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Рассмотрены основные особенности видового состава биогеоценозов 
Субарктики, участие арктических и широко распространенных видов в их 
функционировании. Показано, что здесь потенциальная биологическая про
дуктивность превосходит многие другие ландшафтные зоны, но эта спо
собность реализуется не ежегодно. Проанализированы особенности исполь
зования животными кормовых ресурсов и установлена неразрывная связь 

водных экосистем с наземными, важное значение их в продуцировании вы

сокой биомассы и в ускорении процессов превращения вещества. В резуль
тате специфичности условий и молодости биогеоценозов Субарктики в ре
гулировании биогеоценотических процессов ведущее значение имеют по
пуляционные механизмы, а не биоценотические отношения. 

Широкое обсуждение проблем биогеоценологии на заседании Секции 
химико-технологических и биологических наук Президиума АН СССР 
(1971) выявило две важные тенденции в развитии учения о биогеоцено
зах. Во-первых, от изучения структуры биогеоценозов исследователи все 
чаще переходят к изучению динамики биогеоценотических процессов, 
стремясь при этом описывать устанавливаемые зависимости в строгом ко

личественном выражении. Во-вторых, развитие работ в этом направле
нии указало на необходимость раосмотрения основных биогеоценотиче
ских явлений в связи с закономерностями, определяющими динамику по
пуляций доминирующих видов животных и растений. Эти тенденции в 
развитии современной биогеоценологии были недавно обсуждены нами 
(Шварц, 1971). Здесь мы стремимся конкретизировать некоторые поло
жения зарождающейся фу н к ц ион аль ной 6 и о г е о цен о лог и и 
на примере анализа жизни растительно-животных сообществ южной 
тундры. Исследования проводились на .Ямале с 1957 г. Помимо авторов в 
них принимали участие В. С. Смирнов, Л. Н. Добринский, О. А. Пястоло
ва, В. Н. Ольщванг, И. А. Богачева. 

Биогеоценотически лесотундра - своеобразный участок арены жизни. 
Ее северная ,граница определяется произрастанием леса на водоразделах 
и образованием стабильных и процветающих популяций видов широкого 
распространения. Южная граница рассматриваемого региона практиче
ски совпадает с южной границей распространения арктических видов жи
вотных. Такое сочетание этих двух групп животных создает предпосылки 
для развития в высшей степени своеобразных по составу биогеоценозов, 
эволюция которых подчинена специфическим закономерностям. 

Названные две основные группы организмов, формирующие биогео
ценозы Субарктики, хорошо различаются своими зоогеографическими и 
экологическими особенностями. Проникающие в Субарктику популяции 
широко распространенных видов имеют менее выраженные специфиче
ские черты приспособления и более ограниченно приспособлены к услови
ям существования на Крайнем Севере. Специализированные арктические 
виды, реже- специализированные внутривидовые формы, обладают ком
плексом приспоооблений, позволяющих им поддерживать стабильное со
стояние популяций (с учетом годовых колебаний численности) с мини
мальными энергетическими затратами. Конкретные пути приспособления 
разных видов и групп животных к условиям существования в Субарктике 
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детально описывались нами ранее (Шварц, 1963; Данилов 1966; Шварц, 
Ищенко, 1971). 

Существенные различия в характере реакции животных указанных 
групп на изменение среды, в конечном итоге, определяет своеобразие 
динамики биогеоценозов лесотундры и южной тундры. С осабой отчетли
востью это проявляется при изучении сообществ в районах, где вслед
ствие благоприятных гидрологических, почвенных и мезоклиматических 
условий в тундру проникают виды, характерные для более южных био
мов (черемуха, смородина, жимолость; тетеревятник, щур, трехпалый 
дятел, белокрылый клест на р. Хадыта, трехпалый дятел и белокрылый 
клест на р. Яда-Яхода-яха, мышь-малютка в низовьях Оби, лесной
лемминг и живородящая ящерица на р. Аксарка). Приведенные 
примеры основываются на результатах изучения фауны и флоры 
Ямала, но они легко могли бы быть подобраны и при анализе 
природы Таймыра, Северо-Восточной Азии или Аляски. В таких местах, 
как правило, участки проникновения южных форм в тундру сочетаются 
с пространствами, на .которых процветают популяции типичных арктиче

ских и субарктических форм. Подобные участки, или оазисы в тундре, не 
следует рассматривать, как не заслуживающие внимания «исключения» 

на общем фоне крайне низкой биологической продуктивности северных 
биомов. Наоборот, они должы привлекать к себе пристальное внимание, 
так как их изучение позволяет оценить потенциальную продуктивность 

субарктов, реализуемую в условиях э.кстремального сочетания общекли
матических факторов. При анализе этого вопроса мы опирались на мно
голетние личные полевые и экспериментальные исследования, исследова

ния сотрудниюов наших лабораторий и лаборатории, рук·оводимой 
В. С. Смирновым. 

