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АННОТАЦИЯ

Несмотря на все большее количество  данных по  биотическим сообществам Арктики,  даже основные 
направления их трансформации еще не ясны. Большой интерес в ней представляют различия в популя‑
ционных трендах гусей,  леммингов и жвачных,  осуществляющих более чем 98 %  круговорота в наземной 
части арктической экосистемы и конкурирующих за общие трофические ресурсы на основе специали‑
зации. Сравнение 15 видов из этих групп показало,  что  степень их морфофизиологической адаптации 
к фитофагии соответствует эмпирическим оценкам ресурсной избирательности,  являясь,  таким образом,  
и мерой их трофической специализации. Это  делает соотношение травоядных арктических сообществ по  
избирательности таким же стабильным,  что  и по  специализации. Популяции трофических специалистов 
в этих сообществах,  ярчайшими примерами которых являются овцебык и белый гусь,  по  размеру и/или 
скорости роста в основном превышают популяции генералистов,  к которым относятся лемминги и наиболее 
мелкие казарки. Можно  заключить,  что  межвидовая конкуренция влияет на современную трансформацию 
сообществ арктических травоядных значительно  сильнее,  чем такие средовые факторы,  как глобальное 
потепление и активность человека.

Ключевые слова: Арктика,  глобальные изменения,  гуси,  жвачные,  избирательность,  лемминги,  
специализация.

Melian, 2005]. Все это  привлекает мировой ин‑
терес к сообществам гусей (Anserinae),  лем‑
мингов (Arvicolinae) и жвачных (Ruminantia),  
которые потребляют более 98 %  первичной 
продукции в наземной части арктической эко‑
системы,  другой способ круговорота в которой 
становится почти невозможным [Кирющен‑
ко,  1985]. Эти сообщества в Арктике интенсив‑
но  трансформируются на фоне самой быстрой 
трансформации условий среды на планете [Ims, 
Fuglei, 2005; Rantanen et al.,  2022]. Однако  ни  

ВВЕДЕНИЕ

Различия по  размеру популяций,  как и по  
разнообразию – часть фундаментальных проб- 
лем экологии сообществ,  решение которых на‑
чинается с  групп экологически сходных ви‑
дов [Ricklefs, 2003; McGill et al., 2007; Hardy et 
al., 2016]. Но  сложность взаимодействия меж‑
ду ними выходит на сетевой уровень [Poni‑
sio et al., 2019],  и условием успеха в этих ис‑
следованиях становится простота ресурсных,  
прежде всего,  трофических сетей [Bascompte, 
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экологический,  ни эволюционный смысл их из‑
менения до  сих пор  не ясен.

Сосуществуя во  множестве видовых соче‑
таний,  арктические гуси,  лемминги и жвач‑
ные размножаются,  восстанавливают зимние 
потери и готовятся к новой зиме или миграции 
в условиях жестких ограничений,  в том числе 
при слабой возможности для дифференциации 
ниш [Кондратьев,  2002;  Сыроечковский,  2013;  
Шереметьев и  др.,  2017]. Поэтому годовой 
прирост популяций этих видов как важная 
часть их долгосрочной динамики должен зави‑
сеть от неравенства в разделе общих трофиче‑
ских ресурсов не меньше,  чем от межвидовых 
различий в реакции на средовые,  в первую 
очередь – ​климатические,  изменения. С эво‑
люционных позиций это  неравенство  опре‑
деляется уровнями специализации конку‑
рентов в зависимости от стабильности среды: 
конкуренция ведет к доминированию в сооб‑
ществах специалистов,  а изменчивость усло‑
вий – ​к доминированию генералистов [MacAr‑
thur, Wilson, 1967; Freckleton, Watkinson, 2001; 
Шварц,  2004]. Однако  сравнительных оценок 
трофической специализации арктических тра‑
воядных очень немного  [Кирющенко,  Кирю‑
щенко,  1979;  Розенфельд,  2009;  Шереметьев 
и  др.,  2021],  и  какое из этих направлений 
преобладает в трансформации их сообществ,   
неизвестно.

Ранжирование травоядных по  трофиче‑
ской специализации опирается на морфофизи‑
ологические адаптации к увеличению (i) доли 
клетчатки в пище при сокращении в ней ка‑
лорий и доли липидов и протеинов и (ii) по‑
требления пищи при снижении энергетиче‑
ских затрат на ее добывание [Воронцов,  1967;  
Bergman et al.,  2001]. Менее адаптированный 
вариант этого  компромисса качества и  ко‑
личества пищи у  травоядных известен как 
браузинг с неизбежной высокой избиратель‑
ностью,  а более адаптированный – ​как мало  
избирательный грэйзинг [Clauss et al.,  2008;  
Gordon,  Prins,  2008]. Таким образом,  эколо‑
гической мерой специализации травоядных 
являются набор  и  величина их адаптаций 
к неизбирательной фитофагии. И эмпириче‑
ские оценки избирательности,  опирающиеся 
на соотношение потребления и  доступности 
ресурсов [Ивлев,  1955;  Jacobs,  1974;  Soininen 
et al.,  2013],  могут дополнять и тестировать 
ранги специализации рассматриваемых конку‑

