котляров, 1987). Вполне очевидно, что существующие объяснения по-
вышенной изменчивости жевательной поверхности моляров не поддер-
живают версию адаптивной значимости различий в длине режущей по-
верхности. В самом деле, если бы незначительные различия в длине ре-
жущей поверхности имели существенное адаптивное значение, то следо-
вало бы ожидать наличие форм с примерно одинаковой формой жева-
тельной поверхности. Тогда как в действительности имеются как виды
полевок со значительно различающейся жевательной поверхностью, так
и в рамках отдельного вида встречаются значительно различающиеся ва-
рианты. Поэтому факторы, ограничивающие морфотипическую измен-
чивость, должны быть не функциональной, а иной природы.

Для верификации выдвинутых моделей исследован материал по из-
менчивости двенадцати видов серых полевок из Сибирского зоологичес-
кого музея, Зоологического музея МГУ и Зоологического института, сово-
купная выборка по которым превысила 100 экземпляров (Поздняков, in litt.).

Как показал анализ структур изменчивости, для части видов, а имен-
но восточной, пашенной, узкочерепной, северосибирской полевок и по-
левки Миддендорфа, выявляются лингвальные гомологические серии, в
которых каждый следующий член серии имеет более сложное строение
лингвальной стороны зуба (рис. 4). Структуры изменчивости указанных
видов образованы двумя сериями, причем одна серия встречается у всех
пяти видов. Вторая гомологическая серия представлена у восточной и
узкочерепной полевок более простыми морфотипами, а у пашенной, се-
веросибирской и полевки Миддендорфа – более сложными.

Для других видов, а именно обыкновенной, муйской, монгольской
полевок и полевки Максимовича, выявляются лабиальные гомологичес-
кие серии, в которых каждый следующий член серии имеет более слож-
ное строение лабиальной стороны зуба (рис. 5). Структуры изменчивос-
ти указанных видов образованы двумя-тремя сериями, причем у трех близ-
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Рис. 4. Структура морфотипической изменчивос-
ти большой полевки. На рис. 4–5 числа под изоб-
ражением морфотипа в рамке показывают долю
особей с симметричным сочетанием данного мор-
фотипа на левой и правой сторонах, числа над ли-
ниями, соединяющими разные морфотипы, пока-
зывают долю особей с асимметричными сочета-
ниями данных морфотипов. Пример структуры
морфотипической изменчивости с усложнением
лингвальной стороны параконида.

ких видов (муйская, монгольская полевки и полевка Максимовича) они
очень сходны.

В целом основу структуры изменчивости большинства изученных
видов формируют морфотипы одного класса складчатости. Морфотипы
другого класса складчатости, как правило, образуют систему переходов
между гомологическими сериями и при значительной представленности
начинают формировать свои гомологические ряды, образующие вторую
плоскость, и схема приобретает трехмерный вид. Примером этого может
быть полевка Максимовича.

Статистический анализ показывает, что корреляция между количе-
ством выявленных вариантов (морфотипов) и объемом выборки незначи-

ма (rs = 0,509; t = 1,687; P
= 0,0915), что говорит
против случайного фор-
мирования спектра мор-
фотипической изменчи-
вости. Однако корреля-
ция между объемом вы-
борки и количеством со-
четаний морфотипов
оказалась значимой (rs =
0,758; t = 2,514; P =
0,0119), причем корреля-
ция между показателем
асимметрии и количе-
ством сочетаний морфо-
типов незначима (rs =
0,488; t = 1,618; P =
0,1058).

Полученный ре-
зультат можно объяснить
тем, что рисунок жева-
тельной поверхности
моляров представляет
собой эпигенетическую
систему (Шишкин,
1988), имеющую целос-
тный характер, а появле-
ние билатерально асим-
метричных особей зави-
сит от влияния случай-
ных причин в ходе онто-
генезе (Астауров, 1974).
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В самом деле, генотип обеих половинок одного организма одинаков, вне-
шние условия для разных половинок подвижных наземных животных не
могут существенно различаться, поэтому наличие билатеральной асим-
метрии не может обусловливаться ни генетическими, ни средовыми при-
чинами, а только реализационными причинами (Струнников, Вышинс-
кий, 1991), обеспечивающими существование эпигенетической системы,
которая и порождает билатеральную изменчивость (Васильев, 2005). Слу-

Рис. 5. Структура морфотипической изменчивости полевки Максимовича. При-
мер структуры морфотипической изменчивости с усложнением лабиальной сто-
роны параконида.
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чайный характер реализационных причин подтверждает наличие значи-
мой корреляции между объемом выборки и количеством выявленных пар
морфотипов.

В пользу этого объяснения можно привести данные по частотам осо-
бей, у которых различия между морфотипами левой и правой стороны
оценены в количестве элементарных преобразований, необходимых для
трансформации одного морфотипа в другой (рис. 6). Как видно из приве-
денных данных, чем больше таких преобразований следует сделать, со-
ответственно, чем больше различий между морфотипами, тем меньше
доля таких асимметричных особей. Не обнаружены особи, у которых раз-
личия между морфотипами превысили бы три элементарных преобразо-
вания, необходимых для трансформации морфотипов друг в друга. Сле-
дует заметить также, что максимальные различия между морфотипами
для изученных видов колеблются от трех (северосибирская полевка) до
шести (узкочерепная, монгольская полевки и полевка Максимовича) эле-
ментарных преобразований.

Анализ морфоразнообразия
Анализ пространственного распределения морфологического разно-

образия занимает значительное место в научных исследованиях (Roy et
al., 2001; Viguier, 2002; Stevens et al., 2006). В таких случаях простран-
ство рассматривается как дифференцированное по экологическим или кли-
матическим характеристикам. Выявлена связь морфологического разно-
образия с условиями обитания (Поздняков, Литвинов, 1994; Viguier, 2002;
Chakrabarty, 2005), в частности, с температурой внешней среды (Holbrook,
1982; Owen, 1989; Ковалева, Фалеев, 1994; Ковалева и др., 1996; Renaud,
Millien, 2001; Поздняков, 2003б).

Другая группа задач связана с анализом изменчивости формы. Ис-
торически первоначально сравнение форм проводилось с таксономичес-
кими (классификационными) целями, причем начало таких исследова-
ний возводится к работам Аристотеля. В основу аристотелевского подхо-
да был положен категориальный анализ (Боэций, 1990; Порфирий, 1996),
который в общих чертах был применен К. Линнеем к анализу разнообра-
зия организмов (Поздняков, 2007а).

С решением собственно морфологических проблем связано возник-
новение морфологии как научной дисциплины, причем ее появление было
обусловлено созданием типологического метода. Первой задачей, решен-
ной в рамках новой науки, было создание основы для корректного срав-
нения форм, т.е. выявления тождественных морфологических структур.
Результат был получен с помощью представления о гомологии и ее кри-
териях. В настоящее время эти представления получили обоснование в
рамках системного подхода и вылились в особое направление, получив-
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шее название мерономия
(Мейен, 1977, 1978, 1984).
Другой проблемой, разраба-
тываемой морфологами, яв-
ляется представление о пла-
не (типе) строения. Жорж
Кювье обосновал наличие
четырех таких типов, несво-
димых друг к другу, причем
животные, объединяемые
этими планами строения, об-
разуют четыре группы. Для
отражения их ранга в иерар-
хии был использован термин
тип в качестве названия так-
сономической категории; со-
ответственно была обосно-
вана возможность гомологи-
зации лишь в пределах одно-
го типа. Надо сказать, что
анализ планов строения ак-
туален вплоть до настояще-
го времени (Schierwater,
Desalle, 2001; Fitch, Sudhaus,
2002; Angelini, Kaufman,
2005; Hughes, 2007). Типоло-
гический подход разнообра-
зен (Шаталкин, 1994; По-
здняков, 2003а),  с его помощью решаются многие проблемы, в частно-
сти, выявление закономерностей в морфологической изменчивости.

В отношении формализации сравнения форм можно выделить два
основных направления.

Первое направление можно обозначить как геометрическое. Осно-
вы этого направления были заложены еще Альбрехтом Дюрером в трак-
тате о пропорциях человеческого тела. В начале XX века подход был усо-
вершенствован В. Д’Арси Томпсоном, предложившим координатный ме-
тод для сравнения или узнавания в одной форме другой формы, дефор-
мированной каким-либо способом (D’Arcy Thompson, 1942). В настоя-
щее время это направление под названием геометрическая морфомет-
рия переживает расцвет, обусловленный распространением компьютеров,
сильно облегчивших вычисления (Rohlf, 1998; Adams et al., 2004; Zelditch
et al., 2004). Получены разнообразные результаты, касающиеся диффе-
ренциации форм близких видов, влияния на форму различных факторов,
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Рис. 6. Частоты особей, у которых различия
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изменения формы в онтогенезе (Loy et al., 1998; Cavalcanti et al., 1999;
Павлинов, 2000; Douglas et al., 2001; Aiello et al., 2007; Adams et al., 2007;
Arif et al., 2007; Aytekin et al., 2007).

Второе направление можно обозначить как морфогенетическое. В
общем смысле под морфогенезом понимается возникновение новых форм
и структур, как в онтогенезе, так и в филогенезе. В настоящее время в
исследовании морфогенеза преобладает описательный подход, хотя име-
ется возможность математизации. Так, анализ изменчивости формы лис-
товой пластинки позволил математически выразить упорядоченность ря-
дов расчленения пластинки, в том числе получить и выводы прогности-
ческого характера (Кренке, 1933–1935), хотя возможность такого анализа
предвидел еще И. В. Гете (1957). Позже С.В. Мейен (1974) показал, что
преобразование формы листовой пластинки осуществляется ограничен-
ным количеством способов, причем независимым от таксономической
принадлежности. Различные алгоритмы для построения формы листо-
вой пластинки, основанные на механизме деления клеток, были предло-
жены В.В. Короной (Корона, 1987, Корона, Васильев, 2000).

Наличие разных морфогенетических рядов в изменчивости серых
полевок выявлено на основе анализа частоты встречаемости морфотипов
первого нижнего коренного зуба (Поздняков, 1995). Обнаружено два спо-
соба замыкания лопастей параконида. Один из них – питимисный спо-
соб, когда в результате поперечной перетяжки параконида впереди зад-
них лопастей образуются широко слитые четвертый и пятый треугольни-
ки. Он характерен для полевок подродов Blanfordimys, Terricola, Pedomys
и Stenocranius. Другой способ – раттицепоидный, когда в результате пе-
редне-задней перетяжки параконида обособляется четвертый треуголь-
ник с лабиальной стороны. Он характерен для полевок родов Lasiopodomys
и Chionomys, а в роде Microtus – для серых полевок подродов Pallasiinus,
Alexandromys, Chilotus, Volemys.

Также анализ билательной асимметрии морфотипов М1 полевки-эко-
номки с помощью метода главных компонент показал наличие двух основ-
ных рядов, различающихся наличием или отсутствием дополнительного
зубца на лингвальной стороне передней непарной петли (Ковалева и др.,
2002). Усложнение параконида в этих двух рядах происходит одинаково –
сначала образуется входящий угол на лабиальной стороне зуба, а затем
происходит обособление еще одного треугольника с лингвальной сторо-
ны, и число замкнутых полей увеличивается на единицу. С точки зрения
динамики – это единый процесс, а морфотипы 2K5 и 2К6 являются про-
межуточной стадией при обособлении пятого треугольника (рис. 7).

В качестве теоретической основы, описывающей существование
разнообразия форм в рамках определенного таксона, можно принять пред-
ставления К. Уоддингтона (1944, 1970), выраженные в модели эпигене-
тического ландшафта. Надо заметить, что исходно эта модель предназна-
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чалась для описания морфогенеза особи, так как в ней представляется,
что каждая долина ведет к формированию того или иного органа или ча-
сти организма. Чтобы применить эту модель к организму, необходимо
детально описать его онтогенез, что представляет значительную техни-
ческую сложность и посему реконструкция эпигенетического ландшаф-
та конкретных организмов нереальна.

Однако эту модель можно использовать также для описания законо-
мерностей морфогенеза, если рассматривать как в рамках вида или так-
сона более высокого ранга происходит развитие разных модусов (вари-
антов) отдельного признака. Терминологически такую модификацию
модели можно обозначить как морфогенетический ландшафт. Фактически
именно в этом смысле следует интерпретировать модель эпигенетичес-
кого ландшафта, применяемую М.А. Шишкиным (1984а, рис. 4; 1987, рис.
7; 1988, рис. 26; Shishkin, 1992, fig. 1) для описания перестройки системы
развития. В этом случае возможна реконструкция проекции эпигенети-
ческих связей на пространство морфогенетического спектра. Важнее то,
что для анализа пригодны выборки особей дефинитивных стадий онтоге-
неза, причем имеется опыт такой реконструкции (Васильев, 2005; Васи-
льев, Васильева, 2005; Поздняков, 2005).

Подробная методика построения морфогенетического паттерна пу-
тем анализа встречаемости разных вариантов билатерального признака
предложена мной (Поздняков, 2007б). Основная идея методического под-
хода заключается в том, что проявления признака на правой и левой сто-
ронах обусловлены одним генотипом. Наличие разных вариантов била-

Рис. 7. Положение морфотипов М1 полевки-экономки в плоскости первых двух
главных компонент.
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терального признака для одной особи означает, что они сформировались
в процессе развития и их появление обусловлено исключительно эпиге-
нетическими причинами. Это очень важный момент, позволяющий про-
игнорировать генетическую компоненту. На этой основе можно постро-
ить проекцию эпигенетических связей между вариантами на структуру
модификационного спектра. Полученную схему можно обозначить тер-
мином эпигенетический паттерн.

Следует учесть, что модификационный спектр можно структуриро-
вать, исходя из тривиальной модели морфопространства, понимаемого
как распределение модальностей признака вдоль его осей. С этой точки
зрения структура спектра морфотипической изменчивости упорядочива-
ется в трехмерном морфопространстве (Поздняков, 2007б). Однако эпи-
генетический паттерн лишь в нескольких случаях отражает именно такое
расположение вариантов. В большинстве случаев структура эпигенети-
ческого паттерна оказывается двухмерной, причем, если упорядочивать
положение вариантов экономным способом, то их расположение во мно-
гих случаях отличается от такового, полученного при упорядочивании
морфопространства. Объяснять такую ситуацию можно по-разному.

С одной стороны, степень заполненности морфотипического про-
странства различна для разных видов. Естественно, чем больше заполне-
но морфопространство, тем ближе структура эпигенетического паттерна
к структуре морфопространства. Чем меньше заполнено морфопростран-
ство, тем больше вариантов отсутствует, соответственно, структура эпи-
генетического паттерна изменяется, отражая связи между выявленным
количеством морфотипов. Таким образом, различие между структурой
морфотипического пространства и эпигенетического паттерна можно
объяснить уменьшением количества морфотипов, однако в некоторых
случаях структура эпигенетического паттерна явно двухмерная, хотя вы-
явлено достаточно много морфотипов (Поздняков, 2005, 2007б). Поэто-
му данное положение не в состоянии объяснить все схемы.

С другой стороны, морфотипическое морфопространство и эпиге-
нетический паттерн представляют собой результаты разных способов упо-
рядочивания. Их совпадение возможно лишь в случае, когда присутству-
ют все возможные варианты, между которыми имеются все возможные
асимметричные сочетания. Собственно говоря, эпигенетический паттерн
отражает не структуру морфопространства при его частичной заполнен-
ности, а структуру связей между морфотипами, обусловленную единой
эпигенетической системой (Шишкин, 1987). Именно это обстоятельство
дает возможность сравнить эпигенетические паттерны разных видов и,
тем самым, на эмпирическом материале проверить положения эпигене-
тической теории эволюции (Шишкин, 1984б, 1988; Гродницкий, 2002).
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Morphological diversity: characteristic, structure, analysis
The general idea about a morphological diversity and its place in

biodiversity structure is analysed. Presence of two approaches to an estimation
morphological diversity, fixed in terms disparity and morphospace is shown.
Discontinuous (phenotypical, non-metric) features can be characterised by
number of variants, their frequency, indexes of a diversity, evenness, complexity.
One of the primary goals in morphospace research are an estimation of its
degree of occupation. The analysis of variability of the form is carry out within
the limits of two directions. The geometrical direction is based on form
decomposition on set metric features which is analyzed by multidimensional
statistical methods. The morphogenetical direction is based on the analysis of
rows of variability of the form.
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В.Ю. Ковалева, В.М. Ефимов

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ФАКТОРЫ КРАНИОМЕТРИЧЕСКОЙ
ИЗМЕНЧИВОСТИ В ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ

МЛЕКОПИТАЮЩИХ
Краниометрическая изменчивость мелких млекопитающих в при-

роде – традиционный объект зоологических исследований. Краниомет-
рические признаки обладают рядом несомненных преимуществ. Черепа
могут храниться десятки лет, и в любое время измерения можно провес-
ти заново для увеличения точности или под новым углом зрения. Кост-
ные структуры консервативны, их изменения в организме происходят
намного медленнее, чем изменения во внутренних органах или парамет-
рах внутренней среды, и причины этих изменений должны быть доста-
точно вескими. Во многих случаях (например, в палеонтологических ис-
следованиях) это вообще единственная информация, доступная для изу-
чения. Промеры черепа используются, во-первых, для целей системати-
ки. Любой определитель обязательно содержит схему краниометричес-
ких промеров и описание различий каждой таксономической категории
от остальных. Во-вторых, как только в биологической науке сформирова-
лось понятие популяции, краниометрическая изменчивость, наряду с дру-
гими формами, немедленно стала использоваться в популяционных ис-
следованиях.

Зоологов-популяционистов всегда интересовала генетическая по-
доплека происходящих в популяциях процессов. Однако краниомет-
рическая изменчивость относится к количественным признакам, а с
ними всегда были сложности и в генетике и, тем более, в популяцион-
ной генетике. Это положение сохраняется до сих пор – достаточно по-
смотреть любой современный учебник по генетике, например, И.Ф.
Жимулева (Жимулев, 2007). В нем раздел «генетика количественных
признаков» занимает полторы страницы, причем основное внимание
уделяется генетике дискретных признаков. Такая ситуация сложилась
исторически: генетика дискретных признаков идет от Иоганна Мен-
деля, а генетика количественных признаков – от Френсиса Гальтона.
Мендель рассматривал схему скрещивания двух чистых линий, Галь-
тон – наследование от генетически гетерогенной популяции родите-
лей. Начали они почти в одно и то же время – Мендель опубликовал
свою работу о горохе в 1866 г., Гальтон – о наследовании длины и веса
семян душистого горошка – в 1877. Более известна его работа 1886
года о зависимости среднего роста потомков от среднего роста роди-
телей у человека (Galton, 1886).
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Гальтон нашел, что характеристики потомков в среднем ближе к сред-
ней по популяции, чем у родителей, то есть дети низкорослых родителей
в среднем выше, чем их родители, а дети высоких родителей – ниже. Он
назвал это явление «регрессией» и, тем самым, заложил основы биомет-
рии – будущей математической статистики. Потом переоткрыли Менде-
ля, и возник конфликт между этими двум направлениями в науке о на-
следственности. Некоторое время считалось, что наследование дискрет-
ных признаков  подчиняется законам Менделя, а количественных – нет.

Но вскоре в схеме со скрещиванием чистых линий дело тоже дошло
до количественных признаков (Emerson, East, 1913). В 1918 году была
опубликована работа Фишера, в которой было показано, что наследова-
ние количественных признаков также можно интерпретировать в духе
законов Менделя, если считать, что количественные признаки – резуль-
тат одновременного действия многих генов (Fisher, 1918). Схема та же: в
F1 однородные гетерозиготы, генетические различия между которыми
отсутствуют, в F2 начинается расщепление и дисперсия признака возрас-
тает. Разницу можно интерпретировать как появление генетической из-
менчивости среди особей второго поколения.

В 1937 году Лэш (Lush, 1937) предложил рассчитывать коэффи-
циент наследуемости как долю генетически обусловленной изменчи-
вости в общей фенотипической изменчивости признака следующим
образом:
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и, для случая корреляции «родитель–потомок»,  в

rh 22 =   (один родитель),

rh 22 =   (средний родитель).

Все это относится к одному количественному признаку. Даже если
признаков несколько, все равно каждый из них обрабатывался отдельно.
В первую очередь, анализировались, конечно, хозяйственно ценные при-
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знаки домашних животных. Чем больше коэффициент наследуемости, тем
сильнее ответ на отбор. Однако оказалось, что результативному отбору
очень сильно мешают эффекты доминирования. Ситуация, когда первое
поколение расположено примерно посередине между родительскими,
встречается не так уж часто. В этом случае отсутствует доминирование и
наследование определяется аддитивными эффектами. Поэтому можно
просто отбирать крайние варианты в желаемую сторону.

Но обычно ситуация выглядит по-другому. Вследствие гетерозигот-
ности и проявления доминирования первое поколение сильно смещается
в сторону одного из родителей и даже может превзойти его. Последний
вариант называется гетерозисом. Во втором поколении начинается рас-
щепление, половина гетерозиготности пропадает и в результате центр
второго поколения смещается к середине между родителями ровно на
половину смещения первого поколения. К пятому-шестому поколению
расщепление практически заканчивается, все особи становятся гомози-
готными, и только тогда можно начинать вести отбор.

