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ВВЕДЕНИЕ

Возможность регулирования численности млекопитающих из-
давна интересовала общество из чисто практических интересов. Ста-
новясь многочисленными, одни млекопитающие наносят ущерб хо-
зяйственной деятельности человека, другие, наоборот, обеспе-
чивают его ценной продукцией (мясом, мехами и др.). В перио-
ды низкой численности уменьшается вредоносная деятельность
одних и полезная продукция других видов. Выяснение механиз-
мов регулирования численности млекопитающих – ключ к прак-
тическому управлению ею.

Причины, обусловливающие изменения численности млекопи-
тающих, целенаправленно изучаются с начала ХХ столетия. Перво-
начально полагали, что они являются адекватным отражением воз-
действий внешних факторов. Позднее была выдвинута иная концеп-
ция, согласно которой причины динамики численности обусловле-
ны взаимоотношениями пищи и ее потребителей (хищников и их
жертв, паразитов и их хозяев), а также биоценотическими отноше-
ниями. Сторонниками подобных представлений в середине XX сто-
летия выступали зарубежные и отечественные зоологи (Свириденко,
1934; Северцов, 1941; Поляков 1954; Лэк, 1957; Элтон, 1960; Воль-
терра, 1976; Чесноков, 1989 и др.). Однако с таких позиций не удава-
лось объяснить все случаи колебаний численности млекопитающих.

В последние десятилетия ХХ столетия установлена внутрипо-
пуляционная регуляция рождаемости и смертности у некоторых
видов млекопитающих. Описаны явления, сопровождающие ее из-
менения, предложены гипотезы, объясняющие гомеостаз популя-
ций динамичностью физиологических процессов и наследственных
свойств особей (Артемьев, 1981; Чернявский, Ткачев, 1982; Christian,
1950; Chitty, 1960, 1967; Krebs, Myers 1974 и др.). Но познание дей-
ствия таких регуляторных процессов не доведено до уровня, позво-
ляющего широко использовать полученные знания в практической
деятельности, хотя эта задача была поставлена перед современной
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наукой еще более 40 лет назад. В долгосрочном прогнозе развития
популяционной экологии академик С. С. Шварц (1972) важнейшее
место отвел изучению именно популяционной регуляции числен-
ности животных, а Д. Е. Девис и Дж. Дж. Кристиан (1976) предло-
жили использовать ее для интенсификации промысла животных и
прогнозирования изменений в популяциях.

В общем виде действие внутрипопуляционной авторегуляции
С. С. Шварц объяснял так: «В оптимальных условиях популяция по-
дает сигнал о вероятном изменении среды к худшему, этот сигнал
воспринимается всеми членами популяции, как приказ к снижению
воспроизводства. В результате в критический период численность
вида приходит в соответствие с условиями среды, биоценотическое
равновесие сохраняется. Аналогичный механизм дает о себе знать и
в обратной ситуации. Условия жизни пессимальны, кормов мало, по-
пуляция депрессирована. Поступает сигнал о вероятном улучшении
условий жизни – это приказ о мобилизации популяционных резер-
вов, численность вида растет, популяция встречает улучшение усло-
вий среды на том участке кривой динамики численности, который
гарантирует максимальное использование вновь открывающихся
возможностей» (Шварц, 1975, с. 204).

История изучения внутрипопуляционной регуляции чис-
ленности млекопитающих начинается в середине ХХ столетия.
В 1950 г. Дж. Кристиан (Christian, 1950) опубликовал статью, где
предположил, что снижение воспроизводства в условиях повышен-
ной плотности населения обусловлено эффектами стресса, выз-
ванного учащением контактов между особями. Одновременно с
ним П. А. Мантейфель (1950) в статье «О близкородственном спа-
ривании зверей в природных условиях» предположил, что причи-
ной низкой численности диких животных является их «вырожде-
ние» из-за длительного инбридинга. Им впервые было высказано
предположение о роли генетических механизмов в регуляции чис-
ленности. На разнокачественность поколений грызунов, которая вы-
ражается в разной «жизненности» особей в ходе изменений их чис-
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ленности, обратил внимание И. Я. Поляков (1954). Определяющее
значение «жизненности» популяций для динамики численности вида
он считал общебиологической закономерностью.

В дальнейшем гипотезы физиологической и генетической ре-
гуляции развивались обособленно. Идеи Дж. Кристиана получили
широкое признание в Северной Америке и Европе и подтвержда-
лись, в основном, исследованиями мелких млекопитающих. В Со-
ветском Союзе в то время они не получили распространения. Пред-
ставления же П. А. Мантейфеля  реализовывались на практике пу-
тем массовых переселений охотничьих животных с целью «осве-
жения крови». Например, из почти 330 тысяч ондатр (Ondatra
zibethicus L.), переселенных в новые места обитания, около 20%
выпущено для борьбы с инбридингом (Чесноков, 1989). Однако за-
метных положительных результатов это мероприятие не принесло,
что скомпрометировало идею повышения жизнеспособности и пло-
довитости особей путем подпуска животных из других мест обита-
ния. Вероятно, поэтому некоторые исследователи придерживались
той точки зрения, что близкородственное спаривание в природе
имеет место, но не приводит к катастрофическим последствиям, так
как инбредное вырождение не обнаружено (Гептнер, Воронцов, 1965).

Сосредоточившись на последствиях инбридинга среди млеко-
питающих, ученые не обращали внимания на противоположное яв-
ление – гетерозис. На него, как на фактор увеличения воспроизвод-
ства, указал С. А. Абашкин (1974, 1976). Однако его представления
о динамике численности, обусловленной чередованием преоблада-
ющих типов спариваний (родственных и неродственных), ведущих
к изменениям рождаемости у млекопитающих, не получили при-
знания. В обобщающих обзорах работ по внутрипопуляционной ре-
гуляции численности, подготовленных отечественными учеными
(Шилов, 1977; Фолитарек, 1980; Роговин, Мошкин, 2007; Ивантер,
2014), гипотеза С. А. Абашкина не упоминается.

Занимаясь исследованиями причин изменения численности
млекопитающих на модельном объекте – крапчатом суслике
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(Spermophilus suslicus Guld.), мы обнаружили хронографические
изменения плодовитости самок первых поколений, которые рожда-
лись в формирующихся поселениях на полях люцерны. Они сопро-
вождались изменением размеров сусликов в череде нескольких по-
колений (Лобков, 1978а). Гипотеза С. А. Абашкина (1974, 1976)
объясняет увеличение плодовитости и размеров особей следствием
проявления гетерозиса. Они были наибольшими у сусликов одного
-двух первых поколений, а потом уменьшались в ряду следующих,
что характерно  для этого явления. Мы проверили правильность
его гипотезы как путем экспериментального создания поселений
сусликов из неродственных особей, так и анализом ситуаций, воз-
никавших в ходе сельскохозяйственных работ, при которых изме-
нялась пространственная структура и плотность населения сусли-
ков. Результаты подтвердили, что спаривание неродственных роди-
телей в природных условиях приводит к увеличению плодовитости
и размеров потомков у крапчатого суслика.

Стремительное увеличение численности сусликов, изменения
рождаемости, морфологических признаков и структуры населения
в первые годы формирования их поселений напоминает демогра-
фические процессы у других млекопитающих на фазе подъема чис-
ленности. Согласно принципу аналогии, виды с похожей картиной
демографических изменений должны иметь сходные механизмы ре-
гуляции численности (Лидикер, 1999). Поэтому логично ожидать,
что механизмы, обусловливающие рост численности у сусликов и
других млекопитающих, могут быть сходными. С. А. Абашкин (1974,
1976) свою гипотезу обосновал на примере ондатры, обитающей в
специфических условиях Барабинской низменности. О применимо-
сти ее к другим видам он высказывался предположительно и счи-
тал необходимой ее дальнейшую теоретическую и эксперименталь-
ную разработку (Абашкин, 1974).

Поиск аналогий в области воспроизводства, а также среди яв-
лений, сопутствующих изменениям численности сусликов, у дру-
гих видов млекопитающих мог дать возможность отождествлять
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процессы, происходящие в ходе изменений их численности, под-
твердив гипотезу, что популяционные механизмы, обнаруженные
нами у сусликов, действуют и у других видов.

Особенностью гетерозиса является спаривания родителей, про-
исходящих из разных инбредных генетических линий. Каждая та-
кая линия в животноводстве образуется в результате близкородствен-
ных скрещиваний в нескольких поколениях. Их образование в при-
роде у диких животных может происходить при длительном осед-
лом обитании взрослых особей и поселении молодых вблизи места
рождения. Для выяснения таких особенностей экологии разных
видов мы проанализировали данные исследователей о подвижнос-
ти взрослых и дальности расселения молодых особей.  Целью на-
шего исследования явились проверка, уточнение и развитие взгля-
дов  С. А. Абашкина (1974, 1976) на причины динамики численности
млекопитающих, а также сравнение их с другими гипотезами внут-
рипопуляционного регулирования численности млекопитающих.

Выражаю глубокую признательность моему наставнику до-
центу кафедры зоологии позвоночных Одесского государственно-
го университета имени И. И. Мечникова И. Г. Гурскому, который при-
нимал участие в обсуждении результатов исследований, научным
рецензентам настоящей монографии: член-корреспонденту НАН
Украины, профессору Б. Г. Александрову, профессору А. И. Коше-
леву и профессору А. М. Волоху, научному сотруднику Института эко-
логии растений и животных С. Е. Раменскому за обсуждение за-
дач исследований и помощь в математической обработке некото-
рых материалов, доцентам кафедры зоологии ОНУ Ю. Н. Олейни-
ку,  Д. А. Кивганову за консультации и помощь в оформлении ру-
кописи, сотрудникам зоологического музея ОНУ Ю. В. Суворову,
А. Б. Трескину,  Е. В. Струнниковой, С. Г. Сычевой за помощь в сбо-
ре и первичной обработке морфологического материала, а также всем,
кто в той или иной мере был причастен к проведению исследований.
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ГЛАВА 1

СОВРЕМЕННЫЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ
О ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННОЙ РЕГУЛЯЦИИ ЧИСЛЕННОСТИ

МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Существуют две группы факторов, регулирующих численность
млекопитающих: экзогенные и эндогенные. Первые непосредствен-
но влияют на численность, вызывая гибель особей либо подавляя
размножение. Вторые обусловлены внутривидовыми отношениями
и не столько увеличивают смертность, сколько регулируют процесс
воспроизводства. Их реализация производится особыми внутрипо-
пуляционными механизмами, которые являются способами реализа-
ции изменений внутривидовых отношений, обусловленных характе-
ром пространственного размещения и плотностью населения, в фи-
зиологические процессы, регулирующие размножение и смертность.

Спектр современных гипотез, объясняющих динамику числен-
ности млекопитающих внутрипопуляционными механизмами, сво-
дится к нескольким основным. Одни объясняют ее физиологически-
ми эффектами стресса, вызванного переуплотнением, отбором гене-
тически детерминированных стереотипов поведения (Christian, 1950;
Chitty, 1960, 1967). Другие – авторегуляцией, основанной на физио-
логических эффектах в сфере отношений матери и потомства и род-
ственных связях в репродуктивных группах, влияющих на процесс
размножения (Назарова, 2007). Третьи видят причину интенсивного
размножения в изменяющейся в зависимости от внешних условий
системе спариваний, обусловливающей динамику соотношения инб-
редных и аутбредных особей (Абашкин, 1974, 1976).

Дж. Кристиан (Christian, 1950), используя представления об
общем адаптационном синдроме, предположил, что в перенаселен-
ной популяции у особей возникают стрессовые ситуации. Они сти-
мулируются разными воздействиями на организм, но общей чертой
их является передозировка. При этом условии стрессорами стано-
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вятся обычные факторы среды: холодная погода или жара, сниже-
ние количества и качества пищи, психическое напряжение при обо-
стрении взаимоотношений между особями: конкуренция за корма,
укрытия, усиление иерархических отношений и другие. Длитель-
ное воздействие стрессоров на организм ведет к развитию общего
адаптационного синдрома или стресса – совокупности всех неспе-
цифических реакций организма на внешние раздражители, которые
могут вызвать «болезнь адаптации». Она проявляется различным
образом: от язвенной болезни, диабета, заболеваний почек до ин-
фаркта миокарда и инсульта, приводящих животных к гибели.
В ответ на стресс, обусловленный повышенной плотностью насе-
ления, происходит подавление размножения, замедляется рост мо-
лодых животных. О стресс-реакции свидетельствует повышение аг-
рессивности особей и многочисленные ранения на теле животных.
Для мелких млекопитающих установлена положительная зависи-
мость уровня адрено-кортикальной активности от плотности насе-
ления. В популяционных циклах некоторых полевок и леммингов
установлены плотностно-зависимые изменения метаболических и
гематологических показателей, которые могут быть обусловлены
физиологическими механизмами стресса (Чернявский, Лазуткин,
2004). Стресс, перенесенный самками, может неблагоприятно от-
разиться на выживании 2–3 последующих поколений. У крольчих,
подвергнутых в эксперименте стрессовым ситуациям, рождались
крольчата с нарушениями пропорций тела (Майерс, 1970). Условия
раннего онтогенеза, если они сопровождаются стрессированием мо-
лодых, тоже сказываются на состоянии взрослого организма. Кроль-
чата, рожденные в условиях скученности, отличались отклонениями
в поведении и в физиологических отправлениях (Майерс, 1970).

Гипотеза физиологических эффектов стресса, вызванного пе-
реуплотнением, в общих чертах сводится к следующему. Увеличе-
ние численности приводит к повышению плотности населения, уча-
щению контактов между особями, конкуренции за корма, убежища,
половых партнеров. Все эти факторы вызывают стресс, который
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обусловливает гибель животных и уменьшение рождаемости. Ког-
да плотность населения снижается, стрессовые ситуации прекра-
щаются, и оставшаяся часть популяции вновь начинает размножать-
ся, увеличивая численность.

Гипотеза Кристиана объясняет многие неясные вопросы и со-
здает реальную основу для понимания механизмов авторегуляции
населения. Она хорошо объясняет причины «краха» популяций пос-
ле периода максимальной численности, и поддерживается, в основ-
ном, учеными, работающими в лаборатории. Результаты их иссле-
дований показывают, что подавление размножения, полового созре-
вания, замедление роста и повышенная смертность связаны с уве-
личением плотности населения. Но в природе существует возмож-
ность избежать стрессовые ситуации путем расселения, поэтому ги-
потеза объясняет динамику численности только у тех видов мелких
грызунов, у которых возможности выселения на свободные терри-
тории ограничена или это выселение происходит медленнее, чем
нарастает их численность. Последнее относится к видам, у которых
повышена удельная скорость роста (r - стратеги), таким как лем-
минги, полевки и мыши.

Однако есть млекопитающие, у которых агрессивность не всегда
служит причиной стресса. Водяные полевки (Arvicola terrestris L.)  всту-
пают в ожесточенные драки при социальных конфликтах, но при
этом у них не повышается уровень кортикостероидов в крови, что
является одним из признаков физиологического стресса. У других
видов грызунов даже очень высокая плотность населения не ведет
к увеличению агрессивности. У некоторых тушканчиков на пике
численности особи оказываются менее агрессивными, чем при низ-
кой плотности населения (Роговин, Мошкин, 2007). Эти факты не
отрицают психогенную природу стресса в условиях повышенной
плотности населения у некоторых грызунов, но указывают на необ-
ходимость учитывать особенности социальной организации видов.

Следует отметить трудность проверки гипотезы Кристиана в
природных условиях. Необходимо знать и учитывать пороговый
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уровень воздействия стрессора, при котором начинает проявлять-
ся негативный эффект адренокортикальной активности на репро-
дукцию. У разных видов он различается. Кроме того, он может не
регистрироваться в природных условиях обитания, потому что
пороговый уровень не достигается в конкретных местообитани-
ях. Сравнительный анализ зависимости динамики плотности на-
селения, адренокортикальной активности и темпов полового со-
зревания у красной полевки (Clethrionomys rutilus Pall.) в оптиму-
ме ареала показал, что на пике численности адренокортикальная
активность у полевок разного пола и возраста была максималь-
ной. В пессимуме ареала, где плотность населения на пике чис-
ленности была много меньше, адренокортикальная активность
и скорость полового созревания не коррелировали с колебаниями
численности (Евсиков, Мошкин, 1994).

Пороги чувствительности могут различаться и в разных попу-
ляциях. В Западной Сибири самки водяной полевки в сезон размно-
жения не реагируют на социальные стрессоры.  Поэтому у водяной
полевки в этом регионе не наблюдается подавления размножения,
зависимого от плотности (Роговин, Мошкин, 2007). Стрессовые
ситуации возникают при недостатке пищи, укрытий, свободных тер-
риторий, особей противоположного пола, что обусловливает кон-
курентные отношения между особями. При избытке ресурсов аг-
рессивных взаимодействий не наблюдается, либо их количество со-
кращается. Плотность популяции – лишь один из многих внешних
по отношению к организму факторов, восприимчивость к которому
зависит от внутреннего состояния организма.

С гипотезой физиологических эффектов стресса, обусловлен-
ных переуплотнением населения, схожа гипотеза отбора генетичес-
ких стереотипов поведения, известная как гипотеза Д. Читти (Chitty,
1960, 1967). Она предполагает существование в популяциях особо-
го поведенческого полиморфизма на генотипической основе, кото-
рый подвержен действию естественного отбора в течение неболь-
шого промежутка времени. В ходе изменений численности проис-
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ходит закономерная смена частот генов, определяющих агрессив-
ное поведение, а также отбор особей по генотипам, наиболее отве-
чающим конкретной плотности населения.

В переуплотненный популяции повышенная агрессивность
тормозит рост, ухудшая “качество” населения и снижает воспроиз-
водство. На фазе пика, когда все местообитания заняты, отбор идет
с селективным преимуществом агрессивных особей, способных
произвести и вырастить потомство в условиях внутрипопуляцион-
ных помех. И, наоборот, в разреженной популяции особи с агрес-
сивным типом поведения не доминируют, но возрастают устойчи-
вость особей к внешним воздействиям и воспроизводство.

Гипотеза Д. Читти (Chitty, 1960, 1967) сформулирована по ре-
зультатам наблюдений и экспериментов, проведенных на полевках,
и объясняет динамику численности систематически близких видов
мелких грызунов. Косвенным свидетельством в ее пользу является
разнокачественность водяных полевок на разных фазах цикла чис-
ленности. По ходу цикла закономерно изменялись уровни агрессив-
ности, стресс-реактивности и частоты морфотипов окраски (Евси-
ков, Мошкин, 1994; Евсиков и др., 1997; Мошкин, 1989).

Была установлена возможность избирательного преобразова-
ния стресс-реактивности летом, осенью и зимой. У водяных поле-
вок выявлены достаточно четкие различия в стресс-реактивности
сеголеток разной окраски. Доля бурых особей оказалась намного
выше среди высоко реактивных особей. Полевки-меланисты пре-
обладали среди особей со средней и низкой стресс-реактивностью,
которая оценивалась по приросту концентрации глюкокортикосте-
роидов в крови в ответ на социальные конфликты. Повышение ад-
ренокортикальной реакции на стресс-стимул, которое наблюдалось
у водяных полевок на фазе подъема численности, сочеталось с
уменьшением доли низко реактивных черных особей. В это время
наблюдалась зимняя элиминация низко реактивных особей, кото-
рые являются гомозиготными по рецессивному гену черной окрас-
ки. Соотношение водяных полевок разной окраски закономерно
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изменялось в ходе цикла численности. Доля бурых особей нараста-
ла на фазе подъема, а доля черных и черно-бурых увеличивалась на
спаде. При высокой численности преобладали полевки доминант-
ного, а на фазе депрессии преобладали полевки субдоминантного
типа (Евсиков и др., 2001).

Некоторые исследователи объясняют колебания численности
млекопитающих периодическими изменениями возрастной структу-
ры. Интенсивное размножение приводит к накоплению в популяциях
молодых самок с более низкой плодовитостью. По этой причине у
белки (Sciurus vulgaris L.) из-за преобладания молодых особей с по-
ниженной плодовитостью происходит снижение её средних показа-
телей в годы пиков численности (Сорокин, 1964; Карпухин, 1979).
Накоплением молодых самок, обладающих невысокой плодовитостью,
объясняют снижение численности зайца-беляка (Lepus timidus L.) в
европейской части России (Томилова, 1972). Л. М. Шиляева (1971)
считает, что генерации песца (Alopex lagopus L.), рождённые на раз-
ных фазах цикла численности, отличаются друг от друга уровнем
плодовитости и средней продолжительностью жизни, так как они
появляются на свет в разных, циклически изменяющихся условиях
обитания. Смена генераций, обусловленная вымиранием старых осо-
бей, определяет и динамику численности песцов.

Существует мнение, что животные обладают генетически де-
терминированной способностью к интенсивному размножению. Так,
С. В. Курышев и Л. П. Курышева (1988), изучавшие динамику де-
мографических показателей лесных полёвок в ходе популяционно-
го цикла, считают, что “запуск” фазы подъёма осуществляется у них
за счёт вступления в размножение сеголетков первых весенне-лет-
них помётов, обладающих более высокой плодовитостью, нежели
перезимовавшие самки. У красно-серой полёвки (Clethrionomys
rufocanus Sund.) выводки в среднем составляли соответственно 5,7
и 4,3; у красной – 8,0 и 6,8 эмбрионов.

В начале 1980-х годов Ю. Т. Артемьев (1981, 1982) предложил
объяснение популяционных циклов с позиций двухфакторной тео-
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рии. Она основана на обратной зависимости жизнеспособности
потомства от плодовитости родителей и в оставлении более плодо-
витой частью популяции непропорционально большего количества
потомков. Популяция даже в идеальных условиях не растет беско-
нечно. Цикл численности характеризуется закономерными измене-
ниями физиологических, морфологических и генетических показа-
телей. При благоприятных условиях размножение приводит к уве-
личению доли потомков высоко плодовитых родителей, которые от-
личаются низкой выживаемостью. Теоретически достаточно всего
2,5 поколения, чтобы популяция на 100% состояла из ослабленных
особей и утратила нормальную жизнестойкость. При ухудшении
условий существования популяция отвечает вымиранием плохо при-
способленной части населения (Артемьев, 1981). Наступающая
за этим депрессия численности характеризуется восстановлением
повышенной жизнеспособности и низкой плодовитостью самок.
Цикличность представляется как результат нарушения равновесно-
го состояния между уровнем внутренней организации популяции и
характером условий существования. Механизмы перспективного
ограничения размножения и вымирания, согласно двухфакторной
теории, заложены в самом процессе размножения (Артемьев, 1981).

На первый взгляд эта теория логично объясняет авторегуля-
цию численности популяций в соответствии с внешними условия-
ми. Но Ю. Т. Артемьев не отвечает, почему высокая плодовитость
матерей обязательно приводит к низкой жизнеспособности потом-
ства. “Основную загадку составляет механизм неадаптивных изме-
нений популяций, или каков источник закономерной популяцион-
ной наследственной изменчивости?” (Артемьев, 1981, с. 56).

Зависимость приспособленности, репродуктивного и сомати-
ческого развития от физического состояния материнского организ-
ма в период беременности подробно было изучено Г. Г. Назаровой
(2007) на примере водяной полевки. Материнское влияние на гено-
типически обусловленные свойства потомков может опосредовать-
ся цитоплазматической наследственностью, питанием, подражани-
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ем в поведении и определять их репродуктивный потенциал и жиз-
неспособность. По ее мнению, физическое состояние организма
самок является центральным звеном внутрипопуляционных меха-
низмов регуляции численности популяций. По мере его улучшения
у самок величина их выводка возрастает, а резорбция эмбрионов
уменьшается. Ухудшение состояния самок на спаде численности
сопровождается торможением роста и снижением выживаемости их
дочерей. Материнские признаки, от которых зависит успешность
выкармливания детенышей в выводке, наследуются дочерьми. Это
может обусловливать продолжительность фазы депрессии, когда
внешние условия благоприятны, но темпы воспроизводства оста-
ются низкими (Назарова, 2007).

Однако, факторы, которые определяют ухудшение физическо-
го состояния самок, не выяснены. Не известно, почему на пике чис-
ленности, в условиях перенаселенности, стрессированности орга-
низма и сокращения запасов кормов беременные самки находятся в
лучшем физическом состоянии, чем в периоды депрессии, когда их
стрессированность и плотность населения снижаются, а количе-
ство корма в расчете на одну особь возрастает. Причиной измене-
ний физиологического состояния самок могут быть генетико-ав-
томатические процессы в популяциях, приводящие к смене гено-
типов, отвечающих за жизнеспособность и плодовитость особей.
Известно, что на функционирование внутренних органов и на мор-
фологических особенностях негативно сказывается инбредная деп-
рессия (Иванова, Кравченко, 1967).

В ходе лабораторных исследований избегания и последствий
инбридинга было установлено, что отдельные виды мышевидных
грызунов по-разному отвечают на возможность близкородственно-
го разведения, от ограниченного до свободного спаривания родствен-
ников (Ченцова, 1969; Зоренко, Капрале, 2003). Если последствия
инбридинга ранее выяснялись на давно одомашненных животных,
то вышеуказанные авторы изучали близкородственные скрещива-
ния у диких млекопитающих, отловленных в природе или недавно
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введенных в зоокультуру. У них инбредная депрессия также прояв-
лялась снижением интенсивности размножения, плодовитости, уве-
личением сроков наступления половой зрелости, замедлением рос-
та, снижением устойчивости к низким температурам. Последствия
инбридинга у некоторых изученных видов диких млекопитающих
оказались сходными с таковыми у домашних животных, что дает
основание считать явление инбридинга общим для диких и домес-
тицированных форм. Н. Ю. Ченцова (1969) считает, что инбридинг,
сказываясь на общем состоянии и поведении грызунов, имеет боль-
шое значение в регуляции численности природных популяций.

 Отмечая проявление инбридинга, и его роль в снижении жиз-
неспособности и плодовитости особей, вышеупомянутые исследо-
ватели не обратили внимания на противоположное ему по своим
последствиям явление аутбридинга, приводящее к увеличению жиз-
неспособности и репродуктивных свойств особей. Роль инбридин-
га и аутбридинга в естественных популяциях животных рассмотре-
на С. А. Абашкиным (1974; 1976). Проанализировав закономерности
изменений численности популяций ондатры  в Барабинской низ-
менности Западной Сибири и особенности поведения особей в се-
мьях и поселениях, он предположил, что системы скрещиваний на
фазах пика и депрессии численности должны различаться. При об-
щей низкой численности в стациях переживания наблюдаются раз-
личные градации инбридинга от тесного родственного разведения
до отдаленного инбридинга. В замкнутых родственных сообществах
(элементарных популяциях), согласно классификации Н. П. Наумо-
ва (1967), происходят генетико-автоматические процессы, в ходе
которых популяция избавляется от слабых особей, смертность ко-
торых наиболее высокая и образуются внутрипопуляционные гене-
тические линии, подобные заводским линиям в животноводстве.
Скрещивание особей, принадлежащих к разным инбредным лини-
ям, происходит при заселении свободных территорий. В условиях
Барабинской низменности они образуются в результате периоди-
ческих высыханий и обводнений обширных низменных пространств.
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Молодые ондатры, вытесняемые из плотно населенных простран-
ственных группировок, заселяют появившиеся свободные террито-
рии. Здесь встречаются особи, принадлежащие к разным инбред-
ным линиям. Первые рожденные ими поколения, оказываются ге-
терозиготными с проявлениями гетерозиса в виде резкого повыше-
ния плодовитости как за счет увеличения числа детенышей в поме-
тах, так и раннего полового созревания самок-сеголеток. О том, что
эти явления вызваны генетическими механизмами, а не внешними
условиями, свидетельствует тот факт, что они не проявляются в пер-
вые 1–2 года после улучшения условий обитания, когда лишь уве-
личивается количество пометов в сезон, но не величина выводков.

С. А. Абашкин (1974) считал, что ритмичная смена инбридин-
га аутбридингом присуща естественным популяциям животных с
многолетней динамикой численности населения. Возникновение
инбредных линий в разрозненной популяции можно рассматривать
как стадию готовности вида к очередному массовому размножению.
Гибридизация этих линий характерна для периода высокой чис-
ленности. Дальнейшее размножение гетерозиготных особей при-
водит к появлению потомков, менее приспособленных к опреде-
ленным условиям среды, что влечет их повышенную гибель. Ги-
потеза С. А. Абашкина не получила признания, так как не под-
тверждалась результатами массовых переселений охотничьих жи-
вотных, проводимых в СССР в 1950–1970-х гг. с целью «освежения»
крови. Как правило, интродукция особей из других популяций не
приводила к ожидаемому увеличению численности (Чесноков, 1989).

В. И. Евсиков и М. П. Мошкин (1994) считают, что в явной фор-
ме плотностно-зависимое регулирование воспроизводства наблюда-
ется лишь в популяциях, существующих в относительно стабильных
условиях среды и достигающих определенного видоспецифического
уровня плотности. В популяциях, существующих на фоне значитель-
ных колебаний емкости угодий, численность определяется взаимо-
действующими по принципу обратной связи этологическими, физи-
ологическими, генетическими механизмами определения жизнеспо-
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собности особей и их адаптивной ценности (плодовитости) в конк-
ретной экологической ситуации. Авторы придают большое значе-
ние генетическому гомеостазу популяций. В группировках живот-
ных с колеблющейся численностью создаются предпосылки для дли-
тельного поддержания полиморфизма качественных признаков,
обеспечивающих приспособительные возможности особей разных
генотипов на разных фазах популяционной динамики.

Одной из важных нерешенных проблем динамики численнос-
ти млекопитающих было и остается выяснение характера и причин
ее цикличности. Почему высокая плотность населения внезапно
заканчивается «крахом»? Предполагают, что его пусковой причи-
ной может быть любой из факторов смертности, но обычно их бы-
вает несколько. По мнению Дж. Кристиана (Christian, 1950), выми-
рание популяций после пика численности есть самое удивительное
явление, требующее серьезного объяснения. Продолжительность
цикла является функцией репродуктивного потенциала вида. Ког-
да величина смертности превышает уровень пика численности,
цикл завершается. Дж. Кристиан (Christian, 1950) объясняет про-
исхождение явления цикличности в изменениях численности гры-
зунов периодическим истощением адренало-питуитарной систе-
мы в результате стрессовых воздействий на пике численности и
последующей гибели особей от болезней и других причин. Среди
факторов, снижающих размножение перед пиком численности,
кроме влияния стресса называют физиологический предел начав-
шегося в оптимальных условиях непрерывного размножения са-
мок (Башенина, 1977).

Поиски причин изменений численности животных и конкрет-
ных механизмов их реализации продолжаются почти столетие, но
окончательных выводов, позволяющих использовать их в практи-
ческой деятельности, пока нет. Это подтвердил один из старейших
исследователей проблем популяционной экологии и динамики чис-
ленности млекопитающих канадский зоолог Ч. Кребс на Междуна-
родной конференции по биологии и управлению популяциями гры-
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зунов, состоявшейся в Пекине в 1998 г. Он подчеркнул, что по-пре-
жнему значимы следующие вопросы: «Что ограничивает среднюю
плотность? Что вызывает вспышки численности? Что определяет
географическое распространение видов?» (Щипанов, 1999, с. 411).
Подобные высказывания известного исследователя свидетельству-
ют об актуальности дальнейшего изучения закономерностей и ме-
ханизмов регуляции численности млекопитающих.

Рассмотренные выше гипотезы внутрипопуляционной регуля-
ции численности разных видов млекопитающих, как правило, ос-
новываются на лабораторных исследованиях. В естественных ус-
ловиях проверить их сложно. Они иногда дополняются наблюдени-
ями в природе за динамикой численности некоторых видов мелких
млекопитающих, но не подтверждаются для других видов, особен-
но крупных млекопитающих. Познание механизмов регуляции
численности пока не доведено до уровня, при котором становится
возможным управление численностью млекопитающих, как вред-
ных для человека, так и полезных для него. Поэтому выяснение
внутрипопуляционных механизмов регуляции численности мле-
копитающих остается актуальным на сегодняшний день и, расши-
ряя рамки познания законов природы, оно помогает решать зада-
чи управления животным миром.
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ГЛАВА 2

РАЗНОКАЧЕСТВЕННОСТЬ ОСОБЕЙ НА РАЗНЫХ ФАЗАХ
ДИНАМИКИ ЧИСЛЕННОСТИ

Колебания численности разных видов млекопитающих со-
провождаются изменением показателей воспроизводства, морфо-
логических и физиологических признаков у особей, рожденных
на разных фазах ее динамики. Комплекс изменений, которые пре-
терпевают морфофизиологические особенности популяции во
времени, С. С. Шварц (1963) назвал хронографической изменчи-
востью. Она обнаружена у многих видов из разных систематичес-
ких групп, что дает основание относить ее к общим закономерно-
стям динамики качественного состава населения в ходе измене-
ния численности пространственных группировок млекопитающих.
Последние представляют элементарные надорганизменные струк-
туры, в которых внешние воздействия и внутрипопуляционные
отношения реализуются в физиологические процессы, управляю-
щие онтогенезом и воспроизводством.

Причина их образования обусловлена мозаичностью пригод-
ных для обитания угодий, неравномерным распределением кор-
мовых ресурсов, защитных условий и другими факторами, что со-
здает временную изоляцию населения. В отличие от популяций,
которые существуют длительный период и воспроизводят свое на-
селение в течение многих  поколений, пространственные группи-
ровки могут существовать недолго и разрушаться внешними воз-
действиями или вымирать от других причин. Изучая такую сово-
купность особей в течение непродолжительного временного пе-
риода, невозможно с уверенностью определить ее как популяцию,
так как неизвестны ее предыдущая история и будущая судьба. Но
в отличие от популяций, ареалы которых неопределенны, простран-
ственные группировки обычно имеют хорошо выраженные на ме-
стности границы, что облегчает идентификацию каждой из них.
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Совокупность пространственных группировок, численность кото-
рых определяется соотношением рождаемости, смертности и миг-
рационного обмена, составляет популяцию – структурную единицу
видового населения. Использование понятия «пространственная
группировка» позволяет сравнивать совокупности размножающих-
ся особей разных млекопитающих, объединенных по территориаль-
ному принципу и обозначаемых исследователями по-разному: пар-
целлярные (Наумов, 1967), микропопуляции (Шварц, 1967), внут-
рипопуляционные (Шилов, 1977), котерии, агрегации (Панов, 1983),
демы (Яблоков, 1987) и др. В настоящей работе для обозначения
пространственных группировок сусликов и сурков, часто встреча-
ющихся в тексте, для удобства изложения материала мы, в виде ис-
ключения, использовали такие общепринятые обозначения их про-
странственных группировок, как «поселение» и «колония».

Показатели размножения, морфологические и физиологичес-
кие особенности особей специфичны для каждой такой совокупно-
сти животных, а популяционные процессы в соседних простран-
ственных группировках могут проходить в разных направлениях
одновременно и независимо друг от друга. Поэтому изучать внут-
рипопуляционную регуляцию численности следует в пределах кон-
кретных пространственных группировок.

Различия показателей размножения самок

Важным показателем, характеризующим процесс воспроиз-
водства, является интенсивность размножения или относитель-
ное количество участвующих в нем самок. Оно может варьиро-
вать по годам в широких пределах у млекопитающих разных си-
стематических групп. Обычно их количество уменьшается одно-
временно с повышением плотности населения, которая особен-
но высока на пике численности. В пространственных группиров-
ках белобрюхой белозубки (Crocidura leucodon Herrman) с наи-
более высокой плотностью (до 170 ос./га) с явными признаками
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репродуктивной активности встречено всего 6,5% особей, в то
время как в более разреженных поселениях – 54,7% (Щипанов,
Олейниченко, 1992).

У краснощёкого (S. erythrogenys Brandt), длиннохвостого
(S. undulatus Pall.), европейского (S. citellus L.), жёлтого (S. fulvus
Licht.) сусликов доля размножающихся самок обычна высокая (Ис-
магилов, 1953; Пакиж, 1958; Бекенов, 1965; Соломонов, 1973; Давы-
дов,1974; Кавешникова, 1974). У малого суслика (Spermophilus
pygmaeus Pall.)  в разные годы размножается от 5 до 98 % самок
(Лавровский, Шатас (1948). Число участвующих в размножении
взрослых самок сурка табагана (Мarmota sibirica Radde) обычно
не превышает 50 %, но в разные годы может колебаться от 17 до
77%. (Некипелов, 1978). В период интенсивного нарастания чис-
ленности в великобурлуцской популяции степного сурка  байбака
(Мarmota bobak Mull.)  размножались почти 90% самок. По мере
нарастания плотности населения их количество уменьшалось и в
2005 г. составило всего 30% (Токарский и др., 2011).

В условиях повышенной численности двухлетние волчицы
(Canis lupus L.) в трех наблюдаемых семьях не размножались (Фи-
лимонов, 1980). У песца в год пика численности размножается око-
ло половины взрослых самок, а в годы низкой численности – не
менее 70% (Шиляева, 1982). При неблагоприятных обстоятельствах
число стельных самок косуль (Capreolus capreolus L.) может сокра-
щаться до 50%, а молодые до 3 лет вообще не размножаются (Тимо-
феева, 1985). У дикого северного оленя (Rangifer tarandus L.) учас-
тие самок в размножении в одной и той же популяции или стаде
может существенно различаться в разные годы. На Таймыре коли-
чество яловых самок колебалось от 5,6 до 25%, а у благородного
оленя (Cervus elaphus L.) яловость может достигать 50% и более
(Данилкин, 1999).

Другим значимым показателем воспроизводства, определяю-
щим величину годового прироста, является плодовитость или ве-
личина выводка у размножающихся самок. Она увеличивается в



25

периоды подъема численности и уменьшается при ее снижении. У
американского зайца беляка она наибольшая в годы депрессии и
подъема численности, а наименьшая в годы ее снижения (Meslow,
Keith, 1968). В фазе нарастания и пика численности увеличивается
плодовитость копытного лемминга (Dicrostonyx torquatus Pall.)  в
Таймырской тундре (Винокуров, 1974) и на острове Врангеля (Чер-
нявский, Ткачев, 1982). В год пика повышается средняя плодови-
тость и у взрослых самок сибирского лемминга (Lemmus sibiricus
Kerr.), у которого средняя величина летнего помёта в фазе максиму-
ма равна 7,7 ± 0,2, а в фазе минимума – 6,4 ± 0,3 детёнышей (Mullen,
1968). Ещё большие различия в плодовитости у этого вида обнару-
жили Н. Н. Соколов с соавторами (1957). В год пика численности
среднее число эмбрионов у взрослых самок равно 7,4 ± 0,2 (n = 83),
а в фазе ее депрессии – 5,9 ± 0,3 (n = 40). По данным Т. В. Кошкиной
и А. С. Халанского (1962), во время нарастания и в год пика числен-
ности плодовитость норвежского лемминга (Lemmus lemmus L.).
оказывалась выше, чем в другие годы (соответственно 6,9 и 6,6 про-
тив 5,5 и 5,9 эмбрионов). Плодовитость большеухой полёвки (Alticola
macrotis Radde) увеличивалась в течение двух лет с 4,95 эмбрионов
в 1985 г. до 6,09 эмбрионов в 1987 г. (Епифанцева, 1990).

Количество эмбрионов у одной размножающейся самки крап-
чатого суслика в формирующихся, изначально малочисленных по-
селениях достигает 8,6 ± 0,23 (n = 25) эмбрионов, а в давно сфор-
мированных более плотных поселениях колеблется в пределах от
4,6 ± 0,3 (n = 13) до 5,8 ± 0,26 (n = 20) (Лобков, 1999).

Увеличение выводков при нарастании численности установле-
но у лисицы (Vulpes vulpes L.) (Корытин, 1983), волка (Рябов, 1988),
песца (Смирнов, 1964; Поляков, 1974; Шиляева, 1982). Начало подъе-
ма численности лисиц в Зауралье совпало с резким, приблизительно
двукратным повышением плодовитости с 4,19 ± 0,62 до 8,33 ± 2,03
плацентарных пятен (Корытин, 2002).

У лося (Alces alces L.) среднее число эмбрионов, приходящее-
ся на 1 стельную самку, колеблется по годам за счет изменения ко-
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личества самок с двойнями. Чаще всего самок лося с двумя лосята-
ми встречали в середине ХХ столетия, когда численность увеличива-
лась их доля составляла: в Окском заповеднике – 39%, в Печорском –
50%, в Дарвиновском – 43%, в Лапландском – 42% (Данилкин, 1999).
В Саратовской области наибольшая плодовитость была во время на-
растания численности в 1962/1963 гг. – 1,85 эмбрионов на стельную
лосиху (Девишев, 1967). Повышение плодовитости самок отмечено
при увеличении численности лося и в Эстонии (Линг, 1973).

Снижение численности, наоборот, обычно сопровождается
уменьшением среднего числа эмбрионов или детенышей у одной
размножающейся самки. В Архангельской и Вологодской областях
с 1936 по 1939 гг. величина выводка зайца беляка снизилась с 5,8 до
3,5 зайчат (на 33%). Уменьшение количества эмбрионов совпало по
времени с фазой снижения численности (Наумов, 1960а). Сниже-
ние плодовитости одновременно с сокращением численности зай-
ца беляка наблюдали на северо-западе РСФСР и в конце 1960-х гг.
(Когтева, 1972). Величина выводков при сокращении численности
уменьшалась у бобра (Castor fiber L.) (Борисов, 1982) и леммингов
(Чернявский, Ткачев, 1982; Кузнецова, 1988). У ондатры плодови-
тость самок уменьшалась после достижения высокой плотности
населения (Ширяев, 1988; Errington et al. 1963), которая обычно со-
ответствует фазе пика численности.

