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Аннотация. Приведены материалы по изучению временнóй организации сообществ  коллем-
бол тундровых экосистем европейской части России, формирующихся в одинаковых климати-
ческих условиях, но различающихся по типу растительности, уровню залегания многолетней 
мерзлоты и температуре почв. Помимо целинных тундр исследован вторичный биоценоз, 
сформировавшийся в результате сельскохозяйственного освоения Севера. В мелкоерниковой и 
кустарничковой тундрах заметных изменений в структуре населения ногохвосток не происхо-
дит, что свидетельствует о ее устойчивости в условиях сохранения состава и структуры фито-
ценоза в течение длительного времени и позволяет характеризовать сообщества коллембол как 
структурно стабильные. В наиболее теплообеспеченной крупноерниковой и холодной мохово-
лишайниковой тундрах зарегистрированы слабо флуктуирующие сообщества ногохвосток, 
имеющих расширенный набор сменяющих друг друга доминантов. Для вторичного биоценоза 
свойственны умеренно флюктуирующие сообщества коллембол. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Естественные процессы и антропогенные нарушения являются основными 
движущими силами сдвига в сообществах растений и животных с течением време-
ни (Rzeszowski, Sterzynska, 2016). Для понимания функционирования экосистем в 
ответ на изменения окружающей среды необходимы долгосрочные экологические 
исследования (Koehler, Melecis 2010). Однако многолетние изменения структуры 
населения различных групп животных в природных сообществах – одна из наиме-
нее исследованных проблем (Tatarinov, Kulakova, 2018). Это связано с отсутствием 
достаточного объёма накопленных материалов, проблемами методологического 
плана и сложностью интерпретации полученных данных, так как структура жи-
вотного населения природных сообществ отражает воздействие не только совре-
менных климатических условий и исторических причин, но и местных, биотопи-
ческих и биоценотических условий (Chernov, Penev, 1993). В то же время такие 
исследования позволяют дать ответ на фундаментальный вопрос о природе и гра-
ницах устойчивости надорганизменных экосистем и прогнозировать реакцию со-
обществ на антропогенные воздействия (Kuznetsova, 2007).  

Коллемболы, или ногохвостки, являются перспективным объектом для разви-
тия данного направления, так как они быстро реагируют на изменения окружаю-
щей среды, обладают высоким таксономическим богатством и быстрой сменой 
генераций (Hopkin, 1997). Практически все исследования, направленные на выяв-
ление закономерностей динамики сообществ ногохвосток, выполнены в бореаль-
ных лесах с относительно мягким климатом, для которых отмечены разные типы 
временнóй организации сообществ ногохвосток с высокой предсказуемостью их 
видовой структуры в разногодичной динамике (Kuznetsova, Krestyaninova, 1998; 
Chernova, Kuznetsova, 2000; Jucevica, Melecis, 2002, 2006; Kuznetsova, 2005, 2007; 
Taskaeva, Lapteva, 2012). Население коллембол мезофитных хвойных лесов, как 
правило, относится к стабильному типу, сухих и переувлажненных, а также нару-
шенных лесов, лугов, урбаноземов – к разным вариантам флуктуирующего 
(Kuznetsova, 2005). Остается неясным, насколько широким может быть диапазон 
варьирования типов организации у сообществ коллембол тундровой зоны, для ко-
торой характерна мозаичность растительного покрова, связанная со спецификой 
криогенного микрорельефа, а также с избыточным увлажнением и дефицитом теп-
ла. Будет ли сохраняться та же тенденция, что и в лесных экосистемах? 

Среди абиотических факторов среды, играющих важную роль в динамике по-
пуляций коллембол, выделяют температуру и влажность (Blankinship et al., 2011; 
A'Bear et al., 2013). Исследования, проведенные в тундровых экосистемах, показа-
ли, что именно температура является фактором, регулирующим многие аспекты 
жизнедеятельности ногохвосток (Kennedy, 1994; Hodkinson et al., 1998; Coulson et 
al., 2000). Она оказывает влияние на количество зимующих яиц и взрослых особей, 
качество и/или наличие пищевых ресурсов (Wolters, 1998). Так, например, повы-
шение температуры ведет к изменениям в структуре растительных сообществ, ко-
торые, в свою очередь, оказывают влияние на качество и количество подстилки, 
вызывая изменения в составе и численности почвенных микроорганизмов, кото-
рыми питаются коллемболы (Sjursen et al., 2005; Hågvar, Klanderud, 2009). Кроме 
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того, подстилка, являющаяся основной средой обитания для многих видов ного-
хвосток, зависит от типа фитоценоза (Perez et al., 2013). Влажность почвы в тунд-
рах, напротив, не оказывает существенного влияния на распределение коллембол 
(Taskaeva et al., 2021).  

