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У мелких млекопитающих Печоро-Илычского заповедника выделено три типа популяций, отличающихся 
особенностями динамики численности, -  циклические, нестабильные и стабильные. Для первых характер­
ны регулярные (периодические) изменения обилия по годам. К ним относятся виды с высокой и средней чис­
ленностью. Отличительной чертой вторых являются редкие подъемы численности на фоне довольно низко­
го обилия. Для третьих характерна незначительная численность, это обычно редкие виды полевок и земле­
роек. Наиболее широко представлены в заповеднике циклические популяции. Продолжительность циклов у 
разных видов колеблется от трех до пяти лет, что свойственно многим бореальным популяциям мелких мле­
копитающих. Больше всего (71.4%) циклических видовых популяций в предгорном районе заповедника, тог­
да как в равнинном -  38.5%.
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Численность м елких млекопитаю щ их посто­
янно меняется по годам. Н а ее изменчивость 
влияет множество внеш них и внутренних ф ак­
торов. В зависимости от биологических особен­
ностей вида, его полож ения в ареале реакция 
разны х популяций на эти ф акторы  мож ет зн а­
чительно различаться. Это приводит к ф орми­
рованию разны х типов популяционной динам и­
ки.

Первую классиф икацию  типов динам ики 
для млекопитаю щ их предлож ил С.А. Север- 
цов (1942). В дальнейш ем Н .П . Наумов свел 
семь этих типов в три -  стабильны й, лабиль­
ный и эфемерный (Ш илов, 1998). М елкие м ле­
копитаю щ ие по особенностям их динам ики  бы­
ли вклю чены  в последний тип. Н екоторые авто­
ры разделяю т популяции только на «цикличе­
ские» и «нециклические» (H ansson, H en ttonen , 
1985). Однако в разряд  нециклических популя­
ций особенно у м елких млекопитаю щ их явно 
попадаю т ж ивотны е с разны м типом динам ики. 
Поэтому для этой группы ж ивотны х предло­
ж ена другая классиф икация (K orpim aki e t a l., 
2004). Бы ло выделено три типа популяционной 
динам ики: 1) периодические (циклические) ко ­
лебания численности, 2) нерегулярны е измене­
ния обилия и 3) относительно стабильны е попу­
л яц и и  с очень незначительной амплитудой ко ­
лебаний.

Ц иклические популяции у м елких м леко­
питаю щ их ш ироко распространены в приро­
де. Они известны у полевок на севере Е вра­
зии (М аксимов, 1984; Ч ернявский , Л азуткин , 
2004; K rebs, M yers, 1974; H en ttonen  e t a l., 
1985; Lam bin e t a l., 2006; K rebs, 2011 и др.). 
В последние годы отмечены у лесны х полевок 
в бореальны х лесах Северной А мерики (Boon- 
s tra ,  K rebs, 2012). Встречаю тся и в более уме­

ренных ш иротах Европы (Ж игальский , К ш ня- 
сев, 2000; J^drzejew ski, J^drzejew ska, 1996; 
Tkadlec, S ten se th , 2001; Zub e t a l., 2012).

В зависимости от географического регио­
на для одних и тех ж е видов гры зунов отме­
чены разны е типы  динам ики  популяций. Б о ­
лее того, вы явлены  географические градиен­
ты в их смене. В Ф енноскандии в северных по­
п уляц иях  ры ж ей и темной полевок изменения 
численности носят циклический  характер , тог­
да как  ю ж ны е популяции являю тся стабильны ­
ми (H ansson, H en ttonen , 1985a; B jern stad  e t a l., 
1995). В то ж е время у обыкновенной полевки 
на севере Ц ентральной Европы сущ ествуют ста­
бильны е популяции , а на юге -  циклические 
(Tkadlec, S ten se th , 2001; Lam bin e t a l., 2006).