Если в период увеличения населения косуле свойственны по-
вышенная плодовитость, то во время его стабилизации или умень-
шения – пониженная. В Ильменском заповеднике во время пика чис-
ленности в 1940–1945 гг. двойни отмечались у 70% самок, а в 1948–
1952 гг. на фазе ее снижения – только у 40%. В Башкирском запо-
веднике в 1937–1940 гг. двойни встречались у 59%, а в 1946 г. в
период наступившей депрессии – у 14% самок (Тимофеева, 1985).
При стабилизации или снижении численности плодовитость ло-
сих тоже уменьшалась. В Центрально-Черноземном заповеднике
зимой 1963/64 гг. на одну стельную самку приходилось в среднем
по 1,83 эмбриона, а в 1968/69 гг. только 1,25 (Филонов, 1977).
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Снижение численности популяций лося к концу 1950 – началу 1960 гг.
совпало с уменьшением числа самок с двойнями. В Окском запо-
веднике зимой 1961/62 гг. самки с двумя эмбрионами составляли
20% всех самок, а в Приокско-Террасном только 3% лосих имели
по 2 эмбриона (Кисилева и др., 1965). Снижение величины приплода
у лосей на спаде численности отмечают и другие авторы (Приклонс-
кий, Червоный, 1970; Заблоцкая, 1975). О плодовитости сайгака (Saiga
tatarica L.) косвенно можно судить по доле сеголеток в популяции.
При росте численности она значительно превышает долю взрослых
самок, во время пика и спада численности соотношение сеголеток и
самок равное или взрослых самок больше (Букреева, Кравчук, 2006).

Характерным явлением, сопровождающим изменения числен-
ности полицикличных видов млекопитающих, является количество
выводков, приносимых самкой за сезон размножения. При нарас-
тании численности самки приносят максимальное количество вы-
водков, а на фазе ее снижения  минимальное. У американского зай-
ца беляка количество самок, приносящих 4-й выводок в начале
подъема численности, составляет 91%, а в период ее спада снижа-
ется до 0% (Meslow, Keith, 1968).

Доли вступающего в размножение молодняка тоже разли-
чаются на подъеме и снижении численности. У водяной полевки
на пике и спаде численности размножается не более 26% моло-
дых самок, в то время как в период ее депрессии доля размножа-
ющихся сеголеток увеличивается до 32%, а на ее подъеме дости-
гает 60% (Назарова, 1990).

Изменения воспроизводства населения происходит и на ста-
дии эмбрионального развития. Уменьшение фактической плодови-
тости определяется резорбцией как части, так и всех эмбрионов у
отдельных самок. Величина эмбриональной смертности зависит от
фазы численности. Наименьшей она бывает на фазе роста, а наи-
большей на фазах пика и спада. Количество резорбирующихся эмб-
рионов у ондатр существенно возрастает на фазе спада численнос-
ти, достигая 14,3% (Лаанету, 1990). На спаде численности водяной
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полевки доля самок с резорбцией всех эмбрионов была значитель-
но выше, чем на подъеме, пике и депрессии (Пантелеев, 2001). При
максимальной численности серой крысы доля самок с резорбиру-
ющимися эмбрионами была в 2–3 раза выше, чем при низкой (Коз-
лов, 1980). У самок крапчатого суслика эмбриональная смертность
увеличивается в течение нескольких лет одновременно с увеличе-
нием численности. В поселении «Новая Долина» резорбция эмб-
рионов у годовалых самок в неизменных условиях обитания на
люцерновом поле увеличивалась от поколения к поколению с воз-
растом поселения следующим образом: в 1973 г. – 0,7%, в 1974 г.–
10,5%, в 1975 г.– 11,8% (соответственно из 259, 240 и 238 эмбрио-
нов) (Лобков, 1978а).

Морфологическая разнокачественность особей

Об изменениях качественного состояния особей разных поко-
лений в ходе динамики численности косвенно свидетельствуют хро-
нографические изменения массы тела. Увеличение средней массы
животных при повышении численности является одной из харак-
терных черт популяционных циклов мелких грызунов. Такая зако-
номерность установлена у копытного лемминга в природных усло-
виях (Чернявский, Ткачев, 1982). У красной и красно-серой полё-
вок масса тела перезимовавших самцов и самок была особенно
высокой в последней фазе минимума и в фазе максимума популя-
ционного цикла (Кошкина, 1974). Подобная закономерность в ва-
риациях массы тела зверьков обнаружена у разных видов полёвок
(Chitty, 1952; Krebs, 1964; Rose, Gaints, 1978; Southern,1979) и бурого
лемминга (L. trimucronatus Rich.) (Krebs, 1963). Снижение массы тела
в период депрессии численности отмечено у серой крысы, домовой
мыши (Mus musculus L.), каролинской белки (S. carolinensis Gmelin),
ондатры (Scheffer, 1935). Отмечено уменьшение массы сурчат лесно-
го сурка (Marmota monax L.) перед спячкой в период сокращения по-
пуляции (Davis, 1981).
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У рыжих (Clethrionomys glareolus Schreb.)  и узкочерепных по-
левок (M. gregalis Pall.) в ходе цикла численности изменялась сред-
няя масса мозга, причем изменялась более четко по сравнению с
массой их тела. Максимальных значений она достигала в годы пика
и достоверно понижалась при спаде численности (Яськин, 2006).

 Хронографические изменения не только массы, но и разме-
ров тела и черепа, происходящие в естественных условиях, обнару-
жены у полёвок (Кошкина, 1974; Бойкова, 1978; Сосин, 1978; Mallory,
1981), леммингов (Чернявский, Ткачев, 1982), белок (Михеева, 1985).
О периодических изменениях качественного состава населения бу-
розубок свидетельствуют морфологические отличия разных гене-
раций. В первой половине лета встречаются наиболее крупные мо-
лодые особи, а затем массово появляются мелкие, для которых нич-
тожно мала вариабельность морфологических показателей (Серге-
ев, 1992). Достоверные различия размеров черепа у обыкновен-
ной (Sorex araneus L.) и равнозубой (S. isodon Turov) бурозубок с
большей частотой обнаруживаются при сравнении выборок соче-
тающихся годов, когда происходит резкое изменение численности
популяций (Сергеев и др., 1990). На основе анализа измерений че-
репов 5 видов бурозубок выявлено уменьшение размеров черепа в
год максимальной численности популяции и увеличение – в год ми-
нимальной численности (Куприянова, 1992). У обыкновенной бу-
розубки абсолютная кондилобазальная длина черепа была наиболь-
шей в год с минимальной плотностью популяции и достоверно
снижалась с ее повышением от 20,3 ± 0,08 мм до 19,2 ± 0,1 мм у самцов
и от 20,3 ± 0,08 мм до 19,1 ± 0,16 мм у самок (Шарова, 1983).

Ранее нами установлено, что особи крапчатого суслика первых
поколений, родившиеся в молодом формирующемся поселении на по-
севе люцерны при еще низкой численности, выделялись особенно круп-
ными размерами. Особи последующих поколений мельчали (Лобков,
1978а). Наиболее ярко различия между поколениями проявлялись у
самцов. Наблюдения за другими поселениями, образующимися на по-
севах люцерны, подтвердили выявленную закономерность (табл. 1).



30

Таблица 1
Хронографические изменения кондилобазальной длины

черепа самцов крапчатого суслика разных поколений в молодых
поселениях на посевах люцерны. Одесская область (Лобков, 1999)

 
Наименование 
поселений 

 

Годы 
рождений 

Количество 
особей 

Кондилобазальная 
длина, мм 

«Новая 
Долина» 

1971 17 41,9 ± 0,18 

 0,13 ± 41,4 50 1972 –״–

 0,14 ± 41,4 50 1973 –״–

 0,16 ± 40,9 50 1974 –״–

«Мизикевича» 1974 16 42,4 ± 0,24 

 0,12 ± 41,6 41 1975 –״–

 0,22 ± 40,9 16 1976 –״–

«Сычавка 2» 1979 11 42,3 ± 0,33 

 0,19 ± 41,4 30 1980 –״–

 0,29 ± 41,1 17 1981 –״–

 0,14 ± 40,0 32 1982 –״–

«Григорьевка» 1983 11 42,2 ± 0,56 

 0,41 ± 41,4 41 1984 –״–

 0,40 ± 41,1 54 1985 –״–

 0,33 ± 40,6 87 1986 –״–
 Примечание. Различия между крайними значениями в каждом поселе-

нии статистически значимы (р < 0,02).

Динамика качественного состава пространственных группи-
ровок хищных тоже проявляется в изменениях морфологических
признаков. Наиболее изучена хронографическая изменчивость че-
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репа песца.С помощью однофакторного дисперсионного анализа на
большом материале (свыше 700 черепов) доказано, что кондилоба-
зальная длина, длина и масса тела молодых самцов и самок досто-
верно различались (р < 0,01) в сезоны сбора материала. Средние зна-
чения этих показателей изменялись одновременно и однонаправлен-
но с динамикой численности песцов на севере Западной Сибири (Ра-
менский, 1982). Увеличение размеров, в частности, кондилобазаль-
ной длины черепа, в 1960–1970 гг. произошло у прибылых волков в
Молдавии и в Украине. В течение 10 лет одновозрастные молодые
волки становились также тяжелее. Причиной более крупных разме-
ров взрослых волков послужило увеличение скорости роста щен-
ков (Раменский, 1982). В период сбора материала численность вол-
ков была минимальной. У соболя также отмечена связь размеров
прибылых особей с фазами численности (Монахов, Раменский,
1988). Хронографические изменения массы, размеров тела и чере-
па, происходящие в естественных условиях, обнаружены также у
лисицы (Корытин, Соломин, 1978).

Увеличение размеров особей наблюдается и в ходе акклимати-
зации в фазе экологического «взрыва». Сравнение черепов соболей
(Martes zibellina L), выпущенных в новые местообитания, с черепа-
ми соболей из донорских популяций, выявило, что акклиматизанты
через 10–15 лет оказались крупнее прародителей по длине, высоте
и ширине черепа. Это явление было характерно не только для попу-
ляций интродуцентов, образованных на незаселенных соболями
территориях, но и для аборигенных, в которых происходило есте-
ственное восстановление численности соболя. Скорости увеличе-
ния кондилобазальной длины в разных популяциях составили от
0,026 до 0,079% в год (в среднем 0,053%) (Монахов, 1984).

Установлены хронографические изменения размеров ондатры
и бобра в процессе их акклиматизации на Севере. В первые годы
после выпуска отмечалось укрупнение особей, которое в последую-
щем уже не наблюдалось (Раменский и др., 1988). Применение одно-
факторного дисперсионного анализа показало, что самцы и самки
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ондатры, добытые на Приобском Севере в 1950-х – начале 1960-х
годов в первые годы после выпусков, имели максимальные значения
кондилобазальной длины черепа и других краниометрических пара-
метров. Впоследствии происходило постепенное уменьшение разме-
ров особей и приближение их к прежним, “доинтродукционным” ве-
личинам (Раменский и др., 1988). Морфологические изменения от-
мечены в первые годы после интродукции у белок и енотовидных
собак (Nyctereutes procyonoides Gray) (Шапошников, 1958).

Разнокачественность населения на разных фазах численности
подтверждается не только уровнем воспроизводства самок и хро-
нографическими изменениями размеров тела и черепа, но и различ-
ными соотношениями фенотипов в пространственных группиров-
ках. Хронографическая изменчивость феноблика у обыкновенных
бурозубок может быть сопоставима с межпопуляционными разли-
чиями (Васильев, Шарова, 1992). С изменением численности связа-
на хронографическая изменчивость фенотипических признаков бел-
ки (Михеева, 1977; Бадмаев, 1988). На фазе роста численности доля
особей с фенотипом «А» (дополнительная ромбовидная косточка
между лобными и теменными костями черепа) повышается до 10%,
а перед пиком – до 24–30% (Мельников, 2007). Изменения в ходе
цикла численности претерпевает и соотношение разных морф ок-
раски хвоста белок. Колеблется по годам встречаемость чернохвос-
тых и краснохвостых особей (Куликов, 1985). На фазе восстановле-
ния численности доля чернохвостых уменьшается (Мельников,
2007). Каждой фазе цикла численности обыкновенной слепушонки
(Ellobius talpinus Pall.) соответствуют определенные соотношения
черных, бурых и промежуточной окраски особей (Евдокимов, Си-
нева, 2006). С плотностью населения и фазой численности связаны
частоты разных фенотипов у красной полёвки и полёвки-экономки
(M. oeconomus Pall.) (Кривошеев, Цветкова, 1982), большеухой по-
лёвки (Епифанцева, 1990), европейской рыжей полёвки (Истомин,
Алексеева, 1990), восточно-европейской полёвки (М. subarvalis
Meyer) и лесной мыши (Ларина и др., 1983). От фазы пика к фазе
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минимума значимо изменились частоты встреч десяти неметричес-
ких признаков на черепах песцов (Рыбцов, Вигоров, 1976).

У водяной полёвки особенности фенотипической структуры
популяции тоже соответствуют фазам динамики численности (Ефи-
мов и др., 1988). Закономерно изменялось и соотношение водяных
полевок разного окраса в ходе цикла численности. Доля бурых осо-
бей увеличивалась при подъеме численности, а черных и темно-
бурых – на ее спаде.

Физиологическая разнокачественность особей

Морфологические изменения могут обусловливаться физиоло-
гическими процессами в организме животных, которые тоже разли-
чаются у особей, рожденных на разных фазах численности. Наибо-
лее высокая скорость роста обыкновенных слепушонок наблюдалась
в годы низкой численности, а замедленная – в годы ее пика (Евдоки-
мов, Синева, 2006). А. Н. Данилов (1983) изучал динамику роста де-
тёнышей копытного лемминга в экспериментальных условиях. При
сходной начальной массе зверьков средний темп суточного прироста
для всех выводков составил в год депрессии численности 0,551 ± 0,092 г
(n = 60), а в следующий год начала её подъёма – 1,011 ± 0,116 г (n = 190).
Примечательно, что и зверьки, посаженные в клетку по одному, еже-
суточно увеличивали приросты соответственно на 1,219 ± 0,216 г
(n = 16) и 1,713 ± 0,222 г (n = 31). Потомки желтобрюхих леммин-
гов в фазу подъёма численности в возрасте 5 и 45 дней оказались
крупнее, чем их сверстники, рождённые особями, отловленными
в период её спада (Кузнецова, 1988). Аналогичные результаты по-
лучены в виварии у молодых водяных полёвок. Скорость их роста
также изменялась по фазам численности. На подъёме она была наи-
большей, а на спаде – наименьшей (Чубыкина, 1990).

Темпы роста и полового созревания определяются фазой ди-
намики численности и у красной полёвки. Наибольший прирост
размерных показателей в период с осени года рождения до следую-
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щего лета отмечается у полёвок, родившихся в год подъёма числен-
ности, наименьший – в год спада (Новиков, Фалеев, 1988). Моло-
дые пенсильванские полёвки (М. pensylvanicus Ord.) быстрее росли
на стадии подъёма, чем на стадии пика численности (Boonstra, Peter,
1987). Более крупные молодые уинтские суслики (S. armatus Kenn.)
появляются после сокращения населения в начале подъема числен-
ности (Sauer, Slade, 1987).

Физиологическая разнокачественность особей на разных фа-
зах популяционного цикла обнаружена у полевки Миддендорфа
(M. middendorfi Poljakov) и узкочерепной полевки. При подъеме
численности у этих видов уменьшается потребление кормов, но
увеличивается их перевариваемость. В периоды спада и депрес-
сии численности усваиваемость пищи снижается, а потребление
возрастает. Эти физиологические процессы происходят синхрон-
но у всех особей, принадлежащих одному поколению. Наблюда-
ется четкое чередование различных физиологических показате-
лей у генераций, родившихся в разные фазы популяционного
цикла (Данилов, Данилова, 2007).

Динамика численности грызунов сопровождается изменения-
ми морфофизиологических показателей. Такая связь установлена у
белки (Куликов, 1985). У леммингов в ходе цикла численности про-
исходят специфические изменения не только массы тела, но также
индексов и абсолютных показателей внутренних органов (Чернявс-
кий, Ткачев, 1982). В Березинской популяции лося на территории
Белоруссии в период депрессии численности отмечалось общее
ухудшение морфофизиологического состояния особей в виде сни-
жения средней массы, увеличения относительных показателей над-
почечников с 0,0531 ± 0,0010 до 0,0635 ± 0,0015 (t = 5,65) (Коз-
ло,1980). Анализ черепов лося с территории Окского заповедника
выявил увеличение встречаемости черепов с признаками заболева-
ния пародонтозом с 0 до 10% на фазе снижения численности (Ко-
раблев и др., 1996).
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Физиологическое состояние крапчатых сусликов мы оценива-
ли по скорости накопления жировых запасов, необходимых для зи-
мовки. Оказалось, что в разных поселениях, даже в пределах одно-
го биотопа, оно может различаться. В 1982 г. из-за запаздывания
сроков рождения молодняка в среднем на 10 дней физиологичес-
кий возраст особей в двух таких поселениях ко времени отловов
был одинаковым, но суточный прирост коэффициента упитанности
самцов из «Большой Долины» оказался в 1,5 раза выше, чем из «Сы-
чавки-2» (табл. 2).

Различия в динамике массы тела, отражают физиологическое
состояние сусликов разных поколений. В 1988 г. масса самцов (всех
возрастов), обитающих на поле люцерны, со времени пробуждения
увеличивалась, а в 1989 г., наоборот, снижалась и только в мае опять
стала расти (рис. 1).

Наименование 
поселения 

Даты 
отловов 

Количество, 
особей 

 
Коэффициент 
упитанности, 

г/см 

Суточный 
прирост, 

г/см 

«Сычавка 2» 
 4.07.82 г. 

 
  1.08.82 г. 

11 
 
9 

 9,2 ± 0,71 
 

 10,0 ± 0,68 

 
– 
 

0,030 
 

«Большая 
Долина» 

 
 23.06. 85 г. 

 
 28.07. 85 г. 

 

14 
 

13 

 9,5 ± 0,80 
 

 11,1 ± 0,65 

– 
 

0,045 

 

Таблица 2
Изменения упитанности самцов-сеголеток крапчатого суслика

в поселениях на полях люцерны. Одесская область
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Наблюдения за изменением средней массы тела самцов из это-
го поселения, живших в природе, согласуются с данными лабора-
торных наблюдений. В 1988 г. привесы у сусликов из этого поселе-
ния были положительными с первых дней содержания в неволе, а в
1989 г. – отрицательными. Исходная стартовая масса тела сразу после
пробуждения в 1988 и в 1989 гг. оказалась сходной, соответственно
218,7 ± 2,95 г (n = 25) и 225,5 ± 3,05 г (n = 18). Самцы, хотя и проис-
ходили из одного поселения, но оказались неодинаковыми по спо-
собности усваивать корм и накапливать жировые запасы. Данное
поселение начало формироваться в 1986 г. Выборки 1989 г. представ-
лены поколениями, родившимися позже, чем поколения 1988 г.

Разнокачественность по скорости жиронакопления проявляется
и в один сезон, но в разных частях поселения. Темпы роста упитан-
ности у крапчатых сусликов, родившихся в центральных (старых)
частях растущего поселения, ниже, чем в периферических (более
молодых). В поселении на поле люцерны у с. Дальник в конце апре-
ля 1987 г. упитанность особей в центре поселения и в 300–400 м от
него практически не различалась, но спустя две недели самцы с пе-

Рис. 1. Динамика средней массы тела самцов крапчатого суслика из
одного поселения, но в разные годы. Одесская область
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риферийных участков обогнали по массе тела самцов с централь-
ного участка, хотя кормовая база (побеги люцерны) была одинако-
вой (табл. 3). Суточный прирост коэффициента упитанности в цен-

тре составил 0,023 г/см, а на периферии – 0,12 г/см. Изучаемое по-
селение состояло из одного очага расселения, расположенного вок-
руг кургана, и дифференцировать его на  старые и молодые участки
на месте не представляло затруднений.

Наибольшая скорость накопления жировых резервов характер-
на для крапчатых сусликов, рожденных в первые годы образования
поселений. Она может отражать интенсивность обменных процес-
сов в их организме. Полуторамесячные особи, отловленные одно-
временно в разных поселениях, расположенных в одном биотопе
(поля люцерны), но на разных стадиях развития, уже отличаются
друг от друга размерами и массой тела (Лобков, 1999). Следствием

Дата отлова 

 
Центр поселения 

 
Периферия поселения 

 
Кол-во 
особей 

 

Коэффициент 
 упитанности 

Кол-во 
особей 

Коэффициент 
упитанности 

24 апреля 18 
   
    8,8 ± 0,54 

 
14    9,3 ± 0,46 

9 мая 13 
 

   9,5 ± 0,54 
 

9   11,1 ± 0,22 

 

Таблица 3
Изменения упитанности (г/см) годовалых самцов крапчатого

суслика в разновозрастных частях поселения «Дальник» на поле
люцерны в 1987 г.  Одесская область

Примечание. Различия в коэффициентах упитанности за 24 апреля
недостоверны (р < 0,05), а за 9 мая достоверны (р < 0,05).
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интенсивного роста в раннем онтогенезе, вероятно, являются и бо-
лее крупные размеры взрослых сусликов первых поколений.

В Северо-Западном Причерноморье весной сначала пробужда-
ются наиболее упитанные особи крапчатого суслика (Лобков, 1995).
Поэтому в молодых поселениях, где суслики достигают наибольшей
упитанности перед спячкой, весеннее пробуждение начинается рань-
ше. Соответственно раньше заканчиваются спаривание и рождение
молодых сусликов. В 1983 г. первые зимовочные норы на учетной
площадке в поселении «Сычавка 1» открылись на неделю раньше, а
последние норы – на 10 дней раньше, чем в «Сычавке 2» (рис. 2).

Рис. 2. Сроки пробуждения крапчатых сусликов в поселениях
«Сычавка 1» и «Сычавка 2» на расположенных недалеко друг от друга
посевах люцерны весной 1983 г. Одесская область

Оба поселения располагались на люцерновых полях в 500 м
одно от другого. «Сычавка 1» образовалось одновременно с посе-
вом люцерны в 1979 г., а «Сычавка 2» двумя годами ранее. Коэффи-
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циент упитанности самцов, добытых сразу после пробуждения в
1983 г., в первом поселении составил 10,4 ± 0,38 г/см (n = 42),
во втором – 8,3 ± 0,43 г/см (n = 22), у самок соответственно –
8,1 ± 0,21 г/см (n = 22) и 7,1 ± 0,20 г/см (n =18). В связи с тем,
что спячка в соседних поселениях протекала в одинаковых ус-
ловиях, различия упитанности сусликов после пробуждения
можно объяснить разной скоростью накоплений жировых от-
ложений, обусловленной физиологическими особенностями
организма особей разных годов рождения.

С изменениями физиологических показателей связаны из-
менения функции эндокринной системы. Считают, что деятель-
ность этой системы играет важную роль в регуляции численнос-
ти млекопитающих (Краснощеков, 1975; Ткачев, 1980). Подъем
численности водяной полевки происходит при минимальной фун-
кциональной активности гипоталамо-гипофизарно-надпочечни-
ковой системы и жиромобилизующих механизмов. На пике чис-
ленности у самцов отмечается активация эндокринной функции
гонад, что сочетается с максимальным уровнем внутривидовой
агрессии (Евсиков и др., 2001). На разных фазах цикла числен-
ности установлена эндокринная разнокачественность популяции
леммингов. Животные, родившиеся в пик численности, отлича-
ются избыточной активностью гипофизарно-адреналовой систе-
мы, гиперпродукцией тиреоидных гормонов. Это влечет сниже-
ние репродуктивных способностей. При депрессии численности
снимается «пресс» тиреоидных гормонов и адреналовой желе-
зы, а репродуктивный потенциал увеличивается (Чернявский,
Ткачев, 1982). Для естественных популяций леммингов установ-
лена зависимость функциональной активности щитовидной же-
лезы с плотностью населения (Ткачев, 1980).

В начинающем формироваться поселении крапчатого сусли-
ка у с. Сычавка с плотностью до 20 нор/га в 1986 г. показатели
активности щитовидной железы характеризовались довольно вы-
сокими значениями: высота тироцитов достигала 10,6 ± 0,5 мкм,
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больший и меньший диаметр ядра 6,2 ± 0,06 и 5,1 ± 0,1 мкм соот-
ветственно. В коллоиде фолликулов отмечается значительное чис-
ло (6,0 ± 1,4) резорбционных вакуолей, что свидетельствует об ак-
тивном выделении секрета железы в кровяное русло. Фолликулы в
железе крупные, достигали 93,6 ± 9,5 мкм (Олейник, Лобков, 1990).

В 1987 г. в этом же поселении плотность населения зверьков
возросла до 40 нор/га. Активность же щитовидной железы снизи-
лась, о чем свидетельствует уменьшение высоты тироцитов до
9,0 ± 0,3 мкм (t = 2,75; р < 0,05), большего и меньшего диаметров
ядер тироцитов – 5,7 ± 0,08 мкм (t = 5,0; р < 0,01) и 4,6 ± 0,1 мкм
(t = 3,6; р < 0,01), соответственно. Уменьшилось число резорбцион-
ных вакуолей (4,6 ± 1,8), но размеры фолликулов почти не измени-
лись, повысилась лишь их вариабельность.

При более высокой плотности поселений крапчатого суслика
отмечали еще большее снижение активности щитовидной железы.
Высота тироцитов уменьшается на 15–17% по сравнению с поселе-
нием у с. Сычавка. Коллоид становится более плотным, приобретает
хорошо видимую слоистость, уменьшаются размеры фолликулов.
В то же время достоверных различий, за исключением числа резорб-
ционных вакуолей (t = 6,3; р < 0,01), между показателями активности
щитовидной железы в поселениях с плотностью 200 и 300 нор/га не
отмечено, вероятно, по причине стабилизации эндокринных процес-
сов в организме сусликов (Олейник, Лобков, 1990). У сайги в фазе
депрессии отмечается тенденция увеличения частоты появления
типичных форм щитовидной железы у взрослых самцов, увеличе-
ние массы железы у самцов в возрасте 1,5 лет (Сидоров, 1999).

У грызунов физиологическая разнокачественность особей,
принадлежащих к разным поколениям, по-видимому, проявляется
и в состоянии иммунной системы их организмов. На фазе спада она
должна быть слабее, чем в предыдущий период, так как наивысшая
интенсивность эпизоотологического процесса в природных очагах
чумы приходится на фазу снижения численности грызунов-носите-
лей и на начальную стадию ее депрессии, а наименьшая интенсив-
ность – при росте численности популяций носителей (Попов, 2006).
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*****
Приведенные примеры свидетельствуют об особом качествен-

ном состоянии особей, принадлежащих к разным поколениям, рож-
денным на соответствующих фазах изменения численности насе-
ления. Ее увеличение, как правило, сопровождается укрупнением
особей и повышением плодовитости самок, а снижение – умень-
шением размеров и сокращением воспроизводства. Явления хро-
нографической изменчивости морфофизиологических признаков
и показателей размножения  установлены у некоторых видов мле-
копитающих из разных систематических групп,  что может свиде-
тельствовать о сходстве популяционных процессов в ходе измене-
ний численности млекопитающих.
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ГЛАВА 3

ПРИЧИНЫ РАЗНОКАЧЕСТВЕННОСТИ ОСОБЕЙ НА
РАЗНЫХ ФАЗАХ ДИНАМИКИ ЧИСЛЕННОСТИ

Причинами хронографической изменчивости показателей
размножения самок, морфологических и физиологических призна-
ков могут быть как внешние, так и внутрипопуляционные факто-
ры. Влияние внешних факторов изучается давно. Установлены за-
висимости морфологических признаков и репродукции от пита-
ния, погодных условий, поражения гельминтами и пр. Чтобы ус-
тановить ту часть изменчивости, которую определяет внутрипо-
пуляционная регуляция, следует исключить влияние указанных
факторов и оценить роль внутривидовых отношений в процессе
онтогенеза и в формировании репродуктивного потенциала самок.

Оценка связи между изменениями воспроизводства,
качественного состава населения и разными факторами

Морфологические различия особей разных поколений, после-
довательно появляющихся в ходе увеличения численности, могут
обусловливаться недостатком пищи в связи с увеличением плотнос-
ти населения. Но в случае с крапчатыми сусликами, обитающими на
полях, такие объяснения не оправданы. Кормовая база на посевах
люцерны не изменялась по годам и в избытке обеспечивала сусликов
полноценным зелёным кормом в течение всего весенне-летнего пе-
риода их активности, как в начале образования поселения, так и в
последующий период высокой численности. Поэтому различия в раз-
мерах особей, родившихся в разные годы, не связаны с количеством
и качеством кормов. На это указывает одинаково высокая степень
упитанности сусликов перед залеганием в спячку (рис. 3), и то, что
укрупнение черепа происходит непропорционально (одни размеры
увеличиваются, в то время как другие остаются без существенных
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изменений).  К последним относится ширина межглазничного про-
межутка и длина зубного ряда верхней челюсти (Лобков, 1978а).
Аналогичные непропорциональные изменения отдельных частей че-
репа выявлены у белок, у которых тоже обнаружены хронографи-
ческие изменения морфологических признаков (Михеева, 1985).

Одной из существенных составляющих процесса размноже-
ния, которая определяет величину прироста, является участие в нем
всех или только некоторых самок. Причиной яловости может быть
дефицит кормов, который задерживает половое созревание моло-
дых особей и сказывается на подготовке к размножению взрослых.
Г. С. Давыдов (1974) отмечает, что у сусликов в Таджикистане яло-
выми были слабо упитанные особи, в основном годовалые. Успеш-
ное их размножение весной во многом определяется благоприят-
ными условиями питания предыдущим летом. В тех стациях, где
малые суслики имеют хорошую кормовую базу, например, на посе-
вах, они залегают в спячку более упитанными. Весной яловых

Рис. 3.  Различия в размерах и упитанности самцов-сеголеток крап-
чатого суслика, добытых в один день в августе 1973 г. перед залеганием в
спячку: слева на посеве люцерны; справа - на целине. Одесская область
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самок среди них меньше, чем среди тех, которые хуже подгото-
вились к зимовке из-за плохого питания летом (Мейер, 1956;
Схоль, 1956; Нестеров, 1980; Гладкина, 1983).  Половину яло-
вых самок составляют слабо упитанные, больные и поражён-
ные гельминтами (Варшавский, Крылова, 1939).

Яловость самок сусликов вызывают метеорологические ус-
ловия ранней весны. Похолодания и длительное ненастье растя-
гивают сроки гона, задерживают половое созревание проснув-
шихся самцов. Количество беременных самок в такие годы ока-
зывается существенно сниженным. Интенсивность размножения
у сусликов Белдинга (S. beldingi Merr.) снижают весенние снего-
пады (Zammuto,1986).Наоборот, дружное пробуждение, теплая
весна определяют высокие темпы размножения сусликов (Лав-
ровский, Шатас, 1948; Беляев, 1953; Горбенко, 1968; Кыдырба-
ев,1971; Самарский, 1977).

Наибольшие колебания по годам числа участвующих в размно-
жении самок отмечаются у тех видов сусликов и в тех точках их
ареалов, где условия существования наименее благоприятны. Так,
малый суслик, живущий в полупустынных и пустынных ландшаф-
тах Казахстана и Прикаспия, нередко испытывает недостаток кор-
ма в летний период из-за продолжительных засух, что ограничива-
ет возможности жиронакопления и нормальной подготовки к раз-
множению. Низкая упитанность малых сусликов перед залеганием
в спячку пагубно сказывается на функционировании их генератив-
ной системы. Недостаток кормов приводит к истощению организма
самок и нарушению репродуктивных функций. Суровые зимы с глубо-
ким промерзанием почвы вызывают повышенные энергетические
затраты организма спящих сусликов. Истощенные особи не участву-
ют в размножении (Ипатьева, 1968). В 1933 г. размножалось 5% са-
мок, в 1950 – 37% (Беляев, 1953). В 1954 г. в размножении участвова-
ли 8–10% самок малого суслика (Гладкина, 1958). В 1971 г. в Север-
ном Прикаспии размножались 10 % самок малого суслика (Абату-
ров, Кузнецов, 1976). М. П. Демяшев (1977) сообщает, что за после-
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дние 34 года в Казахстане низкий уровень размножения, в котором
участвовало лишь 18 – 41 % самок, регистрировался 10 раз.

В других частях ареала, где условия существования более
благоприятны для этого вида, в Поволжье и в Украине, ежегод-
но наб-людается высокая интенсивность размножения (Схоль,
1956; Артемьев, 1964; Горбенко, 1970; Самарский, 1977). Как
считает Е. Д. Схоль (1956), в Украине, в отличие от восточных райо-
нов ареала, погодные условия не дают столь существенных отклоне-
ний от нормы, которые могли бы сказаться на размножении. Кроме
того, на посевах всегда имеется сочная растительность, позволяю-
щая вовремя накопить необходимые для спячки жировые резервы.

Однако и в таких благоприятных условиях иногда размножают-
ся не все самки. В большинстве изученных нами поселений крап-
чатого суслика интенсивность размножения была высокой и коле-
балась от 83% до 100%. Значительная яловость самок отмечена
только в пяти поселениях, расположенных как на целинных учас-
тках, так и на посевах трав (табл. 4). Яловые особи встречены сре-
ди самок всех возрастных групп. В «Сычавке 2» не размножались
68% годовалых, 31% двухлетних и 6,8%, трёхлетних, в «Григорь-
евке» соответственно – 83%, 15 %, 2%.

Неблагоприятные погодные условия ранней весны в Северо-
Западном Причерноморье не являлись причиной прохолостания
самок, так как одновременно в одних поселениях размножалось
подавляющее большинство самок, а в других, расположенных по-
близости и испытывающих одинаковое давление природных фак-
торов, отмечалась их высокая яловость. Обеспеченность кормом
предыдущим летом в 4-х исследованных поселениях была доста-
точной, о чем судили по упитанности сусликов. Только в одном из
них причиной яловости можно считать  истощение самок. В 1982 г.
условия подготовки к спячке в поселении «Сычавка-2» были явно
плохие. Недостаток кормов во второй половине лета определил низ-
кую упитанность животных перед залеганием в спячку и истоще-
ние организма молодых особей ко времени весеннего пробуждения.
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Коэффициент упитанности яловых годовалых самок оказался всего
6,6 ± 0,19 г/см (n = 22), а беременных (без учёта массы эмбрионов)
– 7,7 ± 0,30 г/см (n = 11). Однако в остальных поселениях, где часть
самок тоже не размножалась, подготовка к спячке предшествую-
щим летом завершалась успешно. Поселения «Карпово» и «Мир-
ное» располагались на целине, а «Григорьевка» и «Мизикевича 3» –
на посевах люцерны. Упитанность яловых самок к началу рожде-
ния молодняка в них оказалась ниже, чем размножающихся, но ко-
эффициент упитанности яловых самок здесь был выше, чем у тех
самок, которые в «Сычавке 2» в 1983 г. размножались, т. е. был боль-
ше 7,7 г/см. В поселении «Коблево», где доля яловых самок состав-
ляла 53,8 %, их упитанность достоверно не отличалась от упитан-
ности размножающихся особей и была достаточно высокой, соот-
ветственно 8,9 ± 0,31 г/см (n = 6) и 8,6 ± 0,29 г/см (n = 7).

Наличие корма ранней весной не имеет существенного значе-
ния для оплодотворения. Спаривание происходит сразу после пер-
вых выходов самок из зимовочных нор, когда суслики ещё не нача-
ли интенсивно питаться. В это время они потребляют очень мало

Поселение, 
биотоп Год 

   Всего самок: Количество 
яловых самок 

  особи        %  особи    % 
«Сычавка 2» 

люцерна 1983 78 100 53 68,0 

«Карпово» 
целина 1985 36 100 16 44,4 

«Григорьевка» 
люцерна 1987 114 100 38 33,3 

«Мизикевича 3»
люцерна 1990 64 100 40 62,5 

«Коблево» 
целина 1996 13 100 7 53,8 

 

Таблица 4
 Доля яловых самок в некоторых поселениях крапчатого
суслика. Одесская область
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корма, используя те жировые запасы, которые не были израсходо-
ваны во время спячки. Поэтому прохолостание некоторых самок
крапчатого суслика, которое не объяснимо влиянием внешних не-
благоприятных условий, видимо, имеет другую природу.

В ряде случаев, яловость самок млекопитающих обусловлена
недостаточным количеством самцов, способных к их оплодотворе-
нию. В Северо-Западном Прикаспии в связи с интенсивным пре-
следованием из-за спроса на рога доля самцов сайгака перед гоном
была критической и составляла в 2000 г. 0,9%, а в 2002 – 0,6%. По-
рог численности самцов, при котором установлено нормальное вос-
производство, составляет около 3,6%. Это привело к резкому сни-
жению темпов воспроизводства (Букреева, 2006; Букреева, Крав-
чук, 2006). Высокую яловость самок благородного оленя в местах
интенсивного пантового промысла также объясняют отсутствием
или недостаточным количеством самцов (Данилкин, 1999). Количе-
ство взрослых секачей также влияет на воспроизводство дикого ка-
бана. При их малочисленности некоторые свиньи могут остаться
неоплодотворенными (Волох, 2014).

Причины участия или неучастия в размножении самцов у сус-
ликов изучены недостаточно (Шевлюк и др., 1999). Известно, что
влияние на подготовку к размножению может оказывать физиоло-
гическое состояние организма. Низкая упитанность малых сусли-
ков перед залеганием в спячку пагубно сказывается на функциони-
ровании их генеративной системы. Наименее упитанные самцы пос-
ле пробуждения оказываются с незрелыми гонадами в самый раз-
гар гона и не могут участвовать в размножении (Ипатьева, 1968).
Жиронакопление летом и собственно осенне-зимняя спячка крап-
чатого суслика в Северо-Западном Причерноморье обычно проте-
кают успешно, большинство особей залегает достаточно упитан-
ными и подготовленными к будущему размножению.

Нами установлено (Лобков, 1995), что в первые дни после вы-
хода из зимовочной норы у самцов крапчатого суслика зрелые спер-
матозоиды в семенниках, а также в их придатках отсутствуют. Они
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обнаруживаются лишь у тех самцов, с момента выхода которых из
спячки прошло несколько дней (обычно 3–5). Переход к активной
жизни после спячки стимулирует завершение созревания половых
продуктов. Так как самцы начинают выходить на поверхность зем-
ли  раньше самок, то ко времени появления последних, часть сам-
цов уже готова к спариванию. Самки пробуждаются уже подго-
товленными к размножению и покрываются в первые дни после
выхода из зимовочных нор. У добытых из помеченных нор-весня-
нок особей, через 3–5 дней после их первого выхода на поверх-
ность, на матке уже имеются заметные вздутия диаметром 2–3 мм.

К концу гона, совпадающего с окончанием пробуждения са-
мок, размеры семенников у самцов уменьшаются, они становятся
дряблыми, сперматогенез в них прекращается. Но обычно в конце
гона у большинства самцов, как предыдущего года рождения, так и
старшего возраста, зрелые сперматозоиды встречаются в большом
количестве. Даже при продолжительном периоде пробуждения все-
гда имеются самцы, готовые к спариванию (рис. 4). Поэтому яло-

 Рис. 4. Соотношение количества не готовых (1) и готовых (2) к
размножению самцов крапчатого суслика в разные периоды весенне-
го пробуждения и гона среди отловленных особей в поселении «Сы-
чавка-1» 1983 г. Одесская область
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вость некоторых самок крапчатого суслика нельзя объяснить отсут-
ствием готовых к размножению самцов.

Блокирование размножения иногда объясняют обострением
внутривидовых отношений  при высокой плотности населения (Ши-
лов, 1998). У белобрюхих белозубок участие в размножении сам-
цов определяет стереотип поведения – агрессивный или неагрес-
сивный. Характер стереотипа формируется еще в выводке и сохра-
няется в течение всей жизни особей (Щипанов, Олейниченко, 1992).
При неагрессивном стереотипе репродуктивное поведение самцов
блокируется, а при агрессивном, наоборот, проявляется. При высо-
кой плотности, когда индивидуальные участки перекрываются, у
молодых землероек формируется неагрессивный стереотип пове-
дения. Поэтому самцы белобрюхих белозубок, родившиеся при мак-
симуме численности, не участвуют в размножении, что может уве-
личивать долю неоплодотворенных самок.

Плотность населения крапчатого суслика в поселениях с вы-
сокой яловостью самок (см. табл. 4) весной в «Сычавке-2», «Григо-
рьевке» и «Мизикевича-3» в наиболее заселённых участках состав-
ляла свыше 100 ос./га, а в «Карпово» – вдвое меньше, но, несмотря
на это, яловыми в нем оказалась почти половина самок. О том, что
плотность населения крапчатого суслика не играет определяющую
роль в снижении доли размножающихся самок свидетельствует и
то, что в поселениях с особо высокой весенней плотностью (до 300 ос./га
и выше в местах отлова), размножались почти все самки (табл. 5).
О достаточном обеспечении кормом во всех рассмотренных посе-
лениях свидетельствует нормальная упитанность самок в пери-
од пробуждения от зимней спячки.

Известно, что на подготовку к размножению может оказывать
влияние физиологическое состояние организма. Так, физические
кондиции самок водяной полевки сказываются на величине вывод-
ков (Назарова, 2007). У крапчатого, как и у других видов сусликов,
упитанность самок в период пробуждения, оплодотворения и нача-
ла беременности определяется условиями подготовки к спячке пре-
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дыдущим летом и составом кормов, так как в первые дни после ве-
сеннего выхода на поверхность земли они живут за счет оставших-
ся после зимовки запасов жира. В летний период, когда происходит
накопление жировых запасов, необходимых для зимовки, пищевой
рацион крапчатого суслика в Северо-Западном Причерноморье на
выпасаемых участках естественной степной растительности, на
посевах люцерны и зерновых различается. Несмотря на это, во всех
биотопах подготовка к спячке завершается успешно и весной, сте-
пень упитанности самок везде достаточно высокая, однако при этом
варьируют не только величины участия их в размножении, но и по-
казатели плодовитости (табл. 6).