Цель данной работы – провести сравнительный анализ временнóй организа-
ции сообществ коллембол тундровых экосистем, формирующихся в одинаковых 
климатических условиях, но различающихся типом растительности, уровнем зале-
гания многолетней мерзлоты, температурой почв, а также вторичного биоценоза, 
сформировавшегося в результате сельскохозяйственного освоения Севера.  

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Характеристика района исследований и участков. Воркутинский район рас-
положен в подзоне южных тундр европейской части России, характеризующийся 
умеренно-континентальным климатом. Среднегодовая температура воздуха, по 
данным ближайшей метеостанции «Воркута», -6.0°С. Период с отрицательными 
температурами составляет в среднем 239 сут., среднемесячная температура самого 
холодного месяца (январь) -20.3°С, самого теплого (июль) +12.4°С. Период с био-
логически активными температурами (≥10°С) ∼1.5 мес. За год выпадает ∼550 мм 
осадков, из которых ∼46% приходится на теплое время года с положительными 
среднемесячными температурами воздуха (июнь – сентябрь). Территория района 
исследований характеризуется распространением преимущественно сплошной 
многолетней мерзлоты, усиливающей суровость климатических условий. 

Первый ключевой участок (КУ-1) представлен крупноерниковой кустарнич-
ково-моховой тундрой с мерзлотой на глубине 160 – 180 см и находится на вер-
шине холма с незначительным уклоном на восток (67°31' с.ш., 64°08' в.д.). Почва – 
глеезем криометаморфический. Второй ключевой участок (КУ-2) выделен в до-
лине р. Воркуты в пределах второй надпойменной террасы (67°25' с.ш., 63°50' в.д.). 
Растительный покров образует сообщество мелкоерниковой кустарничково-
моховой тундры, почвенный покров – глееземы криометаморфические криогенно-
ожелезненные, глубина залегания мерзлоты 100 – 120 см. Третий участок (КУ-3) 
располагается на первой надпойменной террасе р. Воркута и представляет кустар-
ничковое мохово-лишайниковое сообщество (67°26' с.ш., 63°49' в.д.). Почва дан-
ного участка отнесена к типу криометаморфических грубогумусовых, подтипу – 
глееватых с глубиной залегания мерзлоты 80 – 100 см. Четвертый участок (КУ-4) 
представлен мохово-лишайниковой тундрой (площадка R2 международной мони-
торинговой программы CALM) с мерзлотой на глубине 70 – 90 см и расположен на 
склоне юго-западной экспозиции с небольшим уклоном (67°35' с.ш., 64°09' в.д.). 
Почва – торфяно-глеезем (Mazhitova, 2008). Пятый участок (КУ-5) – вторичный 
биоценоз, сформировавшийся в результате сельскохозяйственного освоения Севе-
ра и выведенный из эксплуатации в 2000 г., расположен на вершине холма в 250 – 
300 м от КУ-1 с мерзлотой на глубине более 150 см. Почва тундровая задернован-
ная поверхностно-глеевая (Archegova, 2007; Mazhitova, 2008). Более подробное 
описание участков дано в ряде работ (Archegova, 2007; Mazhitova, 2008; 
Goryachkin et al., 2011; Kudrin et al., 2019; Taskaeva et al., 2021). 
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Абиотические факторы среды. Измерение почвенных температур производи-
лось при помощи установки цифровых логгеров HOBO U12-008 (ONSET, США) в 
верхний органогенный горизонт почвы на глубину 3 – 5 см, запрограммированных 
на 6 измерений в сутки. В дальнейшем рассчитывались среднесуточные показатели, 
а также средняя температура самого теплого (июль) и самого холодного (ноябрь – 
февраль) месяцев. Период измерения температуры составил 342 дня с 05.07.2016 
по 11.06.2017 г. Температурный режим участка КУ-4 приведен из литературных 
источников (Mazhitova, 2008). Влажность почвы измерялась гравиметрическим 
методом в 2016 – 2017 гг.  

Методы учета коллембол. На каждом участке было отобрано по 12 – 15 проб 
площадью 100 см2 на глубину 5 – 10 см в течение трех полевых сезонов (табл. 1). 
Экстракцию ногохвосток осуществляли по общепринятой методике с использова-
нием эклекторов Берлезе – Тулльгрена в 96%-ном спирте в течение 7 – 10 дней – 
времени, достаточного для достижения воздушно-сухого состояния почвы. Жи-
вотных из проб отсортировывали под бинокулярным микроскопом и определяли 
до вида при помощи определителей (Fjellberg, 1998, 2007; Potapov, 2001; Kaprus et 
al., 2016) под микроскопом Leica DM 4000 B (Leica Microsystems, Германия). Всего 
извлечено и определено около 46 тыс. экземпляров ногохвосток. 

