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Проблема периодической динамики числен�
ности грызунов уже более 80 лет после работы
Ч. Элтона [21] продолжает оставаться в центре
внимания широкого круга специалистов. Лежа�
щий в основе данной проблемы природный фе�
номен оказался настолько комплексным, много�
мерным и сложноорганизованным, что до сих пор
продолжает стимулировать разработку и раз�
витие новых направлений поиска решений это�
го ключевого вопроса. В более широком аспекте
многие подходы к решению проблемы цикличес�
кой динамики численности видового населения
так или иначе связаны с «волнами жизни» [17].
В изучении их закономерностей грызуны явля�
ются значимыми модельными объектами, т. к.
подавляющее большинство многочисленных ви�
дов этого таксона имеет характерный волнооб�
разный тип динамики численности. Помимо
фундаментального теоретического значения
последовательное накопление суммы знаний об
этом широко распространенном в природе явле�
нии имеет и практическую значимость в созда�
нии необходимой основы для успешного реше�
ния прикладных задач контроля и регулирова�
ния численности важных в хозяйственном отно�
шении видов. Другим перспективным на совре�
менном этапе направлением является изучение
роли гетерогенности (мозаичности) среды [13,
8, 6], которое смыкается с особенно активно раз�
рабатываемой в последнее десятилетие за рубе�
жом так называемой «метапопуляционой эколо�
гией» [22]. В этой связи необходимо подчеркнуть,
что, на наш взгляд, продолжая отечественные
традиции, методологически более оправдано
вслед за Н.В. Тимофеевым�Ресовским [15] начи�
нать с анализа элементарных явлений и процес�
сов, а уже затем переходить к синтетическому
рассмотрению композиционных (комплексных)
феноменов. С этих позиций авторский подход
отличается противоположной нацеленностью по
сравнению с «метапопуляционным».
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Материал и методы
Предлагаемые в данной работе подходы

опираются на длительные (начиная с 1983 г.)
непрерывные комплексные наблюдения за ди�
намикой населения грызунов на Среднем Ура�
ле. В рамках работы представлен детальный
анализ материалов по численности грызунов
на основе данных мечения и повторных отло�
вов полевок на стационарных (размером от 0,5
до 1,5 га) площадках мечения животных по спо�
собу Н.П. Наумова [9]. Подробное описание ме�
тодических процедур приведено в ранее опуб�
ликованных работах [2, 3]. Основные законо�
мерности динамики численности грызунов рас�
смотрены на примере рыжей полевки. Этот вид
всегда был самым многочисленным на стацио�
нарных участках и поэтому использован в ка�
честве модельного объекта. С 1983 по 1986 г.
были проведены круглогодичные эксперимен�
ты в природе с использованием подкормки.
В составе экспериментального материала име�
ются детальные сведения о 500 отловленных и
помеченных рыжих полевках всех возрастов.
За время проведения опытов зафиксировано бо�
лее 1500 заходов рыжих полевок в ловушки.
В общей сложности за весь период исследова�
ний отловлено и помечено 3000 животных мо�
дельного вида и зарегистрировано более 11000
заходов полевок в ловушки. Для статистичес�
кого анализа учетных данных чаще всего одно�
временно применяли как регрессионный метод
Лесли [25] в модификации Хейне [23], так и сто�
хастический метод Джолли – Зебера [24, 27], ко�
торый основан на вероятностном подходе. Од�
нако в данной работе сделан анализ и первич�
ных данных по тотальным отловам, которые
соответствуют абсолютной численности поле�
вок на учетной территории в определенные про�
межутки времени. На наш взгляд, это оправда�
но потому, что при правильном проведении от�
ловов с соблюдением необходимых требований
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методики за 4–5 суток в ловушки попадают
практически все оседлые и более или менее ре�
гулярно посещающие площадки полевки. По�
этому при анализе результатов охватывается
вся реально существующая совокупность осо�
бей, населяющих в данный период учетную пло�
щадь. В качестве дополнительного аргумента в
пользу применения прямых учетных данных с
минимальными пересчетами может служить то
обстоятельство, что самые сложные математи�
ческие методы оценки численности животных
всегда так или иначе допускают неоднозначную
с биологической точки зрения интерпретацию
полученных с их помощью результатов.

Результаты и их обсуждение
Полученные в ходе постановочных кругло�

годичных экспериментов результаты подробно
рассмотрены и обобщены в диссертационной
работе автора [1]. Установлено, что трофичес�
кий фактор способен не только изменять амп�
литуду колебаний численности населения лес�
ных полевок, но воздействия только его одного
достаточно, чтобы преобразовать и характер
динамики численности.

