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Мелкие млекопитающие (Micromammalia) — важнейший компонент естественных 
экосистем, во многом определяющий их формирование, целостность и устойчивость 
(Batzli, 1975; Golley et al., 1975; Ryszkowski, 1975; Hayward, Phillipson, 1979; Абату-
ров, 1984; Diekmail, 1999). Часть из них являются ключевыми видами в тундровых и 
северных лесных экосистемах (Hanski et al., 2001; Ims, Fuglei, 2005; Чернявский, 2007; 
Krebs et al., 2011). К этой группе животных относятся представители отрядов грызунов 
и насекомоядных. Для них характерны мелкие размеры (большая часть видов менее 
100 г), короткая продолжительность жизни, широкое распространение, зависимость их 
от абиотических факторов, высокая скорость воспроизводства, резкие и масштабные 
колебания численности. Поэтому часто они выступают в качестве «модельных» объ-
ектов исследований самого широкого спектра проблем теоретической и прикладной 
экологии (Ивантер и др., 1985; Krebs, 1998, и др.)
Их значение в природных сообществах чрезвычайно многообразно (Sieg, 1987). 

В лесных экосистемах им принадлежит огромная роль в распространении спор гри-
бов макромицетов, которыми они питаются (Maser, Maser, 1988; Marcot, Aubry, 2003; 
Schickmann et al., 2012). На шерсти землеройки и полевки в массе переносят споры 
микромицетов (Щипанов и др., 2006; Александров, 2008). Поедая семена хвойных и 
лиственных деревьев, выпавших на землю, мелкие млекопитающие тем самым влияют 
на возобновление деревьев (Волков, 1970; Côté et al., 2003; Глазов, 2004; Schnurr et 
al., 2004; Ruscoe et al., 2005; Lobo, 2014). Даже в годы обильных урожаев семян хвой-
ных деревьев, они могут уничтожить до 70–85% и более запаса семян (Реймерс, 1956; 
Докучаев, 1990; Глазов, 2004; Peters et al., 2004). Большую роль мелкие млекопита-
ющие, в особенности насекомоядные животные, играют в регулировании численнос-
ти беспозвоночных (Шварц и др., 1986; Churchfi eld, 1990; Ходашева, Елисеева, 1992; 
Elkinton et al., 2004; Kollberg et al., 2014). По разным оценкам этих авторов землеройки 
потребляют до 60–70% биомассы почвенных животных. Считается, что в Северной 
Америке численность такого вредителя лесов как непарного шелкопряда регулируется 
мелкими млекопитающими, которые поедают его куколки (Jones et al., 1998; Liebhold 
et al., 2000). В травяных сообществах влияют на структуру растительного покрова, по-
едая определенные виды растений (Batzli, Pitelka, 1970; Давыдов, 1978; Добринский и 
др., 1983; Davidson et al., 2012). Принимают большое участие в деструкции раститель-
ных остатков (Булахов, Пахомов, 1983; Зайченко, 1984). Играют значительную роль в 
процессах почвообразования (Абатуров, 1979; Пахомов, 1998; Матвеев, Козлов, 2008). 
Экскреты млекопитающих фитофагов стимулируют развитие почвенных бактерий и 
грибов, повышают активность почвенных ферментов (Булахов, Пахомов, 1997; Була-
хов и др., 1998). Роющая деятельность мелких млекопитающих способствует увеличе-
нию образования гумуса на 6–18% (Пахомов, Рева, 2005). В последнее время норная 
сеть полевок и землероек рассматривается как важная биогеоценотическая составляю-
щая почвенного яруса лесных экосистем (Быков, 2005). В лесных сообществах роющая 
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деятельность зверьков способствует поддержанию мозаичности травянистого покрова 
и пространственному распространению лесных видов трав (Бухарева, 2014).
Наряду с этим мелкие млекопитающие оказывают прямое воздействие на числен-

ность и экологию миофагов — сов, некоторых дневных хищных птиц и мелких ку-
ньих. От их обилия зависит появление сов в той или иной местности (Cheveau et al., 
2004), успех размножения хищных птиц (Шепель, 1997; Brommer et al., 2002; Sundell 
et al., 2004; Менюшина, 2007). Связь численности хищников-миофагов с обилием мы-
шевидных грызунов хорошо известна (Формозов, 1934; Дорогой, 1981; Галушин, 1982; 
Hornfeldtet al., 1990; Korpimaki, Norrdahl, 1991; Смирин, 1996; Шепель, 1997; Нуждина, 
Григорьева, 2008; Волков и др., 2009). А так как для мелких млекопитающих характер-
ны регулярные колебания численности (циклы), то и обилие миофагов изменяется с 
определенным интервалом. Имея в виду эту закономерность и значимую роль полевок 
и землероек в экосистемах, скандинавские исследователи назвали мелких млекопита-
ющих «бьющимися сердцами» бореальных лесов Фенноскандии (Strann et al., 2002). 
Нарушение цикличности и уменьшение численности полевок в этом регионе в пос-
ледние десятилетия привело к сокращению обилия сов и некоторых других пернатых 
хищников (Solonen, 2004; Hornfeldt et al., 2005; Hipkiss et al., 2008).
В последнее время мелкие млекопитающие стали использоваться в качестве инди-

каторов целостности экосистем и выявления различного рода нарушений (Ивантер, 
Коросов, 1998; Москвитина, 1999; Carey, Harrington, 2001; Гашев и др., 2005; Pearce, 
Venier, 2005; Истомин, 2008; Leis et al., 2008; Лукьянова, 2013). Они удовлетворяют 
всем основным требованиям, предъявляемым к видам-индикаторам: широкое распро-
странение в природе, весомость вклада в обмен веществ и энергии в экосистемах, вы-
сокая чувствительность к воздействиям, быстрота ответа на изменения окружающей 
среды, доминирование, возможность проведения лабораторных экспериментов, эконо-
мичность исследований (Пястолова, 1987).
Мелкие размеры землероек и полевок накладывают определенные ограничения на 

их жизнедеятельность. Соотношение поверхности тела к его массе является очень 
«невыгодным» для этих животных, в результате чего энергетические затраты сущес-
твенно возрастают (Пантелеев, 1983; Speakman, 1997), что сказывается на разных ас-
пектах экологии мелких млекопитающих (McNab, 1980; Hanski, 1985; Tomasi, Horton, 
1992; Speakman, 2008; Zhao, 2011). Это приводит также к большей зависимости пред-
ставителей данной группы животных от факторов внешней среды и кормовых ресур-
сов. 
Особенности реакции мелких млекопитающих на различные условия среды и пути 

приспособления к ним неоднократно освещались в литературе (Шварц, 1963; Боль-
шаков, 1972; Ивантер, 1975; Докучаев, 1990; Шубин, 1991; Большаков и др., 1996; 
Вольперт, Шадрина, 2002; Тарасов, 2004; Merritt, 2010). Было показано, что адаптации 
видов к среде обитания отличаются многообразием и в каждом конкретном случае оп-
ределяются как спецификой условий той или иной местности, так и особенностями 
самих животных. При этом зачастую они затрагивают разные аспекты популяционной 
экологии землероек и полевок — экологическую структуру популяций (возрастную и 
половую), репродукцию, численность и ее динамику. Главная биологическая задача 
адаптаций заключается в том, чтобы жизнедеятельность организмов осуществлялась 
с наибольшей биологической эффективностью при минимальных энергетических ре-
сурсах (Калабухов, 1950; Шмидт-Ниельсен, 1982; Озернюк, 1992). 



7Введение

На пространственное распределение животных, их численность и другие популяци-
онные параметры оказывают влияние разные факторы. Среди них большое значение 
имеет ландшафтная неоднородность территории (Wiens et al., 1993; Bowers, Matter, 
1997; Manning et al., 2004; Курхинен и др., 2006; Cushman et al., 2010). Наиболее важ-
ными ландшафтными характеристиками являются состав и соотношение разных ти-
пов местообитаний, их размеры и конфигурация (Barrett, Peles, 1999; Martin, McComb, 
2002; Ecke, 2003; Tews, 2004; Борякова и др., 2010; Mohammadi, 2010). Чаще всего 
эти местообитания ассоциируются с определенными типами растительных сообществ 
(Ивантер, 1975; Шефтель, 1990; Шварц и др., 1992; Sureda, Morrison, 1999; Bowman et 
al., 2001; Pulfer, 2007; Борякова и др., 2010 и др.). Связи мелких млекопитающих с кон-
кретными местообитаниями являются очень устойчивыми в течение долгого времени 
(Peterson et al., 1999), что дало повод Н.В. Башениной (1977) считать консервативность 
в выборе биотопов одной из основных экологических адаптаций. 
В зависимости от преобладания в ландшафте тех или иных местообитаний условия 

существования для разных видов мелких млекопитающих складываются по-разному. 
В данном случае сама площадь территории, занятая оптимальными стациями вида, 
может играть роль лимитирующего фактора (Шварц и др., 1992; Corkum, 1999). Поэ-
тому ландшафты можно рассматривать как «глобальные переменные», которые дают 
информацию о численности видов (Delattre et al., 1996).
Изучение пространственной неоднородности как причинного фактора, влияюще-

го на биологические процессы, является основной задачей ландшафтной экологии 
(Turner, 1989; Levin, 1992; Pickett, Cadenasso, 1995; Wu, 2006). В наиболее цитируемой 
работе (Forman, Godron, 1986) ландшафт определяется как гетерогенная территория, 
состоящая из групп взаимодействующих экосистем, которые закономерно повторя-
ются в пространстве. Структура ландшафта считается одним из факторов, прямо или 
косвенно влияющим на динамику популяций мелких млекопитающих (Loman, 2008). 
При этом большое значение имеет не только состав и соотношение местообитаний, 
но и их площадь: в зависимости от нее численность видов может увеличиваться либо 
уменьшаться (Bowers, Matter, 1997; Hanski, 1999). Ландшафтная экология по своему 
содержанию и целям близка к российскому ландшафтоведению, хотя и не вполне иден-
тична ему по концептуальным основаниям и методологии (Пузаченко, Дьяконов, 1997; 
Хорошев и др., 2006).
На Северо-Востоке европейской части России представлены как равнинные (Рус-

ская равнина), так и горные (Уральская горная страна) ландшафты, которые по своим 
природным особенностям существенно различаются. Анализ популяционных меха-
низмов экологических адаптаций мелких млекопитающих к горным условиям Урала 
был проведен в свое время В.Н. Большаковым (1972). Он обратил внимание на то, что 
приспособления животных к горным условиям в первую очередь должны рассматри-
ваться как приспособления к специфической среде конкретных высотных поясов. Для 
каждого высотного пояса характерен определенный набор местообитания. Изменения 
в структуре их растительного покрова, безусловно, оказывают большое влияние на 
распределение и обилие животных (Koerner, 2007; Torre et al., 2013). На Северном Ура-
ле с его относительно низкими высотами состав и структура местообитаний являются 
более существенным фактором для землероек и полевок, чем климатические условия. 
То же было отмечено для арктического суслика гор Канады (Gillis et al., 2005). Однако 
сведения об экологических особенностях равнинных и горных популяций разных ви-
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дов мелких млекопитающих довольно противоречивы. Так, по данным В.Н. Большако-
ва (1972) величина выводка полевок в горах не отличается от аналогичных показателей 
на соседних равнинах. К.И. Бердюгин (1997) отмечает снижение репродуктивных по-
казателей у горных популяций грызунов по сравнению с равнинными. В тоже время 
у красной полевки на Южном Урале (Садыков, 1980) и у рыжей полевки на Среднем 
Урале (Воронов и др., 1984) величина выводков выше в горах. 
Основной задачей настоящей книги является анализ популяционно-экологических 

особенностей разных видов мелких млекопитающих равнинных и горных ландшаф-
тов. После известной монографии В.Н. Большакова (1972) такого рода сравнительных 
работ оказалось на удивление мало. Основой для данной книги послужили многолет-
ние исследования автора в Печоро-Илычском заповеднике, который расположен на 
юго-востоке Республики Коми на стыке Русской равнины и Уральской горной страны. 
Территория заповедника является хорошим полигоном для оценки влияния ландшаф-
тов на формирование численности видов и влияния на другие популяционные пара-
метры. Здесь на довольно компактной территории расположены три типа ландшаф-
тов — равнинный, предгорный и горный. 
Первая часть книги представляет собой видовые очерки мелких млекопитающих Пе-

чоро-Илычского заповедника, в которых представлены материалы по экологическим 
особенностям животных разных ландшафтных районов. В них широко привлекаются 
литературные данные, которые позволяют лучше понять закономерности приспособ-
ления разных видов землероек и полевок на региональном и ландшафтном уровнях. Во 
второй части книги обобщаются материалы по разным аспектам популяционной био-
логии. Каждый раздел начинается литературным обзором по данной тематике, после 
чего следует анализ собственных материалов, в которых освещается роль ландшафт-
ной дифференциации территории в популяционной экологии животных. 
На формирование научных интересов автора значительное влияние оказали акад. 

В.Н. Большаков (научный руководитель моей кандидатской работы), д.б.н. А.Г. Васи-
льев, д.б.н. И.А. Васильева, д.б.н. О.А. Жигальский и другие сотрудники Института 
экологии растений и животных УрО РАН. Большую поддержку и помощь все эти годы 
получал от д.б.н. Л.Е. Лукьяновой. Особое значение для меня имело сотрудничество 
с д.б.н. О.А. Лукьяновым, к сожалению, рано ушедшему от нас. Всем им приношу 
свою самую искреннюю благодарность. Для понимания разных аспектов популяци-
онной биологии немалую роль имели дискуссии с д.б.н. Н.А. Щипановым и к.б.н. 
И.Ф. Куприяновой. Их доброжелательная критика и полезные советы очень помогли в 
написании книги, за что автор им благодарен. Большую помощь и содействие в сборе 
материала и экспериментальных исследованиях в Печоро-Илычском заповеднике ока-
зывали к.б.н. А.Н. Петров, к.б.н. Н.М. Быховец, М.В. Касаткин а также студенты Сык-
тывкарского университета, Кировской и Московской сельскохозяйственных академий. 
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Известно, что разные природные компоненты (климат, горные породы, рельеф, почвы, 
растительность и сообщества животных) тесно взаимосвязаны между собой и, изменя-
ясь в пространстве, образуют закономерные сочетания — природные территориальные 
комплексы (геосистемы) разного уровня. Основной единицей в иерархии природно-тер-
риториальных комплексов считается ландшафт. Однако существуют различные трактов-
ки этого понятия: ландшафт как общее понятие (Мильков, 1967; Арманд, 1975), как реги-
ональная единица (Калесник, 1947; Исаченко, 1965; Солнцев, 2001), как типологическое 
понятие (Гвоздецкий, 1979). В первом случае ландшафт выступает в качестве природно-
территориального комплекса любого ранга. Во втором случае под ландшафтом подра-
зумевается конкретный индивидуальный и неповторимый природно-территориальный 
комплекс, имеющий географическое название и точное положение на карте. В третьем 
случае термин применяют для обозначения отдельных территориально разобщенных 
участков географической оболочки, имеющих много общих черт.
В отечественной литературе чаще всего под ландшафтом понимают природно-терри-

ториальный комплекс с единым происхождением, общей историей развития, формиру-
ющийся в условиях однородного геологического фундамента, одного преобладающего 
типа рельефа, одинакового климата, с характерным сочетанием почв, растительных 
сообществ и геосистем локального уровня (Солнцев, 1948; Исаченко, 1965; Исаченко, 
Шляпников, 1989; Волков, 2005). В зарубежной литературе распространено опреде-
ление ландшафта как мозаики взаимодействующих экосистем, закономерно повторя-
ющихся в пространстве (Forman, Godron, 1986). Ландшафты, сходные по структуре, 
объединяются в типы.
К классификационным признакам ландшафтов обычно относят тектоническое стро-

ение, геолого-геоморфологический генезис, формы рельефа, почвообразующие поро-
ды, природные зоны и подзоны (Видина, 1970; Исаченко, 1976), которые дополняются 
такими критериями как заболоченность, тип преобладающей растительности, четвер-
тичные отложения, четвертичное оледенение, степень дренированности (Волков, 1996; 
Громцев, 2008; Ильчуков, 2010а). Для Республики Коми разработаны две обзорные 
карты ландшафтов: А.Г. Исаченко (Атлас Коми АССР, 1964), И.В. Забоева с соавтора-
ми (Атлас Республики Коми, 2011). Это карты «видовых групп ландшафтов» А.Г. Иса-
ченко, построенные по зонально-типологическому принципу. Однако они выделены 
лишь по признакам рельефа, его генезиса, а также состава четвертичных отложений и 
положения относительно ландшафтной подзоны. В этом случае ландшафт может на-
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зываться, например, как среднетаежные моренные равнины. В результате для Респуб-
лики Коми было выделено 32 типа ландшафтов, а для территории Печоро-Илычского 
заповедника всего 6 (рис. 1).
Более подробная классификация ландшафтов этого региона была разработана С.В. 

Ильчуковым (2010а). В ней при выделении ландшафтов использовалось 11 критериев. 
Это тектоническое строение, геологическая история, геоморфологическое строение и 
современный рельеф, почвообразующие породы, природные зоны и подзоны, физико-
географическое районирование, четвертичное оледенение, четвертичные отложения, 
степень дренированности, тип растительности, высотная поясность. Кроме того для 
каждого ландшафта указана его площадь и число географических местностей. За осно-
ву создания ландшафтной карты были приняты особенности тектонического строения 
территории и рельеф. Всего на территории Республики Коми было выделено 1206 лан-
дшафтов (рис. 2). Из них на территории Печоро-Илычского заповедника расположено 
190 типов (Ильчуков, 2010б).
В зависимости от высоты местности все ландшафты подразделяются на два клас-

са — равнинные и горные. Они принципиально отличаются друг от друга (Черных, 
Булатов, 2002). В горах с высотой возрастает интенсивность солнечной радиации, 
уменьшается температура воздуха и увеличивается количество осадков. В среднем на 
каждые 100 м поднятия местности температура воздуха уменьшается на 0,5–0,6 °С, а 
количество осадков во влажных районах увеличивается от 45–50 до 70 мм (Алисов, 
1956; Гвоздецкий, Поликарпов и др., 1986; Голубчиков, 1987; Körner, 2003). Различия 
в тепло- и влагообеспеченности (гидротермическом режиме), которые наблюдаются 
с высотой, приводят к формированию в горах высотной поясности (Исаченко, 1982). 
Каждому высотному поясу присущ определенный тип растительности, который и поз-
воляет идентифицировать границы пояса. Количество горных высотных поясов в каж-
дой горной системе и их высотное положение в основных чертах определяются ши-

Рис. 1. Часть ландшафтной карты Республики Коми (Атлас Республики Коми, 2011).
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ротой места, удаленностью от океанов и морей, климатом и высотой гор (Гвоздецкий, 
1979; Назимова и др., 1987; Темботов, 1998). П.Л. Горчаковский (1966, 1975) выделяет 
на Северном Урале четыре высотных пояса: горнолесной, подгольцовый, горно-тунд-
ровый и пояс холодных гольцовых пустынь.

Рис. 2. Ландшафтная карта Республики Коми (Ильчуков, 2010а).
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Однако само понятие «горный ландшафт» вызывает различные споры, что связано 
с высотной поясностью. Согласно одной точки зрения высотные пояса считаются мор-
фологическими частями ландшафта (Геренчук, 1963; Исаченко, 1963). Большинство 
же исследователей выделяют высотный пояс в самостоятельную ландшафтную еди-
ницу (Гвоздецкий, 1972, 1985; Макунина, 1974; Авессаломова и др., 2002 и др.). Это 
было сделано и С.В. Ильчуковым (2010) при выделении ландшафтов на территории 
Республики Коми.
На равнинах вертикальная поясность отсутствует, а изменения природных компо-

нентов связаны с широтой и происходят они через значительные расстояния. Между 
равнинными и горными ландшафтами расположены предгорные ландшафты. В них 
начинает проявляться высотная поясность, и одновременно хорошо прослеживаются 
зональные свойства ландшафтов. В предгорных ландшафтах сочетаются характерные 
особенности ландшафтов гор и равнин, поэтому они нередко рассматриваются как эко-
тоны (Николаев, 1994) или как барьерные ландшафты (Максютов, 1981). К барьерным 
ландшафтам (благодаря меридиональному расположению хребтов) относятся пред-
горные геосистемы Урала, они находятся под воздействием барьерного эффекта гор, 
поэтому получают значительное количество осадков. Единое мнение о статусе при-
родно-территориальных комплексов, граничащих с горными системами, отсутствует. 
Они выделяются либо как подкласс горных ландшафтов (Барышников, Барышникова, 
2012), либо как подкласс равнинных ландшафтов (Черных, Булатов, 2002), либо в ка-
честве самостоятельного класса (Мильков, 1978; Максютов, 1981).
Ландшафт представляет собой низшую ступень в системе физико-географического 

районирования. Объединения ландшафтов образуют региональные единства более вы-
соких рангов — ландшафтный район, округ, провинция, область, страна (Физико-гео-
графическое районирование …, 1968; Федина, 1981; Михайлов, 1985; Исаченко, 1991). 
На этом уровне основной единицей районирования является ландшафтная провинция, 
которая представляет собой часть какой-либо подзоны, обычно совпадающей с круп-
ными структурами рельефа (морфоструктурами). Внутри провинций выделяются лан-
дшафтные районы — территории, однородные по своему происхождению, геологичес-
кому строению, обладающие общим климатом, общим типом рельефа и характеризу-
ющиеся определенным соотношением почвенных типов и растительных сообществ.
Уже первые исследователи обратили внимание на ландшафтную неоднородность 

территории Печоро-Илычского заповедника. Они выделяли равнинную, предгорную и 
горную части заповедника, отличающиеся рельефом, подстилающими породами, кли-
матом и растительностью (Шенников, 1923; Варсанофьева, 1932; Чернов, 1940; Леон-
тьев, 1963). В первой работе по физико-географическому районированию Республики 
Коми им был присвоен статус провинций и подпровинций (Атлас Коми АССР, 1964). 
На территории равнинной части Республики Коми было выделено 12 провинций и 
81 ландшафтный район, а в горной части — 6 провинций. При этом равнинная часть 
территории Печоро-Илычского заповедника была отнесена к Печорской среднетаеж-
ной провинции (в пределах Печорской области Русской равнины), остальная часть к 
среднетаежной провинции Северного Урала с выделением предгорной и горной частей 
(рис. 3). В последующих работах по физико-географическому районированию Урала 
и прилегающих равнин эта схема в целом сохранялась (Прокаев, 1983; Урал и При-
уралье, 1968; Макунина, 1974; Шакиров, 2011; Чибилев, Чибилев, 2012). Но западная 
предгорная, горная и восточная предгорная части в них выделяются уже в ранге са-
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мостоятельных физико-географических провинций. Ниже рассмотрим характеристики 
отдельных провинций и районов Печоро-Илычского заповедника, в которых проводи-
лись многолетние стационарные исследования мелких млекопитающих.

Рис. 3. Физико-географическое (ландшафтное) районирование Республики Коми (Атлас Коми 
АССР, 1964). 
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Равнинный район. Положение в системе единиц физико-географического райо-
нирования: Печорская среднетаежная провинция (Атлас …, 1964; Урал и Приуралье, 
1968) в составе Русской равнины, Печоро-Камская провинция с припечорским ланд-
шафтным округом в составе Уральской горной страны (Шакиров, 2011).
Данная территория лежит в пределах Припечорской низменности, которая представ-

ляет собой огромную покатую к северу равнину. Она отличается низкими высотами, 
не превышающими 150–175 м над уровнем моря и большим однообразием рельефа. 
Лишь редкие невысокие холмы и гривы придают местности слабоволнистый харак-
тер. Однообразный равнинный характер обусловлен погребением неровностей релье-
фа древней равнины огромной толщей четвертичных ледниковых наносов, мощность 
которых достигает 100–150 м. Эти толщи представляют собой флювиогляциальные 
пески, которые остались на территории после таяния и отступления последнего (вал-
дайского) ледникового покрова (Варсанофьева, 1940). Особенностью рельефа данного 
района является слабое развитие первых двух речных террас, в результате чего пойма 
реки в этом районе слабо выражена (Самбук, 1936; Чернов, 1940). 
Среднегодовая температура воздуха в равнинной части заповедника составляет –0,6 °С. 

За год здесь выпадает 635 мм осадков. Большая часть их приходится на лето и в начало 
осени в виде дождей. Начало зимы, совпадающее со сроками образования устойчивого 
снежного покрова, приходится на 24 октября (Тертица, 2015). Снег лежит в среднем в те-
чение 200 дней (Теплова, 2010). Средняя температура января составляет –17,6 °С. Высо-
та снежного покрова достигает на равнине в среднем 80,6 см. Средняя дата наступления 
весны (установление средней суточной температуры воздуха выше 0°) приходится на 13 
апреля. На открытых местах снег сходит в окрестностях Якши 4 мая, а в ельниках он лежит 
до 19 мая. Лето начинается в равнинной части заповедника 4 июня, когда среднесуточные 
температуры воздуха устойчиво переходят рубеж +10 °С. Оно относительно короткое, го-
раздо меньше его календарных сроков. Средняя температура июля составляет +16,5 °С. 
Осенние утренние заморозки начинаются с середины третьей декады августа (25 августа). 
Начало осени приходится на 3 сентября (Бобрецов, Теплова, 2000).
На песчаных почвообразующих породах формируются железистые подзолы и бо-

лотно-подзолистые иллювиально-гумусовые почвы (Константинова, 1980; Почвы …, 
2013). Последние образуются в результате застаивания атмосферных осадков в пони-
жениях рельефа.
Растительность равнинного района характеризуется господством сосновых лесов 

(85,9%), массивы которых перемежаются с болотами (рис. 4). Такое чередование рас-
тительных группировок — характерная черта Припечорской низменности (Корчагин, 
1940; Василевич, Бибикова, 1980). Ельники занимают здесь незначительные площади 
(11,2%) и расположены в основном в долинах рек. Среди сосновых лесов преоблада-
ют лишайниковые и лишайниково-зеленомошные типы. На их долю приходится 43% 
лесопокрытой площади, занятой сосняками. Зеленомошные боры составляют 35,1%. 
Относительно высока доля заболоченных сосняков — 21,8%. Широкое развитие болот 
обусловлено равнинным характером территории, значительным количеством осадков, 
а также структурой подзолистых почв (Боч, Оленская, 1980).
Среди ельников наибольший удельный вес приходится на травяные типы (более 

60%). Однако они занимают в абсолютном значении очень незначительные площади, 
да и к тому же расположены далеко друг от друга. Ельники зеленомошные составляют 
лишь 33,5% от общей площади темнохвойных лесов.
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Ландшафтное разнообразие (по материалам С.В. Ильчукова, 2010а,б): число типов 
ландшафтов — 29, средняя площадь ландшафта — 503,4 (9–2677) км2, доля типов 
ландшафтов с площадью более 100 км2 — 96,7%. Преобладающие типы ландшафтов: 
1) пластово-денудационные ярусные, водно- и озерно-ледниковые песчаные равнины с
сосновыми лесами на болотно-подзолистых почвах; 2) пластово-денудационные ярус-
ные, водно-ледниковые песчаные низменные равнины с сосновыми лесами на подзо-
листых почвах.
Предгорный район. Положение в системе единиц физико-географического райо-

нирования: предгорная подпровинция с предгорной среднетаежной тайгой (Атлас …, 
1964), Печорское Предуралье (Макунина, 1974), Щугоро-Вишерская провинция запад-
ных предгорий (Прокаев, 1983), Западно-Североуральская провинция (Чибилев, Чиби-
лев, 2012), Илычско-Вишерская провинция с Шежымизским ландшафтным районом 
(Шакиров, 2011).
Западная часть района представляет собой относительно выровненную равнину. 

Приподнятая на 220–250 м над уровнем моря, она имеет общий уклон к западу, ко-
торому и следуют главные реки этого края — Печора и Илыч. В восточной части 
увалистой полосы расположены две, вытянутые в меридиональном направлении, 
крупные гряды (пармы). Они поднимаются в местах развития плотных кварцевых 
песчаников. Западная гряда, которая носит название Высокой Пармы, поднимается 
на 300–350 м над ур. м. Она целиком покрыта лесом. Восточная гряда находится 
рядом с Уральским хребтом. Отдельные ее вершины практически ничем не отлича-
ются от горных безлесных вершин. Самая высокая из них (Шежымиз) поднимается 
на 857,4 м над ур. м. Между ними располагаются широкие низины, совпадающие с 
областями развития девонских и силурийских известняков и вытянутые также с се-
вера на юг (Варсанофьева, 1940).
Среднегодовая температура воздуха в западной части предгорного района достигает 

–1,1 °С. В целом годовой ход показателей температуры воздуха по месяцам в предго-

Рис. 4. Распределение покрытой лесом площади по преобладающим породам (А) и соотношение 
типов ельников (Б) в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника. Типы леса: 1 — горный; 
2 — лишайниковый; 3 — брусничный; 4 — кисличный; 5 — черничный; 6 — папоротниково-
черничный; 7 — травяный; 8 — приручейниковый; 9 — долгомошный; 10 — багульниковый; 
11 — осоко-хвощевый; 12 — сфагново-травяный; 13 — осоко-сфагновый; 14 — сфагновый.
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рье очень близок к таковому в равнинном районе. Однако близость Уральского хребта 
сильнее сказывается на увлажнении территории. За год в окрестностях дер. Усть-Унья 
выпадает 704 мм осадков. В типично предгорном районе их количество возрастает до 
800 мм. 
Зима здесь более продолжительная. В окрестностях кордона Шежым-Печорский 

снег покрывает землю в среднем 16 октября, что на семь дней раньше, чем в окрест-
ностях Якши. Увеличивается пребывание территории района под снежным покровом. 
Средняя высота снега в окрестностях кордона Шежым-Печорский составляет 105 см, 
при максимуме 131 см. Наступление весны в предгорном районе приходится в сред-
нем на 17 апреля. Для района в целом характерна некоторая растянутость в сроках 
весеннего периода. Снег здесь сходит позднее. Средняя дата этого явления на Шежым-
Печорском приходится на 13 мая, а севернее — на кордоне Усть-Ляга — на 17 мая. В 
темнохвойных лесах снег залеживается до 4 июня. Весной в этой части заповедника 
часты возвраты холодов. Лето начинается в предгорном районе заповедника позднее, 
чем на равнине. Если взять за начало лета такой фенологический индикатор как начало 
цветения шиповника, то эти различия между районами будут составлять неделю. Уже 
с середины августа по утрам становится прохладно, температура часто опускается до 
+5 °С. В третьей декаде этого месяца обычны заморозки на почве.
В предгорном районе наибольшее распространение получили типы почв, которые в 

равнинном районе имеют очень небольшие ареалы, или вообще в нем не встречаются. 
К ним относятся широко распространенные здесь горно-лесные подзолистые иллюви-
ально-гумусовые почвы и буроземы (Бовкунов и др., 2010; Почвы …, 2013). Локально 
встречаются довольно большие пятна дерново-карбонатных почв. В хорошо развитых 
поймах рек представлены аллювиальные (пойменные) почвы (Забоева и др., 1972).
Предгорный район — царство темнохвойной тайги. Еловые леса здесь занимают 

76% территории (рис. 5). Древесный ярус предгорных лесов, как впрочем, и горных, 
сложен из нескольких пород: ели, пихты, кедра и березы. Лишь в сравнительно ред-
ких случаях встречаются чистые насаждения, состоящие из какой-либо одной породы. 
Эти леса являются своеобразными форпостами сибирской темнохвойной полидоми-
нантной тайги. Их отличительной чертой является господство сибирских видов в дре-
востое и заметное участие этой группы растений в нижних ярусах наряду с широким 
распространением европейских видов, концентрирующихся в основном в травяном 
покрове и отчасти в подлеске (Карпенко, 1980). Для лесов предгорий Северного Ура-
ла характерно развитие мощного мохового покрова, повышенная роль трав по срав-
нению с кустарничками и распространение своеобразных папоротниковых лесов (по 
склонах гряд). Мощность мохового покрова, состоящего из обычных зеленых лесных 
мхов (Hylocomium splendens, Pleurozium schreberi, Ptilium crista castrensis, Polytrichum 
commune и др.), достигает здесь 30–40 см. Такая «гипертрофия» мохового покрова в 
лесах является следствием высокой влажности на западных склонах Северного Урала 
и первобытности (девственности) самой тайги (Корчагин, 1940). Большие площади за-
няты вторичными мелколиственными лесами, главным образом березняками (15,9%), 
которые имеют здесь пирогенное происхождение.
Большую роль в распределении типов леса играет рельеф. Хорошо дренируемые 

склоны увалов с богатыми почвами покрыты папоротниковыми лесами нередко с 
преобладанием пихты (Дегтева, Дубровский, 2014). Среди ельников их доля в районе 
предгорного стационара достигает 18%. В понижениях между грядами широко распро-
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странены зеленомошные (25%), долгомошные (23,5%) и заболоченные (13,4%) типы 
лесов. На сопредельной территории в бассейне реки Уньи большие площади занима-
ют долгомошные типы ельников (Пахучий, 1999). К поймам рек приурочены ельники 
травяные (12%), для которых характерна комплексность в строении их растительного 
покрова (Дегтева, Непомилуева, 1997), и луга.
Ландшафтное разнообразие (по материалам С.В. Ильчукова, 2010а,б): число типов 

ландшафтов — 84, средняя площадь ландшафта — 32,7 (1–196) км2, доля типов лан-
дшафтов с площадью более 100 км2 — 35,7%. Преобладающие типы ландшафтов в 
районе предгорного стационара: цокольные тектонико-денудационные возвышенные 
и пенепленизированные равнины с еловыми лесами на подзолистых и горно-лесных 
подзолистых почвах. 
Горный район. Положение в системе единиц физико-географического райониро-

вания: горная подпровинция (Атлас …, 1964), Центрально-Североуральская область 
(Урал и Приуралье, 1968), Ишеримско-Косьвинская провинция (Макунина, 1974), 
Среднегорная провинция Северного Урала (Прокаев, 1981), Центрально-Североураль-
ская провинция (Чибилев, Чибилев, 2012), Тэльпозиз-Косьвинская провинция с Мань-
пупунерским ландшафтным районом (Шакиров, 2011).
Северный Урал относится к так называемым сибиретипным горам (Уфимцев, 2007). 

Для них характерны пологовыпуклые широкие безлесные вершины (гольцы). На тер-
ритории заповедника они разделены глубокими продольными и поперечными доли-
нами, по которым протекают речки и ручьи. Эти вершины сложены из массивных 
кристаллических пород и метаморфических сланцев докембрийского и кембрийского 
возраста. Преобладающая высота их составляет 750–850 м, отдельные вершины лишь 
незначительно превышают 1000 м. Тем не менее, в пределах заповедника отчетливо 
выделяется несколько горных цепей (Варсанофьева, 1940).
В южной половине горного района их две. Наиболее протяженная и самая восточ-

ная из них носит название Коренного Поясового Камня. Она начинается на севере за 
пределами заповедника, а от истока Ыджыд-Ляги прослеживается по всей восточной 

Рис. 5. Распределение покрытой лесом площади по преобладающим породам (А) и соотношение 
типов ельников (Б) в припечорской части предгорного района Печоро-Илычского заповедника. 
1–14 — типы леса (см. на рис. 4). 
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границе. Этот хребет слагают на севере такие горы как Яныквотнер, Маньквотнер. Да-
лее на юг тянется собственно Поясовый хребет, на безлесной поверхности которого 
поднимаются отдельные куполообразные вершинки. Западнее его расположен Ылызс-
кий Поясовый камень, который также начинается на севере за пределами заповедника. 
Он состоит из таких горных вершин как Атертумп, Нейлентумп, Косиз, Маньпупунёр, 
Яныпупунер, Койп и Медвежий камень. Две другие горные цепи расположены в север-
ной половине горного района и обрываются на уровне реки Ыджид-Ляги. Они по ха-
рактеру рельефа и геологическому строению не представляют собой такой целостной 
и единой группы, как две предыдущие. Западная от Ылызского Камня гряда получила 
название Центральной полосы возвышенностей. К ней относятся гранитные массивы 
Турыньянёр, Липканёр, Макариз, хребет Маньхамбо, Неримиз, Сотчемёльиз и закан-
чивается она на юге горой Торрепорреиз. На западе расположена небольшая горная 
цепь — Западный хребет, которая состоит из ряда высоких кварцитовых вершин. На 
севере заповедника она начинается самым высоким массивом Кожымиз, достигающим 
высоты 1195,4 м над ур. м. В него входят также Кычелиз, Тумбализ, Щукаёльиз и не-
высокая гора Парусиз.
В целом этот ландшафтный район выделяется низкими температурами воздуха, ко-

ротким теплым периодом и высокой влажностью. Среднегодовая температура возду-
ха на севере района составляет –4 °С (Объяснительная записка …, 1979). Суммарное 
количество осадков достигает здесь 1000 мм (Атлас …, 1997). Зима в горах длится 
на двадцать дней больше, чем в равнинном районе. В некоторые годы уже в середи-
не сентября вершины гор покрываются снегом. Средняя температура воздуха января 
составляет –21,1 °С. Западные ветры приносят обильные осадки в виде снега. Однако 
он залегает по территории неравномерно. На вершинах гор снега мало, оттуда он сду-
вается и накапливается в подгольцовом поясе, где высота снежного покрова в конце 
зимы часто превышает 2 м. Весна наступает в северной половине горного района на 15 
дней позднее (29 апреля), чем на равнине. В это время года в горах резко повышается 
солнечная радиация. Поэтому, несмотря на относительно прохладную погоду (в сред-
нем +2,3 °С в мае), снег на вершинах, а также на открытых лугах в подгольцовом поя-
се, довольно быстро тает. Остаются лишь снежники на теневой стороне вершин. Они 
полностью исчезают лишь к концу июня. Однако в горных лесах снег лежит до начала 
июня. На летний период приходится всего 17% времени от всего года. Для сравнения 
этот период занимает на равнине 27%. Среднемесячная температура июля составляет 
+14,7 °С. Сумма осадков постепенно возрастает в течение лета. Осень в горах насту-
пает быстро. Уже с середины августа по ночам здесь становится очень прохладно. На
березах появляются «флаги» — отдельные ветки с желтыми листьями. В третьей дека-
де августа часты заморозки, из-за чего высокие травы полегают на землю. Осень — са-
мый дождливый месяц в горном районе. За сентябрь–октябрь выпадает 25% годовой
нормы осадков. Устойчивый снежный покров образуется в среднем 8 октября.
Для каждого горного пояса характерны определенные типы почв. В нижней и сред-

ней части лесного пояса развиты горно-лесные иллювиально-гумусовые и иллюви-
ально-железистые подзолы. В верхней части этого пояса под высокотравными лесами 
формируются буроземы (Почвы …, 2013; Семиколенных и др., 2013). В подгольцовом 
поясе распространены подбуры (горно-редколесные иллювиально-гумусовые опод-
золенные почвы), дерново-подбуры и дерново-подзолы, а также горно-лесные торфя-
нисто-дерновые иллювиально-гумусовые оподзоленные почвы (Почвы …, 2013). На 
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плоских горных вершинах формируются горно-тундровые иллювиально-гумусовые 
оподзоленные и горно-тундровые глеевые (криогенные) почвы.
Характерной особенностью растительного покрова горного района является его вер-

тикальная (высотная) поясность. Горно-таежные леса покрывают горы от их подножий 
в среднем до высоты 550 м. В общей сложности их площадь составляет 72,4%. В гор-
ных лесах уменьшается степень покрытия и мощность мохового покрова, существенно 
возрастает роль трав. С высотой в горах изменяется состав древостоя. Обычно нижние 
и средние склоны гор покрыты еловыми лесами с примесью пихты, березы и кедра. 
Доля ели в горном районе в целом заметно снижается по сравнению с предгорным 
районом. В целом леса с преобладанием в древостоях пихты занимают 25,5% лесо-
покрытой площади (рис. 6). Ее доля в насаждениях значительно увеличивается с вы-
сотой. В верхней части горно-лесного пояса с отметки высот от 400 до 550 м над ур. м. 
в растительном покрове начинают господствовать пихтовые леса, которые особенно 
выражены в южной половине горного района (Дегтева, 1997). Изменяется и типоло-
гическая структура лесов. В нижней части пояса преобладают зеленомошные типы 
(в целом они составляют около 39,5% от площади темнохвойных лесов), выше они 
сменяются травяными лесами (Заугольнова и др., 2009; Дегтева, Дубровский, 2014), 
на долю которых в южной части горного района приходится около 30%. Чаще встреча-
ются папоротниковые, аконитовые и вейниково-таволговые леса. Эти леса по уровню 
структурного и таксономического разнообразия уникальны для территории Европейс-
кого Севера (Смирнова и др., 2011). Горно-лесной пояс на высоте 500–550 м сменяется 
подгольцовым. 
Подгольцовый пояс представляет собой комплекс парковых редкостойных лесов и 

лугов (Дегтева, 2008). На большей части горного района заповедника парковые леса 
состоят из пушистой березы или ели и только на самом севере они замещаются лист-
венничниками. Склоны гольцов покрыты каменистыми россыпями, которые занима-
ют 12,5% площади горного района. Вершины гор и нагорные террасы покрыты гор-
ной тундрой. Ее доля составляет 11,6%. Горно-тундровый пояс начинается с высоты 

Рис. 6. Распределение покрытой лесом площади по преобладающим породам (А) и соотношение 
типов ельников (Б) в горном районе Печоро-Илычского заповедника. 1–14 — типы леса (см. на 
рис. 4).
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600–700 м над ур. м. Широко представлены различные типы тундр — каменистые, 
лишайниковые, кустарничково-моховые, кустарниково-моховые и травяно-моховые 
(Горчаковский, 1966; Дубровский, 2007). В зависимости от высоты над уровнем моря, 
экспозиции склонов преобладает тот или иной тип. Выше тундр обычно лежит уже 
пояс холодных гольцовых пустынь. В заповеднике он выражен далеко не на всех вер-
шинах гор и представляет собой поля каменных глыб.
Ландшафтное разнообразие (по материалам С.В. Ильчукова, 2010а,б): число типов 

ландшафтов — 94, средняя площадь ландшафта — 36,3 (1–326) км2, доля типов лан-
дшафтов с площадью более 100 км2 — 41,1%. Здесь каждому высотному поясу со-
ответствуют определенные типы ландшафтов. Преобладающие типы ландшафтов в 
районе горного стационара: складчато-денудационные низко- и среднегорные массивы 
с плосковершинными участками, покрытыми горными лесами, еловым и березовым 
редколесьем, тундрой и каменистыми россыпями на горно-лесных почвах, буроземах, 
подбурах и горно-тундровых оподзоленных почвах.
Таким образом, для каждого ландшафтного района характерны специфические типы 

ландшафтов. Пластово-денудационные ярусные, водно- и озерно-ледниковые песча-
ные равнины с сосновыми лесами на болотно-подзолистых почвах, например, встреча-
ются только в пределах равнинного района. А распространение денудационно-текто-
нических возвышенностей с пенепленизированными участками на плотных карбонат-
ных породах с дерново-карбонатными почвами ограничено только предгорьями Урала. 
Число типов ландшафтов ограничено на равнине, значительно увеличивается в пред-
горьях заповедника и достигает максимума в горном районе. В равнинной части от-
мечены самые значительные по площади ландшафтные контуры: средняя их площадь 
составляет 503,4 км2. Далее к востоку существенно возрастает дробность ландшафтов. 
Площадь ландшафтных контуров уменьшается до 32,7–36,3 км2. Это объясняется тем, 
что предгорный район, занимая промежуточное положение, граничит с разнообразны-
ми природными средами, испытывая их влияние. Кроме того, в значительной степени 
сказывается и роль рельефа. На увалах формируются зачатки высотной поясности. В 
горах на увеличении разнообразия типов ландшафтов сказываются максимальные ам-
плитуды высот, что приводит к расчлененности поверхности, существенным экспози-
ционным различиям и высотной поясности. 



Ãëàâà 2. 

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ ÈÑÑËÅÄÎÂÀÍÈÉ

2.1. Îáúåì è õàðàêòåðèñòèêà ìàòåðèàëà

Основой для настоящей работы послужили материалы многолетних стационарных 
исследований (1984–2013 гг.) в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского запо-
ведника. В равнинном районе они проводились в окрестностях пос. Якша. В предгорном 
районе были сосредоточены в окрестностях урочища Гаревка, расположенного в пяти 
километрах выше кордона Шежым-Печорский. Расстояние между этими двумя стаци-
онарами составляет 86 км. В горном районе учеты проводились в юго-западной части 
горного массива Яныпупунер. Расстояние от Якши до Яныпупунер достигает 120 км. 
На каждом стационаре сбор материала проводился в биотопах, которые были ши-

роко представлены в данной местности. При этом старались охватить учетами мес-
тообитания, приуроченные к разным элементам ландшафта (пойменные, плакорные). 
На равнине учетные линии ловушек и ловчие канавки были заложены в ельнике зеле-
номошном прибрежном, ельнике долгомошном плакорном, ельнике травяном в доли-
не реки Печоры и в сосняках лишайниковом и зеленомошном. В предгорьях учетами 
были охвачены ельник долгомошный (понижения между грядами), ельник зеленомош-
но-папоротниковый (склоны увалов), ельник высокотравный (пойма реки Печора) и 
разнотравный луг. В горах учитывалась вертикальная поясность. Учетные линии и лов-
чие канавки были здесь заложены в горно-лесном (ельник зеленомошно-черничный, 
пихто-ельники папоротниковый и аконитовый), подгольцовом (березняк травяный, 
луг) и горно-тундровом (травяно-моховая тундра) поясах. 
Отловы мелких млекопитающих проводили в течение каждого лета часто дважды 

за сезон при помощи разных методов — ловушко-линий, ловчих канавок и мечения 
(использование живоловок). Было отработано 132640 ловушко-суток и 7194 конусо-су-
ток. Общее количество собранного материала превысило 48 тыс. экземпляров разных 
видов (табл. 1).
При анализе широко использовали опубликованные данные по мелким млекопитаю-

щим Европейского Севера России и северной половины Уральских гор других авторов 
(рис. 7, табл. 2). Приоритет был отдан многолетним исследованиям, так как демогра-
фическая структура видовых популяций и долевое соотношение видов этой группы 
животных значительно меняется по годам. Применение результатов однолетних учетов 
может привести к смещенным оценкам (Ануфриев, Пыстин, 1992). Следует отметить, 
что большая часть публикаций основана на данных, собранных при помощи давилок. 
При этом нередко использовались разные модификации этого метода. В результате мы 
не смогли воспользоваться частью опубликованных работ, так как в них отсутствовали 
оценки обилия животных или они были усредненными за весь летний период, или в 
них применялись другие модификации методов учета. В этом отношении масштабнос-
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тью и полнотой отличались исследования И.Ф. Куприяновой, проведенные в разных 
районах Европейского Севера. Особенностью ее работ является одновременное ис-
пользование двух методов учетов — ловушко-линий и ловчих канавок, охват учетами 
разных местообитаний и что самое важное — сбор материала на каждом стационаре в 
течение четырех и более лет. 

Таблица 1
Объем материала по мелким млекопитающим из разных ландшафтных районов 

Печоро-Илычского заповедника

Вид
Ландшафтные районы

Итого
Равнинный Предгорный Горный

Обыкновенная бурозубка 2892 5407 1879 10178

Тундряная бурозубка 41 132 123 296

Средняя бурозубка 1940 3471 553 5964

Малая бурозубка 614 458 173 1245

Равнозубая бурозубка 37 491 691 1219

Крошечная бурозубка 63 12 18 93

Обыкновенная кутора 39 31 40 110

Европейский крот 56 160 265 481

Лесная мышовка 50 469 480 999

Мышь-малютка 3 1 0 4

Красно-серая полевка 8 156 431 595

Рыжая полевка 1929 5168 799 7896

Красная полевка 4141 5653 2299 12093

Лесной лемминг 206 1477 269 1952

Водяная полевка 1 7 478 486

Полевка-экономка 126 1304 376 1806

Темная полевка 848 1269 884 3001

Итого 12933 25666 9758 48357

Количество ловушко-суток 71000 43580 18060 132640

Количество конусо-суток 3644 2598 952 7194

В видовых очерках вместо традиционного родового названия лесных полевок 
Clethrionomys использовали его современный вариант Myodes. В настоящее время по 
этому поводу идет дискуссия (Carleton et al., 2003; Павлинов, 2006; Tesakov et al., 2010; 
Carleton et al., 2014). Однако этот термин практически вытеснил «старое» родовое на-
звание и в работах исследователей из Западной Европы и Северной Америки в послед-
ние годы не встречается
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Таблица 2
Места исследований мелких млекопитающих на Европейском Севере и Северном Урале

Номер 
на 

карте
Место сбора материала Метод

сбора Автор

Уральская горная страна

1 Яныпупунер (Троицко-Печорский р-н Республики 
Коми)

давилки
канавки Собственные данные

2 Гаревка (Троицко-Печорский р-н Республики Коми) давилки
канавки Собственные данные

3 Верховья р. Укъю (Троицко-Печорский р-н Республики 
Коми) давилки Тестов, 1983, 1987, 1993

4 Кыбла-Кырта (Троицко-Печорский р-н Республики 
Коми)

давилки
канавки Калинин, Куприянова, 2010

5 Неройка (Печорский р-н Республики Коми) канавки Шарова, 1992;
Большаков и др., 1996

6 Сабля (Печорский р-н Республики Коми) давилки Турьева, 1977
7 Верховья р. Сыни (Тюменская область) давилки Бердюгин, 1992

8 Денежкин Камень (Свердловская область) давилки Бердюгин, 1999;
Бердюгин и др., 2003

9 Косьвинский Камень (Свердловская область) давилки
канавки

Куликова, Большаков, 1984;
Большаков и др., 1996;
Бердюгин, 1999

Русская равнина

10 Якша (Троицко-Печорский р-н Республики Коми) давилки
канавки Собственные данные

11 Уляшово (Печорский р-н Республики Коми) давилки
канавки Куприянова, 2009а,б

12 Цильма (Республика Коми) давилки Кулик, Никитина, 1960

13 Верховья р. Выми (Княжпогостский р-н Республики 
Коми) давилки Турьева, Балибасов, 1982;

Балибасов, 1984
14 Верховья р. Мезени (Удорский р-н Республики Коми) давилки Турьева, Балибасов, 1982
15 Ляли (Княжпогостский р-н Республики Коми) канавки Ануфриев, Пыстин, 1992, 1994
16 Приозерный (Корткеросский р-н Республики Коми) давилки Фауна …, 1986; Соловьев, 2006

17 Дань (Корткеросский р-н Республики Коми) давилки
канавки

Куприянова, 1987, 1990, 2009;
Куприянова, Недосекина, 1983, 
1986

18 Нижнее течение р. Очеи (Ленский р-н Архангельской 
области) 

давилки
канавки Колоскова, 1981, 1983

19 Кысса (Лешуконский р-н Архангельской области) давилки Собственные данные

20 Пинега (Пинежский р-н Архангельской области) давилки
канавки

Губарь и др., 1976;
Куприянова, 2009б;
Куприянова, Сивков, 2000;
Окулова и др., 2003, 2004

21 Нижняя Тойма (Верхнее-Тоемский р-н Архангельской 
области)

давилки
канавки Колоскова, 1976, 1981, 1983

22 Раменье (Вельский р-н Архангельской области) давилки
канавки

Куприянова, 1976а,б, 1978а,б, 
1980, 1984, 1987; Куприянова, 
Наумов, 1983

23 Онежский полуостров (Архангельская область) давилки
канавки Пучковский, 1969а,б; Губарь, 1976

24 Низовья р. Онеги (Архангельская область) давилки Королькова, 1977; Корнеева и др., 
1984
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2.2. Ìåòîäû èññëåäîâàíèé

Оценка численности. При оценке численности мелких млекопитающих исполь-
зовали два традиционных метода относительных учетов — ловушко-линии и ловчие 
канавки, которые уже давно и широко используются в работе исследователей (Формо-
зов, 1937; Юргенсон, 1939; Кучерук, 1952; Наумов, 1955а; Попов, 1967; Hansson, 1967; 
Barnett, Dutton, 1995; Карасева, Телицина, 1996 и др.). Эти методы позволяют получить 
индексы обилия, используя которые, по мнению Г. Коли (1979), можно подступиться к 
решению большинства экологических проблем. Считается, что они пропорционально 
отражают обилие животных (Slade, Blair, 2000). Однако применение индексов имеет 
свои ограничения и сложности (McKelvey, Pearson, 2001; Taylor et al., 2011). Кроме 
того, наличие различных вариантов и модификаций относительных учетов требует в 
каждом случае детального описания используемых методик, что затрудняет сравнение 
полученных учетных данных.

Рис. 7. Расположение стационаров автора и пунктов сбора материалов другими исследователями 
на Европейском Севере и Северном Урале. Названия точек представлены в таблице 2.
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Мы использовали ловушки Геро, которые выставляли в линии по 100 штук с интер-
валом 5 м. Такой интервал между ловушками можно считать наиболее оптимальным 
для учетов мелких млекопитающих в лесных сообществах с большим числом убежищ 
(Кучерук, 1952; Карасева, Телицина, 1996), он наиболее близок к расчетным данным 
(Pelikan et al., 1975). Приманкой служили корочки ржаного хлеба размером 1–1,5 см3, 
смоченные растительным маслом. Ловушки проверяли ежедневно в утренние часы. 
После сильного дождя хлебную приманку полностью меняли. Каждая линия ловушек 
работала 4–5 суток. Такая длительность отлова позволяет более полно выявить видо-
вой состав (Марин, 1982; Zukal, Gaisler, 1992), чем при 1–2-суточных учетах, и избе-
жать нежелательных эффектов, связанных с влиянием погоды (Barnett, Dutton, 1995) 
и с избирательностью отлова разных демографических групп животных (Лукьянов, 
Садыков, 1983; Бернштейн и др., 1995; Burger et al., 2009). Экспериментальные мно-
госуточные отловы показали, что кривые вылова обычно резко падают на 4–5-е сутки 
(Лукьянов, 1988а), что связано с изъятием за этот период оседлой части населения. По 
данным английских исследователей (Redpath et al., 1995), отлов в течение 5 суток обес-
печивал наилучшую информацию для расчета плотности темной полевки. В результате 
за время одного учета в одном биотопе отрабатывалось 400–500 ловушко-суток, что 
является достаточным уровнем для получения достоверных данных (Кучерук, 1952). 
За единицу учета принималось число зверьков, отловленных в пересчете на 100 ловуш-
ко-суток. Следует все-таки отметить, что, несмотря на широкое применение данного 
метода, некоторые исследователи (Bujalska, 1989) делают вывод о его некорректности 
для оценки популяционных параметров, так как ловушки непропорционально часто 
посещают более подвижные взрослые животные.
Из ловчих канавок использовали траншеи стандартной протяженности (Кучерук, 

1963; Сообщества …, 1978; Емельянова, 1988), предложенные в свое время Н.П. На-
умовым (1955а). Длина их составляет 50 м, ширина 20 см, а глубина до 25 см. На 
дно каждой канавки вкапывали 5 конусов, расположенных на расстоянии 10 м друг от 
друга. Высота конусов достигала 40–50 см. Они на одну треть заливались водой, что 
способствовало сохранности зверьков. Канавки открывали в конце июля – августе на 
10–15 дней. В качестве показателя относительной численности при отловах в канавки 
используют два индекса — число животных, отловленных за 10 суток работы канавки, 
и число зверьков на 100 конусо-суток.
В первом случае применение зоологами различных модификаций ловчих кана-

вок (их длина по литературным данным равнялась 20, 30 и 50 м) делает несопос-
тавимыми полученные данные. С 1992 по 2001 г. в окрестностях Якши в одном 
местообитании работало две канавки, протяженностью 50 и 30 м. Индекс суммар-
ного обилия мелких млекопитающих за эти годы для первой канавки составил 45,7 
экз., для второй — 37,5 экз. на 10 канавко-суток. Для доминирующей здесь обык-
новенной бурозубки они составляли, соответственно, 23,0 и 12,1 экз. В переводе 
на другой показатель (на 100 конусо-суток) суммарные индексы соответствовали 
91,4 и 120,0 экз., а показатели по обыкновенной бурозубке — 46,0 и 38,7 экз. на 100 
конусо-суток. Этот пример показывает, что значения такого индекса как число экз. 
на 10 канавко-суток зависит от протяженности ловчей канавки, поэтому сравнение 
данных, собранных разными по длине канавками, приводит к ошибкам. Избежать 
этого можно, используя другую единицу учета — число экземпляров на 100 кону-
со-суток (далее экз. на 100 кон.-сут).
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Разные методы относительных учетов имеют свои преимущества и недостатки 
(Sibbald et al., 2006). Известно, что метод ловушко-линий далеко не всегда отражает 
реальную численность мелких млекопитающих (Кучерук, 1952; Бородин, 1966; Brown, 
1967; Chelkowska, 1967; Pucek, 1969; Юдин и др., 1979; Pankakoski, 1979; Шарова, 
1980; Стариков, Кузякин, 1983; Чернышев и др., 1986; Ельшин, 1988; Zukal, Gaisler, 
1992; Большаков и др., 1996). Это было показано не только для палеарктических видов, 
но и для неарктических грызунов и землероек (Williams, Braun, 1983; Kirkland et al., 
1998). Различия связаны с избирательностью ловушек, в которые отлавливаются виды, 
хорошо идущие на приманку, главным образом лесные полевки, тогда как землеройки 
и серые полевки явно недоучитываются, а ряд видов в давилки практически не ловит-
ся. Но даже из лесных полевок попадается лишь около половины непосредственно 
соприкасавшихся с ловушками животных (Кучерук и др., 1963). Более того оказалось, 
что попадаемость в давилки одних и тех же видов лесных полевок в разных регионах 
различается (Окулова, Тупикова, 1998).
Сравнительный анализ эффективности учетов разных методов мы провели на при-

мере предгорного района Печоро-Илычского заповедника (рис. 8). В давилки ловились 
в основном лесные полевки (81,1%), тогда как другие виды регистрировались в не-
большом числе. В уловах канавками соотношение видов более выровнено, половина 
сборов приходится на землероек (51,8%), лесные полевки составляют только 21,9%. 
Интересно отметить, что доля землероек в отловах живоловками в этом районе очень 
близка и составляет 54,0% (Бобрецов и др., 2005). Применение ловчих канавок поз-
волило установить в заповеднике наличие регулярных вспышек численности лесного 
лемминга. Доля этого вида в уловах канавками достигает 11,1%, тогда как в давилки он 
попадает очень редко (0,4%). Соотношение серых полевок, по данным разных методов, 
оказалось различным: полевка-экономка чаще, чем темная полевка отлавливается в да-
вилки. А вот соотношение фоновых видов лесных полевок и бурозубок между собой 
было везде сходным. В уловах и давилками и канавками красная полевка преобладала 
над рыжей, а обыкновенная бурозубка над средней бурозубкой. 

Рис. 8. Соотношение видов мелких млекопитающих по данным отлова в канавки и давилки 
(на примере предгорного района Печоро-Илычского заповедника). Виды: 1 — обыкновенная 
бурозубка; 2 — равнозубая бурозубка; 3 — средняя бурозубка; 4 — малая бурозубка; 5 — крот; 
6 — красная полевка; 7 — рыжая полевка; 8 — темная полевка; 9 — полевка-экономка; 10 — 
лесной лемминг; 11 — лесная мышовка.
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Некоторые исследователи считают правомочным использование давилок для уче-
та землероек (Богданов, 1966; Пучковский, 1975; Попов, 1989). Приведенные выше 
наши материалы в какой-то степени подтверждают этот вывод, по крайней мере, для 
фоновых видов. Однако во многом данное обстоятельство определяется экологически-
ми особенностями региона. Землеройки-бурозубки чаще идут на хлебную приманку в 
местообитаниях с низким уровнем кормовых запасов (рис. 9). В равнинном районе за-
поведника, где кормовые ресурсы обыкновенной бурозубки незначительны, она чаще 
отлавливается в давилки, хотя ее численность, судя по канавкам, здесь в два раза ниже, 
чем в других ландшафтных районах. Меньше всего землероек ловится в ловушки в 
горных лесах, наиболее богатых почвенными беспозвоночными. Канавки же показы-
вают в этом районе самую высокую численность вида. Такая особенность поведения 
животных по отношению к приманке, по мнению Н.Е. Докучаева (1980), может быть 
использована в качестве показателя обеспеченности бурозубок животными кормами. 
Вместе с тем о закономерностях динамики численности фоновых видов землероек и 

полевок в Печоро-Илычском заповеднике можно судить как по данным отлова давилка-
ми, так и ловчих канавок. Индексы обилия, полученные двумя методами учетов, досто-
верно коррелируют между собой (рис. 10). Для красной полевки ельника долгомошного 
предгорного значение рангового коэффициента Спирмена составило +0,85 (t = 8,04; p < 
0,001), а для обыкновенной бурозубки ельника травяного — +0,64 (t = 4,07; p < 0,001).
При сравнении разных методов относительных учетов важным остается вопрос о 

том, насколько полученные индексы отражают реальную численность видов в приро-
де, так как уловы в ловчие канавки зависят не только от численности, но и от степени 
подвижности животных (Кучерук, 1952; Наумов, 1955; Ердаков, 1981; Щипанов и др., 
2003). Считается, что землеройки более подвижны, чем полевки, поэтому высокую 
долю землероек в уловах канавками можно объяснить поведением этих животных. На-
иболее убедительные оценки в этом отношении можно получить при сопоставлении 
данных относительных учетов с результатами абсолютного вылова на изолированных 
площадках. Таких работ, к сожалению, немного (Никифоров, 1963; Юдин и др., 1972; 
Соколов и др., 1974; Ельшин и др., 1988), так как они очень трудоемки. Исследования 
показали, что и на огороженных площадках значительно преобладают землеройки. В 

Рис. 9. Попадаемость обыкновенной бурозубки в давилки и ловчие канавки в разных 
ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника.
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работе Г.А. Соколова с соавторами их доля увеличивалась с 60% в июне до 82% в 
августе, у С.В. Ельшина с соавторами она составила 72,1% во второй половине лета. 
Данные значения, таким образом, даже выше показателей, полученных ловчими канав-
ками, что свидетельствует о близости последних к реальным оценкам. 
При сопоставлении относительных учетов давилками и канавками следует отметить 

еще одно обстоятельство, которое необходимо учитывать при анализе демографической 
структуры популяций. В канавки ловятся преимущественно нерезидентные, а в ловуш-
ки — оседлые особи (Моралева, 1992; Shore et al., 1995; Щипанов и др., 2003). Как прави-
ло, повышенная миграционная активность наблюдается среди молодых животных, тогда 
как среди оседлой части преобладают перезимовавшие особи (Наумов, 1955; Myers, Krebs, 
1971; Лукьянов, 1997). В результате в канавочных уловах превалируют молодые животные, 
а в уловах в давилках — перезимовавшие (Шарова, 1980; Beacham, Krebs, 1980; Ельшин, 

Рис. 10. Динамика численности красной полевки (А) и обыкновенной бурозубки (Б) в 
предгорном районе Печоро-Илычского заповедника по отловам в канавки и давилки.
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1988 и др.). Более того в канавки среди перезимовавших землероек-бурозубок чаще ловят-
ся самцы, чем самки (Ивантер, 1975; Большаков и др., 1996). Однако общая численность 
перемещающихся зверьков, по данным А.В. Михеева (2004), в значительной степени опре-
деляется ее исходным уровнем: значения коэффициента корреляции составляют в данном 
случае 0,99. В Печоро-Илычском заповеднике для землероек отмечена достоверная связь 
между уловами в живоловки и канавки (Щипанов и др., 2010). 
Таким образом, выбор метода учета имеет большое значение для решения поставлен-

ных задач. В нашем случае численность видов, плохо идущих в давилки, оценивалась по 
отлову в ловчие канавки. Численность лесных полевок анализировалась также с привле-
чением учетных данных, собранных при помощи ловушко-линий. Хотя и в этом случае 
популяционные параметры оказываются смещенными в сторону завышения доли поло-
возрелых животных (Лукьянов, 1988б). Величина такого смещения минимальна в конце 
сезона размножения. Для получения более полных демографических характеристик ис-
пользовали материалы обоих методов (Beacham, Krebs, 1980; Maddock, 1992). 
При оценке средней численности мелких млекопитающих конкретного района следо-

вали трем правилам. Во-первых, для анализа использовали только многолетние материа-
лы, по крайней мере, ряды не менее трех лет наблюдений в виду большой изменчивости 
показателей обилия по годам. Во-вторых, годовые оценки обилия получали на основа-
нии индексов численности по нескольким биотопам. Если же взять данные только по 
одному местообитанию, например, самому оптимальному, то эти показатели будут явно 
завышенными. Например, в обобщающих работах по рыжей полевке (Европейская ры-
жая полевка, 1981; Ивантер, 2008) для равнинного района Печоро-Илычского заповедни-
ка приводится индекс численности данного вида в 6,4 экз., тогда как нами он оценен в 1,3 
экз. на 100 лов.-сут. В первом случае оценка была проведена В.П. Тепловым (1960) толь-
ко по одному местообитанию — ельнику зеленомошному в окрестностях Якши, во вто-
ром случае средняя численность определялась по пяти биотопам, среди которых были и 
пессимальные стации. В-третьих, расчеты индексов обилия вида для района делали на 
основании годовых показателей численности, а не по числу отловленных животных и 
количеству отработанных ловушко-суток. В последнем случае получаются смещенные 
оценки, часто занижающие обилие. Поэтому в тех работах, в которых имелись показате-
ли численности по годам и биотопам, мы заново пересчитывали средние индексы, обыч-
но оцененных по общему числу отловленных животных за все годы исследований. При 
анализе численности мы ограничились лишь северными районами от Фенноскандии до 
Северного Урала, что позволило выявить закономерности пространственного распреде-
ления показателей обилия в широтном и высотном градиенте. Однако при сравнении 
широко использовали данные по численности видов и по другим территориям. 
Биотопическое размещение. Для количественной оценки размещения видов по 

биотопам использовали два показателя, которые отражают разные стороны его распре-
деления. Первый из них — показатель степени биотопической приуроченности — был 
предложен Ю.А. Песенко (1982). Он учитывает долю вида в сообществах мелких мле-
копитающих разных местообитаний и не требует равного объема исследований.

 

где nij — число особей i-го вида в j-й выборке объемом Nj; ni — число его особей во всех 
сборах объемом N.
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В этом случае показатель Fij изменяется от –1, когда вид отсутствует в данной ста-
ции, до +1, когда он встречается только здесь. Нулевой показатель свидетельствует о 
безразличии вида к данному биотопу. Соответственно, значения показателя меньше 
нуля говорят об избегании видов данного местообитания, а больше нуля — о предпоч-
тении видом данного биотопа. 
Этот показатель позволяет более точно определить понятие эври- или стенотопнос-

ти вида. Такая процедура соотнесения вида к той или иной группе разработана В. На-
гловым и И. Загороднюком (2006). Если вид встречается только в одной стации (+1) 
или отдает ей предпочтение (> +0,7) при отрицательном или безразличном (близком к 
нулю) отношении к другим биотопам, то это стенотопный вид. Если показатели приуро-
ченности во всех местообитаниях равны нулю или незначительно от него отклоняются 
(±0,3) в ту или иную сторону, то вид следует отнести к эвритопным. Промежуточное 
положение занимают виды с широкой экологической валентностью (пластичностью).
Если первый показатель характеризует постоянство обитания вида в конкретном 

биотопе, то второй — оценивает уровень его устойчивости численности. Такой показа-
тель называется коэффициентом верности биотопу (Ердаков и др., 1978): 

σ
21 MM

X
−

= ,

где M1 — средняя многолетняя численность вида в данном биотопе, M2 — средняя мно-
голетняя численность в регионе, σ — среднее квадратичное отклонение для региона.
В этом случае коэффициенты также могут быть положительными и отрицательны-

ми. Максимально положительные значения будут иметь характерные и преферентные 
виды, отрицательные — чуждые для данного местообитания виды. Виды, имеющие 
положительные значения коэффициентов в нескольких биотопах, либо со значениями 
близкими к нулю, будут являться индифферентными. 
Определение возраста. Последний обзор методов определения возраста млеко-

питающих (Клевезаль, 2007) показал, что до сих пор при разделении большинства 
видов мелких млекопитающих на возрастные группы используются старые традици-
онные приемы. Это обусловлено тем, что разработанный гораздо позже и во многом 
более результативный метод определения возраста по годовым слоям в тканях зубов 
и кости (Клевезаль, 1988), пригоден только для млекопитающих, живущих более од-
ного года. Как известно многие виды Micromammalia живут около года. Для реше-
ния многих задач популяционной биологии этой группы животных достаточно их 
деления на перезимовавших (взрослых) и одну-две группы прибылых (сеголеток). 
Однако при выборе возрастных маркеров приходится учитывать видовую специфику. 
Возрастными критериями для землероек-бурозубок служат особенности снаши-

вания волосяного покрова на хвосте, степень стертости зубов, форма черепа (Дунае-
ва, 1955; Тупикова, 1964; Пучковский, 1969в; Ивантер, 1975), а также размеры тела. 
Последний признак в условиях, когда молодые животные практически не участву-
ют в размножении в совокупности со степенью стертости зубов, является надежным 
критерием разделения животных на перезимовавших и сеголеток. Однако от разделе-
ния молодых животных на возрастные группы на основании стертости коронок про-
межуточных зубов (Попов, 1960; Rood, 1965; Викторов, 1967, 1994) мы отказались, 
так как скорость стирания зубов зависит от состава пищи и сильно меняется по годам 
(Ивантер, 1975; Pankakoski, 1989).
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Возраст лесных полевок устанавливали по степени развития корней зубов (Тупикова 
и др., 1970; Gustafsson et al., 1982) с учетом принадлежности особи к определенному 
типу онтогенеза (Оленев, 2009). Было выделено три возрастные группы — прибылые 
ранних выводков, прибылые поздних выводков и перезимовавшие. Они играют разную 
роль в функционировании популяции и представляют собой разные функционально-
онтогенетические типы (Ивантер, 1975; Оленев, 2002). Как правило, сеголетки первых 
пометов становятся половозрелыми в год своего рождения, а молодые животные позд-
них пометов не размножаются. 
Для определения возраста некорнезубых полевок (род Microtus) использовали ком-

плекс признаков: вес и размеры тела и особенности формы черепа (Башенина, 1953; 
Ларина, Лапшов, 1974). О возрасте лесного лемминга судили по изменениям конфигу-
рации и пропорций черепа. Эта методика определения возраста была разработана для 
норвежского лемминга (Кошкина, Халанский, 1961), но сходным образом в процессе 
старения изменяется череп лесного лемминга. У водяной полевки возрастные группы 
выделялись по скульптуре черепа и развитию гребней (Пантелеев, 1966; Водяная по-
левка, 2001). 
Лесная мышовка живет дольше других видов мелких млекопитающих. На осно-

вании определения возраста по слоистым структурам кости нижней челюсти Э.В. 
Ивантер (1973) выделил у этого вида пять возрастных групп, из которых четыре 
группы составляют животные старше одного года. При этом большую часть взрос-
лых зверьков составили особи, родившиеся в прошлом году (80%), т.е. годовики. 
Именно они и сеголетки преобладают в популяции, поэтому для экологических це-
лей вполне приемлемо выделение двух-трех возрастных групп. Менее трудоемкой, 
но позволяющей довольно точно выделить такие возрастные классы, является мето-
дика определения возраста у этого вида по степени стертости зубов (Цветкова, 1979; 
Клевезаль и др., 2005). 
Размножение. Репродуктивный статус животных определяли по состоянию генера-

тивной системы (Тупикова, 1964). У лесных полевок к половозрелым самцам относили 
особей, у которых длина семенников равнялась или превышала 8 мм (Воронцов, 1961; 
Gashwiler, 1977; Рыжая полевка, 1981; Mihok et al., 1985). Хотя следует добавить, что 
зрелые сперматозоиды регистрировались у некоторых животных Печоро-Илычского 
заповедника и при длине в 6,5–7 мм. У неполовозрелых самцов землероек семенники 
очень малы (около 2 мм), у половозрелых особей они превышают длину 6 мм. При 
этом у животных разных групп, принимавших участие в репродукции, хорошо выра-
жены семенные пузырьки.
Участие самок в размножении устанавливали по наличию эмбрионов, плацен-

тарных пятен, а также к их числу относили лактирующих и находящихся в течке 
животных. Плодовитость самок определялась по числу эмбрионов и плацентарных 
пятен, так как нами не было выявлено достоверных различий между их средними 
показателями (табл. 3). Плацентарные пятна у грызунов сохраняются до 60 дней и 
даже более (Свириденко, 1958; Corthum, 1967; Alibhai, 1982; Ермакова, 1984). Для 
их подсчета матка прессовалась между двумя предметными стеклами и рассмат-
ривалась перед источником света. У землероек видимые визуально плацентарные 
пятна исчезают очень быстро, уже через пять суток их невозможно определить (Ду-
наева, 1955). 
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Таблица 3
Величина выводка у разных видов лесных полевок по числу эмбрионов и плацентарных пятен

Районы
Величина выводка

p
Эмбрионы Плацентарные пятна

Рыжая полевка
Равнинный район 6,1 ± 0,1 (3–9) 6,3 ± 0,2 (3–9) > 0,05
Предгорный район 5,9 ± 0,2 (3–9) 6,0 ± 0,2 (3–11) > 0,05
Горный район 5,8 ± 0,1 (2–9) 5,9 ± 0,1 (2–10) > 0,05

Красная полевка
Равнинный район 6,1 ± 0,1 (2–9) 6,0 ± 0,1 (2–11) > 0,05
Предгорный район 6,6 ± 0,1 (2–10) 6,4 ± 0,1 (2–10) > 0,05
Горный район 7,0 ± 0,1 (3–10) 7,1 ± 0,1 (4–11) > 0,05

p — уровень значимости

Методы статистической обработки данных. Для анализа данных и оценки их до-
стоверности широко использовали методы одномерной (Глотов и др., 1982; Зайцев, 
1984; Ивантер, Коросов, 2003) и многомерной (Сошникова и др., 1999; Дубров и др., 
2000; Пузаченко, 2004) статистики. Многие вычисления проводились с использовани-
ем программного пакета Statistica 6.0 for Windows (Боровиков, Боровиков, 1997).
Для выявления связей численности животных с факторами среды применяли непара-

метрические и параметрические статистические методы. В первом случае широко исполь-
зовали коэффициент ранговой корреляции Спирмена (Холлендер, Вульф, 1983), во вто-
ром — линейный множественный регрессионный анализ (Ферстер, Ренц, 1983). Регрес-
сионное моделирование, по мнению Окуловой (2001), наилучшим образом подходит для 
анализа таких связей. Оно с успехом применяется в современных исследованиях динамики 
популяций (Жигальский, 2002; Кшнясев, 2004 и др.). Для выявления совместного влияния 
факторов использовали двухфакторный дисперсионный анализ (Плохинский, 1970). 
Для анализа структуры временных рядов применялись автокорреляционный и спек-

тральный анализ (Андерсон, 1976). Предварительно была проведена процедура нор-
мализации исходных данных — их логарифмирование, так как распределение годовых 
показателей численности сильно уклонялось от нормального распределения (соответс-
твие определяли с помощью критерия Колмогорова-Смирнова). 
Коррелирование показателей численности ряда между собой при возрастающем 

временном интервале (лаге) позволяет получить коэффициенты автокорреляции, на 
основании которых оценивается наличие периодических составляющих. Наглядно их 
присутствие отображает коррелограмма — график значений корреляции для различ-
ных интервалов времени. Значения, превышающие показатели двух стандартных оши-
бок, и будут указывать на существование циклов определенной длительности.
Использование спектрального анализа предполагает выполнение требования стаци-

онарности временного ряда (удаление линейного тренда и т.д.). В модуле «Временные 
ряды» данная процедура выполняется автоматически. Поиск периодичности осущест-
влялся при помощи периодограммы (графика зависимости интенсивности колебаний 
от их частоты). Ярко выраженные пики на соответствующих частотах (в данном случае 
годах) свидетельствуют о присутствии периодических составляющих определенной 
длительности. Их значимость проверялась по таблице результатов.
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ÝÊÎËÎÃÈß ØÈÐÎÊÎ ÐÀÑÏÐÎÑÒÐÀÍÅÍÍÛÕ 
ÂÈÄÎÂ ÌÅËÊÈÕ ÌËÅÊÎÏÈÒÀÞÙÈÕ 

ÏÅ×ÎÐÎ-ÈËÛ×ÑÊÎÃÎ ÇÀÏÎÂÅÄÍÈÊÀ

Первые сведения о распространении и экологии мелких млекопитающих Печоро-
Илычского заповедника были опубликованы в работе «Млекопитающие Печоро-Илыч-
ского заповедника» (Теплов, Теплова, 1947), в которой были приведены результаты 
инвентаризации этой группы животных за период с 1936 по 1939 г. В ней приводятся 
неполные данные о численности видов, размножении и структуре популяций. Цен-
ность этой работы заключается в том, что в ней было зафиксировано состояние попу-
ляций фоновых видов землероек и полевок на тот период. В 40–50-е годы прошлого 
века появляются сведения о миграциях мелких млекопитающих — обыкновенной бу-
розубки (Теплов, 1943) и лесного лемминга (Теплова, 1952), которые были основаны 
на анализе питания хищных рыб и находках трупов животных по берегам рек. На осно-
вании косвенных данных Е.Н. Тепловой была впервые описана вспышка численности 
лесного лемминга в Предуралье. Одна из публикаций В.П. Теплова (1954) посвящена 
соотношению полов у млекопитающих, в том числе и у некоторых видов землероек 
и полевок. В 1960 г. выходит его книга «Динамика численности и годовые измене-
ния в экологии промысловых животных печорской тайги». Она написана на основе 
многолетних материалов и содержит подробные сведения о численности и экологии 
охотничьих видов зверей и включает также очерки по динамике численности мелких 
млекопитающих. В ней впервые было показано, что изменения численности фоновых 
видов полевок и землероек в печорской тайге носят циклический характер, а в динами-
ке популяций животных ведущую роль играют погодные и кормовые факторы.
В 80-е годы в северной части горного района заповедника функционировал стацио-

нар Института биологии КНЦ УрО РАН, на котором изучалось влияние естественной 
радиации на состояние популяций мелких млекопитающих. Результатом этих исследо-
ваний стали публикации Б.В. Тестова (1983, 1987, 1993) по экологической тематике. В 
них он в частности уже отмечает роль внутренней регуляции в изменении численности 
красной полевки. Демографические показатели в горной популяции этого вида изме-
нялись в зависимости от фазы цикла.
Многолетние результаты исследований на территории заповедника по мелким 

млекопитающим за прошлый век были обощены в книге «Млекопитающие Печоро-
Илычского заповедника» (Бобрецов и др., 2004). В настоящей работе структура ви-
довых очерков изменена. Они существенно дополнены новыми данными и анализом 
литературы по европейскому Северу и Уралу. Акцент в них был сделан на сравни-
тельном анализе экологических особенностей популяций широко распространенных 
видов землероек и полевок в ландшафтном градиенте. Поэтому такие редкие виды, 
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как мышь-малютка и полевка Миддендорфа, обитающие на территории заповедника в 
каком-то одном ландшафтном районе, в этот анализ не включены. Известно, что пути 
приспособления мелких млекопитающих к среде обитания отличаются большой слож-
ностью и многообразием (Шварц, 1961; Большаков, 1972; Ивантер, 1975). 

3.1. ÎÁÛÊÍÎÂÅÍÍÀß ÁÓÐÎÇÓÁÊÀ — SOREX ARANEUS L.

По характеру своего распространения обыкновенная бурозубка — типичный западный 
палеаркт (Гуреев, 1979; Юдин, 1989). На Северо-Востоке Русской равнины и на Урале это 
один из самых обычных видов землероек (Куприянова, Наумов, 1985; Шарова, 1992; Куп-
риянова, 1994). Встречается во всех ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника. 
Численность. Обыкновенная бурозубка — самый многочисленный вид среди мел-

ких млекопитающих Европейского Севера (Ивантер, 1975; Куприянова, Наумов, 1985), 
в том числе и Печоро-Илычского заповедника (Бобрецов, 1992б). Однако показатели 
ее обилия варьируют в разных регионах (табл. 4). Наиболее заметные различия наблю-
даются при сравнении физико-географических стран (Бобрецов, 2011). Самые низкие 
показатели численности вида на Европейском Севере характерны для Фенноскандии. 
В разных районах Карелии они колебались от 9,4 до 33,7 экз. и в целом для данного 
региона составили 16,9 экз. на 100 кон.-сут. (Ивантер, 1975). За 16 лет исследований на 
Ладожском стационаре показатели учета изменялись от 3,8 до 38,4 (в среднем 15,0) экз. 
на 100 кон.-сут. (Ивантер, Ивантер, 1984).

Таблица 4
Относительная численность обыкновенной бурозубки в разных районах Северного Урала и 

северной части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,
на 100 кон.-сут Источник

средн. min–max
Уральская горная страна

Северный Урал (Яныпупунер) 72,7 5,2–164,9 Собств. данные
Северный Урал (Косьвинский Камень) 37,8 33,8–44,8 Большаков и др., 1996
Предгорья Северного Урала (Печора) 65,4 6,2–229,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 69,0 10,0–155,4 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 26,0 – Куприянова, Наумов, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) – 6–24 Колоскова, 1976
Пинега (Пинежский р-н АО) 24,8 1,2–34,6 Куприянова, 2009а
Уляшово (Печорский р-н РК) 20,6 1,6–48,0 Куприянова, 2009а
Дань (Корткеросский р-н РК) 21,4 13,–35,0 Куприянова, 1990
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 27,6 7,6–92,4 Собств. данные

Фенноскандия
Южная Карелия 15,0 3,8–38,4 Ивантер, Ивантер, 1983

Примечание. Здесь и в последующих таблицах: АО — Архангельская область, РК — Респуб-
лика Коми.
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На севере Русской равнины относительная численность вида в два раза выше, чем 
в Фенноскандии. Однако ее средние показатели на огромной территории изменяются 
мало. В северной подзоне тайги от Архангельской области (Пинежский заповедник) до 
Республики Коми (Печора) их колебания составляют от 20,6 до 24,8 экз. на 100 кон.-
сут. (Куприянова, 2009а). Практически такие же оценки отмечены для данного вида и 
в средней тайге региона — 21,4–26,0 экз. В равнинном районе заповедника его обилие 
достигает 28,2 экз. на 100 кон.-сут.
На западных склонах Северного Урала численность обыкновенной бурозубки су-

щественно повышается. В разных предгорных районах Печоро-Илычского заповедни-
ка средние показатели обилия были очень близки: от 65,4 до 69,0 экз. на 100 кон.-сут. 
В горном районе Печоро-Илычского заповедника (г. Яныпупунер) несколько выше — 
72,7 экз. на 100 кон.-сут. Однако на восточном макросклоне Северного Урала обилие 
бурозубок значительно понижается: на Косьвинском Камне оно составляет в среднем 
37,8 экз. (Шарова, 1988), на Денежкине Камне — 40,4 экз. на 100 кон.-сут. (Бобрецов, 
Симакин, 2015). Следует отметить, что в Пермском крае численность обыкновенной 
бурозубки достигает максимума также в горных районах Урала (Акимов и др., 1993; 
Карзенкова, 1998). Правда, показатели обилия здесь все же уступают по уровню чис-
ленности данного вида в Печоро-Илычском заповеднике. Максимальная численность 
обыкновенной бурозубки в заповеднике зарегистрирована в ельнике травянистом пой-
менном в предгорном районе заповедника и составляет 260,0 экз. на 100 кон.-сут. Это 
самые высокие показатели, отмеченные для данного вида, в целом по ареалу. 
В горах она многочисленна во всех высотных поясах. Высотное распределение 

обыкновенной бурозубки прослежено на горе Яныпупунер. Обилие вида здесь не-
сколько возрастает от горно-лесного пояса (94,0 экз.) до подгольцового (119,6 экз.), 
а затем снова уменьшается в горно-тундровом поясе (88,0 экз. на 100 кон.-сут.). До-
вольно высокая численность землероек в горных тундрах обусловлена тем, что тундры 
представлены здесь травяно-моховыми типами. Другое распределение по высотным 
поясам отмечено В.Н. Большаковым с соавторами (1996) для землероек восточного 
макросклона Северного Урала (Косьвинский Камень), где относительная численность 
вида снижается от горно-лесного к горно-тундровому поясу. Причем это уменьшение 
составляет 2,6 раза, тогда как на горе Яныпупунер различия по обилию между крайни-
ми высотными поясами очень незначительны. 
Показатели относительной численности обыкновенной бурозубки, полученные при 

помощи давилок, на огромной территории севера европейской части России мало раз-
личаются между собой. В Пинежском заповеднике за годы наблюдений они составляют 
в среднем 1,2 экз. на 100 лов.-сут. с колебаниями от 0 до 3,0 экз. (Окулова и др., 2003), в 
низовьях реки Онеги — 1,8 экз. (Корнеева и др., 1984). В Южной Карелии в сезонный 
пик численности этот индекс изменялся по годам от 0,2 до 6,5 экз. (Ивантер, Ивантер, 
1984), в Корткеросском районе Республики Коми — от 1,0 до 4,8 (в среднем 3,2) экз. на 
100 лов.-сут. (Куприянова, 1990). В разных районах Архангельской области (Вельский, 
Ленский, Верхне-Тоемский) средняя численность колебалась от 3,0 до 4,7 экз. на 100 
лов.-сут. (Колоскова, 1983; Куприянова, Наумов, 1983). На восточном макросклоне Се-
верного Урала (Косьвинский Камень) обилие зверьков достигает 3,5 экз. с колебаниями 
от 0,5 до 6,0 экз. на 100 лов.-сут. (Шарова, 1988). Интересно, что в Печоро-Илычском 
заповеднике средние показатели оказались ниже, чем в других районах Европейского 
Севера и Урала. А на самой территории они изменялись диаметрально противополож-
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ным образом по сравнению с данными, полученными при помощи ловчих канавок. В 
равнинном районе относительная численность землероек составляет в среднем 1,4 (0 
до 10,0) экз., в предгорном — 1,3 (0 до 9,6) экз., а в горном — 0,3 (0 до 2,0) экз. на 100 
лов.-сут. Данное противоречие в оценках обилия вида, полученное разными методами, 
объясняется тем, что в более богатых кормовыми ресурсами местообитаниях, земле-
ройки значительно хуже идут на хлебную приманку. По данным Н.Е. Докучаева (1980), 
в давилки в основном попадают голодные зверьки, о чем свидетельствует низкое со-
держание бурого жира у таких животных. 
В пользу данного объяснения свидетельствует и тот факт, что между уловами обык-

новенной бурозубки в канавки и давилки по годам существует тесная связь. Так, для 
равнинного района Печоро-Илычского заповедника ранговый коэффициент корреляции 
Спирмена составил +0,74 (p < 0,001), а для предгорий Урала — +0,70 (p < 0,001). В то же 
время подобная связь между уловами в горном районе не выявлена (r = 0,40; p = 0,18).
Местообитания. Во многих частях своего ареала обыкновенная бурозубка населя-

ет разнообразные местообитания (Попов, 1960; Юдин, 1962; Ивантер, 1981; Гайдук, 
Блоцкая, 1987; Шефтель, 1990; Шварц и др., 1992; Большаков и др., 1996; Карзенкова, 
1998; Млекопитающие …., 2009), поэтому она считается одним из самых эвритопных 
видов землероек (Ивантер, 1975; Долгов, 1985). Однако при этом многие авторы от-
мечали ее явную приуроченность к определенным типам местообитаний. На севере 
Русской равнины этот вид достигает наибольшей численности в травянистых стаци-
ях разного типа (Кулик, Никитина, 1960; Пучковский, 1969а; Куприянова, 1976, 1990, 
1994). А так как здесь такие местообитания приурочены в большей степени к долинам 
рек, это дало повод Ю.П. Губарю и Н.И. Колосковой (1978) отнести этот вид к долин-
ному комплексу. На Полярном Урале чаще всего населяет лесные увлажненные место-
обитания со сравнительно мощной лесной подстилкой (Бердюгин, 2006). В Северном 
Зауралье землеройки концентрируются в приречных местообитаниях (Рамазанова, 
1984). В Волжско-Камском крае и в Карелии высокая численность животных отмечена 
в смешанных лиственных и смешанных хвойно-лиственных лесах с хорошо развитым 
подлеском и густым травостоем (Попов, 1960; Ивантер, Макаров, 2001). Подобные 
предпочтения выражены у обыкновенной бурозубки и в Финляндии, где она явно тя-
готеет к участкам леса с мощной рыхлой подстилкой и высоким травостоем (Hanski, 
Kaikusalo, 1989). В Западной Европе наиболее обильна в лиственных лесах с густой 
травой и в кустарниковых зарослях (Aulak, 1970; Charchfi eld, 1991; Rychlik, 2000). На 
самом востоке ареала она наиболее многочисленна в темнохвойных лесах травянис-
того типа (Виноградов, 2008). На юго-востоке Западной Сибири также демонстрирует 
определенную избирательность к местообитаниям с повышенной влажностью (Шу-
бин, 1991). В таежно-черневом поясе гор Южной Сибири ее больше привлекают раз-
нотравные группы типов леса с развитым подлеском, тогда как в зеленомошных лесах 
или папоротниково-крупнотравных типах леса встречается реже (Сергеев, 2003). Та-
ким образом, этот вид, несмотря на его широкую встречаемость, все же предпочитает 
более богатые в кормовом отношении биотопы. 
Эта закономерность в биотопическом размещении вида присуща и обыкновенной 

бурозубке Печоро-Илычского заповедника. Здесь она также населяет весь спектр ста-
ций, встречаясь как во влажных, так и в сухих местообитаниях. Значения степени био-
топической приуроченности в основном не превышают 0,30 (табл. 5), что характеризу-
ет этот вид в данном регионе как эвритопный. Однако при этом все-таки наблюдаются 
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определенные предпочтения в выборе местообитаний. В равнинном районе числен-
ность этого вида относительно стабильна в ельниках травянистых и ельниках зелено-
мошных, приуроченных к долинам рек. Коэффициент верности этим биотопам имеет 
максимальные положительные значения. Явно избегает сосняков лишайниковых, где 
ловится не каждый год.

Таблица 5
Биотопическое размещение обыкновенной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 34,2 +0,24 +0,68
Ельник долгомошный 22,6 –0,31 –0,38
Ельник высокотравный пойменный 44,8 +0,07 +1,33
Сосняк зеленомошный 15,4 –0,06 –0,45
Сосняк лишайниковый 6,4 –0,05 –1,19

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 68,4 –0,01 -0,05
Ельник высокотравный пойменный 73,8 –0,04 +0,32
Ельник зеленом.-папоротниковый 49,6 –0,19 –1,33
Луг 84,8 +0,22 +1,07

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 88,8 –0,16 –0,70
Березняк высокотравный 90,6 –0,18 –0,54
Луг подгольцовый 113,6 0 +1,47
Травяно-моховая тундра 94,0 +0,24 –0,25

Примечание. Здесь и в последующих таблицах: Fij — степень биотопической приуроченности; 
Х — коэффициент верности биотопу.

Предгорные и горные местообитания обыкновенная бурозубка заселяет более рав-
номерно и плотно. Максимальная численность в этих районах отмечена на лугах. В 
первом случае на лугу пойменном, во втором — на лугу подгольцовом. Обилие вида 
в этих стациях более стабильно, о чем свидетельствуют положительные значения ко-
эффициента верности данным биотопам. Следует отметить, что высокая численность 
землероек в данных местообитаниях — экологическая особенность вида, характерная 
для северной половины его ареала. Она наблюдалась, например, на пойменных лугах 
реки Локчим в бассейне Вычегды (Куприянова, 1994) и на лугах Онежского полуост-
рова (Пучковский, 1969). В южной и восточной частях ареала в этом типе биотопов 
данный вид встречается очень редко (Попов, 1960; Лукьянова, 1975; Сергеев, 2003). В 
этом отношении довольно высокие показатели обилия на пойменных лугах в средней 
енисейской тайге можно рассматривать как исключение (Шефтель, 1990).
Размножение. Небольшое увеличение гонад у самцов обыкновенной бурозубки в 

равнинном районе заповедника наблюдается с середины марта. В апреле их средняя 
длина достигает 7,2 ± 0,1 (5,5–8,4) мм, а вес двух семенников — 179,9 ± 9,8 (115–234) 
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мг. В это время становятся заметны придатки семенников и семенные пузырьки. Мак-
симальные размеры семенников отмечены в мае, соответственно, 7,9 ± 0,1 (6,1–10,2) 
мм и 227,8 ± 9,9 (174–276) мг. В последующие месяцы их размеры постепенно умень-
шаются. В июне масса семенников достигает 217,2 ± 5,6, в июле — 202,9 ± 3,6, в ав-
густе — 194,7 ± 4,7 мг. Подобная закономерность в изменении размеров семенников 
отмечена и для самцов обыкновенной бурозубки Карелии (Ивантер, 1975) и средне-
таежной части Республики Коми (Куприянова, 1994). Заметные изменения половых 
органов самок наступают гораздо позже, чем у самцов — только в середине апреля. 
К концу этого месяца матка достигает крупных размеров. Суммарная длина ее рогов 
становится равной 8,4 ± 0,4 (7,0–10,0) мм, тела — 11,4 ± 0,6 (10,2–14,7) мм. 
Сроки начала размножения в равнинном и в предгорном районах заповедника значи-

тельно варьируют и зависят как от хода весенних событий, так и состояния и плотности 
популяции. Самая ранняя дата отлова беременной самки приходится на 3 мая (2008 г.), 
самая поздняя — на 5 июня (1989 г.). Чаще всего они встречаются в уловах в третьей де-
каде мая (из 15 лет наблюдений в 11 случаях). Средняя дата поимки первой беременной 
самки в равнинном районе заповедника приходится на 22 мая, что соответствует срокам 
начала размножения данного вида в других регионах Европейского Севера (Ивантер, 
1975; Куприянова, Наумов, 1986). Обычно к этому времени снежный покров на равнине 
полностью разрушается, но в предгорьях Урала в затененных местах он еще встречается 
пятнами. В последнем районе самые ранние сроки регистрации беременных самок отме-
чены 7–8 мая (1995 г.), но и здесь они в массе встречаются в третьей декаде мая. 
В горах размножение бурозубок начинается несколько позже — в последних числах 

мая и начале июня. Об этом свидетельствует и тот факт, что за весь период отловов 
в верхней части горно-лесного и в подгольцовом поясах г. Яныпупунер мы ни разу 
не отлавливали в июне сеголеток, хотя в других районах в этот период они уже были 
обычны. На более поздние сроки репродукции обыкновенной бурозубки в горах Ура-
ла (Пермский край) указывает и А.В. Карзенкова (1998). По данным Н.А. Тюриной 
и А.Г. Габитовой (1992), на Южном Урале раньше всего размножение начинается в 
лесном поясе и только через одну-две недели — в подгольцовм поясе, еще позже — в 
горных тундрах. 
Сроки окончания репродуктивного периода варьируют сильнее и зависят от уров-

ня численности популяции. В годы высокой численности размножение в равнинном 
районе заповедника обычно заканчивается в начале третьей декады августа, а в годы 
нарастания численности отдельные беременные самки встречаются до 12 сентября. 
Средняя дата поимки последней самки с эмбрионами здесь — 28 августа. В предгор-
ном районе чаще всего размножение завершается несколько раньше — уже во второй 
половине августа. Таким образом, репродуктивный период у обыкновенной бурозубки 
в равнинном и предгорном районах заповедника составляет около 4,5 месяца, что, в 
общем, совпадает с его продолжительностью на территории севера Русской равнины 
(Куприянова, Наумов, 1986). В Фенноскандии он длится примерно 5,5 месяцев (Иван-
тер, 1975), а в более южных частях ареала — 6–6,5 месяца (Гайдук, Блоцкая, 1987; 
Млекопитающие …, 2009; Дидорчук, 2010). В горах Северного Урала, в связи с тем, 
что размножение начинается значительно позже, чем на равнине, а заканчивается уже 
во второй половине августа, репродуктивный период сокращается почти на месяц. Ин-
тересно, что в верхних поясах Алтая он более продолжителен, чем на равнине (Юдин, 
Барсова, 1967). 
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Интенсивность размножения землероек в течение бесснежного периода закономер-
но меняется. В мае за все годы исследований доля беременных самок в равнинной и 
предгорной части заповедника составила 69,2%. Это связано с тем, что самки достига-
ют половой зрелости и вступают в размножение не одновременно. В июне доля таких 
самок в уловах уменьшается до 52,4%, в июле — до 32,5%, в августе — до 30,9%, а в 
сентябре — до 22,2%. В горном районе в связи с более поздним размножением доля 
беременных самок во второй половине лета значительно выше (58,4%) по сравнению 
с равниной (31,7%).
Величина выводка у обыкновенной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике, как 

и в других частях ареала, уменьшается от весны к осени (табл. 6). Максимальные ее 
показатели отмечены в мае, затем происходит постепенное их снижение к концу лета. 
Следует отметить, что в других равнинных районах Европейского Севера максималь-
ная плодовитость приходится на июнь (Ивантер, 1975; Куприянова, Наумов, 1986; Куп-
риянова, 1994). Причиной такого снижения некоторые авторы считают истощение са-
мок, успевающих за лето принести несколько пометов (Дунаева, 1955; Ивантер, Иван-
тер, 1984; Докучаев, 1990). 

Таблица 6
Сезонная динамика величины выводка у обыкновенной бурозубки 
в равнинном и предгорном районах Печоро-Илычского заповедника

Месяц n
Количество самок (экз.) с числом эмбрионов

M ± m
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

   Май 25 – – – 1 – 1 5 10 6 1 – – 1 8,1 ± 0,3
Июнь 11 – – – – 1 3 1 3 1 2 – – – 7,5 ± 0,5

Июль 13 – – – – – 3 6 3 – 1 – – – 7,2 ± 0,3
Август 194 1 3 6 6 22 35 50 46 22 1 2 – – 6,8 ± 0,1
Сентябрь 5 – – 1 – – – 2 2 – – – – – 6,6 ± 0,9
Всего 248 1 3 7 7 23 42 64 64 29 5 2 0 1 7,0 ± 0,1

В изменении размеров выводка обыкновенной бурозубки на Европейском Севере 
наблюдаются определенные закономерности (табл. 7). Во-первых, плодовитость у дан-
ного вида возрастает к северу, что в свое время отмечал еще С.В. Пучковский (1970). 
В средней равнинной тайге этот показатель на огромной территории колеблется от 6,6 
до 6,8 эмбрионов, в северной тайге — от 7,0 до 8,4 эмбрионов на одну самку. Особенно 
убедительны в этом отношении данные по Финляндии. Здесь на самом юге страны 
средний размер выводка составляет 6,6 ± 0,1, в средней части — 7,9 ± 0,2, тогда как 
на самом севере — 8,7 ± 0,2 (Kiakasalo, Tast, 1994). Во-вторых, плодовитость вида, 
практически одинаковая на равнине, увеличивается на западных склонах Урала. На-
пример, в отдельных пунктах Русской равнины, расположенных примерно на одной и 
той же широте, на протяжении 800 км эти показатели изменялись незначительно — 6,8 
(Раменье), 6,7 (Дань), 7,2 (Якша), 6,9 (Гаревка). Но при переходе, непосредственно, к 
горам плодовитость резко увеличилась с 6,9 (Гаревка) до 8,0 (Яныпупунер). Неболь-
шое возрастание размера выводка в Якше обусловлено тем, что условия среды здесь 
оказались менее благоприятными, чем в других, перечисленных выше пунктах. В-
третьих, плодовитость обыкновенной бурозубки на разных макросклонах Северного 
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Урала значительно различается. Например, на горе Косьвинский Камень ее показатели 
составили только 6,8 эмбрионов на самку (Большаков и др., 1996). Видимо, поэтому 
В.Н. Большаков (1972) не нашел различий в плодовитости между равнинными и гор-
ными популяциями этого вида, так как привлекал для подобного сравнения материалы 
из разных районов восточного макросклона Урала. Отметим, что и на прилегающей к 
Северному Уралу части Западно-Сибирской равнины, размеры выводка вида состав-
ляют 7,0 (Буйдалина, 1986а), что не отличается от аналогичных показателей на тех же 
широтах Русской равнины.

Таблица 7
Размеры выводка у обыкновенной бурозубки в разных районах Урала и Европейского Севера

Район работ
Величина выводка

Авторысредняя min–max
Уральская горная страна

Полярный Урал 9,0 1–11 Бердюгин, 2006
Северный Урал (Яныпупунер) 8,0 ± 0,2 4–12 Собственные данные
Северный Урал (Косьвинский Камень) 6,8 ± 0,2 – Большаков и др., 1996
Средний Урал (Басеги) 7,1 ± 0,3 – Карзенкова, 1998
Южный Урал (Иремель) 7,9 ± 0,1 – Тюрина, Габитова, 1992
Южный Урал 9,1 ± 0,6 – Большаков и др., 1996
Предгорья  Северного Урала (Печора) 6,9 ± 0,1 1–11 Собственные данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 7,5 ± 0,4 – Куприянова, 2009а

Русская равнина (северная тайга)
Уляшово (Печорский р-н РК) 8,4 ± 0,5 – Куприянова, 2009а
Онежский полуостров 7,0 Пучковский, 1970
Пинега (Пинежский р-н АО) 7,2 ± 0,3 – Куприянова, 2009а

Русская равнина (средняя тайга)
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 7,1 ± 0,2 3–13 Собственные данные
Дань (Корткеросский р-н РК) 6,7 ± 0,1 1–11 Куприянова, 1990
Раменье (Вельский р-н АО) 6,8 ± 0,1 – Куприянова, Наумов, 1986

Фенноскандия
Южная Карелия 6,6 ± 0,5 3–10 Ивантер, Ивантер, 1984 
Южная Финляндия 6,6 ± 0,1 – Kiakasalo, Tast, 1994

Биотопические различия в плодовитости в разных районах заповедника без сомне-
ния присутствуют, но какой-то определенной закономерности в них выявить не уда-
лось. Например, в таких разных по условиям предгорных местообитаниях, как ельники 
долгомошные плакорные и ельники травянистые пойменные, средний размер выводка 
оказался равным, он составил, соответственно, 6,8 ± 0,2 (n = 61) и 6,9 ± 0,2 (n = 70). В 
то же время В.А. Попов (1960) нашел значительную разницу в плодовитости животных 
пойменных и притеррасных стаций. Достоверные различия в размерах выводка поймы 
и коренного берега отмечены и в среднем течении Оби (Максимов и др., 1981). Макси-
мальная плодовитость в предгорьях заповедника оказалась в ельниках зеленомошно-
папоротниковых на склоне гряды — 7,6 ± 0,4 (n = 13). На равнине близкие значения 
в размерах выводка отмечены у самок из ельников зеленомошных прибрежных (7,4 ± 
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0,2; n = 50) и сосняков лишайниковых (7,3 ± 0,5; n = 6), тогда как в других биотопах они 
не превышали 6,8. Поэтому можно согласиться с Э.В. Ивантером (Ивантер и др., 1974; 
Ивантер, 1975) что, скорее всего, такие отличия в северных регионах носят случайный 
характер. 
Противоречивые сведения в литературе имеются и об изменчивости плодовитости 

обыкновенной бурозубки в градиенте высот. Так, на г. Косьвинский Камень выявлена 
тенденция увеличения размера выводка от горно-лесного пояса к горно-тундровому 
поясу (Шарова, 1987). Правда в этом случае выборка из горных тундр была очень не-
значительной. На Южном Урале, наоборот, самые большие выводки отмечены в гор-
но-лесном поясе (Тюрина, Габитова, 1992). В Печоро-Илычском заповеднике величина 
помета перезимовавших самок уменьшается к верхним поясам. В горно-лесном поясе 
средняя плодовитость составляет 8,4 ± 0,4 (n = 17), в подгольцовом поясе — 7,8 ± 0,2 
(n = 36), а в горных тундрах — 6,8 ± 1,1 (n = 6). 
Перезимовавшие самки в равнинном и предгорном районах Печоро-Илычского за-

поведника приносят за лето по 2–3 помета. Известно, что беременность у обыкновен-
ной бурозубки длится примерно 20 дней (Dehnel, 1952; Попов, 1960; Michielsen, 1966), 
а молодые животные переходят к самостоятельной жизни на 20–22-й день (Dehnel, 
1952; Соколова, 1962). В этом случае интервал между спариванием и выходом молод-
няка из гнезда составляет 40–45 дней (Dehnel, 1952; Michielsen, 1966). Самая ранняя 
дата появления сеголеток в равнинном районе 5 июня (2008 г.), но обычно они начи-
нают ловиться здесь только с середины июня, а в предгорьях — в третьей декаде этого 
месяца, но массовый выход молодых приурочен к концу июня – началу июля. В это 
же время уже встречаются беременные самки, кормящие детенышей первого помета. 
Второй выводок, по расчетным данным, появляется в период со второй половины июля 
по начало августа, о чем свидетельствуют отловы землероек, только что вышедших 
из гнезда (такие особи имеют небольшую массу тела). Третий выводок, скорее всего, 
рождается только у части перезимовавших самок, и выход молодых особей приходится 
на первую декаду сентября. Такая интенсивность размножения характерна для обык-
новенной бурозубки и других равнинных регионов Европейского Севера (Пучковский, 
1970; Ивантер, 1975; Куприянова, Наумов, 1986). В горах число генераций сокращает-
ся до двух, что обусловлено непродолжительным периодом репродукции. По данным 
В.Н. Большакова с соавторами (1996), обыкновенная бурозубка на Косьвинском Камне 
приносит за лето также два помета.
На большей части ареала молодые животные принимают в размножении незначи-

тельное участие — обычно не более 2–5% (Дунаева, 1955; Pucek, 1960; Пучковский, 
1970; Ивантер, 1975; Гайдук, Блоцкая, 1987). Как правило, в год своего рождения со-
зревают самки и очень редко самцы. В Финляндии в начале лета среди прибылых са-
мок отмечено 9% половозрелых особей (Henttonen et al., 1989). В некоторые годы они 
обеспечивали здесь большие темпы нарастания численности (Kaikusalo, Hanski, 1985). 
Доля половозрелых сеголеток в некоторых районах может быть значительной. Так, в 
Казахстане размножается 38% молодых самок (Карасева, Ильенко, 1960), на Ямале 
число таких самок достигает 30% (Шварц, 1962), на юге Западной Сибири до 12,5%, 
в среднем — 5,6% (Окулова, 1988). Однако в черневой тайге (пихтово-еловые леса с 
примесью осины и березы) гор юга Западной Сибири половозрелые прибылые самки 
регистрировались в уловах не каждый год и довольно редко (Онищенко, Ильяшенко, 
1994). В лесостепи Курской области их доля достигает 9–12% (Ходашева, Елисеева, 
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1992), в лесах Рязанской Мещеры — 5,7–33,3% (Дидорчук, 2010). При этом удельный 
вес размножающихся сеголеток увеличивался в годы низкой численности, достигая 
35–48% (Снегиревская, 1947; Долгов и др., 1968). В какой-то степени это является од-
ним из механизмов компенсации высокой смертности землероек в пессимальных ус-
ловиях среды. 
На севере таежной зоны европейской части России молодые бурозубки в год своего 

рождения созревают очень редко. По данным И.Ф. Куприяновой (2009а) доля таких 
животных в средней тайге юга Архангельской области составляет всего лишь 1,3%, а 
юга Республики Коми — 1,6%. Аналогичные показатели характерны и для обыкновен-
ной бурозубки равнинного и предгорного районов Печоро-Илычского заповедника (по 
1,2%). В горах же удельный вес половозрелых сеголеток был очень мал — 0,1%. Не-
большие значения приводятся и для других частей Северного Урала (Косьвинский Ка-
мень), где в размножении участвовало только 1,8% сеголеток (Большаков и др., 1996). 
В северной равнинной тайге эти показатели несколько увеличиваются, но не превыша-
ют 3%: в Пинеге — 2,9%, в Уляшове — 2,8%, на Илыче — 2,2% (Куприянова, 2009а). 
Таким образом, вклад этой возрастной группы в репродукцию на Европейском Севере 
и на Урале очень невелик. 
Эмбриональная смертность у обыкновенной бурозубки на территории заповедни-

ка незначительна и составляет всего лишь 3,5%. Общая доля рассасывающихся заро-
дышей достигает 0,8%. Отмечено увеличение доли резорбирующихся эмбрионов в 
равнинном районе (6,7%) по сравнению с предгорным районом (2,1%). Сравнительно 
высокие показатели эмбриональной смертности (более 11%) у данного вида наблюда-
ются в равнинных ландшафтах Русской равнины — в Карелии (Ивантер, 1975), на юге 
Республики Коми (Куприянова, 1994).
Структура популяции. Возрастной состав популяции обыкновенной бурозубки за-

кономерно меняется от весны к осени (рис. 11). В мае в уловах регистрируются исклю-
чительно перезимовавшие особи. В июне появляются первые сеголетки, поэтому чис-
ло взрослых животных уменьшается до 63,8%. Резкое падение их доли отмечается в 
июле (28,9%). С этого месяца в популяции уже преобладают молодые бурозубки, доля 
которых к осени постепенно увеличивается. В сентябре, когда размножение животных 
заканчивается, сеголетки составляют в уловах около 90%. Перезимовавшие особи пол-
ностью исчезают только к октябрю. 
Однако различия в интенсивности размножения и темпах обновления популяции 

приводят к существенным отличиям в возрастной структуре вида в разных регионах. 
Например, доля старшей возрастной группы в августе в Северо-Восточном Прила-
дожье достигала 6,7% (Ивантер, Ивантер, 1984), в средней тайге Республики Коми — 
10,5% (Куприянова, 1994). В равнинном районе Печоро-Илычского заповедника этот 
показатель повышался до 18,7%, в предгорьях Урала — до 23,9%, а в горах южной 
части заповедника — до 25%. В некоторые годы между ландшафтными районами запо-
ведника наблюдаются существенные различия. В 1990 г. доля перезимовавших живот-
ных на равнине составляла 20,7%, в предгорьях — 34,9%, а в горах — 92,3%. В 1999 г. 
в уловах в равнинном районе присутствовало только 11,8% взрослых особей, тогда как 
в горном районе — 87,5%. Такие резкие различия объясняются тем, что в некоторые 
годы перезимовавшие землеройки в горах практически не размножаются.
Во многих частях ареала у обыкновенной бурозубки неоднократно отмечалось пре-

обладание самцов среди перезимовавших животных (Снегиревская, 1947; Дунаева, 
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1955; Шварц, 1955; Ивантер и др., 1974; Большаков, Кубанцев, 1984; Лукьянова, 1990; 
Дидорчук, 2010). Наши данные в целом подтверждают этот вывод (табл. 8). Среди пе-
резимовавших животных самцы были наиболее многочисленны на равнине (71,3%) 
и в горах (75,8%), где условия обитания по разным причинам являются более песси-
мальными для данного вида. Значительное преобладание в популяции половозрелых 
самцов было отмечено и в разных частях Урала (Садыков, 1981; Тюрина, Габитова, 
1992; Карзенкова, 1998; Большаков и др., 1996). В относительно благоприятных усло-
виях предгорной тайги соотношение полов в этой возрастной группе было практичес-
ки равным. 

