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В настоящее время видовое население живот�
ных традиционно рассматривается в свете пред�
ставлений о популяции и популяционной структу�
ре вида, причем в рамках эволюционной парадиг�
мы неодарвинизма принято понятие популяции
как элементарной единицы эволюции (Майр,
1968; Тимофеев�Ресовский и др., 1973; Тимофеев�
Ресовский, Яблоков, 1974; Шварц, 1980; Васи�
льев, Большаков, 1994 и др.). В то же время в дру�
гой не менее важной области исследования видо�
вого населения, которая охватывает масштаб ре�
ального времени (в противовес эволюционному
измерению), до сих пор недостаточно разработа�
ны научные основы и исходные принципы его
организации. Характерные времена существова�
ния популяции как элементарной эволюционной
единицы, с одной стороны, и как системы реаль�
но существующих пространственных группиро�
вок – элементарных территориальных поселений, с
другой, принципиально различны. При изучении
пространственной структуры видового населения в
масштабе реального времени, с нашей точки зрения,
необходимо использовать элементарный принцип
классификации биохорологических единиц (Тимо�
феев�Ресовский, Тюрюканов, 1966). Конкретное
население любого вида всегда и везде существует в
масштабе реального времени (в прошлом его уже
нет, а в будущем еще нет), поэтому имеет смысл про�
должить поиск исходных базовых форм организа�
ции и функционирования видового населения, опи�
раясь на принцип элементарности (в понимании
Н.В. Тимофеева�Ресовского) как “дальнейшей не�
делимости без потери прежних свойств”. 

В настоящей работе приведены результаты
многолетних экспериментальных исследований
динамики населения грызунов в условиях южной
тайги на Среднем Урале исходя из представлений
о существовании элементарной хорологической
структуры локального видового населения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Основой для работы послужили 25�летние мо�
ниторинговые исследования динамики населе�
ния грызунов на Среднем Урале. В состав первич�
ного полевого материала входят как материалы
по безвозвратному изъятию животных на стан�
дартных учетных линиях, так и данные по мече�
нию и повторным отловам грызунов на стацио�
нарных неогороженных площадках размером от
0.5 до 1.5 га. Применяли метод мечения Н.П. На�
умова (1951), который обеспечивает получение
наиболее точных и детальных результатов при ин�
тенсивной работе с населением грызунов на от�
носительно небольших территориях. Для много�
кратного отлова живых зверьков использовали
деревянные ящичные ловушки с качающимся
трапом, которые в течение всего периода иссле�
дований находились в углах квадратной сетки со
стороной 8 м. Отловы проводили сериями по 4–
5 сут с двумя проверками – утром и вечером. Еже�
годно проводили от 2 до 5 серий отловов с апреля
по декабрь. В промежутках между сериями при�
манку и дополнительную подкормку не применя�
ли, задние крышки всех живоловок оставляли от�
крытыми, а все ловушки накрывали специально
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изготовленными крышками для защиты от атмо�
сферных осадков.

На контролируемых территориях зафиксиро�
ваны поселения рыжей, красной, красно�серой
полевок, обыкновенной полевки, полевки�эко�
номки и двух видов мышей. У всех перечислен�
ных видов обнаружены сходные закономерности
формирования и функционирования населения.
Поэтому в качестве основного модельного объек�
та в данной работе представлен один наиболее
многочисленный вид – рыжая полевка. За период
с 1983 по 2008 г. включительно только на стацио�
нарных площадках было отловлено и помечено бо�
лее 3200 полевок модельного вида и зафиксирова�
но более 12000 заходов рыжих полевок в ловушки.

Для статистического анализа учетных данных
применяли стохастический метод Джолли�Зебера
(Jolly, 1965; Seber, 1965), который основан на ве�
роятностном подходе. Кроме того, использовали
и наиболее полные учетные данные тотальных от�
ловов, которые соответствуют абсолютной чис�
ленности полевок на контролируемой террито�
рии в определенные промежутки времени. На
наш взгляд, это оправдано потому, что при пра�
вильном проведении отловов с соблюдением не�
обходимых требований методики за 4–5 сут в ло�
вушки попадают практически все оседлые и регу�
лярно посещающие площадки грызуны. Поэтому
анализ результатов охватывает всю реально суще�
ствующую совокупность особей, населяющих в
данный период учетную площадь. 

С осени 1983 г. до лета 1985 г. на Среднем Урале
в Шалинском районе Свердловской области бы�
ли проведены круглогодичные непрерывные по�
левые эксперименты с использованием подкорм�
ки. Одна из двух равных площадок размером 1 га
служила контролем. На второй, расположенной
на удалении 0.7 км в сходном биотопе, были раз�
мещены 100 кормушек оригинальной конструк�
ции, куда помещали овес. Таким образом, под�
кормка была надежно защищена от атмосферных
осадков и доступна только мышевидным грызу�
нам. Всего за период проведения постановочных
экспериментов в природе было использовано 300 кг
подкормки.