Больш ой интерес представляет и тот ф акт, 
что на одной и той ж е территории у разны х ви ­
дов наблю дается разны й тип динам ики популя­
ций. Т ак , в Беловеж ской П ущ е в П ольш е пе­
риодические колебания численности отмечены 
у полевки-эконом ки и отсутствовали у ж елто­
горлой мы ш и (Zub e t a l., 2012). А налогичная 
ситуация отмечена в западной части Ф ранции, 
где популяции обыкновенной полевки явл яю т­
ся циклическим и, а лесной мы ш и -  н ец икли че­
ским и (Lam bin e t a l., 2006).

Выделение типов динам ики  у м елких м ле­
копитаю щ их имеет большое практическое зн а­
чение, так как  позволяет в какой-то мере про­
гнозировать изменения численности ж и вот­
ны х. Однако соотнесение многолетней изм ен­
чивости популяций с тем или иным типом тре­
бует длительны х временны х рядов и использо­
вания адекватны х статистических методов ан а­
лиза. Эти условия были учтены при обработке 
временны х рядов по мелким  млекопитаю щ им 
Печоро-И лычского заповедника. В работе рас-
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сматриваю тся походы к выделению  разны х ти ­
пов популяционной динам ики и их разнообра­
зие в различны х ландш аф тны х районах.

Н екоторы е методические подходы 
к вы делению  циклических популяций 

ж ивотны х
В аж ны м требованием использования стати­

стических методов ан али за временны х рядов 
является их длительность. По этой причине не 
рекомендуется использование рядов, вклю чаю ­
щ их менее 25-30 последовательных значений 
(П узаченко, П узаченко, 2001; B oonstra , K rebs, 
2012). Однако более длительны е исследования 
популяционной динам ики ж ивотны х относи­
тельно редки. Поэтому для разделения попу­
ляций  на циклические и нециклические часто 
использую т индексы , полученные в результате 
ан али за вариации численности небольш их вре­
менны х серий.

Один из них -  так назы ваемы й индекс ц и ­
кличности  или S-индекс (стандартное откло­
нение логариф ма относительной численно­
сти), которы й был предлож ен Р. Левонтином 
(Lew ontin, 1966). Ш ирокую  известность он по­
лучил после работ скандинавских исследовате­
лей (H ansson, H en ttonen , 1985; H en ttonen  e t a l., 
1985). По их мнению , для расчетов этого ин­
декса можно использовать временные ряды  от 
пяти  лет и больше. Пороговым значением при 
расчетах данного показателя является величи­
на 0 .5 . Если значение показателя превыш ает 
эту величину, то популяция считается ц и к л и ­
ческой. Но этот индекс в большей степени отра­
ж ает амплитуду колебаний численности, чем их 
регулярность или длину периода (Ж игальский, 
1989; B ujalska, 1996; J^drzejew ski, J^drzejew ska, 
1996), что подтверж даю т и наш и данны е. Д ля 
ш ести временных серий от 13 до 15 лет были 
рассчитаны  показатели амплитуды  колебаний 
обилия и индекса цикличности. Связь меж ду 
этими показателям и  оказалась очень высокой 
(г = 0 .94; p < 0.005). Д ля временного ряда с 
м аксимальной амплитудой колебаний (более 66 
раз) величина индекса цикличности  составила 
0 .62. Во всех остальны х случаях , когда попу­
л яц и я  изм енялась по годам менее чем в 30 раз, 
он колебался в пределах от 0.32 до 0.46. Н аи­
более высокие значения этого индекса будут в 
том случае, когда показатели обилия в период 
депрессии не превыш аю т 1 экз. на 100 лов.-сут. 
(J^drzejew ski, J^drzejew ska, 1996), что было по­
казано и в наш их работах по динам ике числен­
ности лесны х полевок на европейском Севере 
(Бобрецов, К уприянова, 2002;
Бобрецов, 2009). Поэтому де­
ление на циклические и неци­
клические популяции при по­
мощ и S-индекса является  более 
чем искусственным (Sandell e t 
a l., 1991).

