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С продвижением человека в Арктику и на фоне глобальных изменений интерес к арктическим сооб-
ществам и экосистемам все выше,  но  вопрос о  роли межвидовых взаимодействий в их трансформации 
остается открытым. В работе представлен анализ трофической избирательности обитающих на о. Врангеля 
видов леммингов,  гусеобразных и жвачных,  дана оценка роли избирательности в долгосрочной динамике 
их сообщества и в функционировании тундровой экосистемы в целом. Показано,  что  ранжирование тра-
воядных по  избирательности определяется в первую очередь их морфофизиологическими характеристи-
ками и что  по  мере увеличения разнообразия сообщества доминантами становятся менее избирательные 
конкуренты. Мы заключаем,  что  несмотря на существенный вклад человека в динамику видового  состава 
травоядных на острове,  преимущественно  эндогенная динамика их количественного  соотношения соот-
ветствует понятию сукцессии,  в ходе которой суммарная биомасса травоядных сократилась в два раза,  
а потребление ими фитомассы и,  вероятно,  первичная продукция в целом –  ​более чем в четыре.
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тации [Стишов,  2004;  Летопись…,  2010–2018;   
Menyushina et al.,  2012]. Возможно,  это  ухуд-
шает условия зимовки жвачных и леммингов,  
улучшает условия гнездования гусеобразных 
и увеличивает общее количество  кормовой 
фитомассы. Влияние человека,  заслужившее 
меньше внимания,  состояло  в уничтожении 
до  середины 1970-х годов колоний гусеобраз-
ных,  вселении жвачных в 1948 и 1975 гг. и ку-
пировании всплесков популяции северных 
оленей Rangifer tarandus L. в конце 1970-х 
и в 1989–1991 гг. [Сыроечковский,  1975,  2013;  
Груздев,  Сипко,  2007а]. И,  наконец,  волки 
Canis lupus L. с 2002 г. могли дополнительно  

Жвачные,  гусеобразные и лемминги,  по-
требляющие не менее 98 %  тундровой фи-
томассы,  являются объектом интенсивных 
исследований как ключевой компонент аркти-
ческих экосистем [Токмакова,  1974;  Богачева,  
1975;  Klekowski,  Opalinski,  1986;  Ims,  Fuglei,  
2005],  скорость трансформации которых за-
метна даже на фоне глобальных изменений 
[Battisti,  Naylor,  2009;  Zimov et al.,  2012].

Важнейшим фактором трансформации со-
общества травоядных о. Врангеля считается 
усилившееся с 1980-х годов изменение клима-
та: уменьшение осадков,  особенно  снега,  ре-
гулярные с 2003 г. гололеды и удлинение веге-
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ограничить популяции жвачных,  но,  ограни-
чив и песцов Alopex lagopus L.,  поддержать 
популяции гусеобразных [Baranyuk,  2018]. 
Роль взаимовлияния травоядных в этом со-
обществе почти не изучена,  несмотря на его  
очевидность. Во-первых,  размножение вве-
зенных оленей было  таким интенсивным,  как 
если бы на острове не было  других травояд-
ных [Груздев,  Сипко,  2007а,  б;  Шереметьев 
и др.,  2017]. Уже в 1950-х годах почти все ко-
лонии белого  гуся Anser caerulescens L. исчез-
ли,  а из около  1000 гнездившихся пар  чер-
ной казарки Branta bernicla L. в 1960–1870-х 
годах осталось менее 100,  в 1980-х –  ​едини-
цы и почти не стало  ее многотысячных лин-
ных скоплений [Летопись…,  2010–2018;  Сы-
роечковский,  2013]. Во‑вторых,  популяция 
овцебыка Ovibos moschatus Zimm.,  ввезенного  
в 1970-х,  уже в 1980-х освоила остров и толь-
ко  недавно  замедлила рост на фоне сокраще-
ния популяции оленей и изменения прежде 
правильных циклов сибирского  Lemmus sibi
ricus Kerr и гренландского  Dicrostonyx groen-
landicus Traill леммингов [Груздев,  Сипко,  
2007а,  б;  Menyushina et al.,  2012]. И в‑тре-
тьих,  при заповедном режиме с 1970-х годов 
популяция казарок не восстановилась,  а у гу-
сей до  последнего  росла медленно  при экс-
поненциальном росте их мировой численности 
[Розенфельд и др.,  2017;  CAFF,  2018]. Ясно,  
что  влияние внешних факторов на популяции 
с общими трофическими ресурсами настолько  
выборочным без конкуренции быть не может.

