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АННОТАЦИЯ

Изучены видовой состав и структура населения мелких млекопитающих северотаежного  ландшаф-
та Надымских сопок с акцентом на катенарные закономерности внутриландшафтной дифференциации. 
В разных частях ландшафтной катены северо-западной экспозиции (на плакоре,  в седловине,  на склоне,  
в пойме) выявлено  пять видов мелких млекопитающих (Cl. rutilus, S. caecutiens, S. araneus, A. oeconomus, 
E. sibiricus),  типичных для подзоны северной тайги Западной Сибири. Абсолютным численным доминан-
том во  всех местоположениях катены и в ландшафте в целом является вид лесных полевок Cl. rutilus,  
остальные виды содоминируют в отдельных местоположениях,  кроме S. araneus,  которая обычна только  
на плакоре. В целом по  району исследования и в местоположениях верхней части катены ядро  сообществ 
мелких млекопитающих образуют Cl. rutilus и S. caecutiens. Вдоль вектора склона – ​от плакора к пойме,  
постепенно  снижается общее обилие мелких млекопитающих и обилие доминирующего  вида. Во  всех по-
зициях ландшафтной катены присутствует оседлое размножающееся население мелких млекопитающих. 
Состав,  структура и параметры сообществ мелких млекопитающих меняются вдоль склона в соответствии 
с изменениями в характере залесения территории,  характере увлажнения,  в видовом богатстве растений,  
структуре растительности,  микрорельефе. Сообщества мелких млекопитающих всех местоположений 
катены и всего  района исследования характеризуются невысокими показателями разнообразия,  вырав-
ненности и устойчивости,  высоким показателем доминирования,  обусловленными суровыми природно-
климатическими условиями,  но  в целом имеют ненарушенную структуру,  характерную для естественных 
сообществ субарктических ландшафтов,  что  служит признаком их стабильности.

Ключевые слова: грызуны,  насекомоядные,  ландшафтная катена,  разнообразие,  устойчивость.

комплексы этой территории современных гло-
бальных изменений природной среды и кли-
мата,  которые наиболее выражены именно  
в высоких широтах [Павлов,  Малкова,  2010;  
Москаленко,  2012;  Тишков,  2012;  Феррон-

ВВЕДЕНИЕ

Устойчивое природопользование и сохране-
ние биологического  разнообразия в северных 
регионах России в настоящее время не воз-
можны без знаний о  влиянии на природные 
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ский,  2013;  Мохов и др.,  2020 ]. В связи с этим 
остро  стоят вопросы оценки состояния и ди-
намики биоразнообразия на разных уровнях 
организации живых систем,  поиска биологи-
ческих индикаторов происходящих измене-
ний в региональной ландшафтной обстановке. 
В качестве региональных моделей для оцен-
ки состояния биоразнообразия в современных 
условиях могут служить “ландшафтные кате-
ны – ​цепочки сменяющих друг друга от водо-
раздела к подножию склона морфологических 
единиц ландшафта” [Чибилев и  др.,  1999;  
Черных и др.,  2022]. Катенарный подход исхо-
дит из того,  что  изменение параметров геоси-
стем происходит в результате перераспреде-
ления влаги,  рыхлого  материала,  химических 
элементов и их соединений по  элементам ре-
льефа – ​вдоль вектора склона. Так как боль-
шая часть суши состоит из склонов различной 
крутизны,  то  катена – ​самая распространен-
ная форма организации земных ландшафтов 
[Мордкович и др.,  1985]. Это  определило  цель 
данной работы – ​исследование видового  со-
става и структуры населения мелких млеко-
питающих как одного  из компонентов и инди-
каторов состояния типичного  северотаежного  
ландшафта с учетом изменения условий вдоль 
вектора катены.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в  подзоне се-
верной тайги,  к северо-западу от г. Надыма 
(Ямало-Ненецкий автономный округ,  Запад-
ная Сибирь),  в пределах так называемых На-
дымских сопок. Надымские сопки являются 
удобным полигоном для выявления катенар-
ных закономерностей в ландшафтной диффе-
ренциации. Часть их в зоне контакта с доли-
ной р. Надым сложена легкосуглинистыми 
отложениями,  что  позволяет рассматривать 
вершины сопок как плакоры,  где условия мак-
симально  соответствуют зональным. Для по-
лигона характерны значительные перепады 
высот,  достигающие 40 м [Гатауллин,  1991;  
Государственная геологическая карта…,  2015;  
Черных и др.,  2022].

Полевые ландшафтные исследования про-
водили в период с 13 по  17 июля 2021 г. Вдоль 
склона северо-западной экспозиции от верши-
ны одной из сопок в направлении р. Нгарка-
Вэлояха (приток р. Надым) было  выделено  

шесть местоположений,  в пределах которых 
проводились ландшафтные описания (табл. 1). 
Каждое местоположение было  охарактери-
зовано  по  общепринятой в ландшафтоведе-
нии методике [Беручашвили,  Жучкова,  1997],  
включая характеристику микрорельефа,  за-
ложение и описание полнопрофильного  поч-
венного  разреза и  ботанической площадки 
10 × 10 м.

Мелких млекопитающих отлавливали на 
пробных площадях в  пределах четырех из 
шести позиций катены (см. табл. 1): на плакоре 
(НД‑02-21),  в седловине (НД‑05-21),  в верхней 
части склона (НД‑06-2) и в пойме (НД‑03-21),   
в периоды с 13 по  17 июля 2021 г. и с 9 по  
14  июля 2022 г. методами давилко-линий 
и ловчих канавок [Карасева и др.,  2008;  Рав-
кин,  Ливанов,  2008]. Всего  отработано  1075 
давилко-суток (ловушко-суток,  далее – ​лов.-
сут.),  250 цилиндро-суток (далее – ​цил.-сут.) 
и добыто  82 зверька. Сведения о  количестве 
отработанных ловушек разного  типа и о  ко-
личестве собранного  материала по  отдель-
ным местообитаниям и  годам представлены 
в табл. 2. Видовую принадлежность зверьков 
устанавливали по  совокупности морфологи-
ческих признаков [Виноградов,  Громов,  1952;  
Юдин,  1989].