Таблица 8 
Возрастная и половая структура популяции обыкновенной бурозубки в разных ландшафтных 

районах заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 1979 21,3 422 71,3 121,0 1557 50,6 0,23
Предгорье 4587 24,8 1138 52,0 1,85 3449 50,9 1,08
Горы 1861 25,1 467 75,8 124,4 1394 52,2 2,76

Здесь и далее: полужирным шрифтом выделены статистически значимые значения.

Соотношение полов у молодых животных в большинстве случаев близко к 1:1 
(Ивантер и др., 1974; Ивантер, 1975; Большаков, Кубанцев, 1984; Куприянова, Кали-
нин, 1986; Skaren, 1979). В некоторых регионах отмечено превалирование в популяции 
самок (Снегиревская, 1947; Сучкова, 1978). Так, в Башкирском заповеднике на Южном 
Урале они доминировали в уловах в течение трех лет. Очень неустойчивым был состав 
молодых животных в средней тайге Архангельской области (Куприянова, 1978б). На 
горе Иремель соотношение полов в этой возрастной группе во всех высотных поясах 
было равно 1:1, кроме горной тундры, в которой значительно превалировали самцы. 
В Печоро-Илычском заповеднике в целом за сезон число молодых самцов и самок в 

Рис. 11. Сезонная динамика возрастной структуры популяции обыкновенной бурозубки  в 
Печоро-Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. 
Периоды: I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август. 



44 А.В. Бобрецов Популяционная экология мелких млекопитающих

уловах было равным. Не нашли мы и больших различий в половой структуре обык-
новенной бурозубки разных высотных поясов. В них также соотношение полов было 
близко к 1:1. 
В течение сезона число самцов и самок в уловах существенно меняется. В первой 

половине репродуктивного периода (май-июль) в уловах устойчиво преобладают сам-
цы, на что обращали внимание многие исследователи. По нашим данным, их доля в 
разных ландшафтных районах заповедника колебалась от 74,2 до 87,1%. В августе 
происходит существенное сокращение числа особей этой половой группы на равнине 
(59,4%) и в предгорьях (44,3%). В последнем районе в уловах в этот месяц превалиру-
ют самки. В горах же удельный вес самцов практически не меняется — там по-прежне-
му доминируют самцы (75,9%). В сентябре во всех районах доля самцов сокращается 
и составляет до 14,3–27,6%. Такие изменения в половой структуре популяции связаны 
с тем, что с окончанием размножения активность самцов резко снижается, а самок, 
наоборот, увеличивается (Tarkowski, 1956; Юдин, 1962; Ивантер, 1978; Куприянова, 
1978б). Известно также, что самцы на 1–2 месяца раньше самок стареют и вымирают 
(Dehnel, 1949). 
Половой состав перезимовавшей части популяции значительно меняется по годам. 

Особенно большие различия отмечены для предгорного района, где доля самцов ко-
леблется от 16,5 до 93,8%. Удельный вес этой демографической группы увеличивался 
при уменьшении численности животных и уменьшался при возрастании их обилия. 
Изменения полового соотношения среди взрослых животных в разных ландшафтных 
районах чаще не совпадали. Во второй половине лета 1992 г. на равнине и в горах в 
уловах превалировали самцы, которые составляли в населении, соответственно, 72,2 
и 60,3%. В это же время в предгорной тайге их доля была очень низка (16,5%). Пре-
обладание самок наблюдалось здесь и в другие годы (1988–1989, 1995, 1996, 2001, 
2008). Подобные изменения половой структуры у взрослых животных, но не в таком 
масштабе, описаны и для средней тайги Архангельской области (Куприянова, 1978б; 
Куприянова, Калинин, 1986). В двух других районах во все годы превалировали самцы.
Динамика численности. Показатели численности обыкновенной бурозубки в рав-

нинном районе заповедника колебались по годам от 7,6 до 92,4 экз., в предгорьях Се-
верного Урала — от 6,2 до 229,0 экз., а в горах — от 5,2 до 164,9 экз. на 100 кон.-сут. В 
первом случае обилие землероек изменялось в 12,2 раза, во втором — 37 раз, в треть-
ем — в 31,7 раза. Из этого следует, что численность вида очень неустойчива в районах 
западного макросклона Северного Урала и относительно стабильна на равнине. Это 
подтверждают материалы и других исследователей (Ивантер, Ивантер, 1984; Куприя-
нова, 2009а), по данным которых амплитуда колебаний вида в разных районах средней 
тайги на Русской равнине и в западной части Фенноскандии изменялась от 2,8 до 10, а 
в северной тайге — от 3,0 до 15,0 раз.
Между изменением показателей обилия по годам, полученных при помощи лов-

чих канавок и ловушко-линий, отмечена статистически значимая связь (rs = 0,60; p = 
0,0003). По данным отловов давилками, индексы численности колебались в равнинном 
районе заповедника от 0 до 10 экз., в предгорной тайге — от 0 до 7,4 экз., а в горных ле-
сах — от 0 до 2,0 экз. на 100 лов.-сут. Однако в этом случае амплитуда изменения чис-
ленности обыкновенной бурозубки явно сокращалась от равнины к горам. Это может 
быть объяснено двумя причинами — реакцией землероек на приманку в районах с раз-
ными кормовыми ресурсами (в более бедных по запасам почвенных беспозвоночных 
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уловистость землероек в ловушках возрастает) и увеличением числа нерезидентных 
особей в популяциях от равнины к предгорьям (они в отличие от оседлых животных 
плохо ловятся в ловушки). 
Изменения численности землероек в разных ландшафтных районах заповедника 

довольно синхронны (рис. 12). Ранговый коэффициент корреляции Спирмена между 
обилием животных равнинного и предгорного районов составил +0,71 (p < 0,001), а 
между предгорным и горным районами +0,69 (p < 0,001). Однако такая достоверная 
связь отсутствует между колебаниями численности равнинного и горного районов. 
Пики численности зарегистрированы в 1992, 1995, 1998, 2001, 2004 и в 2008 гг. Они, 
как правило, совпадали во всех ландшафтных районах и повторялись через каждые 
2–4 года. Единственное исключение составил 1989 г., когда обилие землероек в пред-
горьях и горах достигло максимума, а на равнине в это время оно упало до минимума.
Несмотря на очевидную регулярность в изменении численности землероек, статис-

тические методы анализа временных рядов показали, что периодическая составляю-
щая в них выделяется нечетко (рис. 13). Лишь для предгорного района спектральный 
анализ выявил значимые периоды, которые укладываются в пределы 2–4 лет. Видимо, 
для землероек, в большей степени зависимых от погодных факторов, такая нечеткость 
в выделении периодических составляющих — вполне обычная закономерность. Она 
отмечена для многих регионов: Финляндии (Kaikusalo, Hanski, 1985; Korpimaki, 1986), 
Карелии (Ивантер, 1975), Костромской области (Формозов, 1947), Украины (Межже-
рин, 1960). Х. Хентонен с соавторами (Henttonen et al., 1989), обобщая данные по ди-
намике численности обыкновенной бурозубки за длительный период в шести районах 
Финляндии, собранные к тому времени разными исследователями, показали отсутс-
твие четких популяционных циклов у этого вида. При этом он все же отмечал некото-
рые признаки регулярности в изменениях численности вида в ряде районов. 

Рис. 12. Динамика численности обыкновенной бурозубки в разных ландшафтных районах 
Печоро-Илычского заповедника (по данным учетов в канавки).
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Отчетливая цикличность у землероек выявлена на Среднем Урале (Стадухин, 1979), 
в Средней Сибири (Sheftel, 1989) и в Центральной лесостепи европейской части Рос-
сии (Ходашева, Елисеева, 1992). В этих регионах максимумы обилия обычно регист-
рировались на третий, четвертый или пятый годы. Подобные изменения численности 
обыкновенной бурозубки отмечены в черневой тайге гор Южной Сибири (Сергеев 
и др., 2001). Хорошо выраженные 4-летние циклы наблюдались в енисейской тайге 
(Шефтель, 1988; Sheftel, 1989), 3-летние циклы — в восточной части Польши (Zub 
et al., 2012). В других регионах средней и южной тайги подъемы численности вида 
наступают через 1–2 года (Формозов, 1948; Долгов и др., 1968; Новиков и др, 1970). 
В горно-лесной части Кольского полуострова пики обилия регистрировались через 2 
года на третий, но начиная с 2000 г. здесь в динамике популяции наметились наруше-
ния (Катаев, 2007). На юге ареала данного вида выявлены затяжные депрессии, про-
должавшиеся иногда три года (Межжерин, 1960). 

Рис. 13. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма изменений 
обилия (справа) обыкновенной бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского 
заповедника (по данным отлова в канавки).
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3.2. ÒÓÍÄÐßÍÀß ÁÓÐÎÇÓÁÊÀ — SOREX TUNDRENSIS 
Merriam

Тундряная бурозубка является автохтонным видом Северо-Восточной Азии, имеет 
голарктический ареал (встречается и на крайнем северо-западе Северной Америки). Ее 
относят либо к арктобореальной фауно-генетической группе (Матюшкин, 1972; Чер-
нявский, 1984), либо к восточно-сибирской (Шварц, 1989). В.А. Нестеренко (1999) рас-
сматривает ее в качестве тундрово-степного элемента. Ю.В. Ревин (1989) предлагает 
отнести этот вид к выделенной им группе гипоарктических элементов. 
Основной ареал тундряной бурозубки — Сибирь и Дальний Восток. Ее распростра-

нение в европейской части России до последнего времени было неясным. По матери-
ковым тундрам этот вид достигает низовий Печоры (Строганов, 1957; Петров, 1992), 
а западная граница в пределах лесной зоны проходит по Предуралью (Зайцев и др., 
2014). Он был отмечен в предгорьях Среднего Урала в Пермской области (Долгов и др., 
1968). По Уральским горам тундряная бурозубка проникает далеко на юг (Большаков 
и др., 1996), но ее размещение носит здесь локальный характер. На Северном Урале до 
недавнего времени были известны лишь ее единичные находки. Она была найдена на 
Косьвинском Камне, отсутствовала в сборах землероек на горе Чистоп (Шарова, 1992). 
Севернее в Печоро-Илычском заповеднике — сравнительно обычный вид (Бобрецов, 
1992а). 
Проведенные нами исследования на Европейском Севере (Бобрецов и др., 2008) вы-

явили ряд новых местонахождений вида в таежной зоне Республики Коми и на востоке 
Архангельской области, что отодвигает границу его ареала более чем на 400 км запад-
нее Уральского хребта (рис. 14). Однако и здесь тундряная бурозубка распространена 
спорадически. Она выявлена в окрестностях с. Дань (Корткеросский район Республики 
Коми), с. Вожгора (Лешуконский район Архангельской области) и в среднем течении 
реки Печорская Пижма. Отсутствие этого вида в многолетних сборах из других лока-
литетов Республики Коми, скорее всего, объясняется тем, что он диагностировался как 
обыкновенная бурозубка, с которой он внешне очень схож. 
Численность. В равнинных районах Республики Коми это очень редкий вид (табл. 

9). Средний многолетний показатель обилия для окрестностей Якши составляет, на-
пример, 0,6 экз. на 100 кон.-сут. В направлении гор численность увеличивается. В пред-
горных лесах заповедника ее значения возрастают до 2,0 экз., а в горах — до 4,6 экз. на 
100 кон.-сут. Максимальное обилие (22,4 экз. на 100 кон.-сут.) отмечено в 1991 г. в под-
гольцовом поясе г. Яныпупунер в березняке травянистом. Относительная численность 
тундряной бурозубки в горно-лесном и подгольцовом поясах практически одинакова и 
составляет 2,2–2,3 экз. на 100 кон-сут. Выше в горно-тундровом поясе она снижается 
до 1,5 экз. на 100 кон.-сут. 
Судя по материалам Л.П. Шаровой (1992), численность тундряной бурозубки на 

Урале уменьшается с севера на юг. Наши данные подтверждают эту закономерность. 
Если в горной части заповедника (г. Яныпупунер) этот вид довольно обычен, то в юж-
ной части Северного Урала (г. Косьвинский Камень и г. Чистоп) становится очень ред-
ким (0,5% среди землероек). 
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Таблица 9
Относительная численность тундряной бурозубки в разных районах Северного Урала 
и северной части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Яныпупунер) 4,6 0–13,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 2,0 0–10,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,6 0–1,2 Куприянова, 2009б

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0 0 Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 0 0 Куприянова, 2009б
Дань (Корткеросский р-н РК) 0,07 – Бобрецов и др., 2008
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,6 0–2,6 Собств. данные
Уляшово (Печорский р-н РК) 0 0 Куприянова, 2009б

Местообитания. Считается, что тундряная бурозубка — один из самых эвритоп-
ных видов землероек (Юдин, 1962; Долгов, 1985; Докучаев, 1990; Вольперт, Шадрина, 
2002). При этом многие исследователи отмечают явную привязанность ее в лесной 
зоне к открытым или полуоткрытым местообитаниям (Юдин, 1971; Сообщества мел-
ких млекопитающих …, 1978; Швецов и др., 1984; Воронов, 1993). В Южной Якутии 
этот вид в 2–3 раза чаще встречается в травяно-брусничных березняках и пойменных 
закустаренных лугах, чем в других биотопах (Ревин, 1989). На Алтае он встречается во 
многих местообитаниях, однако оптимум ценотического ареала приходится на горные 
тундры и лесостепной пояс (Долговых, 2006). В черневой тайге юга Западной Сибири 
тундряная бурозубка отдает предпочтение вырубкам и лугам разного уровня залега-
ния (Сергеев, 2003). Ее распространение в горах юга Западной Сибири, по мнению 
Б.С. Юдина (1988), как бы в миниатюре повторяет схему ее распространения по при-
родным зонам: она доминирует в гольцовом и подгольцовом поясах, на верхней гра-
нице леса, но отсутствует или крайне редка в лесном поясе. В Саянах эта землеройка 
максимальной численности достигает в разреженных лесах с развитым травянистым 
покровом. Низкая численность связана с сомкнутым древесным пологом и развитым 
моховым покровом (Виноградов, 2011). В Центральном Верхоянье она предпочитает 
разнотравно-злаковые луга (Яковлев и др., 1992). На Урале, по данным Л.П. Шаровой 
(1992), она также приурочена к разреженным биотопам. 
В Печоро-Илычском заповеднике тундряная бурозубка населяет разные типы биото-

пов (табл. 10). Однако избирательность в отношении открытых местообитаний у нее 
здесь явно отсутствует. Более того, значения показателя степени биотопической при-
уроченности свидетельствуют о том, что этот вид на территории заповедника приуро-
чен к лесным типам местообитаний. В равнинном районе тундряная бурозубка чаще 
всего встречается в ельниках зеленомошных приречных и ельниках травяных. Отсутс-
твует в сосняках и ельниках плакорных. В предгорьях она отмечена во всех исследо-
ванных биотопах, но более характерна для ельников травяных в пойме Печоры и явно 
избегает плакорные типы еловых лесов. В горах она ведет себя как эвритопный вид, 
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обладающий более широкой экологической пластичностью, чем на равнине и в пред-
горьях, и заселяет разнообразные биотопы в разных высотных поясах. Однако лугов и 
горных тундр этот вид здесь явно избегает. 

Рис. 14. Распространение тундряной бурозубки в таежной зоне Европейского Севера. Пункты 
находок: 1 — Яныпупунер (Троицко-Печорский р-н Республики Коми), 2 — Гаревка (Троицко-
Печорский р-н РК), 3 — Якша (Троицко-Печорский р-н РК), 4 — Дань (Корткеросский р-н 
РК), 5 — среднее течение реки Печорская Пижма (Усть-Цилемский р-н РК), 6 — Вожгора 
(Лешуконский р-н Архангельской области). Пунктиром показана западная граница ареала 
данного вида.
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Таблица 10
Биотопическое размещение тундряной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 0,6 +0,55 +1,09
Ельник долгомошный 0 0 –0,73
Ельник травянистый пойменный 0,6 –0,002 +1,09
Сосняк зеленомошный 0 – –0,73
Сосняк лишайниковый 0 – –0,73

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 1,0 –0,38 –0,55
Ельник травянистый пойменный 3,2 +0,45 +1,47
Ельник зеленом.-папоротниковый 0,8 –0,39 –0,73
Луг 1,4 –0,04 –0,18

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 4,6 +0,04 +0,28
Березняк травянистый 6,4 +0,26 +1,28
Луг подгольцовый 2,4 –0,39 –0,95
Травяно-моховая тундра 3,0 +0,06 –0,61

Размножение. Сведения о размножении вида фрагментарны. Средняя плодови-
тость перезимовавших самок, рассчитанная по пяти самкам, составила 7,2 ± 0,7 с 
колебаниями от 5 до 9 эмбрионов. Это сопоставимо с аналогичными данными по 
Западной Сибири (Юдин, 1962). Следует отметить, что в северных районах Восточ-
ной Сибири и Дальнего Востока средняя величина выводка довольно значительна 
и колеблется от 8 до 11 эмбрионов (Кривошеев, 1964; Юдин и др., 1976; Вольперт, 
Шадрина, 2002). В более южных районах этих регионов показатель значительно 
меньше — 5,5–6,3 эмбрионов (Лямкин и др., 1985; Ревин, 1989; Нестеренко, 1999). 
Последняя кормящая самка в равнинном районе заповедника зафиксирована 17 ав-
густа (1993 г.). В это же время в горно-лесном поясе г. Яныпупунер отлавливали 
перезимовавших самцов с крупными семенниками (7,0 × 4,6 мм). Первые сеголетки 
в уловах появились 30 июня (1992 г.).
Структура популяции. Число перезимовавших землероек уменьшается в тече-

ние лета (рис. 15). В выборке первого периода они составляли в целом по запо-
веднику 78,0%, второго — 39,3%, третьего (август) — 20,3% всех отловленных 
животных. В сентябрьских отловах представители этой возрастной группы отсутс-
твовали. У этого вида отмечена относительно высокая доля взрослых землероек 
в середине лета, что свидетельствует о низкой интенсивности размножения. Доля 
перезимовавших животных увеличивается от равнины к горам (табл. 11). Если она 
во вторую половину лета на равнине составляла 15,4%, в предгорьях — 20,0%, то 
в горах достигала уже 32,0%. 
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Таблица 11 
Возрастная и половая структура популяции тундряной бурозубки в разных ландшафтных 

районах заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 39 15,4 6 83,3 2,67 33 57,6 0,76
Предгорье 124 20,0 25 64,0 2,00 99 59,6 3,65
Горы 122 32,0 39 66,7 4,33 83 57,8 2,04

Соотношение полов среди обеих возрастных групп уклоняется в сторону самцов. 
У перезимовавших особей достоверно это выражено только в горном районе, в двух 
других районах из-за малого объема выборок значимые различия не выявлены, хотя 
тенденция в преобладании самцов явно присутствует. 
Динамика численности. Численность вида в равнинном районе изменялась от 0 до 

2,6 экз., в предгорной тайге — от 0 до 10,2 экз., в горах — от 0 до 13,0 экз. на 100 кон.-
сут. На равнине на фоне низкой плотности тундряной бурозубки некоторое повышение 
обилия землероек наблюдалось в 1991–1993 гг. и в 1998 г. (рис. 16). В предгорной 
тайге самые высокие пики ее численности пришлись на 1992, 1994 и 2008 гг. При этом 
только в одном случае они совпадали с пиками обилия животных в горах. Поэтому 
синхронность в изменениях обилия животных в разных ландшафтных районах у этого 
вида отсутствовала. Значения рангового коэффициента корреляции не превышали 0,40 
(p > 0,05). 
Оценить наличие или отсутствие регулярности в изменении численности удалось 

только в предгорном районе. При этом лишь спектральный анализ выявил значимую 
периодическую составляющую, равную трем годам (рис. 17), тогда как автокорреля-
ционный анализ никакой регулярности в динамике обилия не обнаружил. Возможно, 
это связано с тем, что автокорреляционный анализ дает самую общую характеристику 
периодичности временного ряда.
В многолетнем аспекте в динамике численности тундряной бурозубки во всех лан-

дшафтных районах выделяется период с 1988 по 1994 г. Он характеризовался отно-

Рис. 15. Сезонная динамика возрастной структуры популяции тундряной бурозубки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. Периоды: 
I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август. 
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Рис. 16. Динамика численности тундряной бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учетов в канавки).

Рис. 17. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма 
изменений обилия (справа) тундряной бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным отлова в канавки).
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сительно высокими средними показателями численности данного вида, которые пре-
вышали таковые в последующие годы в 1,7–3,0 раза. На этот же период приходятся и 
максимальные показатели обилия, зарегистрированные за весь период наблюдений, за 
исключением предгорного района. 

3.3. ÑÐÅÄÍßß ÁÓÐÎÇÓÁÊÀ — SOREX CAECUTIENS Laxmann

Средняя бурозубка является видом с транспалеарктическим ареалом (Юдин, 1971; 
Гуреев, 1979; Долгов, 1985). В фауно-генетическом отношении ее относят к дальне-
восточному комплексу (Матюшкин, 1972; Шварц, 1989) или, по выражению Е.Н. Ма-
тюшкина, к фаунуле «средней бурозубки и лося». Она распространена по всей таежной 
зоне Северо-Востока европейской части России. Широко населяет Уральскую горную 
страну (Большаков и др., 1996). Повсеместно встречается на территории Печоро-
Илычского заповедника. 
Численность. Средняя бурозубка — один из фоновых видов мелких млекопитаю-

щих заповедника, по численности уступает лишь обыкновенной бурозубке (Бобрецов, 
1992а). В разных ландшафтных районах показатели обилия вида различаются (табл. 
12). Однако в отличие от обыкновенной бурозубки пространственные изменения носят 
иной характер. В равнинном районе средний показатель относительной численности 
самый незначительный — 16,5 экз. на 100 кон.-сут. Значение данного индекса мало от-
личается от аналогичных показателей других равнинных районов Европейского Севе-
ра. Так, в бассейне средней Вычегды обилие землероек составляет 15,9 экз. (Куприяно-
ва, 1990), на юге Архангельской области — 12,4 экз. (Куприянова, Наумов, 1983), в Пи-
нежском заповеднике — 23,2 экз. на 100 кон.-сут. (Куприянова, Сивков, 2000). Меньше 
их только в северной тайге в нижнем течении Печоры, где на 100 кон.-сут. ловилось 4,8 
экз. (Куприянова, 2009а). В Западной Сибири в заповеднике «Малая Сосьва» уровень 
обилия вида такой же, что и в средней тайге Русской равнины, и составляет 15,1 экз. на 
100 кон.-сут. (Буйдалина, 1992). 
Максимальных средних показателей численность вида достигает в припечорской 

части предгорного района заповедника — 45,7 экз. на 100 кон.-сут. Здесь же зарегистри-
ровано по годам и самое высокое обилие землероек на Европейском Севере (139,4 экз. 
в среднем по всем биотопам). Севернее в пределах северной подзоны тайги в приилыч-
ской части заповедника относительная численность средней бурозубки падает в 1,6 
раза. Высокая плотность средней бурозубки в предгорьях Урала обусловлена, прежде 
всего, широким распространением зеленомошных и долгомошных темнохвойных ле-
сов — наиболее оптимальных местообитаний этого вида. Следует отметить, что такая 
высокая численность отмечается лишь в восточных районах ареала, где этот вид доми-
нирует в населении землероек. Например, в долине Верхней Ангары показатели варь-
ировали от 96,6 до 106,8 экз. на 100 кон.-сут. (Малышев, 1992). В горах заповедника, 
где площадь их значительно сокращается, численность вида понижается в два раза. На 
горе Яныпупунер средние показатели обилия составили всего 19,6 экз. на 100 кон.-сут. 
Здесь средняя бурозубка населяет все высотные пояса, но ее плотность уменьшается 
от горно-лесного пояса к горно-тундровому. Интересно отметить, что на восточном 
макросклоне Северного Урала средняя численность варьирует от 10,0 экз. на г. Кось-
винский Камень (Большаков и др., 1996) до 21,7 экз. на 100 кон.-сут на г. Денежкин 
Камень (Бобрецов, Симакин, 2015).
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Таблица 12
Относительная численность средней бурозубки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным отлова ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Косьвинский Камень) 10,0 3,0–15,2 Большаков и др., 1996
Северный Урал (Денежкин Камень) 21,7 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 19,6 1,4–63,2 Собств. данные
Средний Урал 14,4 – Шарова, 1988б
Предгорья Северного Урала (Печора) 45,7 4–139,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 28,2 6,4–45,4 Куприянова, 2009а

Русская равнина
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 16,5 3,2–46,2 Собств. данные
Уляшово (Печорский р-н РК) 4,8 0–10,0 Куприянова, 2009а
Дань (Корткеросский р-н РК) 15,9 8,6–25,4 Куприянова, 1990
Раменье (Вельский р-н АО) 12,4 – Куприянова, Наумов, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) – 2,0–19,0 Колоскова, 1976
Пинега (Пинежский р-н АО) 21,0 0,8–38,2 Куприянова, Сивков, 2000

Фенноскандия
Южная Карелия 4,5 0–12,5 Ивантер, Ивантер, 1983

Местообитания. Средняя бурозубка в пределах своего обширного ареала населяет 
разнообразные местообитания. Однако при этом многие авторы отмечают ее тесную 
связь с лесными сообществами таежного типа, в напочвенном покрове которых доми-
нируют мхи (Попов, 1975; Юдин и др., 1979; Долгов, 1985; Ревин и др., 1988; Доку-
чаев, 1990; Шефтель, 1990; Малышев, 1992; Шварц и др., 1992; Вольперт, Шадрина, 
2002; Попов, 2003; Сергеев, 2003). Региональные особенности биотопического разме-
щения этого вида сводятся к тому, что в западной части своего ареала средняя буро-
зубка с успехом заселяет и более сухие местообитания — различные типы сосновых 
лесов (Попов, 1960; Пучковский, 1969; Ивантер, 1975; Куприянова, 1990), избегая при 
этом открытых биотопов. В какой-то мере для этого вида здесь справедливо замечание 
С.В. Пучковского (1973) о том, что он распределяется по биотопам в явно обратной 
зависимости от наличия обыкновенной бурозубки. Однако на севере Фенноскандии 
средняя бурозубка приурочена к болотам разного типа и редкостойным березовым ле-
сам с черникой (Finch, Kooij, 2005). В восточной части ареала спектр занимаемых этим 
видом местообитаний существенно расширяется. В Западной Сибири средняя буро-
зубка помимо зональных таежных сообществ населяет и сильно увлажненные и забо-
лоченные биотопы (Юдин, 1971), а в горах Алтая в большом количестве встречается на 
подгольцовых лугах и в тундрах (Долговых, 2006). 
На территории Печоро-Илычского заповедника биотопическое распределение в 

целом отражает уже перечисленные выше закономерности, но имеет определенные 
особенности в разных ландшафтных районах (табл. 13). В равнинном районе сред-
няя бурозубка ведет себя как типично эвритопный вид. Значения степени биотопичес-
кой приуроченности колеблются здесь от –0,13 до +0,23. Показатели верности биото-
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пу указывают на высокую и относительно стабильную численность вида в ельниках 
долгомошных и ельниках травяных пойменных. Значения этого индекса для данных 
местообитаний превышают +0,70. В них отловлено более половины всех зверьков, со-
ответственно, 26,1 и 30,2%. При этом ельники травяные не являются оптимальными 
для данного вида стациями, но относительная численность землероек в них довольно 
высокая. В том же регионе на средней Вычегде в ельниках крупнотравных добыто 
всего лишь 9,0% животных (Куприянова, 1994). Ценотический оптимум для средней 
бурозубки располагается здесь в мохово-лишайниковых, зеленомошных и сфагновых 
ельниках и сосняках (Куприянова, 1990). Ельники зеленомошные в равнинной части 
заповедника заселены в меньшей степени. Численность ее здесь очень нестабильна. 
Сосняков лишайниковых средняя бурозубка также избегает, хотя обилие ее в этом био-
топе в среднем выше обыкновенной бурозубки. 

Таблица 13
Биотопическое размещение средней бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
 Ельник зеленомошный 18,8 –0,11 –0,34
Ельник долгомошный 35,8 +0,03 +1,45
Ельник высокотравный пойменный 29,8 –0,13 +0,69
Сосняк зеленомошный 19,6 +0,15 –0,26
Сосняк лишайниковый 8,2 +0,23 –1,33

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 63,2 +0,24 +0,81
Ельник высокотравный пойменный 29,2 –0,32 –0,46
Ельник зеленом.-папоротниковый 64,0 +0,38 +0,84
Луг 9,6 –0,64 –1,19

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 31,0 +0,22 +1,17
Березняк высокотравный 13,2 –0,37 –0,98
Луг подгольцовый 15,8 –0,27 –0,67
Травяно-моховая тундра 25,2 +0,36 +0,47

Наиболее четко связь вида с лесными моховыми сообществами выражена в пред-
горьях Северного Урала. На эти сообщества приходится 77,3% всех поимок средней 
бурозубки. Положительные значения степени биотопической приуроченности вида 
отмечены для ельников долгомошных и ельников зеленомошно-папоротниковых, тог-
да как для травянистых местообитаний они отрицательны и превышают 0,32. Эту же 
закономерность выявил и индекс верности биотопу. Следует отметить, что показатели 
относительной численности средней бурозубки в оптимальных для данного вида био-
топах или не намного меньше обилия обыкновенной бурозубки (ельник долгомошный) 
или превышают их (ельник зеленомошно-папоротниковый). 
В горном районе биотопическое распределение средней бурозубки более равномер-

ное. Она преобладает здесь в пихто-ельниках папоротниковых и в травяно-моховой 
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тундре. В этих местообитаниях произрастают мхи, которые образуют разреженный 
напочвенный покров (тундры) или пятна, локализованные у основания деревьев (пих-
то-ельники). Показатели степени биотопической приуроченности для этих биотопов 
положительные и имеют наибольшие значения. В подгольцовом поясе, где доминиру-
ют травянистые сообщества, средняя бурозубка встречается значительно реже. 
Размножение. Небольшое увеличение семенников у самцов фиксируется в некоторые 

годы уже в третьей декаде марта. В начале апреля часть зверьков готова к размножению. 
В это время размеры гонад увеличиваются до 7,5 мм, а их вес до 162 мг. В середине-кон-
це апреля достигают половой зрелости и самки. Суммарная длина рогов матки составля-
ет 8,4–8,5 мм. Гон, таким образом, приходится на конец апреля – начало мая.
Первые беременные самки в равнинном районе заповедника отмечены в разные 

годы в период с 3 по 30 мая, но чаще всего они регистрируются в третьей декаде мая. 
В предгорном районе самая ранняя поимка таких самок приходится на 9 мая. Размно-
жение обычно заканчивается в третьей декаде августа, самая поздняя дата поимки бе-
ременной самки на равнине — 4 сентября. Весь период размножения, таким образом, 
занимает пять месяцев. 
Средняя плодовитость средней бурозубки в равнинном районе Печоро-Илычского за-

поведника составляет 6,8 ± 0,2 эмбриона и мало отличается от аналогичных показателей 
в других равнинных районов севера Русской равнины (табл. 14). На севере Западной 
Сибири величина выводка одна из самых минимальных: в Сосьвинском Приобье она 
составляет 6,3 ± 0,0 (Буйдалина, 1992), а в Сибирских Увалах — 6,4 ± 0,5 (Слуту, 2009). В 
целом же для равнинной части Западной Сибири Б.С. Юдин (1971) приводит показатель 
в 7 эмбрионов. На периферии ареала в Карелии это показатель увеличивается до 7,5 эм-
брионов (Ивантер, 1975). В предгорьях Северного Урала и на его восточном макрослоне 
на одну беременную самку приходится в среднем всего 5,0–6,4 молодых. Однако на за-
падном макросклоне Северного Урала величина выводка вновь возрастает.

Таблица 14
Размеры выводка у средней бурозубки на Урале и прилегающих равнинах

Район работ
Величина выводка

Источник
cредняя min–max

Уральская горная страна
Полярный Урал 7,0 4–10 Бердюгин, 2006
Северный Урал (Яныпупунер) 7,2 ± 0,3 6–9 Собств. данные
Северный Урал (Косьвинский Камень) 5,0 ± 0,2 – Большаков и др., 1996
Предгорья  Северного Урала (Печора) 6,4 ± 0,3 1–10 Собств. данные

Русская равнина
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 6,8 ± 0,2 5–10 Собств. данные
Дань (Корткеросский р-н РК) 7,0 ± 0,3 4–10 Куприянова, 1990
Раменье (Вельский р-н АО) 7,1 ± 0,3 – Куприянова, Наумов, 1986
Пермская область (южная тайга) 6,4 ± 0,2 – Преснецова, 1985

Фенноскандия
Карелия 7,5 6–10 Ивантер, 1975

Западно-Сибирская равнина
Сосьвинское Приобье 6,3 ± 0,0 – Буйдалина, 1992
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Наиболее высокие показатели плодовитости для этого вида характерны для Северо-
Восточной Азии. Например, в среднем течении Омолона они достигают 8,7 (Докучаев, 
1979), а верхнем течении — 9,5 (Юдин и др., 1976), а в долине средней Лены — 8,5 
эмбрионов (Вольперт, Шадрина, 2002). При этом максимальный размер выводка со-
ставляет здесь 14 детенышей. 
Резорбция эмбрионов у средней бурозубки Печоро-Илычского заповедника наблю-

дается редко. Из 36 просмотренных самок она отмечена только у одной особи (2,6%). 
В течение лета перезимовавшие животные приносят не менее двух пометов. Сеголетки 

первых выводков появляются в уловах в конце июня – начале июля. Появление первых 
прибылых в уловах фиксируется в разные годы в очень близкие сроки: в 1991 г. — 26 июня, 
в 1992 г. — 26 июня, в 1998 г. — 27 июня, в 2001 г. — 27 июня. Рождение молодых второго 
выводка приходится на август. Видимо, небольшая часть перезимовавших самок может 
давать третий помет. Так, у пойманной во второй половине августа самки беременность 
была совмещена с лактацией. 
Сеголетки практически не принимают участие в воспроизводстве популяции. За 

весь период исследований было отмечено только 8 половозрелых прибылых зверь-
ков, что составило 0,4% от общего числа сеголеток (n = 2212). Видимо, это общая 
закономерность, характерная для данного вида прилегающих равнин и Северного 
Урала. Так, например, в средней тайге Европейского Севера и Зауралья этот показа-
тель также невысок и колеблется в пределах 1,2–1,8% (Рамазанова, 1983; Куприяно-
ва, Наумов, 1986), а на Косьвинском Камне Северного Урала половозрелые молодые 
животные в уловах отсутствовали (Большаков и др., 1996). В тоже время в южной 
тайге Уральского Прикамья они составляли ежегодно от 3,4 до 16,7% (Преснецова, 
1985). На Северо-Востоке Азии участие в размножении сеголеток средней бурозуб-
ки является обычным явлением (Юдин и др., 1976; Докучаев, 1979; Вольперт, 1986; 
Ревин, 1989). 
Структура популяции. Возрастная структура популяции у средней бурозубки, как 

и у других видов землероек, меняется в течение лета, что обусловлено размножением 
и элиминацией животных старших возрастных групп (рис. 18). Она очень близка к та-
ковой у обыкновенной бурозубки, но падение удельного веса перезимовавших особей 
происходит к середине лета быстрее. Молодые животные появляются в уловах в июне 
(26,0%), в июле они уже преобладают в них (84,3%), а в августе составляют почти 90%. 

Рис. 18. Сезонная динамика возрастной структуры популяции средней бурозубки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). А — равнинный район, Б — предгорный район, В — горный 
район.



58 А.В. Бобрецов Популяционная экология мелких млекопитающих

Возрастной состав популяции средней бурозубки существенно меняется по годам. 
Отмечена отрицательная связь числа перезимовавших особей во второй половине лета 
с численностью популяции. Коэффициент корреляции Спирмена составил для пред-
горной группировки –0,60 (p < 0,05), для равнинной популяции — –0,69 (p < 0,01). В 
годы высокой численности удельный вес взрослых животных был минимальным, а в 
годы низкой численности возрастал. В предгорной тайге доля взрослых животных ко-
лебалась от 0 до 42,9% и составила в среднем 13,9%. На равнине ее годовые изменения 
были сходны с предгорьями. В горном районе корреляция между данными популяци-
онными параметрами отсутствовала. Все это свидетельствует о том, что большая роль 
в регуляции численности принадлежит перезимовавшим бурозубкам. Эти механизмы 
работают в условиях повышенной численности (равнина и предгорья), тогда как при 
более низкой плотности они отсутствуют. 
Соотношение полов среди взрослой части популяции за все годы наблюдений было 

близко к единице и статистически не различалось. Лишь для предгорий характерно 
незначимое преобладание самок (табл. 15), доля которых в некоторые годы достигала 
здесь 92,9%. Для данного района отмечена положительная связь числа самок с плот-
ностью популяции (rs = 0,59; p < 0,01). Преобладание самок в августовских сборах за-
регистрировано и для Сибирских Увалов (Слуту, 2009). Среди сеголеток также харак-
терно некоторое превалирование самцов, особенно в предгорьях заповедника. В целом 
наши данные не отличаются от опубликованных материалов по другим равнинным 
районам Европейского Севера. Например, в Карелии в целом среди перезимовавшей 
части популяции соотношение полов близко 1:1 (Ивантер, 1975), в Вельском районе 
Архангельской области среди обеих возрастных групп это соотношение было также 
равным (Куприянова, Калинин, 1986). Равенство полов в половозрелой части попу-
ляции средней бурозубки Ю.В. Ревин (1989) связывает с тем, что у нее в отличие от 
других видов бурозубок, в ловушки одинаково ловятся как самцы, так и самки. Однако 
следует отметить, что в некоторых регионах восточной части ареала данного вида до-
стоверно доминируют самцы: среди обеих возрастных групп в долине средней Лены 
(Вольперт, Шадрина, 2002), среди взрослых особей на протяжении всего периода на 
юге Дальнего Востока (Нестеренко, 1999).

Таблица 15
Возрастная и половая структура популяции средней бурозубки 

в разных ландшафтных районах заповедника во второй половине лета

Районы

Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n
из них пере-

зимовавшие, % n
из них 
самцы,

%
χ2 n

из них 
самцы,

%
χ2

Равнина 1380 13,9 147 51,0 0,08 1233 51,7 1,50
Предгорье 2795 15,1 332 46,7 1,46 2473 52,2 4,63
Горы 536 10,3 42 54,7 0,38 492 53,4 2,07

Динамика численности. Численность средней бурозубки по годам существенно 
меняется (рис. 19). Показатели обилия вида в равнинном районе колеблются от 3,2 
до 46,2 экз., в предгорном районе — от 4,2 до 139,4 экз., в горном районе — от 1,4 до 
63,2 экз. на 100 кон.-сут. Амплитуда колебаний численности животных значительно 
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повышается от равнины к горам. Если на равнине обилие землероек отличается в 14,4 
раза, в предгорье — в 33,2 раза, то в горах — в 45,1 раза. Судя по опубликованным мно-
голетним материалам, амплитуда изменений численности данного вида в равнинных 
районах Европейского Севера незначительна. На средней Вычегде показатели обилия 
меняются в 3 раза (Куприянова, 1990). 
Изменения обилия животных в пределах заповедника синхронизированы в про-

странстве. Отмечена четкая связь между колебаниями численности средней бурозубки 
равнинного и предгорного районов с одной стороны (rs = 0,57; p < 0,001), и между пред-
горным и горным районами (rs = 0,77; p < 0,001) с другой. При этом обилие землероек 
в предгорьях и горах изменялось более синхронно. Пики численности одновременно 
во всех районах наблюдались в 1992, 1998, 2001, 2004 и 2007 гг. Они обычно совпа-
дали с высоким обилием обыкновенной бурозубки, что предполагает влияние общих 
факторов на динамику популяций обоих видов. Некоторые особенности в динамике 
численности выявлены у средней бурозубки равнинного района. Здесь на фоне до-
вольно высокого ее обилия в других частях заповедника в некоторые годы отмечены 
депрессии (1989, 1995 гг.). 
На равнине за период наблюдений зарегистрировано девять пиков, в предгорье — 

только семь. Средняя продолжительность между ними составила, соответственно, 2,5 
и 3 года. Эту особенность в динамике популяций разных ландшафтных районов под-
тверждают и периодограммы (рис. 20): наибольшая спектральная плотность приходит-
ся на 2 года на равнине и на 3 года в предгорьях. При этом совпадение пиков между 
районами наблюдалось в шести случаях (67%), что и объясняет сопряженность в изме-
нениях численности средней бурозубки в этих районах. 
В горном районе отмечены самые глубокие депрессии обилия землероек. В 1999 

и 2002 гг. численность животных здесь опускалась ниже 0,7 экз. на 100 кон.-сут., что 

Рис. 19. Динамика численности средней бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учетов в канавки).
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было связано с неблагоприятными погодными условиями весны. В других районах по-
нижение численности в эти годы было незначительным. 

3.4. ÌÀËÀß ÁÓÐÎÇÓÁÊÀ — SOREX MINUTUS L.

Малая бурозубка по характеру распространения, как и обыкновенная бурозубка, — 
типичный западный палеаркт (Гуреев, 1979; Юдин, 1989), принадлежит к числу ви-
дов европейского происхождения (Иваницкая, 1985). Ю.В. Ревин (1989) относит ее к 
фаунуле южно-палеарктических хвойно-широколиственных лесов (неморальных эле-
ментов). На Северо-Востоке европейской части России и на Урале в пределах лесной 
зоны встречается повсеместно (Шарова, 1992; Куприянова, 1994). Обычна во всех лан-
дшафтных районах Печоро-Илычского заповедника. 
Численность. Численность малой бурозубки на территории заповедника, как и во 

многих частях ареала, незначительна (табл. 16). Практически повсеместно на Европей-
ском Севере она не превышает 6,5 экз. на 100 кон.-сут. Несколько больше ее в горном 
районе Печоро-Илычского заповедника, где показатели численности составили 7,4 экз. 

Рис. 20. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма 
изменений обилия (справа) средней бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным отлова в канавки).
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на 100 кон.-сут. На восточном макросклоне Урала ее обилие меньше: здесь н  а север от 
Южного до Полярного Урала уловы малой бурозубки понижаются с 4,6 до 0,4 экз. на 
100 кон.-сут. (Шарова, 1985). А.А. Максимов с соавторами (1981) считают такой уро-
вень плотности видовой нормой существования вида.

Таблица 16
Относительная численность малой бурозубки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Яныпупунер) 7,4 0,8–21,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 5,8 0–21,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 3,4 0,7–9,0 Куприянова, 2009а

Русская равнина
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 6,0 0,4–17,6 Собств. данные
Дань (Корткеросский р-н РК) 6,4 1,8–9,6 Куприянова, 1990
Уляшово (Печорский р-н РК) 2,4 0–9,6 Куприянова, 2009а
Раменье (Велький р-н АО) 3,8 – Куприянова, Наумов, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) – 0,2–4,4 Колоскова, 1976
Пинега (Пинежский р-н АО) 2,0 0,4–2,0 Куприянова, 2009а

Фенноскандия
Южная Карелия 5,4 1,6–10,2 Ивантер, Ивантер, 1983

Местообитания. Многие исследователи отмечают большое сходство в биотопи-
ческом размещении малой и обыкновенной бурозубок (Строганов, 1957; Юдин, 1962; 
Michielsen, 1966; Пучковский, 1973; Куприянова, 1978; Долгов, 1985; Churchfi eld, 1990; 
Шварц и др., 1992; Ивантер, Макаров, 2001; Сергеев, 2003). По данным Б.И. Шефтеля 
(1990), центры пространственных ниш этих видов в Средней Сибири частично пере-
крываются. Аналогичный результат показал кластерный анализ стациального распре-
деления шести видов бурозубок на Урале: обыкновенная и малая бурозубки вошли в 
одну пару (Большаков и др., 1996). В Карелии малая бурозубка по своим биотопичес-
ким предпочтениям занимает промежуточное положение между обыкновенной и сред-
ней бурозубками (Ивантер, 1975).
При этом некоторые разногласия среди исследователей вызывает отношение малой 

бурозубки к биотопам различной влажности. По мнению многих авторов, данный вид 
предпочитает более сухие участки по сравнению с обыкновенной бурозубкой. Эта точ-
ка зрения основывается на том факте, что в ряде регионов малая бурозубка наиболее 
плотно заселяет сосняки и ельники зеленомошные и совершенно избегает приручь-
евые и заболоченные ельники и болота (Попов, 1960; Ивантер, 1975 и др.). Однако в 
ряде районов она явно тяготеет к влажным местообитаниям. Такой вывод был сделан, 
например, Е.А. Шварцем с соавторами (1992) в отношении Валдайской возвышеннос-
ти. В бассейне средней Вычегды наибольшее число малой бурозубки было отловлено 
в крупнотравном ельнике, а в зеленомошных и сфагновых ельниках она встречалась 
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примерно в равном количестве (Куприянова, 1994). Под Сыктывкаром она постоянно 
ловилась на верховых болотах открытого и закрытого типа (Куприянова, Ануфриев, 
1992). В Пинежском заповеднике столь же часто встречалась в зеленомошных и сфаг-
новых лесах, как и в травяных биотопах (Куприянова, Сивков, 2007). На Онежском 
полуострове была обычной в ельниках сфагновых (12,7%) и встречалась в небольшом 
числе в сосняках лишайниковых (Пучковский, 1969а). В южной тайге Западной Си-
бири заселяет наиболее влажные биотопы — низинные болота и заболоченные леса 
(Равкин, Лукьянова, 1976). Приведенные данные демонстрируют более высокую толе-
рантность малой бурозубки по сравнению с обыкновенной бурозубкой по отношению 
к различным местообитаниям, что в свое время отмечал В.А. Долгов (1985). 
В Печоро-Илычском заповеднике экологический оптимум этого вида находится в 

травянистых пойменных лесах и на лугах (табл. 17), что в какой-то степени сближа-
ет его с равнозубой бурозубкой. В данных биотопах зарегистрированы максимальные 
для заповедника показатели обилия малой бурозубки. В равнинной части заповедни-
ка малая бурозубка отмечена во всех исследованных биотопах. Однако ельники дол-
гомошные и сосняки лишайниковые являются явно чуждыми местообитаниями для 
данного вида. Наибольшее число животных было отловлено в е льниках травянистых и 
зеленомошных, расположенных в долине реки Печоры, соответственно, 49,2 и 30,6%. 
В единичном числе отмечена на верховых болотах.

Таблица 17
Биотопическое размещение малой бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник  зеленомошный 9,0 +0,15 +0,51
Ельник долгомошный 1,0 –0,90 –0,85
Ельник травянистый пойменный 14,6 +0,11 +1,47
Сосняк зеленомошный 4,4 –0,13 –0,27
Сосняк лишайниковый 0,8 –0,42 –0,89

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 4,8 –0,22 –0,73
Ельник травянистый пойменный 8,6 +0,14 +0,91
Ельник зеленом.-папоротниковый 4,2 –0,26 –0,99
Луг 8,4 +0,24 +0,82

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 6,0 –0,22 –0,24
Березняк травянистый 9,0 +0,03 +0,42
Луг подгольцовый 12,0 +0,24 +1,08
Травяно-моховая тундра 1,4 –0,59 –1,26

В предгорном районе малая бурозубка является эвритопным видом. Однако наиболь-
шее число животных регистрировалось в ельниках травянистых и на лугах (примерно 
в равном количестве). Была обычной также на осоково-травяных болотах. В 2010 г. в 
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них фиксировалась максимальная численность малой бурозубки. Если в ельниках тра-
вянистых на 100 кон.-сут. отлавливалось 6,6 экз., то на болотах — 11,6 экз. 
В горном районе наиболее оптимальными стациями являются местообитания под-

гольцового пояса. Здесь на лугах было поймано 52,7% всех животных, в травянистых 
парковых березняках — 29,1%. В горно-лесном поясе встречается реже — 17,3%. В 
небольшом числе встречается и в травяно-моховых тундрах, но их явно избегает, о чем 
свидетельствуют отрицательные значения биотопических показателей. 
Размножение. Первые беременные самки в окрестностях Якши отмечены в уловах 

19 мая. Это самые ранние сроки начала размножения данного вида, зафиксированные 
на территории заповедника. Обычно сеголетки появляются в уловах в первой декаде 
июля, что подтверждает мнение о несколько более позднем начале размножения ма-
лой бурозубки по сравнению с другими видами землероек (Снегиревская, 1947; Юдин, 
1962; Ивантер и др., 1974; Куприянова, Наумов, 1986). В близкие сроки (в конце первой 
декады июля) наблюдала выход молодых в более южных районах Северного Урала 
Л.П. Шарова (1985). 
Средняя плодовитость малой бурозубки равнинного района Печоро-Илычского за-

поведника незначительно отличается от аналогичных показателей из других регионов 
средней тайги Европейского Севера (табл. 18). Здесь она выше, чем в предгорьях и 
горах заповедника. Однако в ряде других районов Урала отмечены крупные размеры 
среднего выводка. По данным Л.П. Шаровой (1985) в разных районах Урала на одну 
самку приходилось 8,0–8,3 эмбрионов. Максимальная плодовитость отмечена на Юж-
ном Урале — 10,1 (Большаков и др., 1996).

Таблица 18
Размеры выводка у малой бурозубки в разных районах Урала и Европейского Севера

Район работ
Величина выводка

Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Яныпупунер) 6,5 ± 0,8 4–8 Собств. данные
Южный Урал 10,1± 0,3 – Большаков и др., 1996
Предгорья  Северного Урала (Печора) 6,0 ± 0,6 1–9 Собств. данные

Русская равнина (средняя тайга)
Раменье (Вельский р-н АО) 7,7 ± 0,3 – Куприянова, Наумов, 1986 
Дань (Корткеросский р-н РК) 7,0 ± 0,3 4–9 Куприянова, 1990
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 7,3 ± 0,4 6–9 Собств. данные

Фенноскандия
Карелия 5,8 ± 0,5 2–11 Ивантер, 1975 

Молодые животные практически не участвуют в размножении. За годы наблюдений 
были отмечены 4 половозрелых самки, что составило лишь 0,4% от общего числа сего-
леток. Одна из них явно кормящая по состоянию сосков была поймана в окрестностях 
Якши 2 сентября (1996 г.). Для сравнения в других равнинных районах Европейского 
Севера значение в размножении сеголеток также незначительно: на юге Архангельской 
области — 1,1% (Куприянова, Наумов, 1986), в средней тайге Республики Коми — 1,4% 
(Куприянова, 1994), в Карелии — 0,2 (Ивантер, 1975). Между тем, в южной части Ура-
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ла размножающиеся прибылые животные обычны (Снегиревская, 1974; Долгов и др., 
1968). На Южном Урале они составляют 14,3% среди сеголеток (Шарова, 1985). Ре-
зорбция эмбрионов у просмотренных беременных самок из заповедника не отмечена. 
Структура популяции. Возрастная структура популяции малой бурозубки в запо-

веднике сходна с такой у равнозубой бурозубки (рис. 21). В мае–июне в уловах встре-
чаются только перезимовавшие особи. В июле их доля резко падает до 24,6%. Далее 
темпы отхода этой возрастной группы замедляются, в августе ее удельный вес состав-
ляет 20,3%. В сентябре преобладание молодых животных составляет в сборах 94,2%. 
Отмечены четкие различия в возрастной структуре малой бурозубки разных лан-

дшафтных районов (табл. 19). Число перезимовавших животных в равнинной части 
заповедника во второй половине лета было в два раза ниже, чем в горных районах. 
Это указывает на интенсивность размножения землероек в равнинном районе. Хотя 
в ближайшем к заповеднику Корткеросском районе Республики Коми удельный вес 
старшей возрастной группы был выше, чем в равнинном районе Печоро-Илычского 
заповедника, и составил 19,5% (Куприянова, 1994). В Карелии за все годы наблюдений 
доля перезимовавших равнялась лишь 13,3% (Ивантер, 1975). 

Таблица 19 
Возрастная и половая структура популяции малой бурозубки в разных ландшафтных районах 

Печоро-Илычского заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 413 12,1 50 74,0 11,52 363 51,2 0,22
Предгорье 398 27,4 109 71,6 20,27 289 58,8 9,00
Горы 171 28,1 48 77,1 14,08 123 52,0 0,20

Среди перезимовавших животных во всех ландшафтных районах статистически зна-
чимо преобладали самцы. Их доля в уловах в этой возрастной группе во второй поло-

Рис. 21. Сезонная динамика возрастной структуры популяции малой бурозубки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. Периоды: 
I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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вине лета колебалась от 71,6% (предгорья) до 77,1% (горы). Значительное превалиро-
вание самцов среди перезимовавших животных отмечено также в Карелии (Ивантер, 
1975), в средней тайге Республики Коми (Куприянова, 1994) и в разных районах Урала 
(Шарова, 1985). Среди сеголеток соотношение полов в равнинном и горном районах 
было близко 1:1, соответственно, 51,2 и 52,1%. Только в предгорьях достоверно преоб-
ладали самцы (58,8%). 
Динамика численности. Средние индексы обилия малой бурозубки в равнинном 

районе заповедника варьировали от 0,4 до 17,6 экз., в предгорном районе — от 0 до 
21,2 экз., в горном районе — от 0,8 до 21,4 экз. на 100 кон.-сут. Таким образом, числен-
ность вида изменялась на равнине в 44 раза, в горах — в 27 раз. Наибольший размах 
колебаний отмечен в предгорном районе. 
Динамика популяций малой бурозубки в разных ландшафтных районах характери-

зовалась значительной асинхронностью (рис. 22). Так, значение рангового показателя 
корреляции Спирмена между обилием землероек равнинного и предгорного районов 
составило лишь 0,20 (p = 0,36). Наиболее высокие подъемы численности вида в рав-
нинном районе пришлись на 1994, 1997, 2003 и 2008 гг., в предгорной тайге — на 1992, 
2001 и 2006 гг., а в горных лесах — на 1991, 2001 и 2004 гг. Однако в период с 1996 
по 2004 г. отмечены довольно согласованные изменения численности малой бурозуб-
ки. Наиболее глубокая депрессия численности малой бурозубки отмечена в 1999 г. во 
всех районах одновременно. Она совпала с аналогичной фазой цикла у обыкновенной 
бурозубки.

Рис. 22. Динамика численности малой бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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3.5. ÊÐÎØÅ×ÍÀß ÁÓÐÎÇÓÁÊÀ — SOREX MINUTISSIMUS 
Zimmermann

Крошечная бурозубка относится к древнетаежному (дальневосточному) фауноге-
нетическому комплексу (Шварц, 1989; Нестеренко, 1999), что аналогично фаунуле 
«средней бурозубки и соболя» Е.Н. Матюшкина (1972). Занимает обширный (транс-
палеарктический) ареал и является одним из наименее изученных видов землероек 
(Юдин, 1971, 1989; Долгов, 1967; Гуреев, 1979). На севере Русской равнины, скорее 
всего, обитает по всей таежной зоне, но из-за ограниченности применения ловчих ка-
навок конфигурация ареала здесь не выяснена. Находки этого вида в Республике Коми 
концентрируются в ее южной части. Самые северные точки расположены в пределах 
северной подзоны тайги: Уляшово Печорского района Республики Коми (Куприянова, 
1994) и среднее течение реки Печорская Пижма. В Архангельской области встречается 
на Пинеге и на Онежском полуострове (Пучковский, 1969; Куприянова, Сивков, 2000). 
На Урале до недавнего времени северным пределом ее распространения считали гору 
Чистоп на севере Свердловской области (Шарова, 1992). Нами этот вид найден се-
вернее в Печоро-Илычском заповеднике как на самом юге горного района (г. Яныпу-
пунер), так и на самом севере (г. Турыньянер). Крошечная бурозубка отлавливалась 
исключительно в канавки. На территории заповедника она отмечена во всех ландшаф-
тных районах. 
Численность. Практически везде крошечная бурозубка — один из самых малочис-

ленных видов семейства землероек. Обычно за многие годы работы на одном стаци-

Таблица 20 
Относительная численность крошечной бурозубки в разных районах Северного Урала 
и северной части Русской равнины по данным отлова ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 0,5 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 0,5 0–2,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 0,1 0–1,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,5 0–1,6 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0,8 – Куприянова, Наумов, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 0,8 – Колоскова, 1976
Пинега (Пинежский р-н АО) 1,2 0–1,2 Куприянова, 2009а
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,8 0–2,0 Собств. данные
Дань (Корткеросский р-н РК) 1,2 0,2–2,6 Куприянова, 1990
Уляшово (Печорский р-н РК) 0,4 0,2–1,2 Куприянова, 2009а

Фенноскандия
Южная Карелия 0,1 0–1,9 Ивантер, Ивантер, 1983
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онаре отлавливается незначительное число животных. Например, в Южной Якутии 
на Олекме этот вид в суммарных уловах землероек был представлен всего лишь 2% 
(Ревин, 1989). В Северном Приохотье за 10 лет работы было добыто 26 экз. или 0,9% 
от числа всех бурозубок (Докучаев, 1990). В Северном Забайкалье и Прибайкалье от-
носительная численность в разных котловинах колебалась от 0,7 до 1,6 экз. на 100 
кон.-сут. (Лямкин и др., 1985). В Западной Сибири средние показатели обилия данного 
вида редко достигали 1,0 экз. на 100 кон.-сут. (Юдин, 1988). На юге Дальнего Востока 
встречается практически везде, но также является относительно редким видом. Однако 
здесь зафиксирована и самая высокая численность в ареале — 6,7 экз. на 100 кон.-сут. 
(Нестеренко, 1999).
На Европейском Севере и Урале средние показатели крошечной бурозубки не пре-

вышали 1,4 экз. на 100 кон.-  сут. (табл. 20). На этом фоне можно лишь отметить очень 
низкие индексы численности (0,1 экз.) в Карелии и в припечорской части (средняя 
тайга) предгорного района Печоро-Илычского заповедника. На остальной террито-
рии заповедника индексы обилия колебались от 0,5 до 0,8 экз. на 100 кон.-сут. 
Местообитания. Крошечная бурозубка заселяет разнообразные биотопы и считается 

одним из самых политопных видов землероек (Юдин и др., 1979; Долгов, 1985). Однако, 
как заметил Ю.В. Ревин (1989), из-за редкости этого вида стациальное распределение 
его носит «смазанный» характер, что очевидно и послужило основанием для подобного 
вывода. В небольшом количестве она ловится во многих местообитаниях. Например, в 
Приладожье в Карелии она отмечена в 8 из 10 биотопах. При этом показатели обилия в 
них колебались от 0,1 до 1,0 экз. на 100 кон.-сут. (Ивантер, Макаров, 2001). В средней 

Таблица 21
Биотопическое размещение крошечной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 1,0 +0,37 –0,04
Ельник долгомошный 3,4 +0,72 +1,72
Ельник травянистый пойменный 0,6 –0,51 –0,34
Сосняк зеленомошный 0,2 –0,54 –0,63
Сосняк лишайниковый 0,06 –0,55 –0,73

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 0,4 +0,41 +0,90
Ельник травянистый пойменный 0,06 –0,85 –0,80
Ельник зеленом.-папоротниковый 0,4 +0,41 +0,90
Луг 0,04 –0,41 –0,90

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 0,6 +0,04 +0,91
Березняк травянистый 0,4 –0,12 –0,91
Луг подгольцовый 0,6 +0,05 +0,91
Травяно-моховая тундра 0,4 +0,08 –0,91
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тайге бассейна р. Вычегды она также отмечена во всех стациях, в которых работали лов-
чие канавки, но и здесь индексы численности данного вида в них изменялись от 0,2 до 
1,8 экз. на 100 кон.-сут. и лишь в ельниках сфагново-черничных обилие землероек было 
несколько выше (Куприянова, 1994). Более определенно о тесной связи крошечной буро-
зубки в горах юга Западной Сибири с конкретными типами местообитаний — черневой 
тайгой пишет В.Е. Сергеев (2003). В Атласе европейских млекопитающих отмечается 
его предпочтение к сырым ельникам с плотным покровом зеленых мхов (Sulkava, 1999). 
На Валдайской возвышенности намечается совпадение между местами поимок этого 
вида и стациальным распределением средней бурозубки (Шварц и др., 1992). На Ура-
ле результаты кластерного анализа показали большое сходство в выборе местообитаний 
крошечной бурозубки с равнозубой бурозубкой (Большаков и др., 1996).
В Печоро-Илычском заповеднике крошечная бурозубка встречается во всех исследо-

ванных стациях. Однако в равнинном и предгорном районах явно тяготеет к сообщес-
твам таежного типа (табл. 21). Здесь максимальные положительные значения показа-
телей биотопической приуроченности этого вида характерны для ельников долгомош-
ных и зеленомошных. 
В равнинной части заповедника в этих двух биотопах было отловлено 83,7% всех 

особей. При этом она явно избегает пойменных стаций и разных типов сосновых ле-
сов. Они, судя по коэффициенту верности биотопу, являются чуждыми для крошечной 
бурозубки. В Корткеросском районе Республики Коми характерными ее стациями яв-
ляются ельники заболоченные, смешанные зеленомошно-черничные леса и вырубки и 
чуждыми — сосновые леса и ельники приречные (Куприянова, 1994). Однако на Онеж-
ском полуострове этот вид более обычен в борах разного типа (Пучковский, 1969а). 
В горном районе распределение крошечной бурозубки по местообитаниям более 

равномерное. Она является здесь эвритопным видом. В небольшом количестве встре-
чается во всех высотных поясах, вплоть до горной тундры. 
Размножение. В связи с большой редкостью этого вида в уловах сведения о его раз-

множении крайне скудны. За весь период в Печоро-Илычском заповеднике были пой-
маны только две беременные самки и обе в горном районе в конце июля. Каждая из них 
имела по 9 эмбрионов. Безусловно, на основе этого материала делать какие-то выводы 
о плодовитости вида крайне сложно. Тем не менее, эти данные показательны, так как 
максимальное число в помете крошечной бурозубки в Западной Сибири и на Дальнем 
Востоке достигает только 7 эмбрионов (Юдин, 1962; Наземные млекопитающие …, 
1984), а в Северном Забайкалье — 8 эмбрионов (Лямкин и др., 1985). 18 августа 1990 г. 
была добыта кормящая самка. Единственный взрослый самец, пойманный в конце ав-
густа, имел хорошо развитые семенники (4,4 × 3,1 мм). Первые сеголетки отмечены в 
уловах 12 июля (1990 г.). Все прибылые животные в выборке были неполовозрелыми.
Структура популяции. В августе в равнинном (n = 51) и предгорном (n = 12) райо-

нах заповедника доля перезимовавших животных в выборках была очень близка и со-
ставляла, соответственно, 17,6 и 16,7%. Это существенно ниже, чем в Карелии, где 
удельный вес взрослых особей достигает 35% (Ивантер, 1975). Однако выше, чем на 
средней Вычегде, где эта возрастная группа составляла в уловах в последний летний 
месяц всего лишь 8,9% (Куприянова, 1994). Особенно много перезимовавших особей в 
горах. В разных высотных поясах горы Яныпупунер их (n = 12) удельный вес достигал 
66,7%. Во второй половине июля 2007 г. в северной части горного района (гора Туры-
ньянер) в тундрах были добыты четыре бурозубки, три из которых оказались взрослы-
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ми (75%). Данный показатель свидетельствует об очень низких темпах воспроизводс-
тва крошечной бурозубки в этом ландшафтном районе. 
В имеющейся выборке среди перезимовавших животных равнинного и предгорного 

районов соотношение полов среди обеих возрастных групп было близко 1:1. В других 
равнинных районах Европейского Севера обычно в уловах превалируют самцы, доля ко-
торых превышает 65% (Ивантер, 1975; Куприянова, 1994). Такое соотношение в Печоро-
Илычском заповеднике характерно только для перезимовавшей части (n = 15) популяции 
крошечной бурозубки гор, где доля самцов очень высока — 80% (χ2 = 5,4; p < 0,05). 
Динамика численности. Амплитуда колебаний численности у этого вида незначи-

тельна, поэтому выявить какие-то закономерности в динамике его обилия очень слож-
но (рис. 23). Обычно годы с небольшой уловистостью животных чередуются с годами, 
когда эти землеройки отсутствуют в сборах. В равнинном районе заповедника, напри-
мер, крошечная бурозубка за период наблюдений (24 года) ловилась только 19 лет, в 
предгорьях — 8 лет. В горах регистрировалась 6 лет из 10. 
Сопряженность в динамике численности вида между разными ландшафтными райо-

нами отсутствует. В многолетнем аспекте выделяется период относительно высокой 
численности в начале (1988–1992 гг.) и в конце исследований (2011–2013 гг.). В эти 
периоды показатели обилия в некоторые годы превышали 1 экз. на 100 кон.-сут. 

3.6. ÐÀÂÍÎÇÓÁÀß ÁÓÐÎÇÓÁÊÀ — SOREX ISODON L.

Равнозубая бурозубка — восточный палеаркт, ареал которой простирается от Кам-
чатки до Скандинавского полуострова. В своем распространении она более строго при-
держивается лесного пояса, чем другие виды землероек (Долгов, 1985). Е.А. Шварц 
(1989) относит ее к алтайскому фауно-генетическому комплексу. Позднее В.Е. Сергеев 

Рис. 23. Динамика численности крошечной бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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(2003) приводит веские доказательства в пользу этого положения. Несмотря на то, что 
большая часть Республики Коми лежит в пределах области распространения данного 
вида, равнозубая бурозубка в обобщающих сводках по этому региону не приводилась 
(Остроумов, 1972; Марвин, Турьева, 1979), так как долгое время отождествлялась с 
обыкновенной бурозубкой. Лишь в последние десятилетия стала в общих чертах из-
вестна конфигурация ареала этого вида на Северо-Востоке европейской части России 
(Мелкие млекопитающие …, 1994; Бобрецов, 1996). В Уральской горной стране се-
верная граница проходит на Приполярном Урале, однако распространение вида здесь 
носит мозаичный характер (Шарова, 1981, 1992). 
Численность. На Европейском Севере равнозубая бурозубка — довольно редкий 

вид (табл. 22). Средние показатели ее численности изменялись в разных районах от 0 
до 2,4 экз. на 100 кон.-сут. (Пучковский, 1969; Колоскова, 1976; Куприянова, Наумов, 
1983; Ивантер, Ивантер, 1988а; Куприянова, 1990, 2009б). Такой же уровень обилия 
отмечен и в равнинном районе заповедника (0,2 экз. на 100 кон.-сут.), а также в равнин-
ной части Северного Зауралья. В последнем случае показатели учета колебались по 
годам от 0,1 до 1,7 экз. (в среднем 0,8) на 100 кон.-сут. (Рамазанова, 1984). В предгорьях 
Урала относительная численность вида в припечорской части заповедника повыша-
ется до 9,6 экз. на 100 кон.-сут. В то же время в бассейне Илыча в пределах северной 
тайги она ненамного превышала показатели, отмеченные для равнинных популяций. 

Таблица 22
Относительная численность равнозубой бурозубки в разных районах Северного Урала 
и северной части Русской равнины по данным отлова ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 6,5 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 28,0 0,6–82,6 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 9,6 0–61,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 4,2 0–16,6 Куприянова, 2011

Русская равнина
Пинега (Пинежский р-н АО) 1,6 0–2,0 Куприянова, 2009б
Раменье (Вельский р-н АО) 0,6 – Куприянова, Наумов, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) - 0,4–3,2 Колоскова, 1976
Онежский полуосторов 0,9 – Пучковский, 1969
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,2 0–2,2 Собств. данные
Дань (Корткеросский р-н РК) 2,4 1,4–4,6 Куприянова, 1990
Уляшово (Печорский р-н РК) 0 0 Куприянова, 2009б

Фенноскандия
Карелия 0,05 – Ивантер, Ивантер, 1988а

Высокая численность равнозубой бурозубки отмечена в горном районе заповедника. 
На западном склоне г. Яныпупунер средний показатель обилия составил 28,0 экз. на 
100 кон.-сут. Здесь она занимала второе место в сборах землероек (18,7%), а в некото-
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рые годы (1989) даже доминировала среди них (48,4%). Равнозубая бурозубка относи-
тельно редка в нижней части горно-лесного пояса, где большие площади заняты ельни-
ками зеленомошными. В верхней части горно-лесного пояса (27,6 экз.) и в подгольцо-
вом (29,2 экз. на 100 кон.-сут.) это уже обычный, а в некоторые годы и многочисленный 
вид. Максимальная численность отмечена в березняках травянистых подгольцовых — 
105 экз. на 100 кон.-сут. Выше, в горных тундрах, обилие равнозубой бурозубки резко 
падает и составляет уже 7,6 экз. на 100 кон.-сут.
Высокая численность данного вида на западных склонах горного района Печоро-

Илычского заповедника (по крайней мере, его южной части) — явление уникальное как 
для севера европейской части России, так и для Уральского региона в целом. Следует 
отметить, что на восточном макросклоне Северного Урала он отсутствовал в многолет-
них уловах на Косьвинском Камне и Чистопе (Шарова, 1992). Относительно высокая 
его значимость, но при меньшем уровне обилия, отмечена только для г. Иремель на 
Южном Урале (Мелкие млекопитающие…, 1986). Однако, по данным тех же авторов, 
этот вид не обнаружен на другом хребте этой части Урала — Ирендыке. 
По уровню численности равнозубая бурозубка гор заповедника сопоставима или 

даже превышает аналогичные показатели для гор юга Западной Сибири, для которых 
приводятся самые высокие оценки обилия вида в ареале. Она многочисленна в горной 
тайге Кузнецкого Алатау (Сергеев, 2003; Бабина, 2009), на Алтае (Лукьянова, 1992; 
Долговых, 2006; Литвинов, Пожидаева, 2007; Виноградов, 2010), в Саянах (Малышев, 
2007), а также на северном макросклоне Хамар-Дабана (Швецов, 1977). Максимальная 
относительная численность вида на этих территориях колебалась от 15 до 90,6 экз. 
на 100 кон.-сут. В.В. Виноградовым (2010) было показано, что в горах юга Сибири 
доминирование равнозубой бурозубки в населении мелких млекопитающих четко сов-
падало с избыточно-влажными районами. К таким территориям относятся и западные 
склоны Северного Урала в пределах Печоро-Илычского заповедника. 
Местообитания. По сравнению с другими видами землероек населяет в Печо-

ро-Илычском заповеднике сравнительно узкий спектр местообитаний, главным об-
разом лесные травянистые стации, что позволяет отнести ее к стенотопным видам. 
Так, 75% от общего числа (n = 28) отловленных на равнине животных пришлось на 
ельники травяные пойменные. В предгорье в этих стациях поймано 80,9% (из 382 
экз.), тогда как в ельниках зеленомошных — всего 9,7%. В сосновых лесах этот вид 
встречен не был. Аналогичные цифры приводит И.Ф. Куприянова (1990) для Корт-
керосского района Республики Коми, где в ельниках крупнотравных приручьевых 
было добыто 77,8% всех животных. Равнозубая бурозубка в равнинном и предгорном 
районах заповедника явно отдает предпочтение одному типу местообитаний. Мак-
симальные значения коэффициента биотопической приуроченности (больше +0,70) 
отмечены только для ельников травяных пойменных, тогда как в отношении других 
местообитаний они были отрицательными (табл. 23). На эту же особенность в био-
топическом размещении указывают и показатели верности биотопу. Приуроченность 
к травянистым темнохвойным лесам — характерная особенность данного вида на 
Европейском Севере (Куприянова, 1978а, 1994; Ивантер, 1981; Ивантер, Ивантер, 
1988а; Бобрецов, 1996; Поздняков, 1997; Кутенков, 2006). На Онежском полуострове 
и Валдайской возвышенности он заселяет в том числе и разные типы лугов (Пучков-
ский, 1969; Шварц и др., 1992). Следует отметить, что в Сибири спектр занимаемых 
местообитаний значительно шире (Лукьянова, 1975; Равкин, Лукьянова, 1976; Юдин 
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и др., 1979; Ревин, 1989; Долговых, 2006), но и здесь четко выражена приурочен-
ность к залесенным и достаточно увлажненным биотопам с хорошо развитым высо-
котравьем (Лукьянова, 1992). В Финляндии обитает в еловых лесах с плодородными 
почвами, на влажных лугах по берегам рек и озер (Hanski, Kaikusalo, 1989). На Чу-
котке, восточной периферии ареала, распространение вида ограничено пойменными 
участками (Докучаев, 1994). 

Таблица 23 
Биотопическое размещение равнозубой бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 0,2 –0,31 –0,25
Ельник долгомошный 0 – –0,53
Ельник травянистый пойменный 1,6 +0,87 +1,78
Сосняк зеленомошный 0 – –0,53
Сосняк лишайниковый 0,03 – –0,49

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 1,8 –0,67 –0,56
Ельник травянистый пойменный 18,8 +0,75 +1,46
Ельник зеленом.-папоротниковый 0,4 –0,86 –0,72
Луг 4,8 –0,11 –0,20

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 27,6 +0,06 +0,39
Березняк травянистый 31,8 +0,13 +0,78
Луг подгольцовый 26,6 –0,005 +0,30
Травяно-моховая тундра 7,6 –0,38 –1,46

Биотопическое распределение равнозубой бурозубки в горном районе Печоро-Илыч-
ского заповедника во многом напоминает ее размещение в высотных поясах Северного 
Алтая, максимальное обилие которой зарегистрировано в подгольцовом и лесном поя-
сах (Долговых, 2006). Основными биотопами в этих поясах на территории заповедника 
являются травянистые типы — пихто-ельники крупнопапоротниковые и аконитово-
разнотравные леса, березняки и луга подгольцовые. Судя по коэффициентам биотопи-
ческой приуроченности, в горах равнозубая бурозубка ведет себя как эвритопный вид. 
Однако при этом она явно избегает травяно-моховые тундры (отрицательные значения 
показателей биотопической приуроченности). В тоже время в Центральном Алтае про-
слеживается тесная связь вида с травяно-ерниковыми тундрами (Долговых, 2006), а в 
горных тундрах Кузнецкого Алатау выходит по численности на первое место (Бабина, 
2009). 
Размножение. Начало размножения у равнозубой бурозубки в заповеднике, как и в 

других западных районах ареала вида (Skaren, 1979; Ивантер, Ивантер, 1988а), прихо-
дится на более поздние сроки, чем у других видов бурозубок, но и раньше заканчива-
ется. Первая беременная самка здесь отмечена 24 мая (1989 г.), последняя — 15 августа 
(1993 г.). По сравнению с обыкновенной бурозубкой различия в сроках начала репро-
дукции составляют 15–20 дней. Продолжительность периода размножения в печорской 
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тайге превышает чуть более 3 месяцев. В восточной части ареала основные фенологичес-
кие даты репродуктивного цикла приурочены к тому же времени, что и у других бурозу-
бок, но несколько сдвинуты к осени (Юдин, Барсова, 1967; Сообщества …, 1978; Лямкин 
и др., 1985; Докучаев, 1998). Лишь В.Ф. Лямкин с соавторами (1985) отмечали, что 
продолжительность размножения у этого вида в Северном Забайкалье и Прибайкалье 
меньше, чем у других видов землероек, хотя и здесь сроки его окончания приходятся 
на сентябрь. 
Взрослые самки приносят за сезон по два выводка. Самки с первой беременностью 

встречаются с конца мая по конец июня, со второй — со второй половины июля до 
середины августа. Первые сеголетки отмечены в уловах со 2 июля (1992 г.). Молодые 
зверьки практически не участвуют в размножении. За все годы отловлена лишь одна 
половозрелая самка (0,1%). Этот показатель будет несколько выше, если допустить, 
что часть молодых самок с увеличенными матками, встречающаяся в некоторые годы, 
принимает участие в репродукции. Однако и в этом случае участие сеголеток в раз-
множении не превышает 1,4%, что совпадает с данными приводимыми И.Ф. Куприя-
новой (Млекопитающие …, 1994) для средней равнинной тайги Республики Коми. На 
западной окраине ареала (Финляндии и Карелии) случаи созревания молодых самок 
не отмечены (Skaren, 1979; Ивантер, Ивантер, 1988а). В тоже время для Сибири это 
вполне обычная закономерность (Лямкин и др., 1985; Ревин, 1989). Впрочем, и здесь 
по отдельным районам данный показатель варьирует от 0 до 42,4%. 
Число эмбрионов у перезимовавших самок колеблется от 3 до 11 и составляет в 

среднем по предгорному и горному районам 7,5 ± 0,4 (n = 21). При этом в горах интен-
сивность размножения выше, средняя плодовитость достигает 7,7 ± 0,5 (n = 13), тогда 
как в предгорьях заповедника — 7,1 ± 0,7 (n = 8). Такие высокие показатели плодови-
тости приводятся в литературе только для гор Южной Сибири и Приохотья (Юдин и 
др., 1979; Докучаев, 1990), где равнозубая бурозубка многочисленна. В районах с низ-
кой численностью, например, в Карелии средняя плодовитость вида достигает лишь 
5,1 эмбрионов (Ивантер, Ивантер, 1988а), в бассейне Средней Вычегды — 6,1 эмб-
рионов (Куприянова, 1990). Эмбриональная смертность у бурозубок Северного Урала 
довольно значительна. Резорбция эмбрионов отмечена у 2 из 14 самок (14,3%). 
Структура популяции. Особенностью возрастной структуры равнозубой бурозубки 

является значительное преобладание в уловах молодых животных уже в середине лета 
(рис. 24). В горных районах Печоро-Илычского заповедника доля сеголеток в июле до-
стигала уже 84,3%. При этом в мае–июне ловились исключительно перезимовавшие 
особи. К этому следует добавить, что у обыкновенной бурозубки молодые зверьки уже 
в июне составляли в популяции заповедника 36,2%. Это также одно из свидетельств 
более позднего и, по-видимому, активного начала размножения равнозубой бурозубки 
в данном районе. В равнинных среднетаежных регионах (Карелия, Республика Коми) 
сеголетки также появляются в уловах только в июле, но их доля в среднем здесь не-
сколько меньше, чем в горах заповедника, и колеблется в пределах 72,1–72,3% (Иван-
тер, Ивантер, 1988а; Куприянова, 1994). В Южной Якутии также обращает на себя 
внимание увеличенное (по сравнению с другими видами) число молодых животных в 
середине лета (Ревин, 1989).
Сравнение удельного веса старшей возрастной группы за вторую половину лета вы-

явило ландшафтные различия по этому показателю (табл. 24). Число перезимовавших 
животных было в два раза (18,2%) выше в равнинном районе заповедника по сравне-
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нию с горными районами. В связи с этим нами по материалам некоторых исследовате-
лей (Ивантер, Ивантер, 1988а; Куприянова, 1994) были рассчитаны значения данного 
показателя для других равнинных регионов Европейского Севера, где они колебались 
от 18,2 до 20,2%. Оказалось, что в равнинных районах доля старшей возрастной груп-
пы достоверно больше, чем в горных популяциях. Быстрая смена поколений в попу-
ляциях равнозубой бурозубки в горных ландшафтах свидетельствует, по-видимому, о 
высокой интенсивности размножения.

Таблица 24 
Возрастная и половая структура популяции равнозубой бурозубки в разных ландшафтных 

районах Печоро-Илычского заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 22 18,2 4 25,0 1,00 18 61,1 0,89
Предгорье 443 9,5 42 47,6 0,09 401 46,9 1,56
Горы 682 9,1 62 61,3 3,16 620 51,3 0,41

Возрастной состав популяции вида по годам сильно варьирует. В горных райо-
нах отмечена тесная отрицательная связь его с динамикой численности популяции 
(rs = –0,95; p < 0,001). В годы высокой плотности бурозубок доля взрослых жи-
вотных была очень низкой (5,7–9,0%), а в годы низкой численности — высокой 
(25,0–100%). 
Половая структура равнозубой бурозубки значительно меняется по ландшафтным 

районам заповедника. Среди перезимовавшей части популяции в равнинном и пред-
горном районах намечается некоторое преобладание самок, а в горах — самцов. Одна-
ко объем материала оказался недостаточным, чтобы доказать ее статистическую значи-
мость. Тенденция к превалированию самок в уловах у этого вида отмечена и в других 
частях ареала (Куприянова, 1994; Докучаев, 1990; Вольперт, Шадрина, 2002). Среди 
молодых животных соотношение полов в горных районах оказалось равным, тогда как 
некоторое преобладание самцов отмечено на равнине. 

Рис. 24. Сезонная динамика возрастной структуры популяции равнозубой бурозубки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. Периоды: 
I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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Динамика численности. В равнинном районе заповедника диапазон изменений 
численности равнозубой бурозубки по годам незначительный и укладывается в преде-
лы от 0 до 2,2 экз. на 100 кон.-сут. (рис. 25). В течение 23 лет наблюдений она ловилась 
здесь только восемь лет. Близкие цифры приводит И.Ф. Куприянова (1990) для средней 
тайги Вычегды, где показатели обилия изменялись от 1,4 до 4,6 экз. на 100 кон.-сут., но 
здесь животные отлавливались в небольшом количестве ежегодно. 
В предгорном районе отмечены более масштабные по своей амплитуде изменения 

численности — от 0 до 61,1 экз. на 100 кон.-сут. Причем нулевой результат зафикси-
рован только один раз в 1999 г. На кривой изменения численности отчетливо выявля-
ются два периода, которые различаются разной динамикой. Период с 1988 по 1997 г. 
характеризуется высокими пиками и незначительными депрессиями. Пики отмечены 
в 1989, 1992, и 1995 гг., показатели обилия в эти годы колебались от 27,0 до 35,9 экз. 
на 100 кон.-сут. В последующий период (1998–2010 гг.) они уже ни разу не достигали 
такого уровня. Максимум численности, отмеченный в это время, составил всего лишь 
13,9 экз. на 100 кон.-сут. Депрессии были наиболее глубокими. Наиболее высокая ам-
плитуда колебаний численности равнозубой бурозубки отмечена в горном районе. По-
казатели обилия изменялись здесь по годам от 0,3 до 82,6 экз. на 100 кон.-сут.
Изменения численности вида в предгорьях Северного Урала имеют довольно регу-

лярный характер. Спектральный и автокорреляционный анализы выявили периодичес-
кую составляющую, равную трем годам (рис. 26). 
Показатели относительной численности равнозубой бурозубки в разных ландшафт-

ных районах заповедника изменялись в целом синхронно. Ранговый коэффициент кор-
реляции Спирмена между обилием животных горного и предгорного районов составил 
+0,73 (p = 0,007), между равнинным и горным районами — +0,65 (p = 0,02). Только 

Рис. 25. Динамика численности равнозубой бурозубки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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между колебаниями обилия бурозубок равнинного и предгорного районов он оказался 
недостоверным (+0,29; p = 0,18), но возможно это связано с тем, что численность вида 
в равнинной части заповедника очень мала. Пики обилия равнозубой бурозубки при-
шлись в горах на 1989, 1992, 1995, 2001 и 2008 гг. и совпали с таковыми в предгорьях 
Урала. 

3.7. ÎÁÛÊÍÎÂÅÍÍÀß ÊÓÒÎÐÀ — NEOMYS FODIENS 
Pennant

Один из самых широко распространенных видов землероек с транспалеарктическим 
ареалом. Выделяется в самостоятельную фаунулу южно-палеарктических полуводных 
элементов (Матюшкин, 1972; Ревин, 1989; Нестеренко, 1999). Населяет практически 
всю территорию европейского Северо-Востока и Урала (Млекопитающие …, 1994; 
Большаков и др., 1996). Однако специфический образ жизни, четкая привязанность 
к определенным местообитаниям, делают кутору довольно неприметным животным. 
Она регистрируется гораздо реже других мелких млекопитающих. Уловы в ловчие ка-
навки, которые, как правило, располагаются вне типичных стаций ее обитания, далеко 
не всегда могут быть показателем относительного обилия этого вида (Ивантер, 1975). 
В Печоро-Илычском заповеднике она встречается по всей территории. В.П. и Е.Н. Теп-
ловы (1947) отмечали в свое время, что кутора на верхней Печоре не редкий вид и ее 
хорошо знают местные жители. 
Численность. Средняя численность вида в Печоро-Илычском заповеднике мало от-

личается от аналогичных показателей в других регионах Европейского Севера. Она 
повсеместно низкая, в равнинных районах не превышает 0,8 экз. на 100 кон.-сут. (табл. 
25). Лишь в горном районе Печоро-Илычского заповедника показатели обилия дости-
гают 1,6 экз. на 100 кон.-сут. Это обусловлено тем, что спектр оптимальных стаций для 
куторы здесь расширяется. Самая высокая численность отмечена на Южном Урале, где 

Рис. 26. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма изменений 
обилия (справа) равнозубой бурозубки в предгорном районе Печоро-Илычского заповедника 
(по данным отлова в канавки).
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на 100 кон.-сут. отлавливалось от 12,0 до 49,2 экз. (Шарова, 1990). По-видимому, это 
самые высокие оценки обилия для этого вида в ареале.

Таблица 25
Относительная численность обыкновенной куторы в разных районах Северного Урала 

и северной части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 0,2 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 1,6 0–3,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 0,5 0–2,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,6 0–0,8 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0,5 – Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 0,2 0–0,8 Куприянова, Сивков, 2000
Дань (Корткеросский р-н РК) 0,6 0,2–3,8 Куприянова, 1994
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,6 0–4,0 Собств. данные

Фенноскандия
Южная Карелия 0,3 0–1,6 Ивантер, Ивантер, 1983

В горном районе Печоро-Илычского заповедника встречается во всех высотных поя-
сах. В горно-лесном поясе относительная численность в среднем за все годы составила 
1,2 экз., в подгольцовом — 2,0 экз., а в горных тундрах — 0,6 экз. на 100 кон.-сут. В 
этой связи интересно отметить, что на восточном макросклоне Северного Урала (г. 
Косьвинский Камень) кутора в небольшом числе встречалась только в горных лесах и 
отсутствовала в подгольцовом поясе и в горных тундрах (Большаков и др., 1996). В вы-
сотном градиенте Южного Урала она представлена шире: ловилась и в горных тундрах 
на высоте 1440 м (Шарова, 1990). 
Местообитания. Водяная кутора — типичный стенотоп (Строганов, 1957; Юдин, 

1971). Она тесно связана с водоемами, примыкающая территория к которым и являет-
ся ее основным местом обитания. Наибольшее предпочтение она отдает пойменным 
стациям, изобилующим небольшими старицами. Биотопические индексы в равнинном 
и предгорном районах имеют положительные значения только для ельников травяных 
пойменных (табл. 26). В этих местообитаниях было отловлено 62% всех животных. В 
другом равнинном районе Республики Коми в долине р. Локчим на луга и травяные 
леса пришлось 83% всех пойманных землероек (Куприянова, 1994). Биотопы, удален-
ные от рек и ручьев, заселяются куторой в меньшей степени. Благодаря своей подвиж-
ности, она изредка встречается и в довольно сухих стациях, например, в сосняках ли-
шайниковых как в Печоро-Илычском заповеднике, так и других районах Европейского 
Севера (Ивантер, 1975; Куприянова, 1994; Кутенков, 2006). 
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Таблица 26
Биотопическое размещение обыкновенной куторы в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 0,6 –0,12 +0,16
Ельник долгомошный 0,2 –0,30 –0,48
Ельник травянистый пойменный 1,6 +0,41 +1,75
Сосняк зеленомошный 0,2 –0,38 –0,48
Сосняк лишайниковый 0,06 –0,34 –0,70

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 0,08 –0,76 –0,58
Ельник травянистый пойменный 1,6 +0,67 +1,53
Ельник зеленом.-папоротниковый 0,1 –0,67 –0,56
Луг 0,4 –0,01 –0,14

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 0,6 –0,22 –0,35
Березняк травянистый 1,0 +0,14 +0,82
Луг подгольцовый 1,0 +0,10 +0,82
Травяно-моховая тундра 0,3 –0,21 –1,23

В горном районе биотопическое размещение вида несколько иное. Здесь она в мень-
шей степени связана с водотоками из-за широкого распространения относительно 
влажных травяных лесов и парковых подгольцовых травяных редколесий и более рав-
номерно встречается по территории. Судя по значениям степени биотопической при-
уроченности кутору в этом районе можно отнести к эвритопным видам. Наиболее из-
любленные ее местообитания в этом районе — травяные стации в подгольцовом поясе 
(69% всех встреч). В небольшом количестве встречается в горных травяно-моховых и 
луговинных тундрах. 
Размножение. Известно, что у этого вида сроки начала репродуктивного сезона 

сдвигаются, а его продолжительность уменьшается с запада на восток и с юга на се-
вер (Сообщества мелких млекопитающих …, 1978). На Среднем Урале размножение 
длится с конца апреля до сентября (Эфрон, 1962), в Якутии — с начала мая до начала 
августа (Тавровский и др., 1971), а Волжско-Камском крае — с середины апреля по 
конец августа (Попов, 1960). На Северном Урале в пределах Печоро-Илычского запо-
ведника, вероятнее всего, репродукция самок ограничена периодом с середины мая по 
начало третьей декады августа. Взрослые самки приносят за лето два выводка. Первые 
выводки появляются в июле, вторые — в августе, о чем свидетельствуют поимки зем-
лероек в эти сроки с минимальной массой тела. Всего поймано две беременные самки 
с числом эмбрионов 6 и 7, все в первой половине августа. В этот период еще встреча-
ются самцы с крупными семенниками (более 7 мм), что свидетельствует об активно 
идущем сперматогенезе. 



79Глава 3.Экология отдельных видов мелких млекопитающих в разных ландшафтных районах  

В западной части ареала молодые животные первых выводков, как правило, дости-
гают половой зрелости в год своего рождения и участвуют в размножении (Borowski, 
Dehnel, 1952). Доля половозрелых самок сеголеток в популяции куторы в Карелии 
составляет в среднем 28% (Ивантер, 1975), в средней тайге Республики Коми — 
24,9% (Куприянова, 1994). По данным В.А. Попова (1960), в Волжско-Камском крае 
из пяти пойманных в августе беременных самок, три были молодыми животными. В 
Барабе доля размножающихся сеголеток в разные годы изменялась от 7,8 до 11,1% 
(Сообщества мелких млекопитающих …, 1978). На Южном Урале среди прибылых 
самок 14,4% участвовало в размножении, чего не наблюдалось на Северном Урале 
(Шарова, 1990). В последнем случае материалы были собраны на восточных скло-
нах гор. В равнинной части Печоро-Илычского заповедника во второй половине лета 
размножалось 15% (n = 20), в предгорном районе — 18,7% (n = 16), а в горах — 24% 
(n = 25) молодых самок. 
Структура популяции. В июне в немногочисленной выборке животных присутс-

твовали только одни перезимовавшие особи. В июле доля этой возрастной группы в 
целом по заповеднику составила 44,4%, что значительно больше, чем у остальных ви-
дов землероек. В августе она уменьшилась всего лишь до 32%. Наибольшее количест-
во взрослых животных во второй половине лета отмечено в предгорьях заповедника — 
42,3%, тогда как в двух других районах это показатель колебался от 25,9 до 29,6%. Эти 
данные свидетельствуют о сравнительно низких темпах воспроизводства популяции 
куторы в заповеднике. Близкие цифры приводятся для восточного макросклона Север-
ного Урала — 28,5% (Шарова, 1990) и средней равнинной тайги Республики Коми — 
24,3% (Млекопитающие …, 1994).
В равнинной части Печоро-Илычского заповедника во второй половине лета среди 

взрослой части популяции вида превалируют самки (77,8%), в предгорном и горном 
районах — самцы (более 60%). Среди молодых животных соотношение полов близко 
1:1. О явном преобладании в старшей возрастной группе самцов (81%) на Косьвинском 
Камне (Северный Урал) писала Л.П. Шарова (1990). В тоже время она отмечала, что на 
Южном Урале в августовских уловах доминировали самки (до 62,2%). В средней тайге 
бассейна Вычегды среди перезимовавших животных в этот месяц также превалиро-
вали самки (Куприянова, 1994). Э.В. Ивантер (1975) связывает увеличение удельного 
веса самок среди взрослой части популяции куторы с повышением активности их пос-
ле окончания размножения. 
Динамика численности. Закономерности в колебаниях численности этого вида, как 

и в случае с крошечной бурозубкой, в связи с его низкой плотностью, выявить сложно. 
Синхронность в динамике обилия куторы между разными ландшафтными районами 
отсутствует (рис. 27). Годы с относительно высокими индексами численности обычно 
приходятся на разные периоды. На равнине за 24 года наблюдений кутора регистриро-
валась в уловах только 11 лет, в предгорьях она была более постоянна (16 лет из 24). В 
горах она отсутствовала в уловах только 2 года из 12. 
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3.8. ËÅÑÍÀß ÌÛØÎÂÊÀ — SICISTA BETULINA Pallas

Лесная мышовка имеет евро-сибирский ареал. Относится к фаунуле европейских 
видов (Шварц, 1989). На Северо-Востоке европейской части России широко населяет 
лесную зону, по интразональным местообитаниям проникает до устья реки Печоры, 
встречается в южных тундрах (Колоскова, 1984; Млекопитающие …, 1994; Петров, 
2007). Широко распространена на Урале, где северной точкой распространения этого 
вида являются верховья реки Усы на западном склоне Полярного Урала (Балахонов, 
Лобанова, 1986; Бердюгин, 2006). В пределах Печоро-Илычского заповедника лесная 
мышовка обитает повсеместно. 
Численность. Численность данного вида оценивалась только по уловам в ловчие 

канавки, так как в давилки он ловится плохо (Попов, 1960; Ивантер, 1975). Из общего 
числа пойманных мышовок в Печоро-Илычском заповеднике 93,2% всех особей было 
отловлено в канавки (Бобрецов, 2008). При отлове на изолированных площадках в Ки-
ровской области давилками и канавками основная масса зверьков (75–90%) была пой-
мана также в конусы (Каратаев, Ельшин, 1990). 
На большей части ареала, в том числе и на Европейском Севере, лесная мышовка 

является немногочисленным видом. В равнинных районах Европейского Севера сред-
ние показатели обилия вида не превышали 2,6 экз. на 100 кон.-сут. (табл. 27). Близкие 
значения приводятся и для Кировской области — 2,7 экз. и для предгорий Алтая — 
4,0 экз. на 100 кон.-сут. (Кулик и др., 1968). В Волжско-Камском крае обилие лесной 
мышовки варьировало по годам от 0,4 до 3,8 экз. (Попов, 1960), в Окском заповед-
нике — от 0 до 10 экз. (Дидорчук, 1999), в южной тайге Приобья — от 0,9 до 6,0 экз. 
(Равкин, Лукьянова, 1976), в Верхнеангарской котловине на краю ареала — от 1,5 до 
2,1 экз. на 100 кон.-сут. (Лямкин и др., 1983а). В тайге Сосьвинского Приобья средняя 
численность составила 1,9 экз. на 100 кон.-сут. (Буйдалина, 1987).

Рис. 27. Динамика численности обыкновенной куторы в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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Таблица 27
Относительная численность лесной мышовки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ

Численность,
экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 4,5 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 20,1 0,5–63,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 7,2 0–19,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 2,3 0–8,8 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 2,0 – Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 0,5 0–1,4 Куприянова, Сивков, 2000
Ленский р-н АО 0,02 – Колоскова, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 0,03 – Колоскова, 1983
Дань (Корткеросский р-н РК) 2,6 0,6–4,8 Млекопитающие …, 1994
Оквад (Усть-Вымский р-н РК) 0,2 – Кулик и др., 1968
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 1,1 0–13,4 Собств. данные

Фенноскандия
Южная Карелия 2,4 0–8,0 Ивантер, Кухарева, 2008

В равнинном районе Печоро-Илычского заповедника лесная мышовка является до-
вольно редким видом: показатели обилия сравнимы с таковыми других районов севе-
ра Русской равнины. В предгорьях Северного Урала ее численность увеличивается в 
припечорской части до 7,2 экз., оставаясь при этом довольно низкой в северной тайге 
приилыской части Печоро-Илычского заповедника. Максимальных показателей оби-
лие лесной мышовки достигает на западном макросклоне горного района — 20,1 экз. 
на 100 кон.-сут. В некоторые годы здесь регистрировались вспышки обилия этого вида, 
когда индекс численности поднимался до 63 экз. на 100 кон.-сут. Особенно много жи-
вотных было в 1996 г. в пихто-ельниках папоротниковых — 100 экз. на 100 кон.-сут. Бо-
лее высокую численность этого вида на Урале по сравнению с окружающими равнина-
ми неоднократно фиксировали и другие исследователи (Турьева, 1977; Цветкова, 1979; 
Габитова, 1988). Нами были отмечены значительные различия в уровне обилия лесной 
мышовки на разных макросклонах Северного Урала (Бобрецов, Симакин, 2015). 
В горах Северного Урала заселяет все высотные пояса (Цветкова, 1979; Бердюгин, 

1999). Однако обилие вида с высотой уменьшается. В Печоро-Илычском заповеднике 
на г. Яныпупунер в верхней части горно-лесного пояса ловилось в среднем 25,8 экз., в 
подгольцовом поясе — 19,6 экз., а в горных тундрах — 7,6 экз. на 100 кон.-сут.
Местообитания. Лесная мышовка населяет разнообразные местообитания. Однако 

особое предпочтение она отдает травянистым стациям. Если это лесные биотопы, то 
породный состав значения не имеет (Попов, 1960; Шварц и др., 1992). При этом мно-
гие авторы отмечали, что в выборе местообитаний большую роль играет и наличие 
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хороших защитных условий — в виде старых пней, упавших деревьев и кустарниково-
го яруса (Благосклонов, 1948; Шенброт и др., 1995; Ивантер, Кухарева, 2008). В таеж-
ной зоне спектр таких биотопов ограничен и локализован главным образом в поймах 
рек. Основными стациями здесь являются луга и травяные ельники. Приуроченность 
к пойменным биотопам — характерная черта данного вида на Урале и на Европейском 
Севере (Кулик, Никитина, 1960; Колоскова, 1976; Цветкова, Стадухин, 1976; Турьева, 
1977; Куприянова, Недосекина, 1986; Садыков и др., 1986). 
Эта же закономерность присуща лесной мышовке в равнинном и предгорном райо-

нах Печоро-Илычского заповедника. Характерными биотопами данного вида здесь 
являются ельники травяные, ельники зеленомошные и луга в долинах рек (табл. 28). 
Показатели биотопической приуроченности показывают некоторые различия в стаци-
альном распределении лесной мышовки в этих двух районах. В равнинном районе она 
ведет себя как эвритопный вид, что, по-видимому, связано с небольшой численнос-
тью вида здесь. В незначительном числе она отлавливалась в сосняках зеленомошных, 
единично — в сосняках лишайниковых и на верховых болотах. В этой связи следует 
отметить, что на юге Архангельской области лесная мышовка наиболее плотно засе-
ляет сосняки зеленомошные 10,6 экз., тогда как в ельниках травяных и зеленомош-
ных показатели обилия составляют всего лишь 4,4 и 2,2 экз. на 100 кон.-сут. соответс-
твенно (Куприянова, 1976а). В средней равнинной тайге Республики Коми по данным 
И.Ф. Куприяновой (Млекопитающие …, 1994) этот вид наиболее многочислен в сме-
шанных травяных лесах (20,2 экз.) и на лугах (12,6 экз. на 100 кон.-сут.). 