На контрольной площадке в осенне�зим�
ний период 1983–1984 гг. происходило посто�
янное снижение плотности населения рыжей
полевки с уровня 120 экз./га практически до
нулевой отметки. Глубокая депрессия продол�
жалась здесь до середины 1985 г. В то же время
на участке с подкормкой численность грызунов
оставалась на уровне пиковых значений вплоть
до схода снежного покрова и начала репродук�
тивного сезона в 1984 г. Затем после кратковре�
менного снижения до среднего уровня в 40 экз./
га (в основном по причине перемещения части
особей на незаселенную территорию окружаю�
щих биотопов) плотность населения полевок в
результате нормального хода размножения вы�
росла к осени в два раза. После обычного для
начала зимнего сезона снижения численность
животных стабилизировалась до весны 1985 г.
на уровне 20 экз./га. Происходило это при край�
не разреженном населении грызунов в районе
исследований и в условиях полного отсутствия
полевок на окружающей площадку территории.
Достаточная стартовая численность животных
модельного вида обеспечила очередное увели�
чение плотности населения полевок на экспе�
риментальном участке до уровня выше отмет�
ки 70 экз./га к осени 1985 г. Более подробно ре�
зультаты круглогодичных экспериментов в
природе изложены в отдельной статье [4], где
реализована комплексная процедура оценки

численности животных. Отличительной осо�
бенностью этой процедуры является одновре�
менное применение двух классических и прин�
ципиально различных математических методов
для анализа одних и тех же учетных данных.
Это упомянутые выше общепризнанные мето�
ды Лесли и Джолли – Зебера. Такой подход по�
зволил обосновать как существование особой
переходной «буферной» зоны вокруг экспери�
ментальной площадки мечения, так и эффект
возвратной ротации населения, что позволяет
полевкам длительное время поддерживать вы�
сокую локальную численность в условиях глу�
бокой депрессии на окружающей территории.

Результаты полевых опытов позволяют
предположить, что в условиях круглогодичных
полевых экспериментов были сформированы
своеобразные целостные по структуре и функ�
ционально единые ячейки населения грызунов.
Эти первичные формы самоорганизации насе�
ления оказались способными непрерывно в ав�
тономном режиме существовать достаточно
длительное (по сравнению с продолжительно�
стью жизненного цикла особей) время. Само�
достаточные хорологические ячейки населения
полевок имели постоянную территорию и все�
гда функционировали как единое целое в про�
должение достаточно большого числа последо�
вательных поколений. По этим ключевым па�
раметрам базовые формы самоорганизации
населения могут иметь популяционный статус
[18]. В то же время на окружающей опытный
участок территории оседлое население полевок
было не просто сильно разреженным, но време�
нами полностью отсутствовало, т. е. обычная
преемственность поколений была там наруше�
на. Следует подчеркнуть, что рассмотренные
выше эффекты были достигнуты только через
создание искусственной гетерогенности среды
по доступным пищевым ресурсам путем локаль�
ного манипулирования единственным трофи�
ческим фактором.

Дальнейшие исследования показали, что
вслед за катастрофическим ветровалом леса в
1995 г. в районе исследований в результате спон�
танного крупномасштабного теперь уже само�
произвольного «природного эксперимента»
кормообеспеченность местообитаний полевок
во второй раз существенно превысила макси�
мально возможные в обычных условиях пока�
затели. Одновременно кардинально улучши�
лись и защитные условия среды за счет много�
кратного увеличения количества доступных
грызунам убежищ. Взаимодействие двух веду�
щих факторов среды привело к сочетанному
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эффекту, по сути сходному с рассмотренным
ранее, но интенсивность его проявления была
намного выше.

Полученные после 1995 г. результаты с под�
робным описанием причинно�следственных
связей проанализированы в отдельной статье
[3]. В отношении одновременного действия двух
ведущих экологических факторов особенно важ�
но то, что население грызунов перешло на осо�
бый режим функционирования без сколько�ни�
будь значительных многолетних колебаний
итоговой летней численности. Особенно нагляд�
но этот эффект может быть продемонстриро�
ван на примере данных, полученных в период с
1998 по 2004 г. Показатели абсолютной числен�
ности полевок в конце сезонов размножения
были нетипично выровненными и уложились в
интервал от 63 до 69 экз. на площадке мечения
0,5 га (рис. 1).