Обилие оценивали в количестве особей (эк-
земпляров) на 100 лов.-сут. или 100 цил.-сут. 
Для сопоставимости оценок обилия с данными 
других авторов показатели,  полученные в уче-
тах давилками,  пересчитали в экз./100 цил.- 
суток [Равкин,  Ливанов,  2008]. Проводили 
полное морфофизиологическое обследование 
отловленных животных [Шварц и др.,  1968]. 
Относительный возраст определяли по  состо-
янию тимуса,  зубов,  структуре черепа. Про-
странственное распределение видов количе-
ственно  оценивали с  помощью показателя 
биотопической приуроченности (Fij) [Песен-
ко,  1982].

Структуру сообществ анализировали ме- 
тодом индексов разнообразия,  основанных на  
них информационных пиктографиков [Бигон  
и др.,  1989;  Литвинов,  2004,  2008],  показате- 
лей устойчивости и интегральных показателей  
сообществ [Гашев,  2000]. Согласно  рекомен-
дациям М. Бигона с соавт. [1989] для расчета 
индексов разнообразия помимо  показателей 
обилия использовали показатели плотности  
(экз./км2) и биомассы (г/км2),  которые опре- 
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деляли по  методикам Ю. С. Равкина,  
И. В. Лукьяновой [1976]. Плотность бурундука 
сибирского  (Eutamias (=Tamias) sibiricus Lax-
mann, 1769),  в связи с его  полудревесным об-
разом жизни,  определяли на основе попада-
емости вида в ловушки Геро  по  формулам 
для расчета плотности птиц [Равкин,  Лива-
нов,  2008],  исходя из того,  что  расстояние 
надежного  обнаружения вида не превыша-
ет 25 м. Сообщество  мелких млекопитающих 

рассматривали как “территориальную группи-
ровку филогенетически близких видов,  отно-
сящихся к одному или к смежным трофиче-
ским уровням” [Brown,  1995;  Литвинов,  2004,  
2008]. В сравнительном анализе структуры со-
обществ использовали материал,  собранный 
нами в других субарктических районах Запад-
ной Сибири в 2019,  2021–2022 гг.

Общее выборочное усилие составило   
5875 лов.-сут.,  860 цил.-сут.,  общее количе-

Т а б л и ц а  1
Основные характеристики геосистем на Надымской катене

№ 
Позиция,  коорди-

наты
Микрорельеф Почва Растительность

Количе-
ство  видов 

высших 
сосудистых 
растений

НД‑02-21 Плоская вершина 
(плакор)
65°33′49,17″ с. ш.,  
72°23′24,52″ в. д.

Бугры у основания 
деревьев высотой 
до  50 см,  диаме-
тром 50–80 см

Подзолистая 
криометамор-
физированная,  
суглинистая

Елово-березово-лиственнично-
кедровый (4К3Л2Е1Б) кустар- 
ничково-багульниково-зелено- 
мошный лес. СК – ​40 %. ОПП 
ТКЯ – ​90 %

12/4/0/8

НД‑05-21 Седловина
65°33′54,40″ с. ш.,  
72°23′10,72″ в. д.

Бугристый: бугры 
высотой 50 см 
неправильной 
формы диаметром 
1–1,5 м

Глеезем 
криометамор-
фический,  
перегнойный,  
суглинистый

Кедрово-елово-лиственничный 
(4Л3Е 3К+Б) хвощово-кустар- 
ничково-сфагновый лес. СК – ​
20 %. ОПП ТКЯ – ​60 %

16/4/2/10

НД‑06-21 Верхняя часть 
склона;   
угол наклона 5°,
65°33′59,17″ с. ш. 
72°23′3,46″ в. д.

Редкие кочки у ос-
нования деревьев 
высотой 30–40 см,  
диаметром до  1 м

Палево-
подзолистая 
на средних 
суглинках

Елово-березово-кедрово-лист- 
венничный (4Л3К2Б1Е) мохово-
кустарничково-хвощовый лес. 
СК – ​70 %. ОПП ТКЯ – ​98 %

12/4/0/8

НД‑07-21 Средняя часть 
склона;   
угол наклона 8°,
65°34′2,07″ с. ш.,  
72°22′56,13″ в. д.

Слабо  выраженная 
террасированность: 
изометричные тер-
расы (наплывины) 
диаметром до  1 м

Светлозем на 
суглинистых 
с песчаными 
прослойками 
отложениях

Березово-елово-кедрово-
лиственничный (4Л3К2Е1Б) 
кустарничково-моховой лес. 
СК – ​70 %. ОПП ТКЯ – ​70 %

15/4/2/9

НД‑04-21 Шлейф;  угол 
наклона 5°,
65°34′4,27″ с. ш.,  
72°22′51,75″ в. д.

Слабоволнистый Дерново-пале- 
во-подзоли-
стая грубо-
гумусовая на 
суглинистых 
с песчаными 
прослойками 
отложениях

Лиственнично-елово-березовый 
(5Б4Е1Л+К) кустарничково-
хвощовый лес. СК – ​70 %. ОПП 
ТКЯ – ​90 %

28/5/3/20

НД‑03-21 Пойма
65°34′5,37″ с. ш.,  
72°22′49,38″ в. д.

Кочкарный Аллювиаль-
ная слоистая 
на оглеенных 
тонкозерни-
стых песках,  
подстилаемых 
суглинками

Березово-еловый (6Е4Б+Л) 
разнотравно-хвощово-кустар- 
никово-злаковый пойменный 
лес. СК – ​80 %. ОПП ТКЯ – ​
98 %

32/3/5/24

П р и м е ч а н и е.  Количество  видов высших сосудистых растений приведено  через косую черту в следую-
щем порядке: общее количество,  количество  видов древесного,  кустарникового  и травяно-кустарничкового  ярусов;  
СК – ​сомкнутость крон;  ОПП ТКЯ – ​общее проективное покрытие травяно-кустарничкового  яруса.
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ство  отловленных животных  – ​ 441 особь,   
12 видов.

Статистическую обработку материала про-
водили с использованием компьютерных про-
грамм Statan [Гашев,  2011],  “Рабочее место  
териолога” [Гашев и др.,  2012],  Microsoft Exсel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характерные особенности  
Надымской катены

Рассмотрим особенности геосистем На-
дымских сопок в  разрезе факторов сре-
ды,  оказывающих значимое влияние на про-
странственную структуру населения мелких 
млекопитающих [Равкин,  Лукьянова,  1976] 
и проявляющихся дифференцированно  в пре-
делах изучаемой катены (см. табл. 1).