Таблица 28
Биотопическое размещение лесной мышовки в Печоро-Илычском заповеднике

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 1,0 +0,12 +0,41
Ельник долгомошный 0 – –0,96
Ельник травянистый пойменный 1,8 +0,03 +1,51
Сосняк зеленомошный 0,4 –0,13 –0,41
Сосняк лишайниковый 0,2 –0,21 –0,68

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 0,8 –0,82 –0,91
Ельник травянистый пойменный 10,6 +0,14 +0,36
Ельник зеленом.-папоротниковый 2,4 –0,54 –0,70
Луг 17,4 +0,48 +1,25

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 25,8 +0,14 +0,88
Березняк травянистый 20,2 –0,02 +0,34
Луг подгольцовый 19,0 –0,05 +0,22
Травяно-моховая тундра 1,8 –0,75 –1,44



83Глава 3.Экология отдельных видов мелких млекопитающих в разных ландшафтных районах  

В предгорном районе самые высокие показатели индекса верности биотопу лесной 
мышовки отмечены для лугов (17,4 экз. на 100 кон.-сут.). В то же время она явно из-
бегает ельники долгомошные, куда изредка заходит по долинам небольших ручьев. В 
Северном Зауралье максимальное обилие животных также зарегистрировано на лугах 
(Буйдалина, 1987). 
В горном районе лесная мышовка более равномерно заселяет территорию. Показа-

тели обилия варьируют по стациям незначительно, за исключением горной тундры, 
где она немногочисленна. Наиболее характерными биотопами являются пихто-ельни-
ки папоротниковые (коэффициент верности равен +0,88), расположенные в верхней 
части горно-лесного пояса. Сходное размещение вида отмечено для западных склонов 
Северного Урала в Прикамье (Акимов и др., 1990). 
Размножение. Беременность у лесной мышовки длится около тридцати дней (Фо-

кин, 1978), что значительно дольше, чем у других видов грызунов. А так как первая 
беременная самка в горном районе Печоро-Илычского заповедника отмечена 18 июня 
(1991 г.), то начало гона и спаривание приходится на третью декаду мая – начало июня. 
Это близко к срокам в Южной Карелии (Ивантер, Кухарева, 2007), но позже почти на 
месяц по сравнению с более южными частями ареала. 
Среди перезимовавших самок доля беременных животных в июне составила в целом 

по заповеднику 43,7%, в июле — 28,6%. В августе размножение полностью прекраща-
ется, в уловах встречаются лишь кормящие самки. Если учесть, что продолжитель-
ность гнездового развития, по сравнению с другими видами грызунов, также сильно 
растянута и вместе со сроками беременности они составляют 60–67 дней (Айрапеть-
янц, 1969; Фокин, 1978), то можно с уверенностью говорить о том, что самки приносят 
за лето только один выводок. Это одна из характерных видовых особенностей биоло-
гии лесной мышовки, которая отмечена во многих частях ареала (Ивантер, 1975; Цвет-
кова, 1979; Буйдалина, 1987; Сообщества …, 1978; Шенброт и др., 1995). 
Часть взрослых самок в заповеднике, как и в некоторых других частях ареала (По-

пов, 1960; Кулик и др., 1968), не участвует в размножении, их доля варьирует по го-
дам. В выборке за июнь–июль доля таких животных за все годы достигала 20,5%. В 
Татарстане яловые самки (с нитевидной маткой) составляли 10% (Попов, 1960), а в 
Кировской области в некоторые годы их число доходило до 70% (Кулик и др., 1968). В 
Карелии практически все взрослые самки принимают участие в размножении (Иван-
тер, Кухарева, 2007). По мнению Э.В. Ивантера (1975), изменение числа участвующих 
в репродукции перезимовавших самок может служить вероятным механизмом регули-
рования численности этого вида. 
Малый размер выводка — другая характерная особенность данного вида, свидетель-

ствующая о низкой интенсивности размножения (Окулова и др., 1980). На большей 
части ареала он не превышает 6 эмбрионов (табл. 29). Такой же показатель отмечен у 
мышовок равнинного и предгорного районов Печоро-Илычского заповедника. Более 
высокая плодовитость, чем в других частях ареала, зарегистрирована в горном районе 
заповедника — 6,5 ± 0,3, где число эмбрионов изменялось от 6 до 8 (n = 8). 
Первые сеголетки отмечены в равнинном районе заповедника 5 июля (2007 г.), в 

предгорном — 7 июля (2000 г.). Молодые животные, как и в других частях ареала, учас-
тия в размножении не принимают (Штильмарк, 1965; Кулик и др., 1968; Айрапетьянц, 
1969; Лямкин и др., 1983а; Шенброт и др., 1995). 
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Таблица 29
Размер выводка у лесной мышовки в разных частях ареала

Район
Величина выводка

Источник
средняя min–max

Печоро-Илычский заповедник
Северный Урал (Яныпупунер) 6,5 ± 0,3 6–8 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 5,3 ± 1,2 2–7 Собств. данные
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 5,3 ± 0,3 5–6 Собств. данные

Другие территории
Республика Коми 5,9 – Кулик и др., 1968
Южная Карелия 4,8 3–6 Кухарева, 2007
Кировская область 5,5 – Кулик и др., 1968
Волжско-Камский заповедник 6,4 – Назарова, Мовчаренко, 1980
Ивановская область 4,0 – Хелевина, Окулова, 1988
Заповедник «Малая Сосьва» 5,9 – Буйдалина, 1987
Бараба 5,0 ± 0,2 – Сообщества …, 1978
Предгорья Алтая 4,3 – Кулик и др., 1968
Верхняя Ангара 3,7 2–5 Лямкин и др., 1983

Структура популяции. В июне в Печоро-Илычском заповеднике ловятся исключи-
тельно перезимовавшие животные. Сеголетки появляются в уловах в июле, вследствие 
чего доля взрослых животных снижается за месяц до 34,9%. В Карелии, например, 
до конца данного месяца попадают в канавки и ловушки только перезимовавшие мы-
шовки (Ивантер, Кухарева, 2007). Поэтому возрастная структура вида в заповеднике 
очень напоминает таковую на Южном Урале, где взрослые зверьки в июльских отловах 
составляют 26,6% (Цветкова, 1979). В августе перезимовавшие животные практически 
исчезают из популяции (всего лишь 6% в сборах). Темпы изменения возрастного со-
става различаются по районам. В предгорьях обновление популяции происходит быст-
рее. Здесь во второй половине лета доля взрослых животных составляла 5,4%, в горах 
в этот же период их отмечено в два раза больше (11,8%). 
В начале лета в Печоро-Илычском заповеднике в сборах превалируют самцы (66 %), 

что связано с их большей подвижностью в период размножения. Однако уже в июле 
доля представителей этой группы среди перезимовавших животных снижается. В раз-
ных ландшафтных районах начинают преобладать самки (73,3%; χ2 = 6,5; p < 0,05). 
Близкая диспропорция в соотношении полов сохраняется в этой группе и в августе 
(68,7%; χ2 = 6,4; p < 0,05). Среди сеголеток превалируют самцы. В этой связи следует 
отметить, что в некоторых частях ареала среди обеих возрастных групп доминируют 
самцы (Снегиревская, 1947; Цветкова, 1979; Лямкин и др., 1983а; Плешак, Козловский, 
1983; Млекопитающие …, 1994). Близкая к заповеднику ситуация отмечена в Каре-
лии. Здесь в июне в уловах среди перезимовавших животных превалируют самцы, в 
июле соотношение половых групп становится равным, а в августе уже преобладают 
самки (Ивантер, 1975). В Северном Зауралье соотношение полов близко 1:1 (Буйдали-
на, 1987). Преобладание самок в популяции лесной мышовки в период размножения 
может являться механизмом, в результате которого происходит резкое увеличение чис-
ленности вида в некоторые годы на Северном Урале. 
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Динамика численности. Относительные показатели численности лесной мышовки 
в равнинном районе заповедника (в среднем по всем биотопам) колебались по годам от 
0 до 13,4 экз., в предгорном районе — от 0 до 16,8 экз., а в горах — от 0,8 до 64,4 экз. на 
100 кон.-сут. Наиболее существенные 80-кратные изменения обилия отмечены для гор-
ного района. По сравнению с другими регионами численность вида здесь крайне неста-
бильна. Так, в Татарии, Карелии и на юге Республики Коми обилие лесной мышовки 
изменяется не более чем в 8 раз (Попов, 1960; Ивантер, 1975; Млекопитающие …, 1994). 
Еще более стабильна численность вида по годам в Кировской области и в предгорьях 
Среднего Урала (Даргольц, 1964; Кулик и др., 1968). 
Определенная регулярность в колебаниях численности лесной мышовки в заповед-

нике за период исследования отсутствовала (рис. 28). Годы массового появления жи-
вотных в горах приходились на их спад или депрессию в предгорьях или на равнине. 
В горном районе высокое обилие мышовки отмечено в 1996 г. (63,0 экз.), в 1998 г. 
(59,6 экз.) и в 2004 г. (51,9 экз. на 100 кон.-сут.). А вот глубокая депрессия численности 
вида в 1999 г. охватила все ландшафтные районы. В тот год обилие лесной мышовки 
в горах было минимальным — 0,5 экз. на 100 кон.-сут., а в других районах она отсутс-
твовала в уловах. Похожая ситуация складывалась и в 1992 г., но в данный сезон в 
небольшом числе она фиксировалась везде. 
Четкая сопряженность в колебаниях обилия лесной мышовки и землероек-бурозу-

бок, отмеченная Э.В. Ивантером (1975) для Карелии, которая предполагает зависи-
мость численности этих животных от каких-то общих средовых факторов, на Север-
ном Урале отсутствует. Так, во время одного из самых мощных пиков численности 
землероек в 1992 г. у мышовки была отмечена депрессия. Однако в 1998–1999 гг. одно-
именные фазы динамики популяций у обеих групп совпали. 

Рис. 28. Динамика численности лесной мышовки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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Лесная мышовка — вид с несовершенной терморегуляцией, поэтому ее зависи-
мость от температурного режима сезона очевидна. В Татарстане и в Карелии, на-
пример, температура воздуха в первую половину вегетационного периода во мно-
гом обуславливает численность мышовок (Попов, 1960; Ивантер, 1975). Кроме того, 
здесь, а также в Окском заповеднике (Дидорчук, 1999) обилие зверьков зависит и от 
глубины промерзания почвы. В Печоро-Илычском заповеднике прослеживается чет-
кая связь между уровнем численности животных и температурой воздуха в июне (rs = 
0,71; p < 0,05). Затяжная весна с частыми возвратами холодов может самым губитель-
ным образом сказаться на обилии мышовки. Так, в 1999 г. в горах после небольшого 
потепления в конце мая, в первой половине июня установилась холодная погода, в 
результате которой до середины этого месяца в лесах лежал снег. Основная часть жи-
вотных после выхода из спячки в этих условиях, скорее всего, погибла. Оставшиеся 
зверьки размножались очень слабо. Было добыто всего два перезимовавших зверька. 
Численность лесной мышовки в этот год была самой низкой за весь период наблю-
дений (0,4 экз. на 100 кон.-сут.) и уменьшилась по сравнению с предыдущим летним 
сезоном в 119 раз. 

3.9. ÊÐÀÑÍÎ-ÑÅÐÀß ÏÎËÅÂÊÀ — MYODES RUFOCANUS 
Sundevall

По характеру распространения красно-серая полевка относится к восточно-
палеарктическим видам. Ареал вида ограничен таежными лесами от Кольского 
полуострова до Северо-Восточной Сибири и Дальнего Востока (Громов, Ерба-
ева, 1995). В фауно-генетическом отношении красно-серая полевка относится к 
древнетаежным элементам темнохвойной тайги (Чернявский, 1984; Кривошеев, 
1988; Ревин, 1989; Шварц, 1989) или к фаунуле «средней бурозубки и соболя» 
(Матюшкин, 1972).
Ареал вида на Европейском Севере имеет прерывистый характер и довольно уз-

кой полосой тянется от Урала до Кольского полуострова. Но если на Кольском по-
луострове красно-серая полевка обычна (Семенов-Тян-Шанский, 1982; Окулова, 
Катаев, 2003), то в Архангельской области и на большей равнинной части Респуб-
лики Коми, кроме самых южных и юго-восточных районов, отсутствует (Млекопи-
тающие …, 1994). В этой связи следует отметить, что вывод В.В. Турьевой (1977) 
о том, что красно-серая полевка встречается по всей территории Республики Коми, 
не совсем верен. Распространена она от Полярного до Южного Урала (Больша-
ков, 1971, 1975; Семенов, 1975; Бердюгин, 1982). В Печоро-Илычском заповеднике 
спорадически регистрируется в равнинной части и повсеместно населяет горную 
территорию. 
Численность. Численность красно-серой полевки на территории заповедника по-

нижается в направлении с востока на запад — от гор к равнине. Эту закономерность 
отражают как отловы в ловушки, так и в ловчие канавки (табл. 30, 31). В последнем 
случае показатели относительной численности для гор будут занижены, вследствие 
того, что канавки невозможно было установить в наиболее плотно заселенных мес-
тообитаниях — каменистых россыпях. По отловам в ловушки среднее обилие вида в 
горном районе составило 2,2 экз., в предгорьях — 0,04 экз., а на равнине — 0,001 экз. 
на 100 лов.-сут. В последнем районе за 30 лет было отловлено в давилки только пять 
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зверьков. По этому показателю равнинный район заповедника, несмотря его близость 
к горам, ничем не отличается от других равнинных районов Республики Коми, где дан-
ный вид регистрировался. Идентичная картина наблюдается и при сравнении отловов 
в канавки. Обычно там, где красно-серая полевка ловилась единично в давилки, она 
отмечалась и в уловах в канавки. К востоку от Урала на Западно-Сибирской равнине 
обилие вида значительно возрастает. В заповеднике «Малая Сосьва» годовые показа-
тели изменялись по годам от 0,4 до 11,7 экз. и составили в среднем 5,7 экз. на 100 кон.-
сут. (Рамазанова, 1986).

Таблица 30
Относительная численность красно-серой полевки в разных районах Северного Урала 

и северной части Русской равнины по данным учета давилками (август)

Район работ

Численность,
экз. на 100 лов.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Полярный Урал 2,7 – Балахонов, 1981
Приполярный Урал 2,4 – Бердюгин, 1992
Приполярный Урал (Сабля) 0,1 0–0,8 Турьева, 1977
Северный Урал 1,0 – Бердюгин, 1999
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,7 0,5–3,6 Бердюгин и др., 2003
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,2 0–2,7 Дубровский и др., 2003
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,1 0–2,4 Чернявская, 1959
Северный Урал (Яныпупунер) 2,2 0–11,8 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 1,0 0–3,8 Калинин, Куприянова, 2010
Предгорья Северного Урала (Печора) 0,04 0–1,2 Собств. данные

Русская равнина
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,01 0–0,6 Собств. данные
Усть-Цильма (Республика Коми) 0 – Кулик, Никитина, 1960
Оквад (Усть-Вымский р-н РК) 0 – Кулик, Никитина, 1960
Верховья Мезени (Республика Коми) 0,01 0–0,02 Турьева, Балибасов, 1982
Верховья Выми (Республика Коми) 0 – Турьева, Балибасов, 1982
Прилузье (Республика Коми) 0,4 0–2,0 Млекопитающие …, 1994
Раменье (Вельский р-н АО) 0 – Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 0 – Губарь и др., 1976;

Куприянова, Сивков, 2000
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 0 – Колоскова, 1976
Ленский р-н (Архангельская область) 0 – Колоскова, 1983
Онега (Архангельская область) 0,07 0–1 Королькова, 1977

Фенноскандия
Северная Карелия 0,006 – Ивантер, 1975
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Таблица 31
Относительная численность красно-серой полевки в разных районах Северного Урала 

и северной части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,0 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 2,8 0–16,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала(Печора) 2,4 0–19,8 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 2,7 0–5,8 Калини, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0 – Куприянова, Наумов, 1983
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 0 – Колоскова, 1976
Пинега (Пинежский р-н АО) 0 – Куприянова, Сивков, 2000
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,06 0–2,0 Собств. данные
Оквад (Усть-Вымский р-н РК) 0 – Кулик, Никитина, 1960
Уляшово (Печорский р-н РК) 0 – Куприянова, 2009
Дань (Корткеросский р-н РК) 0,06 – Куприянова, Недосекина, 1986

Фенноскандия
Средняя Карелия 0,03 – Ивантер, 1975

На большей части предгорного района Печоро-Илычского заповедника числен-
ность этого вида незначительна. Однако здесь наблюдается резкое несоответствие 
между попадаемостью в ловушки и в канавки. Если на равнине различия между 
этими показателями достигают всего лишь 6 раз, то в предгорном районе — уже 
60 раз. Такое несоответствие объясняется миграционной активностью красно-се-
рой полевки в предгорной тайге, в силу чего в ловушки она попадает довольно 
редко. Например, в ельниках долгомошных на плакоре эти животные в давилки 
ни разу не ловились, тогда как в некоторые годы на 100 кон.-сут. регистрирова-
лось до 17,6 экз. Самый высокий показатель обилия по данным учета давилками 
в темнохвойной тайге этого района — 1,2 экз. на 100 лов.-сут., по данным учета 
канавками — 22,0 экз. на 100 кон.-сут. На отдельных безлесных вершинах числен-
ность красно-серой полевки существенно возрастает. Так, на верхнем пределе леса 
с каменистыми россыпями на г. Эбельиз обилие полевок достигало 12 экз. на 100 
лов.-сут. (Теплов, Теплова, 1947).
В горах численность вида выше, чем на Русской равнине. Ее средние показатели, 

судя по данным отлова давилками, в разных районах северной половины Урала мало 
различаются между собой. Однако здесь плотность вида значительно варьирует по 
местообитаниям. Как, правило, в лесных стациях полевок мало. Она концентрируется 
здесь в каменистых россыпях. Например, в горной тайге на г. Яныпупунер числен-
ность вида колебалась по годам от 0 до 6,7 экз. (в среднем 1,6 экз.), а в каменистых 
россыпях — от 0 до 11,8 экз. (4,2 экз.) на 100 лов.-сут. В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) 
приводят для каменистых россыпей г. Медвежий Камень число равное 24 экз., а для г. 
Кычелиз — 22 экз. на 100 лов.-сут. 



89Глава 3.Экология отдельных видов мелких млекопитающих в разных ландшафтных районах  

Местообитания. Красно-серая полевка в регионе является стенотопным видом. 
Основными ее стациями на Урале являются каменистые россыпи, преимуществен-
но, подгольцового и горно-тундрового поясов (Флеров, 1933; Теплов, Теплова, 1947; 
Большаков, 1967, 1969; Балахонов, 1981; Бердюгин, 1984). Они во многом определя-
ют характер распространения вида. На Южном и, особенно, на Среднем Урале его 
размещение носит выраженный пятнистый характер: красно-серая полевка здесь при-
урочена к отдельным вершинам гор (Большаков, 1975), где имеются каменные россы-
пи. В северных районах Урала, хотя эта связь и сохраняется, она в меньшей степени 
привязана к литоморфным местообитаниям, и ее можно встретить в других биотопах 
(Бердюгин, 1984; Бердюгин и др., 2007). Однако сплошных каменных полей избегает. 
Полевки концентрируются на периферии россыпей в непосредственной близости от 
растительности.
В восточной части своего ареала (Млекопитающие Якутии, 1971; Равкин, Лукьянова, 

1976; Рамазанова, 1984; Чернявский, 1984; Мордасов, Андреев, 1991; Вольперт, Шад-
рина, 2002; Долговых, 2006), а также в Фенноскандии (Кошкина, 1957; Kalela, 1957) 
красно-серая полевка является политопным видом и населяет разнообразные местоо-
битания. При этом следует отметить, что в некоторых частях Фенноскандии (Южная 
Финляндия и Южная Норвегия) она ведет себя как стенотопный вид, приуроченный 
к местообитаниям, в которых присутствуют в массе валуны и произрастает черника 
(Henttonen, Viitala, 1982; Johannesen, Mauritzen, 1999). В некоторых регионах — Бай-
кальская котловина, Кузнецкий Алатау — это уже эвритопный вид (Швецов, 1977; 
Юдин, Потапкина, 1977). Такие значительные различия в характере биотопического 
распределения вида в ареале К.И. Бердюгин (1996) объясняет его требовательностью к 
гидротермическим условиям. Наиболее оптимальная среда для красно-серой полевки 
на Урале формируется в литоморфных местообитаниях. 
В Печоро-Илычском заповеднике, по данным В.П. и Е.Н. Тепловых (1947), она пре-

обладала в уловах полевок в каменистых россыпях на г. Кычилиз (68,8% в уловах) и 
на г. Медвежий Камень (75%). В горной тундре полевки отлавливались в ловушки в 
значительно меньшем количестве (26,7%), а в горных лесах — единично. На г. Яны-
пупунер красно-серая полевка также концентрировалась в курумах (54,2%) в пределах 
горно-тундрового пояса. В тех биотопах, в которых отсутствуют выходы камней, доля 
вида значительно меньше. Так, на г. Яныпупунер в пихто-ельниках папоротниковых 
удельный вес красно-серой полевки в сборах давилками составляет всего 3,7%. В чер-
нично-зеленомошных ельниках, где каменистый субстрат подходит близко к дневной 
поверхности, доля вида возрастает до 16,7%.
В предгорьях Урала по отловам в канавки в небольшом количестве и далеко не каж-

дый год встречается во всех обследованных лесных биотопах, вне зависимости от 
занимаемого ими положения в ландшафте. Однако здесь она явно приурочена к сла-
бо облесенным травяным болотам, где живет на моховых «подушках». Только в этом 
местообитании встречались размножающиеся перезимовавшие самки и их детеныши, 
тогда как в других стациях ловились исключительно расселяющиеся неполовозрелые 
сеголетки. По отловам в давилки доля вида в этом биотопе в 2010 г. составила 8,5%, 
тогда как в других стациях он не регистрировался. В равнинной части Пермского края 
чаще всего встречается на вырубках (Башенина, 1977; Воронов, 1993). 
Размножение. По сравнению с другими видами лесных полевок красно-серая по-

левка несколько позже начинает и раньше заканчивает размножение и имеет неболь-
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шой размер выводка (Кошкина, 1957; Большаков, 1966, 1969; Семенов, 1974). Она от-
носится к видам с низкой плодовитостью (Башенина, 1977; Покровский, Большаков, 
1979). По мнению В.Н. Большакова (1972), пониженная интенсивность размножения 
красно-серой полевки является биологической адаптацией древних и специализиро-
ванных видов к горным условиям, к которым она и относится. Возможно, это является 
также следствием ее обитания в биотопах, характеризующихся высокими защитными 
свойствами, благодаря которым обеспечивается достаточная устойчивость популяции 
и при низкой интенсивности размножения.
В верхней части горно-лесного пояса Печоро-Илычского заповедника красно-серая 

полевка начинает размножаться в последних числах мая и в нач але июня. В третьей де-
каде мая было отловлено четыре самки без видимых эмбрионов. Однако поимка самки 
с плацентарными пятнами 16 июня позволяет утверждать, что незначительная часть 
самок начинает размножаться еще в конце мая. Известно, что продолжительность 
беременности у этого вида составляет 18–19 дней (Большаков, 1966). В июне 71,8% 
полевок (n = 39) были беременными, часть из них (10,3%) в конце месяца повторно, 
12,8% животных являлись холостыми. В августе все самки фиксировались со следами 
размножения. При этом один выводок имели 36,1% полевок (n = 36), два выводка — 
58,3% и три помета — только 5,6% животных. Большинство перезимовавших полевок 
заканчивает размножение во второй декаде августа. Последних молодых беременных 
самок отлавливали еще 20 августа. Таким образом, продолжительность репродуктив-
ного периода красно-серой полевки составляет примерно 3 месяца, что меньше почти 
на месяц, чем у других видов лесных полевок. 
Величина выводка у взрослых животных Печоро-Илычского заповедника состав-

ляет 6,0 ± 0,2 с колебаниями от 4 до 10 эмбрионов (табл. 32), у сеголеток — 5,1 ± 0,2 
(3–9 эмбрионов). Эти показатели ниже данных, приводимых для полевок Полярного 
и Южного Урала (Семенов, 1974; Мелкие млекопитающие …, 1986). Средняя пло-
довитость для Полярного Урала в 6,0 эмбрионов, рассчитанная К.И. Бердюгиным с 
соавторами (2006), представляет собой усредненное значение из многих мест этого 
региона. На сопредельной равнине в заповеднике Малая Сосьва величина выводка 
была несколько меньше, чем в Печоро-Илычском заповеднике и составила 5,7 ± 0,3 
(Буйдалина, 1990). Высокая плодовитость, отмеченная для красно-серой полевки гор 
юга Западной Сибири (Дмитриева, 1989), возможно, обусловлена тем, что здесь этот 
вид заселяет разнообразные местообитания. Большая часть перезимовавших самок 
в Печоро-Илычском заповеднике приносят за лето два помета, и лишь незначитель-
ная их часть — три. За все годы на Полярном Урале в среднем три выводка были 
выявлены у 25% самок (Семенов, 1974), тогда как на Северном Урале — у менее 
6% полевок. В Северном Зауралье доля самок с таким числом пометов составляет 
2,3% (Буйдалина, 1990). Для Печоро-Илычского заповедника отмечено уменьшение 
размера выводков в течение лета (табл. 33). Аналогичная тенденция наблюдалась 
на Полярном Урале (Семенов, 1974). Для равнинного Северного Зауралья, наоборот, 
отмечено повышение плодовитости (Буйдалина, 1990). В лабораторных условиях 
обнаружено статистически значимое снижение числа детенышей, приходящихся на 
одну самку красно-серой полевки в осенние месяцы по сравнению с весенне-летни-
ми (Шляпникова, 1985). 
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Таблица 32
Размеры выводка перезимовавших красно-серых полевок 

в разных районах Урала и Европейского Севера

Район работ
Величина выводка

Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Полярный Урал (Райиз) 6,4 ± 0,3 4–9 Семенов, 1974
Полярный Урал 6,0 4–10 Бердюгин и др., 2006
Северный Урал (Яныпупунер) 6,0 ± 0,1 4–10 Собств. данные

Южный Урал (Иремель) 6,4 ± 0,2 ?–12 Мелкие млекопитающие …, 
1986

Предгорья  Северного Урала (Печора) 6,3 ± 0,8 4–10 Собств. данные
Западная Сибирь

Сосьвинское Приобье 5,7 ± 0,3 2–14 Буйдалина, 1990
Кузнецкий Алатау 7,1 ± 0,5 – Дмитриева, 1989

Фенноскандия
Кольский полуостров 5,2 – Семенов-Тян-Шанский, 1970
Кольский полуостров 5,1 – Кошкина, 1957
Финляндия 6,0 2–10 Kalela, 1957

Таблица 33
Сезонная динамика величины выводка у красно-серой полевки 

в горном районе Печоро-Илычского заповедника

Месяц n
Количество самок (экз.) с числом эмбрионов

M ± m
3 4 5 6 7 8 9 10

Перезимовавшие
Июнь 40 – 4 10 8 7 10 1 – 6,3 ± 0,2
Июль 13 – 1 2 7 2 – – 1 6,1 ± 0,4
Август 31 – 3 12 9 4 3 – – 5,7 ± 0,2
Всего 84 – 8 24 24 13 13 1 1 6,0 ± 0,1

Сеголетки
Всего 48 3 13 17 10 2 2 1 – 5,1 ± 0,2

Первые молодые зверьки появляются в уловах в третьей декаде июня, но чаще 
всего в начале июля. В среднем за все годы доля их участия в размножении составила 
32,9%. Самок было на 5% больше. Это значительно выше аналогичных показателей 
для Полярного Урала (Семенов, Судьбин, 1980) и Северного Зауралья (Буйдалина, 
1990). В первом случае удельный вес прибылых размножающихся самок колебался 
по годам от 7,9 до 19,1%. Во втором случае суммарная доля всех половозрелых сего-
леток составляла всего лишь 9,0%. Чаще всего молодые животные начинают размно-
жаться с середины июля. Степень их участия в размножении по годам варьировала 
от 7,8 (1989 г.) до 100% (1996 г.). В 1989 г. численность полевок была высокой — 10,5 
экз., а в 1996 г. — одна из самых низких за годы наблюдений — 0,4 экз. на 100 лов.-
сут. Несмотря на это, связь между долей созревающих молодых животных и уровнем 
численности оказалась статистически недостоверной. Средняя плодовитость самок 
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сеголеток (n = 48) значительно меньше, чем у перезимовавших животных — 5,1 ± 0,2 
(3–9) эмбрионов. 
Структура популяции. В мае в популяции встречаются исключительно только пе-

резимовавшие животные (рис. 29). Эта группа преобладает в уловах и в июне (95,7%), 
но уже в июле их доля уменьшается до 28,9%. Однако затем темпы замедляются. В 
августе доля перезимовавших животных составляет в среднем 22,1%. Таким образом, 
смена поколений у красно-серой полевки в течение лета в горах Печоро-Илычского 
заповедника происходит несколько медленнее, чем у других видов лесных полевок. 
Следует отметить и такую особенность в возрастной структуре этого вида — более 
высокий удельный вес в уловах перезимовавших полевок по сравнению с другими час-
тями ареала на западном макросклоне Северного Урала. На Полярном Урале в конце 
лета животные этой возрастной группы составляли 16,4% (Семенов, 1974), на Среднем 
Урале — 12% (Семенов, 1979). В Южной и Средней Якутии их доля достигала, соот-
ветственно, 12,5 и 15,1% (Ревин, 1989; Вольперт, Шадрина, 2002). В более суровых 
условиях (Средняя Колыма, низовья Индигирки) число взрослых животных не превы-
шало 2,5% (Вольперт, Шадрина, 2002).

Существенные различия в возрастной структуре популяций красно-серой полевки 
наблюдаются и между разными ландшафтными районами Печоро-Илычского заповед-
ника (табл. 34). Число перезимовавших животных в предгорьях Северного Урала в 3,8 
раза меньше, чем в горах. Это обусловлено тем, что в предгорном районе в уловах пре-
обладают мигрирующие животные, состоящие из молодых неполовозрелых полевок. 
Косвенно об этом свидетельствует тот факт, что они отлавливались в небольшом коли-
честве почти исключительно в ловчие канавки. Известно, что мигрирующие животные 
в ловушки идут очень неохотно, среди них большую часть составляют особи именно 
этой группы животных (Лукьянов, 1993, 1997). 

Рис. 29. Сезонная динамика возрастной структуры популяции красно-серой полевки в 
предгорном (слева) и горном (справа) районах Печоро-Илычского заповедника (в %).
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Таблица 34 
Возрастная и половая структура популяции красно-серой полевки в разных ландшафтных 

районах заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Предгорье 152 5,9 9 77,8 2,78 143 65,0 5,14
Горы 326 22,7 74 41,9 1,95 252 57,1 12,93

Соотношение полов в популяциях красно-серой полевки очень изменчиво и зави-
сит от года, сезона и места обитания (Большаков, Кубанцев, 1984). Однако некоторые 
общие закономерности все-таки выделить можно. На момент рождения в популяции 
данного вида соотношение полов обычно равное (Шляпникова, 1980). В дальнейшем 
оно среди молодых полевок в результате более быстрого отмирания самцов заметно 
сдвигается в сторону увеличения числа самок. Среди взрослых особей в конце сезо-
на размножения количественно превалируют самки (Kalela, 1971). В горах Южного 
Урала, например, соотношение самцов и самок в разные месяцы у молодых животных 
составляло 1:1 или 3:1, тогда как у перезимовавших особей самки преобладали (1:4) в 
значительном количестве (Большаков, Кубанцев, 1984). 
В Печоро-Илычском заповеднике среди молодых животных в целом за все годы и в 

горах и в предгорьях достоверно превалировали самцы. Причем, удельный вес их был 
выше в предгорных лесах. Как известно, они являются самой многочисленной груп-
пой среди нерезидентной части популяций мелких млекопитающих (Лукьянов, 1997). 
Среди перезимовавших особей в предгорном районе они составляли 77,8%, но из-за 
небольшого объема выборки достоверных данных получить не удалось. А вот в горах 
явно наблюдалась тенденция к превалированию в популяции самок. 
Динамика численности. Для жизнедеятельности красно-серой полевки оптималь-

ными являются верхние пояса Уральских гор (подгольцовый и горно-тундровый), где 
общий уровень численности высок, а ее колебания имеют сравнительно небольшой 
диапазон (Большаков, 1972). В горах Полярного Урала обилие полевок изменяется все-

Рис. 30. Динамика численности красно-серой полевки в разных местообитаниях горного района 
(г. Яныпупунер) Печоро-Илычского заповедника по отловам в давилки.
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го лишь в 4–6 раз (Бердюгин и др., 2007). Подобная черта в динамике численности, 
по свидетельству приведенных выше авторов, характерна для специализированных 
горных видов, экологическую нишу которых красно-серая полевка занимает на Урале.
В Печоро-Илычском заповеднике на западных склонах гор амплитуда колебаний 

обилия этого вида более значительна (рис. 30). В оптимальных местообитаниях по-
казатели обилия красно-серой полевки изменялись по годам от 0,2 до 11,8 экз. на 100 
лов.-сут., то есть в 59 раз. 
Сравнение динамики численности двух разных ландшафтных группировок красно-

серой полевки — предгорной и горной (рис. 31) — выявило их сходство (r = 0,59; t = 
2,34; p = 0,04). Годы относительно высокой численности полевок совпадали с анало-
гичными годами в горах. При этом максимальная численность вида в обоих районах 
отмечена в 1989 г. 

3.10. ÐÛÆÀß ÏÎËÅÂÊÀ — MYODES GLAREOLUS Schreber

Рыжая полевка по характеру распространения — типичный западно-палеарктичес-
кий вид с евро-сибирским ареалом. Оптимум ареала расположен в зоне смешанных 
и широколиственных лесов Европы (Европейская рыжая полевка, 1981). На Северо-
Востоке европейской части России населяет всю зону тайги и лесотундры (Марвин, 
Турьева, 1979; Колоскова, 1981; Млекопитающие …, 1994). В небольшом количестве 
выходит в южные тундры (Петров, 2007). Северная граница ее ареала проходит по се-
верной оконечности Приполярного Урала (Европейская рыжая полевка, 1981), а затем 
по восточным предгорьям Уральского хребта спускается на юг до широты Печоро-
Илычского заповедника. В Северном Зауралье в многолетних сборах Ф.Р. Буйдалиной 
(1986б) в бассейне Малой Сосьвы данный вид отсутствовал. Граница ареала рыжей 

Рис. 31. Динамика численности красно-серой полевки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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полевки проходит в непосредственной близости от Печоро-Илычского заповедника. 
Тем не менее, она относительно обычна здесь и на восточном склоне, например, в тем-
нохвойных лесах на горе Оульнер. Относится к европейскому фауно-генетическому 
комплексу (Шварц, 1989). 
В Печоро-Илычском заповеднике рыжая полевка распространена повсеместно. На 

равнине и в предгорьях входит в число фоновых видов. В горах встречается реже, но 
ее отмечали во всех горных участках, где проводили количественные учеты. В этой 
связи следует отметить, что в 40-е годы прошлого века рыжая полевка отсутствовала в 
темнохвойной тайге по склонам гор, а проникала в горы только по поймам рек (Теплов, 
Теплова, 1947). 
Численность. Оценки численности рыжей полевки давилками и канавками не всег-

да совпадают (табл. 35, 36). Так, учеты, проведенные при помощи давилок, показали 
сравнительно незначительную численность рыжей полевки на западных склонах Ура-
ла, тогда как по отловам в канавки ее здесь больше, чем во многих районах Русской 
равнины. Возможно, такое несовпадение обусловлено различиями в подвижности по-
левок в разных типах ландшафтов. Поэтому анализ обилия вида мы провели на осно-
ве данных учетов давилками, при помощи которых собран довольно многочисленный 
материал на Европейском Севере и Урале. 
Север европейской части России Э.В. Ивантер (2008) выделяет как зону с невысо-

ким уровнем численности рыжей полевки, средние показатели которой находятся в 
пределах 1–5 экз. на 100 лов.-сут., что подтверждают литературные и наши данные 
по большому числу локалитетов Архангельской области и Республики Коми. Однако 
существуют и некоторые географические различия в обилии данного вида в пределах 
северной части Русской равнины. Во-первых, относительная численность рыжей по-
левки уменьшается в направлении с юго-запада на северо-восток (Колоскова, Губарь, 
1975; Колоскова, 1981; Куприянова, Наумов, 1984; Бобрецов, Куприянова, 2002). Это 
приводит к смене доминирования среди лесных полевок. Если в Карелии и в сред-
ней тайге Архангельской области рыжая полевка доминирует в сборах грызунов, то в 
Республике Коми уступает по численности красной полевке (Турьева, 1953; Ивантер, 
1975; Колоскова, 1983; Куприянова, Наумов, 1985; Бобрецов и др., 2005). В Фенноскан-
дии средняя численность рыжей полевки составляет 7,4 экз., в средней тайге Архан-
гельс  кой области — 3,4 экз., а в средней равнинной тайге Республики Коми — 1,7 экз. 
на 100 лов.-сут. Во-вторых, уровень численности полевок в средней тайге выше, чем в 
северных лесах. Например, в Архангельской области обилие рыжей полевки в подзоне 
северной тайги (за исключением Онежского района) колеблется в разных локалитетах 
от 0 до 1,9 экз., а в средней тайге — от 2,9 до 3,5 экз. на 100 лов.-сут. В Республике 
Коми средние показатели численности в северной тайге достигают 0,2 экз., в средней 
тайге — 1,9 экз., а в южной тайге — 5,0 экз. на 100 лов.-сут. 
На Урале обилие рыжей полевки отчетливо возрастает с севера на юг (Европейская 

рыжая полевка, 1981). В северной части Урала она малочисленна (не более 2 экз. на 
100 лов.-сут.). В горно-лесном поясе на Приполярном Урале ее доля в уловах давилка-
ми составляет всего лишь 2,5% (Турьева, 1977), на Северном Урале в пределах Печо-
ро-Илычского заповедника — 9,3%, а на Среднем Урале в Висимском заповеднике до 
катастрофического ветровала — 69% (Лукьянова, Лукьянов, 2001).
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Таблица 35
Относительная численность рыжей полевки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета давилками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 лов.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Приполярный Урал 1,1 – Бердюгин, 2000
Приполярный Урал (Сабля) 1,0 0–4,6 Турьева, 1977
Северный Урал (Свердловская обл.) 0,4 – Бердюгин, 1999
Северный Урал (Свердловская обл.) 1,8 0,2–2,1 Стадухин, 1970
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,1 0–3,7 Бердюгин и др., 2003
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,0 0–2,1 Чернявская, 1959
Северный Урал (Яныпупунер) 2,1 0–5,3 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 7,0 0,2–21,7 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 2,8 0–5,9 Калинин, Куприянова, 2010
Предгорья Приполярного Урала 0,04 – Бердюгин, 1992

Русская равнина
Онежский р-н АО* 3,1 0,4–8,6 Губарь, 1976
Онежский р-н АО* 5,1 3,6–7,9 Корнеева и др., 1984
Пинежский р-н АО 0,5 – Колоскова, 1983
Пинежский р-н АО 1,9 0–4,0 Окулова и др., 2003
Мезенский р-н АО 0 – Нейфельд и др., 1976
Лешуконский р-н АО 1,4 – Бобрецов, Куприянова, 2002 
Каргопольский р-н АО 3,0 – Бобрецов, Куприянова, 2002
Раменье (Вельский р-н АО) 3,7 0,3–17,5 Куприянова, 1987
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н АО) 3,1 – Колоскова, 1983
Ленский р-н АО 3,5 – Колоскова, 1983
Уляшово (Печорский р-н РК ) 0,3 – Бобрецов, Куприянова, 2002
Верховья Мезени (Республика Коми) 0,2 0,1–0,3 Турьева, Балибасов, 1982
Верховья Выми (Республика Коми) 0,06 0–0,2 Турьева, Балибасов, 1982
Дань (Корткеросский р-н РК) 1,8 0,1–9,6 Куприянова, 1987
Средняя тайга (Республика Коми) 1,9 0,1–6,7 ЕРП, 1981 (В.В. Турьева)
Южная тайга (Республика Коми)* 5,0 – Петров, 2004
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 2,0 0–7,1 Собств. данные
Лысьвенский р-н (Пермская область) 3,0 0,1–11 Башенина, 1968
Прикамье (Пермская область) 4,3 – ЕРП (Г.А. Воронов)

Фенноскандия
Северо-Вост. Приладожье (Карелия) 1,6 0,2–17,0 Ивантер, 2005
Костомукшский заповедник 5,2 0–9,2 Катаев, Поздняков, 1996
Центр и восток Финляндии 12,5 1,5–25,7 Skaren, 1972
Заповедник «Кивач» 8,1 0–25,0 Кутенков, 2006
Лапландский заповедник 8,0 – Окулова, 2009

ЕРП — Европейская рыжая полевка, 1981
* Расчеты наши
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Таблица 36
Относительная численность рыжей полевки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 2,3 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 14,2 0,6–31,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 24,2 0–59,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 8,6 0–21,0 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 5,4 2,0–12,0 Куприянова, 1980

Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 1,0 0–1,4 Куприянова, 2009
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 5,4 0–11,8 Собств. данные
Ляли (Княжпогостский р-н РК) 1,7 0,7–2,6 Млекопитающие …, 1994
Уляшово (Печорский р-н РК) 1,4 0,6–2,8 Куприянова, 2009
Дань (Корткеросский р-н РК) 4,4 – Куприянова, Недосекина, 1986

Фенноскандия
Южная Карелия 5,8 0–30,7 Ивантер, Ивантер, 1983
Заповедник «Кивач» 3,5 – Кутенков, 2006

Различия в обилии рыжей полевки обнаружены и между разными макросклонами 
Уральских гор. На Приполярном Урале доля данного вида в уловах грызунов оказа-
лась по неизвестным причинам больше на восточных склонах, чем в западной части, 
соответственно, 18,9 и 7,3% (Бердюгин, 1992). На западе Северного Урала на г. Яныпу-
пунер показатель численности рыжей полевки составил в среднем за все годы 2,1 экз. 
(0–5,3), тогда как на восточных склонах (гг. Косьвинский Камень, Денежкин Камень 
и Чистоп) — всего лишь 0,5 экз. на 100 лов.-сут. (Бердюгин, 1999). На г. Денежкин 
Камень на стационарных площадках обилие вида за четыре года наблюдений не пре-
высило 1,7 экз. (в среднем 0,8 экз.) на 100 лов.-сут. На самом северо-востоке горного 
района Печоро-Илычского заповедника в верховьях р. Укью по устному сообщению 
Б.В. Тестова была редким видом.
Ранее В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) отмечали, что рыжая полевка в Печоро-Илычс-

ком заповеднике проникает высоко в горы только по поймам рек, а в темнохвойных 
лесах по склонам гор, как правило, не встречается. В настоящее время она обычна 
во всех высотных поясах исследованных нами гор. Даже на севере горного района на 
г. Турыньянер и г. Макариз она встречается в горных тундрах (6,6% в общих сборах 
мелких млекопитающих). На г. Яныпупунер численность рыжей полевки в пределах 
горно-лесного пояса возрастает от нижней его части к верхней. На нижних склонах 
гор, покрытых зеленомошными ельниками, численность вида составляет 1,5 экз., в 
верхней части горно-лесного пояса, где уже преобладают высокотравные пихто-ель-
ники, показатель обилия увеличивается до 2,7 экз. на 100 лов.-сут. Доля вида в уловах 
давилками изменяется, соответственно, от 4,3 до 10,5%. В подгольцовом поясе, где 
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распространены только травяные стации, показатель обилия не меняется, но удельный 
вес рыжей полевки увеличивается до 22,3%. На склонах гольца и в горных тундрах 
она становится редкой — 0,2 экз. на 100 лов.-сут. (2,0% в суммарных сборах). Такое 
«слоистое» распределение этого вида на Северном Урале было описано в свое время 
К.И. Бердюгиным (1999). Оно обусловлено сменой бореальных и неморальных типов 
растительности вдоль высотного профиля.
Высокая численность рыжей полевки отмечена в припечорской части предгорного 

района Печоро-Илычского заповедника. Ее обилие составило здесь 7,0 экз. на 100 лов.-
сут. и 24,2 экз. на 100 кон.-сут. Такие высокие показатели для периферийной популяции 
объясняются благоприятными ландшафтными условиями данной местности. Оптималь-
ных стаций для рыжей полевки здесь значительно больше, чем в других районах запо-
ведника. Они сосредоточены в хорошо развитой пойме реки Печоры, в долинах ручьев, 
расчленяющих плакорные местообитания, а также в нижней части грядовых возвышен-
ностей. В таких биотопах средняя численность достигает 12,3 экз. (пойма) и 7,9 экз. 
(гряда) на 100 лов.-сут. В приилычской части предгорного района обилие рыжей полевки 
уменьшается в 2,5 раза по сравнению с печорской частью и составляет 2,8 экз. на 100 
лов.-сут. и 8,6 экз. на 100 кон.-сут. Это связано с уменьшением площади оптимальных 
стаций в связи с неразвитостью здесь поймы и преобладанием моховых лесов. 
Биотопическое размещение. Рыжая полевка населяет разнообразные местооби-

тания, но на большей части своего ареала тесно связана с неморальными типами рас-
тительности (Башенина, 1977; Европейская рыжая полевка, 1981; Шварц и др., 1992). 
Излюбленными ее стациями являются различные типы травяных лесов. Эти биотопы 
на Европейском Севере России сконцентрированы в поймах рек, поэтому здесь рыжая 
полевка — типичный обитатель пойменных местообитаний, а также зарастающих выру-
бок (Турьева, 1953, 1977; Кулик, Никитина, 1960; Воронцов, 1961; Губарь, 1976; Турьева, 
Балибасов, 1982; Куприянова, 1978а, 1987; Млекопитающие …, 1994). Так, в северной 
тайге Архангельской области максимальная ее численность отмечена в ельнике разно-
травном (2,2 экз.), заметно меньше ее в ельнике мелкотравном (0,6–0,8 экз.) и полное от-
сутствие в ельнике зеленомошном (Губарь, 1976). Подобное соотношение (2,5; 1,1; 0 экз. 
на 100 лов.-сут.) обилия вида в этих местообитаниях автором указывалось и для средней 
тайги этого региона. В средней тайге Республики Коми, по данным И.Ф. Куприяновой, 
рыжая полевка также тяготеет к пойменным местообитаниям и вырубкам (Млекопитаю-
щие …, 1994). В среднем течении долины реки Вычегды доля рыжей полевки в лесных 
сообществах составляет 50–70% (Петров, Шубин, 1986). Здесь она предпочитает срав-
нительно открытые стации с травянистым покровом и избегает участков темнохвойного 
леса (Петров, Мелехина, 1984). По данным этих авторов, на опушке лиственного леса 
на 100 лов.-сут. ловилось в среднем 5,4 экз., в ельниках зеленомошных — всего лишь 
0,7 экз. На юге Норвегии рыжая полевка также концентрируется в травяных местооби-
таниях (Johannesen, Mauritzen, 1999). В Южной Карелии в результате ГИС-анализа фак-
торов территориального размещения рыжей полевки удалось установить, что 50% всей 
изменчивости факторов приходится на облесенность территории лиственными лесами, 
преимущественно, березовыми (Коросов и др., 2007). 
В силу того, что поймы являются наиболее благоприятными по условиям элемента-

ми ландшафта для данного вида, его удельный вес в уловах здесь, как правило, очень 
высокий. Например, в северной тайге в нижнем течении реки Цильмы доля рыжей по-
левки в уловах давилками в пойме составляет 92%, тогда как на плакоре уменьшается 
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до 44% (Кулик, Никитина, 1960). В этой связи следует отметить, что оценки числен-
ности данного вида, основанные на учетах только в одних пойменных местообитани-
ях, приводят к явному их завышению.
На Урале, как и на равнине, в направлении с юга на север диапазон подходящих мес-

тообитаний для рыжей полевки сужается (Большаков и др., 2000). На Полярном Урале 
она предпочитает травяные типы лесных сообществ и избегает моховые и заболоченные 
биотопы (Бердюгин и др., 2007). По данным В.В. Турьевой (1977) в горно-лесном поясе 
на г. Сабля обилие вида составляет 1,5 экз., тогда как в долине реки Большая Сыня — 
13,0 экз. на 100 лов.-сут. На Северном Урале в заповеднике «Денежкин Камень» рыжая 
полевка ловилась только в травяных лесных стациях в долинах малых рек (1,5 экз. на 100 
лов.-сут.) и отсутствовала в зеленомошных лесах вне долин рек (Дубровский и др., 2003). 
В Печоро-Илычском заповеднике характер распределения этого вида по биотопам 

сходен с таковым на Европейском Севере. Рыжая полевка встречается во многих мес-
тообитаниях, но наибольшее предпочтение отдает травяным лесам (табл. 37, 38). Об 
этом в частности свидетельствуют показатели биотопической приуроченности и вер-
ности биотопу. Максимальные положительные значения их характерны именно для 
этих стаций. В равнинном районе заповедника это, прежде всего, пойменные ельники 
(68,5% всех сборов этого вида). В них рыжая полевка ловится ежегодно. В зеленомош-
ных ельниках прибрежных она обитает постоянно, но ее численность здесь относи-
тельно низкая. Гораздо реже и не каждый год она встречается в сосняках разного типа 
и заболоченных ельниках.

Таблица 37
Биотопическое размещение рыжей полевки в Печоро-Илычском заповеднике 

по данным отлова в давилки

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 лов.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 1,5 –0,24 –0,31
Ельник долгомошный 0,8 –0,56 –0,48
Ельник травянистый пойменный 9,0 +0,37 +1,48
Сосняк лишайниковый 0,01 –0,98 –0,66

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 2,0 –0,55 –0,72
Ельник травянистый пойменный 12,3 +0,34 +1,23
Ельник зеленом.-папоротниковый 7,9 +0,03 +0,40
Луг 0,9 –0,80 –0,92

В предгорном районе вид обычен в пойменных ельниках и в папоротниковых лесах, 
покрывающих нижние части склонов грядовых возвышенностей. В первых из них ры-
жая полевка составляет 59,4% среди грызунов в уловах давилками, во вторых биото-
пах — 45,7%. В долгомошных ельниках этот показатель значительно меньше — 15,4%, 
а на заливных лугах — 6,8%. Высокая численность полевок (23 экз. на 100 лов.-сут.) в 
этом районе отмечена в прибрежных ивняках (Теплов, Теплова, 1947). Обилие живот-
ных в травяных лесах более устойчиво, тогда как в долгомошных ельниках и на лугах 
этот вид в ряде лет не отмечен.
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Таблица 38
Биотопическое размещение рыжей полевки в Печоро-Илычском заповеднике 

по данным отлова в канавки

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 6,4 –0,05 +0,07
Ельник долгомошный 0,8 –0,83 –0,60
Ельник травянистый пойменный 20,0 +0,25 +1,72
Сосняк зеленомошный 1,6 –0,46 –0,51
Сосняк лишайниковый 0,4 –0,71 –0,65

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 18,8 –0,09 –0,39
Ельник травянистый пойменный 28,4 +0,07 +0,80
Ельник зеленом.-папоротниковый 28,6 +0,18 +0,83
Луг 12,0 –0,27 –1,23

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 18,4 +0,13 +0,81
Березняк травянистый 19,2 +0,13 +0,94
Луг подгольцовый 7,4 –0,36 –0,90
Травяно-моховая тундра 8,0 –0,04 –0,81

В горном районе заповедника рыжая полевка также тяготеет к травяным лесам, кото-
рые здесь широко распространены и покрывают верхние склоны гор. В них доля вида в 
общих сборах грызунов достигает 11,9%. В более осветленных подгольцовых березня-
ках она увеличивается до 26,9%, а на лугах уменьшается до 4,2%. Однако и здесь связь 
рыжей полевки с пойменными местообитаниями четко прослеживается. Численность 
ее даже в пределах одних и те же биотопов, например, в пихто-ельниках папоротнико-
вых уменьшается при удалении от пойм горных рек. В небольшом числе встречается в 
травяно-моховых тундрах, но эти местообитания являются чуждыми для данного вида. 
Размножение. Зимнее размножение рыжей полевки отмечено во многих частях аре-

ала вида (Формозов, 1948; Башенина, 1951; Смирин, 1970; Кудряшова, 1971; Шубин, 
Сучкова, 1973; Larsson et al., 1973; Bujalska, 1983; Hansson, 1984; Kaikusalo, Tast, 1984; 
Корнеев, 1988; Оленев, 1988; Маркина, 2008; Истомин, 2009, и др.). Как правило, эти 
случаи нерегулярны и наблюдаются в зимы с благоприятными кормовыми и погод-
ными условиями (Рыжая полевка, 1981; Кудряшов и др., 1983). Зимнее размножение 
зарегистрировано и в Печоро-Илычском заповеднике. В.П. Тепловым (1960) 19 января 
1945 г. была добыта кормящая самка, в матке у которой было 4 плацентарных пятна. 
За 18 лет зимних учетов размножение в это время года мы фиксировали дважды (1984 
и 1988 гг.). Это были годы интенсивного нарастания численности животных. В конце 
февраля 1988 г. у десяти самцов масса тела колебалась от 23,5 до 34,5 г (в среднем 
29,4 г), длина семенников — от 11,3 до 13,0 мм. Две самки были половозрелыми, одна 
весом 27,7 г имела 5 эмбрионов. 
Сроки начала размножения вида в Печоро-Илычском заповеднике по годам сильно 

варьируют. Самая ранняя дата регистрации первой беременной самки в равнинной час-
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ти приходится на 22 апреля (1988 г.), самая поздняя — на 21 мая (1996 г.). Чаще всего 
размножение начинается в первой декаде мая. Эти сроки совпадают с данными, при-
водимыми для средней тайги Республики Коми (Петров и др., 1985). Последняя бере-
менная самка отловлена в заповеднике 4 сентября (1989 г), но обычно репродуктивный 
период заканчивается в конце августа. Сходные сроки размножения рыжей полевки 
приводятся и для других районов Европейского Севера (Ивантер, 1975; Куприянова, 
Наумов, 1986; Млекопитающие …, 1994; Якимова, 2008). В предгорном районе запо-
ведника первая беременная самка отмечена 11 мая (1983 г.), последняя — 23 августа 
(1996 г.). Судя по всему, репродуктивный период у рыжей полевки здесь несколько 
короче, чем на равнине. Если в равнинном районе в третьей декаде августа доля раз-
множающихся перезимовавших самок составила в среднем за все годы 16,7%, то в 
предгорьях Урала — только 6,7%. В сентябре самки с эмбрионами регистрировались 
лишь на равнине (9%), тогда как в предгорной тайге они отсутствовали. 
Самое раннее появление молодых животных отмечено в равнинном районе запо-

ведника 7 мая (2009 г.) и 23 мая (1997 г.). Однако чаще всего сеголетки появляются в 
уловах здесь обычно во второй декаде июня. В предгорном и горном районах эти даты 
смещены на третью декаду июня. В горах за весь период наблюдений первые сеголет-
ки зафиксированы только 15 июня (1991 г.). Таким образом, различия в сроках появле-
ния первых молодых животных могут достигать между районами месяца. 
Часть прибылых зверьков созревает в год своего рождения и принимает участие 

в размножении. Минимальный вес тела молодой беременной самки равнялся 15,6 г. 
Основную массу размножающихся прибылых полевок составляют животные первых 
(весенних) генераций. Среди них в разных районах севера Русской равнины более 90% 
самок созревают и дают один-два помета (Куприянова, Бобрецов, 2006). Доля размно-
жающихся молодых самок более поздних (летних) генераций незначительна и варьи-
рует по районам от 10,3 до 17,3%. Они дают только один выводок. Сходная картина 
наблюдается и в Фенноскандии (Ивантер, 1975; Якимова, 2008). В то же время на Се-
верном Урале участие сеголеток в репродукции значительно ниже. Среди прибылых 
весенних выводков созревают только 50% самок, а среди сеголеток поздних поме-
тов — лишь 1%. Данные различия в интенсивности размножения сеголеток равнинных 
и горных популяций обусловлены тем, что в горах начало размножения сдвинуто на 
более поздние сроки, а период его меньше, чем на равнине.
Доля половозрелых молодых животных сильно варьирует по годам. В равнинном 

районе заповедника она меняется от 5,3 до 85,7%, в предгорной тайге — от 1,8 до 
100%, в горах — от 1,5 до 100%. Для всех районов отмечена статистически значимая 
отрицательная связь между удельным весом размножающихся сеголетков и уровнем 
численности популяции. Наиболее отчетливо она выражена в предгорьях заповедника, 
где обилие полевок относительно высокое (rs = –0,81; t = 6,93; p < 0,001). В равнинной 
части заповедника значение коэффициента корреляции меньше (rs = –0,65; t = 4,03; 
p < 0,001). Наибольшее число половозрелых сеголеток наблюдалось в годы низкого 
обилия, а в годы высокой численности, как правило, доля их уменьшалась значитель-
но. Эта зависимость для данного вида отмечена и в некоторых других частях ареала 
(Тупикова, Коновалова, 1971; Ивантер, 1975; Куприянова, 1978; Wiger, 1979; Bujalska, 
1983; Куприянова, Наумов, 1986). 
Величина выводка у рыжей полевки отчетливо изменяется в течение лета (Европей-

ская рыжая полевка, 1981). В Печоро-Илычском заповеднике в мае она самая незна-
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чительная, в июне и июле достигает максимальных значений, а в августе и сентябре 
вновь уменьшается (табл. 39). При этом средняя плодовитость в июне и июле мало 
отличается между собой. В других регионах Европейского Севера максимальный раз-
мер выводка у перезимовавших самок отмечен в середине лета — в июле (Куприянова, 
Наумов, 1986; Якимова, 2008), а на Среднем Урале — весной (Давыдова, 2007).

Таблица 39
Сезонная динамика величины выводка у перезимовавших самок рыжей полевки 

в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника

Месяц
Количество самок (экз.) с числом эмбрионов

M ± m
n 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Равнинный район
Май 27 – 2 3 11 9 – 1 1 – – 5,3 ± 0,2
Июнь 22 – 1 – 5 5 8 2 – – 1 6,4 ± 0,3
Июль 29 – – 2 4 10 9 4 – – – 6,3 ± 0,2
Август 20 – – 2 9 5 3 1 – – – 5,6 ± 0,2
Сентябрь 2 – – – 2 – – – – – – 5,0

Предгорный район
Июнь 129 – 1 6 29 43 28 19 2 1 – 6,2 ± 0,1
Июль 91 – – 4 23 35 19 6 2 2 – 6,2 ± 0,1
Август 126 2 2 17 50 30 17 7 1 – – 5,5 ± 0,1

Горный район
Июнь 48 – – 3 4 23 15 3 1 – – 6,3 ± 0,1
Июль 19 – – – 4 8 5 1 2 – – 6,5 ± 0,3
Август 36 – 3 1 9 15 5 3 1 – – 5,8 ± 0,2

В 40-е годы прошлого века средняя плодовитость рыжей полевки на территории Пе-
чоро-Илычского заповедника достигала 5,8 эмбрионов на одну самку (Теплов, Тепло-
ва, 1947). За последние тридцать лет этот показатель для равнинного и предгорного 
районов (для которых и приведена данная оценка) практически не изменился — 5,9 ± 
0,1. Размер выводка выше у перезимовавших самок, в целом по всем ландшафтным 
районам он составил 6,0 ± 0,1. У молодых животных он равнялся 5,1 ± 0,1. При этом 
число эмбрионов в помете у взрослых полевок колебалось от 2 до 10, а у сеголеток — 
от 3 до 9. Размах колебаний числа детенышей в целом для этого вида составляет 1–13 
(Европейская рыжая полевка, 1981). 
Величина выводка у рыжей полевки в разных частях ареала изменяется от 4,0 до 7,7 

эмбрионов (Башенина, 1977; Окулова, 1978; Европейская рыжая полевка, 1981). В пре-
делах Европейского Севера эти значения колеблются от 5,1 до 5,9 эмбрионов (табл. 40). 
При этом выявить какие-то закономерности географической изменчивости не удается. 
В разных районах северной тайги она изменялась от 5,1 до 5,7 эмбрионов, а в средней 
тайге — от 5,1 до 5,9 эмбрионов на самку. В горных районах Урала в целом величина 
выводка выше, чем на равнине. Однако и здесь наблюдается значительная популяци-
онная изменчивость. Так, В.Н. Большаков (1972) для Южного Урала приводит размер 
выводка рыжей полевки в 5,5 детенышей, тогда как в Ильменском заповеднике он до-
стигает 7,5 эмбрионов (Колчева, 2005), а на г. Иремель — 6,1 эмбрионов (Садыков, 
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1980). В пределах Печоро-Илычского заповедника средняя плодовитость данного вида 
меняется незначительно. На равнине и в предгорьях она одинакова, в горах отмечена 
тенденция к ее повышению.

Таблица 40
Размеры выводка у рыжей полевки (перезимовашие самки) 

в разных районах Урала и Европейского Севера

Район работ
Величина выводка

Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал 7,1 – Большаков, 1972
Северный Урал (Яныпупунер) 6,2 ± 0,1 3–9 Собств. данные
Средний Урал 5,9 – Большаков, 1972
Средний Урал (Висимский заповедн.) 4,8 – Байтимирова и др., 2010
Южный Урал 5,5 – Большаков, 1972
Южный Урал (Иремель) 6,1 ± 0,2 – Садыков, 1980
Южный Урал (Ильменский заповедн.) 7,5 ± 0,4 – Колчева, 2005
Предгорья  Северного Урала (Печора) 5,9 ± 0,1 2–10 Собств. данные

Русская равнина
Пинега (Пинежский р-н АО) 5,1 ± 0,2 – Куприянова, Бобрецов, 2006б
Лешуконский р-н АО 5,7 ± 0,3 3–7 Собств. данные
Раменье (Вельский р-н АО) 5,1 ± 0,1 – Куприянова, Наумов, 1986
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 5,2 – Колоскова, 1976
Сыктывдинский р-н РК 5,5 ± 0,2 3–10 Воронцов, 1961
Дань (Корткеросский р-н РК) 5,5 – Млекопитающие …, 1994
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 5,9 ± 0,1 3–11 Собств. данные
Кировская область 5,9 3–7 Башенина, 1977
Кировская область 6,0 1–9 Тупикова, Коновалова, 1971

Фенноскандия
Южная Карелия 5,8 ± 0,7 3–11 Якимова, 2008  
Мурманская область 5,5 1–9 Семенов-Тян-Шанский, 1970
Центральная Финляндия 5,3 ± 1,3 2–10 Koivula et al., 2003

Резорбция эмбрионов в равнинном районе заповедника обнаружена у 10,3% (n = 
68), в предгорном районе — у 2,6% (n = 194), горах — у 7,3% (n = 69) самок. Число 
рассасывающихся эмбрионов при этом составило 1,8, 0,4 и 1,4%. Близкие значе-
ния для данного вида приводятся и для других регионов. В Вологодской области 
резорбция эмбрионов наблюдалась в 4,5% случаях (Башенина, 1968), в Кировской 
области — около 5% (Тупикова, Коновалова, 1971), а в Карелии — 5,4% для пере-
зимовавших самок (Ивантер, 1975). Более высокая доимплантационная смертность 
(гибель на стадии яйца) у самок рыжей полевки в заповеднике отмечена также в 
равнинном районе (12,1%). В предгорной тайге этот показатель составил 9,6%, а в 
горах — 7,3%. Следовательно, в целом эмбриональная смертность у рыжей полев-
ки выше на равнине (13,9%) по сравнению с горами (8,7%). 
Структура популяции. В течение лета соотношение возрастных групп в популяции 

рыжей полевки меняется: к концу лета уменьшается доля перезимовавших особей и, 
соответственно, увеличивается число молодых животных. Эти изменения имеют лан-
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дшафтные особенности, обусловленные сроками начала размножения и его интенсив-
ностью. В мае популяция вида обычно состоит из перезимовавших зверьков (рис. 32). 
Только в равнинном районе в некоторые годы (1997, 2009) в конце мая появляются 
первые сеголетки. Доля взрослых особей в целом за все годы составила здесь 98,1%. В 
июне удельный вес перезимовавших животных понижается на равнине до 73,3, в пред-
горьях — до 80,1, в горах — до 94,3%. В июле происходит массовый выход молодых 
полевок, вследствие чего доля взрослых особей значительно уменьшается (соответс-
твенно, 26,0, 29,1 и 37,8%). В уловах преобладают молодые животные. В августе они 
составляют в популяции рыжей полевки в равнинной части 88,8%, в предгорьях — 
81%, а в горах — только 68,4%. В горном районе нарастание численности сеголеток 
происходит медленнее, чем в двух других районах. 
Наиболее существенные различия в возрастной структуре между ландшафтными 

районами заключаются в том, что по направлению от равнины к горам увеличива-
ется доля старшей возрастной группы (табл. 41). В горах по сравнению с первым 
районом она выше более чем в два раза. Для августа эти данные будут составлять, 
соответственно, 11,2 и 31,6%. В Карелии в этот месяц удельный вес перезимовавших 
особей достигает в среднем 9,1% (Ивантер, 1978а), в Латвии — около 10%, в Перм-
ской области в разные годы — от 0 до 27,9% (Европейская рыжая полевка, 1981). 
Приведенные материалы очень близки к данным, отмеченным для равнинного райо-
на заповедника. 

Таблица 41 
Возрастная и половая структура популяции рыжей полевки в разных ландшафтных районах 

Печоро-Илычского заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 978 13,5 132 59,8 13,3 846 62,8 55,1
Предгорье 3459 19,6 677 63,2 47,3 2782 54,7 24,7
Горы 599 32,5 195 69,7 30,4 404 58,7 12,1

Рис. 32. Сезонная динамика возрастной структуры популяции рыжей полевки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. 
Периоды: I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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Как показали экспериментальные исследования в Институте экологии растений и 
животных УрО РАН, соотношение полов у новорожденных рыжих полевок составля-
ет 1:1 (Большаков, Кубанцев, 1984). Однако в природных популяциях среди взрослых 
зверьков и самостоятельно живущих сеголеток почти всегда преобладают самцы (По-
пов, 1960; Наумов и др., 1969; Ивантер, 1975, 1978б). В средней тайге Архангельской 
области доля самцов среди перезимовавших животных достигает 70%, а среди сего-
леток разных генераций — 56–60% (Куприянова, 1978б). В средней тайге Республики 
Коми также преобладают самцы, доля которых колеблется при разных уровнях числен-
ности от 59 до 70% (Петров и др., 1985, 1986; Млекопитающие …, 1994). На верхней 
Печоре В.П. и Е.Н. Тепловыми был определен пол у 232 молодых рыжих полевок, 
среди которых самцы составили 64% (Теплов, 1954).
Данная особенность находит подтверждение и на нашем материале. Во всех ланд-

шафтных районах заповедника среди всех возрастных группах статистически значимо 
преобладают самцы. Среди перезимовавших животных отмечена тенденция к увели-
чению доли самцов от равнины к горам. При этом на равнине и в горах относительная 
численность взрослых самцов во все годы никогда не опускалась ниже 50%. Пониже-
ние (от 25 до 46,7%) регистрировалось лишь в предгорной тайге и только в некоторые 
годы. Среди молодых животных число самцов в равнинном районе изменялось от 50 
до 90%, в предгорьях — от 48,3 до 75,4%, в горах — от 48,5 до 77,8%. 
Динамика численн ости. Показатели численности рыжей полевки в равнинной час-

ти заповедника колеблются по годам от 0 до 7,1 экз., в предгорьях — от 0,2 до 21,7 экз., 
в горах — от 0 до 5,3 экз. на 100 лов.-сут. (рис. 33). Амплитуда ее колебаний везде зна-
чительна, в основном за счет глубоких депрессий. В предгорных лесах обилие полевок 
меняется в 108 раз. В равнинном и предгорном районах в некоторые годы животные в 
уловах отсутствовали. По данным И.Ф. Куприяновой (1987) обилие полевок в средней 

Рис. 33. Динамика численности рыжей полевки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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тайге Архангельской области колеблется в 58 раз (0,3–17,5 экз.), а в средней тайге Рес-
публики Коми в 91 раз (0,1–9,6 экз. на 100 лов.-сут.). В северной тайге Архангельской 
области (Пинежский заповедник) колебания менее значительны (0–4,0 экз.), но здесь в 
некоторые годы животные в период учетов не отмечены (Окулова и др., 2003). В Каре-
лии в заповеднике «Кивач» обилие полевок изменяется в 75 раз (Ивантер, 2008). Таким 
образом, численность рыжей полевки на территории Печоро-Илычского заповедника 
менее устойчива, чем в других районах Европейского Севера. 
Между данными учетов давилками и ловчими канавками для равнинного и предгор-

ного районов существует значимая статистическая связь. Значение рангового коэффици-
ента Спирмена в первом случае равно +0,51 (t = 2,72; p = 0,013), во втором — +0,82 (t = 
6,62; p = 0,0000). Размах колебаний численности по годам по отловам в канавки оказался 
больше, чем по отловам в давилки. Показатели обилия в равнинном районе изменяются 
от 0 до 11,8 экз., в предгорьях — от 0 до 59 экз., а в горах — от 0,6 до 31 экз. на 100 кон.-
сут. Максимальная амплитуда колебаний обилия отмечена в предгорной тайге. 
Численность полевок в разных ландшафтных районах меняется синхронно. Особен-

но четко это прослеживается по данным учета канавками, для которых обнаружена до-
стоверная сопряженность между всеми районами (коэффициент корреляции Спирмена 

Рис. 34. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма 
изменений обилия (справа) рыжей полевки в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского 
заповедника (по данным отлова в давилки).
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от 0,50 до 0,83). По данным учета давилками синхронность наблюдалась только между 
равнинным и предгорным районами (r = 0,61; t = 3,81; p = 0,0000). Отсутствие досто-
верной связи в изменениях обилия рыжей полевки между горным районом и другими 
районами объясняется низкими показателями численности рыжей полевки в горах. 
Динамика численности данного вида на Европейском Севере, по мнению Э.В. Иван-

тера (2008), характеризуется небольшими кратковременными подъемами обилия (чаще 
до 8–10 экз.) и глубокими и продолжительными депрессиями (0–0,5 экз. на 100 лов-
сут.). Промежутки между пиками составляют от 2 до 6 лет. Периодичность при этом 
выражена нечетко, а ритм колебаний неправильный. Под данное описание подпада-
ют многолетние изменения численности рыжей полевки в равнинном районе Печоро-
Илычского заповедника. При помощи автокорреляционного анализа здесь удалось вы-
явить лишь полупериод в 2 года (рис. 34). Промежутки между пиками достигают 3–6 
лет, что собственно и показала спектрограмма. Пики обилия незначительны — от 1,0 
до 5,6 экз. на 100 лов.-сут. Депрессии нередко длятся 2–3 года. В предгорном районе, 
где уровень численности вида значительно выше, чем на равнине, наблюдается более 
четкая периодичность в изменении его обилия. Здесь оба метода выявления периоди-
ческой составляющей указывают на период в 4 года. Пики обилия выше, чем в равнин-
ной части заповедника — от 9,5 до 21,7 экз. на 100 лов.-сут. А депрессии непродолжи-
тельны и не так глубоки — от 0,3 до 5,3 экз. на 100 лов.-сут. За все время лишь дважды 
(1986, 2007 гг.) численность опускалась до 0,3–0,4 экз. на 100 лов.-сут. В остальные 
годы она превышала на этой фазе 1,4 экз. на 100 лов.-сут.

3.11. ÊÐÀÑÍÀß ÏÎËÅÂÊÀ — MYODES RUTILUS Pallas

Красная полевка — восточно-палеарктический вид,  распространение которого огра-
ничено в основном таежной зоной Сибири и Дальнего Востока. В Европе населяет се-
верную лесную часть вплоть до Фенноскандии. На Северо-Востоке европейской части 
является одним из самых распространенных видов мелких млекопитающих (Марвин, 
Турьева, 1979; Куприянова, Наумов, 1984; Млекопитающие …, 1994). Здесь она встре-
чается и в зональных кустарниковых тундрах (Балибасов, Ермаков, 1989; Петров, 2007). 
Является фоновым видом сообществ Micromammalia северной половины Уральских гор 
(Большаков, 1969; Турьева, 1977; Балахонов, 1981; Мелкие млекопитающие …, 1986). 
В Печоро-Илычском заповеднике красная полевка обычна во всех ландшафтных райо-
нах. По своему происхождению ее относят к автохтонам равнинной зональной тайги 
четвертичного периода — восточносибирскому фауно-генетическому комплексу видов 
(Шварц, 1989). Е.Н. Матюшкин (1972) рассматривает этот вид в составе голарктических 
арктобореальных элементов и называет эту группу фаунулой «красной полевки и лося». 
Численность. Известно, что на Европейском Севере численность красной полевки 

увеличивается с запада на восток и с юга на север (Колоскова, Губарь, 1975; Куприя-
нова, Наумов, 1984; Бобрецов, Куприянова, 2002). В северной равнинной тайге обилие 
полевок составляет в среднем 6,6 экз., а в средней тайге — только 2,2 экз. на 100 лов.-
сут. (табл. 42). При этом в направлении с запада на восток на Русской равнине в преде-
лах северной тайги показатели численности возрастают от 4,7 до 9,6 экз., а в пределах 
средней тайги — от 0,2 до 4,8 экз. на 100 лов.-сут. В Фенноскандии обилие этого вида 
в ее южной части минимально — от 0 до 0,09 экз. на 100 лов.-сут. (Ивантер, Ивантер, 
1983; Катаев, Поздняков, 1996), но к северу оно возрастает. 
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Таблица 42
Относительная численность красной полевки в разных районах Северного Урала 

и северной части Русской равнины по данным учета давилками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 лов.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Приполярный Урал 4,1 – Бердюгин, 2000
Приполярный Урал (Сабля) * 3,1 0,3–9,9 Турьева, 1977
Северный Урал (Свердловская обл.) 3,8 – Бердюгин, 1999
Северный Урал (Денежкин Камень) 3,7 0,3–5,9 Чернявская, 1959
Северный Урал (верховья Укью) 7,3 0,9–21,7 Тестов, 1993
Северный Урал (Яныпупунер) 13,7 0,6–37,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 8,5 0,3–18,3 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 22,7 0,5–50,3 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Онежский р-н АО* 4,7 0,7–10,3 Губарь, 1976
Пинежский р-н АО 6,3 – Колоскова, 1983
Пинежский р-н АО 5,9 0–11,0 Окулова и др., 2003
Мезенский р-н АО 7,3 – Нейфельд и др., 1976
Лешуконский р-н АО 5,7 2,4–7,4 Собств. данные
Каргопольский р-н АО 0,2 – Бобрецов, Куприянова, 2002
Раменье (Вельский р-н АО) 1,6 0,1–4,1 Куприянова, 1987

Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 4,1 1,6–13,3
Колоскова, 1983

Губарь, 1976
Ленский р-н АО 1,2 – Колоскова, 1983
Уляшово (Печорский р-н РК) 9,6 – Бобрецов, Куприянова, 2002
Верховья Мезени (Республика Коми) 2,9 – Турьева, Балибасов, 1982
Верховья Выми (Республика Коми) 2,4 – Турьева, Балибасов, 1982
Южная тайга (Республика Коми) * 1,3 – Петров, 2004
Дань (Корткеросский р-н РК) 2,0 0,8–5,4 Куприянова, 1987

Фенноскандия
Южная Карелия 0,09 0–0,25 Ивантер, Ивантер, 1983

* Расчеты наши

В Уральской горной стране численность красной полевки в целом выше, чем на Рус-
ской равнине, к тому же здесь она сильно варьирует в пространстве. На Полярном 
Урале средние показатели обилия составляют 9,8 экз. на 100 лов.-сут. В отдельных 
биотопах изменяются от 0 до 16,5 экз. (Балахонов, 1981). На Приполярном Урале они 
уменьшаются в два раза — 3,1–4,1 экз. на 100 лов.-сут. (Турьева, 1977; Бердюгин, 
2000). На Северном Урале численность красной полевки существенно различается на 
его разных макросклонах. На восточных склонах (гг. Денежкин Камень, Косьвинский 
Камень, Чистоп) средние показатели обилия составляют 3,8 экз. (Бердюгин, 1999), на 
западных они выше и изменяются от 7,3 до 13,7 экз. на 100 лов.-сут. (Тестов, 1993; 
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наши данные). В предгорной тайге этой части Урала хорошо выражены подзональные 
вариации в показателях численности вида. Она выше в северной тайге (22,7 экз.), тогда 
как в средней тайге снижается более чем в два раза (8,5 экз. на 100 лов.-сут.). 
Индексы обилия данного вида, полученные при помощи канавок (табл. 43), в целом 

подтверждают закономерности их распределения по региону, выявленные по данным 
учетов давилками. Более высокая численность и в этом случае фиксируется на Урале, а 
самая низкая в Фенноскандии. Однако различия в обилии полевок между равнинными 
районами выражены нечетко. Например, они отсутствуют между подзонами тайги. 

Таблица 43
Относительная численность красной полевки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 8,6 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 18,6 2,6–51,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 29,6 3,2–76,8 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 52,4 3,2–101 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 2,2 2,0–12,0 Куприянова, 1980Куприянова, 

Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 13,0 2,4–22,8 Куприянова, 2009
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 15,2 2,0–52,2 Собств. данные
Ляли (Княжпогостский р-н РК) 12,1 0–44,4 Млекопитающие …, 1994
Уляшово (Печорский р-н РК) 12,4 10,4–13,8 Куприянова, 2009
Дань (Корткеросский р-н РК) * 4,7 – Куприянова, Недосекина, 1986

Фенноскандия
Южная Карелия 0,16 0–0,32 Ивантер, Ивантер, 1983

* Расчеты наши

В пределах Печоро-Илычского заповедника численность красной полевки увели-
чивается от равнины к горам (Бобрецов, 2004). В равнинном районе припечорской 
части за все годы наших наблюдений она составила 4,4 экз. на 100 лов.-сут. Это са-
мый высокий средний показатель для равнинной средней тайги Европейского Севе-
ра. В некоторые годы в оптимальных местообитаниях обилие полевок поднималось 
до 30,8 экз. на 100 лов.-сут. В предгорной тайге, где площадь благоприятных стаций 
для красной полевки значительно возрастает, средняя численность животных уве-
личивается почти в два раза и составляет уже 8,5 экз. на 100 лов.-сут. Наибольшее 
количество полевок отмечено в горном районе — в среднем 13,7 экз. (максимум — 
37,5 экз.) на 100 лов.-сут. 
На Северном Урале красная полевка с различной плотностью заселяет все вы-

сотные пояса (Теплов, Теплова, 1947; Большаков, 1969; Бердюгин, Дороватовский, 
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1979; Куликова, Большаков, 1984). На восточном макросклоне ее численность уве-
личивается от горно-лесного к подгольцовому поясу и затем уменьшается к горным 
тундрам (Бердюгин, 1999). На западных склонах г. Яныпупунер обилие полевок 
уменьшается от нижнего пояса к верхнему. Так, в горно-лесном поясе индекс оби-
лия составляет 16,9 экз., в подгольцовом поясе — 2,9 экз., а в горно-тундровом по-
ясе — 1,2 экз. на 100 лов.-сут. Сходную тенденцию иллюстрируют и данные учетов 
канавками. В горно-лесном поясе на 100 кон.-сут. в среднем пришлось 37,9 экз., в 
подгольцовом поясе — 11,2 экз., в тундре — 6,6 экз. Таким образом, красная полевка 
наиболее плотно заселяет горные леса. При этом ее численность здесь выше в верх-
ней части этого пояса. 
Биотопическое размещение. Становление красной полевки как вида проходило в 

условиях восточно-сибирской (ангарской) темнохвойной тайги (Шварц, 1989), что на-
ложило отпечаток на ее биотопические предпочтения. На всем огромном ареале этого 
вида прослеживается его связь с лесными сообществами таежного типа (Формозов, 
1948; Равкин, Лукьянова, 1976; Башенина, 1977; Попов, 1983; Сапогов, 1983; Ревин, 
1989; Шварц и др., 1992; Млекопитающие …, 1994; Вольперт, Шадрина, 2002; Виног-
радов, Кельбешеков, 2009 и др.). На Европейском Севере основными стациями этого 
вида служат моховые ельники и сосняки (Кулик, Никитина, 1960; Губарь, 1974; Губарь 
и др., 1976; Колоскова, 1976; Куприянова, 1978а; Петров и др., 1986). В них числен-
ность вида наиболее высока и относительно стабильна. В других местообитаниях, а 
красная полевка как фоновый вид таежных экосистем заселяет разнообразные биото-
пы, плотность животных значительно меньше и здесь она очень неустойчива по годам. 
Разреженность древостоя или его отсутствие вызывает, как правило, уменьшение оби-
лия этого вида. 
В равнинной части заповедника красная полевка является эвритопным видом, о чем 

свидетельствуют показатели биотопической приуроченности. Их значения не превы-
шают 0,30 (табл. 44, 45). Некоторое предпочтение она отдает ельникам долгомошным. 
В этих биотопах, а также в ельниках высокотравных отмечена наиболее высокая и от-
носительно стабильная численность животных. Значения коэффициента верности био-
топу в них превышают 0,50, а индексы обилия в некоторые годы были выше 20 экз. на 
100 лов.-сут. Самая низкая численность наблюдается в сосняках лишайниковых — от 0 
до 7,0 экз. (в среднем 1,6 экз.) на 100 лов.-сут. Ранее В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) отмеча-
ли максимальную плотность красной полевки в зеленомошных сосняках с ягодниками. 
Однако по нашим данным показатели численности животных в этом местообитании в 
два раза ниже, чем в ельниках долгомошных.
В предгорном районе биотопические предпочтения вида проявляются более четко. 

Здесь красная полевка явно тяготеет к долгомошным ельникам, расположенным на 
плакорах, и зеленомошно-папоротниковым ельникам на склонах грядовых возвыше-
ний. Показатели численности в первых местообитаниях колеблются по годам от 0,3 
до 24,0 экз., во вторых — от 1,5 до 21,2 экз. на 100 лов.-сут. Доля вида по отловам в 
давилки равняется, соответственно, 70 и 43,3%. В травяных ельниках красная полевка 
обычна, но, судя по показателям биотопической приуроченности, эти биотопы для нее 
не основные. Луга и болота здесь являются чуждыми местообитаниями, в которых она 
бывает в единичном числе. 
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Таблица 44
Биотопическое размещение красной полевки в Печоро-Илычском заповеднике 

по данным отлова в давилки

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 лов.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомо шный 7,1 +0,08 –0,11
Ельник долгомошный 9,9 +0,25 +0,52
Ельник высокотравный пойменный 11,8 –0,09 +0,94
Сосняк лишайниковый 1,6 –0,15 –1,35

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 10,5 +0,41 +1,08
Ельник высокотравный пойменный 6,5 –0,31 +0,23
Ельник зеленом.-папоротниковый 9,1 +0,16 +0,78
Луг 0,3 –0,91 –1,10
Болото травяно-моховое 0,8 –0,80 –0,99

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 17,3 +0,26 +0,46
Ельник зеленомошный 15,6 +0,06 +0,26
Березняк травянистый 0,5 –0,49 –1,55
Луг подгольцовый 0,2 –0,91 –1,59
Каменистые россыпи 3,7 –0,25 –1,17

Таблица 45
Биотопическое размещение красной полевки в Печоро-Илычском заповеднике 

по данным отлова в канавки

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 13,8 –0,17 –0,56
Ельник долгомошный 43,8 +0,45 +1,45
Ельник высокотравный пойменный 28,6 –0,14 +0,43
Сосняк зеленомошный 20,4 +0,18 –0,12
Сосняк лишайниковый 4,6 +0,005 –1,18

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 31,4 +0,21 +0,52
Ельник высокотравный пойменный 22,4 –0,14 –0,09
Ельник зеленом.-папоротниковый 37,6 +0,31 +0,94
Луг 3,6 –0,76 –1,36

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 37,8 +0,56 +1,48
Березняк высокотравный 13,4 –0,26 –0,23
Луг подгольцовый 9,0 –0,47 –0,54
Травяно-моховая тундра 6,6 –0,28 –0,71
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В горном районе красная полевка многочисленна в зеленомошно-черничных ельни-
ках в нижней части горно-лесного пояса и в папоротниковых пихто-ельниках в верх-
ней части этого пояса. Средние индексы обилия вида в этих местообитаниях наиболее 
высокие для всех ландшафтных районов заповедника. Максимальная же численность 
отмечена нами в 2004 г. в верхней части темнохвойных лесов на г. Яныпупунер — 
37,2 экз. на 100 лов.-сут., доля вида при этом достигала 82,7%. В 40-е годы прошлого 
века на восточном склоне г. Эбельиз в высокотравном ельнике был зафиксирован ре-
кордный для этого вида показатель — 60 экз. на 100 лов.-сут. (Теплов, Теплова, 1947). 
Из других местообитаний красная полевка обычна в каменистых россыпях, располо-
женных на границе леса и в пределах горно-лесного пояса. Однако в тех же биотопах 
в горно-тундровом поясе она уже становится редким видом. Березовые редколесья и 
луга в подгольцовом поясе являются чуждыми для нее стациями, как и горные тундры. 
Размножение. В отдельные наиболее благоприятные годы часть полевок, по-види-

мому, размножается и зимой. Так, 18 февраля 1984 г. в окрестностях Якши был добыт 
самец весом 22 г с хорошо развитыми семенниками. В конце февраля 1988 г. масса тела 
одного из самцов достигала 30,6 г, длина семенников — 9,5 мм. Самка, отловленная 
в этот же период, имела массу тела 27,4 г и увеличенную матку. В январе–феврале  
некоторые самки из равнинной и предгорной тайги имели плацентарные пятна (5,3%; 
n = 133). Однако масса тела их не превышала 20 г и они имели тонкие матки, поэтому, 
скорее всего, эти пятна остались у них еще с осени. Зимнее размножение у красной по-
левки является более редким явлением, чем у рыжей полевки. Оно известно для Сиби-
ри (Реймерс, 1970; Хлебников, 1970; Башенина, 1988), Северной Норвегии (Lundquist 
et al., 1973), Северной Финляндии (Kaikusalo, Tast, 1984) и Аляски (Sealander, 1967; 
Whitney, 1976; West, 1982). В суровых условиях Якутии полевки в зимний период ре-
гулярно размножаются в домах и постройках, но в природных популяциях это явление 
не наблюдалось (Сафронов, 1983). В этом регионе зимнее воспроизводство известно 
лишь для Лено-Вилюйского междуречья (Мордосов, 1971). В европейской части Рос-
сии оно отмечено в Пермской области (Башенина, 1951). 
В обычные годы начало размножения приходится на май, чаще всего на его вторую 

половину. В зависимости от хода весны и уровня численности животных сроки по го-
дам значительно варьируют. Так, в 1988 г. первая беременная самка была отловлена в 
равнинном районе 9 апреля, а в 1989 г. — 2 июня. Начало размножения в равнинном и 
предгорном районах чаще всего совпадает. В верхних поясах гор оно начинается позже 
и тесно связано с ходом весенних процессов (Большаков, 1969, 1972; Шубин, 1991). В 
верхней части горно-лесного пояса заповедника полевки начинают размножаться на 
10–15 дней позже, чем на равнине (Бобрецов, 2001). В 1985 г. эти различия достигали 
почти месяца: первая беременная самка была отмечена в равнинном районе 29 апреля, 
а в горных лесах они не встречались до конца мая. В Западном Саяне в горно-лесном 
поясе на высоте более 1200 м полевки начинают размножаться на 1–1,5 месяца позже, 
чем в равнинной тайге (Штильмарк, 1965). 
Сроки окончания репродуктивного периода более стабильны. Обычно они прихо-

дятся на третью декаду августа. В равнинном районе средняя дата окончания размно-
жения — 28 августа, самая ранняя дата — 18 августа (2000 г.), наиболее поздняя в 
период наших наблюдений — 8 сентября (2008 г.). Как исключение, в некоторые годы 
беременные самки встречаются до поздней осени. Так, в 1937 г. последняя беременная 
самка была поймана 7 октября (Теплов, Теплова, 1947). Сроки окончания размножения 
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в равнинном и предгорном районах в целом совпадают. Только в предгорьях средняя 
дата приходится уже на первые числа третьей декады августа. Последняя беременная 
самка здесь поймана также 8 сентября, а в горном районе — 25 августа. 
В схожие сроки происходит размножение полевок и в равнинных районах на севере 

Русской равнины. Так, на Среднем Тимане дата регистрации первой беременной самки 
приходится на 7 мая, а последней — на 21 августа (Балибасов, 1984). Под Сыктывка-
ром первые беременные самки отлавливаются в середине мая, размножение заканчи-
вается в конце августа, единичные самки с эмбрионами отмечены во второй середи-
не сентября (Воронцов, 1960; Турьева, 1961). На юге Архангельской области начало 
репродукции красной полевки варьирует по годам с 7 по 26 мая, а окончание — с 21 
августа по 11 сентября (Куприянова, Наумов, 1986).
Первые сеголетки в Печоро-Илычском заповеднике регистрируются в уловах обыч-

но во вторую половину июня. Массовый выход молодых животных приурочен к июлю. 
В некоторые годы, когда размножение начинается раньше средних сроков, они появ-
ляются довольно рано. Самые ранние даты отмечены для равнинного района — 4 мая 
(2008 г.), 21 мая (2004 г.) и 23 мая (1995 г). В двух других районах в этот месяц молодые 
животные никогда не ловились. В предгорных лесах первые сеголетки были отмечены 
только 13 июня (2008 г.), а в горной тайге — 15 июня (1991 г.). 
Часть из них достигает половой зрелости в год своего рождения и принимает участие 

в размножении. Минимальный вес молодой беременной самки, отловленной в заповед-
нике равен 14 г. По годам число половозрелых сеголеток сильно колеблется и зависит 
от уровня численности вида. В равнинном районе их доля изменялась от 6,0 до 64,3%, в 
предгорьях — от 2,7 до 86,2%, а в горах — от 0,9 до 76,9%. Связь числа размножающих-
ся молодых полевок с численностью популяции была во всех районах отрицательной 
и статистически значимой: значения коэффициента корреляции везде превышали –0,60 
(p < 0,001). В годы высокой численности происходит торможение созревания молодых 
животных, и лишь небольшая часть их размножается. В равнинной тайге доля таких 
полевок достигает 11,4% (6,0–18,0), в предгорных лесах — 5,1% (2,7–8,9), а в горах — 
4,1% (0,9–6,6). В период депрессий (менее 3,5 экз. на 100 лов.-сут.) доля половозрелых 
сеголеток значительно возрастает. В среднем для равнинного района она составляет 
40,1%, для предгорий — 57,1%, для гор — 66,6%. В такие годы молодые животные вно-
сят значительный вклад в воспроизводство популяции. По расчетам Б.В. Тестова (1987), 
проведенных на материалах по красной полевке горного района Печоро-Илычского за-
поведника, участие сеголеток приводит к росту численности в 12,5 раза.
Перезимовавшие самки в условиях заповедника приносят до трех пометов, сеголет-

ки — не более двух (Бобрецов, 2000). Однако доля самок с разным числом выводков, 
определенная нами по фиксации одновременно эмбрионов и плацентарных пятен, ва-
рьировала по районам. Так, на равнине и в предгорьях во второй половине лета в не-
большом количестве встречались яловые самки (соответственно, 2,9 и 1,4%), а в горах 
подобные особи отсутствовали. В последнем районе был несколько выше удельный 
вес животных с тремя выводками (5%), в двух других — менее 3%. Основная часть 
зверьков (71,6% на равнине и 66,9% в горах) приносила по два помета. При этом сред-
нее количество выводков на одну самку было равным — 1,7–1,8. В средней равнинной 
тайге Республики Коми (Куприянова, Наумов, 1986) данный показатель был довольно 
высоким — 2,47, а в оптимальных местообитаниях на Салаире и Кузнецком Алатау он 
составил 1,96 (Окулова, 1975).
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В изменчивости размеров выводка красной полевки на Европейском Севере наблю-
дается некоторая тенденция к его повышению на севере равнинной тайги (табл. 46). 
Эти различия становятся более отчетливыми, если сравнивать показатели плодовитос-
ти по секторам. Например, в западном секторе (Архангельская область) в северо-таеж-
ных лесах величина выводка варьирует в разных районах от 6,0 до 6,4 эмбрионов, а в 
средней тайге — от 5,6 до 5,7 эмбрионов. В восточном секторе (Республика Коми) эти 
показатели будут соответственно равняться 6,7 и 5,9–6,0 эмбрионам. Близкие значения 
(5,6 и 5,8–6,2) приводятся для таежной зоны Западной Сибири (Москвитина, Сучкова, 
1974; Буйдалина, 1988а).

Таблица 46
Размер выводка у красной полевки (перезимовашие самки) в разных районах Урала 

и Европейского Севера

Район работ
Величина выводка

Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал 7,1 – Большаков, 1969
Северный Урал (Яныпупунер) 7,0 3–11 Собств. данные
Северный Урал (Мань-Хамбо) 6,5 1–10 Тестов, 1987 
Средний Урал 6,7 – Большаков, 1969
Южный Урал 6,0 – Большаков, 1969
Южный Урал (Иремель) 6,6 – Садыков, 1980
Предгорья  Северного Урала (Печора) 6,5 2–10 Собств. данные

Русская равнина
Пинега (Пинежский р-н АО) 6,1 – Куприянова, Бобрецов, 2006б
Пинега (Пинежский р-н АО) 6,0 5–8 Губарь и др., 1976 
Лешуконский р-н АО 6,4 4–9 Собств. данные
Раменье (Вельский р-н АО) 5,5 – Куприянова, Наумов, 1986
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) 5,7 – Колоскова, 1976
Уляшово (Печорский р-н РК) 6,7 – Куприянова, Бобрецов, 2006б
Средний Тиман 5,9 2–10 Балибасов, 1984
Дань (Корткеросский р-н РК) 5,9 – Куприянова, Бобрецов, 2006б
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 6,0 2–11 Собств. данные

Фенноскандия
Карелия 6,3 4–11 Ивантер, 1975  
Мурманская область 6,45 – Кошкина, 1957

В пределах Урала число молодых в помете у красной полевки увеличивается к севе-
ру. Если на Южном Урале оно составляет 6,0, на Среднем Урале — 6,7, то на Северном 
Урале — 7,1 (Большаков, 1969). Максимальная плодовитость у этого вида в ареале 
отмечена в тундре и лесотундре Ямала — 9,8 (Шварц, 1963), а также в субарктических 
районах Северо-Востока Сибири — 7,8–8,3 (Кривошеев, Попов, 1968; Лабутин, 1975; 
Мордосов, 1984; Вольперт, Шадрина, 2002) в условиях сурового климата. 
В пределах Печоро-Илычского заповедника размер выводка у перезимовавших и мо-

лодых особей увеличивается от равнины в направлении гор и достигает максимальной 
величины на Северном Урале (табл. 47). Средняя плодовитость у животных западных 
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склонов Урала совпадает с таковой, приведенной В.Н. Большаковым (1969) для вос-
точных склонов этого участка Урала. На равнине перезимовашие самки приносят чаще 
всего 5–7 детенышей (77,3%), в горах — 6–8 детенышей (72,7%). 

Таблица 47
Вариации величины выводка у красной полевки 

в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника

Район n
Количество самок (экз.) с числом эмбрионов

M ± m
2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

Перезимовавшие
Равнина 220 2 3 15 55 71 44 23 5 1 1 6,0 ± 0,09
Предгорье 410 1 2 17 57 126 127 57 16 7 – 6,5 ± 0,06
Горы 363 – 2 10 37 77 104 83 38 11 1 7,0 ± 0,07

Сеголетки
Равнина 176 2 6 31 52 53 22 8 2 – – 5,5 ± 0,09
Предгорье 304 1 7 35 88 89 58 21 2 3 – 5,8 ± 0,07
Горы 77 – – 4 14 29 19 8 2 1 – 6,3 ± 0,01

Размер выводка у красной полевки меняется в течение бесснежного периода. Для 
равнинного района он имеет для взрослых животных следующие значения: в мае — 
5,3 ± 0,2 (n = 53), в июне — 6,3 ± 0,2 (n = 61), в июле — 6,5 ± 0,2 (n = 50), в августе — 
6,1 ± 0,2 (n = 61). Для предгорного района, соответственно, 5,7 ± 0,3 (n = 8), 6,9 ± 0,1 (n = 
166), 6,5 ± 0,1 (n = 102) и 6,2 ± 0,1 (n = 134); для горного района — 5,6 ± 0,5 (n = 134), 
7,4 ± 0,1 (n = 134), 7,0 ± 0,1 (n = 134) и 6,5 ± 0,1 (n = 134). В данном случае минимальная 
плодовитость приходится на май, максимальная — на июнь и к августу уменьшается. 
На юге Архангельской области при наименьшем значении размера выводка в мае, он 
был наиболее крупным в июне и в августе (одинаковые значения), а в июле меньше, 
чем в сентябре (Куприянова, Наумов, 1986). В среднетаежном Зауралье размер вывод-
ка увеличивается с мая и по июль, затем в августе уменьшается (Буйдалина, 1988б). 
Существенные различия в плодовитости красной полевки в разных местообитаниях 

отмечены в горах. На г. Яныпупунер в нижней части горно-лесного пояса в зеленомош-
ных ельниках в среднем на одну самку приходилось 6,6 ± 0,2 эмбрионов. Размер выводка 
в данном случае не отличался от аналогичного показателя, приводимого для красной 
полевки предгорной тайги заповедника. В верхней части горно-лесного пояса в пихто-
ельниках папоротниковых он оказался максимальным — 7,2 ± 0,2 эмбрионов, а в каме-
нистых россыпях на склоне гольца выше границы леса и в горных тундрах уменьшался 
до 6,4 эмбрионов. Средняя плодовитость была выше в оптимальных стациях.
Структура популяции. В мае популяция красной полевки состоит из перезимовав-

ших животных (рис. 35). Лишь в исключительных случаях уже в конце этого месяца 
начинают регистрироваться сеголетки (1995, 2004 и 2008 гг.). Чаще всего они появля-
ются в уловах в третьей декаде июня. С конца этого месяца идет нарастание числен-
ности молодых животных. Его интенсивность по ландшафтным районам различается. 
Наиболее значительны темпы в равнинном и предгорном районах. В горах наблюдает-
ся их замедление. Например, на равнине в июне сеголетки составляли в уловах 15,5%, 
в июле — 80,2%, в горном районе соответственно 6,9 и 69,3%. 
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В летний период в горах больше перезимовавших животных, чем в других ландшаф-
тных районах (табл. 48). На равнине и в предгорьях за все годы наблюдений они со-
ставили не более 20%, тогда как в горах — 35,7%. Более высокий удельный вес взрос-
лых животных в населении красной полевки гор на наш взгляд объясняется их лучшей 
выживаемостью. В горном районе значительная часть взрослых полевок доживает до 
августа и играет важную роль в воспроизводстве популяции. В августе эта возрастная 
группа составляла в уловах на равнине 5%, в горах — 17,5%. 

Таблица 48 
Возрастная и половая структура популяции красной полевки в разных ландшафтных районах 

Печоро-Илычского заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 2213 17,3 382 51,6 0,38 1831 62,0 105,2
Предгорье 5091 19,9 1014 61,1 50,37 4077 55,2 44,72
Горы 2230 35,7 795 53,6 4,09 1435 57,9 35,91

В обеих возрастных группах в бесснежный период преобладают самцы. Наиболь-
шее их число было среди перезимовавших животных предгорного района и молодых 
полевок всех районов. Только на равнине в группе взрослых особей оно составило 1:1. 
Близкое отношение числа самцов к числу самок у красной полевки этих двух возраст-
ных групп (51,8 и 48,2%) отмечали ранее В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) для всей террито-
рии заповедника. В средней тайге Республики Коми в уловах во второй половине лета 
постоянно превалировали самцы (Ануфриев, Пыстин, 1994). Экспериментальными 
исследованиями было установлено, что соотношение полов у этого вида достоверно 
сдвинуто в пользу самцов (Большаков, Кубанцев, 1984). Хотя по данным тех же авто-
ров на Урале в отдельных районах преобладали самки, в других — самцы. 
Половая структура красной полевки очень лабильна по годам. В сборах И.Ф. Купри-

яновой (1978) по средней тайге Архангельской области в августе за шесть лет наблюде-
ний доля самцов среди перезимовавших животных варьировала от 33 до 80% (выборки 

Рис. 35. Сезонная динамика возрастной структуры популяции красной полевки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. 
Периоды: I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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были незначительными). На Онежском полуострове удельный вес этой половой груп-
пы в уловах изменялся по годам от 40 до 59% (Губарь, 1970). В более суровых условиях 
в популяциях наблюдается устойчивое преобладание самцов. Так, на крайнем Северо-
Востоке Сибири при превалировании самцов этот показатель варьировал по годам от 
64,5 до 71,1% (Чернявский, Короленко, 1979; Цветкова, 1990). В Печоро-Илычском 
заповеднике лишь в равнинном районе среди перезимовавших животных соотношение 
разных половых групп было близко к 1:1, во всех других районах во всех возрастных 
группах в целом достоверно преобладали самцы. Однако их доля по годам значительно 
варьировала, особенно среди перезимовавших животных. Удельный вес самцов в стар-
шей возрастной группе изменялся на равнине от 20,0 до 69,7%, в предгорной тайге — 
от 16,7 до 73,7%, в горных лесах — от 33,3 до 75%, то есть во всех районах в некоторые 
годы в уловах превалировали самки. 
Динамика численности. Показатели численности красной полевки за период с 

1984 по 2012 г. колебались в равнинной части Печоро-Илычского заповедника в сред-
нем по всем местообитаниям от 0,2 до 21,8 экз., в предгорьях — от 0,3 до 18,3 экз., 
в горах — от 0,6 до 28,8 экз. на 100 лов.-сут. (рис. 36). Амплитуда колебаний оби-
лия уменьшалась от равнины в направлении гор. Если в равнинном районе показатели 
численности изменялись в 81 раз, в предгорьях — в 60 раз, то в горах — в 48 раз. 
Наиболее значительные годовые изменения показателей обилия (более чем в 100 раз) 
были отмечены в северной предгорной тайге заповедника, где они колебались от 0,5 
до 50,3 экз. на 100 лов.-сут. (Калинин, Куприянова, 2010). В равнинной северной тайге 
Архангельской области (Пинежский заповедник) численность изменялась более чем в 
100 раз (Окулова и др., 2003). 
Между показателями учетов давилками и ловчими канавками отмечена статистичес-

ки значимая связь во всех районах. Значения рангового коэффициента Спирмена пре-

Рис. 36. Динамика численности красной полевки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в давилки).
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вышали 0,73 (p = 0,000). Численность полевок в разных ландшафтных районах изме-
няется синхронно, о чем свидетельствуют значения показателя корреляции. Особенно 
высокая сопряженность в динамике популяций красной полевки наблюдается между 
предгорным и горным районами (r > 0,85). Как правило, депрессии и подъемы числен-
ности животных в разных районах совпадают.
Изменения численности вида в Печоро-Илычском заповеднике носят периодичес-

кий характер. Автокорреляционный и спектральный анализ выявил периодическую 
составляющую в 3–4 года во всех районах (рис. 37). Впервые на циклические изме-
нения численности полевок Северного Предуралья обратил внимание В.П. Теплов 
(1960). Позже Б.В. Тестов (1987) описал подобные циклы для горных популяций этого 
вида на севере заповедника. На Приполярном Урале продолжительность цикла так-
же составляет 3–4 года (Балахонов, 1984). Подобные данные приводит Н.В. Башенина 
(1977) для красной полевки в целом для европейской части России. 
На фазе пиков численности показатели обилия вида в равнинной части заповедника 

изменялись от 3,8 до 30,8 (в среднем 13,8) экз., в предгорьях — от 6,3 до 24,0 (в сред-
нем 14,7) экз. на 100 лов.-сут. Максимальный индекс численности был отмечен в ель-

Рис. 37. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма 
изменений обилия (справа) красной полевки в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского 
заповедника (по данным отлова в давилки).
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никах зеленомошных равнинного района в 1956 г. Такой уровень обилия полевок был 
обусловлен уникальной экологической ситуацией, сложившейся в эти годы. Видимо, 
он является пороговым для красной полевки верхнепечорской тайги. В более благо-
приятных для данного вида ландшафтных районах (предгорном и горном) максималь-
ное обилие не превышало 28 экз. на 100 лов.-сут. Сходный показатель (28,6 экз.) при-
водит и Б.В. Тестов для горных лесов севера Печоро-Илычского заповедника. В годы 
депрессий индексы численности красной полевки на равнине колебались от 0,2 до 3,0 
(в среднем 1,1) экз., в предгорьях — от 0,3 до 6,5 (в среднем 3,6) экз. на 100 лов.-сут.

3.12. ËÅÑÍÎÉ ËÅÌÌÈÍÃ — MYOPUS SCHISTICOLOR 
Lilljeborg

Распространение лесного лемминга тесно связано с хвойными бореальными леса-
ми. Ареал вида протянулся от восточных районов Норвегии и Швеции до Камчатки и 
Сахалина (Громов, Поляков, 1977). Северная и южная граница ареала в целом совпа-
дают с границами таежной зоны. В пределах своего распространения встречается спо-
радически, чем отличается от других видов полевок. На Северо-Востоке европейской 
части России он отмечен в некоторых пунктах в пределах северной и средней тайги 
(Турьева, 1959, 1963; Куприянова, Недосекина, 1986). Вместе с тем, в равнинной части 
в нижнем течении реки Печора в окрестностях д. Уляшово за четыре года учетов он 
не был обнаружен (Куприянова, Бобрецов, 2007б). Северная граница вида на Урале 
проходит по Приполярному Уралу (Турьева, 1977; Бердюгин и др., 2007). В Печоро-
Илычском заповеднике лесной лемминг встречается во всех ландшафтных районах. 
Некоторые авторы связывают формирование этого вида с южной темнохвойной тай-

гой миоплиоцена (Юдин и др., 1976; Чернявский, 1984). В.Г. Кривошеев (1988) от-
носит его к фаунуле древнетаежных палеарктических элементов наравне со средней 
и равнозубой бурозубками. По мнению Е.А. Шварца (1989), включение лесного лем-
минга Е.Н. Матюшкиным (1972) в состав арктобореальной фаунулы «красной полевки 
и лося», аналогичной восточносибирскому фауно-генетическому комплексу, вероятно, 
единственное правильное решение. Близки к ним и взгляды Ю.В. Ревина (1989), ко-
торый выделяет его в группу гипоарктических видов, тесно связанных с моховыми и 
травяно-кустарничковыми заболоченными местообитаниями.
Численность. Лесной лемминг неохотно идет в давилки на хлебную приманку. 98% 

всех животных, отловленных в Печоро-Илычском заповеднике, были пойманы в лов-
чие канавки. В давилки удалось отловить всего лишь 30 зверьков при объеме учет-
ных работ в 70 тыс. ловушко-суток. Видимо, этим обстоятельством в какой-то степени 
обусловлено представление о редкости лесного лемминга. 
На большей части своего обширного ареала лесной лемминг является редким видом 

(Млекопитающие Якутии, 1971; Горбунов, Кулик, 1974; Большаков, 1982; Сапогов, 
1983; Ивантер, Ивантер, 1988; Ревин, 1989; Долговых, 2006 и др.). Это справедливо и 
для большей части Европейского Севера и Урала (Марвин, Турьева, 1977; Большаков 
и др., 1979; Куприянова, Наумов, 1985; Куприянова, Недосекина, 1986), где средние 
многолетние показатели обилия животных не превышают 1 экз. на 100 кон.-сут. (табл. 
49). Вместе с тем для ряда регионов (Восточная Фенноскандия, северо-восток Якутии, 
Камчатка) описаны вспышки численности этого вида (Новиков, 1941; Бойко, 1986; Ка-
таев, Катаева, 1999; Никаноров, 1986; Ревин и др., 1988; Емельянова, 1994; Eskelinen et 
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al., 2004), во время которых обилие лесного лемминга зачастую превышает 80–100 экз. 
на 100 кон.-сут., а в рейтинге населения мелких млекопитающих он занимает первое 
место. Максимальное значение показателя в 583 экз. на 100 кон.-сут. отмечено в поясе 
кедрово-ольховых стлаников на Камчатке (Никаноров, 1986).