Своеобразие путей приспособления организмов к условиям тундры и 
ее недавнее, в геологическом масштабе времени, формирование как био
ма имеет следствием относительную бедность видового состава основных 
биогеоценозов и в то же время высокую степень специализации боль
шинства видов растений и животных. В результате наблюдается четко вы
раженная динамика биологической продуктивности. В отдельные годы в 
тундровых оазисах или на отдельных участках продуктивность субар.кти
ческих биогеоценозов резко повышается и становится ·соизмеримой с про
дуктивностью биогеоценозов любых ландшафтных зон Земли. 

Прямые наблюдения, к сожалению, лишь в редких случаях подкреп
ленные цифровыми данными, показывают, что разнотравные и злаково

осоковые ассоциации в поймах рек южной тундры за 20-30 дней вегета
ции создают травяной покров, биомасса которого соизмерима с биомассой 
богатых травостоев южных биомов. Что .касается собственно тундровых 
ассоциаций, то о биомассе (сухой вес) зеленой надземной растительности 
имеются следующие данные: 28 ц/га (Ковда, Якушевская, 1971), 18-
49 ц/га, в среднем 32 ц/га (Родин, Базилевич, 1965), по данным лабора
тории ботаники Института экологии растений и животных (Горчаков
ский, Троценко), 16-23 ц/га. Для соизмеримых по ярусности с тундровы
ми биогеоценозов луговых степей и остепненных лугов эти величины 
равны: 37-80 ц/га (Родин, Базилевич, 1965),26-61 ц/га (Семенова-Тян
Шанская, 1966), 25,6 ц/га (Ковда, 1969), для саванн тропического пояса 
29-83 ц/га (Родин, Базилевич, 1965). И даже величины годовой продук
тивности этих столь различных, лежащих в совершенно разных климати
ческих поя·сах биомов, ·сходны или одного порядка. Рассчитанное по дан
ным Л. Е. Родина и Н. И. Базилевич (1965) отношение годичного приро
ста к общей биомассе составляло для южной тундры 0,09, для тайги -
0,02-0,03, широколиственных лесов - 0,02, степей - 0,42-0,55, саванн -
0,18, тропических лесов - 0,06. 

Высокую продуктивность в отдельные годы имеют и животные Суб
арктики. Не только лемминги, но и другие виды полевок в период пиков 
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их численности создают биомассу до 25 кг/га, а биомасса 3-5 кг/га наб
людается часто. Для сравнения у.кажем, что в саванне Серенгети славя
щейся обилием животных, биомасса кюпытных составляет 50 ~г/га, а 
грызунов, даманов и зайцев вместе - 4 кг/га (Hendrichs, 1970), биомасса 
грызунов саванны Ламто (Берег Слоновой Кости) 0,12-1,64 кг/га (Belli
er, 1967). Численность наземных птиц обычно невысока и составляет в 
мохово-травяных и кустарничково-мохово-травяных тундрах около 1 
пары/га при биомассе, превышающей 0,1 кг/га только при оставлении 
птенцами гнезд. Но .на отдельных участках, например в местах концент
рации гнездящихся гусей, она сильно возрастает. Высока она и в отдель
ных участках пойменных лесов или названных ранее оазисов в тундре. 
Так, в пойменном лесу у фактории Хадыта численность их достигала 
85 пар/га, что сопоставимо только с наиболее населенными участками 
южных широколиственных дубрав (Новиков, 1960), но в последних, в 
отличие от Субарктики, такие высокие плотности достигаются главным 
образом за счет гнездящихся в дубравах галок, скворцов, которые трофи
чески почти не связаны с гнездовыми биотопами. Биомасса водных и бе
реговых птиц в среднем выше, чем наземных; в южных тундрах Ямала 
она tоставляет 0,5 кг/га. 