Только в 2002 г. зафиксирован относитель�
но низкий показатель послерепродукционной
численности в 25 экз. В обычных условиях он со�
ответствует среднему уровню плотности насе�
ления грызунов – 50 экз. в пересчете на 1 га. Про�
изошло это из�за существенно более позднего
срока проведения отловов в 2002 г. Поэтому вы�
падающий из общего ряда показатель не вклю�
чен в дальнейший анализ. После его исключе�

ния средняя по 6 годам абсолютная численность
рыжей полевки составила 66,7 ± 0,8 экз. В дан�
ном случае результаты статистических расчетов
приведены только для того, чтобы показать от�
сутствие многолетних колебаний послерепродук�
ционной численности рыжих полевок.

После катастрофического вывала леса со�
хранившиеся климаксные таежные биогеоцено�
зы со стабильной экологической «емкостью»
среды и расположенные на их территории пло�
щадки мечения оказались в окружении корен�
ным образом трансформированных и очень
благоприятных для грызунов «донорных» мес�
тообитаний. Поэтому независимо от специфи�
ческих условий отдельных лет грызуны из года
в год к концу лета всегда полностью заполняли
«емкость» среды на контролируемых участках.
С позиции предлагаемого подхода можно ска�
зать, что на их территории формировались и
длительное время существовали жизнеспособ�
ные, насыщенные и полноценные в функцио�
нальном отношении надорганизменные биоло�
гические системы открытого типа (первичные
базисные ячейки населения), способные при не�
обходимости и к самостоятельному независи�
мому существованию.

Приведенные выше прямые фактические
данные свидетельствуют в пользу того, что ус�

Добринский Н.Л. Локальная динамика численности грызунов

 

1 – уровень средней численности (включая перезимовавших и сеголеток) рыжей полевки за 6 лет учетов
(66,7 экз./0.5 га); 2 – кривая динамики численности населения рыжей полевки; * – данные за 2002 г. исключены

(пояснения см. в тексте)

Рисунок 1. Традиционное графическое представление данных по динамике численности грызунов на примере
результатов серий отловов рыжих полевок в пределах площадки мечения (0,5 га) на Среднем Урале

 Абсолютная численность, экз. 
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тойчивые объединения особей (локальные «сгу�
стки» населения или элементарные агрегации),
скорее всего, характерны не только для лесных
грызунов и могут составлять основу видового
населения. Например, на наш взгляд, аналогич�
ные структурно�функциональные формы само�
организации населения обнаружены в резуль�
тате детальных исследований у слепушонки [5],
леммингов [16], большеухой полевки и северной
пищухи [7] и ондатры [14, 20]. В этой связи про�
блема заключается в том, что ни одно из доста�
точно широко известных описаний и определе�
ний биосистем популяционного уровня в долж�
ной мере не соответствует содержанию и /или
статусу исходных хорологических элементов на�
селения вида. Поэтому можно констатировать
потребность в обобщенном понятии, которое бы
синтетически объединило все наиболее значи�
мые компоненты уже существующих определе�
ний, исключив в то же время их простую компи�
лятивную подмену. В самом строгом и универ�
сальном виде объединительное понятие может
быть представлено следующим образом.

Элементарная хорологическая струк�
турная единица – целостная, далее неделимая
(и/или не делящаяся без потери основополагаю�
щих качеств) территориально�пространствен�
ная ячейка населения вида, наделенная функцио�
нальным единством, генетическим своеобразием
и способностью к автономному существованию,
по крайней мере, в продолжение нескольких пос�
ледовательных поколений.

В качестве кратких синонимических замен
можно рекомендовать следующие словосочета�
ния: территориальная элементарная структу�
ра (ТЭС) и территориальная элементарная
ячейка (ТЭЯ).

Следует уточнить, что у короткоцикловых
видов грызунов продолжительность существо�
вания ТЭС имеет свои специфические особенно�
сти. Прежде всего необходимо иметь в виду, что в
редких, но иногда реализующихся в природе си�
туациях возможно формирование ТЭС, полнос�
тью состоящей из представителей одного поко�
ления – «детей» перезимовавших животных [10].
Поэтому выражение «в продолжение нескольких
последовательных поколений» в таких редких
случаях соответствует промежутку времени, со�
измеримому с длительностью существования
нескольких последовательных поколений.

Методологически особенно важно то, что,
на наш взгляд, только правильное и последова�
тельное применение принципа элементарнос�
ти (как «дальнейшей неделимости без потери
прежних свойств», по выражению Н.В. Тимо�

феева�Ресовского) позволяет достаточно надеж�
но и объективно наметить даже подчас очень
сложные и изменчивые контуры относительно
устойчивых хорологических единиц населения,
которые являются открытыми биологическими
системами. Следовательно, строгое соблюдение
адекватного пространственно�временного мас�
штаба является главным условием для оправ�
данного практикой разграничения взаимодей�
ствующих элементарных единиц населения
(именно населения, а не более дробных «соци�
альных» объединений особей).