В анализе роли конкуренции в динами-
ке сообщества травоядных о. Врангеля изуче-
ны различия по  составу и отчасти по  количе-
ству используемых ими ресурсов [Кирющенко,  
Кирющенко,  1979;  Розенфельд и др.,  2012;  
2017;   Шереметьев и др.,  2014,  2017]. Одна-
ко  без данных по  растительности,  позволяю-
щих проанализировать трофическую избира-
тельность,  оставалось неизвестным,  с чем эти 
различия в действительности связаны. Кроме 
того,  динамика сообщества анализировалась 
по  данным о  численности,  сопоставимой толь-
ко  для систематически и размерно  близких 
видов. Но  конкуренция охватывает сообще-
ство  в целом,  и ее анализ требует универсаль-
ных оценок,  таких как биомасса и потребле-
ние фитомассы,  а они при ключевой роли этих 
травоядных в круговороте вещества дают ре-
зультат уже на уровне экосистемы.

В постановке задач этой работы важно,  что  
наибольшее количество  фитомассы в Арк- 
тике потребляется в период вегетации,  когда 
травоядные восстанавливаются,  размножают-
ся,  выращивают потомство,  имея повышен-
ный метаболизм и кормовые потребности [Да-
нилкин,  1999,  2005;  Сафронов,  2005;  Drent,  
2006;  Сыроечковский,  2013;  Розенфельд 
и др.,  2017]. Цель настоящего  исследова-
ния –  ​изучить роль трофической избиратель-
ности в трансформации сообщества травояд-
ных о. Врангеля и круговороте вещества этой 
арктической экосистемы. Это  потребовало: со-
поставив доли ресурсов в фитоценозах и дие- 
тах травоядных,  ранжировать их по  трофи-
ческой избирательности;  оценить связь рангов 
по  избирательности с численностью,  биомас-
сой и потреблением фитомассы травоядными 
на всех стадиях трансформации их сообще-
ства;  охарактеризовать роль трансформации 
сообщества травоядных в изменении в круго-
вороте вещества экосистемы.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Кормовые растения объединены в основном 
на уровне родов в виде 44 ресурсных наиме-
нований (табл. 1) в пробах овцебыков (n = 34),  
оленей (n = 34),  казарок (n = 3),  гусей (n = 
= 103),  неопределенных до  вида леммингов 
(n = 4),  в данных по  сибирскому (n = 168) 
и гренландскому (n = 266) леммингам С.П. 
и Т. В. Кирющенко  [1979] и в укосах (n = 67),  
предоставленных В. Д. Казьминым. Процентное 
соотношение растений в укосах определено  
по  сухой массе на площадках размером 1 м2;  
в пробах –  ​по  числу идентифицированных 
по  M. Owen [1975] фрагментов эпидермиса. 
Пробы распределены по  двум фазам летне-
го  периода: май–июнь –  ​прилет,  насижива-
ние,  оставление выводками колонии и нача-
ло  линьки у гусей;  июль–сентябрь –  ​прилет 
казарок,  линька,  интенсивные перемещения 
и отлет гусей и казарок. Вклад соотношения 
ресурсов в групповую дифференциацию проб 
и укосов оценен с использованием дискрими-
нантного  анализа (см. табл. 1;  рис. 1),  избира-
тельность ресурсов –  ​по  индексу Джэйкобса 
D [Jacobs,  1974]:

	 D = (ci – ​ai)/(ci + ai – ​2ciai),

где ci –  ​доля i-го  ресурса в пробах;  ai –  ​доля 
i-го  ресурса в укосах.
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Ресурсы распределены по  трем интерва-
лам спектра [–1;  1] по  В. С. Ивлеву [1955]: 
D ∈ [0,33;  1] –  ​элективные (выбираемые),  D ∈ 
∈ (–0,33;  0,33) – ​нейтральные, D ∈ [–1;  –0,33] –  
дискриминируемые (избегаемые). В основе 
ранжирования видов по  избирательности: ко-
личественная доля элективных ресурсов в дие- 
те (%  числа фрагментов эпидермиса);  доля 
элективных ресурсов в составе диеты (%  чис-
ла ресурсов),  а при их равенстве –  ​также 
доля нейтральных ресурсов. Также в ранжи-
ровании использован индекс избирательного  
усилия,  равный отношению количественной 
доли элективных ресурсов к их доле в составе 
диеты. Более избирательными признаны виды 
с бóльшей количественной долей электив-
ных ресурсов и/или меньшей их долей в со-
ставе диеты и,  таким образом,  с бóльшим из- 
бирательным усилием. Оценка роли избира-

Т а б л и ц а  1
Ресурсы травоядных о. Врангеля и их вклад в дифференциацию кормовых проб и укосов  

в пространстве первых двух канонических переменных (F1 и F2)

Ресурсы

Стандартизированный 
коэффициент

F1 F2

Bryophyta –0,62610 1,073111

Lichenophyta –0,18466 1,083800

Equisetaceae (Equisetum) –0,88553 1,132599

Poaceae (Alopecurus, Arctagrostis arundinacea, A. latifolia, Calamagrostis, Deschampsia, 
Trisetum, Poa, Dupontia/Arctophila, Phippsia/Puccinellia, Festuca и др.)