 
Таблица 1. Характеристика участков и материала для оценки динамичности сообществ 
коллембол 
Table 1. Characteristics of the plots and material for assessing the dynamics of Collembola communities 

Показатель /  
Parameter 

Участок / Plot 
КУ-1 КУ-2 КУ-3 КУ-4 КУ-5 

1 2 3 4 5 6 7 

Характеристика участков / Characteristics of the plots 
Глубина залегания мерзло-
ты, см / Permafrost depth, cm 

160 – 180 100 – 120 80 – 100 70 – 90 150 – 180 

Влажность почвы, % / Soil 
moisture content, % 

‒ 49 – 119 82 – 283 149 – 280 ‒ 88 – 101 

Средняя температура почвы 
самого теплого месяца, °С / 
Mean annual soil temperature 
of the warmest month, °С 

8…10* 14.1 12.4 8.6 4…6* 13.3 

Средняя температура почвы 
самого холодного месяца, 
°С / Mean annual soil tempera-
ture of the coldest month, °С 

-1…-2* -1.0 -1.3 -4.9 -7…-12* -3.0 

Характеристика учетов / Characteristics of the records 
Годы / Years 2007 – 2009 2015 – 2017 2015 – 2017 2015 – 2017 2007 – 2009 2015 – 2017 
Месяц / Month Сентябрь / 

September  
Июль / July Июль / July Июль / July Сентябрь / 

September 
Июль / July 

Число проб в серии / Num-
ber of samples in the series 

12 15 15 15 12 15 

Общее число проб / Total 
number of samples 

36 45 45 45 36 45 

Размер пробы, см2 / Sam-
ple size, cm2 

100 100 100 100 100 100 
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Окончание табл. 1 
Table 1. Continuation 

1 2 3 4 5 6 7 

Материал / Material 
Всего экз. / Total ind. 2476 4576 10998 15841 4295 7677 
Всего видов / Total species 36 33 46 50 32 37 

Примечание. * – данные указаны по Mazhitova, 2008; прочерк означает, что данные от-
сутствуют. 

Note. * – data are given according to Mazhitova, 2008; a dash means that no data are available. 
 
Методы анализа. Альфа-разнообразие сообществ коллембол оценивали при 

помощи индекса Шеннона. Дифференцирующее или бета-разнообразие характери-
зовали путем попарного сравнения состава коллембол в природных сообществах. 
В качестве показателя соответствия использовали индекс Брея – Кертиса. Для 
оценки динамичности сообщества коллембол были выбраны следующие показате-
ли: общая численность, количество видов, спектр доминирующих видов и жиз-
ненных форм (Kuznetsova, 2005). Классы доминирования выделены по шкале Эн-
гельмана (Engelmann, 1978), жизненные формы даны по А. Потапову с соавторами 
(Potapov et al., 2016). Прежде всего была рассмотрена разногодичная динамика 
сообществ ногохвосток, предполагающая сравнение данных, полученных в разные 
годы в одни и те же сроки с одного и того же местообитания. Для каждого пара-
метра рассчитывали среднее на участок и стандартную ошибку. Диапазон флуктуа-
ций общей численности, численности доминирующих видов и жизненных форм, а 
также видового богатства ногохвосток оценивали, применяя коэффициент вариа-
ции (V, %) и индекс стабильности (Is).  На  основании расчетов коэффициента ва-
риации Н. А. Кузнецовой (Kuznetsova, 2005) было предложено выделять группы 
коллембол с относительно сильными (V > 200%), умеренными (V = 100 – 200%) и 
слабыми (V < 100%) флуктуациями. Индекс Is, предложенный для анализа ста-
бильности плотности популяций (Connell, Sousa, 1983), рассчитывается как стан-
дартное отклонение логарифмически трансформированных данных: lg (n+1), где 
n – плотность популяций для каждого срока учета. В соответствии с разбросом 
значений принято выделять 7 классов вариабельности: I – 0 – 0.20; II – 0.21 – 0.40; 
III – 0.41 – 0.60; IV – 0.61 – 0.80; V – 0.81 – 1.00; VI – 1.01 – 1.20; VII ≥ 1.21. Для 
размаха вариабельности видовой структуры сообществ коллембол разных место-
обитаний использован метод многомерного шкалирования (nMDS) с использова-
нием индекса Брея – Кертиса на основе относительного обилия всех видов в раз-
ные годы. Предварительно все данные были проверены на нормальность. 

Статистическую обработку результатов проводили с помощью программы 
PAST 4.10 (Hammer et al., 2001). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

Абиотические факторы среды. Рассмотренные участки, в силу специфики 
расположения в рельефе и уровню залегания мерзлоты, различаются по темпера-
турному режиму. Так, мониторинг почвенных температур показал, что на протя-
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жении периода наблюдения на участке КУ-1 она характеризовалась максимальны-
ми значениями (см. табл. 1). Температурный режим участка КУ-2 несколько отли-
чается от КУ-1, особенно в летние месяцы, когда температура была на 1 – 2°C ни-
же, однако в осенние и зимние месяцы разница между ними практически отсут-
ствовала. Температура почвы на участке КУ-3 оказалась в 1.5 раза ниже летом и в 
4 раза – зимой по сравнению с КУ-1. Наиболее неблагоприятными условиями ха-
рактеризуется участок КУ-4, где средняя температура почвы самого холодного 
месяца составила -7°С, а самого теплого не превышала +6°С (Mazhitova, 2008). 
Температурный режим участка КУ-5 близок к таковому КУ-1, однако в зимние 
месяцы характеризуется более низкой температурой. Для этих же участков полу-
чены сходные значения влажности, где она составила 49 – 119%. Участки КУ-2 и 
КУ-3 оказались более влажными (см. табл. 1).  