Кроме того, введение услов­
ны х пороговых величин дела­

ет выделение ц икли ческих  популяций весьма 
субъективны м (Ердаков и др., 1990). Рассмот­
рим эту ситуацию  на примере временных р я ­
дов численности фоновых видов м елких м леко­
питаю щ их из предгорного района заповедника. 
Значения S-индекса у лесны х полевок здесь бы­
ли ниж е порогового уровня (см. таблицу), что 
автоматически относило эти популяции к не­
циклическим . Однако применение автокорре­
ляционного и спектрального анализов позволи­
ло выделить в колебаниях численности крас­
ной и ры ж ей полевок значим ы е периодические 
составляю щ ие. Высокое значение S-индекса у 
обыкновенной бурозубки объясняется тем, что 
у данного вида в этом районе отмечена значи­
тельная ам плитуда колебаний численности. Во 
время депрессий показатели обилия вида не­
редко опускались до нуля.

М атериалы  и методы
В работе использованы данны е учетов лов­

чими канавкам и  с 1988 по 2011 г. в равнинном 
и предгорном районах Печоро-И лычского за ­
поведника. Длительность временного ряда для 
каж дого вида составила 24 года. Д ля анализа 
прим енялись средние данны е по всем местооби­
таниям , в которы х работали канавки . К анавки  
откры вали на 10-15 дней во второй половине 
лета. З а  показатель относительной численности 
приним али число ж ивотны х, отловленны х на 
100 конусо-суток (экз. на 100 кон.-сут). Всего 
отработано на равнине 8305 кон.-сут, в предго­
рьях  -  5085. Учеты канавкам и  позволяю т ан а­
лизировать популяционную  динам ику многих 
видов полевок и землероек. В отличие от дави­
лок они лиш ены  избирательности. В последние 
ловятся в основном лесные полевки и в мень­
шей степени -  обыкновенная бурозубка и се­
рые полевки. Тем не менее, показатели обилия 
у фоновых видов м елких м лекопитаю щ их, по­
лученны е при помощ и давилок и канавок , и з­
менялись синхронно. Т ак, значение рангово­
го коэф ф ициента корреляции  Спирмена меж ду 
этими индексам и у красной полевки составило 
+0 .83  (р < 0 .001), обыкновенной бурозубки — 
+ 0 .79  (р < 0,001). В свое время результаты  от­
ловов в канавки  были с успехом использованы 
для оценки периодичности в многолетних р я ­
дах м елких млекопитаю щ их ю га Западной Си­
бири (М аксимов, Ердаков, 1985).

Д ля ан али за структуры  временны х рядов 
прим енялись автокорреляционны й и спектраль­
ный анализы . В ы числения проводились с при­

Периодические составляющие в численности фоновых видов мелких 
млекопитающих предгорного района Печоро-Илычского заповедника 

(отловы давилками, август), выявленные разными методами

Виды Обилие
(max-min) S-индекс

Автокорреля­
ционный
анализ

Спектраль­
ный 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
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менением программного п акета S ta tis tic a  6 .0  
fo r W indow s. Предварительно была проведена 
процедура норм ализации исходны х данны х -  
их логариф мирование, так  как  распределение 
годовых показателей  численности сильно укло­
нялось от нормального распределения (соответ­
ствие проводили с помощью критерия Колмого­
рова-Смирнова).

К оррелирование показателей численности 
ряда м еж ду собой при возрастаю щ ем времен­
ном интервале (лаге) позволяет получить коэф ­
фициенты  автокорреляции , на основании ко ­
торы х оценивается наличие периодических со­
ставляю щ их. Н аглядно их  присутствие отобра­
ж ает коррелограмма -  граф ик значений кор­
реляции  для различны х интервалов време­
ни. Значения, превыш аю щ ие показатели двух 
стандартны х ош ибок, будут указы вать на сущ е­
ствование циклов определенной длительности.

Использование спектрального анализа пред­
полагает выполнение требования стационарно­
сти временного ряда (удаление линейного трен­
да и т.д .). В модуле «Временные ряды» данная 
процедура вы полняется автоматически. Поиск 
периодичности осущ ествлялся при помощ и пе­
риодограммы (граф ика зависимости интенсив­
ности колебаний от их частоты). Я рко вы ра­
ж енны е п ики  на соответствующ их частотах (в 
данном случае годах) свидетельствую т о при­
сутствии периодических составляю щ их опреде­
ленной длительности. Их значимость проверя­
лась по таблице результатов.