Большинство видов грызунов имеют самую
короткую продолжительность жизни среди
млекопитающих. Лесные полевки являются
наиболее ярко выраженными «r�стратегами»
[26]. Поэтому ведущий принцип функциониро�
вания их населения сводится к тому, чтобы за
короткое время сезона размножения на основе
наличных ресурсов среды как можно более пол�
но реализовать репродуктивный потенциал для
компенсации убыли населения в значительно
более длительный зимний период. Реальное
взаимодействие особей происходит в рамках
двухступенчатой системы саморегуляции насе�
ления. На первом этапе перезимовавшие живот�
ные за счет поголовного участия в размноже�
нии создают необходимую основу. На втором
этапе в результате взаимосвязанных процессов
иммиграции сеголеток, блокирования их поло�
вого созревания и эмиграции осуществляется
точная подгонка плотности населения полевок
к наличным трофическим ресурсам на фоне оп�
ределенных защитных условий конкретных
биотопов. В результате интегральная кривая
динамики численности, в нашем случае рыжей
полевки, приобретает характерную волнообраз�
ную конфигурацию, которая графически пред�
ставлена на рис. 1. Следует подчеркнуть, что
точки перегиба линии строго соответствуют
количественным данным с площадки мечения
грызунов. Конфигурация интегральной кривой
не только отражает естественные, так называе�
мые сезонные колебания численности живот�
ных, но траектория ее всегда имеет регулярные
периодические подъемы и снижения. Каждую
весну линия начинает круто подниматься и при�
мерно за 4 месяца достигает своего предела, а
затем более полого снижается за период около 8
месяцев опять до относительно низкого уровня.
Иными словами, всегда без исключения реали�
зуются так называемые короткие «годовые»
циклы, или регулярные сезонные колебания
численности полевок в рамках приблизитель�
но 12�месячных отрезков времени. Вместе с тем
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такая периодизация вызывает сомнения из�за
неполного соблюдения заложенного в опреде�
лении понятия цикла принципа кругооборота,
т. к. весенние стартовые точки имеют иногда на
целый порядок различающиеся позиции. Кро�
ме того, при достаточной длительности наблю�
дений в составе населения полевок всегда отме�
чается присутствие перезимовавших животных,
размножавшихся сеголеток и не принимавших
участия в репродукции особей [19]. Каждая из
этих функциональных составляющих вносит
свой особый и только ей присущий вклад в об�
щую стратегию выживания объединенного тес�
ным взаимодействием населения, обитающего
в постоянно меняющейся окружающей среде
[11]. Необходимый учет этих реалий имеет важ�
ное следствие в отношении регулярных корот�
ких циклов грызунов. Дело в том, что вторая
половина нисходящих ветвей кривой динами�
ки численности отражает убыль перезимовав�
ших животных, а непосредственно следующие
за ними восходящие ветви демонстрируют при�
быль сеголеток. Поэтому формально перезимо�
вавшие особи включаются в группу сеголеток.
Другими словами, в содержательном смысле
графического представления динамики числен�
ности заложено неявное противоречие. Кроме
того, по данным Г.В. Оленева [12] и по нашим
многолетним наблюдениям, в составе населе�

ния полевок всегда существенная доля особей
имеет продолжительность жизни, на 1,5–4,5 ме�
сяца превышающую годовой рубеж. Очевидно,
что жизненные циклы отдельных особей не мо�
гут быть более продолжительными по сравне�
нию с циклами надорганизменных систем, в со�
став которых они входят.

Все упомянутые выше противоречия тра�
диционного графического представления дина�
мики численности грызунов возможно устра�
нить следующим образом. Нисходящие ветви
волнообразной кривой динамики численности
полевок имеет смысл опустить до нулевых от�
меток, поскольку отход перезимовавших живот�
ных и после начала сезона размножения про�
должается также интенсивно все лето. Вместе с
тем все восходящие ветви интегральной кривой
тоже следует начинать с нулевых значений, т. к.
до начала размножения в составе населения се�
голеток нет. Графически это представлено на
рис. 2, который выполнен на основе строго ко�
личественных и дифференцированных прямых
фактических данных с площадки мечения.