рентов [Шереметьев и др.,  2017,  2021]. Соот‑
нося эти ранги с распределением арктических 
травоядных по  направлениям и скорости по‑
пуляционной динамики,  можно  определить,  
в  какой мере трансформация их сообществ 
обусловлена средовыми,  в том числе клима‑
тическими и антропогенными,  изменениями,  
а в какой – ​просто  трофической конкуренци‑
ей. Первоочередной интерес в этой трансфор‑
мации представляет период,  начинающий‑
ся с середины XX  в.,  когда по  ней получено  
множество  количественных данных. Главной 
целью этой работы является оценка соответ‑
ствия уровней трофической специализации 
арктических гусей,  леммингов и жвачных их 
различиям в популяционных трендах.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Сравнительный ряд трофической специа‑
лизации включает два вида жвачных,  шесть 
видов леммингов и семь видов гусей (табл. 1). 
В этом ранжировании использованы данные 
по  размерам и массе тела,  размерам и морфо‑
логии ротового  аппарата и пищеварительно‑
го  тракта. Эмпирические оценки трофической 
избирательности доступны для ранжирования 
всех жвачных,  двух видов леммингов и четы‑
рех видов гусей. В ранжировании сравнивае‑
мых видов по  размеру и/или скорости роста 
популяций использованы данные по  ареа‑
лам (см. табл. 1) и численности,  дополненные 
при выраженных размерно-весовых различи‑
ях данными по  биомассе. Все использованные 
данные опубликованы.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Адаптации

Изменчивость кормовых растений в Аркти‑
ке по  содержанию клетчатки и другим каче‑
ственным характеристикам очень существенна 
[Staaland et al., 1983; Danell et al., 1994]. По‑
этому различия грэйзеров и  браузеров сре‑
ди арктических травоядных иллюстрируют 
не дифференциацию ниш,  а уровень адапта‑
ции к неизбирательной фитофагии,  т. е. воз‑
можность первых использовать больше ви‑
дов растений,  чем у вторых [Воронцов,  1967;  
Розенфельд,  2009;  Gordon,  Prins,  2008]. Са‑
мая очевидная адаптация травоядных к менее  



806

избирательному питанию – ​увеличение разме‑
ра или массы тела [Muller et al., 2013; Pineda-
Munoz et al., 2016],  при котором удельный 
метаболизм у теплокровных существенно  сни‑
жается [Шмидт-Нильсен,  1987;  Clauss et al., 
2013]. Также с увеличением размеров снижает‑
ся способность травоядных отыскивать опре‑
деленный корм [Laca et al., 2010],  но  растет 
физическая сила,  которая расширяет,  как по‑
казано  на примере гусей,  список доступных 
кормов [Розенфельд,  2009;  Розенфельд,  Ше‑
реметьев,  2016]. Независимо  от размера тела 

могут компенсаторно  варьировать измельчи‑
тельная мощность ротового  аппарата и раз‑
витие нескольких отделов пищеварительно‑
го  тракта,  а также микрофлоры [Воронцов,  
1967;  Clauss et al., 2008; Gordon, Prins,  2008]. 
Все это  обеспечивает большую вариабель‑
ность сравниваемых видов по  степени адап‑
тации к неизбирательному питанию.

Жвачные. Различия,  ассоциированные с  
размерами и  массой,  позволяют считать 
жвачных намного  более адаптированны‑
ми к  неизбирательному питанию,  чем гуси 

Т а б л и ц а  1
Ареалы и тенденции их изменения у арктических гусей, леммингов и жвачных*

Вид Ареал Тенденция

Овцебык
Ovibos moschatus Zimm.

Северная Америка и Гренландия,  теперь – ​цир‑
кумполярный

Расширение

Северный олень
Rangifer tarandus L.

Циркумполярный Сокращение

Гудзонский лемминг
Dicrostonyx hudsonius Pall.

Лабрадор Стабильный

Гренландский лемминг
D. groenlandicus Tr.

Гренландия,  Канада,  Аляска,  о. Врангеля Стабильный

Копытный лемминг
D. torquatus Pall.

От Белого  моря до  Камчатки,  Новосибирские 
о-ва,  Новая Земля

Стабильный

Норвежский лемминг
Lemmus lemmus L.

Фенноскандия,  Новая Земля Стабильный

Желтобрюхий лемминг
L. trimucronatus Rich.

В Евразии от Колымы до  Камчатки,  Аляска 
и Канада

Стабильный

Сибирский лемминг
L. sibiricus Kerr

От Белого  моря до  устья Лены,  о. Врангеля Стабильный

Гуменник
Anser fabalis Lath.

От Гренландии до  Аляски Сокращение в Азии

Белолобый гусь
A. albifrons Scop.

Циркумполярный Стабильный

Белый гусь
A. caerulescens L.

Северная Америка,  Якутия,  о. Врангеля Расширение в Азии

Пискулька
A. erythropus L.