Н а основании анализа динам ики  численно­
сти, ее амплитуды  нами выделено три типа по­
п уляц ий , которы е близки к типам , предлож ен­
ным финскими исследователями (K orpim aki et 
a l., 2004):

1) Ц иклические популяции (с высокой и 
средней численностью  и ее регулярны м и коле­
баниями).

2) Нестабильные популяции (с невысокой 
численностью , на фоне которой регистрирую т­
ся редкие подъемы обилия).

3) Стабильные популяции (с низкой числен­
ностью и незначительной амплитудой колеба­
ний).

Обозначения второго и третьего типов услов­
ные, так  как  они в той или иной мере демонст­
рирую т слабую периодичность. Однако ц и к л и ­
ческие популяции в больш инстве случаев им е­
ют значим ы е значения автокорреляции , тогда 
как  другие типы  -  нет.

Результаты
Ц иклические популяции ш ироко представ­

лены  у м елких млекопитаю щ их Печоро-Илыч- 
ского заповедника. Они отмечены во всех ланд­
ш аф тны х районах и на них приходится более 
половины всех видовых популяций (55 .6% ). 
К ним относятся фоновые виды землероек и 
полевок. Среди них вы деляю тся виды с отно­
сительно стабильной динам икой и виды с л а­
бильной динам икой. У первых ам плитуда ко ­

лебаний численности относительно небольш ая, 
значения коэф ф ициента вариации  не превы ш а­
ют 100% ; у вторых она значительна. Часто по­
казатели  обилия в период депрессий падаю т до 
нуля. Значения коэф ф ициента вариации  в этом 
случае превыш аю т 120% .

К первой группе относятся обыкновенная 
и средняя бурозубки, красная и р ы ж ая полев­
ки . П опуляции с такой динамикой отмечены 
как  в равнинном районе, так и в предгорьях. 
П ри этом ам плитуда колебаний численности в 
предгорных популяциях  выш е, чем на равни­
не. К циклическим  популяциям  второй груп­
пы в равнинном районе относится только один 
вид -  тем ная полевка, в предгорьях -  четыре: 
равнозубая бурозубка, тем ная полевка, полев­
ка-эконом ка и лесной лемминг. Н аиболее и з­
менчивой оказалась численность у серых поле­
вок. Основные особенности многолетней дина­
м ики  циклических  популяций рассмотрим на 
примере красной полевки равнинного района и 
темной полевки предгорий Северного У рала.

У красной полевки равнинного района чис­
ленность за рассматриваемы й период и зм ен я­
лась от 2 .0  до 39.0  экз. на 100 кон.-сут. А м пли­
туда колебаний была относительно небольшой. 
Н есмотря на это циклы  численности ж ивотны х 
хорошо визуализирую тся на граф ике (рис. 1). 
За  весь период наблю далось семь циклов про­
тяж енностью  от трех до четы рех лет. П ри этом 
у двух последних циклов длиною в четы ре го­
да оказались самые вы сокие п ики . При расчете 
автокорреляционной ф ункции  значим ы м и бы­
ли периоды в четы ре и два года. В первом слу­
чае коэффициент корреляции  составил +0 .35  
(р = 0 .04), во втором -0 .4 3  (р = 0.04). П ики 
численности красной полевки регистрирую тся 
каж ды е четы ре года, но в пром еж утках м еж ­
ду ними происходит уменьш ение обилия чащ е 
всего на второй год. Кроме того, коррелограмма 
демонстрирует отсутствие затухания, что т а к ­
ж е подтверж дает циклический  характер  вре­
менного ряда. Сходные результаты  дал и сп ек­
тральны й анализ. П ериодограмма указы вает на 
сущ ествование двух частотны х пиков -  3 .4  и 
четы ре года. П ериодические составляю щ ие та­
кой ж е длины  получены и на основании ан али ­
за данны х отловов давилкам и (Бобрецов, 2009).