Биомасса членистоногих и дождевых червей по многочисленным изме
рениям в плакорной тундре Южного Ямала достигала в сред.нем 18 кг/га, 
хотя на некоторых небольших участках с благоприятным сочетанием ус
ловий она превышала 150 кг/га. По берегам водоемов, гд·е преобладали 
осоковые растительн,ые ассоциации и имелись более высокорослые зарос
ли ив, в среднем ~биомасса ·беспозновочных была вдвое выше - около 
35 кг/га. К сожалению, до сих пор не оценена с достаточной точностью и 
полнотой биомасса двукрылых, играющих столь видную роль в тундро
вых и лесотундровых биогеоценозах. По опр.еделению В. Н. Ольшванга, 
на стационаре Института экологии растений и животных биомасса их со
ставляла в среднем около 7 кг/га, но во время массового вылета некото
рые из них давали большую биома•ссу. Так, например, биома·сса комаров 
Corethra была по берегам водоемов 40 кг/га. Учитывая высокую смерт
ность личинок двукрылых, их биомасса должна ~быть в несколько десят
ков раз больше. До некоторой ·степени об этом можно судить по данным 
В. С. Юхневой (1970) для дельты Оби. Количество донных беспозвоноч
ных (почти исключительно личинок хирономид и симулиид) в русловой 
части Оби составляло 6-27 кг/га, в мелководных салмах с песчаным 
дном - 42 кг/га, с илистым дном - 36-128 кг/га, местами до 330 кг/га. 

Даже виды, казалось бы чуждые Крайнему Северу, могут создавать 
.локальные популяции громадной плотности. Так, в 1968 г. биомасса го
ловастиков остромордой лягушки на отдельных водоемах равнялась 

25 кг/га. Примерно такую же биомассу нередко создают и щитни, также 
не относящиеся к типичным представителям фауны тундры. Нужно от
метить, что эти определения произведены самым точным прямым мето

дом: воду из водоемов спускали, животных подсчитывали и взвешивали. 

Учитывая, что мелких замкнутых водоемов, вход я щи х в с ист ем у 
н а з е м н ы х ц е н о з о в, в южной тундре очень много, и в этом от.ноше
нии выражение «акватория наземных ценозов» отнюдь не парадокс, а 

отражение специфических закономерностей жизни биогеоценозов 
Арктики и Субарктики, это также свидетельствует о потенциально высо
кой биологической продуктивности биогеоценозов Крайнего Севера. 
Можно утверждать, что биомасса ряда видов насекомых в тундре если 
и не равна, то соизмерима с биомассой саранчовых в степях и саваннах, 
полевок - с биомассой мелких мышевидных млекопитающих в любых 
других ландшафтных зонах, северного оленя - с «сайгачными» степями 
и т. д. 

Принимая во внимание короткий сезон вегетации растений и размно
жения большинства животных, мы приходим на первый взгляд к пара-
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_доксальному выводу, ·что потенциальная продуктивность всех звеньев 

трофических цепей биогеоценозов южной тундры не уступает, а по не
которым показателям и прево~ходит продуктивность других, неизмеримо 

,более богатых биомов. Учитывая же меньший приток солнечной энергии 
и низкую температуру воздуха, воды и почвы, снижающую энергию роста 

и развития нсех организмов, мы берем на себя смелость утверждать, что 
п от е ·н ц и ал ь н а я биологическая продуктивность биогеоценозов южной 
Субарктики превосходит аналогичные показатели биогеоценотической 
активности южных ландшафтных зон, но реализуется лишь в редких или 
исключительных случаях. Это становится возможным вследствие высокой 
и специфичной адаптированности видов-доминантов к местным условиям 
среды. Их важнейшая особенность заключается в способности с макси
мальной эффективностью использовать благоприятное сочетание внеш
них факторов для более высо!}ОЙ, чем в южных биомах, репродукции и 
соЗдании энергетических резервов для переживания неблагоприятных 
периодов. В серии публикаций мы пытались показать, что в той или иной 
мере это свойственно почти всем аборигенным субарктическим животным 
(Шварц, 1963; Данилов, 1966; Шварц, Ищенко, 1971) и, вероятно, многим 
растениям. 