Общая характеристика населения коллембол. В общей сложности за период 
исследований на всех рассмотренных участках зарегистрировано 87 видов кол-
лембол, что составляет примерно 92% воркутинской локальной фауны. Альфа-
разнообразие, рассчитанное по индексу Шеннона, варьировало от 1.8 до 2.6 с 
наименьшим показателем во вторичном биоценозе (КУ-5). Уровень дифференци-
рующего разнообразия (60 – 70%) свидетельствует о весьма схожей структуре со-
обществ коллембол между участками (табл. 2). Наибольшая численность отмече-
на в мелкоерниковой (КУ-2) и кустарничковой (КУ-3), наименьшая – в крупноер-
никовой (КУ-1), мохово-лишайниковой (КУ-4) тундрах и вторичном биоценозе 
(КУ-5). Для сообществ коллембол обычно характерно 2 – 3 доминанта и 4 – 7 суб-
доминантов, среди последних чаще всего встречаются почвенные виды рода 
Protaphorura. Набор массовых видов достаточно постоянен. Наиболее многочис-
ленный и преобладающий вид – Folsomia quadrioculata (Tullberg, 1871), широко 
распространенный гемиэдафический вид.  

 
Таблица 2. Вариабельность численности, видового богатства, жизненных форм и популя-
ций доминирующих видов коллембол в крупноерниковой тундре  
Table 2. Variability in the abundance, species richness, life forms and populations of the dominant 
species of springtails in the large-dwarf tundra 

Параметр, вид и экологи-
ческая группа / Parameter, 

species, and ecological group 

Год / Year 
Статистики /  

Statistics 
2007 2008 2009 2015 2016 2017 N V Is 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
Численность, тыс. экз./м2 / 
Number, thous. ind./m2 

9.0±3.1 13.6±3.9 5.4±1.2 9.8±1.3 16.9±3.1 4.4±1.0 9.8±1.9 48 0.22 

Видовое богатство, S / Spe-
cies richness, S 

20 25 24 27 25 16 22.8±1.7 18 0.08 

Desoria tshernovi (Marty-
nova, 1974) 

0.3±0.1 
(3.7)  

0.2±0.1 
(1.8) 

1.9±0.5 
(35.7) 

2.3±0.4 
(24.1) 

1.4±0.4 
(8.6) 

0 1.0±0.4 94 0.89 

Folsomia palaearctica Po-
tapov et Babenko, 2000 

1.2±0.6 
(13.1) 

1.0±0.4 
(7.2) 

0.5±0.1 
(9.6) 

0.5±0.2 
(5.2) 

7.1±2.4 
(42.2) 

0.3±0.1 
(7.9) 

1.8±1.1 148 0.45 

Isotomiella minor (Schäffer, 
1896) 

2.2±0.6 
(24.3) 

3.9±1.8 
(28.8) 

0.7±0.5 
(13.2) 

1.8±0.6 
(17.9) 

1.4±0.8 
(8.5) 

0.06±0.0
3 (1.4) 

1.7±0.5 79 0.64 

Parisotoma notabilis (Schä-
ffer, 1896) 

1.1±0.0
7 (12.3) 

1.3±0.6 
(9.3) 

0.6±0.1 
(10.5) 

1.4±0.3 
(14.6) 

0.9±0.2 
(5.3) 

0.5±0.2 
(11.3) 

1.0±0.1 39 0.19 
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Окончание табл. 2 
Table 2. Continuation 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 
Поверхностно-обитающая / 
Epiedaphic 

1.0±0.4 1.1±0.3 2.5±0.6 3.1±0.4 2.4±0.5 2.4±0.8 2.1±0.3 40 0.20 

Гемиэдафическая / Hemie-
daphic 

5.0±2.1 5.7±0.07 1.6±0.3 3.4±0.6 9.4±2.9 1.8±0.5 4.5±1.2 65 0.30 

Эуэдафическая / Euedaphic 2.9±0.7 6.6±0.1 1.2±0.5 3.2±0.7 5.1±1.1 0.2±0.1 3.2±1.0 74 0.53 

Примечание. N – средняя численность, тыс. экз./м2 ± ошибка средней; V – коэффи-
циент вариации, %; Is – индекс стабильности; 0 – вид не зарегистрирован; в скобках указана 
доля вида в группировке коллембол текущего года.  