У темной полевки предгорного района п ока­
затели обилия изм енялись по годам от 0 до 103 
экз. на 100 кон.-сут. (рис. 2). А мплитуда коле­
баний обилия у этого вида была огромной и до­
стигала 1 тыс. крат. Отмечено семь циклов с пе­
риодом от трех до четы рех лет: четы ре -  трех­
летних и три -  четы рехлетних. Самые мощ ные 
пики  наблю дались в начале и в конце периода 
наблю дений. В 1989 г. в ельниках  травяны х в 
пойме р. Печоры на 100 кон.-сут. регистрирова­
лось до 126 экз. В период депрессий ж ивотны е 
зачастую  не ловились в канавки . Статистиче­
ский анализ временного ряда вы явил  наиболее 
мощ ные спектры , приходящ иеся на 3 .4  и че­
тыре года. Коррелограмма указы вает на силь-
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Рис. 1. Динамика численности красной полевки в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника. Здесь и далее: 
нижний левый рисунок -  коррелограмма, правый -  спектральная плотность.

ную отрицательную  автокорреляцию  с лагом в 
два года (-0 .5 1 ; p = 0.02). П ри этом значимым 
оказался период и в четы ре года (+0 .22; p = 
0.04). Р егулярны е изменения обилия этого ви ­
да -  частое явление на севере Европы. Ц иклы  
численности такой ж е длительностью  отмече­

ны в Ф енноскандии (H ornfeld t, 2004; Korpim a- 
k i e t a l., 2005).

Нестабильный тип популяционной динам ики 
встречается у мелких млекопитаю щ их заповед­
ника относительно редко (18.5%  всех встреч). 
Отмечено два варианта таких популяций. В пер­
вом случае на фоне очень низкой численности 
происходят единичны е резкие подъемы оби­
лия. В такие годы вид становится иногда со- 
доминантом в населении м елких млекопитаю ­
щ их. Примером такого типа динам ики явля-

- 990 1992 1994 1996 1996 ОСОО 2002 2J04 20С'6 2:106 2010 Год

LagCorx.
1 -  , 077
2 -  , 517
3- Ь, 1€6 
4 + , 224 
5 - , 234
6 + , OS2
7 + , 044 
8“ , 197 
9 + , 016

Ю-Ь,119
1 1 -  ,032
12— , 116
13- Ь, QSO
14-  ,078
1 5 -  , 158

О
-1 .0  -0 .5  0 .0  0 .5  1 .0

Рис. 2. Динамика численности темной полевки в предгорном районе Печоро-Илычского заповедника.
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ется равнинная популяция лесного лемминга. 
Во втором случае наблю даю тся ежегодны е не­
значительны е и нерегулярны е колебания чис­
ленности , но в некоторые годы регистрирую тся 
подъемы обилия ж ивотны х. Такой вариант ди­
нам ики  свойственен, наприм ер, для красно-се­
рой полевки предгорного района.

Численность лесного лем м инга в обычные 
годы в равнинном районе заповедника и зм ен я­
лась от 0 до 2 .7  экз. на 100 кон.-сут., но ч а ­
щ е всего он отсутствовал в уловах (рис. 3). За  
период наблюдений зарегистрировано два боль­
ш их 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 ель­
н иках  травяны х вдоль р. Печоры. П оказатели 
обилия достигали здесь 58.2 экз. на 100 кон.- 
сут. Спектральный анализ показал  некоторую 
тенденцию  к регулярны м  колебаниям  числен­
ности. С пектральная плотность им ела пики  на 
четы ре и восемь лет. Однако автокорреляцион­
ный анализ не вы явил  значим ы х периодиче­
ских составляю щ их во временном ряду.