Таблица 49
Относительная численность лесного лемминга в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,7 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 11,8 0–59,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 26,8 0–133,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 23,3 0,4–58,4 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0,2 0,04–0,4 Куприянова, Наумов, 1983; 

Куприянова, Бобрецов, 2007
Пинега (Пинежский р-н АО) 0,8 00–6,4 Куприянова, Сивков, 2000 
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н) – 0,4–5,6 Колоскова, 1976
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 3,6 0–38,6 Собств. данные
Уляшово (Печорский р-н РК) 0 – Куприянова, Бобрецов, 2007
Дань (Корткеросский р-н РК) 0,8 0,14–5,2 Бобрецов, Куприянова, 2006

Фенноскандия
Южная Карелия 0,4 0–5,1 Ивантер, Ивантер, 1983

Вместе с тем существуют территории, где лемминг обычен, но у него отсутствуют 
вспышки численности. Например, в Западной Сибири в заповеднике «Малая Сосьва» 
его обилие по годам изменялось от 0,13 до 8,0 экз. (в среднем 2,4 экз.) на 100 кон.-сут. 
(Рамазанова, 1982; Федоров, 1992). В Северном Забайкалье в Чарской котловине доля 
лесного лемминга в населении мелких млекопитающих составляла 22,0% (Лямкин и 
др., 1983б). 
Численность лемминга на территории Печоро-Илычского заповедника в разных 

ландшафтных районах сильно различается. В равнинном районе отмечены наимень-
шие значения показателя, которые достигали 3,6 экз. на 100 кон.-сут., что существенно 
выше по сравнению с другими равнинными районами севера Русской равнины. При-
чина довольно высокого обилия лесного лемминга здесь состоит в том, что этот район 
соседствует с предгорной частью заповедника, где и наблюдаются регулярные вспыш-
ки численности вида. Именно в такие годы и повышается его плотность на равнинном 
участке. В предгорной тайге показатели обилия данного вида составили в среднем за 
все годы 23,3–26,8 экз. на 100 кон-сут. Максимальная средняя (по всем местообита-
ниям) численность отмечена в припечорской части заповедника — 133,0 экз. на 100 
кон.-сут. в 1988 г. В этот год в долгомошных ельниках на плакоре ловилось до 182 экз. 
на 100 кон.-сут., а доля лесного лемминга в суммарных уловах мелких млекопитаю-
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щих составила 42%. В горах обилие вида уменьшается, но по сравнению с равниной 
оно остается здесь относительно высоким — 11,8 экз. на 100 кон.-сут. Максимальная 
численность — 88,8 экз. на 100 кон.-сут. — зарегистрирована в пихто-ельниках папо-
ротниковых в 1998 г. В разных высотных поясах она отличается: по направлению к гор-
ным тундрам отмечено ее снижение. В верхней части горно-лесного пояса показатели 
обилия составляют в среднем 14,4 экз., в подгольцовом поясе — 10,6 экз., а в горных 
тундрах — 7,6 экз. на 100 кон.-сут. В то же время этот вид довольно редок на восточном 
макросклоне Северного Урала, где его средняя численность составляет лишь 1,7 экз. 
на 100 лов.-сут. (Бобрецов, Симакин, 2015). 
Таким образом, предгорный район является центром интенсивного размножения и рас-

селения леммингов. Здесь огромные площади занимают долгомошные и зеленомошные 
леса. Они характеризуются мощным развитием мохового покрова. Высота кукушкина 
льна (Polytrichum commune) достигает в этих лесах 30–40 см. Вероятно, «гипертрофия» 
мохового покрова, обусловленная высокой влажностью территории, является одним из 
условий достижения высокой плотности лесного лемминга. Как известно, мхи (особен-
но Polytrichum, Dicranum и Pleurozium) играют главную роль в рационе вида (Kalela et al., 
1963; Тишков и др., 1978; Буйдалина, Леонтьева, 1986; Bondrup-Nielsen, 1993; Eskelinen, 
2002). В этой связи следует отметить, что и Ю.В. Ревин (1989) связывает постепенное 
снижение уровня численности этого вида от предгорий Станового хребта в Восточной 
Сибири к Приленскому плато и Центрально-Якутской низменности с уменьшением об-
щей обводненности территории из-за снижения объема выпадаемых осадков. 
Высокая численность данного вида на Северном Урале, по-видимому, не ограничи-

вается только территорией Печоро-Илычского заповедника. Судя по некоторым кос-
венным данным, он бывает многочисленным и на севере Свердловской области. Так, 
по данным Н.Б. Полузадова (Соболь …, 1973) лесной лемминг встречался в 15,4% 
желудков соболей из окрестностей Ивделя. Возможно также, что его численность в 
некоторые годы может заметно возрастать и в ряде равнинных районов Европейского 
Севера. Так, в 1961 г. В.В. Турьевой (1963) в верховьях Мезени (Средний Тиман) в 
июне было добыто в давилки 10 зверьков. 
Биотопическое размещение. На большей части ареала лесной лемминг предпочи-

тает хвойные леса с хорошо развитым моховым покровом (Огнев, 1948; Новиков, 1941; 
Kalela et al., 1963; Конева, 1983; Ивантер, Ивантер, 1988б; Eskelinen, 2004). При этом 
сомкнутость и состав древостоя не имеют существенного значения, а главным крите-
рием является наличие мощной моховой подушки (Ивантер, 1975), поэтому данный 
вид нередко встречается и в сфагновых лесах и на моховых болотах. В Сибири он 
явно тяготеет к избыточно или среднеувлажненным биотопам (Млекопитающие Яку-
тии, 1971; Ревин, 1989). В Северном Зауралье с большой плотностью заселяет хвойные 
сфагновые и зеленомошные леса с хорошо развитым моховым покровом (Рамазанова, 
1984). На территории Сибирских увалов ловится в самых разнообразных стациях, од-
нако явное предпочтение отдает увлажненным местообитаниям с хорошо развитым 
мохово-кустарничковым покровом (Слуту, 2009). В среднегорной тайге Восточного 
Саяна этот вид показывает наибольшую привязанность к коренным таежным лесам 
(Виноградов, Кельбешеков, 2009). На Алтае помимо темнохвойной тайги встречается 
в ерниковых тундрах и на горных лугах (Долговых, 2006). На Южном Урале большая 
часть леммингов добыта в заболоченной пихтово-еловой тайге, хотя и здесь он отме-
чен вплоть до горных тундр (Мелкие млекопитающие …, 1986).
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В Пинежском заповеднике в Архангельской области лесной лемминг сравнительно 
обычен в чернично-зеленомошных ельниках (1,1%) и сосняках (1,8%), тогда как в тра-
вяных биотопах практически не встречается (Куприянова, Сивков, 2000). В Республике 
Коми в бассейне среднего течения Вычегды в небольшом количестве заселяет ельники 
разного типа и зарастающие вырубки (Куприянова, Недосекина, 1983). В верховьях 
реки Вымь отмечен в зеленомошных ельниках, в смешанном лесу и в ивняковых зарос-
лях по берегам реки (Турьева, 1963). В нижнем течении реки Вымь наибольшее число 
животных (52,4%) было поймано в сфагновых ельниках (Млекопитающие ..., 1994).
В Печоро-Илычском заповеднике лесной лемминг во второй половине лета относи-

тельно равномерно населяет разнообразные стации и демонстрирует явную индиффе-
рентность к выбору местообитаний (рис. 50). В равнинном районе при относительно 
низкой плотности животных численность вида оказалась наиболее устойчивой в тра-
вяных ельниках и зеленомошных сосняках, а в предгорной тайге, где наиболее часты 
вспышки обилия животных — в долгомошных плакорных ельниках. В данном случае 
стабильность численности свидетельствует о том, что в этих биотопах для лесного 
лемминга складываются наиболее благоприятные условия. Пессимальными стациями 
являются открытые местообитания — болота и горные тундры.

Таблица 50
Биотопическое размещение лесного лемминга в Печоро-Илычском заповеднике по данным 

отлова в канавки

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 3,0 –0,08 –0,15
Ельник долгомошный 0 – –1,37
Ельник травянистый пойменный 4,6 –0,11 +0,96
Сосняк зеленомошный 4,4 +0,27 +0,86
Сосняк лишайниковый 1,4 +0,26 –0,66

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 32,2 +0,17 +1,10
Ельник травянистый пойменный 20,8 –0,14 +0,10
Ельник зеленом.-папоротниковый 26,2 +0,004 +0,57
Луг 17,4 –0,11 –0,20
Болото травяно-моховое 2,0 –0,44 –1,55

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 15,4 +0,17 +1,36
Березняк травянистый 10,4 –0,06 –0,18
Луг подгольцовый 10,6 –0,05 –0,12
Травяно-моховая тундра 7,6 –0,29 –1,05

Биотопическое размещение лесного лемминга в Северном Предуралье, выражаю-
щееся в его равномерном распределении по стациям, объясняется высокой численнос-
тью и активной миграционной подвижностью. Подобную картину можно наблюдать и 
в Фенноскандии, где во время популяционных пиков распределение вида становится 
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сплошным (Ims et al., 1993). Там, где плотность леммингов относительно небольшая, 
предпочтения животных проявляются очень четко. По материалам Ф.Р. Рамазановой 
(1984) мы рассчитали показатель степени биотопической приуроченности вида для Се-
верного Зауралья. Из 10 биотопов лесной лемминг отдавал явное предпочтение сфаг-
новым соснякам (Fij = 0,88), в меньшей степени зеленомошным соснякам (Fij = 0,38) и 
избегал лугов, приручейных смешанных лесов и березняков (Fij < -0,50). К остальным 
биотопам он был индифферентен. Регистрация его в несвойственных для этого вида 
ивняках прибрежных на Среднем Тимане (Турьева, 1963) — еще одно свидетельство 
возможной вспышки численности в этом районе. 
Размножение. Зимнее размножение у этого вида — достаточно редкое явление и 

отмечено только в двух точках ареала. В Южной Норвегии в декабре–январе были 
пойманы в разные годы две беременных самки на фазе роста численности (Mysterud, 
1966). В Западных Саянах в феврале была отловлена лактирующая самка с послеродо-
выми пятнами (Хлебников, 1980).
Начало размножения лесного лемминга в Печоро-Илычском заповеднике приуроче-

но ко второй половине мая. Первая беременная самка была поймана 13 мая, послед-
няя — 31 августа. Большая часть самок прекращает размножение уже к середине ав-
густа. Во второй половине этого месяца за период наблюдений отмечено только 18,3% 
размножающихся самок от их общего числа. Перезимовавшие животные приносят за 
лето 2–3 выводка.
Сеголетки появляются в уловах в третьей декаде июня. Часть молодых самок до-

стигает половой зрелости и принимает участие в размножении. В Фенноскандии они 
становятся зрелыми только при достижении массы тела 20 г (Skaren 1963; Ilmen, Lahti, 
1968). Минимальный вес размножающихся самок-сеголеток в Печоро-Илычском запо-
веднике достигал 16,2 г, а зрелых самцов — 17,7 г. Самая ранняя дата регистрации в 
уловах половозрелых сеголеток здесь — 28 июня. Однако их доля невелика. За все годы 
исследований в среднем по заповеднику половозрелые молодые животные составили 
10,2% с колебаниями по районам от 9,7 до 12,6%. Из них более половины пришлось 
на самок (64,8%). Причем их доля была максимальной в предгорьях (70%), тогда как в 
других районах она незначительно превышала 50%. Молодые самки приносят за лето 
чаще два выводка.
В других регионах созревает большее количество сеголеток — не менее 30% (Мле-

копитающие Якутии, 1971; Кривошеев, 1981; Рамазанова, 1983; Мелкие млекопитаю-
щие …, 1986; Ревин, 1989; Федоров, Чепраков, 1990). Столь незначительные показате-
ли у леммингов верхнепечорской популяции объясняются, видимо, тем, что в канавки 
отлавливаются в основном мигрирующие зверьки. Как показали исследования Я.Л. 
Вольперта и Е.Г. Шадриной (1990), среди самок-мигрантов размножающихся было в 
2–3 раза меньше, чем в оседлой части популяции. Незначительное число половозре-
лых молодых самок (менее 10%) наблюдали среди мигрирующих животных и в Фин-
ляндии (Eskelinen, 2004). 
Величина выводка у лесного лемминга колеблется в разных частях ареала (табл. 51). 

Наиболее значительных размеров она достигает на северо-востоке Сибири (5,6–6,3 де-
тенышей на одну самку) и в Фенноскандии (5,9), где отмечена и самая высокая чис-
ленность вида в ареале, сопровождающаяся миграциями. В последнем случае в годы 
высокой плотности величина выводка была очень значительной и достигала 7,0 ± 1,6 
эмбрионов, тогда как в годы депрессии уменьшалась до 5,6 ± 1,2 эмбрионов (Bondrup-
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Nielsen, Ims, 1988). В этой связи приведенные цифры в 4,6 эмбрионов для восточной 
Финляндии (Skaren, 1963) кажутся незначительными. На Кольском полуострове она 
гораздо выше (Новиков, 1941). Малая плодовитость лесного лемминга более характер-
на для территорий, на которых численность этого вида небольшая. 

Таблица 51
Средняя величина выводка у лесного лемминга в разных частях ареала (перезимовавшие)

Район работ
Величина выводка

Авторы
средняя min-max

Печоро-Илычский заповедник
Северный Урал (Яныпупунер) 4,9 ± 0,3 3–7 Собственные данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 5,3 ± 0,2 1–12 Собственные данные
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 5,0 ± 0,5 3–7 Собственные данные

Другие территории
Восточная Финляндия 4,6 ± 0,4 2–6 Skaren, 1963
Юго-Восток Норвегии 5,9 ± 0,8∗ – Bondrup-Nielsen, Ims, 1988
Кольский полуостров 5,2 3–7 Новиков, 1941
Южная Карелия 4,3 ± 0,3 3–5 Ивантер, Ивантер, 1988
Средний Тиман 4,0 ± 0,7 2–5 Турьева, 1963
Южный Урал 6,0 ± 0,9 – Мелкие млекопитающие, 

1986
Северное Зауралье 4,5 1–12 Рамазанова, 1983
Сибирские Увалы 4,9 ± 1,9 2–10 Стариков, Слуту, 2009
Алтай 4,5 ± 0,4 1–8 Марин, 1981
Якутия 5,1 ± 0,2 – Млекопитающие Якутии, 

1971
Зап. Якутия (северная тайга) 6,3 4–11 Мордосов, 1986
Зап. Якутия (средняя тайга) 5,9 – Мордосов, 1986
Южная Якутия 3,9 ± 0,1 2–6 Ревин, 1989
Северо-Восточная Якутия 5,6 ± 0,2 1–11 Вольперт, Шадрина, 2002
Омолон (Северо-Восточная Якутия) 5,8 ± 0,3 4–8 Чернявский, 1984
Северо-Восток Забайкалья 4,1 4–6 Очиров, 1974
Северное Забайкалье 4,4 ± 0,2 – Лямкин и др., 1983
Юг Хабаровского края 4,5 2–9 Волков и др., 1979

* Расчеты наши

В Печоро-Илычском заповеднике средняя плодовитость у перезимовавших самок 
колеблется по ландшафтным районам незначительно от 4,9 в горах и 5,0 на равнине до 
5,3 эмбрионов в предгорьях. В среднем она составляет 5,2 ± 0,3 (от 1 до 12) эмбрионов 
(табл. 52). Максимальное число в выводке, равное 12, отмечено в ареале только в пред-
горной тайге заповедника и в Северном Зауралье. В этих районах и самый большой 
размах колебаний в числе детенышей в помете. Чаще всего у взрослых самок величина 
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выводка составляет 3–6 эмбрионов (72,3% самок от общего их числа). Средняя плодо-
витость молодых самок значительно меньше. В помете бывает от 1 до 7 детенышей, но 
чаще всего 3–4. 

Таблица 52
Варьирование величины выводка у лесного лемминга в Печоро-Илычском заповеднике

Возрастная
группа n

Количество самок (экз.) с числом эмбрионов
M ± m

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
Перезимовав. 94 1 5 12 13 25 18 9 5 4 1 – 1 5,2 ± 0,2
Сеголетки 81 1 4 34 26 9 6 1 – – – – – 3,7 ± 0,1

Небольшую величину выводка у лесного лемминга по сравнению с лесными и серыми 
полевками В.Г. Кривошеев (Млекопитающие Якутии, 1971) объясняет лучшей выживае-
мостью молодняка, обусловленной устойчивой кормовой базой и хорошими защитными 
условиями местообитаний, в которых обитает вид. Однако не во всех частях ареала ус-
ловия благоприятны для данного вида. В Печоро-Илычском заповеднике оптимальными 
местообитаниями являются предгорные леса, тогда как травяные стации в верхней части 
горно-лесного пояса и каменистые россыпи на склоне гольцов таковыми назвать нельзя. 
Тем не менее, размер выводка у лемминга в них довольно высокий по сравнению с рав-
нинными долгомошными лесами Европейского Севера. Следует учесть, что у лесного 
лемминга понижен уровень обмена веществ, о чем свидетельствует самый низкий ин-
декс почек среди сходных по размеру мышевидных грызунов. Этот показатель является 
индикатором уровня напряженности метаболических процессов в популяции (Шварц и 
др., 1968; Ивантер и др., 1985). Известно также, что на репродукцию тратится огромное 
количество энергии (Пантелеев, 1983; Spekman, 2008), причем ее затраты возрастают 
с увеличением числа детенышей (Millar, 1978). Возможно, с пониженным обменом ве-
ществ и связан низкий репродуктивный потенциал вида. 
Структура популяции. До середины июня в популяции лесного лемминга Печоро-

Илычского заповедника встречаются только перезимовавшие животные. С появлением 
сеголеток доля взрослых зверьков в популяции понижается в июне до 69,6%, в июле — 
до 9,2% и остается на таком уровне до первой половины августа (рис. 38). В сентябре 
взрослые животные исчезают из уловов. Такая быстрая смена в возрастном составе, 
по-видимому, является особенностью флуктуирующих популяций лесного лемминга и 
обусловлена миграциями животных, основу которых составляют молодые неполовоз-
релые особи. Так, на северо-востоке Якутии в августе в уловах практически абсолютно 
доминируют прибылые животные (Вольперт, Шадрина, 2002). В то же время в юго-
восточной Норвегии доля взрослых в конце лета – начале осени была существенной 
и составляла чуть более 20% (Bondrup-Nielsen, Ims, 1988). Возможно, это объясняется 
способами отлова животных, которых ловили здесь в давилки на кусочки яблока. В 
целом же, по данным отлова канавками, доля перезимовавших особей остается значи-
тельной в этот период на территориях, где численность леммингов невелика и отсутс-
твуют хорошо выраженные миграции. Так, в сентябре в Карелии и в Сибирских Увалах 
доля старшей возрастной группы составляла, соответственно, 14,2 и 11,1% (Ивантер, 
1975; Стариков, Слуту, 2009). 
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Каких-либо существенных различий в возрастном составе животных разных ланд-
шафтных районов Печоро-Илычского заповедника не найдено (табл. 53). Доля пере-
зимовавших особей во второй половине лета в уловах варьировала от 5,1 до 9,2%. В 
предгорных лесах она несколько выше. 

Таблица 53 
Возрастная и половая структура популяции лесного лемминга в разных ландшафтных районах 

заповедника во второй половине лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 138 5,1 7 28,6 7,0 131 35,1 11,6
Предгорье 1275 9,2 118 42,4 2,74 1157 28,8 208,4
Горы 264 7,6 20 45,0 0,20 244 34,0 24,93

Характерная особенность половой структуры данного вида, которую отмечали мно-
гие зоологи в разных частях ареала (Kalela, Oksala, 1966; Чернявский и др., 1978; Ма-
рин, 1981; Лямкин и др., 1983; Большаков, Кубанцев, 1984; Мелкие млекопитающие 
Уральских гор, 1986; Федоров, 1992; Eskelinen, 2004) — преобладание в популяции 
лесного лемминга самок. Оно объясняется наличием уникальной системы генетичес-
кой детерминации пола, когда наряду с обычными самками, имеющими в кариотипе 
XX-хромосомы, в популяции присутствует значительное число фенотипически нор-
мальных самок с мужским кариотипом XY (Fredga et al., 1976; Гилева, Федоров, 1990). 
Доля таких самок в Северном Зауралье колебалась по годам от 33,3 до 56,5% (Гилева, 
Федоров, 1990). У самок с XY-хромосомами более высокий потенциал воспроизводства, 
для них характерно более четкое групповое распределение по территории в отличие от 
самок с обычными XX-хромосомами (Bondrup-Nielsen et al., 1993). 
Однако диспропорция в соотношении полов наиболее резко выражена у молодых 

животных, чем у перезимовавших особей (Большаков, Кубанцев, 1984). В Печоро-
Илычском заповеднике среди перезимовавших животных в целом за лето самки соста-
вили 59,8%, тогда как у молодых зверьков — 70%. Такое половое соотношение среди 
взрослой части популяции наблюдалось во все летние месяцы за исключением июля, 

Рис. 38. Сезонная динамика возрастной структуры популяции лесного лемминга в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. 
Периоды: I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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когда доминировали самцы (61,5%). На северо-востоке Якутии в июне–июле в сборах 
лесного лемминга также превалировали самцы, причем их доля достигала 75–100% 
(Вольперт, Шадрина, 1990). Это объясняется большей подвижностью перезимовавших 
самцов в период пика размножения. Во второй половине лета самок было существенно 
больше в равнинном районе заповедника (71,4%), тогда как на остальной территории 
соотношение полов выравнивалось. Различия в соотношении полов среди взрослых 
леммингов предгорного и горного районов были статистически незначимыми. Среди 
молодых животных всегда преобладали самки. Их доля в разных ландшафтных райо-
нах колебалась от 64,9 до 71,2%. 
Динамика численности. Численность вида в Северном Предуралье подвержена 

значительным колебаниям (рис. 39), более сильным, чем у других видов мелких мле-
копитающих. Годы глубоких депрессий численности, когда животные практически не 
ловятся в канавки, сменяются годами ее резких подъемов, во время которых лесной 
лемминг нередко занимает первое место в уловах среди мелких млекопитающих. Та-
кие подъемы обилия вида регистрировались в Печоро-Илычском заповеднике в 1951–
52, 1956–57, 1969, 1976, 1981 гг., а в период наших исследований в 1984–85, 1988–89, 
1998–99, 2004–2005 и 2013 гг. Как правило, высокая численность наблюдалась в тече-
ние двух лет, после них наступал ее резкий спад, который продолжался два года. Похо-
жая ситуация описана У. Скареном (Skaren, 1963) для Северной Финляндии. Высокое 
обилие леммингов в Лапландском заповеднике также ограничивается двумя годами 
(Катаев, Катаева, 1999). В некоторые годы после депрессии (1992, 2002, 2009) в вер-
хнепечорской тайге реализации репродуктивного потенциала этого вида по каким-то 
причинам не происходило, хотя животные регистрировались в уловах канавками. В 
период низкой численности популяция лесного лемминга разобщена на локальные по-

Рис. 39. Динамика численности лесного лемминга в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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селения, которые четко отграничены друг от друга и состоящие из небольшого числа 
животных (Федоров, 1992). Такие поселения легко идентифицируются по бурым пят-
нам выстриженного мха.
Резкие подъемы численности данного вида сопровождаются ярко выраженными 

миграциями животных (Новиков, 1941; Kalela, 1963; Uino, 1963; Кривошеев, 1981; 
Вольперт, Шадрина, 1990; Eskelinen, 2004). Первые сведения о них были опубликова-
ны еще в 1872 г. шведским исследователем Седбомом (Огнев, 1948). В районе Печоро-
Илычского заповедника впервые такие перемещения зверьков описала Е.Н. Теплова 
(1952). Одна из наиболее мощных миграций, охватившая все ландшафтные районы 
заповедника, была отмечена в 1988–89 гг. (Бобрецов, 1992в). Первые мигранты (пе-
реправляющиеся через реки зверьки) появились в середине июля. В середине июля 
1989 г. на реке Печора ниже кордона Полой в 21 ч видели шесть плывущих почти 
одновременно леммингов. 17 июля этого же года недалеко от пос. Якша ночью в тече-
ние получаса реку переплыло в юго-западном направлении пять зверьков. Два из них 
плыли в непосредственной близости друг от друга. Река на этом участке имеет ширину 
150 м. Чаще такие наблюдения приходятся на конец июля и август. 25 июля на отрезке 
Печоры, протяженностью 30 км, выше д. Усть-Унья в темное время видели на реке до 
30 зверьков. Часть животных во время переправы рек тонет. Их трупы в такие годы 
довольно часто встречаются по берегам рек. В середине августа 1989 г. в окрестностях 
Большой Порожной на маршруте протяженностью 2 км на берегу Печоры найдено 
18 погибших леммингов. Тогда же на реке Илыч в течение месяца было обнаружено 
около 50 трупов зверьков. Еще более масштабные перемещения животных отмечены 
на северо-востоке Якутии, где в канавку, установленную в непосредственной близости 
от реки напротив распадка, отлавливалось до 300 экз. на 100 кон.-сут. (Вольперт, Шад-
рина, 2002).
Изменения плотности лесного лемминга между разными ландшафтными районами 

синхронны. Наиболее значительная сопряженность в динамике животных наблюдает-
ся между предгорным и горным районами (r = 0,97; p = 0,000). В равнинном районе 
этот вид в относительно большом числе появлялся лишь на второй год после резкого 
подъема численности в предгорной тайге, что было впервые отмечено Е.Н. Тепловой 
(1952). Там в этот период плотность животных понижалась. Так, в 1988 г. обилие лем-
минга в предгорной тайге достигло 133 экз., а на равнине 9,5 экз. на 100 кон.-сут. На 
следующий год оно уменьшилось в предгорьях до 65,1 экз., а в равнинной части воз-
росло до 38,6 экз. на 100 кон.-сут. Аналогичная ситуация сложилась и в 2004–2005 гг. 
Следует отметить, что за период наших наблюдений высокие подъемы численности в 
равнинном районе наблюдались всего дважды. В остальные годы лесной лемминг от-
сутствовал в уловах или был крайне редок. Подобную асинхронность в динамике чис-
ленности данного вида смежных ландшафтных районов отмечали в среднем течении 
реки Колыма (Вольперт, Шадрина, 1990). Вероятной ее причиной являются миграции 
животных. Финские исследователи (Kalela, 1963; Uino, 1963, Eskelinen, 2004) отмечали, 
что в годы высокой плотности лемминги могут перемещаться от перенаселенных райо-
нов в районы с низкой численностью популяции. 
Подъемы численности лесного лемминга в Северном Предуралье — сравнитель-

но часто повторяющееся явление (Бобрецов, 2000а, 2002). Они происходят раз в 3–4 
года, о чем свидетельствует спектрограмма варьирования обилия данного вида (рис. 
40). Кроме того, отчетливо выделяется периодическая составляющая в восемь лет, на 
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которую приходятся наиболее мощные пики численности. Изменения обилия лесного 
лемминга происходят синхронно с другими видами мелких млекопитающих. 
В Финляндии динамика численности у этого вида имеет определенные особеннос-

ти в разных районах. На востоке страны отмечены регулярные колебания плотности 
популяций с периодичностью в три года, сопряженные с другими видами полевок. В 
западной части они были нерегулярными, а синхронность с другими видами отсутс-
твовала (Eskelinen et al., 2004). На Кольском полуострове до 1982–1983 гг. наблюдали 
непериодические массовые размножения лесного лемминга, после чего последовала 
депрессионная пауза в более чем 26 лет (Катаев, Катаева, 1999). Кроме того, послед-
няя вспышка численности данного вида была ограничена лишь южными районами 
Мурманской области (Бойко, 1986). Приведенные данные свидетельствуют о том, что 
колебания численности лесного лемминга и причины, обуславливающие их, могут от-
личаться в разных районах.

3.13. ÂÎÄßÍÀß ÏÎËÅÂÊÀ — ARVICOLA TERRESTRIS L.

Водяную полевку относят к определенной жизненной форме, тесно связанной в те-
чение всей жизни с водой и хорошо адаптированной к этой среде (Громов, Поляков, 
1977; Водяная полевка, 2001). Эта особенность оказывает влияние на многие стороны 
экологии данного вида и прослеживается в выборе специфических местообитаний, что 
дало возможность А.А. Максимову (1974) назвать ее «эндемиком» поймы.
По характеру своего распространения она является западно-палеарктическим ви-

дом. Ее ареал занимает всю северную часть Евразии. Водяная полевка широко встреча-
ется на Северо-Востоке европейской части России, где ее северная граница ограничена 
южными тундрами (Млекопитающие …, 1994; Соловьев, 2006). В Уральских горах 
она проходит по Полярному Уралу в верхнем течении р. Щучьей (Бердюгин и др., 
2007). Населяет все ландшафтные районы Печоро-Илычского заповедника, но из-за 

Рис. 40. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма  изменений 
обилия (справа) лесного лемминга в предгорном районе Печоро-Илычского заповедника (по 
данным отлова в канавки).
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особенностей биотопической приуроченности ее размещение здесь носит ленточный 
характер (Бобрецов и др., 2004), что характерно и для многих равнинных районов. 
Ю.В. Ревин (1989) относит водяную полевку к фаунуле южно-палеарктических эле-
ментов широколиственных и хвойно-широколиственных лесов наравне с куторой и 
малой бурозубкой. Это подтверждают данные и палеонтологических исследований, 
которые свидетельствуют о том, что первоначальный ареал этого вида был ограничен 
европейской зоогеографической подобластью (Агаджанян, 2009).
Численность. Относительная численность водяной полевки оценивалась ловчими 

канавками. Часто они располагались вне специфических местообитаний данного вида, 
что, безусловно, сказалось на расчетах показателей обилия животных. Однако некото-
рые закономерности в изменении плотности вида по территории Европейского Севера 
на их основании можно выделить.
На севере Русской равнины водяная полевка по терминологии П.А. Пантелеева 

(1968) представлена пойменными популяциями, характерной особенностью которых 
является их тесная связь в течение всей жизни с поймами рек. Поэтому численность 
данного вида здесь во многом обусловлена разработанностью поймы реки и наличием 
в ней подходящих местообитаний. Н.В. Тупикова (1959) на основании заготовок шку-
рок этого вида выделила на Европейском Севере территорию наиболее высокой чис-
ленности водяной полевки, приуроченной к нижнему течению реки Печора. В даль-
нейшем В.А. Соловьев (2006), основываясь тоже на заготовках, выделил на территории 
Республики Коми зоны разной плотности животных. Из них южные районы Респуб-
лики Коми, в том числе Троицко-Печорский район, где расположен Печоро-Илычский 
заповедник, он отнес к районам с низкой численностью вида. На эти районы пришлось 
3,9% всех заготовленных шкурок в регионе. Низкую численность в долине среднего 
течения Вычегды отмечала и И.Л. Кулик (1968). 
Это подтверждают и данные учетов ловчими канавками (табл. 54). Равнинные райо-

ны на Европейском Севере характеризуются очень низкими показателями обилия — от 
0 до 0,4 экз. на 100 кон.-сут. В этом отношении не является исключением и равнин-
ный участок Печоро-Илычского заповедника, где за 25 лет учетов канавками водяная 
полевка в сборах отсутствовала, хотя часть канавок была установлена рядом с рекой. 
Причина такой низкой плотности заключается в том, что пойма реки в этой части очень 
узкая (5–10 м). На всем своем протяжении в пределах данного района река протекает 
в крутых берегах, образованных третьей и четвертой террасами. Недаром этот отре-
зок реки получил название «Печорской трубы». В предгорном районе ширина поймы 
увеличивается, появляются старицы и курьи. Но и здесь показатели относительной 
численности вида также незначительны — всего лишь 0,2 экз. на 100 кон.-сут. Это 
обусловлено тем, что течение реки становится быстрым, водная растительность край-
не скудной, а старицы расположены на значительном расстоянии друг от друга.
Как только экологическая емкость угодий (площадь благоприятных биотопов) воз-

растает, численность вида увеличивается. В качестве примера может служить отно-
сительно небольшая межгорная котловина, расположенная на севере горного района 
Печоро-Илычского заповедника между гг. Макариз и Турынянер. Большую ее часть 
занимают травяные болота, которые пересекает множество небольших и коротких ру-
чейков, берущих начало у подножия гольцов, и впадающих в реку Кожымью. Сочета-
ние в данном случае огромных запасов кормовых ресурсов с сильно развитой гидро-
графической сетью обусловило здесь значительную плотность водяной полевки. 
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Таблица 54
Относительная численность водяной полевки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета в ловчие канавки (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Денежкин Камень) 0,1 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 14,2 1,0–41,8 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 0,2 0–1,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,6 0–2,0 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0,4 – Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 0,06 0–0,2 Куприянова, Сивков, 2000
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0 – Собств. данные
Дань (Корткеросский р-н РК) * 0,4 – Куприянова, Недосекина, 1986

Фенноскандия
Южная Карелия 0,1 – Ивантер, 1975

* Расчеты наши

Высокая численность отмечена на западных склонах Северного Урала (Бобрецов, 
2003). На г. Яныпупунер в верхних высотных поясах средние показатели обилия со-
ставляют 14,2 экз. на 100 кон.-сут. Полевки отмечены здесь во всех высотных поясах 
вплоть до горных тундр. При этом обилие животных в верхней части горно-лесного 
и подгольцовом поясах примерно одинаково (12–16 экз. на 100 кон.-сут.), а в горных 
тундрах снижено более чем в 25 раз. Это очень высокие оценки численности водяной 
полевки даже в пределах ее ареала. Так, в Барабинской низменности на юге Западной 
Сибири, где расположен оптимум ареала данного вида (Водяная полевка, 2001), сред-
ние показатели на 100 кон.-сут. колеблются в разных районах от 4,0 до 22,3 экз. (Мак-
симов, Ердаков, 1985). 
Местообитания. Водяные полевки, населяющие территорию заповедника, отно-

сятся к разным типам ландшафтных популяций, которые различаются между собой, 
прежде всего, степенью связи вида с водной средой и особенностями освоения среды 
(Пантелеев, 1968; Водяная полевка, 2001). Это отражается на биотопическом размеще-
нии животных и образе их жизни. 
Полевки, обитающие в равнинном и предгорном районах, относятся к так называ-

емым пойменным популяциям. В течение всего лета они тесно связаны с водоемами 
и живут по берегам рек и старицам. Соответственно, прибрежные участки, заросшие 
водной растительностью, и являются их основными местообитаниями. При этом во-
дяная полевка избегает каменистых участков и отрезков рек с быстрым течением. Ин-
тересно отметить также, что она не образует здесь поселений на лугах. Ближе к осени 
зверьки нередко совершают небольшие кочевки на новые места и могут оказаться в 
нетипичных для этого вида местообитаниях. В предгорьях мы несколько раз отлавли-
вали одиночных животных в долгомошных ельниках на плакоре на расстоянии 0,5 км 
от Печоры.
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В горном районе заповедника формируются два типа поселений водяной полевки. 
Первые из них приурочены к многочисленным ручьям и небольшим сырым (в первую 
половину лета) полянам среди леса, где имеются выходы ключей, дающих начало не-
большим ручейкам. Второй тип поселений можно по терминологии П.А. Пантелеева 
(1968) отнести к субальпийским популяциям. Животные в этом случае круглый год 
живут в травяных лесных и открытых местообитаниях в верхней части горно-лесного 
и в подгольцовом поясах. Поселения животных хорошо регистрируются по выбросам 
земли на поверхности, экскрементам и кормовым столикам. Некоторое представление 
о биотопическом размещении водяной полевки в верхней части гор дают отловы зверь-
ков в давилки в 2002 г. Во второй половине лета 72,1% особей (из 111 полевок) были 
пойманы на подгольцовых лугах, 22% — в высокотравных березово-еловых лесах и 
6% — в папоротниковых пихто-ельниках. Связь с водой у животных в горах почти 
полностью теряется, но появляются другие особенности. Для полевок этого типа по-
пуляций характерна активная роющая деятельность, что сближает их с роющей фор-
мой водяной полевки (Meylan, 1977), которой сейчас нередко придают видовой статус 
(Водяная полевка, 2001). Поселения животных на г. Яныпупунер мы встречали часто 
в километре от ближайшего ручья. Подобные ландшафтные популяции вида были от-
мечены только на Кавказе и на Алтае (Водяная полевка, 2001). Обнаруженная попу-
ляция этого типа на г. Яныпупунер, по-видимому, не является уникальной для Урала. 
Их можно встретить на западных склонах в разных частях этой горной страны при 
наличии хорошо сформированного подгольцового пояса. 
Размножение. Начало репродуктивного периода у водяной полевки на Европейс-

ком Севере совпадает по времени с разливами рек, поэтому наблюдаются некоторые 
различия в сроках его наступления между районами. Так, в Южной Карелии 80% всех 
перезимовавших самок, пойманных во второй половине мая, были беременны, а 20% 
уже кормили выводок (Ивантер, 1975). На средней Вычегде в Республике Коми, судя по 
материалам В.А. Соловьева (2006), беременные самки появляются в уловах в обычные 
годы в середине мая. Несколько позже они отмечены на верхней Печоре. На Северном 
Урале в пределах Печоро-Илычского заповедника сроки начала репродукции сдвига-
ются еще на более позднее время. В третьей декаде июня здесь среди 12 отловленных 
взрослых самок большинство (91,7%) было с еще эмбрионами, а одна самка не при-
нимала участие в размножении. Окончание репродукции водяной полевки приходится 
на август. В среднем течении Вычегды она заканчивает размножение в первой декаде 
этого месяца (Соловьев, 2006), в Карелии — в конце данного периода (Ивантер, 1975). 
В горном районе Печоро-Илычского заповедника последняя беременная самка отлов-
лена 11 августа. Таким образом, репродуктивный период в условиях равнинных райо-
нов Европейского Севера занимает примерно 3,5 месяца, а в горах — 2,5–3 месяца. В 
Центральной Якутии он начинается с середины мая и заканчивается в самом начале 
августа (Соломонов, 1980), на Ямале и на Полярном Урале он редко превышает 2,5–3 
месяца (Сосин, 1981; Бердюгин и др., 2007). На юге ареала длительность этого периода 
значительно выше. Например, в Московской области водяные полевки размножают-
ся 4–5 месяцев (Вишняков, 1957), в пойме Волги в пределах Саратовской области — 
5–5,5 месяцев (Давидович, Игонина, 1957), в Волго-Ахтубинской пойме — 6 месяцев 
(Тупикова, Швецов, 1956).
От продолжительности сезона размножения зависит число выводков в году (Водя-

ная полевка, 2001). В северной части ареала перезимовавшие самки обычно приносят 
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за лето не более двух пометов (Ивантер, 1975; Сосин, 1981; Млекопитающие …, 1994; 
Бердюгин и др., 2007), на северо-востоке Якутии в большинстве случаев только один 
выводок (Вольперт, Шадрина, 2002). В горном районе Печоро-Илычского заповедника 
взрослые самки дают два помета за сезон. Так, на г. Яныпупунер в первой половине 
августа только 19,2% (n = 24) самок были беременны вторично, остальные уже к этому 
времени принесли по одному или по два выводка. 
Сеголетки появляются в уловах здесь в начале июля, тогда как в равнинных районах 

Европейского Севера они регистрируются уже в массе во второй половине июня (Со-
ловьев, 2006; Якимова, 2011). Часть молодых животных достигает половой зрелости в 
возрасте около 40 дней (Формозов, 1947; Максимов, 1959; Попов, 1960). Обычно такие 
животные имеют массу тела 60–65 г (Огнев, 1950; Фолитарек и др., 1951; Пантелеев, 
1968). На Ямале минимальный вес молодой беременной самки равнялся 77 г (Сосин, 
1981), в Якутии — 102 г (Соломонов, 1980). В Печоро-Илычском заповеднике мини-
мальная масса тела размножающейся самки составила 64,2 г при длине тела 131 мм. 
Приведенные для бассейна Вычегды В.А. Соловьевым (2006) данные о минимальном 
весе половозрелой самки в 38 г и длине тела 100 мм кажутся нам ошибочными, на 
что уже обращал внимание П.А. Пантелеев (2008). Хотя следует отметить, что в более 
благоприятных условиях Западной Европы половая активность молодых самок насту-
пает при массе тела от 40 до 60 г (Pelikan, 1972). Однако и в этом случае средняя масса 
тела половозрелой самки достигает 76 г. Доля сеголеток, участвующих в репродукции, 
в разных районах варьирует. В Барабинской низменности, например, в размножении 
принимало участие в разные годы от 21,4 до 54,5% молодых животных (Евсиков и др., 
1999), в среднем течении Лены — от 7,3 до 10,8% (Шкилев, 1966), в среднем течении 
Вычегды — 16% от числа всех самок (Соловьев, 2006). В горной популяции Печоро-
Илычского заповедника удельный вес репродуктивно активных сеголеток, также как 
и на Вычегде, был незначительным — всего 16,7% (n = 330). Для всех половозрелых 
самок отмечен только один помет.
Величина выводка у взрослых водяных полевок очень изменчива и связана с клима-

тическими условиями: в более холодном климате она выше (Водяная полевка, 2001). 
Это связано с компенсацией репродуктивных потерь в результате сокращения периода 
размножения за счет большего числа детенышей. Так, в северной части ареала в низо-
вьях Печоры средний размер выводка равен 9,0 (Кашеваров, 1980), на Полярном Ура-
ле — от 7,7 до 10,7 в разные годы (Сосин, 1979; Бердюгин и др., 2007), в Якутии — 8,5 
эмбриона (Соломонов, 1980). Максимальное число детенышей в помете в этих районах 
достигало 13–15. В бассейне Вычегды средняя плодовитость была также высокой — 
8,4 эмбрионов (Соловьев, 2006), тогда как в другом равнинном северном регионе в Ка-
релии она составляла всего лишь 6,4 (Ивантер, 1975). В первом из них и максимальное 
число детенышей в помете достигало 13, во втором — 11. В горном районе Печоро-
Илычского заповедника величина выводка составляет 7,9 ± 0,2 (табл. 55), что меньше, 
чем на средней Вычегде. Здесь и максимальное число эмбрионов всего 11, как и в Ка-
релии. Возможно, более низкая плодовитость в горах (условия среды более суровые по 
сравнению с Вычегдой) объясняется тем, что здесь отсутствуют паводки, вызывающие 
большую смертность у водяной полевки, тогда как на Вычегде они обычное явление. 
В более южной и западной частях ареала, где продолжительность репродуктивного 
периода увеличивается и возрастает число пометов, средняя плодовитость уменьша-
ется. Во многих регионах она не превышает 6,5 эмбрионов (Тупикова, Швецов, 1956; 
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Вишняков, 1957; Попов, 1960; Пантелеев, 1968; Stoddart, 1971; Сообщества …, 1978; 
Максимов и др., 1981; Водяная полевка, 2001; The ecology …, 2005 и др.). У молодых 
самок водяной полевки заповедника средняя плодовитость, как и повсюду в ареале, 
существенно ниже перезимовавших животных — 5,9 ± 0,3 эмбриона.

Таблица 55
Величина выводка у водяной полевки в горном районе Печоро-Илычского заповедника

Возрастная
группа n

Количество самок (экз.) с числом эмбрионов
M ± m

3 4 5 6 7 8 9 10 11
Перезимовавшие 35 – – – 4 9 14 4 2 2 7,9 ± 0.2 
Сеголетки 23 1 3 4 7 6 1 1 – – 5,9 ± 0.3

Расчеты по воспроизводству популяции, проведенные нами по формулам, предло-
женным П.А. Пантелеевым (1968), позволили установить, что увеличение численности 
данного вида происходит в основном за счет перезимовавших животных. Размножение 
этой группы полевок дает прирост популяции в 5,5–6 раз, тогда как сеголеток — только 
в 1,5–1,8 раза. Общий потенциал размножения равен, таким образом, 8.
Структура популяции. Водяная полевка в отличие от многих видов мелких млеко-

питающих живет 2 года (Водяная полевка, 2001), поэтому в группу перезимовавших 
животных входят 1–2-летние зверьки. В мае и июне в горном районе заповедника они 
составляют абсолютное число животных (табл. 56). Сеголетки появляются в первой по-
ловине июля, а к концу этого месяца они уже преобладают в уловах (70%). Судя по всему, 
молодые животные покидают гнезда и начинают отлавливаться в ловушки в разных ре-
гионах при различном минимальном весе тела. П.А. Пантелеев (Водяная полевка, 2001) 
приводит значение около 40 г. В Печоро-Илычском заповеднике этот показатель в горах 
составил 25,2 г. Таких молодых животных до 40 г в августовских сборах оказалось 3,2%. 

Таблица 56 
Возрастная и половая структура популяции водяной полевки 

в горном районе Печоро-Илычского заповедника

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Июнь 23 100,0 23 47,8 0,04 - - -
Июль* 103 30,1 31 67,7 3,90 72 62,5 4,50
Август** 346 22,0 76 65,4 6,37 270 61,9 15,17
Всего 472 27,5 130 62,3 7,88 342 62,0 19,66

* Третья декада июля.
** Первая половина августа.

Установлено, что соотношение полов среди эмбрионов и детенышей водяной полев-
ки в выводках близко к 1:1. В дальнейшем происходит смещение соотношения полов в 
сторону преобладания самцов. Среди перезимовавших полевок, отловленных в начале 
следующего сезона размножения, доля самцов в среднем вдвое превосходит долю самок 
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(Рогов и др., 1999). В Печоро-Илычском заповеднике в начале лета среди перезимовав-
ших зверьков соотношение полов приближалось к 1:1 при незначительном преоблада-
нии самок. Во второй половине лета в обеих возрастных группах в уловах превалировали 
самцы. Их доля превышала 61%. В разные годы отмечено варьирование доли самок. В 
2001 г. на подъеме численности среди взрослых животных они составляли 18,2%, среди 
сеголеток — 45,4%. На следующий год доля самок в первой группе существенно увели-
чилась (30,4%), тогда как во второй осталась на прежнем уровне (46,4%). 
Динамика численности. В первый год исследований в верхних поясах г. Яныпупунер 

численность водяной полевки была относительно высокой (19,4 экз. на 100 кон.-сут.). 
Поселения животных регистрировались далеко от ручьев. Затем в течение пяти лет оби-
лие полевок держалась на низком уровне — от 1,4 до 2,2 экз. на 100 кон.-сут. (рис. 41). 
В этот период полевки концентрировались в сырых местообитаниях у ключей и вдоль 
небольших водотоков. Поселения располагались по территории мозаично. С 1998 г. на-
чался подъем численности животных, который продолжался в течение нескольких лет. 
С 1999 по 2002 г. показатели обилия были наиболее высокими, они колебались по годам 
от 31,0 до 41,8 экз. на 100 кон.-сут. Пространственная структура водяной полевки на 
пике численности претерпела значительные изменения. Поселения полевок встречались 
в эти годы в верхней части горно-лесного и особенно подгольцового поясов повсеместно 
и размещались довольно равномерно. Особенно много животных было в 2002 г. в под-
гольцовых березняках, где на 100 кон.-сут. отлавливали до 72,6 экз. Многие высокотрав-
ные местообитания в эти годы в буквальном смысле были перекопаны полевками. После 
такой высокой численности в 2003 г. наступил ее резкий спад. В последующий период 
показатели обилия уже не превышали 3,0 экз. на 100 кон.-сут. 
По всей видимости, вспышки численности водяной полевки в горах — нередкое 

явление. В этом отношении 1989 г. был окончанием предыдущего резкого подъема 
обилия животных. Период между двумя вспышками составил примерно 10–11 лет. 

Рис. 41. Изменение численности водяной полевки в горном районе Печоро-Илычского 
заповедника (по данным учета в канавки).
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Причины, способствующие росту численности водяной полевки в горной местности, 
не изучены (Водяная полевка, 2001). Следует отметить, что массовое размножение во-
дяной полевки в горном районе заповедника наблюдалось в год (2002) с аномально хо-
лодной и продолжительной весной, после которой численность многих видов мелких 
млекопитающих уменьшилась. Плотность водяной полевки в течение всего периода в 
равнинном и предгорном районах оставалась очень низкой. 

3. 14. ÏÎËÅÂÊÀ-ÝÊÎÍÎÌÊÀ — MICROTUS OECONOMUS 
Pallas

Полевка-экономка по характеру своего распространения является транспалеарктичес-
ким видом. Ее огромный ареал простирается от северной части центральной Европы на 
восток до Аляски и западных областей Канады (Мейер и др., 1996). На Северо-Востоке ев-
ропейской части России встречается повсеместно за исключением самых северных тундр 
(Млекопитающие …, 1994; Петров, 2000). Населяет весь Урал вплоть до субарктических 
тундр (Марвин, 1969). Широко распространена на территории Печоро-Илычского запо-
ведника, где обычна во всех ландшафтных районах. Е.Н. Матюшкин (1972) отнес полевку-
экономку к группе голарктических арктобореальных видов или к фаунуле «красной по-
левки и лося». Впоследствии другие авторы (Чернявский, 1984; Кривошеев, 1988) в целом 
поддерживали эту точку зрения. Только Ю.В. Ревин (1989) выделил этот вид в особую 
группу гипоарктических видов. А Е.А. Шварц (1989) отнес экономку к восточносибирско-
му фауно-генетическому комплексу, что соответствует фаунуле «красной полевки и лося». 
Численность. Оценки численности, полученные при помощи давилок, повсемес-

тно очень низкие (не более 1 экз. на 100 лов.-сут.), что не всегда соответствует ре-
альному обилию животных в природе. Для этого достаточно сравнить данные учетов 
давилками и канавками на Северном Урале (табл. 57, 58). Поэтому для выявления за-
кономерностей в пространственном варьировании численности полевки-экономки на 
Европейском Севере использовали данные отловов в канавки. В западном секторе (Ка-
релия и Архангельская область) полевка-экономка — сравнительно редкий вид, сред-
ние показатели обилия не превышают 1 экз. на 100 кон.-сут. На востоке в равнинной 
части Республики Коми численность вида увеличивается до 4–6 экз. на 100 кон.-сут. 
Однако и здесь в некоторых районах численность довольно низкая. Так, в равнинной 
части Печоро-Илычского заповедника средний показатель составляет только 0,4 экз. на 
100 кон.-сут. Это обусловлено отсутствием подходящих для этого вида местообитаний, 
вследствие неразвитости поймы в данном районе. 
В горах Северного Урала полевка-экономка считается редким видом (Теплов, Тепло-

ва, 1947; Большаков, 1969). Видимо, для большей части территории этот вывод спра-
ведлив. Так, на г. Денежкин Камень на восточных склонах показатель обилия составля-
ет всего лишь 0,3 экз. на 100 кон.-сут. Однако на западном макросклоне г. Яныпупунер, 
где в верхней части широко представлены травяные стации, этот вид обычен, а в неко-
торые годы бывает и многочисленным. Средняя численность достигает здесь 14,2 экз. 
на 100 кон.-сут., а удельный вес вида в уловах — 5,1%. Максимальные показатели рав-
няются 64 экз. на 100 кон.-сут. На Приполярном Урале по данным В.В. Турьевой (1977) 
обилие полевок выше в долине реки Б. Сыня, чем собственно на склоне г. Сабля. На 
восточном макросклоне Северного Урала и в пойменных биотопах полевка-экономка 
редка (Куликова, Большаков, 1984). 
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Таблица 57
Относительная численность полевки-экономки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета давилками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 лов.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Приполярный Урал 0,05 – Бердюгин, 2000
Приполярный Урал (Сабля) * 0,6 0,01–2,6 Турьева, 1977
Северный Урал (Денежкин Камень) 0,1 0–0,2 Чернявская, 1959
Северный Урал (Денежкин Камень) * 0,5 0–1,1 Бердюгин и др., 2003
Северный Урал )Яныпупунер) 0,2 0–0,8 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 1,2 0–6,2 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,02 0–0,1 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Онежский р-н АО* 0,07 0–1,0 Королькова, 1977
Пинежский р-н АО 0 – Колоскова, 1983
Раменье (Вельский р-н АО) 0,1 0,05–4,0 Куприянова, Наумов, 1983; 

Куприянова, 1987
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н АО) 0,1 – Колоскова, 1983
Ленский р-н АО 0,4 – Колоскова, 1983
Верховья Мезени (Республика Коми) 0,1 – Турьева, Балибасов, 1982
Верховья Выми (Республика Коми) 0,3 – Турьева, Балибасов, 1982
Южная тайга (Республика Коми) * 0,1 – Петров, 2004
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,02 0–0,2 Собств. данные

Фенноскандия
Южная Карелия 0,02 0–0,04 Ивантер, Ивантер, 1983

* Расчеты наши

В горном районе Печоро-Илычского заповедника полевка-экономка наиболее плот-
но заселяет подгольцовый пояс — 17 экз. на 100 кон.-сут. В верхней части горно-лес-
ного пояса обилие полевок понижается (7,0 экз.), а в нижней части они практически 
отсутствуют. В горных тундрах этот вид редок — 0,8 экз. на 100 кон.-сут. На восточных 
склонах Северного Урала он в небольшом числе встречается в пределах горных лесов 
и подгольцового пояса (Бердюгин, 1999; Бобрецов, Симакин, 2015). На Полярном Ура-
ле она сосредоточена только в нижней части горно-таежного пояса (Балахонов, 1981).
В предгорном районе заповедника полевка-экономка — обычный, а в некоторые 

годы и многочисленный вид. Средний индекс численности достигает здесь 14,6 экз., 
максимальный — 111,4 экз. на 100 кон.-сут. Однако такое обилие характерно для при-
печорской части, где хорошо выражена пойма реки Печоры, а плакорные ельники из-
резаны многочисленными ручейками. В средней части реки Илыча, где долина реки 
слабо разработана, численность полевки-экономки уменьшается до 0,6 экз. на 100 
кон.-сут. (Калинин, Куприянова, 2010). 
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Таблица 58
Относительная численность полевки-экономки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Северный Урал (Яныпупунер) 14,2 2,2–64,0 Собств. данные
Северный Урал (Денежкин Камень) 0,3 – Бобрецов, Симакин, 2015
Предгорья Северного Урала (Печора) 14,6 0–111,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,6 0–2,4 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0,4 – Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 0,6 0–2,6 Куприянова, Сивков, 2000
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н АО) – 0,2–8,0 Колоскова, 1976
Ляли (Княжпогостский р-н РК) * 3,8 – Млекопитающие …, 1994
Дань (Корткеросский р-н РК) * 5,8 – Куприянова, Недосекина, 1986
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,4 0–2,8 Собств. данные

Фенноскандия
Южная Карелия 0,2 0–1,6 Ивантер, Ивантер, 1983

* Расчеты наши

Местообитания. Гигрофильность полевки-экономки (Громов, Поляков, 1977) во 
многом определяет ее биотопическое размещение. В лесной зоне она предпочитает 
влажные травяные местообитания, которые зачастую сосредоточены в поймах рек, по-
этому в них фиксируется и самая высокая плотность полевок (Tast, 1966; Карасева, 
1971; Ивантер, 1975; Колоскова, 1976; Максимов и др., 1981; Рамазанова, 1984; Шварц 
и др., 1992; Воронов, 1993 и др.). При этом она охотно селится в открытых стациях 
(луга, травяные болота) и в закрытых лесных биотопах (травяные ельники). 
В Печоро-Илычском заповеднике полевка-экономка — один из наиболее стенотоп-

ных видов мелких грызунов, исключение составляет лишь водяная полевка. В равнин-
ной и предгорной части характерными ее местообитаниями являются луга и травяные 
леса в поймах рек, для которых коэффициенты биотопической приуроченности дан-
ного вида имеют максимальные положительные значения (табл. 59). В этих стациях 
численность животных по годам более устойчива. В плакорных биотопах экономка 
является очень редким видом. Она отсутствует в уловах в долгомошных ельниках и 
сосняках лишайниковых в равнинном районе. В предгорной тайге в поймах рек отлов-
лено 92,2% всех животных данного вида. Здесь она наиболее плотно заселяет разно-
травные луга. В них были зарегистрированы и самые высокие показатели численности 
вида в заповеднике — 184 экз. на 100 кон.-сут. и 31,3 экз. на 100 лов.-сут. (1988 г.). В 
небольшом количестве в этом районе ее отлавливали и в долгомошных ельниках. В.П. 
и Е.Н. Тепловы (1947) отмечали высокую численность полевки-экономки в прибреж-
ных ивняках в окрестностях Шежыма-Печорского — 20 экз. на 100 лов.-сут. (47,2% в 
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уловах). Это практически единственный вид из мелких грызунов, который образует 
устойчивые островные группировки на реке Печора. Заливаемые весной острова по-
левка-экономка заселяет к середине лета и на них размножается.

Таблица 59
Биотопическое размещение полевки-экономки в Печоро-Илычском заповеднике по данным 

отлова в канавки

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 0,2 –0,27 –0,20
Ельник долгомошный 0 – –0,59
Ельник травянистый пойменный 1,2 +0,29 +1,76
Сосняк зеленомошный 0,05 –0,30 –0,49
Сосняк лишайниковый 0 – –0,59

Предгорный район
Ельник долгомошн ый плакорный 2,6 –0,70 –0,66
Ельник травянистый пойменный 23,8 +0,45 +0,74
Ельник зеленом.-папоротниковый 1,6 –0,77 –0,72
Луг 33,8 +0,48 +1,39
Болото 1,2 –0,75

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 6,4 –0,32 –0,34
Березняк травяной подгольцовый 27,2 +0,38 +1,46
Луг подгольцовый 6,8 –0,32 –0,30
Тундра травяно-моховая 0,8 –0,83 –0,82

По данным В.М. Ануфриева (Млекопитающие …, 1994) в Княжпогостском районе 
Республики Коми 83,2% всех животных пришлось на зарастающие вырубки и поймен-
ные луга. В Корткеросском районе этого же региона 77% полевок отлавливали в пойме 
реки Вычегды, 16,1% — на зарастающих вырубках и только 6,9% — в лесах (Куприя-
нова, Недосекина, 1986). В Усть-Вымском районе экономка населяла только некоторые 
пойменные местообитания (осоковые берега озер и сырые луга) и отсутствовала в био-
топах на надпойменной террасе (Кулик, Никитина, 1960).
Привязанность к влажным местообитаниям хорошо прослеживается и в горном 

районе заповедника. Здесь полевка-экономка в небольшом количестве отмечена во 
многих местообитаниях, но характерными для нее биотопами являются березовые 
редколесья с высоким и густым травостоем в подгольцовом поясе. Доля вида в них 
достигает 66%. В том же высотном поясе, но на более сухих лугах с невысоким тра-
востоем, удельный вес полевок уменьшается до 16,5%. В горных тундрах полевка-эко-
номка редка. На г. Яныпупунер в этих местообитаниях было поймано всего лишь 1,9% 
всех животных. Во второй половине июля 2007 г. в сборах мелких млекопитающих из 
горных тундр севера заповедника (гг. Турыньянер и Макариз) этот вид составил 6,4%. 
Здесь экономка явно избегает сухих травяно-моховых тундр (1,4%) и более охотно за-
селяет влажные кустарниковые тундры вблизи ручьев. Однако наиболее плотно она 
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населяет крупнокочкарниковые болота по берегам реки Кожымью, где она является 
единственным видом среди мелких грызунов. 
На Полярном Урале типичными стациями полевки-экономки являются заливные 

луга, открытые высокотравные биотопы по берегам проток и озер, сырые травянис-
тые ельники и ивняки, а также осоковые крупнокочкарниковые болота (Бердюгин и 
др., 2007). В тундрах Ямала она придерживается берегов водоемов с зарослями осоки 
(Пястолова, 1971). Судя по всему, на севере этот вид становится более стенотопным, на 
что обратили внимание Я.Л. Вольперт и Е.Г. Шадрина (2002), анализируя распростра-
нение этого вида в долине реки Лены. 
Размножение. Зимнее размножение довольно редкое явление у полевки-экономки 

и регистрируется далеко не каждый год. Оно отмечено в разных частях ареала — в 
Фенноскандии (Tast, Kaikusalo, 1976; Hansson, 1984; Kaikusalo, Tast, 1984), в Западной 
Сибири (Шубин, Сучкова, 1973), в Западных Саянах (Хлебников, 1980), в Центральной 
Якутии (Прокопьев, 1988). 
Полевка-экономка в отличие от других лесных видов грызунов чаще начинает раз-

множаться в более ранние сроки еще под снегом (Krebs et al., 1995), что подтверждает-
ся и нашими материалами. В предгорном районе Печоро-Илычского заповедника с 17 
по 19 марта 1988 г. в окрестностях Гаревки-Левобережной в пойменном ельнике было 
отловлено 5 самцов и 5 самок. У самцов масса тела колебалась от 38,2 до 46,5 г, а длина 
семенников от 8 до 9,7 мм. Из самок у четырех зверьков масса тела превышала 33 г. 
Одна из них (37,6 г) была беременной и имела всего два эмбриона. Другая ранняя дата 
поимки беременной самки пришлась на 1 апреля (Теплов, Теплова, 1947).
Однако такие случаи раннего размножения на территории заповедника довольно 

редки. В обычные годы репродуктивный период начинается в мае. Самая ранняя дата 
отлова беременной самки — 12 мая (2010 г.). В середине мая масса тела у самок колеб-
лется в пределах 21,7–27,7 г. В 1995 г. 10 мая в предгорном районе заповедника был от-
ловлен самец весом 41,5 г и длиной семенников до 10,4 мм. В 1989 г. 21 мая на г. Яны-
пупунер отмечены пять самок массой тела от 33,8 до 42,2 г, беременные животные 
среди которых отсутствовали. В средней тайге Республики Коми полевки-экономки 
начинают размножаться со второй половины апреля, а в северной тайге — в начале мая 
(Млекопитающие …, 1994). Окончание размножения в равнинном районе приходится 
на конец августа. В этот период у части самцов наблюдается деградация семенников. В 
Карелии весь сентябрь самцы находятся в состоянии активного сперматогенеза (Иван-
тер, 1975). Последняя беременная самка в предгорьях и горах Печоро-Илычского запо-
ведника отмечена 22 августа (1988, 1991 гг.). 
Первые сеголетки появляются в уловах на территории заповедника в первой поло-

вине июня. Часть из них созревает в третьей декаде июня и участвует в размножении. 
Минимальная масса тела беременных молодых самок составляла на равнине 25,7 г, в 
предгорьях — 21,5 г, в горах — 18,6 г. Среди прибылых животных первых пометов в 
репродукции участвует около 60%, более поздних пометов — всего лишь 4,0% особей. 
Удельный вес половозрелых сеголеток на равнине составляет 41,5%, в предгорьях — 
26,1%, в горах — 50%. 
Величина выводка полевки-экономки на западном макросклоне Северного Урала 

существенно выше, чем в равнинных районах Европейского Севера. Так, в Карелии у 
взрослых животных она составляет 6,0 (4–8), в северной тайге Республики Коми — 6,7 
(5-9) эмбрионов (Ивантер, 1975; Млекопитающие …, 1994). В западной части ареала 
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колеблется от 5,3 до 6,4 (Innes, Millar, 1994; Borkowska, 2009; Balciauskas et al., 2012). 
В предгорьях Печоро-Илычкого заповедника она достигает 7,5 (5–11), а на западном 
макросклоне Урала — 8,0 (4–10) эмбрионов (табл. 60). При этом различия в средней 
плодовитости перезимовавших самок данных районов статистически значимы (t = 
4,21; p < 0,001). На восточных склонах Северного Урала на севере Свердловской об-
ласти этот показатель уменьшается до 6,1 (4–9) эмбрионов (Шварц, 1959). В целом 
размер выводка у этого вида закономерно повышается с юга на север (Карасева, 1971; 
Balciauskas et al., 2012) и достигает максимума в субарктических регионах. По данным 
Е.В. Карасевой (1971) в степной и лесостепной зоне его величина около 5, в лесной 
зоне — 5–6, а в Субарктике — 7–8. На Ямале средняя плодовитость достигает 8,7 эмб-
рионов (Пястолова, 1971), на Северо-Востоке Сибири варьирует по районам от 7,2 до 
7,8 эмбрионов (Вольперт, Шадрина, 2002). Таким образом, величина выводка эконом-
ки на западном макросклоне Северного Урала не уступает аналогичным показателям 
из районов Крайнего Севера. При этом взрослые самки приносят существенно больше 
детенышей, чем молодые животные. Перезимовавшие самки дают за лето по 2–3 поме-
та, сеголетки — по 1–2. 

Таблица 60
Вариации величины выводка у полевки-экономки  

в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника

Район n
Количество самок (экз.) с числом эмбрионов

M ± m
3 4 5 6 7 8 9 10 11

Перезимовавшие
Предгорье 50 – – 2 9 18 14 1 3 3 7,5 ± 0,2
Горы 25 – 1 2 1 3 7 8 3 – 8,0 ± 0,3

Сеголетки
Предгорье 93 3 15 28 29 12 6 – – – 5,5 ± 0,1
Горы 27 1 2 7 12 2 3 – – – 5,7 ± 0,2

Структура популяции. В мае популяция полевки-экономки состоит только из пере-
зимовавших животных (рис. 42). В июне в уловах появляются сеголетки, но их доля не 

Рис. 42. Сезонная динамика возрастной структуры популяции полевки-экономки в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. 
Периоды: I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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превышает 35%. В июле молодые животные занимают в сборах уже больше половины 
всех особей. Однако темпы изменения соотношения возрастных групп в разных лан-
дшафтных районах заповедника различаются. Обновление популяции идет наиболее 
быстро в равнинной части, где удельный вес перезимовавших зверьков в июне состав-
ляет 66,7%, в июле — 20,5%, а в августе — 9,5%, в предгорном районе — 72,7, 37,7 и 
15,9%, соответственно. Особенно замедленны темпы обновления популяции в горах. 
Здесь в июле взрослые животные занимают в уловах 39,7%, а в августе их доля умень-
шается лишь до 27,6%. 
В результате различий в скорости отмирания перезимовавших животных в разных 

ландшафтных районах формируется определенная возрастная структура популяции 
полевки-экономки. В горном районе во второй половине лета доля взрослых живот-
ных в два раза выше, чем на равнине — 30,2% и 12,7% соответственно (табл. 61). В 
Карелии за этот период относительное количество перезимовавших особей составляет 
19,7% (Ивантер, 1975). 

Таблица 61 
Возрастная и половая структура популяции полевки-экономки в разных ландшафтных райо-

нах заповедника во вторую половину лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 71 12,7 9 55,6 0,11 62 58,1 1,61
Предгорье 1106 17,1 189 63,0 12,70 917 56,7 16,50
Горы 311 30,2 94 79,8 33,36 217 67,3 25,92

Во всех ландшафтных районах в среднем за все годы наблюдений среди перези-
мовавших и сеголеток превалировали самцы. Особенно велика доля перезимовавших 
самцов оказалась в горном районе — 79,8%, тогда как на равнине и в предгорьях она 
не превышала 58%. Такая диспропорция в соотношении полов отмечена и в некоторых 
других частях ареала этого вида (Млекопитающие Якутии, 1971; Ивантер, 1975). 
Динамика численности. Для полевки-экономки Печоро-Илычского заповедни-

ка характерны резкие колебания численности (рис. 43). В предгорном районе запо-
ведника индексы обилия изменялись от 0 до 111,3 экз., в горах — от 2,2 до 64,0 экз. 
на 100 кон.-сут. Самая высокая численность отмечена в предгорьях в 1988 г., ког-
да полевка-экономка доминировала в уловах грызунов (34,0%). Особенно плотно 
были заселены луга, где на 100 кон.-сут. приходилось 184 экз. На следующий год 
обилие полевок уменьшилось с 111,3 до 40 экз. на 100 кон.-сут., а в 1990 г. насту-
пила глубокая депрессия численности. В этот год зверьки отсутствовали в уловах 
во всех местообитаниях. Следующие подъемы обилия в предгорном районе уже не 
достигали такого уровня: 1992 г. — 39,5 экз., 1998 г. — 22,8 экз., 2005 г. — 17,1 экз., 
2008 г. — 34,5 экз. на 100 кон.-сут. Однако отсутствовали и подобные глубокие 
депрессии. 
Численность полевки-экономки в предгорном и горном районах изменялась синх-

ронно (r = 0,69; t = 3,03; p = 0,012). Годы подъемов уровня обилия и фазы депрессий 
совпадали. Однако, если в горах полевки в небольшом числе всегда присутствовали в 
уловах, то в предгорье во время депрессий они нередко отсутствовали. Численность 
полевок в равнинном районе на протяжении всех лет была очень низкой. 



143Глава 3.Экология отдельных видов мелких млекопитающих в разных ландшафтных районах  

Изменения численности вида в предгорном и горном районах Печоро-Илычского 
заповедника носят периодический характер. Причем между отловами в канавки и да-
вилки существует статистически значимая связь (r = 0,66; t = 4,15; p = 0,000). Автокор-
реляционный и спектральный анализ выявили периодическую составляющую в 3–4 
года во всех районах (рис. 44). А.А. Максимовым и Л.Н. Ердаковым (1985) в Барабе у 
этого вида выявлена такая же периодичность, которую авторы считают адаптацией к 
10–13-летнему природному циклу.

Рис. 43. Динамика численности полевки-экономки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).

Рис. 44. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма изменений 
обилия (справа) полевки-экономки в предгорном районе Печоро-Илычского заповедника (по 
данным отлова в канавки).
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3.15. ÒÅÌÍÀß, ÈËÈ ÏÀØÅÍÍÀß, ÏÎËÅÂÊÀ — 
MICROTUS AGRESTIS L.

Темная полевка занимает почти всю территорию Европы, а на восток доходит до 
междуречья рек Енисея и Лены (Громов, Поляков, 1977). Поэтому ее относят к груп-
пе западно-палеарктических видов с евро-ленским ареалом (Шварц, 1989). Населяет 
большую часть территории Северо-Востока европейской части России за исключени-
ем лишь самых северных тундровых районов. Граница ее распространения здесь сов-
падает с северной границей южных тундр (Мелкие млекопитающие …, 1994; Петров, 
2007). На территории Печоро-Илычского заповедника встречается повсеместно. 
Ю.В. Ревин (1989) относит темную полевку к транспалеарктическим бореальным 

элементам. В эту же группу он включил также красную полевку и среднюю бурозубку. 
Таким образом, он поддержал мнение И.Л. Кулик (1974) о включении этих разных по 
происхождению видов в один таежный фаунистический комплекс. Правильнее будет 
отнесение темной полевки к группе европейских лесных видов (Шварц, 1989), на что 
указывают ее современный ареал и палеонтологические данные. Судя по ним, форми-
рование этого вида происходило на территории Европы не ранее среднего неоплейсто-
цена, а первые темные полевки на Русской равнине известны лишь из межледниковых 
фаун позднего плейстоцена (Агаджанян, 2009).
Численность. Темная полевка, как и полевка-экономка, плохо идет на хлебную 

приманку в давилки за исключением лишь самых оптимальных местообитаний, где 
ее плотность высока. Поэтому зачастую между оценками обилия, полученными раз-
ными методами, корреляционная связь отсутствует. Например, в предгорьях Север-
ного Урала на лугах показатели численности темной полевки составляют 3,3 экз. на 
100 лов.-сут. и 10,6 экз. на 100 кон.-сут., а в пойменных ельниках, соответственно, 
0,4 и 20,2 экз. Уловистость в данном случае в давилки была выше на лугах, тогда как 
в канавки — в ельниках. Среди равнинных районов численность вида по отловам в 
канавки значительно выше в Корткеросском районе Республики Коми (12,1 экз. на 
100 кон.-сут.). В то же время по отловам в давилки показатель обилия здесь составил 
лишь 0,1 экз. на 100 лов.-сут. (табл. 62, 63). К этому следует добавить, что оценки 
численности, полученные при помощи давилок для разных районов, мало различа-
ются между собой.
В целом по Европейскому Северу в отношении темной полевки прослеживается за-

кономерность, в свое время уже отмеченная другими исследователями — увеличение 
численности вида в восточной части региона (Куприянова, Наумов, 1984). В Карелии 
средние показатели обилия не превышают 1,2 экз., в Архангельской области они ко-
леблются от 1,4 до 2,2 экз., а в Республике Коми — от 8,4 до 15,2 экз. на 100 кон.-сут.
В равнинном районе Печоро-Илычского заповедника средняя численность темной 

полевки оценивается в 8,4 экз., в предгорьях Северного Урала — в 14 экз., а в горах — 
в 34,6 экз. на 100 кон.-сут. Максимум обилия (103 экз.) отмечен в 1989 г. в предгор-
ном районе. Если в равнинной и предгорной частях заповедника темная полевка от-
лавливалась не каждый год, то в горах даже в годы депрессий она не опускалась ниже 
2,2 экз. на 100 кон.-сут. Относительно низкая численность вида в приилычской части 
предгорного района заповедника (5,6 экз. на 100 кон.-сут.) обусловлена ландшафтными 
особенностями района. В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) на основании отловов давилка-
ми считали, что темная полевка в предгорьях является редким видом. В 30–40-е годы 
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прошлого века они отловили здесь всего два экземпляра. На восточном макросклоне 
Северного Урала обилие вида незначительно (Бердюгин, Дороватовский, 1979; Боль-
шаков, 1968). Показатель численности его на г. Денежкин Камень составил 1,1 экз. 
на 100 кон.-сут. (1,2% в суммарных уловах). Доля темной полевки на г. Косьвинский 
Камень всего лишь 0,6% (Куликова, Большаков, 1984). В этом отношении на западных 
склонах (г. Яныпупунер) ее удельный вес достигает 12,6%. Здесь она занимает второе 
место в сообществах Micromammalia. Высокую долю этого вида (88,5%) обнаружили 
в погадках хищных птиц на г. Турыньянер, собранных после пика численности серых 
полевок (Бобрецов, Куприянова, 2010). 

Таблица 62
Относительная численность темной полевки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета ловчими канавками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 кон.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Полярный Урал – 4,6–46,0 Балахонов, Лобанова, 1990
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,1 – Бобрецов, Симакин, 2015
Северный Урал (Яныпупунер) 34,6 3,4–69,4 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 14,0 0–103,0 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 5,6 0–13,6 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 2,2 – Куприянова, Наумов, 1983
Пинега (Пинежский р-н АО) 1,4 0–5,6 Куприянова, Сивков, 2000
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 8,4 0–41,6 Собств. данные
Ляли (Княжпогостский р-н РК) * 16,0 0,4–31,5 Млекопитающие …, 1994
Дань (Корткеросский р-н РК) * 12,1 – Куприянова, Недосекина, 1986

Фенноскандия
Южная Карелия* 1,2 0–4,0 Ивантер, Ивантер, 1983
Карелия (разные районы) * 1,2 0–6,4 Ивантер, Ивантер, 1986

* Расчеты наши

Темная полевка в пределах заповедника заселяет все высотные пояса гор. В свое 
время еще В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) отмечали, что наиболее оптимальные условия 
для нее складываются в подгольцовом и тундровом поясах. Наши данные по г. Яны-
пупунер в целом подтверждают этот вывод. Однако здесь темная полевка наиболее 
многочисленна в подгольцовом поясе (48,2 экз. на 100 кон.-сут.), тогда ее обилие в 
горно-лесном и тундровом поясах уменьшается и составляет, соответственно, 15,6 и 
11,8 экз. на 100 кон.-сут. К северу на Приполярном и Полярном Урале распространение 
этого вида ограничивается в основном горно-лесным поясом (Марвин, 1969; Турьева, 
1977; Балахонов, Большаков, 1983). 
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Таблица 63
Относительная численность темной полевки в разных районах Северного Урала и северной 

части Русской равнины по данным учета давилками (август)

Район работ
Численность,

экз. на 100 лов.-сут. Источник
средняя min–max

Уральская горная страна
Полярный Урал 1,3 – Балахонов, 1986
Приполярный Урал 0,5 – Бердюгин, 2000
Приполярный Урал (Сабля) * 0,8 0–4,2 Турьева, 1977
Северный Урал (Денежкин Камень) 0,5 0–0,9 Чернявская, 1959
Северный Урал (Денежкин Камень) 1,0 0–5,6 Бердюгин и др., 2003
Северный Урал (Яныпупунер) 0,5 0–4,5 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Печора) 0,5 0–6,9 Собств. данные
Предгорья Северного Урала (Илыч) 0,1 0–0,5 Калинин, Куприянова, 2010

Русская равнина
Раменье (Вельский р-н АО) 0,5 0,1–1,4 Куприянова, 1987
Нижн. Тойма (Верхне-Тоемский р-н АО) 0,2 – Колоскова, 1983
Ленский р-н (Архангельская область) 0,4 – Колоскова, 1983
Южная тайга (Республика Коми) * 0,2 – Петров, 2004
Дань (Корткеросский р-н РК) 0,1 – Куприянова, 1987
Якша (Троицко-Печорский р-н РК) 0,6 0–3,2 Собств. данные

Фенноскандия
Южная Карелия 0,3 0–2,6 Ивантер, Ивантер, 1983
Карелия (разные районы) 0,32 0,01–2,1 Ивантер, Ивантер, 1986

* Расчеты наши

Местообитания. Спектр местообитаний, предпочитаемых темной полевкой, очень 
широк. Она населяет как открытые травянистые стации, так и лесные биотопы, но при 
этом явно тяготеет к увлажненным открытым стациям (Ивантер, 1975; Равкин, Лукь-
янова, 1976; Рамазанова, 1984; Шварц и др., 1992; Млекопитающие …, 1994; Harris et 
al., 1995; Zima, 1999). Не случайно темная полевка была отнесена И.Я. Поляковым к 
биологической группе лесных полевок (Громов, Поляков, 1977). Однако характер био-
топического размещения во многом обусловлен положением вида в ареале. Например, 
в Южной Карелии она распространена равномерно и населяет многие лесные стации, 
тогда как в Северной Карелии становится более стенотопным видом. Здесь она встре-
чается главным образом на лугах, на опушках лиственных лесов и избегает закрытых 
лесных стаций (Ивантер, Ивантер, 1986). На пределе своего распространения на севе-
ре Полярного Урала пашенная полевка сконцентрирована в основном на разнотравных 
лесных полянах среди лиственничного редколесья (Балахонов, Лобанова, 1990), хотя 
южнее в этой части Урала заселяет уже многие стации (Бердюгин и др., 2007). В одних 
районах темная полевка избегает сухих местообитаний, в других она является в них 
обычным видом. Например, на Северо-Восточном Алтае она редка в черновой тайге, 
но обычна в сосновых лесах (Долговых, 2006). В Вологодской области встречается во 
всех открытых местообитаниях, но в настоящем лесу бывает только во время мигра-
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ций (Башенина, 1977). Это практически единственный вид мелких грызунов, который 
населяет огромные массивы верховых болот на севере европейской части России на 
Онежском полуострове (Губарь, Колоскова, 1978), в бассейне среднего течения реки 
Мезень (наши данные). Таким образом, темная полевка явно демонстрирует широкий 
диапазон приспособительных реакций к различным условиям существования.
Вместе с тем, на Европейском Севере, несмотря на заселение видом самых разнооб-

разных стаций, четко прослеживается его связь с такими открытыми местообитаниями 
как вырубки и гари (Турьева, 1953, 1956; Henttonen et al, 1977; Плешак и др., 1980; 
Куприянова, 1987; Курхинен, 1990). В средней тайге Республики Коми численность 
темной полевки на вырубках увеличивается в два раза по сравнению с лесами (Купри-
янова, Недосекина, 1986). Это связано с существенным изменением экологических ус-
ловий после рубки леса — изменением микроклимата и увеличением фитомассы тра-
вянистых кормов, в результате которых темная полевка получает явные преимущества 
перед другими видами. Отмечена достоверная корреляционная связь (r = +0,89) между 
обилием темной полевки и фитомассой травяно-кустарничкового яруса (Курхинен и 
др., 2006).
В Печоро-Илычском заповеднике пашенная полевка ведет себя в отношении разных 

местообитаний как политопный вид. Она населяет разные биотопы, при этом значе-
ния показателя степени биотопической приуроченности незначительно отклоняются 
от нуля (табл. 64). Численность вида здесь выше и устойчивее в пойменных травя-
ных ельниках. В лишайниковых сосняках темная полевка регистрируется только во 
время высокой численности, поэтому значение индекса верности этому биотопу на-
именьшее. Отмечена она в небольшом числе на болотах разного типа. В средней тайге 
Республики Коми в бассейне Вычегды этот вид является наиболее многочисленным в 
пойменных биотопах (Куприянова, Недосекина, 1983).
В предгорной тайге темная полевка встречается во всех обследованных стациях. 

Наиболее плотно заселяет пойменные местообитания (в среднем 23,6 экз. на 100 кон.-
сут.) — травяные ельники и особенно травяно-моховые болота. В первом биотопе от-
мечена максимальная численность вида для данного района — 126 экз. на 100 кон.-сут. 
Болота являются стациями переживания этого вида в окрестностях Гаревки. Здесь в 
период депрессии 2011 г., когда полевки отсутствовали во всех других стациях, они 
ловились в небольшом количестве. 
В горном районе заповедника темная полевка отмечена во всех местообитаниях. Од-

нако, несмотря на то, что огромные площади здесь занимают травяные стации, разме-
щение данного вида оказалось менее равномерным, чем в предыдущих двух районах. 
Наиболее оптимальные условия складываются на подгольцовых лугах, значение ко-
эффициента верности данному биотопу равно +1,48. Средняя численность полевок на 
лугах (65,6 экз.) самая высокая среди биотопов заповедника. На них же зафиксирован 
и наиболее высокий показатель обилия — 154 экз. на 100 кон.-сут. (1989 г.). Доля вида 
в уловах мышевидных грызунов составила за все годы 50,5%. Темная полевка обычна 
и в разных типах горной тундры, но показатели численности в них ниже. Кроме того, 
численность вида в горной тундре по годам очень неустойчива. По отловам в давилки 
во второй половине лета на г. Кычилиз (Теплов, Теплова, 1947) высокие показатели 
обилия получены для березового криволесья (32 экз.) и горных тундр (22 экз. на 100 
лов.-сут.).
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Таблица 64
Биотопическое размещение темной полевки в Печоро-Илычском заповеднике

 (по данным отлова канавками)

Район, биотоп
Среднее обилие
(экз. на 100 кон.-

сут.)

Индексы

Fij Х

Равнинный район
Ельник зеленомошный 7,0 –0,12 –0,27
Ельник долгомошный 6,2 –0,14 –0,39
Ельник травянистый пойменный 19,8 +0,08 +1,77
Сосняк зеленомошный 7,0 –0,05 –0,27
Сосняк лишайниковый 3,4 +0,19 –0,83

Предгорный район
Ельник долгомошный плакорный 12,4 –0,05 –0,35
Ельник травянистый пойменный 19,2 +0,13 +0,60
Ельник зеленом.-папоротниковый 7,2 –0,07 –1,08
Луг 10,6 –0,03 –0,60
Болото травяно-моховое 25,0 +0,37 +1,41

Горный район
Пихто-ельник папоротниковый 15,6 –0,42 –0,62
Березняк травяной подгольцовый 30,6 –0,10 –0,01
Луг подгольцовый 65,6 +0,33 +1,41
Тундра травяно-моховая 11,8 –0,31 –0,78

Размножение. В равнинном районе Печоро-Илычского заповедника зафиксированы 
случаи зимнего размножения темной полевки. 24–25 февраля 1988 г. в окрестностях 
пос. Якши были отловлены беременная самка весом 34,5 г с 5 эмбрионами и кормящая 
самка весом 42,2 г. Длина семенников у одного из самцов равнялась 9,4 мм, а их масса 
составляла 414 мг. Половозрелые зверьки встречались также в конце второй декады 
марта того же года в предгорном районе в окрестностях Гаревки. Из других регионов 
зимнее размножение этого вида известно в Фенноскандии, где неоднократно отмеча-
лось разными авторами (Myllymaki, 1970, 1977a; Larsson et. al., 1973; Hansson, 1984; 
Kaikusalo, Tast, 1984). 
В обычные годы размножение темной полевки в заповеднике начинается в конце 

апреля и начале мая. Однако сроки по годам варьируют и зависят от хода весны и 
уровня численности. Так, в равнинном районе в 1986 г. первая беременная самка была 
отмечена 30 апреля, в 1987 г. — 29 мая. При этом в майской выборке самок за разные 
годы (n = 12) только пять полевок были беременны (41,7%). Примерно в эти сроки 
или несколько раньше начинается размножение и в других равнинных регионах севера 
Европы (Myllymaki, 1977b; Vitala, 1977; Ивантер, Ивантер, 1986). На Северном Урале 
размножение начинается позже, чем на равнине. Первая беременная самка здесь отлов-
лена 21 мая (1989 г.). Заканчивается репродуктивный период во всех районах в конце 
августа. Во второй половине этого месяца на равнине размножается еще 35,5% всех 
половозрелых самок, а в предгорьях — только 18,4%. Последняя самка с эмбрионами 
в равнинной части отмечена 30 августа. 
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Первые сеголетки зарегистрированы на равнине 10 июня (2010 г.). Однако, судя по 
дате первой поимки молодых животных, в некоторые годы они появляются здесь уже 
в конце мая. Для этого вида продолжительность беременности составляет 18 дней, 
а лактации — 14 дней (Breed, 1969; Гашев, 1977; Clarke, 1977; Myllymaki, 1977c). 
В предгорьях и горах сеголетки отмечены во второй половине июня. В 1989 г. они 
появились здесь 17 июня, а в 1991 г. — 25 июня. Зверьки первых генераций рас-
тут очень быстро, и значительная их часть участвует в размножении. В среднем за 
все годы доля половозрелых молодых животных ранних выводков составляет 80%. 
В Карелии это значение достигает 100% (Ивантер, Ивантер, 1986). Минимальный 
вес беременной самки равняется 16,6 г. Роль прибылых животных поздних выводков 
в репродукции незначительна. В равнинном и предгорном районах заповедника их 
удельный вес составляет, соответственно, 7,7 и 7,1%, а в горах в два раза выше — 
15,5%. Во второй половине лета доля созревающих молодых животных значительно 
выше в горах (32,4%), чем на равнине (12,7%). При этом среди них преобладают 
размножающиеся самки, число которых в выборках по районам примерно равное 
(63,8–65,7%). В Центральной Финляндии созревает 28% самок и только 3% самцов 
(Pusenius, Viitala, 1993).
Размер выводка, как у перезимовавших самок, так и сеголеток в пределах Печоро-

Илычского заповедника существенно различается по ландшафтным районам (табл. 
65). В равнинном районе он ниже и составляет 6,3 ± 0,4. При этом и максимальное 
число эмбрионов здесь равняется 9, тогда как в других районах оно выше. Сред-
няя плодовитость темной полевки в равнинной части заповедника равна или незна-
чительно отличается от аналогичных показателей в других равнинных северных 
районах. Например, в Карелии она составляет 5,7 ± 0,1 (Ивантер, Ивантер, 1986), в 
Вологодской области — 6,25 эмбрионов (Башенина, 1977). В тоже время плодови-
тость данного вида в равнинном районе заповедника выше, чем в регионах с более 
благоприятным климатом (юг и запад ареала), где она не превышает 5,2 эмбрионов 
(Breed, 1969; Башенина, 1977; Ergon et al., 2001; Helle et al., 2008; Bbambbll, Hall, 
2009). Самая высокая величина выводка темной полевки среди ландшафтных райо-
нов заповедника отмечена в верхних поясах гор. На горе Яныппунер она составляет 
7,1 ± 0,2 эмбрионов. Здесь же встречаются самки с 11 и 12 эмбрионами, отсутству-
ющие на равнине. Интересно, что исследования В.Н. Большакова (1972) не выявили 
никаких различий в плодовитости между горными и равнинными популяциями вида 
на Урале. Им было показано только увеличение размера помета с юга на север. Для 
Северного Урала приводимое им значение средней плодовитости достигает 8,0 эмб-
рионов, тогда как для Среднего и Южного Урала не превышает 6,0 эмбрионов. Для 
Ильменского заповедника, расположенного на Южном Урале, Н.С. Гашев (1977) для 
темной полевки тоже приводит показатель в 6,2 эмбрионов. На Полярном Урале пло-
довитость самок перезимовавших полевок изменяется по годам от 6,7 до 10,5 дете-
нышей на самку (Бердюгин и др., 2007). У сеголеток величина выводка по сравнению 
с перезимовавшими самками существенно ниже. Размер выводка у этой возрастной 
группы по ландшафтным районам несколько различается. При этом наблюдается та 
же тенденция, выявленная для взрослых самок. Взрослые самки за лето приносят 
2–3 помета, сеголетки — 1–2. 
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Таблица 65
Вариации величины выводка у темной полевки

 в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника

Район n
Количество самок (экз.) с числом эмбрионов

M ± m
2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

Перезимовавшие
Равнина 15 – – 2 2 4 4 2 1 – – – 6,3 ± 0,4
Предгорье 14 – – – 5 1 4 4 1 1 – – 6,9 ± 0,4
Горы 66 – – 3 9 16 14 8 12 1 2 1 7,1 ± 0,2

Сеголетки
Равнина 16 – 1 9 2 4 – – – – – – 4,6 ± 0,2
Предгорье 46 2 5 7 16 7 7 2 – – – – 5,1 ± 0,2
Горы 106 2 6 28 28 30 6 5 1 – – – 5,1 ± 0,1

Структура популяции. В мае популяция темной полевки во всех ландшафтных 
районах заповедника состоит в основном из перезимовавших животных (рис. 45). Се-
голетки появляются в уловах в июне, а на следующий месяц они уже значительно пре-
валируют в них. В августе доля взрослых полевок существенно уменьшается по срав-
нению с другими видами грызунов. Все это свидетельствует о быстрых темпах обнов-
ления популяции данного вида. Однако оно идет неравномерно в разных ландшафтных 
районах заповедника. Если на равнине и в предгорьях удельный вес перезимовавших 
животных в августе не превышает 2,3%, то в горах их доля остается еще довольно 
высокой — 19,5%. В результате возрастная структура популяции темной полевки в 
разных ландшафтных районах имеет определенную специфику (табл. 66). В Карелии, 
например, взрослые животные в конце лета составляют 8% (Ивантер, Ивантер, 1986), 
что значительно больше, чем в равнинной части заповедника. 
По данным В.П. Теплова (1954), в Печоро-Илычском заповеднике среди взрослых 

темных полевок существенно преобладают самки (67,0%). Этот вывод сделан на осно-
вании анализа небольшой выборки (n = 51), хотя различия статистически значимы. По 
нашим материалам такое соотношение полов отмечено только в равнинном районе. В 

Рис. 45. Сезонная динамика возрастной структуры популяции темной полевки  в Печоро-
Илычском заповеднике (в %). Районы: А — равнинный, Б — предгорный, В — горный. 
Периоды: I — май и первая половина июня, II — вторая половина июня и июль, III — август.
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других районах явно превалируют самцы. Эти различия, по-видимому, объясняет тот 
факт, что выборка животных была собрана В.П. Тепловым в годы высокой численности 
полевок, когда зверьки хорошо ловятся в давилки. А в годы обилия удельный вес самок в 
популяции увеличивается. Так, в 1989 г. в предгорной тайге они составили в уловах 72%. 
Среди сеголеток в уловах во всех ландшафтных районах преобладают самцы (58,5%). 

Таблица 66 
Возрастная и половая структура популяции темной полевки в разных ландшафтных 

районах заповедника во вторую половину лета

Районы
Всего зверьков Перезимовавшие Сеголетки

n из них пере-
зимовавшие, % n из них 

самцы, % χ2 n из них 
самцы, % χ2

Равнина 472 2,5 12 41,7 0,33 460 58,3 12,56
Предгорье 1177 2,4 28 64,3 2,29 1149 56,1 17,30
Горы 819 19,1 191 69,6 29,45 628 56,7 11,24

Следует отметить, что в популяциях темной полевки в разных регионах исследова-
тели отмечают преобладание разных половых групп. Так, в Карелии выявлено стойкое 
преобладание самцов в разных возрастных группах данного вида (Ивантер, Ивантер, 
1986), а в Фенноскандии во многих популяциях доминируют самки (Myllymaki, 1977b; 
Stenseth. 1977; Pokki, 1981). По другим данным (Pusenius, Viitala, 1993) соотношение 
полов близко 1:1, но с середины лета в популяции начинают преобладать самки. 
Динамика численности. Численность темной полевки подвержена значительным 

колебаниям по сравнению с другими видами мелких млекопитающих Печоро-Илыч-
ского заповедника (рис. 46). В равнинном районе она изменяется по годам от 0 до 

Рис. 46. Динамика численности темной полевки в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета в канавки).
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41,5 экз., в предгорьях — от 0 до 103,0 экз., в горах — от 3,4 до 69,4 экз. на 100 кон.-сут. 
В годы депрессий темная полевка нередко отсутствует в уловах. За годы наблюдений в 
равнинном районе она не регистрировалась три года, в предгорном районе — четыре 
года. При этом уровень численности был самым высоким во втором районе. В много-
летнем аспекте явно прослеживается некоторая закономерность в изменении обилия 
полевок. Высокая плотность грызунов наблюдалась во второй половине 80-х годов 
прошлого века. Помимо вспышки численности в 1988–89 гг., она регистрировалась 
давилками в 1984–1985 гг. В 1990-е и начале 2000-х гг. на равнине и в предгорьях плот-
ность полевок была относительно низкой, а с 2004 г. вновь стала повышаться. Судя по 
всему, эти многолетние изменения не коснулись горной популяции вида. 
Изменения численности темной полевки во всех районах Печоро-Илычского за-

поведника носят периодический характер. Подъемы обилия животных повторяются 
регулярно через определенное время. Спектральный анализ выявил периодическую 
составляющую в 3–4 года во всех районах (рис. 47). При помощи автокорреляционного 
анализа отмечен только полупериод в два года, означающий, что через каждые два года 

Рис. 47. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма 
изменений обилия (справа) темной полевки в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского 
заповедника (по данным отлова в канавки).
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численность понижается, и значимый период в 10 лет. Регулярные изменения обилия 
этого вида — явление закономерное на севере Европы. Циклы численности длитель-
ностью в 3–4 года отмечены в Фенноскандии (Myllymäki, 1977a; Norrdahl, Korpimäki, 
2002; Hörnfeldt, 2004; Korpimäki et al., 2005), на севере Англии (Lambin et al., 1998; 
Sherratt et al., 2000). 
Численность темной полевки в разных ландшафтных районах меняется синхронно. 

Значение рангового коэффициента корреляции Спирмена между показателями оби-
лия равнинного и предгорного районов равняется +0,87 (t = 8,39; p < 0,001), а между 
предгорным и горным районами — +0,79 (t = 4,08; p = 0,002). Тесная сопряженность 
в динамике численности темной полевки разных районов предполагает воздействие 
общих факторов. По мнению ряда исследователей, важнейший из них — погодные 
условия весны. В годы с ранней и теплой весной плотность полевок повышается, а в 
годы с поздней и холодной весной — резко снижается (Башенина, 1968; Heikura, 1977; 
Ивантер, Ивантер, 1986). По нашим данным, погодные условия весны кардинальным 
образом не влияют на обилие темной полевки. Так, средняя температура мая в год 
мощного подъема численности в 1988–1989 гг. была ниже средней многолетней. В эти 
же годы был отмечен и наиболее высокий пик обилия полевки-экономки (1988 г.). Ди-
намика численности темной полевки изменяется сходным образом с рыжей полевкой 
(r = +0,79; p < 0,001), что показано Э.В. Ивантером (1975) для Карелии.
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ÐÀÑÏÐÎÑÒÐÀÍÅÍÈÅ È ×ÈÑËÅÍÍÎÑÒÜ 
ÌÅËÊÈÕ ÌËÅÊÎÏÈÒÀÞÙÈÕ: ÌÀÑØÒÀÁ 

ÂÛÁÎÐÀ ÑÐÅÄÛ ÎÁÈÒÀÍÈß

Распространение животных определяется с одной стороны их экологическими пот-
ребностями, а с другой — наличием определенных условий обитания. Последние 
включают в себя кормовые и защитные ресурсы, хищников и близкие виды, которые 
могут составить конкуренцию за корма. В значительной степени распределение и чис-
ленность видов мелких млекопитающих зависит от количества, качества и доступнос-
ти ресурсов (Rosenzweig, 1981; Morrison, 2001). Немалую роль при выборе мест оби-
тания играют также исторические связи видов с определенными типами сообществ, 
в которых происходило их возникновение (Тимофеев-Ресовский и др., 1973; Шварц и 
др., 1992; Holt, 2003), так как экологические характеристики, определяющие распро-
странение видов в пространстве, являются консервативными в течение эволюционного 
времени (Peterson et al., 1999). 
Условия обитания у разных видов значительно варьируют в пространстве. При этом 

часто одни факторы среды взаимодействуют в пространстве с другими в разных соотно-
шениях, формируя у животных разные модели использования территории (Rosenzweig, 
1991; Brown et al., 1995; Morris, 1996). Отражением этого взаимодействия является из-
менчивость обилия мелких млекопитающих в разных местообитаниях (Ивантер, 1975; 
Rosenzweig, 1981; Morris, 1984; Максимов, Ердаков, 1985; Weins et al., 1993; Orrock et 
al., 2000; Coppeto et al., 2006). Оно показывает степень благоприятствования условий 
среды (Формозов, 1951; Ердаков, Максимов, 1985; Mazurkiewicz, 1994; Brown et al., 
1995; Ивантер, Макаров, 2001; Mohammadi, 2010).
Изучение выбора места обитания животными является чрезвычайно важной зада-

чей экологии (Levin, 1992). Это связано с тем, что выбор местообитаний занимает 
центральное место в понимании таких фундаментальных процессов, как популяци-
онная динамика и метапопуляция, взаимодействия видов между собой, видообразова-
ние (Morris, 2003; Morris, MacEachern, 2010). Большой интерес к этой проблеме ини-
циировал создание разных теорий выбора местообитания (Rosenzweig, 1981; Morris, 
1989a, 2003). Несмотря на такую значимость, он остается еще плохо понимаемым 
экологическим процессом (Krebs, 2001). Это обусловлено целым рядом причин и, 
прежде всего, тем, что выбор местообитаний происходит на разных пространствен-
ных уровнях — региональном, ландшафтном, биотопическом и микростациальном 
(Johnson, 1980; Morris, 1987). Требования животных к условиям обитания на этих 
уровнях будут отличаться друг от друга, что позволяет говорить о разном масштабе 
выбора местообитаний (Wiens, 1989; Mayor et al., 2009; Fisher, 2010). Данное обсто-
ятельство необходимо учитывать при анализе закономерностей пространственного 
распространения мелких млекопитающих (Morris, 2003; Wheatley et al., 2005; Mayor 
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et al., 2007). При этом следует отметить, что масштаб выбора может отличаться у 
разных видов и на разных трофических уровнях (Bowyer, Kie, 2006; Mayor et al., 
2007). Механизмы выбора местообитаний животными на местном уровне довольно 
многочисленны и отражают, в том числе, и их поведенческие и демографические 
особенности (Хански, 2010).
Хотя термин «местообитание» и является одним из самых распространенных 

понятий в экологии, в то же время он остается весьма неоднозначным, допускаю-
щим разную интерпретацию и разный масштаб (McCoy, Bell, 1991; Morris, 2003; 
Озерский, 2011). Иллюстрацией тому является работа Хэлла с соавторами (Hall et 
al., 1997), в которой было проанализировано 50 наиболее известных публикаций 
за период с 1980 по 1994 г. на данную тематику. Оказалось, что в 82% этих работ 
в понятие местообитания вкладывался в той или иной степени различный смысл. 
Различия часто вызваны тем, что в одних случаях акцент делается на место вида 
в физическом пространстве, в других случаях — на определенный набор условий 
окружающей среды (Dennis et al., 2003), а в третьих в этот термин вкладывается 
более широкий смысл (Krausman, 1999). При этом такая неоднозначность нередко 
приводит к тому, что специалисты смежных наук часто не понимают друг друга 
(McDermid et al., 2005). 
Нередко под местообитанием понимается территория разного размера — от неболь-

шого участка до ландшафта. Часто для их обозначения используются разные терми-
ны — «макроместообитание» и «микроместообитание». При этом данные понятия со-
относят с разным пространственным уровнем, что вносит дополнительную путаницу. 
Например, к макроместообитаниям одни относят участки с однородной растительнос-
тью или типы леса (Morris, 1984; Coppeto et al., 2006), другие — ландшафты или целые 
регионы (Hall et al., 1997). 
Более точным будет понятие местообитания как определенной территории с ее 

условиями и ресурсами, которая обеспечивает выживание и размножение организма 
или место, где он живет (Одум, 1975; Реймерс, 1990; Block, Brennan, 1993; Hall et 
al., 1997; Morrison, 2001; Хански, 2010). Близки к этому понятию термины «стация» 
и «биотоп». Так, К.М. Петров (2001) определяет стацию как «место, обладающее 
всеми условиями, необходимыми для жизни того или иного вида». Вместе с тем ра-
нее этому термину придавали более ограниченный объем. По Н.П. Наумову (1955) 
стация — это часть местообитания, используемая лишь в определенный период или 
для какой-то цели (стации переживания и т.д.). Под биотопом же изначально понима-
ли территорию, занятую определенным биоценозом или сообществом разных видов 
растений и животных (Беклемишев, 1969; Миркин, Розенберг, 1983; Реймерс, 1990; 
Хански, 2010). В таком контексте, понятие «биотоп» является синэкологическим, а 
понятие «местообитание» — аутэкологическим, о чем в свое время писал Г.А. Но-
виков (1949). Тем не менее, в отечественной литературе по отношению к наземным 
животным термины «стация» и «биотоп» используются часто как синонимы место-
обитания (Биологический энциклопедический словарь, 1986). Это нашло широкое 
отражение и во многих современных сводках по мелким млекопитающим (Ивантер, 
1975; Ивантер, Макаров, 2001; Громов, Поляков, 1977; Максимов, Ердаков, 1985; 
Шварц и др., 1992; Вольперт, Шадрина, 2002, и др.). 
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4.1. Ïîíÿòèå «áèîòîï» è áèîòîïè÷åñêîå ðàçìåùåíèå âèäîâ

Чаще всего основным синонимом понятия «местообитание» является термин «био-
топ». Во многих работах он ассоциируется с определенным типом растительных со-
обществ (Губарь, 1974; Ивантер, 1975; Southwood, 1977; Ревин, 1989; Шефтель, 1990; 
Шварц и др., 1992; Corkum, 1999; Sureda, Morrison, 1999; Bowman et al., 2001; Pulfer, 
2007; Борякова и др., 2010, и др.). По данным Хэлла с соавторами (Hall et al., 1997), в 
72% анализируемых ими работ разных авторов в основу выделения местообитаний 
был положен именно этот критерий. Роль растительности в распределении мелких мле-
копитающих значительна: именно она предоставляет кормовые ресурсы и защитные 
условия для животных. Кроме того, растительность часто отражает фундаментальные 
закономерности в структурно-функциональной организации природных систем на раз-
ном пространственном уровне, поэтому связь между распределением, численностью 
животных и растительными сообществами фиксируется во многих исследованиях. 
Полученные противоречивые выводы в отношении данной связи вызваны зачастую 

тем, что исследователи оперируют разным объемом растительного сообщества. На-
пример, в ряде работ по мелким грызунам было отмечено отсутствие сопряженности 
между их численностью с подробными геоботаническими выделами на уровне ассо-
циаций (Ковалевский и др., 1971; Mazurkiewicz, Rajska-Jurgiel, 1978; Тупикова, Кома-
рова, 1979; Jensen 1982; Mazurkiewicz, 1994). Ю.П. Губарь (1974) на примере красной 
полевки северной тайги пришел к выводу, что численность этого вида не повторяет 
подробной геоботанической схемы, но лишь учитывает ее. Видимо, растительная ас-
социация, имеющая часто незначительные размеры, не всегда отвечает потребностям 
настоящего местообитания для мелких млекопитающих. Об этом свидетельствует и 
тот факт, что индивидуальные участки, например, землероек часто занимают несколь-
ко растительных ассоциаций, и в этом случае зачастую невозможно говорить о связи 
вида с каким-либо типом биотопа (Ивантер, Макаров, 2001; Щипанов и др., 2001). Дру-
гие авторы признают, что подобная связь существует, но она носит сложный характер 
(Проскурина, 1986; Борякова и др., 2010).
Укрупнение местообитаний до определенного уровня приводит к тому, что такая связь 

становится более явной и четкой. На примере оленьего хомячка Peromyscus maniculatus 
в Калифорнии было показано, что макроместообитания (типы лесов по доминирующим 
видам пород) объясняли 93% изменчивости обилия данного вида, тогда как микромес-
тообитания — только 43% (Coppeto et al., 2006). В результате классификации биотопов 
мышевидных грызунов Валдайской возвышенности по разным критериям — на осно-
ве подробного флористического состава напочвенного покрова (31 биотоп) и домини-
рования лесных пород на разных стадиях сукцессий (7 биотопов) — были выявлены 
разные варианты биотопического размещения животных (Шварц, 2004). В этой связи 
Е.А. Шварц (Шварц и др., 1992) писал, что выводы об отсутствии закономерной связи 
населения мелких млекопитающих с типологией растительных сообществ делаются в 
результате использования некорректных методик. 
В отечественной литературе по мелким млекопитающим таежной зоны в качестве 

основных типов биотопов этой группы животных чаще всего принимают лесные вы-
делы, соответствующие группам типов леса (Пучковский, 1969; Ивантер, 1975; Купри-
янова, 1978). Название биотопа определяется основными лесообразующими породами 
деревьев и типом напочвенного покрова. Такой биотоп занимает довольно большую 
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территорию, и при сильной мозаичности лесов в него входят несколько близких рас-
тительных ассоциаций. Подобный объем местообитания принят в основном и в нашей 
работе. 
При этом все-таки следует помнить, что помимо растительности, являющейся важ-

ным компонентом местообитания, имеются и другие компоненты, порой играющие 
более важную роль в распределении видов (Krausman, 1999). В этом отношении инте-
ресна работа по биотопическому размещению красно-серой полевки в лесах Северной 
Швеции. В сходных биотопах в одном районе этот вид отсутствовал, в другом был 
многочисленным. Различия в численности в данном случае были обусловлены нали-
чием каменных россыпей (Magnusson et al., 2013). 
Каждый вид мелких млекопитающих населяет обычно разные местообитания, ко-

торые по своим кормовым и защитным условиям являются для него далеко не рав-
ноценными. Показателем качества среды биотопов может служить численность вида 
(Morris 1984, 1988; Jorgensen, Demarais, 1999; Bock, Jones, 2004): в благоприятных стациях 
она увеличивается, в неблагоприятных местообитаниях уменьшается. Для красной полев-
ки на Европейском Севере оптимальными стациями являются зеленомошные хвойные 
леса, поэтому для этих биотопов характерны и самые высокие показатели обилия вида в 
данном регионе (Губарь, 1974; Губарь и др., 1976; Колоскова, 1976; Млекопитающие …, 
1994; Куприянова, Сивков, 2000). Для американской лесной полевки такими местоо-
битаниями будут увлажненные лиственно-хвойные леса с кустарниковым покровом 
на возвышенных местах. Как только эти условия соблюдаются, численность полевки 
Гаппера увеличивается (Orrock et al., 2000). В данном случае предпочтение этого типа 
биотопов обусловлено физиологическими особенностями вида — его потребностями в 
воде и в определенном микроклимате (Getz, 1968). Таких примеров тесной связи видов 
мелких млекопитающих с теми или иными местообитаниями можно привести много. 
Все биотопы по их качеству можно разделить на три группы — оптимальные, субоп-

тимальные и пессимальные (Жигальский, 1989; Садыков, Бененсон, 1992). Животные, 
населяющие их, достоверно различаются по своим эколого-физиологическим характе-
ристикам (Новиков, 2006; Кияшко, 2009). К оптимальным (наиболее благоприятным) 
биотопам относятся местообитания, способные обеспечить животных пищей в тече-
ние всего года. В пессимальных местообитаниях зверьки присутствуют в определен-
ные сезоны года или в период увеличения численности вида. Подходы к их выделению 
базируются на одном или нескольких критериях. Нередко в качестве одного из них, — 
безусловно, важного — берется только численность животных и ее стабильность (Ми-
чурина, 1987). Однако, как справедливо заметил Ю.С. Малышев (2001), под оптималь-
ными стациями более обоснованно понимать такие местообитания, где наблюдаются 
не только высокие для данного района показатели численности вида, но и его посто-
янное заметное присутствие в периоды сезонной или межгодичной депрессий числен-
ности. Этим автором была обоснована и сама процедура выделения таких местооби-
таний. Очень близко к ним понятие «коренная стация», предложенное Е.А. Шварцем 
(1985). Это такой тип местообитаний, который характеризуется практически постоян-
ным присутствием вида и в котором он выполняет характерную биогеоценотическую 
функцию. По мнению автора, понятие «коренная стация» носит типологический ха-
рактер в отличие от понятия «стация переживания» Н.П. Наумова, носящего топологи-
ческий характер. Коренные стации большей частью представляют собой те биотопы, в 
которых проходило формирование вида, и поэтому отвечают самому смыслу, заложен-
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ному в этом термине. Число таких местообитаний обычно ограничено. Так, коренными 
стациями красной полевки в европейской части являются ельники и сосняки зелено-
мошные, долгомошные. На краю ареала этого вида на Валдайской возвышенности к 
ним было отнесено 5 из 27 биотопов (Шварц и др., 1992). 
Выделение коренных стаций видов животных (они и являются оптимальными мес-

тообитаниями) имеет большое практическое значение, так как дает возможность полу-
чить предварительную оценку характера распределения и численности видов (Малы-
шев, Преловский, 2010). На их основании для американской лесной полевки постро-
ены модели пригодности биотопов (Allen, 1983; Doyon et al., 2000). Знание коренных 
стаций позволило построить комбинативную систему экологических ниш грызунов 
и землероек Валдайской возвышенности (Шварц, Замолодчиков, 1991), которая име-
ет прогностическое значение. На основании свободных потенциальных ниш удалось 
предсказать существование на Валдае европейской подземной полевки и возможную 
вероятность находок лесного лемминга (Шварц, 1985; Шварц и др., 1992). 
Рассмотрим общие закономерности биотопического размещения разных видов мел-

ких млекопитающих в Печоро-Илычском заповеднике (рис. 48–50). Коренные место-
обитания (на рисунках они выделены темным цветом) выделялись на основе двух по-
казателей — индекса обилия и коэффициента верности биотопу с учетом показателя 
биотопической приуроченности. Как правило, для этих биотопов была характерна вы-
сокая численность, значения коэффициента чаще превышали +0,50, а значения показа-
теля биотопической приуроченности были положительными.
Обыкновенная бурозубка — фоновый вид мелких млекопитающих, населяет в за-

поведнике самые разнообразные местообитания, что подтверждает мнение о ней как 
одного из самых эвритопных видов землероек. Однако при этом она явно тяготеет к 
определенным местообитаниям. В равнинном районе ее коренными стациями являют-
ся ельники высокотравные (индекс обилия составил 44,8 экз. на 100 кон.-сут., а пока-
затель верности биотопу — +1,33) и ельники зеленомошные (34,2 экз.; +0,68). На них 
приходится 66,8% всех отловленных землероек. В предгорном районе к ним относятся 
луга (84,8 экз.; +1,07) и ельники высокотравные (73,8 экз.; +0,34). В горах при высокой 
численности во многих местообитаниях она предпочитает луга подгольцовые. 
Равнозубая бурозубка является типично мезофильным видом, очень требовательным 

к увлажнению и определенному микроклимату среды (Сергеев, 2007). Такие условия 
формируются под пологом темнохвойных высокотравных лесов, среди которых ель-
ники высокотравные и представляют коренные местообитания данного вида. В пред-
горном районе в них поймано 72,9%, в равнинном районе — 87,4% всех особей. Эти 
биотопы имеют рыхлые и плодородные почвы, богатые беспозвоночными животными, 
в том числе и дождевыми червями, составляющими основу кормового рациона равно-
зубой бурозубки (Вольперт, Аверинский, 1983; Hanski, Kaikusalo, 1989). 
Размещение по биотопам тундряной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике до-

вольно специфично. Она здесь избегает открытых местообитаний, в которых обычна 
на основной части ареала. Коренные стации вида — ельники высокотравные, а в го-
рах березняки подгольцовые. В предгорном районе встречалась во всех биотопах, в 
которых проводили учеты канавками, но на ельники высокотравные (3,2 экз.; +1,47) 
пришлась половина всех уловов.
Средняя бурозубка считается одним из наиболее политопных видов (Юдин, 1962; 

Долгов, 1985). Она с успехом населяет как сухие, так и влажные местообитания. При 
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Рис. 48. Биотопическое размещение (доля вида в биотопе, %) мелких млекопитающих в 
равнинном районе Печоро-Илычского заповедника (по данным отлова в канавки).  Биотопы: 
1 — ельник зеленомошный, 2 — ельник долгомошный, 3 — ельник высокотравный, 4 — сосняк 
зеленомошный, 5 — сосняк лишайниковый. Черным цветом выделены коренные биотопы.
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Рис. 49. Биотопическое размещение (доля вида в биотопе, %) мелких млекопитающих в 
предгорном районе Печоро-Илычского заповедника (по данным отлова в канавки). Биотопы: 
1 — ельник зеленомошный плакорный, 2 — ельник зеленомошно-папоротниковый, 3 — ельник 
травяной пойменный, 4 — луг разнотравный. Черным цветом выделены коренные биотопы. 
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этом спектр ее коренных местообитаний в разных регионах может значительно разли-
чаться (Ивантер, Макаров, 2001). Однако многие авторы отмечают ее тяготение к со-
обществам таежного типа (Строганов, 1957; Куприянова, 1978; Докучаев, 1990; Боль-
шаков и др., 1996; Вольперт, Шадрина, 2002 и др.). В Печоро-Илычском заповеднике 
именно эти местообитания заселены наиболее обильно. На ельники долгомошные и 
зеленомошные приходится в предгорном районе до 76,6% всех сборов. В равнинной 
части заповедника к коренным стациям этого вида относятся и ельники высокотравные 
(29,8 экз.; +0,69), а в горах — пихто-ельники папоротниковые (31,0 экз.; +1,17).
Коренными биотопами малой бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике являются 

травяные леса и луга, а также прибрежные ельники зеленомошные. В них отловлено 
более 65% всех животных на равнине и в предгорьях. Крошечная бурозубка явно пред-
почитает равнинные долгомошные и зеленомошные ельники. В двух других районах 
редка, поэтому о биотопическом предпочтении говорить сложно. Обыкновенная ку-
тора относится к стенотопным видам. Ее коренные стации — разные типы травяных 
прибрежных местообитаний. 
Широко распространено мнение, что виды землероек-бурозубок мало различаются 

по своим биотопическим предпочтениям (Юдин, 1962; Долгов, 1985; Castién, Gosálbez, 
1999; Rychlik, 2000; Ивантер, Макаров, 2001). В то же время в ряде исследований были 
показаны четкие различия между видами в выборе определенных местообитаний 

Рис. 50. Биотопическое размещение (доля вида в биотопе, %) мелких млекопитающих в горном 
районе Печоро-Илычского заповедника (по данным отлова в давилки). Биотопы: 1 — ельник 
зеленомошный, 2 — пихто-ельник крупнопапоротниковый, 3 — елово-березовый травяной 
лес, 4 — березняк подгольцовый травяной, 5 — луг подгольцовый, 6 — каменистые россыпи, 
7 — тундра. Черным цветом выделены коренные биотопы.
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(Spenser, Pettus, 1966; Aulak, 1970; Шефтель, 1985; Williams, 1991; Большаков и др., 
1996; Churchfi eld et al., 1997). Для землероек Печоро-Илычского заповедника коренные 
стации совпадают у двух пар — у обыкновенной и малой бурозубок и средней и кро-
шечной бурозубок. Первые два вида характерны для влажных и богатых травянистых 
местообитаний, вторые два вида — для зеленомошных лесов. Значительное сходство 
в стациальном распределении этих пар землероек отмечали и исследователи, работав-
шие на Европейском Севере и Урале (Куприянова, 1978а; Млекопитающие …, 1994; 
Большаков и др., 1996). 
Красная полевка считается таежным видом (Формозов, 1948; Ивантер, 1975; Еме-

льянова, Кадетова, 2012) или индикатором крупных массивов хвойных лесов (Курхи-
нен и др., 2006). Этот вывод подтверждают и данные по стациальному размещению 
вида в Печоро-Илычском заповеднике. Коренными биотопами красной полевки здесь 
являются ельники долгомошные и зеленомошные, а в горах, кроме того, и пихто-ель-
ники крупнопапоротниковые. На эти местообитания в горном районе приходится 80% 
всех уловов. Тесная связь рыжей полевки с неморальными формами растительности 
хорошо известна. Наиболее четко эта связь наблюдается в северных регионах. Напри-
мер, шведскими исследователями отмечены значительные положительные корреляции 
между числом рыжих полевок и влажными лесами с большим покрытием травяного 
покрова (Olsson et al., 2005). Коренными стациями этого вида в заповеднике являются 
травяные ельники. 
Красно-серая полевка наиболее обычна в каменистых россыпях. А в пределах горно-

лесного пояса концентрируется в тех местах, где горные породы выходят на дневную 
поверхность. В горах в этих двух местообитаниях (из семи исследованных) поймано 
80,9% всех животных. 
Темная полевка предпочитает травяные ельники, травяные болота и подгольцовые 

луга. В предгорном районе на болота пришлось 33,6% всех добытых зверьков. Ко-
ренными местообитаниями полевки-экономки — гигрофильного вида — являются 
влажные стации, часто расположенные у рек — луга, ельники травяные пойменные. 
В этих двух биотопах в предгорном районе поймано 91,4% всех животных. Биотопи-
ческая приуроченность у лесного лемминга «замаскирована» сильной миграционной 
активностью. Однако все же значения показателя биотопической приуроченности вида 
были положительными для ельников долгомошных и зеленомошных, а также сосняков 
зеленомошных. К коренным стациям лесной мышовки относятся травяные местооби-
тания — ельники пойменные, луга. В них поймано 89,7% особей этого вида. 
Таким образом, среди мышевидных грызунов наиболее сильно отличаются от дру-

гих видов в своих биотопических предпочтениях красная и красно-серая полевки. У 
остальных видов коренные местообитания совпадают. Наиболее близки в этом отно-
шении полевка-экономка и лесная мышовка, у которых численность максимальна на 
лугах и в травяных лесах.
Расхождение видов по разным коренным стациям во многом продиктовано не только 

микроклиматическими условиями, но и кормовым фактором. Известна сильная поло-
жительная корреляция между численностью землероек и почвенных беспозвоночных 
(Юдин, 1962; Butterfi eld et al., 1981), значения которой составляют в разных регионах 
от 0,89 до 0,97 (Шварц и др., 1992; Ивантер, Макаров, 2001). При этом между крупны-
ми и мелкими видами бурозубок происходит дифференциация по размерам объектов 
питания (Сергеев, 1973; Шварц, Демин, 1986), так как для каждого вида существует 
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верхняя размерная граница в выборе жертв, определяемая энергетическими затратами 
и его физическими возможностями (Чернышев, Демин, 1992). Поэтому крупные виды 
землероек (обыкновенная и равнозубая бурозубки) заселяют наиболее богатые местоо-
битания с рыхлыми почвами, а мелкие виды (средняя и крошечная бурозубки) — более 
бедные стации. В этом отношении чувствительная к определенному микроклимату и 
нехватке кормов (дождевых червей) равнозубая бурозубка становится многочисленной 
в узком диапазоне биотопов (Hanski, Kaikusalo, 1989).
Предпочтение разными видами определенных местообитаний облегчает их сосу-

ществование (Schoener, 1974; Rosenzweig, 1981). Особенно четко оно выражено у ви-
дов, относящихся к одному биологическому типу. Например, у семеноядных видов — 
у красной и рыжей полевок, у зеленоядных видов — у темной полевки и полевки-
экономки. Такая эколого-типологическая разобщенность коренных биотопов является 
одним из ведущих факторов сосуществования видов мелких млекопитающих (Шварц 
и др., 1992). 