Note. N – average numbers, thousand ind./m2 ± mean error; V – variation coefficient, %; Is – 
stability index; 0 – the species is not registered; the proportion of the species in the current year’s 
collembola grouping is indicated in brackets. 

 
Динамичность сообщества коллембол. Общая численность коллембол на всех 

участках варьирует по годам наблюдений незначительно, на что указывают как 
значения коэффициента вариации, так и индекса стабильности (см. табл. 2 – 6). 

 
Таблица 3. Вариабельность численности, видового богатства, жизненных форм и популя-
ций доминирующих видов коллембол в мелкоерниковой тундре  
Table 3. Variability in the abundance, species richness, life forms and populations of the dominant 
species of springtails in the small-dwarf tundra 

Параметр, вид и экологическая группа / 
Parameter, species, and ecological group 

Год / Year Статистики / Statistics 
2015 2016 2017 N V Is 

Численность, тыс. экз./м2 / Number, thous. 
ind./m2 

23.8±2.8 37.0±4.5 13.9±2.6 24.9±4.7 46 0.21 

Видовое богатство, S / Species richness, S 34 27 23 28.0±2.3 20 0.08 
Folsomia quadrioculata (Tullberg, 1871) 3.3±0.6 

(13.9) 
9.6±2.8 
(26.1) 

3.6±1.5 
(26.2) 

5.5±2.1 64 0.26 

Tetracanthella wahlgreni Axelson, 1907 4.4±1.1 
(18.4) 

8.0±2.3 
(21.6) 

4.4±1.6 
(31.6) 

5.6±1.2 37 0.15 

Protaphorura subarctica (Martynova, 1976) 3.8±0.7 
(16.2) 

5.4±1.5 
(14.6) 

2.2±0.9 
(15.8) 

3.8±0.9 42 0.20 

Поверхностно-обитающая / Epiedaphic 8.5±1.4 11.4±2.3 5.7±1.6 8.5±1.7 34 0.15 
Гемиэдафическая / Hemiedaphic 6.2±1.1 13.5±3.0 5.6±1.4 8.5±2.5 52 0.21 
Эуэдафическая / Euedaphic 9.0±1.5 11.9±3.7 2.6±0.9 7.8±2.7 61 0.35 

Примечание. Условные сокращения см. табл. 2. 
Note. See Table 2 for abbreviations. 
 
Диапазон изменений численности доминирующего вида F. quadrioculata на 

КУ-2 и КУ-3 практически одинаков и составляет 3 – 4-крат, в то время как на КУ-5 
и КУ-4 он превышает 6 – 12-крат. В крупноерниковой тундре (КУ-1) этот вид не 
достигал уровня доминирования, и мы не рассчитывали для него показатели дина-
мичности. Численность Tetracanthella wahlgreni Axelson, 1907 и Protaphorura 
subarctica (Martynova, 1976) на участках КУ-2 и КУ-3 колеблется в незначитель-
ных пределах, о чем свидетельствуют коэффициенты вариации и индекс стабиль-
ности. Иная картина отмечена для КУ-1, КУ-4 и КУ-5. Так,  наибольшие  значения 
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Таблица 4. Вариабельность численности, видового богатства, жизненных форм и популя-
ций доминирующих видов коллембол в кустарничковой тундре  
Table 4. Variability in the abundance, species richness, life forms and populations of the dominant 
species of springtails in the shrub tundra 

Параметр, вид и экологическая группа /  
Parameter, species, and ecological group 

Год / Year Статистики / Statistics 
2015 2016 2017 N V Is 

Численность, тыс. экз./м2 / Number, thous. ind./m2 43.8±4.4 33.9±6.9 15.4±3.2 31.0±5.9 46 0.24 
Видовое богатство, S / Species richness, S 42 26 21 29.7±4.5 37 0.15 
Folsomia quadrioculata (Tullberg, 1871) 13.8±2.9 

(31.5) 
8.2±3.1 
(24.1) 

3.6±1.0 
(23.3) 

8.5±2.9 60 0.29 

Tetracanthella wahlgreni Axelson, 1907 6.6±1.1 
(15.0) 

3.7±0.8 
(11.0) 

3.1±0.7 
(20.2) 

4.5±1.1 41 0.17 

Protaphorura subarctica (Martynova, 1976) 5.3±1.0 
(12.1) 

5.5±1.5 
(16.2) 

2.6±1.4 
(17.0) 

4.5±0.9 36 0.18 

Поверхностно-обитающая / Epiedaphic 12.6±1.5 8.7±1.3 4.2±0.8 8.5±2.4 49 0.24 
Гемиэдафическая / Hemiedaphic 18.0±3.0 16.6±4.2 7.8±2.0 14.1±3.2 39 0.20 
Эуэдафическая / Euedaphic 9.0±1.5 11.9±3.7 2.6±0.9 7.8±2.7 61 0.35 

Примечание. Условные сокращения см. табл. 2. 
Note. See Table 2 for abbreviations. 