К расно-серая полевка сравнительно обычна 
в предгорьях заповедника. Здесь у нее на фоне 
относительно невысокой численности в некото­
ры е годы наблю даю тся подъемы (рис. 4). П о­
казатели  обилия, как  правило, изм енялись по 
годам от 0 до 8 .4  экз. на 100 кон.-сут. И лиш ь 
однаж ды  в 1989 г. они сразу вдвое превысили 
м аксим альны й уровень численности. В среднем 
по стационару показатель обилия составил в 
этот год 19.8 экз. на 100 кон.-сут. Красно-серая 
полевка присутствовала во всех местообитани­
ях  -  от ельника травяного (22 .0  экз.) до луга

(6 .0  экз.). Н а коррелограмме численности это­
го вида отсутствуют значим ы е периодические 
составляю щ ие. С пектральная плотность имела 
значим ы е пики  на периоде 3 .0  и 3 .4  года.

К стабильным популяциям  с низким  уров­
нем обилия относили те популяции , у которы х 
средняя численность обычно не превы ш ала 1.0 
эк з ., а показатели  обилия изм енялись от 0 до 4 
экз. на 100 кон.-сут. Такой тип популяционной 
динам ики  вы явлен у 25.9%  видовых популя­
ций. Он характерен для тундряной бурозубки 
равнинного района. Ее численность менялась 
здесь от 0 до 2 .6  экз. на 100 кон .-сут., а сред­
ний многолетний показатель обилия составил 
0.6 экз. (рис. 5). З а  все годы наблюдений тун­
дряная бурозубка не ловилась в 50% случаях. 
А втокорреляционны й анализ не вы явил  зн ачи ­
мой периодики в изм енениях численности дан­
ного вида. В то ж е время спектральная плот­
ность им ела слабые значим ы е пики  на значени­
ях  в шесть и восемь лет.

Л андш аф тны е особенности территории за ­
поведника, безусловно, влияю т на ф ормирова­
ние динам ики  разны х видов м елких м лекопи­
таю щ их (рис. 6). В равнинном районе Печоро- 
Илы чского заповедника циклические видовые 
популяции составляю т 3 8 .5 % , с нестабильной 
и стабильной динамикой -  по 30.8%  . В пред­
горьях заповедника сущ ественно увеличивает­
ся число циклических видов до 71 .4% , соот­
ветственно, уменьш ается удельный вес видов 
с другими типами популяционной динам ики. 
Здесь только один вид имеет нестабильную  ди ­
нам ику  -  красно-серая полевка.

Обсуждение

Рис. 3. Динамика численности лесного лемминга в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника.
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Рис. 4. Динамика численности красно-серой полевки в предгорном районе Печоро-Илычского заповедника.

носятся к циклическом у типу. Обычно это до­
м инанты  и содоминанты -  виды, удельный вес 
которы х в населении м елких млекопитаю щ их 
значителен. Строгая периодичность в много­
летних колебаниях численности обычно отсут­
ствует, что характерно в целом для ф луктуи­

рую щ их популяций. Это привело ряд  авторов 
к выводу, что такие популяции являю тся, ско­
рее всего, хаотическим и, о чем свидетельству­
ют беспорядочные скачки  в их численности 
(T urchin , 1993; H ansk i e t a l., 1993). Тем не ме­
нее, периодические составляю щ ие в таки х  вре-
менны х рядах  всегда присутствую т.

Существует и биологический тест для вы яв­
ления циклических  популяций -  изменение по­
пуляционны х параметров в зависимости от ф а­
зы цикла . (C hitty , 1960; K rebs, 1996). Неред­
ко при наличии  короткого временного ряда ста­
тистические методы показы ваю т отсутствие яс­
но вы раж енны х периодик, тогда как  биологи­
ческие показатели при этом закономерно м еня­
ются по годам. В этом случае колебания чис-

■■1:1- II .-МП,1 ,'1 ....... ."-Ml Год

Lag Corr .1 +,399
2 + , 170
3 -  r1504 -  r168
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Рис. 5. Динамика численности тундряной бурозубки в равнинном районе Печоро-Илычского заповедника.
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ц НС с ц НС с
Рис. 6. Типы популяционной динамики у мелких млекопитающих в разных ланд­

шафтных районах Печоро-Илычского заповедника, %. Типы: Ц -  циклический, НС -  
нестабильный, С -  стабильный.