Для изучения природных популяций, в частности, краниометричес-
кой изменчивости, от всего этого проку почти никакого. На лаборатор-
ных животных мы можем оценить только наследуемость того или иного
признака. Влияние среды в виварии совершенно несравнимо с природой,
поэтому средовая изменчивость в природе будет больше, соответствен-
но, доля генетической – меньше. С другой стороны, в природе, безуслов-
но, осуществляется более жесткий отбор на выживание, поэтому генети-
ческая изменчивость будет еще меньше. На разных признаках эти соот-
ношения могут быть совершенно различными, поэтому мы не можем даже
утверждать, что более наследуемые в виварии признаки будут более на-
следуемыми в природе. Скорее всего, это так, но это невозможно прове-
рить. Как правило, мы не знаем родственных отношений в выборках из
природных популяций, поэтому не имеем возможности вычислить коэф-
фициенты наследуемости.

Ситуация меняется, если мы используем многомерный подход. Раз-
ница заключается в том, что, кроме самих признаков, мы можем использо-
вать их линейные комбинации, которые фактически тоже являются при-
знаками. В многомерном пространстве каждой линейной комбинации от-
вечает определенное направление, и мы можем изучать многомерную из-
менчивость объектов в проекции на это направление. Но, в отличие от обыч-
ной одномерной ситуации, мы можем выбирать направления с нужными
нам свойствами.

Отцом многомерного подхода является Роналд Фишер. Он первым
рассмотрел задачу, когда даны несколько групп объектов в многомерном
пространстве и требуется найти направление, в проекции на которое груп-
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пы максимально разделяются (Fisher, 1936). В случае, когда группами яв-
ляются клоны, сорта, породы и т.д., задача автоматически превращается в
поиск направления, вдоль которого максимизируется коэффициент насле-
дуемости в широком смысле (хотя сам Фишер так вопрос не ставил).

В том же номере журнала, где появилась статья Фишера, была опубли-
кована статья его ученика Смита, в которой он решил следующую задачу:
известны координаты гетерогенных родителей и потомков в многомерном
пространстве и отношения родства между ними, нужно найти направление в
многомерном пространстве – селекционный индекс, отбор по которому в
максимальной степени сдвинет потомков в другом, желательном для селек-
ционера направлении (Smith, 1936). Хотя эта работа Смита очень широко
цитируется в мировой литературе, у нас она практически неизвестна даже
среди генетиков и селекционеров. Фактически это обобщение задачи Галь-
тона на многомерный случай. Очень существенная разница заключается в
том, что в многомерном пространстве направления селекции и результата
отбора могут не совпадать. Косвенный отбор может быть эффективнее пря-
мого, если вести его по более наследуемым признакам.

Из результатов Смита как частный случай вытекает алгоритм на-
хождения направления, вдоль которого максимизируется коэффициент
наследуемости (в узком смысле, вследствие линейности регрессии). Од-
нако сам он такую задачу не поставил, скорее всего, она была ему не
нужна.

Ланде (Lande, 1979) перевел эти задачи на язык матриц, поскольку у
Смита они были изложены в виде громоздких систем уравнений. В рабо-
те Ланде была введена генетическая матрица G – многомерный аналог
коэффициента корреляции между родителями и потомками. В матрич-
ном виде были записаны многомерный аналог коэффициента наследуе-
мости  – матрица H = GP-1, где P – фенотипическая матрица корреляций
между признаками, и так называемое «уравнение селекционера» –  ∆µ =
GP-1s, где s  – селекционный дифференциал, т.е. средняя разность между
родителями до отбора и после, но до репродукции,   ∆µ – ответ на отбор.
Матрицы G и P оцениваются по подходящим  выборкам.  Например, в
случае скрещивания двух чистых линий для оценки матрицы P прихо-
дится использовать F3, а для оценки матрицы G – корреляции между F3 и
F4  (Lynch,  Walsh, 1998).

Леми и Эчли с соавторами (Leamy, 1974; Atchley et al., 1981) вычис-
лили наследуемости главных компонент генетической и фенотипической
матриц корреляции краниометрических признаков лабораторных мышей
и крыс. Наследуемость получилась порядка 0,4–0,6, как и у отдельных
признаков. Хайес и Хилл (Hayes, Hill, 1980, 1981), а также Отт и Рабино-
вич (Ott, Rabinowitz, 1999) предложили анализировать собственные век-
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тора матрицы  H  – направления с максимальной аддитивной наследуе-
мостью. Однако направленный поиск компонент с максимальной адди-
тивной наследуемостью был проведен лишь недавно Клингенбергом и
Леми (Klingenberg, Leamy, 2001) на промерах нижней челюсти лабора-
торных мышей. Максимальная наследуемость оказалась равна 0,73, то
есть, существенно выше, чем наследуемость тех признаков, из которых
получена сама компонента.

Таким образом, для схемы Гальтона было построено обобщение че-
рез многомерную регрессию «родитель–потомок». Но для схемы Менде-
ля в приложении к количественным признакам все осталось на уровне
1913 года. Более того, если все-таки использовали скрещивание чистых
линий, то доводили его до третьего и четвертого поколения, чтобы опять-
таки применить многомерную регрессию «родитель–потомок». Нет нуж-
ды говорить, что это очень затратное дело и по материальным и трудо-
вым ресурсам, и по времени. Ситуацию удалось исправить в 2005 году,
когда мы опубликовали в «Heredity» многомерное обобщение схемы Мен-
деля в приложении к количественным признакам (Efimov et al., 2005) для
аддитивно-доминантной модели без эпистаза и с эпистазом. В многомер-
ном случае по расположению центроидов выборок можно определить оси
аддитивной наследуемости, гетерозиготности, эпистаза и вычислить вкла-
ды признаков, что мы и сделали на лабораторных крысах. Максимальная
аддитивная наследуемость оказалась равной 0,92, то есть значительно
выше, чем у исходных признаков.

Дальше работа состояла в следующем. На черепах природных гры-
зунов промерялся тот же набор признаков, что и на лабораторных. Так
как мы знаем вклады признаков, то для каждого природного черепа мож-
но вычислить его координаты на генетических осях.

Материал по краниометрической изменчивости полевки-экономки
собран в 1981–1992 и 1994–2005 гг. на Телецком стационаре ИСиЭЖ СО
РАН (Республика Алтай, Турочакский р-н). Животных отлавливали в лов-
чие конуса по стандартной методике (Юдин и др. 1979). Отлов проводил-
ся в характерных для полевки-экономки биотопах: сырых или умеренно
влажных участках, поросших осоками, злаками, разнотравьем, по краям
болот, в долинах ручьев, в осиново-пихтовых лесах по склонам, на высо-
котравных лугах. Одновременно использовали не менее трех ловчих ка-
навок в разных биотопах. Анализировались только взрослые животные.
Общее количество исследованных животных составило 484 экз.

Относительная численность полевки-экономки в прителецкой по-
пуляции регистрировалась с 1982 г. и менялась от 2,6 до 50,1 особей на
100 конусо-суток. При этом было отмечено семь пиков численности – в
1984, 1987, 1990, 1994, 1997, 2000 и 2004 гг. Таким образом, для популя-
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ций полевки-экономки окрестностей Телецкого стационара характерны
3–4-летние колебания численности (Ковалева, 1999), типичные для боль-
шинства видов полевок.

При анализе краниометрической изменчивости полевок использо-
ван общепринятый набор признаков черепа (Виноградов, Громов, 1952;
Atchley, Rutledge, Cowley, 1981; Егоров, 1983; Thorpe, Leamy, 1983; Васи-
льев и др., 2004). Выбрано 17 наиболее употребимых признаков: 1) высо-
та черепа в области барабанных камер; 2) общая длина черепа; 3) конди-
лобазальная длина черепа; 4) длина лицевой части; 5) длина мозговой
части; 6) межглазничная ширина; 7) длина верхней диастемы; 8) длина
верхнего ряда коренных зубов; 9) скуловая ширина; 10) наибольшая ши-
рина черепа; 11) ширина мозговой камеры; 12) высота мозговой части;
13) высота от верхнего края затылочного отверстия до затылочных греб-
ней; 14) основная длина черепа; 15) длина носовых костей; 16) длина
твердого неба;  17) ширина между верхними рядами коренных зубов. Для
устранения полового диморфизма выборка для каждого признака выров-
нена по полу вычитанием соответствующих средних – отдельно для сам-
цов и самок. После этого все признаки нормировались, и по ним для каж-
дого черепа вычислялись значения генетических компонент.

Оказалось, что генетические компоненты краниометрической измен-
чивости на выборке полевок-экономок коррелируют между собой. По-
этому провели канонический анализ двух совокупностей: исходных при-
знаков и генетических компонент. Кроме того, всю выборку обработали
методом главных компонент (табл. 1).

Наша интерпретация первой главной компоненты (60,8 % общей
изменчивости), учитывая положительные вклады в нее всех признаков,
достаточно традиционна – общие размеры черепа (Васильев и др., 2004).
Однако обращает на себя внимание практически полное совпадение
(r=0,99; p<10–6) направления этой компоненты с направлением H-компо-
ненты «гетерозиготности». Хорошо известно, что скрещивание двух чис-
тых линий в первом поколении часто приводит к гетерозису, который, как
правило, выражается в повышенной жизнеспособности, плодовитости и
продуктивности, включая увеличение веса и размеров. Учтем, что глав-
ные компоненты определяются по выборке из природной популяции, а
генетические компоненты – из результатов лабораторного эксперимента
по гибридизации чистых линий, т.е., и исходный материал и постановка
задачи в обоих случаях достаточно далеки друг от друга. Поэтому такое
однозначное совпадение, конечно же, никак не может быть случайным и
позволяет предполагать вполне определенный и связанный именно с ге-
терозиготностью характер вклада генетических факторов в изменчивость
природной популяции грызунов по общим размерам. Не удивляет поэто-
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Таблица 1. Корреляции генетических и главных компонент  краниометрической
изменчивости полевки-экономки с исходными признаками и между собой.

(выделены корреляции с p<10-6)

Номера признаков Главные 
компоненты 

Канонические 
оси 

PC1 PC2 PC3 CA1 CA2 CA3 

1 52 59 34 -52  41 03 

2  97 -19  02  96 -17 -06 

3  98 -16  01  97 -15 -07 

4  95 -21 -08  94 -18  15 

5  90 -15  12  89 -14 -30 

6  16  61 -57  19  82 -15 

7  88 -14  03  87 -20  03 

8  71 -17 -23  71 -02  51 

9  91  00 -07  91  02 -13 

10  88  06  01  88  07 -01 

11  40  70 -16  41  70  04 

12  67  33  32  66  11  06 

13  39  57  43  40  26 -12 

14  97 -17  02  96 -17 -07 

15  85 -21 -10  85 -16 -00 

16  92 -15 -02  92 -17  09 

17  53  39 -35  57  24  16 

H 99  07 -04  99  05 -02 

I  43  49 -36  43  60  67 

A -52  70 -27 -50  83 -23 

CA1  99  03 -03 100 0 0 

CA2 -02  84 -39   0 100   0 

CA3  01  -04 -17   0   0 100 

σ2 10,34 2,08 0,97 10,32 1,70 0,48 

σ2,% 60,8 12,2 5,72 60,6 10,0 2,84 
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му и такая же высокая корреляция с ними обеими первой канонической
компоненты (r=0,99; p<10–6).

Вторая главная компонента (12,2 % общей изменчивости), учитывая
значительные вклады межглазничной ширины и ширины мозговой каме-
ры, противоположные по знаку большинству вкладов других признаков,
тоже достаточно традиционно интерпретируется нами как скорость роста
(Васильев и др., 2004). По мнению С.С. Шварца (1980), одним из суще-
ственных факторов, определяющих различия в пропорциях черепа, явля-
ется скорость роста животных, маркером которой является межглазнич-
ная ширина. Эта компонента по построению не коррелирует с первой глав-
ной компонентой и поэтому, естественно, не коррелирует с  H-компонен-
той, но корреляции с «эпистатической» I-компонентой (r=0,49; p<10–6) и,
особенно, с «аддитивной» A-компонентой (r=0,70; p<10–6) ощутимо высо-
ки. Коэффициент множественной корреляции R между второй главной и
двумя генетическими компонентами равен 0,81 (p<10–6). Доля учтенной
дисперсии измеряется квадратом коэффициента множественной корреля-
ции и равна 65,2 %. Из таблицы видно, что вторая каноническая компо-
нента хорошо соответствует второй главной компоненте (r=0,84; p<10–6).
Вклад межглазничной ширины в нее еще выше, а корреляция с общими
размерами практически отсутствует, поэтому есть все основания полагать,
что изменчивость по второй  главной компоненте и, тем более, по второй
канонической компоненте, в значительной мере связана с наследственно
обусловленными различиями между особями по скорости роста.

Вклады признаков в третью главную компоненту (5,7 % общей из-
менчивости)  отражают, на наш взгляд, начало становления дефинитив-
ного облика черепа полевок. Положительный вклад в третью главную
компоненту высоты черепа от верхнего края затылочного отверстия до
затылочного гребня и отрицательный вклад межглазничной ширины ука-
зывают на стадию морфогенеза полевок, связанную, в частности, с фор-
мированием затылочного и межглазничного гребней, что сопровождает-
ся, соответственно, относительным уменьшением межглазничной ши-
рины и увеличением высоты черепа в области формирования затылоч-
ного гребня.

Коэффициент множественной корреляции R между третьей главной и
генетическими компонентами равен 0,42 (p<10–6; R2=17,8 %). По сравне-
нию с предыдущими компонентами вклад генетических компонент суще-
ственно меньше и ему можно не уделять особого внимания. Для остальных
главных компонент коэффициент множественной корреляции с генетичес-
кими компонентами не превышает 0,4.

Таким образом, получилось, что основная доля изменчивости в од-
ной популяции полевки-экономки, обусловленная генетическими фак-
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торами, сосредоточена в первых двух главных компонентах. Причем пер-
вая компонента – общие размеры, обусловлена, в основном, гетерозигот-
ностью, вторая – скорость роста – аддитивными эффектами, то есть, в
популяции всегда имеется генетическое разнообразие по скорости роста.

Когда мы начинали эту работу, то предполагали, что одни компонен-
ты будут иметь высокую наследуемость, другие – реагировать на среду.
Оказалось, что это не так. Компонента с наибольшей аддитивной насле-
дуемостью – это компонента скорости роста. Ранее нами было показано
влияние ранневесенних температур на компоненту скорости роста в по-
пуляциях полевки-экономки и водяной полевки, опосредованное через
сдвиг сроков начала размножения. Таким образом, получается, что по
одним и тем же признакам популяция может иметь значительную долю
генотипического разнообразия, и в то же время чутко реагировать на из-
менения условий внешней среды. По-видимому, для важных адаптивных
признаков так и должно быть. Популяция имеет двойной резерв – на уров-
не отдельной особи в пределах ее нормы реакции и на уровне популяции
в пределах ее генотипического разнообразия.
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Genetic factors of craniometric variability in natural
populations of mammals

The new method of research of genetic variability in natural populations
of mammals is suggested. The direction with the maximum additive heritability
was defined in multidimensional space of characteristics on laboratory animals.
This direction is an integrated characteristic which variability is mostly defined
by genetic factors at minimal influence of environment. Then the variability of
natural population is studied on this characteristic. The method was tested on
the root vole (Microtus oeconomus) population from Altai Mountains.
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С.А. Абрамов

ОТНОШЕНИЯ МЕЖДУ РАЗНЫМИ ФОРМАМИ
МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ

НА ПРИМЕРЕ КОПЫТНЫХ

Изучение соответствия между фенотипом и средой важно для пони-
мания механизмов существования в пространстве и во времени популя-
ций, видов и отдельных особей. Характер фенотипической реализации
наследственной информации играет решающую роль в эволюционном (в
широком смысле) процессе.

Изменчивость в природных популяциях в конечном итоге имеет в
своем основании генетическое разнообразие, хотя влияние среды не ме-
нее значимо, поскольку она определяет путь, каким эта генетическая ин-
формация реализуется на уровне фенотипа. Общепринятым считается,
что наследуются не признаки, а норма реакции. Значит, одно и тоже на-
следственное изменение вызывает различное фенотипическое действие,
в зависимости от того, в  какой среде развивается животное. И, наоборот,
один и тот же фенотип может сформироваться на основе разной генети-
ческой информации в результате действия тех или иных факторов (Васи-
льев и др., 2003). Поэтому важно разобраться, каков диапазон фенотипи-
ческой изменчивости в разных группах организмов, какова доля участия
разных форм изменчивости в общем разнообразии.

Как правило при исследовании морфометрической (краниометри-
ческой) изменчивости выделяется возрастная, половая, географическая
или межпопуляционная. Анализируются различия между разными сис-
тематическими группами (например, видами и подвидами). Кроме того,
рассматриваются различия, связанные с экологическими условиями оби-
тания или, например, фазами численности. При этом разные формы из-
менчивости анализируются изолировано от других форм. Крайне мало
работ посвящено изучению соотношения и взаимосвязи между разными
формами изменчивости. Отчасти это объясняется отсутствием адекват-
ных методов исследования.

Очевидно, что в основе большинства форм изменчивости лежат он-
тогенетические процессы. Параметры роста (скорость, продолжитель-
ность) на разных этапах онтогенеза играют существенную (а во многих
случаях определяющую) роль в формировани морфологического разно-
образия млекопитающих (Паавер, 1976; Шварц, 1977, 1980; Рэф, Коф-
ман, 1986; Грант, 1991).

Ранее, на основе анализа общих размеров и формы черепа северных
оленей из разных популяций, было показано, что скорость и продолжи-
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тельность роста оказывают существенное влияние на проявление других
форм изменчивости, хотя их развитие осуществляется на основе сходной
онтогенетической программы (Абрамов и др., 2000). Однако взаимодей-
ствию и количественному соотношению факторов изменчивости было
уделено недостаточное внимание.

Главной целью настоящей работы является исследование взаимо-
связи между разными формами краниометрической изменчивости на ос-
нове представлений об общей онтогенетической природе морфологичес-
кой реакции организма.

Такое исследование может быть полезно для понимания причинно-
следственных связей при формировании структуры биологического раз-
нообразия, для оценки степени морфогенетической пластичности и ус-
тойчивости популяций в условиях флуктуирующей среды, понимания того,
каким образом при чрезвычайно высоком разнообразии ответов на отбор
(Левонтин, 1978) организмы могут развиваться в достаточно ограничен-
ном числе направлений (Беляев, Трут, 1989; Belousov, 1993; Goodwin, 1993,
цит. по: Гродницкий, 2001).

Материал и методы
Основным материалом для данной работы послужила коллекция

черепов северного оленя из Сибирского зоологического музея Института
систематики и экологии животных СО РАН. Кроме того, дополнительно
использовались материалы Вениамина Иосифовича Цалкина по проме-
рам черепов горных баранов, опубликованные в его монографии «Гор-
ные бараны Европы и Азии» (Цалкин, 1951). Всего проанализировано
323 черепа северных оленей разного возраста из четырех популяций (тай-
мырской, томской, якутской, эвенкийской) и 120 черепов горных баранов
разных систематических групп.

При анализе краниометрической изменчивости копытных исполь-
зованы стандартные схемы промеров черепа (Цалкин, 1951; Banfield, 1961;
Марков и др., 1994; Абрамов и др., 2000). Определение возраста север-
ных оленей с точностью до года выполнено на основе гистологического
анализа продольных срезов резцов, окрашенных гематоксилином (Кле-
везаль, Клейненберг, 1967).

Для статистической обработки данных использовали общепринятые
методы одномерной и многомерной статистики: t-критерий Стьюдента,
коэффициенты корреляции Пирсона и Спирмена, метод главных компо-
нент, канонический дискриминантный и кластерный анализ (Плохинс-
кий, 1961; Закс, 1976; Ким и др., 1989;  Statistica, 2001).

Для описания структуры возрастной изменчивости матрицы призна-
ков обрабатывались методом главных компонент. Все распределения были
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стандартизованы к среднему значению, равному 0, и дисперсии, равной
1, в пределах выборки особей одного пола из одной популяции. Эта про-
цедура применяется из-за различий в средних и дисперсиях между вы-
борками. Первые главные компоненты всех четырех географических вы-
борок использовались для вычисления Евклидова расстояния между при-
знаками. Эти расстояния были подвергнуты иерархическому кластерно-
му анализу (метод Уорда), чтобы оценить отношения между признаками.

Межгрупповая изменчивость анализировалась с применением стан-
дартного дисперсионного анализа (модель III для несбалансированных
комплексов; см. руководство для  Statistica 6.1). Формы изменчивости –
половая, возрастная и географическая – рассматривались как факторы.
Все переменные (морфологические признаки) имели приблизительно
нормальное распределение. Для оценки соотношения факторов в измен-
чивости отдельных признаков анализировалось распределение долей дис-
персии (в %), связанных с соответствующими формами изменчивости.
Связь между формами изменчивасти характеризовали с использованием
коэффициента ранговой корреляции Спирмена (RS).

Все вычисления выполнены в пакете статистического анализа дан-
ных Statistica 6.1.

Результаты и обсуждение

Возрастная изменчивость
Метод главных компонент позволяет выделять различные тренды

на основе корреляций и хорошо зарекомендовал себя при исследовании
разных типов морфологической изменчивости (Фалеев, 1982; Фалеев,
Галактионов, 1997; Галактионов и др., 1995; Фалеев, Епифанцева, 2000).
При анализе разновозрастных выборок северного оленя первая компо-
нента описывает увеличение размеров с возрастом (Абрамов и др., 2000).
Большая часть дисперсии (табл. 1) описывается первыми компонентами,
что свидетельствует о сильной структурированности возрастной измен-
чивости. Все признаки черепа имеют высокие коэффициенты корреля-
ции с первой компонентой, что отражает сильную степень интеграции
между структурами черепа в процессе роста. Под ростом в данном слу-
чае понимается увеличение линейных размеров отдельных структур и
всего черепа в целом.