Наименование 
поселения 

Год  
отло- 
вов 

Площадь 
участка, 

га 

Просну-
лось 

сусликов, 
особи 

Плот-
ность, 
ос./га 

Исследовано самок: 

всего, 
особей 

беременных: 

особи % 
 
«Сычавка 1» 
 

1983 0,4 86 215 43 36 83,7 

 
«Сычавка 2» 
 

1983 0,4 66 165 28 26 92,9 

 
«Дальник» 
 

1986 1,0 196 196 48 47 97,9 

 
«Дальник» 
 

1987 0,4 65 162 62 61 98,4 

 
 «Мизикевича» 
 

1989 0,4 78 195 47 42 89,4 

 
«Люстдорф» 
 

2007 0,25 74 296 35 33 94,7 

 

Таблица 5
Доля размножающихся самок крапчатого суслика в поселе-

ниях с высокой плотностью населения. Одесская область
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Таблица 6
Соотношение упитанности и плодовитости самок крап-

чатого суслика после пробуждения от спячки в Северо-Запад-
ном Причерноморье

Примечание. * - только годовалые самки

Поселение, биотоп 
Год  

добычи 

Ко
эф

фи
ци

ен
т 

уп
ит

ан
но

ст
и,

   
   

   
   

 
Х

±s
х ,

  г
/с

м 
 

К
ол

ич
ес

тв
о 

пр
ом

ер
ен

ны
х

са
мо

к,
 о

с.
 

П
ло

до
ви

то
ст

ь 
са

мо
к,

 Х
±s

х  
(э

мб
ри

он
ы

) 
 

К
ол

ич
ес

тв
о 

бе
ре

ме
нн

ы
х 

са
мо

к,
 о

с. 

«Сычавка 1»* 
люцерна 

 
1982 

 
8,9 ± 0,3 16 7,1 ± 0,3 28 

«Сычавка 1» 
люцерна 

 
1983 

 
8,1 ± 0,21 22 6,0 ± 0,11 62 

«Сычавка 2» 
люцерна 

 
1983 

 
7,1 ± 0,2 18 4,9 ± 0,25 24 

«Сычавка 3» 
люцерна 

 
1984 

 
6,6 ± 0,35 27 6,4 ± 0,25 29 

«Карпово» 
целина 

1985 8,5 ± 033 11 5,0 ± 0,26 20 

«Григорьевка»* 
люцерна 

1987 7,2 ± 0,17 17 5,7 ± 0,23 41 

«Мизикевича 3» 
люцерна 1988 7,3 ± 0,13 13 6,0 ± 0,3 38 

«Мизикевича 3» 
люцерна 

1990 6,4 ± 0,21 17 4,8 ± 0,17 33 

«Люстдорф» 
люцерна 
 

 
2006 

 
8,1 ± 0,18 16 7,0 ± 0,25 16 
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Из таблицы 6 следует, что более высокой упитанности в пери-
од оплодотворения не всегда соответствует повышенная плодови-
тость самок. Коэффициент корреляции r = 0,46, p < 0,05 свидетель-
ствует об отсутствии связи между их упитанностью в период ве-
сеннего пробуждения от спячки в регионе и плодовитостью. У дру-
гих видов сусликов, в иных регионах недостаток кормов может ска-
зываться на репродукции. Истощенные самки, не могут выносить
большое количество эмбрионов. По этой причине уменьшается пло-
довитость лосих (Филонов, 1983). Считают, что ее снижение у ло-
сей в Ленинградской области после того, как их численность дос-
тигла своего максимума в 1962 г. было вызвано ухудшением кормо-
вой базы и истощением зверей (Тимофеева, 1974). Однако сокра-
щение воспроизводства лося в других районах началось еще при
достатке пищевых ресурсов задолго до популяционной депрессии
1990-х гг. (Данилкин, 2009). Снижение численности неэксплуати-
руемой группировки северного оленя в Лапландском заповеднике,
вероятно, обусловленное уменьшением рождаемости, начинается
при еще высоком запасе кормов (Абатуров, Лопатин, 1999), т. е. при
хорошем физиологическом состоянии организма. Варьирование пло-
довитости среди особей с упитанностью выше критической указы-
вает на то, что в этом случае она регулируется иным, чем обеспе-
ченность кормами, фактором. В приведенных случаях в качестве
регулятора плодовитости сусликов и копытных выступает фактор,
действующий до начала голодания животных, и им не может яв-
ляться недостаток пищи.

Молодые самки некоторых видов млекопитающих имеют мень-
шие по величине выводки сравнительно с более старыми самками.
Поэтому низкие или высокие средние показатели размножения мо-
жет определять возрастная структура пространственных группиро-
вок в зависимости от того, какое в них соотношение взрослых и
молодых особей (Юргенсон, 1966). В давно сформированных, су-
ществующих несколько лет поселениях крапчатого суслика «Крас-
нознаменка» и «Дальник» существенные различия в плодовитости
разновозрастных самок не выявляются (табл. 7).
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Анализ плодовитости разновозрастных самок в поселениях
крапчатого суслика на посевах люцерны в первые годы после их об-
разования, показал, что наибольшей плодовитостью обладают трех-
летние самки, а наименьшей – годовалые. В 1983 г. в поселении «Сы-
чавка», существующем с 1979 г., (плотность населения 290 ос. /га)
трехлетние самки 1980 г. рождения имели больше эмбрионов, чем
двухлетние и однолетние самки, а двухлетние самки, рожденные в
1981 г. имели больше эмбрионов, чем годовалые особи 1982 г. Сход-
ные различия в плодовитости, установлены нами у самок разных
поколений в поселении «Мизикевича» в 1989 г. при плотности на-
селения 160 ос./га, трехлетние, двухлетние и годовалые самки од-

 
Наименование 

поселения,  
год отлова, биотоп 

 
      Возраст самок: 

 

 1 год 2 года 3 года 
 

«Краснознаменка»,  
1980 г., целина 

 

4,5  0,32 
n = 12 

5,2  0,39       
n = 9 

5,4  0,43         
n = 11 

 
«Дальник»,  

1975 г., целина 
 

4,5  0,32          
n = 15 

4,9  0,19       
n = 10 

– 

 
«Сычавка»,  

1983 г.,   люцерна 
 

5,4  0,14         
n = 38 

6,6  0,19        
n = 15 

7,6  0,26 
n = 9 

 
«Мизикевича», 

 1989 г., люцерна 
 

5,7   0,12        
n = 111 

6,5  0,23    
n = 24 

7,6  0,85    
n = 7 

 

Таблица 7
Различия в плодовитости (Х±sх, количество эмбрионов) самок

крапчатого суслика разного возраста в одном поселении в один сезон
размножения, n – количество осмотренных самок (Лобков, 1999)
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      Поселение 
                        Возраст самок 

1 год 2 года 3 года 

1. «Мизикевича» 8,0  0,7 
n = 7 

7,0  0,35 
n = 19 

7,6  0,85 
n = 7 

2. «Сычавка» 8,2  0,38 
n = 22 

7,5  0,29 
n = 14 

7,6  0,24 
n = 9 

3. «Дальник 1» 6,0  0,19 
n = 53 

7,1  0,26 
n = 32 – 

4. «Новая Долина» 6,4  0,24 
n = 37 

6,2  0,35 
n = 16 

– 

5. «Сычавка 1» 6,5  0,26 
n = 23 

5,3  0,27 
n = 11 

6,4  0,34 
n = 11 

6. «Дальник 2» 6,7  0,28 
n = 28 

6,9  0,38 
n = 11 

– 

7. «Дальник» 5,1  0,29 
n = 11 

4,6  0,50 
n = 9 

4,8  0,44 
n = 10 

 8. «Прилиманское» 4,5  0,32 
n = 15 

4,9  0,19 
n = 10 

– 
 

новременно различались средней величиной выводков (соответ-
ственно: 7,6 ± 0,85, n = 7; 6,5 ± 0,23, n = 24; 5,7 ± 0,12, n = 111).
В поселении «Сычавка» в 1983 г. различия в плодовитости трехлет-
них самок, родившихся в 1980 г. (на следующий год после посева
люцерны) и их потомков 1981 и 1982 гг. рождения, были достовер-
ны (р < 0,01). В поселении «Мизикевича» в 1989 г. различия между
трехлетними и более молодыми самками также оказались досто-
верными, но при меньшем уровне значимости (р < 0,02).

Сравнение плодовитости самок крапчатого суслика одного поко-
ления показывает, что она сохраняется на постоянном уровне (высо-
ком или низком) в течение нескольких сезонов размножения (табл. 8).

Таблица 8
Изменения плодовитости (Х±sх, эмбрионы) у самок крапчатого

суслика одного поколения. n – количество беременных самок.
Одесская область

Примечание. Различия между самками одного поколения, но разно-
го возраста статистически незначимы
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Самки из поселений «Мизикевича», «Сычавка», рожденные в
первый год их образования, приносили увеличенные выводки, как
в первом, так и в остальных сезонах размножения. Самки из посе-
лений «Дальник 1», «Дальник 2», «Новая Долина», «Сычавка 1»,
родившиеся во второй-третий годы после заселения посевов лю-
церны сусликами, были менее плодовитыми в течение 2–3 сезонов
размножения. В поселениях «Дальник» и «Прилиманское» особи
одного года рождения имели постоянно низкую (до 5,1 эмбрионов)
плодовитость все сезоны размножения. Это происходит от того, что
у самок крапчатого суслика плодовитость с возрастом существенно
не изменяется. Вероятно, условия обитания сусликов в регионе бла-
гоприятны для завершения развития молодых самок уже в год рож-
дения и своими физическими кондициями они не отличаются от
особей старших возрастов, что и обусловливает сходные величины
плодовитости в разном возрасте. Она остается относительно посто-
янной в течение всей жизни. У других видов млекопитающих про-
слеживается та же тенденция. У самок норвежского лемминга пер-
вые и вторые выводки тоже различались незначительно, соответ-
ственно 6,87 и 6,7 молодых на самку (Кошкина, Халанский, 1962).
Н. В. Тупикова и Ю. Г. Шевцов (1956) выяснили, что для водяной
полевки в Волго-Ахтубинской пойме характерно относительное по-
стоянство величины выводка от первого до третьего, соответственно
для зимовавших самок: 7,1; 6,8; 6,9 (по наблюдениям у 393 самок), а
для сеголеток: 5,7, 6,0, 6,0 (по наблюдениям у 73 самок).

И у хищных млекопитающих плодовитость самок сохраняется
на одном уровне в течение всей жизни. Среди волчиц выделяются
особо плодовитые особи, приносившие по 6–7 волчат и менее плодо-
витые (табл. 9). В условиях лабораторного содержания нами уста-
новлено, что количество рожденных крольчат в первом сезоне раз-
множения коррелирует со средней плодовитостью за весь репро-
дуктивный период жизни. Коэффициент корреляции – 0,71 (n = 24,
р < 0,05). Это означает, что самки, проявившие повышенную плодо-
витость в своем первом сезоне размножения, сохраняют ее в тече-
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ние всей жизни. У степных сурков, разводимых в неволе, плодови-
тость самок в первый год щенения тоже коррелирует со средней
плодовитостью за весь репродуктивный период. Коэффициент кор-
реляции – 0,64. Наиболее продуктивными оказались самки, у кото-
рых в пометах в первый год было 5, 6, 7 щенков (Федосеева, 2002).

Коэффициенты корреляции количества детенышей, рожденных
в первом сезоне размножения, со средней плодовитостью за весь реп-
родуктивный период жизни у размножающихся в неволе диких кроли-
ков, сурков и волков сходные и показывают явную корреляционную
связь (табл. 10).

В
ы

во
дк

и 
 Номера волчиц 

 
1 
 

2 3 4 5 6 7 8 9 

1 4 6 3 2 6 8 6 8 5 
2 4 6 – 3 7 7 6 6 7 
3 6 7 7 5 7 7 9 10 8 
4 3 7 4 4 4 7 – – 9 
5 6 9 4 – 8 – – – 10 
6 6 8 – – 5 – – – 11 
7 8 6 – – 6 – – – 12 
8 7 – – – – – – – 12 
9 6 – – – – – – – 10 

10 3 – – – – – – – 8 
11 3 – – – – – – – – 

В
 с

ре
дн

ем
, 

во
лч

ат
 

 

5,1 
± 

0,53 

7,0 
± 

0,45 

4,5 
± 

0,67 

3,5 
± 

  0,64 

6,1 
± 

0,5 

7,3 
± 

0,3 

7,0 
± 

1,0 

8,0 
± 

1,2 

9,3 
± 

0,78 
 

Количество волчат в выводках у разных самок волка в тече-
ние их жизни, рожденных в Одесском зоопарке (волчицы 1–5, Гур-
ский, 1978), на Алтае (волчицы 6–8, Бондарев, Собанский, 1985) и в
Среднем Поволжье (волчица 9,  Шмит, 1973)

Таблица 9
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Приведенные материалы свидетельствуют о постоянстве реп-
родуктивного потенциала самок разных млекопитающих, который
представляет уровень индивидуальной способности к размножению,
обусловленный физиологическими процессами в организме. Посто-
янство репродуктивного потенциала в течение жизни отмечено и у
видов, самки которых приносят одного детеныша в сезон размно-
жения. Некоторые самки зубра (Bison bonasus L.), живущие в усло-
виях загонного содержания, размножаются регулярно. Для них ха-
рактерен высокий показатель плодовитости F, показывающий от-
ношение фактической плодовитости к потенциальной. У отдельных
особей он превышал 80% (Заблоцкий, 1957). Это означает, что они
приносили потомство почти каждый год. Другие самки зубров и би-
зонов оказываются менее плодовитыми. У них величина F, рассчи-
танная нами по данным М. А. Заблоцкого (1957), колебалась в пре-
делах 13–39%. Отдельные особи за 15–19 лет жизни приносили всего
по 2–3 теленка, в то время как другие размножались почти

 

 

 

 
Вид 

млекопитающего 
 

Коэффициент 
корреляции 

Количество 
наблюдений 

Авторы 
исследований 

 
Дикий кролик 

 
0,71 ± 0,15 * 24 Наши данные 

 
Степной сурок 

 
0,64 – Федосеева, 2002 

 
Волк 

 
0,92 ± 0,18 ** 6 Гурский, 1978  

Примечание. * – при р < 0,001; ** – при р < 0,01

Таблица 10
Корреляционная связь между количеством детенышей,

рожденных самкой в первом сезоне размножения с ее средней
плодовитостью за весь репродуктивный период жизни
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ежегодно. В Карагандинском зоопарке 3 самки аргали (Ovis
ammon L.) рожали 17 раз и в 13 случаях приносили двойни (Бер-
бер, 1999), хотя самки этого вида обычно рожают по   1 ягненку.

В природе плодовитость отдельных особей в течение несколь-
ких репродукций специально не изучалась. Известны наблюдения
В. И. Машкина (2007) за одной самкой степного сурка, родившей в
трех пометах 6, 7 и 6 детенышей.  И. Г. Гурский (1978) упоминает о
волчице, у которой три раза забирали по 9–10 волчат. У другой вол-
чицы из логова ежегодно изымали 5, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 12, 10, 8
волчат (Шмит, 1973). На Алтае у некоторых волчиц постоянно ре-
гистрировались более многочисленные выводки (7–8 волчат), чем в
среднем по региону из 5 или 6 волчат (см. табл. 9). Многоплодные
самки отличаются большими выводками даже в старости. Э. Шмит
(1973) упоминает о волчице с 10 щенками, у которой не было ни
одного целого зуба. Нам также неоднократно попадались очень ста-
рые особи лисиц со стертыми до корней резцами и другими явными
признаками старения, но имевшие по 9–10 эмбрионов или свежих
плацентарных пятен. Число эмбрионов, приходящихся на самку сай-
гака, после достижения двухлетнего возраста остается стабильно
высоким до конца жизни (Близнюк, 1999).

На формирование репродуктивного потенциала самок оказы-
вают влияние условия, в которых проходило их постнатальное раз-
витие. Самкам лисицы, рожденным в годы высокой численности,
свойственна более высокая плодовитость, как на первом году жиз-
ни, так и в последующем. Плодовитость самок, рожденных при
низкой численности, сохраняется на невысоком уровне и в следу-
ющих сезонах размножения. У самок первой группы в возрасте
1+ количество плацентарных пятен было 5,88 ± 0,35, а у самок
второй группы – 4,68 ± 0,48 (р < 0,05), а в возрасте 2+, соответ-
ственно, 6,6 ± 0,56 и 5,33 ± 0,34 (р < 0,05) (Корытин, 2011). Плодо-
витость самок ондатры, родившихся и развивавшихся до дости-
жения половой зрелости в благоприятных условиях, в течение всех
репродуктивных сезонов сохранялась более высокой, нежели у
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самок того же возраста, но родившихся и выросших при менее
благоприятных условиях. У первых в течение репродуктивного
периода жизни она колебалась от 13,0 до 16,5 эмбрионов, а у вто-
рых от 11,4 до 15,2 эмбрионов (Ширяев, 1983).

Принято считать, что плодовитость регулируется по принци-
пу отрицательной обратной связи с плотностью населения (Шилов,
1977). При низкой плотности следует ожидать повышенной плодо-
витости и, наоборот. Действительно, после снижения плотности
населения, которое происходит в результате истребительных мероп-
риятий, наблюдается увеличение воспроизводства. У сурков после
истребления увеличивались величина выводков и доля размножаю-
щихся самок (Бибиков, 1967; Михайлюта, 1983; Бибиков, Поле, 1986;
Поле, Бибиков, 1991). Интенсивное размножение на обработанных
ядами участках отмечено у малого суслика (Лисицын и др., 1959),
хомяка обыкновенного (Cricetus cricetus L.) (Ружич, 1974), больших
песчанок (Rhombomys opimus Licht.) (Яковлев,1967; Яковлев, Рад-
ченко, 1968), полуденных (Meriones meridianus Pall.) и гребенщико-
вых (M. tamariscinus Pall.) песчанок (Тлегенов и др., 1979), лесных
полёвок (р. Сlethrionomys) и мышей (р. Mus) (Евдокимов, 1979).
У серых крыс (Rattus norvegicus Berk.) в группировках, подвергну-
тых дератизационным обработкам, среднее число эмбрионов у са-
мок повышалось до 10,2, в то время как до обработок при исходной
плотности населения, оно составляло всего 7,0 (Козлов, 1980).

И у хищных повышение темпов воспроизводства происходит в
процессе ее восстановления после истребления. На этапе увеличе-
ния численности волка (с 1965 по 1985 гг.) после ее депрессии, выз-
ванной преследованием человеком, размер выводка составил 7 вол-
чат, в то время как в предыдущий период высокой численности (1936–
1950 гг.) – всего 5 волчат (Рябов, 1988). В Красноярском крае при
минимальной добыче лесостепных волков в конце 1970-х гг. среди
9 волчиц старше двух лет беременными оказались только 5 (56%).
После интенсивного опромышления этой популяции через 5 лет из
7 добытых волчиц беременными оказались 6 (Суворов и др., 2006).
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Увеличения плодовитости самок разных видов млекопитаю-
щих в следующем после разрежения населения сезоне размноже-
ния обычно не наблюдается. Как правило, оно запаздывает на один-
два сезона. После массового истребления больших песчанок досто-
верное увеличение плодовитости у самок происходило не в первый,
а только во второй год после снижения численности (Дмитриев, 1977).

Восстановление численности серых сурков после истребления
в первые 4 года происходило медленно. Прирост составлял 5–7%
ежегодно. На 5–6 годах восстановление численности ускорилось до
17% за год (Бибиков, 1967). Аналогичную задержку на один год рос-
та численности малого суслика на обработанных участках отмечают
Б. С. Кубанцев и В. Н. Дьяков (1980). Мы тоже не наблюдали увели-
чения плодовитости самок крапчатого суслика на следующий год
после сокращения численности в результате низкой интенсивности
размножения в предыдущем году (табл. 11, поселения 1–3) и после
истребительных мероприятий, снизивших плотность до 10–15 ос./га
(табл. 11, поселения 4–6). Плодовитость годовалых самок, рожден-
ных в год сокращения численности, статистически значимо не уве-
личивалась, несмотря на то, что в раннем постнатальном онтогене-
зе и в период спаривания и беременности они обитали в условиях
пониженной плотности населения. И лишь на 2–3-й годы мы отме-
чали ее увеличение (табл. 11).

В исследованных нами поселениях крапчатого суслика, где ис-
требительные работы не проводили, низкой плотности населения
не всегда соответствовала высокая плодовитость самок. В длитель-
но существующих поселениях, расположенных в естественных био-
топах («Дальник», «Коблево», «Шеметово»), она была невысокой,
несмотря на низкую плотность в 15–20 ос./га. В молодых формиру-
ющихся поселениях, населенных с такой же плотностью («Сухой
лиман 1», «Сухой лиман 2», «Таирово»), она оказалась достоверно
выше (р < 0,01)  (табл. 12). У крапчатого суслика высокая плодови-
тость при низкой плотности населения наблюдается только в нача-
ле образования поселения, после чего величина выводков уменьша-
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ется. Впоследствии на фазе снижения его численности плотность сно-
ва уменьшается до тех же значений, но плодовитость самок при этом
не увеличивается (Лобков, 1999).

Аналогично изменяется плодовитость и у других грызунов.
При еще низкой плотности населения на фазе увеличения числен-
ности величина выводков наибольшая. При снижении численности
после ее максимума плодовитость не увеличивается у самок 2–3
следующих поколений, несмотря на то, что плотность населения
уменьшается до тех же значений, что и на предшествующей фазе
увеличения численности.

 

 

Номера 

и наименования 

поселений 

Плодовитость самок: 

в год перед     
снижением 

численности 

 после снижения численности 

   в 1 год  во 2 год  на 3 год 

  1. «Мирное» 4,9 ± 0,22 
n = 25 

5,8 ± 0,26 
n = 20 

5,6 ± 0,67 
n = 8 

 6,8 ± 0,44 
n = 13 

  2. «Прилиманское» 5,0 ± 0,19 
n = 42 

 5,3 ± 0,29 
 n = 14 

5,1 ± 0,30 
n = 15 – 

  3. «Карпово» 5,0 ± 0,26 
n = 13 

 5,9 ± 0,24 
 n = 19 – – 

  4. «Новая Долина»* 5,9 ± 0,12 
n = 45 

 6,0 ± 0,34 
 n = 23 

6,3 ± 0,26 
n = 17 

 6,7 ± 0,74 
 n = 7 

  5. «Мизикевича»* 6,4 ± 0,16 
n = 64 

 6,4 ± 0,32 
 n = 25 

7,4 ± 0,40 
n = 17 

 
– 

  6. «Сычавка 1» 6,0 ± 0,11 
n = 62 

 6,5 ± 0,33 
 n = 16 

– – 

 

Таблица 11
Плодовитость годовалых самок крапчатого суслика после

естественного глубокого сокращения численности. n – количество
исследованных беременных самок

Примечание. * – только годовалые особи
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Различия плодовитости самок многих млекопитающих на про-
тивоположных фазах изменения численности может определяться
не только состоянием кормовой базы и плотностью населения, но и
другими факторами, действующими в эти периоды. При увеличе-
нии населения избыток особей выселяется в свободные местооби-
тания, где образуются новые пространственные группировки. Та-
кие процессы постоянно происходят в природе при расселении гры-
зунов из стаций переживания неблагоприятных условий, при рас-

Таблица 12
Плодовитость самок крапчатого суслика в «старых» (1–3)

и «молодых» (4–6) поселениях с низкой плотностью населения

Наименование 
поселений 

Год 
отлова 

Плотность 
ос./га 

Кол-во 
самок 

 Плодовитость, 
эмбрионы 

1. «Дальник» 1975 20 34 
 

4,8  0,20 
 

2. «Коблево» 1985 15 18 
 

6,0  0,33 
 

 
3. «Шеметово 
 

1988 20 27 
 

6,2  0,25 
 

 
4. «Сухой 
    Лиман 1» 
 

1985 20 15 
 

8,0  0,32 
 

 
5. «Сухой  
     Лиман 2» 
 

1987 25 15 8,1  0,41 

 
6. «Таирово» 
 

2004 20 10 
 

9,1  0,51 
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ширениях границ ареалов и пр., при этом новые пространственные
группировки обычно основывают немногие особи.  Так, поселения
крапчатого суслика в агробиоценозах образуются в результате вы-
селения особей из прежних мест обитания на старых посевах лю-
церны после их распашки и последующего заселения ими свобод-
ного пространства поблизости. На молодых посевах люцерны пло-
щадью в 15–50 га весной накануне размножения сусликов мы на-
считывали всего несколько десятков жилых нор, которые были хао-
тично распределены по территории. Такое случайное распределе-
ние особей-основателей характерно и для других видов, заселяю-
щих новые пространства. Они не связаны между собой устойчивы-
ми контактами. В процессе образования и дальнейшего существо-
вания пространственных группировок у других видов млекопитаю-
щих тоже выделяется начальная стадия их развития, когда населе-
ние еще малочисленно, а особи случайно распределены по терри-
тории. Ее сменяет следующая стадия сформированной простран-
ственно-этологической структуры при возросшей численности на-
селения. Первая стадия характерна для «молодых» поселений крап-
чатого суслика в первые 2–3 года от начала их образования, вторая
– для «старых», занимающих территорию свыше 3 лет. Отношение
дисперсии распределения жилых нор к среднему (Гиляров, 1990) в
молодых поселениях крапчатого суслика близко к 1, а в старых ко-
леблется от 1,8 до 2,5.

Картирование выходов из зимовочных нор-«веснянок» на од-
них и тех же участках в течение первых лет формирования поселе-
ний показывает, что при нарастании численности сусликов случай-
ное распределение немногих жилых нор сменяется агрегированным
(рис. 5). После увеличения численности в результате размноже-
ния особей-основателей, формируется видоспецифическая про-
странственно-этологическая структура населения, представляю-
щая закономерное для каждого вида размещение по территории с
определёнными взаимоотношениями особей.
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Величина выводков у самок-основателей новых поселений
крапчатого суслика, переселившихся из плотно населенных (100–
200 ос./га) материнских пространственных группировок с невысо-
кой средней плодовитостью, на следующий год несколько возрас-
тает или не изменяется (табл. 13). Наибольшее увеличение плодо-
витости происходит у их потомков первых 1–2 поколений, которые
родились в новом поселении. Максимальное ее значение для годо-
валых самок этих поколений составило в одном начинающем раз-
виваться поселении в 1993 г. 8,6 ± 0,23 (n = 25), а в другом в 2004 г.
– 9,1 ± 0,51 (n = 10) эмбрионов. Средняя плодовитость годовалых
самок следующих поколений постепенно снижается (рис. 6). Раз-
личия плодовитости самок первых и третьих поколений в каждом
поселении достоверны (р < 0,01). Примечательно, что такое сниже-
ние плодовитости происходит у них при постоянной и обильной
кормовой базе, представленной посевами люцерны.

Рис. 5. Расположение выходов из
зимовочных нор крапчатых сусликов в
формирующемся поселении на од-
ном и том же участке: А – в 1993 г.;
Б – в 1994 г.; В – в 1995 г.;
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Наблюдаемые у крапчатого суслика и других видов хроногра-
фические изменения морфологических признаков – такое же ди-
намичное явление, как и величина выводков. Увеличившись у осо-
бей одного-двух поколений, они  вскоре возвращаются к исходным
значениям в следующих поколениях (Лобков, 1978а). Варьирова-
ние репродуктивного потенциала самок и других признаков могут
быть обусловлены наследственными свойствами особей. Установ-
лено, что до 30–50% эмбриональных потерь у водяной полевки оп-
ределяется генетическими факторами (Евсиков, Мошкин, 1994). Ге-
терозиготные водяные полевки растут быстрее сравнительно с го-
мозиготными (Назарова, 1990). С. А. Абашкин (1974) обратил вни-
мание на то, что такая особенность напоминает явление «гибрид-
ной силы» при гетерозисе. Эффект гетерозиса наиболее ярко про-

 

Годы отлова 

Плодовитость самок, эмбрионы 

В материнском 
поселении 

перед выселением 
сусликов 

В дочернем поселении на 
следующий год после 

вселения сусликов 

1983–1984 4,9 ± 0,25 
n = 24 

6,2 ± 0,46 
n = 14 

1990–1991 4,8 ± 0,17                                          
n = 22 

6,4 ± 0,54 
n = 11 

1991–1992 6,2 ± 0,20 
n = 39 

6,6 ± 0,35 
n = 16 

 

Таблица 13
Средняя плодовитость самок крапчатого суслика в «старых»

материнских и в «молодых» дочерних поселениях на посевах лю-
церны до и после вселения, n – количество беременных самок.
Одесская область (Лобков, 2011)

Примечание. Различия в первых 2 поселениях оказались достоверны-
ми (р < 0,01), а в последнем недостоверными



66

является только в первом поколении в результате скрещивания не-
родственных родителей, а в последующих он быстро затухает. Аут-
бредные скрещивания наиболее вероятны при заселении новых тер-
риторий, где встречаются самцы и самки, ранее обитавшие в раз-
ных местах.

 У домашних животных гетерозис проявляется только при скре-
щивании особей, принадлежащих к разным внутрипородным гене-
тическим линиям, которые образуются в результате близкородствен-
ного разведения в нескольких поколениях. Возможность образова-
ния внутрипопуляционных генетических линий у диких животных
в природе у разных видов млекопитающих, подобных тем, которые
создаются селекционерами, обусловлена их образом жизни и даль-
ностью переселений от мест рождения.
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Рис. 6. Изменения средней плодовитости годовалых самок трех
последовательно появляющихся поколений в первые годы образо-
вания поселения на полях люцерны. Поселения сусликов: 1 – «Но-
вая Долина»; 2 – «Сычавка»; 3 – «Мизикевича»; 4 – «Мизикевича 1»;
5 – «Сычавка 1». Одесская область (Лобков, 2011)
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Образ жизни и перемещения некоторых млекопитающих

Для насекомоядных млекопитающих характерна оседлость
большей части особей, которые всю жизнь проводят в пределах ин-
дивидуальных участков, но отдельные индивиды выселяются на
большие расстояния. В Томской области большинство землероек
бурозубок отлавливались на тех же площадках, где они были поме-
чены. Лишь 3 удалились на 150–200 м. Среднее расстояние между
местами повторных поимок невелико и сходно у обыкновенной и
малой (S. minutus L.) бурозубок (соответственно 68,1 и 69,7 м) и
несколько меньше (52,6 м) у средней бурозубки (S. caecutiens L.)
(Юдин, 1962). Среди белобрюхих белозубок (Crocidura leucodon
Hermann) тоже обнаружены особи, длительно живущие на опреде-
ленной территории, хотя для отдельных белозубок отмечены пе-
ремещения на расстояния от 1 до 2,5 км от места первой поимки
(Щипанов, Олейниченко, 1993).

В течение жизни основная часть кротов (Talpa europaea L.) тоже
оседла. После зимовки 4 взрослых крота отловлены на расстоянии
30–50 м от места кольцевания (Карулин, 1980). Отловы меченых
кротов свидетельствуют о том, что летом значительная их часть
обитает в радиусе до 100 м от места первой поимки, а дальние пе-
ремещения свойственны расселяющимся сеголеткам (табл. 14).

Оседлый образ жизни свойственный и европейскому ежу
(Erinaceus europaeus L.). Мечением установлено, что 3 самки
занимали свои индивидуальные участки 2 года, а другие 3 сам-
ки – 3 года. 2 самца использовали свой индивидуальный участок
на протяжении 3 лет, а 3 самца – 2 года. При средней продолжи-
тельности жизни 2–3 года они занимали их практически всю жизнь
(Кучерук, Карасева, 1980).  Расстояние, пройденное мечеными
ежами от места одной поимки до другой, составило менее 500 м
для 75% встреченных ежей в Ярославской области, и для 45% в
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Ставропольском крае. Наиболее подвижными оказались молодые
ежи. Из 13 сеголеток 7 встречены далее 1 км, а максимальный пе-
реход составил 3 км (Кучерук, Карасева, 1980).

У американского зайца беляка подвижность в годы низкой
численности невелика. 97% зайцев были отловлены повторно не
далее 400 м от места мечения (O’Farrell, 1965; Meslow, Keith, 1968).
Вероятно, низкая подвижность свойственна и европейскому беля-
ку. Зайцы русаки (Lepus europaeus Pall.) в угодьях с хорошими кор-
мовыми и защитными условиями живут оседло. Рожденные в не-
воле зайцы русаки, выпущенные на волю с радиопередатчиками,
расселились в зоне до 1 км и наблюдались там же в течение
42 дней (Pepin, Cargnelutti, 1987).

Пол 
и 

возраст К
ол

-в
о 

ос
об

ей
     Расстояние, м 

  0–100 101–200    201–500 > 500 

     Переместившиеся зверьки, % 

 
Сеголетки 

 
67 34,3 15,0 31,3 19,4 

 
Самки 

взрослые 
 

34 52,9 26,5 11,8 8,8 

 
Самцы 

взрослые 
 

40 62,5 17,5 17,5 2,5 

 
Всего: 

 
141 46,8 18,4 22,7 12,1 

 

Таблица 14
Расстояния, пройденные кротами между повторными
отловами в Кировской области в 1964–1965 гг. (Карулин, 1980)
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Взрослым диким кроликам (Oryctolagus cuniculus L.) также
присущ оседлый образ жизни. Радиопеленгациями особей с радио-
передатчиками установлены их суточные перемещения не далее 1–
1,3 км (Шулятьев, 2007). Выпущенные нами в незаселенные кроли-
ками местообитания молодые особи оставались в месте выпуска до
осени. Следы их жизнедеятельности (покопки, помет, тропы, следы
на снегу) отмечались в радиусе 100–150 м от расположения жилых
нор. Соседние территории, расположенные далее этого расстояния,
не имели признаков посещения этими животными.

Основная масса малых сусликов ведёт оседлый образ жизни,
лишь некоторые особи очень подвижны и способны посещать уча-
стки, далеко отстоящие от мест их постоянного обитания (Калабу-
хов, Раевский, 1935; Кубанцев, 1955; Медзыховский, Маштаков,
1972). У длиннохвостого суслика доля дальних мигрантов относи-
тельно невелика. На расстояние 0,9–6 км от места рождения мигри-
руют лишь 3% молодых особей (Зонов, и др., 1988).

Взрослые крапчатые суслики в условиях достаточного обес-
печения кормом и убежищами обычно ведут оседлый образ жизни.
Весенние переселения взрослых особей на посевах люцерны мы
изучали путём индивидуального мечения чёрной краской «урзол Д»
особей, отловленных из открывшихся за 1–5 дней до отлова нор-
веснянок с последующей фиксацией их встреч на плане местности.
Участки, где проводили мечение, были заселены с плотностью 100–
150 ос./га. Установлено, что весной в период пробуждения сусли-
ков от зимней спячки, гона и беременности самок, расселение осу-
ществляется в основном в радиусе 50 м от зимовочных нор. Неко-
торые зверьки покидают их и поселяются в соседних пустующих
норах или роют новые. Лишь отдельные особи уходят на более зна-
чительное расстояние от зимовочной норы (табл. 15).

Сурки, как и суслики тоже ведут оседлый образ жизни. Среди
помеченных серых сурков на следующий год 70 % оказались в сво-
их норах или переместились в пределах 300 м. Только единичные
особи перекочевали далее 1 км (Кичатов, 1971). В другом районе
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большинство помеченных серых сурков (61% от общего числа околь-
цованных) на протяжении 4 лет встречали повторно в радиусе до
100 м от места кольцевания (Бибиков, 1980). Как и сеголетки крап-
чатого суслика, неполовозрелые сурки в большинстве поселяются
вблизи места рождения (табл. 16). И у степных сурков некоторые
молодые остаются жить неподалеку от выводковой норы. Из 84
индивидуально помеченных годовиков на следующий год 37 оби-
тали в радиусе 950 м от нее, а другие на периферии родительского
участка (Машкин, 2007).

Имеющиеся данные по полуденной, гребенщиковой и мон-
гольской (M. unguiculatus Milne-Edvards) песчанкам свидетельству-
ют об их относительной оседлости. На протяжении большей части
года значительное количество зверьков живет в одних и тех же но-
рах (Бурделов, 1980). Поскольку средняя продолжительность жиз-
ни песчанок составляет около года (Бурделов, 1980), можно счи-
тать, что некоторые особи всю жизнь проводят на одном месте.
О высокой оседлости ондатр в дельте Амударьи в сезон размноже-
ния свидетельствуют данные В. В. Беляева (1972). С мая по ноябрь
около 90% ондатр остается в непосредственной близости от места
мечения (не далее 150 м). Наблюдением за распределением сеголе-

Таблица 15
Дальность переселений индивидуально меченых крапчатых

сусликов весной в поселениях на посевах люцерны (Лобков, 1999)

Пол 
Встречено 
повторно, 

особей 

Количество особей, отловленных на разных 
расстояниях от зимовочной норы 

0–50 м 51–100 м 101–300 м 

ос. % ос. % ос. % 

        
Самцы 58 48 81,1 4 8,6 6 10,3 

     
Самки 62 56 88,8 4 8,0 2 

 
3,2 
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ток ондатр, пренатально помеченных остеотропным радионуклидом
Са45, установлено, что осенью на семейных территориях обитали 223
(60,1%) меченые ондатры, т. е. родившиеся здесь, и только 148 были
не мечеными, являющихся иммигрантами (Горшков, 2006).  В пре-
делах одних и тех же участков 80% ондатр оставались 2 года (Кор-
саков, 1980). По наблюдениям В. Ф. Сосина (1967) за мечеными он-
датрами, они не часто переходят с озера на озеро, даже в том слу-
чае, если расстояние между ними измеряется десятками метров.

 В сезон размножения взрослые особи рыжих полевок оседлы,
а молодые первых выводков поселяются в пределах материнских уча-
стков (Никитина, 1980). В местах переживания неблагоприятных ус-
ловий основная часть населения тоже остается оседлой (Шилова и
др.,1958). Результаты мечения некоторых видов серых полевок
(р. Microtus) разными способами также однозначно свидетельству-
ют об их оседлом образе жизни, особенно в сезон размножения. Даль-

Таблица 16
Дальность передвижений серых сурков разного пола и воз-

раста по результатам мечения (Бибиков, 1980)

Пол и возраст 
сурков 

Число 
особей 

Расстояние от места мечения, м 

0–100 101–300  301–1000 > 1000 

Доля переместившихся сурков, % 

Сеголетки 30 80 13,3 6,7 – 

Полувзрослые 34 73,5 8,8 17,7 – 

Самки 
размножавшиеся 48 75 20,8 4,2 – 

Самки яловые 50 52 24 12 12 

Самцы взрослые 110 50 30 18,2 1,8 

Всего: 272 61 23 13 3 
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ние перемещения (на сотни метров) в это время имеют место, но они
достаточно редкие (Литвин, 1980). Большинство общественных по-
левок в целинной степи живет оседло (Золотухина, 1980).

 Перемещения сибирских и копытных леммингов весной выз-
ваны таянием снега и приводят к смене мест обитания. Но после
подсыхания летних убежищ особи этих видов остаются в них до
конца жизни (Чернявский, Ткачев, 1982). Водяные полевки в Вол-
го-Ахтубинской пойме, переселившись из зимовочных стаций на
берега водоемов, в летний период тоже ведут преимущественно
оседлый образ жизни (Пантелеев, 2010).

У лисицы установлена определенная привязанность к местам
норения; до 57% повторных встреч приходится на добычу вблизи
места кольцевания на расстоянии 1–6 км от него (Бакеев и др., 1980;
Сапельников, 1999). У песцов половина особей тоже осталась в
местах кольцевания, только около 10% отловлены на расстоянии
более 100 км. При этом не исключен их возврат к месту рождения,
если бы они остались живыми. Среди оседлых зверей, отловлен-
ных в местах кольцевания, были почти исключительно самки, а
дальние мигранты оказались самцами. В отдельные периоды доля
оседлых зверей возрастает. В 1960-е годы в Обском Севере в мес-
тах норения оставалось более 90% песцов (Бакеев и др., 1980).
Среди соболей, обитающих на заповедных территориях, боль-
шинство особей отлавливались не далее 0,1–5 км от места мече-
ния (Бакеев и др., 1980).

Большинство косуль регистрируются повторно в радиусе 1–3 км
от места первой встречи и лишь некоторые уходят на 10–50 км. Так,
в Норвегии из 24 помеченных взрослых косуль 17 (70,8%) оказа-
лись не далее 5 км от мест мечения, и лишь 7 (29,2%) – на рассто-
янии более 10 км от них (Тимофеева,1985). Радиус осенне-зимних
кочевок может превышать десятки километров у европейской и
сотни километров у сибирской косуль, но весной животные воз-
вращаются на свои летние участки. В период размножения самцы
европейской и сибирской косуль занимают индивидуальную тер-
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риторию от 2 до 200 га, на которой, как правило, остаются в те-
чение жизни (Данилкин, 1999). Взрослые самки лося живут осед-
ло в пределах сравнительно небольших участков обитания. Не-
которая часть регулярно сезонно мигрирует с одних и тех же лет-
них участков на зимние и обратно (Данилкин, 1999). Наиболее
привязаны к своим участкам размножающиеся самки. В Москов-
ской области одна лосиха 3 года обитала на площади 500 га, дру-
гая на участке в 1400 га держалась 3,5 года, а еще одна добыта
через год после мечения в том же месте (Перовский, 1980).

Особенности формирования родительских пар и типы
спариваний у млекопитающих

Из вышесказанного следует, что у многих видов млекопитаю-
щих большинство особей ведет оседлый образ жизни. Остальные
совершают далекие переселения. Для выяснения возможности род-
ственных спариваний представляют интерес именно оседлые осо-
би. Если основное количество сибсов и их родителей обитает по
соседству, то это увеличивает вероятность формирования родитель-
ских пар из них.

Объединения нескольких особей, между которыми осуществ-
ляются спаривания, образуют репродуктивные группы – элементар-
ные размножающиеся единицы пространственной группировки,
состоящие из нескольких половозрелых самцов и самок и их по-
томства, обитающие совместно или по-соседству и обеспечиваю-
щие воспроизводство населения. От того, из кого они состоят и кем
пополняются (родившимися в них особями или мигрантами) за-
висит вероятность в них того или иного типа спариваний (род-
ственных или неродственных).