Проанализированная нами в названных публикациях специфика при
способительных особенност~й разных групп животных и своеобразие 
условий Субарктики оказывают мощное воздействие на структуру и функ
ционирование биогеоценозов. Слабая насыщенность их, относительно 
ограниченное число доминантных видов, создающих основную биологиче
скую продукцию, неповторимость складывающейся ежегодно экологиче
ской обстановки и, наконец, относительная однородность ландшафта, 
облегчающая локальные перемещения большого числа видов животных, 
снижают давление консументов на растительность. В этих условиях для 
большинства видов животных ведущим механизмом регудяции числен

ности становятся механизмы популяционные, и резко возрастает роль не

посредственного действия климатических факторов в динамике числен
ности господствующих видов. 

В южной тундре с iee более богатой, по.сравнению с высокой Арктикой, 
флорой и фауной типичная динамика численности доминирующих видов 
нередко нарушается, что приводит к смене фаунистического (в строгом 
смысле слова) облика территории со всеми вытекающими отсюда послед
ствиями для биогеоценозов. В одни годы фауни<;тический облик южной 
тундры создают типичные арктические и субарктические виды, в дру
гие - северные популяции широко распространенных видов. Так как рас
предедение по территории и элементам ландшафта ж:t1вотных разных фа
унистических комплексов существенно различно, то в разные годы резко 

различным оказывается и ход важнейших биогеоценотических процессов. 
С другой стороны, это в еще большей степени снижает общую биогеоце
нотическую активность тундры, так как на громадных террuториях 

почти ежегодно выпадают отдельные звенья трофических цепей. В резуль
тате на одних участках тундры воздействие животных на растительность 
резко усиливается, на других - становится несущественным. 

Перемещение стаций переживания и мест наиболее интенсивного 
размножения имеет далеко идущие последствия для популяций, так как 
приводит к их перемешиванию у больiпинства видов животных. Извест
ные экологические механизмы в подобной ситуации .ведут к возрастанию 
биологического потенциала вида, сдерживают формирование локальных 
морфо-физио.~огически специфичных форм, что, в конечном итоге, имеет 
следствием эволюцию вида как единого цедого на громадных территориях 

и относительно медленное увеличение видового разнообразия доминиру
ющих биогеоценозов. Внешнее выражение этого процесса многократно 
описывалось, но его экологические последствия до сих пор не анализиро

ва.11ись. 

651 



Вследствие того, что реакции видов на сходные изменения среды в: 
большинстве случаев не совпадают, а ведущую роль в динамике числен
ности популяций большинства доминирующих видов фауны тундры иг
рают не биогеоценотические, а популяционные механизмы и непосред
ственное действие факторов среды, перемещение мест повышенной чис-
ленности видов, даже экологически сопряженных, нередко не совпадает. 

Кроме отмеченных уже размыкания экологических связей, падения био
геоценотической активности территорий, снижения скорости кругооборота 
веществ и энергии, вто приводит к тому, что в противоположность пред

ставлениям о функциональном значении разных трофических уровней 
биогеоценозов в южной тундре эффективность использования энергетиче
ских ресурсов в каждом последующем звене цепи питания не только не 

возрастает, а снижается. Но это обычно становится очевидным лишь при 
рассмотрении обширных территорий, крупных подразделений биома, на 
отдельных же небольших участках может постоянно наблюдаться весьма
полное использование высшими трофическими уровнями б;юмассы ниж
них, что может создать ложное впечатление о напряженности эцергетиче

ских отношений в биогеоценозе в целом. Однако в связи со складываю
щейся в разные годы экологиЧеской ситуацией И' :к.пиматИЧескИмiГуёЛо
~ми локаЛDнь1е--у~вИ5Гсушествования из1V!ен51~!.<:5l_ в р_~з!!ОЙ ~~iie!!._и. 
и в раз:rюм направлении, участки высокои Оиогеоценотич.ескои активно
сти перемещаются, и в целом биомасса всех трофических уровней исполь
зуется в незначительной степени. 

С другой стороны, эти перемещения ограничивают возможность не
прерывного многолетнего воздействия массовых видов животных на расти
тельный покров: годы сильного пресса консументов на растительность 
сменяются годами «отдыха». Это создает оптимальные условия взаимо
действия разных уровней ц~пей питания. Многолетние стационарные 
исследования, сопровождавшиеся картированием мест повышенной чис
ленности наиболее массовых видов-консументов (полевок), показали, что 
кратковременное, в течение одного-двух летних сезонов воздействие вы
сокой численности полевок не только не подрывает, а стимулирует про
дуктивность растительности (Smirnov, Tokmakova, 1971). Увеличение 
продуктивности наблюдалось в наибольшей степени при численности 3() 
полевок на 1 га, деструкция растительного покрова начиналась тогда, 
когда численность достигала 300 зверьков на 1 га. 