Евразия Сокращение

Белощекая казарка
Branta leucopsis Bech.

Северное,  Балтийское и Карское моря,   
Гренландия,  Шпицберген

Быстрое расширение

Черная казарка
B. bernicla L.

Циркумполярный Стабильный

Краснозобая казарка
B. ruficollis Pall.

Таймыр,  Гыдан и Ямал Слабое расширение

* У гусей только  гнездовой ареал. Белый гусь – ​только  A. c. caerulescens. Сибирский лемминг о. Врангеля относится 
уже к L. portenkoi. Видовой статус и ареалы по: [Wilson,  Reeder,  2005;  Павлинов,  Лисовский,  2012;  Сыроечковский,  
2013;  Розенфельд,  Шереметьев,  2016;  Kutz  et al.,  2017;  CAFF,  2018;  Mizin et al.,  2018;  Spitsyn et al.,  2021].
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и лемминги,  и этот адаптивный разрыв до‑
полнительно  увеличен рубцовой ферментаци‑
ей и зубной системой жвачных [Шереметьев 
и др.,  2021]. Соотношение по  массе тела и руб‑
ца (рисунок),  а также по  длине верхнего  зуб‑
ного  ряда и другим характеристикам [Данил‑
кин,  1999,  2005;  Knott et al., 2005],  позволяет 
уверенно  считать овцебыка намного  более 
адаптированным к  неизбирательному пита‑
нию,  чем северный олень.

Лемминги. Размер  тела леммингов (рису‑
нок),  вероятно,  близкий к возможному у арк- 
тических травоядных минимуму,  позволя‑
ет предполагать и минимальный уровень их 
адаптации к неизбирательному питанию. Одна‑
ко  гипсодонтия и складчатость эмалевых греб‑
ней зубов,  сокращение фундальной зоны же‑
лудка,  развитие заднекишечной ферментации 
и микрофлоры у них настолько  существенны 
по  сравнению с другими грызунами [Ворон‑

Морфологические характеристики арктических гусей,  леммингов 
и жвачных,  влияющие на трофическую избирательность (по   [West, 
Coady, 1974; Malcolm, Brooks, 1985;  Данилкин,  1999,  2005;  Рябицев,  
2001;  Вольперт,  Шадрина,  2002;  Knott et al., 2005; Dunning, 2007; Che‑
prakov, 2008;  Сыроечковский,  2013;  Розенфельд,  Шереметьев,  2016;  
Норвежский лемминг,  2022;  Dicrostonyx…,  2022;  Lemmus …,  2022])
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цов,  1967;  Шевырева,  1976;  Stevens,  Hume,  
2004],  что  могут перевесить адаптации более 
крупных гусей. Зубы копытных леммингов Di-
crostonyx считаются намного  более адаптиро‑
ванными к фитофагии,  чем у настоящих лем‑
мингов Lemmus [Воронцов,  1967;  Шевырева,  
1976;  Burns,  2004]. Среди первых копытный 
лемминг может считаться более адаптирован‑
ным,  чем гудзонский,  из-за меньшей фун‑
дальной зоны желудка и сильнее обособленных 
его  правой и левой частей [Воронцов,  1967]. 
Среди вторых аналогичное положение можно  
присвоить сибирскому леммингу,  в том чис‑
ле L. portenkoi с о. Врангеля [Wilson,  Reeder,  
2005],  у которого  длина верхнего  ряда зубов 
больше,  чем у норвежского  лемминга [Воль‑
перт,  Шадрина,  2002;  Норвежский лемминг…,  
2022]. Однако  для уверенного  ранжирования 
леммингов внутри родов по  этим характери‑
стикам данных мало,  а их размерно-весовые 
различия слабо  выражены (см. рисунок).

Гуси. Морфофизиологическая изменчи‑
вость пищеварительного  тракта гусей суще‑
ственно  ограничена в адаптации к фитофа‑
гии,  как у птиц в целом [Działa-Szczepańczyk, 
Wesołowska, 2008; Frei et al., 2017]. Будучи 
в  основном облигатными фитофагами,  гуси 
считаются адаптированными к  такому пи‑
танию менее других позвоночных [Sedinger, 
Raveling, 1984; Buchsbaum et al., 1986; Розен‑
фельд,  2009]. Отделы исходно  очень неболь‑
шого  заднего  кишечника,  от размера которых 
зависит время удержания и,  таким образом,  
перевариваемость растительной пищи,  у гу‑

сей увеличиваются в основном с ростом раз‑
меров и массы тела,  в том числе в ходе онто‑
генеза [Buchsbaum et al., 1986; Prop et al., 2005; 
McWhorter et al., 2009; Frei et al., 2017]. Счита‑
ется,  что  в пищевой адаптации гусей много  
значит возможность выбора кормовых объек‑
тов [Krapu, Reinecke, 1992; Durant, 2003],  кото‑
рая,  однако,  тоже возрастает с ростом разме‑
ра и массы тела,  а еще – ​с ростом позитивно  
коррелирующей с ними относительной вели‑
чины клюва [Розенфельд,  2009;  Розенфельд,  
Шереметьев,  2016]. Масса тела и индекс клю‑
ва сравниваемых видов гусей дают следую‑
щий порядок возрастания степени адаптации 
к  неизбирательной фитофагии: краснозобая 
казарка,  черная казарка,  пискулька,  бело‑
щекая казарка,  белолобый гусь,  гуменник,  
белый гусь (см. рисунок).