Зайцы русаки обычно заселяют угодья группами, состоящими
из зайчат, родившихся в одном месте, хотя и в разное время (Лош-
карев, 1977). Для даурской пищухи (Ochotona daurica Pall.) иссле-
дованиями установлено, что совместно обитающие самки были род-
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ственными (Руднева и др., 2011). У сусликов многих видов распро-
странен групповой образ жизни. Чётко выраженная очаговость в
распределении жилых нор отмечена у малого (Гладкина, 1954; Бе-
ляев, 1955; Кубанцев, 1955; Бутовский, 1960; Скалинов,  Василь-
ев, 1990), жёлтого, среднего, длиннохвостого и большого сусли-
ков (Исмагилов, 1961; Слудский и др., 1969; Варшавский, 1988;
Попов, Вержуцкий, 1988). Агрегации сусликов состоят из не-
скольких разнополых особей, которые образуют репродуктивную
группу. У большого суслика количество взрослых особей в груп-
пах непостоянно и колеблется от 2 до 4, а соотношение самцов и
самок составляет 1:2. У американских видов сусликов Ричардсона
(Spermophilus richardsoni Sabine), калифорнийского (Otospermophilus
beecheyi Rich.) и скалистого (О. variegatus Erxleben) репродуктив-
ные группы образованы одним самцом и несколькими самками
(Титов, 2001). Сходная организация групп и у длиннохвостого
суслика. Они состоят из взрослых самок, одного или двух сам-
цов и молодняка (Шилова и др., 1979).

 В сформированном поселении живущие по соседству особи ма-
лого и крапчатого сусликов совместно используют часть территории,
включая некоторые защитные норы и тропинки (Кубанцев, 1954; Ива-
нов, 1958; Поляков, 1958; Лобков, 1978). Такому групповому образу
жизни соответствуют и определенные взаимоотношения между осо-
бями, в том числе охрана групповой территории, препятствующая
вселению чужих сусликов. Результаты группового мечения тетра-
циклином молодых крапчатых сусликов, начинающих выходить
из выводковых нор, проведенного нами, показали, что некоторые
особи остаются на площадках мечения до следующего сезона раз-
множения (табл. 17). Их доля увеличивается с повышением плот-
ности населения и формированием пространственно-этологической
структуры. Наибольшее количество сеголеток, поселившихся вблизи
места рождения отмечено в старом поселении сусликов, существо-
вавшем не менее 10 лет. В радиусе 50 м от места рождения после
расселения встречались 75% самцов и 82,4% самок, что установи-
ли индивидуальным мечением особей в выводках (Лобков, 1978).
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 Спаривания, в основном, осуществляются между членами од-
ной репродуктивной группы, т. к. отловленные нами спустя 3–5 дней
после первого выхода из зимовочной норы после спячки самки крап-
чатого суслика уже имели заметные эмбрионы диаметром 2–3 мм.
Можно предположить, что они спариваются в первые часы или дни
после появления на поверхности земли. Наиболее вероятно, что пер-
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«Мизикевича» 16–30.03 
2003 1,0 9 3 6 0 2 (33) 

«Люстдорф» 26–31.03 
2005 0,7 29 13 7 0 3 (43) 

–  «  – 03–31.03 
2006 0,5 46 11 12 1 (9) 5  (42) 

–  «  – 28.01-24.03 
2007 0,25 120 16 14 7 (44) 6 (43) 

–  «  – 30.06–6.07 
2007 0,25 120 19 11 7 (37) 7 (64) 

«Дальник» 01–24.04 
1987 0,7 116 45 36 10 (22) 11 (31) 

«Люстдорф 1» 03–31.03 
2006 0,7 47 18 15 4 (22) 7 (47) 

–  «  –  28.01–24.03 
2007 0,25 248 29 33 11 (38) 19 (58) 

«Сычавка» 01.08 
1982 0,1 280 13 15 4 (31) 7 (47) 

 

Таблица 17
Встречаемость крапчатых сусликов на площадке мечения
после расселения из выводковых нор. Одесская область

Примечание. В скобках – доля (в %) меченых зверьков среди отловлен-
ных на площадке особей того же пола
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выми обнаруживают их и спариваются с ними самцы, живущие по-
близости, многие из которых, как свидетельствуют результаты ме-
чения (см. выше), родились неподалеку и являются их близкими или
дальними родственниками.

 Колонии сурков, объединяющие несколько десятков и более
семей, включают в себя преимущественно родственных особей (Би-
биков, 1989). Семьи серых сурков нередко состоят из родителей и
их разновозрастного потомства, которые зимуют вместе в одной
норе. Так как часть сурков спаривается в норах до выхода на повер-
хность земли после зимней спячки, это приводит иногда к близко-
родственным спариваниям (Берендяев, Кулькова, 1965). Для ондат-
ры характерно обитание семейными группами, в которые входят
родители и молодые двух-трех выводков. Мечением установлено,
что на участке, где не было промысла, пары ондатр часто образуют-
ся из зверьков этой же или двух соседних семей (Корсаков, 1980).

 Молодые из первых выводков у рыжей и общественной поле-
вок поселяются в пределах материнских участков (Золотухина, 1980;
Никитина, 1980). Как сообщают Ю. М. Плюснин и В. И. Евсиков
(1985) у водяной полевки репродуктивные группы весной состоят
из 4–9 взрослых особей, а летом они пополняются сеголетками, ко-
торые могут быть членами одного выводка. «Квазимоногамные»
семьи летом сменяются «квазиполигамными».

Львы (Panthera leo L.) живут группами – прайдами, которые
состоят из родственных особей. Обмен самцами-производителя-
ми, если и происходит, то между соседними прайдами, где тоже
обитают родственные им особи (Spong, 2001). Родственные спа-
ривания, вероятно, происходят в стаях гиеновых собак, ядром ко-
торых являются коалиции родственных самцов 2–3 поколений
(Панов, 1983). В потомстве такой стаи будут преобладать особи,
происходящие от родителей, имеющих родственные связи, по край-
ней мере, по отцовской линии.

Самки благородных оленей остаются в пределах участка, где
они родились и редко выселяются за его пределы даже при высо-
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кой плотности населения (Albon et al., 1992). У лосей при низкой
плотности населения большинство молодых самок также поселя-
ются вблизи материнского участка (Данилкин, 1999). В репродук-
тивный период основу пространственной структуры популяций ко-
сули составляют «сложные семьи», состоящие из нескольких близ-
кородственных самок и их потомства ( Данилкин, 1999). Пополне-
ние замкнутых группировок кабана идет путем включения в их
состав прямых потомков самок, входящих в ядро семейных объе-
динений (Майнхард, 1983).

Таким образом, в благоприятных условиях обитания в репро-
дуктивных группах со временем накапливаются родственные осо-
би. Частота  спариваний между ними должна увеличиваться с рос-
том плотности населения, которая приводит к обострению террито-
риальных отношений, чем осложняет передвижение и расселение
молодых особей. В условиях повышенной плотности вселение мо-
лодых в соседние чужие группы затрудняется более сильной конку-
ренцией с их членами, чем с родственными особями. Высокая со-
циальность взаимодействий родственных особей в условиях терри-
ториального дефицита в этом случае обеспечивает долговременное
совместное обитание сибсов. При повышенной плотности населе-
ния в пределах выводковых участков поселялось от 52,7 до 81,5%
сеголеток малого суслика (Солдатова, 1966). Молодые особи боль-
шого суслика в условиях повышенной плотности населения тоже
чаще остаются рядом с родственными особями (Титов, 2003). В на-
чальный период формирования поселения крапчатого суслика доля
годовалых, меченых тетрациклином еще в выводках, весной мень-
ше, чем в последующие годы, когда плотность населения возраста-
ет свыше 100 ос./га (см. табл. 17).

Выводки больших песчанок в Узбекистане при высокой плот-
ности не распадаются до весны. Более низкий уровень дисперсии
песчанок из родительских групп в условиях высокой плотности на-
селения объясняют повышенным «социальным давлением» со сто-
роны особей из соседних групп. Поэтому к следующему сезону
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размножения частота встреч родственных самок в составе группы
выше, чем в годы депрессии (Роговин и др., 2003; Роговин, Мош-
кин, 2007). Расстояние, на которое удаляются от места рождения
молодые рыжие полевки, обратно пропорционально плотности
населения: при низкой – вблизи места рождения поселяется 18%
молодых особей, то при высокой – 46% (Mazurkievicz, Rajska,
1975). Сеголетки общественной полевки в период пика числен-
ности чаще поселяются поблизости от материнских нор (Шило-
ва, Касаткин, 2000).

Некоторым млекопитающим свойственна полигамия. Гаре-
мы самцов обычно насчитывают несколько самок. В результате
размножения появляется потомство от разных самок, но родствен-
ное по отцу. Территории, где самки косуль выращивают детены-
шей, находятся в тесном соседстве или налагаются одна на дру-
гую, и, прежде всего, у близкородственных самок. Эти участки
находятся в пределах территории одного самца, который спарива-
ется с несколькими самками (Данилкин, 1999). Самцы лосей тоже
спариваются с несколькими самками (Филонов, 1983). В гаремах
пятнистых оленей насчитывают 3–7 самок, у северного оленя в
группах до 10 особей встречается один самец (Данилкин, 1999).
У сайгака один самец покрывает в день 2–3 самок, а за весь пери-
од гона – 10–15 (Данилкин, 2005). Порог численности самцов, при
котором возможно нормальное воспроизводство, составляет все-
го 3,5%, т. е. на одного самца сайги в период гона может прихо-
диться 36 самок (Букреева, Кравчук, 2006). На одном из лежбищ
северного морского слона (Mirounga angustirostris Gill) 5 секачей
оплодотворили 85% самок. Они участвовали в 123 из 144 спари-
ваний (Le Boeuf, Peterson, 1969).  У сивуча (Eumetopias jubatus
Schreber) на о. Тюленьем в разгар спаривания на одного гаремно-
го секача приходилось 18,8 самки (Кузин, 2011).

Количество самок, покрываемых одним самцом, увеличивает-
ся с повышением плотности населения. При ее низких значениях
самцы лося покрывают лишь 1–2 самки, а при высоких – несколько
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самок (Язан, 1972; Данилкин, 1999). У архаров (Ovis ammon L.) в га-
реме одного барана находится 1–2 самки при низкой плотности насе-
ления и 8–15 самок при высокой (Данилкин, 2005). У благородного
оленя в разреженных популяциях с самцом держатся 1–2 самки, а в
плотно населенных их количество нередко достигает 10–22 (Данил-
кин, 1999). В результате количество потомков, родственных по отцу
у полигамных видов, увеличивается с ростом плотности населения.
Поэтому на пике численности вероятность встречи и спариваний род-
ственных особей наиболее высока.

Спаривание родственных особей подтверждены как наблюде-
ниями в природе, так и в лабораторных условиях.  У диких кроли-
ков нет «инцест табу». Мы неоднократно наблюдали, что в услови-
ях неволи успешно спариваются между собой и приносят нормаль-
ное потомство, как сибсы, так и родители с детьми. Узкочерепная
полевка и полевка Брандта в виварии свободно размножаются в
родственных парах (Ченцова, 1969; Зоренко, Капрале, 2003).

В Северо-Западном Причерноморье волки осенью и зимой
ведут стайный образ жизни. Стая волков состоит из пары взрослых
зверей, прибылых и переярков. Одновременное половое созрева-
ние самцов и самок приводят к постоянному инбридингу. В семьях,
где один из взрослых погиб, его заменяет один из переярков. Моло-
дые самки, достигшие половой зрелости, кроются как чужими сам-
цами, так и братьями-однопометниками (Гурский, 1978).

Косвенно о спариваниях родственных особей у хищных мле-
копитающих свидетельствует высокая частота аномальных прику-
сов. При близкородственных спариваниях домашних собак у их
потомства часто появляются аномальные прикусы, передающиеся
по наследству. По черепам волков из 3 семей подтверждено, что
неправильные прикусы наследуются и у волков. Прогения или «буль-
дожий» прикус обнаружен у 5,0% черепов волков, добытых в Укра-
ине (Гурский, 1970).

У лисицы неправильные прикусы в 1960-х гг. в Северо-Запад-
ном Причерноморье встречались реже, чем у волков. Так, прогения
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была обнаружена только у одной лисицы из 226, что составляет всего
0,5% выборки (Гурский, 1970). В 1950-х годах в Украине уровень
опромышления лисиц удерживался на уровне 60% (Бакеев и др.,
1980). Интенсивное изъятие лисиц из-за повышенного спроса на
мех, приводило к разреживанию населения, что снижало вероят-
ность родственных спариваний. На рубеже ХХ и ХХI столетий спрос
на пушнину снизился, и добыча лисицы охотниками резко сократи-
лась. В 1990–2010 гг. их численность в Северо-Западном Причер-
номорье сохранялась высокой, а плотность существенно не разре-
жалась отстрелом как ранее в середине столетия. Выводки сохраня-
лись в большей степени, что способствовало накоплению родствен-
ных особей. Учитывая благоприятные кормовые условия в регионе,
обусловливающие оседлость лисиц, можно предположить увеличе-
ние частоты спариваний между родственными родителями в этот
период. Это косвенно подтверждают наблюдения за частотой зуб-
ных аномалий. Из 960 черепов лисиц, добытых в 1995–2009 гг. в
Одесской области мы обнаружили 31 череп (3,3%) с прогенией.

При благоприятном состоянии кормовой базы в оптимальных
репродуктивных местообитаниях песцы образуют поселения с ус-
тойчивым составом населения, который пополняется потомками
семей, образующих «ядро поселения». Родственные связи этих пес-
цов прослежены фенетически (Овсянников, 1993).

Самцы косули в пределах своих участков обитания спарива-
ются «с одними и теми же самками, причем нередко с дочерьми»
(Данилкин, 1999, с. 119).  При недостаточном количестве взрослых
самцов дикого кабана в размножении участвуют сеголетки, сексу-
альными партнерами которых ввиду небольших размеров могут быть
только сестры (Волох, 2014).

Из вышеизложенного следует, что в природе могут происходить
инбредные спаривания, но частота их не изучена. Считают, что живот-
ные избегают тесного инбридинга путем этологических и других внут-
рипопуляционных механизмов (охрана гаремов от молодых самцов,
узнавание родственников, возрастной кросс, неодновременное созре-
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вание самцов и самок из одного выводка и т. д.) (Шилов, 1997).
Преимущественная эмиграция самцов предотвращает инбри-
динг, возникающий при концентрации родственных особей
(Шилов, 1991). Действительно, молодые самцы дикого кабана
удалялись от места мечения на 8 км, а самки лишь на 2 км
(Stubbe, 1987). Однако разница в расстояниях, на которые пере-
селяются молодые суслики (самцы и самки) от выводковой норы
менее существенна и нередко измеряется метрами. Самцы
большого суслика расселяются на 23 ± 2,4 м (n = 17), а самки на
15,0 ± 2,0 м (n=12). Самцы крапчатого суслика уходят от выводко-
вой норы на 12,45 ± 1,98 м (n = 8), а самки на 7,73 ± 1,02 м (n = 9)
(Титов, 2003). Такие расстояния меньше радиуса брачной актив-
ности самцов, что не исключает спаривания между сибсами. Кро-
ме того, на далекие расстояния выселяются не все самцы из вы-
водка. Некоторые остаются вблизи места рождения и в случае ги-
бели отца могут занять его место в репродукции и спариваться с
оставшимися сестрами и матерью. То же относится и к другим
полигамным видам. Самки оленя и косули остаются на участках
обитания матерей, а самцы выселяются дальше, образуя стада хо-
лостяков, но после гибели отца его место наиболее вероятно мо-
жет занять один из сыновей, до этого обитавший поблизости. Его
потомки будут происходить от матери, сестер и дальних родствен-
ниц, входивших в гарем отца, т. е. будут в разной степени инбред-
ными. То же наблюдается и у других видов млекопитающих, мо-
лодые самцы которых образуют отдельные группировки холостя-
ков, но возвращаются в материнские группировки в случаях гибе-
ли своих отцов (Панов, 1983).

Препятствовать тесному инбридингу могут различные меха-
низмы. Но они не действуют одинаково у всех видов. В лаборатор-
ных опытах установлено, что общественная полевка избегает спа-
риваний с близкими родственниками, горийская полевка (Microtus
socialis goriensis) лишь иногда приносит потомство в парах из род-
ственных особей, а полевка Брандта (Microtus brandti Radde) сво-
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бодно размножается в родственных парах (Зоренко, Капрале, 2003).
Инбридинг в лаборатории является обычным явлением у узкоче-
репной полевки (Microtus gregalis Pall.) , но редко встречается у
степной пеструшки (Ченцова, 1969).

Инбридинг у всех млекопитающих предотвращается высокой
смертностью. Если из выводка остается одна особь, то она не мо-
жет спариться с сибсами. Вероятность тесного инбридинга умень-
шается.  Смертность молодых особей до достижения половой зре-
лости велика. А. А. Лисицын и А. М. Карпушев (1954) установили,
что во время спячки погибает 65,2% малых сусликов. М-Р.Д. Ма-
гомедов (1982) оценивает потери этого вида за время спячки в
50–60%, объясняя их недостаточными зимовочными запасами у
отдельных зверьков. Е. С. Некрасов (1979) сообщает, что в зимы с
глубоким промерзанием почвы (до 1,8 м) погибает до 83–90%
больших сусликов, ушедших в спячку. В Польше максимальная
гибель крапчатых сусликов за осенне-зимний период составила
63% от осенней численности (Surdasky, 1958). Смертность моло-
дых в течение первого года жизни достигает у серых сурков 70%,
красных сурков – 50% (Бибиков, 1978).

Гибель волков в первые полтора года до наступления половой
зрелости составляет 60–80% (Наумов, 1967). Высока смертность
молодняка (до 75–80%) у львов (Bertram, 1975). Смертность у пар-
нокопытных на первом году жизни тоже высокая. В Польше в тече-
ние первого года жизни погибает 66% косулят, в Болгарии уже к
октябрю гибнет 40%, в Румынии даже в местообитаниях с хоро-
шим и кормовыми и защитными условиями к весне погибает 53%
сеголеток, а с плохими – 75% (Тимофеева, 1985). На основании ли-
тературных данных А. А. Данилкин (2009) оценивает потери сего-
леток косуль в размере от 20 до 90%.

Смертность молодых диких кабанов (Sus scrofa L.) также вы-
сока. В Джунгарском Алатау и в Украине до годовалого возраста
доживают лишь 30 % сеголеток (Анненков, Литун, 1989; Волох,
1999). В Сибири и на Дальнем Востоке погибает в разные годы 60–
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100%, в центральных и западных областях России – 40–60% поро-
сят (Данилкин, 2009). Смертность молодняка сайги ежегодно дос-
тигает 50–80% (Данилкин, 2009). Расчетный уровень отхода сего-
леток у лося в Европейской России колеблется от 58 до 67%, дости-
гая местами 73%. Такой же уровень смертности лосят в Канаде и на
Аляске (55–75%) (Данилкин, 2009). Гибель молодых особей до дос-
тижения репродуктивного возраста не только существенно нивели-
рует результаты размножения, но и уменьшает возможность близ-
кородственных спариваний.

Этологические механизмы, препятствующие тесному инбри-
дингу, могут не срабатывать, если животные лишены возможнос-
ти выбирать себе неродственных партнеров из-за малочисленнос-
ти особей своего вида. В этом случае они вынуждены или спари-
ваться с родственниками, благодаря чему поддерживается числен-
ность пространственной группировки в следующих поколениях,
или не размножаться и вымирать со временем от старости, что
приводит ее к исчезновению. Поскольку многие виды млекопита-
ющих сохраняются после глубоких депрессий численности, мож-
но предположить, что хотя бы часть особей следуют первой стра-
тегии. Н. Ю. Ченцова (1969) считает, что при глубокой депрессии
численности при отсутствии неродственных производителей близ-
кородственное размножение может играть положительную роль для
выживания вида, обеспечивая продолжение рода.

Не следует относится к инбридингу в природе, как к нежела-
тельному и губительному для животных явлению. Действительно,
инбредная депрессия ухудшает конституцию, уменьшает жизнеспо-
собность особей, снижает плодовитость самок.  В условиях экспе-
римента с домашними свиньями плодовитость самок снижалась в
трех поколениях с 7,15 до 4,26 поросят, из которых до 2 месячного
возраста дожили всего 26,6% (Mc Phee et al., 1931). Низкая выжива-
емость молодняка и высокая яловость как следствие инбридинга
установлены у овец Я. Л. Глембоцким (1956). При изучении род-
ственных скрещиваний среди трех десятков видов млекопитающих
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установлено, что потомки от близкородственных пар: родители –
дети и брат – сестра отличаются пониженной до 33% выживаемос-
тью (Levin, 1989). Однако более продолжительные наблюдения по-
казали, что после нескольких поколений родственного разведения
неблагоприятные для организма последствия инбредной депрессии
у особей последующих поколений не обнаруживаются. Считается,
что все вредные для организма рецессивные гены, скрытые в гете-
розиготном состоянии, проявляются, становясь доминантными, и
отсеиваются отбором, а все животные становятся генетически од-
нородными (Иванова, Кравченко, 1967).  Многие породы домаш-
них животных, выведенные путем инбридинга, успешно существу-
ют длительное время. Поэтому в животноводстве и в природе инб-
ридинг выполняет и положительную роль, выступая в роли очисти-
теля генофонда от вредных генов.

При скрещивании близких родственников между собой теоре-
тически теряется 25% гетерозиготности в каждом следующем по-
колении, о чем свидетельствует увеличение коэффициента инбри-
динга. В зоопарке биосферного заповедника «Аскания-Нова» груп-
пировки некоторых видов копытных (кафрский буйвол, антилопы,
бизон, лошадь Пржевальского и др.) существуют десятки лет без
обновления производителей. Коэффициент генеалогичного сходства
у многих из них достигает 97–100%. Кафрские буйволы даже при
длительном близкородственном разведении способны производить
жизнеспособное потомство (Коринец, 2011). У некоторых живот-
ных проявляются признаки инбредного вырождения, но численность
сохраняется на одном уровне (Треус, Смаголь, 2001). Вероятно, в
благоприятных условиях полувольного содержания и присмотра че-
ловеком сформировался баланс рождаемости и смертности, а экст-
раординарные факторы смертности нивелируются усилиями сотруд-
ников питомников.

Высокий уровень смертности предотвращает массовый инб-
ридинг. Но для образования генетической линии не обязательны
близкородственные спаривания, которые у некоторых видов предот-
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вращаются поведенческими реакциями и другими механизмами.
Вероятно, в естественных условиях чаще имеет место отдаленный
инбридинг, в результате спариваний не близких, а дальних родствен-
ников. Со временем при оседлом образе жизни должна происхо-
дить гомозиготация потомков, приводящая к формированию гене-
тических линий в разных частях пространственных группировок.
В. В. Белкин и С. В. Стафеев (2014) расчетами согласно статистике
Райта доказали генетическую дифференциацию зайцев беляков из
разных районов Карелии, как следствие их оседлого образа жизни
и небольшого радиуса расселения.

Дифференциация генофонда пространственной группировки
в благоприятных условиях обитания характерна для млекопитаю-
щих, интенсивно использующих территорию. Но для номадных
видов и видов с постоянными перегруппировками она представля-
ется сомнительной. Некоторые млекопитающие ведут кочевой об-
раз жизни (антилопы, зебры, северные олени), других вынуждают
перемещаться по территории обстоятельства (например, частая сме-
на сельскохозяйственных культур влияет на подвижность мышей и
полевок в агробиоценозах). Постоянные перегруппировки населе-
ния обусловливают высокую генетическую разнокачественность
особей. Однако и у таких видов иногда становится возможной вре-
менная дифференциация генофонда. Это случается при глубоком
снижении численности, когда ареал фрагментируется, и небольшие
группы разнополых особей оказываются пространственно изоли-
рованными друг от друга расстояниями, во много раз превышаю-
щими радиус их брачной активности. В таких случаях спаривание
вынужденно осуществляется между особями, оказавшимися в изо-
ляции от других возможных половых партнеров, независимо от сте-
пени родства, что приводит к обособлению генофонда в каждой та-
кой изолированной группировке. В результате спариваний родствен-
ных особей после смены несколько поколений формируется опре-
деленное кровное родство всех особей их составляющих. Наиболее
быстро оно должно формироваться в случаях спаривания одного
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самца с несколькими самками, быстрее в плотно населенных и мед-
леннее в малонаселенных группировках, быстрее у видов, для кото-
рых обычны родственные спаривания, и медленнее у тех, у которых
развито «инцест табу».

Для получения эффекта гетерозиса, выражающегося в повыше-
нии рождаемости, скорости роста или других свойств организма, зоо-
техники скрещивают представителей разных внутрипородных линий.
В природе такие скрещивания возможны в определенных условиях,
например, при массовых перемещениях млекопитающих.

Вынужденные далекие переселения взрослых и молодых осо-
бей случаются после разрушения мест обитания природными и ан-
тропическими факторами (пожарами, наводнениями, лесоразработ-
ками, распашкой территории и др.) и при недостатке пищи. Они
отмечены у зайцев беляков на фазе снижения численности на фоне
острого дефицита зимних кормов (Лабутин, 1988). У зайцев руса-
ков в степной зоне Причерноморья в ХIХ и первой половине ХХ
столетия наблюдались массовые миграции с водоразделов в поймы
рек в многоснежные годы, связанные с недостатком доступных кор-
мов (Шершеневич, 1882; Корнеєв, 1960).

Наряду с оседлым образом жизни, в прошлом периодически
отмечались массовые переселения малого и, отчасти, крапчатого
сусликов. Сообщалось, что они способны переплывать даже круп-
ные реки (Черняев, 1857). Известны значительные перемещения
некоторых краснощёких сусликов. Повторными отловами меченых
особей установлено, что отдельные зверьки уходили за 5–50 вёрст
от мест мечения, преодолевая при этом водные преграды (Зверев,
1929). Причиной массовых переселений сусликов разных видов счи-
тают недостаток сочных кормов в период засухи (Виноградов, 1914;
Раль и др., 1933; Калабухов, 1935; Бируля, 1936; Шейкина,1955).

Изъятие особей в процессе охоты, специального истребления
или гибель от хищников и болезней разрушает сложившиеся или
потенциальные родительские пары. Например, подвижность серых
сурков увеличивается после разрежения их населения истребитель-
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ными мероприятиями, нарушающими состав семей. Выжившие оди-
ночные зверьки перемещаются, образуя скопления в наиболее бла-
гоприятных для жизни местах (Бибиков, 1967). Это приводит к сме-
не сексуальных партнеров, которые могут принадлежать к разным
генетическим линиям.

Влияние разных типов спаривания и условий
раннего постнатального онтогенеза на репродуктивный
потенциал самок

Смена преобладающего типа спариваний у млекопитающих
происходит в результате катастрофических природных явлений,
вызывающих массовую гибель населения и после истребительных
мероприятий. На освобожденной территории начинаются перегруп-
пировки уцелевших особей и приток мигрантов. Так, после обра-
ботки колоний ядами выжившие сурки продолжали жить поодиночке
и только на третий год объединились в новые семьи. Объединение
отдельных семей в колонии произошло еще позднее (Бибиков, 1988).
Мечением установлено, что три взрослых самца серых сурков все-
лились в места скоплений, которые образовались на территории с
искусственно разреженной ранее плотностью населения (Кичатов,
1971). Это дает основание предполагать, что в формировании но-
вых репродуктивных групп на слабо заселенной территории при-
нимают участие не только сохранившиеся после истребления мест-
ные особи, но и дальние мигранты. В восстановлении численнос-
ти сурков участвуют семьи, состоящие из зверьков, ранее обитав-
ших не только в разных репродуктивных группах, но и в разных
пространственных группировках – колониях. Благодаря им, уве-
личивается частота неродственных спариваний. Вероятно, поэто-
му в новых семьях значительно возрастает воспроизводство за счет
увеличения доли размножающихся самок и величины выводков
(Бибиков, Поле, 1986).
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Причина изменений рождаемости у хищных млекопитающих
тоже связана с изменениями наследственных свойств особей в ре-
зультате смены преобладающего типа спариваний. Низкая смертность
при оседлом обитании способствует появлению потомства от род-
ственных родителей. Вероятно, поэтому в период высокой численно-
сти волка в Восточной Европе в середине ХХ столетия средняя вели-
чина выводка была небольшой – 5 волчат (Рябов, 1988). Невысокая
рождаемость не компенсировала интенсивное истребление, начав-
шееся после окончания Великой Отечественной войны, что приве-
ло к снижению поголовья. Снижению численности способствовало
и накопление в популяции старых особей, что косвенно свидетель-
ствует о низком воспроизводстве. Увеличение среднего возраста
волков продолжалось до 1956 г. Именно в это время в коллекциях
встречено 10 зверей в возрасте 11–15 лет (Смирнов, Корытин, 1985).
Отмирание старых волков одновременно с пониженным приростом
и низкой выживаемостью молодых обусловили снижение численно-
сти и ее временную стабилизацию на невысоком уровне.

С конца 1950 гг. в период низкой численности  волка в СССР
повсеместно регистрируются волко-собачьи гибриды (Гурский,1975;
Павлов, 1982; Рябов, 1985). Дефицит половых партнеров вынуждал
волков спариваться с собаками. При этом у потомства увеличива-
лись гетерозиготность и репродуктивный потенциал. Если у оди-
чавших собак в Воронежской области средняя величина выводка
составляла 5,4 щенка, то плодовитость гибридных самок – 6,7 вол-
чат. Помеси, в отличие от чистокровных волков,  приносили потом-
ство уже в возрасте 8,5 месяцев и дважды в год (Рябов, 1985). Это
способствовало повышению рождаемости у волко-собачьих гибри-
дов в 1970–1980 гг. и сохранению волков, хотя и не чистокровных.
С ростом численности и в результате поглотительного скрещива-
ния происходило замещение гибридных особей настоящими волка-
ми, генотип которых оказывался разбавленным генами собак (Гур-
ский, 1985). В Северо-Западном Причерноморье и сейчас среди до-
бываемых волков встречаются особи с аномальной окраской (с пре-
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обладанием рыжего или черного оттенков) и другими признаками
гибридизации с собаками.

При разрежении населения в условиях интенсивного пресле-
дования человеком подвижность волков возрастает, и их перемеще-
ния на сотни километров составляют обычное явление (Бибиков,
Филимонов, 1985). Родительские пары в этом случае образуются из
неродственных особей, а у их потомков могут проявляться призна-
ки репродуктивного гетерозиса.

Ранее свободные от волков юго-восточные регионы Украины
были заселены волками, пришедшими, вероятно, из Северной Ук-
раины (Stronen et al., 2014).  Вспышка численности волка в конце
1990 – начале 2000 гг. в Запорожской, Херсонской и Луганской об-
ластях могла быть вызвана интенсификацией воспроизводства у
потомков этих вселенцев, происходящих из разных донорских про-
странственных группировок, что способствовало ускоренному вос-
становлению численности. В Северо-Западном Причерноморье в
сохранившихся очагах обитания волков рост численности обеспе-
чивался размножением плодовитых волко-собачьих гибридов, а в
незаселенных волками местообитаниях – интенсивным размноже-
нием потомков пришлых зверей.

Периодические перегруппировки соболей происходят в пери-
оды, неблагоприятные для их существования – в годы с недостат-
ком кормов и после них (Абрамов, 1961). В Баргузинском заповед-
нике зверьки уходили на 60–100 км от места мечения (Бакеев и
др.,1980). Причиной расселения также могут быть пожары, навод-
нения и другие катастрофические явления. Они одновременно сни-
жают плотность населения и нарушают структуру пространствен-
ных группировок, что изменяет систему спариваний. В последую-
щие годы на фазе восстановления популяций происходит появле-
ние высоко плодовитого потомства. Вероятно, поэтому в период
увеличения численности соболя в формировании прироста популя-
ции доля молодых самок превосходит долю взрослых и достигает
52,8%. На фазе снижения численности населения старые самки со-
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храняют свой репродуктивный потенциал, а молодые прекращают
размножаться (Ипполитов, 2009). Сходное явление отмечено у ли-
сицы. Молодые, впервые рожающие самки, «… более «чутко» реа-
гируют на изменение численности популяции, чем взрослые» (Ко-
рытин, 1983, с. 81). Родившись от неродственных родителей при
низкой плотности населения, они, видимо, приобретают повышен-
ную способность к воспроизводству сравнительно со своими ро-
дителями и увеличивают свой вклад в размножение популяции.
И наоборот, появившись в переуплотненных группировках от род-
ственных родителей, молодые самки не приступают к размноже-
нию, в то время как взрослые продолжают размножаться, реализуя
свой высокий воспроизводственный потенциал, сформированный
ранее в ходе онтогенеза на фазе роста численности при низкой плот-
ности населения и преобладании неродственных спариваний.

Часто перегруппировки особей случаются в результате антро-
погенного преобразования среды обитания. Примером тому являет-
ся выселение крапчатых сусликов после распашки старых посевов
люцерны. В образующихся новых поселениях встречаются особи,
ранее обитавшие в разных частях разрушенного поселения. Их по-
томков первых поколений отличает повышенная плодовитость и круп-
ные размеры, которые можно объяснить проявлениями гетерозиса в
результате спариваний сусликов из разных генетических линий, сфор-
мировавшихся в прежних поселениях. После появления второго –
третьего поколений дифференциация генофонда в них, вероятно, ока-
зывается достаточной для проявления репродуктивного и соматичес-
кого гетерозиса у потомков родителей, происходящих из разных час-
тей этого поселения, встретившихся на новом месте.

 Для проверки этого предположения мы использовали экспери-
ментальное создание поселений крапчатого суслика из неродственных
особей. На участок естественной растительности площадью 4–5 га, ис-
пользуемый под выпас скота, с трех сторон окруженный болотистой
местностью, а с четвертой – ограниченный с. Коблево, в конце авгу-
ста 1980 г. выпустили 66 сеголеток крапчатого суслика из двух до-



91

норских поселений на целине (34 самца из одного и 32 самки из дру-
гого), поэтому в следующем году родительские пары образовывались
из неродственных особей. Количество местных сусликов, обитав-
ших на этом экспериментальном участке, не превышало 15 особей.
Они представляли остатки вымирающего поселения. Благодаря ста-
рым нежилым норам, оставшимся от прежнего поселения, вселе-
ние новых сусликов прошло успешно. В 1981 г. их не отлавлива-
ли из-за невысокой численности. В 1982 г. и 1983 г. плодовитость
самок, родившихся в созданном поселении, достигла высоких зна-
чений соответственно 6,5 ± 0,63 и 7,0 ± 0,37 эмбрионов (табл. 18).
Донорские поселения к этому времени исчезли, вероятно, из-за
недостаточного прироста.

Причиной увеличения плодовитости самок мы считаем их про-
исхождение от родителей, обитавших в разных поселениях, обус-
ловившее временное проявление репродуктивного гетерозиса. Это
предположение подтверждает то, что последующие поколения са-
мок имели низкую плодовитость, в результате чего общая числен-
ность сусликов в данном поселении сокращалась и к весне 1989 г.
они исчезли.

В июне 1989 г. в нежилые норы, сохранившиеся в этом посе-
лении, мы повторно выпустили 17 взрослых самок и 50 сеголеток.
Их отловили в разных частях старого поселения на люцерновом поле
(площадью 30 га), в котором плодовитость годовалых самок весной
1989 г. составляла 5,7 ± 0,12 эмбрионов (n = 111), а весной 1990 г. –
4,8 ± 0,17 эмбрионов (n = 33). Самки-основатели нового поселения
относились к малоплодовитым поколениям, а особи разных полов,
вероятно, были неродственными. В 1990 г. сусликов не отлавливали
ввиду их малочисленности. Плодовитость годовалых самок, рож-
денных в новом поселении, в 1991 г. составила 7,8 ± 0,52 эмбрио-
нов (n = 11). Плодовитость самок следующих поколений уменьши-
лась, численность сусликов ежегодно снижалась, и в 1996 г. они
исчезли (см. табл. 18). И в этом поселении причиной временного
увеличения плодовитости самок следует считать проявления реп-
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 Таблица 18
Изменения показателей воспроизводства крапчатых сусликов

в  искусственно созданных поселениях на выгоне у с. Коблево,
Одесская область (Лобков, 1999)

Сезоны размножения, 
прошедшие после выпуска 

сусликов-основателей К
ол

-в
о 

 
са

мо
к Количество  

эмбрионов на 1 
размножающуюся 

самку (Х±sх) 

Доля 
размножаю-

щихся самок, % 

Поселение, основанное в 1980 г. 

Второй 13 6,5 ± 0,63 100 

Третий 17 7,0 ± 0,37 100 

Пятый 34 6,1 ± 0,35 100 

Шестой 36 6,2 ± 0,33 97,3 

Седьмой 13 5,7 ± 0,32 72,7 

Восьмой 6 5,0 ± 0,40 46,2 

Поселение, основанное в 1989 г. 

Второй 11 7,8 ± 0,52 100 

Третий 11 6,6 ± 0,34 100 

Пятый 10 6,3 ± 0,26 100 

Шестой 6 4,5 ± 1,18 100 
 

Различия между крайними показателями средней плодовитости самок
в каждом поселении достоверны (р < 0,05).

родуктивного гетерозиса. Как и в первом поселении, увеличение
плодовитости наблюдалось только в начале его образования, когда
размножались самки, рожденные от неродственных особей-осно-
вателей, ранее обитавших в разных частях донорского поселения.



93

Иных причин, вызвавших изменения плодовитости, в обоих случа-
ях мы не видим. Кормовая база в годы наблюдений была достаточ-
ной и одинаковой. Сусликами не было заселено все пригодное для
их обитания пространство.

Аналогичным образом формируются пространственные груп-
пировки и у других видов млекопитающих, которые на фазе нарас-
тания численности образуются в ходе заселения новых территорий.
Особи-основатели малочисленны и, как правило, не родственны друг
другу. Увеличение показателей размножения и размеров их потом-
ков, которые отмечаются в этот период, могут являться проявлени-
ем «гибридной силы». Так как гетерозис затухает в последующих
поколениях, то становится понятным и снижение воспроизводства
еще на фазе увеличения численности до достижения ее пиковых
значений. Оно не объяснимо тесным инбридингом, так как в на-
чальной стадии образования пространственных группировок коли-
чество родственных особей в репродуктивных группах невелико,
но объяснимо затуханием гетерозиса в следующих поколениях.

Важную роль происхождения самок от неродственных родите-
лей в повышении их плодовитости в условиях низкой плотности насе-
ления подтверждают наблюдения за поселением на люцерновом поле у
с. Мизикевича, с начала образования которого прошло 4 года, а плот-
ность зимовочных нор в 1976 г.  местами доходила до 300 ос./га. Продол-
жительное существование в благоприятных условиях способствовало
накоплению родственных особей в репродуктивных группах. В пери-
од массового рождения молодых в апреле 1976 г. сусликов истребляли
отравленными приманками. Уцелевшие самки, среди которых годова-
лые имели по 6,4 ± 0,16 эмбрионов (n = 64), успешно выкормили по-
томство. Оно происходило, в основном, от родственных родителей, на-
копленных в репродуктивных группах за несколько лет, и после рож-
дения в мае – июне 1976 г. развивалось в условиях низкой плотности и
нарушенной пространственно-этологической структуры населения.
В следующем 1977 г. плодовитость самок этого поколения не увели-
чилась и составила 6,4 ± 0,32 эмбрионов (n = 25). В июле того же
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1976 г. половину посевов люцерны вспахали, и обитавшие там сус-
лики переселились на оставшуюся нетронутой часть поля, где сме-
шались с местными особями. В апреле следующего 1977 г. снова
провели их истребление. Особи из сохранившихся выводков опять
развивались в условиях разреженного обитания при плотности 5–10
ос./га. Но происходили они преимущественно от неродственных ро-
дителей, ранее обитавших в разных частях поселения, что обусловило
их генетическую разнокачественность. В 1978 г. плодовитость го-
довалых самок составила 7,4 ± 0,4 эмбрионов (n = 17) и была дос-
товерно выше (p < 0,05), чем у самок предшествующего поколе-
ния (Лобков, 1983). Одинаково низкая плотность населения при
разрушенной пространственной структуре в период постнатального
онтогенеза молодых самок в первом и во втором случаях по-разному
сказалась на их плодовитости. Те самки, чьи родители обитали в дав-
но сформированных репродуктивных группах и были, вероятно, свя-
заны в той или иной степени кровным родством, несмотря на разре-
женное обитание, сохранили прежний невысокий репродуктивный
потенциал, а рожденные от перегруппировавшихся, и поэтому нерод-
ственных родителей в тех же условиях раннего постнатального он-
тогенеза, его увеличили.

Для эффекта гетерозиса важно не только происхождение роди-
телей, но и специфические условия, при которых он  проявляется.
Таковыми в естественных местах обитания могут выступать низкая
плотность населения и еще не сформированная или разрушенная про-
странственная структура. При высокой плотности населения у са-
мок, происходивших от неродственных родителей, повышенная
плодовитость не наблюдалась. Так, в 1996 г. поселение крапчатых
сусликов «Червоный хутор» находилось на заключительной стадии
своего формирования (плотность достигала 150 ос./га, средняя пло-
довитость самок 6,6 ± 0,18 эмбрионов, n = 22). Оно располагалось
на люцерновом поле, которое было вспахано в июле 1996 г. в пери-
од залегания сусликов в спячку. Некоторые, еще не залегшие в спячку
особи,  переселились на смежные участки соседнего поля, засеян-
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ного люцерной весной того же года. В результате 100-метровая по-
лоса посева, примыкающая к вспаханному полю, в конце августа
1996 г. оказалась плотно заселенной сусликами (100–150 ос./га).
Суслики, родившиеся в 1997 г. на новом месте, происходили от явно
неродственных родителей, мигрировавших из разных частей вспа-
ханного поля. Несмотря на это, их плодовитость в 1998 г. оказалась
невысокой (5,4 ± 0,24 эмбрионов, n = 21) (рис. 7).