Для правильной оценки роли консументов в функционировании био
геоценозов тундры необходимо учитывать своеобразие деятельности поч
венных микроорганизмов в условиях Крайнего Севера. Хотя в последнее 
время и получены данные, показывающие, Что активность почвенной ZliИK· 
рофлоры выше, чем это предполагалось ранее (Паринкина, 1970), несом
ненно, однако, что общая микробиологическая активность арктических 
почв .неизмеримо ниже, чем в более южных широтах. Естественно, что это 
значительно снижает скорость процессов редукции органического веще

ства, в частности процессов разложения отмерших частей растений. В этих 
условиях, несомненно, резко усиливается роль животных, деятельность 

которых резко ускоряет распад растительной массы и возврат в почву 
органических и минеральных веществ в пригодной для питания растений 
форме. 

В связи с этими процессами совершенно исключительное место зани
мают водные экосистемы, которые в южной тундре спаяны в единое це
лое с наземными экосистемами более тесно, чем в других ландшафтных 
зонах. Кроме большого количества озер разного размера и болот посто
янно возникают временные водоемы, покрывающие типично наземные 
ассоциации растений. К возникновению своеобразных временных эколо
гических систем приводит выравненность рельефа, высокая влажность 
почвы, застаивание поверхностных вод вследствие близкого залегания 
вечной мерзлоты, наконец, быстрый подъем (иногда в течение несколь-
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ких ча·сов) уровня воды в реках вq время половодья и весенних ливней, 
колебания уровня озер, быстрое и иногда полное высыхание даже круп
ных водоемов в процессе оттаивания вечной мерзлоты. Озера и временные 
водоемы покрывают до 30% поверхности южной тундры. В них вода хо
рошо прогревается и развивается богатая и разнообразная жизнь. 

О численности и биомас·се личинок насекомых говорилось ранее. Био
масса ракообразных составляет в озерах по исследованиям в Больше
земельской тундре от 26 до 389 кг/га (Попова, 1970). Общая биомас·са 
беспозвоночных мелководных, хорошо прогреваемых водоемов, которые 
преобладают в тундре, может быть ориентировочно определена в 800-
1000 кг/га. Важно, что все они за небольшим исключением играют огром
ную роль в разложении отмершей растительности, которая сносится в 
водоемы и понижения рельефа талыми и дождевыми водами. Таким пу
тем мае-са органического вещества на разных стадиях разложения, минуя 

стадию минерализации, снова включается в кругооборот веществ тундро
вых биогеоценозов. 

Как было показано раньше, с вылетом огромного количества насеко
мых, развивающихся в воде, выносится большое .количество вещества, 
которое не только включается в кругооборот энергии наземных экосистем, 
но и играет решающую роль в их функционировании. В результате зна
чительности площади, занятой водоемами, ·своеобразия условий водной и 
наземной среды, специфики состава фауны и приспособительных особен
ностей доминирующих .видов создается нерасторжимое единство водных 
и наземных экосистем, особый путь ускорения кругооборота веществ и 
повышения продуктивности. Этот путь, характерный для всего биома, 
свойствен только Крайнему Северу и имеет лишь ограниченное, локаль
ное значение в других ландшафтных зонах. По роли же, которую играет 
в существовании биогеоценозов, он занимает исключительное место. 
К сожалению, о масштабах этого явления можно судить лишь по весьма 
неполным данным. 

Временные и постоянные водоемы способствуют повышению продук
тивности тундры, также снижая уровень вечной мерзлоты, поэтому на 
их берегах развивается значительно более богатая жизнь. В то же время 
они обогащают грунт органикой. Проведенными на Ямале эксперимен
тами было показано, что дно бывших водоемов через два года после 
спуска воды становится местом произрастания большого числа видов ра
стений,, формирующих травостой с высокой биомассой. При обсыхании 
водоемы открывают богатейший источник .корма для насекомоядных жи
вотных. В упомянутых экспериментах по спусканию водоемов было уста
новлено, что дно их уже на следующий день становится местом массовой 
концентрации птиц. 