 

коэффициента вариации относительного обилия более 100% отмечены у Folsomia 
palaearctica Potapov et Babenko, 2000 в крупноерниковой тундре (КУ-1), Desoria 
tshernovi (Martynova, 1974) и Friesea truncata Cassagnau, 1958 во вторичном биоце-
нозе (КУ-5). Однако по индексу стабильности динамика численности F. palaearc-
tica соответствует III классу вариабильности. Кроме того, согласно значениям Is к 
VII классу стабильности относится динамика численности Folsomia manolachei 
Bagnall, 1939 и P. subarctica в мохово-лишайниковой тундре (КУ-4), в то время как 
значения коэффициента вариации указывают на слабые флуктуации (см. табл. 5). 
Такой результат объясняется тем, что коэффициент вариации оценивает изменчи-
вость структурных показателей (относительное обилие, %), а Is – колебания абсо-
лютных значений численности.  
 
Таблица 5. Вариабельность численности, видового богатства, жизненных форм и популя-
ций доминирующих видов коллембол в мохово-лишайниковой тундре  
Table 5. Variability in the abundance, species richness, life forms and populations of the dominant 
species of springtails in the moss-lichen tundra 

Параметр, вид и экологическая группа /  
Parameter, species, and ecological group 

Год / Year Статистики / Statistics 
2007 2008 2009 N V Is 

1 2 3 4 5 6 7 
Численность, тыс. экз./м2 / Number, thous. ind./m2 23.9±8.3 10.4±2.0 8.0±1.3 14.0±4.9 61 0.25 
Видовое богатство, S / Species richness, S 19 23 23 21.7±0.9 11 0.04 
Folsomia manolachei Bagnall, 1939 4.9±2.5 

(20.7) 
3.4±0.7 
(32.8) 

0 2.8±1.5 91 1.51 

Folsomia quadrioculata (Tullberg, 1871) 8.2±2.1 
(34.3) 

0.6±0.3 
(6.2) 

3.9±0.8 
(49.6) 

4.3±2.2 89 0.57 

Megalothorax minimus Willem, 1900 2.8±1.6 
(11.9) 

1.8±0.8 
(16.9) 

0.3±0.07 
(3.7) 

1.6±0.7 78 0.52 

Protaphorura boedvarssoni Pomorski, 1993 1.1±0.3 
(4.6) 

1.6±0.3 
(15.0) 

0.6±0.3 
(8.0) 

1.1±0.3 42 0.19 
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Окончание табл. 5 
Table 5. Continuation 

1 2 3 4 5 6 7 
Protaphorura subarctica (Martynova, 1976) 1.0±0.5 

(4.1) 
0 1.0±0.3 

(11.9) 
0.6±0.3 87 1.72 

Поверхностно-обитающая / Epiedaphic 1.1±0.3 0.7±0.3 0.5±0.1 0.8±0.2 39 0.17 
Гемиэдафическая / Hemiedaphic 14.9±4.2 6.2±1.4 5.1±0.9 8.8±3.1 61 0.25 
Эуэдафическая / Euedaphic 7.8±4.9 3.5±0.9 2.0±0.4 4.4±1.7 68 0.29 

Примечание. Условные сокращения см. табл. 2. 
Note. See Table 2 for abbreviations. 

 
Ежегодные выборки регистрируют от 13 – 23 до 23 – 42 видов на разных 

участках. Максимальное число видов (28 – 30) отмечено на КУ-2 и КУ-3, мини-
мальное (18) на КУ-5, на КУ-1 и КУ-4 оно составило порядка 22 – 23 видов. Коэф-
фициенты вариации и индекс стабильности указывают на слабые флуктуации дан-
ного параметра (см. табл. 2 – 6).  
 
Таблица 6. Вариабельность численности, видового богатства, жизненных форм и популя-
ций доминирующих видов коллембол во вторичном биоценозе  
Table 6. Variability in the abundance, species richness, life forms and populations of the dominant 
species of springtails in the secondary biocenoses 

Параметр, вид и экологическая группа /  
Parameter, species, and ecological group 

Год / Year 
Статистики /  

Statistics 
2009 2015 2016 2017 N V Is 

Численность, тыс. экз./м2 / Number, thous. 
ind./m2 

4.5±0.9 29.7±5.5 20.0±5.5 6.2±1.5 15.1±5.3 79 0.39 

Видовое богатство, S / Species richness, S 23 23 14 13 18.2±2.4 30 0.13 
Desoria tshernovi Martynova, 1974 0.02±0.0

1 (0.6) 
23.2±5.3 

(78.3) 
16.1±5.6 

(79.9) 
0 9.8±5.2 119 1.78 

Folsomia quadrioculata (Tullberg, 1871) 0 1.8±0.7 
(6.0) 