Рис. 7. Изменение средней плодовитости годовалых самок крап-
чатого суслика до и после перегруппировок населения в 1996 и 1997 гг.
в условиях разной плотности населения. 1 – поселение «Червоный ху-
тор»; 2 – поселение «Червоный хутор 1». Одесская область. Количе-
ство самок в пробах: 10 – 25 особей.

Примечание. В 2001–2003 гг. в поселении «Червоный хутор 1» сусли-
ков не отлавливали.
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В другом изученном нами поселении «Червоный хутор 1» ле-
том 1997 г. суслики тоже были вытеснены вспашкой на смежный
участок люцернового поля, который заселили с плотностью 150–
200 ос./га. Плодовитость их годовалых потомков, родившихся в сразу
сформировавшихся репродуктивных группах и тоже происходивших
от неродственных родителей, осталась на таком же низком уровне, как
в 1997 г. (5,8 ± 0,16 эмбрионов, n = 21), и составляла соответственно в
1998 г. – 6,1 ± 0,33 (n = 12) и в 1999 г. – 5,6 ± 0,32 (n = 18) эмбрио-
нов (см. рис. 7). Годовалые самки, происходившие от неродствен-
ных родителей в поселениях «Червоный хутор» и Червоный ху-
тор 1», развивались при повышенной плотности населения в
сформированных репродуктивных группах. При очень низкой плот-
ности населения последние долго не могут образоваться, так как
для этого просто не хватает особей.  При массовом заселении терри-
тории сусликами распределение пространства между ними и образо-
вание репродуктивных групп, состоящих из многих особей, проис-
ходят сразу. Внутривидовые отношения, выраженные в формах кон-
куренции за убежища, иерархии и агрессии между особями – наибо-
лее вероятная причина того, что репродуктивный гетерозис у годова-
лых самок, происходящих в основном от неродственных родителей,
не проявился. Условия развития в раннем постнатальном онтогене-
зе в плотно населенных репродуктивных группах, вероятно, блоки-
руют проявления гетерозиса у аутбредных самок.

К 1999 г. из-за невысокого прироста населения и естественной
элиминации сусликов старших возрастных групп плотность особей в
первом поселении «Червоный хутор» понизилась до 10–15 ос./га. Сред-
няя величина выводков хотя и достоверно увеличилась до 6,4 ± 0,22
эмбрионов (n = 13, р < 0,01), но так и не достигла максимальных
значений (7,5 ± 0,32 эмбрионов, n = 10), отмеченных в материнс-
ком поселении в 1995 г. (см. рис. 7). И только в 2001 и 2002 гг.
после очередной перегруппировки сусликов в результате распаш-
ки половины поля и сокращения плотности населения до 5–10 ос./га
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вследствие вымирания старых особей и невысоких приростов она
увеличилась у годовалых самок почти до значений 1995 г.

В поселении «Червоный хутор 1» численность сусликов так-
же сокращалась, но отловы в 2001–2003 гг. не проводили. В 2004 г.
при плотности 3–5 ос./га плодовитость годовалых самок составила
7,8  ±  0,6 эмбрионов (n  =  9) (см. рис. 7).

В обоих поселениях («Червоный хутор» и «Червоный хутор 1»)
увеличение плодовитости самок произошло в поколениях, родивших-
ся после вымирания большинства состарившихся сусликов в услови-
ях разрушившейся пространственно-этологической структуры и вы-
нужденных в связи с этим перегруппировок оставшихся особей.

*****
Причинами изменений показателей воспроизводства, морфоло-

гических и физиологических признаков является происхождение осо-
бей и условия развития в раннем постнатальном онтогенезе. В бла-
гоприятных условиях обитания ходе цикла численности млекопи-
тающие проходят фазы обособленного существования в отдельных
репродуктивных группах, которые в периоды ее депрессий оказыва-
ются пространственно изолироваными от соседних. Вероятность спа-
риваний между близкими родственниками в них повышается. Род-
ственные спаривания обусловливают дифференциацию генофонда в
пределах пространственных группировок. Последующие перегруп-
пировки особей и рождение ими потомства увеличивают разнокаче-
ственность населения и могут вызывать проявления репродуктивно-
го гетерозиса, но лишь в условиях низкой плотности населения и не-
сформированной пространственно-этологической структуры.
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 ГЛАВА 4

ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННЫЕ МЕХАНИЗМЫ
РЕГУЛИРОВАНИЯ РОЖДАЕМОСТИ

У МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Численность изолированных пространственных группировок
млекопитающих определяется балансом рождаемости и смертнос-
ти. Воспроизводство населения первично по отношению к его убы-
ли, т. к. чтобы погибнуть, особи должны прежде появиться на свет.
Поэтому среди причин изменений численности млекопитающих
одной из главных являются колебания годовых приростов, вызыва-
емые внешними и внутрипопуляционными факторами.

Внешние факторы регулируют численность как непосредствен-
но, так и опосредовано, включая специальные внутрипопуляцион-
ные механизмы, представляющие способы реализации изменений
пространственной структуры, внутривидовых отношений и плот-
ности населения в физиологические процессы, регулирующие раз-
множение и смертность. Они могут быть видоспецифическими, т.
е. основанными на особенностях биологии конкретных видов и,
наоборот, неспецифическими, основанными на общих для всех ви-
дов законах природы. К последним относятся законы передачи на-
следственной информации, сформировавшиеся в ходе длительной
эволюции. Логично предположить, что общие для всех видов явле-
ния инбредной депрессии и гетерозиса сохранились благодаря тому,
что выполняют определенную роль в функционировании популя-
ций. Эта роль заключается в том, что родственные спаривания в
течение нескольких поколений обусловливают дифференциацию
генофонда в пространственных группировках млекопитающих.
Скрещивание особей из разных частей таких группировок приво-
дит к появлению аутбредного потомства, у которого в определен-
ных условиях проявляется гетерозис.  В пользу этого предположе-
ния свидетельствует разнокачественность особей, рожденных на
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разных фазах изменения численности, на которых преобладающи-
ми являются то инбредные, то аутбредные спаривания. Исходя из
этого, наряду с различными видоспецифическими внутрипопуля-
ционными механизмами регулирования численности, основанны-
ми на физиологических эффектах стресса, на изменениях генети-
ческих стереотипов поведения и другими, население млекопитаю-
щих должны контролировать и неспецифические механизмы регу-
лирования рождаемости, основанные на общих закономерностях
передачи генетической информации и общие для всех млекопитаю-
щих. Их можно обнаружить у видов разных систематических групп
в ходе исследования динамики численности населения.

Особенности проявления внутрипопуляционных
механизмов регулирования рождаемости

Включение механизма увеличения рождаемости является
популяционным ответом на масштабные внешние воздействия, ко-
торые приводят к нарушению пространственно-этологической
структуры, сокращениям и перегруппировкам населения, после ко-
торых появляется особо плодовитое и крупное потомство. Его вык-
лючение происходит автоматически в следующих поколениях, фор-
мированием и последующей стабилизацией пространственно-это-
логической структуры со всеми вытекающими из этого состояния
последствиями (понижением репродуктивного потенциала у новых
поколений самок и уменьшением размеров особей этих поколений).
Поэтому эффект увеличения рождаемости уникален. Он наблюда-
ется только на ранней стадии образования пространственных груп-
пировок, когда население невелико, а его распределение случайное.

В условиях структурированного обитания с высокой плотнос-
тью населения проявления гетерозиса подавляются, даже у потом-
ков неродственных родителей, что подтверждается приведенными
выше наблюдениями за плотно населенными поселениями крапча-
того суслика. Высокая плотность обитания блокирует проявления
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гетерозиса только у некоторых грызунов, а у других видов, для
которых скопления не характерны, он проявляется всегда. Хищ-
ные и парнокопытные обычно распределены в пространстве так,
что молодые особи в период раннего онтогенеза обычно не конку-
рируют и не контактируют со сверстниками из других выводков и
чужими взрослыми особями.

Включение механизма уменьшения рождаемости осуществ-
ляется завершением формирования пространственно-этологической
структуры и повышением плотности населения, в результате чего
появляются самки с невысоким репродуктивным потенциалом, без
выраженных проявлений репродуктивного гетерозиса. Обычно оно
начинается еще перед пиком численности и рожденные в это время
особи уже не имеют тех крупных размеров и повышенного репро-
дуктивного потенциала, которые были свойственны их родителям.

На фазе уменьшения численности у разных видов млекопита-
ющих отмечается подавленное размножение, причем у особей не
одного, а нескольких поколений. Считают, что существование са-
мок на этой фазе имеет долговременные вредные последствия в от-
ношении свойств двух последующих генераций (Mihok, Boonstra,
1992). Об ослаблении репродуктивных функций у самок несколь-
ких поколений пенсильванских полевок, живущих на спаде числен-
ности, пишут Д. Девис и Д. Кристиан (1976).

При снижении численности происходит фрагментация сплош-
ного ареала на отдельные пространственные группировки, связь меж-
ду которыми ослабляется. Так, в период высокой численности косуль
в степном Причерноморье (1978–1992 гг.) ближайшие очаги их оби-
тания располагались на расстоянии 8,0 ± 0,51 км (3,1–14,8 км), а после
ее сокращения оно увеличилось в 2003 г. до 12,6 ± 1,65 (5,2–39,1 км).
У кабана в том же регионе этот показатель изменился соответствен-
но с 11,1 ± 1,15 км (3,1–24,3 км) в 1978–1992 гг. до 51,3 ± 3,61 км
(21–105,0 км) в 2002 г. (Волох, 2014). Колебания численности лося
в прошлом приводили к фрагментации заселенной им территории в
Западной Сибири (Москвитина и др., 2011). В периоды депрессий
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численности популяция водяной полевки в Северной Барабе рас-
падается на мелкие изолированные группы (Ковалева и др., 2011).
При сокращении численности нарушаются связи между особями
и в пределах одной пространственной группировки, но, несмотря
на это, длительно сохраняются отдельные репродуктивные груп-
пы. Установлено, что снижение численности мало влияет на соци-
альную организацию таких групп у водяной полевки (Плюснин,
Евсиков, 1985). Родительские пары образуются преимущественно
из особей, принадлежащих к одной и той же репродуктивной груп-
пе, плотность населения которой уменьшается, но ее простран-
ственная структура и родственные связи между особями остаются
прежними. Последствиями размножения в таких условиях явля-
ются ослабление репродуктивных функций и ухудшение физичес-
кого состояния потомков, которые могут объясняться и проявлением
инбредной депрессии.

Из-за более низкого репродуктивного потенциала на фазе сни-
жения численности самки вносят меньший вклад в воспроизвод-
ство  сравнительно с самками, рожденными на фазе роста числен-
ности. Своим существованием взрослые особи поддерживают про-
странственно-этологическую структуру, препятствуя перегруппи-
ровкам населения. После их вымирания от старости, вследствие эли-
минации природными или антропическими факторами разрушают-
ся сложившиеся внутривидовые отношения и пространственная
структура группировок. Единичные особи, сохраняющиеся  в выми-
рающих репродуктивных группах, вынуждены совершать дальние
переселения в поисках партнеров для размножения из других таких
групп. Создаются условия для аутбредных спариваний. У потом-
ства проявляется репродуктивный гетерозис, и численность начи-
нает восстанавливаться путем повышения рождаемости.

  Элементарной структурно-функциональной единицей, обес-
печивающей воспроизводство населения млекопитающих, являет-
ся репродуктивная группа. Образование репродуктивных групп
происходит при заселении животными новых территорий в резуль-
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тате расширения ареалов, после депрессии численности, истреби-
тельных мероприятий, вытеснения из мест прежнего обитания.
Они недолговечны и распадаются вследствие дисперсии их чле-
нов в пространстве из-за дефицита кормов, изменения местооби-
таний или их гибели от погодных аномалий (морозов, наводнений),
врагов, болезней и пр.

Репродуктивные группы являются той элементарной струк-
турной единицей популяции, где срабатывает механизм регуля-
ции рождаемости, увеличивая или сокращая воспроизводство на-
селения. В благоприятные для существования животных перио-
ды судьба конкретных репродуктивных групп зависит от биото-
пических и других условий их обитания. В одних увеличивается
смертность из-за недостаточности укрытий, и они вскоре выми-
рают, другие зависят от сезонности обеспечения пищей и распа-
даются при истощении кормовой базы, третьи образуются зано-
во внутрипопуляционными мигрантами на освободившихся
территориях. В результате длительно существующие простран-
ственные группировки млекопитающих могут оказаться пред-
ставленными разновозрастными репродуктивными группами с
разнонаправленным ходом воспроизводства. Сокращение рож-
даемости в одних репродуктивных группах компенсируется ее
увеличением в других. Для таких пространственных группиро-
вок характерна относительно стабильная численность.

Синхронизировать увеличение воспроизводства во всех реп-
родуктивных группах одновременно могут внешние или внутрипо-
пуляционные факторы. Вымирания населения от голода, погодных
условий, физическое истребление и другие негативные факторы
приводят к одновременному разрушению всех репродуктивных
групп, независимо от тех стадий, на которых они находятся (на ста-
диях образования или распада), вынуждая уцелевших особей объе-
диняться в новые группы. Механизм увеличения рождаемости вклю-
чается одновременно во всех заново образующихся репродуктив-
ных группах, что обеспечивает нарастание общей численности. Чем
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на большую территорию распространяются указанные воздействия, тем
на больших пространствах увеличивается численность животных.

Массовые размножения водяной полевки, ондатры, зайца беля-
ка в Западной Сибири охватывают территории целых администра-
тивных районов (Абашкин, 1974; Пантелеев, 2010).  Их вызывают
природные многолетние циклы колебания уровня воды в озерных
котловинах. Во влажные периоды уменьшается численность зайцев
беляков из-за сокращения пригодных биотопов, в сухие – сокраща-
ются места обитания для ондатры и водяной полевки, и они в массе
погибают. Лишь немногие особи сохраняются в местах переживания
неблагоприятных условий, где, размножаясь, обусловливают диффе-
ренциацию генофонда на отдельные генетические линии. На проти-
воположной фазе цикла обводненности территории, когда на обшир-
ных пространствах образуются благоприятные для жизни места оби-
тания, животные расселяются. Происходит смешение особей из раз-
ных участков их временного существования и образуется множество
репродуктивных групп, состоящих из неродственных особей, аутб-
редные потомки которых вследствие интенсивного воспроизводства
создают эффект массового размножения.

Другим примером синхронизации процессов воспроизводства
на значительных пространствах являются массовые размножения
мелких грызунов. Фактором, одновременно включающим механизм
увеличения рождаемости во всех репродуктивных группах на огром-
ных пространствах, выступают аномальные погодные явления. Мас-
совому размножению обыкновенной полевки в 2004 г. в Украине пред-
шествовало масштабное вымирание этих грызунов от морозов, охва-
тивших эти территории в бесснежный период в декабре 2002 г. Немно-
гие особи сохранились в стациях переживания на неудобьях в лесо-
насаждениях, стогах соломы и прочих местах. В 2003 г. численность
грызунов была низкой. В это время происходило их размножение в
сформировавшихся из уцелевших особей репродуктивных группах
и дифференциация генофонда в каждой из них, благодаря скрещи-
ванию родственных особей в нескольких поколениях. Этот процесс
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происходил одинаково во всех репродуктивных группах, располо-
женных на огромных пространствах, охваченных зимней непого-
дой. К следующему 2004 г. вследствие недостатка кормов весной
в местах обитания изолированных репродуктивных групп из-за
увеличения плотности населения началось выселение полевок на
посевы зерновых, где встречались особи из разных генетических
линий. Они массово образовывали новые репродуктивные груп-
пы из неродственных родителей. Поэтому первые поколения, рож-
денные весной 2004 г, оказались аутбредными и, вероятно, с по-
вышенной плодовитостью самок, т. к. их размножение в последу-
ющий период обусловило вспышку численности, охватившую тер-
ритории, на которых грызуны вымерли в 2002 г.

Экологические последствия  выключения
внутрипопуляционного механизма увеличения
рождаемости

Повышению рождаемости млекопитающих предшествуют
масштабные обмены особями между разными репродуктивными
группами и пространственными группировками, которые проис-
ходят при перемещениях животных, вызванных недостатком кор-
мов, вытеснением их из мест обитания распашкой целины, выруб-
кой лесов, разрежением плотности населения вследствие массовой
гибели и др. В результате увеличивается не только разнокачествен-
ность потомков, но и репродуктивный потенциал самок. Поэтому чис-
ленность животных и их ареалы после катастрофических воздействий
обычно восстанавливаются со временем.

Изменение условий существования вследствие изменений кли-
мата происходят постепенно. Благодаря различиям местообитаний,
заселенных особями того или иного вида, внешние воздействия не
вызывают повсеместного вымирание населения, а сначала приво-
дят к фрагментации ареалов. Если расстояние между пространствен-
ными группировками в ходе сокращения численности популяций
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оказывается больше дистанции возможных перемещений особей,
то далее они продолжают существовать в полной изоляции, анало-
гичной островным пространственным группировкам. В отсутствии
миграционного обмена с другими группировками численность из-
меняется при нарушениях баланса рождаемости и смертности.

Причины смертности подразделяются на ординарные и экст-
раординарные. К первым относятся смертность от причин, связан-
ных с возрастными изменениями организма, гибель от хищников и
др. Все они для конкретных пространственных группировок обус-
ловливают нормальную величину смертности, адекватную вели-
чине рождаемости. Ко вторым относятся эпизодические экстраор-
динарные воздействия, вызывающие дополнительную массовую
гибель животных (эпизоотии, аномальные погодные явления, ис-
требительные мероприятия и др.), которые через некоторое время
прекращаются. После них остаются только ординарные факторы.
Дополнительная смертность исключается, но прежняя (нормальная)
сохраняет свою относительную величину. При балансе рождаемос-
ти и смертности, свойственном группировкам со стабильной чис-
ленностью, исходная численность восстановиться не может, так как
прирост соответствует убыли населения. Поэтому для компенсации
дополнительных потерь населения должно произойти временное пре-
вышение рождаемости над смертностью, что обеспечивается вклю-
чением соответствующего внутрипопуляционного механизма.

Но иногда такого увеличения рождаемости не происходит. Это
случается в длительно изолированных пространственных группи-
ровках млекопитающих. В первые годы после их образования пре-
обладают спаривания между особями-соседями, состоящими в той
либо иной степени родства, в результате чего происходит диффе-
ренциация генофонда в их разных частях.  Вблизи места рождения
обычно остается 2/3 молодых особей (см. выше), но остальные рас-
селяются на более далекие расстояния.

Групповым мечением тетрациклином молодых крапчатых сус-
ликов в период начала их выхода из выводковых нор нами было
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установлено, что наряду с филопатричными особями встречались
сеголетки, которые поселялись далеко за пределами учетных пло-
щадок (табл. 19). Именно они пополняли другие репродуктивные
группировки или объединялись в новые (Лобков, 1999).

Если стабильное существование населения продолжается дол-
го, то обмен этими дальними мигрантами между разными частями
пространственной группировки становится существенным для пе-
ремешивания генофонда, несмотря на менее значительное их коли-
чество сравнительно с оседлыми особями. В результате после сме-
ны многих поколений дифференциация генофонда в разных частях
пространственных группировок постепенно сменяется его гомоге-
низацией. Все особи оказываются сходными по наследственным ка-
чествам, и скрещивание их между собой даже после вынужденных
перегруппировок населения не влечет возникновения генетических
эффектов, приводящих к повышению у них рождаемости и жизне-
способности особей, что наблюдаются только при скрещивании жи-
вотных с различающимися генотипами. Чем меньше количество осо-

Пол 
Отловлено 
повторно, 

особей 

 
Количество особей, отловленных на 

разных расстояниях от площадки 
мечения 

 
0 – 50 м 50 – 100 м 100 – 300 м 

ос. % ос. % ос. % 

Самцы 26 15 57,7 7 26,9 4 15,4 

Самки 49 21 42,9 6 12,2 22 44,9 

 

Таблица 19
Дальность расселения сеголеток крапчатого суслика в по-

селениях на полях люцерны по данным группового мечения тет-
рациклином. 1986–1987 гг., Одесская область  (Лобков, 1999)
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бей, составляющих такую группировку, тем скорее ее генофонд ста-
новится однородным. Внутрипопуляционный механизм увеличения
рождаемости не может быть задействован для увеличения числен-
ности, потому что все особи принадлежат не к разным, а к одной
генетической линии. Длительно изолированные пространствен-
ные группировки наиболее чувствительны к экстраординарным
факторам смертности, так как элиминация приводит к сокраще-
нию общей численности, которая больше не восстанавливается
из-за невозможности увеличения рождаемости (рис. 8).

Рис. 8. Схема изменения численности населения пространствен-
ной группировки в течение длительного периода со сменой многих по-
колений особей после временных экстраординарных губительных воз-
действий (показаны стрелками) в результате включения неспецифи-
ческого внутрипопуляционного механизма увеличения рождаемости (1)
и при отключенном неспецифическом внутрипопуляционном механиз-
ме увеличения рождаемости (2)
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Поэтому в островных популяциях полевок циклические из-
менения численности не обнаруживаются, в то время как у мате-
риковых популяций тех же видов численность изменяется цикли-
чески (Шилов, 1998). Для островных популяций характерен ста-
бильный тип динамики численности с небольшой амплитудой ко-
лебаний, не более чем двукратной, и очень низкий уровень рож-
даемости (Шефтель, 2007).

Снижение численности популяций и повышение вероятно-
сти инбридинга сопровождаются увеличением гомозиготности,
снижением уровня иммунного ответа и повышением восприим-
чивости к заболеваниям (Найденко, 2011), что еще больше уве-
личивает элиминацию населения от неблагоприятных воздей-
ствий. Если влияние неблагоприятных факторов  продолжитель-
но или они вызывают массовую гибель особей, то такие группи-
ровки со временем полностью вымирают.

Примером утраты способности к восстановлению численно-
сти путем повышения рождаемости, на наш взгляд, служит исто-
рия изолированной популяции песца острова Медный, плотность
населения которого до 1970-х годов была исключительно высокой.
Из-за эпизоотии численность ее резко сократилась. В течение пос-
ледующих десятилетий после смены более чем 10 поколений плот-
ность населения не превышала 10–15% предыдущей. Размножение
все эти годы было подавленным, а величина выводков не увеличи-
лась, что и служило препятствием к восстановлению численности
(Гольцман, 2007). Последующие исследования этой популяции по-
казали, что продолжительная изоляция привела к снижению гене-
тического полиморфизма еще до последнего снижения численнос-
ти (Плошница, и др., 2011).

Полагаем, что генофонд данной небольшой популяции в ре-
зультате длительной островной изоляции стал гомогенным в резуль-
тате дрейфа генов, а все особи оказались генетически однородны-
ми. Поэтому и не происходит увеличение репродуктивного потен-
циала у потомков, уцелевших после эпизоотии песцов, после неиз-
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бежных перегруппировок из-за нарушения пространственно-этоло-
гической структуры в результате их массового вымирания. Даже
аутбредные скрещивания не приводят к репродуктивному гетеро-
зису вследствие сформировавшейся однородности генотипов всех
особей данной пространственной группировки.

Если в результате сокращения ареала вид оказывается представ-
ленным только одной пространственной группировкой, в результате
указанных процессов не способной к восстановлению численности
путем повышения рождаемости, то он обречен на исчезновение из
природы. Неважно, будут ли губительные факторы природными или
антропическими. Любая дополнительная элиминация будет представ-
лять угрозу его существованию. В доисторические времена она обус-
ловливалась естественными факторами, а в последние столетия их
иногда дополняли антропогенные воздействия. Вымирание отдель-
ных видов является следствием генетических процессов в длительно
существующих замкнутых группировках с последующим выключе-
нием неспецифического механизма увеличения рождаемости, что
делает невозможным восстановление их численности после случай-
ных экстраординарных элиминирующих воздействий.

Снижение генетического разнообразия и выключение механиз-
ма увеличения рождаемости, вероятно, предшествовало вымиранию
некоторых видов или сокращению численности редких ныне видов
млекопитающих. Подтверждением сказанного могут служить иссле-
дования, проведенные по сусликам Поволжья. Количество поселе-
ний крапчатого, желтого и большого сусликов быстро сокращается,
что связано с фрагментацией ареалов и уменьшением генетического
разнообразия. Анализ аллельного разнообразия правобережных по-
пуляций большого суслика выявил их повышенную клональность и
уязвимость вследствие генетической однородности (Титов и др., 2009).

Одной из основных причин деградации дикой популяции бело-
вежских зубров явилась низкая рождаемость (Буневич, 1999). Обедне-
ние генофонда зубра – причина низкой жизнеспособности и современ-
ного медленного восстановления его численности (Сипко и др., 1999).
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Однако одомашненные формы редких и вымерших видов служат
примером высокой выживаемости и приспособляемости. Дикая ло-
шадь Пржевальского (Equus ferus przewalski Poliakov) исчезла из
природы, а одичавшие домашние лошади – мустанги успешно су-
ществуют в прериях Америки. Предок домашнего скота – тур (Bos
primigenius Bojanus) вымер, зубр близок к вымиранию, а домашний
скот многочислен и обитает на тех же территориях, где ранее суще-
ствовали эти виды.

Можно предположить, что в прошлом в результате каких-то ес-
тественных или антропических причин произошли фрагментация и
сокращение ареалов тура, зубра, лошади Пржевальского. Со време-
нем их изолированные пространственные группировки утратили спо-
собность к восстановлению численности в связи с выключением внут-
рипопуляционного механизма увеличения рождаемости, а изъятие
человеком, не компенсируемое увеличением рождаемости, постави-
ло их на грани существования. Дикие копытные (лось, кабан, олень,
сайга), обитавшие одновременно с ними, но сохранившие большие
сплошные ареалы и возможность периодического обмена особями
между популяциями и отдельными их частями, дожили до наших дней
в природных условиях, хотя испытывали не меньший пресс со сторо-
ны человека. Генофонд одомашненных животных сохранил высокое
разнообразие благодаря постоянному перемешиванию населения в
ходе продажи в другие местности, захвата в качестве военных трофе-
ев, а также в результате искусственного отбора и селекции.

Участие разных внутрипопуляционных механизмов в
регулировании численности

Поскольку генетическая основа передачи наследственных
свойств организма является общей для млекопитающих, то и регули-
рование рождаемости внутрипопуляционными механизмами, осно-
ванными на генетических эффектах разных типов спаривания, дол-
жно быть свойственно всем видам. Если рождаемость определяет
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изменения численности, то она участвует в ее регуляции одновре-
менно с другими внутрипопуляционными механизмами. Регуляция
численности увеличением или уменьшением рождаемости не про-
тиворечит представлениям, объясняющим ее изменения другими
внутрипопуляционными механизмами, а дополняет или объясняет
их. Гипотезы, основанные на ведущей роли в этом процессе физио-
логического состояния организма (Christian, 1950; Chitty, 1952, 1957;
Krebs, Myers, 1974; Чернявский, Ткачев, 1982), причины сокраще-
ния численности, достигнувшей высоких значений, объясняют фи-
зиологическим подавлением размножения и снижением выживае-
мости особей, ухудшением качества потомков и пр.

Механизмы внутрипопуляционной регуляции, основанные на
изменении физиологического состояния организма в результате стрес-
совых ситуаций, на наш взгляд, являются, видоспецифическими. Хотя
явление стресса относится к общим для всех млекопитающих реакци-
ям организма на раздражители, регулирование численности населения
стресс-реакциями в природе возможно только у некоторых видов, в
основном, мелких млекопитающих. Только у них, благодаря достаточ-
ности кормов, могут возникать большие плотности населения, при ко-
торых возникают частые контакты между особями, приводящие к пе-
ренапряжению организма, гибели и блокированию размножения. Круп-
ные млекопитающие в естественных условиях обитают рассредото-
ченно и обычно не образуют столь высокие плотности населения, ко-
торые вызывали бы угнетение и повышенную агрессию индивидов,
поэтому у них регуляция численности изменением физиологическо-
го состояния организмов осуществляться не может.

Размножение у мелких млекопитающих автоматически не вос-
станавливается сразу после разрежения плотности и устранения стрес-
совых ситуаций. Последствия перенаселения сказываются на протя-
жении нескольких следующих поколений (Дэвид, Кристиан, 1976;
Mihok, Boonstra, 1992), что свидетельствует о том, что их причиной
не является перенаселение само по себе, а вызванные им изменения
качества потомков. Их можно объяснить материнским эффектом,
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который обусловливает формирование того или иного репродуктив-
ного потенциала в пре- и постнатальные периоды онтогенеза (Наза-
рова, 2007). Самки с высокой степенью упитанности производят бо-
лее плодовитое потомство и наоборот.  Но что является причиной
хорошего физиологического состояния самок в начале фазы подъе-
ма численности и плохого – в конце фазы ее спада? У аутбред-
ных самок, рожденных в начале выхода из депрессии численности,
высокая интенсивность обменных процессов и повышенная упи-
танность могут быть обусловлены проявлениями гетерозиса. Отно-
сительное ухудшение физиологического состояния самок на фазах
пика и спада численности объяснимо затуханием гетерозиса в сле-
дующих поколениях и проявлениями наступающей инбредной деп-
рессии. По нашим наблюдениям гибридные самки первого поколе-
ния от скрещивания дикого и домашнего кроликов уже через не-
сколько дней после родов восстанавливали прежнюю массу, в то
время как дикие, взятые из небольшой замкнутой пространствен-
ной группировки и, вероятно, поэтому инбредные – в течение меся-
ца и более.

Аномальные природные явления прямо или косвенно связаны
с интенсивностью космических излучений. Связь вспышек массо-
вого размножения грызунов с изменениями солнечной активности
можно объяснить тем, что последние вызывают определенные из-
менения в природе, увеличивая или уменьшая смертность живот-
ных, изменяя пространственно-этологическую структуру населения
и тем самым запускают или выключают внутрипопуляционные ме-
ханизмы изменения рождаемости. Это подтверждается возникно-
вением вспышек численности грызунов после повышенной смерт-
ности, вызванной аномальными природными явлениями, или после
заселения ими новых местообитаний, образовавшихся вследствие
обводнения территории, лесных пожаров и других воздействий.

Гипотеза популяционных циклов численности, предложен-
ная Ю. Т. Артемьевым (1981, 1982), предполагает автоматическое
переключение режимов воспроизводства в зависимости от жизне-
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способности поколений. Он рассчитал, что уже через 2,5 поколе-
ния снижается жизнеспособность особей, что ведет к их вымира-
нию и депрессии численности. Это количество поколений соот-
ветствует количеству поколений, появляющихся на фазе роста
численности разных млекопитающих и обеспечивающих ее подъем
в природных условиях (см. ниже). Ю. Т. Артемьев не объясняет,
почему снижается жизнеспособность к пику численности и поче-
му она повышается в период выхода из депрессии, но подчеркивает
автоматизм реакции популяции на изменения численности и при-
способленности ее населения. С. А. Абашкин  тоже не объясняет
почему «дальнейшее размножение гетерозиготных особей приво-
дит к появлению разнообразных форм, большинство из которых
менее приспособлено к определенным условиям среды, что таит в
себе причину их гибели»  (Абашкин, 1976, с. 17).

Жизнеспособность особей в период выхода из депрессии
объясняется специфичностью организмов самцов и самок первых
поколений, несущих в себе проявления гетерозиса. А снижение
жизнеспособности населения к пику численности объяснимо за-
туханием этих проявлений у особей следующих поколений, рож-
денных в условиях структурированности и повышенной плотнос-
ти населения. Автоматизм переключения режимов воспроизвод-
ства обусловлен возникновением условий для появления самок с
высоким или низким репродуктивным потенциалом и разной жиз-
неспособностью. Увеличение плотности населения в результате
интенсивного размножения автоматически приводит к образова-
нию пространственно-этологической структуры населения, кото-
рая создает условия для рождения самок с невысоким репродук-
тивным потенциалом. Низкий прирост способствует переходу
численности в состояние депрессии со всеми, вытекающими из
него последствиями, такими как разрушение связей между особя-
ми, их перегруппировки и рождение аутбредных самок с повы-
шенным репродуктивным потенциалом.
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*****
Неспецифические внутрипопуляционные механизмы регули-

рования рождаемости основаны на генетических эффектах, воз-
никающих у потомков родственных и неродственных родителей,
постнатальный онтогенез которых проходит в определенных ус-
ловиях. Механизм увеличения рождаемости включается при раз-
рушении пространственно-этологической структуры, свойствен-
ной данному виду и сокращении плотности населения, а механизм
уменьшения рождаемости включается формированием этой струк-
туры и повышением плотности населения. Внешние воздействия,
нарушая или стабилизируя пространственное распределение осо-
бей, опосредовано регулируют численность пространственных
группировок путем изменения рождаемости. Так осуществляется
связь между экзогенными и эндогенными факторами динамики
численности. Видоспецифические внутрипопуляционные механиз-
мы ее регулирования действуют самостоятельно, либо дополняют
неспецифическую регуляцию рождаемости.
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ГЛАВА 5

Правильность заключений о внутрипопуляционной регуляции
рождаемости может подтверждаться ходом природных процессов.
В отечественной литературе в последние десятилетия появилось
много публикаций, описывающих как расселение некоторых видов
копытных, грызунов, рукокрылых (Абеленцев,1971; Тимофеева,
1974; 1985; Волох, 2002, 2002а; Панов, 2002 и др.), так и депрессии
их численности (Ссавці України…, 1999; Полищук, 2001; Дрого-
быч, Полищук, 2001 и др.). В большинстве сообщений причины этих
явлений авторы объясняют субъективно, не опираясь на специаль-
ные исследования. Это неудивительно, т. к. по редким видам доста-
точный материал собрать невозможно, сбор проб от крупных мле-
копитающих трудоемок и нередко законодательно запрещен, осо-
бенно в период размножения. Воспроизводство, динамика качествен-
ного состава населения в начале подъема численности или во время
ее депрессии обычно остаются за рамками исследований вследствие
невозможности получения репрезентативных выборок. В масштаб-
ных «волнах жизни», охватывающих иногда значительные простран-
ства, у млекопитающих участвуют не только видоспецифические
регуляторные механизмы, но и неспецифические механизмы регу-
лирования рождаемости. На примерах наиболее известных вспы-
шек численности, а также изменений границ ареалов некоторых
видов млекопитающих, мы демонстрируем возможность их объяс-
нения внутрипопуляционной регуляцией рождаемости.

РОЛЬ ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННОЙ РЕГУЛЯЦИИ
РОЖДАЕМОСТИ В ИЗМЕНЕНИЯХ ЧИСЛЕННОСТИ

МЛЕКОПИТАЮЩИХ
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 Внутрипопуляционное регулирование рождаемости
в динамике населения крапчатого и малого сусликов
в ХIХ и ХХ столетиях

Один из ярких примеров масштабных изменений численности
грызунов на протяжении более 150 лет представляет динамика чис-
ленности сусликов в Восточной Европе. В недалеком прошлом коло-
ниальные поселения крапчатого и малого сусликов, занимающие по-
левые угодья и естественные местообитания, насчитывали десятки и
сотни особей на одном гектаре. Вред, наносимый крапчатым сусли-
ком сельскохозяйственным культурам, был настолько велик, что спе-
циальные истребительные мероприятия проводились на значитель-
ных территориях. В 1959 г. охваченная ими площадь в Молдавии со-
ставила 1 млн. га, в бывшей РСФСР – 100 тыс. га (Поляков, 1958).

Однако уже в начале 1980-х гг. было рекомендовано отказать-
ся от химических средств борьбы с крапчатым сусликом в Молдав-
ской ССР, Правобережной Украине и Центрально-Черноземном рай-
оне в связи со снижением его вредоносности (Гладкина, 1983). По-
зднее продолжающееся сокращение его численности привело к за-
несению этого вида в Красные книги областей и отдельных стран
(Васильев, Михайленко, 1996; Загороднюк, 1999; Леонтьева, Бакка,
1999; Шекарова, 2005). Несмотря на принимаемые меры, числен-
ность сусликов продолжала снижаться даже на особо охраняемых
территориях (Загороднюк, 1999; Недосекин, Ушаков, 2005). При-
чины современной депрессии численности крапчатого суслика ищут
в особенностях сельскохозяйственного использования территории
в юго-западных частях ареала (Васильев, Михайленко, 1996), в хо-
лодных и малоснежных зимах, фрагментации пригодных для жиз-
ни местообитаний, изолированности и малочисленности поселений,
увеличении высоты и густоты травостоя – в северо-восточных час-
тях ареала (Недосекин,  Ушаков, 2005; Титов, 2001). Но некоторые
из перечисленных факторов воздействовали на популяции сусли-
ков и ранее, когда вид «процветал» даже в полевых угодьях, несмотря
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на масштабные истребительные мероприятия. Это дает основание
сомневаться в объективности приведенных объяснений. Ретроспек-
тивный анализ условий обитания и изменений численности сусли-
ков в XIX и XX столетиях с учетом действия внутрипопуляционно-
го регулирования рождаемости представляет возможность объяс-
нить причины динамики популяций в рассматриваемый период.

Численность сусликов к началу освоения степей человеком не
была высокой, распространение их внутри ареала не было повсеме-
стным, а определялось складывающимися природными обстоятель-
ствами. В те времена причерноморские степи были покрыты гус-
тым и высоким травяным покровом (Кириков, 1983). Поскольку
суслики питаются листьями и молодыми побегами, то в высокотра-
вье они не достают верхушек растений, где располагаются наибо-
лее поедаемые их части, а под пологом листвы вегетация растений
ухудшается из-за затенения. Недостаток кормов определял их про-
странственное размещение. В Северо-Западном Причерноморье в
начале XIX столетия они селились «на бугристых и твердых выго-
нах и выпасах» (Махно, 2005, с. 8). К середине XIX столетия вред
от них не ощущался и никакие истребительные мероприятия не
проводились (Черняев, 1857; Махно, 2005).

С появлением оседлого скотоводства в начале ХІХ ст. возрос-
ла нагрузка на пастбища. Под воздействием интенсивного выпаса
овец увеличилась продолжительность вегетации пастбищных рас-
тений, образовывались обширные «сбои», наиболее соответствую-
щие жизненным потребностям сусликов. Это способствовало их
расселению по территории, а затем и заселению ими появившейся
пашни. Массовые кормовые переселения сусликов на посевы в за-
сушливые годы отмечают многие исследователи (Черняев, 1857;
Виноградов, 1914; Браунер, 1923; Махно, 2005). После уборки уро-
жая суслики возвращались обратно на целину, где и залегали в спяч-
ку. В ходе этих миграций происходили дисперсия особей в простран-
стве, обмен генофондом между разными поселениями, освоение
новых мест обитания, образовавшихся в результате хозяйственной
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деятельности и в ходе сукцессии растительных сообществ. Указан-
ные факторы, разрушая структуру поселений и сокращая плотность
населения, способствовали последующим вспышкам численности,
обусловленным повышением рождаемости.

Пока возделываемые участки степи были невелики, суслики
заселяли посевы, мигрируя с прилегающих пастбищ в поисках пищи.
В засуху их перемещения постоянно наблюдались и в ХХ ст. (Схоль,
1956). После уборки урожая суслики возвращались на прилегаю-
щие непахотные участки, где сохранялись запасы кормов. По мере
того, как пашня все более сменяла пастбища, условия обитания сус-
ликов ухудшались, поскольку пастбища играли роль основных мест
их  размножения. Однако животноводство, в особенности, овцевод-
ство, бурно развивалось в северном Причерноморье лишь до середи-
ны XIX столетия. Если в 1860-е годы пастбища еще составляли 70%
общей площади, то к 1891 г. было распахано 60%, а к 1911 г. – 75%
всей территории, 2/3 посевных площадей занимали пшеница и
ячмень (Браунер, 2005). Механизация сельскохозяйственных ра-
бот ускорила снятие урожая и послеуборочную вспашку стерни. Это
увеличило смертность молодых сусликов, не успевающих подгото-
виться к спячке на посевах зерновых до жатвы, а их возможности
переселения на пастбища для завершения жиронакопления к спячке
уменьшились из-за значительного сокращения последних. Посевы
стали освобождаться от грызунов. А. А. Браунер (1923, с. 44), так
описывал ситуацию, сложившуюся в начале ХХ столетия: «Сильное
развитие зернового хозяйства в настоящее время, заставившее обра-
тить в пахотные поля все, что возможно, и даже невозможно, по-
чти уничтожило толоки и сенокосы, поэтому суслики во многих
местах (особенно в Бессарабии) живут только на сильно каменис-
тых склонах балок и речек». Перед Первой Мировой войной под
пашней в Новороссии находилось 75–85% всей площади (Браунер,
2005). На этот период пришелся первый с начала сельскохозяйствен-
ного освоения степей повсеместный спад численности сусликов.

За годы Первой мировой и Гражданской войн сельское хозяй-
ство пришло в упадок. В Одесской губернии посевная площадь в
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начале 1920-х гг. сократилась вдвое сравнительно с 1914 г., а посевы
занимали менее половины территории. Уменьшение посевной пло-
щади обусловило некоторый прогресс скотоводства, проявившийся
лишь в наиболее экстенсивной отрасли – в овцеводстве (Сухов, 1925).
Снова возникли условия для нарастания численности сусликов, по-
добные тем, что сложились в середине ХIХ столетия. «Теперь, ког-
да сенокосы и перелоги небывало увеличились, суслики начали
умножаться в числе и снова угрожать посевам», «… слышались
жалобы на него уже в 1920 г., усилились они в 1921 и 1922 гг.» пи-
сал тогда А. А. Браунер (1923, с. 45, 47).