Рельеф. Вдоль вектора склона изменяется 
микрорельеф. На плакоре и в верхней части 
склона формируются бугры у  основания де-
ревьев,  в седловине выражено  криогенное пу-
чение,  в средней и нижней частях склона – ​
террасированность,  в пойме – ​закочкаренность.

Почвы. Для всех звеньев катены характер-
на растянутость почвенного  профиля,  низ-
кое положение верхней границы многолетне-

мерзлых и почвообразующей пород,  глубокая 
прогумусированность верхних горизонтов,  
высокое содержание органического  углеро-
да. Исключение составляет местоположение 
в седловине,  где многолетнемерзлые породы 
располагаются близко  к поверхности,  почво-
образующая порода залегает на глубине менее 
1 м. Все дренируемые местоположения изуча-
емой катены за исключением седловины,  ха-
рактеризуются наличием текстурной диффе-
ренциации почвенного  профиля и отсутствием 
выраженных следов оглеения.

Антропогенное влияние. Выявленное в ходе 
ландшафтных исследований отсутствие в пре-
делах почвенного  профиля многолетней 
мерзлоты и высокое содержание органическо-
го  углерода могут быть обусловлены частыми 
пожарами (раз в 30–50 лет) [Mergelov, 2015],  
о  которых свидетельствуют многочисленные 
угольки в профиле почв [Черных и др.,  2022].

Растительность. Видовое богатство  рас-
тений постепенно  увеличивается от плакора 
к пойме. В то  же время локально  на участ-
ках с застойным и натечным увлажнением – ​
в седловине и средней части склона соответ-
ственно,  вследствие большего  разнообразия 
микробиотопов видовое богатство  растений 

Т а б л и ц а  2
Характеристика исследованных сообществ мелких млекопитающих

Показатель Год
Местообитание По  району  

исследования 
в целомПлакор Седловина Склон Пойма

Количество,  лов.-сут.
2021

75
48

75
30

50
20

25
10

225
108

2022 200
200
122

350 100
850
122

Количество  видов 2021 3 3 1 3 5

2022 0 1 2 2 2

Количество  особей 2021 39 18 4 3 64

2022 0 9 7 2 18

Количество  самок 2021 18 10 2 2 32

2022 - 4 5 1 10

Количество  беременных самок 2021 6 3 1 2 11

2022 - 1 4 1 5

Количество  эмбрионов 2021 44 19 7 8 78

2022 – 7 29 7 43

Количество  резорбирующихся эмбрионов 2021 0 0 0 0 0

2022 – 0 0 0 0

Количество  зимовавших особей 2021 18 7 3 1 30

2022 – 3 6 1 10

П р и м е ч а н и е.  В числителе дроби приведено  количество  ловушко-суток;  в знаменателе – ​цилиндро-суток.
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несколько  выше,  чем на смежных местопо-
ложениях. Древесный ярус в верхних и сред-
них звеньях катены образован четырьмя ви-
дами: Pinus sibirica Du Tour,  Larix sibirica 
Ledeb.,  Picea obovata Ledeb.,  Betula subarcti-
ca Orlova. В нижней части склона добавляет-
ся Salix caprea L.,  а в пойме резко  снижается 
ценообразующая роль вида L. sibirica,  пред-
почитающего  более постоянные условия ув-
лажнения. Сомкнутость крон деревьев на пла-
коре принимает среднее значение,  в седловине 
снижается в 2 раза,  затем резко  возрастает 
и принимает максимальное значение в пойме 
(см. табл. 1). Кустарниковый ярус отсутствует 
на плакоре и в верхней части склона,  но  раз-
вит в местоположениях с повышенным увлаж-
нением. Так,  в седловине произрастают Betu-
la nana L. s.str. и B. czerepanovii Orlova. Ниже 
по  катене в кустарниковом ярусе появляют-
ся Salix glauca L.,  S. phylicifolia L. s. str.,  Rosa 
acicularis Lindl.,  Lonicera раllаsii Ledeb.,  Ju-
niperus communis L.

Наиболее значительные изменения вдоль 
вектора катены претерпевает травяно-кустар- 
ничковый ярус (см. табл. 1). Среди восьми ви-
дов,  выявленных на плакоре и в верхней ча-
сти склона,  доминируют кустарнички Ledum 
palustre L., Vaccinium vitis-idaea L., V. uligi-
nosum L., V. myrtillus L., Empetrum nigrum L.  
В  седловине и  средней части склона разно-
образие яруса повышается за счет болот-
ных видов Oxycoccus microcarpus Turcz. ex 
Rupr.,  Petasites frigidus (L.) Fries и др. В ниж-
ней части склона и в пойме по  мере измене-
ния условий увлажнения,  почвенного  питания 
и  микробиотопического  разнообразия видо-
вое богатство  возрастает за счет представи-
телей высокотравья – Chamaenerion angusti-
folium (L.) Scop.,  Angelica decurrens (Ledeb.) 
B. Fedtsch.,  Cacalia hastata L.,  Senecio nemo-
rensis L.,  Thalictrum minus L.,  Veratrum lo-
belianum Bernh. и др.,  злаков – Calamagrostis 
spp., Poa sp.,  таежного  мелкотравья Trientalis 
europaea L.,  Lycopodium annotinum L. и др.,  
болотного  и лугового  разнотравья Equisetum 
pratense Ehrh.,  Galium boreale L.,  G. uligino-
sum L.,  Rubus arcticus L. и  др. Общее про-
ективное покрытие травяно-кустарничкового  
яруса максимально  в верхней части склона 
и в пойме,  понижено  в наиболее увлажнен-
ных местоположениях – ​в седловине и сред-
ней части склона (см. табл. 1).

Состав и структура населения  
мелких млекопитающих

Во  всем районе исследования выявлено  
пять видов мелких млекопитающих из отря-
дов Насекомоядные (Eulipotyphla) (бурозуб-
ка средняя Sorex caecutiens Laxmann, 1788,  
бурозубка обыкновенная Sorex araneus L.,  
1758) и  Грызуны (Rodentia) (полевка крас-
ная Clethrionomys (=Myodes) rutilus Pallas,  
1779,  полевка-экономка Alexandromys oeco-
nomus Pallas,  1776,  бурундук сибирский или 
азиатский Eutamias (=Tamias) sibiricus Lax-
mann, 1769). Название Clethrionomys в качестве 
основного  родового  синонима красной полев-
ки приводим с учетом работы Б. Криштуфека 
с соавторами,  обосновавших его  валидность 
[Kryštufek et al., 2019],  названия остальных 
видов ̶ в  соответствии с  систематическими 
сводками [Павлинов,  Лисовский,  2012;  Ли-
совский и др.,  2019].