Поскольку отловы животных проводили во все
сезоны года, на каждой площадке в точках отлова
устанавливали вертикальные цилиндры из водо�
стойкого картона диаметром 80 см и высотой
120 см. Сверху их закрывали металлическими
крышками. В зимний период для защиты от снега
ловушки устанавливали внутрь цилиндров на по�
верхность почвы. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Полевки являются наиболее ярко выраженны�
ми эфемерами и r�“стратегами” (MacArthur, Wil�
son, 1967; Stearns, 1992) среди млекопитающих.
Поэтому главная особенность функционирования

их населения заключается в том, что составляю�
щие его особи стремятся на основе наличных ре�
сурсов среды как можно более полно реализовать
репродуктивный потенциал в короткие сезоны
размножения для компенсации высокой смертно�
сти и обеспечения переживания зимних сезонов в
состоянии репродуктивной паузы. В эти относи�
тельно более длительные периоды происходит
только массовая гибель особей без пополнения
населения. В результате к началу следующего се�
зона размножения население оказывается сосре�
доточенным в относительно небольших дискрет�
ных “стациях переживания” (Наумов, 1948). Так
формируются своеобразные элементарные агре�
гации взрослого населения (Наумов, 1965, 1971;
Шварц, 1960), которые, по всей вероятности, иг�
рают ключевую роль в обеспечении жизнедея�
тельности населения грызунов.

Нами была выдвинута следующая гипотеза:
элементарные агрегации перезимовавших особей
могут иметь размер не более 1 га, а главная роль в
их формировании принадлежит трофическому
фактору. В результате проведения полевых экспе�
риментов с подкормкой эта гипотеза неоднократ�
но подтвердилась (Добринский и др., 1988; До�
бринский, 1990). Два года подряд на эксперимен�
тальной площадке (1 га) в условиях глубокой
депрессии численности, наблюдавшейся на окру�
жающей территории, нормально функциониро�
вал самостоятельный “островок” населения по�
левок с достаточно высокой локальной численно�
стью особей (рис. 1), причем его обособленность
сохранялась даже в летнее время, так как в
окрестностях в весенние периоды не было других
скоплений половозрелых особей. Когда таковые
имеются в достаточном количестве, сеголетки из
разных “стаций переживания” во время сезонов
размножения, как правило, смешиваются между
собой, образуя в разной степени неравномерный
континуум населения. Однако к началу каждого
следующего сезона размножения население гры�
зунов вновь концентрируется в дискретно распо�
ложенных территориальных ячейках, т.е. там, где
достаточно для выживания зимой кормовых ре�
сурсов. В гетерогенных условиях среды обитания
такие ячейки всегда образуют сложную мозаику.
Причем неизбежная ежегодная динамика своеоб�
разной “биогеоценотической матрицы” среды
приводит к существенному изменению размеров,
формы и расположения отдельных ячеек и их ком�
бинаций. Неизменным остается только одно – из
года в год к началу размножения население кон�
центрируется в отдельных очагах, которые всегда
образуются там, где имеется достаточная кормо�
обеспеченность. На остальной территории происхо�
дит массовая, чаще всего поголовная гибель живот�
ных в длительные осенне�зимние периоды. Поэто�
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му “эстафету” жизни следующим поколениям
передают именно особи из полностью сформиро�
вавшихся к весне элементарных территориальных
ячеек. Более подробно закономерности формирова�
ния и функционирования ячеек населения рассмот�
рены в отдельной работе (Добринский, 2007).

Грызуны отличаются малыми размерами тела и
в связи с этим у них ограничена способность к
дальним перемещениям. Поэтому и элементар�
ные ячейки их населения тоже оказываются не�
большими – от одного до нескольких гектаров.
Это является необходимым условием для того,
чтобы каждая из них функционировала как единое
целое на основе тесного взаимодействия особей.

Дальнейшие исследования (после прекраще�
ния в 1985 г. подкормки) показали, что вслед за
катастрофическим ветровалом леса в 1995 г. в рай�
оне исследований на Среднем Урале в результате
спонтанного крупномасштабного, теперь уже са�
мопроизвольного “природного эксперимента”,
кормообеспеченность местообитаний полевок во
второй раз существенно превысила максимально
возможные в обычных условиях показатели. Одно�
временно в возникших вывалах леса кардинально
улучшились и защитные условия за счет многократ�
ного увеличения количества доступных грызунам
убежищ. Взаимодействие этих двух ведущих факто�
ров среды привело к сочетанному эффекту, по сути
сходному с рассмотренным выше, но выражен он в
последнем случае был значительно сильнее. Веро�
ятно, поэтому можно констатировать проявление
феномена синергизма (Добринский, 2005).

Как результат одновременного действия двух
ведущих экологических факторов особенно важ�
но то, что население грызунов перешло на особый
режим функционирования без значительных
многолетних колебаний итоговой летней числен�
ности. Достаточно наглядно этот эффект может
быть продемонстрирован на примере данных, по�
лученных в период с 1998 по 2004 г. Показатели
абсолютной численности полевок после заверше�
ния размножения были нетипично выровненны�
ми и уложились в интервал от 63 до 69 экз. на пло�
щадке мечения 0.5 га (рис. 2). Только в 2002 г. за�
фиксирован относительно низкий показатель
послерепродукционной численности (25 экз.).
В обычных условиях он соответствует среднему
уровню плотности населения грызунов – 50 экз. в
пересчете на 1 га. Произошло это из�за более позд�
него проведения отловов в 2002 г. Поэтому выпада�
ющий из общего ряда показатель не включен в
дальнейший анализ. После его исключения средняя
по 6 годам абсолютная численность рыжей полевки
составила 66.7 ± 0.8 экз., т.е. существенных много�
летних колебаний послерепродукционной числен�
ности рыжих полевок не зафиксировано.