Переход гусей к фитофагии,  не только  ассо‑
циированный с увеличением размеров и массы 
тела,  но  и параллельный [Olsen, 2015] и,  та‑
ким образом,  относительно  недавний,  можно  
считать неглубоким. Его  очевидная связь с уве‑
личением размеров и массы обусловливает до‑
полнительные ограничения,  неизбежные у ак‑
тивно  летающих птиц [Шмидт-Нильсен,  1987]. 
Однако  если у жвачных можно  предполагать 
наибольший уровень адаптации к  неизбира‑
тельной фитофагии,  то  ранжировать гусей 
и леммингов друг относительно  друга без эм‑
пирической оценки их избирательности нель‑
зя. Не дают этого  и различия по  переваривае‑
мости растительной пищи между ними [Durant, 
2003; Rodgers, Lewis, 1985].

Т а б л и ц а  2
Хронология популяционной динамики арктических гусей

Вид
Численность,  тыс./популяционный тренд*

Середина ХХ в. 1970–1990‑е Сегодня

Белый гусь –/N 5000/P 14776/P

Белолобый гусь –/N 1150/P 5015/P,  St

Белощекая казарка 65–70/P 330/P 1319/P

Гуменник 1000/St 40/N 1513/N

Черная казарка 150/N 300/P,  N 631/St

Краснозобая казарка 25/N 90/P 130–150/P

Пискулька 100/N 50/N 46/N

* Виды в последовательности по  убыванию численности с учетом популяционных трендов: P – ​рост,  N – ​сокра‑
щение;  St – ​стабильный (по  [Розенфельд,  Шереметьев,  2016 и CAFF,  2018]). Середина ХХ в. и 1970–1990‑е годы: 
гуменник – ​только  A. f. serrirostris;  черная казарка – ​только  по  Евразии.
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Избирательность

Несмотря на недостаток сравнимых дан‑
ных травоядные Арктики в целом признают‑
ся очень избирательными генералистами 
[Iversen et al., 2014; Barrio, Hik, 2020]. Одна‑
ко  отмечено  много  различий и между ними. 
На западе Аляски северный олень намно‑
го  избирательнее овцебыка [Ihl, Klein, 2001],  
что  соответствует описанным адаптациям. На 
расположенном недалеко  о. Врангеля лем‑
минги в  целом избирательнее гусей и  осо‑
бенно  – ​жвачных,  по  данным начала лета,  
к концу лета ранги наиболее избирательных  
видов сохраняются,  как и распределение ви‑
дов по  избирательности внутри групп,  при 
полном соответствии характеристикам адап‑
таций [Шереметьев и др.,  2021]. Это  позво‑
ляет считать больший размер  и массу тела 
гусей все‑таки более существенной адаптаци‑
ей к неизбирательной фитофагии,  чем зубную 
систему и пищеварительный тракт леммин‑
гов. Аналогичным образом на островах Белый 
и Шокальского  в Карском море избиратель‑
ность северного  оленя существенно  ниже,  
чем у белолобого  гуся и,  особенно,  у черной 
казарки [Розенфельд,  Шереметьев,  2020]. А на 
о. Колгуев в Баренцевом море белолобый гусь 
менее избирателен,  чем белощекая казарка 
[Розенфельд,  Шереметьев,  2013]. В  дельте 
р. Колвилл на Аляске,  как и на о. Врангеля,  
белый гусь существенно  менее избирателен,  
чем черная казарка [Розенфельд и др.,  2021]. 
A. Rodgers и  M. Lewis [1985] на о. Иглулик 
в Канаде показали,  что  виды Lemmus намно‑
го  избирательнее в питании,  чем виды Dicros-
tonyx. К  такому же выводу можно  прийти,  
рассматривая данные E. Soininen et al. [2015] 
по  леммингам о-ва Байлот в Канаде,  а самым 
избирательным можно  считать норвежского  
лемминга [Soininen et al., 2017]. Изученность 
трофических стратегий у  множества гусей 
позволяет высоко  оценить адаптивное значе‑
ние массы тела и величины клюва для неиз‑
бирательной фитофагии [Розенфельд,  Шере‑
метьев,  2016]. Можно  заключить,  что  степень 
морфофизиологической адаптации сравнивае‑
мых травоядных к неизбирательному питанию 
соответствует эмпирическим оценкам степени 
их избирательности и,  таким образом,  явля‑
ется надежным показателем уровня трофиче‑
ской специализации.