–4,57247 5,057812

Cyperaceae (Eriophorum, Carex) –0,80324 0,538423

Juncaceae (Juncus, Luzula) 0,02666 0,372302

Liliaceae (Allium) 0,09334 -0,033604

Salicaceae (Salix) –2,02840 1,971007

Polygonaceae (Rumex, Polygonum) 0,32264 0,369112

Caryophylaceae (Cerastium,  Stellaria ciliatocepala,  S. humifusa и др.) 0,33408 0,261672

Ranunculaceae (Ranunculus) –0,00451 0,031287

Papaveraceae (Papaver) –0,10092 0,013648

Saxifragaceae (Saxifraga) 0,01616 0,197483

Rosaceae (Potentilla, Dryas) –0,73303 1,150308

Fabaceae (Atragalus, Oxytropis, Hedysarum) –1,35222 1,305214

Primulaceae (Androsace) 0,05427 0,074089

Polemoniaceae (Polemonium) –0,11264 -0,042492

Boraginaceae (Myosotis) 0,09234 0,040810

Scrophulariaceae (Lagotis, Pedicularis) –0,17795 0,243263

Valerianaceae (Valeriana) –0,09873 0,113902

Asteraceae (Artemisia, Nardosmia, Arnica) –0,54351 0,321157

Разнотравье (неопределенные до  рода ресурсы) –0,52803 0,173137

Рис. 1. Распределение укосов и кормовых проб тра-
воядных о. Врангеля в пространстве первых двух 

канонических переменных (F1 и F2;  см. табл. 1)
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тельности в трофической дифференциации ос-
нована на корреляции Спирмена между зна-
чениями D ресурсов. Все расчеты выполнены 
в Statistica 13 [TIBCO Software Inc.,  2017].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Стандартная ошибка доли каждого  ресур-
са в укосах >0,02 исключает их разделение 

на группы. Наиболее близки к укосам группы 
проб овцебыков и оленей,  наименее –  ​пробы 
гусей и казарок (см. рис. 1). Наибольший вклад 
в дифференциацию групп у бобовых,  ив,  ро-
зоцветных,  хвощей и злаков (см. табл. 1).

Наибольшая доля (первое место) электив-
ных ресурсов в составе диеты с мая по  сен-
тябрь у овцебыка,  в мае–июне второе место  

Рис.  2. Ранжирование травоядных о. Врангеля 
по  избирательности на основе доли ресурсов в со-

ставе диет

Рис.  3. Ранжирование травоядных о. Врангеля 
по  избирательности на основе количественной доли 

ресурсов



178

у оленей,  третье –  у гусей (рис. 2). Лемминги 
в мае –  июне по  этому параметру не различа-
ются,  но  у гренландского  больше нейтраль-
ных ресурсов. В июле–сентябре доля элек-
тивных ресурсов в составе диет у леммингов 
и гусей растет особенно  сильно,  у оленей уве-
личивается меньше и становится минималь-
ной. У казарок в это  время столько  же элек-

тивных ресурсов,  как у сибирского  лемминга,  
но  меньше нейтральных (см. рис. 2).

Наибольшей количественной долей элек-
тивных ресурсов в мае–июне отличаются си-
бирский и гренландский лемминги,  наимень-
шей – ​олени (рис. 3). В июле–сентябре у гусей 
и оленей она существенно  возрастает,  у лем-
мингов и овцебыка немного  снижается,  а наи-
большей оказывается у казарок (рис. 3).

Наименьшее избирательное усилие в мае –  
июне у овцебыка,  наибольшее –  ​у леммингов. 
В июле–сентябре наибольшее избирательное 
усилие у казарок и оленей,  наименьшее –  ​
у овцебыка (рис. 4).

Сходство  между значениями D ресурсов 
в диетах всех травоядных существенно,  кроме 
леммингов,  в сочетании с некоторыми вида-
ми в одной или обеих фазах летнего  периода 
(табл.  2). Различия во  всех случаях неабсо-
лютные.

ОБСУЖДЕНИЕ

Ожидаемое распределение по избира-
тельности. Основу распределения травоядных 
по  шкале грэйзинг/браузинг,  характеризую-
щей и избирательность,  составляют морфо-
физиологические особенности [Шереметьев,  
Розенфельд,  2018]. Наиболее очевиден эффект 
размера: чем крупнее вид,  тем меньше его  по-
требность в качественном корме и способность 
его  отыскивать [Laca et al.,  2010;  Muller et 
al.,  2013]. Эффективность пищеварения,  зави-
симая от мощности ротового  аппарата,  дли-
ны кишечника,  типа ферментации и кишеч-
ной микрофлоры,  влияет так же [Clauss et 

Рис.  4. Ранжирование травоядных о. Врангеля 
по  избирательному усилию

Т а б л и ц а  2
Корреляция распределения трофических ресурсов травоядных о. Врангеля по индексу  