4.2. Âëèÿíèå íà ðàñïðåäåëåíèå è ÷èñëåííîñòü 
ìåëêèõ ìëåêîïèòàþùèõ ïîëîæåíèÿ âèäà â àðåàëå 

Известно, что обилие вида и некоторые особенности его распределения по биото-
пам во многом зависит от положения популяции в ареале. В центре видового ареала 
плотность популяции выше, чем на его периферии (Наумов, 1945; Ходашева, 1966; 
Тимофеев-Ресовский и др., 1973; Майр, 1974; Brown et al., 1996; Boone, Krohn, 2000; 
Morrison, 2002; Bahn et al., 2006; Ивантер, 2012). Это объясняется тем, что в цент-
ральной части распространения вида складываются оптимальные условия для его 
существования. Здесь наблюдается самая высокая насыщенность подходящими для 
животных биотопами. К периферии ареала среда обитания становится более экстре-
мальной: увеличивается давление абиотических и биотических факторов, сокращается 
площадь пригодных для жизни местообитаний, поэтому распределение вида прини-
мает мозаичный характер, а численность его существенно сокращается. Этой модели, 
например, соответствует распространение рыжей полевки в пределах ареала. По дан-
ным Э.В. Ивантера (Европейская рыжая полевка, 1981; Ивантер, 2008), относительная 
численность этого вида в России на северной периферии ареала составляет 1–5 экз., 
на восточной — 0,2–2,4 экз., а в центральной части — 7–30 экз. на 100 лов.-сут. На 
востоке в Томской области значения показателя обилия колеблются от 0 до 1,7 экз. на 
100 лов.-сут. (Москвитина и др., 2000). В западной части ареала она доминирует среди 
грызунов в Центральной Европе (Mazurkiewicz, 1994), но становится редкой в Южной 
Европе (Torre, Arrizabalaga, 2008).
Отмеченную закономерность нередко возводят в ранг биогеографического правила 

(Hengeveld, Haeck, 1982). По словам других исследователей (Guo et al., 2005), она  яв-
ляется общей чертой для всех видов. Однако следует отметить, что данная модель рас-
пространения видов нередко не находит поддержки (Fraser, 2000; Sexton et al., 2009). 
Американские исследователи (Sagarin, Gaines, 2002), проанализировав на этот пред-
мет 145 публикаций, нашли, что только в 39% случаях гипотеза «изобильного» цент-
ра подтверждается эмпирическими данными. Правда, как отмечают сами авторы, эти 
исследования имели как пространственные (в основном территории Великобритании 
и США), так и таксономические ограничения (на нескольких группах животных). Тем 
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не менее, по их мнению, надо отказаться от старого шаблона во взглядах на распреде-
ление видов в ареале (Sagarin et al., 2006). 
Среди мелких млекопитающих особенно сильно отклоняется от модели «изобиль-

ного» центра распределение красно-серой полевки. Высокая численность ее отмечена 
не только в центре ареала (Якутия), но и на ее восточной, южной и западной перифе-
рии — в Приморье, в Алтае-Саянской горной стране (Громов, Ербаева, 1995) и Фен-
носкандии (Kalela, 1957; Катаев, Бойко, 1995), где она является доминирующим видом 
среди мелких грызунов. Да и в центральных районах ее обилие сильно колеблется в 
пространстве (Млекопитающие Якутии, 1971; Попов, 1975; Ревин, 1989; Вольперт, 
Шадрина, 2002). Все это свидетельствует о том, что ведущим фактором в формирова-
нии численности в данном случае является не положение популяций в видовом ареале, 
а какие-то иные причины. 
Как правило, в оптимуме своего ареала вид занимает большое число местообита-

ний, то есть является эвритопным, а на его периферии число пригодных для жизни 
биотопов резко сокращается и он становится здесь стенотопным видом (Наумов, 1948; 
Воронцов, 1961; Ивантер, 1975; Башенина, 1977; Brown et al., 1996). Например, крас-
ная полевка в центре своего ареала в Якутии заселяет практически все типы лесов 
и кустарниковых зарослей независимо от их дислокации (Млекопитающие Якутии, 
1971; Ревин, 1989). На юго-западной окраине на Валдае ее популяции малочисленны 
и здесь она постоянно обитает только в плакорных зеленомошных ельниках (Шварц и 
др., 1992). Близкий вид — рыжая полевка — в центральных районах Европы встреча-
ется почти во всех биотопах (Европейская рыжая полевка, 1981; Pucek, 1983; Gurnell, 
1985). На периферии ареала число местообитаний, которые она населяет, резко умень-
шается и здесь ее распространение ограничивается в основном травяными (немораль-
ными) стациями в поймах рек (Турьева, 1953, Кулик, Никитина, 1960; Щепотьев, Спи-
цин, 1965; Губарь, 1976; Куприянова, 1987; Шварц, 1989; Дубровский и др., 2003). Так, 
на Северном Урале в заповеднике Денежкин Камень при незначительной численности 
вида (1,0–1,5 экз. на 100 лов.-сут.) рыжая полевка отмечена только в 5 из 17 иссле-
дованных местообитаний (Бердюгин и др., 2003), а на Среднем Урале в Висимском 
заповеднике при показателе 12–15 экз. на 100 лов.-сут. — во всех стациях (Бердюгин, 
2011; Лукьянова, 2011). Таким образом, уровень численности и биотопическое распре-
деление мелких млекопитающих взаимосвязаны между собой.
Известно, что на северном пределе распространения вида в качестве лимитирующих 

факторов выступают внешние условия среды, а на самом юге — биотические факторы 
(MacArthur, 1984; Kaufman, 1995). Поэтому в высоких широтах виды часто выбирают 
местообитания, с которыми они исторически связаны, так как в них они находят наибо-
лее оптимальные условия для своего существования. Для красной полевки это будут зе-
леномошные лесные биотопы, а для рыжей полевки — травяные лесные стации (Шварц, 
1989). В Западной Европе на южном краю ареала для рыжей полевки климат часто не 
играет существенной роли (Torre, Arrizabalaga, 2008). Одним из значимых факторов рас-
пространения данного вида здесь могут быть межвидовые отношения рыжей полевки с 
многочисленной лесной мышью (Fasola, Canova, 2000). Хотя следует отметить, что био-
топическое размещение рыжей полевки в некоторых южных маргинальных популяциях 
все же ограничивается средовыми факторами (Лозан, 1971).
Рассмотрим особенности варьирования численности и биотопического распростра-

нения мелких млекопитающих в Печоро-Илычском заповеднике в контексте положения 
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их видовых популяций в ареале. Из 17 видов землероек и мелких грызунов, обитающих 
здесь, территория заповедника является периферией только для пяти видов — тундряной 
и крошечной бурозубок, мыши-малютки, полевки Миддендорфа и рыжей полевки. Для 
остальных видов она, хотя и не является центром ареала, все же находится достаточно 
далеко от его края. Показатели численности периферийных популяций за исключением 
рыжей полевки и полевки Миддендорфа в заповеднике являются минимальными для 
ареала (рис. 51). Для тундряной бурозубки они составляют в среднем за все годы 1,8 экз., 
для крошечной бурозубки — 0,4 экз., для мыши-малютки — 0,1 экз. на 100 кон.-сут. Од-
нако если для первых двух видов территория заповедника является периферией ареала, 
то для мыши-малютки это самый край. Северная граница ее проходит по предгорному 
району заповедника. 
Полевка Миддендорфа была найдена в северной части Печоро-Илычского заповед-

ника только в последнее десятилетие (Бобрецов и др., 2012). Это самая южная точка 
находки этого вида на Урале. Несмотря на это, показатели его обилия здесь довольно 
высокие — в среднем за два года 2,6 экз. на 100 лов.-сут. На Приполярном Урале они 
составляют 1,4–1,6 экз. на 100 лов.-сут. (Бердюгин и др., 2007). В оптимальной части 
ареала в Субарктике полевка Миддендорфа является эвритопным видом, но в более 
южных районах ареала становится более стенотопной и встречается исключительно в 
осоково-сфагновых кочкарниковых болотах (Флеров, 1933; Шварц, Пястолова, 1971; 
Бердюгин и др., 2007). В Печоро-Илычском заповеднике населяет только травяно-мо-
ховые тундры, совершенно избегая при этом больших массивов кочкарниковых болот, 
в которых доминирует полевка-экономка. 
Численность рыжей полевки на Европейском Севере уменьшается с запада на вос-

ток, то есть в направлении периферии ареала (рис. 52). Эта закономерность отмечена 
уже давно (Колоскова, Губарь, 1975; Колоскова, 1981; Куприянова, Наумов, 1984), но 

Рис. 51. Показатели средней численности разных видов мелких млекопитающих Печоро-
Илычского заповедника в зависимости от их положения в ареале. Виды: 1 — обыкновенная 
бурозубка, 2 — средняя бурозубка, 3 — красная полевка, 4 — темная полевка, 5 — лесной 
лемминг, 6 — равнозубая бурозубка, 7 — полевка-экономка, 8 — лесная мышовка, 9 — малая 
бурозубка, 10 — рыжая полевка, 11 — тундряная бурозубка, 12 — крошечная бурозубка, 13 — 
мышь-малютка. 
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четко проявляется только в равнинной части региона. От Карелии до востока Респуб-
лики Коми средние показатели обилия вида уменьшаются от 8,6 до 2,0 экз. на 100 
лов.-сут. Однако в предгорьях Северного Урала они значительно увеличиваются и в 
целом для этого района составляют 5,0 экз. на 100 лов.-сут. В горах численность снова 
уменьшается до 1,9 экз. на 100 лов.-сут. Интересно, что всплеск обилия этого вида 
наблюдается на периферии ареала и вызван он резкой сменой ландшафтных условий. 
Как уже было показано выше, на периферии ареала у отдельных видов меняются 

биотопические предпочтения. Это в большей мере характерно и для тундряной буро-
зубки Печоро-Илычского заповедника. Многие исследователи (обзор дан в видовом 
очерке) отмечают явную привязанность ее в лесной зоне к открытым или полуоткры-
тым местообитаниям. В заповеднике такая избирательность в отношении открытых 
местообитаний у нее явно отсутствует. Более того, значения показателя степени биото-
пической приуроченности свидетельствуют о том, что этот вид на территории заповед-
ника приурочен к лесным типам местообитаний.

4.3. Âëèÿíèå ëàíäøàôòíîé íåîäíîðîäíîñòè òåððèòîðèè íà 
ðàñïðîñòðàíåíèå ìåëêèõ ìëåêîïèòàþùèõ è èõ ÷èñëåííîñòü 

Популяции видов животных, имеющих обширные ареалы, как правило, находятся в 
разных ландшафтных условиях. Ландшафтная неоднородность территории оказывает 
сильное влияние на пространственное распределение мелких млекопитающих и на фор-
мирование их численности (Wiens et al., 1993; Bowers, Matter, 1997; Manning et al., 2004; 
Курхинен и др., 2006; Cushman et al., 2010). В данном контексте наиболее важными ланд-
шафтными характеристиками являются состав и соотношение разных типов местообита-
ний, их размеры и конфигурация (Barrett, Peles, 1999; Martin, McComb, 2002; Ecke, 2003; 
Tews, 2004; Борякова и др., 2010; Mohammadi, 2010). В зависимости от преобладания в 
ландшафте тех или иных биотопов условия существования для разных видов мелких 
млекопитающих будут складываться по-разному. В данном случае сама площадь терри-

Рис. 52. Долготное изменение показателей обилия рыжей полевки с запада на восток (расчеты 
сделаны по табл. 35).
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тории, занятая коренными стациями вида, может играть роль лимитирующего фактора 
(Шварц и др., 1992). В этом отношении число благоприятных стаций может быть самым 
важным аспектом ландшафтной структуры для прогнозирования распространения жи-
вотных (Corkum, 1999). Это подтверждают и данные В.Л. Адамовича (1980) о связи оби-
лия водяной полевки с емкостью угодий. Емкость угодий в данном случае выражалась в 
пространственном сочетании осоковых кочкарников и густоты гидрографической сети с 
общей площадью территории. Значения этого показателя сильно различались в разных 
ландшафтных районах и коррелировали с обилием животных. 
В данном случае ландшафты можно рассматривать как «глобальные переменные», 

которые дают информацию о численности видов (Delattre et al., 1996). Это положение 
подтверждают данные М.А. Трушковой (2011), полученные на мелких млекопитающих 
Нижегородского Поволжья. Дисперсионный анализ показал, что численность видов в 
этом регионе определяется фактором «приуроченность к разным ландшафтным райо-
нам» и совместным действием факторов «приуроченность к разным ландшафтным райо-
нам и биотопам». Сила влияния первого фактора составила 43%, а второго — 59%. При 
этом действие фактора «приуроченность к биотопам» хотя и играло определенную роль 
в формировании численности, но его значения не достигали порога достоверности.
Отклонение от модели «изобильного» центра у красно-серой полевки обусловле-

но приуроченностью этого вида к горным ландшафтам. В европейской части ареала 
она является петрофильным видом, поэтому именно в горах создаются наиболее оп-
тимальные условия для ее обитания, соответственно, увеличивается и численность 
животных. На западной периферии ареала в горах Фенноскандии этот вид многочис-
лен и населяет разнообразные стации. Здесь же в равнинных районах ее численность 
значительно снижается (Hornfeldt et al., 2006), а основными местообитаниями стано-
вятся относительно сухие сосновые леса с черникой и валунами (Ecke et al., 2006). 
Пространственные вариации в обилии вида объясняются в этом случае ландшафтной 
неоднородностью территории (Christensen et al., 2008).
Значительные различия в ландшафтном распределении и численности землероек-бу-

розубок и полевок отмечены в Центральной Якутии (Вольперт, Шадрина, 2002). Здесь 
на стационаре «Лепписке» в равнинно-таежном ландшафте отмечено шесть видов, а в 
горах — только три вида. При этом обилие массовых видов (средняя и тундряная буро-
зубки) уменьшалось от равнины к горам. Полевка-экономка была здесь наиболее мно-
гочисленной в пойменном ландшафте, в равнинно-таежном ее обилие уменьшалось, 
а в горно-таежном ландшафте она исчезала. В горах юга Средней Сибири каждому 
сектору увлажнения присуща определенная структура растительного покрова, которая 
обуславливает здесь пространственные вариации в обилии мелких млекопитающих 
(Виноградов и др., 2011). На избыточно-увлажненных территориях, занятыми черне-
выми лесами, многочисленны полевка-экономка и красная полевка. Во влажном сек-
торе, где преобладает темнохвойная зеленомошно-вейниковая тайга, отмечены самые 
высокие показатели численности красной полевки. В умеренно-влажных районах, где 
широко распространены светлохвойно-лиственные леса с развитым кустарниковым и 
травянистым ярусами, доминирует красно-серая полевка и темная полевка. При этом 
обилие красной полевки и полевки-экономки значительно уменьшается. 
Высокая численность американской лесной полевки в Северной Америке связана 

с определенным типом ландшафтов — умеренно увлажненными возвышенностями, 
покрытыми хвойными лесами с густым кустарниковым покровом (Orrock et al., 2000). 
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В Южной Якутии полевка-экономка широко встречается по всей территории Олек-
мо-Чарского нагорья, но на Чародском плоскогорье, где травянистые местообитания 
занимают незначительную площадь, она становится редким видом (Ревин, 1975). В 
северной тайге Архангельской области в Пинежском заповеднике в условиях разви-
тия карста средняя численность красной полевки составляет 11,4 экз. (Куприянова, 
Сивков, 2000; расчеты наши), а на Онежском полуострове на заболоченной моренной 
равнине — всего лишь 4,7 экз. на 100 лов.-сут. (Губарь, 1976). 
Таких примеров, иллюстрирующих тесную связь обилия мелких млекопитающих со 

структурой биотопов той или иной территории, в литературе много. Помимо различий 
в уровне численности, нередко в разных ландшафтах (на уровне физико-географичес-
кой провинции и выше) популяции одного вида различаются по своим биотопическим 
предпочтениям (Boone, Krohn, 2000; Morris, 2003), что демонстрирует пластичность 
вида в выборе местообитаний в разной среде обитания. Данная особенность характер-
на для широко распространенных видов.
Ярким примером в этом отношении является водяная полевка, населяющая разные мес-

тообитания в равнинных и горных ландшафтах. Биотопическое размещение и экология 
ее в зависимости от типа ландшафтов так сильно меняются, что был выделен особый тип 
популяций — ландшафтные (Пантелеев, 1968). На равнине выделены пойменные, болот-
но-луговые и озерно-займищные типы популяций, в горах — предгорно-ручьевые и су-
бальпийские луговые. Последний тип описан для Северного Кавказа, Карпат и Алтая. 
Полевка Гаппера в западной части ареала ограничена в своем распределении в ос-

новном старовозрастными хвойными лесами с моховым покровом и кустарничками, а в 
лиственных травяных лесах отсутствует (Merritt, 1981; Nordyke, Buskirk, 1988; Pearson, 
1994). Такое биотопическое размещение вида обусловлено различиями в обилии грибов 
(прежде всего трюфелей) в данных местообитаниях (Allen, 1983). Трюфели являются 
основным кормом полевок в этом регионе на протяжении большей части года (Maser, 
Maser, 1988; Johnson, 1996), но произрастают они неравномерно. Их больше всего в 
хвойных лесах, тогда как в лиственных лесах они встречаются значительно реже. В вос-
точной части, где в рацион животных входит широкий ассортимент кормов — зелень, 
семена, ягоды и в меньшей степени грибы (их здесь мало), лесные полевки встречаются 
в большом количестве и в лиственных лесах (Orrock, Pagels, 2002). В данном случае на 
выбор биотопов полевки Гаппера в разных регионах повлияли различия в питании и на-
личие в тех или иных местообитаниях определенных кормовых ресурсов.
Основными стациями обитания равнозубой бурозубки на большей части Европей-

ского Севера являются высокотравные ельники в долинах рек (Куприянова, 1990; 
Поздняков, 1997; Куприянова, Сивков, 2000). Однако на Онежском полуострове она 
отлавливается чаще на лугах и в ельниках кисличных (Пучковский, 1969а). Возмож-
но, это связано с тем, что ельники высокотравные занимают здесь очень небольшие 
площади. Разнообразие занимаемых этим видом местообитаний растет в восточном 
направлении (Пучковский, 2000). Например, в южной тайге Приобья и Прииртышья 
максимальные показатели его обилия отмечены в темнохвойных лесах, расположен-
ных на надпойменных террасах рек и в междуречье. При этом в поймах рек равнозубая 
бурозубка отсутствует (Равкин, Лукьянова, 1976). 
Территория Печоро-Илычского заповедника является хорошим полигоном для 

оценки влияния ландшафтов на формирование численности видов и особенности их 
биотопического размещения. Здесь на протяжении 120 км с запада на восток сменяют 
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друг друга три ландшафтных района — равнинный, предгорный и горный. Показатели 
обилия большинства видов существенно различаются по районам (рис. 53). Отмечено 
три варианта изменения численности землероек и грызунов в ландшафтном градиенте 
(Бобрецов и др., 2005). Первую наиболее многочисленную группу составляют виды, 
обилие которых увеличивается от равнины к горам. К ней относятся три вида бурозу-
бок — обыкновенная, равнозубая и тундряная, а также темная и водяная полевки, лес-
ная мышовка, кутора и крот. Вторую группу составляют виды, численность которых 
максимальна в предгорном районе заповедника и уменьшается в горах и особенно на 
равнине. Ее составляют четыре вида — средняя бурозубка, красная и рыжая полевки и 
лесной лемминг. И третья группа, состоящая всего из двух видов (малой и крошечной 
бурозубок), характеризуется незначительным варьированием численности по террито-
рии заповедника. Несколько обособлена полевка-экономка, редкая на равнине и обыч-
ная в предгорьях и горах. Такое ландшафтное распределение во многом определяется 
соотношением разных типов местообитаний в этих районах, с которыми тесно связаны 
те или иные виды мелких млекопитающих. 
Коренными биотопами представителей первой группы животных являются лесные 

и открытые травяные стации. Их площадь возрастает от равнины к горам, следова-
тельно, в том же направлении увеличивается экологическая емкость местообитаний 
и как следствие этого повышается численность видов. В равнинном районе коренные 
стации занимают около 8% территории, в предгорном районе — 18,6%, а в горах — до 
30%. В последнем случае, если исключить каменистые россыпи и горные тундры, их 
доля увеличивается до 38%. Численность фонового вида обыкновенной бурозубки на 
равнине составляет всего лишь 27,6 экз. на 100 кон.-сут. и по этому показателю мало 
отличается от других равнинных районов Европейского Севера. В предгорном районе 
обилие животных возрастает до 65,4 экз., а в горах средний уровень численности вида 
составляет уже 72,7 экз. на 100 кон.-сут. Наиболее значительные изменения обилия в 
ландшафтном градиенте отмечены у равнозубой бурозубки. В равнинном районе это 
редкий вид (0,2 экз. на 100 кон.-сут.). Здесь даже в самых богатых травяных ельниках 
в пойме Печоры максимальная численность составляет лишь 6,7 экз. на 100 кон.-сут. 
В предгорьях средний показатель учета увеличивается до 9,6 экз., а в горах достигает 
максимальных значений — 28,0 экз. на 100 кон.-сут. Обилие вида в горном районе по 
сравнению с равниной увеличивается в 140 раз, а у обыкновенной бурозубки — только 
в 2,6 раза. Как уже было отмечено, этот вид очень чувствителен к влажности и кормо-
вым ресурсам. Эти два условия наиболее полно реализуются в горных травяных лесах 
и в местообитаниях подгольцового пояса. Например, численность дождевых червей, 
одного из важных компонентов пищевого рациона равнозубой бурозубки, максимальна 
именно в этих биотопах. Здесь на 1 м2 почвы и подстилки обитает до 83 экз. (Смирнова 
и др., 2003; Шашков, Камаев, 2010), тогда как в равнинных лесах — от 0,2 до 1,8 экз. в 
сосняках и от 13,5 до 30,8 экз. в ельниках (Крылова и др., 2011). 
Дождевые черви являются основным кормом и европейского крота. Они составляют 

в рационе вида в Печоро-Илычском заповеднике 96% (Бобрецов и др., 2004). Поэтому 
его приуроченность к местообитаниям с богатыми запасами дождевых червей очевид-
на. Несмотря на то, что кроты случайно попадают в ловчие канавки, их уловистость 
в них может служить косвенным показателем обилия данного вида. Показатель учета 
крота в равнинном районе составляет 0,3 экз., в предгорном — 1,3 экз., а в горах — 
5,9 экз. на 100 кон.-сут.
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Рис. 53. Численность (экз. на 100 кон.-сут.) мелких млекопитающих в разных ландшафтных 
районах Печоро-Илычского заповедника.
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Темная полевка — типичный зеленоядный вид. Поэтому увеличение фитомассы обыч-
но всегда благоприятно сказывается на численности этого вида (Курхинен и др., 2006). 
Несмотря на то, что она заселяет самые разнообразные лесные и открытые местообитания, 
ее коренные стации связаны с травяными сообществами. Средняя численность данного 
вида в горах в 4 раза выше аналогичного показателя на равнине. В равнинном районе она 
достигает 8,4 экз., в предгорном районе — 15,0 экз., в горах — 34,6 экз. на 100 кон.-сут. 
Ландшафтные особенности районов во многом оказали влияние на формирование 

обилия в них водяной полевки. Равнинные и предгорные популяции, относящие-
ся к пойменному типу, очень малочисленны. Средняя их численность не превышает 
0,2 экз. на 100 кон.-сут., что обусловлено небольшим количеством стариц и крайне 
бедной водной растительностью. В рационе животных этих территорий превалируют 
осоки и другие водные растения (Бобрецов и др., 2004), поэтому естественная емкость 
местообитаний ограничивает их численность. Полевки, обитающие в горах западного 
макросклона Северного Урала, населяют разнообразные стации. К тому же здесь очень 
развита сеть небольших ручьев и ключей. Диета горных животных состоит уже из лу-
говых трав, запасы которых огромные. В результате численность вида увеличивается 
здесь до 14,2 экз. на 100 кон.-сут.
Изменением в соотношении площади коренных стаций можно объяснить также и 

вариации в обилии трех из четырех видов второй группы (средней бурозубки, крас-
ной полевки и лесного лемминга) в ландшафтном градиенте. Эти виды предпочитают 
местообитания таежного типа — ельники зеленомошные и долгомошные. Их площадь 
на равнине составляет всего 3,0%, в предгорьях — 56,6%, горах — 23,0%. Это хоро-
шо согласуется со средними показателями численности видов. Максимальное обилие 
животных отмечено в предгорном районе заповедника, где коренные стации занимают 
больше половины всей территории. У красной полевки показатель учета будет следу-
ющим: равнина — 13,4 экз., предгорья — 29,6 экз., горы — 18,6 экз. на 100 кон.-сут., 
у средней бурозубки, соответственно, 16,5, 45,7 и 19,6 экз. на 100 кон.-сут., у лесного 
лемминга — 3,6, 26,8 и 11,8 экз. на 100 кон.-сут. В равнинном районе лесной лемминг 
регистрируется в уловах далеко не каждый год.
Особое место в этой группе занимает рыжая полевка — вид неморальных расти-

тельных сообществ. У нее численность изменяется вдоль ландшафтного градиента, 
как и у таежных видов, а не как у представителей первой группы, хотя она и близка к 
ним по выбору коренных биотопов. На равнине индекс обилия ее составляет 5,4 экз., в 
предгорном районе — 24,2 экз., а в горном районе — 14,2 экз. на 100 кон.-сут. Возмож-
но, такие изменения обусловлены в какой-то мере историей заселения видом данных 
территорий. Ранее В.П. и Е.Н. Тепловы (1947) отмечали, что рыжая полевка в Печоро-
Илычском заповеднике проникает высоко в горы только по поймам рек и встречается в 
небольшом количестве в подгольцовом поясе. А вот в темнохвойных лесах по склонам 
гор, как правило, не встречается. В настоящее время она заселила и эти местообита-
ния, но остается здесь малочисленным видом. Следует также отметить, что именно по 
горам проходит восточная граница ареала рыжей полевки в этой части ареала.
У полевки-экономки численность в предгорном и горном районах практически оди-

накова (14,2–14,6 экз.), а на равнине низкая (0,4 экз. на 100 кон.-сут.). Коренные стации 
этого вида луга и травяные леса. Но в травяных лесах полевка-экономка селится в бо-
лее влажных участках. Например, в подгольцовом поясе она занимает нижнюю более 
влажную часть с высоким травостоем, тогда как верхнюю часть (более сухую) под-
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пояса занимает темная полевка. В связи с этим площадь оптимальных стаций в горах 
сокращается, и показатели обилия в обоих районах выравниваются.
Численность малой и крошечной бурозубок мало отличается по ландшафтным райо-

нам. Если учесть тот факт, что число, соответственно, и площадь коренных стаций в 
предгорном районе у обоих видов увеличивается, а обилие нет, то данный факт объяс-
нить сложно. Финские исследователи полагают, что выбор среды обитания у крупных 
и мелких (малая и крошечная бурозубки) видов частично основан на разных факторах, 
связанных с различиями в микроместообитаниях, а также в способах и характере пи-
тания (Hanski, Kaikusalo, 1989). 
Приведенный выше анализ обилия мелких млекопитающих по разным ландшафт-

ным районам Печоро-Илычского заповедника показал, что между равнинными и гор-
ными ландшафтами существуют значительные различия по этому показателю. Для 
выяснения масштаба этих различий были проанализированы данные по численности 
мелких млекопитающих на большом широтном отрезке от Фенноскандии до Западной 
Сибири (табл. 67). Несмотря на некоторые эффекты в варьировании обилия, связанные 
у части видов с их периферийным положением, удалось выявить несколько пространс-
твенных закономерностей. Во-первых, наиболее резкие изменения в численности мно-
гих видов наблюдаются между физико-географическими странами. Во-вторых, разли-
чия в варьировании обилия животных между провинциями внутри одной физико-гео-
графической страны (точнее, какой-то ее части) имеют свои особенности и зависят во 
многом от соотношения тех или иных биотопов и их размеров.

Таблица 67
Численность мелких млекопитающих (экз. на 100 кон.-сут.) в ландшафтах разного ранга

Вид
Физико-географические страны и провинции

I II III IV
1 2 3 4 5 6 7 8

Обыкновенная бурозубка 15,0 26,0 21,4 27,6 65,4 72,7 28,5 16,1
Равнозубая бурозубка 0,05 0,6 2,4 0,2 6,5 28,0 4,6 0,8
Средняя бурозубка 4,5 12,4 15,9 16,5 45,7 19,6 15,3 18,1
Обыкновенный крот - 0,2 0,06 0,6 2,6 11,8 0,01 0,3
Красная полевка 0,16 2,2 4,7 13,4 29,6 18,6 6,1 13,5
Рыжая полевка 5,8 5,4 4,4 5,4 24,2 14,2 1,6 0
Темная полевка 1,2 2,2 12,1 8,4 15,0 34,6 0,8 2,2
Полевка-экономка 0,2 0,4 5,8 0,4 14,6 14,2 0,2 2,8
Лесной лемминг 0,4 0,2 0,8 3,6 26,8 11,8 1,2 3,4
Водяная полевка 0,1 0,4 0,4 0 0,2 14,2 0,04 1,6
Лесная мышовка 2,4 2,0 2,6 1,1 7,2 20,1 3,2 2,0

I — Фенноскандия: 1 — Южная Карелия (Ивантер, Ивантер, 1983); II — Русская равнина: 2 — 
юг Архангельской области (Куприянова, Наумов, 1983), 3 — юг Республики Коми (Куприянова, 
Недосекина, 1986; Бобрецов и др., 2008), 4 — юго-восток Республики Коми (собств. данные); 
III — Уральская горная страна (Северный Урал): 5 — предгорья Северного Урала (собств. дан-
ные), 6 — западный макросклон Урала (собств. данные), 7 — восточный макросклон Урала 
(Бобрецов, Симакин, 2013); IV — Западная Сибирь: 8 — Северное Зауралье (Рамазанова, 1984). 
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Проиллюстрируем эти закономерности некоторыми примерами. Численность обык-
новенной бурозубки в Фенноскандии не превышает 20 экз., в пределах севера Русской 
равнины колеблется от 20 до 30 экз. на 100 кон.-сут. В Уральской горной стране эти 
показатели достигают максимальных значений (65,4–72,7 экз.) и затем снова падают в 
Западной Сибири. Обилие равнозубой бурозубки в Фенноскандии менее 0,1 экз. В раз-
ных провинциях севера Русской равнины эти показатели варьируют от 0,2 до 2,4 экз. 
В горных ландшафтах Северного Урала они колеблются от 6,5 до 28 экз., а в Западной 
Сибири снова уменьшаются до уровня численности, отмеченной для равнинных про-
винций. Такие изменения с некоторыми незначительными отклонениями характерны 
для целого ряда видов мелких млекопитающих. И вызваны они резкой сменой биото-
пов при переходе от одной физико-географической страны к другой. При этом меня-
ются не только типы биотопов, но и их структурные особенности. Так, почти абсолют-
ное господство в таежных лесах Европейского Севера зеленомошных и долгомошных 
типов леса, сменяется на западных склонах Северного Урала высокотравными типа-
ми, которые характеризуются максимальным структурным и видовым разнообразием 
(Смирнова и др., 2007). 
Провинциальные различия в обилии видов в пределах равнинных ландшафтов вы-

ражены незначительно, что определяется пространственной гомогенностью лесного 
покрова. У средней бурозубки на севере Русской равнины эти показатели колебались 
от 12,4 до 16,5 экз., у рыжей полевки — от 4,4 до 5,4 экз. на 100 кон.-сут. В пределах 
Уральской горной страны отмечены уже более значительные различия между числен-
ностью видов западного и восточного макросклонов Северного Урала (Бобрецов, Си-
макин, 2013). Они обусловлены различиями в структуре растительного покрова. На 
западных склонах огромные площади занимают травяные леса, хорошо выражен под-
гольцовый пояс и развиты мохово-травяные тундры. На восточных склонах превалиру-
ют зеленомошные типы лесов, подгольцовый пояс практически не выражен, а тундры 
представлены сухими типами и занимают небольшие площади. Как следствие этого, 
численность многих видов землероек и полевок на западном макросклоне значительно 
выше, чем на восточных склонах. Так, показатели обилия обыкновенной бурозубки в 
первом случае составляют 72,7 экз., во втором — 28,5 экз., а красной полевки, соот-
ветственно, 18,6 и 6,1 экз. на 100 кон.-сут. Редкие на равнине виды — равнозубая буро-
зубка, лесная мышовка, водяная полевка, обыкновенный крот — на западных склонах 
являются уже обычными и даже многочисленными видами, но на восточных склонах 
их обилие снова резко падает. Например, равнозубая бурозубка на западе Северного 
Урала входит в число доминирующих видов (25,2 экз.), а на востоке ее численность 
уменьшается до 6,5 экз. на 100 кон.-сут. Еще более выраженные различия наблюда-
ются у темной полевки, показатели обилия которой на западных склонах достигают 
31,1 экз., а на восточных — только 1,1 экз. на 100 кон.-сут. 
Ландшафтная неоднородность среды оказывает влияние не только на уровень чис-

ленности, но и на выбор животными коренных биотопов. Во многом это связано с 
наличием тех или иных стаций в регионе. При их отсутствии животные вынуждены 
занимать нетипичные для вида типы местообитаний. Например, у малой бурозубки 
в условиях Карелии основными стациями являются травяно-зеленомошные сосня-
ки (Ивантер, Макаров, 2001), в средней тайге Архангельской области и Республики 
Коми — высокотравные ельники и луга (Куприянова, 1978а, 1990), в южной тайге за-
падной Сибири — низинные болота и заболоченные леса (Равкин, Лукьянова, 1976). 
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Средняя бурозубка на севере Центральной Якутии «ведет» себя как типично таежный 
вид, выбирая в качестве коренных стаций мохово-кустарничковые лиственничники. В 
то же время на юге этого региона, где также преобладают лиственничные леса, высо-
кая численность вида наблюдается в разнотравных березняках (Вольперт, Шадрина, 
2002). Тундряная бурозубка на Алтае встречается во многих местообитаниях, однако 
оптимум ее приходится на горные тундры и лесостепной пояс (Долговых, 2006). На 
Северном Урале этот вид избегает горных тундр, предпочитая в горах подгольцовые 
березняки. Красная полевка на большей части ареала тяготеет к хвойным зеленомош-
ным лесам, но на Алтае максимальные показатели ее численности фиксируются в кед-
рово-пихтовых папоротниково-крупнотравных лесах (Марин, 1984).
Изменчивость биотопических предпочтений у ряда видов мелких млекопитающих 

отмечена и в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника (рис. 54). 
У тундряной бурозубки в число коренных стаций в равнинном районе входят два био-
топа — ельник зеленомошный и ельник высокотравный. Значения коэффициента вер-
ности этим местообитаниям равны и составляют +1,09. В предгорьях этот вид пред-
почитает только ельники высокотравные (+1,47), а в горах чаще всего встречается в 
высокотравных березняках (+1,28). 
Интересные биотопические особенности выявлены у двух таежных видов – крас-

ной полевки и средней бурозубки. В равнинном районе кроме ельника долгомошно-
го (оптимального для этих видов биотопа) в числе коренных стаций у них оказался 
ельник высокотравный. В нем эти виды занимали второе место по обилию среди ис-
следованных биотопов. По отловам же в давилки численность красной полевки была 
здесь даже значительно выше, чем в ельнике долгомошном. При этом обилие близкого 
вида — рыжей полевки была меньше, как по отловам в давилки, так и в канавки. Такой 
парадокс объясняется следующим обстоятельством. В равнинном районе очень мало 
благоприятных стаций для красной полевки и средней бурозубки и их площадь крайне 
незначительна. В условиях дефицита местообитаний красная полевка заселяет здесь 
несвойственные ей стации — травяные ельники в долине реки Печора, вполне сосу-
ществуя там с рыжей полевкой, которая находится здесь на периферии ареала. Нема-
лую роль в этом играет структурная неоднородность данных биотопов. 
Темная полевка в равнинном районе заповедника предпочитает высокотравные ельни-

ки (верность биотопу равна +1,77). В предгорьях широко встречается во многих местоо-
битаниях, но наиболее плотно заселяет разнотравные ключевые болота (+1,41), большие 
массивы которых встречаются в этом районе. Обычна также в высокотравных ельниках в 
долинах рек. А вот в горном поясе в качестве коренных стаций выступают подгольцовые 
луга (+1,41), которые занимают здесь наиболее возвышенные и плоские места. 
Лесная мышовка в равнинном районе в основном сконцентрирована в высокотравя-

ных ельниках (+1,51), а в предгорном районе — на лугах (+1,25) и в пойменных лесах. 
В горах обычна во многих травяных стациях, но чаще населяет пихто-ельники папо-
ротниковые (+0,87). У лесного лемминга коренные стации на большей части ареала — 
ельники зеленомошные и долгомошные. В предгорном районе значения коэффициента 
верности биотопу у этого вида для них самые высокие (+1,10). В равнинной части 
заповедника он обычен в сосняках зеленомошных (+0,86) и ельниках высокотравных 
(+0,96). Удивительно, что лесной лемминг отсутствовал в равнинных ельниках долго-
мошных, тогда как в предгорьях в этом биотопе показатель численности был макси-
мальным. 
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Приведенные примеры показывают, что выбор тех или иных коренных биотопов 
животными обусловлен не только наследственно закрепленной биотопической изби-
рательностью и наличием или отсутствием определенных местообитаний в данной 
местности, но и рядом других факторов. Одним из них могут быть межвидовые отно-
шения, в результате которых виды могут расходиться по разным биотопам и при этом 
заселять нетипичные для них местообитания (Swihart et al., 2003). Роль межвидовой 
конкуренции в биотопическом размещении симпатрических видов землероек и поле-
вок известна давно (Формозов, 1948; Штильмарк, 1965; Tast, 1968; Кошкина, 1971; 
Губарь, 1974; Ивантер, 1975; Башенина, 1977; Dueser, Hallett, 1979; Holbrook, 1979; 
Надеев, Ердаков, 1980; Hallett et al., 1983; Getz, 1985; Morris, 2005, и др.). Полевые 
эксперименты с удалением одного из близких видов во многих случаях констатируют 
наличие межвидовой конкуренции. Такие примеры приведены в обзорах по данной 
проблеме Г. Шенброта (1986) и Т. Шоенера (Schoener, 1983). 

Рис. 54. Значения коэффициента верности биотопу у мелких млекопитающих Печоро-Илычского 
заповедника в разных ландшафтных районах заповедника. Биотопы: 1 — ельник зеленомошный, 
2 — ельник долгомошный, 3 — ельник высокотравный, 4 — сосняк зеленомошный, 5 — 
сосняк лишайниковый, 6 — ельник долгомошный, 7 — ельник высокотравный, 8 — ельник 
зеленомошно-папоротниковый, 9 — луг разнотравный, 10 — болото разнотравное, 11 — пихто-
ельник папоротниковый, 12 — березняк высокотравный, 13 — луг разнотравный, 14 — травяно-
моховая тундра.
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4.4. Ìèêðîìåñòîîáèòàíèÿ è èõ çíà÷åíèå äëÿ âûáîðà áèîòîïîâ

Любой биотоп внутри неоднороден. Эта неоднородность формируется разными спо-
собами. Большая роль в этом принадлежит мозаичности в структуре растительного 
сообщества, которая является его неотъемлемым свойством (Ниценко, 1971; Воронов, 
1973; Корчагин, 1976; Работнов, 1978; Василевич, 1983; Мирин, 2012; Ипатов, 2013). 
Она наблюдается как в горизонтальном (микрогруппировки), так и в вертикальном 
(ярусность) направлениях. Кроме нее в качестве неоднородностей биотопа рассматри-
ваются и элементы ветровального почвенного комплекса — валежины, бугры вывала и 
западины вывала, а также приствольные возвышения, которые в большом количестве 
встречаются в некоторых биотопах. К структурным параметрам микросреды относит-
ся и наличие подлеска, валунов, проективное покрытие разных групп растений, сомк-
нутость крон деревьев. Все эти неоднородности и рассматриваются как микроместоо-
битания или микростации. 
Ответные реакции разных видов мелких млекопитающих на изменчивость мик-

росреды были отмечены в многочисленных исследованиях (Пузаченко и др., 1990; 
Mazyrkiewicz, 1994; Буяльска и др., 1995; Ивантер, Макаров, 2001; Bellows et al., 2001; 
Bowman et al, 2001; Carey Harrington, 2001; Martin, McComb, 2002; Jorgensen, 2004; 
Mohammadi, 2010; Лукьянова, 2013 и др.). Ключевыми структурными элементами сре-
ды, определяющими обилие и распределение животных, в лесных местообитаниях 
являются наличие валежника и густого подлеска. Влияние структуры напочвенного 
покрова более дифференцировано и в большей степени зависит от экологических пот-
ребностей вида. Тесная связь мелких млекопитающих с микроместообитаниями дала 
возможность некоторым исследователям придавать им даже больший вес, чем самим 
биотопам (Bellows et al., 2001; Castleberry et al., 2002; Melo et al., 2013). Однако роль 
микросреды ограничена определенными пространственными масштабами (Morris, 
1984, 1987; Jorgensen et al., 1999; Jorgensen, 2004; Kelt et al., 1999; Coppeto et al., 2006). 
В этом легко убедиться на примере предпочтений американской лесной полевки к 

тем или иным структурным элементам среды, которые у нее хорошо изучены в преде-
лах всего ареала. Многие авторы отмечают, что распространение этого вида напрямую 
связано с наличием валежника (Merrit, 1981; Nordyke, Buskirk, 1991; Boos, Watts, 1997; 
Bowman et al., 2000; Moses et al., 2001; Ucitel et al., 2003; Pearce, Venier, 2005; Smith et 
al., 2005 и др.). Существует прямая положительная связь между числом гниющих бре-
вен и обилием полевки Гаппера (Maser et al., 1981, цит. по: Allen, 1983). В местообита-
ниях с большим числом валежин полевок на 25% больше, чем в биотопах с меньшим 
их числом (Miller, Getz, 1973). Значительная корреляция между числом рыжих полевок 
и упавших деревьев была найдена в Швеции (Olsson et al., 2005). Вместе с тем, в не-
которых работах было показано и отсутствие такой связи (Sullivan et al., 2005; Pulfer, 
2007). В других исследованиях важное место отводится сомкнутости древесного яру-
са (Sullivan et al., 2000; Keinath, Hayward, 2003) и густому кустарниковому подлеску 
(Sharkey, 2008; Vanderwel et al., 2010). Важным параметром микросреды, влияющим 
на пространственное распределение полевок, считается и плотность кустарничкового 
покрова, прежде всего, черники (Wywialowski, Smith, 1988). Благодаря значительной 
сомкнутости верхних ярусов леса в напочвенном покрове формируется прохладный 
микроклимат, снижающий испарение воды, физиологическая потребность в которой 
у полевки Гаппера очень высока (Getz, 1968; McManus, 1974). Поэтому в некоторых 
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районах была обнаружена тесная связь между обилием этого вида и высоким уровнем 
увлажнения местообитаний (Orrock et al., 2000).
Распространение рыжей полевки в пределах биотопов во многом зависит от наличия 

травянистой растительности и кустарникового подлеска (Ивантер, 1975; Mazurkiewicz, 
1991; Fernandez et al., 1994; Torre, Arrizabalaga, 2008; Hille, Mortelliti, 2010). В исследо-
ваниях Мазуркевич (Mazurkiewicz, 1994) в Польше эти полевки ловились в основном 
в местах с густым кустарниковым покровом (75% отловов), хотя они занимали все-
го 12,5% территории. В Словакии рыжая полевка наиболее обильна в местах с высо-
ким числом валежника, при этом кустарниковый подрост не имеет большого значения 
(Miklos, Ziak, 2002). А в лесных местообитаниях в Норвегии на краю ареала этого вида 
обнаружена корреляция между обилием животных и проективным покрытием черни-
ки, хотя в данном случае подлесок играл также важную роль в распределении полевок 
(Gorini et al., 2011). 
Приведенные примеры подтверждают вывод о том, что животные одного и того же 

вида могут использовать одну и ту же микросреду в различных районах и даже место-
обитаниях по-разному (Seagle, 1985; Morris, 1989b; Smith et al., 2005). В то же время 
некоторые структурные элементы среды оказывают сходное влияние на разные виды 
мелких млекопитающих. Так, положительная связь между числом валежин и обили-
ем животных указывается не только для полевки Гаппера и европейской рыжей по-
левки, но и для белоногих хомячков P. leucopus, P. keeni и P. maniculatus (Greenberg, 
2002; Pearce, Venier, 2005; Smith et al., 2005), калифорнийской рыжей полевки Myodes 
californicus (Tallmon, Mills, 1994) и красной полевки (Золотых, 2013). Лежащие на зем-
ле деревья используются животными в качестве укрытий для кормления, воспроиз-
водства и перемещений. 
Главная роль микроместообитаний заключается в том, что они увеличивают внут-

реннюю неоднородность (сложность) биотопов, что приводит к увеличению много-
мерного пространства обитания, увеличению кормовых ресурсов и как следствие этого 
к снижению межвидовых взаимодействий (Dueser, Shugart, 1978; Doyle, 1987; Carey et 
al., 1999; Carey, Harrington, 2001). Это допускает некоторую экологическую сегрега-
цию симпатрических видов, что позволяет им расходиться по микроместообитаниям 
и успешно сосуществовать совместно в одном биотопе (Douglas, 1976; Morris, 1984, 
2003; Жигальский, 2010). Так, на юго-востоке Западной Сибири в пойменном мелко-
лиственном лесу при совместном обитании здесь трех видов лесных полевок отмечено 
их расхождение по микростациям. При этом рыжая полевка предпочитает осветленные 
места с развитым травостоем и толстым слоем травяной ветоши. Красная полевка за-
нимает сухие затененные места с хорошо развитым кустарниковым ярусом, значитель-
ной захламленностью и слаборазвитым травостоем. А красно-серая полевка приуроче-
на к осветленным высокоствольным крупнотравным участкам леса со слаборазвитым 
кустарниковым поясом и сильной захламленостью (Москвитина и др., 2000). В каждом 
высокогорном поясе г. Иремель (Южный Урал) разные виды полевок предпочитают 
свои микростации. Например, в подгольцовом местообитании красно-серая полевка 
селилась в каменных россыпях, а красная полевка — в елово-пихтовых зеленомошных 
куртинах (Жигальский, 2007). На Среднем Урале в Висимском заповеднике на локаль-
ную численность рыжей полевки до катастрофических явлений (ветровалы, пожары) 
оказывали влияние пять из восьми исследованных средовых показателей — покрытие 
участков мхами, кустарниками и численность подроста (Лукьянова, Бобрецов, 2014). 
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Таким образом, микроместообитания играют значительную роль в жизни мелких 
млекопитающих. Поэтому учет гетерогенности биотопов — необходимое условие для 
анализа закономерностей распространения видов и формирования их численности. В 
Печоро-Илычском заповеднике мозаичность биотопов увеличивается от равнинного 
района к горам. Это обусловлено разными причинами. Одна из них — возрастание 
неоднородности в биотопах перестойных лесов предгорного и горного районов, обус-
ловленной процессами жизни и смерти деревьев-эдификаторов, в результате которых 
формируются так называемые микросайты (Восточноевропейские …, 2004). К ним 
относятся межкроновые и подкроновые участки, приствольные возвышения, элемен-
ты ветровально-почвенного комплекса (западины, бугры, валежины). Всего в южной 
части горного района заповедника было выделено 13 микросайтов, наибольшее число 
которых отмечено в ельниках высокотравных (Луговая и др., 2013).
Для полевок и землероек большое значение имеет количество валежин. Их число 

в равнинных ельниках составляет в среднем 140,3 (112–183) экз./га, в предгорных — 
194,4 (115–338) экз./га, а запас мертвой древесины, соответственно, 21,8 (10,4–34,9) и 
71,3 (43,1–146,0) м3/га (Коренные еловые леса …, 2006). Валежин не только больше 
в предгорных лесах, но здесь они значительно толще по диаметру. В горных лесах 
количество поваленных деревьев сильно варьирует вдоль высотного градиента — сни-
жается от нижних к верхним склонам. Однако их уменьшение здесь компенсируется 
наличием других элементов среды, отсутствующих в двух других районах. Например, 
в пихто-ельниках крупнопапоротниковых на межкроновых участках у самой поверх-
ности земли часто встречаются небольшие группы камней, создающие хорошую сеть 
укрытий для многих видов мелких млекопитающих. Их наличие один из факторов 
высокого обилия красно-серой полевки по сравнению с другими местообитаниями, 
в которых выходы каменистого субстрата отсутствуют. Кроме того, в горных лесах в 
нижнем ярусе хорошо развиты крупные папоротники. Их проективное покрытие до-
стигает здесь 80–100% (Смирнова, 2007), что создает хорошие защитные условия во 
второй половине лета. С этой группой растений была показана значимая связь рыжей 
полевки и в других регионах (Mazurkiewicz, 1994; Михалат, 2012).
Часто значение тех или иных элементов неоднородности возрастает лишь при опре-

деленных условиях. Например, рябина часто входит в состав подлеска во многих ти-
пах лесов как на равнине, так и в горах. В горах она представлена древовидной формой 
и ее здесь значительно больше. В лесах на верхних склонах она составляет 30–60% в 
общем проективном покрытии яруса «В» (Смирнов, 2010). В урожайные годы (а они 
здесь повторяются с большей частотой) плоды этого дерева значительно увеличивают 
кормовые ресурсы зимующих популяций лесных полевок. 
В Печоро-Илычском заповеднике исследования по микростациальному размеще-

нию мелких млекопитающих были проведены Л.Е. Лукьяновой на лесных полевках 
(Лукьянова, Бобрецов, 2005, 2007, 2008; Лукьянова и др., 2007). Животных отлавли-
вали в давилки, которые расставляли в числе 100 штук в линии. Количественное опи-
сание микроместообитаний проводили на площадках (каждая по 10 м2) с ловушкой 
в центре. Среду оценивали по 10 основным параметрам (табл. 68), отражающим за-
щитные и кормовые условия обитания животных (Буяльска и др., 1993) в трех разных 
биотопах — ельнике долгомошном плакорном, ельнике зеленомошно-папоротниковом 
и ельнике высокотравном пойменном. 
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Таблица 68
Основные параметры микросреды и их обозначения

Параметры среды Условное обозначение

Площадь участка, м²: 

покрытая мхом MC

травяно-кустарничковой растительностью HC

кустарником CS

лежащими стволами деревьев LC

веточным опадом BC

Общая численность подроста древесных пород на участке, экз. AU

Площадь поперечного сечения стволов живых деревьев, м² TC

Площадь поперечного сечения пней и сухих стволов, м² SC

Наличие укрытий на площадке PS

Расстояние ловушки до укрытия, м DS

Факторный анализ выявил своеобразие разных типов биотопов по микросредовым 
характеристикам (табл. 69). Вклад значимых факторов в общую изменчивость струк-
туры местообитаний составил 40–61%. Основная их доля в ельнике долгомошном при-
шлась на такие показатели как покрытие участков мхом, лежащие стволы деревьев, 
а также численность подроста. В ельнике высокотравном наибольшее значение для 
полевок имело покрытия участков травой. Дополнительный, но менее весомый вклад в 
факторную изменчивость среды этого биотопа внесли такие параметры, как покрытие 
участка мхом, кустарником и численность подроста. Эти же факторы были значимыми 
и в ельнике зеленомошно-папоротниковом. Они составили в общей изменчивости 61%. 
Однако максимальный вклад вносило покрытие участков кустарником и лежащими 
стволами. Последнее объясняется спецификой данного местообитания. В нем сильно 
выражена мозаичность во всех ярусах леса. Распределение деревьев имеет групповой 
характер, вследствие чего сомкнутость крон невысокая (0,5–0,6), количество подроста 
невелико (Бобкова и др., 2005). Крупные папоротники размещены также неравномер-
но. В такой ситуации большое количество валежника представляют для полевок хоро-
шие защитные условия. Такое же значение имеют и заросли малины, которая к тому же 
в некоторые годы дает хорошие урожаи ягод. 
Видовые различия в выборе структурных элементов среды наиболее отчетливо на-

блюдались при разном уровне численности. Для их выявления был использован мно-
жественный регрессионный анализ (табл. 70). В целом по всем местообитаниям для 
красной полевки наиболее значимой оказалась площадь, покрытая мхом, и число ва-
лежин. Связь с этими параметрами прослеживалась и при разном уровне обилия жи-
вотных. При высокой численности полевок в ельнике долгомошном была отмечена их 
связь с числом подроста. Этот же фактор имел значение в ельнике высокотравном и 
при среднем обилии. Всего для красной полевки выявлено в рассматриваемых биото-
пах пять значимых переменных микросреды. 
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Таблица 69 
Факторные нагрузки переменных микросреды в различных ельниках предгорной тайги 

Печоро-Илычского заповедника (Лукьянова, Бобрецов, 2005)

Параметры 
среды

Биотопы

Ельник долгомошный Ельник зеленомошно-
папоротниковый

Ельник высокотравный

Фактор 1 Фактор 2 Фактор 1 Фактор 2 Фактор 1 Фактор 2
MC 0,6468 0,1468 –0,6064 –0,5521 0,6808 0,5212
HC –0,3980 –0,1171 –0,3471 0,6884 –0,7486 0,3358
CS –0,4885 0,2629 0,8379 –0,3027 0,1824 –0,6888
AU 0,6820 0,0300 –0,4429 –0,6534 0,5858 0,4797
TC –0,4783 0,4501 –0,6765 –0,2468 0,4389 –0,3322
BC –0,1257 –0,6699 0,5013 –0,5003 0,3895 –0,4928
SC –0,3377 –0,4007 0,6761 0,0812 0,3754 0,1560
LC 0,0472 –0,8016 0,8558 –0,1201 0,4522 0,0450
Дисперсия 1,6413 1,5598 3,2848 1,6295 2,0900 1,4685
Доля 
объясненной 
дисперсии, %

20,52 19,50 41,06 20,37 26,13 18,36

Полужирным шрифтом обозначены значимые факторы

Таблица 70
Связь пространственного распределения лесных полевок с параметрами микросреды при разном 

уровне численности (в скобках: значения β-коэффициентов) (Лукьянова, Бобрецов, 2005)

Биотоп

Красная полевка Рыжая полевка
Уровень численности

Средний
(5–10 экз.)

Высокий
(>10 экз.)

Средний
(5–10 экз.)

Высокий
(>10 экз.)

Ельник долгомошный
MC (–0,31)
LC ( 0,25)
DS (–0,44)

MC (–0,28)
AU (0,36)
DS (–0,37)

– –

Ельник зеленомошно-папоротниковый
MC (–0,34)
LC ( 0,31)
DS (–0,26)

– AU (0,30) HC ( 0,34)
DS (–0,33)

Ельник высокотравный MC (–0,26)
AU ( 0,55) SC (0,26) – –

На этом фоне распределение рыжей полевки детерминируется тремя факторами. 
Все они оказывают влияние на распределение вида только в ельнике зеленомошно-
папоротниковом. При средней численности связь наиболее отчетливо проявляется с 
общей численностью подроста, при высокой численности — с травяно-кустарнич-
ковой растительностью. При относительно низком проективном покрытии травами 
этого местообитания, они для этого неморального вида, безусловно, будут иметь 
большое значение. Отсюда становится понятным и отсутствие каких-либо связей 
с микросредой рыжей полевки в ельнике высокотравном. В ельнике долгомошном 
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данный вид бывает только в период высокой численности, но его нахождение здесь 
является в большей степени случайным. Он выселяется сюда из ближайших пойм 
небольших ручейков. 

4.5. Èåðàðõè÷åñêèé âûáîð ìåñòîîáèòàíèé: âìåñòî çàêëþ÷åíèÿ

Аутэкология вида, его исторические связи с определенным типом местообитания 
играют важную роль в выборе видом того или иного биотопа. Однако только этими 
причинами зачастую невозможно объяснить данный выбор. Так, типичными место-
обитаниями красно-серой полевки в Северной Швеции являются сосновые зелено-
мошные леса, но в одном районе она в них присутствует в большом количестве, а в 
другом — полностью отсутствует. Причину такой пространственной неравномерности 
в размещении вида нашли в различии структуры местообитаний. Там, где имелись на 
почве валуны, была и красно-серая полевка, но их отсутствие делало этот биотоп не-
пригодным для ее жизни (Magnusson et al., 2013). С другой стороны было показано, 
что распространение и численность животных определяется ландшафтной неодно-
родностью территории. В этом случае по наличию в ландшафте определенных типов 
местообитаний можно предсказывать обитание того или иного вида. Так, распростра-
нение американской лесной полевки в восточной части Северной Америки очень тесно 
связано с умеренно влажными возвышенностями со сложным основанием и густым 
покровом из кустарников (Orrock et al., 2000). И наконец, биотопическое размещение 
видов в удаленных друг от друга районах может сильно различаться. При этом нередко 
варьирует и число биотопов, которые заселяет тот или иной вид.
Таким образом, на выбор местообитаний у животных накладываются разные про-

странственные масштабы (Wiens, 1976). Эту проблему попытался решить Д. Джонсон 
(Johnson, 1980), полагая, что выбор места обитания животных можно рассматривать 
в качестве многоуровневого иерархического процесса. Для этого он предложил шка-
лу, состоящую из четырех уровней (масштабов): региональный (положение в ареале), 
ландшафтный, биотопический и микростациальный. Игнорирование пространствен-
ного масштаба может привести к неправильным выводам относительно использования 
среды обитания животными, что было впервые показано на примере птиц Северной 
Америки (Wiens et al., 1987). 
Концепция иерархического подхода в выборе местообитаний животными получила 

широкое признание. Ее считают даже объединяющей парадигмой в экологии (Morris, 
2003). Многие исследования в этом направлении были проведены и на разных видах 
млекопитающих, в том числе и грызунах (Johnson et al., 2002; Fisher et al., 2005; Morin 
et al., 2005; Mayor et al., 2007; Pita et al., 2011). Однако сама процедура выбора масштаба 
носит зачастую произвольный характер. М. Уитли и К. Джонсон (Wheatley, Jonson, 2009) 
проанализировали 79 крупных работ по масштабированию за период с 1993 по 2007 г. 
и нашли, что в 70% из них масштаб был выбран случайным образом. Это во многом 
обусловлено тем, что механизмы и ожидаемые эффекты различного масштаба выбора 
среды являются сложными и не очень хорошо понятыми и сегодня (Boyce, 2006; Fisher, 
2011). В. Ретти и Ф. Мессье (Rettie, Messier, 2000) предположили, что на разных про-
странственных уровнях на выбор местообитаний накладываются разные ограничения. 
Наиболее крупный уровень масштаба оказывает максимальное влияние на выбор видом 
среды обитания. В этом отношении тип ландшафта может объяснить больше вариаций в 
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изменчивости обилия мелких млекопитающих, чем микроместообитания (Morris, 1987; 
Orrock et al., 2000; Jorgesen, 2004; Coppeto et al., 2006). В свою очередь ландшафтный 
уровень во многом определяет выбор местообитаний животных, чем это непосредствен-
но происходит на уровне биотопов (Eske, 2003; Manning et al., 2004; Cushman et al., 2010). 
Кроме того, масштаб выбора местообитаний может отличаться у разных видов на раз-
ных трофических уровнях (Mayor et al., 2007; Fisher, 2011).
Исходя из этой концепции, сделаем основные выводы о биотопическом размещении 

мелких млекопитающих в Печоро-Илычском заповеднике. 
1. В распространении и численности мелких грызунов и землероек большую роль иг-
рают коренные местообитания. В них среда обитания обычно соответствует опти-
мальным условиям жизни животных. Чаще всего в качестве их (или близкие к ним) 
выступают местообитания, с которыми виды имеют исторические связи и в которых 
происходило их развитие. Такие биотопы широко распространены по ареалу вида. У 
разных видов они в какой-то мере могут совпадать или различаться. У красной по-
левки, например, ими являются растительные сообщества таежного типа (ельники 
зеленомошные и долгомошные), у равнозубой бурозубки — высокотравные ельники 
с богатыми почвами, у полевки-экономки — луговые сообщества. Вместе с тем не-
редко возникают ситуации, когда коренные местообитания у одного и того же вида в 
разных районах могут различаться. 

2. Причина таких различий в том, что на выбор местообитаний влияют разные про-
странственные факторы — положение в ареале, тип ландшафта, наличие или отсутс-
твие определенных микростаций в местообитании. Они зачастую имеют совместное 
воздействие, но их роль в разных регионах может иметь определенную специфику. 

3. Периферийные популяции, как правило, имеют низкую численность и занимают не-
значительное число местообитаний. Этому правилу подчиняется и большая часть 
краевых популяций в Печоро-Илычском заповеднике. На его территории из 17 видов 
мелких млекопитающих к ним относится 5 видов. Исключение составляет лишь ры-
жая полевка предгорий Северного Урала. Она занимает здесь те же биотопы, что и 
в равнинных районах Европейского Севера, но ее численность сравнима с уровнем 
обилия этого вида в западных равнинных районах.

4. Наиболее сильным фактором является ландшафтная неоднородность территории. В 
Печоро-Илычском заповеднике представлены три типа ландшафтов – равнинный, 
предгорный и горный, которые значительно различаются по типам местообитаний 
и соотношению их площади. В целом условия среды (кормовые ресурсы, защитные 
условия) для мелких млекопитающих улучшаются от равнины к горам, что связано 
с увеличением в этом направлении площади наиболее благоприятных биотопов. Это 
во многом определяет успех размножения землероек и полевок, в результате чего 
численность у 9 из 16 видов увеличивается от равнины к горам. В горном районе, где 
особенно значительна площадь травяных биотопов, наблюдается и самая высокая 
численность «лесо-луговых» видов — полевки-экономки, темной и водяной поле-
вок, крота, лесной мышовки, равнозубой бурозубки. При этом уменьшается обилие 
«таежных» видов — красной полевки, лесного лемминга и средней бурозубки. Эти 
виды находят наиболее оптимальные условия в предгорном районе, где преобла-
дают сообщества таежного типа. В равнинном районе заповедника, где огромные 
площади занимают пессимальные местообитания (сосняки лишайниковые, болота), 
обилие многих видов мелких млекопитающих существенно уменьшается. 
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5. Роль микроместообитаний и структурных элементов особенно значима в ландшаф-
тах, в которых число и площадь коренных местообитаний для тех или иных видов 
мелких млекопитающих ограничена. В этом случае разные виды землероек и особен-
но полевок могут хорошо себя «чувствовать» и в чуждых для них биотопах. Однако 
для этого необходимо присутствие в них определенных микростаций. Так, высокая 
численность красной полевки в мозаичных высокотравных ельниках равнинного и 
горного районов обусловлена наличием в них многочисленных «таежных» синузий. 



Ãëàâà 5. 

ÐÀÇÌÍÎÆÅÍÈÅ 
ÌÅËÊÈÕ ÌËÅÊÎÏÈÒÀÞÙÈÕ 

Â ÐÀÇÍÛÕ ËÀÍÄØÀÔÒÍÛÕ ÓÑËÎÂÈßÕ

Размножение у млекопитающих — энергоемкий процесс (Kaczmarski, 1966; Баше-
нина, 1977; Randolph et al., 1977; Bronson, 1990; Schneider, 2004). Землеройки и по-
левки, имея небольшие размеры, вынуждены тратить больше энергии на п оддержание 
своего энергетического баланса, чем крупные млекопитающие. Особенно сильно воз-
растают затраты на поздних сроках беременности и в период лактации (Innes, Millar, 
1981; Gittleman, Thompson, 1988; Robbins, 1993; Spekman, 2008). У самок рыжей полев-
ки они увеличиваются на 30–130% (Ostfeld, 1985). У того же вида по другим оценкам 
в период беременности потребление энергии возрастает на 24%, а при кормлении де-
тенышей — на 92% (Кузнецов, Михайлин, 1985). Для компенсации таких расходов бе-
ременные самки вынуждены потреблять большое количество кормов. В лабораторных 
условиях в этот период потребление животной пищи у рыжей полевки увеличивается 
в 3 раза, а ячменя — в 20 раз (Кулюкина, 2003). В природе роль высококалорийных 
кормов (семена ели, животная пища) особенно значима в начале периода размножения 
(Boutin, 1990; Eccard, Ylonen, 2006).
В этой связи среди факторов, оказывающих влияние на формирование репродук-

тивной стратегии животных, большая роль принадлежит кормовым ресурсам и их до-
ступности (Bronson, 1985; Koskela et al., 2004). Так, у полевки Microtus ochrogaster в 
Северной Америке наиболее эффективное размножение отмечено в местах обитания 
с высоким качеством пищи (Cole, Batzli, 1979). Калифорнийская полевка имеет макси-
мальные размеры выводка в богатых местообитаниях (Krohne, 1980). У темной полевки 
в Центральной Финляндии наиболее интенсивное размножение отмечено в открытых 
травяных стациях по сравнению с лесами (Pusenius, Viitala, 1993). Авторы данного ис-
следования объясняют это различиями в доступности кормов. У рыжей полевки средняя 
величина выводка возрастает в оптимальных по кормовому фактору местах обитания и 
в урожайные годы (Европейская рыжая полевка, 1981). Ограничение потребления кор-
мов на 10–30% от обычных потребностей животных задерживает наступление эструса 
и уменьшает выход молодых у ряда североамериканских полевок и белоногих хомячков 
(Merson, Kirkpatrich, 1981; Bondrup-Nielsen, Foley, 1993). Краткосрочное голодание водя-
ной полевки на разных стадиях беременности более чем вдвое уменьшает рождаемость 
за счет полных или частичных эмбриональных потерь и вызывает преимущественную 
гибель женских эмбрионов (Макарова, 1998). Недоедание вызывает задержку половой 
зрелости у красно-серой полевки (Andreassen, Ims, 1990).
Значение питания в размножении млекопитающих подтверждено и в ряде экспери-

ментальных работ с дополнительной подкормкой. Самки в этом случае имели больший 
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репродуктивный успех (Boutin, 1990; Löfgren et al., 1996; Koskela et al., 1998; Jonsson et 
al., 2002). Показательны исследования Р. Анджиевски (Andzrzejewski, 1975) по остров-
ной популяции рыжей полевки, подкормка которой привела к зимнему размножению 
животных и радикальному повышению интенсивности репродукции. В качестве естес-
твенного эксперимента с дополнительной подкормкой часто рассматривают обильные 
урожаи лиственных деревьев в широколиственных лесах (Jedrzejewski, Jedrzejewska, 
1996). Желуди дуба, орехи бука и граба считаются высококалорийным кормом для 
зерноядных видов (Jensen, 1985). Они стимулируют размножение лесных полевок и 
мышей и обуславливают пики численности данных видов в Европе (Hansson, 1971; 
Jensen, 1982; Jedrzejewski, Jedrzejewska, 1996; Stenseth et al., 2002; Čermák, Ježek, 2005) 
и Северной Америке (McCracken et al., 1999). Однако дополнительная подкормка не 
всегда влияет на воспроизводство животных (Gustafsson, Batzli, 1985).
К важным факторам, лимитирующим размножение животных, относятся не только 

количество и качество кормовых ресурсов, но и наличие энергетических резервов в 
организме матери (Пианка, 1981; Назарова, 2008). Многие исследования показывают, 
что при недостатке жировых запасов, играющих роль энергетического депо, репродук-
ционные процессы в организме блокируются (Frisch, 1984; Schneider, Wade, 1989; Glen, 
1990; Bronson, Manning, 1991; Назарова, Евсиков, 2011). Индикатором энергетических 
запасов служит физическое состояние организма животного (Назарова, Евсиков, 2007, 
2008; Евсиков и др., 2008), выражаемое через массу тела. Именно через нее большинс-
тво внешних факторов оказывает влияние на плодовитость самок, обуславливая реп-
родуктивный успех животных (Лопатин, Абатуров, 1980). Так, у хлопковой крысы с 
размерами тела связана эффективность ее воспроизводства (Randolph et al., 1977). У 
водяной полевки с увеличением индексов физического состояния число овулирующих 
яйцеклеток и нормально развивающихся эмбрионов возрастает (Евсиков и др., 2008). У 
темной полевки в Финляндии обнаружена тесная связь между физическим состоянием 
самок и их плодовитостью (Norrdahl, Korpimäki, 2005). Таким образом, физическое 
состояние отражает комплексную реакцию организма на различные факторы среды 
и характеризует адаптационные возможности особей. Но и в этом случае масса тела, 
по сути, является функцией плотности кормовых ресурсов (Лопатин, Абатуров, 1980). 
Репродуктивные возможности животных могут ограничиваться и неблагоприятными 

погодными условиями — температурой окружающей среды и осадками (Bronson, 1985). 
Температура воздуха влияет на терморегуляцию млекопитающих и, следовательно, на ко-
личество энергии, доступной для воспроизводства. Отмечено также косвенное воздейс-
твие хищников, которые способствуют снижению физических кондиций своих жертв. В 
ряде экспериментов показано уменьшение веса полевок в присутствии мелких куньих 
(Ylonen, Ronkainen, 1994). В данном случае стрессирующее влияние на полевок оказы-
вал запах хищников. В результате полевки ограничивали время на питание, что приводило 
к уменьшению энергетических резервов в организме и задержке размножения (Norrdahl, 
Korpimäki., 1995, 2002a; Ylonen et al., 1995; Haapakoski et al., 2012; Trebatická et al., 2012). 
Важным фактором регуляции размножения (сроки, продолжительность, участие 

в размножении сеголеток) у мелких млекопитающих является плотность популяции 
(Кошкина, 1967; Wiger, 1982; Stenset et al., 1985; Жигальский, Бернштейн, 1986; Gilbert, 
Krebs, 1991; Ивантер, 2005; и др.). Высокая плотность животных вызывает стресс и 
рост концентрации глюкокортикоидов, которые оказывают угнетающее влияние на 
репродуктивную функцию (Christian, 1980; Чернявский, Ткачев, 1982; Шилов, 1984; 



186 А.В. Бобрецов Популяционная экология мелких млекопитающих

Novikov, Moshkin, 1998; Роговин, Мошкин, 2007; Кравченко и др., 2011; Новиков и 
др., 2012). Считается также, что плотность влияет на половое созревание сеголеток 
через территориальное поведение взрослых самок и иерархическую структуру самцов 
(Viitala, Hoffmeyer, 1985). Кроме того, при высокой плотности взрослые самки могут 
выделять феромоны, которые приводят к задержке полового созревания молодых по-
левок (Vandenbergh, 1994; Oli, Dobson, 1999). 

5.1. Çèìíåå ðàçìíîæåíèå

Зима в энергетическом отношении — очень трудный для мелких млекопитающих 
период. Значительное понижение температуры воздуха требует от животных расхода 
большего количества энергии для поддержания терморегуляции тела (Jackson et al., 
2001; Humphries et al., 2005). К тому же в этот период уменьшаются запасы кормовых 
ресурсов и их доступность. Для снижения энергетических нагрузок у многих мелких 
млекопитающих зимой уменьшается масса тела, что является одной из адаптаций к 
холодному времени года (Сафронов, 1983; Hansson, 1990; Ergon et al., 2004). В силу 
всего выше сказанного репродуктивный период у мелких млекопитающих в высоких и 
умеренных широтах носит сезонный характер и приходится на теплый сезон.
Вместе с тем у ряда видов мелких млекопитающих в разных регионах с устойчивым 

снежным покровом отмечены случаи зимнего размножения. По частоте их проявления 
все виды можно разделить на три группы. Первую группу составляют лемминги, на-
селяющие тундровую зону Евразии и Северной Америки. Зимняя репродукция у них 
отмечается чаще, чем у других видов. Нередко она обуславливает вспышки числен-
ности животных (Дунаева, 1948; Чернявский, Ткачев, 1982; Stenseth, Ims, 1993; Millar, 
2001). Во вторую группу входят лесные и серые полевки. Зимнее размножение среди 
них наблюдается гораздо реже. Г.В. Оленев (2009) считает, что необходимо отличать 
действительно зимнее размножение в естественных местообитаниях, проявляющееся 
в несвоевременном зимнем созревании грызунов с последующим их размножением, от 
пролонгированного позднего осеннего размножения, которое ретроспективно воспри-
нимается как зимнее. Как правило, действительное зимнее размножение происходит 
во второй половине зимы. В отличие от леммингов оно в большинстве случаев не ведет 
к вспышке численности животных, так как в нем участвует небольшое число особей. 
Хотя во многом это зависит от географического положения популяций. Третью группу 
составляют землеройки-бурозубки, у которых зимнее воспроизводство не обнаружено.
Для многих видов полевок имеются доказательства их зимнего размножения. Часть 

этих фактов приведена нами в видовых очерках. Зимняя репродукция у полевок отмече-
на на обоих континентах Северного полушария. В Северной Америке она обнаружена 
у ряда серых полевок: у полевки Таусенда (Microtus townsendii), прерийной полевки (M. 
ochrogaster) и пенсильванской полевки (M. pennsylvanicus). Причем у последнего вида 
зимнее воспроизводство наблюдается в разных географических регионах (Keller, 1985). 
Считается, что для регионов с суровыми зимами случаи действительно зимнего раз-

множения крайне редки, а в регионах с мягкими зимами — обычное явление (Оленев, 
2008). Однако при этом большую роль играют и ландшафтные особенности террито-
рии. Так, в Удмуртии зимнее воспроизводство рыжей полевки наблюдается каждые 
2–4 года (Бернштейн и др., 2011). На тех же широтах в Окском заповеднике зимнее 
размножение отмечалось в течение 11 лет лишь однажды в очень теплую зиму (Куд-
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ряшова, Кудряшов, 1988). В Тульской области за 10 лет наблюдений регистрировалось 
только дважды (Европейская рыжая полевка, 1981), в Белоруссии в Беловежской пуще 
за 14 лет — два раза (Гайдук, Блоцкая, 1989). В Восточной Польше рыжая полевка за 
21 год зимой размножалась только один раз, тогда как желтогорлая мышь 10 раз. 
В высоких широтах зимнее воспроизводство полевок является еще более редким яв-

лением. Хотя оно отмечено во многих районах, но, как правило, это единичные собы-
тия, которые происходят за много лет (Шубин, Сучкова, 1973; Eriksson, 1984; Hansson, 
1984; Kaikusalo, Tast, 1984; Stevenson et al., 2009). Имеются косвенные доказательства 
зимнего размножения полевки-экономки и лесного лемминга даже на самом севере 
Якутии (Вольперт, Шадрина, 2002). И совсем удивительный факт — зимнее воспроиз-
водство на Шпицбергене восточноевропейской полевки (Microtus rossiaemeridionalis), 
завезенной на остров с материка, которое отмечали здесь дважды в течение семи лет 
наблюдений (Yoccoz, Ims, 1999). Утверждение Н.В. Башениной (1988) о том, что для 
красной полевки равнинной енисейской тайги и горной тайги Забайкалья это типичное 
явление, к сожалению не подкреплено никакими данными. 
Способность животных размножаться в сложных энергетических условиях была на-

звана К. Кребсом (Krebs, 1993) «физиологическим чудом». Однако механизмы, лежа-
щие в основе зимнего размножения, до сих пор полностью не выяснены (Stevenson et 
al., 2009). По мнению большинства исследователей, основной причиной подснежного 
размножения полевок в лесной зоне является благоприятная кормовая и погодная си-
туация, складывающаяся в некоторые годы. Чаще всего зимнее размножение грызунов 
наблюдалось после обильных урожаев семян граба, бука, липы, желудей дуба (Кудря-
шова, 1971; Larsson et al., 1973; Jensen, 1982; Eriksson, 1984; Жигальский, 2012). Но 
провоцировать зимнее воспроизводство могут и другие виды кормов. Так, на Южном 
Урале оно было отмечено у рыжей полевки только в пойме реки, где с осени отмечался 
необычно богатый урожай черемухи, плоды которой в большом количестве обнаружи-
вались в содержимом желудков полевок, а после схода снега находили кормовые сто-
лики животных с прогрызенными косточками (Оленев, 2009). В Центральной России 
зимняя репродукция рыжей полевки наблюдалась и на фоне обильных урожаев грибов 
и ягод (Кудряшова, 1971).
Однако оказалось, что обильные урожаи не всегда вызывают подснежное размно-

жение у мелких млекопитающих. Оно отмечается только при ослаблении энергети-
ческих затрат у животных на терморегуляцию, что возможно при глубоком снежном 
покрове или существенном повышении температуры воздуха в этот период. В экспе-
риментах финских зоологов наиболее интенсивное зимнее размножение при избыт-
ке кормов у разных видов полевок наблюдалось в самой толще снега у поверхности 
земли (Kaikusalo, Tast, 1984). В Удмуртии полевки чаще всего размножались в теплые 
и многоснежные зимы с большим запасом семян липы, дуба, ели (Корнеев, 1988). В 
условиях Мещеры зимнее воспроизводство рыжей полевки в семи случаях из девяти 
наблюдалось при низкой численности после хороших урожаев желудей предшествую-
щей осенью (Маркина, 2008). 
Наряду с этим выяснилось, что не все виды одинаковым образом при одной и той 

же ситуации реагируют на избыточность кормов и начинают воспроизводство зимой. 
В Восточной Польше после обильного урожая граба желтогорлые мыши начали раз-
множаться в середине зимы, а рыжие полевки так и остались неполовозрелыми (Pucek 
et al., 1993). 
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Финские исследователи полагают, что сигналом к началу зимней репродукции мо-
гут служить наличие некоторых химических соединений в растениях (Kaikusalo, Tast, 
1984). Так, кормление горных полевок (Microtus montana) свежими зелеными пророс-
тками пшеницы стимулировало у животных размножение под снегом (Negus, Berger, 
1977). По-видимому, наличие высококалорийных кормов с определенными химичес-
кими соединениями — один из важных факторов начала репродукции полевок в зим-
нее время. Например, лабораторные исследования показали, что семена ели активизи-
руют созревание самцов рыжей полевки (Kaikusalo, 1972). Их энергетическая ценность 
хорошо известна (Grodzinski, Sawicka-Kapusta, 1970), как и содержание в них стеро-
идных гормонов, играющих ключевую роль в регулировании процессов развития и 
воспроизводства у млекопитающих (Janeczko, Skoczowski, 2005).
Однако механизмы, лежащие в основе зимнего размножения, до сих пор полностью 

не выяснены (Stevenson et al., 2009). Нередко в годы обильных урожаев и теплой погоды 
зимнее размножение у полевок отсутствовало, а репродукция животных отмечалась и в 
неблагоприятные по погодным и кормовым условиям зимы. Л. Ханссон (Hansson, 1984) 
считает, что в основе зимнего воспроизводства лежит разнокачественность в генетичес-
ком составе популяции («качестве» населения). Исследования мелких млекопитающих 
в высоких широтах показали, что многие виды могут проявлять индивидуальные раз-
личия на изменения фотопериода (Nelson, 1987; Bronson, Heideman, 1994; Prendergast et 
al., 2001), что может свидетельствовать об альтернативных репродуктивных стратегиях 
внутри самой популяции (Gockel, Ruf, 2001). Данная стратегия и позволяет определен-
ным фенотипам при благоприятных условиях начинать размножение зимой. 
Чаще всего оно связано с определенными фазами цикла численности. Так, в Удмур-

тии зимнее размножение в 7 случаях из 11 предшествовало фазе «пик» (Жигальский, 
2012). Здесь высокий урожай семян липы способствует началу зимней репродукции в 
том случае, когда в популяции осенью предыдущего года основную ее часть населения 
составляют прибылые одно- и двухмесячные животные. На связь зимнего воспроиз-
водства ряда видов серых полевок M. ochrogaster и M. pennsylvanicus с фазами цикла 
(прежде всего с периодом нарастания численности) впервые обратили внимание аме-
риканские исследователи (Keller, Krebs, 1970). Последующие исследования показали, 
что далеко не у всех видов серых полевок эта связь имеется (Keller, 1985).
Отсутствие зимнего размножения у землероек связано с физиологическими пере-

стройками к зимнему периоду. Уменьшение массы тела и внутренних органов при-
водит к снижению энергетических потребностей и тем самым увеличивает стойкость 
зверьков к неблагоприятным условиям (Межжерин, 1962; Gorecki, 1965; Hyvarinen, 
1983; Ивантер и др., 1985; Merritt, 1986; Ochocinska, Taylor, 2005). 
Плодовитость полевок зимой незначительна. Средний размер зимних выводков 

полевки-экономки в Финляндии составил всего лишь 3,5, тогда как летних — 7,1 
(Kaikusalo, Tast, 1984). Аналогичные данные для этого вида приводит Н.П. Прокопьев 
(1988) для Центральной Якутии, соответственно, 2,7 (2–4 эмбрионов) и 7,9. У двух 
пойманных беременных самок красной полевки зимой в Финляндии число эмбрионов 
было 3 и 4, тогда как летняя плодовитость составляет здесь 6,2 (Kaikusalo, Tast, 1984). 
Средняя плодовитость рыжей полевки в Окском заповеднике в декабре достигала 3,9, 
в феврале — 3,8 при среднем значении 5,9 в летний период (Кудряшова, Кудряшов, 
1988). У обыкновенной полевки в Словакии средний размер помета зимой составлял 
4,5, тогда как в мае 6,3 эмбрионов (Baláž, 2010). 
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Учитывая то, что зимние пометы у полевок небольшие, и участвует в репродукции, 
как правило, незначительное число особей, вклад зимнего размножения в воспроиз-
водство популяций разных видов в целом очень мал. Только для рыжей полевки и от-
части для красной полевки имеются сведения о том, что в некоторых центральных 
южных регионах их ареалов зимнее размножение имеет существенное значение для 
роста численности животных. Например, в Удмуртии в годы зимнего воспроизводс-
тва красной полевки в весенней популяции этого вида 24–75% животных составляли 
1–4-месячные особи. В большинстве случаев именно это влекло за собой значитель-
ный рост населения (Бернштейн и др., 1987). Аналогичная ситуация описана и для 
рыжей полевки этого региона (Бернштейн и др., 1987; Жигальский, 2011, 2012). При 
этом оказалось, что зимой на одну самку приходится большее число эмбрионов, чем 
летом. Но это, скорее всего, исключение, чем правило. 
Большинство видов леммингов, обитающих в тундре (Lemmus lemmus, L. sibiricus, L. 

trimucronatus, Dicrostonyx torquatus и др.) с их регулярным подснежным размножением 
представляют особый случай (Stenseth, Ims, 1993; Millar, 2001; Duchesne et al., 2011). 
Это явление часто рассматривается как необходимое условие для возникновения пи-
ков численности циклических видов (Ims et al., 2008). По мнению С.С. Шварца (1963), 
зимнее размножение является приспособлением автохтонных видов мелких млекопи-
тающих к суровым условиям Субарктики. Они начинают размножаться в феврале, их 
первые пометы являются массовыми и определяют дальнейшую скорость нарастания 
численности. При этом широко распространенные виды полевок созревают здесь толь-
ко весной.
В Печоро-Илычском заповеднике зимнее размножение среди полевок — редкое яв-

ление (Бобрецов, 2013). В равнинном районе за последние 30 лет у лесных полевок 
оно фиксировалось трижды (1984, 1988, 2013 гг.). Во всех случаях размножение от-
мечалось в годы подъема численности популяций. По своим погодным и кормовым 
условиям эти годы различались. В 1984 и 1988 гг. размножались лишь единичные сам-
ки, поэтому молодые зверьки в уловах весной не фиксировались. В 2013 г. воспроиз-
водство животных зимой проходило более интенсивно, поэтому возрастная структура 
популяций полевок отличалась от обычных лет. Уже в мае доля сеголеток у красной 
полевки достигала 17,6%. При этом она сильно варьировала по биотопам: в ельниках 
зеленомошных — 31,6%, в ельниках травяных — 0%. У рыжей полевки удельный вес 
молодых животных в первой половине июня составил 58,8%. В обычные годы сеголет-
ки появляются в уловах лишь во второй половине июня. Таким образом, в данном году 
наблюдалась исключительная ситуация, когда вклад зимнего размножения в воспроиз-
водство лесных полевок оказался значительным.
В горном районе оно было отмечено один раз в 1987 г. в пределах горно-лесного 

пояса. Но данный год был уникален тем, что на фоне низкой численности всех видов 
мелких млекопитающих обилие лесных полевок на самом востоке района было высо-
ким. Это совпало с мощным урожаем кедровых шишек (5 баллов по шкале Капера), 
которые в массе сохранились до марта, и их сбрасывали на снег многочисленные здесь 
кедровки. Сброшенные шишки стали в это время одним из основных кормов красной 
полевки. В середине марта 53% (n = 28) самцов уже были половозрелыми. У рыжей 
полевки зимняя репродукция наблюдалась в те же годы, что и у красной полевки, но 
только на равнине и в предгорьях. В 1988 г. она была отмечена в этих двух районах и 
у темной полевки. Таким образом, зимнее размножение полевок в Печоро-Илычском 
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заповеднике — явление крайне редкое. Оно регистрировалось только у трех видов по-
левок в годы интенсивного нарастания численности.

5.2. Ñðîêè ðàçìíîæåíèÿ, 
ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðåïðîäóêòèâíîãî ïåðèîäà 

Сроки начала размножения имеют большое значение для воспроизводства популя-
ции. Поскольку оно является очень затратным процессом, животные должны размно-
жаться в условиях достатка пищи. Если принять во внимание то, что яйцеклетки у 
самок полевок созревают после зимы в течение 3–4 недель (Bronson, 1989), организ-
му животных необходимо заранее быть готовым к размножению (Bradshaw, Holzapfel, 
2007; Bronson, 2009). В условиях короткого репродуктивного периода даже две недели 
имеют существенное значение для воспроизводства популяции. Поэтому для успешно-
го размножения и выживаемости потомства репродуктивные усилия животных долж-
ны быть скоординированы с экологическими факторами среды посредством опреде-
ленных сигналов.
Считается, что главным сигналом начала и конца размножения у млекопитающих 

является изменение продолжительности светового дня — фотопериод (Nelson, 1987; 
Bronson, Haideman. 1994; Штайнлехнер, Пухальский, 1999; Bronson, 2009). Его увели-
чение влияет на широкий спектр физиологических процессов в организмах, в том чис-
ле и на репродуктивные функции, например, на увеличение гонад у самцов животных 
(Tamarkin et al., 1985; Mustonen et al., 2002). Однако реакции животных на изменение 
фотопериода могут быть ускорены или модифицированы другими факторами, такими 
как температура воздуха, качество пищи или наличие в них определенных химических 
соединений, плотность популяции, межвидовые отношения.
Довольно часто в годы с ранней, теплой и дружной весной размножение у полевок 

начинается на 2–3 недели, а иногда и на месяц раньше, чем при позднем наступлении 
весенних явлений (Попов, 1960; Свириденко, 1967; Ивантер, 1975; Гашев, 1977; Лу-
ковцев и др., 1980; Чернявский, Ткачев, 1982; Куприянова, Наумов, 1986; Ergon, 2007). 
На Аляске и на юге Западной Сибири начало репродукции у красной полевки тесно 
связано со сроками исчезновения снежного покрова, которые обусловлены различи-
ями в температуре воздуха (Кошкина, Коротков, 1975; Мartell, Fuller, 1979). Зачастую 
в природе на животных действуют сразу несколько сигналов (Jacobs, Wingfi eld, 2000), 
которые «подгоняют» воспроизводство популяции к наиболее оптимальным срокам 
(Paul et al., 2008). Так, на джунгарских хомячках показано, что в зависимости от тем-
пературы воздуха один и тот же фотопериод интерпретируется животными по-разному 
(Steinlechner, Nikolowitz, 1992).
Сроки начала размножения особенно важны в высоких широтах, так как там реп-

родуктивная активность у мелких млекопитающих происходит задолго до начала рос-
та травянистых растений. Зачастую увеличение массы тела и гонад основано здесь 
исключительно на потреблении зимних кормов. Для красной полевки Аляски такими 
кормами служат эктомикоризные грибы, которые в массе растут на корнях березы и 
других древесных породах (Stevenson et al., 2009). Их роль в питании полевок может 
быть значительной (Johnson, 1996), что свидетельствует об энергетической ценности 
этой группы кормов. Повышение доступности весной животного белка (в виде беспоз-
воночных животных) в пище провоцирует более раннее созревание лесных полевок 
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(McAdam, Millar, 1999). Обильные урожаи семян ели, в массе высыпающиеся весной 
на снег, могут сыграть важную роль в быстром созревании самцов полевок (Eccard, 
Ylonen, 2000) и, таким образом, повлиять на даты начала репродукции. 
На примере Microtus montana в Северной Америке показано, что даты начала раз-

множения скоррелированы с фенологией кормовых растений — появлением первых 
зеленых побегов. Оказалось, что в них содержится вещество 6-метоксибензоксазолин 
(6-МВОА), которое стимулирует активность гонад (Negus, Berger, 1977; Sanders et al., 
1981). Подкормка полевок Таусенда (Microtus townsendii) добавками из этого вещества 
привела к тому, что животные начали размножение на четыре недели раньше по срав-
нению с контрольной группой (Korn, Taitt, 1987). 
Известно также, что начало воспроизводства у циклических популяций мелких млеко-

питающих во многом определяется и плотностью населения. В годы нарастания числен-
ности часть видов лесных и серых полевок начинают размножаться очень рано, в годы 
пиков значительно позже (Кошкина, 1965, 1967б; Krebs, Myers, 1974; Ивантер, 1975; Wiger, 
1979; Bernshtein et al., 1989; Gilbert, Krebs, 1991; Boonstra, 1994). По другим данным, раз-
множение рыжей полевки начиналось позже в фазе депрессии, чем в другие фазы цикла 
(Жигальский, Кшнясев, 2000; Eccard, Ylönen, 2001). В зависимости от плотности популя-
ции варьируют и сроки окончания репродукции. При высокой численности размножение 
заканчивается рано (Кошкина, Коротков, 1975; Ивантер, 2005), поэтому в фазе пика дли-
тельность сезона воспроизводства самая короткая (Bujalska, 1985; Stenseth et al., 1985). На-
иболее длительный период характерен для фазы роста численности (Курышев, Курышева, 
1988). В Республике Марий Эл у рыжей полевки в годы пиков размножение прекращается 
в июле – начале августа, в годы депрессий — может продолжаться до октября (Корнеев, 
1988). Зависимость сроков размножения от уровня численности популяции проявляется 
также и в некоторых нециклических популяциях (Agrell et al., 1992). 
Таким образом, сроки воспроизводства у мелких млекопитающих формируются це-

лым рядом экологических, физиологических и социальных факторов (Bronson, 1989; 
Bronson, Heideman, 1994). Начало репродуктивного сезона в популяциях мелких гры-
зунов, судя по литературным данным, колеблется в диапазоне от 15 до 45 дней и даже 
больше (Попов, 1960; Ивантер, 1975; Куприянова, Наумов, 1986; Ergon, 2009 и др.). 
Причем индивидуальные различия в сроках между животными в одной популяции до-
стигают такого же масштаба. Такая изменчивость в сроках наступления и окончания 
размножения определяет и продолжительность репродуктивного периода, являюще-
гося важным демографическим параметром, так как от него в значительной степени 
зависят темпы воспроизводства популяции. Вместе с тем, в литературе обычно конс-
татируются общие сроки, детальный анализ их по годам довольно большая редкость. 
По имеющимся сведениям, сезон размножения для красной полевки Приохотья со-
ставляет 78–134 дней (Чернявский, Лазуткин, 2004), крайнего Северо-Востока Сиби-
ри — 84–109 дней (Чернявский, Короленко, 1979), Саян — от 90–135 дней (Кошкина, 
Коротков, 1975), Канады — 108–133 дней (Martell, Fuller, 1979). Продолжительность 
сезона во многом обусловлена и географическим положением популяции. В южной 
части ареала, как правило, мелкие млекопитающие размножаются дольше, чем на се-
вере. Так, в северных регионах этот период у рыжей полевки составляет 3,5–4,5 ме-
сяца, в средней полосе — 5–6 месяцев, а на самом юге — 7–8 месяцев (Попов, 1960; 
Свириденко, 1967; Тупикова, Коновалова, 1971; Громов, Поляков, 1977; Европейская 
рыжая полевка, 1981; Окулова, Хелевина, 1989; Якимова, 2008). В Якутии у красной 
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полевки на северном пределе ареала наблюдается сокращение периода репродукции 
примерно на месяц (Вольперт, Шадрина, 2002). 
Землеройки с их высокой скоростью обмена веществ более зависимы от темпера-

туры среды, чем полевки. Тем не менее, размножение у них во многих регионах, зна-
чительно различающимися температурными условиями, начинается в близкие сроки 
(Pernetta, 1977; Ивантер, Ивантер, 1984; Куприянова, Наумов, 1986; Докучаев, 1990), а 
сроки окончания варьируют довольно значительно и во многом зависят от температур-
ного режима территории. Хорошей иллюстрацией к сказанному являются исследова-
ния размножения бурозубок В.Ф. Лямкина с соавторами (1985) в межгорных впадинах 
Байкальской рифтовой зоны. Здесь в Чарской котловине, где климат в летний период 
самый суровый, репродукция землероек протекает в более короткие сроки — 3–4 меся-
ца. В наиболее оптимальной по температурным условиям Верхнеангарской котловине 
репродуктивный период составляет уже 4,5–5 месяцев. На северо-востоке Якутии он 
продолжается 4–4,5 месяца (Вольперт, 1986), а в более южных районах за счет более 
позднего его окончания растянут до 5–5,5 месяцев (Бромлей и др., 1984). 
Сроки начала размножения мелких млекопитающих в горах во многом зависят от 

хода весенних процессов (Большаков, 1969, 1972). А так как весна здесь начинается 
позже, чем на равнине, то соответственно, и начало репродукции здесь приходится 
на более позднее время. Определенные календарные различия на Урале отмечены у 
горных и равнинных популяций красной и темной полевок, а в южной части этого 
региона и у рыжей полевки (Большаков, 1972). В горных лесах Западного Саяна 
на высоте более 1200 м красная полевка начинает размножаться на 1–1,5 месяца 
позже, чем в равнинной тайге (Штильмарк, 1965). Средняя продолжительность пе-
риода размножения этого вида на Алтае на высотах от 500 до 1800 м сокращается 
с 155 до 108 дней (Марин, 1984). Подобные различия в сроках воспроизводства 
красной полевки зафиксированы и для гор Кузнецкого Алатау (Шубин, 1991) и для 
горных ландшафтов Северо-Востока Азии (Ямборко, 2012). У американской лес-
ной полевки (Myodes gapperi) период размножения в равнинных районах начина-
ется с середины февраля и заканчивается в конце ноября, а в Скалистых горах и 
Колорадо — с конца марта по октябрь (Vaughan, 1969; Merritt, Merritt, 1978; Merritt, 
1981). У обыкновенной полевки в равнинной части Словакии репродуктивный пе-
риод длится 9 месяцев, а в субальпийском поясе гор — только 4 месяца (Baláž, 
2010). Карликовая землеройка (Sorex nanus) в высокогорьях на западе Северной 
Америке приступает к размножению очень поздно — только в конце июня и даже 
начале июля (Beauvais, Dark-Smiley, 2003).
Различия в сроках размножения мелких млекопитающих отмечены и между жи-

вотными разных высотных поясов. Продолжительность репродуктивного периода у 
полевки Гаппера и пенсильванской полевки была больше в нижних поясах, чем на 
большой высоте (Innes, Millar, 1990). Короткий период воспроизводства в субальпий-
ском поясе Альп характерен также для рыжей полевки (Yoccoz, Mesnager, 1989). На 
Южном Урале размножение у обыкновенной бурозубки начинается раньше всего в 
горно-лесном поясе, а в горных тундрах может задержаться на полмесяца (Тюрина, Га-
битова, 1992). Интересные данные приводятся для красно-серой полевки Южного Ура-
ла (Мелкие млекопитающие …, 1986). Здесь она раньше всех начинает размножаться 
в подгольцовом поясе, через неделю-вторую — в горно-лесном поясе и еще через две 
недели — в горных тундрах. 
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Приведенные в табл. 71 данные по срокам размножения (даты поимок первой и пос-
ледней беременных самок) ряда широко распространенных видов полевок и землероек 
на Европейском Севере показывают различия между равнинными и горными популя-
циями. На обширной равнинной части севера Русской равнины лесные полевки при-
ступают к размножению в близкие сроки — в апреле – начале мая, тогда как в горных 
лесах — в третьей декаде мая. У красной полевки Печоро-Илычского заповедника при 
средних различиях в 10–15 дней, в некоторые годы с поздней весной размножение на-
чиналось в горах на месяц позже.