Специализация  
и популяционные тренды

Размер  ареала позитивно  коррелирует 
со  средней численностью [Holt et al., 1997],  
а  потребление энергии пространственно  эк‑
вивалентно  биомассе [Damuth, 1981;  Поли‑
щук,  Цейтлин,  2001;  Алимов,  2013]. Однако  
лемминги настолько  оседлы и количествен‑
но  изменчивы относительно  гусей и  жвач‑
ных [Чернявский,  Лазуткин,  2004],  что  
и размер  ареала нельзя считать универсаль‑
ной характеристикой в сравнении этих видов 
по  размеру и динамике популяций. С другой 
стороны,  расчеты,  которые приняты в оцен‑
ке численности гусей и жвачных на сопоста‑
вимых с ареалами территориях [Gunn, 2016; 
Gunn, Forchhammer, 2016; CAFF, 2018],  в оцен‑
ке популяций леммингов сомнительны. И без 
вычислений,  по  крайней мере,  биомассы 
сравнение популяции таких систематически 
и размерно  далеких видов имеет мало  смыс‑
ла [Шереметьев и др.,  2021]. Какие бы пока‑
затели,  в конечном счете,  не пришлось соче‑
тать в сопоставлении популяционных трендов 
гусей,  леммингов и жвачных,  в фокусе оста‑
ются различия по  скорости популяционных 
изменений.

Жвачные. В  Арктике можно  насчитать 
около  20 образованных человеком популя‑
ций овцебыка,  многие из которых быстро  ра‑
стут или,  по  крайней мере,  стабильны [Kutz 
et al., 2017]. Многие популяции северного  оле‑
ня,  в том числе в тех же местах и при тех же 
условиях,  отстают в росте или сокращаются,  
например,  на Таймыре,  островах Врангеля,  
Бэнкс и Нунивак и др. [Данилкин,  1999;  Ше‑
реметьев и др.,  2014;  Mizin et al., 2018;  Цен‑
тральносибирский ГПБ…,  2022]. С середины 
XX  в. мировая популяция овцебыка,  ареал 
и численность которого  еще в XIX  в. сокра‑
щались,  в условиях охраны уже увеличилась 
до  137 тыс.,  показав только  в России тысяче‑
кратный рост за 40 лет,  тогда как поголовье 
северного  оленя сократилось с 4,8 до  2,9 млн 
за 21–27  лет [Gunn, 2016; Gunn, Forchham‑
mer, 2016]. Если учесть двукратное преобла‑
дание по  массе тела овцебыка по  сравнению 
с  северным оленем [Данилкин,  1999,  2005],  
в пересчете на биомассу эти различия намного  
больше. Таким образом,  ареал и численность 
более специализированного  среди жвачных  
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фитофага,  хотя и с участием человека,  бы‑
стро  растут,  тогда как у менее специализи‑
рованного,  несмотря на все усилия,  – ​быстро  
сокращаются.

Лемминги. Сравнительных данных по  по‑
пуляциям леммингов намного  меньше. В 1972–
1982  гг. на о. Врангеля Ф. Б. Чернявский и 
А. Н. Лазуткин [2004] отмечали в популяции 
сибирского  лемминга более затяжные и глубо‑
кие депрессии,  чем у гренландского. В 1990-х  
последний имел и более высокие пики [Трави‑
на,  1999;  Travina, 2002],  когда циклы обоих 
видов удлинились и ослабли,  как было  отме‑
чено  в других арктических районах [Kausrud 
et al., 2008; Menyushina et al., 2012]. Желто‑
брюхий лемминг на островах Байлот и Хер‑
шел Канады,  напротив,  более многочислен,  
чем гренландский [Krebs et al., 2012],  попу‑
ляции которого,  тем не менее,  более стабиль‑
ны [Gruyer et al., 2009]. Прекращение пиков 
норвежского  лемминга,  отмеченное в 1990-х 
с далеко  идущими экстраполяциями,  объяс‑
нялось климатическими изменениями [Kaus‑
rud et al., 2008],  но  уже пик 2011–2012 гг. ока‑
зался самым высоким за прошедшие 30 лет 
[Емельянова,  Оботуров,  2017]. Аналогичное 
возобновление лемминговых пиков в  2010–
2011 г. отмечалось на о. Врангеля [Шереметьев 
и др.,  2021]. И наконец,  данные D. Ehrich et 
al. [2020] по  49 районам Арктики за 20‑лет‑
ний период показали отсутствие у леммингов 
долгосрочных популяционных трендов,  в том 
числе климатогенных. И количество  локаль‑
ных сообществ,  где доминировали виды Di-
crostonyx или Lemmus при совместном оби‑
тании,  оказалось одинаковым,  а численность 
леммингов сокращалась только  в присутствии 
полевок Microtus и Myodes [Ehrich et al.,  2020]. 
Однако  даже при нулевых в настоящее вре‑
мя популяционных трендах леммингов можно  
увидеть,  что  различия между ними по  раз‑
меру и расположению ареалов значительны 
(см. табл. 1). Нет данных о  том,  что  ареалы 
леммингов менялись после перехода плейсто‑
цен – голоцен,  до  которого,  судя по  ареалам,  
шла их дивергенция [Барышников и др.,  1981]. 
Различия леммингов по  величине ареалов,  та‑
ким образом,  вряд ли можно  связывать с их 
различиями по  степени трофической специа‑
лизации. В порядке уменьшения ареалы лем‑
мингов располагаются следующим образом: 
желтобрюхий,  копытный,  сибирский,  грен‑