избирательности D Якобса

Вид

Коэффициент Спирмена*

Белый  
гусь

Черная  
казарка

Северный 
олень

Овцебык
Сибирский 
лемминг

Гренландский 
лемминг

Белый гусь – – 0,626 0,435 0,494 0,125

Черная казарка 0,752 – – – – –

Северный олень 0,458 0,418 – 0,433 0,276 0,117

Овцебык 0,568 0,528 0,325 – 0,232 0,072

Сибирский лемминг 0,362 0,260 0,447 0,222 – 0,488

Гренландский лемминг 0,040 0,200 0,445 –0,133 0,384 –

*	 Правая верхняя часть –  ​май–июнь;  левая нижняя часть –  ​июль–сентябрь;  выделены шрифтом значения при  
p < 0,05.
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al.,  2008;  Gordon,  Prins,  2008]. Размер  тела,  
длина кишечника и переднекишечная фер-
ментация с соответствующей микрофлорой 
позволяют предполагать наименьшую изби-
рательность у овцебыков и немногим больше 
у оленей [Шереметьев,  Розенфельд,  2018]. 
Леммингов при многократно  меньших раз-
мерах,  но  развитой заднекишечной фермен-
тации и микрофлоре [Stevens,  Hume,  2004],  
можно  расположить на следующем уровне. 
Слабая дифференциация кишечника при от-
сутствии микрофлоры [Sedinger,  Raveling,  
1984] и параллелизм перехода к фитофагии 
[Olsen,  2015],  указывающий на ее эволюци-
онную новизну,  позволяют наиболее избира-
тельными считать гусеобразных,  а из них –  ​
меньших по  размеру казарок [Розенфельд,  
Шереметьев,  2016]. Среди леммингов более 
избирательным должен быть сибирский из-за 
менее эффективного  пищеварения [Batzli et 
al.,  1980;  Кирющенко,  1985б].

Дифференциация ниш и избирательность. 
Количественные различия в использовании 
ресурсов между леммингами и между жвач-
ными о. Врангеля,  указывавшие на трофиче-
скую дифференциацию [Кирющенко,  Кирю-
щенко,  1979;  Чернявский,  2002;  Розенфельд 
и др.,  2012],  с учетом данных по  соотноше-
нию этих ресурсов в фитоценозах оказались 
в основном несущественными (см. табл. 2). По-
этому при сходстве по  составу диет [Шере-
метьев и др.,  2014,  2017;   Розенфельд и др.,  
2017] и островной ограниченности избиратель-
ность не предотвращает конкуренцию даже 
между ними. У овцебыка ожидаемо  наиболь-
шая доля элективных ресурсов в составе ди-
еты и наименьшее избирательное усилие (см. 
рис. 2,  4). Это  наиболее выраженный грэйзер  
с наиболее соответствующей пастбищам дие-
той,  как и у оленей (см. рис. 1). Диета казарки,  
напротив,  наименее соответствует пастбищам 
(см. рис. 1) и имеет наибольшие количествен-
ную долю элективных ресурсов и избиратель-
ное усилие,  которые закономерно  характери-
зуют ее как наиболее выраженного  браузера 
(см. рис.  3 и 4). Ранги остальных не всегда 
соответствуют их ожидаемому положению 
в шкале грэйзинг/браузинг. В мае–июне оле-
ни на втором месте по  доле элективных ре-
сурсов в составе диеты и избирательному уси-
лию,  в июле–сентябре –  ​уже гуси. Лемминги 
по  всем параметрам в мае –  июне являются 

наиболее избирательными,  но  в июле –  сен-
тябре занимают ожидаемое промежуточное по-
ложение (см. рис. 2–4). Соотношение по  всем 
трем характеристикам избирательности меж-
ду видами жвачных и между видами гусе-
образных,  а также у леммингов в мае –  июне 
соответствует ожиданию. Все это  позволя-
ет заключить,  что  распределение травояд-
ных о. Врангеля по  избирательности зависит 
в первую очередь от морфофизиологичес- 
ких особенностей и частично  искажено  каки-
ми-то  внешними факторами. При этом важ-
нейший в распределении ресурсов период –  ​
июль–сентябрь,  а важнейшие характеристики 
избирательности –  ​доля элективных ресурсов 
в составе диет и особенно  избирательное уси-
лие,  которое показывает,  что  затраты на по-
иск лучших кормов у всех видов огромны вне 
зависимости от уровня избирательности.