После Великой Отечественной войны восстановление и расшире-
ние пахотных площадей происходило в конце 1940-х – начале 1960-х
годов. Это время высокой численности и вредоносности сусликов,
которые еще относились к массовым вредителям сельского хозяйства,
и борьба с ними велась на огромных пространствах. Посредством
статистического анализа данных службы защиты растений за 1958–
1984 гг. были выявлены особенности динамики численности сусли-
ков. После распашки естественных местообитаний сначала происхо-
дит ее быстрый подъем. Истребительные мероприятия не могут его
сдержать и вызывают лишь ежегодные флюктуации вокруг линии
многолетнего тренда.  Эта фаза длится 3–4 года. Достигнув пика,
численность некоторое время удерживается на высоком уровне, а за-
тем начинается ее многолетний спад (Саулич (1986).

Действие антропогенного фактора оказалось аналогичным есте-
ственным воздействиям, таким как засухи, пожары и пр., которые вызы-
вают дисперсию особей в пространстве. Суслики изгоняются вспашкой
на свободные территории (неудобья, обочины дорог, соседние поля), где
одновременно начинаются популяционные процессы, свойственные на-
чальной фазе формирования поселений. Продолжительность существо-
вания первых самых плодовитых поколений – 3–4 года. Истребитель-
ные мероприятия в этот период, снижая численность, препятствуют за-
вершению формирования пространственно-этологической структуры и
продлевают период интенсивного воспроизводства грызунов.



120

Во второй половине ХХ столетия полное исчезновение сусли-
ков в сельскохозяйственных угодьях на юго-западе ареала предотв-
ратило введение в севооборот многолетних бобовых трав (люцер-
ны и эспарцета). В течение 4–5 лет культивации люцерны не прово-
дится глубокая вспашка, при которой уничтожаются входы в норы,
не применяются ядохимикаты, так как травы выращиваются на корм
скоту. За это время суслики, вселившиеся из соседних угодий на
поля люцерны, интенсивно размножаясь, успевают сформировать
поселение с плотностью до 2–3 сотен зимующих на одном гектаре
особей. Если в 1965 г. в Одесской области посевы многолетних трав
занимали 58,3 тыс. га, то в 1983 г. – уже 214,5 тыс. га. Они стали
играть роль стаций переживания неблагоприятных условий, где про-
исходит размножение и накопление сусликов. Однако возникшие
на них поселения не успевают пройти все фазы развития до депрес-
сии численности. Старые посевы многолетних трав сменяют дру-
гие культуры, что вынуждает сусликов выселяться. Попав на моло-
дые посевы трав, расположенные поблизости, суслики вновь начи-
нают формировать поселения. На посевах остальных сельскохозяй-
ственных культур они быстро исчезают, т. к. те не обеспечивают их
необходимыми для жизни условиями на протяжении весенне-лет-
него сезона активности. Достигнуть завершающей фазы развития и
снизить величину прироста естественным путем поселениям на по-
севах трав препятствует севооборот. Деятельность человека стала
фактором деструкции пространственных группировок, подобно при-
родным катаклизмам, принуждая грызунов расселяться, и одновре-
менно явилась причиной включения популяционного механизма ин-
тенсификации размножения.

В конце ХIХ столетия на юге России практиковался трехполь-
ный севооборот, состоящий из озимых и яровых посевов зерновых
и паров (Браунер, 2005). Он привел к почти полному исчезновению
сусликов в агробиоценозах. Во второй половине ХХ столетия мно-
гопольные севообороты с включением в них многолетних бобовых
трав (люцерны и эспарцета) образовали временные, но оптималь-
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ные местообитания для сусликов и способствовали их сохранению
в полевых угодьях даже при интенсивном ведении хозяйства. Даль-
нейшее увеличение площадей распаханных массивов, создание не-
благоприятной для жизни сусликов структуры посевных культур
постепенно привели к их исчезновению на большей части степной
зоны. Подходящие для жизни условия они нашли лишь на посевах
многолетних трав, неудобьях и на заповедных территориях. Но в
агробиоценозах их периодически вытесняют с одних полей на дру-
гие, поддерживая тем самым высокий потенциал размножения, а в
естественных местообитаниях они вынужденно ведут оседлый об-
раз жизни. Репродуктивный потенциал самок уменьшается, что уве-
личивает зависимость пространственных группировок от губитель-
ных воздействий среды.

Из-за снижения интенсивности размножения в небольших про-
странственно обособленных группировках, расположенных на неудо-
бьях, начался процесс их постепенного вымирания. В 1970–80-х гг.
исчезли многие подобные поселения крапчатого суслика в Сред-
нем Приднепровье и Причерноморье (Горбенко, 1990; Лобков, 1999).
С конца 1980-х гг. прекратило существование ранее чрезвычайно
крупное поселение крапчатого суслика в заповедной Стрелецкой
степи (Загороднюк, 1999).

Периодическая значительная элиминация населения впослед-
ствии приводит к увеличению рождаемости у сусликов и других
млекопитающих, независимо от того, вызвана ли она естественны-
ми или антропогенными факторами. Интенсивное размножение
малого суслика отмечено на обработанных ядовитой приманкой
участках (Лисицын и др., 1959). Спустя 2 года после обработки фос-
фидом цинка поселения малого суслика численность грызунов уве-
личилась в 7 раз сравнительно с контрольным участком, на котором
истребление не проводилось (Гладкина, 1958). Примечательно, что
на обработанных участках восстановление численности малого
суслика задерживалось на год, но уже через 2 года после эффек-
тивного уничтожения сусликов их численность достигала прежнего
уровня (Кубанцев, Дьяков, 1980).



122

В первый год после истребления из-за резкого уменьшения
плотности населения, должны были происходить перегруппировки
уцелевших особей и рождение ими потомства, обладающего повы-
шенным репродуктивным потенциалом, интенсивное размножение
которого в последующие годы обусловливало быстрое восстанов-
ление численности. Поэтому, когда в начале прошлого столетия с
малыми сусликами вели борьбу на территории будущего биосфер-
ного заповедника «Аскания-Нова», размножение, вероятно, было
более интенсивным, что обусловливало высокую численность этих
грызунов. После введения на этой территории заповедного режима
численность сусликов значительно уменьшилась и имеет тенден-
цию к дальнейшему сокращению (Дрогобыч, Полищук, 2001).

К аналогичным результатам приводит и массовая естественная
элиминация особей в результате глубокого промерзания почвы в мо-
розные бесснежные зимы. В Приазовье численность малого суслика
катастрофически снизилась после суровой зимы 1996/97 гг. с глубо-
ким промерзанием почвы, но уже в начале 2000-х гг. восстановилась
(Кошелев, 2003; Полищук, 2006). Период, за который молодые по-
селения крапчатого суслика достигают максимальной численности
за счет интенсивного размножения, составляет 4–5 лет. Вероятно,
причиной восстановления численности малого суслика после ее со-
кращения также явилось повышение воспроизводства.

Динамика популяций сусликов в Восточной Европе в последние
два столетия обусловливалась аномальными погодными явлениями
и антропическими воздействиями (непосредственным истреблением
или изменением условий обитания), периодически вызывающими
глубокий спад с последующим восстановлением численности . В обо-
их случаях включался внутрипопуляционный механизм увеличения
рождаемости, восстанавливающий численность. Во второй полови-
не ХХ столетия он не включался в изолированных поселениях сусли-
ков в естественных местообитаниях, вероятно, по причине гомоге-
низации генофонда, поэтому они вымирали от случайных воздей-
ствий, не компенсированных повышением рождаемости.
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Роль изменений рождаемости в феномене «возрождения»
степного сурка в ХХ столетии

В середине прошлого столетия началось увеличение численно-
сти степных сурков – байбаков в Украине, позднее получившее на-
звание феномена «возрождения» степного сурка. Причины этого яв-
ления окончательно не выяснены. Наиболее распространенное объяс-
нение – увеличение выпаса скота в балках и других неудобьях в пос-
левоенные годы, которое создало благоприятные защитные и кормо-
вые условия для сурков. Последующая деградация животноводства и
уменьшение площади выпасов с конца 1990-х гг. повлекли зараста-
ние бывших пастбищ высокостебельными растениями и кустарника-
ми. Сократилась пищевая ценность биотопов для сурков и увеличи-
лась их смертность от хищников, что предопределило начало очеред-
ной депрессии численности вида (Токарский и др., 2006).

Действительно, благодаря выпасу скота увеличивается кормовая
ценность угодий из-за продолжительной вегетации пастбищных рас-
тений. Это объективное условие успешного существования сурков, но
причину их расселения по этим территориям оно не объясняет. Ведь
чтобы заселять новые пространства, не сокращая населения существу-
ющих поселений, требуется дополнительное количество сурков.

При стабильной численности воспроизводство компенсируется
смертностью и избыточного прироста не образуется. Его увеличе-
ние возможно при снижении смертности или увеличении рождае-
мости. Трудно предположить настолько значительное уменьшение
смертности, чтобы выживало такое количество особей, которое ока-
залось бы достаточным для масштабной эмиграции, образования
новых поселений и последующего наращивания их численности.
Массовое естественное расселение сурков могло произойти только
вследствие увеличения рождаемости, происходившего на фоне улуч-
шения условий обитания. Его причиной могло стать включение ме-
ханизма повышения рождаемости хозяйственной деятельностью.
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Численность байбаков в поселениях регулируется как внешни-
ми, так и внутренними факторами, причем авторегуляторные меха-
низмы приводят ее в точное соответствие с условиями среды (Се-
реднева, 1983). Поэтому сурки в природных условиях редко дости-
гают той высокой численности, при которой они превышают ем-
кость местообитаний и вынуждены в массе мигрировать за преде-
лы поселений и расселяться по другим территориям.

К началу прошлого столетия в Украине сохранилось только
два очага обитания сурков: в Харьковской и Луганской областях
на землях конных заводов. Вероятно, их воспроизводство было
невысоким по тем же причинам, что и у крапчатых сусликов, оби-
тающих в стабильных поселениях на целине, так как заселенные
ими площади не увеличивались на протяжении десятилетий
вплоть до 1950-х годов. Принудить сурков к выселению из коло-
ний может бескормица, возникающая при сочетании интенсив-
ного выпаса с ранней и продолжительной летней засухой, а так-
же выгорание растительности от степных пожаров. Но в приро-
де такие условия создаются не часто.

Причиной расселения сурков по окрестным угодьям в середи-
не прошлого столетия стала именно распашка территории. В Стрель-
цовской степи с 1953 по 1958 гг. в местах обитания байбаков было
вспахано 10 тыс. га целинных земель конного завода, что вызвало
как гибель части сурков от голода, так и выселение некоторых осо-
бей на посевы люцерны и неудобья, где их численность в последу-
ющие годы стала увеличиваться. Они начали расселяться по овраж-
но-балочной системе, образуя все новые поселения. Если в 1958 г.
насчитывалось 9540 особей, то к 1974 г. их численность увеличи-
лась в 5,8 раз и составила 54867 особей (Абеленцев, 1971, 1975).
Увеличение численности сурков после распашки целины наблюда-
ли также в бывшей Ворошиловоградской (1928–1929 гг.) и в Харь-
ковской областях (1958–1966 гг.) (Середнева, 1983а). Несомненно,
что оно также было обусловлено интенсификацией размножения.
Образования новых семей сурками-переселенцами, происходившие
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в балочных местообитаниях при невысокой плотности населения,
повторяют описанные нами выше процессы выселения крапчатых
сусликов после распашки старых посевов люцерны и заселения ими
молодых посевов. Они обусловливают повышение плодовитости
самок, рождающихся в заново формирующихся поселениях, и быс-
трое наращивание ими численности.

У сурков изменения воспроизводства в аналогичных условиях
происходят сходным образом. После искусственного разрежения чис-
ленности поселений в новых семьях серых сурков в размножение вклю-
чаются до 25% двухлетних самок, возрастает величина выводков, уве-
личен темп роста молодняка (Бибиков, 1989). В молодых растущих по-
селениях байбаков в Украине тоже наблюдалось значительное увели-
чение семей, участвующих в размножении, в то время как в старых
поселениях их доля составляет 30–40% (Токарский, и др., 2011). В ес-
тественно восстанавливающихся колониях европейского байбака се-
голетки встречаются в 46,7–78,4% семей, в то время как в сохранив-
шихся малочисленных и охраняемых популяциях выводки отмеча-
лись в 26,6–30,0% семей (Машкин, 1997). В районах искусственного
расселения байбаков, встречались семьи с 6, 7 и даже 8 сурчатами,
при обычном выводке в 4–5 сурчат (Абрахина, 1983).

Интенсивное размножение в молодых колониях байбаков ве-
дет к временному перенаселению, превышающему экологический
предел (в среднем он составляет 250 экз. на 100 га), что стимулиру-
ет миграцию и перераспределение по территории (Абеленцев, 1975).
Но в насыщенных степных поселениях с равномерным распределе-
нием семей кочующие особи встречают ожесточенный отпор со сто-
роны хозяев пересекаемых участков. Драки с ними нередко закан-
чиваются гибелью чужаков от полученных ран (Машкин 1997). Из-
за враждебного отношения со стороны хозяев участков расселяю-
щиеся особи вынуждены возвращаться на свои семейные участки,
«оказываясь, как бы запертыми в их пределах» (Середнева, 1983, с. 130).
Поэтому в степных насыщенных поселениях байбаков перегруппи-
ровки зверей происходят медленно. За год в среднем обновляется
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12,4% состава семей, в отличие от балочных поселений, где этот
процесс проходит активнее и за год в среднем обновляется 26,6%
семей (Машкин, 2002).

В балочных поселениях выселенцы двигаются не по центру за-
селенных сурками участков, а по периферии поселения, вдоль верх-
него края балок, по опушкам лесов и лесопосадок, где территориаль-
ных сурков практически нет. В центре таких поселений за три года
почти не встречали мигрантов. Их сразу же оттесняют на перифе-
рию, где их перемещения не ограничиваются территориальным по-
ведением хозяев участков. Мигрирующие 2–3-летние зверьки за год
уходят на расстояние от 1,5 до 15 км от места рождения и образуют
новые семьи (Машкин, 1997). Вероятно, что они образуются живот-
ными из разных частей поселений, не состоящими в родстве, поэто-
му их потомство должно качественно отличаться плодовитостью,
скоростью роста, жизнестойкостью от сурчат, рожденных в старых,
плотно населенных колониях, где велика доля родственных спарива-
ний. По аналогии с крапчатым сусликом можно предположить, что
по окраинам балочных поселений и во вновь образующихся колони-
ях сурков из-за интенсивного размножения прирост будет также выше,
чем в старых давно сформированных группировках.

Восстановление численности байбаков, начавшись в немно-
гих сохранившихся очагах, продолжалось благодаря естественно-
му расселению избыточных зверьков из молодых поселений. Оно
было обусловлено возрастанием плотности населения вследствие
интенсивного размножения, поэтому источниками эмиграции дол-
жны были являться в первую очередь молодые колонии, располо-
женные по периферии заселенных территорий. В местах, заново
заселенных сурками, их численность, количество поселений и за-
селенная территория первые два десятилетия увеличивались, а за-
тем, после периода временной стабилизации, снижались. Общая
численность Великобурлукской популяции (Харьковская обл.) рос-
ла с 1947 г. до начала 1980-х гг., затем стабилизировалась, а к 2005 г.
снизилась в некоторых районах на 65,8% (Токарский, 1997; Токарс-
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кий и др., 2006). Также численность Стрельцовской популяции (Лу-
ганская область) достигла максимума (91254 сурков) к 1991 г., а к
2005 г. уменьшилась на 76,4% (Токарский и др., 2006).

В местах исходного обитания байбаков численность еще рань-
ше стабилизировалась на невысоком уровне либо стала снижаться.
Так, уже в 1971 г. в Великобурлукском районе Харьковской области
многие самки не размножались, а в заповедной Стрелецкой степи
численность сурков оказалась в 2 раза ниже, чем на участках охран-
ной зоны (Абеленцев, 1975). Снижение численности сурков в 1980–
1990 гг. не объясняется деградацией животноводства и зарастанием
пастбищ высокостебельными растениями, так как аналогичный про-
цесс проходил и на заповедных территориях, где выпаса не было ни
до, ни после интродукции сурков. Кроме того, там не было и изъя-
тия сурков охотниками.

В заповедной степи биосферного заповедника «Аскания-
Нова» сурков выпускали в начале 1970-х гг. За 20 лет они образо-
вали 24 колониальных поселения (Веденьков и др., 1997). С 2001 г.
наблюдалось стремительное сокращение их численности, и к 2004 г.
осталось всего 6 колоний. Суммарное количество жилых семейных
участков с 2000 по 2004 гг. уменьшилось на 75,4% (Полищук, 2006).
Явных факторов, приведших к такому сокращению численности, не
установлено. Сурки упорно проявляли территориальный консерватизм.
Отдельные поселения отстояли друг от друга на 1 км и более, а причин
для значимого обмена особями (степные пожары, распашка террито-
рии, массовая элиминация и др.) между ними не было (Полищук, 2006).
Обращает внимание снижение доли сеголеток с 40,0–49,3% в началь-
ный период заселения территории (1970–1973 гг.) до 25,2–27,3%
(1987–1990 гг.), после 1992 г. данные не собраны (Веденьков и др.,
1997). Полагаем, что в 1990-х гг. рождаемость еще больше снизи-
лась, что и стало причиной еще большей депрессии численности.

Феномен возрождения степного сурка во второй половине
ХХ столетия связан с изменением структуры землепользования, что
и включило внутрипопуляционный механизм увеличения рождае-
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мости с одновременным расширением благоприятных для обита-
ния сурков территорий. Стабилизация пространственно-этологичес-
кой структуры поселений снизила рождаемость и в совокупности с
другими внешними воздействиями обусловила начало снижения чис-
ленности в последние десятилетия.

Изменения рождаемости как причина акклиматизационного
«взрыва» численности ондатры

Стремительное нарастание численности, иногда называемое
акклиматизационным «взрывом» (Чесноков, 1989), часто наблюда-
ется после интродукции вида в новые, незаселенные им местооби-
тания. Наиболее ярко оно проявилось при расселении ондатры в
Евразии. Спустя несколько лет после выпуска численность зверь-
ков, как правило, резко возрастала, но впоследствии снижалась и,
несмотря на принимаемые к ее сохранению меры, никогда уже не
достигала первоначальных высоких значений (Чесноков, 1989). Та-
кую динамику численности ондатры объясняют общими постула-
тами такими, как «действием зависящих от плотности регулирую-
щих биотических факторов», «внутренними регулирующими меха-
низмами» и пр., но не раскрывают, каким образом действуют эти
популяционные механизмы (Шапошников, 1958; Чесноков, 1989).

 Н. И. Чесноков (1989) объясняет акклиматизационный «взрыв»
численности отсутствием внутрипопуляционных и биоценотичес-
ких регулирующих факторов, которое обусловило минимизацию
естественной гибели. По мере вступления ондатры в сложные био-
ценотические отношения с другими членами сообщества влияние
врагов, паразитов и конкурентов усиливается. Наступающее увели-
чение смертности снижает годовой прирост и стабилизирует чис-
ленность на невысоком уровне.

Стремительное увеличение численности ондатры на фазе
«взрыва» обусловливали не только низкая смертность, но и повы-
шенная плодовитость самок. В первые годы после вселения ондатр
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в новые водоемы наблюдалась максимальная величина приплода. Если
в Курганской области в 1947–1948 гг. на самку приходилось 20,1–22,3
плацентарных пятен на матке в конце сезона размножения, то в 1955–
1957 гг. этот показатель снизился до 14,8–15,7. В дельте Аму-Дарьи
в 1947–1949 гг. у одной самки рождалось 23 детеныша, а в 1956–
1957 гг. – только 20 (Чесноков, 1976). На юге Украины в начале рас-
селения ондатр в 1950-х гг. на самку приходилось 20 плацентарных
пятен (Берестенников, 1968), а в 1987 и 1988 гг. в Придунавье –
только 12,11 ± 0,39, n = 74 (наши данные). Увеличение рождаемости
у ондатр в начальной фазе акклиматизации (большая величина вы-
водков, несколько генераций в сезон размножения, раннее начало
размножения сеголеток) могло происходить в результате спарива-
ния неродственных родителей и развития потомков в условиях не-
сформированной пространственной структуры.

При низкой плотности населения миграционная активность
ондатры особенно высока. После разрежения популяции на 70%
показатель миграционной активности вырос в 5 раз (Шилова, 1993).
Увеличивается подвижность и у выпущенных в новые места осо-
бей. Мы располагаем сведениями о встрече ондатры на полевой
дороге в 1,5 км от пруда у с. Сухой Лиман Овидиопольского района
Одесской области после выпуска в него 24 особей. Ондатры при
выпуске небольшими партиями рассредоточиваются по водоему.
В результате образуются семьи, пространственно удаленные друг
от друга. Впоследствии в них рождается несколько поколений он-
датр и формируются группировки, состоящие из родственных осо-
бей. Они объединяют особей со сходными генотипами и представ-
ляют внутрипопуляционные генетические линии, временно изо-
лированные от других подобных линий. Начальную фазу аккли-
матизационного процесса иногда называют беспопуляционной,
потому что из-за малочисленности и разобщенности интродуцен-
тов популяционная структура еще не сформирована. Она склады-
вается только к концу второй фазы – фазы акклиматизационного
«взрыва» (Чесноков, 1989).
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Нарастание численности в пространственных группировках,
истощение кормовой базы и другие причины вынуждают ондатр рас-
селяться и встречаться с особями из других группировок. На еще
незаселенных территориях появляется возможность образования се-
мей из особей разных генетических линий и рождение ими потом-
ства с повышенным репродуктивным потенциалом. Его интенсив-
ное размножение в последующие годы обусловливает начало взры-
вообразного увеличения численности.

О возможном проявлении гетерозиса у первых поколений он-
датры, родившихся в месте выпуска, свидетельствует увеличение
размеров особей. Их хронографические изменения установлены в
процессе ее акклиматизации на Севере (Раменский и др., 1988).
В первые годы после выпуска отмечали укрупнение особей, кото-
рое у особей следующих поколений уже не наблюдали. Используя
принцип аналогии с крапчатым сусликом, можно предположить, что
в начальный период интродукции происходит дифференциация ге-
нофонда образованных пространственных группировок и последу-
ющие скрещивания особей из разных их частей (Лобков, 2009). Не
только происхождение от неродственных родителей, но и избыток
кормов при низкой плотности населения обусловливают максималь-
ное проявление гетерозиса у аутбредных самок. В следующих по-
колениях эффект гетерозиса не проявляется, поэтому молодые он-
датры, рожденные на пике численности, уже не обладают повышен-
ной плодовитостью, так как их онтогенез проходит в иных услови-
ях. У них формируется невысокий репродуктивный потенциал, из-
за которого прирост населения снижается. На фазе снижения чис-
ленности начинает появляться инбредное потомство, состоящее из
гомозиготизированных в разной степени особей.

Эффект акклиматизационного «взрыва» численности не наблю-
дался при повторном подселении ондатр для «освежения крови» в
давно существующие группировки этого вида. Новые вселенцы
включаются в уже сформированные популяционные структуры, и
гетерозис в этих условиях не проявляется даже у гетерозиготного
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аутбредного потомства. Это предположение косвенно подтверж-
дается тем, что выпуски ондатры крупными партиями (по 500 и
более голов) в плавни Кубани и в дельту Волги не дали ожидаемо-
го быстрого увеличения численности. А высокий эффект аккли-
матизации в Финляндии, возможно, был связан с малыми разме-
рами выпускаемых партий (Чесноков, 1989). На одну точку вы-
пуска приходилось в среднем около 8 голов, которые не могли сразу
создать систему близко расположенных семейных участков с вы-
сокой плотностью населения и специфическими внутривидовыми
отношениями, обусловливающими невысокие показатели размно-
жения потомков. Интенсивное воспроизводство аутбредных по-
колений обеспечило быстрое нарастание численности ондатр и за-
селение ими новых территорий.

Увеличение воспроизводства как фактор расширения
границ ареалов млекопитающих

Известно, что в случаях расселения животных нарастание
численности происходит в пограничных популяциях (Тимофеев-
Рессовский и др., 1973). На периферии расширяющихся ареалов
виды представлены наиболее жизнеспособными, энергично раз-
множающимися, сильными популяциями. Именно эта часть ареа-
ла должна характеризоваться определенным «популяционным на-
пряжением» (Арнольди, 1957).

Выселение отдельных особей из развивающихся простран-
ственных группировок млекопитающих происходит постоянно. Но
пока на смежной территории условия обитания неблагоприятны
для проживания, они и их потомки погибают, образования новых
поселений не происходит или они, образовавшись, вскоре выми-
рают из-за повышенного уровня смертности. Вероятно, поэтому
поселения европейского (S. citellus L.) и крапчатого сусликов на
периферии ареалов непостоянны: существуют несколько лет и ис-
чезают (Сокур и др., 1988). Как только природная среда приходит в
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соответствие с требованиями вида, приплод у переселившихся в
новые местообитания особей сохраняется. Обладая повышенны-
ми репродуктивными способностями, молодые животные быст-
ро наращивают численность. При растущей плотности из таких
вновь образовавшихся поселений увеличивается поток мигрантов
по всем направлениям. Попав в прежние материнские поселения,
они утрачивают возможность производить высоко плодовитое по-
томство, так как оно появляется в структурированных, плотно на-
селённых группировках и приобретает тот же невысокий уровень
воспроизводства. Лишь те мигранты, которые переселяются в не-
заселённые местообитания, продуцируют высоко плодовитых осо-
бей, способных образовать новые поселения за пределами прежних
границ распространения вида.

Подобная схема динамики населения, как у сусликов, действует
на границах ареалов млекопитающих разных систематических групп.
Согласно нашим представлениям, в зоне освоения видами новых тер-
риторий за пределами ареалов должны наблюдаться повышенные
темпы размножения, а также увеличение размеров животных. В ста-
рых границах ареала должны сохраняться прежние невысокие пока-
затели размножения и более мелкие размеры особей. Анализ наблю-
дений разных исследователей подтверждает эти предположения. Так,
при расширении границ ареала малого суслика к северу в Черкас-
ской области, в периферийных северных поселениях эти грызуны
имели большую длину тела и черепа, чем в южных (Горбенко, 1983).
В период продвижения малого суслика к северу в Уральской области
плотность его населения на периферии ареала была столь же высока,
как и в центре, при этом он был распространен не спорадически, а
заселял все пригодные для обитания места. Высокая численность
обеспечивалась повышенной плодовитостью самок и почти стопро-
центным участием их в размножении, что редко наблюдается даже в
оптимальных условиях обитания этого вида в центре ареала. Плодо-
витость в самой северной из трех сравниваемых популяций малого
суслика, расположенной на периферии ареала, в 1977 г. была выше,
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чем в двух остальных, находящихся южнее (соответственно 7,6 ± 0,2,
7,0 ± 0,3 и 5,9 ± 0,1 эмбрионов). Примечательно, что эти самые се-
верные суслики, живущие, как считает автор, в менее благоприят-
ных условиях, чем в центре ареала, имели также достоверно боль-
шие длину тела, длину задней стопы и массу (Казанцев, 1981).

Другим примером указанной закономерности может служить
расширение ареала кабана в середине ХХ столетия в Европе. Пло-
довитость самок на периферии расширяющегося ареала была по-
вышенной до 7,2 эмбрионов в Центральном Черноземье (Сухорус-
лов, 1972) и до 6–8 поросят в других регионах, где кабан появился
впервые (Русаков, 1980). В период заселения Северо-Западного ре-
гиона бывшего СССР двух- и трехлетние свиньи имели соответ-
ственно 5,5 и 6,0 эмбрионов, тогда как в местах давнего обитания в
Беловежской Пуще всего 4,2 и 5,5 эмбрионов соответственно (Руса-
ков, Тимофеева, 1984). В степной зоне Украины во время формирова-
ния современного ареала и достижения пика численности плодови-
тость дикого кабана составляла 7,16 ± 0,09 поросенка (Волох, 2014).

 Особенности расселения некоторых млекопитающих хоро-
шо изучены. К ним относятся не только незначительные пульса-
ции границ ареалов, но и поступательное заселение животными
огромных территорий. Такими примерами могут служить расши-
рения в ХХ столетии ареалов лося, кабана, косули, соболя, степного
сурка (байбака). Подъем численности этих видов начинался после
глубоких депрессий. Считают, что основными предпосылками рас-
селения животных является увеличение их численности, большая под-
вижность или миграционная активность, дающие возможность про-
никать в новые места, что приводит к скачкообразному расширению
ареала (Кошкина, 1987). Сеголетки водяной полевки перемещаются
из плотных поселений на свободные участки (Музыка и др., 2010).
Наиболее интенсивные и дальние миграции песцов совершаются в
периоды самой высокой общей численности (Ануфриев, 2011).

Увеличение миграционного потока возможно в случае прину-
дительного вытеснения периферических популяций природными
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или антропическими воздействиями. Такими воздействиями могут
выступать пожары, бескормица, вырубка лесов, распашка степей и
др. Вызывая переселения, а значит и перегруппировки животных,
они впоследствии приводят к массовому образованию высоко пло-
довитых и жизнестойких потомков, интенсивное размножение ко-
торых обусловливает ускоренное освоение новых мест обитания.
Перемешивание населения, происходившее под влиянием антропи-
ческих факторов, вероятно, способствовало повышению воспроиз-
водства крупных копытных. Восстановление ареала кабана нача-
лось в конце 30-х годов прошлого столетия. Расселение этих жи-
вотных объясняют следствием боевых действий в Восточной Евро-
пе, где были многочисленные польские, венгерские, чешские охот-
ничьи парки, в которых содержалось много зверей. Ограждения их
были разрушены и животные оказались на свободе (Корнеев, 1970).
Уже с 1943 г. в течение 3–4 лет кабаны проникли в 18 областей Ук-
раины. Возможно, в их успешном выживании сыграли роль неуб-
ранные во время войны поля картофеля, снижение пресса охоты.
В послевоенные годы проводили интенсивное искусственное рас-
селение животных. Кабаны завозились из Приморья, Кавказа и дру-
гих мест обитания (Волох, 2014). Смешение особей разных про-
странственных группировок повлекло увеличение генетической
разнокачественности и временное увеличение репродуктивного
потенциала самок, создавшего такой прирост поголовья, кото-
рый обеспечил небывалую экспансию вида на новые территории
(Корнеев, 1970; Волох, 2010).

Лось в 1930-е годы в Украине считался вымершим зверем (Ми-
гулин, 1938), но с середины ХХ столетия стал быстро увеличивать
численность и расширять ареал, достигнув мест, где ранее никогда
не встречался (Волох, 2008). Факторами, способствовавшими рас-
селению лосей, могли быть бескормица, наступившая вследствие
снижения продуктивности зимних пастбищ из-за длительного от-
сутствия больших лесных пожаров в одних местах (известно, что
при нехватке кормов лоси широко мигрируют (Данилкин, 1997) и
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беспокойство, вызванное массовыми лесозаготовками в других. Во
время Великой Отечественной войны отмечались перемещения ло-
сей из районов боев в относительно более спокойные места (Малю-
тин, 1967). Встречи животных из разных очагов переживания про-
исходили на фоне крайне низкой плотности населения вида и
должны были приводить в таких условиях к образованию особо
плодовитого и жизнеспособного потомства. Несомненно, быстро-
му росту численности способствовало также сочетание благопри-
ятных климатических условий и ограничение изъятия.

 Повышение рождаемости, вероятно, происходило и при
расселении соболя в Сибири в 1940–1959 гг. В первой полови-
не ХIХ столетия после запрета промысла в Приморском крае со-
хранившиеся очаги обитания соболей, в которых имело место близ-
кородственное спаривание, были удалены друг от друга на большие
расстояния. Расселение соболей из них шло очень неравномерно.
Одни очаги полностью исчезли, другие остались неизменными, и
лишь в некоторых численность увеличилась, и соболи стали рассе-
ляться в смежные угодья. На периферии таких очагов население
увеличивалось значительно быстрее, чем в их центральных участ-
ках и сопровождалась увеличением размеров аборигенных соболей
(Монахов, 1984). Прекращение изоляции, скрещивание соболей раз-
ных популяций обогатило наследственность, что обусловило повы-
шение плодовитости (Павлинин, 1964).  Избыточный прирост обес-
печил заселение соболями соседних территорий. В данном случае
можно предполагать включение неспецифического механизма, уве-
личившего репродуктивный потенциал самок первых поколений, и
аналогичные процессы, повторявшиеся при первоначальном засе-
лении каждой новой территории.

Колебания численности выше указанных видов происходило
и ранее. Об этом свидетельствуют исследования истории их ареа-
лов (Тимофеева, 1974, 1985; Филонов, 1983; Русаков, Тимофеева,
1984; Волох, 2007, 2008). Все они периодически вступали в фазы
глубокой депрессии численности, но впоследствии восстанавлива-
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ли ее. Причинами, включающими популяционный механизм повы-
шения рождаемости, в давние времена могли быть обширные лес-
ные пожары, погодные аномалии, сочетание различных иных фак-
торов. Все они должны были провоцировать выселение животных
из рефугиумов, обеспечивать смешивание разных пространствен-
ных группировок, что обусловливало увеличение плодовитости их
потомков. Переселение зверей в фазе депрессии могла вызывать и
низкая их численность сама по себе. В поисках партнеров для раз-
множения животные способны преодолевать значительные рассто-
яния, осуществляя перемешивание генофонда популяций.

Сходно происходит превращение кружевного ареала в сплош-
ной за счёт интенсификации размножения в периферийных участ-
ках очаговых поселений. В период естественного восстановления
ареала соболя на периферии отдельных очагов переживания плот-
ность увеличивалась быстрее, чем в центральных участках (Абра-
мов, 1972). При расселении сурков количество семей на периферии
поселений тоже резко возрастает, в то время как в границах перво-
начальных скоплений (в «ядрах») их число остается относительно
стабильным (Бибиков, 1991).

При спаде численности в результате стабилизации простран-
ственной структуры и увеличения плотности населения замедление
воспроизводства начинается раньше в наиболее старых участках
популяций. Затухание роста и последующее снижение численнос-
ти лося начинались в южной тайге, а затем распространялись на
периферию ареала, что вообще очень характерно для вспышек мас-
сового размножения животных (Реймерс, 1972). Сокращение ареа-
ла происходит в том случае, если среда обитания перестает удов-
летворять требованиям вида. Происходит повсеместное увеличение
смертности, что сначала приводит к дроблению ареала на очаги пе-
реживания, в которых, вследствие их изоляции, преобладающими
становятся процессы, ведущие к уменьшению плодовитости, ста-
рению населения и последующему массовому вымиранию.

Повышение рождаемости после вхождения в фазу депрессии,
из-за незначительного количества производителей (и поэтому не-
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высокого прироста), не всегда достаточно, чтобы компенсировать
смертность от случайных факторов. В результате отдельные про-
странственные группировки постепенно вымирают и обширные
территории, ранее заселенные видом, оказываются свободными от
него. Примером таких процессов может служить образование раз-
рывов в ареале степного сурка в Казахстане. Повторяющиеся в те-
чение нескольких лет засухи привели к гибели сурков от истощения
в период спячки на огромных пространствах, которые не заселяют-
ся уже десятки лет (Кривицкий, 1997).

Вымирание видов из-за неблагоприятных условий происходит
на значительных территориях в различных пространственных груп-
пировках одновременно, в то время как восстановление прежних
границ ареала и заселение новых территорий идет из очагов пере-
живания поступательно и постепенно путем освоения смежных сво-
бодных территорий. Поэтому в случае повторного создания благо-
приятных условий обитания, скорого естественного восстановле-
ния ареалов не наблюдается (например, у лося, кабана, соболя, степ-
ного сурка и др.). Прошли десятилетия, пока стали вновь заселяться
территории, где эти животные обитали ранее.

Периодические изменения рождаемости как одна из
причин колебаний численности мелких млекопитающих

Мелким млекопитающим свойственны периодические изме-
нения численности, принимающие иногда регулярный характер.
Периодичность подъемов для многих видов грызунов в централь-
ных частях ареалов составляет 3–5 лет (Башенина, 1977). Однако в
разных популяциях одних и тех же видов циклические изменения
численности могут быть или хорошо выраженными, или же вовсе
отсутствовать (Шилов, 1998). На периферии ареалов и в пессималь-
ных условиях циклы становятся менее регулярными (Башенина,
1977), а амплитуда их колебаний увеличивается (Ипполитов, 2009).
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В Северо-Западном Причерноморье массовые размножения
обыкновенной полевки и курганчиковой мыши (Mus spicilegus Реten)
не регулярны. Основными местами обитания являются посевы ози-
мых зерновых и многолетних трав. В агробиоценозах грызунам свой-
ственны постоянные перемещения, связанные с сезонными поле-
выми работами. После уборки урожая и вспашки стерни они пере-
селяются на поля других культур, неудобья, полезащитные полосы,
откуда снова возвращаются на посевы осенью или весной. Такой
вынужденный пульсирующий тип пространственной структуры
приводит к постоянному перемешиванию населения, обусловливая
его высокую генетическую разнокачественность. Гетерозис в этом
случае не должен проявляться, так как генетическая специфика осо-
бей в разных частях пространственных группировок не успевает
сформироваться из-за постоянных перегруппировок населения.
«С развитием земледелия в развитых странах естественная перио-
дика численности грызунов сохранилась лишь в неосвоенных мес-
тностях, амплитуда колебаний численности уменьшается» (Баше-
нина, 1977, с. 301], вероятно, это происходит в силу выше указан-
ных особенностей динамики пространственной структуры и фор-
мирования родительских пар в сельскохозяйственных угодьях.

При наступлении благоприятных условий существования (на-
пример, хорошая вегетация травянистой растительности в дождли-
вое лето, отсутствие обледенений и непромерзание почвы зимой,
посевы культур с хорошими кормовыми, микроклиматическими или
защитными свойствами и др.) численность грызунов может увели-
чиваться за счет их лучшего выживания. Но такие ее «вспышки»
происходят на ограниченных территориях, а плотность населения
грызунов не увеличивается до максимальных величин. «В настоя-
щее время на культурных землях мы наблюдаем лишь отдельные,
локальные, быстро подавляемые вспышки» (Башенина,1977, с. 301).

Однако и в агробиоценозах иногда происходит массовое раз-
множение грызунов, охватывающие значительные территории, ко-
торое наблюдалось в 2004 г.  у разных видов на большей части Ук-
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раины и южной России. Поскольку увеличения численности грызу-
нов охватили столь большую территорию, где условия обитания,
несомненно, различаются, то следует искать общий фактор, выз-
вавший это явление. Таким фактором, действующим на значитель-
ных пространствах, выступают аномальные погодные явления.

История возникновения такой «вспышки» массового размноже-
ния грызунов изучена нами в Ивановском районе Одесской области,
где осенью 2002 г. численность обыкновенной полевки на озимых
была достаточно высокой. Стравленная растительность вокруг их нор
бросалась в глаза, но значительных потрав посевов не было. В сере-
дине декабря 2002 г. температура опускалась до – 20 °С. Снеговой по-
кров отсутствовал. В результате такого понижения температуры по-
чва глубоко промерзла, а на полях и неудобьях образовались глубо-
кие морозобойные трещины длиною в сотни метров. В предшеству-
ющие 30 лет такое явление ни разу не наблюдали в данном районе.
Озимые культуры вымерзли. Их листья почернели и высохли. Силь-
ные морозы и гибель озимых отмечались на большей части Украины
и южной России. Из-за глубокого промерзания почвы и недостатка
кормов погибло большинство полевок и мышей.

В течение следующего 2003 г. колонии полевок на посевах
отсутствовали, а курганчики мышей на полях осенью встречались
крайне редко. Весенне-летний сезон 2004 г. оказался теплым и
влажным, что благоприятствовало существованию полевок. К осе-
ни численность грызунов на полях резко возросла. На посевах
люцерны плотность достигала 225 колоний на 1 га. Озимые посе-
вы были заселены почти с такой же плотностью. Убранные поля
были буквально «усыпаны» курганчиками мышей. Возросшая вре-
доносная деятельность грызунов потребовала проведения масш-
табных истребительных мероприятий, о чем неоднократно сооб-
щалось в прессе и по телевидению. Привлекала внимание высо-
кая подвижность отдельных особей. Мы наблюдали перемещения
полевок в дневное время на расстояние свыше 100 м вдоль поле-
вых дорог. В ночное время водители машин наблюдали в свете фар
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множество полевок, пересекавших автотрассы. Ситуация напоми-
нала массовые миграции леммингов во время пиков их численности.

С позиции наших представлений о неспецифической регуля-
ции рождаемости у млекопитающих причины данной вспышки чис-
ленности объясняются следующим образом. Массовое вымирание
грызунов, вызванное аномальным природным воздействием (глу-
боким промерзанием почвы и гибелью озимых) привело к много-
кратному снижению их численности. Известно, что на фазе ее деп-
рессии сохраняются одиночные поселения грызунов, очаговость
распределения которых наблюдается в течение всего года (Кожев-
ников, 1989). В районе наших наблюдений отдельные особи сохра-
нились в стациях переживания (лесонасаждения, неудобья), где вли-
яние морозов сказалось меньше. Они образовали репродуктивные
группы, в которых в течение 2003 г. происходило размножение. Из-
за низкой плотности населения расстояние между группами, веро-
ятно, превышало радиус индивидуальной активности особей, что
обусловило их временную изоляцию. Для фазы депрессии числен-
ности обыкновенных полевок характерно случайное распределение
поселений в стациях резервации и отсутствие массового расселе-
ния (Кожевников, 1989).

В течение 2003 г. в результате размножения сформировались
определенные общность и специфика генофонда особей, составляю-
щих репродуктивные группы. Их численность увеличилась, а запасы
кормов в окрестностях нор в расчете на одну особь уменьшились,
что весной 2004 г. стимулировало выселение на соседние террито-
рии. Подобный процесс описан для рыжей полевки, у которой раз-
личия в приросте ресурсов в границах агрегаций и за их пределами
после появления молодняка провоцирует расширения площади, за-
нимаемой агрегацией (Межжерин, Семенюк, 2001). Вероятность
встреч особей из разных репродуктивных групп увеличилась, и ро-
дительские пары на заселяемых территориях стали образовываться
особями из неродственных индивидов. Их потомство должно было
отличаться повышенной плодовитостью, благодаря которой и нача-
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лось быстрое нарастание численности. К осени 2004 г. она достиг-
ла максимальных значений. Отловленные в ноябре 2004 г. на посе-
ве люцерны самки обыкновенной полевки имели по 6,06 ± 0,35 эм-
брионов или плацентарных пятен, (n = 33), что не является особо
высоким показателем для вида. Но это уже была фаза пика числен-
ности, когда воспроизводство затухает. К весне 2005 г. население
грызунов многократно уменьшилось.