На основе коэффициентов корреляции признаков с первой компо-
нентой (табл. 1) можно выделить группы признаков, отражающие струк-
туру возрастной изменчивости. Для этого вклады признаков в первую
компоненту были обработаны иерархическим кластерным анализом (рис.
1). Все признаки распались на три основных кластера. Такие признаки,
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Таблица 1. Коэффициенты корреляции признаков с первой главной
компонентой возрастной изменчивости северного оленя разных популяций.

Признаки 

Самцы Самки 

та
йм
ы
рс
ка
я 

як
ут
ск
ая

 

то
мс
ка
я 

эв
ен
ки
йс
ка
я 

та
йм
ы
рс
ка
я 

як
ут
ск
ая

 

то
мс
ка
я 

эв
ен
ки
йс
ка
я 

1. Ширина носовых 
костей 0,76 0,87 0,76 0,49 0,59 0,76 0,53 0,42 

2. Высота затылоч-
ной кости 0,84 0,92 0,84 0,69 0,93 0,88 0,71 0,33 

3. Длина мозговой 
части 0,88 0,87 0,73 0,51 0,80 0,87 0,63 0,68 

4. Длина нижн. 
зубного ряда 0,87 0,88 0,66 0,75 0,82 0,92 0,79 0,62 

5. Длина верх. 
зубного ряда 0,88 0,87 0,67 0,74 0,80 0,93 0,82 0,82 

6. Диаметр резцо-
вого отверстия 0,87 0,90 0,82 0,80 0,84 0,90 0,65 0,70 

7. Длина носовых 
костей 0,91 0,95 0,81 0,73 0,84 0,94 0,68 0,68 

8. Межглазничная 
ширина 0,96 0,96 0,87 0,86 0,93 0,94 0,79 0,63 

9. Длина нижн. 
диастемы 0,93 0,95 0,95 0,88 0,95 0,95 0,88 0,66 

10. Ростральная 
высота 0,96 0,97 0,94 0,87 0,96 0,96 0,87 0,69 

11. Высота нижн. 
челюсти 0,94 0,96 0,93 0,78 0,88 0,97 0,83 0,85 

12. Мастоидная  
ширина 0,91 0,95 0,92 0,90 0,84 0,93 0,86 0,77 

13. Скуловая 
ширина 0,91 0,96 0,93 0,89 0,94 0,90 0,80 0,77 

14. Длина верхн. 
диастемы 0,96 0,97 0,94 0,90 0,96 0,97 0,95 0,82 

15. Ширина лицевой 
части 0,93 0,97 0,91 0,93 0,95 0,96 0,87 0,80 

16. Наибольшая 
ширина 0,97 0,98 0,95 0,88 0,96 0,97 0,87 0,77 

17. Наибольшая 
длина 0,99 0,99 0,97 0,97 0,99 0,98 0,97 0,89 

18. Длина нижн. 
челюсти 0,99 0,98 0,96 0,95 0,97 0,98 0,98 0,88 

19. Длина лицевой 
части 0,98 0,99 0,96 0,94 0,99 0,98 0,96 0,90 

20. Основная длина 0,99 0,99 0,97 0,93 0,99 0,98 0,96 0,91 

Собственное число, % 85,4 89,2 77,5 69,0 81,5 87,6 68,8 55,5 
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как наибольшая, основная длина, длина лицевой части, длина нижней
челюсти, проявляют наибольшую изменчивость с возрастом, образуя наи-
более плотный кластер, а длины зубных рядов и признаки тесно связан-
ные с размерами мозговой коробки – наименьшую.

Относительно меньшая связь признаков с компонентой как правило
объясняется их более ранним становлением в онтогенезе (Абрамов и др.,
2000). Так, например, увеличение мозговой части в основном заканчива-
ется к 2 годам, в то время как большинство признаков, в том числе длина
лицевой части, продолжают расти на протяжении практически всей жиз-
ни животного.

Сравнение направлений первой возрастной компоненты у самцов и
самок из одной популяции, а так же из разных популяций, показало высо-
кое сходство, о чем свидетельсвтуют высокие коэффициенты корреляции
между ними (табл. 2). Это позволяет говорить об относительно слабой
специфичности возрастной изменчивости в отношении пола и географи-
ческого фактора.

Половые различия
Половой диморфизм один из основных источников изменчивости

между взрослыми животными одного вида. Различия между самцами и

Рис. 1. Отношения между признаками черепа северного оленя на основе их
вкладов в первые главные компоненты возрастной изменчивости в разных
популяциях (названия признаков: см. табл. 1).
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самками в меньшей степени проявляются в строении мозговой части че-
репа, в большей – лицевой части. Большинство исследований также схо-
дятся в том, что половой диморфизм у животных с асимптотическим ро-
стом происходит путем «онтогенетического масштабирования» в силу
того, что и самцы, и самки следуют сходной онтогенетической траекто-
рии с остановкой в разных ее точках (Stamps, 1993). Наверное, у боль-
шинства видов млекопитающих половой диморфизм, если он обнаружи-
вается, связан с более крупными размерами самцов (Ralls, 1977), хотя
есть масса примеров больших размеров самок по сравнению с самцами,
например, у шиншилл (Lammers at al, 2001) или в некоторых популяциях
бурундуков (Schulte-Hostedde, Millar, 2000). Встречаются и более слож-
ные случаи. Например, у коротконосого крылана (Cynopterus sphinx) самцы
крупнее на севере ареала, а самки – на юге (Storz et al., 2001). Показано,
что выраженность половых различий может меняться как в разных попу-
ляциях одного вида, так и в одной популяции, например, на разных фазах
динамики численности (Фалеев и др., 2002).

Традиционно, исследования диморфизма сосредоточены на рассмот-
рении варьирования полового диморфизма в строении черепа между ви-
дами. Вариации в параметрах роста (скорости и сроках) самцов и самок
создают видовые особенности полового диморфизма. Как правило, вы-
раженность размерных половых различий рассматривается как эволюци-
онный феномен. При этом адаптивность регистрируемых различий сам-
цов и самок часто принимается a priori. Вместе с тем, половые различия

   1 2 3 4 5 6 7 

са
мц
ы

 

таймырская 1         

якутская 2 0,92       

томская 3 0,87 0,94      

эвенкийская 4 0,82 0,85 0,83     

са
мк
и 

таймырская 5 0,87 0,95 0,93 0,83    

якутская 6 0,93 0,89 0,83 0,79 0,86   

томская 7 0,88 0,86 0,87 0,91 0,86 0,90  

эвенкийская 8 0,75 0,72 0,68 0,75 0,63 0,77 0,76 

 

Таблица 2. Коэффициенты корреляции (RS) между 1 главными компонентами
краниометрической изменчивости выборок северного оленя.
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в росте и конечных размерах некоторых костей могут быть адаптивными,
но могут быть лишь следствием действия генов, контролирующих разви-
тие как целое (Lammers et al, 2001).

Выше уже говорилось о слабой специфичности возрастной кранио-
метрической изменчивости северного оленя в отношении пола. Вместе с
тем, были отмечены различия между самцами и самками: во всех анали-
зируемых выборках на первую возрастную главную компоненту у сам-
цов приходится большая, по сравнению с самками той же популяции, доля
изменчивости (см. табл. 1), что свидетельствует о более выраженном ро-
сте у самцов.

Ранее было показано, что изменение структур (размеров) черепа с
возрастом у самцов и самок северного оленя происходит сходным обра-
зом до наступления половой зрелости (Абрамов и др., 2000), а после ее
достижения различия накапливаются. Значимые различия по отдельным
признакам обнаруживаются у полувзрослых (3 года) и взрослых особей,
что связано с торможением активного роста самок. В таком случае разли-
чия в росте (скорости роста) на этапе после наступления полового созре-
вания в наибольшей степени сказываются на выраженности половых раз-
личий. Поэтому для сопоставления половой и возрастной изменчивости
имеет смысл рассматривать именно этот этап онтогенеза.

Анализ связи возрастной и половой изменчивости выполнен для наи-
более многочисленной выборки оленей якутской популяции. Для оценки
направлений межгрупповой изменчивости использовался канонический
дискриминантный анализ. Определялись направления изменчивости меж-
ду взрослыми самцами и взрослыми самками (половой диморфизм), а
также между полувзрослыми (2–3 года) и взрослыми самцами (возраст-
ная изменчивость). Сопоставление этих направлений (табл. 3) показало
высокое соответствие между ними – коэффициент корреляции Спирмена
равен 0,8.

Для оценки доли разных факторов в варьировании тех или иных
признаков и соотношения разных форм межгрупповой изменчивости
может быть полезен дисперсионный анализ (Павлинов, Нанова, 2008).
При сравнении половой и возрастной изменчивости их доли в изменчи-
вости большинства признаков черепа оленей якутской популяции сопос-
тавимы (рис. 2). Доля полового и возрастного факторов в изменчивости
зубных рядов верхней и нижней челюсти близка к нулю, поскольку их
формирование завершается до того, как проявляются различия в скорос-
ти роста между самцами и самками.

Таким образом, половая и возрастная изменчивость северного оле-
ня сходны по направлению и сопоставимы по величине, что позволяет
говорить о высокой степени преемственности половой изменчивости в
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отношении возрастной, что, в свою очередь, свидетельствует о слабой
специфике механизмов формирования половых различий у северного
оленя.

Межпопуляционная изменчивость
Другая форма изменчивости – межпопуляционная (географическая) –

одна из наиболее обсуждаемых в литературе, поскольку она тесно связа-
на с вопросами эволюции. Изменчивость (вариация, разнообразие) в при-
родных популяциях может определяться как генетически, так и средовы-
ми факторами. Известно, что изменения в длине светового дня влияют на
соматический рост, рост рогов (Suttie, Webster, 1995) и потребление пищи
у копытных (Eriksson et al., 1981). Эксперименты с содержанием в неволе
диких северных оленей показали, что рост пойманных оленей опережает
рост оленей в природе, что выявляется при сравнении как веса тела, так и
промеров скелета (McEwan, Wood, 1966). Это связано с увеличением по-
требления кормов и меньшими энергетическими тратами содержащихся
в неволе оленей по сравнению с дикими.

Ранее на основе анализа общих размеров и формы было показано,
что северные олени из разных географических популяций имеют разную
скорость роста, что приводит к формированию межпопуляционных раз-
личий (Абрамов и др., 2000). Довольно часто в природе можно наблю-

Рис.2.  Соотношение между долями дисперсии признаков, связанными с половой
и возрастной изменчивостью в якутской популяции северного оленя  (названия
признаков: см. табл. 1).
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дать, что более крупные особи являются своего рода пропорционально
увеличенной копией более мелких (Рэф, Кофмман, 1986). При таком ме-
ханизме формирования межпопуляционных различий должна наблюдаться
высокая степень преемственности межпопуляционной изменчивости в от-

Таблица 3. Коэффициенты корреляции признаков черепа северного оленя
якутской популяции с дискриминантными осями.

Признаки 1 ДО (пол) 1 ДО (возраст) 

1 Ширина носовых костей 0,51 0,74 

2 Высота затылочной кости 0,82 0,72 

3 Длина мозговой части 0,75 0,53 

4 Длина нижн. зубного ряда 0,09 -0,26 

5 Длина верхн. зубного ряда 0,11 -0,07 

6 Диаметр резцового отверстия 0,68 0,61 

7 Длина носовых костей 0,78 0,84 

8 Межглазничная ширина 0,67 0,50 

9 Длина нижн. диастемы 0,80 0,67 

10 Ростральная высота 0,84 0,78 

11 Высота нижн. челюсти 0,72 0,66 

12 Мастоидная  ширина 0,92 0,88 

13 Скуловая ширина 0,73 0,77 

14 Длина верхн. диастемы 0,87 0,75 

15 Ширина лицевой части 0,80 0,77 

16 Наибольшая ширина 0,87 0,70 

17 Наибольшая длина 0,90 0,82 

18 Длина нижн. челюсти 0,93 0,84 

19 Длина лицевой части 0,90 0,81 

20 Основная длина 0,93 0,86 

χ² 73,5 62,4 

df 20 20 

p <0,001 <0,001 
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Рис. 3. Распределение выборок серного оленя в дискриминантном пространстве.
Выборки: 1 – таймырская, 2 – томская, 3 – якутская, 4 – эвенкийская.

ношении возрастной. Как показал дискриминантный анализ взрослых
животных (самцов) из разных популяций, достоверна дискриминация
только вдоль первых двух осей (рис. 3, табл. 4). В дискриминантном про-
странстве наилучшим образом обособлены выборки из Эвенкии и Яку-
тии, характеризующиеся наибольшими размерами черепа. Основные раз-
личия по всем выборкам проявляются именно вдоль первой дискрими-
нантной оси, на которую приходится основная доля изменчивости (более
64 %). По второй оси (26 %) выявляются только отличия выборки якутс-
кой популяции от остальных, связанные главным образом с диаметром
резцового отверстия. Таким образом, первая дискриминантная ось мо-
жет рассматриваться как основное направление межгрупповой изменчи-
вости исследованных выборок.

Коэффициенты корреляции между возрастными главными компо-
нентами (см. табл. 1) и дискриминантными осями (табл. 4) незначимы,
что свидетельствует о разнонаправленном характере этих двух форм из-
менчивости.

Сравнение долей дисперсии, связанных с возрастной и межпопуля-
ционной изменчивостью, не показывает какой-либо определенной зави-
симости. Можно отметить только, что доля возрастной изменчивости зна-
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чительно больше доли межпопуляционной. Однако если исключить из
рассмотрения ширину и длину носовых костей (рис. 4), то появляется
вполне отчетливая отрицательная зависимость (RS= – 0,74, p<0,001) меж-

Таблица 4. Коэффициенты корреляции признаков черепа с дискриминантными
функциями, характеризующими межпопуляционную изменчивость северного
оленя.

Признаки 1 ДО 2 ДО 

1 Ширина носовых костей 0,59 0,32 

2 Высота затылочной кости 0,40 0,23 

3 Длина мозговой части 0,29 0,09 

4 Длина нижн. зубного ряда 0,57 0,24 

5 Длина верхн. зубного ряда 0,53 0,12 

6 Диаметр резцового отверстия 0,19 0,70 

7 Длина носовых костей 0,26 0,18 

8 Межглазничная ширина 0,49 0,23 

9 Длина нижн. диастемы 0,46 0,11 

10 Ростральная высота 0,57 0,06 

11 Высота нижн. челюсти 0,54 0,06 

12 Мастоидная  ширина 0,41 0,15 

13 Скуловая ширина 0,50 0,32 

14 Длина верхн. диастемы 0,47 0,19 

15 Ширина лицевой части 0,47 0,23 

16 Наибольшая ширина 0,43 0,34 

17 Наибольшая длина 0,73 0,05 

18 Длина нижн. челюсти 0,40 0,43 

19 Длина лицевой части 0,53 0,19 

20 Основная длина 0,56 0,24 

χ² 128,29 59,72 

df 60 38 

p <0,001 0,01 
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Рис. 4.  Соотношение между долями дисперсии признаков, связанными с межпо-
пуляционной и возрастной изменчивостью самцов северного оленя якутской по-
пуляции (названия признаков: см. табл. 1).

ду долями дисперсии. Т.е., географическая изменчивость проявляется в
большей степени по признакам, меньше связанным с возрастом особей:
длине верхнего и нижнего зубных рядов, высоте мозговой части черепа,
межглазничной ширине, диаметру резцового отверстия, что также ука-
зывает на разнонаправленный характер возрастной и межпопуляционной
(географической) изменчивости.

Межвидовая и географическая изменчивость горных баранов
Географическая изменчивость часто обсуждается в контексте эво-

люционных преобразований, считаясь исходной базой при формирова-
нии новых видов. При таком подходе географическую и межвидовую из-
менчивость можно рассматривать как отражение разных фаз микроэво-
люционного процесса.

Горные бараны, имея широкое распространение в разных частях
Европы и Азии, характеризуются большим разнообразием географичес-
ких форм (Цалкин, 1951; Громов и др., 1963). По мнению В.И. Цалкина,
размах географической изменчивости горных баранов не имеет себе рав-
ных среди млекопитающих или даже среди позвоночных (Цалкин, 1951).
Это делает их удобным объектом для исследования географической из-
менчивости.
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Не вдаваясь в дискуссию о таксономическом статусе горных бара-
нов в исследуемых выборках, можно сказать, что по краниометрическим
признакам все они распадаются в дискриминантном пространстве  на две
основные группы уровня разных видов – муфлонов и архаров (рис. 5,
табл. 5). Первая ось отражает межвидовую изменчивость, вторая – разли-
чия между разными географическими формами, которые имеют подви-
довой статус (Громов и др., 1963). Причем, судя по распределению выбо-
рок в пространстве первых двух дискриминантных осей, направление гео-
графической изменчивости у обоих видов сходно: географические вы-
борки каждого вида расположились приблизительно паралельно друг
другу в направлении второй оси.

Различия между архарами и муфлонами (1 дискриминантная ось)
связаны практически со всеми признаками черепа, поскольку все при-
знаки имеют высокие положительные коэффициенты корреляции с осью
(табл. 5). Географические различия (вторая дискриминантная ось) каса-
ются в основном соотношения ряда признаков ширины и высоты черепа,
а также длины зубного ряда.

Сопоставление направлений дискриминантных осей (табл. 5) с на-
правлением первой возрастной компоненты (табл. 6) копетдагского муф-

Рис. 5. Распределение выборок горных баранов в дискриминантном простран-
стве: а – Ovis orientalis: 1 – O. o. musimon, 2 – O. o. gmelini, 3 – O. o. bochariensis,
4 – O. o. cycloceros; б – Ovis ammon: 5 – O. a. polii, 6 – O. a. karelini, 7 – O. a.
ammon.
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лона (O. o. cycloceros ) показало, что эти направления мало связаны. Ко-
эффициенты корреляции между возрастной компонентой и дискриминан-
тными осями не значимы, т.е. географическая и межвидовая изменчивость
не являются продолжением возрастной изменчивости.

Таблица 5. Коэффициенты корреляции признаков черепа горных баранов с
дискриминантными функциями.

Признаки 
Дискриминантные 

оси 
1 2 

1. Общая длина 0,98 -0,02 
2. Кондило-базальная длина 0,98 -0,04 
3. Базилярная длина 0,98 -0,03 
4. Длина лицевой части 0,98 -0,05 
5. Длина морды 0,98 0 
6. Длина мозговой части 0,97 0 
7. Длина носовых костей 0,91 0 
8. Длина лобно-носового профиля 0,92 0,09 
9. Длина предальвеолярной части верхн. челюсти  0,95 0 
10. Длина верхн. ряда ложных кореных зубов 0,74 0,26 
11. Длина верхн. ряда коренных зубов 0,96 -0,07 
12. Высота черепа 0,86 0,16 
13. Длина межчелюстной кости 0,91 -0,13 
14. Ширина морды 1 0,89 -0,18 
15. Ширина морды 2 0,95 -0,05 
16. Межглазничная ширина  0,97 0 
17. Ширина по задним стенкам орбит 0,98 -0,01 
18. Ширина в области слуховых барабанов  0,94 0,14 
19. Ширина мозговой части 0,97 0,05 
20. Ширина носовых костей 0,85 -0,21 
21. Диаметр глазницы 0,93 -0,05 
22. Длина переднего носового отверстия  0,95 -0,04 
23. Ширина переднего носового отверстия  0,89 -0,24 

χ² 625,1 325,9 
df 138 110 
p <0,001 <0,001 
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Рис. 6. Соотношение между долями дисперсии признаков, связанными с разны-
ми формами изменчивости горных баранов (названия признаков: см. табл. 5).

Был проведен дисперсионный анализ по двум факторам – географи-
ческому и видовому (рис. 6). Использовался иерархический дизайн, при этом
видовой фактор был отнесен к высшему порядку. Между долями дисперсии
по каждому фактору наблюдается отрицательная корреляция (RS= – 0,6), что
позволяет говорить о слабой преемственности межвидовой изменчивости
относительно внутривидовой и отражает разнонаправленное влияние фак-
торов, определяющих межвидовую и внутривидовую изменчивость.

Заключение
Характер соотношения между формами изменчивости косвенно оп-

ределяется тем, как те или иные факторы влияют на рост различных от-
делов черепа на разных отрезках онтогенеза. Преемственность между
формами изменчивости означает, что существенная часть какой либо из
форм изменчивости является следствием (продолжением) другой (Пав-
линов, Нанова, 2008). В случае же, когда такой преемственности не на-
блюдается, очевидно, что формирование морфологических различий свя-
зано с какими-либо другими факторами.

Поскольку речь идет о размерных признаках, подверженных росту, ос-
новой сруктурирования морфологического разнообразия является возраст-
ная изменчивость. Проведенный анализ возрастной изменчивости на основе
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Таблица 6. Коэффициенты корреляции признаков черепа O.o.cycloceros
с 1 главной компонентой возрастной изменчивости.

корреляций позволяет выделять комплексы взаимосвязанных признаков. Оче-
видно, что такие комплексы формируются как следствие сходного поведе-
ния признаков в онтогенезе. Структура возрастной изменчивости северного
оленя сходна у самцов и самок, а так же в разных популяциях, что объясняет-
ся тесной интеграцией морфологических структур в процессе роста.