1.0±0.3 
(4.8) 

1.9±0.9 
(31.2) 

1.2±0.4 76 1.09 

Folsomia palaearctica Potapov et Baben-
ko, 2000 

1.7±0.5 
(38.7) 

0.3±0.08 
(0.9) 

0.4±0.1 
(1.8) 

0.6±0.3 
(9.3) 

07.±0.3 93 0.36 

Friesea truncata Cassagnau, 1958 0.02±0.0
2 (0.6) 

0.02±0.0
2 (0.1) 

0.7±0.3 
(3.4) 

2.6±1.0 
(42.0) 

0.8±0.6 146 1.04 

Поверхностно-обитающая / Epiedaphic 0.5±0.1 24.7±5.2 17.4±5.7 3.1±1.0 11.4±5.8 101 0.78 
Гемиэдафическая / Hemiedaphic 3.1±0.8 4.6±1.8 2.3±0.5 3.0±1.0 3.2±0.5 29 0.12 
Эуэдафическая / Euedaphic 0.9±0.3 0.4±0.2 0.3±0.08 0.07±0.06 0.4±0.2 80 0.46 

Примечание. Условные сокращения см. табл. 2. 
Note. See Table 2 for abbreviations. 

 
Оценка сообществ коллембол по соотношению жизненных форм свидетель-

ствует о том, что в целинных тундрах на протяжении всего периода наблюдений 
наиболее постоянна роль гемиэдафических и поверхностно-обитающих видов. 
Численность эуэдафической группы варьирует в бóльших пределах, изменяясь от 
4 до 33 крат (см. табл. 2 – 6). Однако значения коэффициента вариации и индекса 
стабильности, не выходящего за пределы II класса и лишь однажды достигшего 
III класса, указывают на слабые флуктуации всех жизненных форм. Во вторичном 
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биоценозе, сформировавшемся в результате сельскохозяйственного освоения Се-
вера, доля эпи- и эуэдафической жизненной формы колеблется в больших преде-
лах, но лишь до III и IV класса (см. табл. 2). 

Результаты многомерного непараметрического шкалирования на основе коэф-
фициентов биоценотического сходства Брея – Кертиса показывают, что видовая 
структура сообществ коллембол на участках КУ-2 и КУ-3 весьма стабильна во 
времени, на участках КУ-1 и КУ-4 отражает слабую вариабельность, а наиболь-
ший диапазон ее колебаний характерен для вторичного биоценоза КУ-5 (рисунок). 

 
Сходство разногодичных группировок 
коллембол в обследованных биотопах 
(non-metric MDS, Bray–Curtis index, 
программа PAST 4.10). Линиями обве-
дены области варьирования относи-
тельного обилия видов одного биогео-
ценоза в разногодичной динамике 
Figure. Similarity of the collembolan 
community dynamics across different 
years in the studied biotopes (PAST 4.10 
software, non-metric MDS, Bray–Curtis 
index). The lines outline the areas of 
variation in the relative abundance of 
species of one biogeocenosis in multi-
year dynamics 

 
ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Согласно данным литературы, сообщества коллембол почв умеренного лесно-
го пояса Европы в условиях субконтинентального климата имеют небольшой раз-
мах флуктуаций, что свойственно популяциям многих наземных и водных орга-
низмов (Connell, Sousa, 1983; Kuznetsova, 2005, 2007). В более суровых климатических 
условиях, таких как тундры с их криогенным микрорельефом, избыточным увлаж-
нением и дефицитом тепла, мозаичным растительным покровом предполагается 
усиление разногодичных флуктуаций. Однако наши результаты свидетельствуют 
об их относительно незначительном размахе. Так, сообщества ногохвосток мел-
коерниковой (КУ-2) и кустарничковой (КУ-3) тундр по структурным характери-
стикам относительно устойчивы в разногодичной динамике. Разные способы ана-
лиза динамичности демонстрируют постоянство их видовой и экологической 
структуры, что позволяет рассматривать сообщества коллембол данных тундр как 
структурно стабильные. В крупноерниковой (КУ-1) и мохово-лишайниковой (КУ-4) 
тундрах выявлены слабо флюктуирующие сообщества, имеющие расширенный 
набор сменяющих друг друга доминантов. Широкий диапазон колебаний домини-
рующих видов и жизненных форм коллембол, отмеченный для вторичного биоце-
ноза (КУ-5), указывает на умеренно флюктуирующий тип. По всей видимости, 
временнáя организация сообществ коллембол не зависит от географического фак-
тора, а определяется конкретными условиями биоценоза. При этом мерзлота, уро-
вень залегания которой различается на рассмотренных нами участках (см. табл. 1), 
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вероятно, мало влияет на динамику коллембол, так как почвы оттаивают на глубину, 
значительно превышающую глубину обитания последних (Chimitova et al., 2010). 