Численность. Плотность популяций лем-
мингов при депрессии около  1 особей/га [Ки- 
рющенко,  1985а;  Gilg et al.,  2003]. До  начала 
1980-х годов у сибирского  лемминга она до-
стигала 308 особей/га при 600-кратном пике 
численности,  у гренландского  –  ​245 особей/га 
при 250-кратном пике [Чернявский,  Ткачев,  
1982]. Периодичность циклов в это  время 
Ф. Б. Чернявский и А. В. Ткачев [1982] считали 
четырехлетней,  что  было  известным и ши-
роко  распространенным в Арктике явлением 
[Ims,  Fuglei,  2005]. Эти данные позволяют,  
вычтя из 7670 км2 острова 4700 км2 гор,  поч-
ти непригодных для леммингов [Успенский,  
1985],  определить их среднемноголетнюю чис-
ленность до  начала 1980-х годов (табл. 3). За-
тем И. В. Травина [2002] определяла наиболь-
шую плотность популяций леммингов как 
>15 особей/га и характеризовала пики,  на-
пример  в 1994 г.,  десятикратно  меньшей ам-
плитудой. Шкала И. Е. Менюшиной с соавт. 
[Menyushina et al.,  2012] с пиками сходной 
амплитуды позволяет считать это  уменьше-
ние стабильным и статистически обосновывает 
удлинение периодичности циклов до  восьми 
лет. Только  пик 2009–2010 гг. по  амплитуде 
сопоставим с пиками до  начала 1980-х [Ле-
топись…,  2010–2018;  Подобедова и др.,  2013]. 
Таким образом,  в период 1982–2008 гг. сред-
немноголетний размер  популяций леммингов 
следует определять с учетом десятикратного  
снижения амплитуды и двукратного  удлине-
ния циклов (см. табл. 3). Кроме того,  длитель-
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ность и глубина лемминговых депрессий после 
1982 г.,  которые могут стать и непрерывны-
ми [Ims,  Fuglei,  2005],  требуют поправки 
и на минимальный размер  их популяций (см. 
табл.  3). Оценка численности жвачных и гу-
сеобразных,  основанная на данных визуаль-
ных учетов,  в том числе аэрофотосъемки,  
намного  легче (см. табл. 3). Упорядочить дан-
ные по  динамике популяций всех травоядных 
о. Врангеля помогает выделение трех стадий 
трансформации их сообщества,  условно  раз-
граниченных вселением оленей и овцебыков: 
1) доминирование леммингов и популяцион-
ная стабильность у гусеобразных – ​до  1947 г.;  
2) рост популяции оленей и депрессия у гусей 
и казарок –  ​до  1975 г.;  3) рост популяции ов-
цебыков при замедленном восстановлении по-
пуляции гусей и начало  популяционной де-
прессии у леммингов и оленей [Розенфельд 
и др.,  2017;  Шереметьев и др.,  2017]. Одна-
ко  более чем двукратный рост популяции гу-
сей с 2012 г.,  ставших к 2018 г. доминантами 
[Baranyuk,  2018],  при несущественных изме-
нениях у других видов это  не что  иное,  как 
начало  еще одной стадии (см. табл. 3).

Биомасса и потребление фитомассы. Био-
массу популяций можно  определить как про-
изведение численности и усредненной массы 
тела,  которая у овцебыка равна 455 кг,  у се-
верного  оленя –  132,5  кг,  у белого  гуся –  
2,6 кг,  у черной казарки –  1,54 кг [Данилкин,  
1999,  2005;  Розенфельд,  Шереметьев,  2016]. 
Различия по  массе тела между генерациями 
леммингов при пике и депрессии почти дву-
кратны: у сибирского  –  50,7 и 27,7 г,  у грен-
ландского  –  53,6 и 28,1  г соответственно  
[Кирющенко,  1985a]. Различия между траво-

ядными по  интенсивности потребления и при 
неизвестном количестве потребляемой фито-
массы позволяет определить принцип Джер-
мана –  Белла: рост потребления равен увели-
чению массы тела в степени 0,75 [Bell,  1971;  
Jarman,  1974;  Clauss et al.,  2013]. И,  хотя зна-
чения биомассы и потребления,  возможно,  
не более точны,  чем данные по  численности 
в их основе,  сравнение по  ним уже не огра-
ничено  пределами размерных или систе-
матических групп (рис.  5). И на первой ста-
дии трансформации сообщества травоядных 
о. Врангеля,  и при росте популяции оленей 
на второй по  биомассе и особенно  по  интен-
сивности потребления фитомассы доминирова-
ли лемминги. На третьей,  несмотря на краткие 
всплески численности оленей,  овцебык ста-
новится доминантом по  биомассе,  но  по  по-
треблению продолжает отставать от лем-
мингов и особенно  от гусей. На четвертой 
стадии уже гуси с большим отрывом доми-
нируют также и по  биомассе. Эти изменения 
выражаются в снижении суммарной биомас-
сы травоядных на второй стадии на 8 %,  еще 
на 65,5 %  на третьей и в 50%-м росте на чет-
вертой,  на которой она,  тем не менее,  оста-
лась в 2 раза ниже исходной (рис. 5,  а). При 
снижении суммарного  потребления фитомас-
сы на 7,4 %  на второй и на 86,8 %  на тре-
тьей стадиях и росте на 59 %  на четвертой 
оно  в итоге стало  более чем в 4 раза мень-
ше исходного  (рис.  5,  б). На третьей и чет-
вертой стадиях трансформации сообщества 
в периоды удлинившихся депрессий у лем-
мингов суммарная биомасса травоядных 
меньше исходной более чем в 3 раза,  а по-
требление фитомассы –  ​в 10 раз. Ранг лем-