Признаки 1 главная 
компонента 

1 Общая длина 0,94 
2 Кондило-базальная длина 0,92 
3 Базилярная длина 0,93 
4 Длина лицевой части 0,91 
5 Длина морды 0,90 
6 Длина мозговой части 0,80 
7 Длина носовых костей 0,70 
8 Длина лобно-носового профиля 0,82 
9 Длина предальвеолярной части верхн. челюсти  0,77 
10 Длина верхн. ряда ложных кореных зубов -0,48 
11 Длина верхн. ряда коренных зубов 0,46 
12 Высота черепа 0,81 
13 Длина межчелюстной кости 0,20 
14 Ширина морды 1 0,74 
15 Ширина морды 2 0,78 
16 Межглазничная ширина  0,78 
17 Ширина по задним стенкам орбит 0,86 
18 Ширина в области слуховых барабанов  0,89 
19 Ширина мозговой части 0,77 
20 Ширина носовых костей 0,69 
21 Диаметр глазницы 0,30 
22 Длина переднего носового отверстия  0,47 
23 Ширина переднего носового отверстия  0,67 

Собственное число, % 55,90 
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Высокая степень преемственности половой изменчивости в отно-
шении возрастной свидетельствует о слабой специфике механизмов фор-
мирования половых различий северного оленя. Возрастная и межпопуля-
ционная изменчивость имеют разнонаправленный характер. Межпопу-
ляционная изменчивость имеет тенденцию проявляться больше на при-
знаках, которые раньше формируются в онтогенезе, и, следовательно,
меньше подверженны возрастной изменчивости. Это свидетельствует в
пользу того, что межпопуляционная изменчивость северного оленя опре-
деляется иными факторами, чем возрастная.

Разнонаправленность географической (подвидовой) и видовой кра-
ниометрической изменчивости горных баранов согласуется с таксономи-
ческим правилом, по которому для разделения таксонов разного уровня
используются разные морфологические признаки (Майр, 1971). Такая
структура краниометрической изменчивости, по видимому, может иметь
под собой вполне определенную молекулярно-генетическу основу, по-
скольку известно, что таксоны разного уровня различаются по разному
набору нуклеотидных замен (Челомина и др., 1998; Kocher et al., 1989).
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S. A. Abramov

Interrelations between different forms
of morphological variability (on the example of hoofed animals)

Interrelations between different forms of morphological variability were
studied on the example of some species of hoofed animals. Principal
components, canonical discriminant function, cluster analysis and ANOVA were
used to analyze 23 craniometrical measurements. The continuity between
variability forms means that the essential part of one form of variability is a
consequence of another form. The strong bond between age and sexual
variability and absence of such bond between age and other forms of
intrapopulation variability was shown. Geographical and interspecific variability
(as shown for mountain sheep) are connected with different groups of
craniometrical measurements.
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Н.А. Бочкарев, Е.И. Зуйкова

СРАВНИТЕЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА
СИГА-ПЫЖЬЯНА (СOREGONUS LAVARETUS PIDSCHIAN,

СOREGONIDAE) ИЗ ОЗ. КАРАКУЛЬ
И Р. БОЛЬШОЙ АБАКАН – К ВОПРОСУ О ВТОРИЧНОЙ
ИНТЕРГРАДАЦИИ СИГОВ В БАССЕЙНЕ ВЕРХНЕГО

И СРЕДНЕГО ТЕЧЕНИЯ Р. ЕНИСЕЙ
Сиг-пыжьян из оз. Каракуль бассейна р. Большой Абакан впервые

описан в публикации Б.Г. Иоганзена и В.П. Моисеева «Каракольский сиг
из Восточного Алтая» в журнале «Заметки по фауне и флоре Сибири»
(Иоганзен, Моисеев, 1955). В данной работе авторы делают описание
внешнего облика, рассматривают пластические и меристические призна-
ки сигов, приводят возрастной и половой состав, скорость линейного и
весового роста. На основании полученных данных авторы выделяют ка-
ракольского сига в отдельное «племя» Сoregonus lavaretus pidschian natio
karakolensis Johansen et Moisejev. nat. nov. Данная публикация оказалась
малоизвестной, и в 1959 году А.А. Лобовикова в журнале «Вопросы их-
тиологии» опубликовала статью «О нахождении телецкого сига (Сoregonus
lavaretus pidschian natio smitti Warpachowski) в озере Черном бассейна
среднего Енисея». Автор также приводит морфологическое описание, темп
роста, плодовитость, анализирует питание сигов. На основании морфо-
логических данных автор относит сига-пыжьяна из оз. Черное (оно же
Караколь, на современных картах – Каракуль) к телецкому сигу –
Сoregonus lavaretus pidschian natio smitti Warpachowski. Следует признать,
что у автора имелись все основания для такого вывода. По существую-
щей на данный момент классификации сига-пыжьяна из оз. Каракуль
можно было отнести к телецкому сигу на основании  близкого значения
числа жаберных тычинок на первой жаберной дуге и числа прободенных
чешуй в боковой линии (Правдин, 1954; Гундризер и др. 1981). В даль-
нейшем дополнительных исследований по данному сигу не проводилось.
В то же время,  популяция сига-пыжьяна из оз. Каракуль характеризуется
некоторыми особенностями, выделяющими его из ряда енисейских по-
пуляций сигов. В первую очередь, она отличается по малому числу про-
боденных чешуй в боковой линии, тогда как в верхнем и среднем течении
Енисея обычны сиги с большим числом прободенных чешуй. Кроме того,
несмотря на суровые условия горного озера, сиг из оз. Каракуль в теплый
период года питается планктоном (Гундризер, 1978, Бочкарев, Зуйкова,
2009). В левобережье Енисея популяции сигов обнаружены только в сис-
теме р. Абакан. Это озерная популяция сига из оз. Каракуль и обнаружен-
ная нами популяция речного сига из р. Большой Абакан.
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Цель данной работы заключается в анализе современных  морфоло-
гических данных популяций сига-пыжьяна из оз. Каракуль и р. Большой
Абакан и их сравнительная характеристика. Как и предыдущие авторы, в
качестве аутгруппы мы использовали собственную выборку сига-пыжьяна
из Телецкого озера. По мере необходимости мы использовали также соб-
ственные однообразно обработанные выборки сига Правдина (Coregonus
pradinellus) Телецкого озера, сига-пыжьяна из р. Хамсара, оз. Кадыш, оз.
Тоджа (бассейн р. Большой Енисей), баунтовской ряпушки и сига-пыжья-
на оз. Баунт (Ципо-Ципиканская система озер). В основу данной работы
положена гипотеза А.Н. Гундризера (1978) о многократном расселении сига-
пыжьяна в водоемах Сибири. Ключевым признаком данной гипотезы явля-
ется число прободенных чешуй в боковой линии, который, на наш взгляд, в
большей степени отражает динамику расселения сигов, чем такой адап-
тивный признак, как число жаберных тычинок. На основании числа про-
боденных чешуй в боковой линии мы попытались провести реконструк-
цию расселения сига-пыжьяна в водоемах Алтае-Саянского региона.

Материал и методы
Исследование популяции сига-пыжьяна из оз. Каракуль проводи-

ли в августе 2007 г. При обследовании озера измеряли температуру по-
верхностного слоя воды, электропроводность, прозрачность и величи-
ну pH. Прозрачность воды определяли по белому диску Секки. Сига
отлавливали сетями с ячеей от 10 до 30 мм на глубинах от 2 до 30 мет-
ров. Выборка сига-пыжьяна из оз. Каракуль состояла из 137 половозре-
лых  особей. Для анализа возраста и темпа роста использовали 141 экз.,
плодовитости – 43 экз. сига-пыжьяна. В р. Большой Абакан сига ловили
сетями с ячеей от 20 до 40 мм на плесах с замедленным течением.  Вы-
борка состояла из 26 половозрелых особей, которых использовали для
анализа морфологии, возраста и роста. Сига-пыжьяна из Телецкого озе-
ра (49 экз.) ловили в 2007 году на плесе в близи с. Артыбаш на глубине
2–15 м.  Возраст и рост телецких сигов анализировали по 80 экз., пло-
довитость – по 55 экз. В других случаях используемые выборки всегда
составляли не менее 30 экземпляров. Для морфологического анализа
всех сигов фотографировали с помощью цифрового фотоаппарата
Olympus sp-510 uz. Полное измерение по методике И.Ф. Правдина с точ-
ностью до 0,01 мм проводили в программе AxioVision 3.1 (Правдин 1954;
Бочкарев, Зуйкова, 2007). Всех рыб исследовали по 2 меристическим и
34 пластическим признакам, а именно:  ll – число прободенных чешуй в
боковой линии; sp.br. – число жаберных тычинок на первой жаберной
дуге; Sm – длина тела по Смиту; L – длина тела; Н – наибольшая высота
тела, h – высота хвостового стебля; aA, aV, aD, aP – антеанальное, анте-
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вентральное, антедорсальное,
антепектральное расстояния;
DC, VC, AC – дорсокаудаль-
ное,  вентрокаудальное  и
анальнокаудальное расстоя-
ния; PA, PV, VA – пектроаналь-
ное, пектровентральное, вен-
троанальное расстояния; pA –
длина хвостового стебля; pD –
постдорсальное расстояние;
lD, lA, lV, lP – длина спинно-
го, анального, брюшного и
грудного плавников, соответ-
ственно; hD, hA – высота
спинного и анального плавни-
ков, соответственно; С – дли-
на головы; a – наклон рыль-
ной площадки; hrp – высота
рыльной площадки; r – длина
рыла; о – диаметр глаза; b –
диаметр зрачка; ро – заглаз-
ничное расстояние; Ch1 и Ch2  – высота головы на уровне глаза и затыл-
ка; lmax и hmax – длина и высота верхней челюсти, lmd – длина нижней
челюсти. Подсчет жаберных тычинок, прободенных чешуй в боковой
линии, взвешивание и отбор чешуи проводили сразу после лова. Воз-
раст рыб определяли по чешуе (Чугунова, 1959), которую при необхо-
димости просветляли в глицерине и фотографировали c помощью циф-
рового фотоаппарата Nikon COOLPIX 4500 под бинокуляром Micros.
Далее цифровое изображение обрабатывали в программе Photoshop CS
и подсчитывали годовые кольца. Темп роста сигов характеризовали по
наблюденным данным. Плодовитость сигов определяли счетно-весовым
методом после фиксирования икры в  растворе формалина (4 %).

Для выявления особенностей питания сигов их желудочно-кишечные
тракты фиксировали в растворе формалина (10 %). Было вскрыто 24 же-
лудка сигов из оз. Каракуль и 26 желудков – из р. Большой Абакан. Содер-
жимое желудков сигов рассортировывали по таксономическим группам, в
каждой группе определяли число жертв и долю каждой группы от суммар-
ного числа жертв (Методическое пособие…, 1974). При этом процентное
соотношение кормовых объектов в питании сига-пыжьяна определяли как
по количеству, так и по массе. Те кормовые объекты, доля которых в содер-
жимом желудков была незначительной, объединяли в группу «прочие». В

Рис. 1. Карта-схема бассейна р. Абакан,
оз. Каракуль. 1, 2 – места лова рыб.
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нее входили водяные клещи Hydrocarina, ракообразные подкласса Ostracoda,
родов Alona, Cyclops, Diaptomus, виды Polyphemus pediculus и Leptodora
kindtii Focke. Зоопланктон из желудков сигов определяли  до рода или вида,
бентос – до рода, семейства, отряда или класса по следующим определите-
лям: Определитель пресноводных беспозвоночных Европейской части
СССР (1977) и Определитель пресноводных беспозвоночных России (1995).

Сравнение выборок проводили  по относительным величинам зна-
чений признаков с помощью t-критерия Стьюдента, а также с помощью
дискриминантного анализа и метода главных компонент. Перед исполь-
зованием методов многомерной статистики абсолютные значения при-
знаков преобразовывали в натуральные логарифмы. Полученные значе-
ния нормировали и центрировали, а главные компоненты в дальнейшем
рассматривали как новые признаки, и для каждой выборки рассчитывали
среднее значение и среднеквадратическое отклонение (Животовский, 1984;
Реализация…, 2004). В связи с тем, что первая компонента аккумулирует
размерную изменчивость, выборки сигов анализировали по второй, тре-
тьей и последующим главным компонентам, которые отражают изменчи-
вость общей формы. Меру и направление изменчивости признака опре-
деляли по знаку и величине его вклада (Thorpe, 1976; Gibson et el., 1984;
Трут и др., 1991; Фалеев, Галактионов, 1997; Реализация…, 2004). При
обработке цифрового материала использовали статистический пакет про-
грамм Statistica 6.0, Snedecor v5.

Характеристика района работ
Озеро Каракуль  (бассейн р. Большой Абакан) находится на высоте 800

м над уровнем моря, несколько выше слияния рек Большой и Малый Аба-
кан. Озеро вытянуто с севера на юг, и расположено в отрогах хребта Карлы-
ган с наивысшей отметкой 2207 м над уровнем моря (рис. 1: точка 1). Длина
озера составляет 6–7 км, оно окружено горами и делится мысом на две при-
мерно равные части. Верхний плес озера глубокий (до 74 м), нижний – более
мелкий. Глубины везде нарастают быстро, дно песчано-галечное, заиленные
участки по площади незначительны. По устьям впадающих ручьев есть за-
росли рдеста (Potamogeton sp.). Прозрачность воды в августе равна 5 м по
белому диску Секки. Минерализация низкая и равна 35,1 мкСм/см при тем-
пературе поверхностного слоя воды 22,6 ° С.  В озеро впадает несколько
небольших ручьев, вытекает р. Озерная длиной около 6 км. В истоке реки
расположена большая отмель, заросшая рдестом. Кроме сига в озере обита-
ют таймень Hucho taimen (Pallas), острорылый ленок Brachymystax lenok
(Pallas), хариус Thymallus arcticus (Pallas), сиг-пыжьян (рис. 2: а), гольян
Phoxinus phoxinus (Linnaeus), окунь Perca fluviatilis Linnaeus, щука Esox lucius
(Linnaeus), налим Lota lota (Linnaeus).
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Рис. 2. Внешний облик сига-пыжьяна  из озера Каракуль (а) и р. Б. Абакан (б).
Масштаб – 1 см.

Река Большой Абакан – широкая и глубокая, проходима для мало-
мерных судов в нижнем и среднем течении с мая по сентябрь (рис. 1:
точка 2). Недалеко от устья р. Озерная, несколько выше  впадения в  р.
Большой Абакан ее притока – р. Иксу, имеется довольно протяженный
участок с замедленным течением, где обитает речной сиг (рис. 2: б). Глав-
ным образом, рыбы концентрируются в ямах с песчаным и заиленным
грунтом и глубиной 4–5 м. В реке обитают те же виды рыб, что и в озере.
Кроме того, в реке был обнаружен сибирский подкаменщик Cottus sibiricus
Warpachowski.

В Телецком озере сиг-пыжьян обитает по всей акватории озера. В
июле и августе он образует скопления в западной мелководной части озе-
ра. Сравнительная морфология и экология сига достаточно полно описа-
на в многочисленных литературных источниках (Гундризер и др., 1981;
Бочкарев, Гафина, 1993, 1996; Журавлев, 2003; Бочкарев, Зуйкова, 2006;
Голубцов, Малков, 2007; и др.).

Результаты

Морфологическая характеристика
Сиг-пыжьян оз. Каракуль хорошо отличается от сига из р. Абакан по

пластическим признакам. Из 34 исследованных признаков достоверно
отличается 30, что составляет 88 %. По некоторым признакам (Н, h, aO,

а

б
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O, а) различия достигают подвидового уровня по критерию Майра (табл.
1) (Майр, 1971). По меристическим признакам между популяциями так-
же обнаружены достоверные различия, в частности, по числу жаберных
тычинок на первой жаберной дуге (P ≤ 0,001) (рис. 3, табл. 1).

Сходные различия выявлены при сравнении выборок сига-пыжья-
на из оз. Каракуль и Телецкого озера. Из 34 исследованных признаков
достоверно отличается 28, что составляет 82 %. Различия по некоторым
признакам (H, h, aA, PA, VA, hA, hr,  aO, O, b, lmd) достигают подвидово-
го уровня по критерию Майра. Различия  по числу жаберных тычинок
на первой жаберной дуге также достоверны (P ≤ 0,001).

Несколько меньше различаются выборки сига-пыжьяна из
р. Большой Абакан и из Телецкого озера. Из 34 исследованных признаков
достоверно отличается 27 (CC, aP, PA, VA, C, hr, pO), что составляет 79 %
исследованных признаков. Число прободенных чешуй в боковой линии
имеет близкое значение в обеих выборках (рис. 4, табл. 1), однако число
жаберных тычинок на первой жаберной дуге у телецкого сига-пыжьяна
достоверно выше (P ≤ 0,001).

Дискриминантный анализ, проведенный по центрированным и нор-
мированным признакам вышеперечисленных популяций, дискриминиро-
вал выборки на 100 %, при этом различия между ними достоверны. На
рис. 5: а показано, что выборки сигов из озер Каракуль и Телецкого рав-
ноудалены от выборки из р. Большой Абакан, главным образом, за счет
более крупных речных сигов.

Этот же анализ, выполненный по средним значениям второй-восьмой
главных компонент, демонстрирует несколько иные результаты (рис. 5:

Рис. 3. Распределение числа жаберных тычинок у сига-пыжьяна из р. Б. Абакан,
оз. Кадыш,  оз. Каракуль и Телецкого озера.
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б). Согласно полученным
результатам, выборка из
оз. Каракуль верно опреде-
ляется на 94 %, выборка из
р. Большой Абакан – на 58
% и выборка из Телецкого
озера – на 65 %. Наиболь-
шую схожесть по пласти-
ческим признакам прояв-
ляют выборки сига-пыжь-
яна из р. Большой Абакан
и Телецкого озера.  Наи-
больший вклад в дискри-
минантный анализ внесли
вторая, третья и шестая
ГК. Распределение в про-
странстве первой и второй
дискриминантных осей в
значительной степени от-
ражает результат анализа
ГК (рис. 6).

Основной положи-
тельный вклад во вторую
ГК внесли следующие
признаки: длина рыла (aO)
длина головы (С), наклон
рыльной площадки (а),
высота головы на уровне
глаза (Ch1), длина верхней
челюсти (lm), длина ниж-
ней челюсти (lmd). Отри-
цательный вклад – длина
хвостового стебля (pA),
вентроанальное расстоя-
ние (VA),  постдорсальное
расстояние (pD), длина
грудного плавника (lP),
диаметр зрачка глаза (в)
(табл. 2). Третья ГК сфор-
мирована положительны-
ми вкладами признаков
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глаза (O, b). Достоверные различия по второй ГК (P ≤ 0,001) обнаружены
между выборками из оз. Каракуль и р. Большой Абакан, а также между
выборкми из оз. Каракуль и из Телецкого озера. По третьей ГК различия
обнаружены только между выборками из оз. Каракуль и р. Большой Аба-
кан (P ≤ 0,001).

Темп роста, размерно-возрастная структура популяции сигов
Согласно полученным данным, популяция сига-пыжьяна из оз. Ка-

ракуль представлена 13-ю возрастными группами. Озерный сиг характе-
ризуется низкой скоростью как линейного, так и весового роста (рис. 7:
а, б). Половозрелым каракульский сиг становится в 4-летнем возрасте.
Нерестующая часть популяции представлена рыбами от 4-х до 13-лет-
них. Сиг из р. Большой Абакан также представлен 13-ю возрастными груп-
пами, но имеет высокий линейный и весовой темпы роста. Из трех рас-
сматриваемых нами группировок это наиболее быстрорастущий сиг.

Плодовитость
Абсолютная и относительная плодовитость рыб невысокая, но в це-

лом характерная для малотычинковых пыжьяновидных сигов. По срав-
нению с телецким сигом, абсолютная плодовитость сига-пыжьяна из оз.
Каракуль несколько выше в младших и значительно ниже в старших воз-
растных группах.

Относительная плодовитость сига из оз. Каракуль выше, чем у те-
лецкого сига-пыжьяна. Возможно, это связано с тем, что были проанали-

Рис. 4. Распределение прободенных чешуй в боковой линии у сига-пыжьяна из
р. Б. Абакан, оз. Кадыш, оз. Каракуль и Телецкого озера.
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а

б

Рис. 5. Расположение центроидов и выборок сигов в пространстве дискриминан-
тных осей по пластическим признакам (1 – озерный сиг-пыжьян из оз. Каракуль,
2 – речной сиг-пыжьян из р. Б. Абакан, 3 – озерный сиг-пыжьян из Телецкого
озера: а – по логарифмированным выборкам, б – по результатам анализа главных
компонент (2–8 ГК).

зированы самки более низкой стадией зрелости, чем из популяции телец-
кого сига-пыжьяна. В старших возрастных группах различия достовер-
ны. Кривые распределения обычны для пыжьяновидных сигов, и в целом
относительная плодовитость несколько повышается от младших к стар-
шим возрастным группам (рис. 8: а, б). Плодовитость сига-пыжьяна из р.
Большой Абакан не изучали. Тем не менее, можно утверждать, что она
довольно высокая, например, самка сига в возрасте 10+ имела абсолют-
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ную плодовитость 12200 икринок при относительной плодовитости
26 икринки на один грамм тела без внутренностей.