По  принадлежности к типу фауны виды 
S. caecutiens и A. oeconomus – ​транспалеар-
ктические,  S. araneus – ​ западный палеаркт 
(европейский),  Cl. rutilus и E. sibiricus – ​вос-
точные палеаркты (сибирские) [Юдин,  1989;  
Вольперт,  Шадрина,  2002;  Бобрецов,  2016].

Основной вклад в  общее обилие мел-
ких млекопитающих вносит типичный лес-
ной вид  – ​ Cl. rutilus,  который в  районе 
исследования проявляет широкую экологи-
ческую валентность,  не отдавая предпочте-
ние ни одному из местоположений катены,  
лишь несколько  избегая поймы в 2021 г. (Fij =  
= –0,44) (табл. 3). Максимальное обилие вида 
отмечено  на плакоре и  в  седловине,  затем 
постепенно  понижается вдоль вектора скло-
на. Сходным образом изменяется индекс до-
минирования Cl. rutilus – ​от 100 %  в седло-
вине (2022 г.) и в верхней части склона (2021 г.) 
до  33–50 %  в пойме. Обилие остальных ви-
дов в целом по  району исследования на по-
рядок ниже,  чем Cl. rutilus,  но  сопоставимо  
между собой. В отдельных местоположениях 
катены содоминируют разные виды: на пла-
коре – ​ S. caecutiens (индекс доминирования 
12,8 %),  в седловине – ​S. caecutiens и E. sibiri-
cus (11,1 и 5,6 %  соответственно),  в верхней 
части склона – ​E. sibiricus (14,3 %), в пойме – ​
A. oeconomus и E. sibiricus (33,3;  33,3–50 %). 
В  пределах анализируемой выборки мож-
но  отметить стенотопность A. oeconomus,   
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Т а б л и ц а  3
Количественные характеристики участия разных видов в сообществе мелких  

млекопитающих Надымских сопок

Вид Показатель

Местообитание

Плакор Седловина Склон Пойма

По  показа-
телям оби-

лия в районе 
исследования 

в целом

1 2 3 4 5 6 7

2021 г.

Cl. rutilus Относительная численность,  
экз./100 лов.-сут/экз./100 цил.-сут

44,0 
71,4*

20,0 
32,5*

8,0 
13,0*

4,0 
6,5*

23,6 
38,2*

Плотность,  экз./км2 17600 8000 3200 1600 9440

Масса тела,  г 24,54±1,77 20,82±2,17 28,04±4,99 26,76 23,79±0,06

Биомасса,  г/км2 431904,0 166560,0 89728,0 42816,0 224577,6

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

0,03 –0,004 0,10 –0,44 –

Индекс доминирования,  % 84,6 83,3 100,0 33,3 82,8

A. oeconomus Относительная численность,  
экз./100 лов.-сут. /экз./100 цил.-сут.

0 0 0 4,0
6,5*

0,44
0,72*

Плотность,  экз./км2 0 0 0 1600 176

Масса тела,  г – – – 52,38 52,38

Биомасса – – – 83808,0 9218,9

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

–1,0 –1,0 –1,0 1,0

Индекс доминирования,  % 0 0 0 33,3 1,6

E. sibiricus Относительная численность,  
экз./100 лов.-сут

0 1,33 0 4,0 0,88

Плотность,  экз./км2 0 53 0 160 35

Масса тела,  г – 78,91±3,30 – 78,91±3,30 78,91±3,30

Биомасса – 4182,2 – 12625,6 2761,9

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

–1,0 0,44 –1,0 0,91 –

Индекс доминирования,  % 0 5,56 0 33,3 3,1

S. araneus Относительная численность,  
экз./100 лов.-сут/экз./100 цил.-сут

1,33
2,73*

0 0 0 0,44
0,90*

Плотность,  экз./км2 259 0 0 0 86

Масса тела,  г 5,26 – – – 5,26

Биомасса,  г/км2 1362,3 – – – 452,4

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

1,0 –1,0 –1,0 –1,0 –

Индекс доминирования,  % 2,6 0 0 0 1,6

S. caecutiens Относительная численность,   
экз./100 лов.-сут/экз./100 цил.-сут

1,33 
8,33

1,33 
33,33

0 0 0,89 
4,63

Плотность,  экз./км2
259 

1624

259

6499

0 0 174

903

Масса тела,  г 4,99±0,34 4,99±0,34 – – 4,99±0,34



845

встречающегося только  в пойме,  и явное био-
топическое предпочтение E. sibiricus этого  же 
местообитания (Fij > 0,7). Это  вполне объяс-
няется эколого-биологическими особенностя-
ми обоих видов  – ​ предпочтением влажных 
пойменных биотопов A. oeconomus и наличи-
ем в пойме более разнообразных источников 
семенных кормов для E. sibiricus. Вид S. cae-
cutiens,  не проявляя биотопических предпо-
чтений в местоположениях верхней части ка-

тены,  отсутствует в выборках со  склона и из 
поймы. Вид S. araneus (2,6 %) отловлен только  
на плакоре. В целом по  району исследования 
и в верхней части катены (на плакоре и в сед-
ловине,  откуда имеются более многочислен-
ные сборы) ядро  сообщества мелких млекопи-
тающих образуют Cl. rutilus и S. caecutiens,  
суммарная доля которых от общего  количе-
ства особей составляет соответственно  92,7,  
97,4,  96,3 %.

О к о н ч а н и е  т а б л.  3

1 2 3 4 5 6 7

Биомасса,  г/км2
1292,4 
8103,8

1292,4 
32430,0

– – 868,3 
4506,0

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

0,23 0,01 –1,0 –1,0 –

Индекс доминирования,  % 12,8 11,1 0 0 10,9

Суммарное обилие всех видов  
(экз./100 лов.-сут/  экз./100 цил.-сут)

47,7 
8,33

22,7 
33,33

8,0 
12,98*

12,0 
19,47*

   26,2      
4,63/43,12*

Суммарная плотность особей всех видов,  экз./км2 19742 14811 3200 3360 10814

Суммарная биомасса особей всех видов,  г/км2 442662,5 204464,6 89728,0 139249,6 242385,1

2022 г.