ленности считаю тся циклическим и  (Ч ерняв­
ский , Л азуткин , 2004; K rebs, 1996). В Печоро- 
И лы чском заповеднике изменение демограф и­
ческих параметров в зависимости от плотности 
отмечено у красной полевки (Бобрецов, 2009) 
и обыкновенной бурозубки (Бобрецов, Л у к ь я ­
нова, 2007).

Впервые на периодические изменения чис­
ленности м елких гры зунов в верхнепечорской 
тайге обратил внимание В .П . Теплов (1960), 
анализируя динам ику численности красной и 
ры ж ей полевок. П озж е Б .В . Тестов (1987) опи­
сал подобные циклы  для горной популяции 
красной полевки на севере горного района за ­
поведника. Оба автора их продолжительность 
оценивали в три-четы ре года. Д анны е по крас­
ной полевке равнинного района за более чем 
полувековой период свидетельствую т о трех­
п ятилетних ц иклах  (Бобрецов, 2009). Подобная 
периодичность в динам ике ж ивотны х типична 
для м елких млекопитаю щ их бореальных лесов, 
что подтверж дает и литературны й обзор, кото­
рый приведен во введении.

П опуляции ж ивотны х с нестабильной дина­
микой имеют средние показатели от 1.0 до 6 .0  
экз. на 100 кон.-сут. Их редкие подъемы оби­
лия обычно совпадают с пикам и  численности 
ц икли ческих  популяций. Периодограммы не­
редко демонстрирую т значим ы е периодические 
составляю щ ие у видов с нестабильной динам и­
кой. Т акая ситуация была описана для м ел­
ки х  млекопитаю щ их Барабы , где спектр ри т­
мов гры зунов формируется видами доминанта­
ми (М аксимов, Ердаков, 1985; Литвинов и др., 
2013).

П опуляции одного и того ж е вида имеют не­
редко разны й тип популяционной динам ики 
в разны х ландш аф тны х районах заповедника. 
Н апример, лесной лемминг в его предгорьях 
представлен циклической популяцией. Здесь 
вы сокая численность ж ивотны х держ ится в те­
чение двух лет, после чего практически исче­
зает из уловов. Затем он снова появляется уж е 
в большом количестве. Обычно резкие подъемы 
численности лесного лемминга совпадают с пи ­
кам и обилия лесных и серых полевок. В рав­
нинном районе он представлен уж е нестабиль­
ной популяцией. Здесь отсутствуют регуляр­
ные подъемы численности, они очень редки и

тесно связаны  со вспы ш ­
ками обилия ж ивотны х в 
предгорном районе. Р ез­
кие подъемы численно­
сти ж ивотны х регистри­
руются на равнине только 
на следующий год после 
особенно сильны х вспы ­
ш ек обилия в предгорьях. 
Впервые эта особенность в 
динам ике популяций лес­
ного лемминга Северного 
П редуралья была отмече­
на Е.Н . Тепловой (1952). 

Она представляет собой эффект «бегущей вол­
ны», описанный для некоторых видов полевок 
Северной Европы (S h erra tt, S m ith , 2008).