Особенности питания сигов
Изучение содержимого желудков сигов из оз. Каракуль показало их

значительное отличие по характеру питания от телецкого сига-пыжьяна.
Взрослые особи сига из этого водоема в течение лета питались планкто-
ном, преимущественно дафнией, доля которой в питании достигала 99,4
%. По весу она составляла 88,4 %, а доля личинок и куколок сем.
Chironomidae – только 1,3 и 9,7 %, соответственно (рис. 9: а). По сравне-
нию с каракульским сигом, сиг-пыжьян из Телецкого озера – типичный
бентофаг, и хотя в его питании встречались планктонные беспозвоноч-
ные, доля их была незначительной (Бочкарев, Зуйкова, 2006).  В желуд-
ках телецкого сига преобладали личинки и куколки комаров сем.
Chironomidae и моллюски рода Lymnaea. Большая часть от общего числа
всех кормовых объектов приходилась на долю куколок хирономид – 21,7
% (рис. 9: б). Примерно одинаковой была доля личинок хирономид
(14,8 %), моллюсков родов Lymnaea (16,4 %) и Planorbis (13,4 %), рачка
Eurycercus lamellatus (14,2 %). Личинки насекомых сем. Trichoptera со-
ставляли 6,7 % от общего числа жертв. По массе в питании сига из Телец-
кого озера доминировали моллюски р. Lymnaea – 62,4 % (рис. 9: в).

В питании сига из р. Большой Абакан основную долю от общего ко-
личества жертв составляли  личинки комаров сем. Chironomidae (34,9 %),

Рис. 6. Расположение центроидов выборок сигов в пространстве 2-3 главных ком-
понент по пластическим признакам. Обозначения: см. рис. 5.
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Таблица 2. Вклады пластических признаков сига-пыжьяна из оз. Каракуль,
р. Б. Абакан, Телецкого озера в главные компоненты (1–4).

Признак  
Главные компоненты 

1 2 3 4 
Sm 0,17 -0,07 -0,06 0,00 
L 0,17 -0,07 -0,06 0,03 

CC 0,17 -0,14 -0,07 0,04 
H 0,17 -0,03 -0,14 -0,03 
pA 0,17 -0,19 -0,15 0,49 
h 0,17 0,05 -0,10 -0,04 

aA 0,17 -0,06 -0,06 -0,03 
aV 0,17 0,02 -0,04 -0,04 
aD 0,17 0,06 -0,07 -0,02 
aP 0,17 0,18 -0,04 0,00 
DC 0,17 -0,15 -0,07 0,07 
VC 0,17 -0,18 -0,09 0,07 
AC 0,17 -0,10 -0,08 0,19 
PA 0,17 -0,15 -0,06 -0,04 
PV 0,17 -0,08 -0,05 -0,05 
VA 0,17 -0,24 -0,08 -0,02 
pD 0,17 -0,20 -0,08 0,17 
lD 0,17 -0,04 -0,03 -0,20 
hD 0,17 -0,09 -0,03 -0,24 
lA 0,17 -0,10 -0,01 -0,10 
hA 0,17 -0,15 0,03 -0,24 
lP 0,17 -0,21 0,13 -0,20 
lV 0,17 -0,14 0,02 -0,30 
hrp 0,17 0,10 -0,08 0,52 
aO 0,16 0,36 -0,02 0,01 
O  0,16 0,16 0,43 0,08 
b 0,16 -0,19 0,81 0,18 

pO 0,17 0,18 -0,07 -0,06 
C 0,17 0,25 -0,01 -0,01 
a 0,17 0,23 0,01 -0,06 

Ch1 0,17 0,22 0,05 -0,04 
Ch2 0,17 0,13 0,00 -0,02 
lmx 0,17 0,26 0,03 0,15 
hmx 0,17 0,06 0,14 -0,18 
lmd 0,16 0,33 0,01 -0,05 

Собственное 
значение, % 94,18 1,74 0,69 0,37 
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личинки насекомых сем. Ephemeroptera и Trichoptera (26,1 и 19,8 %, соот-
ветственно), двустворчатые моллюски класса Bivalvia (15,1 %) (рис. 9: г).
По массе преобладали личинки насекомых сем. Ephemeroptera и
Trichoptera – 36,4 и 34,8 %, соответственно (рис. 9: д). Таким образом, в
питании сига-пыжьяна из р. Большой Абакан доминирует бентос, что ха-
рактерно для рыб, обитающих в условиях реки, как было показано ранее
на сиге из р. Большой Енисей (Бочкарев, Зуйкова, 2009).

Рис. 7. Кривые линейного роста (а) и роста массы тела (б) сига-пыжьяна:
 1 –  оз. Каракуль; 2 – Телецкое озеро. 3 – р. Б. Абакан.
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Обсуждение
Результаты моpфологического и биологического анализов указывают

на pазнокачественность популяций сига-пыжьяна из оз. Каракуль, р. Боль-
шой Абакан и Телецкого озера. Популяции достоверно различаются по числу
жаберных тычинок на первой жаберной дуге. По многим морфологичес-
ким признакам различия превышают подвидовой уровень (CD ≤ 1,28). При
сравнении выборок методом главных компонент также выявлены разли-

Рис. 8.  Абсолютная (а) и относительная (б) плодовитость сигов из оз. Каракуль
 и Телецкого озера: 1 – плодовитость сига оз. Каракуль, 2 – плодовитость сига из
Телецкого озера, 3 – плодовитость сига оз. Каракуль (Лобовикова, 1959).
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чия, превышающие подвидовой уровень значимости. Дискриминантный
анализ, проведенный по средним значениям главных компонент, хорошо
дискриминирует только выборку из оз. Каракуль, тогда как выборки сига
из Телецкого озера и р. Большой Абакан значительно перекрываются друг
с другом. Данный характер различий, вероятно, объясняется индивидуаль-
ным ответом организма на турбулентность водных масс в процессе онтоге-
неза, или на наличие у популяции сигов относительно протяженных на-
гульно-нерестовых миграций (как у телецкого сига).

Анализ речных (озерно-речных) и озерных популяций показывает, что
при увеличении скорости течения или при повышенной миграционной ак-
тивности сигов, длина и высота хвостового стебля (pA, h) заметно изменя-
ются (рис. 10). При увеличении «озерности» средние значения относитель-
ных признаков изменяются в противофазе (P ≤ 0,01). Анализ этих призна-
ков по литературным данным (Скрябин, 1979) демонстрирует сходный ре-
зультат, хотя достоверность корреляции несколько ниже по сравнению с
нашими данными. Зависимость между длиной и высотой хвостового стеб-
ля  описывается линейным уравнением Y = 12,22 –0,40x (F = 7,19 и R2 =
0,53, P ≤ 0,05) По-видимому, меньшая достоверность, полученная на осно-
ве литературных данных, является результатом различий в схеме промеров
у разных авторов (Мина и др., 2005). Речные и озерно-речные популяции
сигов имеют, как правило, более короткий и высокий хвостовой стебель,
чем озерные.  Сходная зависимость наблюдается и в процессе роста рыб –
с увеличением размеров рыбы хвостовой стебель становится относитель-
но короче и выше (Канеп, 1971).

В данной работе все исследованные популяции сигов представлены
выборками 4–7 лет. Исключением является выборка из р. Большой Аба-
кан, в которой представлены сиги более старшего возраста. На графике
видно, что речной сиг из р. Большой Абакан имеет более короткий хвос-
товой стебель (рис. 10). Вероятно, аллометрическая изменчивость при-
знака наложилась на популяционную изменчивость, что привело к не-
сколько завышенному результату. Таким образом, при изучении филоге-
нетических связей у рыб на основе анализа морфологических признаков
необходимо учитывать присутствие как генетической, так и средовой ком-
поненты. В случае совпадения различных типов изменчивости, конеч-
ный результат может быть в значительной степени искажен.

Сравнение темпов роста выявило, что сиг из оз. Каракуль является
медленно растущим, тогда как викарирующий с ним сиг из р. Большой
Абакан характеризуется очень высокими темпами линейного и весового
роста, значительно превосходя по этим параметрам озерных сигов.

Абсолютная и относительная плодовитости телецкого сига и сига оз.
Каракуль носят сходный характер, тогда как абсолютная плодовитость сига
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Рис. 9. Спектры питания сигов. Условные обозначения: а – оз. Каракуль (в %
от общей массы жертв);  б  – Телецкое озеро (в % от общего числа жертв), в –
Телецкое озеро (в % от общей массы жертв); г – р. Большой Абакан (в % от обще-
го числа жертв), д – р. Большой Абакан (в % от общей массы  жертв).
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из р. Большой Абакан значительно выше, чем у озерных сигов. Маловеро-
ятно, чтобы две викарирующие популяции значительно отличались друг
от друга по темпу роста и плодовитости. Поэтому мы считаем, что эти раз-
личия в первую очередь обусловлены экологическими факторами, в част-
ности, питанием сигов.  Незначительные размеры рыб при достаточно боль-
шом числе жаберных тычинок на первой жаберной дуге позволяют сигу из
оз. Каракуль эффективно питаться планктоном и достигать высокой плодо-
витости в младших группах. Однако при размерах более 250 мм эффектив-
ность питания планктоном падает, что приводит к снижению плодовитос-
ти. Абсолютная и относительная плодовитости имеют сходную для пыжь-
яновидных сигов динамику, т.е. некоторое увеличение в процессе роста. В
старших возрастных группах проявляется заметное уменьшение этих по-
казателей. Как правило, речные популяции сигов (в частности, сиг из р.
Большой Абакан) характеризуются высокой плодовитостью, значительно
превышающей таковую озерных сигов (Скрябин, 1979).

Согласно результатам нашего исследования, спектры питания сигов
из оз. Каракуль и р. Большой Абакан сильно различаются. Нами было
показано, что сиги из Телецкого озера и из р. Большой Абакан – бентофа-
ги, тогда как в питании сига из оз. Каракуль летом высока доля планкто-
на. Однако Б.Г. Иоганзен и Моисеев (1955) и А.А. Лобовикова (1959) ре-
гистрировали в питании каракульского сига бентос. Низкая доля планк-
тона в питании озерного телецкого сига, возможно, объясняется низкой
численностью крупных зоопланктеров в Телецком озере, а также конку-

Рис. 10. Популяционная изменчивость признаков хвостового стебля в выборках
сигов из различных водоемов Сибири:  1 – h, 2 – pА.
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рентными отношениями с типичным планктофагом – сигом Правдина.
Таким образом, сига из оз. Каракуль следует считать эврифагом, который
легко переключается с одного типа питания на другой, что характерно и
для сигов из других сибирских водоемов (Гундризер, 1978; Кириллов,
1972, 1983; Бочкарев, Зуйкова, 2009).

 На основании полученных материалов, все исследованные популя-
ции сигов можно отнести к малочешуйчатым сигам. Сиги, по меристи-
ческим признакам сходные с сигами из оз. Каракуль, обитают в больших
озерах Тоджинской котловины (бассейн р. Большой Енисей). Это сиг-
пыжьян из оз. Кадыш с числом жаберных тычинок на первой жаберной
дуге 23,10±0,13 и близким числом прободенных чешуй в боковой линии
82,90±0,39. Сходные по числу чешуй в боковой линии сиги обитают в
озерах верхнего течения  р. Малый Енисей (Дулмаа, 1973). В бассейне
Телецкого озера сиг-пыжьян имеет в среднем x = 82,67±0,18 чешуй в бо-
ковой линии (Бочкарев, Зуйкова, 2006). Рассматривая в целом изменчи-
вость сигов из водоемов верхнего течения рек Обь и Енисей, мы отмеча-
ем, что все известные группировки сига (за исключением сига Правдина)
имеют общий набор характеристик, присущих сигу-пыжьяну. Это эври-
фагия, близкая морфология (за исключением числа прободенных чешуй
в боковой линии) и однотипное изменение скорости роста и плодовитос-
ти (Бочкарев, Зуйкова, 2006; Бочкарев, Зуйкова, 2008). Большинство вы-
явленных различий легко объясняются разными экологическими услови-
ями водоемов. Таким образом, на данном этапе исследования всех сигов
с небольшим числом жаберных тычинок, обитающих в этих водоемах,
можно отнести к популяциям подвида Coregonus lavaretus pidschian Gmelin
c различной степенью дифференциации.

При разделении видов и популяций сигов наиболее часто использу-
ют число жаберных тычинок на первой жаберной дуге (Himberg, 1970;
Lindsey at. all, 1970; Решетников, 1980; Kottelat, Freyhof, 2007; и т.д.).
Данный признак считается высоко наследуемым и стабильным в череде
поколений. При исследовании  викарирующих популяций в системе река–
озеро (р. Большой Абакан – оз. Каракуль) выявлено, что по числу чешуй
в боковой линии выборки не имеют различий, а число жаберных тычи-
нок у озерных сигов достоверно выше (табл. 1). Отсутствие порогов и
перекатов на р. Озерная позволяет сигам из оз. Каракуль мигрировать в р.
Большой Абакан (и обратно). То есть популяции должны быть генетичес-
ки однородными и иметь идентичное или близкое число жаберных тычи-
нок на первой жаберной дуге.  Тем не менее, наши исследования показа-
ли значительные различия между ними по данному признаку. Этот факт
позволяет выдвинуть предположение, что в системе река–озеро происхо-
дит гибридизация двух независимых линий сигов.
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Сходный характер распределения числа жаберных тычинок и про-
боденных чешуй в боковой линии наблюдается  в озерах бассейнов рек
Ий-Хем  (Нойон-Холь и Борзу-Холь) и Азас (Кадыш и Тоджа) – притоках
р. Большой Енисей. В этих водоемах число жаберных тычинок и число
прободенных чешуй в боковой линии у сигов существенно меняется по
направлению от верхних озер к нижним, несмотря на отсутствие порогов
на реках и незначительное расстояние между ними (Бочкарев, Зуйкова,
2009). При исследовании двух симпатрических популяций малотычинко-
вого сига из оз. Додот (бассейн рек Хамсара – Большой Енисей) были
обнаружены достоверные различия между ними по числу прободенных
чешуй в боковой линии (Бочкарев, Зуйкова, в печати). В связи с тем, что
сиги из оз. Додот сходны по пластическим признакам, скорости роста,
плодовитости и по типу питания, вряд ли можно придерживаться гипоте-
зы о дифференциации сигов по экологическим нишам в данном водоеме.
Скорее всего, здесь так же имеет место вторичная интерградация сигов
различных филогенетических линий.

Данное предположение основано на достоверных различиях по числу
жаберных тычинок и числу прободенных чешуй в боковой линии между
популяциями. И тот, и другой признак признаны высоко стабильными, и
предполагается, что они генетически детерминированы (Решетников,
1980). На разных организмах было показано, что при гибридизации неза-
висимых линий (видов) особь чаще имеет облик одной из родительских
форм, а не промежуточный, как представлялось ранее (Gießler, 2001; Ях-
ненко, Мамонтов, 2006). Таким образом, при изучении пластических при-
знаков двух гибридизующихся популяций, можно не обнаружить значи-
тельных различий между ними. Однако если в водоем с аборигенной по-
пуляцией сигов вселяется другая популяция, имеющая значительные мор-
фологические и биологические отличия, то, несмотря на гибридизацию,
еще длительное время встречаются особи с меристическими признаками
предковых форм. Общеизвестным примером такого процесса был резуль-
тат вселения в оз. Севан чудского и ладожского сигов и их последующей
гибридизации. Однако родительские формы, хорошо дифференцируемые
по числу жаберных тычинок,  присутствовали в уловах еще длительный
период времени (Шапошникова, 1971). Схожая ситуация происхождения
и расселения в послеледниковый период была обнаружена у американс-
ких ряпушек. На основе анализа митохондриальной ДНК было выявлено
одновременное происхождение и существование по крайней мере двух
независимых линий ряпушек, вторичный контакт которых в послеледни-
ковый период привел к значительному перекрыванию их ареалов и воз-
никновению вторичной симпатрии (вторичной интерградации) (Turgeon
at. аl., 1999).
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Рассматривая различные популяции сига-пыжьяна из бассейна р. Обь
мы отмечаем, что как в верхнем, так и в нижнем ее течении обитают сиги
только с малым числом прободенных чешуй в боковой линии. В отличии
от этого, в верховьях и средней части р. Енисей такие популяции сигов
немногочисленны и представлены озерными сигами из озер верхнего те-
чения рек Азас (оз. Кадыш), Большой Абакан (оз. Каракуль), Малый Ени-
сей (реки Шишхид и Тенгис) (Дулмаа, 1973; Гундризер, 1978; Бочкарев,
Зуйкова, 2009). Эти водоемы расположены на значительном расстоянии
от магистрали расселения сигов (от русла крупных рек) и находятся в
труднодоступных районах горной местности. Популяции нижнего тече-
ния всех крупных рек Сибири представлены популяциями с низким чис-
лом чешуй в боковой линии. Большая часть популяций сигов по данному
признаку укладывается в диапазон от 76 (р. Хрома) до 83 (р. Нижний
Енисей). Гистограмма (рис. 11)  позволяет оценить плотность эмпири-
ческого распределения признака в выборках независимо от числа клас-
сов. На гистограмме выделяется три пика. В первый, самый большой,
вошли все сиги с малым числом чешуй в боковой линии. Это популяции
сига из нижнего течения рек Обь и Енисей, рек Большой Абакан, Гыда,
Юрибей, Пясина, Яна, Индигирка, Колыма, Оленек, Хатанга, Лена, Ви-
люй, Анадырь, Чара, Витим, Амур; из Телецкого озера, озер Каракуль,
Кадыш, Орон, из озер Дархатской котловины. Второй пик образован по-
пуляциями сигов, число прободенных чешуй в боковой линии у которых

Рис. 11. Распределение чешуй в боковой линии в популяциях сига-пыжьяна Ев-
разии (по Правдин, 1954; Скрябин, 1977, 1979;  Калашников, 1968, 1978; Карасев,
1989; Кирилов, 1972; Бочкарев, Зуйкова, 2006, 2009).



208

Труды ИСиЭЖ СО РАН, вып. 46

варьирует от 83 до 86. Этот пик примыкает к первому и включает шесть
популяций – из озер Лыбынкыр, Нойон-Холь, Баунт, Жаровского озера,
верхнего течения р. Большой Енисей и популяцию Окунайского речного
сига. Третий пик представлен одиннадцатью популяциями сигов с боль-
шим количеством прободенных чешуй в боковой линии – от 86 до 98. В
данную группу вошли сиги из озер Байкал, Додот, Борзу-Холь, Тоджа, из
Братского водохранилища, и рек Ангара, Баргузин, Селенга.

Если совместить распределение популяций с разным числом че-
шуй с ареалом сигов, то видно, что в Сибири многочешуйчатые сиги
тяготеют к Байкальскому региону. На границах и за пределами этого
региона обитают малочешуйчатые сиги. Самым массовым представите-
лем р. Coregonus с большим числом чешуй в боковой линии в данном
регионе является байкальский омуль C. migratorius. Однако недавние
исследования молекулярно-генетической структуры байкальского ому-
ля подтверждают его обособленность и близость к группе lavaretus
(Politov et al., 2000, 2002, 2004; Sukhanova et al., 2004). Это дает основа-
ние предположить, что в бассейне р. Енисей происходит расселение
гибридных сигов байкальского происхождения. Поскольку многочешуй-
чатые популяции обитают в основном на магистральных участках ареа-
ла, это свидетельствует о незначительном временном интервале рассе-
ления многочешуйчатых сигов.

Заключение
Таким образом, значительные различия между выборками сигов по

пластическим признакам объясняются преимущественным влиянием эко-
логической компоненты. Высокая пластичность признаков позволяет
пыжьяновидным сигам адаптироваться к условиям конкретного водоема,
что заметно изменяет их морфологический облик. Тем не менее, сово-
купный анализ пластических и меристических признаков позволяет выя-
вить значительную разнокачественность изучаемых популяций и сделать
вывод о вторичной интерградации сигов в бассейне р. Большой Абакан.