ландский,  гудзонский,  норвежский [Wilson, 
Reeder, 2005]. Влияние межвидовых различий 
по  степени специализации к фитофагии внут- 
ри родов Dicrostonix и Lemmus в этой после‑
довательности прослеживается,  а  влияние 
намного  более существенных межродовых – ​
очевидно,  нет. Вне зависимости от уровня 
специализации современные географические 
преграды мешают ареалам леммингов в отли‑
чие от видов других рассматриваемых групп 
только  расширяться.

Гуси. Сопоставив данные рабочей группы 
CAFF [2018] с более ранними оценками [Ро‑
зенфельд,  Шереметьев,  2016],  можно  ранжи‑
ровать рассматриваемые виды гусей по  ареа‑
лам (см. табл. 1),  и особенно  – ​по  численности 
с учетом ее изменений (табл. 2). Начало  вос‑
становления популяций арктических гусей 
принято  ассоциировать с серединой XX  см. 
в. [Розенфельд,  Шереметьев,  2016]. Легко  за‑
метить,  что  их размер  в  основном увели‑
чивается с ростом трофической специализа‑
ции,  оцениваемой по  массе тела и величине 
клюва (см. рисунок),  т. е. без необходимости 
поправок на биомассу. На уровне включаю‑
щих гусей локальных сообществ в  Арктике 
это  подтверждается данными,  полученными 
на островах Белый,  Шокальского,  Врангеля 
и на Аляске [Розенфельд,  Шереметьев,  2020;  
Розенфельд и др.,  2021;  Шереметьев и др.,  
2021],  но  противоречит данным по  о. Колгуев 
[Розенфельд,  Шереметьев,  2013].

Межгрупповые различия. Современная 
скорость роста мировой популяции овцебы‑
ка многократно  выше,  чем даже у белолобого  
гуся,  хотя они и не сопоставимы по  численно‑
сти. По  биомассе первый уже приблизительно  
на треть превышает второго,  и тоже в соответ‑
ствии с различиями в уровне их трофической 
специализации. Однако  остановка роста попу‑
ляции овцебыка на о. Врангеля,  когда при тех 
же условиях популяция белого  гуся продол‑
жает расти [Шереметьев и др.,  2021],  пред‑
полагает,  что  доминантом среди арктических 
травоядных даже по  биомассе будет в  итоге 
не овцебык,  а белый гусь. Это  противоречие 
объясняется различиями в условиях зимовки,  
когда в распоряжении этих гусей оказывают‑
ся огромные посевные площади в Калифорнии 
[Сыроечковский,  2013],  а у овцебыков – ​так‑
же островная тундра,  что  и летом. С запад‑
ной стороны такой же,  но  квалифицируемый 
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как инвазия,  охват арктической Евразии осу‑
ществляет белощекая казарка,  также свя‑
занная с европейскими посевами,  как белый 
гусь  – ​ с  калифорнийскими [Сыроечковский,  
2013;  Розенфельд и др.,  2021]. Распределение 
видов гусей по  мировой численности в значи‑
тельной мере объяснимо  степенью этой связи,  
а также – ​удаленностью их пролетных путей 
от районов интенсивной охоты [Розенфельд,  
Шереметьев,  2016]. Охота тоже избирательна,  
так как затрагивает сначала крупные и много‑
численные виды [Назаретян,  2010;  Polishchuk, 
2010; Шереметьев и др.,  2014,  2019],  которые 
оказываются и  более специализированными 
фитофагами. Истреблением объясняется позд‑
нейшее сокращение популяции северного  оле‑
ня и восточных популяций гуменника в Евра‑
зии,  вымирание овцебыка на Аляске в XIX  в. 
и др. [Данилкин,  1999,  2005;  Розенфельд,  Ше‑
реметьев,  2016;  CAFF,  2018]. Такие отклоне‑
ния от основной схемы трансформации сооб‑
ществ арктических травоядных,  направление 
которой определяет конкуренция,  могут быть 
значительны. Однако  на уровне локальных со‑
обществ к ним относятся только  две популя‑
ции северного  оленя [Розенфельд и др.,  2020]. 
Популяционные тренды леммингов,  прирав‑
ненные к нулю [Ehrich et al.,  2020] или скорее 
отрицательные [Kausrud et al., 2008; Menyushi‑
na et al., 2012],  соответствуют низшему уровню 
их специализации относительно  гусей и жвач‑
ных. Доказать это  на уровне мировых попу‑
ляций еще нельзя,  но  преобладание овцебыка 
и белого  гуся по  биомассе в локальных сооб‑
ществах Арктики уже отмечено  [Шереметьев 
и др.,  2021]. Таким образом,  отставание в ро‑
сте популяций леммингов от других групп тоже 
укладывается не только  в климатическую,  но  
и в конкурентную схему трансформации арк- 
тических сообществ. Можно  заключить,  что  
популяции более специализированных траво‑
ядных Арктики с середины XX  в. в основном 
растут быстрее или сокращаются медленнее,  
чем у менее специализированных. В группах 
гусей и жвачных это  проявляется более от‑
четливо,  чем на межгрупповом уровне и,  осо‑
бенно  – ​чем в группе леммингов.