Cl. rutilus Относительная численность,   
экз./100 лов.-сут/экз./100 цил.-сут

– 4,5 
7,3*

1,7 
2,8*

1,0 
1,62*

1,88 
3,05*

Плотность,  экз./км – 1800 680 400 752

Масса тела,  г – 20,33±1,77 25,52±1,44 34,5 23,16±1,47

Биомасса,  г/км2 – 36594,0 17353,6 13800,0 17416,3

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

– 0,13 0,03 0,15 –

Индекс доминирования,  % – 100,0 85,7 50,0 88,9

E. sibiricus Относительная численность,   
экз./100 лов.-сут/экз./100 цил.-сут

– 0 0,29 1,0 0,24

Плотность,  экз./км2 – – 12 40 10

Масса тела,  г – – 83,23±4,55 83,23±4,55 83,23±4,55

Биомасса,  г/км2 – – 998,8 3329,2 832,3

Коэффициент биотопической  
приуроченности (Fij)

– –1,0 0,78 0,78 –

Индекс доминирования,  % – – 14,3 50,0 11,1

Суммарное обилие  
(экз./100 лов.-сут/  экз./100 цил.-сут)

– 4,5 
7,3*

2,0 
2,78*

2,0 
1,62*

2,12 
3,05*

Суммарная плотность особей всех видов,  экз./км2 – 1800 692 440 762

Суммарная биомасса особей всех видов,  г/км2 – 36594,0 18352,4 17129,2 18248,6

П р и м е ч а н и е.  В числителе приведены показатели обилия в экз./100 лов.-сут,  в знаменателе – ​в экз./100 
цил.-сут;  * – ​показатели обилия,  полученные с помощью пересчетных коэффициентов на основе учетов ловушками 
Геро,  без звездочки – ​показатели обилия,  полученные эмпирически в результате учета канавкой;  при пересчете оби-
лия в экз./100 цил.-сут E. sibiricus не учитывался,  так как методика пересчета ориентирована на наземных грызунов 
и насекомоядных [Равкин,  Ливанов,  2008,  с. 84];  Fij – показатель биотопической приуроченности.
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Суммарное общее обилие мелких млекопи-
тающих во  всех исследованных местоположе-
ниях Надымской катены в 2021 г. на порядок 
выше,  чем в 2022 г.,  что  объясняется глав-
ным образом разными фазами популяционно-
го  цикла доминирующего  вида (Cl. rutilus),  
обилие которого  изменяется сходным образом 
(см. табл. 3). Очевидно,  что  другие виды пре-
терпевают сходную популяционную динами-
ку,  так как в 2022 г. их численность настоль-
ко  низка,  что  при достаточном выборочном 
усилии они отсутствуют в уловах.

Балльная оценка обилия отдельных ви-
дов [Равкин,  Лукьянова,  1976] различается 
по  годам и по  местообитаниям. Так,  в 2021 г. 
вид Cl. rutilus многочислен в целом по  рай-
ону исследования и в верхних участках ка-
тены (на плакоре и в  седловине),  обычен – ​
на склоне и в пойме. Остальные виды редки 
для района исследования в целом,  но  обычны 
в отдельных местообитаниях: S. caecutiens – ​
на плакоре и  в  седловине (по   результатам 
учета канавкой – ​многочислен в седловине),  
S. araneus – ​на плакоре,  E. sibiricus – ​в сед-
ловине и  пойме,  A. oeconomus  – ​ в  пойме. 
В 2022 г. при большем количестве отработан-
ных ловушко-суток грызуны не отловлены на 
плакоре,  а насекомоядные ни в одном место- 
обитании,  что  можно  объяснить крайне низ-
ким уровнем их численности. При этом Cl. ruti-
lus остается обычным видом как в целом по  
району исследования,  так и во  всех осталь-
ных частях катены. E. sibiricus обычен в пойме,  
но  редок в верхней части склона и в целом по  
району исследования. В оба года в учетах от-
сутствуют очень редкие виды с обилием мень-
ше 0,1 экз./100 лов.-сут. (цил.-сут.).

Неравномерность пространственного  рас-
пределения мелких млекопитающих (скучен-
ность) увеличивается вдоль вектора склона 
по  мере снижения общего  обилия,  измене-
ния микрорельефа,  повышения видового  бо-
гатства нижних ярусов растительности,  о  чем 
свидетельствует ряд возрастающих значе-
ний показателя плохой агрегированности от 
верхних к нижним местоположениям катены 
(табл. 4). Высокие значения во  всех местооби-
таниях индекса консервативности,  отражаю-
щего  суммарную долю самок и зимовавших 
зверьков [Гашев,  2000],  указывают на нали-
чие везде оседлого  размножающегося населе-
ния мелких млекопитающих. В оба года на-

блюдается постепенное увеличение показателя 
успешности размножения вдоль вектора скло-
на,  что  вполне объяснимо  компенсаторными 
популяционными процессами в условиях более 
низкой плотности населения как мелких мле-
копитающих в целом,  так и доминирующего  
вида в нижних звеньях катены.

По  степени антропофобии виды Cl. ruti-
lus,  A. oeconomus,  S. caecutiens,  E. sibiricus 
относятся к экологической группе нейтралов,  
S. araneus – ​синантропов [Гашев,  2000]. Зна-
чения интегрального  показателя антропоген-
ной адаптированности,  характеризующего  
удельный вклад в  сообщество  представите-
лей разных экологических групп с учетом их 
ранжированных эколого-биологических осо-
бенностей (K-r-ориентированности,  степени 
антропофобии,  степени консуменции,  пред-
почитаемой влажности,  степени закрытости 
местообитания) [Гашев,  2000],  одинаковы для 
сообществ мелких млекопитающих всех ме-
стоположений катены и района исследования 
в целом (A = 1,11) и идентичны таковым ис-
следованных нами сообществ мелких млеко-
питающих естественных местообитаний се-
верной тайги Западной Сибири (окрестности 
кордона “Шухтунгорт,  Государственный за-
поведник “Малая Сосьва”,  Березовский рай-
он ХМАО;  окрестности стационара “Стерх”,  
государственный природный заказник регио-
нального  значения “Куноватский”,  Шурыш-
карский район ЯНАО).