Таким образом, можно утверждать, что водные экологические систе
мы служат важнейшим фактором поддержания высокой биологической 
продуктивности наземных биогеоценозов тундры, и они не могли бы су
ществовать в современном их виде без водоемов. Сухая тундра становит
ся почти безжизненной. 

В завершение анализа роли животных в биогеоценозах следует ска
зать, что их деятельность содействует аэрации почвы и оттаиванию мерз
лоты, Ч1.'О создает условия для лучшего развития растительности. Все это 
и сказанное ранее позволяет заключить, что в южной тундре общая про
дуктивность биогеоценозов в значительной ·степени определяется деятель
ностью животных. Не исключена вероятность, что основным путем повы.j 
шения общей биологической продуктивности тундры окажется регуляция 
видового состава и численности второго звена цепи питания - консу

ментов. ,,,--;:;:::. 
Слабая насыщенность биогеоценозов южной тундры, недостаточное 

видовое разнообразие основных трофических уровней и слабое развитие 
коллатеральных связей между важнейшими цепями питания, сочетаю-
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щееся с нерезко выраженной кормовой специализацией доминирующих 
видов, создает предпосылки для частых нарушений типичной структуры 
биогеоценозов, вплоть до выпадения целых трофических звеньев. В юж
ной тундре, где северные популяции широко распространенных видов, не 
обладающие совершенными адаптациями к жизни на Крайнем Севере, 
играют существенную роль в поддержании биоценотического равновесия. 
а типичные арктические виды становятся многочисленными лишь в от

дельные годы, нарушение структуры биогеоценозов особенно выражено. 
Однако даже резкое нарушение структуры биогеоценозов не приводит к 
существенному снижению их общей продуктивности, существенно не на
рушает функциональную целостность биогеоценозов и структуру парал
лельных цепей питания. Это приводит к заключению, что биогеоценозы 
Субарктики еще не достигли той стадии структурной и функциона.1ьной 
целостности, которая считается характерной для высшего надорганиз
менного уровня интеграции жизни. К биогеоценозам подобного типа 
(или подобной стадии развития) термин «система» приложим лишь в 
ограниченной степени, так как система в строгом кибернетическом пони
мании изменяет свое поведение при изменении структуры и функции ее 
ведущих звеньев. 

Можно полагать, что на начальных стадиях формирования биогеоце
нозов как систем, их целостность обеспечивается оптимальным сочетани
ем видов, способных поддерживать свое существование в колеблющихся 
условиях среды. Другими словами, целостность биогеоценозов поддержи
вается популяционными механизмами. Резкое повышение численнос:rи 
отдельных видов не успевает привести к существенному нарушению 

биогеоценоза, так как вызывает в популяции изменения, приводящие к 

быстрому снижению плотности до минимального уровня. Биоценотиче
ские механизмы регуляции в силу ненасыщенности биогеоценоза оказы
ваются малоэффективншми. Можно полагать, что популяционные меха
низмы регуляции биологического равновесия на уровне многовидовых 
со9бществ играют важцую роль в жизни биогеоценозов других ланд
шафтных зон, но их значение в полной мере проявляется в молодых 
незрелых биогеоценозах тундры. 

Тундровые биогеоценозы, относящиеся к числу самых молодых био
логических комплексов, формируются в экстремальных условиях среды, 
приспособление к которым требует коренного преобразования многих 
экологических и морфа-физиологических особенностей животных и ра
стений. Процесс формирования их продолжается и в настоящее время. 

Особенно интенсивно он протекает в южной тундре, так как относитель
но более мягкие условия среды, а также непосредственное соседство 

биомов умеренной зоны ведет к постоянному проникновению в Субаркти
ку популяций м.ногих широко распространенных видов. Они, используя 
долины рек в качестве экологических желобов, выходят на границу лесо
тундры и, приспосабливаясь к своеобразному ходу метеорологических 
элементов, постепенно включаются в тундровые биогео.ценозы и стано
вятся постоянными их членами. Начальную стадию этого процесса ил
люстрирует водяная полевка, конечную - полевка-экономка. Создается 
впечатление, что мы являемся свидетелями эволюционно-исторического 
события - очередной волны формирования субарктических биогеоцено
зов, чему, по-видимому, ·способствовало наблюдавшееся в последние 
десятилетия потепление климата Арктики. 