Таблица 71
Даты начала и окончания размножения (по регистрации беременных самок) 

у мелких млекопитающих в разных ландшафтах Европейского Севера

Район
Сроки размножения

Источник
Начало Окончание
Красная полевка

Якша (Республика Коми) 9.04–2.06 20.08–8.09 Собств. данные
Средний Тиман (РК) 7.05 21.08 Балибасов, 1984
Раменье (Архангельская обл.) 7.05–26.05 21.08–11.09 Куприянова, Наумов, 1986
Северный Урал (горы) конец мая 25.08 Собств. данные

Рыжая полевка
Якша (Республика Коми) 22.04–21.05 22.08–4.09 Собств. данные
Раменье (Архангельская обл.) 30.04–23.05 15.08–10.09 Куприянова, Наумов, 1986
Карелия 20.04–20.05 27.08–28.09 Ивантер, 1975
Северный Урал (предгорья) 11.05 23.08 Собств. данные

Обыкновенная бурозубка
Якша (Республика Коми) 3.05–5.06 23.08–12.09 Собств. данные
Раменье (Архангельская обл.) 6.05–16.05 21.08–6.09 Куприянова, Наумов, 1986
Карелия 8.05–19.05 13.08–27.09 Ивантер, Ивантер, 1986
Северный Урал 25.05–I.06 21.08 Собств. данные
Северный Урал I.06 18.08 Большаков и др., 1996

У землероек начало воспроизводства смещено несколько на более поздние даты. На 
Северном Урале в начале июня ловились перезимовавшие самки обыкновенной бу-
розубки, у которых еще отсутствовали в матке видимые эмбрионы (Большаков и др., 
1996). Первая беременная средняя бурозубка отмечена здесь 8 июня. Огромное значе-
ние на сроки начала размножения землероек в горах оказывает температурный режим 
весной. Затяжные поздние и холодные весны сильно тормозят начало воспроизводства 
этих животных из-за ограничения доступности кормовых ресурсов. В этих услови-
ях землеройки вынуждены тратить большое количество энергии на поиски кормов. В 
горном районе Печоро-Илычского заповедника в ранние и теплые весны даты отлова 
первых беременных самок равнозубой бурозубки пришлись на 24 мая и 2 июня. В 
холодные и поздние весны и в третьей декаде июня у обыкновенной бурозубки преоб-
ладали еще холостые перезимовавшие самки. 
Таким образом, ландшафтная неоднородность территории вносит определенный 

вклад в варьирование сроков размножения мелких млекопитающих. При этом значе-
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ние имеют не только особенности среды обитания, но и уровень численности, харак-
терный для данного ландшафтного района. Тем не менее, в некоторые годы значимую 
роль играют и другие факторы, в частности, плотность популяции. Так, красная полев-
ка на равнине и в предгорьях начинает воспроизводство чаще всего в очень близкие 
даты. Однако высокий уровень численности животных в предгорных лесах осенью 
1984 г. затормозил здесь начало репродукции весной следующего года на полмесяца по 
сравнению с равниной, где плотность полевок была значительно меньше. 

5.3. Ó÷àñòèå â ðàçìíîæåíèè ñåãîëåòîê

У многих видов мелких млекопитающих молодые животные созревают в год своего 
рождения. Их участие в размножении — важный демографический параметр, во мно-
гом обуславливающий темпы роста популяции. Однако скорость полового созревания 
сеголеток — довольно лабильный признак. Еще в 1948 г. Н.П. Наумов (1948) показал 
на примере рыжих полевок Тульских засек, что в обычные годы молодые полевки со-
зревают в возрасте 60–70 дней, а в неблагоприятные годы — в возрасте 240 дней. У 
того же вида в Кировской области половое созревание молодых самок может насту-
пить в возрасте 20–25 дней. Но при отсутствии подходящих для размножения условий 
зверьки становятся половозрелыми только в течение второго месяца жизни (Тупикова, 
Коновалова, 1971). В Карелии отдельные рыжие полевки могут уже размножаться че-
рез 25–30 дней после своего рождения, но большинство животных созревает в возрасте 
45–50 дней (Ивантер, 1975). Минимальный возраст успешного оплодотворения в 25–
30 дней приводится для лесных полевок и других частей ареала (Martell, Fuller, 1979; 
Gustafsson et al., 1983). У полевки Гаппера наступление половой зрелости у молодых 
животных варьирует от 2 до 4 месяцев (Merritt, 1981), у красно-серой полевки — от 
30 до 60 дней (Kaneko et al., 1998), столько же и у полевки-экономки (Bieberich, Olson, 
2007). Приведенные данные свидетельствуют о широком диапазоне времени созрева-
ния молодых животных у разных видов мелких млекопитающих. Скорость полового 
созревания сеголеток, судя по литературным данным, обусловлена несколькими при-
чинами — календарными сроками рождения животных, плотностью популяции и свя-
занными с ней социальными факторами и условиями среды. 
Известно, что зверьки, родившиеся весной и в начале лета, быстро растут и большая 

их часть принимает участие в размножении. Животные, родившиеся во второй полови-
не лета, растут медленно, и только небольшая часть участвует в репродукции. Впервые 
их роль в функционировании популяций была обоснована С.С. Шварцем с сотрудни-
ками (Schwarz et al., 1964, Шварц, 1980). Эти различные поколения молодых живот-
ных получили название сезонных генераций. Они отмечены у многих видов полевок, 
населяющих умеренный пояс Евразии и Северной Америки (Barbehenn, 1955; Пок-
ровский, 1967; Gliwicz et al., 1968; Bujalska, 1973; Ивантер, 1975; Stenseth, Gustafsson, 
1985; Bronson, 1989 и др.). В зарубежной литературе для обозначения разных возрас-
тных группировок сеголеток, представляющих определенные пометы, используется 
понятие когорты (Gliwicz, 1991, 1996). Однако оказалось, что одна и та же генерация 
состоит из разнокачественных особей, выполняющих разные функции в популяции. 
Например, не все особи первой весенней генерации созревают в данном году, часть из 
них не принимает участия в размножении (Шилов и др., 1977; Оленев, Колчева, 1987). 
Поэтому для более точного отражения роли сеголеток в репродукции был разработан 
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функционально-онтогенетический подход и в его рамках предложены три физиологи-
ческие функциональные группировки (ФФГ). Каждую группировку составляют особи, 
как правило, выходцы из нескольких когорт, связанных функциональным единством в 
воспроизводстве популяции (Оленев, 1989, 2004). 
Различия в скорости созревания сеголеток разных функциональных группировок 

обусловлены рядом причин. Одной из них является изменение продолжительности 
светового дня. Молодые животные, которые появляются на свет до дня летнего сол-
нцестояния или близко к нему, быстро созревают и производят потомство в год их 
рождения и, наоборот, после уменьшения светового дня происходит задержка полово-
го созревания (Bronson, 1985; Butler et al., 2007). Однако физиологическая реакция на 
изменение продолжительности светового дня часто сопряжена с другими факторами 
(Place, Cruickshank, 2009). Социальные факторы также могут явиться причиной тормо-
жения полового созревания животных (Bonstra, 1994; Ergon et al., 2001). В эксперимен-
тах Г. Буяльской (Bujalska, 1973) удаление самок ранних когорт привело к увеличению 
числа созревающих самок поздних пометов. Как известно, скорость полового созре-
вания молодых животных напрямую зависит от условий материнской среды в период 
внутриутробного развития, прежде всего ресурсного обеспечения организма матери 
(Назарова, Евсиков, 2011), индикатором которых является масса тела. Ее увеличение 
служит сигналом к началу размножения. Сеголеткам поздних пометов, чтобы макси-
мизировать свои шансы на выживание зимой и будущую репродукцию, невыгодно уве-
личивать размеры тела, поэтому в большинстве своем они не размножаются (Шварц и 
др., 1964, Ивантер, 1975; Оленев и др., 1979; Hansson, 1992; Kozlowski, 1992; Gliwicz, 
1996).
Впервые зависимость созревания молодых животных от плотности популяции была 

одновременно описана финским исследователем О. Калелой (Kalela, 1957) и Т.В. Кош-
киной (1957). Изменение доли размножающихся сеголеток является важным фактором 
регуляции численности видов, поэтому справедливо предложение Н.М. Окуловой и 
А.Д. Бернштейн (1995) назвать выявленную зависимость «эффектом Калелы-Кошки-
ной». Суть ее заключается в том, что в годы высокой плотности происходит тормо-
жение созревания сеголеток, а в годы низкой численности они быстро созревают и в 
большом количестве участвуют в воспроизводстве популяции. Экспериментально та-
кая зависимость была подтверждена норвежскими зоологами (Gustafsson et al., 1983) 
на рыжей полевке. 
У лесных полевок наступление половой зрелости варьирует в зависимости от фазы 

цикла численности от нескольких недель до нескольких месяцев (Bujalska, 1985; 
Bondrup-Nielsen, Ims, 1986; Gilbert et al., 1986., Boonstra, 1994; Oli, Dobson, 1999). У 
прерийной полевки Северной Америки в фазе роста численности молодые животные 
достигают зрелости в течение 45 дней, а в фазах пика и снижения численности — толь-
ко через 60 дней (Ozgul et al., 2004). 
Созревание сеголеток в зависимости от плотности популяции было отмечено у мно-

гих видов грызунов в разных регионах. Так, у красной полевки (вида с голарктическим 
ареалом) сильная отрицательная корреляция между половой зрелостью молодых жи-
вотных и плотностью населения была обнаружена в популяциях Северной Америки 
(Martell, Fuller, 1979; Gilbert, Krebs, 1991). Такая же связь у этого вида отмечена и во 
многих районах Евразии (Кошкина, 1967б; Губарь, 1970; Ревин и др., 1983; Чернявс-
кий, Лазуткин, 1985; Буйдалина, 1988б; Цветкова, 1990; Окулова, Бернштейн, 1995; 
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Елистратова, 2003; Новиков и др., 2012, и др.). Еще более многочисленный материал, 
подтверждающий эту зависимость, имеется по рыжей полевке. 
Предполагалось, что половое созревание самок-сеголеток лесных полевок, как тер-

риториальных животных, обусловлено наличием свободной территории, не занятой 
взрослыми самками (Кошкина, 1965; Bujalska, 1970; Viitala, 1977; Saitoh, 1981; Gilbert 
et al., 1986), так как молодые животные не достигают половой зрелости на территории 
своей матери (Bondrup-Nielsen, 1986). Однако серые полевки, у которых молодые раз-
множаются на участках своих матерей, демонстрируют такую же зависимость (Pusenus, 
Viitala, 1993; Ozgul et al., 2004). Торможение полового созревания сеголеток явно связа-
но с плотностью взрослых самок (Boonstra, 1994). Их удаление приводило к быстрому 
созреванию молодых особей, особенно самок (Bondrup-Nielsen, Ims, 1986; Gilbert et al., 
1986;. Rodd, Boonstra, 1988). Таким образом, в переуплотненной популяции взрослые 
животные прямо или косвенно подавляют размножение молодых путем ограничения 
доступа к ресурсам, а в качестве модуляторов выступают феромоны, содержащиеся, в 
частности, в моче животных (Baddaloo, Clulow, 1981; Kruczek, Marchlewska-Koj, 1986). 
В таких условиях меняется и поведение животных, возрастает частота агрессивных 
контактов, что приводит к повышению уровня стресса. А это влечет за собой образо-
вание высоких концентраций глюкокортикоидных гормонов, которые также оказыва-
ют угнетающее влияние на репродуктивную функцию молодых животных (Christian, 
1980; Мошкин, 1989; Евсиков и др., 1991; Шилов, 1991). 
Среда обитания также вносит значительные коррективы в процесс созревания сего-

леток у мелких млекопитающих. В оптимальных местообитаниях обычно размножаю-
щихся молодых животных меньше, чем в неблагоприятных по качеству биотопах (Оку-
лова, Бернштейн, 1995). Так, в черневой тайге Салаира доля половозрелых самок у 
красной полевки составила в среднем 13%, а в островных пихтовых лесах — 50–54,9% 
(Кошкина и др., 1970). В горной тайге Северо-Восточного Алтая в среднем созревало 
45,9% молодых животных, в равнинных лесах в окрестностях Новосибирска — 81,6% 
(Новиков и др., 2012). У рыжей полевки на восточной периферии ареала отмечено 
50,5% размножающихся самок-сеголеток, тогда как в южной тайге Кировской облас-
ти — всего 27,9% (Окулова, Бернштейн, 1995). 
Особенно быстро созревают молодые животные в субарктических районах (Шварц, 

1959, 1963; Большаков, 1969; Ims, 1997; Yoccoz, Ims, 1999). На Ямале в воспроизводс-
тве участвуют молодые самки полевки-экономки, имеющие массу тела около 10 г (со-
ответствует возрасту 10–12 суток), а полевки, родившиеся во второй половине лета, 
созревают к сентябрю (Пястолова, 1971). В более южных популяциях этого вида по-
левки поздних генераций не размножаются или их половое созревание происходит зна-
чительно позже, чем на севере (Tast, 1966; Карасева, 1968). У восточноевропейской 
полевки наиболее быстро созревают животные, обитающие на арктическом острове 
Шпицберген (Yoccoz et al., 1993). В канадской тайге сеголетки красной полевки в не-
большом количестве размножались в течение двух летних сезонов из трех наблюда-
емых, в тундре же они созревали ежегодно и в значительно большем числе — около 
50% самок и одна треть самцов (Martell, Fuller, 1979).
Однако стоит отметить, что далеко не у всех видов скорость созревания живот-

ных в северных популяциях значительна. Например, у оленьего хомячка Peromyscus 
polionotus половая зрелость у молодых особей на севере наступает только на следую-
щий год, тогда как в умеренных широтах — в год своего рождения (Millar, McAdam, 
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2001). А у желтощекой полевки Мicrotus xanthognathus, основной ареал которой распо-
ложен на Аляске, сеголетки вступают в размножение только на следующий год (Wolff, 
Lidicker, 1980; Lehmkuhl, 2002). 
Если половое созревание молодых животных у грызунов — обычное явление, то для 

землероек многих регионов оно является относительно редким. В Евразии и в Северной 
Америке обычно в размножении принимает небольшое число молодых животных — не 
более 2–4%, и чаще всего половозрелыми становятся самки (Дунаева, 1955; Pucek, 1960; 
Юдин, 1962; Clough, 1963; Пучковский, 1970; Ивантер и др., 1973; Baird et al., 1983; Куп-
риянова, Наумов, 1986; Whitaker, 2004; Калинин и др., 2008). Отсроченная на второй 
год репродукция у молодых землероек, по мнению ряда авторов, является своеобразной 
адаптацией, которая дает животным благополучно пережить зимний период, являющий-
ся более рискованным для них, чем для грызунов (Gliwicz, Taylor, 2002). 
Вместе с тем в некоторых регионах, разным по климатическим условиям, в вос-

производстве участвует значительное количество молодых землероек. Так, в Субарк-
тике на Ямале размножалось 29% сеголеток обыкновенной бурозубки (Шварц, 1962), 
в степях Южного Казахстана — 30% (Карасева, Ильенко, 1960). По многолетним на-
блюдениям в Северном Зауралье созревало 13,1% самок средней бурозубки и 7,6% 
самок обыкновенной бурозубки (Буйдалина, 1992). В южной части Якутии регулярно 
участвуют в репродукции 10% самок и 5% самцов средней бурозубки (Ревин, 1989), в 
северной части региона в среднем за все годы — 14,2% самок и 6,3% самцов (Воль-
перт, Шадрина, 2002). Примерно столько же размножающихся прибылых этого вида 
отмечено на Чукотке (Dokuchaev, 1989). В более благоприятных условиях Амурской 
области 15% молодых самок равнозубой бурозубки принимали участие в воспроиз-
водстве (Бромлей и др., 1984). Очень изменчива доля половозрелых сеголеток землеро-
ек в котловинах Прибайкалья и Забайкалья. Например, в Верхнеангарской котловине 
у средней и равнозубой бурозубок она колебалась по годам от 0 до 10,8%, а в Муй-
ской котловине — от 1,4 до 42,4% (Лямкин и др., 1985). Здесь отмечено увеличение 
доли половозрелых молодых животных по мере ухудшения экологических условий. 
В Северной Америке прибылые животные одного из самых распространенных видов 
землероек Sorex cinereus обычно не размножаются или их доля очень мала (Whitaker, 
2004), но в южной тайге восточной части Канады удельный вес половозрелых живот-
ных этой группы был значительным — 77% самок и 9% самцов (Bellocq, Smith, 2003). 
Скорость созревания сеголеток широко распространенных видов полевок в горах не 

уступает по своим темпам животным с прилегающих равнин (Большаков, 1969, 1972). 
Однако в этом отношении наблюдается довольно сложная картина, обусловленная, 
скорее всего, ландшафтными особенностями регионов. Так, у обыкновенной полевки 
половая зрелость у сеголеток в горах наступает на 20 дней позже, чем на равнине (Ма-
ликов, Мейер, 1990). Низкие темпы воспроизводства отмечены и для рыжей полевки 
субальпийского пояса Альп, у которой здесь происходит тоже запаздывание в сроках 
созревания (Yoccoz, Ims, 1999). По данным Н.М. Окуловой с соавторами (2009), доля 
размножающихся самок сеголеток у малой лесной мыши в горах (10,8%) была в четы-
ре раза меньше, чем на равнине (46,4%). Однако еще меньшее участие в репродукции 
молодых самок (5,7%) этого вида было отмечено уже в равнинной части на юго-восто-
ке Украины (Окулова, Антонец, 2002). 
Неодинаковые темпы полового созревания видов разных таксономических групп в 

разных ландшафтных районах приводят к тому, что число созревающих полевок на 
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равнине и в горах у них сильно различается. У лесных полевок в равнинных районах 
Европейского Севера созревает более 90% самок сеголеток ранневесенних выводков. 
В горах Северного Урала у рыжей полевки доля этой группы снижается до 50%, а у 
красной полевки остается на том же уровне, что и на равнине (Куприянова, Бобрецов, 
2006). Более значительные различия отмечены среди самок позднелетних выводков. 
Если на равнине у рыжей полевки размножаются 10,3–17,3% особей, у красной полев-
ки — 13,6–20,8% особей, то в предгорьях и горах Печоро-Илычского заповедника их 
доля снижается до 5% и ниже.
Среднее число молодых половозрелых самок у лесных полевок в равнинных районах 

не превышает 33% (рис. 55). Исключение составляют лишь популяции красной и ры-
жей полевок на восточной окраине Русской равнины (около 15%). Их доля существенно 
уменьшается в горных районах Северного Урала (12% и менее). В прилегающей к горам 
равнинной части Северного Зауралья их удельный вес выше, чем на Урале и достигает 
23,3% (Буйдалина, 1988). В северной части горного района Печоро-Илычского заповед-
ника общее число половозрелых сеголеток возрастает до 24,8% (Тестов, 1993).
Особенно четко различия в скорости созревания лесных полевок в разных ландшаф-

тных районах Печоро-Илычского заповедника наблюдаются на разных фазах цикла 
численности. В годы высокой численности происходит торможение созревания моло-
дых животных, и лишь небольшая часть их размножается. В равнинной тайге заповед-
ника у красной полевки доля таких особей достигает 11,4% (6,0–18,0), в предгорных 
лесах — 5,1% (2,7–8,9), а в горах — 4,1% (0,9–6,6). В период депрессий (менее 3,5 экз. 
на 100 лов.-сут.) удельный вес половозрелых сеголеток значительно возрастает. В сред-
нем для равнинного района он составляет 40,1%, для предгорий — 57,1%, для гор — 
66,6%. Значения для гор близки к показателям, которые Б.В. Тестов (1993) приводит 
для красной полевки северной части горного района заповедника. Там, во время пика 
размножалось всего лишь 1,1%, а в период депрессии 56,0% молодых животных.

Рис. 55. Средняя доля половозрелых молодых самок в популяциях лесных полевок в разных 
ландшафтных районах Европейского Севера (расчеты по: Куприянова, Бобрецов, 2006). 
Районы: 1 — Пинежский (АО); 2 — Печорский (РК); 3 — Вельский (АО); 4 — Корткеросский 
(РК); 5 — Троицко-Печорский (РК), равнина; 6 — Троицко-Печорский (РК), предгорья; 7 — 
Троицко-Печорский (РК), горы.
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У серых полевок наибольшее число половозрелых сеголеток отмечено в горах (рис. 
56). У темной полевки оно здесь в 2,5 раза больше (32,4%), чем на равнинной части 
заповедника (12,7%), что обусловлено различиями в скорости созревания сеголеток. 
На г. Яныпупунер во второй половине лета больше всего размножающихся молодых 
полевок было зарегистрировано в горных тундрах (46,2%), что возможно связано с 
более суровыми условиями в верхнем высотном поясе гор. 
У землероек Печоро-Илычского заповедника в размножении принимает участие 

лишь незначительная часть молодых самок в основном в пределах равнинного района. 
Доля таковых у обыкновенной и средней бурозубок не превышает 1,8%, что в целом 
характерно для равнинных регионов Европейского Севера (Куприянова, Наумов, 1986; 
Куприянова, 2009а). На западном макросклоне Северного Урала размножаются лишь 
единичные сеголетки (не более 0,4%) и только в горных лесах. На восточном макро-
склоне Урала (Косьвинский Камень) доля половозрелых животных у обыкновенной 
бурозубки составляет 1,8%, но здесь отсутствуют размножающиеся молодые средние 
бурозубки (Большаков и др., 1996). 

5.4. Ïëîäîâèòîñòü

Плодовитость относится к наиболее важным репродуктивным параметрам. Г. Коли 
(1979) писал, что «постичь все тайны жизни популяции можно только при тщатель-
ном изучении влияния условий внешней среды на выживаемость и плодовитость от-
дельных возрастных категорий» (с. 12). Величина выводка значительно варьирует и 
зависит от многих факторов: сезона, среды обитания, питания, массы тела, возрас-
та, плотности населения, физиологических и генетических особенностей животных. 
Однако до сих пор не ясно, в какой степени каждый их них в отдельности влияет на 
плодовитость. Некоторые переменные могут быть важными для одних видов или даже 
популяций, когда как для других они не будут иметь большого значения (Innes, Millar, 

Рис. 56. Доля половозрелых сеголеток в популяциях серых полевок во второй половине лета в 
разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника.



200 А.В. Бобрецов Популяционная экология мелких млекопитающих

1993). Вместе с тем, изменения в размере помета — одно из самых поразительных 
особенностей жизни плацентарных животных (Read, Harvey, 1989). 
Возрастные различия в величине выводка (между перезимовавшими и молодыми 

самками) хорошо известны. Они наблюдаются у многих видов мелких грызунов в раз-
ных частях их видовых ареалов и этот факт не вызывает разногласий. Взрослые (пе-
резимовавшие) самки обычно приносят больше детенышей, чем молодые животные 
(Kalela, 1957; Zajda, 1966; Тупикова, Коновалова, 1971; Ивантер, 1975; Martell, Fuller, 
1979; Nakata, 1984, Stenseth et al., 1985, и др.). Реже отмечено отсутствие различий в пло-
довитости между разными возрастными группами. Так, в средней тайге Архангельской 
области средний размер помета у перезимовавших самок рыжей полевки составил 5,1, у 
сеголеток — 5,0 (Куприянова, Наумов, 1986). По данным тех же авторов, у красной по-
левки эти значения достигали, соответственно, 5,5 и 5,5 эмбрионов. В соседнем регионе 
на той же широте выводок у рыжей полевки был существенно выше у взрослых самок, 
чем у молодых животных (Петров и др., 1985). Такие же различия между этими возрас-
тными группами были отмечены для красной полевки Северного Зауралья (Буйдалина, 
1988). В Печоро-Илычском заповеднике средняя плодовитость у всех видов полевок и 
во всех ландшафтных районах больше у перезимовавших самок. Поэтому отсутствие 
различий в размере помета у самок разных возрастных групп лесных полевок на юге 
Архангельской области, скорее всего, исключение из общего правила. 
У землероек в тех регионах, где сеголетки активно принимают участие в размноже-

нии, величина выводка у перезимовавших животных также больше, чем у сеголеток 
(Лукьянова, 1974; Юдин и др., 1976). В.Ф. Лямкин с соавторами (1985) констатировали 
подобные различия у средней и крупнозубой бурозубок Забайкалья, хотя у некоторых 
видов (равнозубая и тундряная бурозубки) размеры пометов были выше у молодых 
самок. У средней бурозубки Северного Приохотья средняя плодовитость в обеих воз-
растных группах была одинаковой (Докучаев, 1990).
Многие виды полевок и землероек приносят за лето по нескольку пометов, размер 

которых в течение репродуктивного сезона остается непостоянным, о чем было из-
вестно уже давно (Наумов, 1937; Максимов, 1948). Разные формы их изменчивости 
можно свести к четырем основным: 1) размеры пометов небольшие весной и осенью и 
максимальны летом; 2) размеры пометов максимальны весной и осенью и минималь-
ны летом; 3) величина выводка уменьшается от весны к осени; 4) увеличение размера 
от мая к сентябрю. Наиболее выражена среди полевок так называемая «треугольная» 
(первая) форма воспроизводства (Krohne, 1981; Tkadlec, Krejčová, 2001). Однако зачас-
тую для одного и того же рода или вида из разных регионов приводят разные модели 
изменчивости (Stenseth, Gustafsson, 1985). Одни авторы, например, для лесных поле-
вок указывают, что самые высокие размеры выводков у перезимовавших самок наблю-
даются весной в начале воспроизводства (Zejda, 1967; Тупикова, Коновалова, 1971; 
Aulak, 1973; Nakata, 1984; Stenseth et al., 1985). По данным других авторов, наиболее 
крупные выводки приходятся на летние месяцы, чаще всего на июнь или июль, а в мае 
и сентябре они меньше (Наумов, 1948; Martell, Fuller, 1979; Martell, 1983; Куприянова, 
Наумов, 1986; Буйдалина, 1988; Якимова, 2008; Ямборко, 2012). У рыжей полевки на 
Кольском полуострове и красной полевки в Якутии происходит увеличение размеров 
помета от мая к сентябрю (Кошкина, 1953; Ревин, 1968). Оба автора связывают это с 
увеличением кормовых ресурсов в виде ягод, грибов и семян. У полевки Гаппера во 
многих частях ареала обычно происходит сезонное уменьшение величины пометов к 
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осени, но в Скалистых горах в Канаде с мая по июль выводки увеличиваются, а затем 
до сентября остаются стабильными по числу эмбрионов (Innes, Millar, 1993).
У многих видов серых полевок величина пометов уменьшается осенью (Dobson, 

Myers, 1989; Cudworth, Koprowski, 2010), тогда как у полевки Таунсенда летние и осен-
ние пометы существенно не отличаются друг от друга (Anderson, Boonstra, 1979). У 
обыкновенной полевки в Центральной Европе среднее число эмбрионов было меньше 
в начале и конце вегетативного периода, а в середине лета увеличивалось (Janova et 
al., 2008; Baláž, 2010). У полевки-экономки в Прибалтике размер помета достоверно 
уменьшался с июня по октябрь c 8 до 4,3 эмбрионов (Balciauskas et al., 2012). 
В Печоро-Илычском заповеднике отмечено типичное для многих видов полевок уве-

личение плодовитости в летние месяцы и снижение весной и осенью (рис. 57). Причем 
эти сезонные изменения более четко выражены в горных районах, чем на равнине. 
В одном из районов равнинной части Республики Коми у красной полевки отмечено 
даже снижение размера пометов в середине лета (Куприянова, Наумов, 1986). На Се-
верном Урале у красной и рыжей полевок максимальные выводки отмечены в июне, а 
к сентябрю их размеры уменьшаются.
У землероек Печоро-Илычского заповедника максимальный размер помета зарегис-

трирован в начале воспроизводства (в мае). Затем он уменьшался к осени с 8,1 до 6,6 
эмбрионов. В Карелии самые крупные выводки отмечены в июне, однако и в мае они 
выше, чем в летние месяцы (Ивантер, 1975). Подобная ситуация описана для бурозу-
бок средней равнинной тайги Республики Коми (Куприянова, Наумов, 1986) и Северо-
Восточной Азии (Докучаев, 1990).

Рис. 57. Сезонные изменения величины выводка у лесных полевок в Республике Коми. Равнинные 
районы: Дань (Куприянова, Наумов, 1986), Якша. Горные районы: Гаревка, Яныпупунер.
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Приведенные выше примеры демонстрируют целый спектр изменений в размерах 
пометов у полевок и землероек в течение репродуктивного периода. В силу этого об-
стоятельства нельзя с большой долей уверенности выделить какой-то один фактор, ко-
торый обуславливал бы данную изменчивость. В свое время Ф. Добсоном и П. Майе-
ром (Dobson, Myers, 1989) были рассмотрены четыре гипотезы для объяснения сезон-
ного снижения величины выводков у пенсильванской полевки — адаптивные измене-
ния в рождении числа детенышей, различия в инвестициях (родительских расходах) в 
потомство, уменьшение массы тела самок и изменение среднего возраста. Ни одна из 
этих гипотез не смогла адекватно объяснить причины такого снижения. Убедительные 
доказательства роли пищевого фактора, полученные для ряда видов серых полевок в 
Новом Свете, питающихся зеленью (Batzli, 1985), нельзя распространить на лесных 
полевок, которые в течение лета легко переходят на разные виды других кормов (Innes, 
Millar, 1993). Небольшие размеры пометов весной и осенью могут объясняться увели-
чением энергетических затрат в эти периоды, обусловленные более низкими темпера-
турами, которые ведут к ограничению внутренних ресурсов, доступных для воспроиз-
водства (Havelka, Millar, 2004).
Связь между величиной выводка и средовыми факторами хорошо известна, хотя 

порою сведения о ней противоречивы. Она проявляется как на локальном, так и реги-
ональном уровнях. В первом случае в качестве таких факторов выступают кормовые 
и защитные свойства местообитаний. Во втором случае — температура воздуха и со-
путствующие ей параметры, лежащие в основе широтных и высотных градиентов. 
Вопрос о биотопических различиях в размерах выводка далеко не простой. Зачас-

тую даже для одного и того же вида существует противоречивая информация. Воз-
можно, это связано с тем, что виды разных таксономических групп различаются и по 
пищевым предпочтениям, поэтому они дифференцировано реагируют на кормовые 
ресурсы того или иного местообитания. Так, для некоторых видов серых полевок (ти-
пичные зеленояды) отмечено сильное влияние биотопов на величину помета (Cole, 
Batzli, 1979; Krohne, 1980). У калифорнийской полевки средняя плодовитость между 
разными типами стаций изменялась от 3,4 до 5,2 эмбрионов (Krohne, 1980). У темной 
полевки в Финляндии обнаружены различия в величине выводка разных местообита-
ний (Norrdahl, Korpimäki, 2002b).
Подобные эффекты у лесных полевок (семеноядов) проявляются реже (Innes, Millar, 

1993). Хотя и в этом случае В.А. Попов (1960) нашел у рыжей полевки Волжско-Кам-
ского края значительные различия в размере помета у животных из разных биотопов: 
в липово-дубовых лесах он был выше, чем в сосняках. Э.В. Ивантер (1975) отметил 
подобные различия для ряда видов мелких млекопитающих Карелии. В местообита-
ниях с лучшими экологическими свойствами величина выводка была наибольшей. Эта 
закономерность характерна и для красной полевки юга Западной Сибири (Кошкина и 
др., 1970). В Башкирии средний размер помета у перезимовавших самок рыжей полев-
ки оказался достоверно выше в островном лесу по сравнению с основным массивом 
и пойменным лесом (Рыжая полевка, 1981). У американской лесной полевки биотопи-
ческие различия в плодовитости отсутствуют как между различными типами хвойных 
лесов, так и между хвойными и лиственными лесами и различными типами вырубок 
(Martell, 1983; Bondrup-Nielsen, 1987; Innes, Миллар, 1990). В то же время Д. Моррис 
(Morris, 1998) нашел, что у американского белоногого хомячка (Peromyscus leucopus) 
плодовитость уменьшается в более благоприятных условиях обитания. 
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В Печоро-Илычском заповеднике средние размеры выводка у лесных полевок в раз-
ных местообитаниях внутри каждого ландшафтного района мало варьируют (табл. 72). 
Были найдены статистически значимые различия лишь у красной полевки в предгор-
ном районе, у которой размеры помета были ниже (p < 0,05) в ельниках зеленомошно-
папоротниковых на гряде, но при этом в ельниках на плакоре и в пойме были одина-
ковы. У землероек биотопическая изменчивость выражена сильнее, хотя достоверные 
различия были найдены у обыкновенной бурозубки только в предгорьях. В этом случае 
максимальный средний размер выводка отмечен в ельниках на возвышенности, а ми-
нимальный — на заливном лугу в пойме Печоры. Тенденция к укрупнению пометов на 
гряде выявлена и у средней бурозубки, но из-за небольших по объему выборок разли-
чия у этого вида оказались незначимыми. 

Таблица 72
Величина выводка у мелких млекопитающих в разных биотопах в равнинном и предгорном 

районах Печоро-Илычского заповедника

Биотопы
Равнина Предгорье

n M ± m Lim n M ± m Lim
Красная полевка

Ельник зел.-долгомошный 137 6,0 ±0,1 2–10 233 6,6 ± 0,1 2–10
Ельник травяный пойменный 81 6,2 ± 0,2 3–11 124 6,5 ± 0,1 3–10
Ельник зел.-папоротниковый – – – 79 6,2 ± 0,1 3–10
Сосняк лиш.-зеленомошный 22 6,2 ± 0,2 4–8 – – –

Рыжая полевка
Ельник зел.-долгомошный 52 6,1 ± 0,2 3–11 60 6,1 ± 0,2 4–8
Ельник травяный пойменный 48 5,6 ± 0,2 4–8 256 5,9± 0,1 2–10
Ельник зел.-папоротниковый – – – 35 5,6 ± 0,2 4–9
Луг 5 5,6 ± 0,5 4–7 13 6,3 ± 0,4 5–9

Обыкновенная бурозубка
Ельник зел.-долгомошный 53 7,4 ± 0,2 3–13 64 6,9 ± 0,2 2–10
Ельник травяный пойменный 8 6,9 ± 0,6 5–9 72 6,9 ± 0,2 1–11
Ельник зел.-папоротниковый – – – 15 7,7 ± 0,4 5–10
Сосняк лиш.-зеленомошный 13 6,9 ± 0,4 4–9 – – –
Луг – – – 28 6,3 ± 0,3 3–9

Средняя бурозубка
Ельник зел.-долгомошный 24 7,0 ± 0,3 4–9 22 6,3 ± 0,4 1–10
Ельник травяный пойменный 5 7,4 ± 0,9 5–10 11 5,9 ± 0,5 2–8
Ельник зел.-папоротниковый – – – 8 7,0 ± 0,7 3–9
Сосняк лиш.-зеленомошный 6 6,2 ± 0,3 4–8 – – –

Таким образом, средовые факторы биотопов в целом мало влияют на размер помета 
у мелких млекопитающих Печоро-Илычского заповедника. Большее воздействие ока-
зывает сам тип ландшафта, но реакция на него у разных видов дифференцирована. 
Например, величина выводка у красной полевки в ельниках зеленомошных выше в 
предгорьях по сравнению с равниной (t = 4,0; p < 0,001), а у рыжей полевки подоб-
ные различия не выражены. У двух видов бурозубок, наоборот, в этих местообитани-
ях средняя плодовитость имеет тенденцию к увеличению на равнине. Американские 
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исследователи (Innes, Millar, 1981) на примере двух видов полевок из разных таксонов 
пришли к выводу, что не существует четкой связи между репродуктивными парамет-
рами и средой обитания.
Географическая изменчивость величины выводка хорошо выражена у многих видов 

мелких млекопитающих. Она связана с широтным градиентом и в общем виде сводит-
ся к тому, что у видов, обитающих в холодных областях, размер помета выше, чем у 
тех же видов в более теплых регионах. Эта закономерность получила название прави-
ла Ренша по фамилии немецкого ученого, впервые сформулировавшего его в 1936 г. 
(Наумов, 1945). Суть ее заключается в том, что в более суровых условиях повышена 
смертность, поэтому естественный отбор шел здесь в направлении увеличения разме-
ра выводка (Наумов, 1948; Lord, 1960; Шварц, 1963; Большаков, 1969; Martell, Fuller, 
1979). Она хорошо документирована для многих видов полевок и землероек как Ста-
рого Света (Шварц, 1959, 1963; Ивантер, 1975; Башенина, 1977; Европейская рыжая 
полевка, 1981; Ims, 1997; Castien, Gosallez, 1998; Balciauskas, 2012), так и Нового Света 
(Lord, 1960; Smith, McGinnis, 1968; Spencer, Steinhoff, 1968; Innes, 1978; Innes, Millar, 
1994). Недавно эта закономерность подтверждена на большой группе (173 вида) пред-
ставителей семейства беличьих (Hayssen, 2008). Увеличение размера пометов к севе-
ру происходит не только на равнине, но и в горах, которые вытянуты в меридиональ-
ном направлении на большие расстояния. Так, на Урале, по данным В.Н. Большакова 
(1972), средняя плодовитость у мелких млекопитающих возрастает с юга на север. 
Однако вскоре в правило Ренша были внесены коррективы. Так, Н.П. Наумов (1945) 

отметил, что величина выводка в ряде случаев может меняться в зависимости от по-
ложения популяции в ареале: она увеличивается от центра к периферии. Эту законо-
мерность иллюстрируют данные Л. Ханссона и Х. Хенттонена (Hansson, Henttonen, 
1985), которые отметили, что размер выводка у красной полевки больше в северных и 
южных регионах и меньше в центральных районах. Н.В. Башенина (1972) предложила 
более широкое толкование этого правила: наибольшая величина выводка наблюдается 
у форм, обитающих в наиболее суровом (для данной группы или вида) климате, неза-
висимо от ориентации юг-север или центр-периферия. 
В любом случае в изменении плодовитости важную роль играет климатический фак-

тор. Он же, по всей видимости, формирует и долготные тренды: как известно, с запада 
на восток происходит возрастание суровости климата. Такой тренд описан С.М. Оку-
ловой (1978) для рыжей полевки, у которой размер помета увеличивается в долготном 
направлении от 3,9 (Великобритания) до 7,1 эмбрионов (Башкирия). Э.В. Ивантер 
(1975) кроме широтного градиента для ряда видов отметил повышение величины вы-
водка в направлении с юго-запада на северо-восток. У полевой мыши этот показатель 
изменяется по ареалу довольно специфично: он выше на юге Дальнего Востока и в 
лесостепных районах Алтая, Кавказа и Карпат, а самые низкие значения характерны 
для северных и южных окраин ареала (Тихонова, Тихонов, 1993).
Исходя из правила Ренша (точнее его расширенного варианта в модификации Н.В. 

Башениной), крупные пометы у мелких млекопитающих следовало бы ожидать и в 
горах, где условия среды более суровые, чем на прилегающих равнинах. В ряде как 
отечественных, так и зарубежных исследований была показана положительная связь 
размера выводка у ряда видов с высотой (Dunmire, 1960; Spencer, Steinhoff, 1968; Innes, 
1978; Gillis et al., 2005; Окулова и др., 2009). Однако от проведения полной аналогии 
между субарктическими и горными популяциями широко распространенных видов 
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предостерегал В.Н. Большаков (1969). По его мнению, у горных популяций величина 
выводка может меняться в зависимости от конкретных условий: она может снижаться 
или увеличиваться по сравнению с равниной. Это положение он подкрепляет многими 
фактами, приведенными в монографии (Большаков, 1972). 
В качестве дополнения рассмотрим данную ситуацию на примере двух широко рас-

пространенных видов грызунов, один из которых обитает в Северной Америке, дру-
гой — в Евразии. У оленьего хомячка Peromyscus maniculatus размер помета в восточ-
ной Калифорнии увеличивается с высотой (Dunmire, 1960), а на северо-западе США — 
не отличается от такового показателя равнинных районов (Long, 1964). В Калифорнии 
на уровне моря он составляет 4,1 ± 0,2, а на высоте более 1000 м — 4,6 ± 1,5 эмбрионов 
(Sawin, 1970). По данным более чем из 30 точек разных частей ареала, размер помета у 
этого вида положительно коррелировал с высотой (Smith, McGinnis, 1968). В тоже вре-
мя другие авторы не нашли аналогичных различий в высотном градиенте (Millar, Innes, 
1985). Такие же противоречивые данные существуют по красной полевке Евразии. На 
Алтае величина выводка у этого вида была выше в горных кедровниках по сравнению 
с низкогорными лесами (Мичурина, 1987). Большой размер помета у этого вида харак-
терен также для горных лесов Кузнецкого Алатау (Дмитриева, 1989). В то же время в 
горах Западного Забайкалья размер помета у красной полевки в среднем составлял 6,6, 
а на равнине в долине Алтачей — 7,1 эмбрионов (Хабаева, Доржиев, 1982). По данным 
В.Н. Большакова (1972) средняя плодовитость этого вида на Северном Урале достовер-
но не отличается от таковой на равнинной части. Однако на Среднем Урале величина 
выводка у рыжей полевки оказалась выше, чем на равнине (Воронов и др., 1984). Для 
горы Иремель О.Ф. Садыков (1980) приводит значение, равное 6,6, тогда как на приле-
гающей равнине оно составляет только 6,0 эмбрионов (Большаков, 1972).
Многочисленные данные по плодовитости полевок, приведенные в ряде обзорных 

работ (Башенина, 1977; Сообщества …, 1978; Европейская рыжая полевка, 1981; Воль-
перт, Шадрина, 2002) свидетельствуют о разных трендах в изменении размера выводка 
у одного и тоже вида вдоль высотного градиента в разных регионах. Нередко в одном 
районе разные виды на один и тот же градиент реагируют по-разному. Так, в Северной 
Америке в Скалистых горах средняя плодовитость у пенсильванской полевки возрас-
тала с высотой, а у полевки Гаппера она оставалась равной на разных высотах (Innes, 
Millar, 1990). У обыкновенной полевки в Словакии на равнине размер помета достигал 
4,9, в предгорьях — 5,9, в горных лесах — 5,4, а в субальпийском поясе был самым ми-
нимальным — 4,0 эмбриона (Baláž, 2010). У колумбийского суслика в Канаде величина 
выводка не была связана с высотой (Zammuto, Millar, 1985), а у арктического суслика 
была выше в альпийском поясе (Gillis et al., 2005).
На Урале горные популяции широко распространенных видов полевок и землероек 

по этому показателю по данным В.Н. Большакова (1972) не отличаются от равнинных 
популяций. Но такие различия были найдены у красной полевки на Южном Урале. 
Для сравнения равнинных и горных популяций мелких млекопитающих по размеру 
выводка мы проанализировали имеющиеся в литературе материалы по северу Русской 
равнины и Северного Урала (табл. 73). При этом, чтобы исключить влияние широтного 
градиента, ограничились данными, собранными в пределах одного широтного сегмен-
та (61–62° с.ш.). Расстояние между крайними точками Раменье (юг Архангельской об-
ласти) и Яныпупунер (юго-восток Республики Коми) составляет около 900 км. Между 
ближайшим равнинным районом (Якша) и горами — около 100 км. Оказалось, что 
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из пяти видов у четырех размер пометов статистически значим выше в горах. Так, в 
равнинных популяциях красной полевки он варьирует от 5,5 до 6,0 эмбрионов. Най-
дены значимые различия между Раменью и Якшей (t = 2,27; p < 0,05). В ландшафтных 
районах Северного Урала средняя плодовитость существенно выше, чем на равнине. 
Особенно высокий показатель характерен для горной популяции. Он не отличается от 
показателя, приводимого В.Н. Большаковым (1972) для этой части Урала. В равнин-
ной части Северного Зауралья (Буйдалина, 1988), прилегающей к Печоро-Илычско-
му заповеднику, средняя плодовитость этого вида также существенно меньше, чем на 
Северном Урале — 6,3 ± 0,1 (t = 4,9; p < 0,001). Следует все же отметить, что данный 
показатель у красной полевки варьирует и в горном районе заповедника. Если на горе 
Яныпупунер размер выводка составляет 7,0 ± 0,1, то на северо-востоке резервата в 
горных лесах Мань-Хамбо по данным Б.В. Тестова (1987) он понижается до 6,5 ± 0,02. 

Таблица 73
Величина выводка у мелких млекопитающих в разных районах севера Русской равнины 

и Северного Урала, расположенных на одном широтном отрезке

Виды
Русская равнина Северный Урал

Раменье Дань Якша Гаревка Яныпупунер
Красная полевка 5,5 ± 0,2 5,9 ± 0,2 6,0 ± 0,1 6,5 ± 0,1 7,0 ± 0,1
Рыжая полевка 5,1 ± 0,1 4,8 ± 0,2 5,9 ± 0,1 5,9 ± 0,1 6,2 ± 0,1
Темная полевка – – 6,3 ± 0,4 6,9 ± 0,4 7,1 ± 0,2
Обыкновенная бурозубка 6,8 ± 0,1 6,7 ± 0,1 7,1 ± 0,2 6,9 ± 0,1 8,0 ± 0,2
Средняя бурозубка 7,1 ± 0,3 7,0 ± 0,3 6,8 ± 0,2 6,4 ± 0,3 7,2 ± 0,3

Источники информации: Раменье, Дань — Куприянова, Наумов, 1986; Млекопитающие …, 
1994; Куприянова, Бобрецов, 2006б. Якша, Гаревка, Яныпупунер — собств. данные.

Подобные различия в величине выводка между равниной и горами выражены и у 
обыкновенной бурозубки. Если между равнинными популяциями нет значимых отли-
чий по этому показателю, то у перезимовавших самок горной популяции средняя пло-
довитость достоверно выше, чем у животных с равнины. В этом отношении интересен 
тот факт, что на восточном склоне Северного Урала (гора Косьвинский Камень) этот 
показатель равен всего лишь 7,0 ± 0,13 (Большаков и др., 1996). В данном случае он 
не отличается от аналогичных показателей из равнинных районов Русской равнины. В 
Северном Зауралье он составляет также 7,0 эмбрионов (Буйдалина, 1981а). 
У рыжей полевки размер помета в целом выше в горах, но достоверные различия по-

являются только в сравнении с удаленными равнинными группировками. Более круп-
ные выводки у этого вида отмечены у горных животных и на Среднем Урале, на рав-
нине они меньше (Воронов и др., 1984). В то же время у средней бурозубки подобные 
различия отсутствуют. Более того, по данным В.Н. Большакова с соавторами (1996), 
на Косьвинском Камне ее плодовитость оказалась низкой (5,0 ± 0,21) по сравнению с 
равнинной Малой Сосьвой (7,4 ± 0,2).
Приведенные выше данные показывают явно противоречивые оценки в тенденциях 

изменения размера выводка у мелких млекопитающих вдоль разных градиентов сре-



207Глава 5.Размножение мелких млекопитающих в разных ландшафтных условиях  

ды. К тому же, оказалось, что разные виды полевок и землероек порою по-разному 
«отвечают» на одни и те же условия обитания. На основании этого некоторые авторы 
к выводу об отсутствии связи между репродуктивными качествами и средой обитания, 
в качестве наиболее действенного фактора предлагают размеры тела животных (Innes, 
Millar, 1981). Большинство внешних факторов оказывает влияние на плодовитость са-
мок именно через массу тела (Лопатин, Абатуров, 1980; Кряжимский, 2005). Поло-
жительная связь между средней плодовитостью и массой тела обнаружена у рыжей 
полевки (Zejda, 1966), у серых полевок Microtus ochrogaster и M. pennsylvanicus (Keller, 
Krebs, 1970), у красно-серой полевки (Nakata, 1984; Ims, 1987), у оленьего хомячка 
Peromyscus polionotus (Kaufman, Kaufman, 1987), у хлопковой крысы Sigmodon hispidus 
(Campbell, Slade, 1995). Она четко прослеживается и у темной полевки Южного Урала 
(Гашев, 1977). На островах Балтийского моря у берегов Южной Швеции обитают бо-
лее крупные, чем на материке, темные полевки, имеющие и более крупные размеры по-
метов (Ebenhard, 1990). Однако Д. Моррис (Morris, 1998) считает, что для мелких мле-
копитающих, у которых резервы внутренней энергии небольшие, масса тела далеко 
не всегда играет значительную роль. Так, у оленьего хомячка Peromyscus maniculatus 

Рис. 58. Связь величины выводка с размерами тела перезимовавших самок мелких 
млекопитающих в Печоро-Илычском заповеднике.
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в общей дисперсии изменчивости размера помета она составляет лишь 21% (Myers, 
Master, 1983), у северного кузнечикового хомячка Onychomys leucogaster — 26% (Sikes, 
1995). При этом ряд авторов констатируют отсутствие всякой связи между массой тела 
и репродуктивным успехам у ряда видов мелких млекопитающих (Krohne, 1981; Getz 
et al., 2000) или даже отрицательную зависимость (Smith, McGinnis, 1968). Другие от-
мечают положительную корреляцию между величиной выводка и длиной тела. Так, 
у северного кузнечикового хомячка значение коэффициента корреляция между двумя 
этими параметрами составило +0,46, p = 0,001 (Goheen et al., 2003), тогда как между 
массой тела и плодовитостью подобная связь отсутствовала. У оленьего хомячка вклад 
длины тела в общую изменчивость размеров выводка достигает 80% (Morris, 1996).
В какой-то степени связь величины помета с размерами тела у грызунов может быть 

объяснена экогеографическим правилом Бергмана (Hansson, 1985), в соответствии с 
которым животные на севере крупнее, чем на юге, что, возможно, и определяет сред-
нюю плодовитость. Однако в отношении землероек этого сказать нельзя. У обыкно-
венной бурозубки на Урале размеры тела уменьшаются с юга на север (Шарова, 1983), 
тогда как самые крупные выводки (9,0 эмбрионов) отмечены на самом севере этого 
региона (Бердюгин и др., 2007). 
Как уже было показано выше, в пределах Печоро-Илычского заповедника средний 

размер помета у части видов увеличивается от равнины к горам. Корреляционный ана-
лиз выявил тесную связь данного репродуктивного параметра с массой и длиной тела 
у некоторых видов полевок — красной, рыжей и темной (рис. 58). Чем больше размеры 
тела, тем крупнее выводки. Значения коэффициентов корреляции у всех анализиру-
емых видов превышают 0,90. У землероек данная связь отмечена только для обык-
новенной бурозубки: но в этом случае корреляция размера выводка выявлена лишь с 
массой тела животных. Наблюдаемый тренд обусловлен ландшафтной и в меньшей 
мере высотной компонентами. В направлении от равнины к горам условия обитания 
для мелких млекопитающих улучшаются, поэтому увеличиваются размеры тела жи-
вотных.
Известно также, что животные из циклических популяций тяжелее и имеют боль-

шой помет (Stenseth, Framstad, 1980; Gustafsson et al., 1983; Nakata, 1984). Отсюда 
различия в размере помета между отдельными популяциями могут быть следствием 
принадлежности их к тому или иному типу популяционной динамики. Проверка этой 
гипотезы на большом материале была проведена скандинавскими исследователями 
(Hansson, Henttonen, 1985). Ими было убедительно показано, что связь величины поме-
та с цикличностью популяций (оценивалась по индексу цикличности) в целом отсутс-
твует. Авторы пришли к выводу, что, скорее всего, она определяется региональными 
особенностями среды. 

5.5. ×èñëî ïîìåòîâ

Число пометов, принесенных самками за репродуктивный период, определяется его 
продолжительностью и частотой рождения. Длительность репродуктивного периода 
зависит от сроков размножения. Частота рождений в физиологическом плане ограни-
чена продолжительностью разовой беременности и интервалами между ними.
Как было показано выше, сроки начала и окончания воспроизводства довольно из-

менчивы и во многом определяются положением популяций в видовом ареале и ланд-
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шафтными особенностями региона. В южных регионах продолжительность репродук-
тивного периода в целом больше, чем на севере, а вот в широтном направлении она 
меняется слабо. Если различия в первом случае могут составлять 4–4,5 месяца, то во 
втором случае длительность периода на огромном расстоянии удивительно стабиль-
на. Так, у красной полевки он составляет 4,5 месяца и на юге Архангельской области 
(Куприянова, Наумов, 1986), на Северо-Востоке Азии (Ямборко, 2012) и на юге Аляски 
(Stevenson et al., 2009). 
Продолжительность беременности у одного и того же вида в разных частях аре-

ала — величина довольно постоянная. В лабораторных условиях у 15 видов севе-
роамериканских грызунов она в большинстве случаев составляла 21 день (Morrison 
et al., 1976). Такая же длительность (21–22 дня) вынашивания детенышей отмечена 
и в природных популяциях многих видов серых и лесных полевок этого континен-
та (Hasler, 1975; Tamarin, 1985; Dobson, Myers, 1989; Innes, Millar, 1994). Несколько 
меньше она у полевки Гаппера — 17–19 дней (Merritt, 1981). А у сосновой полевки 
Microtus pinetorum, ведущей подземный образ жизни, беременность увеличивается до 
24–25 дней (Anthony et al., 1986). У евроазиатских серых полевок и пеструшек бере-
менность длится чаще всего 20 суток с вариациями от 18 до 21 дня (Громов, Поляков, 
1977; Мейер и др., 1996). У обыкновенной полевки в Словакии этот период также равен 
20 дням с колебаниями от 19 до 22 дней (Baláž, 2010). У темной полевки он несколько 
меньше и составляет 18 дней (Breed, 1969; Гашев, 1977). У рыжей полевки чаще всего 
роды происходят на 20–21-й день, но могут варьировать в зависимости от физическо-
го состояния от 17 до 24 дней (Свириденко, 1967; Европейская рыжая полевка, 1981; 
Clarke, Hellwing, 1983; Koskela et al., 1998). Для Центральной Финляндии приводятся 
данные в 19–20 дней (Mappes et al., 1995). Увеличение сроков беременности возможно 
при повторном спаривании, когда вынашивание детенышей совмещается с лактацией. 
Половина половозрелых самок после родов без какого-либо перерыва в течение 1–2 
дней снова спариваются (Morrison et al., 1976; Clarke, Hellwing, 1983). Интервал между 
повторными беременностями у лесных полевок варьирует от 20 до 30 дней (Stenseth, 
Gustafsson, 1985), а у темной полевки — от 23 до 35 суток (Гашев, 1977). 
Близкие значения продолжительности беременности характерны и для землероек. 

Для обыкновенной бурозубки приводится значение в 20 дней, а общий период с лакта-
цией занимает 43–44 дня (Dehnel, 1952; Crowcroft, 1957; Searle, 1984). Для североаме-
риканских землероек длительность вынашивания детенышей составляет 21 сутки или 
несколько больше (Innes, 1994; Schmidt, 1994). У обыкновенной короткохвостой буро-
зубки (Blarina brevicauda) она колеблется в пределах 21–22 дня (George et al., 1986). 
Таким образом, число пометов у самок определяется, прежде всего, продолжи-

тельностью репродуктивного периода. Следует отметить, что репродуктивный по-
тенциал у многих видов мелких млекопитающих довольно велик. В лабораторных 
условиях у рыжей полевки получено до 11 пометов, а у обыкновенной полевки — 
до 24 пометов (Башенина, 1977). Однако природные условия ограничивают дли-
тельность сезона размножения, влияя тем самым и на число выводков. Например, у 
рыжей полевки на северной периферии ареала размножение длится около 4 месяцев 
и самки за это время приносят только два выводка (Кошкина, 1966; Бердюгин и др., 
2007). Южнее в пределах северной части бореальных лесов продолжительность 
размножения увеличивается до 4,5–5,0 месяцев, а число пометов возрастает до 3 
(Куприянова, Наумов, 1986; Якимова, 2008). В средней полосе России воспроиз-
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водство рыжей полевки достигает уже 5–6 месяцев, и она уже приносит за лето от 
3 до 4 выводков (Тупикова, Коновалова, 1971; Окулова, Халевина, 1989; Онуфреня 
и др., 2005; Млекопитающие …, 2009). На самом юге продолжительность периода 
увеличивается до 7–8 месяцев, а число пометов у перезимовавших самок достига-
ет 4–5 (Европейская рыжая полевка, 1981). У темной полевки на Полярном Урале 
размножение длится 3,5 месяца и за это время самки вынашивают по 2–3 выводка 
(Бердюгин и др., 2007), а на Южном Урале, соответственно, 5–5,5 месяцев и по 4–5 
выводков. В этом отношении наибольшее число у этого вида указывается для Фин-
ляндии — семь пометов с интервалом в 20 дней (Myllymaki, 1970). 
Вместе с тем, у ряда широко распространенных видов в северных широтах, не-

смотря на короткий период размножения, отмечено увеличение числа выводков. Так, 
в Карелии, где период размножения уменьшается до 5 месяцев, число выводков до-
стигает трех (Ивантер, 1975). В некоторых субарктических регионах в условиях более 
короткого периода воспроизводства (4,5 месяцев) величина пометов увеличивается до 
3–4 (Кривошеев, 1964; Вольперт, Шадрина, 2002; Бердюгин и др., 2007). У средней 
бурозубки в таежной зоне, где длительность размножения составляет 4,5–5 месяцев, 
отмечено 2–3 выводка (Ивантер, 1975; Сообщества …, 1978; Куприянова, Наумов, 
1986; Ревин, 1989). Однако в некоторых районах Северо-Восточной Азии у Полярного 
кругом в условиях короткого репродуктивного периода, который здесь длится всего 4 
месяца, перезимовавшие самки приносят 3–4 выводка (Докучаев, 1990). Такая интен-
сификация размножения у широко распространенных видов мелких млекопитающих 
в субарктических регионах, как уже указывалось выше, достигается за счет большей 
скорости полового созревания.
В горах особенно на большой высоте продолжительность репродуктивного перио-

да сокращается, что ведет к уменьшению и числа пометов у мелких млекопитающих. 
Так, у оленьего хомячка Peromyscus manicalatus в горах Калифорнии на высоте около 
4 км размножение длится не более 4 месяцев и за этот период самки приносят по 1–2 
выводка. В нижней части гор период воспроизводства длится более 6 месяцев и число 
пометов возрастает до 4 (Dunmire, 1960). У двух самых распространенных в Север-
ной Америке полевок Myodes gapperi и Microtus pennsylvanicus в Скалистых горах на 
высоте 1450 м и более перезимовавшие самки вынашивали всего по 1–2 выводка, а на 
более низких высотах, соответственно, четыре помета и более (Duncan, Millar, 1990). 
Здесь следует отметить, что пенсильванская полевка очень плодовита и в некоторых 
равнинных регионах может принести более 7 выводков (Kurta, 1995). 
Различия в продолжительности репродуктивного периода у разных видов мелких 

млекопитающих между ландшафтными районами Печоро-Илычского заповедника в 
целом незначительны. Наибольших различий (до 0,5 месяца) они достигают между 
равнинным и горным районами. В.Н. Большаков (1969) отмечал, что в нижних поя-
сах на Северном Урале красная и пашенная полевки начинают размножаться в конце 
апреля – начале мая, а в верхних поясах беременные самки начинают отлавливаться 
во второй половине мая. В данном случае такие различия в длительности воспроиз-
водства совершенно не сказываются на числе пометов, которое у равнинных и горных 
популяций широко распространенных видов мало различается (табл. 74). Некоторое 
увеличение числа выводков у лесных полевок отмечено лишь на юге Архангельской 
области. Везде перезимовавшие самки приносят за лето обычно 2–3 выводка. Можно 
лишь указать на то, что в горах отсутствовали яловые самки лесных полевок, тогда как 
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на равнине они все же встречались в небольшом количестве. У красной полевки в рав-
нинном районе Печоро-Илычского заповедника их доля в популяции составляет 5%, в 
предгорьях — 2,1%. У рыжей полевки Карелии удельный вес этой группы достигает 
1,8% (Ивантер, 1975). 

Таблица 74
Среднее число выводков у лесных полевок в разных ландшафтных районах 

Европейского Севера и Северного Урала

Вид
Фенноскандия Русская равнина Северный Урал

Каркку Раменье Якша Гаревка Яныпупунер
Красная полевка – 2,47 1,67 1,69 1,77
Рыжая полевка 1,73 2,12 1,67 1,54 1,52

Источники информации: Каркку (Южная Карелия) — Якимова, 2008 (расчеты наши); Раменье 
(Архангельская область) — Куприянова, Наумов, 1986; Якша, Гаревка, Яныпупунер (Респуб-
лика Коми) — собств. данные.

Çàêëþ÷åíèå

Размножение животных, в том числе и мелких млекопитающих, представляет собой 
целую серию компромиссов между их репродуктивными усилиями и выживаемостью 
(Stearns, 1992, 2000; Mappes et al., 1995; Morris, 1998; Koivula et al., 2003; Ergon et al., 
2004; Kunz, Orrell, 2004; Hayssen, 2008). К тому же репродукция является энергоем-
ким процессом (Gittleman, Thompson, 1988; Назарова, 2008; Speakman, 2008). В этом 
отношении мелкие размеры полевок и землероек накладывают дополнительные огра-
ничения на воспроизводство, так как они обуславливают высокие затраты на термо-
регуляцию организма, а запасы энергии в виде жировых отложений у части видов не-
значительны (Bronson, 1990; Schneider, 2004). Поэтому репродуктивный успех у этих 
животных во многом определяется наличием кормовых ресурсов и их доступностью 
(Millar, 1977; Bronson, 1985; Batzli, 1986; Jonsson et al., 2002; Koskela et al., 2004).
Другим важным предиктором воспроизводства являются размеры тела. С ними кор-

релирует большинство энергетических составляющих организма, а соответственно, и 
репродуктивных параметров (Шварц и др., 1968; Millar, 1984; Шмидт-Нильсон, 1987; 
Gittleman, 1988; Koteja, Weiner, 1993; Ims, 1997; Goneet et al., 2003). Поэтому любые 
изменения массы тела могут иметь для животных важные физиологические и экологи-
ческие последствия. Некоторые авторы отводят размерам тела ключевую роль в реали-
зации репродуктивного успеха (Лопатин, Абатуров, 1980; Goyalet et al., 2007; Евсиков 
и др., 2008). 
У широко распространенных видов воспроизводство происходит в разных клима-

тических условиях. Среди них температура воздуха оказывает самое большое воз-
действие на терморегуляцию млекопитающих (следовательно, и на количество энер-
гии, доступной для воспроизводства), что тоже может влиять прямо или косвенно на 
процессы воспроизводства. В той или иной степени условия среды определяют сроки 
размножения полевок и землероек, а отсюда и продолжительность репродуктивного 
периода, а также и плодовитость животных. Эти же репродуктивные параметры зави-
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сят также от уровня плотности популяции, что особенно характерно для популяций с 
циклическим типом динамики численности. 
Таким образом, репродуктивный период у полевок и землероек находится под слож-

ным контролем целого ряда взаимодействующих между собой экологических, физио-
логических и социальных факторов (Bronson, 1989; Bronson, Heideman, 1994). По этой 
причине отдельные виды мелких млекопитающих показывают разнообразные модели 
воспроизводства. Нередко они различаются в пределах даже одного и того же вида, 
обитающего в разных условиях среды. Поэтому особенности размножения животных 
в данном случае представляют собой комплекс адаптаций к конкретным условиям су-
ществования (Шварц, 1963). По этому поводу С.С. Шварц (1980) писал, что «интен-
сивность размножения вида соответствует условиям его существования» (с. 198). 
В этом отношении воспроизводство равнинных и горных популяций широко распро-

страненных видов должно иметь определенные различия в разных типах ландшафтов, 
особенно на уровне физико-географических стран. Вместе с тем, по данным В.Н. Боль-
шакова (1972), размножение мелких млекопитающих на Урале и на сопредельных рав-
нинах мало различается. Имеющиеся различия касаются в основном сроков начала 
воспроизводства, которое в горах начинается позже. А К.И. Бердюгин (1997) пишет о 
снижении репродуктивных процессов в уральских популяциях грызунов по сравнению 
с равниной. Однако речь в этом случае идет о популяциях мелких млекопитающих, 
населяющих восточный макросклон Урала. 
На западном макросклоне Северного Урала ситуация совершенно иная — интен-

сивность размножения широко распространенных видов полевок и землероек здесь 
существенно выше, чем на прилегающих равнинах и на восточных склонах Уральского 
хребта. Эти особенности в размножении видов заключаются в следующем.
1. Зимнее размножение мелких млекопитающих в горном районе Печоро-Илычского 
заповедника — очень редкое явление. Здесь оно отмечено только у красной полевки 
на фоне мощного урожая семян кедровых шишек. На равнине наблюдается чаще и 
зарегистрировано у нескольких видов полевок. Во всех случаях оно приурочено к 
годам роста численности популяций. Зимняя репродукция отмечена только у грызу-
нов и отсутствует у землероек. Особенностью ее являются незначительные размеры 
пометов. 

2. Воспроизводство мелких млекопитающих на западном макросклоне Северного Ура-
ла начинается на 10–15 дней (с колебаниями от нескольких дней до месяца) позже, 
чем на равнине. В силу этого продолжительность репродуктивного периода в горах 
уменьшается. Мощным фактором, ограничивающим репродукцию в горных услови-
ях, являются погодные условия в весенний период. Холодные, поздние и затяжные 
весны сильно замедляют воспроизводство у землероек, которые более зависимы от 
температуры среды, чем полевки. В такие годы они начинают размножение очень 
поздно и далеко не все самки принимают в нем участие. 

3. Скорость созревания молодых животных широко распространенных видов полевок 
в горах не уступает по своим темпам животным равнинных популяций, о чем уже 
сообщал В.Н. Большаков (1972). Однако в размножении в разных типах ландшафтов 
участвует разное число сеголеток. Причем эти различия наблюдаются на уровне сис-
тематических групп полевок. Так, у лесных полевок участвует в воспроизводстве в 
среднем за все годы 12% молодых самок, тогда как равнине их доля превышает 33%. 
У серых полевок, наоборот, в горах отмечено в 2,5 раза больше размножающихся са-
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мок сеголеток. Участие молодых землероек в репродукции ограничено: на равнине 
до 1,8%, в горах — менее 0,4%. 

4. У лесных полевок в горных районах основной вклад в размножение вносят перези-
мовавшие самки, тогда как на равнине значительную роль играют и молодые живот-
ные. При этом доля сеголеток первых пометов на равнине превышает 90%, а в горах 
варьирует от 50 до 90%. Удельный вес сеголеток поздних пометов в первом районе 
у разных видов колеблется от 10,3 до 20,8%, а во втором районе составлял только 
5% и ниже.

5. В горах хорошо выражена сезонная изменчивость размеров пометов у мелких мле-
копитающих. Весной и осенью она меньше, чем летом. Максимальная плодовитость 
приходится на июнь, и она совпадает с более устойчивыми температурными услови-
ями и появлением зеленой растительности.

6. Размеры пометов у многих видов мелких млекопитающих на западном макросклоне 
Северного Урала значительно выше, чем у животных на прилегающих равнинах. 
Однако это не является отражением общей закономерности — увеличением средней 
плодовитости полевок и землероек на севере и в горах, а следствием ландшафтных 
особенностей территорий. В пользу этого положения свидетельствует отсутствие 
различий в размерах выводка у мелких млекопитающих с восточного макросклона 
Урала и соседних равнин (Большаков, 1972). 
Большой вклад перезимовавших самок в воспроизводство горных популяций мел-

ких млекопитающих, по крайней мере, у лесных полевок связан с рядом обстоятельств. 
Известно, что выживаемость взрослых животных в горных местообитаниях лучше, 
чем на равнине (Большаков, 1972; Zammuto, Millar, 1985; Millar, McAdam, 2001). Мо-
лодые животные горных популяций, хотя и имеют сходные темпы полового созревания 
с равнинными особями, вступают в размножение несколько в более поздние сроки. 
Видимо, по этой причине число размножающихся сеголеток здесь сокращается. По 
данным С.С. Шварца (1980) задержка размножения в южной тундре на 5–6 дней может 
привести к выпадению одной из генераций грызунов. Кроме того, известно, что стра-
тегия размножения полевок в оптимальных участках состоит в увеличении числен-
ности, главным образом, за счет перезимовавших самок (Окулова, 1975).
Более крупные размеры пометов у горных животных можно объяснить размерами 

тела. Масса и длина тела у многих видов полевок и землероек в горах существенно 
выше, чем на равнине. Например, в Печоро-Илычском заповеднике масса тела пере-
зимовавших самок красной полевки в равнинном районе составляет в среднем 30,7 ± 
0,3, в горном районе — 34,9 ± 0,3 г, рыжей полевки, соответственно, 31,6 ± 0,4 и 33,9 ± 
0,5 г. Аналогичные различия найдены у темной полевки и фоновых видов землероек. 
Возможно, значительную роль в укрупнении размеров тела мелких млекопитающих на 
западных склонах Северного Урала играет и «качество» среды обитания, которое здесь 
гораздо выше, чем в равнинных районах. Американские исследователи также пришли 
к выводу, что среда оказывает большее влияние на репродуктивную функцию, чем вы-
сота (Gillis et al., 2005). 



Ãëàâà 6. 

ÂÎÇÐÀÑÒÍÀß È ÏÎËÎÂÀß ÑÒÐÓÊÒÓÐÀ 
ÏÎÏÓËßÖÈÉ ÌÅËÊÈÕ ÌËÅÊÎÏÈÒÀÞÙÈÕ 

Â ÐÀÇÍÛÕ ËÀÍÄØÀÔÒÍÛÕ ÐÀÉÎÍÀÕ

Возрастной и половой состав отражают разные стороны существования популяции 
как единого целого, что, однако, не препятствует возможности рассматривать их по-
рознь (Тимофеев-Ресовский и др., 1973; Яблоков, 1987). Эти важнейшие демографи-
ческие параметры очень лабильны в пространстве и во времени. С одной стороны они 
отражают происходящие в популяциях процессы репродукции и смертности, с дру-
гой — сами по себе могут служить факторами, влияющими на динамику численнос-
ти животных. При этом разные возрастные и половые группы по-разному влияют на 
общую популяционную траекторию изменения численности (Ивантер, 1975; Лидикер, 
1999; Жигальский, 2002). Таким образом, в популяционной системе половозрастной 
состав является важной структурой (Кряжимский, 2005). 
Различия в демографических показателях популяций разных районов могут привес-

ти к географическим (ландшафтным) различиям в динамике численности (Sutherland 
et al., 2002; Kreuzer, Huntly, 2003). В этом отношении отмечены значительные различия 
в половозрастной структуре популяций разных видов мелких млекопитающих меж-
ду равнинными и горными ландшафтами (Большаков, 1972; Zammuto, Millar, 1985; 
Dobson, Murie, 1987; Бердюгин, 1997; Badyaev, Ghalambor, 2001; Gillis et al., 2005). 
В связи с этим разнокачественность половозрастной структуры популяций рассмат-
ривается как одна их форм экологической адаптации их к определенным условиям 
среды обитания (Шварц, 1965, 1969; Большаков, 1972; Ивантер, 1975; Яблоков, 1987). 
С.С. Шварц (1980) отмечал, что типичная экологическая структура популяции не слу-
чайна, а детерминирована комплексом приспособительных особенностей. 

6.1. Âîçðàñòíàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé

Возрастная структура популяции отражает такие важные процессы, как интенсив-
ность воспроизводства, уровень смертности, скорость смены поколений. Понимание 
вклада разных возрастных групп в успех размножения и выживания имеет решающее 
значение в исследованиях по популяционной и эволюционной экологии (Clutton-Brock, 
Sheldon, 2010; Yngvild et al., 2012). Возрастная структура популяции определяется не-
сколькими причинами, среди которых время достижения половой зрелости, общая 
продолжительность жизни, длительность периода размножения, продолжительность 
поколений, частота приплода, смертность и тип динамики численности (Тимофеев-
Ресовский и др., 1973). У мелких млекопитающих они тесно связаны с плотностью 
популяции, погодными условиями и другими внешними факторами (Ивантер, 1975; 
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Жигальский, 1994; Krebs, Myers, 1974; Stenseth, 1978; Aars, Ims, 2002 и др.), поэтому 
возрастной состав у этой группы животных очень изменчив. 
По мнению С.С. Шварца (Шварц и др., 1964) возрастная структура не исчерпывается 

численным соотношением возрастных групп. Она определяется и биологической спе-
цификой животных разного возраста и генераций, своеобразием их реакций на изме-
нения во внешней среде. Животные, родившиеся в разные сезоны года, развиваются в 
различных условиях и обладают определенными биологическими свойствами (Шварц, 
1969, 1980). В связи с этим было предложено выделять в демографической структуре 
популяции три группы — перезимовавших, половозрелых сеголеток и неполовозре-
лых сеголеток (Оленев, 1989, 2009). Каждую такую группировку составляют особи из 
нескольких смежных когорт, связанных функциональным единством в воспроизводс-
тве популяции. Так, среди половозрелых сеголеток основную массу животных состав-
ляют особи первых весенне-летних пометов, которые быстро растут и приступают к 
размножению. В группу неполовозрелых сеголеток попадают зверьки, родившиеся во 
второй половине лета. 
Мелкие млекопитающие (землеройки, полевки) характеризуются коротким жизнен-

ным циклом. Соотношение возрастных групп в течение сезона у них меняется по схожей 
модели. Весной и в начале лета популяции полевок состоят только из перезимовавших 
животных. Они дают за лето в условиях Севера 2–3 выводка и постепенно отмирают. 
Сеголетки ранних выводков у полевок созревают и приносят 1–2 помета, затем большая 
их часть также гибнет. В августе популяции грызунов состоят, таким образом, из разных 
возрастных групп — перезимовавших, их потомства, состоящего из сеголеток перво-
го, второго и третьего пометов, а также прибылых, родившихся от ранних сеголеток. 
К октябрю в популяции остаются лишь молодые неполовозрелые животные, которые 
родились во второй половине лета (Zejda, 1961; Gliwicz et al., 1968; Ивантер, 1978а; Куп-
риянова, 1978; Европейская рыжая полевка, 1981; Gliwicz, 1983; Чернявский, Лазуткин, 
1985; Ревин, 1989; Вольперт, Шадрина, 2002; Бердюгин и др., 2007 и др.). 
Возрастная структура у землероек более простая, чем у полевок. Перезимовавшие 

животные за лето приносят 2–3 помета. Сеголетки в первый год практически не со-
зревают. Поэтому в популяции присутствуют всего две группы — перезимовавшие и 
неполовозрелые сеголетки, что характерно за некоторым исключением для землероек 
Старого и Нового Света (Borowski, Dehnel, 1952; Crowcroft, 1956; Ивантер, 1975; Дол-
гов, 1985; Куприянова, Наумов, 1986; Большаков и др., 1996; Whitaker, 2004, и др.). 
Возрастная структура популяций мелких млекопитающих очень лабильна во вре-

мени. Такая изменчивость придает популяции определенную устойчивость в меняю-
щихся условиях среды (Шварц, 1965). Она ориентирована на определенный уровень 
численности и емкость угодий, что определяет значение возрастной структуры в ав-
торегуляторных процессах (Ивантер, 1975). В годы низкой численности животные 
раньше приступают к размножению, значительная часть сеголеток весенних пометов, 
а частично и летних созревает и приносит потомство. Такие годы характеризуются 
усложненной возрастной структурой. В годы высокой численности размножение начи-
нается позже. В нем участвует незначительная часть молодых животных весенних вы-
водков. Возрастная структура во второй половине лета становится проще (Kalela, 1957; 
Кошкина, 1965; Krebs, Myers, 1974; Ивантер, 1975; Gliwicz, 1975; Оленев, 1981; Morris, 
1984; Bujalska, 1985; Курышев, Курышева, 1988; Bernshtein et al., 1989; Boonstra, 1994; 
Saitoh et al., 1999; Inchausti et al., 2009; Жигальский, 2011, и др.). 
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Среда обитания также оказывает влияние на возрастную структуру популяций мел-
ких млекопитающих. В благоприятных условиях она перестраивается на реализацию 
максимального потенциала размножения, а при неблагоприятных условиях — на ми-
нимальное воспроизводство (Ивантер, 1975). Поэтому в разных ландшафтных услови-
ях у одного и того же вида возрастной состав популяций может существенно отличать-
ся. Известно, что у млекопитающих, обитающих на равнине по сравнению с горами, 
дольше сезон размножения, больше число генераций и животные раньше приступают 
к размножению (Zammuto, Millar, 1985; Badyaev, Ghalambor, 2001; Gillis et al., 2005). В 
горах Северного Урала сеголетки красной полевки приносят за лето всего один, редко 
два помета (Большаков, 1972), тогда как на равнине их число составляет у лесных по-
левок 2–3, а в некоторых случаях и четыре выводка (Куприянова, Наумов, 1986; Яки-
мова, 2008). Соответственно, в зависимости от числа пометов и участия молодых в 
размножении меняется и возрастная структура популяции. Компромиссом между раз-
множением и сосуществованием видов на больших высотах является более высокая 
выживаемость животных, чем на равнине (Большаков, 1969; Zammuto, Millar, 1985; 
Yoccoz, Mesnager, 1999). Например, у арктического суслика (Spermophilus parryii) в 
летний период выживаемость взрослых самок в горах на 38% выше по сравнению с 
равнинными популяциями (Gillis et al., 2005). Это приводит к тому, что в возрастной 
структуре горных популяций наблюдается довольно высокая доля взрослых животных.
В целом данный литературный обзор подтверждает известное положение С.С. 

Шварца (1965, 1967) о том, что поддержание оптимальной возрастной структуры по-
пуляций является одним из основных механизмов приспособления животных к конк-
ретным условиям их обитания.
Анализ возрастной структуры популяций фоновых видов полевок выявил у них 

большие различия в соотношении разных возрастных групп в ландшафтных районах 
Печоро-Илычского заповедника. У красной полевки выражен отчетливый тренд в со-
кращении числа неполовозрелых сеголеток и увеличении доли перезимовавших жи-
вотных от равнины к предгорьям (рис. 59). Если первые за июль–август занимают в 
уловах на равнине 72,3%, в предгорьях — 67,8%, то в горных лесах — 57,0%. У вторых 
удельный вес в равнинной части достигает 13,5%, в остальных, соответственно, 20,2% 
и 35,6%. Разница между перезимовавшими животными равнинного и горного районов 
составляет 2,6 раза (F = 66,01; p < 0,001). Удельный вес половозрелых сеголеток на 
равнине и в предгорьях примерно одинаков (14–14,6%), а горах он уменьшается до 
7,7%. Аналогичная картина в распределении разных возрастных групп по ландшаф-
там наблюдается и у рыжей полевки. У нее также увеличивается число перезимовав-
ших животных от равнинного района (18,2%) к горам (47,7%), а доля неполовозрелых 
сеголеток уменьшается, соответственно, от 68,5 до 44,2%. И в этом случае различия 
статистически значимы — критерий Фишера от 63,3 (p < 0,001) до 62,6 (p < 0,001). 
Удельный вес половозрелых сеголеток также имеет тенденцию к уменьшению, но раз-
личия незначимы.
Возрастная структура популяций у серых полевок имеет черты сходства с лесными 

полевками, но и обладает определенной спецификой. Сходство наблюдается в том, что 
число перезимовавших животных у этих видов также увеличивается в направлении 
гор. Однако у темных полевок их доля мало отличается между равнинным и предгор-
ным районами (3,0–4,7%). Но в горах удельный вес перезимовавших полевок возраста-
ет в 6–9 раз и достигает 27%. В какой-то мере такие существенные различия связаны с 
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особенностями экологии данного вида и его выживаемостью. Тем не менее, ландшафт-
ная специфика в возрастном составе и здесь проявляется четко. Число неполовозрелых 
сеголеток, как и у лесных полевок, уменьшается в горном районе. На равнине и в пред-
горьях они очень многочисленны в уловах (85,5–89,3%). В горах удельный вес этой 
группы уменьшается до 49,2%. Доля половозрелых сеголеток максимальна в горном 
районе (23,8%), тогда как в других районах она уменьшается и составляет на равнине 
11,5%, а в предгорьях — 6,0%.
Соотношение возрастных групп у полевки-экономки в отличие от других видов бо-

лее выравнено по районам. Для этого вида характерно большое число половозрелых 
сеголеток во всех типах ландшафтов (от 20,1 до 35,1%). Каждая ландшафтная попу-
ляция имеет свою специфику. Так, в равнинном районе отмечено меньшее число пе-
резимовавших животных (20,3%), большее число половозрелых сеголеток (35,1%). В 
предгорьях довольно высока доля неполовозрелых сеголеток (55,4%). В горах же в 
уловах преобладают перезимовавшие животные (46,5%) и примерно равное соотноше-
ние сеголеток обеих групп.
У землероек возрастная структура популяций рассматриваемых видов значительно 

отличается от полевок (рис. 60), что обусловлено их экологическими особенностями. 
Группа половозрелых сеголеток представлена у них лишь единичными животными в 
равнинном и предгорном районах. В горах они отсутствовали. Во второй половине 
лета в уловах обычно преобладают неполовозрелые молодые особи. Ландшафтные 
особенности выявлены лишь среди перезимовавших животных. 
У обыкновенной бурозубки удельный вес этой возрастной группы составляет на равни-

не 20,5%, в горных районах — 25,5–25,7%. Различия между ними хотя и незначительны, 

Рис. 59. Соотношение возрастных групп в популяциях фоновых видов грызунов в разных 
ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника (июнь–август).
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но статистически значимы (F = 5,31; p < 0,05). Большая доля перезимовавших животных 
(свыше 25%) отмечена также в горных лесах Косьвинского Камня на восточном макро-
склоне Северного Урала (Большаков и др., 1996). В средней равнинной тайге Республики 
Коми (бассейн Вычегды) взрослых зверьков значительно меньше — 11,2% (Бобрецов и др., 
2007). У равнозубой бурозубки доля перезимовавших выше в равнинном районе (16,2%), 
чем в предгорьях и горах, в которых она одинакова (10,3%). Однако различия в данном 
случае незначимы из-за малочисленности выборки из равнинного района. У средней бу-
розубки число представителей старшей возрастной группы во всех районах отличается 
между собою слабо: их удельный вес меняется от 10,2 до 12,6%. Наиболее существенные 
различия выявлены у малой бурозубки. У нее доля перезимовавших животных в равнин-
ной части составляет 10,8%, в предгорьях — 25,2%, в горах — 28,5%. 
Таким образом, общей спецификой демографии популяций мелких млекопитающих 

Печоро-Илычского заповедника является возрастание удельного веса перезимовавших 
животных в горных ландшафтах. Наши данные подтверждают и материалы Б.В. Тес-
това (1993) по этой же территории. У красной полевки на севере горного района доля 
перезимовавших животных в уловах достигает в среднем 21,3%. Но эти данные при-
ведены для второй половины лета. С учетом июня это число, безусловно, будет выше. 
В горной тайге Полярного Урала в конце июля – начале августа по данным В.С. Бала-
хонова (Мелкие млекопитающие …, 1986) число этой возрастной группы составило 
47,3%, половозрелых сеголеток — 26,3%, неполовозрелых сеголеток — 26,4%.
Наиболее существенные различия в возрастном составе популяций животных меж-

ду ландшафтными районами наблюдаются по годам. Рассмотрим динамику возраст-

Рис. 60. Соотношение возрастных групп в популяциях фоновых видов землероек в разных 
ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника (июнь–август).
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ной структуры популяций на примере красной полевки и обыкновенной бурозубки. 
Для флуктуирующих популяций мелких млекопитающих хорошо известна связь де-
мографических параметров с изменениями уровня численности. У красной полевки 
такая статистически значимая связь выявлена для сеголеток всех ландшафтных райо-
нов заповедника, но отсутствовала у перезимовавших животных. При этом для поло-
возрелых сеголеток она была отрицательной, а для неполовозрелых сеголеток поло-
жительной. Доля половозрелых сеголеток увеличивалась в годы низкой численности и 
уменьшалась в годы высокой плотности. Значения коэффициента корреляции Спирме-
на колебались по районам от –0,70 до –0,84 (p < 0,001).
Учитывая синхронный характер изменений обилия красной полевки в разных типах 

ландшафтов, можно было бы ожидать и большого сходства в динамике соотношения 
возрастных групп. Однако оказалось, что довольно часто наблюдаются большие разли-
чия в возрастном составе данного вида в разных районах (рис. 61). Так, в 1989 г. удель-
ный вес половозрелых сеголеток в уловах на равнине составлял 17,5%, в то же время 
в горных районах их было очень мало — от 2,0% (предгорья) до 0,5% (горы). Но при 
этом число перезимовавших животных в последних районах было значительно выше, 
чем на равнине. В 1998 г. в равнинной части доля перезимовавших в уловах составляла 
9,6%, в других районах — от 32,4 до 35,4%. При этом число половозрелых сеголеток 
было в два раза выше на равнине. В 2001 г. примерно при одинаковом участии половоз-
релых сеголеток значительные различия наблюдались в популяциях красной полевки 
среди перезимовавших и неполовозрелых сеголеток. Первых на равнине было всего 
5,4%, в предгорьях — 16,7%, а в горах — 41,7%. Удельный вес неполовозрелых сего-
леток при этом уменьшался от 84,9% (на равнине) до 53,2% (в горах). В 2008 г. доля 
перезимовавших животных в равнинной и в предгорной тайге была одинаковой, но во 
втором районе в два раза больше половозрелых сеголеток. В горах перезимовавшие 
полевки почти не уступали по численности сеголеткам, при этом доля половозрелых 
сеголеток была такой же, как и на равнине.
Таким образом, основные различия затрагивают чаще всего группу перезимовав-

ших животных и половозрелых сеголеток. Несогласованность в динамике возрастной 
структуры популяций ландшафтных группировок красной полевки на фоне их сопря-
женных динамик объясняется разным уровнем численности и некоторыми биологи-
ческими особенностями (продолжительность жизни), обусловленных ландшафтной 
спецификой.
У обыкновенной бурозубки сопряженность в динамике численности отмечена толь-

ко между равнинным и предгорным районами. Хотя пики обилия животных совпадают 
во всех типах ландшафтов. Уровень численности и здесь имеет большое значение в 
динамике возрастного состава популяций землероек. В равнинной популяции значи-
мые связи между обилием и демографическими параметрами отсутствовали. В пред-
горном районе, где уровень численности вида выше, доля перезимовавших животных 
достоверно коррелировала с показателями обилия (–0,74; t = 5,29; p < 0,001). Значение 
показателя корреляции Спирмена у горных животных (численность наиболее высокая) 
еще выше (–0,86; t = 5,32; p < 0,001). 
Возрастной состав популяций обыкновенной бурозубки варьирует по годам сильнее, 

чем у красной полевки (рис. 62). Ландшафтные различия в динамике демографической 
структуры этого вида выражены очень четко. Они заключаются в том, что от равнины 
в направлении гор увеличивается число лет с преобладанием в популяции перезимо-



220 А.В. Бобрецов Популяционная экология мелких млекопитающих

Рис. 61. Динамика возрастного состава красной полевки в разных ландшафтных районах 
Печоро-Илычского заповедника.
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Рис. 62. Динамика возрастного состава обыкновенной бурозубки в разных ландшафтных 
районах Печоро-Илычского заповедника.
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вавших животных. В равнинной части заповедника такие годы отсутствовали: доля 
старшей возрастной группы изменялась от 7,7 до 35,6%. В предгорьях она варьировала 
от 9,3 до 71,4%. В этом районе отмечен один год, когда в уловах доминировали перези-
мовавшие (2005 г.). В трех случаях соотношение разных возрастных групп было при-
мерно одинаковым. А вот в горах уже зарегистрировано пять таких случае. При этом 
удельный вес представителей старшей возрастной группы в 1990 г. составил 92,3%, а 
в 1999 г. — 87,5%. 
Такие существенные различия в динамике соотношения возрастного состава живот-

ных между районами обусловлены погодными условиями. Особенно губительны для 
землероек продолжительные похолодания в конце мая (Бобрецов и др., 2003), которые 
в горах бывают довольно регулярно. В холодные годы животные очень слабо размно-
жаются, поэтому в уловах преобладают практически одни взрослые животные. Возвра-
ты холодов в предгорьях и на равнине выражены гораздо слабее. 

6.2. Ïîëîâàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé

Половая структура популяций животных определяется первичным (при оплодот-
ворении), вторичным (у новорожденных) и третичным (у взрослых) соотношением 
полов. Первичное соотношение полов у многих таксонов животных, в том числе и 
у млекопитающих, близко 1:1. Но в дальнейшем под влиянием различных факторов 
(Hardy, 1997) соотношение полов зачастую сдвигается в сторону превалирования одно-
го из них. В большинстве случаев такое смещение имеет адаптивное значение (Шварц, 
1980; West, Sheldon, 2002). Многочисленные примеры различий в численном соотно-
шении самцов и самок приведены в ряде отечественных и зарубежных обзорных работ 
(Большаков, Кубанцев, 1984; Clutton-Brock, Iason, 1986).
Для объяснения механизмов, объясняющих распределение полов у птиц и млекопи-

тающих, было предложено одиннадцать гипотез (Cockburn et al., 2002). Наибольшую 
популярность получила гипотеза Триверса-Уилларда и ее различные модификации 
(Trivers, Willard, 1973; Grant, 2003; Cameron, 2004). Суть ее заключается в том, что 
матери должны производить больше детенышей того пола, который получает макси-
мальную выгоду от её состояния в данных условиях. Поэтому самки в благоприятных 
условиях производят больше самцов и наоборот. Энергетическая стоимость рождения 
и воспитания мужских особей выше, чем женских (Clutton-Brock et al., 1981). Одна-
ко эта гипотеза хорошо работает в случаях, когда виды приносят по одному помету 
(Frank, 1990), и в меньшей степени применима для многоплодных видов млекопитаю-
щих (Koskela et al., 2009; Yin et al., 2011). 
Эта гипотеза привлекает внимание к тому, что физиологическое состояние самок яв-

ляется существенным фактором, определяющим соотношение полов. В настоящее вре-
мя существует много доказательств этому (Назарова, Евсиков, 2000; Wedekind, 2002; 
Koskela et al., 2009; Ryan et al., 2011). Так, низкая упитанность самок водяной полевки 
во время беременности сопряжена с повышением перинатальной смертности и сдви-
гом соотношения полов в потомстве в пользу самцов. В благоприятных условиях, при 
высокой ресурсной обеспеченности, соотношение полов при рождении не отличается 
от 1:1 (Евсиков и др., 1997; Назарова, 2008).
Другим внутренним фактором, который оказывает влияние на половой состав попу-

ляций млекопитающих, является возраст. У мелких млекопитающих в силу их непро-
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должительности жизни возрастные изменения перекрываются реакцией организмов 
на условия существования (Покровский, Большаков, 1979). В какой-то мере влияние 
возраста проявляется в сезонных сдвигах в соотношении полов в пометах. Сезонная 
динамика полового состава проходит, по словам Э.В. Ивантера (1975), по единой для 
всех видов схеме и сводится к постепенному снижению преобладания самцов среди 
перезимовавших животных от весны к осени. Это подтверждается многими исследо-
вателями на разных видах мелких млекопитающих (Долгов и др, 1968; Наумов и др., 
1969; Куприянова, 1978; Hansson, 1978; Churchfi eld, 1980; McShea, Madison, 1986; До-
кучаев, 1990; Рогов и др., 1999; Вольперт, Шадрина, 2002; Bryja et al., 2005; Janova et 
al., 2008, и др.). Однако в одних случаях устойчивое преобладание самцов остается на 
протяжении всего лета (Чернявский, Лазуткин, 2004; Слугу, 2009), в других уже с сере-
дины лета или в его конце в уловах превалируют самки (Жигальский, 2012). Возмож-
ны и другие варианты сезонной динамики полового состава. Так, у темной полевки в 
Фенноскандии в начале сезона размножения соотношение полов близко 1:1, но уже 
в июле сильно смещено в сторону самок (Myllymäki, 1977). Считается, что домини-
рование самцов в весенне-летних уловах обусловлено их наибольшей активностью в 
этот период (Юдин, 1962; Ивантер, 1975). В северной тайге Западной Сибири весной у 
красной полевки в уловах преобладают самки (52,6–70%), их доля к осени снижается 
до 34,6–52,4% (Елистратова, Крутиков, 2003). 
По некоторым данным самки у мелких млекопитающих могут регулировать соот-

ношение полов (Lambin, 1994). Ряд видов полевок производят весной больше самок, а 
осенью самцов (Boonstra, 1989; Saitoh, 1990; Bond et al., 2003). Для полевки-экономки 
в Норвегии была показана способность к изменению полового состава в выводках в 
соответствии с доступностью ресурсов, конкурентоспособностью особей и наличием 
в локальном местообитании других размножающихся самок (Aars et al., 1995).
Во многих популяциях разных видов мелких млекопитающих в целом преоблада-

ют самцы. Такое соотношение отмечено для перезимовавших рыжих полевок в Каре-
лии (Ивантер, 1975; Грищенко, 2002), на Среднем Урале (Кшнясев, Давыдова, 2011), 
на севере и в центральной части Русской равнины (Наумов и др., 1969; Куприянова, 
1978), в Чехии (Suchomel, 2007), в Великобритании (Bush et al., 2002), в Финляндии 
(Norrdahl, Korpimaki, 2002). Однако на Среднерусской возвышенности и в Западных 
Карпатах за весь период наблюдений не обнаружено значимых отклонений от про-
порции 1:1 (Hlŏška, Saniga, 2005; Дуванова, 2009). В островной популяции в Польше 
преобладают самки (Bujalska, 1986). У красной полевки на крайнем Северо-Восто-
ке Сибири и на юге Якутии наблюдается устойчивое превалирование самцов (Чер-
нявский, Короленко, 1979; Ревин, 1989; Цветкова, 1990; Вольперт, Шадрина, 2002; 
Чернявский, Лазуткин, 2004). Подобная ситуация отмечена для этого вида в Южном 
Забайкалье (Телешова, 2013) и на севере Западной Сибири (Буйдалина, 1988; Слуту, 
2009). Такое устойчивое доминирование самцов часто объясняется тем, что самки в 
экстремальных условиях отмирают интенсивнее, чем самцы. На Урале соотношение 
полов у красной полевки близко 1:1, хотя здесь в одних районах численно преобла-
дают самцы, в других — самки (Большаков, Кубанцев, 1984). На Алтае среди пере-
зимовавших животных и неполовозрелых сеголеток отмечено больше самок (Марин, 
1984). Половой состав популяций хомячка Эверсманна в разных районах различается 
(Картбаева и др., 2002). В популяциях обыкновенной бурозубки в разных частях аре-
ала среди взрослых особей повсеместно превалируют самцы (Дунаева, 1955; Шварц, 
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1962; Ивантер, 1975; Куприянова, 1978; Тюрина, 1992; Большаков и др., 1996). Хотя 
в отношении и этого вида отмечены региональные различия в половом составе попу-
ляций (Hansson, 1978). У полевки-экономки Якутии половая структура различается в 
разных ландшафтных районах. У перезимовавших соотношение полов в пойменном и 
озерно-таежном ландшафтах близко 1:1, а в горном районе самки практически отсутс-
твуют (Шадрина, Вольперт, 1990). 
При изменении среды обитания соотношение полов часто уклоняется в сторону 

самцов или самок (Lambin, 1994; Hardy, 1997; West et al., 2002). Большое значение при 
этом имеет качество местообитаний (Wild, West, 2007). Еще Н.П. Наумов (1948) отме-
чал, что половой состав взрослых рыжих полевок и ряда других видов в значительной 
мере определяется кормностью и защищенностью местообитаний. В благоприятных 
по этим условиям биотопах преобладают самцы, в неблагоприятных условиях — сам-
ки. При ухудшении условий соотношение полов резко сдвигается в сторону самок 
(Шварц, 1980). Такими условиями могут стать доступность кормов, изменения в ра-
ционе животных (Navara, 2010) и температура воздуха. Так, Ш. Розенфельд и Р. Ро-
бертс (Rosenfeld, Roberts, 2004) обнаружили, что самки мышей при кормлении пищей 
с очень высоким содержанием жиров производят 67% самцов, в то время как при их 
недостатке — только 39% особей мужского пола. При пониженных температурах боль-
ше рождается самок (Lerchl, 1999). 
Хорошей иллюстрацией к тому, как условия среды влияют на половой состав попу-

ляций мелких млекопитающих, являются материалы Л.Е. Лукьяновой (2013) по Ви-
симскому заповеднику (Средний Урал). Здесь за довольно короткий отрезок времени 
среда менялась кардинально несколько раз. Изменение условий обитания вызывало 
сдвиги и в соотношении полового состава у рыжей полевки. До нарушения лесов со-
отношение полов у этого вида было близко 1:1, после пожара оно значимо сместилось 
в сторону самок. 
Половая структура популяций мелких млекопитающих очень изменчива по годам, 

поэтому по характеру динамики она у большинства видов грызунов и насекомоядных 
относится к типу с неустойчивым соотношением полов (Большаков, Кубанцев, 1984). 
Многие исследователи связывают эти изменения с динамикой численности популяций 
(Наумов и др., 1969; Kalela, 1971; Krebs, Myers, 1974; Ивантер, 1975; Кошкина, Корот-
ков, 1975; Hansson, 1978; Тестов, 1983; Курышев, 1985; Buajlska, 1986; Куприянова, 
Калини, 1986; Sheftel, 1989; Докучаев, 1990; Дупал, 1995; Чернявский, Лазуткин, 2004, 
и др.). Они сводятся к тому, что в годы низкой численности и во время ее подъема в 
популяции преобладают самцы, в годы высокой численности соотношение полов близ-
ко 1:1 (или в некоторых районах уклоняется в сторону самок), а в годы спада нередко 
численно превалируют самки. При этом реакция на плотность у разных возрастных 
групп часто нетождественна (Ивантер, 1975). У зимовавших рыжих полевок доля сам-
цов снижается в годы низкой весенней численности, а у сеголеток позднелетних вы-
водков — наоборот, в годы высокой. Вместе с тем, у популяций некоторых видов связь 
полового состава с обилием отсутствует (Малышев, 1992; Wolff et al., 2002; Bond et 
al., 2003; Оленев, Григоркина, 2011). Так, например, у средней бурозубки Северо-Вос-
точной Азии подобная связь отмечена в популяции на Омолоне, и в то же время она 
отсутствовала в популяциях на Челомдже (Докучаев, 1990). 
В Печоро-Илычском заповеднике наблюдаются отчетливые ландшафтные различия 

в соотношении полов в популяциях разных видов. У красной полевки (рис. 63) в рав-
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нинном (47,8%) и горном (49,7%) районах доля самцов равна числу самок. В предго-
рьях самцы преобладают в уловах во второй половине лета (χ2 = 24,9; p < 0,001). Среди 
половозрелых молодых животных на равнине в уловах доминируют самцы (63,4%; χ2 = 
21,6; p < 0,001). В предгорном районе их соотношение близко 1:1 (50,1%), а в горах уже 
превалируют самки (58,2%; χ2 = 3,94; p < 0,05). Среди неполовозрелых сеголеток пов-
семестно соотношение полов уклоняется в сторону самцов. Ландшафтные различия в 
половом составе выражены среди взрослых животных между предгорным районом с 
одной стороны и равнинным и горным районами с другой стороны (F = 4,58–4,25; p < 
0,05). Статистически значимые различия отмечены также между районами в группе по-
ловозрелых сеголеток. Наши данные согласуются с материалами В.П. Теплова (1954) 
по Печоро-Илычскому заповеднику в отношении молодых животных красной полевки. 
Однако противоречат его выводу о преобладании среди взрослых особей самок. По его 

Рис. 63. Половая структура популяций лесных полевок во второй половине лета в разных 
ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника. Верхние рисунки — равнинный район, 
средние рисунки — предгорный район, нижние рисунки — горный район. 1 — перезимовавшие, 
2 — половозрелые сеголетки, 3 — неполовозрелые сеголетки.
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оценке для территории заповедника самцы составляли всего лишь 22%, тогда как по 
нашим данным соотношение полов или равно 1:1 или в уловах превалируют самцы. 
Судя по материалам Б.В. Тестова (1983), в горном районе на севере заповедника в сред-
нем за все годы соотношение полов уклонялось в сторону самцов.
Считалось, что у рыжей полевки соотношение самцов и самок в популяциях близко 

1:1. Сдвиги, которые имеют место, вызваны зачастую случайностью материала (Евро-
пейская рыжая полевка, 1981). Однако, как уже было показано в литературном обзоре, 
это далеко не так. Отклонения от пропорции 1:1 носят закономерный характер. В Печо-
ро-Илычском заповеднике среди всех возрастных групп значимо преобладают самцы. 
При этом прослеживается тенденция к увеличению доли самцов среди взрослых жи-
вотных от равнины (57,4%) к горам (65,2%). Среди неполовозрелых сеголеток самцов 
больше на равнине. Различия между выборками равнинного и предгорного районов 
оказались значимыми (F = 6,11; p < 0,05). По данным В.П. Теплова (1954), в популяции 
рыжей полевки Печоро-Илычского заповедника среди взрослых преобладали самки 
(29%), правда, этот вывод был сделан на небольшой выборке (n = 35). Наши выводы 
подтверждают и материалы сыктывкарских зоологов о преобладании в целом в уловах 
самцов в средней тайге Республики Коми (Млекопитающие …, 1994).
Среди серых полевок отмечено отчетливое повышение удельного веса самцов сре-

ди старшей возрастной группы в направлении гор (рис. 64). Так, у темной полевки 
в равнинном (47,6%) и предгорном (54,7%) районах заповедника соотношение полов 
достоверно не отличается от 1:1. В горах оно сильно уклоняется в сторону самцов 
(69,6%; χ2 = 29,4; p < 0,001). Поэтому по числу самцов этот район значимо отличаются 
от других типов ландшафтов. Такие же закономерности в этой возрастной группе на-
блюдаются и у полевки-экономки.
Среди половозрелых сеголеток темной полевки во всех районах достоверно пре-

обладают самки. Доля самцов колеблется от 34,7 до 36,9%. При этом различий в по-
ловом составе между районами не выявлено. Среди неполовозрелых сеголеток пов-
семестно больше самцов. У полевки-экономки наблюдается превалирование самцов 
у половозрелых молодых животных в равнинном и горном районах (соответственно, 
61,5 и 65,3%) и самок в предгорьях заповедника (38,9%). Различия в этом случае меж-
ду районами достоверны: значения критерия Фишера составляют между равниной и 
предгорьями 3,96 (p < 0,05), между горами и предгорьями — 24,43 (p < 0,001). Среди 
неполовозрелых особей этого вида соотношение полов в равнинном районе близко 1:1, 
в других районах доминируют самцы (более 64%).
Половая структура у лесного лемминга отличается от других видов мелких грызу-

нов тем, что в популяциях этого вида устойчиво преобладают самки (Новиков, 1941; 
Kalela, Oksala, 1966; Smith, Stenseth, 1978; Большаков, Кубанцев, 1984; Eskelinen, 
2004, и др.). В Финляндии средняя доля самцов в популяции составляет только 25% 
(Eskelinen, 2004). В Печоро-Илычском заповеднике она колеблется среди взрослых жи-
вотных разных ландшафтных районов от 30% (равнина) до 44,9% (предгорья). На Юж-
ном Урале этот показатель достигает 32,5% (Мелкие млекопитающие …, 1986). В этой 
связи интересны данные по Северо-Востоку Сибири, где соотношение полов в данной 
возрастной группе близко 1:1 (Вольперт, Шадрина, 2002). Среди неполовозрелых сего-
леток лесного лемминга в Печоро-Илычском заповеднике превалируют также самки. 
При этом достоверных различий между районами не обнаружено. Вместе с тем, соот-
ношение полов сильно различается в группе половозрелых зверьков. В равнинном и 
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горном районах соотношение самок и самцов было одинаковым (соответственно, 52,4 
и 48,4%), в предгорьях явно доминируют самки (73%; χ2 = 26,7; p < 0,001). Различия 
между предгорьями и другими районами значимы. Они, вероятно, обусловлены тем, 
что именно в предгорном районе для лесного лемминга складываются наиболее оп-
тимальные условия. В этих условиях среди сеголеток созревает большее число самок, 
что является необходимым для резкого нарастания численности.
У обыкновенной бурозубки (рис. 65) среди перезимовавших особей на равнине и 

особенно в горах преобладают самцы (соответственно, 64,5%; χ2 = 41,2; p < 0,001 и 
75,8%; χ2 = 123,4; p < 0,001). Различия между районами статистически значимы (F = 
10,13; p < 0,01). В предгорной тайге соотношение полов близко 1:1 (49% самцов в 
уловах) и значимо отличается от других районов. Среди сеголеток этого вида число 
самцов и самок в выборках всех районов равно. Ранее В.П. Тепловым (1954) в этом 

Рис. 64. Половая структура популяций темной полевки и лесного лемминга во второй половине 
лета в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника. Верхние рисунки — 
равнинный район, средние рисунки — предгорный район, нижние рисунки — горный район. 
1 — перезимовавшие, 2 — половозрелые сеголетки, 3 — неполовозрелые сеголетки.
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регионе на относительно небольшом материале было отмечено преобладание самцов 
среди молодых животных (61%). Что же касается их доминирования в уловах старшей 
возрастной группы, то это обычное явление для обыкновенной бурозубки. Интерес вы-
зывает тот факт, что такое стойкое превалирование этой половой группы сохраняется в 
заповеднике и во второй половине лета. 
У средней бурозубки соотношение полов на равнине (51,8%) и в горах (54,8%) за-

поведника близко 1:1 и не различается между этими районами, тогда как в предгор-
ном районе достоверно преобладают самки (59,3%; χ2 = 14,3; p < 0,001). Различия в 
половом составе между предгорным районом с одной стороны и равниной и горами с 
другой значимы (F = 4,02–5,86; p < 0,05). Среди сеголеток всех районов число самцов 
и самок примерно одинаково: доля самцов изменялась от 49,6% на равнине до 53,2% 
в горах. Достоверных различий между районами не обнаружено. Наши данные за ис-
ключением предгорного района в целом согласуются с материалами И.Ф. Куприяновой 
(Млекопитающие …, 1994) по средней тайге бассейна среднего течения реки Вычегды, 
где в обеих возрастных группах соотношение полов было близко к 1:1.
Судя по литературным данным, половой состав равнозубой бурозубки отличается от 

других видов землероек отсутствием доминирования самцов, особенно среди молодых 
животных (Вольперт, Шадрина, 2002). Соотношение полов у этого вида в средней тай-

Рис. 65. Половая структура популяций землероек-бурозубок во второй половине лета в 
разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника. Районы: А — равнинный, Б — 
предгорный, В — горный. 1 — перезимовавшие, 2 — сеголетки. 
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ге Республики Коми примерно равно (Млекопитающие …, 1994). В Печоро-Илычском 
заповеднике в равнинном районе наблюдается некоторое преобладание самок. Однако 
из-за малого объема материала доказать статистическую значимость различий не пред-
ставляется возможным. В целом же для всех ландшафтных районов характерно равное 
число самцов и самок в уловах в обеих возрастных группах.
Среди перезимовавших особей малой бурозубки значительно доминируют самцы. 