По  значению обобщенного  показателя бла-
гополучия выделяются сообщества седловины 
(местоположения с застойным увлажнением) – ​
наименьшим значением,  и поймы – ​наиболь-
шим значением. Для района в целом этот по-
казатель характеризуется средним значением 
в 2022 г. и ниже среднего  – ​в 2021 г. Это  объяс-
нимо  суровыми природно-климатическими ус-
ловиями района исследований.

В  качестве эмерджентных свойств сооб-
ществ рассмотрим биомассу и как меру ви-
дового  разнообразия – ​индексы разнообразия 
и  информационные пиктографики,  постро-
енные по  индексам видового  разнообразия 
Шеннона (H) и Симпсона (D),  выравненности 
Шеннона (J) и Симпсона (E) [Мэгарран,  1992;  
Литвинов,  2004,  2008].

Для всех видов мелких млекопитающих 
и  сообществ в  целом тенденции изменения 
биомассы по  годам и местообитаниям сходны 



847

Т а б л и ц а  4
Индексы разнообразия, устойчивости и интегральные показатели состояния сообществ мелких млекопитающих 

Надымской катены (2021–2022 гг.)

Показатель Год
Местообитание По  району 

исследования 
в целомПлакор Седловина Склон Пойма

Интегральные показатели

Показатель успешности размножения (URZ) 2021 3333,33 3000,00 4999,99 9999,99 3437,50

2022 – 2499,99 7999,99 9999,99 5000,00

Индекс консервативности (IKV) 2021 0,92 0,94 1,25 1,00 0,97

2022 – 0,78 1,57 1,00 1,11

Показатель плохой агрегированности (В) 2021 0,002 0,009 0,063 0,333 0,70

2022 – 0,037 0,020 0,250 0,120

Обобщенный показатель благополучия (SSS) 2021 85,50 42,23 – 104,49 35,82

2022 – – 86,36 102,72 52,28

Индексы разнообразия и показатели устойчивости

Индекс видового  богатства Маргалефа (R)
2021

1,26
0,47/0,35

1,59
0,48/0,38

–
4,19

0,57/0,39
2,22

0,99/0,74

2022 – 0
1,18

0,35/0,24
3,32

0,38/0,24
0,80

0,35/0,24

Индекс видового  разнообразия Шеннона (Н) 2021
0,22

0,17/0,05
0,24

0,31/0,24
–

0,48
0,37/0,39

0,28
0,21/0,15

2022 – 0
0,18

0,04/0,09
0,30

0,13/0,21
0,15

0,03/0,08

Индекс выравненности Шеннона (J) 2021
0,20

0,15/0,05
0,22

0,28/0,22
-

0,44
0,34/0,35

0,17
0,13/0,09

2022 – –
0,26

0,06/0,13
0,43

0,19/0,30
0,22

0,04/0,12

Индекс видового  разнообразия Симпсона (D) 2021
0,27

0,20/0,05
0,29

0,50/0,31
-

0,67
0,54/0,54

0,30
0,23/0,14

2022 – 0
0,25

0,03/0,10
0,50

0,17/0,31
0,20

0,03/0,09

Индекс выравненности Симпсона (Е) 2021
0,09

0,07/0,02
0,10

0,17/0,10
–

0,22
0,18/0,18

0,16
0,05/0,03

2022 – –
0,13

0,02/0,05
0,25

0,09/0,16
0,10

0,02/0,05

Индекс доминирования Симпсона (С) 2021
0,73

0,80/0,95
0,71

0,50/0,69
1,0

1,0/1,0
0,33

0,46/0,47
0,70

0,77/0,86

2022 – 1,0
0,76

0,97/0,90
0,50

0,84/0,69
0,80

0,97/0,91

Показатель упругой устойчивости (UU) 2021
0,36

0,25/0,12
0,41

1,22/0,45
–

2,91
1,54/1,47

0,43
0,30/0,19

2022 – 0,09
0,32

0,11/0,15
1,22

0,21/0,46
0,25

0,10/0,14

Показатель резистентной устойчивости (UR) 2021
1,01

1,69/0,53
0,92

4,20/3,23
–

1,17
3,94/5,44

0,76
1,03/0,80

2022 – –
0,97

0,38/1,67
0,99

1,72/5,06
1,07

0,29/1,42

Показатель общей устойчивости (U) 2021
1,37

1,94/0,65
1,33

5,43/3,68
-

4,08
5,48/6,90

1,19
1,33/0,99

2022 – –
1,29

0,49/1,83
2,21

1,94/5,52
1,32

0,40/1,56

П р и м е ч а н и е.  В числителе приведены значения индексов,  рассчитанных по  показателям численности;  
в знаменателе – ​по  показателям плотности и после косой черты – ​биомассы.
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с таковыми для обилия,  поскольку плотность 
видов,  значимо  отличающихся от доминан-
та по  массе тела,  незначительна (см. табл. 3).

Сообщества мелких млекопитающих от-
дельных местообитаний и района исследова-
ния в целом отличаются очень низкими значе-
ниями индексов видового  богатства,  видового  
разнообразия,  выравненности,  показателей 
устойчивости,  высокими значениями индекса 
доминирования (см. табл. 4). Это  характерно  
для сообществ высоких широт и обусловлено  
суровыми природно-климатическими услови-
ями. В то  же время значения всех показате-
лей разнообразия и устойчивости сообществ 
повышаются от плакора к пойме,  за исклю-
чением индекса доминирования,  изменения 
которого  обратны вектору склона и согласу-
ются с изменениями разнообразия. Величина 
индексов разнообразия между сообществами 
плакора и поймы отличается в 1,7–3,3 раза,  
индекса доминирования – ​в 1,5–2,2 раза,  по-
казателей устойчивости – ​в 1,2–13,6 раза. За-
служивает внимания превышение показате-
ля резистентной устойчивости над упругой 
в сообществах всех местоположений катены 
(в 2,2–3,0 раза),  за исключением поймы,  ха-
рактерное для сообществ трансформирован-
ных ландшафтов и местообитаний на ранних 
стадиях сукцессии (молодых сообществ) [Га-
шев,  2000]. В  сообществе поймы,  наоборот,  
вклад в общую устойчивость упругой состав-
ляющей в 2,5 раза выше,  чем резистентной,  
что  свойственно  для ненарушенных место- 
обитаний.