На основании того, что в соседних водоемах могут обитать как круп-
но-, так и мелкочешуйчатые сиги, мы предполагаем, что число прободен-
ных чешуй в боковой линии представляет собой признак, близкий к эво-
люционно нейтральному. По крайней мере, трудно обосновать эволюци-
онное преимущество тех или иных форм. Крупночешуйчатые и мелкоче-
шуйчатые сиги населяют как реки с быстрым течением, так и озера. По-
этому различия по данному признаку нельзя рассматривать как адаптив-
ные к условиям среды, а сам признак можно использовать в качестве мар-
кера при изучении расселения различных линий сигов. Распределение
числа прободенных чешуй в боковой линии подтверждает гипотезу о мно-
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гократном расселении различных филогенетических линий сигов из рай-
она Байкальской рифтовой зоны.
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 N.A. Bochkarev, E.I. Zuykova

Copmparative analysis of whitefish (Coregonus lavaretus pidshian,
Coregonidae) from lake Karakul and the Bolshoi Abakan river

(the pattern of secondary intergradation between different
lineages of whitefish from the Bolshoi Yenisei river basin)
Comparative analysis of morphology of Сoregonus lavaretus pidschian,

Сoregonidae from Karakul Lake and the Bolshoi Abakan River was carried
out. Significant differences between the whitefish samples based on plastic
characters resulted from the predominant influence of the environmental
conditions. High plasticity of these characters allows adapting whitefishes to
the waterbodies conditions, and it significantly changes their morphology. The
combined analysis of plastic and meristic characters revealed the divergence
between studied populations to allow concluding about the secondary
intergradation of different whitefish forms in the Bolshoi Abakan River basin.
We suppose that the perforated scales number in lateral line is an evolutionarily
neutral character. At least, it is difficult to explain the advantage of the various
forms inhabiting in same waterbodies. Therefore, the differences on this
character can not be seen as adaptive to environmental condition and it can be
used as a marker for the study of expansion of different whitefish lineages.
Distribution of the perforated scales number in lateral line confirms the
hypothesis about the multiple expansions of different phylogenetic whitefish
lineages from the area of the Baikal rift zone.
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Е.И. Зуйкова, Н.А. Бочкарев

РАЗМЕРНО-ВОЗРАСТНАЯ МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ
ИЗМЕНЧИВОСТЬ НЕКОТОРЫХ ВИДОВ

РОДА DAPHNIA
Проблема идентификации многих видов дафний до настоящего вре-

мени остается актуальной. Сложность диагностики заключается в высо-
кой изменчивости особей. В частности, высокая фенотипическая плас-
тичность видов группы D. longispina  представляет собой область инте-
реса для систематиков, морфологов и гидробиологов, и выделение видов
в пределах данной группы считается провизорным (Глаголев, 1995).
Daphnia curvirostris из комплекса видов Daphnia pulex характеризуется
меньшей изменчивостью, чем виды группы «longispina», и она проявля-
ется только в изменении формы вентрального края головы и рострума.
Недавние исследования привели морфологические и молекулярно-гене-
тические доказательства существования дивергентной линии дафний этого
вида и ее дифференциации от европейских и северо-американских попу-
ляций (Ishida et al., 2006). Авторы отмечают слабую изученность
curvirostris-подобных популяций и то, что этот вид зачастую путают с D.
pulex (различия по самцам) или D. longispina (различия по вооружению
постабдоминального когтя самок).

Изменчивость дафний носит возрастной, индивидуальный, межгодо-
вой и локальный характер и главным образом проявляется в изменении
формы раковины (Мануйлова, 1964; Glagolev, 1986; Коровчинский, 1992,
2004;  Котов, 1998; Bernott et al., 2004; Lagergren et al., 2007). Широко изве-
стно явление цикломорфоза дафний, то есть сезонной изменчивости таких
признаков, как головной шлем и хвостовая игла, длина раковины и форма
рострума. Было показано, что размеры шлема и хвостовой иглы дафний
зависят от температуры воды, турбулентности, количества доступных кор-
мовых ресурсов, плотности популяций (Hebert, Grewe, 1985; Havel, 1985;
Sorensen, Sterner, 1992; Burns, 2000; Lajus, Alekseev, 2004), и доказана их
изменчивость в присутствии беспозвоночных и позвоночных хищников
(Mort, 1989; Polyshchuk, 1995;  Barata, Baird, 2001; Doksaeter, Vijverberg,
2001;  Lass, Spaak, 2003;  Laforsch, Tollrian, 2004; Tanner, Branstrator, 2006).
Высокая морфологическая изменчивость дафний приводит к таксономи-
ческим трудностям, поскольку исследователи зачастую сталкиваются с не-
прерывным рядом форм, что приводит к неоправданному выделению боль-
шого числа новых видов. К тому же форма тела дафний чаще всего описы-
вается по качественным, а не количественным признакам, а изучение мор-
фологической изменчивости формы тела дафний ограничивается набором
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анализируемых морфологических признаков. Однако ввиду высокой фе-
нотипической пластичности многих кладоцер изучение их внутри- и меж-
популяционной морфологической изменчивости по качественным призна-
кам в большинстве случаев малоинформативно.

Между тем применение морфологической концепции при выделе-
нии видов возможно только при хорошей изученности популяционной
структуры и внутривидовой изменчивости (Северцов, 1988). Общие за-
кономерности изменчивости особей в популяциях можно выявить путем
анализа больших выборок однотипных животных. Принимая во внима-
ние то, что генеральные совокупности водных беспозвоночных имеют
практически необозримые объемы, выборки должны соответствовать по
размерам этой совокупности (Лакин, 1980). Поскольку устоявшаяся схе-
ма промеров беспозвоночных животных отсутствует, сравнительный ста-
тистический анализ популяций по морфологическим признакам исполь-
зуется слабо. Лишь в немногих работах изменчивость кладоцер оценива-
лась с помощью методов многомерной статистики на основе большого
числа пластических, меристических и качественных признаков (Dodson,
1981; Schwartz et al., 1985; Benzie, 1988; Gieβler et al., 1999; Gieβler , 2001;
Duffy, 2004; Mиkiтчак, 2004; Литвинчук, 2007). Однако эти работы огра-
ничены анализом морфологии взрослых особей без учета возрастной,
сезонной и других типов изменчивости и проводились в большинстве
случаев на незначительных по объему выборках.

Цель данного исследования заключалась в изучении морфологичес-
кой изменчивости видов D. galeata,  D. longispina, D. curvirostris в про-
цессе их онтогенеза из трех различных водоемов – оз. Тоджа, р. Каргат и
Телецкого озера – по пластическим признакам, описывающим форму тела.

Материал и методы
Для изучения возрастной морфологической изменчивости пробы

D. galeata отбирали 3 и 29 июля 2006 г. в оз. Тоджа (бассейн
р. Большой Енисей), 1 и 11 июня 2006 года в устье р. Каргат (бассейн оз.
Чаны) (рис. 1, 2); пробы D. longispina – 22 июля 2007 г. в придаточном
водоеме северо-западного плеса Телецкого озера (рис. 3). Пробы
D. curvirostris собраны 29 июля 2005 г. из временного водоема, располо-
женного вблизи оз. Дорог-Холь (бассейн р. Большой Енисей) (в дальней-
шем обозначенная как популяция из оз. Дорог-Холь) и 11 июня 2007 г. в
тростниковой зоне устья р. Каргат  Кроме того, из природной «каргатс-
кой» популяции D. curvirostris был выращен лабораторный клон для вы-
явления особенностей изменчивости данного вида в разных условиях сре-
ды. Все водоемы характеризуются различными экологическими услови-
ями. Озеро Тоджа – горный водоем, расположен на высоте 944 м
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Рис. 1. Места сбора проб в озерах Тоджинской котловины.

Рис. 2. Места сбора проб в бассейне оз. Чаны.
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над у. м., максимальная глубина
24 м. Озеро Малые Чаны – равнин-
ный водоем – 106 м над у. м., мак-
симальная глубина 2,0 м. Телецкое
озеро расположено в горном райо-
не Алтая на высоте 435 м над
у. м. Придаточный водоем, где в
массе развиваются дафнии, имеет
с ним временную связь только в пе-
риод высокой воды, обильно зара-
стает хвощом и рдестом (до
90 %), вся толща воды в нем в лет-
ний период прогревается до 20–
22 °С, в отличие от самого озера,
где температура воды верхнего го-
ризонта в 15–20 м не превышает
18 °С. Озеро Дорог-Холь – горный
водоем, расположенный на высоте
500 м над у. м., максимальная глу-
бина 24 м. Небольшие лужи-боча-
жины, в которых обитает
D. curvirostris,  расположены в
1,5–2 м от уреза воды и обильно за-
растают осокой. Возможно, что во время паводка они подпитываются во-
дами озера.

Для отбора проб в оз. Тоджа использовали сеть Джеди (диаметр вход-
ного отверстия 0,27 м, размер ячеи 125 мкм) и облавливали горизонт 0–
10 (15) м. В устье р. Каргат, во временном водоеме возле оз. Дорог-Холь и
в Телецком озере пробы отбирали с помощью сети Апштейна (размер
ячеи 125 мкм), процеживая через нее 100 л воды; все пробы сразу фикси-
ровали 5 % раствором формалина с сахарозой (Haney, Hall, 1973).

Идентификацию видов проводили по работам С.М. Глаголева
(Glagolev, 1986), Д. Флосснера и К. Крауса ( , Kraus, 1989). Для
изучения морфологической изменчивости фотографировали от 150 до 250
разноразмерных особей каждого вида в латеральном положении под мик-
роскопом AxioScan при увеличении 50х в глицериновых препаратах. Да-
лее в программе AxioVision с цифровых изображений дафний снимали
промеры 22 морфологических признаков для D. galeata и 19 признаков
для D. longispina и D. curvirostris (рис. 4: а, б; табл. 1). Признаки выбира-
лись с таким учетом, чтобы максимально описать форму тела, при этом
основные вертикальные и горизонтальные оси располагались под углом

Рис. 3. Места сбора проб в оз. Телецкое.
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90 ° относительно друг дру-
га. При выборе признаков ру-
ководствовались работами
по изучению морфологичес-
кой изменчивости кладоцер
(Шевелева и др., 1994;
Gießler et al., 1999; Duffy et
al., 2004; Mиkiтчак, 2004; Ко-
ровчинский, 2004). Название
такого признака, как «шири-
на выводковой камеры» но-
сит несколько условный ха-
рактер и является перпенди-
куляром от линии длины тела
до дорсального края, кото-

рый делит сегмент задне-нижней части раковины пополам. Несмотря на
указанную условность, этот признак хорошо отражает изменения в фор-
ме тела дафний, которые происходят при созревании партеногенетичес-
ких яиц и между этим и реальным признаком отмечается высокая корре-
ляция (P ≤ 0,01). Для популяций D. galeata анализ онтогенетической из-
менчивости формы тела проведен с учетом межпопуляционной и сезон-
ной изменчивости, для D. curvirostris – с учетом межпопуляционной из-
менчивости и изменчивости между природной популяцией и лаборатор-
ным клоном. Популяция D. longispina представлена единственной выбор-
кой из Телецкого озера.

Для анализа выбран метод главных компонент, позволяющий сосре-
доточить совокупную морфологическую изменчивость выборки в огра-
ниченное число компонент и выделить наиболее значимые признаки.
Кроме того, данный метод позволяет исключить влияние размеров на ре-
зультаты анализа формы объектов, хотя в некоторых случаях линейные
размеры водных беспозвоночных могут быть важным дискриминирую-
щим признаком при анализе межпопуляционной изменчивости. Таким
образом, первая главная компонента рассматривается как размерная, а
последующие, в силу своей ортогональности, отражают изменчивость
общей формы тела (Реализация…, 2004). Анализ выборок проводился по
пластическим признакам в их истинном значении. Признаки нормирова-
лись и центрировались, а компоненты в дальнейшем рассматривались как
новые признаки и для каждой выборки рассчитывались их средние зна-
чения, ошибки и доверительные интервалы. Достоверность различий
между выборками определялась с помощью t-критерия Стьюдента. При
изучении размерно-возрастной изменчивости морфологических призна-

Рис. 4. Схемы промера дафний.
Условные обозначения: а  – D. galeata, б  – D.
curvirostris (название признаков: см. табл. 5).

а    б
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Таблица 1. Признаки, описывающие форму тела дафний и используемые в мор-
фологическом анализе популяций (см. рис. 1: а, б).

№ Признак Описание признака 
 1 L 

 
длина тела – расстояние между точкой наибольшей 
высоты головы и точкой прикрепления хвостовой иглы  
(1–2) 

 2 W максимальная ширина раковины (3–4) 
 3 w.br. 

 
ширина выводковой камеры – перпендикуляр от линии 
длины тела до дорсального края, который делит сегмент 
задне-нижней части раковины пополам (5–6) 

 4 w.cap. 
 

ширина головы – расстояние от кончика рострума до 
точки наибольшей выпуклости головы с дорсальной 
стороны, параллельное  ширине раковины (7–8) 

 5 l.cap. 
 

длина головы – расстояние от точки наибольшей 
высоты головы до середины линии ширины головы (1–
9) 

 6 l.helm. 
 

длина шлема – расстояние от точки наибольшей высоты 
головы до кончика шлема (1–11) 

 7 l.cap.+ 
l.helm. 

суммарная длина головы и шлема (9–11) 

 8 l.r. длина рострума – расстояние от кончика рострума до 
точки наибольшей высоты головы (1–7) 

 9 O наибольший диаметр глаза  
10 O.cap. Расстояние от центра глаза до точки наибольшей 

высоты головы (1–14) 
11 O.m.v. расстояние от центра глаза до точки наибольшего 

изгиба головы с вентральной стороны (10–15) 
12 r.m.v. расстояние от кончика рострума до точки наибольшего 

изгиба головы с вентральной стороны (7–10) 
13 m.v.cap. расстояние от точки наибольшего изгиба головы с 

вентральной стороны до точки наибольшей высоты 
головы (1–10) 

14 m.v.helm. наклон шлема – расстояние от точки наибольшего 
изгиба головы с вентральной стороны до кончика 
шлема 
 (10–11) 

15 Or расстояние от центра глаза до кончика рострума (7–15) 
16 O.w.cap. расстояние от центра глаза до середины линии ширины 

головы (9–15) 
17 cap.d. расстояние от точки наибольшей высоты головы до 

линии ширины головы с дорсальной стороны (1–8) 
18 r.W.v. расстояние от кончика рострума до линии ширины 

раковины с вентральной стороны (3–7) 
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ков сравнивали соседние размерно-возрастные группы, что позволило
уменьшить влияние аллометрии на конечный результат. В выборке
D. longispina сравнения с первой размерно-возрастной группой не прово-
дились ввиду ее малочисленности. При общем анализе выборок исполь-
зовали первые три компоненты, аккумулирующие не менее 90,0 % из-
менчивости. Направление и меру изменчивости признака определяли по
знаку и величине его вклада.

Результаты

Размерно-возрастная изменчивость Daphnia galeata
Популяционная изменчивость
В обоих исследуемых водоемах – оз. Тоджа и оз. Малые Чаны

(р. Каргат) Daphnia galeata является одним из доминирующих видов кла-
доцер, обитая практически во всех биотопах, но получая преимуществен-
ное развитие в пелагической зоне. По внешней форме дафнии из р. Кар-
гат и оз. Тоджа несколько отличались друг от друга, однако основные ди-
агностические признаки этого вида были одинаковыми для обеих попу-
ляций (рис. 5).

В результате анализа популяционной морфологической изменчиво-
сти D. galeata из различных водоемов были выявлены следующие общие
закономерности. В пространстве первой и второй ГК каждая выборка
разноразмерных дафний из оз. Тоджа и р. Каргат разделилась на шесть
размерно-возрастных групп (рис. 6: а, б). Первая ГК состоит из примерно
равных положительных вкладов всех признаков и полученное распреде-
ление особей по этой компоненте показывает, что она отражает размер-
но-возрастную изменчивость – 84,8 и 86,4 % соответственно (табл. 2).

Таблица 1. Окончание.
19 w.cap.d. расстояние от линии ширины головы с дорсальной 

стороны до линии ширины раковины с дорсальной 
стороны (4–8) 

20 l.t.sp. длина хвостовой иглы – расстояние от кончика 
хвостовой иглы до точки прикрепления ее к раковине 
(2–12) 

21 d.l.t.sp. расстояние от точки прикрепления хвостовой иглы к 
раковине до линии ширины тела с дорсальной стороны  
(2–4) 

22 v.l.t.sp. расстояние от точки прикрепления хвостовой иглы к 
раковине до линии ширины тела с вентральной стороны  
(2–3) 

23 l.cl. длина анальных коготков (13–14) 
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Рис. 5. Внешний вид и диагностические признаки D. galeata.
Условные обозначения: 1– партеногенетическая самка из оз. Тоджа; 2 – партено-
генетическая самка из р. Каргат: 3 – эфиппиальная самка; 4 – самец; 5 - голова
самки: 6- голова самца; 7 – антенна I самца; 8 – нога I самки; 9 – нога II самки;
10 – нога III самки; 11 – нога IV самки; 12 – нога V самки; 13 – постабдомен
самца; 14 – постабдомен самки; 15 – нога I самца; 16 – нога II самца; 17 – постаб-
доменальный коготок самки.
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Вторая ГК характеризует изменчивость формы головы дафний в обоих
водоемах (положительные вклады признаков l.helm., l.cap., l.helm.,
m.v.helm.) и хвостовой иглы для популяции из оз. Тоджа (l.t.sp.). Отрица-
тельный вклад в эту компоненту вносят признаки верхней части ракови-
ны w.br., r.W.v. – общие для обеих популяций; w.cap.d. – для популяции из
р. Каргат и для нее же признак, характеризующий форму и длину ростру-

Рис. 6.  Облака распределений и центроиды размерно-возрастных групп выборок
D. galeata из оз. Тоджа (а) и устья р. Каргат (б) по пластическим признакам
в пространстве главных компонент; ± среднеквадратичное отклонение.
Условные обозначения: (а) 1 – 3 июля, 2 – 29 июля; (б) 1 – 1 июня, 2 – 11 июня.
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ма (r.m.v.).
Для каждой полученной размерно-возрастной группы были рас-

считаны средние размеры тела и доверительный интервал, и по полу-
ченным данным построены графики скорости роста (рис. 7: а, б). Кри-

Таблица 2.  Вклады пластических признаков совокупных выборок D. galeata
в главные компоненты.

Признак 

оз. Тоджа,  
3 и 29 июля 

устье р. Каргат, 
 1 и 11 июня 

главные компоненты главные компоненты 
I II III I II III 

L 0,23 -0,12 -0,03 0,23 -0,07 0,00 
W 0,22 -0,17 0,04 0,22 -0,23 0,02 

w.br. 0,21 -0,24 0,15 0,20 -0,43 -0,03 
w.cap. 0,23 -0,04 0,01 0,23 -0,05 -0,02 
l.cap. 0,22 0,10 -0,30 0,22 0,15 -0,18 

l.helm. 0,08 0,69 0,00 0,18 0,50 0,21 
l.cap.+l.helm. 0,21 0,29 -0,26 0,22 0,27 -0,06 

l.r. 0,23 0,01 0,10 0,22 -0,04 0,04 
O 0,23 0,01 -0,05 0,22 0,04 -0,02 

O.m.v. 0,21 0,12 0,20 0,20 0,09 0,46 
r.m.v. 0,22 -0,02 -0,25 0,22 -0,05 -0,25 

m.v.cap. 0,22 0,10 0,15 0,21 0,14 0,19 
m.v.helm. 0,20 0,29 0,17 0,20 0,39 0,24 

Or 0,23 -0,03 -0,07 0,23 -0,03 -0,08 
O.w.cap. 0,22 0,06 -0,31 0,21 0,06 -0,42 

cap.d. 0,22 0,08 -0,25 0,22 0,11 -0,24 
r.W.v. 0,21 -0,26 0,15 0,20 -0,29 0,37 

w.cap.d. 0,21 -0,21 0,17 0,21 -0,27 0,33 
l.t.sp. 0,18 0,23 0,65 0,20 0,10 -0,18 

d.l.t.sp. 0,22 -0,17 0,01 0,22 -0,21 -0,04 
v.l.t.sp. 0,22 -0,10 -0,08 0,22 -0,02 -0,15 

l.cl. 0,21 -0,12 -0,08 0,21 -0,09 -0,04 
Собственное 
число, % 84,79 7,34 1,84 86,43 4,88 1,90 
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Рис. 7. Кривые линейного роста D. galeata из оз. Тоджа (а) и устья
р. Каргат (б); ± 1 % доверительный интервал. Сезонный ход температуры воды в
устье р. Каргат (в). Условные обозначения: см. рис. 6.

вые роста для популяции из оз. Тоджа достоверно различаются между
датами наблюдений (в начале и конце июля), однако размеры тела пер-
вых размерно-возрастных групп дафний практически одинаковы. Не-
значительное увеличение скорости роста отмечено между третьей и
четвертой размерно-возрастными группами. Скорость роста D. galeata

а

б

в
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из р. Каргат была достоверно выше 11 июня по сравнению с 1 июня.
Дафнии из обеих выборок характеризуются равномерным ростом, не-
сколько замедляющимся к шестой размерно-возрастной группе (рис. 7).
При попарном сравнении размерно-возрастных групп между первыми
и шестыми группами не обнаружено различий по линейным размерам в
разные даты наблюдений.

Для дафний из обеих популяций отмечен аллометрический рост та-
ких признаков, как размеры выводковой камеры, шлема и хвостовой иглы

Рис. 8. Размерно-возрастные изменения длины шлема, ширины выводковой ка-
меры и длины хвостовой иглы: а, б, в – D. galeata из оз. Тоджа; г, д, е  – D. galeata
из устья р. Каргат; ± 1 % доверительный интервал.
Условные обозначения: см. рис. 6.
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(рис. 8).
Размерно-возрастная изменчивость
При анализе изменчивости формы тела дафний в процессе роста

сравнение проводили между размерно-возрастными группами в каждую
дату наблюдений отдельно.

Первые три ГК объясняли до 66,3 % совокупной изменчивости даф-
ний в оз. Тоджа и до 64,0 % в р. Каргат (табл. 3).

При последовательном сравнении – первой со второй, второй с тре-
тьей, и так далее – размерно-возрастных групп D. galeata из «тоджинс-
кой» выборки от 3 июля не обнаружено достоверных различий между
средними значениями второй-третьей ГК. Незначительные различия по
второй ГК выявлены между четвертой и пятой размерно-возрастными
группами (Р ≤ 0,05). Между пятой и шестой группами достоверные раз-
личия наблюдались по второй (Р ≤ 0,01) и по третьей (Р ≤ 0,05) ГК. Вто-
рая ГК сформирована положительными вкладами признаков головы l.cap.,
l.helm., l.cap.+ l.helm., r.m.v., Or, O.w.cap., cap.d., и отрицательными вкла-
дами признаков, описывающих изменчивость формы верхней части ра-
ковины (r.W.v., w.cap.d.) и длиной постабдоминальных коготков  l.cl. Тре-
тья ГК сформирована положительными вкладами признаков головы
(l.helm., m.v.cap., m.v.helm.),  хвостовой иглы (l.t.sp.) и отрицательным вкла-
дом признака, описывающего форму рострума (r.m.v.) (табл. 3).