Модель трансформации сообществ

Считая влияние конкуренции таким же ве‑
роятным,  как влияние человека и климата,  

в трансформации сообществ арктических тра‑
воядных можно  выделить несколько  сопут‑
ствующих тенденций. Первая из них – ​опе‑
режение генералистов специалистами по  
скорости роста мировых популяций. Ее ре‑
зультатом в чистом виде была бы позитивная 
корреляция размера популяций со  степенью 
специализации,  т. е. доминирование сильней‑
ших трофических конкурентов и относитель‑
ная редкость слабейших. И поскольку основ‑
ным атрибутом этой специализации является 
размер  тела,  то  наибольшая доля в биомас‑
се травоядных и,  может быть,  в потреблении 
растительности Арктики должна быть у ов‑
цебыка,  а наименьшая – ​ у леммингов. Вос‑
создавая и/или поддерживая популяции ов‑
цебыка и белого  гуся,  человек,  может быть,  
неосознанно  становится частью механизма 
этой тенденции [Шереметьев и др.,  2019]. Во  
всяком случае,  аналогичные усилия по  дру‑
гим видам значительно  менее успешны. Од‑
нако,  если шкала конкурентных рангов всех 
рассматриваемых видов и может быть единой,  
их упорядоченность в этой шкале по  система‑
тическим и размерным группам сама мешает 
линейной связи между размером популяций 
и  специализацией к  фитофагии. Вероятная 
причина этого  – ​более сильная конкуренция 
внутри групп гусей,  леммингов и жвачных,  
чем между ними. Овцебык,  например,  более 
негативно  влияет на северного  оленя,  чем 
на гусей или леммингов [Шереметьев и др.,  
2017],  а белый гусь сильнее влияет на черных 
казарок [Розенфельд и др.,  2021]. Имеются,  
вероятно,  и  другие причины этой нелиней‑
ности,  включая упомянутые различия в мо‑
бильности. Однако  эндогенная специфика этой 
тенденции позволяет считать ее основной или,  
по  крайней мере,  первичной,  каким бы су‑
щественным не оказался вклад других факто‑
ров в трансформацию арктических сообществ.

Влияние человека на леммингов,  судя,  
по  крайней мере,  по  отсутствию у них по‑
пуляционных трендов [Ehrich et al., 2020],  
можно  считать минимальным,  а на популя‑
ции арктических гусей и жвачных – ​напро‑
тив,  существенным [Шереметьев и др.,  2014;  
Розенфельд,  Шереметьев,  2016]. Поэтому 
выраженная ранее противоположная тенден‑
ция опережения специалистов генералиста‑
ми по  скорости роста популяций была обу‑
словлена избирательным по  размеру и/или 
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численности истреблением со  стороны чело‑
века. Ее преобладание в основном прекраще‑
но  с середины XX  в.,  когда начинается рост 
популяций многих видов гусей [Розенфельд,  
Шереметьев,  2016],  и быстрее всего  – ​у бо‑
лее специализированных (см. табл. 2). Имен‑
но  генералисты доминировали в сообществе 
травоядных о. Врангеля до  заповедного  ре‑
жима,  когда основную часть биомассы траво‑
ядных здесь представляли лемминги,  было  
мало  черных казарок,  популяция белолобого  
гуся сокращалась,  а жвачных еще не вселили 
[Шереметьев и др.,  2017]. Любые природоох‑
ранные усилия,  включая непрямые следствия 
развития сельского  хозяйства в  местах зи‑
мовки гусей,  возвращают арктические сооб‑
щества к основной тенденции,  ведущей к до‑
минированию специалистов. На фоне этих 
усилий экспансия белощекой казарки в евро‑
пейской Арктике [Розенфельд и др.,  2021],  ко‑
торая характеризуется промежуточным уров‑
нем специализации,  а не черной [Розенфельд,  
Шереметьев,  2016;  CAFF, 2018],  специализа‑
ция которой существенно  ниже,  это  начало  
восстановления доминирующего  положения 
специалистов.