Т а б л и ц а  3
Размер популяций (тыс.) травоядных о. Врангеля*

Стадия  
трансформации 

сообщества

Вид

Белый 
гусь

Черная 
казарка

Северный 
олень

Овцебык
Сибирский  
лемминг

Гренландский 
лемминг

1 –  ​до  1947 г. 300 12 – –
22983,3 18409,6

2 –  ​до  1975 г. 60 10,2 3(6)** –

3 –  ​до  2012 г. 150 4 0,5(8)** 0,96
1149,2 (152,4)*** 920,5 (291,1)***

4 –  ​до  2018 г. 350 1 0,34 1

  *	 По: [Чернявский,  Ткачев,  1982;  Травина,  2002;  Стишов,  2004;  Груздев,  Сипко,  2007а,  б;  Menyushina et al.,  2012;  
Летопись…,  2010–2018;  Сыроечковский,  2013;  Шереметьев и др.,  2014;  Розенфельд и др.,  2017;  Baranyuk,  2018].

 **	Численность в конце стадий. В скобках промежуточные скачки численности. 
***	В скобках численность леммингов во  время депрессии.
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мингов по  биомассе меняется только  относи-
тельно  малочисленных казарок и оленей (см. 
рис. 5,  а),  а по  потреблению –  ​уже и относи-
тельно  овцебыка (см. рис. 5,  б).

Избирательность в трансформации со-
общества. Без жвачных лемминги с мень-
шим числом элективных ресурсов в соста-
ве диет и бóльшим избирательным усилием,  
чем у гусей,  доминировали с большим отры-
вом по  численности,  биомассе и потреблению 
фитомассы. Наиболее избирательная казарка 
была самым малочисленным потребителем,  
но  не так малочисленна,  как в дальнейшем. 
И,  наконец,  популяция более избирательного  
сибирского  лемминга по  многолетним данным 
доминировала над популяцией гренландского. 
Олени включились в сообщество  как наиме-
нее избирательные потребители начала лета,  

когда конкуренция,  вероятно,  менее интен-
сивна,  но  как одни из самых избирательных 
в конце. Быстрый рост их популяции,  который 
закончился доминированием над популяцией 
менее избирательных гусей по  биомассе и не-
большим отставанием от них по  потреблению,  
еще соответствует позитивной или,  по  край-
ней мере,  нейтральной роли избирательно-
сти в конкуренции,  возможной при избытке 
ресурсов. Все существенно  изменило  появле-
ние наименее избирательного  овцебыка,  ко-
торый уже на третьей стадии опередил оле-
ней по  численности и все виды по  биомассе. 
Если бы не его  размер,  овцебык был бы до-
минантом и по  потреблению фитомассы,  ко-
торым к концу третьей стадии уже стал тоже 
мало  избирательный белый гусь. Сопоставле-
ние распределения видов по  числу электив-

Рис. 5. Динамика биомассы травоядных о. Врангеля и интенсивности потребления ими фитомассы в ходе 
трансформации сообщества: а –  ​при средней плотности популяций леммингов;  б –  ​в годы лемминговых 

депрессий
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ных ресурсов в составе диет и избирательному 
усилию с распределением по  биомассе и от-
части по  потреблению фитомассы и по  чис-
ленности показывает,  что  трофическая из-
бирательность с ростом популяции овцебыка 
приобрела,  очевидно,  негативное значение 
в конкуренции. Вероятная причина –  ​дефи-
цит трофических ресурсов,  связанный с тем,  
что  при резком сокращении популяций у лем-
мингов и казарки рост популяции у гусей за-
медлен,  а у овцебыка прекращен. Тенденция 
к доминированию менее избирательных кон-
курентов сохраняется до  настоящего  време-
ни,  а более чем двукратный рост популяции 
гусей на четвертой стадии вряд ли мож-
но  объяснить только  успешной конкуренци-
ей. Исключения в связи популяционной ди-
намики с избирательностью можно  отнести 
за счет условий обитания,  потому что  у ви-
дов с наиболее сильными изменениями разме-
ра популяций (северный олень и белый гусь) 
эти исключения наиболее выражены. В ито-
ге трансформацию сообщества травоядных 
о. Врангеля можно  разделить на: 1) фазу,  
в которой трофическая избирательность име-
ла позитивное или по  крайней мере ней-
тральное значение в конкуренции (фаза до-
минирования браузеров) и 2) фазу очевидно  
негативной роли избирательности (фаза до-
минирования грэйзеров). В терминах концеп-
ции континуума энергетических стратегий 
[Hixon,  1982;  Bergman et al.,  2001] в первой 
фазе эффективным в конкуренции было  уве-
личение энергетической ценности питания,  
а во  второй фазе при вероятном ресурсном 
дефиците –  ​снижение затрат. Морфофизиоло-
гическая основа этих стратегий делает транс-
формацию сообщества зависимой в первую 
очередь от состава видов,  в том числе и все-
ляемых человеком,  а не от условий обитания,  
т. е. эндогенно  детерминированной,  как сук-
цессии или когерентные фазы биоценогенеза 
[Разумовский,  1981;  Красилов,  1986]. Все это  
позволяет заключить,  что  фаза доминирова-
ния браузеров как пионерная стадия в лю-
бой сукцессии [MacArthur,  Wilson,  1967] на-
чалась с внешнего  воздействия,  например  
климатического  и/или антропогенного,  из-за 
которого  когда-то  вымерли грэйзеры. Во  вся-
ком случае,  крупные травоядные на о. Вран-
геля ранее обитали [Vartanyan et al.,  1993;  
Стишов,  2004].