Естественно, что включение более южных по основному распростра
нению форм в биогеоценозы Субарктики сопровождается прогрессирую
щим процессом приспособления к новым условиям, конкретные формы 
которого, однако, различны у разных видов. Можно полагать, что один 
из важнейших путей обогащения и совершенствования тундровых ценое 
зов заключа,ется в преодолении барьера, .который условно можно назвать 
«временным аспектом закона минимума», -Т. е. способности согласовы-
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вать биологический ритм жизнедеятельности с ·ритмом климатических 
условий в Субарктике и в первую очередь с коротким сезоном, благо
приятным для размножения и увеличения -численности популяции. Чем. 
выше ·способность к этому вида, тем с большей полнотой он может 
использовать ограниченные ресурсы Субарктики для формирования про-
цветающих популяций и, следовательно, значительнее его роль в жизни_ 
биогеоценоза. 

Четкость сезонной ритмики жизнедеятельности, сочетающаяся с ее
лабильностью в соответствии с изменчивостью среды, что было проана
лизировано нами в других публикациях на примере наземных позвоноч
ных животных (Шварц, 1963; Данилов, 1966; Шварц, Ищенко, 1971), но· 
могло бы быть проиллюстрировано и на примере других групп (одна из 
основных предпосылок внедрения вида в тундровые и лесотундровые 

биогеоценозы). При этом вид в процессе приспособления должен не толь
ко приобрести способность реализовать свой биологический потенциал в 
новых условиях, но и согласовать динамику жизнедеятельности с биоло
гическими ритмами основных членов ценоза, так как колебания условий 
существования должны оказывать сходный или даже совпадающий эф
фект на других членов сообщества. Правда, последнее достигается легче 
в силу резко выраженной сезонности условий Арктики. И все же при не
достаточной согласованности сезонных биологических ритмов наблюда
лись бы нарушения сложившихся между членами сообществ отношений 
при любых более или менее значительных отклонениях метеорологиче

ских условий от средних многолетних. 
В субарктических биогеоценозах, как мы пытались показать, экологи

ческое равновесие поддерживается в основном популяционными меха

низмами. Но чем выше уровень организационной целостности биогеоце
ноза, тем большую роль в этом процессе должны играть собственно био
ценотические механизмы. Поэтому по мере совершенствования органи
зации биогеоценозов, связанного·с их обогащением, увеличением видового 
разнообразия, снижением числа автономных трофических цепей, повы
шением напряженности энергообмена, можно ожидать и прогрессирую
щей синэволюцю.f' слагающих биогеоценоз видов. Субарктика - почти 
идеальный объект для исследования вопроса о соотношении эволюции 

организмов и эволюции биогеоценозов. 
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ECOSY1STEMS OF FOREST-.TU.NDRA 
IAND SOШHБRN TONDRA 

S. S. SCHWARZ, N. N. DANILOV 

Institute of Plant and Animal Eco~ogy, Urals Scientific Centre, Sverdlovsk 

Summary 

Ecosystems of forest-tundra апd southerп tun.dra are formed Ьу both Arctic апd 

widely-dist.ributed species whioh are ada•pted to the пor.therп conditioпs to а differeпt 

-exteпt апd dHfer wit·h respect to their populaMoп dyпamics, iпflueпciпg the productivity 
of ecosystems. Тhе aЪove-mentioпed fac1ors as well as the poorпess iп the species are 
respoпsiЫe for the proпouпced periodicHy of blolo.g.ical productivHy iп the Sub-IArotics. 
Iп some year.s, it increases shar.ply, being по.t lower thaп the productivity iп other zoпes 
оп accouпt of both Arctic and widely-distributed forms. Populatioп chaпges are priпoipal 
meфaпisms of deпsity regu1atioп, usually affecting the fauпistic aspect апd the course 
of the most importaпt blocoeпotic processes. This makes it possiЫe to use ecosystem re
sources оп а larger scal апd to elimiпate the maпy-year effect of the higher trophic le
vel orgaпisms оп the lower опеs. Aquatic ecosys.tems ,1re of great importпace iп the Sub
Arctics where а high blomass of aпirpals playiпg sigпТlicaпt role iп terrestrial ecosystems 
iп primary processes of dead vegetation reductioп is produced. Оп the whole, the Sub
Arctic ecosystems have поt reached that systemic Ievel at which blocoeпotic relatioп

:ships but поt populatioп опеs are of pnimary im.por•taпce. 
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