В 2004 г. массовое размножение отмечено не только у обыкно-
венной полевки, но и у других видов грызунов: курганчиковой мыши
в Одесской области (наши данные), общественной полевки на юге
европейской территории России (Смирнова, 2005), лесных и поле-
вых мышей в Херсонской области (Селюнина, 2006). Ему предше-
ствовали сильные морозы в декабре 2002 г., охватившие эти терри-
тории, которые могли синхронизировать массовую гибель грызу-
нов и направить популяционные процессы в их пространственных
группировках по сходному с обыкновенной полевкой сценарию.

В Ростовской области в конце декабря 2007 г. и в начале янва-
ря 2008 г. поверхность земли оставалась без снега. Температура в
ночное время опускалась до 15–20 °С мороза и ниже. Такие погод-
ные условия должны были вызвать массовую гибель грызунов и
обусловить в будущем тот ход популяционных процессов и те по-
следствия, которые описаны нами выше для обыкновенной полев-
ки. Вероятно, в результате увеличения рождаемости численности
обыкновенной и общественной полевок к осени 2009 г. увеличи-
лись настолько, что травянистая растительность на значительных
территориях оказалась уничтоженной. Количество нор на площад-
ках в 100 м2 доходило до 100–150 (Миноранский, Узденов, 2011).

Массовое вымирание грызунов, включающее неспецифичес-
кий механизм увеличения рождаемости, может происходить и в ре-
зультате выгорания растительности. Так, в мае 2008 г. в филиале
Украинского степного природного заповеднике «Стрельцовская
степь» произошел катастрофический пожар, а наступившее лето
было засушливым. В таких условиях следовало ожидать вымира-
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ния грызунов вследствие уничтожения кормов и рост их численно-
сти в будущем. Отловы в сентябре 2011 г. подтвердили, что увели-
чились как численность мышевидных грызунов, так и интенсивность
их размножения. Численность обыкновенной полевки возросла бо-
лее чем в 4 раза сравнительно с 2007 г. (Боровик, 2012).

В приведенных примерах вспышки численности следовали на
второй – третий годы после массовых вымираний грызунов. Вклю-
чение внутрипопуляционного механизма регулирования рождаемо-
сти обусловлено глубоким снижением плотности населения и вы-
нужденной дифференциацией генофонда в разных репродуктивных
группах. При отсутствии такой временной дифференциации скре-
щивание даже неродственных особей не дает подобного эффекта.
Вероятно, поэтому в агробиоценозах Северного Причерноморья
вспышки численности грызунов происходят нерегулярно и только
после массовых вымираний населения, делающих возможным диф-
ференциацию генофонда в стациях переживания неблагоприятных
условий. Перегруппировки населения у мышевидных грызунов в
агробиоценозах происходят ежегодно из-за сезонных изменений
качества местообитаний в связи с уборкой урожая, вспашкой и се-
вооборотом. Однако повышенная гетерозиготность в этом случае
не приводит к повышению репродуктивного потенциала самок.

Использование механизмов внутрипопуляционной
регуляции рождаемости у млекопитающих в практике
природопользования

Знание закономерностей и механизмов популяционной дина-
мики позволяет успешнее планировать и осуществлять мероприя-
тия, направленные на повышение продуктивности популяций охот-
ничьих животных, сохранение редких видов млекопитающих, кон-
струировать биоценозы будущего.

Повышение эффективности работ по расселению млеко-
питающих. В условиях современного глобального изменения кли-



143

мата и предполагаемого вымирания многих видов животных ста-
новится актуальным искусственное расселение млекопитающих.
В конце ХХ и начале ХХI столетий в Северном Причерноморье лето
стало более жарким и засушливым, осень продолжительной, зима
теплой и бесснежной. Согласно долгосрочным прогнозам, состав-
ленным на основании совместных американо-молдавских исследо-
ваний, общий естественный годовой сток рек региона к 80-м годам
текущего столетия может уменьшиться на четверть от современно-
го (Лалыкин, Сыродоев, 2004), а количество осадков к концу столе-
тия может снизиться на 20–30 % (Коробов, Николенко, 2004). Про-
должатся аридизация климата и смещение границ современных при-
родных сообществ к северу. Глобальное потепление, изменяя усло-
вия существования организмов, угрожает вымиранием некоторым
видам. Скорость наступления новых климатических условий мо-
жет оказаться больше скорости естественной адаптации к ним орга-
низмов и скорости смещения границ ареалов степных животных и
растений к северу. В местах современного обитания они будут вы-
мирать, а в новых благоприятных местообитаниях, образующихся
за пределами их ареалов, будут отсутствовать по причине недоста-
точных миграционных способностей. Наиболее вероятно формиро-
вание новых экосистем на месте современных в процессе выпаде-
ния видов растений, не стойких к засушливости климата (Шабано-
ва, Изверская, 2004) и появление новых видов растений, которым
должны соответствовать и другие виды животных.

Традиционные меры, принимаемые для сохранения редких
животных (занесение в Красную Книгу, заповедный режим, между-
народные соглашения и др.) в складывающихся условиях не спо-
собны компенсировать возникающий для них недостаток жизнен-
ных ресурсов. Поэтому перед наукой возникает задача совершен-
ствования методов сохранения биологического разнообразия новы-
ми нетрадиционными методами. Возникает необходимость участия
человека в формировании биоценозов и разработки базовых прин-
ципов, на которых оно будет осуществляться. Для создания жизне-
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способных популяций за пределами нынешних ареалов потребуют-
ся массовые выпуски млекопитающих. Для этого необходимы бо-
лее совершенные методы их интродукции. Пока на сегодня успеш-
ными оказываются только 25% искусственных выпусков сурков
(Дежкин, 1993) и других животных. В практике ведения охотничье-
го хозяйства для заселения охотничьих угодий новыми видами не-
редко практикуют одновременные выпуски больших партий живот-
ных. При этом предполагается, что зверьки сами распределятся по
пригодным местообитаниям с оптимальной плотностью, а не будут
сосредотачиваться в месте выпуска. Не исключено, что некоторые
из них расселятся по территории в поисках более подходящих
местообитаний, но при этом не гарантируется их встреча с осо-
бями противоположного пола в следующем сезоне размножения
и оставление ими потомства. Те же особи, которые остаются в
месте выпуска, благодаря своей многочисленности сразу обра-
зуют свойственную виду пространственно-этологическую струк-
туру с внутривидовыми отношениями и повышенной плотностью
населения. Это обстоятельство исключает появление потомков с
повышенной плодовитостью от неродственных родителей-инт-
родуцентов, так как неспецифический механизм увеличения рож-
даемости в таких условиях не включается и появления избыточ-
ного прироста не происходит, что негативно сказывается на ре-
зультатах работ по расселению млекопитающих.

Для успеха интродукции приплод должен значительно превос-
ходить смертность, т. е. необходим «скачок» воспроизводства по
сравнению с донорскими популяциями, численность которых, как
правило, стабильна, а воспроизводство пониженное. Этот “скачок”
может произойти в том случае, если образовавшиеся репродуктив-
ные группы интродуцентов, состоящие из неродственных особей, к
сезону размножения окажутся настолько малы, что не будут спо-
собны сразу сформировать пространственно-этологическую струк-
туру, свойственную данному виду. Лишь в этом случае можно ожи-
дать, что у их аутбредного потомства, родившегося в условиях слу-
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чайного распределения мест рождения и низкой плотности населе-
ния, сформируется повышенный репродуктивный потенциал. Со-
здавая новые поселения животных, целесообразно формировать из
интродуцентов небольшие группы, выпускать животных малыми
партиями на некотором удалении одна от другой. Каждая из таких
групп даст высокопродуктивное потомство, из которого впослед-
ствии возникнут первичные очаги интенсивного размножения. Пос-
ледние, разрастаясь и соединяясь друг с другом, быстро обеспечат
сплошное заселение большой территории.

Интенсивное расселение ондатры в Средней Европе с 1909 г.
началось с выпуска всего 5 экземпляров в окрестностях Праги (Ти-
мофеев-Рессовский и др., 1973). Известно, что популяция австра-
лийских диких кроликов произошла всего от нескольких выпущен-
ных зверьков (Литус, 1986). В Одесской области многочисленные
поселения диких кроликов образовались в прошлом столетии тоже
в результате интродукции всего нескольких пар (Шаталова, 1972).
Вероятно, в указанных случаях выпущенные особи не являлись
близкими родственниками, что и способствовало быстрому росту
стартового поголовья. Наиболее впечатляющие результаты при рас-
селении овцебыков (Ovibos moschatus Zimm.)  в Западной Грен-
ландии получены выпусками зверей малыми партиями, по 13–
15 особей на разные участки побережья. Через 20 лет численность
созданного стада превысила 1500 голов, а еще через 2 года пере-
валила за 2000 (Лякин, 2001).

Однако выпуск животных малыми партиями чреват угрозой
гибели особей ещё до начала размножения. Поэтому при расчёте
норм выпуска следует принимать во внимание отход, чтобы к се-
зону размножения группы состояли из минимального числа про-
изводителей обоих полов. В случае большого отхода интродуцен-
тов следует повторять подпуски новыми партиями для закрепле-
ния их в месте выпуска.

На успех интродукции должно влиять и качество выпускае-
мых животных. Если они взяты из популяций, находящихся в фазе



146

нарастания численности, то уже в первом сезоне размножения да-
дут большее количество потомков, так как выпускаемые самки бу-
дут иметь высокий репродуктивный потенциал. И, наоборот, взя-
тые на фазе спада, произведут их немного, что может свести на нет
все усилия создать необходимое количество производителей в на-
чальный период интродукции. Отловленные нами в вымирающих
поселениях суслики после выпуска в новые места обитания не об-
разовывали устойчивых поселений, вероятно, по причине своих
невысоких воспроизводственных возможностей. На фазе спада чис-
ленности репродуктивные функции ослаблены у нескольких поко-
лений диких кроликов (Дэвид, Кристиан, 1976). Существование са-
мок пенсильванской полевки на фазе спада численности тоже име-
ет долговременные вредные последствия в отношении качества осо-
бей первых двух генераций (Mihok, Boonstra, 1992).

Указанные особенности интродукции млекопитающих прояв-
ляются и в условиях их лабораторного содержания. Образование
лабораторных популяций происходит успешнее, если животные-
основатели отловлены из группировок, находящихся на стадии ро-
ста численности. Из-за более высокой жизнеспособности и плодо-
витости норвежских леммингов, взятых на фазах нарастания и пика
численности, рекомендуется создавать лабораторные колонии этих
грызунов из животных, отловленных в период увеличения числен-
ности (Кузнецова, 1988). То же относится и к копытным леммин-
гам, изымаемым из природы для лабораторного содержания. Для
этих целей лучше подходят особи, отловленные на фазе подъема
численности. Лемминги, которых отловили позже на фазе ее пика
или спада, обладают пониженной жизнеспособностью и практичес-
ки не выживают. Получить потомство от таких пар сложно (Бубли-
ченко, 2005). Поэтому и для расселения в природе следует брать жи-
вотных из молодых, растущих популяций. Еще в 1936 г. В. Б. Пода-
ревский предложил отлавливать для расселения соболей в районах
с интенсивным ростом их численности. Этим обеспечивалась боль-
шая вероятность их успешного размножения в местах реакклима-
тизации (Дорофеев, Шибанов, 1980).
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Однако репродуктивный потенциал и жизнестойкость рассе-
ляемых особей не учитываются в рекомендациях по расселению
сурков. В. И. Машкин (1997) рекомендует отлавливать сурков в ко-
лониях со средней и высокой плотностью, т. е. в сформированных
поселениях, в которых размножение стабилизируется на невысо-
ком уровне. Мы считаем, что сурков следует добывать либо с пери-
ферии крупных поселений, где интенсивное воспроизводство еще
продолжается, либо из молодых, растущих, а значит еще малочис-
ленных колоний, так как в них велика вероятность отлова высоко
плодовитых особей. Хотя практически это сделать сложнее, но эф-
фективность от выпуска окажется выше. Также рекомендовалось
отлавливать и выпускать сурков семьями, чтобы не нарушать их со-
циальную структуру (Машкин, 1997). Но именно нарушение соци-
альной структуры группы вызывает вспышку размножения (Щипа-
нов, Олейниченко, 1992; Petrusewicz, 1960), так необходимую для
закрепления результатов интродукции. Выпуск сурков из старых
поселений, да еще и прежними семьями, в которых велика доля род-
ственных животных, чреват неудачей. Возможно, поэтому далеко
не все выпуски сурков даже на заповедные территории оказывались
успешными (Бибиков, 1989; Дежкин, 1993).

Генетический состав выпускаемых партий тоже имеет немало-
важное значение. На Таймыре, где выпускались овцебыки, отловлен-
ные в разных изолированных природных популяциях Канады и США,
скрещивание неродственных особей привело к повышению продук-
тивности стада и жизнестойкости молодняка. А на острове Врангеля,
где выпускались звери одной популяции, вероятно, из-за инбредной
депрессии скорость нарастания численности оказалась в 3 раза мень-
ше, чем на Таймыре (Лякин, Царев, 2001).

Одним из важных факторов, способствующих появлению пло-
довитого потомства у интродуцентов, является не только первона-
чально низкая плотность населения выпущенных животных, но и
разрушенная пространственно-этологическая структура. Если инт-
родуценты подпускаются в уже сформированные и плотно населен-
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ные пространственные группировки аборигенов, то изначальная
структурированность их населения не дает возможности сформи-
роваться высоко плодовитому потомству. Такие ситуации склады-
вались при выпусках животных для «освежения крови». Известно,
что, несмотря на распространенность этого мероприятия в прошлом,
какого-либо заметного увеличения численности зайцев, белок и др.
они не вызывали (Чесноков, 1989).

Наши многолетние наблюдения (1970–2012 гг.) за динамикой
населения диких кроликов, существующих более 100 лет на скло-
нах Хаджибейского лимана в Одесской области, показали, что тер-
ритория, занятая поселением, не увеличивалась, хотя плотность оби-
тания достигала в отдельные годы значительных величин, а сво-
бодное пространство для расселения кроликов всегда имелось в
избытке. Пищу и места обитания зверьки могли бы найти в приле-
гающих к лиману лесопосадках и на соседних полях, однако высе-
ления за пределы склонов не происходило. Освоения кроликами
новых территорий могло бы вызвать временное нарушение про-
странственной структуры поселений путем их принудительного
изгнания из мест обитания в результате их преобразования либо
искусственным расселением небольшими партиями, что повысило
бы интенсивность размножения у потомков рассредоточенных по
территории животных.

Таким фактором, вызвавшим заселение кроликами новых тер-
риторий, явилось выгорание травы и кустарников летом 2007 г. на
склонах Хаджибейского лимана между селами Палиево и Алтесто-
во. Исключительно жаркая и сухая погода в июле способствовала
распространению огня на половине заселенных кроликами угодий.
Август и сентябрь выдались сухими, и вегетации растительности
на выгоревших местах не наблюдалось. Кролики были вынуждены
в поисках корма переселиться на оставшуюся не тронутой пожаром
часть поселения, где смешались с живущими там особями. В ре-
зультате вероятных неродственных спариваний должно было по-
явиться потомство с проявлениями репродуктивного гетерозиса.
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Увеличение населения кроликов в 2010–2011 гг. косвенно подтвер-
ждает наше предположение об увеличении прироста в результате
включения внутрипопуляционного механизма повышения рождае-
мости. Рост численности, обусловленный этим обстоятельством про-
явился и в расширении границ заселенной кроликами территории
более чем на 500 м.

Эффективность работ по интродукции можно повысить, не
только путем создания условий для рождения потомков с проявле-
ниями гетерозиса в местах выпусков, но и выпуском самок с уже
высоким репродуктивным потенциалом. Их можно получать в ус-
ловиях клеточного разведения, скрещивая особей из разных гене-
тических линий, специально выведенных методами селекции.
В настоящее время в зоокультуре разводятся многие виды живот-
ных, в том числе кабаны, олени, степной сурок, заяц русак и другие.
Повышенная плодовитость самок ускорит преодоление порога не-
гативных воздействий на стадии натурализации интродуцентов и
будет способствовать последующему нарастанию численности.

Увеличение количества населения на фазе роста численности
обусловлено не только повышением рождаемости, но и временным
сокращением смертности взрослых особей из-за омоложения воз-
растного состава (см. главу 6). Поэтому при проведении интродук-
ции следует стремиться выпускать молодых особей, которые гаран-
тированно не погибнут от старости в ближайшие после выпуска годы
и будут размножаться в течение жизни, увеличивая количество все-
ленцев. При выпусках животных, отловленных в природе, не ис-
ключена возможность выпуска большого количества старых осо-
бей, которые могут не дожить до сезона размножения. При расселе-
нии степных сурков рекомендуют отлавливать и выпускать их це-
лыми семьями (Машкин, 1997). При этом неизбежно в выпускае-
мой партии окажутся взрослые и старые особи, которые в новом
месте размножаться будут недолго. Выгоднее выпускать сурков-
сеголеток, выращенных в неволе. Технология разведения их в зоо-
культуре разработана в Украине и России. Молодые особи спо-
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собны размножаться в месте выпуска в течение 6–7 лет своей жиз-
ни, умножая количество поселенцев и повышая результативность
мероприятия. Кроме того, выращенные в неволе особи, восприни-
мают место выпуска как место рождения и в дальнейшем оказы-
ваются филопатричными. Наши эксперименты по созданию искус-
ственных поселений сусликов и диких кроликов это подтвержда-
ют. Если животные выпускаются в благоприятную и подготовлен-
ную для них среду обитания (в пустующие или заранее устроен-
ные норы) молодыми, то они остаются в месте выпуска, не прояв-
ляя стремления к расселению. Выпускаемые нами дикие кролики,
оставались в местах выпуска и в течение года использовали тер-
риторию радиусом не более 200 м. Молодняк оставался в месте
рождения, не предпринимая попыток к расселению, что подтвер-
ждали ежегодные осмотры территории и зимние тропления сле-
дов по снегу. Аналогичная картина наблюдалась у крапчатого сус-
лика. Выпущенные в старые норы сеголетки, оставались в месте
выпуска и встречались там же в следующем году.

Методы увеличение численности эксплуатируемых группи-
ровок млекопитающих. Ограничения или запреты изъятия в целях
увеличения численности млекопитающих или их расселения не все-
гда приводят к положительным эффектам, особенно в длительные
временные периоды. Примером служат ситуации, когда в так назы-
ваемых воспроизводственных участках и на заповедных террито-
риях на юге Украины численность зайца-русака не достигает ожи-
даемых значительных величин, и не обеспечивает пополнение зай-
цами окрестных угодий. Она вполне понятна и объяснима с пози-
ций наших представлений о популяционном механизме, регулиру-
ющем рождаемость. Как правило, на этих длительно неопромыш-
ляемых участках плотность населения русака существенно не от-
личается от окрестных угодий, а нередко даже ниже, чем в них. Это
связано с тем, что отсутствие изъятия в местах, наиболее благопри-
ятных для обитания зайцев, вначале ведет к их локальному накоп-
лению за счёт лучшего выживания, подселения с соседних участ-
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ков и формированию пространственно-этологической структуры, а
это включает популяционный механизм торможения воспроизвод-
ства. Из-за появления малоплодовитого потомства и отсутствия из-
быточного прироста внутрипопуляционное «давление» снижается
и смежные угодья не заселяются. Следовательно, естественным
интенсивным рассадником дичи такие неэксплуатируемые группи-
ровки быть не могут.

По тем же причинам численность охотничьих животных мо-
жет уменьшаться в заповедниках, где они не подвергаются прессу
охоты, а внешние факторы не всегда достаточны для периодичес-
кого разрушения пространственно-этологической структуры их
группировок. В Байкало-Ленском заповеднике сократилось коли-
чество черношапочного сурка (Попов, 1999), прогнозируется вы-
мирание некоторых видов копытных в Хоперском заповеднике
(Марченко, 1999). В биосферном заповеднике «Аскания-Нова»
сократились и впоследствии исчезли вольные группировки косу-
ли, кабана, поголовье оленя заметно сокращается (Полищук, 2001).
К 2004 г. количество поселений степного сурка без видимых при-
чин уменьшилось с 24 до 6 (Полищук, 2006). В филиале Украинс-
кого степного природного заповедника «Стрельцовская степь»
численность степных сурков стала во много раз ниже, чем в его
охранной зоне (Токарский и др., 1991).  Заповедный режим оказы-
вается неблагоприятным и для неохотничьих видов. Полностью
исчез ранее многочисленный крапчатый суслик в заповедном уча-
стке «Стрельцовской степи» (Ссавці України…, 1999). В биосфер-
ном заповеднике «Аскания-Нова» за последние 20 лет резко со-
кратились численности мышевки южной (Sicista subtilis Pall.) и
серого хомячка (Cricetulus migratorius Pall.) (Полiщук, 2012). За
время существования заповедника «Михайловская целина» из
7 видов млекопитающих степного комплекса с его территории ис-
чезли 4 вида: белозубка малая, большой тушканчик (Allactaga major
Kerr.), серый хомячок и крапчатый суслик (Мерзлiкiн, 2012).
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Примером выключения механизма повышения рождаемости
и сокращения численности недостаточной эксплуатацией населе-
ния служит ситуация со степным сурком, ранее строго охраняемым
в Украине и России. Численность в очагах переживания вида во вто-
рой половине XX столетия резко возросла, но добыча не проводи-
лась или ограничивалась. Несмотря на охрану, в некоторых популя-
циях в конце столетия воспроизводство начало снижаться как в Ук-
раине (Токарский и др., 1991), так и в России (Руди, Сметанин, 1997).
Мероприятиями по ограничению использования нельзя остановить
естественное снижение численности сурков, вызванное уменьше-
нием рождаемости. Необходима элиминация части особей, чтобы
вызывать перегруппировки населения для поддержания высокого
репродуктивного потенциала потомков. Установлено, что при изъя-
тии 33% населения рождаемость в эксплуатируемых пространствен-
ных группировках степных сурков резко возрастает за счет увели-
чения количества размножающихся семей и увеличения среднего
количества сеголетков в них, а изъятие до 17% не приводит к суще-
ственному увеличению рождаемости сравнительно с контролем
(Холодная, Токарский, 1997).

В начале 1990-х годов в Украине обитало около 100 тысяч
сурков (Токарский и др., 1991). В последующие годы их количе-
ство уменьшалось. С 1999 г. по 2007 г. по данным формы статис-
тической отчетности 2ТП (охота) численность степного сурка в
Украине сократилась с 83530 до 56417 особей. Ежегодный отстрел
составлял от 330 (1999 г.) до 24 (2000 г.) особей, а изъятие для
расселения от 776 (1999 г.) до 57 (2007) особей (Моніторинг біор-
ізманіітя України). Такая слабая элиминация, к тому же проводи-
мая только в некоторых поселениях, не способствовала масштаб-
ным перегруппировкам сурков. Неспецифический механизм по-
вышения рождаемости не включался, население постепенно умень-
шалось из-за недостаточного пополнения. Природные явления, спо-
собные вызвать массовую гибель и последующие перегруппировки
сурков (весенние засухи, зимнее глубокое промерзание почвы), ве-
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роятно, происходят реже, чем сроки существования отдельных по-
селений (20–30 лет) и не предотвращают их вымирание (например,
в заповеднике «Аскания-Нова») путем увеличения рождаемости.
Восстановление исторического ареала степного сурка еще не за-
кончилось, а уже создались предпосылки для глубокого сокраще-
ния численности в заселенных им районах.

Эксперимент, проведенный Ю. А. Кузьминых и В. В. Ширяе-
вым (1992), показал, что в условиях отсутствия промысла состоя-
ние популяции ондатры ухудшилось. Увеличения запасов не про-
изошло, популяция “старела”, плодовитость самок оказалась ниже,
чем на соседнем интенсивно опромышляемом озере. У белки после
полной элиминации особей в хорологическом ядре микропопуля-
ции численность резко возрастает за счёт интенсификации размно-
жения иммигрантов и уменьшения уровня смертности (Павлов,
Смышляев, 1974). Сходно изменяется и численность лесной куни-
цы (Martes martes L.), что явилось поводом рекомендовать управ-
лять популяциями этого вида по принципу “экологического вакуу-
ма” путём почти полного опромышления куниц на отдельных охот-
ничьих участках (Ефимов, 1982).

Причиной снижения численности лося в Украине и России в
конце прошлого столетия, на наш взгляд, тоже явилась недостаточ-
ная элиминация на фазе роста численности, которая не смогла при-
остановить естественное сокращение рождаемости. Быстрое нара-
стание численности лося отмечали на заповедных территориях в
первые годы после введения охранного режима при еще низкой плот-
ности населения. В Окском заповеднике за 12 лет численность ло-
сей увеличилась в 25 раз, в Березинском – за 8–10 лет плотность
населения лосей увеличилась в 7,5 раза (Данилкин, 1999). В эти
периоды рождаемость у животных была особенно высокой. Однако
устранение антропогенных воздействий в условиях полной запо-
ведности не предотвратило последующие снижения численности.
Если первое десятилетие заповедного режима в Окском заповеднике
(с 1935 г.) сопровождалось быстрым увеличением численности лося,
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то затем оно сменилось не менее резким сокращением поголовья (Ко-
раблев и др., 1996), которое продолжается и поныне. В популяции
интродуцированного пятнистого оленя в границах Хоперского запо-
ведника снижение численности последовало после интенсивного рос-
та (1955–1970), экологического «взрыва» (1970–1975) и, несмотря на
заповедный режим, продолжается до сих пор (Карпов, 2011).

В 1950–1960-е годы численность лося в Восточной Европе
многократно увеличилась, но изъятие их в процессе охоты было
незначительным и составляло 1,5–10,3% послепромысловой чис-
ленности (Данилкин, 1999). В конце фазы роста численности у
млекопитающих, в том числе и у лося, начинается снижение рож-
даемости. Интенсивное изъятие могло бы задержать этот процесс,
и высокие приросты сохранились бы дольше. В конце ХХ столе-
тия общее поголовье лося в странах Феноскандии и в России было
примерно одинаковым, но добыча лося в Феноскандии доходила
до 60% от послепромысловой численности (Нюгрен и др., 2007),
ежегодная легальная добыча была в 15–20 раз выше, чем в России
(Данилкин, 2009). Интенсивное изъятие, вероятно, задерживало
формирование пространственной структуры населения и дости-
жение пиковых значений численности, которые приводят к после-
дующему снижению рождаемости.

Исследования динамики населения лося на Европейской тер-
ритории России показали, что пику численности предшествовал пик
прироста (рис. 9) (Боркин, Проняев, 2014). Используя опубликован-
ные данные о показателях размножения лосей в Московской облас-
ти в 1967–1980 гг. (Филонов, 1983), можно рассчитать различие
приростов между наиболее слабым и интенсивным размножением.
Если количество стельных лосих (21,6%) и среднее число эмбрио-
нов на стельную самку (1,15) минимальны, то удельный годовой
прирост на 100 самок составит 25 лосят. При максимальных тех же
показателях (соответственно 98% и 1,40 эмбрионов) он составит
137 лосят. То есть годовой прирост у лосей может различаться по-
чти в 5,5 раз. Благодаря высокому репродуктивному потенциалу и
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происходит ускоренное нарастание численности лося на фазе ее
подъема, когда показатели воспроизводства максимальны.

Снижение численности лося восточной Европы в середине
прошлого столетия было обусловлено сокращением приростов. В
Дарвиновском заповеднике оно обеспечивалось многолетним сни-
жением всех показателей размножения (Филонов, 1983). В Ленинг-
радской области на фазе сокращения численности лося снижение
воспроизводства происходило за счет уменьшения числа самок с
двойнями, увеличения яловости и повышения смертности (Тимо-
феева, 1974). Снижение численности лося на Европейской террито-
рии России в конце ХХ столетия обусловлено сокращением рожда-
емости в 1987–1995 гг. (см. рис 9). Повышенное изъятие в ходе бра-
коньерских охот в этот период только ускоряло снижение числен-
ности, которая уменьшалась естественным путем из-за гибели мно-

Рис. 9. Сглаженные по 5-ти точкам прирост и численность лося на
Европейской территории России (Боркин, Проняев, 2014)
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гочисленных старых особей, рожденных перед пиком численности
и недостаточного прироста. Закономерным итогом глубокого сокра-
щения численности и разрушения пространственной структуры яви-
лось новое повышение приростов и начало соответствующего ее
увеличения в первом десятилетии текущего столетия (см. рис. 9),
несмотря на продолжающееся незаконное добывание и хищниче-
ство волка.

Незначительное изъятие особей на фазе нарастания численно-
сти не только экономически невыгодно так как недоиспользуется
избыточный прирост, но приводит к последующему сокращению
численности из-за уменьшающегося воспроизводства и еще боль-
шим хозяйственным потерям в будущем. Для продления периода
повышенной рождаемости охотничьих видов млекопитающих нор-
мы изъятия на фазе нарастания численности должны быть увеличе-
ны сравнительно с ныне практикуемыми.

Для получения большей продукции, возможно, выгодней пол-
ностью изымать отдельные пространственные группировки, в том
числе, и население копытных «охотничьих ранчо» на огороженных
территориях, а освобожденные угодья впоследствии заселять по-
вторно, провоцируя экологический «взрыв». Так, репатриация со-
болей в незаселенные ими угодья каждый раз сопровождалась эф-
фектом акклиматизационного «взрыва» (Бакеев, Синицын, 1994).

Перегруппировки населения можно вызвать нарушением эко-
логической структуры путем изменения мест обитания. Таким спо-
собом началось возрождение украинских популяций степного сур-
ка. Территории, где сохранялись последние сотни сурков, были рас-
паханы, а уцелевшие особи, из разных частей прежних поселений
переселились на неудобья, смешавшись между собой. Их числен-
ность стала быстро увеличиваться, благодаря возросшей генетичес-
кой разнокачественности и высокому репродуктивному потенциа-
лу потомков. Длительное обитание в стабильных условиях снова
приводит к вымиранию пространственных группировок сурков даже
в заповедниках (Попов, 1999; Полищук, 2006).
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Использование неспецифического внутрипопуляционного
механизма увеличения рождаемости для сохранения редких ви-
дов млекопитающих. Увеличение численности редких видов из-за
невысоких приростов происходит медленно, в значительной мере
только за счет снижения смертности в результате чрезвычайных мер
охраны. Быстро увеличить репродуктивный потенциал редких ви-
дов можно включением неспецифического механизма повышения
рождаемости путем скрещивания особей из разных популяций од-
ного вида, близких видов или диких и одомашненных форм. При
этом не только увеличится репродуктивный потенциал потомков,
но в результате повышения разнокачественности наследственных
признаков сформируется та экологическая пластичность организ-
мов, которая позволит лучше адаптироваться к современным усло-
виям существования, а природа получит материал для естественно-
го отбора в этом направлении.

Целями сохранения редких видов животных являются не толь-
ко поддержание видового разнообразия планеты, но и восстановле-
ние их хозяйственного использования и биоценотической роли. Для
этого недостаточно сохранять обедненные генофонды, обусловли-
вающие постоянный и невысокий репродуктивный потенциал са-
мок. Гибридизация диких животных в природе достаточно обыч-
ное явление. Она является причиной увеличения не только разнока-
чественности, но и плодовитости гибридов. Гибридизация волков,
диких кабанов, европейских лесных котов (Felis silvestris L.) и дру-
гих видов, ранее малочисленных, с их одомашненными формами
предшествовала началу увеличения их численности и расширению
ареалов в ХХ столетии. Повышенный репродуктивный потенциал
самок первых поколений способствует быстрому увеличению как
естественных, так и искусственно создаваемых пространственных
группировок млекопитающих.

Гибридизацию организмов в естественных условиях можно
осуществлять подселением особей из других группировок или из
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разных удаленных частей одной группировки. Для успеха гибриди-
зации следует вселять однополые группы (например, самок), кото-
рые будут покрываться чужими неродственными самцами. Быстрое
увеличение численности гибридных популяций обеспечит выпол-
нение ими биоценотической роли, а также их хозяйственное исполь-
зование. Экономический эффект от гибридизации очевиден. Чис-
ленность дикого кабана (редкого в середине ХХ столетия) в Украи-
не стала увеличиваться после неоднократных вселений в местные
популяции зверей из других регионов и гибридизации с домашни-
ми свиньями (Волох, 2010). Зубробизоны успешно размножаются в
кавказских лесах, заняв опустевшую экологическую нишу исчез-
нувшего кавказского подвида зубра.

Ускоренное восстановление хозяйственного значения и биоце-
нотической роли редких видов млекопитающих возможно при спе-
циальном создании их экологических аналогов путем скрещивания с
другими подвидовыми и одомашненными формами. В современных
условиях глобального потепления генотипы редких животных неиз-
бежно будут трансформироваться и адаптироваться к новым услови-
ям существования, поэтому искусственное преобразование генофон-
дов не противоречит природным процессам. Использование эколо-
гических аналогов не означает уничтожение генофондов редких ви-
дов. Они могут сохраняться в чистом виде в культуре, в условиях
полувольного содержания, интродуцироваться в границах прежних
ареалов. Но за пределами их исконного обитания экологические ана-
логи могут занять свободные экологические ниши быстрее и эффек-
тивнее благодаря включению неспецифического внутрипопуляцион-
ного механизма повышения рождаемости.

Использование отдельных пространственных группировок
млекопитающих. Срабатывание популяционных механизмов ре-
гулирования рождаемости происходит на уровне репродуктивных
групп, объединенных в конкретные пространственные группиров-
ки. Популяционный гомеостаз действует в каждой из них независи-
мо от остальных, поэтому эксплуатацию млекопитающих можно ре-
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гулировать в пределах отдельных группировок, являющихся частя-
ми популяций. Изъятие даже всех особей в одной части популяции
не скажется на состоянии численности в остальных, где регуляция
воспроизводства происходит самостоятельно и независимо от нее.
Становится возможным использование в хозяйственных целях либо
для дальнейшего расселения даже редких и «краснокнижных» ви-
дов, при создании локальных очагов промысловой плотности.

Если ждать естественного одновременного увеличения числен-
ности отдельных видов в пределах всего ареала, как это нередко
практикуется, то вследствие популяционной регуляции в интенсив-
но размножающихся группировках рождаемость снизится, а обра-
зовавшиеся излишки особей вскоре вымрут от старости. На фазе
снижения численности уменьшается и количество эммигрантов,
поэтому заселение новых территорий и пополнение иммигрантами
других группировок прекратится.  В итоге общую численность и
ареал популяции ограничение использования в отдельных ее ин-
тенсивно размножающихся группировках не увеличит.

****
Неспецифическая регуляция рождаемости участвует в масштаб-

ных вспышках численности млекопитающих. Увеличение  воспроиз-
водства обусловливает ускоренное нарастание численности населе-
ния пространственных группировок на фазе ее роста, на периферии
расширяющихся ареалов млекопитающих и в начальный период ин-
тродукции особей в незаселенные видом места обитания. Использо-
вание мероприятий, основанных на внутрипопуляционной регуляции
перспективно в хозяйственной деятельности, т. к. помогает интенси-
фицировать размножение животных и повысить выживаемость осо-
бей. Неспецифическая регуляция рождаемости – основа не только
внутрипопуляционной динамики численности млекопитающих, но и
мероприятий по их сохранению и хозяйственному использованию.
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ГЛАВА 6

ЗАКОНОМЕРНОСТИ ИЗМЕНЕНИЙ ЧИСЛЕННОСТИ
МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Динамика численности временно изолированных простран-
ственных группировок млекопитающих (в отсутствие значимого
миграционного обмена) является результатом сложных взаимодей-
ствий внешних факторов, продолжительности жизни особей дан-
ного вида и внутрипопуляционной регуляции рождаемости и смер-
тности. Они специфичны для каждого вида и для каждого место-
обитания. Однако, несмотря на многообразие форм динамики чис-
ленности, можно выделить и общие закономерности ее изменений
у разных видов млекопитающих, основанные на общих принципах
передачи наследственной информации, на конечности жизни всех
организмов, на механизмах регулирования рождаемости и других.

Неизбежность снижения численности после ее увеличения,
вызванного временным повышением приростов

Численность пространственных группировок млекопитающих
редко остается стабильной длительное время. Кривая ее динамики
совершает стохастические колебания, но иногда в них просматри-
ваются закономерные изменения: период увеличения населения
сменяется сходным по величине периодом его уменьшением. Такие
многолетние изменения называют циклическими (Башенина, 1977).
В циклах численности млекопитающих различают фазы ее увели-
чения, пика, снижения и депрессии. Примеры циклических измене-
ний численности приведены на рис. 10. Так как повышение репро-
дуктивного потенциала самок одного-двух поколений сменяется его
снижением в последующих поколениях до исходного уровня, то и
этот процесс следует считать циклическим. Увеличение численнос-
ти населения, обусловленное временным повышением рождаемос-



161

ти должно неизбежно завершиться возвратом к исходным величи-
нам, бывшим до начала ее подъема в результате вымирания всего
«сверхнормативного» населения по достижении предельного воз-
раста жизни избыточных особей.
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Рис. 10. Варианты динамики численности млекопитающих. Вверху:
динамика численности лося в Западном регионе Украины (Хоєцький,
2012); внизу: динамика численности сибирского лемминга на Аляске
(Bunnel et al., 1975).



162

Формирование и последующее развитие цикла численности с
участием внутрипопуляционных механизмов регулирования рож-
даемости демонстрирует изученная нами история отдельных посе-
лений крапчатого суслика. Синхронизация повышения плодовито-
сти у всех самок происходит после заселения сусликами нового ме-
стообитания. Родительские пары образуются из особей, ранее оби-
тавших в разных частях прежнего поселения, в разных репродук-
тивных группах, обладающих определенной спецификой генотипов.
Поэтому одновременно у всех их потомков увеличивается репро-
дуктивный потенциал, реализация которого обусловливает высокие
приросты населения. После достижения максимальных значений
годовой прирост постепенно сокращается в результате уменьшения
плодовитости самок, повышения среди них доли яловых особей и
увеличения эмбриональной смертности. На пятый год после макси-
мального значения он сокращается на треть (рис. 11). В последую-

Рис. 11. Снижение годовых приростов (в % от максимального при-
роста) на протяжении 6 лет в пяти временно изолированных поселениях
крапчатого суслика. Одесская область
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щие годы плодовитость самок стабилизируется на невысоком уров-
не. Но численность сусликов продолжает снижаться, так как повы-
шенная рождаемость в первые годы образования поселения обуслов-
ливает в будущем и повышенную смертность от физиологической
старости тех особей, которые ранее образовали избыток населения.
Если сначала весной преобладают годовалые суслики, то на 4–6 го-
дах существования поселения большинство составляют старые осо-
би самых многочисленных поколений, родившиеся в первые годы его
формирования (рис. 12). Поэтому смертность через 3–4 года после

максимального прироста, увеличивается из-за массового вымира-
ния особей, достигших предельного возраста жизни. Сокращение
численности ускоряется за счет снижения выживаемости молодых

Рис. 12. Изменения возрастного состава поселения крапчатого сус-
лика на люцерновом поле на четвертый – шестой годы после заселения
его сусликами. А – самцы; Б – самки. Возрастные группы: 1 – годова-
лые; 2 – двухлетние; 3 – трехлетние; 4 – четырехлетние
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сусликов (более чем в 2 раза) уже через несколько лет после начала
образования поселений (Лобков, 2006). У других видов млекопита-
ющих повышения численности, вызванные временным увеличени-
ем приростов, завершаются аналогично последующим вымирани-
ем всего избыточного населения, появившегося в результате вре-
менного повышения рождаемости. Гибель от болезней, врагов и дру-
гих причин только ускоряет ее снижение.

Ограниченность увеличения численности пространственной
группировки млекопитающих за один цикл изменения рождаемости

Одновременно может существовать несколько поколений дан-
ного вида. Если численность каждого поколения условно принять
одинаковой и обозначить как Ч, то общая численность будет выра-
жаться как Ч х n, где n – количество поколений, соответствующее
количеству возрастных групп. Появление в результате размноже-
ния нового поколения (n + 1) будет сопровождаться вымиранием
одного из предыдущих, срок жизни особей которого к этому време-
ни истек. Общая численность стабилизируется на постоянном уров-
не. Но разные поколения испытывают различные внешние воздей-
ствия, определяющие уровень их смертности. На численность по-
колений влияют и колебания рождаемости. Эти факторы в совокуп-
ности сказываются на величине годового прироста. Поэтому общая
численность населения изменяется вслед за динамикой численнос-
ти отдельных поколений. На фазе роста населения численность пер-
вых одного – двух поколений больше, чем последующих ввиду по-
вышенной рождаемости у их родителей.

После уменьшения репродуктивного потенциала у самок сле-
дующих поколений и его стабилизации на невысоком уровне даль-
нейшее размножение не приведет к увеличению численности, так
как  после вымирания наиболее многочисленных первых поколе-
ний добавление каждого следующего поколения будет компенсиро-
ваться убылью одного сходного по численности состарившегося по-
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коления. Поэтому ограниченное количество исходного поголовья
не способно произвести неограниченное количество потомков за
один цикл изменения приростов, обусловленных, прежде всего, из-
менениями рождаемости. Мы не раз наблюдали то, что поля люцер-
ны площадью 100 га и более за 3–4 года заселялись крапчатым сус-
ликом не полностью. Ожидать дальнейшего расширения границ по-
селения не приходилось, т.  к. избыточный прирост прекращался в
результате снижения рождаемости, а смертность увеличивалась за
счет вымирания состарившихся особей. Аналогично складывалась
ситуация с выпущенными в природу дикими кроликами. Первые
годы их количество и занятая ими территория увеличивались, а за-
тем стабилизировались на определенном уровне.