Сравнение размерно-возрастных групп D. galeata из оз. Тоджа в
выборке от 29 июля не выявило различий по значимым  компонентам
между первой и второй, третьей и четвертой возрастными группами.
Между четвертой и пятой группами по второй ГК различия незначитель-
ные (Р ≤ 0,05), по третьей ГК – достоверные (Р ≤ 0,001). Пятая и шестая
группы достоверно различаются по третьей ГК (Р ≤ 0,01), которая акку-
мулирует изменчивость тех же признаков, что в выборке от 3 июля, за
некоторыми исключениями.

По результатам последовательного сравнения – первой со второй,
второй с третьей, и так далее – размерно-возрастных групп «каргатской»
выборки дафний видно, что достоверных различий между младшими воз-
растными группами по средним значениям второй-третьей ГК в обеих
выборках не наблюдается. Однако пятая и шестая группы значимо разли-
чаются по второй ГК (Р ≤ 0,001) в обе даты наблюдений (1 и 11 июня).
Вторая ГК отражает изменчивость признаков головы (положительный
вклад признаков l.helm., l.cap.+l.helm., m.v..cap., m.v. helm.) и раковины
(отрицательный вклад W, w.br.) (табл. 4). Кроме того, в различия между
пятой и шестой группами в выборке от 11 июня отрицательный вклад
внесли признаки раковины (w.cap.d.) и хвостовой иглы (l.t.sp.).
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Временная изменчивость
При анализе временной морфологической изменчивости сравнива-

ли между собой одни и те же размерно-возрастные группы дафний, кото-
рые были выделены в каждой выборке в разные даты наблюдений, на-
пример, первую с первой, вторую со второй, третью с третьей, и т.д.

Между размерно-возрастными группами дафний из оз. Тоджа (вы-
борки от 3 и 29 июля) выявлены достоверные различия только по первой
ГК (Р ≤ 0,001), по остальным компонентам группы достоверно не разли-
чались.

Одни и те же размерно-возрастные группы из «каргатских» выборок
в разные даты наблюдений (от 1 и 11 июня) также различаются друг от
друга по первой ГК (Р ≤ 0,001), за исключением первых групп (табл. 4),
которые сходны по первой и третьей, но различаются по второй ГК (Р ≤
0,01). Вторые размерно-возрастные группы слабо отличаются по второй (Р
≤ 0,05) и сходны по третьей ГК. Выявлены сезонные различия между тре-
тьими размерно-возрастными группами по второй ГК (Р ≤ 0,01). Между
выборками четвертых и пятых групп различий не обнаружено. Шестые раз-
мерно-возрастные группы достоверно различаются по второй ГК (Р ≤ 0,001).

Сравнение особей первых размерно-возрастных групп выявило, что
во вторую ГК основной положительный вклад внесли признаки раковины
(r.W.v., w.cap.d.), а основной отрицательный вклад – признаки головы (l.cap.,
l.cap.+l.helm., O.w.cap., m.v.cap.). Для дафний третьих групп показано, что
вторая ГК сформирована положительным вкладом признаков головы (l.cap.,
l.helm., l.cap.+l.helm., m.v.helm.) и отрицательными вкладами признаков
раковины (W, w.br., d.l.t.sp.). При сравнении шестых размерно-возрастных
групп выявлено, что во вторую ГК основной положительный вклад внесли
признаки головы (l.cap., l.helm., l.cap.+l.helm., m.v.helm.), а основной отри-
цательный вклад –  признаки раковины (W, w.br., d.l.t.sp, v.l.t.sp.).

Размерно-возрастная изменчивость Daphnia longispina
В Телецком озере представители рода Daphnia впервые были зареги-

стрированы в 1989 г. и первоначально идентифицированы как D. hyalina
(Зуйкова, 1998). В настоящее время, с учетом последних таксономических
исследований этого рода, она отнесена к виду D. longispina (рис. 9). В озе-
ре этот вид не достигает высокой численности и в пелагиали встречаются
чрезвычайно редко. Однако в придаточном водоеме, имеющем временную
связь с озером в весенний период, D. longispina довольно обильна в тече-
ние июля-августа, в период максимального прогрева воды. Вероятно, раз-
витие дафний в Телецком озере ограничивается низкой температурой воды
в течение вегетационного сезона и низким количеством доступных кормо-
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вых объектов. По всей видимости, цикл развития этого вида в озере очень
короткий, поскольку в конце июня отмечаются лишь единичные ювениль-
ные особи, а в середине августа – уже эфиппиальные самки.

В пространстве первых двух  главных компонент выборка
D. longispina из Телецкого озера разделилась на шесть размерно-возра-
стных групп, как и выборки близкородственного вида D. galeata из бо-
лее теплых эвтрофных водоемов – оз. Тоджа и р. Каргат (рис. 10). Боль-

Рис. 9. Внешний вид и диагностические признаки Daphnia longispina. Условные
обозначения: 1 – партеногенетическая самка; 2 – самец; 3 – голова самца; 4 –
постабдомен самки; 5 – постабдоменальный коготок самки; 6 – нога I самки; 7 –
гнатобаза ноги II самки; 8 – нога III самки; 9 – нога IV самки; 10 – нога IV самки;
11 – нога I самца.
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шая часть изменчивости D. longispina также сосредоточена в первых
трех компонентах, первая из которых отражает размерно-возрастную
изменчивость.

Анализ вкладов признаков во вторую компоненту показал, что в про-
цессе роста дафний сильнее всего изменяются признаки головы (l.cap.,
cap.d.), признаки, характеризующие расположение глаза (O.cap., O.w.cap.),
форму и длину рострума (r.m.v.) и форму верхней части раковины (r.W.v.,
w.cap.d.) (табл. 5). Третья ГК также сформирована признаками, описыва-
ющими расположение глаза (O.cap., O.m.v.),  форму вентрального края
головы (m.v.cap.), верхнего края раковины (r.W.v., w.cap.d.) и длиной хво-
стовой иглы (l.t.sp.).

Анализ морфологической изменчивости признаков при последователь-
ном сравнении – первой со второй, второй с третьей, и так далее – размер-
но-возрастных групп D. longispina показал, что различия между первой-
четвертой группами по средним значениям ГК незначительны, несмотря
на высокую изменчивость дафний. Старшие возрастные группы отлича-
ются друг от друга довольно сильно. Шестая размерно-возрастная группа
наиболее существенно отличается от младших групп (P ≤ 0,001).

Для каждой размерно-возрастной группы были рассчитаны средние
размеры тела и доверительный интервал, и по полученным данным пост-
роены графики скорости роста тела, выводковой камеры и хвостовой иглы.

Скорость роста тела между размерно-возрастными группами увели-
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Рис. 10. Облака распределений и центроиды размерно-возрастных групп выбор-
ки D. longispina из Телецкого озера по пластическим признакам в пространстве
главных компонент; ± среднеквадратичное отклонение.
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чивается постепенно (рис. 11). Рост выводковой камеры и хвостовой иглы
у D. longispina является аллометрическим (рис. 12: а, б), при этом алло-
метрия хвостовой иглы выражена слабо.

Размерно-возрастная изменчивость Daphnia curvirostris
В реке Каргат Daphnia curvirostris обитает в прибрежной тростни-

ковой зоне, образуя довольно многочисленные скопления. Впервые этот
вид в бассейне оз. Чаны зарегистрирован в 2006 г., в списках видов более
ранних исследований зоопланктона оз. Чаны этот вид не указан (Иванов,
Макарцева, 1982; Визер, 1986; Тимофеева, 1986; Ермолаев, Визер, 2001;
Ермолаева, Бурмистрова, 2005). Вполне вероятно, что исследователи пу-
тали его с видом D. pulex, определяя видовую принадлежность исключи-
тельно по самкам и не принимая во внимание признаки самцов (рис. 13).
Обращает на себя внимание необычная для D. curvirostris форма тела в
популяции р. Каргат – на первый взгляд, без тщательного рассмотрения
диагностических признаков, особей легко можно спутать с видом D.
longispina, обитающего в этом же биотопе. Для того чтобы проверить,
изменится ли форма тела D. curvirostris в искусственных условиях, был
выращен лабораторный клон. Оказалось, что форма тела этих дафний
приняла очертания, более характерные для данного вида.

Во временном водоеме рядом с оз. Дорог-Холь особи D. curvirostris
характеризуются типичной для вида формой тела (рис. 13).

Как и выборки видов D. galeata и D. longispina, выборка D. curvirostris
из природной популяции р. Каргат в пространстве двух первых главных
компонент распались на шесть размерно-возрастных групп, а выборка
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Рис. 11.  Кривая линейного роста D. longispina из Телецкого озера; ± 1 % довери-
тельный интервал.
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лабораторного клона – на пять (рис. 14). Первая ГК состоит из примерно
равных положительных вкладов всех признаков и полученное распреде-
ление особей по этой компоненте показывает, что она отражает размер-
но-возрастную изменчивость – 70,4 и 86,3 %, соответственно (табл. 6).
Вторая ГК отражает изменчивость формы головы в обеих выборках
(O.cap., O.m.v., O.w.cap., m.v.cap.) и изменчивость длины хвостовой иглы
(l.t.sp.) и диаметра глаза (О) для особей из природной популяции. Третья
ГК также характеризует изменчивость признаков головы (l.cap., O.w.cap. –
для обеих выборок, O.cap. и m.v.cap. – для выборки из лабораторного кло-
на, cap.d. – для выборки из природной популяции), признаков, описыва-
ющих форму верхнего края раковины – r.W.v. и w.cap.d. и изменчивость
длины хвостовой иглы.

При последовательном сравнении – первой со второй, второй с тре-
тьей, и так далее – размерно-возрастных групп D. curvirostris из природ-
ной популяции обнаружены незначительные различия между средними
значениями второй-третьей ГК. Так, достоверные различия между груп-
пами по второй и третьей ГК в большинстве случаев отсутствуют, либо

Признак Главные компоненты 
I II III 

L 0,25 -0,04 -0,11 
W 0,24 -0,08 -0,17 

w.br. 0,23 -0,09 -0,11 
w.cap. 0,25 0,01 0,00 
l.cap. 0,23 0,29 0,26 
O.cap. 0,20 -0,41 0,22 

O 0,23 0,02 -0,07 
lr 0,25 0,04 0,07 

O.m.v. 0,18 -0,27 0,65 
r.m.v. 0,23 0,27 -0,04 

m.v.cap. 0,23 -0,15 0,28 
Or 0,24 0,08 0,10 

O.w.cap. 0,20 0,64 0,03 
cap.d. 0,23 0,25 0,15 
r.W.v. 0,23 -0,21 -0,33 

w.cap.d. 0,23 -0,20 -0,27 
l.t.sp. 0,20 -0,06 -0,29 

d.l.t.sp. 0,24 -0,06 -0,12 
v.l.t.sp. 0,24 -0,04 -0,10 

Собственное 
число, % 84,75 4,40 3,64 

 

Таблица 5.  Вклады пластических признаков выборки D. longispina
в главные компоненты.
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Рис. 12.  Размерно-возрастные изменения ширины выводковой камеры (а) и дли-
ны хвостовой иглы (б) D. longispina из Телецкого озера; ± 1 % доверительный
интервал.

они незначительны (Р ≤ 0,01) и касаются, главным образом, старших раз-
мерно-возрастных групп, только по третьей ГК различия наблюдаются
между первой и третьей группами (Р ≤ 0,01). Напротив, в выборке из
лабораторного клона различия чаще встречаются между младшими раз-
мерно-возрастными группами как по второй, так и по третьей ГК (Р ≤
0,01; Р ≤ 0,05).

Размерно-возрастная изменчивость D. curvirostris из оз. Дорог-Холь
характеризуется сходными закономерностями с изменчивостью этого вида
из р. Каргат. В пространстве первой и второй ГК данная выборка разде-
лилась на четыре размерно-возрастные группы, что меньше, чем в пре-
дыдущих исследованных популяциях (рис. 15). Очевидно, это объясня-
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Рис. 13. Внешний вид и диагностические признаки D. curvirostris.
Условные обозначения: 1 – эфиппиальная самка из оз. Дорог Холь; 2, 3 – партено-
генетические самки из р. Крагат; 4 – партеногенетическая самка из р. Каргат (ла-
бораторный клон); 5 – партеногенетическая самка из оз. Дорог-Холь; 6 – рострум
самки; 7 – постабдомен самки; 8 – нога I самки; 9 – гнатобаза ноги II самки; 10 –
нога III самки; 11 – нога IV самки; 12 – нога V самки; 13 – голова самца; 14 –
постабдомен самца; 15 – гнатобаза ноги II самца; 16 – антенна I и рострум самца.
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ется отсутствием в выборке дафний младших возрастов. Размеры особей
в этой выборке колеблются от 0,65 до 1,30 мм, тогда как «каргатская»
выборка включала размерный ряд от 0,32 до 0,76 мм для природной по-
пуляции и от 0,32 до 1,30 мм для лабораторного клона, при этом особи
старших половозрелых размерно-возрастных групп были значительно
мельче в природной популяции. Первая ГК состоит из примерно равных
положительных вкладов всех признаков и полученное распределение осо-
бей по этой компоненте показывает, что она отражает размерно-возраст-
ную изменчивость – 62,8 % (табл. 7).

Вторая ГК характеризует изменчивость формы головы дафний (по-
ложительные вклады признаков O.cap., O.m.v. и отрицательные – O.w.cap.,

Рис. 14. Облака распределений и центроиды размерно-возрастных групп выбо-
рок D. curvirostris из природной популяции р. Каргат (а) и ее лабораторного клона
(б) по пластическим признакам в пространстве первой и второй главных компо-
нент; ± среднеквадратичное отклонение.
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l.cap.,) и верхнего края раковины (отрицательный вклад cap.d. и положи-
тельные вклады признаков r.W.v. и w.cap.d.). Третья ГК сформирована
положительными вкладами признаков головы (O.cap., O.m.v., m.v.cap.) и
длины хвостовой иглы (l.t.sp.)  и отрицательными вкладами признаков
верхнего края раковины (r.W.v. и w.cap.d.).

При последовательном сравнении размерно-возрастных групп
D. curvirostris из оз. Дорог-Холь незначительные различия между сред-
ними значениями ГК обнаружены только по второй компоненте в двух
сравнениях – между второй–третьей и третьей–четвертой группами
(Р ≤ 0,05).

Сравнительный анализ изменчивости всех трех выборок
D. curvirostris показал, что первая ГК сформирована практически одина-
ковыми вкладами всех признаков (табл. 8). Вторая ГК отражает изменчи-
вость признаков головы и расположения глаза (положительные вклады
l.cap., O.w.cap. и cap.d.), верхнего края раковины (отрицательные вклады
признаков r.W.v. и w.cap.d.) и длины хвостовой иглы (положительный вклад
l.t.sp.). Третья ГК сформирована вкладами признаков, характеризующих
расположение глаза (положительные вклады O.cap. и O.m.v. и отрицатель-
ный вклад O.w.cap.) и длины хвостовой иглы (l.t.sp.). В целом следует
отметить, что изменчивость D. curvirostris во всех популяциях затрагива-
ет комплексы признаков, связанные с формой головы, верхним краем ра-
ковины, расположением глаза и с длиной хвостовой иглы.

Для каждой размерно-возрастной группы D. curvirostris из всех трех
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Рис. 15. Облака распределений и центроиды размерно-возрастных групп выбор-
ки D. curvirostris из оз. Дорог-Холь по пластическим признакам в пространстве
первой и второй главных компонент; ± среднеквадратичное отклонение.
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Признак Главные компоненты 
I II III 

L 0,28 0,06 -0,04 
W 0,28 0,10 -0,12 

w.br. 0,26 0,00 -0,09 
w.cap. 0,27 -0,07 0,02 
l.cap. 0,20 -0,36 0,17 
O.cap. 0,15 0,35 0,38 

O 0,21 0,03 0,02 
lr 0,27 -0,11 0,10 

O.m.v. 0,13 0,41 0,37 
r.m.v. 0,26 -0,12 -0,15 

m.v.cap. 0,12 -0,14 0,60 
Or 0,28 0,02 -0,03 

O.w.cap. 0,14 -0,53 0,05 
cap.d. 0,24 -0,23 0,10 
r.W.v. 0,21 0,32 -0,23 

w.cap.d. 0,24 0,26 -0,20 
l.t.sp. -0,13 0,11 0,41 

d.l.t.sp. 0,27 0,05 -0,03 
v.l.t.sp. 0,28 0,02 -0,01 

Собственное 
число, % 62,78 12,91 7,32 

 
выборок были рассчитаны средние размеры тела и доверительный ин-
тервал, и по полученным данным построены графики скорости роста тела,
выводковой камеры и хвостовой иглы (рис. 16, 17).

Скорость роста тела между размерно-возрастными группами уве-
личивается постепенно, но рост дафний в лабораторном клоне и из до-
рог-хольской популяции более интенсивный. Рост выводковой камеры
и хвостовой иглы у D. curvirostris также является аллометрическим, при
этом у лабораторного клона ярко выражена аллометрия выводковой ка-
меры (рис. 17: а). По-видимому, это объясняется тем, что в лаборатор-
ном клоне дафнии созревают быстрее, и в результате этого пятая раз-
мерно-возрастная группа представлена бульшим числом половозрелых
самок. Рост хвостовой иглы у D. curvirostris с возрастом уменьшается,
особенно хорошо это видно для выборок из лабораторного клона и «до-
рог-хольской» популяции.

Обсуждение
Тот факт, что большинство выборок дафний разных видов представ-

Таблица 7.  Вклады пластических признаков выборки D. curvirostris из оз. Дорог-
Холь в главные компоненты
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лено шестью размерно-возрастными группами, хорошо согласуется с ис-
следованиями по онтогенетическому развитию кладоцер. Ранее было по-
казано, что у представителей рода Daphnia до наступления половой зре-
лости наблюдается от трех до восьми межлиночных стадий (Гиляров,
1987). Графическая интерпретация вкладов признаков по второй и тре-
тьей главным компонентам показывает, что в целом морфологические
признаки дафний в процессе онтогенеза изменяются сходным образом во
всех водоемах.

Различия в скорости роста D. galeata между датами наблюдений как в
оз. Тоджа, так и в р. Каргат, скорее всего, объясняются сезонными измене-
ниями факторов среды. Как правило, на скорость роста дафний непосред-
ственное влияние оказывают качество и количество кормовых ресурсов,
концентрация углерода, фосфора, продолжительность светового дня, тем-
пература воды (Urabe, 1988; Urabe, Watanabe, 1991; Urabe, Sterner, 1996;
Acharya et al., 2004; Kyle et al., 2006). Вероятно, что с повышением темпе-
ратуры воды (см. рис. 7, в) в оз. Тоджа и р. Каргат, как и в большинстве
водоемов умеренного типа, повышается концентрация биогенных веществ

Признак Главные компоненты 
I II III 

L 0,26 -0,08 -0,05 
W 0,25 -0,11 -0,08 

w.br. 0,24 0,01 -0,14 
w.cap. 0,26 0,00 -0,02 
l.cap. 0,21 0,45 0,10 
O.cap. 0,20 -0,15 0,44 

O 0,22 0,09 0,13 
lr 0,25 0,07 0,05 

O.m.v. 0,21 -0,19 0,41 
r.m.v. 0,24 0,12 -0,02 

m.v.cap. 0,20 0,03 0,19 
Or 0,25 0,02 0,05 

O.w.cap. 0,16 0,63 -0,29 
cap.d. 0,24 0,22 -0,02 
r.W.v. 0,24 -0,27 -0,08 

w.cap.d. 0,24 -0,24 -0,09 
l.t.sp. -0,13 0,31 0,66 

d.l.t.sp. 0,25 -0,09 -0,07 
v.l.t.sp. 0,25 -0,09 -0,06 

Собственное  
число, % 77,69 6,50 5,45 

 

Таблица 8.  Вклады пластических признаков выборок D. curvirostris из различных
популяций в главные компоненты.
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и доступных кормовых объектов. Косвенным подтверждением данного
факта является то, что характер кривой роста дафний в нашем исследова-
нии сходен с кривыми, полученными при изучении влияния различных
концентраций пищи на скорость роста и на содержание углерода в ракови-
не на разных стадиях развития дафний (Urabe, 1988; Urabe, Watanabe, 1991).
При этом длина тела первых размерно-возрастных групп практически оди-
накова в разные даты наблюдений. Морфологические различия в форме
тела между соседними размерно-возрастными группами D. galeata и в оз.
Тоджа, и в р. Каргат незначительные, или полностью отсутствуют. Только
между пятой и шестой группами выявлены достоверные различия. Анализ
основных вкладов признаков показал, что изменение формы тела дафний в
процессе роста происходит по одним комплексам признаков и в одном на-
правлении в разные даты наблюдений. Изменчивость в выборках носит
общий характер и направление.

Сезонная изменчивость размерно-возрастных групп D. galeata в оз.
Тоджа невысокая, тогда как в р. Каргат отмечен более сложный характер
временной морфологической изменчивости дафний – первые, третьи и
шестые группы проявили достоверные различия по значимым компонен-
там, в то время как между остальными группами достоверных различий
не обнаружено.