Согласно  методическому подходу,  обосно-
ванному Ю. Н. Литвиновым [2004,  2008],  ка-
чественной характеристикой информационной 
структуры и устойчивости сообществ (выбо-
рок),  а также изучаемых ландшафтов (участ-
ков) служит форма пиктографиков [Литви-
нов,  2004,  2008]. Для исследуемых сообществ 
пиктографики,  построенные на основе индек-
сов,  рассчитанных по  численности,  плотности 
и биомассе,  имеют разный масштаб,  но  сход-
ную форму,  что  указывает на правомерность 
оценок разнообразия на имеющемся матери-
але по  первичным данным о  количестве осо-
бей разных видов. Для сообществ седловины,  
склона и поймы с участием E. sibiricus это,  
помимо  прочего,  свидетельствует об адек-
ватности примененного  нами подхода к оцен-
ке плотности данного  вида (рис. 1).

Пиктографики сообществ плакора,  сед-
ловины и  поймы уплощены в  горизонталь-
ном направлении,  что  отражает превышение 
значений индексов разнообразия над индекса-
ми выравненности. Форма пиктографиков этих 
сообществ сходна с таковой усредненных пик-
тографиков субарктических ландшафтов севе-
ра Средней Cибири [Литвинов,  2004] и откры-
тых ландшафтов Западной Сибири [Литвинов,  
2008],  но  отличается от последних большей 
вытянутостью в направлении индекса видо-
вого  разнообразия Симпсона,  придающего  
больший вес обычным видам.

Отмеченное сходство  с сообществами от-
крытых ландшафтов отчасти объясняется осо-
бенностями залесения исследуемых участ-
ков – ​низкой сомкнутостью крон деревьев на 
плакоре,  в седловине,  а также полуоткрыто-
стью местообитания в пойме.

Пиктографики сообщества склона вытяну-
ты по  вертикальной оси в направлении индек-
са выравненности Симпсона и по  форме сход-
ны с усредненными пиктографиками лесных 
сообществ Западной Сибири [Литвинов,  2008],  
горно-таежных сообществ Алтая [Литвинов,  
2004]. Это  вполне согласуется со  структурой 
лесной растительности на склоне,  где сом-
кнутость крон деревьев составляет 70 %  (см. 
табл. 1).

Форма усредненного  пиктографика соответ-
ствует таковой ряда субарктических сообществ 
севера Средней Сибири [Литвинов,  2004],  в об-
щих чертах сходна с очертаниями усреднен-
ных пиктографиков изученных нами сообществ 
мелких млекопитающих западной части север-
ной тайги Западной Сибири (заповедник “Ма-
лая Сосьва”,  Куноватский заказник),  горной 
тундры Полярного  Урала (побережье оз. Хада-
таеганлор),  но  более гармонична и по  разноо-
бразию,  и по  выравненности (рис. 2).

От сообществ мелких млекопитающих ле-
сотундрового  ландшафта в  районе пос. Та-
зовский (верховья р. Сямбота-Яха) и северо-
таежного  ландшафта в предгорьях Полярного  
Урала (пойма руч. Нырдвомэншор,  бассейн 
р. Собь) усредненный пиктографик сообще-
ства мелких млекопитающих Надымских со-
пок отличается меньшей вытянутостью по  оси 
индекса выравненности Шеннона (J),  отража-
ющей выравненность малочисленных видов,  
но  большей сбалансированностью по  всем 
остальным осям (E,  H,  D).
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Рис. 1. Пиктографики информационных индексов разнообразия сообществ мелких млекопитающих разных 
местоположений Надымской катены (левый ряд пиктографиков построен по  индексам,  рассчитанным по  
показателям численности (экз.),  центральный ряд – ​плотности (экз./км2);  правый ряд – ​биомассы (г/км2))
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Рис. 2. Карта-схема пиктографиков сообществ мелких млекопитаю-
щих высоких широт Западной Сибири

Пиктографики всех сообществ мелких мле-
копитающих Надымских сопок симметричны 
по  одной или обеим осям. Это  наряду с их 
сходством с таковыми сообществ естественных 
высокоширотных и высокогорных ландшафтов 
Западной Сибири и сопредельных территорий 
свидетельствует о  ненарушенной структуре 
доминирования,  определяющем влиянии на 
население мелких млекопитающих изучаемых 
биогеоценозов природных факторов и относи-
тельной стабильности изучаемых сообществ.

ОБСУЖДЕНИЕ

В  ходе учетов мелких млекопитающих 
в июле 2021–2022 гг. на территории Надым-
ских сопок отловлено  5 из 16 видов (с уче-
том E. sibiricus ̶ 17 видов),  встречающихся 

в центральной части подзоны северной тай-
ги Западной Сибири,  в том числе 4 из 9 видов 
(Cl. rutilus, S. caecutiens, S. araneus, A. oecono-
mus),  формирующих ядро  сообществ мелких 
млекопитающих всей подзоны северной тай-
ги [Cтариков,  Вартапетов,  2021]. Отсутствие 
в уловах остальных 12 видов мелких млеко-
питающих объясняется наличием у них эколо-
гических и/или биотопических предпочтений 
и,  вследствие этого,  неоднородностью их про-
странственного  распределения в пределах под-
зоны,  для некоторых видов – ​неравномерным 
численным распределением в широтном и дол-
готном направлениях,  а также фазой низкой 
численности популяции на фоне и без того  по-
всеместно  незначительного  обилия вида.

Все выявленные виды полевок и землероек-
бурозубок описаны в составе плейстоценовых 
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фаун севера Западной Сибири [Смирнов и др.,  
1986]. E. sibiricus  – ​ типичный обитатель со-
временных северотаежных кедровников и со-
сняков [Равкин и др.,  1980;  Млекопитающие 
Полярного  Урала,  2007],  вероятно,  проник 
в  северные районы Западно-Сибирской рав-
нины позднее,  по  мере становления во  вто-
рой половине голоцена таежно-лесного  терио- 
комплекса,  производного  от тундростепного  
и  лесостепного  фаунистических комплексов 
[Смирнов и др.,  1986]. Среди выявленных ви-
дов преобладают сибирские и транспалеаркти-
ческие,  что  соответствует географическому по-
ложению района исследования и истории фаун.