Хищники, человек, климат. Влияние ус-
ловий обитания на о. Врангеля на травояд-
ных сложно  отрицать,  важнее определить его  
вклад в трансформацию их сообщества. Позд-
нейший всплеск популяции гусей,  конечно,  
связан с уничтожением волком песцовых по-
селений [Baranyuk,  2018]. Однако  численность 
гусей росла и до  этого,  а у казарки и потом 
осталась в минимуме. Возможное влияние вол-
ка на овцебыков и оленей не может обеспечить 
такие существенные различия в размере их по-
пуляций,  возникшие к тому же еще до  появле-
ния волков и наблюдаемые еще на двух аркти-
ческих островах – Бэнкс (Канада) и Нунивак 
(США) [Шереметьев и др.,  2014]. Без конку-
ренции необъяснимо  и отсутствие позитив-
ного  влияния прекращения отстрелов оле-
ней. Также известно,  что  человек хищнически 
уничтожал гусей и казарок на острове в сере-
дине XX  в. [Сыроечковский,  2013;  Розенфельд 
и др.,  2017],  но  без конкуренции необъяснимы 
тоже многократные различия в размере их по-
пуляций,  которые в условиях охраны только  
усиливаются. Влияние вышеупомянутых кли-
матических изменений на травоядных не под-
тверждено  и не опровергнуто. Вряд ли раз-
умным будет его  отрицать,  но  и объяснять 
различия в размере и/или направлениях ди-
намики популяций такого  числа сосуществу-
ющих видов одним влиянием климата невоз-
можно. Можно  заключить,  что  трансформация 
сообщества травоядных о. Врангеля под влия-
нием хищников,  человека и климатических из-
менений,  но  без влияния конкуренции на осно-
ве различий в трофической избирательности,  
проходила бы совсем по-другому.

Круговорот вещества в экосистеме. Мас-
штаб сокращения суммарной биомассы тра-
воядных и потребления ими фитомассы на 
о. Врангеля (см. рис. 5) не позволяет ограни-
читься его  объяснением только  возможными 
отклонениями от принципа Джермана –  Бел-
ла или неточностью данных по  численности 
и массе тела. Возможны два варианта интер-
претации данных о  сокращении круговорота:

1. При неизменной первичной продуктив-
ности биомасса травоядных и потребление 
ими фитомассы не сократились,  а сезонно  
выровнялись за счет круглогодично  актив-
ных жвачных. Во-первых,  по  сравнению 
со  жвачными численность леммингов и зи-
мующих вне острова гусеобразных очень из-
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менчива во  времени,  в том числе из-за более 
успешного  размножения гусей в леммин-
говые годы [Prop,  Quinn,  2003;  Сыроечков-
ский,  2013]. Во-вторых,  на острове не отме-
чено  излишков фитомассы [Стишов,  2004;  
Летопись…,  2010–2018],  деструкция которой 
в Арктике без теплокровных затруднительна 
[Токмакова,  1974;  Богачева,  1975;  Klekowski,  
Opalinski,  1986;  Zimov et al.,  2012]. Рост раз-
нообразия сообщества за счет жвачных толь-
ко  сделал утилизацию фитомассы более рав-
номерной,  а возможно,  и более эффективной.