Причем их доля увеличивается в горах до 77,1% против 68,4% на равнине. Соотноше-
ние полов в равнинном и горном районах близко 1:1, в предгорьях в уловах превали-
руют самцы — 57,5% (χ2 = 8,0; p < 0,01). При этом достоверно значимых различий по 
доле самцов между районами выявить не удалось.
Половой состав у разных видов мелких млекопитающих в разных ландшафтных райо-

нах сильно варьирует по годам. Однако устойчивое преобладание самцов среди перези-
мовавших животных в уловах не отмечено. Так, у красной полевки Печоро-Илычского 
заповедника доля этой половой группы в равнинном районе колеблется от 20,0 до 66,7%, 
в предгорьях — от 20,0 до 85,7%, в горах — от 33,3 до 75,0% (рис. 66). Таким обра-
зом, во всех районах отмечены годы, когда в популяции превалируют самки. Из 25 лет 
наблюдений на равнине наблюдалось пять таких случаев, в предгорьях — три случая. 
В горах при меньшем временном отрезке отмечено три подобных года. При этом годы 
доминирования самок в популяциях красной полевки в разных районах не совпадали, 
что свидетельствует об отсутствии синхронности в изменениях полового состава. Сре-
ди неполовозрелых сеголеток практически во все годы в уловах доминировали самцы, 
реже соотношение самцов и самок было близко 1:1. Доля самцов среди этой возрастной 
группы колебалась в равнинной части заповедника от 47,8 до 100%, в предгорьях — от 
42,9 до 100%, в горах — от 51,6 до 78,6%. И только однажды (2000 г.) в предгорной тайге 
было отмечено значимое преобладание самок в популяции данного вида. 
Изменение соотношения полов в разные годы обусловлено, как уже отмечалось 

выше, разной реакцией самцов и самок на вариабельность условий существования. 
При ухудшении условий гибнут в первую очередь самцы, поэтому половая структура 
животных уклоняется обычно в сторону самок. Изменения среды обитания во многом 
определяют и динамику численности разных видов мелких млекопитающих. В этом 
контексте падение численности является результатом ухудшения условий, в результате 
чего размножение затормаживается, а смертность особенно самцов достигает макси-
мальных величин. Поэтому довольно часто постулируется связь между половой струк-
турой популяции и уровнем обилия.
В Печоро-Илычском заповеднике такая связь найдена у красной полевки в горном 

районе на севере резервата (Тестов, 1983, 1993). В период максимумов численности 
соотношение полов у перезимовавших и неполовозрелых сеголеток приближалось 
1:1, а в период минимумов сдвигалось в сторону избытка самцов. Нами по данно-
му виду на большем временном отрезке отмечена достоверно значимая связь между 
долей самцов и уровнем обилия только в группе сеголеток (рис. 67). В равнинном 
районе она характерна для половозрелых самцов (r = –0,68; t = 4,54; p < 0,001), в 
предгорных лесах – для половозрелых (r = –0,65; t = 4,24; p < 0,001), и неполовозре-
лых (r = –0,47; t = 2,58; p < 0,01) молодых животных, в горах — для неполовозрелых 
сеголеток (r = –0,64; t = 2,78; p < 0,05). Такая связь везде была отрицательной, то есть 
в годы высокой численности доля самцов понижалась, и, наоборот, в годы низкой 
численности повышалась. 
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Таким образом, наши данные подтверждают выводы В.Б. Тестова, но только для мо-
лодых животных. В этой связи следует отметить, что в Карелии для близкого вида — 
рыжей полевки наиболее отчетливая корреляция проявляется также в группе ранних 
прибылых особей (Ивантер, 1975). Ю.П. Губарь (1970) отмечал увеличение доли сам-
цов в популяции красной полевки на севере Архангельской области, как в годы высо-
кой плотности, так и в годы неблагоприятные по погодным условиям.
У обыкновенной бурозубки соотношение полов по сравнению с красной полевкой 

еще менее устойчиво по годам (рис. 68). В равнинном районе доля самцов среди пе-
резимовавших животных колеблется от 12,5 до 100%, в предгорном районе — от 16,5 
до 93,8%, в горах — от 47,4 до 100%. В некоторые годы в первых двух районах зафик-
сировано преобладание в уловах самок, иногда очень существенное. Так, в 1992 г. в 

Рис. 66. Динамика полового состава у красной полевки в разных ландшафтных районах 
Печоро-Илычского заповедника. Верхние рисунки — равнинный район, средние рисунки — 
предгорный район, нижние рисунки — горный район.
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предгорьях среди 97 отловленных перезимовавших зверьков была 81 самка (83,5%). 
Отмечена синхронность в изменении соотношения полов у этого вида между равнин-
ным и предгорными районами (r = +0,44; p = 0,03). В горном районе практически во все 
годы в популяции превалировали самцы и лишь в 1989 г. соотношение полов оказалось 
близко 1:1. Здесь отсутствовали годы с доминированием в уловах самок. 
Среди сеголеток соотношение полов также сильно менялось по годам. Доля самцов 

в этой возрастной группе на равнине изменялась от 30,0 до 86,7%, в предгорьях — от 
25,0 до 67,4%, в горах — от 37,5 до 100%. В некоторые годы во всех районах в уловах 
превалировали самки. 
Ранее преобладание самок у обыкновенной бурозубки в отдельные годы отмечено 

в средней тайге ряда равнинных районов Русской равнины. Например, на юге Архан-
гельской области доля перезимовавших самцов менялась от 44,1 до 78%, но при этом 
соотношение полов у сеголеток во все годы было близко 1:1 (Куприянова, Калинин, 

Рис. 67. Изменение доли самцов половозрелых сеголеток красной полевки от уровня 
численности популяции в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника.
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1986). В бассейне среднего течения Вычегды удельный вес взрослых самцов варьиро-
вал от 29,4 до 69,2% (Бобрецов и др., 2007). В то же время среди молодых животных 
соотношение самцов и самок было более устойчивым и равным за исключением толь-
ко одного года, когда в уловах доминировали самки. 
Как и в случае с красной полевкой, у обыкновенной бурозубки обнаружена связь 

изменчивости полового состава с уровнем численности (рис. 69). Наиболее отчетливо 
эта закономерность проявляется у перезимовавших животных, что подтверждает вы-
воды других исследователей для данного вида (Ивантер, 1975; Куприянова, Калинин, 

Рис. 68. Динамика полового состава у обыкновенной бурозубки в разных ландшафтных районах 
Печоро-Илычского заповедника. Верхние рисунки — равнинный район, средние рисунки — 
предгорный район, нижние рисунки — горный район.



233Глава 6.Возрастная и половая структура популяций мелких млекопитающих   

1986; Млекопитающие …, 1994). Однако эта связь отмечена в данной группе животных 
только в предгорном и горном районах, где уровень численности значительно выше, 
чем на равнине. Так, значения рангового коэффициента Спирмена для равнинной по-
пуляции составили –0,29 (p = 0,14), для предгорных животных — –0,58 (p = 0,002), для 
гор — –0,62 (p = 0,03). Доля самцов уменьшалась в годы высокого обилия и увеличи-
валась в годы низкой численности. При этом наблюдалась синхронность в изменении 
доли перезимовавших самцов между равнинным и предгорным районами (r = 0,44; t = 
2.36; p = 0,03). Особенно четко зависимость между уровнем численности вида и чис-
лом самцов выражена в горном районе. Здесь в годы затяжной и холодной весны, как 
правило, показатели обилия землероек резко уменьшались (от 5,2 до 13,6 экз. на 100 
кон.-сут. при среднем индексе в 72,7 экз.). В такие годы удельный вес перезимовавших 
самцов колебался в пределах 86,7–100%. 
Таким образом, соотношение полов у разных видов мелких млекопитающих и его 

динамика имеют определенные особенности в разных ландшафтных условиях. Это 
достигается как в результате неравномерного отмирания самцов и самок, так и ин-
тенсивности размножения животных в разных типах ландшафтов. Половая структура 

Рис. 69. Изменение доли самцов перезимовавших животных обыкновенной бурозубки от уровня 
численности популяции в разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника.
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представляет собой один из элементов гомеостатических популяционных процессов, 
обеспечивающих относительную динамическую стабильность популяции в изменяю-
щихся условиях среды (Наумов и др., 1969; Шварц, 1980, Большаков, Кубанцев, 1984).

Çàêëþ÷åíèå

Приведенные в главе многочисленные примеры показывают, что возрастная и по-
ловая структура популяций у разных видов мелких млекопитающих очень изменчива 
в пространстве и во времени. Такая изменчивость обусловлена тем, что соотношение 
возрастных групп и соотношение полов формируются в результате сложного взаимо-
действия внутрипопуляционных механизмов и среды обитания. Это находит отраже-
ние в том, что разные исследователи порою приводят противоречивые данные по од-
ному и тому же аспекту данной проблемы. Ведущими факторами лабильности поло-
возрастной структуры являются изменчивость среды обитания и уровня численности 
животных (Krebs, Myers, 1974; Ивантер, 1975; Докучаев, 1990; Kreuzer, Huntly, 2003; 
Reed, 2007; Wild, West, 2007; Clutton-Brock, Sheldon, 2010; Жигальский, 2011б; Ergon et 
al., 2011). Из средовых факторов особенно значимы ландшафтные условия. В разных 
типах ландшафтов демографические показатели у одного и того же вида сильно раз-
личаются. 
По мнению С.С. Шварца (1980) и В.Н. Большакова (1984), оптимальные показатели 

возрастной и половой структуры популяций являются одними из основных экологи-
ческих механизмов приспособления животных к конкретным условиям их обитания. 
Это обусловлено тем, что изменение соотношения возрастных и половых групп сущес-
твенным образом сказывается на темпах репродукции, а соответственно и на общей 
численности популяции и ее динамики.
Среди них возрастная структура — один их важнейших показателей популяции. 

Она формируется под действием процессов размножения и смертности, подверже-
на сильным колебаниям, но и сама в значительной степени определяет направление 
и интенсивность этих процессов (Gliwicz, 1983; Жигальский, 2011б). Это дало повод 
некоторым исследователям считать изменения в возрастной структуре причиной цик-
лических колебаний численности у мелких млекопитающих (Boonstra, 1994; Tkadlec, 
Zejda, 1998; Oli, Dobson, 2001). Более того, С.С. Шварцем (1965, 1990) была показана 
роль возрастной структуры как одного их ведущих экологических механизмов микро-
эволюционных процессов.
Наши материалы во многом подтверждают основные закономерности, описанные 

для возрастной и половой структуры популяций мелких млекопитающих, и дополняют 
их. Это, прежде всего, относится к ландшафтным различиям в соотношении возраст-
ных и половых групп разных видов полевок и землероек и к их динамике. Было пока-
зано, что половозрастная структура популяций животных очень лабильна и ландшафт-
ные условия являются существенным фактором в ее изменчивости.
1. Различия в возрастной структуре мелких млекопитающих разных ландшафтных 
районов Печоро-Илычского заповедника заключаются в увеличении доли перезимо-
вавших животных от равнины к горам и уменьшении доли неполовозрелых сеголе-
ток. Они наиболее значительны среди лесных и серых полевок. Число взрослых осо-
бей у этих видов в горах в 2,6–9 раз больше, чем на равнине. В меньшей степени это 
относится к землеройкам. Статистически значимое число перезимовавших больше в 
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горах только у малой бурозубки, тогда как у других видов их число примерно одина-
ково во всех районах. Данные различия обусловлены тем, что у мелких млекопита-
ющих в горах по сравнению с равниной укорочен репродуктивный период, меньше 
число пометов. В этих условиях компромиссом между размножением и сосущество-
ванием видов в горных районах является более высокая выживаемость животных, 
чем на равнине (Большаков, 1969; Zammuto, Millar, 1985; Yoccoz, Mesnager, 1999), 
в результате чего здесь и увеличивается удельный вес взрослых особей. Высокая 
доля перезимовавших животных, сопоставимая с показателями, полученными нами 
для красной полевки, отмечена для этого вида на западном макросклоне Северного 
Урала и другими исследователями (Тестов, 1993). Отсутствие значимых различий 
у многих видов землероек связаны со значительной смертностью этой возрастной 
группы животных в горах во время затяжных и холодных весен, которые здесь отме-
чаются довольно регулярно. 

2. Несмотря на синхронность колебаний численности многих видов мелких млеко-
питающих между ландшафтными районами, соотношение возрастных групп этих 
видов в них по годам не всегда совпадает. Наиболее существенные различия наблю-
даются среди перезимовавших животных и половозрелых сеголеток у разных ви-
дов полевок. В некоторые годы в горах число перезимовавших животных у полевок 
составляет половину всей выборки, чего ни разу не отмечено в других районах. У 
землероек ландшафтные различия в динамике демографической структуры выраже-
ны более четко. Они заключаются в том, что от равнины в направлении гор увели-
чивается число лет с преобладанием в популяции перезимовавших животных, чего 
ни разу не наблюдалось у полевок. Если в равнинной части заповедника такие годы 
отсутствуют, то в предгорьях они составляют 4%, а в горах их число достигает 45%. 
Сдвиги в соотношении возрастных групп в популяциях мелких млекопитающих раз-
ных районов вызваны особенностями в размножении животных, продолжительнос-
тью жизни, уровнем численности и погодными условиями. 

3. Ландшафтные различия в соотношении полов у мелких млекопитающих Печоро-
Илычского заповедника выражены сильнее, чем в возрастной структуре. Они носят 
более видоспецифический характер, поэтому выделить какие-то общие закономер-
ности в изменчивости половой структуры довольно сложно. Даже у близких видов 
соотношение полов в разных возрастных группах значительно различается по райо-
нам. Так у красной полевки соотношение самцов и самок среди перезимовавших 
животных на равнине и в горах близко 1:1, тогда как в предгорьях в уловах преоб-
ладают самцы. У рыжей полевки число самцов уже повсеместно превышает чис-
ло самок. При этом их доля достоверно увеличивается от равнины к горам. Среди 
половозрелых сеголеток красной полевки в равнинном районе доминируют самцы, 
а в горах — самки. У рыжей полевки среди этой возрастной группы повсеместно 
больше самцов. У перезимовавших обыкновенных бурозубок соотношение полов в 
разных ландшафтных условиях очень сходно с красной полевкой. 

4. Специфика в соотношении полов у лесного лемминга и равнозубой бурозубки — 
превалирование в популяции самок — выявлена для этих видов и на территории 
заповедника. Однако и в этом случае ландшафтные условия вносят свои коррек-
тивы в изменчивость половой структуры этих видов. Если среди перезимовавших 
животных и неполовозрелых сеголеток самок достоверно больше, чем самцов пов-
семестно, то среди половозрелых сеголеток обнаружены ландшафтные различия. В 
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равнинном и горном районах, где численность вида относительно невысока, соотно-
шение полов близко 1:1, а в предгорьях, где уровень обилия высок, в уловах сущес-
твенно превалируют самки.

5. Выявлена статистически значимая связь параметров возрастной структуры с уров-
нем численности животных. У красной полевки во всех ландшафтных районах запо-
ведника она отмечена для сеголеток обеих возрастных групп и отсутствует у перези-
мовавших животных. Для половозрелых сеголеток такая связь отрицательна, а для 
неполовозрелых сеголеток положительна. У обыкновенной бурозубки, наоборот, 
она выражена только среди перезимовавших особей и была отрицательной. Причем 
такая связь отмечена только у землероек предгорного и горного районов, где уровень 
численности значительно выше, чем на равнине.

6. В многолетней динамике полового состава полевок и землероек Печоро-Илычского 
заповедника отмечены годы с преобладанием в популяциях среди перезимовавших 
животных самок. У красной полевки их больше в равнинном и предгорном районах, 
в горах меньше. У обыкновенной бурозубки такие годы наблюдались лишь в первых 
двух районах. В горах устойчиво преобладают самцы, за исключением одного года, 
когда соотношение полов было равным. Среди молодых животных красной полевки 
самки практически никогда в течение наблюдаемого периода не доминировали, а вот 
среди сеголеток обыкновенной бурозубки их число в некоторые годы превышало 
число самцов во всех районах. При этом отсутствует какая-либо синхронность по 
годам в доминировании самок между районами.

7. Отмечена значимая отрицательная связь между обилием животных и долей самцов: 
в годы высокой численности число самцов в популяции снижается, а в годы низкой 
численности повышается. У красной полевки такая связь выявлена в обеих возраст-
ных группах сеголеток, у обыкновенной бурозубки — у перезимовавших животных. 
Однако у обыкновенной бурозубки она наблюдается лишь в предгорном и горном 
районах, где уровень численности вида достаточно высок. 
Таким образом, полученные результаты свидетельствуют о значительной лабиль-

ности половозрастной структуры популяций мелких млекопитающих, которая меня-
ется в зависимости от условий обитания. Ориентированность этих демографических 
параметров на определенный уровень обилия животных и емкость угодий определяют 
их значение в авторегуляторных процессах, контролирующих плотность популяций 
(Ивантер, 1975; Ивантер, Жигальский, 2000, 2011б). При этом реакция разных видов 
носит зачастую видоспецифический характер. 



Ãëàâà 7. 

ÄÈÍÀÌÈÊÀ ×ÈÑËÅÍÍÎÑÒÈ ÌÅËÊÈÕ 
ÌËÅÊÎÏÈÒÀÞÙÈÕ È ÅÅ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ 

Â ÐÀÇÍÛÕ ÒÈÏÀÕ ËÀÍÄØÀÔÒÎÂ

Численность популяций мелких млекопитающих не остается стабильной, она 
постоянно меняется. Экологические механизмы таких колебаний довольно просты 
и заключаются в изменении соотношения рождаемости и смертности, а также рас-
селения (Северцов, 1942; Krebs, Myers, 1974; Коли, 1979; Бигон и др., 1989; Шилов, 
1991; Batzli, 1996; Getz et al., 2006). Следует отметить, что некоторые исследователи 
считают первые два демографических параметра наиболее важными, в то время как 
процессам иммиграции и эмиграции придают второстепенное значение (Verner, Getz, 
1985; Lin, Batzli, 2001; Getz et al., 2005). Вся сложность заключается в том, что при-
чины, вызывающие изменения в соотношении рождаемости и выживаемости, очень 
разнообразны, часто взаимосвязаны между собой и неоднозначно воздействуют на 
популяции в разные годы на одной и той же территории, а также различаются на 
ландшафтном и региональном уровне. Такая многозначительность и является источ-
ником непрекращающейся дискуссии о механизмах динамики численности мелких 
млекопитающих, так как исследователи по-разному оценивают роль разных факторов 
и нередко пытаются делать акцент на каком-то одном из них. Стремление к однофак-
торным теориям объясняется тем, что подобные гипотезы легче поддаются проверке 
и хорошо биологически интерпретируемы (Hansson, 1984a). Однако, более или менее 
объективно объясняющие многолетние изменения численности полевок и землеро-
ек на одной территории, они совершенно не «работают» в других условиях. К тому 
же часто их роль очевидна только в определенные отрезки времени. На основании 
этого можно заключить, что динамика численности мелких грызунов находится под 
контролем многих факторов (Ивантер, 1975; Lidicker, 1988; Шилов, 1991; Евсиков, 
Мошкин, 1994; Krebs, 1996; Жигальский, 2002; Чернявский, Лазуткин, 2004, и др.), 
а проблема эта является многоуровневой (Межжерин, 1979; Межжерин и др., 1991; 
Лидикер, 1999). При этом вклад определенных факторов в динамику численности 
популяций мелких млекопитающих в разных регионах даже у одних и тех же видов 
будет существенно отличаться, что приводит к различиям в характере изменчивости 
обилия животных (Yoccoz, Ims, 2004; Ивантер, 2008).
Первая классификация типов динамики для млекопитающих была предложена 

С.А. Северцовым (1942), который выделил семь типов. В наиболее общем виде эта 
схема может быть сведена к трем вариантам — стабильный, лабильный и эфемер-
ный (Шилов, 1998). Эфемерному типу динамики, отличающемуся резко неустой-
чивой численностью с глубокими депрессиями, характерному для короткоживущих 
видов, имеющих высокую плодовитость, в наибольшей степени соответствуют мел-
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кие млекопитающие (Шилов, 1998). Некоторые авторы разделяют популяции только 
на «циклические» и «нециклические» (Hansson, Henttonen, 1985). Однако в разряд 
нециклических популяций особенно у мелких млекопитающих явно попадают жи-
вотные с разным типом динамики. Поэтому для этой группы животных была пред-
ложена другая классификация (Korpimaki et al., 2004). Было выделено три типа по-
пуляционной динамики: 1) периодические (циклические) колебания численности, 
2) нерегулярные изменения обилия и 3) относительно стабильные популяции с очень 
незначительной амплитудой колебаний.
Циклические популяции у мелких млекопитающих широко распространены в 

природе. Они известны у полевок на севере Евразии (Kalela, 1962; Кошкина, 1966; 
Семенов-Тян-Шанский, 1970; Krebs, Myers, 1974; Ивантер, 1975; Максимов, 1984; 
Henttonen et al., 1985; Stenseth, 1999; Чернявский, 2002; Чернявский, Лазуткин, 2004; 
Lambin et al., 2006; Krebs, 2011, и др.). В последние годы отмечены у лесных поле-
вок в бореальных лесах Северной Америки (Chevean et al., 2004; Elias et al., 2006; 
Boonstra, Krebs, 2012). Однако, судя по всему, здесь это явление распространено 
не так широко, как в Евразии. Из семи исследованных популяций лесных полевок 
динамика численности только в двух их них изменялась периодически (Boonstra, 
Krebs, 2012). Такие колебания встречаются и в более умеренных широтах Европы 
(Jędrzejewski, Jędrzejewska, 1996; Жигальский, Кшнясев, 2000; Lambin et al., 2000; 
Tkadlec, Stenseth, 2001; Inchausti et al., 2009; Zub et al., 2012).
Для одних и тех же видов грызунов в зависимости от географического региона 

отмечены разные типы динамики популяций. Более того, выявлены географические 
градиенты в их смене. В Фенноскандии в северных популяциях рыжей и темной по-
левок изменения численности носят циклический характер, тогда как южные попу-
ляции являются стабильными (Hansson, Henttonen, 1985a; Bjørnstad et al., 1995). На 
острове Хоккайдо в Японии цикличность популяций у красно-серой полевки также 
возрастает с юга на север (Saitoh et al., 1998). В то же время у обыкновенной полевки 
на севере Центральной Европы существуют стабильные популяции, а на юге — цик-
лические (Tkadlec, Stenseth, 2001; Lambin et al., 2006). Популяционные циклы наибо-
лее ярко выражены у леммингов тундры. Численность их популяций в большинстве 
районов Арктики изменяется периодически (Oksanen et al., 2008; Krebs, 2011). Но и 
в этом случае у леммингов также отмечены нециклические популяции (Reid et al., 
1997; Krebs, 2011).
Менее известно о типах популяционной динамики у землероек. По мнению А.Е. 

Балакирева с соавторами (2004), большинство популяций обыкновенной бурозубки 
являются ациклическими или лишь с тенденцией к правильным 3–4-летним циклам. 
Это подтверждают ряд исследований, например, в Фенноскандии (Ивантер, 1975; 
Henttonen et al., 1989). В то же время в разных частях ареала этого вида отмечены и 
циклические популяции. В Центральной лесостепи Русской равнины четко выражены 
3–5-летние периоды колебания вида (Ходашева, Елисеева, 1992). Периодические изме-
нения численности с максимумом в 3–4 года отмечены на Среднем Урале (Стадухин, 
1979), в Центральной Сибири (Sheftel, 1989), на Восточном Алтае (Виноградов, 2011) 
и в черневой тайге гор Южной Сибири (Сергеев и др., 2001). Трехлетние циклы у этого 
вида обнаружены в восточной части Польши (Zub et al., 2012). 
Большой интерес представляет и тот факт, что на одной и той же территории у 

разных видов фиксируется разный тип динамики популяций. Так, в Беловежской 
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Пуще в Польше среди фоновых видов мелких млекопитающих периодические ко-
лебания численности отмечены у полевки-экономки, тогда как в изменении обилия 
желтогорлой мыши таковые отсутствовали (Zub et al., 2012). Аналогичная ситуация 
отмечена в центрально-западной части Франции, где популяции обыкновенной по-
левки являются циклическими, а лесной мыши — нециклическими (Lambin et al., 
2006). На острове Хоккайдо на фоне периодических изменений численности крас-
но-серой полевки наблюдается стабильная и низкая численность лесных мышей 
(Saitoh et al., 1999). Как полагают некоторые исследователи, такие особенности 
в динамике численности полевок и мышей связаны с различиями в питании этих 
видов (Flowerdew, 1985). 

7.1. Òèïû ïîïóëÿöèîííîé äèíàìèêè ó ìåëêèõ ìëåêîïèòàþùèõ 
â ðàçíûõ ëàíäøàôòàõ Ïå÷îðî-Èëû÷ñêîãî çàïîâåäíèêà

Важным требованием для использования статистических методов анализа времен-
ных рядов является их длительность. По этой причине не рекомендуется использова-
ние рядов, включающих менее 25–30 последовательных значений (Пузаченко, Пуза-
ченко, 2001; Boonstra, Krebs, 2012). Однако более длительные исследования популяци-
онной динамики животных относительно редки. Поэтому для разделения популяций 
на циклические и нециклические часто используют индексы, полученные в результате 
анализа вариации численности небольших временных серий.
Один из них — так называемый S-индекс или индекс цикличности (стандартное 

отклонение логарифма относительной численности), который был предложен Р. Ле-
вонтином (Lewontin, 1966). Широкую известность он получил после работ сканди-
навских исследователей (Hansson, Henttonen, 1985a; Henttonen et al., 1985). По их 
мнению, для расчетов этого индекса можно использовать временные ряды от 5 лет и 
больше. Пороговым значением при расчетах данного показателя является величина 
0,5. Если он превышает это значение, то популяция считается циклической. Одна-
ко этот индекс в большей степени отражает амплитуду колебаний численности, чем 
их регулярность или длину периода (Жигальский, 1989; Bujalska, 1996; Jedrzejewski, 
Jedrzejewska, 1996). Это хорошо иллюстрируют и наши данные. Для шести времен-
ных рядов по 13–15 лет были рассчитаны показатели амплитуды колебаний обилия 
и индекса цикличности. Связь между этими показателями оказалась очень высокой 
(r = 0,94, p ≤ 0,005). Для временного ряда с максимальной амплитудой колебаний 
(более 66 раз) величина индекса цикличности составила 0,62. Во всех остальных 
случаях, когда популяция изменялась по годам менее чем в 30 раз, он колебался в 
пределах от 0,32 до 0,46. Наиболее высокие значения этого индекса будут в том слу-
чае, когда показатели обилия в период депрессии не превышают 1 экз. на 100 лов.-
сут. (Jedrzejewski, Jedrzejewska, 1996), что было подтверждено и нашими исследова-
ниями по динамике численности лесных полевок на Европейском Севере (Бобрецов, 
Куприянова, 2002; Бобрецов, 2009). Поэтому деление при помощи S-индекса на цик-
лические и нециклические популяции является искусственным (Sandell et al., 1991). 
Кроме того, введение условных пороговых величин делает выделение циклических 
популяций весьма субъективным (Ердаков и др., 1990). 
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Для примера воспользуемся данными отлова давилками по фоновым видам пред-
горного района Печоро-Илычского заповедника за 29 лет. И проанализируем их на 
наличие периодических составляющих разными методами (табл. 75). У полевок ин-
дексы цикличности оказались ниже порогового уровня (0,5), поэтому их популяции 
нельзя отнести к циклическим. В то же время статистические методы выявили в их 
динамике значимые периодические составляющие. Поэтому мы отказались от ис-
пользования S-индекса для выявления типов популяционной динамики, а применяли 
более адекватные методы анализа — автокорреляционный анализ и спектральный 
анализ. При этом расчеты осуществляли по данным, собранным при помощи ловчих 
канавок. 

Таблица 75 
Периодические составляющие в численности фоновых видов мелких млекопитающих 

предгорного района Печоро-Илычского заповедника (отловы давилками, август)

Обилие
(max–min) S-индекс

Автокоррел. 
анализ

Спектральный 
анализ

Обыкновенная бурозубка 0–9,6 0,61 3,0 2,8; 3,1; 4,0
Красная полевка 0,3–24,0 0,45 4,0 3,5: 4,0
Рыжая полевка 0,6–37,0 0,42 4,0 3,5: 4,0

У мелких млекопитающих Печоро-Илычского заповедника были выделено все три 
типа популяций (рис. 70), предложенные финскими исследователями (Korpimaki et al., 
2004):
1. Циклические популяции (популяции с высокой и средней численностью и ее регу-
лярными колебаниями).

2. Нестабильные популяции (популяции с невысокой численностью, на фоне которой 
регистрируются редкие подъемы обилия).

3. Стабильные популяции (популяции с низкой численностью и незначительной амп-
литудой колебаний).
Обозначения второго и третьего типов условные, так как и они в той или иной мере 

демонстрируют слабую периодичность. Однако циклические популяции в большинс-
тве случаев имеют достоверные значения периодических составляющих, тогда как 
другие типы популяций не имеют. 
Циклические популяции широко представлены у мелких млекопитающих Печоро-

Илычского заповедника. Впервые они были описаны В.П. Тепловым (1960) для лесных 
полевок. Позже Б.В. Тестов (1987) описал подобные циклы для красной полевки севе-
ра горного района заповедника. В настоящее время циклические популяции отмече-
ны во всех ландшафтных районах у 55,6% всех видовых популяций. Они характерны 
для фоновых видов землероек и полевок, средний уровень обилия которых превышает 
8 экз. на 100 кон.-сут. (табл. 76, 77). Эта группа включает в себя виды с относитель-
но небольшой амплитудой колебаний обилия (значения коэффициента вариации не 
превышают 100%) и виды, у которых численность изменяется в больших масштабах 
(значения коэффициента вариации превышают 120%). У последних часто показатели 
обилия в период депрессий падают до нуля. 
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Таблица 76 
Типы популяционной динамики у фоновых видов мелких млекопитающих 
в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника (канавки, август)

Вид Обилие
(max–min)

Автокорреляц. 
анализ

Спектральный 
анализ Тип динамики

Обыкновенная бурозубка 7,6–92,4 отсутствует  5,0 циклический
Равнозубая бурозубка 0–2,2 отсутствует отсутствует стабильный
Тундряная бурозубка 0–2,6 отсутствует отсутствует стабильный
Средняя бурозубка 3,2–60,5 отсутствует 2,3; 4,3; 5,2 циклический
Малая бурозубка 0,5–17,7 отсутствует отсутствует нестабильный
Крошечная бурозубка 0–4,0 отсутствует отсутствует стабильный
Кутора 0–4,0 отсутствует отсутствует стабильный
Красная полевка 2,0–52,2 4,0 4,2; 5,2 циклический
Рыжая полевка 0–14,7 отсутствует 3,7; 4,2; 5,2 циклический
Темная полевка 0–41,5 отсутствует 4,3; 5,2 циклический
Полевка-экономка 0–2,9 отсутствует отсутствует стабильный
Лесной лемминг 0–38,6 отсутствует отсутствует нестабильный
Лесная мышовка 0–13,4 отсутствует отсутствует нестабильный

Таблица 77
Типы популяционной динамики фоновых видов мелких млекопитающих в предгорном районе 

Печоро-Илычского заповедника (канавки, август)

Вид Обилие
(max–min)

Автокорреляц. 
анализ

Спектральный 
анализ Тип динамики

Обыкновенная бурозубка 6,2–229,0 отсутствует 3,0; 5,0 циклический
Равнозубая бурозубка 0–61,1 3,0; 6,0 3,0 циклический
Тундряная бурозубка 0–10,1 отсутствует 3,2; 3,7 циклический
Средняя бурозубка 4,2–150,9 6,0 3,0 циклический
Малая бурозубка 0–21,3 отсутствует 5,0 циклический
Крошечная бурозубка 0–1,2 отсутствует отсутствует стабильный
Кутора 0–2,0 отсутствует отсутствует стабильный
Красная полевка 3,3–76,8 3,0 3,2 циклический
Рыжая полевка 0–110,3 4,0 3,7; 4,3 циклический
Красно-серая полевка 0–19,8 отсутствует отсутствует нестабильный
Темная полевка 0–103,0 отсутствует 3,2; 3,7; 4,3 циклический
Полевка-экономка 0–75,0 отсутствует 4,3; 5,2 циклический
Лесной лемминг 0–133,0 отсутствует 4,3; 5,2 циклический
Лесная мышовка 0–16,5 отсутствует 2,1; 2,7 циклический

К первым относятся обыкновенная и средняя бурозубки, красная и рыжая полевки. 
Популяции с такой динамикой отмечены, как в равнинном районе, так и в предгорьях. 
При этом амплитуда колебаний численности в предгорных популяциях выше, чем на 
равнине. Вторые представлены в равнинном районе только одним видом — темной 
полевкой, в предгорьях четырьмя видами — равнозубой бурозубкой, темной полевкой, 
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полевкой-экономкой и лесным леммингом. Наиболее изменчивой оказалась числен-
ность у серых полевок. 
Особенности многолетней динамики циклических популяций рассмотрим на примере 

красной полевки равнинного района и темной полевки предгорий Северного Урала. У 
красной полевки равнинного района численность за рассматриваемый период по отло-
вам в канавки колебалась от 2,0 до 52,2 экз. на 100 кон.-сут. Различия между максималь-
ным и минимальным показателями составили 26 раз. Коэффициент вариации 78%. При 
расчете автокорреляционной функции значимым оказался период в 4 года. Показатель 
коэффициента корреляции составил +0,44 (p = 0,03). Это указывает на то, что пики чис-
ленности красной полевки регистрируются здесь каждые 4 года. Кроме того, коррелог-
рамма демонстрирует отсутствие затухания, что также подтверждает циклический ха-
рактер временного ряда. Сходные результаты дал и спектральный анализ. Периодограм-
ма указывает на существование двух частотных пиков — 4,2 года и 5 лет. Периодические 
составляющие такой же длины были получены и на основании анализа данных отловов 
давилками на временном ряду большей длительности (Бобрецов, 2009). 

Рис. 70. Примеры разных типов популяционной динамики у мелких млекопитающих 
Печоро-Илычского заповедника. Верхние рисунки — циклический тип, средние рисунки — 
нестабильный тип, нижние рисунки — стабильный тип.
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У темной полевки предгорного района показатели обилия изменялись по годам от 0 
до 103 экз. на 100 кон.-сут. Амплитуда колебаний обилия у этого вида была огромной 
и достигала 1000 крат, коэффициент вариации — 170%. Отмечено семь циклов с пери-
одом от 3 до 4 лет: четыре 3-летних и три 4-летних. Самые мощные пики наблюдались 
в самом начале и в конце периода наблюдений. В 1989 г. в ельниках травяных в пойме 
реки Печоры на 100 кон.-сут. регистрировалось до 126 экз. В период депрессий живот-
ные зачастую не ловились в канавки. Статистический анализ временного ряда выявил 
наиболее мощные спектры, приходящиеся на 3,0, 4,2 и 5,1 года. Регулярные изменения 
обилия этого вида — явление частое на севере Европы. Циклы численности такой же 
длительностью отмечены в Фенноскандии (Hörnfeldt, 2004; Korpimäki et al., 2005).
Нестабильный тип популяционной динамики встречается у мелких млекопитающих 

заповедника относительно редко (18,5% всех встреч). Отмечено два варианта таких 
популяций. В первом случае на фоне очень низкой численности происходят единичные 
резкие подъемы обилия. В такие годы вид становится иногда содоминантом в насе-
лении мелких млекопитающих. Примером такого типа динамики является равнинная 
популяция лесного лемминга. Во втором случае наблюдаются ежегодные незначитель-
ные и нерегулярные колебания численности, но в некоторые годы регистрируются 
подъемы обилия животных. Такой вариант динамики свойственен, например, красно-
серой полевке предгорного района.
Численность лесного лемминга в обычные годы в равнинном районе заповедника 

изменялась от 0 до 2,7 экз. на 100 кон.-сут., но чаще всего он отсутствовал в уловах. 
За период наблюдений было зарегистрировано два больших подъема численности: в 
1989 г. до 38,6 экз. и в 2005 г. — до 33,0 экз. на 100 кон.-сут. Особенно много леммингов 
было в 2005 г. в ельниках травяных вдоль реки Печоры. Показатели обилия достигали 
здесь 58,2 экз. на 100 кон.-сут. Спектральный анализ показал некоторую тенденцию к 
регулярным колебаниям численности с периодом 4 и 8 лет. Однако автокорреляцион-
ный анализ не выявил значимых периодических составляющих во временном ряду.
Красно-серая полевка сравнительно обычна в предгорьях заповедника. Здесь у нее 

на фоне относительно невысокой численности в некоторые годы наблюдаются подъ-
емы. Показатели обилия обычно изменялись по годам от 0 до 8,4 экз. на 100 кон.-сут. 
И лишь однажды в 1989 г. они сразу вдвое превысили максимальный уровень числен-
ности. В среднем по стационару показатель обилия составил в этот год 19,8 экз. на 100 
кон.-сут. Красно-серая полевка присутствовала во всех местообитаниях — от ельника 
травяного (22,0 экз.) до луга (6,0 экз.). На коррелограмме численности этого вида от-
сутствуют значимые периодические составляющие. Спектральная плотность также не 
имела значимых пиков. 
К стабильным популяциям с низким уровнем обилия относили те популяции, у ко-

торых средняя численность, как правило, не превышала 1,0 экз., а показатели обилия 
изменялись от 0 до 4 экз. на 100 кон.-сут. Такой тип популяционной динамики выяв-
лен у 25,9% видовых популяций. Он характерен, например, для тундряной бурозубки 
равнинного района. Ее численность изменялась здесь от 0 до 2,6 экз. на 100 кон.-сут., 
а средний многолетний показатель обилия составил 0,6 экз. За годы наблюдений тун-
дряная бурозубка не ловилась в 50% случаях. Статистические методы не выявили зна-
чимых периодических составляющих. 
Ландшафтные особенности территории заповедника, безусловно, влияют на фор-

мирование динамики разных видов мелких млекопитающих (рис. 71). В равнинном 
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районе Печоро-Илычского заповедника циклические видовые популяции составля-
ют 38,5%, с нестабильной динамикой — 30,8% и со стабильной динамикой — 30,8%. 
В предгорьях заповедника существенно увеличивается число циклических видов до 
71,4%, соответственно, уменьшается удельный вес видов с другими типами популя-
ционной динамики. Здесь только один вид имеет нестабильную динамику — красно-
серая полевка. 
О влиянии ландшафтной неоднородности на динамику численности мелких мле-

копитающих неоднократно указывали и другие исследователи (Delattre et al., 1999; 
Duhamel et al., 2000; Fichet-Calvet et al., 2000; Ecke, 2003). Д. Ломан (Loman, 2008) 
утверждал, что любые различия в динамике популяций мелких млекопитающих прямо 
или косвенно должны быть связаны с ландшафтной структурой. Ландшафтный эф-
фект выражен не только в сокращении амплитуды колебаний обилия, но и в смене 
типа динамики. Так, в северной Норвегии в арктической равнине популяции полевок 
цикличны, а в высокогорных ландшафтах в изменениях численности леммингов по-
добная периодичность отсутствует (Ekerholm et al., 2001). По мнению авторов, такие 
ландшафтные особенности в динамике популяций вызваны различиями в производи-
тельности экосистем и трофическими взаимодействиями данных видов с ресурсами и 
хищниками. Во многом влияние ландшафта объясняется изменениями в соотношении 
пропорции оптимальных и маргинальных местообитаний в том или ином ландшафте 
(Lidicker, 1991, 1995; Delattre et al., 1992). На их соотношение большое значение оказы-
вает фрагментация ландшафта. Она приводит к снижению размеров местообитаний и 
повышению изоляции участков (Andren, 1996; Fahrig, 2003; Хански, 2010). А это в свою 
очередь сказывается на уменьшении численности мелких млекопитающих (Hornfeldt, 
2004; Hornfeldt et al., 2006) и на сокращении амплитуды колебаний (Martinsson et al., 
1993; Hansson, 1999, 2002). Нарушение цикличности полевок в Фенноскандии в пос-
ледние десятилетия (Henttonen, 2000; Hornfeldt, 2004) связывают именно с фрагмента-
цией ландшафтов (Christensen, 2006; Christensen et al., 2008).
В этом контексте можно объяснить различия в типах динамики мелких млекопи-

тающих разных ландшафтных районов Печоро-Илычского заповедника. Равнинный 
район для многих видов можно рассматривать как сильно фрагментированный лан-
дшафт. Местообитания высокого качества (ельники зеленомошные и травяные) здесь 

Рис. 71. Типы популяционной динамики у мелких млекопитающих в разных ландшафтных 
районах Печоро-Илычского заповедника. Типы: 1 — циклический, 2 — нестабильный, 3 — 
стабильный.
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немногочисленны, имеют небольшие размеры и изолированы друг от друга. Они как 
бы вкраплены в огромные площади бедных по качеству сосновых лесов и болот. Это 
и приводит к тому, что численность части видов полевок и землероек здесь низкая, а 
амплитуда колебаний незначительна. Известно, что реакция разных видов мелких мле-
копитающих на фрагментацию местообитаний может отличаться (Gaines et al., 1992). 
В то же время в предгорном районе оптимальные биотопы занимают значительные 
территории. В этих условиях численность многих видов землероек и полевок увели-
чивается и у большей части их формируется циклический тип динамики популяций.

7.2. Öèêëû ÷èñëåííîñòè ìåëêèõ ìëåêîïèòàþùèõ 

Периодические колебания численности животных широко распространены в попу-
ляциях млекопитающих (Кендалл и др., 1998). Классическими примерами являются 
циклы полевок и леммингов, которые известны уже давно (Lindstrom et al., 2001). Об-
щие направления исследований популяционных циклов на многие годы определила 
работа Ч. Элтона (Elton, 1924) «Периодические колебания численности животных: их 
причины и последствия». 
Между тем само понятие «популяционных циклов» не так однозначно. В широком 

смысле под ними обычно понимают периодические изменения численности животных 
с определенным интервалом времени (Akçakaya, 1992; Krebs, 1996; Berryman, 2002). 
При этом такие изменения должны быть статистически значимыми (Turchin, Berryman, 
2000). Продолжительность цикла, по мнению ряда авторов, должна быть равна трем и 
более лет (Berryman, 2002; Zub et al., 2012). Хотя часто к циклам относят и регулярные 
колебания с периодом и в два года (Elton, 1924; Krebs, Mayers, 1974; Жигальский, Кш-
нясев, 2000; Кшнясев, 2000; Окулова, 2009). Кроме того, существуют два подхода к оп-
ределению популяционного цикла — математический и биологический (Chitty, 1960; 
Krebs, 1996). В первом случае циклы выделяются статистическим путем, во втором — 
в основе выделения лежат демографические и физиологические признаки, характер-
ные только для определенных фаз цикла. Нередко, особенно при коротком временном 
ряде, низкие значения индекса цикличности указывают на отсутствие циклов в дан-
ной популяции, тогда как биологические показатели при этом закономерно меняются 
по годам. В данном случае колебания численности считаются все-таки циклическими 
(Krebs, 1996; Чернявский, Лазуткин, 2004).
Северные циклические популяции, по мнению ряда авторов, являются хаотически-

ми, о чем свидетельствуют беспорядочные скачки их численности (Turchin, 1993, 1995; 
Hanski et al., 1993). Однако этот вывод был сделан на основе статистического анализа 
довольно коротких временных рядов, поэтому он не считается корректным (Falck et 
al., 1995). 
Популяционный цикл состоит из отдельных фаз, которые последовательно сменяют 

друг друга. Д. и Х. Читти (Chitty, Chitty, 1962) предложили различать в цикле четыре 
фазы: 1 — фазу увеличения численности, 2 — фазу пика, 3 — фазу снижения числен-
ности, 4 — фазу низкой численности (депрессии или катастрофы). Впоследствии такая 
схема деления была использована в известном обзоре Ч. Кребса и Ю. Майерса (Krebs., 
Myers, 1974). В качестве отсчета начала цикла они приняли фазу роста численности. В 
настоящее время данная схема признается наиболее универсальной, однако за начало 
цикла нередко принимают разные фазы (табл. 78). Чаще всего в цикле выделяется че-
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тыре фазы. В ряде случаев число фаз может сокращаться до трех. Обычно это проис-
ходит за счет фазы снижения численности, которая не всегда четко выражена и может 
отсутствовать. В этом случае сразу после фазы пика наблюдается «крах» популяции. 
Отсутствие фазы снижения численности зафиксировано в популяциях рыжей полевки 
в центральной России (Жигальский, Кшнясев, 2000; Жигальский, 2011б). 

Таблица 78
Число фаз и их последовательность в цикле численности мелких млекопитающих

Автор Число 
фаз Последовательность фаз

Krebs., Myers, 1974 4 увеличение, пик, снижение, депрессия
Ekerholm et al., 2001 4 восстановление, пик, сокращение, катастрофа
Massey et al., 2008 4 падение, депрессия, увеличение, пик

Duhamel et al., 2000 4 низкая численность, увеличение, высокая численность, 
снижение

Glorvigen, 2012 4 пик, падение, низкая численность, увеличение
Oli, Dobson, 2001 4 пик, снижение, депрессия, повышение
Поляков, 1967 5 депрессия, подъем, массовое размножение, пик, спад
Семенов-Тян-Шанский, 1970 5 крах, нарастание, подъем, пик, спад
Башенина, 1977 3 нарастание, пик, падение
Кошкина, 1980 4 депрессия, нарастание, подъем, спад
Жигальский, Кшнясев, 2000 3 депрессия, рост, пик
Жигальский, 2011 4 депрессия, низкая численность, рост, пик
Чернявский, Лазуткин, 2004 4 нарастание, пик, спад, депрессия

Длительность разных фаз может варьировать от одного года до нескольких лет 
(Chitty, Chitty, 1962; Krebs, Myers, 1974), влияя, таким образом, на продолжительность 
цикла. У лесных полевок это чаще происходит за счет удлинения фазы роста числен-
ности или фазы депрессии. Так, у красно-серой полевки на Северо-Востоке Сибири 
первая фаза, как правило, занимает 2–3 года (Чернявский, Лазуткин, 2004). Фаза де-
прессии в некоторых популяциях грызунов может длиться от 1 до 3 лет (Boonstra et al., 
1998; Gruyer et al., 2008). Гораздо реже это происходит за счет увеличения фазы пика. 
У рыжей полевки Карелии, например, максимальная продолжительность пика может 
иногда составлять 3 года (Ивантер, Якимова, 2010). Вследствие этого формируются 
симметричные или асимметричные популяционные циклы.
Продолжительность периода циклов и амплитуды колебаний численности у мелких 

млекопитающих подвержены географической изменчивости. В Фенноскандии на севе-
ре у разных видов полевок отмечены циклы длиной в 5 лет, тогда как в более южных 
районах они сокращаются до 3–4 лет (Hansson, Henttonen, 1985a; Hanski et al., 1991; 
Bjørnstad et al., 1995; Sundell et al., 2004). У полевок на севере Норвегии цикл длится 3 
года (Strann et al., 2002), а на той же широте в Финляндии уже 5 лет (Hanski et al., 2001). 
В Западной и Центральной Европе преобладают 3-летние циклы (Tkadles, Stenseth, 
2001; Lambin et al., 2006). В средней полосе европейской части России у рыжей по-
левки выявлены 2–3-летние циклы (Заблоцкая, 1957; Кудряшова, Кудряшов, 1988; Жи-
гальский, Кшнясев, 2000; Ивантер, 2008), на восточной периферии ареала — 3–4-лет-
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ние (Максимов, Ердаков, 1985; Москвитина и др., 2000). В Центральной Европе дли-
тельность цикла у этого вида возрастает до 4–5 лет (Zejda, 1970), а на северо-западной 
периферии ареала — до 5 лет (Achby, 1967). В европейской части России у рыжей по-
левки отмечен широтный (зональный) градиент в изменчивости периода циклов: с юга 
на север (от зоны широколиственных лесов к северной тайге) увеличивается средняя 
продолжительность популяционного цикла (Кшнясев, 2004; Ивантер, 2008). Вместе с 
тем следует отметить, что кроме упомянутых широтных трендов Б. Кендалл с соавто-
рами (Кендалл и др., 1998) не смогли выявить каких либо других закономерностей в 
географической изменчивости длины периода.
В отношении изменчивости амплитуды колебаний численности (отношение макси-

мума к минимуму) существуют уже давно две точки зрения. По одной из них в эко-
логическом центре (оптимуме) ареала плотность популяции не только выше, но и 
устойчивее, тогда как на периферии она колеблется в большом диапазоне (Наумов, 
1945; Ходашова, 1966; Майр, 1968; Ивантер, 2008). Другая точка зрения заключается в 
уменьшении высоты и частоты подъемов в пессимальных условиях и в увеличении ам-
плитуды колебаний численности в оптимуме (Башенина, 1962, 1977; Голикова, Ларина, 
1966). Амплитуда колебаний численности в циклических популяциях увеличивается с 
юга на север. Максимальных значений она достигает у леммингов и полевок в тундрах. 
Здесь показатели обилия у мелких млекопитающих от пика до депрессии могут изме-
няться в 200–600 и даже в 1000 раз на самом севере. В более южных регионах ампли-
туда колебаний численности составляет уже 50–200 крат (Hansson, Henttonen, 1985a; 
Hanski et al., 1991; Akçakaya, 1992; Angerbjörn et al., 2001; Чернявский, 2002; Krebs 
et al., 2002; Korpimaki et al., 2004). Это во многом обусловлено тем, что при высоком 
уровне обилия на фазе пика здесь часто наблюдаются глубокие депрессии животных, 
когда показатели численности близки к нулю. По данным Э.В. Ивантера (2008) чис-
ленность рыжей полевки в Фенноскандии изменяется в 80–100 раз, на Европейском 
Севере России — в 50–100 раз, а в центральной части России — в 10–20 раз. Приведен-
ные данные в какой-то мере подтверждают вывод П. Турчина (Turchin, 2003) о связи 
амплитуды колебаний численности с длиной периода в циклических популяциях. 
Таким образом, циклические популяции животных часто характеризуются относи-

тельно большой амплитудой колебания численности. Однако в некоторых популяциях 
полевок она очень незначительна. Например, у красной полевки Салаира численность 
изменяется только в 3–10 раз. Поэтому здесь отсутствуют ярко выраженные депрессии 
и пики обилия (Кошкина, Коротков, 1975; Окулова, 1986). Тем не менее, колебания 
численности у этой популяции данного вида можно считать циклическими, так как в 
ней наблюдается закономерная смена демографических параметров в зависимости от 
уровня численности. 
Характерной особенностью циклических популяций считается резкое снижение 

численности на фазе депрессии от весны к концу лета (Hansson, Henttonen, 1985b; 
Korpimaki, Krebs, 1996). Хенттонен с соавторами (Henttonen et al., 1985) видят в нем 
«хороший качественный атрибут истинной цикличности». Летнее снижение числен-
ности отмечено у полевок в Фенноскандии и леммингов в тундрах обеих частей света. 
Однако оно не характерно для популяций полевок, в том числе и тех же видов, других 
регионов. Поэтому принятие летнего краха в качестве одного из критериев цикличес-
кой популяции резко сужает применение понятия «цикл», и в этом случае многие попу-
ляции с регулярным изменением численности не подпадают под него (Zub et al., 2012). 
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Для объяснения изменчивости длины периода в циклических популяциях позвоноч-
ных животных было предложено несколько гипотез. В качестве причин привлекали 
массу тела животных (Calder, 1983; Peterson et al., 1984), продолжительность жизни 
основного кормового растения (Hogstedt et al., 2005). В последнем случае этим фак-
тором, по мнению авторов, можно объяснить 92% всех изменений в частоте циклов у 
травоядных видов. Длительность периодов может определяться и демографическими 
параметрами — выживаемостью животных и репродуктивным потенциалом (Row et 
al., 2014), а также продолжительностью сезона размножения (Taylor et al., 2013). Пос-
леднее совпадает с широтным градиентом цикличности полевок в Фенноскандии. При 
коротком периоде размножения на севере региона (3–4 месяца) частота колебаний чис-
ленности становится более продолжительной (5 лет), в то время как на юге, где сезон 
размножения длится 7 месяцев, циклы сокращаются до 3 лет или вообще отсутствуют. 
Поэтому есть основания полагать, что длина периода в целом определяется климатом. 
Изменение климата в Фенноскандии (уменьшение продолжительности зим) вызвало 
нарушение цикличности и сокращение циклов (Ims et al., 2008). 
Циклические популяции широко представлены у мелких млекопитающих в Печоро-

Илычском заповеднике. Основные особенности многолетней динамики циклических 
популяций рассмотрим на примере красной полевки двух ландшафтных районов (рис. 
72). В равнинном районе в ельнике зеленомошном за период наблюдений отмечено 15 
циклов от 2 до 5 лет протяженностью. Наиболее обычны 4-летние (60,0%) и 3-летние 
циклы (20,0%). Средняя протяженность цикла составила 3,8 года. В предгорном районе 
в ельнике долгомошном отмечено 9 циклов длиной от 3 до 5 лет. Преобладали 3-летние 
(55,6%) и 4-летние (33,3%) циклы. Средняя протяженность цикла составила 3,7 года. 
В 4-летнем цикле красной полевки в обоих районах представлены все четыре фазы 

(рис. 73). Такие полные циклы преобладают на равнине. Увеличение периода цикла 

Рис. 72. Динамика численности красной полевки в ельнике зеленомошном равнинного района 
и ельнике долгомошном предгорного района Печоро-Илычского заповедника.
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до пяти лет происходит за счет удлинения фазы роста и фазы снижения численности. 
Оба таких сценария представлены только на равнине. Выпадение одной из фаз цикла 
приводит к сокращению его длительности. В 3-летних циклах отсутствует или фаза 
роста, или фаза снижения. В первом случае после депрессии популяция за счет интен-
сивного размножения сразу переходит в фазу пика. Доля переходов в два раза выше у 
красной полевки предгорной тайги (44,4%). Во втором случае, минуя фазу снижения, 
популяция из пика сразу входит в депрессию. Доля таких переходов в обоих районах 
примерно одинакова. Существенные различия между ландшафтными группировками 
красной полевки наблюдаются в числе переходов от фазы пика к фазе снижения. Их 
больше в 3,3 раза в предгорном районе.
У циклических популяций темной полевки, для которых характерна высокая из-

менчивость показателей обилия по годам, в обоих районах за период исследований 
отмечено по 8 циклов длительностью от 3 до 4 лет. По времени они совпадали (рис. 
74). Везде преобладали 3-летние циклы (62,5%). В результате средняя протяженность 
цикла составила 3,4 года. Большое сходство между ландшафтными группировками 
темной полевки наблюдается и в структуре циклов (рис. 75). В предгорьях отмечены 
четыре полных цикла, на равнине — три. Циклы в первом районе начинались с фазы 
роста в пяти случаях, на равнине — в четырех случаях. Примерно одинаково и число 
переходов от фазы депрессии к фазе пика. В отличие от красной полевки в циклах чис-
ленности темной полевки практически отсутствуют случаи увеличения продолжитель-
ности одной и той же фазы от одного до двух лет. У первого вида число таких случаев 
достигает 23,1%. 
Летнее снижение численности в годы депрессий — явление для циклических попу-

ляций мелких млекопитающих Печоро-Илычского заповедника очень редкое. У крас-
ной полевки равнинного района, где за весь период учетов зарегистрировано 14 депрес-
сий, только в одном случае достоверно отмечено понижение с весны к осени. В 1957 г. 
показатель обилия в конце мая составлял 3,0 экз., а в начале сентября уменьшился до 
1,0 экз. на 100 лов.-сут. У других видов такое снижение отсутствовало. Видимо, данное 
явление характерно только для популяций мелких млекопитающих Фенноскандии. 

Рис. 73. Структура популяционных циклов красной полевки в предгорном (A) и равнинном 
(B) районах Печоро-Илычского заповедника. Фазы цикла: I — рост, II — пик, III — снижение, 
IV — депрессия. Стрелки показывают переходы одной фазы в другую. Цифры в кружках — 
число отмеченных фаз, цифры на линиях — число переходов.
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7.3. Ñèíõðîííîñòü â äèíàìèêå ÷èñëåííîñòè 
öèêëè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé

По мнению ряда исследователей (Korpimaki et al., 2004), неотъемлемым атрибутом 
циклических популяций мелких млекопитающих является четко выраженная синхрон-
ность в динамике их численности. В ней следует различать два аспекта — пространс-
твенную (между различными локальными популяциями одного вида) и временную 
(между разными видами одного локалитета) сопряженность (Krebs et al., 2002).
Пространственная синхронизация динамики численности среди широко распро-

страненных видов полевок наблюдается на расстоянии десятков и даже сотен кило-

Рис. 74. Динамика численности темной полевки в ельнике зеленомошном равнинного района и 
ельнике высокотравном предгорного районах Печоро-Илычского заповедника.

Рис. 75. Структура популяционных циклов темной полевки в предгорном (A) и равнинном (B) 
районах Печоро-Илычского заповедника. Обозначение те же, что и на рис. 73.
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метров. Например, в Финляндии она охватывала площади на расстоянии до 500 км 
(Henttonen et al., 1977; Sundell et al., 2004). Значительная сопряженность (в несколько 
сотен километров) в динамике численности обнаружена у леммингов и полевок в Се-
верной Америке (Krebs et al., 2002) и у сибирского лемминга Палеарктики (Erlinge 
et al., 1999). Она была обычной у обыкновенной полевки из разных мест Польши 
(Mackin-Rogalska, Nabaglo, 1990).
Однако чаще всего пространственная синхронность уменьшается с увеличением 

расстояния (Bjørnstad et al., 1999; Liebhold et al., 2004). Ф.Б. Чернявский и А.Н. Лазут-
кин (2004) сделали заключение об отсутствии единого ритма колебаний численности 
лесных полевок на всей территории Северо-Востока Сибири. Более или менее сходной 
оказалась динамика приохотских популяций, удаленных друг от друга на расстояние 
200–250 км. Некоторые исследователи полагают, что сопряженность в изменениях чис-
ленности видов наблюдается лишь на более близких дистанциях — всего до 50 км 
(Lambin et al., 1998; MacKinnon et al., 2001). Специальные исследования по рыжей по-
левке в бореальных лесах Норвегии вдоль 256-километрового профиля, на котором че-
рез одинаковое расстояние была расположена 31 станция, показали полное отсутствие 
синхронности между самыми отдаленными популяциями (Steen et al., 1996). Статисти-
чески значимые корреляции были обнаружены лишь при масштабе 30–40 км. У рыжей 
полевки в Финляндии сильная корреляция между колебаниями численности животных 
наблюдалась на расстоянии до 90 км (Huitu et al., 2003). В канадских бореальных ле-
сах синхронизация в динамике численности у мышей отмечена на небольшом рассто-
янии (менее 50 км), у полевок — на более значительном расстоянии, но не превышает 
200 км (Bowman et al., 2008). В Карелии у фоновых видов землероек и полевок между 
двумя стационарами, расположенным 150 км друг от друга, отсутствовала согласован-
ность в динамике их численности (Кутенков, 2006). 
Судя по всему, пространственная синхронность в динамике численности мелких 

млекопитающих зависит также и от особенностей того или иного региона. Так, по-
пуляции бурого (Lemmus trimucronatus) и гренландского (Dicrostonyx groenlandicus) 
леммингов и красной полевки и полевки-экономки в арктической центральной и вос-
точной части Канады были синхронизированы, тогда как к западу от реки Маккензи 
сопряженность между популяциями была слабой (Krebs et al., 2002). У темной полевки 
в западной части Финляндии степень синхронизации колебаний численности между 
отдельными участками значительнее, чем в восточной части (Huitu et al., 2003). На 
Полярном Урале подъемы и спады численности мелких млекопитающих совпадали во 
всех исследованных районах (Данилов и др., 2011). По данным Э.В. Ивантера (1980), 
численность рыжей полевки на Северо-Западе и на севере европейской части России 
изменяется в различных регионах более согласованно, чем в районах средней полосы 
России. Отчетливые подъемы численности в разных районах Европейского Севера на-
блюдались в одни и те же годы (Ивантер, 2008). Однако, в один из этих указанных пе-
риодов (1986 г.) на всей территории Республики Коми, напротив, отмечалась глубокая 
депрессия численности данного вида (Млекопитающие …, 1994). На большей части 
Карелии пики численности темной полевки повторяются синхронно (Ивантер, Иван-
тер, 1986) за исключением заповедника «Кивач» (Кутенков, 2006). 
В некоторых случаях пространственная синхронность в динамике численности раз-

ных популяций вида может отсутствовать. У гренландского лемминга на 18 участках 
арктической тундры, расположенных от 2 до 1647 км друг от друга, колебания числен-
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ности были асинхронными (Predavec et al., 2001). Причем это наблюдалось и между 
соседними, но изолированными популяциями.
Межвидовая синхронность более характерна для циклических популяций мелких 

млекопитающих. При этом она отмечена не только для симпатрических видов, но и 
для видов разных таксономических групп. Наиболее хорошо она документирована для 
землероек и полевок севера Фенноскандии (Kalela, 1962; Korpimaki, 1986; Angerbjörn 
et al., 2001; Huitu et al., 2004). Здесь депрессии численности охватывают одновременно 
и землероек и полевок (Семенов-Тян-Шанский, 1970; Hansson, 1984b; Henttonen et al., 
1989). На Кольском полуострове численность разных видов мелких млекопитающих 
изменяется в общих чертах синхронно. В глубокие депрессии вовлекаются одновре-
менно все виды полевок, леммингов и в большинстве случаев землероек (Кошкина, 
1980). Такая же закономерность отмечена для доминирующих видов лесных полевок 
и землероек на юге Архангельской области (Куприянова, 1978б) и в бассейне верхнего 
течения р. Колымы (Ямборко, Киселев, 2009). В последнем районе наблюдается также 
синхронная динамика популяций разных по своей экологии видов землероек — сред-
ней и равнозубой бурозубок (Киселев, Ямборко, 2014), но это, видимо, характерно для 
землероек всего Северо-Востока Азии (Вольперт, Шадрина, 2002). В западной Фин-
ляндии согласованные колебания численности отмечены у темной и обыкновенной 
полевок, рыжей полевки и обыкновенной бурозубки (Korpimäki et al., 2005a), в Анг-
лии — у лесной мыши и рыжей полевки (Flowerdew et al., 2004), в Швеции — у рыжей 
и темной полевок (Hansson, 2002a). В Чехии значения корреляции между изменениями 
численности обыкновенной и рыжей полевок были очень высокими и превышали 0,8 
(Tkadles et al., 2011). В западной части Франции синхронно изменялось обилие обык-
новенной полевки и двух нециклических видов — обыкновенной белозубки (Crocidura 
russila) и лесной мыши (Apodemus sylvaticus) (Carslake et al., 2011). В пойме Средней 
Оби отмечены сопряженные колебания численности между тремя видами лесных по-
левок (Кравченко, 1999). В южной европейской тайге наблюдались согласованные из-
менения обилия у красной и рыжей полевок, а также у обыкновенной и средней буро-
зубок (Попов, 2000). 
Нередко в сообществах мелких млекопитающих наблюдается синхронизация только 

между отдельными группами видов, динамика которых разобщена во времени. Так в 
прителецкой тайге Алтая одну такую группу составляют полевка-экономка и темная 
полевка, другую — лесная мышовка, красная полевка и два вида мышей (Литвинов и 
др., 2007). В темнохвойной тайге Восточных Саян один кластер с синхронной динами-
кой формируют типично таежные виды — красная полевка, лесной лемминг и красно-
серая полевка, другой — серые полевки (полевка-экономка и обыкновенная полевка) 
(Виноградов, Кельбешеков, 2009). 
Вместе с тем, широко распространена и асинхронность в динамике численности 

разных видов мелких млекопитающих (Krebs et al., 1969; Ивантер, 1975; Getz et al., 
2001; Блоцкая, Гайдук, 2012). Чаще она встречается среди симпатрических видов. В 
этом случае при понижении численности вида-доминанта обилие второстепенного 
вида увеличивается. Например, асинхронные изменения численности между рыжей 
и красной полевками отмечены в Карелии (Ивантер, 1975), на Кольском полуострове 
(Кошкина, 1971), Пермском крае (Башенина, 1968) и на юге Архангельской области 
(Куприянова, 1980). Противоположные тенденции в динамике популяций описаны для 
темной полевки и полевки-экономки в Фенноскандии (Hoset, Steen, 2007). Однако сле-



253Глава 7.Динамика численности мелких млекопитающих и ее особенности в разных типах ландшафтов    

дует отметить, что межвидовые взаимоотношения достаточно редко негативно влияют 
на демографию видов (Getz et al., 2007).
Обычно выделяют три основных механизма, отвечающих за пространственную син-

хронизацию динамики численности животных — влияние климата и его эффектов, 
трофические взаимодействия и миграции (Björnstad et al., 1999; Koenig, 1999; Liebhold 
et al., 2004). Они действуют в разных пространственных масштабах. Климат может вы-
звать согласованные изменения численности у животных на расстоянии более 100 км 
(Krebs et al., 2002), влияние мелких куньих сказывается на расстоянии 10 км, а миг-
раций — на 1–5 км (Lambin et al., 1998). При этом выделить четко влияние какого-то 
одного из этих факторов бывает трудно. 
Климатические факторы, влияющие на динамику популяций прямо или косвенно, 

чаще всего называются в качестве основных причин крупномасштабной региональ-
ной синхронности (Ranta et al., 1997; Hudson, Cattadori, 1999; Royama, 2005; Engen, 
Saether, 2005). Известно множество случаев, когда неблагоприятные погодные условия 
вызывали депрессию численности у многих видов грызунов на большой территории. 
Такой механизм воздействия на динамику популяций животных был впервые описан 
П. Мораном (Moran, 1953) для объяснения крупномасштабной синхронной динамики 
численности канадской рыси. Затем климатические условия стали рассматриваться в 
качестве ключевого фактора, а его воздействие на динамику популяций было названо 
эффектом Морана (Royama, 1992). Несмотря на широкую поддержку эффекта Мора-
на, само воздействие климатических условий на демографию, при котором изменения 
обилия популяций синхронизируются в пространстве, остается во многом непонятным 
(Hallett et al., 2004). В сезонных условиях климата его влияние на динамику популяций 
может быть опосредованным, например, через сезонные колебания пищевых ресурсов 
(Huitu et al., 2005). И все же климатические условия могут быть гораздо более важным 
фактором в пространственной и межвидовой синхронизации колебаний численности 
животных, чем считается в настоящее время (Vasseur, 2007). Особенно это становится 
актуальным в условиях глобального изменения климата. Например, пространственную 
синхронность в населении некоторых видов позвоночных животных, разделенных рас-
стоянием в 1000 км, связывают с влиянием Северо-Атлантического колебания (NAO), 
контролирующего зимнюю погоду в Северном полушарии (Post, Forchhammer, 2002).
Влияние хищников на мелких млекопитающих также может быть причиной согла-

сованных изменений численности их популяций. При этом кочевые пернатые хищни-
ки вызывают пространственную синхронность, а специализированные мелкие куньи 
межвидовую синхронность (Ydenberg, 1987; Steen et al., 1996; Erlinge et al., 1999; Ims, 
Andreassen, 2000; Korpimäki et al., 2005; Carslake et al., 2011). Ее удалось показать в ряде 
экспериментальных исследованиях по воздействию хищников на полевок (Norrdahl, 
Korpimaaki, 1996, 2000; Korpimaki et al., 2002). Вместе с тем, другие исследователи 
отрицают роль хищных птиц и мелких куньих в синхронизации популяционной дина-
мики (Petty et al., 2000; Krebs et al., 2002; Brandt, Lambin, 2007; Bowman et al., 2008). 
В этом отношении интересны данные по динамике островных популяций грызунов 
и землероек в финской Лапландии (Heikkila et al., 1994). На 17 островах и на матери-
ковой части численность животных изменялась синхронно. А так как хищных птиц в 
этом регионе мало (а именно они могли в какой-то степени повлиять на пространствен-
ную динамику), то авторы почему-то посчитали, что причиной этому являются мелкие 
куньи.
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Согласованные колебания численности мелких млекопитающих в пространстве 
могут возникнуть и в результате миграций животных и обмена ими между популя-
циями. Теоретические работы показали, что даже небольшие расселения животных 
могут вызвать крупномасштабную пространственную синхронизацию в циклических 
популяциях (Blasius et al., 1999; Sherratt et al., 2000). Тем не менее, роль этого фактора 
считалась более чем скромной, поэтому некоторые исследователи призывают обратить 
на него большее внимание (Ims, Andreassen, 2005).
Однако, скорее всего, пространственная синхронность индуцируется различными 

механизмами, которые сложным образом взаимодействуют друг с другом в пространс-
тве (Liebhold et al., 2004). Результаты анализа показывают, что ни один механизм не 
может объяснить наблюдаемые закономерности пространственной синхронности 
циклических популяций полевок (Huitu et al., 2005). К тому же многие исследования 
не учитывают кроме этих факторов и другие, например, ландшафтные условия. Они 
могут играть важную роль в пространственной синхронизации локальных популяций 
(Huitu et al., 2003; Loman, 2008).
Тем не менее, если оценивать сопряженность колебаний численности вида на боль-

шой территории, то расстояние становится главным фактором различий. Соседние по-
пуляции обычно характеризуются значительной синхронностью, но с удалением их 
друг от друга она нарушается. Наши исследования по динамике популяций лесных 
полевок на Европейском Севере подтверждают эту закономерность (Бобрецов, Купри-
янова, 2002). Хорошей иллюстрацией является сравнение согласованности изменений 
численности локальных популяций красной полевки, удаленных на расстояние от 86 до 
980 км от основной точки (Якши). Для Якши имеется самый длинный временной ряд, 
что позволяет накладывать на него более короткие ряды из других регионов (рис. 76). 
Синхронность в динамике численности отмечена только для двух соседних локаль-

Рис. 76. Изменения численности красной полевки в разных районах Европейского Севера. 
Районы: Онега (Губарь, 1976), Вельск (Бобрецов, Куприянова, 2002), Дань (Бобрецов, 
Куприянова, 2002), Пинега (Окулова и др., 2003).
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ных группировок (Якша – Гаревка), удаленных друг от друга на расстояние 86 км (r = 
0,74; p < 0,001). С увеличением расстояния начинает проявляться несогласованность 
в изменениях численности животных. Значение коэффициента корреляции при этом 
значительно понижается. Если между Якшей и Данью, расстояние между которыми 
составляет 280 км, оно составило +0,36 (статистически незначимо), то между Якшей и 
Пинегой (760 км) — +0,02, между Якшей и Онегой — +0,03. Связь между расстоянием 
и частными значениями корреляции была довольно высокой — +0,70. Это подтверж-
дает известное положение о том, что с расстоянием синхронность уменьшается (Ranta 
et al., 1998; Bjørnstad, 2000; Peltonen et al., 2002).
Можно полагать, что сильные положительные корреляции между динамикой чис-

ленности популяций одного и того же вида чаще всего наблюдаются на расстоянии до 
100 км (Steen et al., 1996; Huitu et al., 2003). Это согласуется и с материалами по мелким 
млекопитающим Карелии, где на расстоянии в 150 км между популяциями отмечена 
лишь слабая статистическая связь или таковая отсутствовала (Кутенков, 2006). Зна-
чения корреляции для обыкновенной и средней бурозубок составили соответственно 
+0,39 и +0,13, для рыжей полевки — +0,06, для темной полевки — –0,11. Однако в 
некоторых случаях эффект Морана проявляется на огромной территории. Так, в 1986 г. 
неблагоприятные погодные условия вызвали депрессию численности мелких млекопи-
тающих на всей территории Республики Коми. 
Если синхронность не коррелирует с расстоянием, то в этом случае она определя-

ется местными экологическими факторами (Paradis et al., 1999), среди которых боль-
шое значение имеют как погодные, так и ландшафтные условия. Эффект Морана в 
динамике популяций мелких млекопитающих хорошо проявляется на относительно 
небольшой территории, однако если влияние климатического фактора значительно, то 
его воздействие ощущается и на расстоянии до 200 км и более. 
На территории Печоро-Илычского заповедника, несмотря на его внушительные 

размеры и ландшафтную неоднородность, колебания численности фоновых видовых 
популяций оказались синхронными (рис. 77, 78). Значения коэффициента корреляции 
между четырьмя локалитетами, по которым проводился анализ, колебались от +0,8 до 
+0,97. Максимальное расстояние между ними составило 140 км (Якша–Кыбла-Кырта), 
минимальное — 34 км (Гаревка–Яныпупунер). Связь степени синхронности с рассто-
янием отсутствовала: в среднем для всех видов показатель коэффициента корреляции 
составил лишь –0,19. Слабая связь, но статистически недостоверная (r = +0,34; t = 0,90; 
p = 0,38), отмечена только для обыкновенной бурозубки. У трех видов из шести чис-
ленность между самыми удаленными популяциями изменялась более согласованно, 
чем между самыми близкими популяциями. Пространственную синхронизацию в дан-
ном случае наиболее правдоподобно можно объяснить лишь климатическими фактора-
ми, а именно влиянием интенсивной циклонической деятельности, которая охватывает 
западные склоны Северного Урала и прилегающие к нему равнинные районы (Урал и 
Приуралье, 1968). Ландшафтная дифференциация территории, наоборот, вызывала бы 
асинхронность в динамике численности видов. Хищники также не могут быть ключе-
вым фактором синхронизации по причине их разной численности и видового состава 
в ландшафтных районах. 
Вместе с тем, в ряде случаев ландшафтная неоднородность территории влияет на 

степень синхронизации динамики популяций разных видов землероек и полевок. Так, 
у средней бурозубки наиболее согласованные изменения численности отмечены меж-
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ду предгорным (Гаревка) и горным (Яныпупунер) районами (r = 0,77; p = 0,003), тог-
да как между равнинным (Якша) и предгорным районами такая связь была слабой и 
недостоверной (r = 0,48; p = 0,11). Такая же закономерность наблюдается у красной и 
рыжей полевок. В первом случае значения коэффициента корреляции между районами 
соответственно были равны +0,61 (p = 0,03) и +0,39 (p < 0,04), во втором — 0,82 (p < 
0,001) и 0,58 (p = 0,002). В то же время у обыкновенной бурозубки и темной полевки 
такие различия между ландшафтными районами отсутствовали.

Рис. 77. Динамика численности фоновых видов землероек в разных ландшафтных районах 
Печоро-Илычского заповедника. Стационары: Якша — равнинный район, Гаревка — 
припечорская часть предгорного района, Кыбла-Кырта — приилычская часть предгорного 
района (Калинин, Куприянова, 2010), Яныпупунер — горный район.



257Глава 7.Динамика численности мелких млекопитающих и ее особенности в разных типах ландшафтов    

Рис. 78. Динамика численности фоновых видов полевок в разных ландшафтных районах Печоро-
Илычского заповедника. Стационары: Якша — равнинный район, Гаревка — припечорская 
часть предгорного района, Кыбла-Кырта — приилычская часть предгорного района (Калинин, 
Куприянова, 2010), Яныпупунер — горный район.
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Ландшафтный эффект в динамике популяций хорошо выражен только у лесного 
лемминга в виде так называемой «периодической бегущей волны». О существовании 
такого типа пространственной динамики в циклических популяциях полевок стало из-
вестно не так давно (Ranta, Kaitala, 1997; Lambin et al., 1998). Суть его заключается в 
том, что пик численности формируется в одном из районов, а затем через некоторый 
интервал времени смещается на прилегающие территории, часто в определенном на-
правлении, что напоминает как бы эффект бегущей волны. В Печоро-Илычском запо-
веднике высокая плотность лесного лемминга регистрируется сначала в предгорном 
районе и только на следующий год пик численности наблюдается на равнине, в то 
время как в предгорьях обилие животных уменьшается. Например, в 1988 г. на Гаревке 
показатель обилия этого вида составлял 133 экз., на следующий год он упал здесь в два 
раза — 65 экз. на 100 кон.-сут. В Якше в первый год численность животных достигала 
лишь 9,6 экз., а на второй год увеличилась до 38,6 экз. на 100 кон.-сут. Аналогичная 
ситуация наблюдалась в 2004–2005 гг. Это явление для заповедника впервые было опи-
сано Е.Н. Тепловой (1952). Однако оказалось, что «бегущая волна» движется не только 
в западном направлении в сторону равнины (Гаревка–Якша), но и в северном направ-
лении в пределах непосредственно предгорного района (Гаревка–Кыбла-Кырта). А вот 
в направлении гор она отсутствовала. Пики численности лесного лемминга на Гаревке 
и на Яныпупунер совпадали во все годы наблюдений (r = 0,97; p < 0,001). 
Причины возникновения периодических «бегущих волн» остаются до конца неяс-

ными, для их объяснения привлекаются разные гипотезы (Sherratt, 2013). Но судя по 
всему, для их инициирования требуются два условия — значительные ландшафтные 
различия между соседними районами и миграционная активность (Sherratt et al., 2003; 
Johnson, 2004). Это подтверждают и наши наблюдения. В наиболее благоприятных ус-
ловиях для лесного лемминга в темнохвойной тайге припечорской части заповедника 
периодически формируются очаги высокой численности леммингов. Высокая числен-
ность сопровождается массовыми миграциями, которые для флуктуирующих популя-
ций этого вида описаны и в других частях ареала и имеют к тому же определенную на-
правленность (Новиков, 1941; Kalela, 1963; Вольперт, Шадрина, 1990; Eskelinen, 2004). 
Судя по данным Я.Л. Вольперта и Е.Г. Шадриной (2002), эффект «бегущей волны» ха-
рактерен также для лесного лемминга бассейна Колымы, где пики численности этого 
вида в соседних ландшафтных районах расходились во времени на год, но депрессии 
при этом совпадали по годам.
Межвидовая синхронность в той или иной степени выражена в населении мелких 

млекопитающих многих регионов. Ее мерой может служить показатель связности (Би-
гон и др., 1989; Маргалеф, 1992; Литвинов, 2001). Он включает все статистически зна-
чимые корреляционные связи между изменениями численности видов. Однако в этом 
случае надо исключить отрицательные связи, выражающие асинхронность, но они, 
как правило, редки. Анализ степени межвидовой синхронности землероек и полевок 
проводился (использованы результаты учетов канавками) по шести районам Европей-
ского Севера, по которым имелись временные ряды по обилию животных, в том числе 
и опубликованные (Бобрецов, Куприянова, 2006). В расчет были включены 10 видов, 
составляющих основу населения мелких млекопитающих во всех рассматриваемых 
районах (рис. 79). Хотя для каждого района характерны свои особенности в синхрон-
ности колебаний численности видовых популяций, отмечены и их географические за-
кономерности.
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Рис. 79. Корреляционные связи (p ≤ 0,05) между численностью видов мелких млекопитающих 
в разных районах Европейского Севера. Виды: 1 — обыкновенная бурозубка; 2 — равнозубая 
бурозубка; 3 — средняя бурозубка; 4 — малая бурозубка; 5 — красная полевка; 6 — рыжая 
полевка; 7 — темная полевка; 8 — полевка-экономка; 9 — лесной лемминг; 10 — лесная 
мышовка. Серым цветом выделены грызуны. Использованы данные: Пинега — Куприянова, 
Сивков, 2000; Раменье — Бобрецов, Куприянова, 2006; Дань — Бобрецов, Куприянова, 2006.



260 А.В. Бобрецов Популяционная экология мелких млекопитающих

Они заключаются в увеличении показателя связности в направлении с запада на 
восток. В Карелии, судя по данным Э.В. Ивантера и А.Е. Якимовой (2010), он состав-
ляет всего лишь 4,4%, что свидетельствует о значительной асинхронности в ритмах 
годовых изменений численности разных видов животных. В западной части Русской 
равнины (Пинега, Раменье) показатель связности увеличивается до 13,3%, в восточной 
части (Дань, Якша) — до 17,8%. Наиболее сильная синхронность в динамике попу-
ляций разных видов наблюдается в районах Уральской горной страны: в предгорье 
(Гаревка) — 37,8%, в горах (Яныпупунер) — 35,6%.
В северной тайге Архангельской области (Пинега) синхронно изменялась числен-

ность пяти видов — обыкновенной и средней бурозубок, красной полевки, полевки-
экономки и лесного лемминга, все они образовали один кластер. По-видимому, чис-
ло достоверных связей может увеличиться за счет пары «обыкновенная бурозубка и 
красная полевка» (r = 0,70). Из-за короткого временного ряда сопряженность между 
обилием этих видов оказалась при большом значении показателя корреляции незна-
чимой. Какая-либо связь между близкими видами лесных полевок отсутствовала: по 
данным отлова канавками значение показателя составило +0,26 (p = 0,57), давилками 
+0,24 (p = 0,34). В последнем случае расчеты были проведены на основании более 
длинных временных рядов, которые представлены в работе Н.М. Окуловой с соавто-
рами (2004). 
В средней тайге Архангельской области (Раменье) согласованно изменяется числен-

ность шести видов. Среди них три вида землероек-бурозубок (обыкновенная, сред-
няя и равнозубая) и три вида полевок (полевка-экономка, темная и рыжая полевки). 
Все они образуют один кластер, большинство их них являются фоновыми видами в 
данной местности. Синхронность в изменениях обилия фоновых видов землероек и 
полевок отмечала здесь ранее И.Ф. Куприянова (1978). Асинхронность она наблюдала 
среди некоторых видов каждой таксономической группировки. Например, возрастание 
численности подчиненного вида — красной полевки — происходило при уменьшении 
обилия доминирующей здесь рыжей полевки.
К востоку в средней тайге Республики Коми (Дань) число корреляционных связей 

между видами мелких млекопитающих возрастает. Однако они распадаются на два 
кластера, внутри которых численность видов изменяется синхронно, а между самими 
группами нередко и асинхронно. Первую большую группу составляют шесть видов — 
два вида землероек (обыкновенная и равнозубая бурозубки) и четыре вида полевок 
(красная, рыжая, темная и лесной лемминг). Наибольшее число связей характерно 
для темной полевки, которая здесь является одним из самых массовых видов. Вторую 
группу составляют малая бурозубка и лесная мышовка. 
Якша, расположенная на самом востоке Русской равнины, очень близка по структуре 

корреляционных связей к Дани. Здесь также выделяются две группы связанных между 
собой видов. Самую большую из них составляют практически те же самые виды, что 
и в Дани. Однако увеличение численности ряда видов приводит к изменению связей 
между ними. Так, в Якше обилие красной полевки синхронно изменяется с рыжей и 
темной полевками и лесным леммингом, тогда как в Дани численность красной полев-
ки положительно связана только с темной полевкой. Вторую группу формируют малая 
бурозубка и лесная мышовка. Однако в этом случае наблюдаются асинхронные изме-
нения обилия лесной мышовки с темной полевкой (–0,44; t = 2,39; p = 0,02) и лесным 
леммингом (–0,50; t = 2,80; p = 0,009). 
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Наибольшая синхронность в динамике популяций разных видов наблюдается в на-
селении мелких млекопитающих предгорного и горного районов Северного Урала. 
Достоверные корреляционные связи здесь отмечены между большинством видов. Ис-
ключение составляет лишь лесная мышовка, численность которой увеличивается в пе-
риод понижения обилия других видов. В предгорном районе наибольшее число связей 
характерно для грызунов, в горах — для землероек. Значительная синхронизация в 
динамике обилия землероек в горном районе обусловлена изменчивостью погодных 
условий. Здесь регулярно повторяются холодные и затяжные весны, в результате ко-
торых численность всех видов землероек сильно уменьшается (Бобрецов и др., 2003).
Степень межвидовой синхронности в колебаниях обилия мелких млекопитающих 

во многом зависит от того, насколько циклична динамика видов этой группы живот-
ных. В равнинном районе Печоро-Илычского заповедника, где виды с циклической 
динамикой составляют 38,5%, число достоверных корреляционных связей составляет 
17,8%. В предгорном районе увеличивается число циклических видов до 64,3%, соот-
ветственно возрастает и число корреляционных связей (до 37,8 %). 

7.4. Ôàêòîðû äèíàìèêè ÷èñëåííîñòè 
ìåëêèõ ìëåêîïèòàþùèõ: êðàòêèé ëèòåðàòóðíûé îáçîð 
ñîâðåìåííîãî ñîñòîÿíèÿ ïðîáëåìû

Работа Ч. Элтона (Elton, 1924) о периодических колебаниях численности животных 
дала огромный стимул исследованиям причин цикличности. Во многих ранних работах 
объяснить циклы численности пытались при помощи какого-то одного фактора, вли-
яющего на размножение или смертность животных. На их роль, прежде всего, подхо-
дили погодные и кормовые условия, которые и были положены в основу ряда гипотез. 
Роль климата и погодных условий в изменении численности мелких млекопитающих 
отмечали многие авторы. Им стали придавать и главную роль в формировании циклов 
(Свириденко, 1934; Поляков, 1954; Тауриньш, 1964; Fuller, 1969). Другие исследовате-
ли объясняли колебания численности грызунов циклическими изменениями климата, 
обуславливающего периодические изменения урожаев кормов (Наумов, 1948; Динес-
ман, 1955). С кормами связано несколько гипотез — подрыв кормовой базы мелкими 
грызунами (Lack, 1954; Pitelka, 1964; Свириденко, 1967), качество кормов и восста-
новление питательных веществ (Lauckhart, 1957; Schultz, 1964), отравление токсинами 
(Freeland, 1974), цикличность кормовых ресурсов (Kalela, 1962), доступность пищи 
(Batzli, Pitelka, 1975). Взаимоотношения грызунов с растительными кормами нередко 
приравнивали к отношениям «хищник – жертва», которые в условиях гетерогенной сре-
ды, могли вызвать регулярные колебания численности жертв (Rosenzweig, Abramsky, 
1980). Сами хищники, по мнению ряда авторов, являются главным фактором наблюда-
емых циклов (Shelford, 1943; Lack, 1954; Pearson, 1966). В качестве основной причины 
динамики популяций назывались и эпидемии и различного рода эпизоотии (Elton et 
al., 1931; Hamilton, 1937; Mihoc et al., 1985). При этом возбудители могли генерировать 
циклы, аналогичные влиянию хищников (Anderson, May, 1980). Предлагалась также и 
роль и солнечной активности (Elton, 1924; Виноградов, 1934).
Однако невозможность объяснить наблюдаемые колебания численности на основе 

только одних внешних (экзогенных) факторов привела к появлению гипотез, в которых 
главная роль отводилась внутренним факторам (эндогенным). Среди них наибольшую 
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популярность получили гипотезы стресс-регуляции (Christian, 1950; Christian, Davis, 
1964), полиморфного поведения или разнокачественности особей (Chitty, 1960), ги-
потеза специфичности когорт (Шварц и др., 1964). Внимание многих исследователей 
привлекли демографические параметры, среди которых большое значение имели тем-
пы созревания молодых животных. Их вклад в формирование численности во многом 
определяется плотностью популяции, поэтому этот плотностно-зависимый механизм 
считается одним из основных факторов динамики популяций (Kalela, 1957; Кошкина, 
1957; Zejda, 1957; Krebs et al., 1969; Тупикова, Коновалова, 1971; Ивантер, 1975; Оку-
лова, 1975; Bujalska, 1975; Batzli et al., 1977 и др.). Н.М. Окулова и А.Д. Бернштейн 
(1995) предложили назвать данную закономерность «эффектом Калелы-Кошкиной», 
подчеркивая важность данного эффекта в регуляции численности животных. Если ин-
гибирования созревания сеголеток не происходит, то цикличность в популяциях будет 
отсутствовать (Boonstra, 1994; Tkadlec, Zejda, 1998). Миграционные процессы в попу-
ляциях также считаются одним из факторов динамики численности. Регуляция здесь 
происходит через расселение (Наумов, 1948; Lidicker, 1962; Tamarin, 1977). Э. Чарно-
вым и Д. Файнерти (Charnov, Finerty, 1980) была предложена так называемая «социо-
биологическая гипотеза», основанная на территориальных контактах между родствен-
ными особями.
Вместе с тем, применение однофакторных концепций для объяснения механизмов 

динамики популяций зачастую терпело неудачу, что привело к формированию комп-
лексных представлений о причинах изменения численности. Первые такие представ-
ления возникли еще в 30–40-е годы прошлого века (Калабухов, 1935, 1937; Северцов, 
1941; Башенина, 1947; Формозов, 1948). Сейчас уже не вызывает сомнения, что дина-
мика популяций определяется совместным действием как внешних, так и внутренних 
факторов (Ивантер, 1975; Башенина, 1977; Lidicker, 1978; Bondrup-Nielsen, Ims, 1988; 
Шилов, 1991; Krebs, 1996; Bjørnstad, Grenfell, 2001; Жигальский, 2002; Aars, Ims, 2002; 
Чернявский, Лазуткин, 2004). Например, Лидикер (Lidicker, 1988) писал, что для объ-
яснения возникновения многолетних циклов калифорнийской полевки требуется учи-
тывать действие как минимум восьми ключевых факторов — четырех внешних и четы-
рех внутренних. Поэтому «кажется странным, что экологи до сих пор заняты поисками 
одной причины многолетних периодических колебаний большого разнообразия видов, 
живущих в разной среде» (Lindstrom et al., 2001). Вместе с тем, многофакторные ги-
потезы в большинстве случаев нельзя проверить, за что они в свое время подверглись 
критике (Gaineset et al., 1991).
В разные периоды времени неоднократно предпринимались попытки обобщить и 

осмыслить разные гипотезы, основанные как на отдельных факторах, так и на их вза-
имодействии между собой (Krebs, Myers, 1974; Чернявский, Ткачев, 1982; Taitt, Krebs, 
1985; Садыков, Бененсон, 1992; Batzli, 1992; Krebs, 1996, 2013; Stenseth, 1999; Жигаль-
ский, 2002; Berryman, 2002; Turchin, 2003; Чернявский, Лазуткин, 2004; Korpimaki et 
al., 2004; Boonstra, Krebs, 2013). К началу 90-х годов прошлого века только по циклам 
численности мелких млекопитающих было опубликовано более 1000 работ, а для их 
объяснения было привлечено 22 гипотезы (Batzli, 1992). Медленный прогресс в разгад-
ке популяционных циклов кроется не только в отсутствии длинных временных рядов 
(Berryman, 2002), но и в значительной изменчивости популяционной динамики мел-
ких млекопитающих (Yoccoz, Ims, 2004; Ивантер, 2008; Henden et al., 2009). Судя по 
всему, есть много конкретных механизмов, которые могут индуцировать регулярные 
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колебания численности, и они могут меняться время от времени и от места к месту 
(Berryman, 2002).
Данная сложность — причина того, почему популяционные циклы до сих пор явля-

ются предметом больших дискуссий, несмотря на то, что полевки и землеройки в этом 
отношении — наиболее изученные таксономические группы (Krebs, 2011). За послед-
ние 20 лет появились новые гипотезы, а старые однофакторные модели получили даль-
нейшее развитие. Часто они учитывают в той или иной степени взаимодействия основ-
ного фактора с другими. Кребс (Krebs, 2013) акцентировал внимание прежде всего на 
тех факторах, которые влияют на темпы изменения численности. 
Корма. Роль кормов в динамике популяций разных таксономических групп мелких 

млекопитающих неоднозначна. Отсюда и дольно противоречивые мнения о них как об 
одной из основных причин возникновения популяционных циклов. Корма не оказыва-
ют большого влияния на динамику численности американских серых полевок (Getz et 
al., 2006), но считаются наравне с хищниками наиболее вероятными кандидатами в ос-
новные факторы у лесных полевок и леммингов (Turchin, Hanski, 2001; Klemola et al., 
2003). Польские исследователи (Jędrzejewska, Jędrzejewski, 1996) полагают, что циклы 
численности грызунов возникают только в условиях постоянно высокой доступности 
растительной пищи. На большом материале ими было показано, что индекс циклич-
ности у грызунов в разных географических регионах положительно коррелирует со 
средними значениями травянистой биомассы.
Особое значение имеют семена лиственных и хвойных деревьев, ягоды, урожаи ко-

торых подвержены периодическим колебаниям. Они могут изменять обилие полевок и 
инициировать циклические изменения их численности (Формозов, 1948; Свириденко, 
1967; Попов, 1989; Jensen, 1982; Pucek et al., 1993 и др.). Так, высокой плотности по-
левки Гаппера предшествовали годы обильных урожаев семян белой сосны (Elias et 
al., 2006). Однако такая связь наблюдается далеко не во всех районах Северной Амери-
ки, что является одной из причин дискуссии по этому поводу (McCracken et al., 1999; 
Boonstra, Krebs, 2006). Таким образом, влияние урожаев семян хвойных деревьев на 
популяционную динамику полевок в северных лесах оказалось более сложным, чем 
воздействие урожаев лиственных деревьев. Существует немало свидетельств того, что 
годовые колебания грызунов в лиственных лесах Европы и восточной части Север-
ной Америки напрямую связаны с урожаями семян дуба, бука и клена (McShea, 2000; 
Ostfeld, Keesing, 2000; Falls et al., 2007). При этом выяснилось, что реакции разных 
видов грызунов на одни и те же корма сильно отличаются. Так, обильные урожаи же-
лудей красного дуба в Северной Америке приводят к увеличению численности белоно-
гих хомячков Peromyscus leucopus и P. maniculatus, но не оказывают никакого влияния 
на обилие полевки Гаппера. Последний вид тесно связан с урожаями семян красного 
клена (Schnurr et al., 2002). В Южной Норвегии только лишь лесная мышь Apodemus 
sylvaticus реагирует на обильные урожаи желудей скального дуба, тогда как для рыжей 
полевки большое значение имеют ягоды черники и семена ели (Selås et al., 2002). 
В последние годы в некоторых регионах выявлена значительная роль урожая ягод в 

динамике численности лесных полевок. В Норвегии и Финляндии обнаружена корре-
ляция между плодоношением черники предыдущего года и пиками обилия животных. 
На этот фактор приходится 65% всей изменчивости (Selås, 2006). На Юконе урожаи 
ягод на 78–98% определяют динамику популяций красной полевки и белоногого хо-
мячка P. maniculatus (Krebs et al., 2010). Причем первый вид зависит от ягод водяни-
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ки обыкновенной (Empetrum nigrum), а второй вид — от ягод двух видов толокнянки 
(Arctostaphylos uva-ursi, A. rubra).
В отличие от роли обилия урожаев кормов значение эффектов их качества в дина-

мике популяций грызунов оставалось малопонятным, хотя первые гипотезы были вы-
двинуты давно. Качество корма у травоядных животных определяется белками, содер-
жащими азот, который часто является основным фактором, лимитирующим рост насе-
ления (гипотеза ограничения азотом) (White, 2005). Экспериментальные исследования 
на темной полевке показали, что летнее увеличение численности этого вида во многом 
зависит от содержания белков в кормах, на основании чего была выдвинута новая ги-
потеза (Forbes et al., 2014). Кроме того, ограничение качества диеты может быть весьма 
вероятным объяснением различий, наблюдаемых в амплитуде пиков цикла (Korpela 
et al., 2013). В этом отношении интересны работы, проведенные в Северной Англии, 
по взаимодействию темных полевок с луговиком дернистым (Deschampsia caespitosa), 
являющимся их основным кормовым растением, доступным в течение всего года 
(Massey et al., 2008; Reynolds et al., 2012). Уровни диоксида кремния в растениях тесно 
коррелировали с уровнем нагрузки на пастбища: их концентрация была низкой при 
незначительной плотности животных и наоборот. Было установлено, что при высоких 
уровнях диоксида кремния в пище (а они остаются повышенными в течение 6 меся-
цев), ограничивающих доступность белков для животных в связи со снижением усвоя-
емости, масса тела полевок снижалась на 0,5% в день. А это уже оказывало негативное 
влияние на население животных. Таким образом, защита растений на основе диоксида 
кремния может играть ключевую роль в формировании циклов полевок. В то же вре-
мя в ряде исследований было показано, что питательная ценность черники, которая 
играет важную роль в жизнедеятельности красно-серой полевки, не уменьшалась, а 
увеличивалась в ответ на интенсивное потребление животными (Dahlgren et al., 2007). 
Болезни. О роли влияния различных болезней на динамику популяций мелких млеко-

питающих до сих пор известно мало (Begon, 2003). Главная причина заключается в том, 
что в популяциях этих животных обнаружено большое разнообразие патогенов, дейс-
твие большинства которых неизвестно или их значение только начинает осмысливаться 
(Smith et al., 2008). Созданные ранее теоретические модели показывали, что различного 
рода вирусы и паразиты могут вызвать периодические колебания животных (Anderson, 
May, 1979). Распространенность паразитов и вирусов в популяциях обычно возрастает с 
увеличением плотности полевок (Niklasson et al., 2006; Pedersen, Greives, 2008). Патоге-
ны вызывают стабильное понижение плодовитости животных (Telfer et al., 2005), сущес-
твенно задерживают начало размножения (Feore et al., 1997; Telfer et al., 2002) и умень-
шают выживание особей (Soveri et al., 2000; Niklasson et al., 2006; Kallio et al., 2007). Их 
влияние на эти демографические параметры может привести к краху популяций мелких 
млекопитающих (Elton et al., 1931; Soveri et al., 2000). Кроме того, взаимодействие между 
вирусами, паразитами и их хозяевами при определенных условиях приводит к возник-
новению циклов численности последних (Cavanagh et al., 2004; Burthe et al., 2006, 2008). 
В последние годы М. Смитом с соавторами (Smith et al., 2008) на основе эмпирических 
данных построена модель взаимодействия темной полевки и вируса коровьей оспы. Этот 
вирус широко распространен в популяциях грызунов по всей Европе и Западной Азии 
(Baxby, Bennett, 1999). Данная модель показывает, что отсроченное воспроизводство пос-
ле заражения особей темной полевки вирусом и уменьшением в связи с этим плодови-
тости, с учетом сезонности может инициировать популяционные циклы у данного вида. 
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Хищники. В настоящее время роль хищников в циклических колебаниях числен-
ности мелких млекопитающих вновь широко обсуждается в литературе. Подробный 
критический анализ этой проблемы сделал Ч. Кребс (Krebs, 2013) в своей последней 
книге. Большую популярность эта гипотеза получила в скандинавских странах. Она 
основывается на том, что воздействие хищников на популяционную динамику живот-
ных зависит от уровня их специализации и подвижности. Среди хищников выделяют 
специалистов-резидентов, кочевых специалистов и универсалов (Andersson, Erlinge, 
1977). Хищники-универсалы или генералисты (лисы, совы, дневные хищные птицы и 
т.д.) стабилизируют динамику населения, в то время как хищники-специалисты (гор-
ностай, ласка) ее дестабилизируют (Andersson, Erlinge, 1977; Korpimaki, 1985). Эти 
различия в функциональной роли хищников были использованы для объяснения осо-
бенностей в популяционной динамике полевок в Фенноскандии (Hansson, Henttonen, 
1985a,b; Henttonen et al., 1985, 1987). На севере этого региона для полевок характерны 
циклические изменения численности, большая амплитуда их колебаний и значитель-
ная синхронность в динамике популяций разных видов. На юге популяции нецикли-
ческие, для них присущи только сезонные изменения обилия. При этом отмечен гради-
ент в уменьшении амплитуды колебаний и сокращении периода цикла с севера на юг. 
Объясняется эта закономерность тем, что на севере в условиях глубокого снега и более 
длительного его залегания наибольшее преимущество получают хищники-специалис-
ты, плотность которых также повышается с юга на север. Эти хищники и инициируют 
циклы численности полевок. На юге региона, где высота снежного покрова незначи-
тельна, наибольшее воздействие на популяции мелких грызунов имеют хищники-гене-
ралисты, которые стабилизируют динамику обилия грызунов. 
Эти работы дали большой стимул для развития гипотезы хищничества, в которой 

хищников-специалистов стали рассматривать в качестве основной причины периоди-
ческих колебаний численности грызунов. Ключевыми видами в формировании боре-
альных циклов полевок являются ласка и горностай (Hanski et al., 1991, 2001), для кото-
рых мелкие млекопитающие являются основными кормами. Но их численный ответ на 
изменение обилия грызунов происходит не сразу, а с некоторой временной задержкой в 
результате особенностей в размножении этих хищников. Например, у ласки временной 
лаг составляет 6–9,5 месяцев. Наличие этого временного лага и является основным 
механизмом образования циклов численности мелких млекопитающих (Korpimäki et 
al., 1991; Hanski, Korpimäki, 1995; Sundell et al., 2013). Эта гипотеза получила теоре-
тическую (Hanski et al., 1993; Hanski, Henttonen, 1996; Turchin, Hanski, 1997; Turchin, 
2003; Wang et al., 2009) и экспериментальную (Klemola et al., 1997, 2000; Korpimaki, 
Norrdahl, 1998; Korpimaki et al., 2002; Sundell, 2003) поддержку. Она поддерживается и 
в ряде работ за последние годы (Ekerholm et al., 2004; Korpimaki et al., 2005b; Getz et al., 
2006; Окулова, Катаев, 2007; Кшнясев, Давыдова, 2008; Sundell, Ylönen, 2008; Korpela, 
2014; Therrien et al., 2014 и др.).
Однако в ряде исследований (в том числе и экспериментальных) роль хищников отри-

цается. Большой интерес в этом отношении представляют работы по серым полевкам, 
с которыми специализированные хищники наиболее тесно связаны. Так, в Северной 
Англии популяционные циклы темной полевки существуют в условиях незначитель-
ного снежного покрова, который является составной частью гипотезы хищничества 
(Lambin et al., 2000). Кроме того, по расчетам в этом районе ласка изымает из популя-
ции не более 5% животных (Graham, Lambin, 2002). Поэтому роль хищников в форми-
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ровании циклов темной полевки была поставлена под сомнение (Lambin et al., 2000; 
MacKinnon et al., 2001). Эти работы вызвали в свое время дискуссию о роли хищников-
специалистов в периодических колебаниях обилия полевок (Korpimaki et al., 2003; Oli, 
2003a,b). Незначительна их роль и в динамике численности полевки-экономки в Поль-
ше (Borowski, 2011), обыкновенной полевки в Западной Франции (Barraquand et al., 
2014). Ю. Мароном с соавторами (Maron et al., 2010) было экспериментально показано, 
что воздействие хищников на разные виды американских грызунов может быть диф-
ференцированным. Циклы численности у норвежского лемминга (Lemmus lemmus) на 
севере Фенноскандии и у бурого лемминга на Аляске формируются без участия хищ-
ников в результате взаимодействия животных с кормами (Turchin et al., 2000; Turchin, 
2003). На острове Врангеля специализированные хищники отсутствуют, тем не менее, 
для численности сибирского лемминга (Lemmus sibiricus) характерны периодические 
изменения численности (Чернявский, Ткачев, 1982; Menyushina et al., 2012). В то же 
время в некоторых районах Арктики хищникам отводят основную роль в создании 
циклов у этой группы животных (Gilg et al., 2006; Gauthier et al., 2009).
Нарушения цикличности колебаний численности грызунов в северных регио-

нах Европы при устойчивом сохранении обилия хищников в последние десятилетия 
(Hörnfeldt et al., 2005; Elmhagen et al., 2011, и др.) показали, что, возможно, роль хищ-
ников в формировании циклов переоценивалась, или их воздействие было ограни-
чено только определенными условиями среды — например, холодными зимами. Из-
менение условий зимой, по мнению ряда исследователей, ослабили взаимодействия 
между полевками и специализированными хищниками, вследствие чего и «рухнули» 
циклы (Gilg др., 2009). Некоторые исследователи объясняли это явление стохастичес-
кими колебаниями, которые присущи системе «хищник – жертва» во времени (Hanski, 
Henttonen, 1996). И возвращение циклов в некоторых районах Финляндии (Brommer et 
al., 2010) как бы подтверждает такое объяснение. 
Однако все же больше находит понимание другая точка зрения, в которой утверж-

дается, что мелкие куньи в одиночку не могут инициировать циклические колебания 
численности мелких млекопитающих (Korpela et al., 2014). Возникли альтернативные 
модели, в которых хищничество рассматривалось как необходимое условие для цик-
лов, но само по себе оно не являлось достаточным. Ч. Кребс (Krebs, 1996) назвал эти 
альтернативные гипотезы «слабыми» моделями по сравнению с «сильными», в кото-
рых роль отводится только одним хищникам. В «слабых» моделях хищники взаимо-
действуют с другими экологическими факторами. Одна из таких моделей опублико-
вана в работе Х. Андреассен с соавторами (Andreassen et al., 2013) «Новые взгляды на 
взаимодействие внутренних и внешних процессов во время популяционных циклов», 
где в качестве факторов динамики численности грызунов выступают хищники, но их 
роль во многом зависит от социальных отношений среди репродуктивных самок. 
Наиболее важным в гипотезе хищничества является вопрос о доле изъятия хищни-

ками мелких млекопитающих. Хищники-специалисты могут стать регуляторами дина-
мики популяций в случае значительного воздействия на жертв на определенных фазах 
цикла. Как уже было отмечено выше, ласка изымает из популяций темной полевки в 
Шотландии не более 5% животных (Graham, Lambin, 2002). По данным И.В. Дорогого 
(1980) на острове Врангеля в период пика численности леммингов хищники (при их 
чрезвычайно высокой концентрации) смогли уничтожить всего лишь 9,3% популяции 
копытного лемминга и 5% популяции сибирского лемминга. На Колыме соболь, кото-
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рый здесь является основным потребителем мелких млекопитающих (при отсутствии 
ласки и малой численности горностая), уничтожает 4% лесных полевок, что по срав-
нению с общими потерями в 50–60% представляется несущественным (Чернявский, 
Лазуткин, 2004). Во всех случаях популяции были циклическими.
Приведенные выше факты заставляют отказаться от гипотезы хищников как ос-

новных регуляторов динамики численности мелких млекопитающих. Скорее всего, 
именно последние лимитируют изменения обилия хищников. Хищники же следуют за 
колебаниями обилия грызунов. Эта точка зрения наиболее популярна среди отечест-
венных специалистов (Наумов, 1948; Формозов, 1948; Башенина, 1968; Ивантер, 1975; 
Жигальский, 2000; Чернявский, Лазуткин, 2004). 
Климатические факторы. Климат, безусловно, является одним из важнейших, но 

трудно уловимых предикторов изменения численности животных (Deitloff et al., 2010; 
Захаров и др., 2011). Роль климатических факторов в динамике популяций мелких 
млекопитающих давно известна (Свириденко, 1935; Калабухов, 1947; Наумов, 1948; 
Поляков, 1954; Попов, 1960; Kalela, 1962; Klomp, 1962; Тауриньш, 1964; Башенина, 
1968; Fuller, 1969; Ивантер, 1975; Окулова, 1986, и др.). Ч. Элтон придавал им большое 
значение, хотя и не считал их единственными причинами (Elton, 1924; Lindstrom et al., 
2001). Климатические факторы оказывают как прямое, так и опосредованное воздейс-
твие на численность животных (в последнем случае через корма, изменение качества 
местообитаний), и оно может быть как отрицательным, так и положительным.
Вместе с тем анализ влияния климата на динамику популяций млекопитающих по 