После проведенных преобразований в ви�
зуальном формализованном представлении
динамических процессов обновления населения
грызунов удается выделить новые содержатель�
ные аспекты. Прежде всего, появляется возмож�
ность отчетливо выделить особые переходные
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1 – динамика численности ТЭС 1998 г. зарождения; 2 – то же, 1999 г.; 3 – то же, 2000 г.; 4 – то же, 2001 г.; 5а –
часть нисходящей ветви кривой динамики численности ТЭС 2002 г. зарождения; 5б – динамика численности

ТЭС 2003 г. зарождения; 6 – то же, 2004 г.; 7 – уровень средней численности (включая перезимовавших и
сеголеток) рыжей полевки за 6 лет учетов (66,7 экз./0,5 га) за исключением данных 2002 г. (см. пояснения в

тексте); 8 – переходные периоды.
Рисунок 2. Предлагаемая графическая интерпретация циклов численности грызунов на примере многолетних

данных по отловам рыжих полевок на площадке мечения (0,5 га) на Среднем Урале

 Абсолютная численность, экз. 
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периоды, когда в составе населения присутству�
ют и перезимовавшие полевки и их потомство –
сеголетки. Это время интенсивной передачи
наследственного материала следующим поко�
лениям. Кроме того, в переходные периоды че�
рез непосредственные контакты и поведенчес�
кие стереотипы возможна передача новым по�
колениям важной дополнительной информа�
ции, которая генетическим путем не наследует�
ся. После завершения переходных периодов
каждый год продолжается формирование хотя
и преемственных, но уже полностью обновлен�
ных локальных надорганизменных систем. В их
составе больше нет полевок прошлого года рож�
дения, то есть они целиком состоят из новых
особей, а значит, обладают и новыми уникаль�
ными свойствами. Каждое такое вновь образо�
ванное небольшое по размерам поселение уже
только в силу неотъемлемой локальной (от 0,5
до нескольких га) гетерогенности (мозаичнос�
ти) биоценотического покрова природных ланд�
шафтов приобретает уникальные по многим
параметрам свойства, которые отличают его от
всех окружающих элементарных поселений.
Более того, поскольку экологические условия
любого года своеобразны и неповторимы, то и
вновь образующиеся системные формы населе�
ния грызунов каждый год приобретают специ�
фические местные свойства, которые отличают
их от всех предыдущих и от всех последующих
элементарных форм населения. Наконец, пол�
ный цикл жизнедеятельности элементарных
хорологических структур грызунов с позиции
развиваемого подхода составляет уже не ровно
1 год и не несколько лет, а целиком укладывает�
ся в промежуток времени от 16 до 18 месяцев.
Другими словами, полностью завершенный
цикл элементарных ячеек населения полевок
всегда существенно больше 1 года, но в то же
время практически никогда не превышает по�

луторалетний рубеж, что подтверждает выво�
ды Г.В. Оленева [10]. С учетом вышеизложен�
ного внешне выглядящие непрерывными «вол�
ны жизни» у грызунов при более детальном рас�
смотрении оказываются состоящими из частич�
но перекрывающихся дискретных «всплесков»,
каждый из которых в отдельности все же имеет
и непрерывную волновую составляющую. Та�
кой подход к изучению структурно�функцио�
нальной организации населения полевок может
способствовать решению общей проблемы ди�
намики численности грызунов.

Таким образом, мелкие размеры тела у
представителей подавляющего большинства
видов грызунов и ограниченная способность
животных к дальним перемещениям приводят
в конечном итоге к формированию небольших
элементарных территориальных ячеек их на�
селения. Вместе с тем стратегия коротких жиз�
ненных циклов особей у грызунов со сжатыми
календарными сроками рождения и отхода оп�
ределяет короткие циклы функционирования
локальных базовых форм их населения. С этих
позиций общая панорама динамики населения
большинства видов грызунов может быть пред�
ставлена как постоянно меняющаяся под воз�
действием абиотической среды «мозаика», скла�
дывающаяся на динамичной биогеоценотичес�
кой «матрице» среды из ансамблей небольших,
своеобразных и изменчивых, но в то же время
достаточно самостоятельных и целостных эле�
ментарных хорологических единиц населения.
Практическое применение предлагаемого под�
хода позволяет проводить нацеленный и диф�
ференцированный по определенным промежут�
кам времени детальный анализ конкретных се�
рий последовательно сменяющих друг друга
первичных локальных форм населения с корот�
кими и строго определенными циклами функ�
ционирования.
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Dobrinskiy N.L.
Local dynamics of rodent abundance
As a result of long�term investigations in the Middle Urals new approaches to the analysis of periodic wave�like

dynamics of the rodents were proposed. We identified the need and argued the importance of isolation of spatial
units in species populations. We establish the statements on the short cycles of functioning in the species with
r�strategy were found. From these positions, features of the population formation and the general view of its
dynamics in short�cycle species of rodents are shown.
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