Тип организации сообществ коллембол определяется внешними факторами 
(Kuznetsova, 2005), наиболее важными из которых являются устойчивость режима 
увлажнения и сопряженная с ней температура почвы (Kennedy, 1994; Hodkinson et 
al., 1998; Coulson et al., 2000; Blankinship et al., 2011; A'Bear et al., 2013). Как пока-
зали наши исследования, для мелкоерниковой и кустарничковой тундр характерны 
оптимальные условия увлажнения и теплообеспеченности (см. табл. 1), создавае-
мые достаточно толстым слоем (8 – 20 см) органогенного горизонта (Taskaeva et al., 
2021), что способствует устойчивости сообществ коллембол во времени. В мохово-
лишайниковой тундре, для которой отмечено понижение температуры и переувлаж-
нение почв, а также крупноерниковой тундре и вторичном биоценозе, характери-
зующихся повышением температуры и влажности почв (см. табл. 1), выявлено со-
кращение мощности органогенного горизонта до 1 – 10 см (Archegova, 2007; Taskaeva 
et al., 2021), что, вероятно, и вызывает обнаруженные нами флуктуации в сообществах 
коллембол. В то же время широкий диапазон колебаний поверхностных форм кол-
лембол во вторичном биоценозе, в основном за счет колебаний численности 
D. tshernovi, подчеркивает не только их способность к адаптации при быстрых изме-
нениях в окружающей среде за счет мобильности (Hopkin, 1997), но и свидетель-
ствует о том, что признаки освоения в почве сохраняются продолжительное время.  

Согласно данным литературы, влияние температуры может быть как прямым 
через регуляцию жизненных циклов коллембол (Kennedy, 1994; Hodkinson et al., 
1998; Coulson et al., 2000), так и опосредованным через изменение растительности. 
Характер структуры растительных фитоценозов, с одной стороны, оказывает вли-
яние на качество и количество подстилки, вызывая изменения в составе и числен-
ности почвенных микроорганизмов, которыми питаются коллемболы (Sjursen et 
al., 2005; Hågvar, Klanderud, 2009), а с другой стороны, на толщину снежного по-
крова (Mazhitova, 2008; Bokhorst et al., 2012). Роль снега в формировании темпера-
турных режимов почв хорошо известна (Mazhitova, 2008). Снежный покров явля-
ется важным и решающим фактором в жизни большинства животных и растений, 
так как он лимитирует распространение одних видов, но одновременно защищает 
другие от низкой зимней температуры (Callaghan, Johansson, 2009). Если в круп-
ноерниковой тундре кустарники задерживают большое количество снега, то в «от-
крытом» вторичном биоценозе зимние ветра постоянного направления эффектив-
но его перераспределяют (Mazhitova, 2008), вследствие чего почва последнего 
участка в зимнее время быстрее промерзает (см. табл. 1). Кроме того, зимнее по-
тепление (зимние температуры в Арктике выросли на 3.1°C с 1971 г.; Box et al., 
2019) способствует снижению накопления снежного покрова, что влияет не только 
на уровень влажности почвы летом, но и на термическую буферизацию зимующих 
коллембол (Box et al., 2019; Høye et al., 2021). 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Проведенные исследования показали, что для тундровых экосистем европей-
ской части России, формирующихся в одинаковых климатических условиях, но 
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различающихся по типу растительности, уровню залегания многолетней мерзлоты, 
температуре и влажности почв, свойственны различные типы временнóй динами-
ки. Население коллембол мезофитных (мелкоерниковой и кустарничковой) тундр, 
как правило, относится к стабильному типу, теплообеспеченных (крупноернико-
вой) и холодных переувлажненных (мохово-лишайниковых), а также нарушенных 
экосистем – к разным типам флуктуирующего. 

Авторы признательны Е. М. Перминовой, Ю. А. Холопову, Г. Л. Накулу за по-
мощь при отборе проб. 
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Abstract: This article presents the temporal organization of springtail communities in tundra eco-
systems across the European Russia. These ecosystems share similar climatic conditions but vary 
in vegetation type, permafrost occurrence, and soil temperature. Our study included both pristine 
tundra and secondary biocenoses formed due to agricultural activities in the North. In the small-
bush and dwarf shrub tundra, the springtail population structure remains relatively stable. This sta-
bility is indicative of long-term maintenance of the phytocenosis composition and structure, allowing 
us to characterize these springtail communities as structurally stable. However, in less favorable 
environments, such as the large-bush and cold moss-lichen tundra, the springtail communities ex-
hibit slight fluctuations. These fluctuations are marked by an extended set of the dominant species 
that replace each other over time. In contrast, highly fluctuating springtail communities are charac-
teristic of secondary biocenoses. These findings highlight the impact of environmental conditions 
and human activities on the stability and diversity of springtail communities in tundra ecosystems. 
Keywords: springtails, dynamics, coefficient of variation stability index, Vorkuta region, European 
part of Russia 
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