2. Суммарная биомасса травоядных и по-
требление ими фитомассы сократились в 2 
и более чем в 4 раза соответственно,  веро-
ятно,  вместе с первичной продуктивностью. 
Во-первых,  отсутствие излишков фитомас-
сы –  ​не показатель стабильности потребле-
ния,  так как первичная продуктивность,  в том 
числе в арктических экосистемах,  под влия-
нием травоядных увеличивается (грэйзинг-га-
зон) или уменьшается (перевыпас) [Абатуров,  
1979;  Чернявский,  Ткачев,  1982;  Кирющенко,  
1985б;  Henry,  Gunn,  1991;  du Toit,  Olff,  2014;  
Buij et al.,  2017]. Во-вторых,  о  компенсации 
зимой более чем четырехкратного  снижения 
потребления фитомассы,  формируемой в лет-
ний период,  не может быть и речи,  посколь-
ку: 1) метаболизм,  двигательная активность 
и кормовые потребности жвачных зимой почти 
в 2 раза ниже [Данилкин,  1999,  2005;  Сафро-
нов,  2005];  2) лемминги переходят к жиз-
ни под снегом [Чернявский,  Ткачев,  1982];  
3) ​гусеобразных на острове нет.  В‑третьих,  
даже неизменное потребление фитомассы при 
росте доли крупноразмерных видов и сни-
жении доли мелкоразмерных в соответствии 
с принципом Джермана –  Белла арифмети-
чески дает увеличение суммарной биомассы 
травоядных,  а его  нет (см. рис. 5). Таким об-
разом,  если включение жвачных в сообще-
ство  и снизило  сезонные различия в потреб
лении,  то  обусловило  не рост,  а сокращение 
биомассы травоядных,  количества утилизи-
руемой ими фитомассы,  а при отсутствии ее 
излишков – и первичной продуктивности. При 
продолжении затухания циклов леммингов со-
кращение круговорота вещества может быть 
еще больше и вряд ли будет компенсировано  
ростом популяции гусей (см. рис. 5).

Последний вариант описывает преимуще-
ственно  сукцессионный характер  трансфор-

мации сообщества травоядных о. Врангеля. 
Если это  возможно  и в других районах Арк
тики,  где восстановление популяций крупных 
травоядных успешно,  под вопросом оказыва-
ются предположения о  ключевом значении 
крупных травоядных в увеличении интен-
сивности круговорота экосистем,  в том чис-
ле о  сверхпродуктивности перигляциальных 
“мамонтовых” степей плейстоцена [Sher et al.,  
2005;  Zimov,  2005;  Zimov et al.,  2012].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Основные выводы:
1. Последовательность возрастания тро-

фической избирательности видов травоядных 
о. Врангеля: овцебык,  белый гусь,  гренланд-
ский лемминг,  сибирский лемминг,  северный 
олень,  черная казарка.

2. В трансформации сообщества травоядных 
о. Врангеля выделяются две основные фазы: 
1) фаза доминирования браузеров,  в которой 
избирательность имела позитивное или ней-
тральное значение,  по  численности,  биомассе 
и потреблению фитомассы доминировали лем-
минги,  а биомасса вселенного  северного  оленя 
быстро  стала больше,  чем у менее избиратель-
ного  белого  гуся,  при почти равном потребле-
нии;  2) фаза доминирования грэйзеров,  в кото-
рой сначала наименее избирательный овцебык 
быстро  опередил северного  оленя по  числен-
ности и стал абсолютным доминантом по  био-
массе,  а следующим доминантом и по  биомас-
се,  и по  потреблению становится тоже мало  
избирательный белый гусь.

3. Морфофизиологическая основа разли-
чий травоядных по  трофической избиратель-
ности делает трансформацию их сообщества 
на о. Врангеля зависимой в первую очередь 
от состава видов,  в том числе и вселяемых че-
ловеком,  а не от условий обитания,  которые 
без влияния конкуренции на основе различий 
в избирательности не могли обусловить опи-
санную трансформацию сообщества.

4. Изменения в круговороте вещества в эко-
системе о. Врангеля,  сопровождающие увели-
чение числа видов травоядных и смену среди 
них доминантов по  потреблению фитомас-
сы,  характеризуются двукратным сокраще-
нием суммарной биомассы травоядных и более 
чем четырехкратным сокращением потребле-
ния фитомассы и,  вероятно,  первичной про-
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дуктивности. Дальнейшее сокращение лем-
минговых популяций приведет,  и во  время 
их затяжных депрессий уже приводит,  к еще 
более масштабному уменьшению интенсивно-
сти круговорота вещества.

Можно  заключить,  что  роль трофиче-
ской избирательности в конкуренции,  ее ис-
ходно  морфофизиологические предпосыл-
ки и последствия для круговорота вещества 
в экосистеме о. Врангеля указывают на пре
имущественно  сукцессионный характер  
трансформации этого  сообщества арктиче-
ских травоядных.
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Under human increasing activity in Arctic areas and in the face of  global climate change the study of  
Arctic communities and ecosystems becomes more and more interesting. However the question of  interspe-
cific interactions’  impact in their transformation remains unresolved. The paper deals with a diet selectivity 
analysis of  Wrangel Island lemming,  goose and ruminant species,  an estimation of  the selectivity influence 
on their long-term community dynamics and the whole tundra ecosystem functioning. It was shown that the 
herbivore selectivity distribution mainly depends on their morphophisiology and that under equal conditions 
the lesser selective feeders become dominant with biodiversity increasing. We concluded that despite consid-
erable human impact on the herbivore species composition their mainly endogenous dynamics of  abundance 
distribution correspond to the ecological succession,  in which the total herbivore biomass decreased by half,  
and their total consumption and likely the whole primary production into more than four times.

Key words: Arctic,  competition,  geese,  lemmings,  muskox,  reindeer.