Для популяций других видов – D. longispina и D. curvirostris – выяв-
лены сходные с D. galeata закономерности в изменении общей формы
тела в процессе онтогенетического развития. Для этих видов также отме-
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Рис. 16.  Кривые линейного роста в разных популяциях D. curvirostris;
± 1 %  доверительный интервал. Условные обозначения: 1– популяция из р. Кар-
гат, 2 –популяция из оз. Дорог-Холь, 3 – лабораторный клон (р. Каргат).
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Рис. 17. Размерно-возрастные изменения ширины выводковой камеры (а) и дли-
ны хвостовой иглы (б) в разных популяциях D. curvirostris; ± 1 % доверительный
интервал. Условные обозначения: см. рис. 16.

чена большая изменчивость признаков, связанных с формой головы, вер-
хней части раковины и длиной хвостовой иглы и сходный характер ско-
рости роста тела.

Для всех видов отмечена аллометрия таких признаков, как ширина
выводковой камеры, длина хвостовой иглы и длина шлема – для D. galeata.
Во всех выборках D. galeata отмечено уменьшение абсолютных разме-
ров шлема и хвостовой иглы с возрастом, несмотря на присутствие бес-
позвоночных и позвоночных хищников в водоемах. Этот факт свидетель-
ствует о том, что основной пресс хищников, особенно беспозвоночных,
направлен в первую очередь на промежуточные (третью–пятую) возраст-
ные группы и согласуется с данными Р. Лагергрена c соавторами (Lagergren
et al., 2007).

Аллометрия шлема и хвостовой иглы отмечена и для других видов
кладоцер – для D. lumholtzi из водохранилища в Северной Америке
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(Sorensen, Sterner, 1992), для D. cucullata, Bosmina (E.) c. gibbera и B. (E.)
c. retro-extensa (Lagergren  et al., 2007). Последние авторы отмечают, что
аллометрия признаков у кладоцер обычно описывается простой степен-
ной функцией, но известны случаи более сложных зависимостей, соот-
ветствующих, например, нелинейной регрессии. Кроме того, они обра-
щают внимание на то, что в дополнение к сезонной изменчивости, как
относительный, так и абсолютный размер цикломорфных признаков мо-
жет существенно меняться в процессе роста животного. Таким образом,
анализ онтогенетической изменчивости  признаков позволяет лучше по-
нять природу и причины цикломорфоза и является важным при изучении
морфологической изменчивости популяций.

Заключение
Таким образом, выявлены общие закономерности в изменении фор-

мы тела в процессе онтогенеза видов D. galeata, D. longispina и D.
curvirostris в водоемах различного типа. Большая изменчивость морфо-
типов размерно-возрастных групп D. galeata в устье р. Каргат, по нашему
мнению, объясняется нестабильными экологическими условиями водо-
ема, и, вероятно, более высокой степенью генетического полиморфизма
этой популяции (вследствие попадания в оз. Чаны других филогенети-
ческий линий, например, при переносе эфиппиальных яиц птицами). В
целом, в процессе онтогенеза у всех видов дафний высокая изменчивость
обусловлена признаками, связанными с формой головы и расположени-
ем глаза, и в меньшей степени – с формой раковины.

На основании полученных данных мы делаем вывод, что соседние
размерно-возрастные группы, за исключением старших возрастов, не
имеют значимых морфологических различий и пригодны для изучения
внутри- и межпопуляционной изменчивости. При этом исследования дол-
жны проводиться на сходных по размерно-возрастному составу выбор-
ках дафний. Особенно этот факт следует учитывать при работе с половоз-
релыми особями, размерно-возрастные группы которых наиболее сильно
отличаются друг от друга по форме тела. Сравнение популяций дафний
по шестым возрастным группам, которые характеризуются максималь-
ными линейными размерами и ярко выраженными изменениями ракови-
ны вследствие развития выводковой камеры, значительно искажает ко-
нечный результат. Например, различия между этими группами (пятой–
шестой) могут достигать значительной величины и приближаться к уров-
ню подвидовых различий по критерию Майра (CD ≥ 1,28) (Майр, 1968).
Поэтому половозрелые особи четвертой–пятой размерно-возрастных
групп видов D. galeata, D. longispina и D. curvirostris наиболее подходят
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для изучения популяционной морфологической изменчивости.
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 E.I. Zuykova, N.A. Bochkarev

Ontogenetic morphology variability in some species
of genus Daphnia

Despite many ecological studies the population morphological variability
in the cladoceran genus Daphnia is poorly investigated, especially during
ontogenetic. Unusual phenotypic plasticity of some Daphnia species results in
tremendous difficulties in morphological species delineation. The ontogenetic
morphological variation of D. galeata, D. longispina, and D. curvirostris was
studied revealing the general trends in the body shape variability for different
populations. We found the common patterns of the morphological variability
of the body shape during ontogenetic for these species. For all Daphnia species
the strong variability is concern with the characters of head and the position of
eye. The growth of the brood pouch width, helmet and tail spine is allometric.
The absolute sizes of helmet and tail spines decreased during Daphnia
ontogenetic. It was shown that the first mature instars of different Daphnia
species are the most suitable for studying of the interpopulation morphological
variation.
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Е.П. Симонов

СРАВНЕНИЕ НЕКОТОРЫХ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ
ОСОБЕННОСТЕЙ ДВУХ ВОЗРАСТНЫХ ГРУПП

ЩИТОМОРДНИКА ОБЫКНОВЕННОГО
(GLOYDIUS HALYS)

В зависимости от возраста, разные особи одного вида часто обладают
своими экологическими особенностями, а экологическая ниша популяции
складывается из таковых для отдельных возрастных групп. В связи с этим,
детальные представления о взаимоотношениях видовых популяций со сре-
дой обитания на всех стадиях жизненного цикла составляющих её особей
крайне необходимы для осуществления полноценных и действенных мер
по сохранению и воспроизводству ресурсов животного мира.

В онтогенезе пресмыкающихся личиночная стадия отсутствует, и
новорожденные рептилии по морфологии практически идентичны ро-
дительским особям. Кроме того, немаловажной особенностью репти-
лий является характер их репродуктивной стратегии. Большинство пре-
смыкающихся производят на свет относительно не большое количество
потомков, но не проявляют какой-либо заботы о потомстве. Новорож-
денные рептилии, таким образом, полностью автономны и независимы
с первых моментов жизни. В связи с этим для пресмыкающихся харак-
терен плавный характер онтогенетических изменений, в том числе и в
их экологии.

Среди пресмыкающихся онтогенетические сдвиги особенно ярко и
заметно проявляются в использовании местообитаний (Stamps, 1983; Lind
and Welsh, 1994; Shine et al., 2002; Nemes et al., 2006), что, в свою очередь,
часто является следствием других возрастных изменений в экологии и
биологии вида. В настоящем исследовании проанализированы различия
в биотопической приуроченности, времени активности и в предпочитае-
мых температурах окружающей среды между взрослыми и новорожден-
ными щитомордниками в популяции расположенной на территории Но-
восибирской области.

Материал и методы
Изучаемая популяция обыкновенного щитомордника является изо-

лированной и формирует крайнюю часть северной границы ареала вида
в целом и северо-западную для номинативного подвида. В районе обита-
ния данной популяции на юго-востоке Новосибирской области, река Бердь
пересекает северо-западные отроги Салаирского кряжа, относительные
высоты достигают 100–150 м. Средняя температура июля 17,7 °С, сред-
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негодовая – 0,3 °С; сумма температур выше 10 °С :  1700–1800 °С. (Крав-
цов, Донукалова, 1996). Обыкновенный щитомордник является здесь сте-
нотопным видом, обитая исключительно на каменистых осыпях и скло-
нах с горно-степной растительностью вдоль реки Бердь (Симонов, 2007).

Наблюдения и учеты проводились с 23 по 30 августа 2008 года в
одном из локальных местообитаний (Маслянинский административный
район, 5 км к востоку от п. Берёзово; 54°30’N, 84°03’E). Учёты на трансек-
тах с нефиксированной шириной проводились повторно, восемь раз в
течение дня (с 8.00 до 21.00) в следующих типах местообитаний:

1. «Скальные участки»: каменные осыпи, обнаженные скалы и на-
громождения крупных камней со сходными микроклиматическими пара-
метрами и флорой (проективное покрытие растительности меньше 25 %),
преобладающие виды – ежевика Rubus caesius L., подмаренник русский
Galium ruthenicum Willd., полынь холодная Artemisia frigida Wild., чисто-
тел Chelidonium majus L. (4–5 %), лук-слизун Allium nutans L.

2. «Каменистая степь»: крутые склоны южной экспозиции и выходы
материнских пород, но в отличие от предыдущего типа местообитаний,
здесь имеется почва, сухая и с множеством камней, проективное покры-
тие растительности составляет примерно 50–60 %. Основные виды рас-
тений: ковыли Stipa sp., горноколосник колючий Orostachys spinosa (L.)
C. A. Meyer, спирея зверобоелистная Spiraea hypericifolia L., карагана ку-
старниковая Caragana frutex (L.) C. Koch, полынь холодная и другие по-
лыни Artemisia sp., лук-слизун;

3. «Пойма»: пойма реки Бердь, где обильно развито луговое разно-
травье и проективное покрытие растительности достигает 100 %, встре-
чаются отдельные разновозрастные деревья берёзы (Betula pendula Roth),
осины (Populus tremula L.), ивы (Salix rosmarinifolia L.) и сосны (Pinus
sylvestris L.).

Использование визуальных учетов для изучения активности змей
имеет определённые недостатки (Sun et. al., 2001; Mazerolle et al., 2007),
так как исследователь не может учесть всех активных змей на маршруте
ввиду их скрытного образа жизни или в результате помех для видимости
создаваемых растительным покровом или рельефом. Кроме того, вероят-
ность обнаружения змеи зависит от её размера, таким образом, возникает
системная ошибка недоучёта новорожденных, ювенильных и полувзрос-
лых особей.

Для каждой встречи  щитомордника отмечались следующие пара-
метры: возраст змеи, время суток  (утро – с 09.00 до 11.00, полдень –
с 11.00 до 16.00, вечер – с 16.00 до 20.00), тип местообитания (скальные
участки, каменистая степь, пойма; описание см. выше), экспозиция (юго-
восточная, юго-западная), температура воздуха (Т1), температура возду-
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ха на расстоянии 5 см над субстратом (Т2), температура субстрата (Т3).
Температуры воздуха и субстрата измерялись при помощи цифрового
термометра (точность 0,1 °C). Взрослыми считались змеи с длиной тела
от кончика морды до клоаки не менее 420 мм. Новорожденными счита-
ются особи от момента рождения до первой зимовки, на момент исследо-
вания длина их тела от кончика морды до клоаки не превышала 170 мм.
Всего за период наблюдения было встречено 25 взрослых и 15 новорож-
денных змей.

Статистическая обработка полученных данных включала в себя сле-
дующие процедуры. Для анализа ассоциаций между возрастными груп-
пами щитомордников (взрослые и новорожденные) и учитываемыми пе-
ременными (тип местообитания, экспозиция, время) был использован
простой и множественный анализ соответствий (Greenacre, 1984). Про-
верка нормальности распределения переменных осуществлялась при по-
мощи теста Колмогорова-Смирнова, однородность дисперсий проверя-
лась при помощи теста Левене. Распределение всех температурных пере-
менных (T1, T2, T3) значимо не отличается от нормального для обеих
возрастных групп (критерий Колмогорова-Смирнова: p > 0,2), но равен-
ство дисперсий оказалось справедливо только для T1 и T3  (тест Левене:
p > 0,1), тогда как дисперсии T2 были не однородны  (тест Левене: p <
0,01). Таким образом, для исследования различий в предпочитаемых тем-
пературах между возрастными группами параметрический T-критерий
Стьюдента был использован для T1 и T3, а непараметрический U-крите-
рий Манна-Уитни при сравнении по T2. Для всех статистических тестов
был установлен уровень значимости 0,05. Все статистические расчёты
были выполнены с использованием программы Statistica for Windows 6.0.

Результаты и обсуждение
По результатам простого анализа соответствий (табл. 1) выявлены

значимые ассоциации между возрастом и типом местообитания, экспо-
зицией, временем суток. Множественный анализ соответствий выявил
тесную связь исследуемых возрастных групп змей  с определенного типа
местообитаниями и экспозицией, тогда как связь с временем суток оказа-
лась не такой сильной, но также  значимой (рис. 1).

Таким образом, в это время года новорожденные щитомордники
предпочитают каменистые степи, склоны с юго-восточной экспозицией
и активны в течение всего дня.  В отличие от новорожденных взрослые
змеи предпочитают скальные местообитания, склоны юго-западной экс-
позиции и наиболее активны в полдень и вечернее время. В пойме были
встречены только взрослые щитомордники.
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Схема суточной активности щитомордников более наглядно пред-
ставлена на рис. 2. Новорожденные G. h. halys имеют два пика активнос-
ти, первый в 09.00–11.00 и второй в 19.00–21.00. Взрослые змеи начина-
ют появляться на поверхности после 11.00. Затем их активность держит-
ся на постоянном уровне с 13.00 до 19.00. Около 21.00 взрослые щито-
мордники возвращаются в их ночные укрытия.

Изменения температур окружающей среды в течение периода на-
блюдений представлены на рис. 3. Во время активности щитомордников
T1 варьировала от 16,5 до 28,5 °С, T2 – от 16,6 до 27,8 °С, T3 – от 14,0 до
25,0 °С. Во время периода наблюдений  взрослые змеи предпочитали зна-
чимо большие T1, T2 и T3, чем новорожденные  (табл. 2).

Таблица  1. Сводные результаты простого анализа соответствий.

 χ2 df P 

Возраст * местообитание 28,25 2 < 0,001 
Возраст * экспозиция 18,06 2 < 0,001 
Возраст * время дня 7,53 2 < 0,05 
 

Рис. 1. Ассоциации взрослых и новорожденных щитомордников в пространстве
описываемом первыми двумя осями соответствий (по результатам множествен-
ного анализа соответствий).



249

 Сообщества и популяции животных: экологический и морфологический анализ

Таким образом, полученные результаты демонстрируют наличие
различий между взрослыми и новорожденными щитомордниками по всем
рассматриваемым показателям. Вопросы биотопической приуроченнос-
ти и активности щитомордника обыкновенного в той или иной мере ис-
следовались в популяциях разных подвидов (Чернов, 1954; Лесняк, 1964;
Яковлева, 1964; Атаев, 1985; Яковлев, 1985; Боркин и др., 1990; Ананьева
и др., 1997), но все эти работы касались в основном взрослых змей и не
затрагивали экологии новорожденных или ювенильных особей.

Таблица  2. Описательная статистика температурных показателей окружающей
среды для взрослых и новорожденных щитомордников и их сравнение.

Показа-
тель 

Взрослые 
M±m 

Min-max 
n 

Новорожденные 
M±m 

Min-max 
n 

T-крите-
рий 

U-крите-
рий 
Мана-
Уитни 

p 

Ta 
22,9 ± 0,7 
16,5-28,5 

24 

20,5 ± 0,8 
16,5-26,5 

15 
2,17 - < 0,05 

Ta2 
23,1 ± 1,1 
17,0-27,8 

21 

18,3 ± 0,9 
16,6-22,6 

15 
- 2,33 < 0,05 

Ts 
22,7 ± 0,8 
18,9-30,0 

21 

19,5 ± 1,4 
14,0-25,0 

11 
2,11 - < 0,05 

 

Рис. 2. Активность взрослых и новорожденных щитомордников зарегистриро-
ванная в течение учётов (сводные данные за период с 23 по 30 августа 2008).
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Рис. 3. Изменения температур окружающей среды в течение периода наблюде-
ний (с 23 по 30 августа 2008).  Срединная точка обозначает среднее значение,
0,95% доверительный интервал.

Одним из наиболее значимых факторов, влияющих на смену место-
обитаний в ходе развития особей, является изменение пищевого рациона у
разных возрастных групп. У пресмыкающихся это чаще всего это связано
с простым увеличением линейных размеров животного, что позволяет ис-
пользовать более крупные объекты для питания или/и с качественными
изменениями в пищеварительной системе. Такие онтогенетические сдвиги
в питании хорошо известны для змей (Saint-Girons, 1980; Luiselli et al. 1995;
Weatherhead et al., 2003; Brito, 2004), так как размер поедаемой ими добычи
строго ограничен размером челюстей (Mushinsky, 1987). В случае с ядови-
тыми змеями, весьма распространённым, видимо, является и возрастное
изменение пептидного состава и свойств яда, что отражает переход с пита-
ния одной группой животных на другую (Gutiйrrez et al., 1990; Saldarriaga
et al., 2003; Zelanis et al., 2007). При этом яд ювенильных особей нередко
оказывается более токсичным (Mackessy et al., 2006).

В рассматриваемом случае различия в рационе могут быть важной
причиной для разделения местообитаний у щитомордника обыкновенно-
го. Исследования в разных частях ареала вида показывают, что молодые
змеи предпочитают поедать насекомых (особенно прямокрылых) и не-
больших ящериц, тогда как взрослые змеи наиболее всего предпочитают
мелких млекопитающих, реже ящериц, воробьиных птиц (Чернов, 1954;
Яковлева, 1964; Яковлев, 1985; Орлов и др., 2001). Согласно данным Лес-
няка (1964), в южном Казахстане диета щитомордников с длинной тела
менее 400 мм на 60,6% состоит из беспозвоночных. Во время исследова-
ний, в каменистой степи наблюдались многочисленные сеголетки прыт-
кой ящерицы, в то время как в скальных местообитаниях и пойме встре-
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чено только несколько экземпляров прыткой и живородящей ящериц.
Также хорошо известно, что размещение и обилия насекомых сильно за-
висит от разнообразия растительности и её проективного покрытия (Яхон-
тов, 1969). Несомненно, по количеству насекомых пойма является более
богатым местообитанием, но вероятно, не предоставляет подходящие
условия для терморегуляции.

Известно, что размер тела (и, соответственно, возраст) пресмыкаю-
щихся оказывает влияние на температурные требования животных, так
как более мелкие особи нагреваются и охлаждаются гораздо быстрее, чем
более крупные того же вида (Schmidt-Nielsen, 1979; Stevenson, 1985). В
связи с этим различия в предпочитаемых температурах окружающей сре-
ды и температуры тела между разными возрастными группами - распро-
странённое явление среди пресмыкающихся. Молодые животные при этом
обычно выбирают меньшие температуры, чем взрослые (Hitchcock,
McBrayer, 2006; Xu, Ji, 2006; Herczeg et al., 2007). Следовательно, необхо-
димость адекватной терморегуляции – один из важнейших факторов вли-
яющих на использование местообитаний наземными рептилиями, осо-
бенно в умеренном климате (Blouin-demers, Weatherhead, 2001, 2002).
Разные требования к температурному качеству среды и разные предпо-
читаемые температуры тела могут приводить к наблюдаемому сдвигу в
выборе местообитаний и в случае с новорожденными и взрослыми щито-
мордниками. Об этом свидетельствуют выявленные различия предпочи-
таемых температур окружающей среды. Из-за большего проективного
покрытия растительности, в каменистой степи новорожденные змеи име-
ют больше возможностей для перемещения из тени на солнце и обратно,
а температуры более гетерогенны, чем в скальных биотопах и пойме.

Предпочтение более низких температур окружающей среды ново-
рожденными щитомордниками также может объяснять их более раннюю
активность, так как, будучи пойкилотермными, рептилии активно выби-
рают местообитания и регулируют своё время активности для поддержа-
ния температуры тела в оптимальных пределах  (Литвинов, 2008; Heath,
1965; Huey et al., 1977; Meek, Jayes, 1982; Christian et al., 1983).

Хотя и вероятно, что в каменистой степи новорожденные щитомор-
дники могут найти оптимальное соотношение обилие пищи/термальное
качество среды, очевидно, что действие этих факторов, скорее всего не
является единственным. Так, например, пресс со стороны хищников час-
то делает не выгодным использование наиболее благоприятных по тем-
пературным условиям местообитаний новорожденными и ювенильными
змеями (Blouin-demers et al., 2007). Таким образом, меж- и внутривидо-
вые взаимоотношения (хищничество, конкуренция, каннибализм) часто
имеют важное значение для выбора местообитаний молодыми особями



252

Труды ИСиЭЖ СО РАН, вып. 46

(Stamps, 1983, Keren-Rotem et al., 2006). Многократное увеличение ли-
нейных размеров тела в процессе роста значительно снижает пресс хищ-
ников, и особи переходят к обитанию в наиболее благоприятных местах.

Заключение
Проведенное исследование выявило значимые отличия в биотопи-

ческой приуроченности, времени активности и предпочитаемых темпе-
ратурах окружаемой среды между новорождёнными и взрослыми щито-
мордниками в данной популяции. Наиболее вероятными причинами, обус-
лавливающими использование разных местообитаний, являются отлич-
ные температурные требования и диета новорожденных змей. Сочетание
этих двух факторов, а также возможно и некоторых других (например,
избегание хищников, конкуренция со взрослыми особями за места зи-
мовки) делают каменистую степь наиболее пригодным местообитанием.
Для подтверждения или опровержения данной гипотезы необходимы до-
полнительные данные о питании и предпочитаемых температурах тела
новорождённых щитомордников, также как и сведения, касающиеся оби-
лия потенциальных источников пищи в разных биотопах.
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