Вспышка численности в группе особей, обусловленная одним
циклом изменения рождаемости, имеет пределы, связанные с коли-
чеством ее основателей. Образно говоря, каждый экологический
«взрыв» характеризуется определенной «мощностью», зависящей
от первоначального количества особей его запускающего. Чем их
больше, тем больше производимых ими потомков и тем большее
пространство будет заселено. Но почему в таком случае многократ-
но увеличивалось население некоторых видов млекопитающих (он-
датры в Евразии, дикого кролика в Австралии и др.) и заселенные
ими пространства в результате интродукции небольшого числа осо-
бей? Ответить на вопрос можно предположительно, исходя из пред-
ставлений о внутрипопуляционной регуляции рождаемости.

 Численность образующейся пространственной группировки
нарастает, благодаря повышенному репродуктивному потенциалу
самок первых поколений. С образованием пространственно-этоло-
гической структуры у самок следующих поколений рождаемость
снижается. Показатели размножения возвращаются на исходный
невысокий уровень, а прирост со временем нивелируется смертно-
стью. Численность стабилизируется, а новые пространства не засе-
ляются из-за недостатка дальних мигрантов, количество которых наи-
большее при высокой плотности населения и малое при низкой. Та-
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кое состояние продолжается до тех пор, пока внешние факторы (ка-
тастрофические природные явления, антропогенные воздействия и
др.) не заставят особей выселяться в поисках других мест обитания,
где они будут формировать новые пространственные группировки. В
каждой из них вновь включается механизм увеличения рождаемос-
ти, и общая численность увеличивается в результате суммирования
населения уже нескольких интенсивно размножающихся простран-
ственных группировок. Так периодические нарушения пространствен-
но-этологической структуры способствуют включениям механизма
увеличения рождаемости, ведущим к увеличению общей численнос-
ти населения и расширению заселенных территорий.

В качестве примера приведем гипотетическую ситуацию с дина-
микой поселений крапчатого суслика в сельскохозяйственных угодьях.
В период наших исследований в Северо-Западном Причерноморье в
структуре посевных площадей одного агрохозяйства многолетние тра-
вы, как правило, занимали одно поле площадью в несколько десятков
гектаров. За 3–4-летний период их культивации поселения сусликов раз-
вивались путем интенсивного размножения, достигая численности в
несколько сот или тысяч особей. Распашка полей с состарившимися по-
севами люцерны сопровождалась посевом люцерны на новом поле, ко-
торое располагалось поблизости. Из-за недостатка пищи в результате
распашки территории их прежнего поселения суслики выселялись в ок-
рестные угодья. Те из них, которые на своем пути встречали новое лю-
церновое поле, становились основателями дочернего поселения. Его
численность через несколько лет приближалась к численности бывшего
(материнского) поселения. Суслики, которые поселялись на посевах дру-
гих сельскохозяйственных культур, вскоре вымирали от старости, а рож-
денные ими сеголетки погибали зимой, не успев подготовиться к спяч-
ке, из-за ранней уборки урожая зерновых и запашки стерни, уничтожа-
ющей укрытия и запасы кормов (Лобков, 2003).

Если предположить, что люцерной вновь засевали не одно поле,
а, например, пять, и на каждом из них суслики образовали бы но-
вые поселения, где высокая плодовитость самок обусловливала бы
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повышенные приросты, то численность этих пяти дочерних посе-
лений в 5 раз превзошла бы численность материнского. Если бы
полей было 10, то и численность увеличилась бы десятикратно.
Именно такие процессы постоянно происходили в середине
ХIХ столетия в начале сельскохозяйственного освоения степной
зоны и со временем привели к повсеместному распространению
крапчатого и малого сусликов (см. главу 5). Из спорадически встре-
чающихся видов они постепенно в течение нескольких десятиле-
тий ХIХ столетия превращались в массовых вредителей, о чем
свидетельствуют исторические документы (разные выпуски «Из-
дания Херсонской земской управы» и др.)

Экологический «взрыв» численности млекопитающих обус-
ловлен одновременным и массовым появлением новых простран-
ственных группировок, в которых население увеличивается в ходе
одного цикла изменений рождаемости. Чем больше таких группи-
ровок образуется, тем больше подъем общей численности и охва-
ченное им пространство.

Зависимость изменений численности от возрастной
структуры населения

Вследствие омоложения населения в результате интенсивного
воспроизводства в замкнутых пространственных группировках мле-
копитающих временно уменьшается величина смертности. Взрос-
лые особи предельного возраста в них малочисленны, поэтому их
вымирание от физиологического старения организма на величину
общей смертности влияет незначительно. Она увеличивается в то
время, когда вымирают особи наиболее многочисленных поколе-
ний, родившиеся в период интенсивного размножения (рис. 13).

На фазах максимума и снижения численности общая смерт-
ность (сумма смертности от внешних факторов и смертности, свя-
занной с физиологическим старением организмов) оказывается боль-
шей, чем на предшествующей фазе увеличения численности, имен-
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Рис. 13. Схема зависимости выживаемости особей от возрастного
состава населения пространственной группировки млекопитающих
между двумя сезонами размножения при условии постоянного давле-
ния внешних факторов (врагов, болезней и др.): вверху – на фазе роста
численности при низкой доле старых особей; внизу – на фазах пика и
снижения численности при повышенной доле старших возрастных групп;
1 – доля молодых и средневозрастных особей, погибших от внешних
факторов; 2 – доля старых особей, погибших от причин, связанных с
физиологическим старением организма; 3 – доля выживших особей

но из-за повышения величины гибели многочисленных состарив-
шихся особей. Смертность, связанная с физиологическим старени-
ем организма, – одна из основных составляющих общей смертнос-
ти. Она добавляется к количеству особей, погибающих от внешних
воздействий. Если последующие поколения вследствие снижения
рождаемости оказываются малочисленными, то они не могут ком-
пенсировать массовое вымирание особей предельного возраста из
более многочисленных возрастных групп, что ускоряет сокраще-
ние населения. Например, летом 1977 г. в фазе снижения численно-
сти самцы копытного лемминга перезимовавших и весенних гене-



169

раций в сумме составляли 82,7%, а самки – 76,4% (Чернявский,
Ткачев, 1982). Учитывая невысокую продолжительность жизни лем-
мингов, до следующего сезона размножения имели шанс дожить
только особи из последних весенних генераций, и немногие особи,
родившиеся в начале лета, составлявшие лишь пятую часть популя-
ции (17,3% самцов и 23,6% самок), при условии исключения их ги-
бели от врагов и болезней в осенне-зимний период. Потомства от
выживших леммингов в следующем после пика численности сезо-
не размножения оказывается недостаточным для поддержания пре-
жнего уровня численности. Наступающая в связи с этим ее депрес-
сия объясняется предыдущим снижением рождаемости из-за ран-
него прекращения размножения (в летний период), крайне простой
возрастной структурой и короткой продолжительностью жизни лем-
мингов (меньше года), что обусловливает резкое сокращение насе-
ления уже в следующий после пика год.

Многие виды полевок тоже имеют продолжительность жизни
около года (Башенина, 1977). Зимой размножение рыжих полевок
прекращается, особи из старших возрастных групп, родившиеся
предыдущей весной, вымирают интенсивнее младших, поэтому ве-
личина зимней смертности связана с относительной численностью
этих возрастных групп в популяции (Башенина и др., 1981). Рас-
сматривая снижение численности лесной мыши с октября 1944 г. и
до февраля 1945 г. в 4,5 раза, Н. В. Башенина (1977) указывает, что
большинство погибших (77,9% популяции) приходилось на взрос-
лых особей первой генерации прошлого года, зимующих вторую
зиму, т. е. достигших предельного возраста жизни. В отсутствие
пополнения населения в результате сезонного прекращения размно-
жения вымирание особей старших возрастных групп приводит к зна-
чительному сокращению численности. Поэтому для краха размно-
жившихся популяций мелких грызунов с непродолжительной
жизнью не обязательны вспышки инфекционных заболеваний,
стресс, хищничество врагов и другие воздействия. Достаточно
снижения рождаемости, и численность автоматически сократит-
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ся, когда избыточное население неизбежно вымрет от физиоло-
гической старости. В структуре общей смертности смертность,
обусловленная причинами, связанными со старением организмов,
является внутрипопуляционной составляющей, которая не зави-
сит от внешних факторов.

Зависимость изменений численности от
выживаемости особей

Особи, рожденные в начале увеличения численности и про-
исходящие, в основном, от неродственных родителей, могут обла-
дать не только повышенной рождаемостью, но и повышенной жиз-
нестойкостью, обусловленной гетерозисом. Вероятно, поэтому вы-
живаемость песцов до начала промысла наиболее высока (дости-
гает 60%) на фазе подъема численности и наименьшая – на фазе
снижения численности и депрессии размножения (около 21%) (Ши-
ляева, 1982). Средняя выживаемость взрослых (2+) лисиц, рожден-
ных на пике численности, составила 0,59, а рожденных при ее деп-
рессии – 0,50 (Корытин, 2011). В ходе динамики численности зай-
цев изменяются не только показатели размножения, но и выживае-
мость особей, которая не является постоянной величиной и разли-
чается на фазах подъема и спада численности. Выживаемость взрос-
лых американских зайцев беляков в течение года в период подъема
численности была большей (0,28), чем в период ее спада (0,13)
(Meslow, Keith, 1968).

Численность разных видов млекопитающих на фазе ее роста
увеличивается за счет лучшей выживаемости не только взрослых,
но и молодых особей. Так, на начальном этапе акклиматизации ов-
цебыков в Якутии наблюдали высокую жизнеспособность телят.
Повышенная жизнестойкость молодняка этого вида в первые годы
после интродукции отмечена и на Таймыре (Кирилин и др., 2011).

Мы сравнили показатели средней выживаемости молодых
крапчатых сусликов в поселениях с увеличивающейся численнос-
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тью и в давно существующих, где она в течение нескольких лет была
стабильной или снижалась. Выживаемость сусликов на первом году
жизни рассчитывали на основании установленных показателей раз-
множения, выживаемости взрослых самцов и самок, соотношения
взрослых и молодых особей весной (Лобков, 1999, 2006) следую-
щим образом. Средний показатель плодовитости (П) для 7 молодых
поселений составил 7,25 ± 0,27 эмбрионов. При допущении, что
размножаются все самки, количество родившегося весной молод-
няка равняется количеству сохранившихся ко времени его рожде-
ния матерей, которое составляет половину от всех проснувшихся
самок  – N, умноженному на среднюю плодовитость (П), что соста-
вит 0,5N х П или в рассматриваемом случае 0,5N х 7,25.

К весне следующего года из этого количества сохранится толь-
ко часть молодых особей: 0,5N х 7,25 х К, где К – коэффициент их
выживаемости за первый год жизни. Чтобы рассчитать этот коэф-
фициент необходимо отнести численность молодых сусликов пос-
ле пробуждения к численности новорожденных.

Если численность проснувшихся самок обозначена выше как
N, то численность проснувшихся самцов, которых в среднем про-
буждается в 1,3 раза больше, чем самок (Лобков, 1999) составит
1,3N. Через три недели после окончания пробуждения от спячки, во
время массового рождения молодняка, численность самцов дости-
гает минимальной величины. Коэффициент выживаемости перези-
мовавших самцов к этому времени составляет 0,21 (Лобков, 1999),
и их количество будет выражаться так:

1,3N х 0,21 = 0,273N.
Если пренебречь величиной гибели самцов в период выкарм-

ливания молодняка и в последующий период их пониженной на-
земной активности и допустить, что численность взрослых самцов
остается постоянной с конца весны, когда она минимальна, до ве-
сеннего пробуждения в следующем году (как показано нами  (Лоб-
ков, 1999), смертность сусликов в период спячки от истощения в
Северо-Западном Причерноморье маловероятна) то, зная соотно-
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шение молодых особей и взрослых самцов среди перезимовавших
сусликов (это выясняется обловом всех нор-«веснянок» на конт-
рольных площадках по мере пробуждения сусликов), можно рас-
считать коэффициент выживаемости сеголеток на первом году жиз-
ни следующим способом.

В изученных нами 7 формирующихся поселениях соотно-
шение молодых особей предыдущего года рождения и взрослых
самцов при пробуждении равнялось 5,15 (соответственно n = 206
и n = 40 особей).

Из уравнения:                    0,5N х П х К : 0,273N = 5,15,
                                  или    0,5N х 7,25 х К : 0,273N = 5,15,
                                  или    3,625N х К : 0,273 N = 5,15,
                                  или     13,28К = 5,15
вычисляем К равное: 5,15 : 13,28 = 0,39. Это означает, что в

формирующихся поселениях из сотни молодых сусликов выжива-
ют только 39, а остальные 61 погибают.

Иная выживаемость в 5 давно сформировавшихся поселени-
ях, расположенных на целине. Средний показатель плодовитости
(П) в них составил 5,12 ± 0,40 эмбрионов, а соотношение молодых
особей и взрослых самцов составило 1,59 (в период пробуждения
было отловлено 145 самцов и самок предыдущего года рождения и
91 самец старше одного года).

Из уравнения: 0,5N х П х К1: 0,273N = 1,59,
           или      0,5N х 5,12 х К1 : 0,273N = 1,59
           или      2.56N х К1: 0,273N= 1,59
            или      9,38К1 = 1,59
следует, что К1 равняется 0,17. Таким образом, коэффициент

выживаемости молодых сусликов в старых поселениях за первый
год жизни К1 равняется 0,17, т. е. из каждой сотни сеголеток выжи-
вают 17, а остальные 83 погибают. Средняя выживаемость сеголе-
ток в молодых формирующихся поселениях более чем в 2 раза выше,
чем в давно сформированных, что вместе с повышенной плодови-
тостью обусловливает нарастание численности.
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Гибель молодых крапчатых сусликов на первом году жизни,
составляет в разных поселениях от 61 до 83%. Сходная величина
гибели молодых особей у малого суслика. Установленная методом
массового кольцевания, она составила 68,5% (Калабухов, Раевский,
1935). В молодых поселениях крапчатого суслика смертность уве-
личивается в череде поколений. В поселениях, расположенных на
посевах люцерны и достигших возраста 4–5 лет, величина гибели
приближается к значениям, установленным нами для старых по-
селений в естественных местообитаниях. Так, в одном таком ста-
ром поселении на поле люцерны у с. Сычавка в 1982 г. погибло
79%, а в 1983 г. – 87% сеголеток.

У других видов млекопитающих проявляется та же тенденция
различной выживаемости молодых особей, рожденных на разных
фазах динамики численности, как и у сусликов (табл. 20).

Наибольшая она у особей, рожденных на фазе увеличения чис-
ленности. В сочетании с повышением плодовитости самок она обус-
ловливает то увеличение прироста в ходе формирования простран-
ственных группировок млекопитающих, благодаря которому пре-

Вид  
млекопитающего 

Выживаемость Авторы  
исследований при увеличении 

численности 
при снижении 
численности 

 
Крапчатый суслик 

 
0,39 0,17 Лобков, 1999 

 
Лисица 

 
0,75 0,35 Корытин, 2002 

 
Заяц беляк 

 
0,24 0,03 Meslow, Keith, 

1968 

 

Таблица 20
Выживаемость молодых особей некоторых видов млекопи-

тающих при разных направлениях изменений численности



174

одолевается порог негативных воздействий и численность нараста-
ет. Пониженная выживаемость на фазе ее снижения, в сочетании с
невысокой рождаемостью в этот период обусловливают быстрое
сокращение населения. В связи с разной смертностью молодых пес-
цов на фазе роста численности их доля дополнительно повышает-
ся, а на фазе ее снижения – дополнительно уменьшается (Шиляева,
1982), что ускоряет изменения численности.

В начале фазы увеличения численности первые поколения са-
мок, обладающих наиболее высоким репродуктивным потенциалом,
немногочисленны и поэтому не могут обеспечить значительное по-
полнение населения. У долго живущих видов они несколько сезо-
нов размножаются совместно со своими потомками, увеличивая
прирост населения, но не доживают до пиков численности. Период
от начала ее подъема до максимальных значений, как правило, за-
нимает большее время, чем продолжительность жизни первых по-
колений. Их роль заключается в увеличении количества производи-
телей, обладающих более низким репродуктивным потенциалом, но
которые, благодаря своей многочисленности, обеспечивают высо-
кий прирост населения, формирующий пик численности. Поэтому
период нарастания численности длится на протяжении жизни не
менее одного поколения. Образно говоря, первые наиболее плодо-
витые поколения, размножаясь, выступают «детонатором» после-
дующего экологического «взрыва» численности.

Связь длительности одного цикла численности
с продолжительностью жизни особей

Периоды увеличения численности разных видов млекопитаю-
щих сходны по длительности, выраженной в продолжительностях
жизни поколений. Фаза нарастания численности у пятнистого оле-
ня (Cervus nippon L.) в Хоперском заповеднике заняла 15 лет (Кар-
пов, 2011), что соответствует жизни 2,5 поколений при ее продол-
жительности в 6 лет (Рожков и др., 2009), у сайги в Северо-Запад-
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ном Прикаспии подъем численности длился 8–12 лет (Сидоров,
Букреева, 1999) и соответствовал в среднем жизни 2 поколений.

В зависимости от продолжительности жизни того или иного
вида млекопитающих период высокой численности должен соот-
ветствовать продолжительности жизни наиболее многочисленных
поколений. У долго живущих видов, со сложной возрастной струк-
турой даже полное прекращение размножения не может привести
сразу к заметному сокращению населения, благодаря присутствию
в популяции многочисленных возрастных групп. Их вымирание от
старости происходит постепенно, обусловливая плавное снижение
численности. Пик численности сайги в двух исследованных циклах
численности занимал 2–3 года (Сидоров, Букреева, 1999). Обновле-
ние поколений сайги в природе – 3–5 лет (Фадеев, 1980). У зайца
беляка в Якутии высокая численность даже при снижающемся вос-
производстве удерживалась на высоком уровне 3 или 4 года (На-
умов, 1960а), что соответствует средней продолжительности жиз-
ни одного поколения зайцев. У водяной полевки максимальная чис-
ленность удерживается не более двух лет подряд при продолжи-
тельности жизни 1–2 года (Пантелеев, 2010). Соответственно и
снижение численности занимает такой же промежуток времени,
как и ее нарастание.

Если измерять продолжительность одного цикла численности
в календарных годах, то циклы долго и недолго живущих видов су-
щественно различаются, например, у лося и сибирского лемминга
(см. рис. 10). У мелких млекопитающих циклы численности завер-
шаются за 3–4 года, а у крупных длятся десятилетиями. Если срав-
нивать циклы численности, используя в качестве единицы масшта-
ба измерений продолжительность жизни особей каждого вида, то
их длительности оказываются относительно сходными. Период од-
ного цикла численности у землероек составляет 3–4 года (Щипа-
нов, Олейниченко, 1993; Шефтель, 1999), что соответствует трех-
четырехкратной средней продолжительности жизни. У лося, живу-
щего в среднем 8 лет (Филонов, 1983), цикл численности в среднем
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продолжается почти 4 десятилетия (Peterson et al., 1984) и соответ-
ствует продолжительности жизни 4–5 поколений.

Данные по соотношению продолжительности жизни и циклов
численности млекопитающих, приведены в таблице 21. Они взяты

Таблица 21
Характеристики продолжительности циклов численности и

продолжительности жизни особей разных видов млекопитающих

 

Вид 
Длительность цикла 

численности 
в годах (автор) 

Продолжительность 
жизни особей в годах 

(автор) 

Длительность цикла 
численности в 

продолжительностях 
жизни особей 

 Мышь 
 полевая 

4–5 
Наглов (2006) 

< 1 
Наглов (2006) 

4 – 5 

 Лемминг 
 копытный 

3–4 
Чернявский, 

Ткачев, (1982) 

< 1 
Чернявский, 

Ткачев, (1982) 
3–4 

  Суслик 
  крапчатый 

10–12 
наши данные 

3 
наши данные 3–4 

 Слепушонка 9–12 
Евдокимов (2001) 

3 
Евдокимов (2001) 3–4 

   Сурок 
   степной 

17 
Сиренко (1983); 

22   
Абеленцев и др. (1961) 

4 
Машкин (1997) 4–5 

         Лось 38 ± 13 
Peterson (1984) 

8 
Филонов (1983) 

3–6 

   Олень 
 северный 

35–40 
Абатуров, Лопатин 

(1999) 

7 
Данилкин, (1999) 5–6 

    Олень 
    благородный 

30 
    Хоєцький (2012) 

7 
Рожков и др. (2009) 

4 

 Косуля 20–21 
Марченко (2007) 

4 
Рожков и др. (2009) 

5 

 Сайга 
22 

Сидоров, Букреева 
(1999) 

5 
Фадеев (1980)   4 
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из разных источников, относятся к разным популяциям, объединяют ма-
териалы из различных пространственных группировок млекопитаю-
щих от локальных, расположенных на заповедных территориях до
совокупности таковых на территориях нескольких административ-
ных областей. Поэтому данные, приведенные в таблице, не всегда
корректны, но они отражают общую закономерность, а именно: про-
должительность одного цикла численности обусловлена сменой не-
скольких поколений самок с разным репродуктивным потенциалом.

Зависимость повторяемости циклов численности
млекопитающих от внешних факторов

 В благоприятных условиях обитания численность млекопи-
тающих иногда остается относительно стабильной длительное вре-
мя. Это явление можно объяснить временным выключением меха-
низмов регулирования рождаемости: не происходит значительного
разрежения населения в результате повышенной элиминации, а, зна-
чит, нет и перегруппировок уцелевших особей. К стабилизации чис-
ленности со временем приходят популяции лабораторных грызу-
нов, содержащихся в оптимальных условиях. Непроявление зако-
номерных циклов численности наблюдалось и при эксперименталь-
ном ограничении возможности эмиграции с изменением состава
внутрипопуляционных групп (Крылова и др., 1976).

Колебаниям численности должны предшествовать факторы, на-
рушающие пространственное размещение особей, которые тем самым
запускают механизм увеличения рождаемости. И чем сильнее воздей-
ствия, тем выше последующий подъем. Таковыми могут выступать при-
родные аномалии, связанные с солнечной активностью. Многие вспыш-
ки размножения грызунов совпадают с явлениями, вызванными ее из-
менениями (Максимов, 1984). В других случаях роль пускового воз-
действия, вызывающего массовую гибель или перемещения особей,
являются катастрофические природные явления: засухи, пожары, на-
воднения и другие, лишающие животных пищи или мест обитания.
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Внешние воздействия на популяции, «запускающие» подъем
численности, обычно повторяются либо сменяются другими, порож-
дая непрерывность ее колебаний. Однако амплитуда этих колеба-
ний может различаться в зависимости от интенсивности провоци-
рующих их факторов, а регулярность циклов нарушаться нерегу-
лярностью самих воздействий. А. Н. Данилов (2007) считает, что
пики численности почти не повторяются по характеру протекания
и имеют «индивидуальные» особенности.

После высоких пиковых значений численности наблюдаются
особенно глубокие ее снижения, т. н. «крах» популяций, при котором
разрушается большинство репродуктивных групп. Уцелевшие особи
вынуждены перегруппировываться, в результате чего вновь появля-
ется аутбредное потомство с проявлениями репродуктивного гетеро-
зиса. Глубокое снижение численности в ходе ее цикла автоматически
включает механизм следующего увеличения рождаемости. Поэтому
после одного интенсивного внешнего воздействия, запускающего
первый цикл численности, происходят ее последующие колебания в
затухающем режиме. Это иллюстрирует динамика численности по-
левой мыши (Apodemus agrarius Pall.) в Харьковской области в 1955–
2003 гг. Выявлены периоды общей протяженностью около 20 лет,
состоящие из «активной» и «спокойной» фаз. Каждой из фаз свой-
ственна своя ритмика изменений численности. В «спокойных» фазах
численность изменялась плавно и незначительно, а в «активных»
фазах резкие ее подъемы сменялись падениями. На 2–3 год после пика
отмечался еще один подъем, обычно меньший, чем в год максимума
(Наглов, 2006). Вероятно, такая динамика вызвана временным эпизо-
дическим воздействием, спровоцировавшим включение неспецифи-
ческого механизма увеличения рождаемости. После пика численность
колебалась в затухающем режиме, переходя в «спокойную» фазу до
следующих возмущающих воздействий.

Кроме того, внешние факторы усиливают или ослабляют дей-
ствие внутрипопуляционных механизмов регулирования рождаемо-
сти, изменяя величину смертности. Нарастание численности может
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ускоряться  снижением смертности от внешних воздействий, наступ-
лением благоприятных условий или, наоборот, замедляться после
увеличения смертности. Снижение численности тоже может уско-
ряться дополнительными экстремальными ситуациями (погодные
аномалии, эпизоотии и др.), увеличивающими гибель особей. Как
считают Л. В. Боркин и А. В. Проняев (2014) при увеличении ант-
ропогенного воздействия у лося происходит торможение прироста
населения на фазе подъема численности и ускорение снижения чис-
ленности на фазе ее спада. В результате темпы роста популяций, а
также амплитуды колебаний численности нередко различаются даже
на одноименных фазах разных циклов.

Чем интенсивнее воздействие, тем больше амплитуда после-
дующих колебаний. Повышенная гибель животных, а, следователь-
но, и массовость перегруппировок уцелевших особей, будут спо-
собствовать более высокому ее подъему. Если воздействия на попу-
ляцию незначительны, то и колебания численности невелики, либо
вовсе отсутствуют. Этим, вероятно, объясняются неожиданные дли-
тельные депрессии численности норвежского лемминга, зайца бе-
ляка и белки в последние десятилетия (Катаев, Окулова, 2011; Бел-
кин, Стафеев, 2014). Потепление климата могло изменить условия
обитания в северных широтах и устранить те эктраординарные фак-
торы, которые ранее включали механизм увеличения рождаемости.

Роль внутрипопуляционной регуляции в динамике
населения на протяжении продолжительных временных
периодов

Исходя из закономерностей внутрипопуляционной регуляции
численности млекопитающих, мы предлагаем следующее объясне-
ние динамики численности отдельных видов на протяжении про-
должительных исторических периодов.

За время существования каждого вида млекопитающих грани-
цы ареала и уровень численности неоднократно изменялись под
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воздействием внешних факторов. Смена климатических эпох на
Земле влияла на условия существования животных, что неизбежно
приводило к массовым вымираниям не только особей, но и отдель-
ных популяций и видов. Этот глобальный процесс продолжается и
в нынешнее время. Антропические элиминации, как и природные
изменения условий обитания, тоже ставили виды на грань выжива-
ния. Но проходило время, и численность большинства из них не
только восстанавливалась в прежних границах, но и обусловливала
экспансии видов на новые территории. Такое их историческое «бес-
смертие» обеспечивалось компенсаторными внутрипопуляционны-
ми механизмами, сформировавшимися в ходе эволюции.

Пока животные обитают в благоприятных условиях и ведут ма-
лоподвижный образ жизни, репродуктивные группы отчасти попол-
няют молодые особи, родившиеся в них. В результате в той или иной
степени родственных спариваний постепенно происходит дифферен-
циация генофонда в разных частях пространственных группировок
на генетические линии, а у самок формируется невысокий репродук-
тивный потенциал в пределах видовых констант размножения. При-
рост населения сбалансирован с элиминацией особей, численность
стабилизируется на уровне, соответствующем обеспеченности ресур-
сами. Однако такое состояние обычно продолжается недолго.

Экстраординарные внешние воздействия в виде аномальных
температур, ненастья, пожаров, эпизоотий и др., как правило, крат-
ковременны. Они вызывают массовую гибель животных или транс-
формацию местообитаний, после которых разрушаются репродук-
тивные группы, изменяются внутривидовые отношения. В поисках
партнеров для размножения животные вынуждены далеко переме-
щаться. В результате брачные пары формируются особями, проис-
ходящими из разных репродуктивных групп, представляющих и
разные генетические линии.  У потомков таких родителей в услови-
ях низкой плотности населения и случайного распределения по тер-
ритории должен проявиться репродуктивный гетерозис и сформи-
роваться повышенный репродуктивный потенциал. В результате их
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размножения прирост увеличивается. Восстановление видоспеци-
фической пространственно-этологической структуры с увеличени-
ем плотности населения приводит к затуханию репродуктивного
гетерозиса в следующих поколениях и снижению рождаемости, но
численность продолжает еще некоторое время увеличиваться бла-
годаря инерционности повышенного воспроизводства, обусловлен-
ного постоянством высокого репродуктивного потенциала аутбред-
ных самок и продолжительностью их жизни. Высокая плотность
населения ведет к сокращению кормовых ресурсов, способствует
распространению инфекционных заболеваний. В этот период всту-
пают в действие видоспецифические внутрипопуляционные меха-
низмы, которые блокируют размножение, вызывают повышенную
смертность или дисперсию особей. Избыточное население вытес-
няется на периферию пространственных группировок или заселяет
новые отдаленные местообитания.

В результате видоспецифической регуляции снижения рожда-
емости вследствие затухания гетерозиса в следующих поколениях
и массового вымирания от старости особей из наиболее многочис-
ленных поколений численность начинает сокращаться. На фазе ее
снижения длительно сохраняется сложившаяся пространственно-
этологическая структура населения. Родительские пары продолжа-
ют образовываться преимущественно из особей, принадлежащих к
одной и той же репродуктивной группе, в которой уменьшается плот-
ность населения, но родственные отношения между особями сохра-
няются. В таких условиях ослабление репродуктивных функций,
ухудшение физического состояния особей и снижение выживаемо-
сти в дальнейшем могут вызываться инбредной депрессией. Низ-
кий репродуктивный потенциал самок сохраняется в течение их
жизни независимо от плотности населения, обусловливая инерци-
онность невысокого размножения в течение жизни одного-двух сле-
дующих после пика численности поколений, даже при улучшении
условий обитания, наступающих в связи с сокращением населения.
Поэтому такие самки, рожденные на фазах пика и снижения чис-
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ленности, вносят менее значительный вклад в воспроизводство,
сравнительно с таковым на фазе ее подъема, но своим существова-
нием они поддерживают прежнюю пространственно-этологическую
структуру, препятствуя массовым перегруппировкам населения.
Только вымирание от старости большинства особей с низким реп-
родуктивным потенциалом создает предпосылки для разрушения
сложившихся внутривидовых отношений в период глубокой деп-
рессии численности. Внешние факторы, враги, болезни дополни-
тельно ускоряют элиминацию населения, доводят его до глубокой
депрессии, при которой разрушается пространственно-этологичес-
кая структура. Наступает время, когда единичные особи, сохранив-
шиеся в вымирающих репродуктивных группах, вынуждены совер-
шать дальние переселения для поиска особей противоположного
пола из других таких групп. В результате снова появляется плодо-
витое потомство, и численность начинает восстанавливаться путем
интенсификации размножения.  Ее колебания, вызванные эпизоди-
ческими внешними воздействиями, продолжаются в затухающем
режиме благодаря инерционности рождаемости, основанной на по-
стоянном репродуктивном потенциале самок.

Описанные популяционные процессы в равной степени отно-
сятся как к отдельным пространственным группировкам, так и к
целым популяциям, из них состоящим. Их синхронизация, приво-
дящая к одинаковой направленности изменений численности в каж-
дой репродуктивной группе, осуществляется масштабными воздей-
ствиями на больших территориях. Сложение численностей про-
странственных группировок приводит к так называемому массово-
му размножению или глубокой депрессии численности, при кото-
рых животных становится или очень много, или очень мало на ог-
ромных пространствах.

Если значительные масштабные внешние воздействия, способ-
ные включить механизмы изменения рождаемости, долго не насту-
пают или пространственные группировки оказываются в длитель-
ной изоляции, то переселения отдельных особей со временем мо-
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гут оказаться существенными для гомогенизации генофонда. В ма-
лочисленных группировках она завершается после смены несколь-
ких поколений. Однородность генофонда делает невозможным
включение механизма увеличения рождаемости в результате пере-
группировок населения и восстановление численности после слу-
чайных событий, вызывающих гибель особей, что ведет к вымира-
нию таких пространственных группировок.

Поэтому в интервалах времени между значительными внешни-
ми воздействиями, запускающими механизм изменения рождаемо-
сти, отдельные пространственные группировки млекопитающих
могут вымирать. Экстраординарные погодные аномалии, как и дру-
гие масштабные воздействия, охватывающие территории обитания
популяций или видовые ареалы, случаются нечасто и нерегулярно.
Как следует из Летописей, с 851 г. по 1800 г. в южной части Русской
равнины отмечены 107 исключительно морозные зимы и 74 катаст-
рофические засухи, во время которых наблюдался массовый падеж
скота и гибель людей. Однако эти погодные явления происходили
нерегулярно. В одни 50-летние периоды они повторялись неоднок-
ратно, в другие – ни разу. Некоторые засушливые периоды в XI–
XVIII столетиях продолжались от 8 до 18 лет (Бучинский, 1963).
Поэтому постепенное вымирание населения пространственных
группировок некоторых видов из-за невключения механизма повы-
шения рождаемости могло продолжаться длительное время (деся-
тилетиями и более), что приводило не только к их исчезновению,
но и к вымиранию целых популяций, изменению границ ареалов,
утраты хозяйственного значения видов в результате уменьшения
численности. Но снова случались экстраординарные природные
явления, нарушающие пространственное распределение особей и
включающие механизм увеличения рождаемости в сохранившихся
очагах обитания животных. Начиналось восстановление численно-
сти отдельных популяций, которое продолжалось десятилетиями.
Инерционность рождаемости образовывала избыточное население.
За границами сохранившихся очагов обитания появлялись новые
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пространственные группировки, фрагментация видовых ареалов
сменялась сплошным заселением территории, расширялись грани-
цы распространения видов.

Периодические глубокие сокращения численности простран-
ственных группировок необходимы для «бессмертия» популяций в
условиях постоянно изменяющейся среды обитания, т. к. препят-
ствуют формированию однородности генофонда и возможности
выключения механизма увеличения рождаемости. После них повы-
шается гетерозиготность особей, необходимая для адаптации к но-
вым условиям и для микроэволюционных процессов. Одновремен-
но со снижением плотности населения происходит восстановление
кормовой базы. Периодические депрессии численности одних ви-
дов позволяют сохраняться большему видовому разнообразию из
конкурентов, хищников и жертв в течение продолжительных пери-
одов на одной территории, т. к. временно нарушают биоценотичес-
кие взаимоотношения и способствуют увеличению численности
других видов, ранее испытывающих их воздействия.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Внутрипопуляционная регуляция численности млекопитаю-
щих осуществляется неспецифическими и видоспецифическими
механизмами, действующими самостоятельно или совместно. Они
препятствуют достижению высоких плотностей населения, угрожа-
ющих разрушениями биоценозов. Важная роль неспецифической
регуляции рождаемости состоит в способности компенсировать
потери населения от экстраординарных воздействий и тем самым
обеспечивать длительное существование видов в изменчивых ус-
ловиях внешней среды.

Неспецифическая внутрипопуляционная регуляция рождаемо-
сти основана на общих закономерностях передачи наследственной
информации и возникающих при этом генетических эффектах и
реализуется внутрипопуляционными механизмами. Они регулиру-
ют рождаемость в репродуктивных группах. Синхронизация их дей-
ствия в разных репродуктивных группах может осуществляться
внешними факторами, что приводит к одинаковой направленности
процессов размножения в них и вспышкам или депрессиям числен-
ности на больших территориях. Они участвуют в популяционных
процессах, связанных с изменениями численности млекопитающих,
в том числе: в ее восстановлении после массовых вымираний или
истребления, в ее периодических естественных колебаниях, в дина-
мике границ ареалов, в экологических и акклиматизационных «взры-
вах» численности. Внутрипопуляционная регуляция, обусловленная
изменениями типов спаривания, контролирует не только рождае-
мость, но и качество населения, жизнеспособность особей, их мор-
фологические и физиологические характеристики.
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Определения терминов, часто используемых в тексте

Внутрипопуляционные механизмы  способы реализации
изменений пространственной структуры, внутривидовых отноше-
ний и плотности населения в физиологические процессы, регули-
рующие размножение и смертность.

Пространственная группировка млекопитающих – обособ-
ленное территориальное объединение разнополых размножающихся
особей пространственно изолированное от других подобных обра-
зований. Совокупность пространственных группировок, числен-
ность которых определяется соотношением рождаемости, смертно-
сти и миграционного обмена составляет популяцию – структурную
единицу видового населения.

Репродуктивная группа – элементарная размножающаяся
единица пространственной группировки, состоящая из нескольких
половозрелых самцов, самок и их потомства, обитающих совмест-
но или по-соседству.

Репродуктивный потенциал самок – уровень индивидуаль-
ной способности к размножению, обусловленный физиологически-
ми процессами в их организме.

Рождаемость – общее количество потомков, произведенных
группой самок за сезон размножения.

Плодовитость – количество эмбрионов или плацентарных
пятен у одной беременной или родившей самки.

Интенсивность размножения – доля размножающихся самок,
выраженная в процентах, от их общего количества в данном сезоне
размножения в конкретной пространственной группировке.

Коэффициент упитанности – отношение массы в граммах к
длине тела в сантиметрах
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Список млекопитающих, упомянутых в тексте

Аргали (архар) — Ovis ammon L.
Белка обыкновенная — Sciurus vulgaris L.
Белка каролинская — Sciurus carolinensis Gmelin
Белозубка белобрюхая— Crocidura leucodon Hermann
Белозубка малая — Crocidura suaveolens Pall.
Бобр — Castor fiber L.
Бурозубка малая — Sorex minutus L.
Бурозубка обыкновенная — Sorex araneus L.
Бурозубка равнозубая — Sorex isodon Turov
Бурозубка средняя — Sorex caecutiens L.
Бурозубка тундровая — Sorex tundrensis Merriam
Волк — Canis lupus L.
Выхухоль — Desmana moschata L.
Горностай — Mustela erminea L.
Заяц-беляк — Lepus timidus L.
Заяц-русак — Lepus europaeus Pall.
Зубр — Bison bonasus L.
Еж обыкновенный — Erinaceus europaeus L.
Енотовидная собака — Nyctereutes procyonoides Gray
Кабан — Sus scrofa L.
Косуля — Capreolus capreolus L.                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                
Кот лесной Felis silvestris L.
Кролик дикий — Oryctolagus cuniculus L.
Крот — Talpa europaea L.
Крыса серая — Rattus norvegicus Berk.
Куница лесная — Martes martes L.
Лев — Panthera leo L.
Лемминг бурый — Lemmus trimucronatus Rich.
Лемминг копытный — Dicrostonyx torquatus Pall.
Желтобрюхий лемминг — Lemmus chrysogaster J. Allen,
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Лемминг норвежский — Lemmus lemmus L.
Лемминг сибирский — Lemmus sibiricus Kerr.
Лисица — Vulpes vulpes L.
Лось — Alces alces L.
Лошадь Пржевальского — Equus ferus przewalski Poliakov
Мышевка степная — Sicista subtilis Pall.
Мышь домовая — Mus musculus L.
Мышь курганчиковая — Mus spicilegus Реten
Мышь лесная — Apodemus sylvaticus L.
Мышь полевая — Apodemus agrarius Pall.
Овцебык —  Ovibos moschatus Zimm.
Олень благородный — Cervus elaphus L.
Олень пятнистый — Cervus nippon L.
Олень северный — Rangifer tarandus L.
Ондатра — Ondatra zibethicus L.
Песец — Alopex lagopus L.
Песчанка большая — Rhombomys opimus Licht.
Песчанка гребенщиковая — Meriones tamariscinus Pall.
Песчанка  монгольская Meriones unguiculatus Milne-Edvards
Песчанка полуденная — Meriones meridianus Pall.
Пищуха даурская — Ochotona daurica Pall.
Полёвка большеухая — Alticola macrotis Radde
Полевка Брандта  Microtus brandti Radde
Полёвка водяная — Arvicola terrestris L.
Полёвка восточно-европейская — Microtus subarvalis Meyer
Полёвка красная — Clethrionomys rutilus Pall.
Полёвка красно-серая — Clethrionomys rufocanus Sund.
Полёвка Мидендорфа —  Microtus middendorffi Poljakov
Полевка общественная Microtus socialis Pall.
Полёвка обыкновенная — Microtus arvalis Pall.
Полёвка пенсильванская — Microtus pennsylvanicus Ord.
Полёвка рыжая — Clethrionomys glareolus Schreb.
Полёвка узкочерепная — Microtus gregalis Pall.
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Сайгак (сайга)  — Saiga tatarica L.
Сивуч — Eumetopias  jubatus  Schreber)
Слепушонка обыкновенная — Ellobius talpinus Раll.
Слон морской северный — Mirounga angustirostris Gill.
Соболь — Martes zibellina L.
Сурок лесной — Marmota monax L.
Сурок степной — Marmota bobak Mull.
Сурок тарбаган — Marmota sibirica Radde
Суслик американский — Spermophilus parryi Rich.
Суслик Белдинга — Spermophilus beldingi Merr.
Суслик большой (рыжеватый) — Spermophilus major Pall.
Суслик длиннохвостый — Spermophilus undulatus Pall.
Суслик европейский — Spermophilus citellus L.
Суслик жёлтый — Spermophilus fulvus Licht.
Суслик калифорнийский — Otospermophilus beecheyi Rich.
Суслик крапчатый — Spermophilus suslicus Guld.
Суслик краснощёкий Spermophilus erythrogenys Brandt
Суслик малый — Spermophilus pygmaeus Pall.
Суслик Ричардсона — Spermophilus richardsoni Sabine
Суслик скалистый — Otospermophilus variegatus Erxleben
Суслик уинтский Spermophilus armatus Kenn.
Тур — Bos primigenius Bojanus
Тушканчик большой — Allactaga major Kerr.
Хомяк обыкновенный — Cricetus cricetus L.
Хомячек серый —  Cricetulus migratorius Pall.
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