О влиянии  ландш афтной неоднородности на 
динам ику численности м елких млекопитаю щ их 
неоднократно указы вали  и другие исследовате­
ли (D uham el e t a l., 2000; Ecke, 2003). Д. Ломан 
(Lom an, 2008) утверж дал, что любые различия 
в динам ике популяций м елких м лекопитаю ­
щ их прямо или косвенно долж ны  быть связаны  
с ландш афтной структурой. Л андш аф тны й эф ­
фект вы раж ен не только в сокращ ении ам пли ­
туды колебаний обилия, но и в смене типа ди ­
нам ики . Т ак , в северной Норвегии в А рктиче­
ской равнине популяции полевок ц икли чны , а 
в высокогорных ландш аф тах в изм енениях чис­
ленности леммингов подобная периодичность 
отсутствует (Ekerholm  e t a l., 2001). По мнению 
авторов, такие ландш аф тны е особенности в ди ­
нам ике популяций вы званы  различиям и  в про­
изводительности экосистем и трофическими 
взаимодействиями данны х видов с ресурсами 
и хищ никам и . Во многом влияние ландш аф та 
объясняется изм енениям и в соотношении про­
порции оптим альны х и м аргинальны х местоо­
битаний в том или ином ландш аф те (L idicker, 
1995; D e la ttre  e t a l., 1992). Н а их соотнош е­
ние большое значение оказы вает деф рагм ента­
ция ландш аф та. Она приводит к сниж ению  р аз­
меров местообитаний и повыш ению  изоляции  
участков (Х ански, 2010; F ah rig , 2003), что в 
свою очередь сказы вается на уменьш ении чис­
ленности м елких млекопитаю щ их (H ornfeld t, 
2004) и на сокращ ении амплитуды  колебаний 
(M artinsson  e t a l., 1993; H ansson, 2002). Н а­
руш ение цикличности  полевок в Ф енноскан- 
дии в последние десятилетия (H en ttonen , 2000; 
H o rn fe ld t, 2004) некоторые исследователи свя­
зываю т именно с дефрагментацией ландш афтов 
(C hristensen  e t a l., 2008).

В этом контексте мож но объяснить различия 
в типах динам ики  м елких млекопитаю щ их р аз­
ны х ландш аф тны х районов П ечоро-И лычского 
заповедника. Равнинны й район для многих ви ­
дов можно рассматривать как  сильно ф рагм ен­
тированны й ландш аф т. М естообитания вы соко­
го качества (ельники зеленомош ные и тр авя­
ные) здесь немногочисленны , имеют небольш ие 
размеры  и изолированы  друг от друга. Они как
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бы вкраплены  в огромные площ ади бедных по 
качеству сосновых лесов и болот. Это и приво­
дит к тому, что численность ряда видов поле­
вок и землероек здесь н и зкая , а ам плитуда ко ­
лебаний -  незначительна. Известно, что р еак­
ция разны х видов м елких млекопитаю щ их на 
фрагментацию  местообитаний мож ет быть раз­
ной (Gaines e t a l., 1992). В то ж е время в пред­
горном районе оптим альны е биотопы занимаю т 
значительны е территории, и они не изолирова­
ны друг от друга. В этих условиях численность 
многих видов землероек и полевок увеличива­
ется и у большей части формируется ц икли че­
ский тип динам ик популяций.

Заклю чение
У м елких млекопитаю щ их Печоро-Илычско- 

го заповедника выделено три типа популяций, 
отличаю щ ихся особенностями динам ики чис­
ленности, -  циклические, нестабильны е и ста­
бильные. Д ля первых характерны  регулярны е 
(периодические) изменения обилия по годам. 
К ним относятся виды с высокой и средней чис­
ленностью. Отличительной чертой вторых я в ­
ляю тся редкие подъемы численности на фоне 
довольно низкого обилия. Д ля третьих х ар ак ­
терна незначительная численность, это обыч­
но редкие виды полевок и землероек. Наиболее 
ш ироко представлены в заповеднике ц икли че­
ские популяции. П родолжительность циклов у 
разны х видов колеблется от трех до пяти  лет, 
что свойственно многим бореальным п опуляци­
ям  м елких млекопитаю щ их.

Среда обитания, в данном случае «пей­
заж » , вносит больш ие коррективы  в особенно­
сти динам ики численности. Поэтому для к а ж ­
дого ландш афтного района типично определен­
ное соотношение типов динам ик у м елких м ле­
копитаю щ их. В предгорном районе заповедни­
к а  более 70% видовых популяций относятся к 
циклическим , тогда как  в равнинны х лесах их 
меньш е 40% . Во многом это обусловлено тем, 
что уровень численности многих видов полевок 
и землероек в предгорьях благодаря значитель­
ной емкости местообитаний вы ш е, чем на рав­
нине. Здесь больше нециклических популяций. 
Д ля м елких млекопитаю щ их равнинны й рай ­
он представляет собой сильно фрагм ентирован­
ный ландш аф т. Численность в таки х  ландш аф ­
тах многих видов полевок и землероек относи­
тельно н изкая.
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