К  основным сегодняшним последствиям 
глобального  потепления для арктических тра‑
воядных относят учащение гололедов и рост 
первичной продукции из-за ранней и продол‑
жительной вегетации,  а в перспективе – ​зо‑
нальный сдвиг и затопление побережья [Kau‑
srud et al., 2008; Hupp et al., 2018; Розенфельд 
и др.,  2021;  Rantanen et al., 2022]. Но  отсут‑
ствие подтверждений их долгосрочного  эф‑
фекта в  течение уже более 40 лет с начала 
основной фазы потепления климата оставля‑
ет и нам только  возможность предположений. 
Негативный эффект гололедов наиболее чув‑
ствителен для жвачных,  и  особенно   – ​ для 
леммингов,  для которых много  значит под‑
снежная часть годового  цикла [Чернявский,  
Лазуткин,  2004]. Позитивный эффект ро‑
ста первичной продукции более чувствите‑
лен для жвачных и гусей [Розенфельд и др.,  
2021]. Рост первичной продуктивности,  как 
и  любое окно возможностей,  сначала дол‑
жен вызывать рост популяций генералистов,  
а уж потом специалистов,  т. е. относимых к r- 
и K-стратегам соответственно  [Шварц,  2004]. 
Однако  глобальное потепление идет,  а  тен‑
денции ускоренного  роста популяций гене‑

ралистов наблюдать не приходится. Ничего  
не меняют данные о  распределении capital/
income,  описанном в образовании фоллику‑
лов у гусей,  так как и оно  зависимо  от раз‑
меров тела [Drent et al., 2006; Hupp et al., 2018] 
и,  таким образом,  от уровня специализации. 
От сдвига тундровой растительности к северу 
и затопления приморских маршей из-за даль‑
нейшего  потепления,  как от любой катастро‑
фы,  конечно,  следует ждать ускорения роста 
популяций генералистов. В их число  на юж‑
ной границе Арктики можно  включить так‑
же полевок Microtus и Myodes [Soininen et al., 
2013;  Ehrich et al., 2020]. Отступление тундры,  
вероятно,  более чувствительно  для леммин‑
гов,  затопление маршей – ​для гусей,  в жизни 
которых эти местообитания очень важны [Ро‑
зенфельд,  Шереметьев,  2016]. Однако  о  ка‑
кой‑либо  тенденции к доминированию генера‑
листов среди травоядных Арктики,  которая 
из-за наблюдаемых сегодня климатических 
изменений пересиливает исходную тенденцию 
к доминированию специалистов,  говорить нет 
оснований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленные данные позволяют конкре‑
тизировать три основных вывода:

1. У  рассмотренных видов арктических 
травоядных уровни морфофизиологической 
адаптации к неизбирательной фитофагии со‑
ответствуют уровням эмпирически определя‑
емой трофической избирательности. Поэтому 
и то  и другое характеризует меру трофиче‑
ской специализации каждого  из них.

2. Степень этой специализации увеличива‑
ется в ряду: настоящие лемминги,  копытные 
лемминги,  краснозобая казарка,  черная ка‑
зарка,  пискулька,  белощекая казарка,  бело‑
лобый гусь,  гуменник,  белый гусь,  северный 
олень,  овцебык. Таким образом,  наибольшее 
адаптивное значение имеет размер  тела.

3. В  настоящее время популяции более 
специализированных видов арктических тра‑
воядных в  основном более многочисленны,  
растут быстрее или сокращаются медленнее,  
чем у менее специализированных.

Все это  приводит к заключению,  что  в со‑
временной трансформации сообществ ар‑
ктических травоядных значительно  боль‑
шую роль играет межвидовая конкуренция,  
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результаты которой зависят от трофической 
специализации,  чем факторы среды,  в  том 
числе климатические изменения и  истребле‑
ние. Середина XX  в. является условным хро‑
нологическим рубежом ослабления негативного  
влияния человека,  когда исходная тенденция 
опережения менее специализированных ви‑
дов травоядных более специализированными 
по  скорости роста мировых популяций восста‑
новилась. С  этого  времени природоохранная 
и сельскохозяйственная активность человека 
становится частью механизма этой тенденции,  
тогда как влияние на нее глобального  потепле‑
ния пока не очевидно. Наиболее яркие примеры 
ускоренного  роста мировых популяций специа‑
листов – это  овцебык и белый гусь,  а примеры 
замедленного  или остановившегося роста попу‑
ляций генералистов – ​лемминги и самые мел‑
кие казарки. Даже искусственное восстановле‑
ние или поддержание популяций генералистов 
становится трудной задачей. В итоге,  совре‑
менную трансформацию сообществ арктиче‑
ских травоядных можно  признать обусловлен‑
ной в основном эндогенными,  а не средовыми 
факторами.
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Despite more and more data on the Arctic biotic communities even the principal course of their transfor‑
mation remains unclear. In this concern the profound interest is related to differences in population dynamics 
of geese, lemmings and ruminants covering more than 98 percent of the Arctic terrestrial ecosystem recycling 
and competing on the specialization ground for the same food resources. Comparing 15 species of the taxa 
we showed that grades of their morphophysiological adaptation to phytophagy are matched to empirical esti‑
mates of their food selectivity, thereby describing their trophic specialization distribution. Thus in the Arctic 
herbivore communities the selectivity distribution is so stable as specialization. The trophic specialists include 
muskox and snow goose in the first place, while the generalists are lemmings and smallest black geese. The 
specialist populations have mainly higher size and/or growth rate than the generalist populations have. It 
may be concluded that interspecific competition influence contemporary transformation of the Arctic herbi‑
vore communities much stronger than such environmental factor as global warming and human activity do.
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