разным причинам представляет собой определенные трудности. Корреляционный 
анализ, который чаще всего используется для этих целей, зачастую дает неверные 
представления о роли отдельных факторов, так как климатические параметры не-
редко скоррелированы друг с другом (Krebs, Berteaux, 2006; Esther et al., 2014). Кроме 
того, влияние климата и погоды на динамику численности населения чаще всего но-
сит опосредованный характер, поэтому выделить их роль при помощи только одних 
статистических методов часто очень сложно (Knape, Valpine, 2011). Эффекты влияния 
погодных условий на демографию населения могут быть краткосрочными (от несколь-
ких дней), и сезонные средние параметры (которые чаще всего используются) могут 
маскировать их воздействие (Kalcounis-Rueppell et al., 2002). 
Одни и те же факторы могут дифференцировано влиять на животных в разные се-

зоны и годы (Жигальский, 1994; Ивантер, 2005; McMillan et al., 2005). Реакция разных 
видов (в том числе и близких) на них может также сильно различаться. Так, высокая 
температура в летний период положительно сказывается на обилии красной полевки 
и негативно — на красно-серой полевке в Восточных Саянах (Виноградов, 2009). Для 
красно-серой полевки выявлена отрицательная связь ее численности с осадками, тогда 
как для красной и рыжей полевки она отсутствовала (Андреева, Окулова, 2009). В ус-
ловиях Европейского Севера (Пинежский заповедник) для красной полевки наиболее 
благоприятны годы с прохладным летом, для рыжей полевки — годы с теплым летом 
(Окулова и др., 2004).
Климатические факторы оказывают наибольше воздействие на численность мелких 

млекопитающих в зимний период. В это время большое значение имеет высота снеж-
ного покрова, которая минимизирует воздействие температуры воздуха и регулирует 
глубину и время промерзания почвы (Формозов, 1946; Marchand, 1996). Незначитель-
ная высота снега при низких температурах вызывает большую смертность животных, 
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вследствие чего их численность уменьшается (Формозов, 1948; Ивантер, 1975; Merritt, 
1984; Попов, 1989; Reid, Krebs, 1996; Бернштейн и др., 2003; Третьяков, 2003; Дидор-
чук, 2012). В такие зимы, например, в Приохотье наблюдалось существенное сниже-
ние выживаемости красно-серой полевки, тогда как для красной полевки такая связь 
отсутствовала (Чернявский, Лазуткин, 2004). Однако снежный покров, прилегающий к 
земле, не является однородным, образование корочек льда в нем делает одни участки 
доступными, а другие — недоступными. Такая неоднородность в плотности снежного 
покрова ограничивает доступ к кормовым ресурсам (Hanski et al., 1993; Korslund, Steen, 
2006), которые, к тому же, к концу зимы сильно истощаются (Hansson, 1987; Hansen 
et al., 1999), что может стать также одной их причин значительной смертности живот-
ных в зимний период. Этим параметрам (высота и плотность снега, длительность его 
залегания) отводится большая роль в некоторых современных моделях, объясняющих 
изменения численности мелких млекопитающих (Kausrud et al., 2008; Gilg et al., 2009; 
Ims et al., 2011). Следует отметить, что и теплые зимы могут иметь не только положи-
тельное, но и отрицательное влияние на динамику популяций мелких млекопитающих 
(Merritt et al., 2001). Это связано с тем, что при внезапных похолоданиях в такие годы 
на снегу образуются корки льда, которые вызывают гибель животных (Merritt, 1985; 
Solonen, 2004). Однако и сегодня роль снежного покрова в динамике популяций земле-
роек и полевок, по-прежнему, мало известна (Bilodeau et al., 2013). В условиях мягкого 
климата температура и снежный покров не играют ведущей роли в регуляции обилия 
мелких млекопитающих (Межжерин, 1960; Churchfi eld et al., 1998; Пожидаева, 2013). 
Но и в более суровой среде обитания на севере Якутии и Центральной Сибири зимние 
условия не сказываются на численности землероек (Sheftel, 1989; Киселев, Ямборко, 
2014). Вместе с тем Н.Е. Докучаев (1990) считает их одним из ведущих факторов в 
динамике этих животных. 
Большая смертность животных наблюдается в некоторые годы в переходные пери-

оды — от весны к лету и от осени к зиме, что может привести к резкому падению 
численности. Весной особенно негативно сказываются на обилии животных ранние 
оттепели (Boonstra, Rodd, 1983; Taitt, Krebs, 1983), затяжные и поздние весны с воз-
вратными морозами (Формозов, 1948; Межжерин, 1960; Новиков и др., 1970; Окулова, 
1975; Потапов, Потапова, 2011; Жигальский, 2013). В последнем случае происходит 
задержка размножения, увеличивается смертность животных и сокращается число вы-
водков. В Карелии, например, в такие годы наблюдались депрессии численности тем-
ной полевки (Ивантер, Якимова, 2010). Поздней осенью наибольшее влияние на мел-
ких млекопитающих, особенно на землероек, оказывают резкое падение температуры 
воздуха и промерзание почвы (Формозов, 1946; Кошкина, 1957; Merritt, Merritt, 1978).
Роль климатических факторов, по мнению ряда исследователей (Наумов, 1945; 

Ивантер, 1975), наиболее существенна в пессимальных условиях среды. Так, в более 
суровых условиях Карелии они на 83% определяют динамику численности рыжей по-
левки (Жигальский, 1994). В колебаниях численности грызунов Восточного Саяна их 
доля в общей дисперсии у разных видов составляет от 31 до 56% (Виноградов, 2009). 
Однако приведенные выше примеры показывают, что такая картина наблюдается не 
во всех регионах даже Крайнего Севера. В некоторых исследованиях отмечается лишь 
незначительное влияние климата на численность животных (Getz et al., 2007; Knape, 
Valpine, 2011). Возможно, это связано с тем, что связь между обилием видов и мес-
тными климатическими индексами (например, месячными значениями температуры 



269Глава 7.Динамика численности мелких млекопитающих и ее особенности в разных типах ландшафтов    

воздуха и осадков) в силу разных причин оказывается более слабой, чем с крупно-
масштабными индексами (Hallett et al., 2004; Stenseth, Mysterud, 2005). Помимо этого, 
как уже отмечалось, климатические эффекты часто носят опосредованный характер 
(Krebs, Berteaux, 2006). 
Демографические факторы. В основе изменений численности млекопитающих ле-

жат демографические процессы, которые зависят от факторов внешней среды и плот-
ности популяции. Известно, что сроки размножения и вовлечение в него сеголеток, 
продолжительность репродуктивного периода, возрастной состав и выживание живот-
ных на разных фазах цикла существенно различаются. Эти демографические парамет-
ры могут оказывать глубокое влияние на темпы роста населения и, тем самым, и на 
динамику популяций (Krebs, 1996). 
Поэтому в ряде гипотез они выступают в качестве основных причин изменения 

численности животных. Одна из них получила название гипотезы старения (Boonstra, 
1994). Она фокусируется на изменении возрастной структуры популяции, которая про-
исходит в течение цикла. Взрослые полевки, которые формируют весеннее население 
популяции к весне следующего года после пика, в силу ряда причин (в основном из-за 
стресса), становятся физиологически ослабленными, что приводит к снижению репро-
дуктивных усилий самок и увеличению смертности. В результате численность попу-
ляции сокращается.
Другие гипотезы базируются на изменениях в возрастной структуре, выживаемости 

отдельных возрастных групп и продолжительности репродуктивного периода. Одна 
из них получила название «сезонности – старения» (Tkadlec, Zejda, 1998), другая — 
α-гипотезы (Oli, Dobson, 2001). В последней гипотезе основная роль отводится выжива-
нию неполовозрелых животных и возрасту их полового созревания. Из-за отсроченной 
сексуальной зрелости и низкого выживания молодых животных продолжительность 
репродуктивного периода сокращается и кроме того уменьшается число самок, участ-
вующих в размножении. В результате снижение численности становится неизбежным. 
Эти два демографических фактора были ключевыми в многолетней динамике прерий-
ной полевки Microtus ochrogaster (Ozgul et al., 2004). Изменения в выживаемости зверь-
ков является главной причиной, определяющей ход популяционных циклов и амплитуду 
колебаний численности и у пенсильванской полевки (Getz et al., 2007).
Сезонность среды ограничивает размножение животных, как в сроках, так и в про-

должительности репродуктивного периода. М. Смит (Smith et al., 2006) и Т. Эргон 
(Ergon et al., 2011) c соавторами предположили, что задержки в сроках начала размно-
жения в зависимости от плотности популяции достаточно для генерирования циклов 
темной полевки в Шотландии. В циклической популяции обыкновенной полевки в За-
падной Франции взаимодействие между демографическими параметрами, плотностью 
и сезонностью носит более сложный характер (Pinot et al., 2014). Размножение живот-
ных в некоторые годы охватывает кроме лета также осень и зиму. В летний период раз-
множение определяется продуктивностью растений, а осенью и зимой — плотностью 
популяции.
Большую роль в регуляции численности полевок играют половозрелые молодые 

животные. Степень участия в размножении самок сеголеток определяется главным 
образом плотностью популяции (Ивантер, Жигальский, 2000; Ивантер, 2005). Так, по 
мнению Э.В. Ивантера (2014), интенсивность созревания и размножения молодых жи-
вотных является главным регулятором численности у темной полевки. Зависимость 
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числа размножающихся прибылых особей от плотности популяции обычно имеет фор-
му монотонно убывающей кривой, близкую к гиперболе (Окулова, Бернштейн, 1995; 
Tkadlec, Zejda, 1998). Однако имеются данные, указывающие на значительные откло-
нения от такой кривой, вызванные воздействием внешних факторов (Ozgul et al., 2004). 
Такая зависимость была недавно описана М.И. Чепраковым (2013) на примере рыжей 
полевки. Нарушения регистрируются при уровне плотности (от 0 до 30 ос./га). Плот-
ностно-зависимые механизмы популяционной саморегуляции начинают работать при 
средней плотности (20–40 ос./га), а в полной же мере их действие проявляется, когда 
плотность популяции превышает 40 ос./га, в результате чего доля репродуктивно-ак-
тивных сеголеток приближается к нулю.
Факторы внутренней регуляции. Концепция внутренней регуляции численности 

подразумевает отрицательную зависимость поведенческих, физиологических и гене-
тических изменений от уровня плотности животных (Krebs, 2002). Она отождествля-
ется с территориальностью, расселением животных, детоубийством, материнскими 
эффектами, физиологическим стрессом и другими социальными взаимодействиями 
(Krebs, 1996, 2009; Wolff, 1997).
Территориальность (наличие индивидуальных участков) хорошо выражена у самок 

многих видов грызунов (Ostfeld, 1985; Wolff, 1985). При высокой численности терри-
ториальные самки подавляют размножение у других особей, тем самым ограничивают 
дальнейший рост населения. При низкой плотности ингибирование в половом созре-
вании животных отсутствует, что способствует увеличению численности популяции 
(Bujalska, 1988; Ostfeld, 1990). Поэтому территориальность часто рассматривают в 
качестве одного из механизмов регуляции численности, особенно у лесных полевок 
(Bujalska, 1996; Saitoh et al., 1999). Последние исследования (Eccard et al., 2011) в этом 
отношении выявили, что подавление размножения у территориальных особей наблю-
дается только до определенного уровня плотности, после чего это ограничение сни-
мается (территориальные самки уже не в состоянии тратить много энергии на защиту 
своих участков), что приводит к внезапной вспышке численности полевок.
Расселение (эмиграция, иммиграция) считается одним из факторов регуляции 

численности животных (Lidicker, 1975; Stenseth, 1983; Gliwicz, 1990; Krebs, 1992; 
Andreassen et al., 2002 и др.), что вызывает и большой теоретический интерес (Travis, 
1999; Bowler, Benton, 2005). Однако эмпирических данных о скорости расселения 
зверьков в зависимости от плотности популяции до сих пор мало (Matthysen, 2005), 
и к тому же они часто носят противоречивый характер (Lambin и др., 2001). В одних 
исследования показана положительная связь между долей мигрантов в популяции и 
уровнем обилия: расселение животных увеличивалось с повышением плотности попу-
ляции (Boonstra, Krebs, 1977; Waser, 1985; Sandell et al., 1991; Aars, Ims, 2000; Lambin 
и др., 2001; Amarasekare, 2004). В других работах указывается наличие отрицатель-
ной связи: с увеличением плотности населения уменьшалась доля мигрантов (Шилов, 
1977; Бердюгин, 1983; Лукьянов, 1993; McGuire et al., 1993; Жигальский, Белан, 1995; 
Wolff, 1997; Andreassen et al., 2002; Smith, Batzli, 2006). Имеются также исследования, 
в которых показано отсутствие какой-либо связи между расселением и численностью 
(Myers, Krebs, 1971; Verner, Getz, 1985; Blackburn et al., 1998; Власов, Пузаченко, 2000). 
В последнем случае, по мнению О.А. Лукьянова (1997), такая информация, скорее 
всего, свидетельствует о наличии нелинейных связей между данными переменными, 
чем об их отсутствии. Зависимость между расселением и плотностью нередко носит 
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сложный нелинейный характер (Krebs et al., 1973; Lidicker, 1988; Лукьянов, Лукьянова, 
2002; Щипанов и др., 2008; Glorvigen, 2012). Расселение может повлиять на динамику 
численности не только через эмиграцию и иммиграцию, но и через изменение генети-
ческого состава населения (Krebs et al., 1973; Tamarin, 1977). Таким образом, воздейс-
твие этого фактора на популяционную динамику далеко не однозначно. 
Детоубийство является обычным явлением у грызунов (Agrell et al., 1998; Ebensperger, 

Blumstein, 2007) и может иметь глубокие демографические последствия для популя-
ции (Hoogland, 1995; Blumstein, 1997). Оно возрастает в период высокой численности 
животных (Andreassen et al., 2013) и может вызвать спад их обилия (Odden et al., 2014). 
По мнению Ч. Кребса (2009), сложности в изучении детоубийства являются одной из 
главных причин в том, что роли этого процесса в динамике популяций пока не придают 
большого значения.
Гипотеза материнских эффектов была предложена в 90-е годы прошлого века. Она 

предполагает, что циклы численности животных могут быть вызваны передачей ин-
дивидуальных качеств потомству по наследству (Ginzburg, Taneyhill, 1994; Ginzburg, 
1998; Inchausti, Ginzburg, 1998). Потомство матерей, выросших в оптимальных услови-
ях, будет иметь более высокую выживаемость и репродуктивные показатели, чем у ма-
терей, выросших в пессимальных условиях. Материнские эффекты рассматривают как 
дополнение к генетическим эффектам, и они имеют широкое распространение среди 
животных разных таксономических групп (Räsänen, Kruuk, 2007). Слабым местом этой 
гипотезы является невозможность обнаружить изменения индивидуальных качеств в 
эксперименте (Banks, Powell, 2004). Тем не менее, материнские эффекты, хотя и незна-
чительны по своей силе, но они могут внести существенный вклад в демографическую 
динамику (Beckerman et al., 2006; Inchausti, Ginzburg, 2009).
Среди внутренних механизмов регуляции численности животных важная роль отво-

дится стрессу. Впервые теорию стресса для объяснения возникновения циклических 
колебаний использовал Д. Кристиан (Christian, 1950). Суть ее заключается в том, что 
в переуплотненной популяции возникают социальные напряжения между особями, 
приводящие к гиперстимуляции гипофизарно-адреналового комплекса. У животных 
увеличивается кора надпочечников и повышается концентрация кортикостероидов, 
что приводит к негативным последствиям для популяции: торможению репродукции 
и увеличению смертности животных, в результате чего происходит спад численности. 
Эта гипотеза вызвала серьезную критику, главным образом из-за недостатка факти-
ческих данных о стрессах в природных популяциях млекопитающих и некорректнос-
ти применения методических приемов для определения уровня стрессированности 
(Krebs, Myers, 1974; Lee, McDonald, 1985). Дальнейшие исследования подтвердили по-
ложительную связь между плотностью популяции и концентрацией глюкокортикоидов 
(Boonstra, Boag, 1992; Novikov, Moshkin, 1998; Creel, 2001; Роговин, Мошкин, 2007; 
Bian et al., 2011; Новиков и др., 2012; Creel et al., 2013), а также влияние последних на 
репродукцию животных (Wingfi eld, Sapolsky, 2003; Boonstra et al., 2007). Однако при-
чиной стресса помимо плотности могут быть и другие факторы, например, дефицит 
ресурсов и конкуренция за них (Завьялов и др., 2012), а также хищники (Krebs et al., 
2014). Кроме того, реакция разных видов на стресс может иметь и определенные осо-
бенности. Таким образом, связь между плотностью и стрессом не является универсаль-
ной (Harper, Austad, 2004; Kuznetsov et al., 2004; Роговин, Мошкин, 2007; Charbonnel 
et al., 2008; Boonstra et al., 2014). Тем не менее, этот фактор играет значительную роль 
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в регуляции численности мелких млекопитающих (Башенина, 1977; Чернявский, Тка-
чев, 1982; Шилов, 1984; Мошкин и др., 1990; Евсиков и др., 1991; Чернявский, Лазут-
кин, 2004; Лазуткин, 2006; Charbonnel et al., 2008). 
В качестве фактора динамики популяций рассматривались и изменения в генети-

ческом составе популяции. В этом плане наиболее известна гипотеза Д. Читти (Chitty, 
1967), которая предполагает, что в популяциях постоянно идет отбор по генотипам в 
зависимости от их плотности. Так, при высокой плотности отбор идет на агрессив-
ных животных, в результате чего замедляется размножение и увеличивается смер-
тность. При низкой плотности отбор идет на генотипы с высокой плодовитостью. 
Ч. Кребсу (Krebs et al., 1973, 1976) с соавторами в какой-то мере удалось показать, 
что на разных фазах цикла в популяции серых полевок преобладают разные геноти-
пы, которые отличаются по особенностям расселения и выживания. В. Ефимовым и 
Ю. Галактионовым (1983) была предложена математическая модель, в которой изме-
нения генотипов быстро и медленно созревающих животных приводили к возник-
новению циклов численности. Современные исследования, базирующиеся на новых 
методах генетического анализа, в одних случаях показывают изменение генотипов в 
зависимости от фазы цикла численности (Lidicker et al., 2000; Rikalainen et al., 2013), 
в других случаях таких изменений не находят (Pilot et al., 2010). Однако и в первом 
случае трудно понять, являются ли эти изменения причиной или следствием попу-
ляционного цикла. Генетическая внутрипопуляционная изменчивость — результат 
сложных процессов с участием мутаций, миграций, генетического дрейфа и селек-
ционного отбора. Поэтому данная гипотеза, хотя и является перспективной (Шилов, 
1991), но все еще требует дальнейшего подтверждения (Mappes et al., 2008; Norén, 
Angerbjörn, 2014). 
Многофакторные концепции регуляции численности. В последние годы все 

больше исследователей для объяснения механизмов динамики популяций обращаются 
к многофакторным концепциям. В последнем большом обзоре по динамике числен-
ности грызунов Ч. Кребса (Krebs, 2013) им посвящена отдельная глава. Многофактор-
ная концепция базируется на взаимодействии плотностно-зависимых (эндогенных) и 
плотностно-независимых (экзогенных) факторов (Huffaker et al., 1999; Turchin, 1999; 
Bjørnstad, Grenfell, 2001; Жигальский, 2002, 2013; Чернявский, Лазуткин, 2004; Stenseth 
et al., 2002; Ostfeld, 2008; Ивантер, Якимова, 2010; Herrando-Pérez et al., 2014 и др.). 
Такие взаимодействия отмечены в популяциях мелких млекопитающих практически 
повсеместно. Даже в экстремальных условиях, например, в засушливых регионах, где 
роль осадков очевидна, тем не менее, изменения численности грызунов находятся под 
контролем комбинаций нескольких факторов, одним из которых выступает плотность 
населения (Previtali et al., 2009). Считалось, что вклад плотностно-зависимых факторов 
в динамику численности мелких млекопитающих наиболее значителен в оптимальных 
условиях среды, а в пессимальных условиях их роль снижается и повышается зна-
чение экзогенных факторов (Наумов, 1945; Окулова, Мыскин, 1973; Кошкина, 1974; 
Ивантер, 1975; Laine, Henttonen, 1983; Bjørnstad et al., 1995). Однако оказалось, что и в 
пессимуме ареала внутрипопуляционные процессы достаточно эффективны (Жигаль-
ский, 2002; Бобрецов, 2009). Плотностно-зависимые факторы участвуют в регуляции 
численности многих видов. Так из 1198 видов разных таксономических групп живот-
ных они были отмечены у 75% видов (Brook, Bradshaw, 2006). Обычно и внутренние 
и внешние факторы всегда действуют в сложных сочетаниях, и конкретный характер 
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динамики численности формируется как интегрированный ответ популяции на весь 
комплекс воздействующих условий (Шилов, 1991).
Широкому применению этого подхода во многом способствовало использование 

многофакторных статистических методов, которые позволяют оценить силу и значи-
мость тех или иных факторов и их комбинаций (Жигальский, 2002; Getz et al., 2006; 
Previtali et al., 2009; Литвинов и др., 2010; Daitloff et al., 2010; Krebs et al., 2010). Ока-
залось, например, что у рыжей полевки в разных ландшафтных регионах роль плот-
ностно-зависимых факторов достаточно велика: на их долю приходится до 70% объ-
яснимой дисперсии за исключением зимнего периода и начала сезона размножения 
(Жигальский, 1994). В Карелии на периферии ареала этого вида изменения числен-
ности перезимовавших животных в июне находятся под контролем погодных ус-
ловий: их вклад в общую дисперсию составляет 84% (Ивантер, Жигальский, 2000). 
В темнохвойной тайге Восточного Саяна колебания численности мышевидных гры-
зунов на 31–56% определяют суммарная температура летнего периода и сумма осад-
ков (Vinogradov, 2009). В Средиземноморье изменения обилия лесной мыши Apodemus 
sylvaticus контролируются на 38% сильными осадками и на 24% плотностью популя-
ции (Díaz et al., 2010). На юго-западе Канады в нециклических популяциях красной 
полевки, полевки-экономки и оленьего хомячка Peromyscus maniculatus динамика чис-
ленности на 78–98% обуславливается экзогенными факторами — урожаями ягодных 
кустарничков и грибов (Krebs et al., 2010).
Зачастую суммирующий эффект взаимодействия двух или более факторов сущес-

твенно превосходит эффект каждого отдельного фактора в виде их простой суммы. 
Такое синергетическое воздействие на динамику популяций мелких млекопитающих 
отмечено в ряде исследований последних лет (Oli, Armitage, 2004; Pedersen, Greives, 
2008; Ostfeld, 2008; Goswami et al., 2011). Более того, видимо, изменения численнос-
ти животных во многих популяциях часто происходят под влиянием таких эффектов 
(Hostetler et al., 2012). 
Финские исследователи (Kaitala et al., 1996) высказали предположение, что цикли-

ческая динамика численности мелких млекопитающих может поддерживаться и слу-
чайными факторами. На репродуктивный успех, который и определяет нарастание или 
снижение обилия животных, внешние факторы могут серьезно оказывать свое влияние 
далеко не каждый год, а лишь при определенной ситуации. При этом в качестве такого 
воздействия могут выступать каждый раз разные факторы. Взаимодействие случайных 
воздействий и запаздывание реакции популяции на изменение условий (отсроченной 
зависимости плотности) приводит к поддержке периодических колебаний численнос-
ти животных.
По мнению Ю.Г. Пузаченко (1995), периодические колебания это естественное 

свойство любой системы. Причиной их является запаздывание в реакции разных час-
тей системы. Поэтому для возникновения периодических колебаний нет необходимос-
ти привлечения каких-то внешних причин. Вполне достаточно подводить к системе 
неизменное во времени количество энергии, вещества и информации. Такие циклы, 
вытекающие из внутренних структурных свойств (архитектуры) системы, были назва-
ны эндогенными (Berryman, 2002). 
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7.5. Äèíàìèêà ÷èñëåííîñòè êðàñíîé ïîëåâêè 
â ðàâíèííîì ðàéîíå Ïå÷îðî-Èëû÷ñêîãî çàïîâåäíèêà 
çà ïîëóâåêîâîé ïåðèîä

Длительные исследования популяционной динамики мелких млекопитающих отно-
сительно редки. Многолетние данные по численности животных чаще всего накапли-
ваются в заповедниках усилиями нескольких поколений специалистов, использующих 
одни и те же методики, в силу специфики задач, ориентированных на долговременный 
мониторинг. Примером такого рода исследований являются мониторинговые работы 
по мелким млекопитающим в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника. Они 
были организованы О.И. Семеновым-Тян-Шанским в окрестностях Якши (1951–1957 
гг.). В последующие годы учеты проводили В.С. Поярков (1958), Ф.Е. Боган (1959–
1965), С.М. Сокольский (1966–1976), А.Б. Бешкарев (1976–1977), В.В. и В.П. Тепло-
вы (1978–1983). С 1984 г. они осуществлялись автором данной работы. В результате 
был накоплен большой временной ряд (63 года), материалы которого послужили для 
анализа многолетней динамики численности доминирующего вида верхнепечорской 
тайги — красной полевки.
Характеристика временного ряда численности. Сезонная динамика популяции 

красной полевки типична для лесных полевок умеренной зоны. Весной, в начале се-
зона размножения, численность красной полевки обычно низкая, показатели обилия 
изменялись по годам от 0 до 11,8 экз. и составляли в среднем 1,3 экз. на 100 лов.-сут. 
Чаще всего весенняя численность вида колебалась в пределах 0–4,8 экз. на 100 лов.-
сут. В течение лета обилие животных возрастает и по окончанию репродуктивного 
периода в третьей декаде августа и сентябре популяция красной полевки достигает 
сезонного пика. Показатели осенней численности варьировали в этот период от 0,2 до 
30,8 экз. и в среднем составили 4,4 экз. на 100 лов.-сут.
Многолетние колебания численности вида носят здесь явно периодический харак-

тер (рис. 80). Статистические методы обработки временных рядов подтвердили нали-
чие закономерной периодичности в динамике популяции красной полевки. При рас-
чете автокорреляционной функции значимыми оказались периоды в 4 и 2 года (рис. 
81). В первом случае коэффициент корреляции составил +0,37, во втором — –0,45. Это 
означает, что подъемы численности полевок регистрируются каждые 4 года с после-
дующим ее падением на 2-й год. Близкие результаты показал и спектральный анализ. 
Он выявил высокочастотные циклы в 3,2, 4 и 4,7 года. Сходные по значениям частоты 
были обнаружены и в результате анализа данных, собранных при помощи ловчих ка-
навок (см. рис. 37). Впервые такие циклы были описаны для красной полевки верхне-
печорской тайги В.П. Тепловым (1960). 
Продолжительность циклов варьировала от 3 до 5 лет. За период наблюдений было 

отмечено 14 циклов. Из них более половины (57,1%) имели длительность в четыре 
года. В этом случае регистрировались все четыре фазы (нарастания, пика, спада и де-
прессии). Наиболее изменчивыми оказались фазы нарастания и спада численности, 
что было отмечено, например, и у красной полевки Северо-Восточной Сибири, где 
фаза роста продолжалась от 1 года до 3 лет, а фаза спада обилия — чаще всего 2–3 
года (Чернявский, Лазуткин, 2004). В зависимости от их продолжительности изменя-
лась длительность циклов. В равнинном районе заповедника у данного вида только 
дважды (14,3%) отмечено увеличение циклов до пяти лет. В первом случае вместо 
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одного года рост численности продолжался два года (1958–1962 гг.), во втором — 
падение обилия животных растянулось на период более одного года (1978–1982 гг.). 
Асимметричные циклы (выпадение фазы роста или падения численности) наблюда-
лись всего три раза (21,4%). 
Продолжительность цикла, а, следовательно, и длительность его отдельных фаз, за-

висит от уровня численности, а также погодных и кормовых условий, то есть экологи-
ческой обстановки года (Ивантер, 1975). В качестве иллюстрации данного положения 

Рис. 80. Динамика численности красной полевки в равнинном районе Печоро-Илычского 
заповедника с 1952 по 2013 г. (по отловам в давилки осенью).

Рис. 81. Спектральная плотность варьирования численности (слева) и коррелограмма изменений 
обилия (справа) красной полевки в Печоро-Илычском заповеднике (по данным отлова в давилки 
за период с 1951 по 2013 г.).
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приведем описания нескольких различных циклов. Особенностью цикла 1955–1957 
гг. является его высокий уровень численности и, как следствие этого, его асиммет-
ричность. Он характеризовался резким подъемом плотности населения красной по-
левки уже в первый год, когда численность животных увеличилась с 1,2 экз. весной 
до 19,4 экз. на 100 лов.-сут. осенью. Обычно при таком высоком уровне в условиях 
незначительной емкости местообитаний на следующий год должен последовать крах 
популяции. Однако этого не произошло. В 1955 г. для мелких грызунов сложилась уни-
кальная кормовая ситуация — были отмечены высокие урожаи семян хвойных ели 
(5 баллов по Каперу), сосны (4 балла), ягод черники (4 балла) и брусники (3 балла). 
Необычно теплой осенью (в октябре средняя температура воздуха превысила сред-
немноголетний показатель на 3,2°) семена ели в массе высыпались на землю еще до 
снега. Поэтому полевки благополучно пережили зиму. Их относительная численность 
в конце мая 1956 г. составила 11,8 экз. на 100 лов.-сут. — рекордный для весны показа-
тель. Зверьки рано приступили к размножению, в результате их обилие в конце сезона 
достигло максимального для равнинного района заповедника показателя — 30,8 экз. на 
100 лов.-сут. На третий год был отмечен резкий спад численности популяции, которая, 
минуя фазу спада, сразу вошла в депрессию (1,0 экз. на 100 лов.-сут.).
Следующий цикл (1958–1962 гг.) был наиболее продолжительным. Нарастание чис-

ленности происходило в течение двух лет. В конце лета первого года показатель обилия 
составил 2,8 экз., на второй год только — 5,4 экз. на 100 лов.-сут. Этот период отли-
чался холодными веснами, а также слабыми урожаями ягод и семян хвойных деревьев. 
Численность на фазе пика (8,4 экз. на 100 лов.-сут.) была ниже среднемноголетнего 
показателя для данной стадии цикла. Видимо, поэтому на четвертый год спад обилия 
полевок был незначительным (7,0 экз. на 100 лов.-сут.). 
Другой пятилетний цикл (1978–1982 гг.) характеризовался длительной фазой спада 

численности, затянувшейся на два года. При этом уровень обилия животных был от-
носительно высоким. Показатели численности после фазы пика (13,2 экз.) понизились 
в первый год только до 9,2 экз., а на второй — до 7,6 экз. на 100 лов.-сут. Погодные и 
кормовые условия этих лет были вполне благоприятными для полевок. В 1980 г. были 
отмечены обильные урожаи (по 4 балла) брусники и семян ели, которые позволили 
животным благополучно пережить зиму, и в какой-то мере повлияли на темпы падения 
численности животных. 
В многолетнем аспекте в динамике численности красной полевки выделяются че-

тыре периода, которые различаются средним уровнем обилия, глубиной депрессий и 
высотой пиков. Относительно высокой была плотность вида с 1951 по 1966 г. Сред-
няя численность полевок за этот период составила 7,5 экз. на 100 лов.-сут. В годы 
депрессий показатели обилия не опускались ниже 1,0 экз. на 100 лов.-сут. Второй 
период (1967–1977 гг.) характеризовался низкой численностью животных (в среднем 
2,8 экз.), незначительными по высоте пиками (4,7 экз.) и глубокими депрессиями 
(ниже 0,8 экз. на 100 лов.-сут.). Начало его совпало с заметным похолоданием, когда 
среднегодовая температура воздуха опускалась до –4,2 ºС. С 1978 по 2003 г. числен-
ность красной полевки вновь увеличилась и в среднем за этот период она составила 
5,0 экз., на фазе пика — 9,9 экз., а на фазе депрессии — 1,0 экз. на 100 лов.-сут. 
Последний период (2004–2013 гг.) отличается высоким обилием полевок: средний 
показатель за эти годы достиг 12,2 экз., на фазе пика — 21,1 экз., на фазе миниму-
ма — 1,7 экз. на 100 лов.-сут. 
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Роль разных факторов в динамике численности красной полевки. Комплекс-
ная природа динамики численности лесных полевок не исключает существенной роли 
отдельных факторов, значение которых может меняться на разных фазах цикла. В се-
верных популяциях грызунов, находящихся в пессимальных условиях, к числу важ-
нейших и постоянно действующих факторов относятся погодные условия (Формозов, 
1948; Башенина, 1968; Ивантер, 1975). В Карелии, например, они на 80% определяют 
обилие перезимовавших рыжих полевок в июне (Ивантер, Жигальский, 2000). На 
севере Архангельской области осенняя численность красной полевки находится под 
контролем 37 погодных факторов (Окулова и др., 2004).
Для Печоро-Илычского заповедника было известно, что в дождливые и холодные 

годы у лесных полевок наблюдались депрессия или спад численности полевок (Теп-
лов, 1960). Для выявления связей между показателями осенней численности и средо-
выми факторами было проанализировано 24 погодных и фенологических параметров. 
При этом ранговый корреляционный анализ выявил только один значимый фактор — 
среднюю температуру воздуха в апреле (r = –0,41; p < 0,01). Использование линейного 
множественного регрессионного анализа вскрыло большее число средовых факторов 
(6 параметров), однако все они имеют относительно небольшие показатели (табл. 79). 
Такое расхождение в числе выявленных связей разными методами анализа объясня-
ется тем, что методы параметрической статистики обладают более разрешающими 
возможностями по сравнению с непараметрическими. Наиболее значимыми оказались 
связи численности красной полевки с температурным режимом сентября, октября и 
декабря предыдущего года, апреля и июня текущего сезона.

Таблица 79
Результаты регрессионного анализа: оценка влияния различных средовых факторов 

на динамику численности красной полевки

Фактор b t p
Температура воздуха в апреле текущего года –0,251 2,18 0,0348
Температура воздуха в декабре предыдущего года –0,473 3,70 0,0006
Температура воздуха в июне текущего года +0,277 2,42 0,0202
Температура воздуха в сентябре предыдущего года +0,329 2,86 0,0066
Температура воздуха в октябре предыдущего года +0,322 2,74 0,0089
Сумма осадков в июне текущего года –0,344 2,96 0,0051
Сумма осадков в июле текущего года –0,201 1,75 0,0870
Урожай ягод брусники +0,167 1,41 0,0166

Примечание: b — стандартизированный коэффициент регрессии, t — критерий Стьюдента, p — 
уровень значимости. 

Теплая погода в июне текущего года благоприятно сказывается на размножении 
красной полевки, а в сентябре и октябре предыдущего года — на ее зимнем выжи-
вании. В первой декаде декабря высота снежного покрова обычно превышает 30 см, 
поэтому сильные морозы в этот период практически не оказывают какого-либо влия-
ния на численность вида. Однако резкое потепление и разрушение снежного покрова с 
последующими морозами увеличивает зимнюю смертность животных.
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Прохладная погода в апреле благоприятно влияет на осеннюю численность красной 
полевки. Это связано с тем, что наибольшая смертность животных в печорской тайге 
наблюдается ранней весной в период их полового созревания. Положительные темпе-
ратуры в апреле раньше времени разрушают снежный покров, что вызывает значитель-
ную нестабильность климатических показателей в приземном слое в связи с частыми 
возвратами холодов и приводит к значительной гибели полевок.
Зимние учеты показали, что в шести случаях из семи индексы численности крас-

ной полевки в конце зимы практически не отличались от таковых осени предыдущего 
года. Более того, они были несколько выше за счет некоторой концентрации животных 
в данном местообитании в этот период. Так, осенью 1988 г. обилие полевок в ельни-
ке зеленомошном составило 12,4 экз., в середине марта 1989 г. — 17,5 экз., но уже в 
конце мая оно уменьшилось до 2,6 экз. на 100 лов-сут. В 1992–1993 гг. эти показатели 
изменялись, соответственно, от 7,5 до 6,0 и 2,0 экз. на 100 лов.-сут. Лишь однажды 
(1989–1990 гг.) в год, предшествующий депрессии численности вида, была отмечена 
значительная зимняя смертность животных. В сентябре 1989 г. показатель их обилия 
составил 6,2 экз. на 100 лов.-сут. В конце февраля следующего года он уменьшился до 
1,0 экз., а в конце мая зверьки перестали регистрироваться в уловах. Погодные условия 
как предзимья, так и зимы были вполне благоприятными, поэтому, скорее всего, отход 
животных был вызван какими-то внутренними причинами.
Следует отметить, что перечисленные выше факторы, к которым следует отнести 

также количество осадков июня текущего года, вносят основной вклад и в изменения 
численности рыжей полевки Карелии (Ивантер, Жигальский, 2000) и красной полев-
ки севера Архангельской области (Окулова и др., 2004). Однако их число в условиях 
печорской тайги существенно сокращается.
Полученные результаты подтверждают известную закономерность — усиление роли 

внешних условий в так называемые «переходные» периоды в жизни мелких млекопи-
тающих — весной во время таяния снега и осенью во время формирования постоян-
ного снежного покрова. Для Северного Предуралья это апрель и первая половина мая, 
а также конец октября и начало декабря, но наиболее значимым периодом является 
первый. 
Снежный покров, играющий большую роль в динамике численности мелких мле-

копитающих в других частях ареала (Формозов, 1948; Попов, 1960; Ивантер, 1975; 
Sonerud, 1986), в условиях Северного Предуралья не оказывает какого-либо влияния на 
численность животных, на что ранее указывал еще В.П. Теплов (1960). Данный регион 
относится к одним из многоснежных в европейской части России, и это нивелирует 
резкие перепады температуры воздуха у поверхности земли. Вследствие этого, как по-
казали приведенные выше данные, смертность полевок зимой в целом незначительна.
Многие исследователи связывают годовые изменения численности лесных полевок с 

урожаем кормов, главным образом семян хвойных деревьев (Формозов, 1948; Башени-
на, 1951; Теплов, 1960; Попов, 1989 и др.). В годы урожаев их доля в питании красной 
полевки печорской тайги значительно увеличивается. Однако семена хвойных деревь-
ев становятся доступными для полевок после их высыпания на землю или в результате 
сбрасывания шишек птицами - главным образом, клестами. В начале лета 1989 г. были 
подсчитаны запасы «кислой» шишки ели. Несмотря на относительно невысокий уро-
жай (2 балла по Капперу), они оказались значительными: в ельниках зеленомошных 
на 1 га приходилось в среднем 41 тыс. шишек. Около 15% этих запасов были уничто-
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жены полевками. Обилие семян ели оказывает значительное влияние на численность 
зверьков только в некоторые годы. Как уже упоминалось выше, мощный урожай семян 
ели в 1955 г. обусловил вспышку численности красной полевки в заповеднике на сле-
дующий год. Однако аналогичный урожай в 1985 г. не смог предотвратить дальнейшее 
понижение плотности этого вида. В первом случае популяция вида находилась на фазе 
подъема численности, во втором — на фазе спада. Резкое падение численности крас-
ной полевки на фоне обильных урожаев семян ели (4 балла) предшествующего сезона 
наблюдалось также в 1952, 1962 и 1990 гг. Поэтому за полувековой период наблюдений 
связь обилия полевок с урожайностью семян хвойных деревьев, в частности ели, ока-
залась очень слабой и статистически незначимой (r = 0,16; p > 0,05).
Неоднозначным образом влияют на численность полевок и урожаи кедра. Например, 

В.П. Теплов (1960) связывал увеличение плотности красной полевки в Печоро-Илыч-
ском заповеднике с плодоношением этой древесной породы. Однако на многолетних 
материалах значимая положительная связь между ними не выявлена. В то же время 
мощные локальные урожаи кедровых орехов в некоторые годы, безусловно, могут под-
держать высокую численность полевок. Так, в 1986 г. на фоне очень слабого плодо-
ношения кедра (1 балл) на большей части заповедника наблюдалась депрессия чис-
ленности красной полевки (0,4 экз. на 100 лов.-сут.). В марте 1987 г. был обнаружен 
участок тайги на востоке горного района, где урожай семян этой древесной породы 
был очень высоким (4–5 баллов). Здесь наблюдалась интенсивная миграция кедровок 
из-за Урала, которые в массе сбрасывали шишки на снег. Их семенами интенсивно 
кормилась красная полевка, численность которой составляла на этом участке 14,6 экз. 
на 100 лов.-сут.
Другая важная группа кормов — ягодные кустарнички (черника, брусника и др.). 

Доля ягод в рационе полевок значительно колеблется по годам и связана с обильными 
урожаями. Например, в 2000 г. черника отмечена в 46,1% исследованных желудков 
животных, а на следующий год — только в 2,3%. В первом случае урожай черники со-
ставлял 4 балла, во втором — 2 балла. Однако в целом связь между численностью крас-
ной полевки и урожаем ягод черники отсутствовала (r = 0,06; p > 0,05). Более тесная 
зависимость обнаружена с урожаями ягод брусники. В годы обилия ягод полевки часто 
делают их небольшие запасы (до нескольких десятков), которые прячут под упавшими 
деревьями и в гнилых пнях. 
Приведенные выше материалы свидетельствуют о некоторой автономности популя-

ционной динамики красной полевки от погодных условий и отдельных видов кормов. 
Полевые эксперименты на лесных полевках показали, что зависимость этих видов от 
кормовой обеспеченности обусловлена взаимодействием этого фактора с другими ус-
ловиями среды и внутрипопуляционными процессами (Добринский и др., 1988; Löfgren 
et al., 1996). У флуктуирующих популяций решающее значение при этом имеет фаза 
цикла. В зависимости от внутреннего состояния популяции (ее траектории развития) 
последствия воздействия отдельных факторов на динамику численности будут разны-
ми (Межжерин, 1979). Отсюда становится понятным неоднозначное влияние урожаев 
семян хвойных деревьев на обилие красной полевки: на фазе подъема численности они 
имеют значение, на фазе спада и депрессии — нет. Это подтверждает и двухфакторный 
дисперсионный анализ, который продемонстрировал значимость этих кормов только в 
случае взаимодействия их с фазой цикла (табл. 80). 
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Таблица 80
Результаты двухфакторного дисперсионного анализа: влияние урожаев семян 
хвойных деревьев на численность красной полевки на разных фазах цикла

Вариации по фактору
Сумма

квадратов
отклонений

Число
степеней
свободы

Дисперсия Критерий
Фишера

Уровень
значимости

Урожай семян ели
Фаза численности 519,6 3 173,20 14,06 < 0,001
Урожай семян ели 127,2 5 25,44 2,06 > 0,05
Фаза × урожай 542,0 15 36,13 2,93 < 0,01
Остаточная вариация 357,4 29 12,32 – –

Урожай семян сосны
Фаза численности 188,5 3 62,83 3,93 < 0,05
Урожай семян сосны 85,1 5 17,02 1,07 > 0,05
Фаза × урожай 809,1 15 53,94 3,38 < 0,01
Остаточная вариация 463,2 29 15,97 – –

Хищники без сомнения являются важным фактором смертности грызунов. Однако 
они не играют ведущей роли в организации циклов у мелких млекопитающих, которую 
отводят им скандинавские исследователи (Hansson, Henttonen, 1985; Hansson, 1987; 
Hanski et al., 1991, 1993, и др.). 
Существует и другое более простое объяснение этой закономерности. Индекс цик-

личности, как уже упоминалось выше, тесно связан с коэффициентом вариации чис-
ленности. По данным тех же исследователей (Hansson, Henttonen, 1985), вариабель-
ность численности популяций рыжей и темной полевок в Скандинавии растет с юга 
на север. Давно известно, что на периферии ареала плотность популяций животных 
менее устойчива и колеблется в большем диапазоне, чем в районах с оптимальными 
условиями (Наумов, 1945; Ходашева, 1966; Майр, 1968), что связано, прежде всего, 
со значительной изменчивостью погодных и кормовых условий. В этом отношении 
показательны исследования Н.М. Окуловой и Г.Д. Катаева (2003) по динамике чис-
ленности красно-серой полевки. Для данного вида они получили максимальные зна-
чения индекса цикличности для региона, в котором высота снежного покрова была 
минимальной, но показатель коэффициента вариации обилия полевок был макси-
мальным.
Гипотезе скандинавских исследователей противоречат также данные по Печоро-

Илычскому заповеднику. Здесь высота снежного покрова, продолжительность его 
залегания и плотность хищников-специалистов увеличиваются с запада на восток. В 
восточном предгорном районе средняя высота снега на 24,4 см больше и лежит он 
на 27 дней дольше, чем на равнине, где проводились наши исследования. Плотность 
куньих в предгорьях в три раза выше (Бобрецов и др., 2004). При этом индекс циклич-
ности для красной полевки в предгорном районе составил 0,40, а на равнине 0,48, тогда 
как, исходя из вышеупомянутой гипотезы, наибольшее значение он должен достигать 
в первом районе. Между тем изменчивость обилия красной полевки оказалась выше в 
равнинной части заповедника (CV = 102,4%) по сравнению с предгорной тайгой (CV = 
59,1%), что объясняется существенными различиями в кормовых и защитных услови-
ях данных районов.
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В рамках гипотезы хищничества невозможно объяснить также синхронность в цик-
лах численности полевок и землероек. Известно, что последние занимают относитель-
но скромное место в питании мелких куньих. В верхнепечорской тайге в рационе гор-
ностая они составляют только 19,2%, тогда как полевки — 55,1% (Теплов, 1960). Если 
учесть это обстоятельство и то, что плотность землероек в Северном Предуралье выше 
плотности полевок, пресс на них со стороны хищных млекопитающих должен быть 
значительно меньше. Следовательно, динамика обилия этой группы животных долж-
на не совпадать с таковой у полевок. Тем не менее, показатель ранговой корреляции 
Спирмена между обилием красной полевки и обыкновенной бурозубки — фоновыми 
видами мелких млекопитающих — составляет +0,54 (p ≤ 0,001). Подобная ситуация 
описана также для Западной Финляндии, где доля землероек в природе, несмотря на их 
превалирование над грызунами, в питании горностая и ласки не превышает 0,5%, тем 
не менее спады численности у полевок и землероек происходят синхронно (Korpimäki, 
Norrdahlk, 1987).
Нередко в качестве одного из ведущих факторов динамики численности рассматри-

вают межвидовые отношения (Формозов, 1947; Кошкина, 1971; Надеев, Ердаков, 1980; 
Hansson, 1983; Шенброт, 1986). Их следствием является асинхронность в динамике 
численности близких видов, которая заключается в том, что при увеличении обилия 
доминирующего в данной местности вида плотность соподчиненного вида уменьша-
ется. Это явление отмечено для красной и рыжей полевок Карелии и юга таежной зоны 
европейской части страны (Формозов, 1948; Башенина, 1968; Ивантер, 1975; Попов, 
1989). В то же время в северных районах изменения численности этих видов носят 
вполне согласованный характер (Бобрецов, Куприянова, 2002). В Печоро-Илычском 
заповеднике, например, показатель коэффициента ранговой корреляции между ними 
составил +0,52 (p < 0,001). Обычно у красной и рыжей полевок фазы депрессии и подъ-
ема численности совпадали. Лишь в некоторые годы наблюдалось расхождение в фа-
зах пика и спада. При этом первой входила в фазу пика красная полевка, и лишь при 
понижении ее численности возрастало обилие рыжей полевки.
Между тем существование связи между скоростью изменения численности попу-

ляции и самой ее численностью указывает на наличие популяционных механизмов 
регуляции плотности животных (Уильямсон, 1975). Значение коэффициента ранговой 
корреляции между этими параметрами в верхнепечорской популяции красной полевки 
составило –0,62 (p < 0,001). При малых размерах популяции ее обилие обычно возрас-
тает, а при больших снижается. При уровне численности в 0,2–1,5 экз. всегда происхо-
дит ее подъем, а при уровне обилия в 7,6–30,8 экз. на 100 лов.-сут. — спад. Исключение 
составил лишь 1955 г., когда при исходной численности в 19,4 экз. на следующий год 
размеры популяции вида увеличились. Это, как уже указывалось выше, было обуслов-
лено уникальной экологической обстановкой, при которой стал возможен дальнейший 
рост численности вида. Однако такая ситуация для полевок сложилась за 63 года толь-
ко один раз. При уровне численности в 1,6–7,4 экз. на 100 лов.-сут. популяция красной 
полевки ведет себя неоднозначно. Увеличение или уменьшение ее обилия зависит, пре-
жде всего, от фазы цикла.
До недавнего времени считалось, что популяционные механизмы регуляции чис-

ленности полевок четко выражены только в оптимуме ареала в условиях высокой 
плотности животных. Однако последние исследования убедительно свидетельствуют 
о значительной их роли и в пессимальных условиях среды. Так, по данным О.А. Жи-
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гальского (2000), динамика численности рыжей полевки в Карелии на 50% определя-
ется плотностно-зависимыми факторами. К наиболее важным из них относится число 
размножающихся сеголеток. У красной полевки верхнепечорской тайги данный по-
казатель изменялся по годам от 5,3 до 64,3% и составил в среднем 24,3% (данные за 
1985–2013 гг.). При этом связь между долей половозрелых молодых животных и чис-
ленностью (рис. 82) статистически значима (r = –0,81; t = 7,29; p < 0,001). Наибольшее 
количество размножающихся молодых животных регистрировалось на фазе депрессии 
(в среднем 42,6%), наименьшее — на фазе пика (9,5%). На фазе подъема в среднем 
отмечено 28,5%, на спаде — 13,2%. Поэтому даже в условиях низкой численности, 
которая является следствием относительно неблагоприятных условий среды и малой 
емкости местообитаний, отчетливо действуют популяционные механизмы регуляции 
численности животных. 
Проведенный анализ влияния различных факторов на динамику популяции красной 

полевки показал, что ни один из них в отдельности не может инициировать циклы 
численности. Среди них значимая роль принадлежит погодным условиям в так на-
зываемые «переходные» периоды года, особенно весной. Но число таких погодных 
параметров в динамике популяции красной полевки Северного Предуралья оказалось 
значительно меньше, чем в других северных регионах. Кормовые условия оказывают 
влияние на динамику популяции только на определенных фазах цикла численности. 
Следовательно, погодные и кормовые факторы за редким исключением обычно оказы-
вают модифицирующее значение. Они влияют на длительность отдельных фаз числен-
ности, определяют высоту пиков и глубину депрессий.
Роль хищников как основного фактора цикличности популяций явно переоценена 

(см. раздел 7.4). Немногочисленные работы показывают, что доля изъятия хищниками 
мелких грызунов из популяций не превышает 10% (King, 1980; Plešak, 1989; Черняв-

Рис. 82. Связь между долей размножающихся молодых животных и уровнем численности у 
красной полевки в равнинной части Печоро-Илычского заповедника. 
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ский, Лазуткин, 2004), в то время как общие потери составляют 50–60% (Чернявский, 
Лазуткин, 2004). Поэтому воздействие хищников на численность своих жертв не явля-
ется критическим, и они не могут рассматриваться в качестве регулирующего фактора.
Относительная автономность популяционной динамики красной полевки от вне-

шних факторов указывает на действенную роль плотностно-зависимых факторов. К 
наиболее важным из них относится удельный вес молодых животных, участвующих 
в размножении. Их число закономерно изменяется в течение цикла. Даже в условиях 
низкой плотности животных роль эндогенных факторов в динамике численности поле-
вок довольно высока, что еще раз подтверждают наши исследования.
Таким образом, периодические колебания численности мелких грызунов представ-

ляют собой результат взаимодействия внутрипопуляционных процессов с внешней 
средой. При этом решающее значение имеет внутренне состояние популяции, ее тра-
ектория развития. 

7.6. Ðîëü ýêçîãåííûõ è ýíäîãåííûõ ôàêòîðîâ 
â ìíîãîëåòíåé äèíàìèêå ÷èñëåííîñòè çåìëåðîåê-áóðîçóáîê 
Ïå÷îðî-Èëû÷ñêîãî çàïîâåäíèêà 

У землероек-бурозубок в виду их крайне небольших размеров соотношение повер-
хности тела к его массе является очень «невыгодным» для этих животных, в результа-
те чего энергетические затраты по сравнению с полевками сильно возрастают (Genoud, 
1988; Taylor, 1998; McNab, 1991). По некоторым оценкам, они увеличиваются на 50–100% 
(Lovegrove, 2000; Gliwicz, Taylor, 2002). Для поддержания такого высокого метаболизма 
землеройки нуждаются в огромном количестве пищи (это в основном разные виды бес-
позвоночных животных) и вынуждены часто питаться (Hanski, 1984; Churchfi eld, 1990). 
Суточное потребление кормов составляет от 111 до 242% от массы тела (Юдин, 1962а; 
Шварц и др., 1986; Докучаев, 1990). Поэтому понижение температуры воздуха, как пра-
вило, вызывает увеличение потребности в пище. В холодное время оно возрастает у зем-
лероек на 43–50% (Межжерин, 1962; Merrit, 1986; Lima et al., 2002). 
Такие физиологические особенности определяют высокую степень зависимос-

ти представителей этой группы животных от погодных условий (Ивантер, 1976; 
Ochocińska, Taylor, 2005), которые влияют на жизнедеятельность бурозубок как не-
посредственно (через температуру воздуха и осадки), так и косвенно (через корма). 
Вследствие этого роль экзогенных факторов в динамике численности данной группы 
животных должна возрастать по сравнению с мышевидными грызунами. Об этом в 
частности свидетельствуют исследования в Беловежской пуще (Польша), где обык-
новенная бурозубка оказалась более подвержена воздействию погодных условий, чем 
полевка-экономка (Zub et al., 2012). 
Судя по литературным данным, одним из критических периодов для землероек явля-

ется зима, когда температура воздуха опускается довольно низко, а кормовые ресурсы 
и их доступность становятся ограниченными (Докучаев, 1990; Gliwicz, Taylor, 2002). 
В этой связи большое значение имеет глубина снежного покрова. Отмечена прямая 
зависимость численности животных от высоты снега (Формозов, 1948; Попов, 1960; 
Ивантер, Ивантер, 1984, Pankakoski, 1985). При небольшой его глубине в холодные 
зимы происходит промерзание почвы, в результате землеройки испытывают дефи-
цит кормов, что приводит к их высокой смертности (Викторов, 1964; Ивантер, 1975; 
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Heikura, 1984; Ходашева, Елисеева, 1992). Однако в ряде исследований показана отри-
цательная корреляция между высотой снега и обилием животных (Третьяков, 2003), 
что, возможно, связано с подтоплением гнезд во время таяния снега (Zub et al., 2012). 
Значительную смертность зверьков в зимнее время вызывают оттепели, в результате 
которых при возврате холодов в снежном покрове формируются ледяные корки, за-
трудняющие передвижения животных (Межжерин, 1960; Формозов, 1976; Дидорчук, 
2010; Виноградов, 2012). Большое воздействие на динамику численности бурозубок 
оказывают также погодные условия в переходные сезоны года — в начале зимы и вес-
ной (Снегиревская, 1947; Ивантер, 1975; Churchfi eld, 1980; Sheftel, 1989; Панов, 2001; 
Калинин и др., 2008). Погода в это время очень неустойчива, поэтому отсутствие снеж-
ного покрова приводит к гибели животных. 
В летний период существенную роль в изменчивости численности землероек играют 

осадки. У американских короткохвостых землероек Blarina brevicauda и B. hylophaga 
обнаружена корреляция между их обилием и суммой осадков (Getz, 1989; Matlack et 
al., 2002). У другого близкого вида Blarina carolinensis и у обыкновенной бурозубки 
отмечена связь численности с осадками предыдущего сезона (Smith et al., 1974; Кашта-
льян, 2003). Резкое уменьшение влажности приводит к сокращению обилия животных 
(Ходашева, Елисеева, 1992). Так, на Южном Урале на следующий год после засухи 
численность землероек снизилась в семь раз (Шарова, 1979). В данном случае осадки 
влияют на численность землероек не прямо, а косвенно — через изменения их кормо-
вых ресурсов (Pankakoski, 1985). Отмечена положительная связь между численностью 
и биомассой беспозвоночных и влажностью (Курчева, 1971; Зенкова, 2003; Веремеев, 
2005). В средней тайге Республики Коми коэффициент корреляции между этими пара-
метрами составил +0,91 (Долгин и др., 2012). Отсутствие взаимосвязи между осадками 
и обилием землероек в других регионах (Lima et al., 2002; Getz et al., 2004; Whittaker, 
Feldhamer, 2005), возможно, объясняется отсутствием в них связи между осадками и 
численностью беспозвоночных.
Число климатических факторов, контролирующих динамику популяций предста-

вителей этой группы животных, может быть значительным и меняться по регионам. 
Для обыкновенной бурозубки севера Архангельской области (Пинежский заповедник) 
таких факторов 10, в Карелии — 6 (Балакирев и др., 2004). Причем в обоих случаях 
большинство (2/3) их представлено осадками. В Курской области число факторов воз-
растает до 13. Наибольшее влияние на осеннюю численность этого вида в Пинежском 
заповеднике оказывает сумма осадков предыдущего года (Окулова и др., 2003).
Вместе с тем некоторые исследователи считают роль погодных факторов в дина-

мике популяций землероек незначительной. Такие данные приводятся для регионов 
с разными климатическими условиями — юга Англии (Churchfi eld et al., 1995), Скан-
динавии (Henttonen et al., 1989), Центральной Сибири (Sheftel, 1989) и даже бассейна 
Верхней Колымы (Киселев, Ямборко, 2014). Если отсутствие связи между обилием 
животных и погодными условиями в Южной Англии еще можно объяснить мягким 
и теплым климатом, то для регионов с суровым климатом это сделать сложнее. Так, 
Н.Е. Докучаев (1990) считает, что климатические условия зимнего периода являются 
одним из ведущих факторов, регулирующих численность бурозубок в Северо-Восточ-
ной Азии. Уровень смертности животных зимой здесь всегда велик и мало различается 
по годам, поэтому и создается ложное впечатление об отсутствии связи между динами-
кой численности у землероек и условиями зимовки.
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Вклад климатических факторов в формирование динамики численности обык-
новенной бурозубки заповедника: ландшафтные эффекты. На динамику числен-
ности обыкновенной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике оказывает влияние 
небольшое число климатических факторов (табл. 81). Их воздействие ограничивается 
в основном осенним периодом. К тому же их влияние не так велико, коэффициенты 
корреляции не превышают 0,56.

Таблица 81
Оценка влияния различных средовых факторов на численность обыкновенной бурозубки 

в Печоро-Илычском заповеднике 

Фактор rs t p
Равнинный район

Температура воздуха в октябре предыдущего года +0,33 2,71 0,008
Температура воздуха осенью предыдущего года +0,41 3,56 0,000
Температура воздуха в ноябре предыдущего года +0,43 2,54 0,017

Предгорный район
Температура воздуха в июле текущего года +0,37 2,16 0,039
Температура воздуха в октябре предыдущего года +0,50 3,08 0,004
Температура воздуха осенью предыдущего года +0,49 3,02 0,005
Сумма осадков за лето текущего года +0,56 3,82 0,002
Сумма осадков в октябре предыдущего года –0,40 2,38 0,023

Примечание: rs — ранговый коэффициент корреляции Спирмена, t — критерий Стьюдента, p — 
уровень значимости. 

В равнинном и предгорном районах заповедника наиболее значимым оказался тем-
пературный режим осенью, в частности в октябре. Теплая осень (сентябрь–октябрь) 
положительно сказывается на численности животных будущего года. Наиболее оп-
тимальной является температура от +3 до +7 °С, более низкие средние температуры 
вызывают понижение обилия землероек (рис. 83). Для равнинного района отмечена 
также положительная связь между динамикой численности обыкновенной бурозубки и 
температурой ноября. Видимо, это связано с тем, что в этом месяце постоянный снеж-
ный покров в равнинной части еще нестабилен, поэтому холодные годы при отсутс-
твии снега могут вызвать гибель животных. В предгорьях заповедника постоянный 
снежный покров устанавливается раньше, поэтому температура воздуха уже не играет 
большой роли. 
Помимо этих факторов, в предгорном районе на численность землероек оказывают 

влияние средняя температура июля текущего года, а также осадки за летний период и 
октябрь предыдущего года. Теплый июль текущего года положительно влияет на оби-
лие животных через выживание молодых особей, которые в массе покидают гнезда в 
этот период. Повышение количества осадков в летний период вызывает увеличение 
обилия обыкновенной бурозубки. Подобная связь отмечена и в других частях ареала 
данного вида (Pankakoskii, 1985; Ходашева, Елисеева, 1992). В годы высокой влажнос-
ти обилие беспозвоночных в почве и подстилке и их доступность увеличиваются. А 
вот дождливый октябрь при пониженной температуре воздуха усиливает гибель земле-
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роек: при сумме осадков более 70 мм численность животных на следующий год резко 
падает. Высота снежного покрова — один из значимых факторов в динамике обилия 
бурозубок в других регионах — в условиях многоснежного района Печоро-Илычского 
заповедника не играет большой роли, о чем писал еще В.П. Теплов (1960). 
Критическим периодом в жизни землероек заповедника является холодная, поздняя и 

затяжная весна с возвратами холодов (Бобрецов и др., 2003). Особенно неблагоприятная 
ситуация в такие годы складывается в горах. Здесь в этот период еще в третьей декаде 
июня в горно-лесном и подгольцовом поясах лежит большими пятнами снег. В первой 
половине данного месяца обычны заморозки. Такая погода тормозит размножение жи-
вотных и вызывает их значительную смертность, в результате чего численность бурозу-
бок резко падает. Степень воздействия этого фактора увеличивается от равнины к горам, 
что связано с более суровыми климатическими условиями в последнем ландшафтном 
районе. Средняя температура воздуха в мае в горах на 2,8 °С ниже, чем на равнине.
За период наблюдений в горном районе были отмечены три такие весны — 1990, 

1999, 2002 гг., из которых наиболее суровым был 1999 г. (рис. 84). Численность обык-
новенной бурозубки упала в этот год по сравнению со средним многолетним значением 

Рис. 83. Влияние климатических факторов на численность землероек в разных ландшафтных 
районах Печоро-Илычского заповедника. А, Б — равнинный район, В, Г — предгорный район.
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в горном районе в 14 раз, тогда как в предгорьях всего лишь в 3,8 раза, а на равнине — в 
1,3 раза и составила, соответственно, 5,2, 18,4 и 21,4 экз. на 100 кон.-сут. Для гор это 
были минимальные показатели обилия землероек за весь период. В равнинном районе 
в текущем сезоне было отмечено лишь понижение численности, депрессия наступила 
на следующий год. В обычные годы показатели обилия обыкновенной бурозубки уве-
личиваются в ландшафтном градиенте от равнины к горам, тогда как в холодные весны 
для них характерен противоположный тренд. В то же время такие сезоны не оказали 
никакого влияния на осеннюю численность лесных полевок.

 Основной причиной высокой смертности животных в такие годы является прямое 
и косвенное воздействие температуры воздуха, причем последнее играет более зна-
чимую роль. Оно заключается в ограничении доступности кормов. Активность поч-
венных беспозвоночных животных при возвратах холодов резко уменьшается, часть 
из них мигрирует в глубь почвы. Продолжительная холодная погода при недостатке 
кормов приводит не только к значительной смертности землероек, но и тормозит их 
размножение, так как энергетических ресурсов на репродукцию становится недоста-
точно. В результате изменяются и демографические параметры популяций. В обыч-
ные годы в населении обыкновенной бурозубки доминируют сеголетки, доля которых 
превышает 70%. В холодные и поздние весны их число уменьшается, происходит зна-
чительное возрастание доли перезимовавших особей от равнины к горам. Если в рав-
нинном районе удельный вес взрослых животных достигает 17,1%, то в предгорьях он 
возрастает до 38,3%, а в горах составляет уже 74,6%. 

Рис. 84. Численность обыкновенной бурозубки (А, Б) и красной полевки (В, Г) в разных 
ландшафтных районах в обычные годы (А, В) и в годы холодной и затяжной весной (Б, Г). 
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Таким образом, аномально холодные весны являются существенным фактором в 
динамике численности землероек. Влияние этого фактора отмечено в средней полосе 
России, в Центральной Сибири и в Польше (Формозов, 1948; Шефтель, 1985; Zub et 
al., 2012). Однако их повторяемость и сила воздействия выше в горных ландшафтах по 
сравнению с равнинными территориями. 
В равнинных ландшафтах «давление» внешних факторов среды на изменчивость 

численности землероек особенно выражено в северной тайге. На это указывают значе-
ния коэффициента вариации обилия фоновых видов животных. Так, на севере Респуб-
лики Коми (Уляшово) у обыкновенной и средней бурозубок они превышали 81%, тогда 
как в южной части (Дань) были меньше 39% (Куприянова, 2013). В северной тайге в 
некоторые годы в результате экстремальных погодных условий показатели обилия зем-
лероек опускались ниже 2 экз., тогда как в среднетаежных лесах они всегда были выше 
10 экз. на 100 кон.-сут. (Куприянова, 2009а). 
Внутрипопуляционные факторы и их значение в динамике численности обык-

новенной бурозубки. Роль внутрипопуляционных факторов в динамике численности 
землероек изучена относительно слабо. Связь некоторых демографических парамет-
ров с уровнем обилия отмечали у землероек в разных регионах (Ивантер, 1978б; Куп-
риянова, 1978в; Шефтель, 1985; Куприянова, Калинин, 1986). В средней полосе России 
внутрипопуляционные факторы являются основной причиной периодических измене-
ний обилия обыкновенной бурозубки (Ходашева, Елисеева, 1992). При этом внешние 
факторы определяют лишь амплитуду колебаний. Ведущая роль плотностно-зависи-
мых механизмов в динамике численности землероек выявлена и в условиях сурового 
климата на Северо-Востоке Азии (Киселев, Ямборко, 2014).
В Печоро-Илычском заповеднике отмечена связь между такими демографическими 

параметрами обыкновенной бурозубки, как доля перезимовавших животных и доля 
взрослых самок с одной стороны, и уровнем обилия с другой стороны (рис. 85). В пер-
вом случае эта связь была отрицательной: в годы низкой численности относительное 
число перезимовавших особей возрастало, а в годы высокой численности — уменьша-
лось. Во втором случае связь была положительной: в годы высокого обилия землеро-
ек увеличивалась доля взрослых самок, а в период депрессий — уменьшалась. Так, в 
предгорьях заповедника в годы низкой численности относительное число перезимо-
вавших особей составляло в среднем 47,5% (24,8–71,4), тогда как в годы высокой чис-
ленности — всего лишь 19,9% (9,3–34,2). Наиболее существенные различия отмечены 
в горном районе. Здесь в годы депрессий средняя доля взрослых бурозубок достигала 
81,4% (66,7–92,3), в годы пиков — 20,9% (13,8–30,2). Однако эти механизмы наиболее 
эффективно работают при определенном уровне численности. А так как показатели 
обилия обыкновенной бурозубки значительно различались по ландшафтным районам, 
то это сказалось и на силе связи между демографическими параметрами вида в разных 
ландшафтных районах. В равнинном районе, где средние значения численности не 
превышали 28 экз. на 100 кон.-сут., корреляционная связь была слабой и статистически 
недостоверной. В предгорном и горном районах, где показатели превышали 60 экз. на 
100 кон.-сут., эта связь была сильной: значения коэффициента корреляции колебались 
от 0,55 до 0,86. 
Аналогичная зависимость была выявлена у обыкновенной бурозубки на юге Архан-

гельской области. Здесь доля перезимовавших самцов менялась по годам от 44,1 до 
78% и отрицательно коррелировала с показателями обилия в августе (Куприянова, Ка-
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Рис. 85. Связь демографических параметров с уровнем обилия у обыкновенной бурозубки в 
разных ландшафтных районах Печоро-Илычского заповедника. Верхний ряд — равнинный 
район, средний ряд — предгорный район, нижний ряд — горный район.
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линин, 1986). Подобная связь отмечена также у средней бурозубки на Северо-Востоке 
Азии, где при низкой весенней численности самцы во второй половине лета составля-
ли в популяции от 50 до 87,5%, в то время как при высокой численности — не более 
40,7% (Докучаев, 1990).
В качестве авторегуляторных механизмов динамики численности могут быть за-

действованы также репродуктивные параметры — средняя плодовитость и число со-
зревающих сеголеток. В условиях Печоро-Илычского заповедника годовые различия в 
величине выводков у перезимовавших самок выражены довольно четко. В предгорном 
районе средняя плодовитость у обыкновенной бурозубки в годы депрессии составила 
7,5 ± 0,2 (n = 41), в годы пиков численности — 6,8 ± 0,2 (n = 76). Различия статистичес-
ки значимые (t = 2,5; p < 0,05). В равнинном районе наблюдается некоторое увеличение 
величины выводка на фазе депрессии, но различия были незначительными и недосто-
верными. Таким образом, и в этом случае данный авторегуляторный механизм эффек-
тивен лишь при относительно высокой плотности популяции. Хотя И.Ф. Куприяновой 
(1978в) были найдены достоверные различия в средней плодовитости на разных фа-
зах цикла у обыкновенной бурозубки на юге Архангельской области, где показатели 
обилия сопоставимы с таковыми равнинного района заповедника. О существовании 
обратной связи между численностью популяции и величиной выводка у этого вида пи-
сали и другие исследователи (Попов, 1960; Айрапетьянц, 1970; Ивантер, 1975). В то же 
время на Европейском Севере, в том числе и в Печоро-Илычском заповеднике, самки-
сеголетки у землероек не играют никакой роли в регуляции численности популяций. 
Это связано с тем, что в этом регионе половой зрелости достигают лишь единичные 
особи (Ивантер, 1975; Куприянова, 1978б; Млекопитающие …, 1994).
Таким образом, в динамике численности землероек задействованы как внешние, 

так и внутренние факторы. Физиологические особенности этих животных делают их 
очень зависимыми от погодных условий, в результате чего климатические факторы 
считаются часто основными регуляторами изменений обилия популяций. Безусловно, 
они вызывают высокую смертность землероек в некоторые годы, приводя популяцию 
к краху. Но, как правило, эти факторы действуют нерегулярно и чаще всего они прояв-
ляются в районах с более суровым и неустойчивым климатом. Тем не менее, колебания 
численности обыкновенной бурозубки в Печоро-Илычском заповеднике носят цикли-
ческий характер, и определяются они в основном внутрипопуляционными регулятор-
ными механизмами. 

7.7. Âëèÿíèå èçìåíåíèÿ êëèìàòà 
íà ïîïóëÿöèîííóþ äèíàìèêó ëåñíûõ ïîëåâîê Ñåâåðíîãî 
Ïðåäóðàëüÿ: ðîëü ëàíäøàôòíûõ ýôôåêòîâ 

Основной особенностью современных изменений климата является глобальное по-
тепление. Оно охватило многие регионы земного шара, но оказалось более существен-
ным для территории России. Здесь за период с 1907 по 2006 г. среднегодовая глобальная 
температура возросла на 1,1–1,29 °С, тогда как для земного шара она составила 0,6–
0,74 °С (Анисимов и др., 2007; Оценочный доклад …, 2008; Груза, Ранькова, 2009; IPCC, 
2013). Особенно сильное потепление наблюдается с первой половины 70-х годов про-
шлого века. За последние 50 лет скорость потепления увеличилась до 2,7 °С/100 лет, а 
после 1970 г. тренд составил уже около 4 °С/100 лет. Начало нового столетия оказалось 



291Глава 7.Динамика численности мелких млекопитающих и ее особенности в разных типах ландшафтов    

самым теплым за всю историю инструментальных наблюдений (МГЭИК, 2007; Второй 
оценочный доклад …, 2014). Тенденции в изменении количества осадков выражены зна-
чительно слабее. Наиболее заметны они лишь на территории европейской части России 
(Оценочный доклад …, 2008). В период интенсивного потепления (1976–2007 гг.) сумма 
осадков в этом регионе увеличивалась по разным оценкам со скоростью от 8 до 20,6 
мм/10 лет (Переведенцев и др., 2007; Крышнякова, Малинин, 2010). Отмечен и рост чис-
ла экстремальных осадков на 5–6% в десятилетие (Zolina et al., 2004).
Глобальные тенденции в изменении климата проявились и на территории Печоро-

Илычского заповедника (Бобрецов и др., 2001). Наблюдалось отчетливое повышение 
средней температуры воздуха с 1965 по 2013 г. (рис. 86). Ее показатель за период с 
1965 по 1999 г. составил –0,9 ºС, а за период с 2000 по 2013 г. уже +0,4 ºС. Превышение 
составило 1,3 ºС. Аномально холодные годы пришлись на вторую половину 60-х годов 
прошлого века, когда среднегодовая температура воздуха трижды (1966, 1968–1968 гг.) 
опускалась ниже –3,0 ºС. В начале нового века годовая температура воздуха лишь в 
2002 г. понизилась до –1,1 ºС. Число лет с положительной годовой температурой в 
первый период было незначительным — 25,7%, в 2000-е гг. оно возросло до 64,3%. 
Потепление наиболее выражено в зимние и весенние месяцы. В то же время различия 
в годовой сумме осадков между этими двумя периодами оказались незначительными и 
недостоверными (рис. 87).
Следствием глобального потепления климата стали существенные изменения в 

популяционной динамике мелких млекопитающих, отмеченные во многих регионах 
северного полушария. Оно привело к нарушению цикличности, увеличению чис-
ленности у одних видов и уменьшению у других. Основные последствия изменения 
климата, сказывающиеся на динамике мелких млекопитающих — это трансформация 
среды обитания, изменение доступности пищи и выживаемости животных (Newman, 
Macdonald, 2013).

Рис. 86. Динамика среднегодовой температуры воздуха (кривая) и ее тренд (пунктирная линия) 
по данным метеостанции Якша.
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В конце прошлого и начале нового века в Фенноскандии произошли серьезные нару-
шения циклических колебаний численности разных видов полевок (Hanski, Henttonen, 
1996; Hörnfeldt, 2004; Hörnfeldt et al., 2005; Ims, Fuglei, 2005; Elmhagen et al., 2011, и 
др.). Они были отмечены также и в Центральной Сибири, где до середины 90-х го-
дов прошлого века наблюдались циклы с периодом в 4 года, но во второй половине 
цикличность сменилась хаотическими колебаниями (Шефтель, 2013). По мнению ряда 
исследователей, причиной их стало увеличение частоты теплых зим и уменьшение их 
длительности. В теплые зимы накапливается меньше снега, в результате частых отте-
пелей на нем образуются ледяные корочки, которые отрицательно влияют на зимнее 
выживание мелких млекопитающих (Aars, Ims, 2002; Bierman et al., 2006; Korslund, 
Steen, 2006; Ims et al., 2008; Kausrud et al., 2008). Это подтверждают данные по заготов-
кам лисы (по ним судили о вспышках численности грызунов) в Норвегии за более чем 
сто лет, которые продемонстрировали связь определенных типов динамики грызунов 
с холодными и теплыми периодами времени: цикличность была хорошо выражена в 
холодные отрезки времени, а в теплые она нарушалась (Henden et al., 2009). Имеются 
сведения, что увеличение частоты теплых зим сказывается на разных группах мелких 
млекопитающих различным образом. Так, в Южной Финляндии оно отрицательно ска-
залось на динамике численности полевок и положительно — на обилии землероек и 
мышей (Solonen, Ahol, 2010). Однако до конца непонятным остается вопрос, что боль-
ше влияет на динамику популяций животных — более раннее наступление весны и 
увеличение, таким образом, репродуктивного сезона или погодные условия в течение 
самой зимы (Cornulier et al., 2013). Некоторые исследователи отрицают влияние по-
вышения частоты теплых зим в нарушениях циклов, а причину видят в особенностях 
летнего периода (Korpela et al., 2013). 
Во многих регионах в результате трансформации климата отмечены устойчивые 

изменения в численности мелких млекопитающих. Однако для разных видов эти 

Рис. 87. Динамика суммы осадков (кривая) и ее тренд (пунктирная линия) по данным  
метеостанции Якша.
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тенденции будут различными. Постепенное снижение численности красной полевки 
и повышение обилия рыжей полевки зафиксировано в Удмуртии и на севере Архан-
гельской области (Окулова и др., 1998, 2004), уменьшение обилия красной полевки 
в Карелии (Якимова, 2008б). Увеличение численности рыжей полевки наблюдается 
в Центральной России (Пузаченко, Власов, 2000; Бернштейн и др., 2003; Окулова и 
др., 2005; Истомин, 2009). На Западном Саяне существенно сократилась численность 
длиннохвостого хомячка, но возросла численность восточноазиатской мыши (Золо-
тых, 2013). В Северной Америке в последние десятилетия отмечен значительный рост 
обилия белоногого хомячка P. leucopus (Long, 1996; Myers et al., 2009), который сопро-
вождается в некоторых районах уменьшением численности луговой полевки Мicrotus 
pennsylvanicus (Deitloff et al., 2010) и оленьего хомячка P. maniculatus (Myers et al., 
2005). В нагорье Большого Бассейна за 80 лет документально зарегистрировано значи-
тельное падение численности мелких млекопитающих (Rowe et al., 2011). 
При этом эти изменения находятся под контролем разных климатических факто-

ров. Так, Н.М. Окулова и Г.Д. Катаев (2006) считают, что трансформация численности 
лесных полевок на Европейском Севере вызвана изменением температурного режима. 
Ключевым фактором расселения рыжей полевки из лесов в степи в Центрально-Чер-
ноземном заповеднике стало увеличение количества осадков весной и в начале лета 
(Пузаченко, Власов, 2000). Повышение обилия белоногого хомячка в районе Великих 
озер в Северной Америке обусловлено уменьшением снежного покрова в результате 
теплых и коротких зим и совпало со значительным ростом показателей минимальной 
температуры апреля (Martin, 2010; Roy-Dufresne et al., 2013). В Центральной Северной 
Америке обилие оленьего хомячка при сокращении годового количества осадков более 
11% стало уменьшаться (Reed et al., 2007).
В Печоро-Илычском заповеднике последствия глобального изменения климата ска-

зались лишь на численности лесных полевок (Бобрецов и др., 2014, 2015). При этом 
цикличность динамики популяций сохранилась, но произошли изменения в обилии 
красной и рыжей полевок и, как следствие этого, в соотношении их доминирования 
в предгорном районе (рис. 88). За период наблюдений (1989–2014 гг.) значения годо-
вых показателей численности рыжей полевки устойчиво увеличивались. Многолетние 
изменения обилия красной полевки носят более сложный характер. Однако и в этом 
случае выявлен тренд, но уже в сторону уменьшения численности данного вида. В 
начале наблюдений (1989–1994 гг.) в этом районе доминировала красная полевка, доля 
которой в уловах в среднем по всем биотопам составляла 71%. Особенно много ее 
было в ельниках плакорных (82,2%). Она также преобладала в населении лесных по-
левок и в высокотравных ельниках в поймах рек (59,4%) — местообитаниях, наиболее 
оптимальных для рыжей полевки. Однако уже в этот период наблюдалось некоторое 
снижение показателей обилия красной полевки. 
Во второй период (1995–2007 гг.) соотношение видов выравнивается за счет умень-

шения численности красной полевки, однако при этом она все еще удерживает ли-
дерство. В среднем по всем местообитаниям удельный вес красной полевки составил 
уже 56,7%. Рыжей полевки стало больше в ельниках пойменных (53,1%), но в других 
биотопах она была все еще относительно малочисленной (менее 30% в уловах). На-
чавшийся рост численности обоих видов в начале века мало повлиял на соотношение 
видов. Наиболее заметные изменения в нем произошли в третий период (с 2008 г.). В 
это время численность рыжей полевки продолжала увеличиваться, а красной полевки 
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пошла на понижение. В результате среднее обилие красной полевки уменьшилось по 
сравнению с первым периодом на 55%, в то время как численность рыжей полевки 
возросла в три раза. Рыжая полевка стала доминирующим видом (73,6%). Она стала 
преобладать во всех биотопах и вытеснила красную полевку из ее коренных стаций — 
ельников плакорных. Особенно резкий подъем численности рыжей полевки наблюдал-
ся в 2012–2013 гг. Средние показатели по сравнению с первыми годами этого периода 
выросли в 3,7 раза и составили 96,2 экз. на 100 кон.-сут. В отдельных местообитаниях 
они увеличились до 129 экз. на 100 кон.-сут. Доля рыжей полевки достигла максималь-
ных значений: в ельнике зеленомошном плакорном — до 85,2%, в ельнике травяном 
пойменном — до 86,0%, в ельнике зеленомошно-папоротниковом на гряде — до 88,3%. 
В равнинном районе заповедника все годы доминировала красная полевка (72,3%). 

С 2004 г. здесь явно началось увеличение численности этого вида (рис. 89). Средние 
показатели обилия увеличились в 2 раза по сравнению с периодом с 1988 по 2003 г. и 
составили, соответственно, 21,2 и 10,9 экз. на 100 кон.-сут. Пики численности стали 
выше, а депрессии неглубокими. Показатели максимумов обилия с 1988–2003 гг. ва-
рьировали от 15,2 до 24,8 экз., а с 2004 г. — от 34,3 до 52,2 экз. на 100 кон.-сут. При 
этом рыжая полевка занимала все эти годы подчиненное значение. В первый период 
показатели ее средней численности составляли 5,1 экз., во второй — лишь ненамного 
выше — 7,3 экз. на 100 кон.-сут. 
Таким образом, влияние глобального потепления климата на динамику численности 

мелких млекопитающих Печоро-Илычского заповедника во многом было обусловлено 
ландшафтной спецификой районов. Максимальные изменения в популяционной динами-
ке лесных полевок произошли в предгорном районе заповедника и в меньшей степени в 
равнинной части. Это объясняется различиями в соотношении пропорции оптимальных 
и маргинальных местообитаний в разных районах. Равнинный район можно рассмат-
ривать как сильно фрагментированный ландшафт, в котором местообитания высокого 

Рис. 88. Многолетние изменения численности лесных полевок в предгорном районе Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета канавками).
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качества (ельники зеленомошные и травяные) крайне немногочисленны, имеют неболь-
шие размеры и изолированы друг от друга. Они как бы вкраплены в огромные площади 
бедных по качеству сосновых лесов и болот. Поэтому в условиях малой емкости мес-
тообитаний для рыжей полевки отсутствуют перспективы для роста ее численности. В 
предгорном районе ельники разных типов занимают уже огромные площади, но условия 
здесь в целом более пригодны для красной полевки (преобладание зеленомошных и дол-
гомошных лесов). Причины значительного роста численности рыжей полевки кроются 
как в изменении климатических факторов, так и среды обитания. 
На обилие разных видов лесных полевок оказывают влияние различные факторы 

(табл. 82). Для рыжей полевки значимыми оказались температурный режим в марте те-
кущего года (чем холоднее, тем больше численность) и в октябре предыдущего года (чем 
теплее месяц, тем выше численность животных на следующий год). Большое значение 
имели осадки в июне текущего года (благоприятными были годы с умеренной влаж-
ностью), а также в августе, сентябре и октябре предыдущего года. Дождливая погода 
в августе и сентябре, скорее всего, оказывает не прямое воздействие на обилие рыжей 
полевки, а косвенное через урожайность различных сезонных кормов. Такой же эффект 
имеют и осадки в июне. На это в свое время указывал В.П. Теплов (1960), анализируя 
динамику численности лесных полевок в верхнепечорской тайге. Сухая погода в октябре 
в сочетании с более высокой температурой воздуха лучше сказывается на выживании 
животных, чем дождливая и прохладная. Из всех перечисленных факторов наиболее зна-
чительные изменения в 2010–2013 гг. (в годы доминирования рыжей полевки) по срав-
нению с предыдущим периодом произошли в температуре воздуха и количестве осадков 
в июне, и они были благоприятными для полевок (табл. 83). Март оказался холоднее 
на 3,9 °С, октябрь предыдущего года теплее на 1,8 °С, а июнь более сухим (осадков на 
20,2 мм меньше). Влияние летних температур на численность рыжей полевки, выявлен-
ное в других регионах (Imholt et al., 2015) в данном случае отсутствовало. 

Рис. 89. Многолетние изменения численности лесных полевок в равнинном районе Печоро-
Илычского заповедника (по данным учета канавками).
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Таблица 82
Оценка влияния климатических факторов на динамику численности лесных полевок 

по результатам множественного регрессионного анализа

Фактор
Рыжая полевка Красная полевка

b t p b t p
Температура воздуха:

в феврале текущего года – – – –0,432 2,32 0,031

в марте текущего года –0,578 3,89 0,0008 – – –

в апреле текущего года – – – –0,470 2,44 0,024

в октябре предыдущего года +0,667 4,25 0,0003 – – –

Осадки:

в марте текущего года – – – +0,41 2,20 0,040

в июне текущего года –0,430 3,10 0,008 – – –

в августе предыдущего года +0,357 3,04 0,009 – – –

в сентябре предыдущего года +0,395 2,91 0,012 – – –

в октябре предыдущего года –0,320 2,25 0,041 – – –

Примечание. b — стандартизированный коэффициент регрессии, t — критерий Стьюдента, p — 
уровень значимости. 

Для красной полевки большое значение имеет температура воздуха в феврале и ап-
реле и количество осадков в марте (в это время они выпадают еще в виде снега). Ин-
терпретировать первую зависимость с биологической точки зрения очень сложно, хотя 
подобная связь отмечена и для красной полевки севера Архангельской области (Оку-
лова и др., 2004). В 2010–2013 гг. этот месяц был значительно холодней (на 4,1 °С) по 
сравнению с предыдущими годами. Теплая погода в апреле негативно влияет на осен-
нюю численность красной полевки. Это связано с тем, что наибольшая смертность 
животных в печорской тайге наблюдается ранней весной в период их полового созре-
вания. Положительные температуры в апреле раньше времени разрушают снежный 
покров, вызывая нестабильность условий среды в приземном слое: в результате час-
тых возвратов холодов значительная часть зверьков погибает (Бобрецов, 2009). Этот 
месяц оказался на 2,1 °С теплее, что явилось неблагоприятным фактором для красной 
полевки. Кроме того, сумма осадков в марте стала меньше, что при увеличении темпе-
ратуры воздуха привело к раннему разрушению снежного покрова в апреле.
Подводя итоги анализа влияния разных климатических факторов на динамику чис-

ленности лесных полевок, можно утверждать, что погодная ситуация в 2010–2013 гг. 
была более благоприятной для рыжей полевки. Вместе с тем, наблюдалось устойчивое 
негативное воздействие температурного режима на обилие красной полевки ранней 
весной. Однако сами по себе эти факторы (значения их b-коэффициентов регрессии 
оказались относительно небольшими) не смогли бы вызвать такой мощной вспышки 
численности рыжей полевки. 
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Таблица 83
Характеристика климатических параметров в разные временные периоды

Климатические параметры
Периоды

Отклонение
1988–2003 2010–2013*

Температура воздуха текущего года:
средняя годовая –0,2 +0,2 +0,4
февраль –13,9 –18,0 –4,1
март –6,3 –10,2 –3,9
апрель +0,5 +2,6 +2,1
май +6,8 +8,8 +2,0
июнь +14,4 +15,3 +0,9
июль +17,1 +18,1 +1,0

Температура воздуха предыдущего года:
сентябрь +7,0 +8,7 +1,7
октябрь +0,6 +2,4 +1,8
ноябрь –10,9 –6,0 –4,9

Сумма осадков текущего года:
годовая 675,9 619,9 –56,0
март 36,3 29,7 –6,6
апрель 33,6 55,2 +21,6
май 66,3 44,4 –21,9
июнь 79,5 59,3 –20,2
июль 68,6 46,8 –21,8

Сумма осадков предыдущего года:
август 81,0 72,3 –8,7
сентябрь 60,1 75,1 +15,0
октябрь 63,0 60,7 –2,3
ноябрь 53,2 73,1 +19,8

* Годы доминирования рыжей полевки

Наиболее важным механизмом является трансформация местообитаний, которая 
осуществляется за счет «оконной» динамики лесов и катастрофических явлений — 
ветровалов. Ветровалы вызываются сильными ветрами, повторяемость которых за 
последние два десятилетия в северном регионе значительно возросла (Васильев, 2009). 
Об их масштабе говорит тот факт, что на севере Пермского края и на сопредельных 
районах Республики Коми (куда входит и стационар) с 2001 по 2012 г. выявлено 16 
участков массовых ветровалов общей площадью более 11,5 тыс. га. Протяженность 
самого крупного из них составила 85 км при максимальной ширине в 19 км (Шихов, 
2013). Крупномасштабные ветровалы могут приводить к большим изменениям на лан-
дшафтном уровне (Уланова, Чередниченко, 2012). Однако на самом стационаре ветро-
валы занимают относительно небольшую площадь — около 5%. Более существенно 
влияние ветров на спонтанную («оконную») динамику лесов, которая является естес-
твенным процессом в перестойных и спелых лесах (Громцев, 2008) и сопровождается 
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вывалом как отдельных деревьев, так и их групп. В последнее десятилетие на стаци-
онаре наблюдался рост числа «окон» в древостоях. Выпадение деревьев ускоряется и 
тем, что здесь увеличивается число усыхающих деревьев, которые в первую очередь 
падают во время сильных ветров.
Уже в первые годы среда обитания в окнах и на ветровалах сильно меняется. В ель-

никах моховых появляются травянистая растительность и лиственный подрост. В них 
формируются условия, относительно благоприятные для рыжей полевки. Поэтому при 
увеличении численности вид может закрепляться на этих небольших трансформиро-
ванных участках. Широкая трансформация местообитаний довольно быстро приводит 
к перестройкам видовой структуры животных (Истомин, 2009; Лукьянова, 2013). На-
пример, в средней тайге Республики Коми в бассейне среднего течения Вычегды по 
наблюдениям И.Ф. Куприяновой за очень короткий срок произошла смена доминантов 
среди лесных полевок: красная полевка была замещена рыжей полевкой (Куприянова, 
Бобрецов, 2006). Пусковым механизмом изменения в соотношении близких видов в 
данном случае стало значительное увеличение площади зарастающих вырубок. При 
этом обилие рыжей полевки выросло как на вырубках, так и в плакорных лесных мес-
тообитаниях, а численность красной полевки уменьшилась, в том числе и в моховых 
ельниках.
Следует отметить, что в отдельности такие факторы, как изменение температуры 

воздуха и трансформация растительности территории, не могли обусловить вспышку 
численности рыжей полевки. Скорее всего, она является следствием их совместного 
(синергетического) воздействия. 
Ветровалы обычны и в равнинном районе заповедника. В последние годы здесь так-

же активизировалась и «оконные» процессы в лесах. Но в условиях, где господствуют 
сосновые леса, трансформация территории оказалась незначительной. На месте ветро-
валов и окон в этих условиях растительность практически не меняется, поэтому изме-
нения в соотношении видов лесных полевок в этом районе не произошли. 
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Многочисленные исследования свидетельствуют о значительном влиянии ланд-
шафтной неоднородности территории на пространственное распределение мелких 
млекопитающих, их численность, структуру населения и другие аспекты популя-
ционной экологии. Наиболее важными ландшафтными характеристиками являются 
состав и соотношение («пейзажный рисунок») разных типов местообитаний, их раз-
меры и конфигурация. При этом число оптимальных местообитаний и их площадь 
могут быть хорошей основой для прогнозирования распространения видов мелких 
млекопитающих и их численности. Вместе с тем, роль этого фактора в жизнедеятель-
ности землероек и полевок на Северо-Востоке европейской части России не совсем 
ясна. После известной монографии В.Н. Большакова «Пути приспособления мелких 
млекопитающих к горным условиям» (1972) крупные обобщения по этой проблеме 
отсутствовали.
Настоящая книга в какой-то мере восполняет этот пробел. В ней на примере Печо-

ро-Илычского заповедника анализируется влияние пространственной (ландшафтной) 
неоднородности территории на популяционные процессы. Территория заповедника в 
этом отношении является хорошим полигоном, так как включает в себя равнинные и 
горные ландшафты. 
Показано, что приспособление животных к данным средам происходит на разных 

уровнях пространственной интеграции. Для тундряной бурозубки, например, наиболее 
значимым является региональный уровень. На большей части ареала этот вид проявля-
ет явную привязанность к открытым или полуоткрытым местообитаниям. В Печоро-
Илычском заповеднике он, напротив, повсеместно тяготеет к лесным местообитаниям. 
Однако чаще всего популяционные различия у землероек и полевок проявляются на 
ландшафтном уровне. При этом экология некоторых видов мелких млекопитающих 
существенно меняется. Водяная полевка в равнинном и предгорном районах заселяет 
прибрежные увлажненные стации, население ее здесь малочисленно, основными кор-
мами являются осоки. В горах уровень обилия вида значительно выше, в некоторые 
годы наблюдаются вспышки численности животных. Здесь водяная полевка занимает 
широкий спектр местообитаний. В годы подъемов обилия образуют многочисленные 
поселения в верхней части горно-лесного и в подгольцовом поясах. Для животных это-
го района характерна активная роющая деятельность.
Разные виды мелких млекопитающих исторически связаны с определенными типа-

ми местообитаний, в которых среда обитания является наиболее благоприятной. Это 
оптимальные или коренные (ключевые) биотопы, в которых численность вида обычно 
высокая. Для рыжей полевки, например, таковыми являются лесные травяные стации, 
а для близкого вида красной полевки — лесные моховые таежного облика. Такое зна-
чение они имеют во всех ландшафтных районах заповедника. Однако в равнинном 
районе для ряда таежных видов (средняя бурозубка и красная полевка) к их коренным 
стациям относятся и ельники высокотравные.
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Выбор местообитаний животными осуществляется на разных пространственных 
уровнях — региональном, ландшафтном, биотопическом и микростациальном. Требо-
вания животных к условиям обитания на этих уровнях существенно различаются. Для 
пяти из 17 видов землероек и полевок территория заповедника является границей их 
ареалов, поэтому они становятся здесь редкими животными. Исключение составляет 
лишь рыжая полевка предгорий Северного Урала. Она занимает те же биотопы, что и в 
равнинной части Европейского Севера, но ее численность сравнима с уровнем обилия 
этого вида в западных районах. Это исключение свидетельствует о роли других фак-
торов, в частности микроместообитаний. Увеличение числа и площади разных типов 
микростаций приводит к усложнению биотопов, и как следствие этого, к расширению 
экологических ниш. В результате в таких мозаичных местообитаниях могут хорошо 
себя «чувствовать» чуждые для данных биотопов виды. Относительно высокая чис-
ленность таежных видов в высокотравных местообитаниях объясняется наличием в 
них многочисленных «таежных» синузий.
Однако наиболее важным фактором является ландшафтная неоднородность терри-

тории заповедника. Отмечено три варианта изменений численности землероек и гры-
зунов в ландшафтном градиенте. Первую наиболее многочисленную группу состав-
ляют виды, обилие которых увеличивается от равнины к горам. К ней относятся три 
вида бурозубок — обыкновенная, равнозубая и тундряная, а также темная и водяная 
полевки, лесная мышовка, кутора и крот. Вторую группу составляют виды, числен-
ность которых максимальна в предгорном районе заповедника и уменьшается в горах 
и особенно на равнине. Ее составляют четыре вида — средняя бурозубка, красная и 
рыжая полевки и лесной лемминг. И третья группа, состоящая из двух видов (малой и 
крошечной бурозубок), характеризуется незначительным варьированием численности 
по территории заповедника. Несколько обособленна полевка-экономка, редкая на рав-
нине и обычная в предгорьях и горах. 
Такое ландшафтное распределение во многом определяется соотношением разных 

типов местообитаний в этих районах, с которыми тесно связаны те или иные виды 
мелких млекопитающих. Коренными биотопами представителей первой группы жи-
вотных являются лесные и открытые травяные стации. Их площадь возрастает от 
равнины к горам, следовательно, в том же направлении увеличивается экологическая 
емкость местообитаний и как следствие этого повышается численность видов. В рав-
нинном районе коренные стации занимают около 8% территории, в предгорном райо-
не — 18,6%, а в горах — до 30%. Показатели численности, например, темной полевки 
составляют в этом случае соответственно 8,4, 15,0 и 34,6 экз. на 100 кон.-сут. Площадь 
коренных местообитаний второй группы видов на равнине составляет всего 3,0%, в 
предгорьях — 56,6%, горах — 23,0%. Это хорошо согласуется со средними показате-
лями численности таежных видов. Максимальное обилие животных отмечено в пред-
горном районе заповедника, где коренные стации занимают больше половины всей 
территории. 
Репродуктивные параметры популяций имеют определенные особенности в разных 

ландшафтных районах. Воспроизводство мелких млекопитающих в горах начинается 
на 10–15 дней (с колебаниями от нескольких дней до месяца) позже, чем на равнине. 
При этом продолжительность репродуктивного периода в горном районе уменьшается. 
Скорость созревания молодых полевок в горах не уступает по своим темпам животным 
равнинных популяций, о чем сообщал В.Н. Большаков (1972). Однако в разных типах 
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ландшафтов в размножении принимает разное число сеголеток, причем эти различия 
наблюдаются на уровне систематических групп полевок. У лесных полевок в горных 
районах основной вклад в размножение вносят перезимовавшие самки, тогда как на 
равнине значительную роль играют и молодые животные. Размеры пометов у многих 
видов мелких млекопитающих на западном макросклоне Северного Урала значитель-
но выше, чем у животных на прилегающих равнинах. 
Различия в возрастной структуре мелких млекопитающих разных ландшафтных 

районов Печоро-Илычского заповедника заключаются в увеличении доли перезимо-
вавших животных от равнины к горам и уменьшении доли неполовозрелых сеголеток. 
Они наиболее значительны среди лесных и серых полевок. Число взрослых у этих ви-
дов в горах в 2,6–9 раз больше, чем на равнине. Ландшафтные различия в соотношении 
полов у мелких млекопитающих выражены сильнее, чем в возрастной структуре. Од-
нако они более видоспецифичны, поэтому выделить какие-то общие закономерности в 
изменчивости половой структуры довольно сложно. Даже у близких видов соотноше-
ние полов в разных возрастных группах существенно различается по районам. 
Ландшафтные особенности территории оказывают влияние на формирование дина-

мики разных видов мелких млекопитающих. В равнинном районе циклические видо-
вые популяции составляют 38,5%, с нестабильной динамикой — 30,8% и со стабиль-
ной динамикой — 30,8%. В предгорьях заповедника существенно увеличивается число 
циклических видов до 71,4%, соответственно, уменьшается удельный вес видов с дру-
гими типами популяционной динамики. Такие различия обусловлены разным уровнем 
численности в ландшафтных районах: популяции с высокой амплитудой колебаний 
обилия являются, как правило, циклическими. Летнее снижение численности живот-
ных в годы депрессий, которое считается одним из признаков циклических популяций 
в Фенноскандии, у мелких млекопитающих Печоро-Илычского заповедника — явле-
ние очень редкое. Так, у красной полевки равнинного района только в одном случае 
было отмечено подобное понижение показателей обилия, тогда как в 14 случаев на-
блюдалось незначительное повышение индексов численности от весны к осени.
В то же время колебания численности фоновых видов землероек и полевок в разных 

ландшафтных районах оказались синхронными. Значения коэффициента корреляции 
превышали +0,8. Связь степени синхронности с расстоянием отсутствовала. Ландшаф-
тный эффект в динамике популяций хорошо выражен только у лесного лемминга в 
виде так называемой «периодической бегущей волны». В Печоро-Илычском заповед-
нике высокая плотность лесного лемминга регистрируется сначала в предгорном райо-
не и только на следующей год пик численности наблюдается на равнине, в то время 
как в предгорьях обилие животных уменьшается. Межвидовая синхронность хорошо 
выражена у мелких млекопитающих предгорий и гор, тогда как в равнинных ланд-
шафтах она уменьшается. В предгорном районе наибольшее число значимых связей 
характерно для грызунов, в горах — для землероек. В последнем районе значительная 
синхронизация в динамике обилия землероек обусловлена изменчивостью погодных 
условий.
Анализ динамики циклической популяции красной полевки равнинного района Пе-

чоро-Илычского заповедника показывает, что ни один из внешних факторов в отде-
льности не может инициировать циклы численности. Среди них значимая роль прина-
длежит погодным условиям в так называемые «переходные» периоды года, особенно 
весной. Но число таких погодных параметров в динамике популяции данного вида 
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в Северном Предуралье значительно меньше, чем в других северных регионах. По-
годные и кормовые факторы за редким исключением обычно оказывают модифици-
рующее значение. Они влияют на длительность отдельных фаз численности, опреде-
ляют высоту пиков и глубину депрессий. Относительная автономность популяцион-
ной динамики красной полевки от внешних факторов указывает на действенную роль 
плотностно-зависимых факторов. К наиболее важным из них относится удельный вес 
молодых животных, участвующих в размножении. Их число закономерно изменяется 
в течение цикла. Даже в условиях низкой плотности животных роль эндогенных фак-
торов в динамике численности полевок довольно высока, что еще раз подтверждают 
наши исследования. Таким образом, периодические колебания численности мелких 
грызунов представляют собой результат взаимодействия внутрипопуляционных про-
цессов с внешней средой. При этом решающее значение имеет внутреннее состояние 
популяции, ее траектория развития. 
Физиологические особенности землероек объясняют их зависимость от погодных 

условий, в результате чего климатические факторы считаются чуть ли не главными ре-
гуляторами изменений обилия популяций. Безусловно, они вызывают сильную смер-
тность землероек в некоторые годы, приводя популяцию к краху. В этом отношении 
наиболее критическим периодом является холодная, поздняя и затяжная весна с воз-
вратами холодов. Особенно неблагоприятная ситуация в такие годы складывается в 
горах. Такие погодные условия тормозят размножение животных, вызывают их значи-
тельную смертность, в результате чего численность бурозубок резко падает. Степень 
воздействия этого фактора увеличивается от равнины к горам, что связано с более су-
ровыми климатическими условиями в последнем ландшафтном районе. Численность 
обыкновенной бурозубки снижается после самой холодной весны по сравнению со 
средними многолетними значениями в горном районе в 14 раз, в предгорьях всего 
лишь в 3,8 раза, а на равнине — в 1,3 раза. Тем не менее, колебания численности этого 
вида в Печоро-Илычском заповеднике носят циклический характер и определяются в 
основном внутрипопуляционными регуляторными механизмами.
Следствием глобального потепления климата могут быть объяснены существенные 

изменения в популяционной динамике лесных полевок Печоро-Илычского заповедни-
ка, но их эффект различается в разных ландшафтных районах. Значительные пере-
стройки в населении полевок наблюдаются в предгорном районе. В начале наблюдений 
(1988–1994 гг.) здесь доминировала красная полевка (71%). Затем соотношение видов 
выровнялось, но начиная с 2008 г. начался заметный рост численности рыжей полевки 
при одновременном уменьшении обилия красной полевки. Рыжая полевка становится 
доминирующим видом (73,6%) и вытесняет красную полевку из ее коренных стаций — 
ельников зеленомошных плакорных. Особенно резкий подъем численности рыжей по-
левки наблюдался в 2012–2013 гг. Средние показатели выросли в 4 раза по сравнению 
с первыми годами наблюдений и составили 96,2 экз. (красной полевки — 10,2 экз.) 
на 100 кон.-сут. В то же время в равнинном районе все годы доминировала красная 
полевка (72,3%), а начиная с 2003 г. отмечен устойчивый рост этого вида. Наиболее 
важным механизмом является трансформация местообитаний, которая осуществляет-
ся за счет «оконной» динамики лесов и катастрофических явлений (ветровалов). В пос-
ледние два десятилетия в обоих районах наблюдается интенсивный рост числа «окон» 
в древостоях. Однако если в темнохвойной тайге предгорий среда обитания в «окнах» 
значительно меняется (появляется травянистая растительность), то в преобладающих 
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сосновых лесах равнинного района она остается без изменения. Поэтому в предгорном 
районе условия обитания для рыжей полевки становятся более благоприятными по 
сравнению с равниной. Кроме того, равнинный район можно рассматривать как сильно 
фрагментированный ландшафт, в котором оптимальные для рыжей полевки местооби-
тания (ельники травяные) имеют островной характер и небольшие размеры. В таких 
условиях перспективы для роста ее численности незначительны.
Таким образом, получены многочисленные данные, свидетельствующие о том, что 

смена ландшафтов приводит к значительному изменению популяционно-экологичес-
ких параметров у мелких млекопитающих. В связи с этим следует отметить, что учет 
ландшафтной дифференциации территории является необходимым условием в попу-
ляционных исследованиях. 
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Фото 2. В сосняках зеленомошных экологическая ситуация для животных улучшается. Однако 
распространение этих типов биотопов ограничено.

Фото 1. Сосняки лишайниковые занимают в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника 
большие площади. Это одни из самых неблагоприятных местообитаний для мелких 
млекопитающих. 



Фото 4. Предгорный район представляет собой чередование гряд (возвышенностей) и 
понижений между ними. 

Фото 3. Болота — неотъемлемый элемент равнинного ландшафта. Видовое разнообразие 
мелких млекопитающих и их численность на них незначительны.



Фото 6. Ельники зеленомошно-папоротниковые локализованы в нижней части возвышенностей. 

Фото 5. Ельники долгомошные — самый распространенный тип местообитаний в предгорной 
тайге. Это коренной тип стаций таежных видов — красной полевки, лесного лемминга и 
средней бурозубки.



Фото 8. Луга разнотравные относительно широко встречаются в поймах рек предгорий Печоро-
Илычского заповедника. Они являются коренными стациями полевки-экономки. 

Фото 7. Для ельников пойменных предгорного района характерна высокая численность 
землероек и полевок. Мозаичность в напочвенном покрове предоставляет возможность 
сосуществования в них разных видов.



Фото 10. В горах высотная поясность является важным фактором формирования разнообразия 
местообитаний. Оно здесь максимально по сравнению с другими ландшафтными районами. 

Фото 9. Ключевые болота предгорий Северного Урала отличаются высоким видовым 
разнообразием мелких млекопитающих. Это единственное местообитание в окрестностях 
предгорного стационара, в котором постоянно живет и размножается красно-серая полевка.



Фото 12. На склонах гор хорошо развиты нагорные террасы, которые покрыты горными 
тундрами. 

Фото 11. Гора Яныпупунер, на которой расположен горный стационар. Ее вершина плоская и 
округлая, что характерно для Северного Урала. 



Фото 14. Подгольцовый пояс представляет собой комплекс парковых лесов (главным образом 
березняков) и лугов. Оптимальные местообитания для «лесо-луговых» видов — серых полевок, 
водяной полевки, крота.

Фото 13. Травяно-моховая тундра. Этот тип местообитаний широко распространен на горе 
Яныпупунер. 



Фото 16. Высокотравные (аконитовые) пихтово-еловые леса по уровню структурного и 
таксономического разнообразия уникальны для территории Европейского Севера. В них 
отмечены и максимальные показатели численности мелких млекопитающих на Севере России. 

Фото 15. Пихто-ельники папоротниковые занимают большие площади в верхней части горно-
лесного пояса. Они служат коренными стациями для таких разных видов как красная полевка и 
равнозубая бурозубка. 
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