Полученные нами оценки доминирования 
согласуются со  сведениями [Стариков,  Вар-
тапетов,  2021] о  постоянном и совместном до-
минировании Cl. rutilus, S. caecutiens для всей 
подзоны северной тайги Западной Сибири,  
с максимальным участием Cl. rutilus в центре 
подзоны. Но  в отличие от данных Б. П. Ста-
рикова и Л. Г. Вартапетова [2021],  S. araneus,  
отмеченный нами как обычный вид только  на 
плакоре,  не входит в число  доминантов.

Наблюдаемые пространственно-биотопичес- 
кое и численное распределения отдельных ви-
дов мелких млекопитающих по  местополо-
жениям Надымской катены соответствуют их 
видоспецифическим эколого-биологическим 
особенностям. Состав,  структура и парамет- 
ры сообществ мелких млекопитающих изме-
няются вдоль катены во  взаимосвязи с изме-
нением характеристик геосистем: характера 
залесения территории,  характера увлажне-
ния,  видового  богатства растений,  структу-
ры растительности,  микрорельефа.

Низкие показатели разнообразия и устой-
чивости сообществ мелких млекопитающих 
Надымских сопок обусловлены суровыми 
природно-климатическими условиями,  что  
подтверждается результатами ландшафтно-
экологических исследований (наличие участ-
ков с близким к поверхности залеганием мно-
голетнемерзлых пород,  криогенное пучение,  
наличие участков с избыточным увлажнени-
ем,  невысокое видовое разнообразие высших 
сосудистых растений,  численное доминирова-
ние немногих видов растений и др.). Относи-
тельно  более высокие показатели разнообра-
зия и обобщенный показатель благополучия 
сообщества мелких млекопитающих поймы со-
относятся с большим видовым и структурным 

разнообразием растительности и  более мяг-
ким микроклиматом в этой части ландшаф-
та. Сравнительно  более высокие показатели 
резистентной устойчивости и,  наоборот,  бо-
лее низкие показатели упругой и общей устой-
чивости сообществ в местообитаниях верхних 
звеньев катены отчасти можно  объяснить 
влиянием на них пожаров.

Усредненный пиктографик объединенно-
го  сообщества мелких млекопитающих всех 
местоположений Надымской катены симме-
тричен по  обеим осям и более гармоничен по  
разнообразию и выравненности,  чем пикто-
графики сообществ отдельных местоположе-
ний,  что  объясняется большей сбалансиро-
ванностью ландшафта как целостной системы 
по  сравнению с  локальными геосистемами 
внутриландшафтного  уровня. Пиктографик 
сообщества мелких млекопитающих Надым-
ских сопок более симметричен и сбалансиро-
ван по  разнообразию и выравненности,  чем 
таковые сообществ из западной части север-
ной тайги,  лесотундры,  горной тундры. Это  
согласуется с известными зональными и про-
винциальными закономерностями распреде-
ления теплообеспеченности,  увлажнения,  
биологического  разнообразия в пределах За-
падной Сибири [Парфенова и др.,  2004;  Рав-
кин,  Богомолова,  2016,  2018].

ВЫВОДЫ

Видовой состав,  структура населения мел-
ких млекопитающих Надымских сопок со-
ответствуют их зонально-подзональному 
и провинциальному расположению,  истории 
формирования таежного  фаунистического  
комплекса,  составу и соотношению биотопов 
в пределах района исследования.

Закономерности изменения состава,  струк-
туры населения и параметров сообществ мел-
ких млекопитающих Надымских сопок по  век-
тору склона – ​от плакора к пойме согласуются 
с изменениями ряда других характеристик гео- 
систем.

Сообщества мелких млекопитающих всех 
местоположений катены и района исследова-
ния в целом имеют ненарушенную информа-
ционную структуру,  характерную для суб- 
арктических ландшафтов,  что  служит при-
знаком их стабильности.

Преобладание в  изучаемых сообществах 
видов,  нейтральных по  отношению к челове-



852

ку,  и низкая антропогенная адаптированность 
исследованных сообществ,  несмотря на отме-
ченные следы пожаров в структуре почв и их 
вероятное влияние на устойчивость сообществ 
мелких млекопитающих в верхних местопо-
ложениях катены,  свидетельствуют об отсут-
ствии значимого  влияния на изучаемый ланд-
шафт хозяйственной деятельности человека.

Работа выполнена при поддержке правительства 

Ямало-Ненецкого автономного округа в рамках про-

екта “Современные климатические изменения и их 

влияние на ландшафтную структуру Ямало-Ненец-

кого автономного округа. Разработка оригинальной 
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Small Mammal Communities inhabiting Nadym Hills  
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In the current article, the authors study small mammal species composition and population structure of 
the northern taiga landscape of the Nadym Hills (Yamal Nenets Autonomous Okrug, Russia). Special attention 
is given to catenae regularities of the intralandscape differentiation. Five micromammal species (Cl. rutilus, 
S. caecutiens, S. araneus, A. oeconomus, E. sibiricus), typical for the Western Siberia northern taiga subzone, 
were caught in different north-western parts of the catena (at the flat interfluve (placor), saddle, slope, flood 
plain). Red-backed mice Cl. rutilus outnumbered other species in all catena locations and in the landscape on 
the whole. Other species codominate in certain locations with an exception of S. araneus being common only 
at the placor. On the whole, over the area under study and in the higher locations of the catena, Cl. rutilus 
and S. caecutiens make up the core of small mammal communities. Along the hill slope – ​from the placor to 
the flood plain – ​the overall micromammal abundance and dominating species abundance decline gradually. 
A settled breeding small mammal population is present in all catena locations. The micromammal commu-
nity composition, structure, and characteristics change along the slope in accordance with the changes in 
the territory afforestation, moistening, plant species richness, vegetation structure, microtopography. Due to 
harsh climate, the small mammal communities of all catena locations and whole area under scrutiny show low 
indices of diversity, evenness, and sustainability, high dominance index, but on the whole their structure is 
undisturbed and characteristic of natural subarctic communities, being indicative of the communities’ stability.

Key words: rodents, insectivores, landscape catena, diversity, sustainability.