После катастрофического вывала леса сохра�
нившиеся климаксные таежные биогеоценозы со
стабильной “экологической ёмкостью” среды и
расположенные на их территории площадки ме�
чения оказались в окружении коренным образом
трансформированных и очень благоприятных для
грызунов “донорных” (Hansson, 1977; Садыков,
Бененсон, 1992) местообитаний. Независимо от
специфических условий отдельных лет грызуны
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Рис. 1. Динамика численности рыжей полевки на экспериментальной (0.5 га) и контрольной (0.5 га) площадках мече�
ния в Шалинском районе Свердловской области (Средний Урал).1–3 – численность: 1 – по методу Джолли�Зебера
(опыт); 2 – абсолютная (опыт); 3 – абсолютная (контроль). 
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из года в год к концу лета полностью заполняли
доступную “емкость среды” на контролируемых
участках. С позиции предлагаемого нами подхода
можно сказать, что на их территории формирова�
лись и длительное время существовали жизне�
способные, насыщенные и полноценные в функ�
циональном отношении надорганизменные био�
логические системы открытого типа (первичные
базисные ячейки населения), способные при не�
обходимости и к самостоятельному независимо�
му существованию.

Как уже упоминалось выше, ведущий прин�
цип функционирования населения грызунов сво�
дится к тому, чтобы за относительно короткие се�
зоны размножения на основе наличных ресурсов
среды как можно более полно реализовать репро�
дуктивный потенциал для компенсации убыли
населения в значительно более длительные зим�
ние периоды. В результате интегральная кривая
динамики численности, в нашем случае рыжей
полевки, приобретает характерную волнообраз�
ную конфигурацию, которая графически пред�
ставлена на рис. 2. Следует подчеркнуть, что точ�
ки перегиба линии строго соответствуют количе�
ственным данным с площадки мечения грызунов.
Конфигурация интегральной кривой не только
отражает естественные, так называемые сезон�
ные колебания численности животных, но ее тра�

ектория всегда имеет регулярные периодические
подъемы и снижения. Каждую весну линия начи�
нает более или менее круто подниматься и при�
мерно за 4 мес. достигает своего предела, а затем
более полого снижается за период около 8 мес. до
относительно низкого уровня. Иными словами,
всегда реализуются так называемые “годовые”
циклы, или регулярные “сезонные колебания”
численности полевок (Жигальский, Кшнясев,
2003), в рамках приблизительно 12�месячных от�
резков времени. Вторая половина нисходящих
ветвей кривой динамики численности на рис. 2
отражает убыль перезимовавших животных, а не�
посредственно следующие за ними восходящие
ветви демонстрируют прибыль сеголеток. Поэто�
му формально получается, что перезимовавшие
особи включаются в группу сеголеток. Другими
словами, в содержательном смысле традицион�
ного графического представления динамики чис�
ленности заложено не явное противоречие.

В то же время можно предложить иную перио�
дизацию исходя из строгого определения цикла,
принципа кругооборота циклов численности и
вклада в размножение разных структурно�функ�
циональных групп населения полевок (перезимо�
вавшие, размножавшиеся и неразмножавшиеся
сеголетки). На наш взгляд, это оправдано, так
как, по данным Г.В. Оленева (1991, 2002) и нашим
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Рис. 2. Традиционное графическое представление данных по динамике численности грызунов на примере результатов
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многолетним наблюдениям, в составе населения
полевок всегда значительная доля особей имеет
продолжительность жизни, которая на 1.5–4.5 мес.
превышает годовой рубеж. Очевидно, что жиз�
ненные циклы отдельных особей не могут быть
более продолжительными по сравнению с цикла�
ми надорганизменных систем – популяционных
группировок, в состав которых они входят. Ре�
шить эту задачу можно следующим образом. 

Нисходящие ветви волнообразной кривой дина�
мики численности полевок имеет смысл опустить
до нулевых отметок, поскольку отход перезимовав�
ших животных и после начала сезона размножения
продолжается также интенсивно в течение всего ле�
та. Вместе с тем все восходящие ветви кривой тоже
следует начинать с нулевых значений, так как до на�
чала размножения в составе населения сеголеток
нет. Графически это представлено на рис. 3, кото�
рый выполнен на основе строго количественных
данных с площадки мечения.

После таких преобразований в картине дина�
мических процессов обновления населения гры�
зунов удается выделить новые содержательные
аспекты. Прежде всего появляется возможность
отчетливо выделить особые переходные периоды,
когда в составе населения присутствуют и перези�
мовавшие полевки, и их потомство – сеголетки.
Это время интенсивной передачи наследственного
материала следующим поколениям. Кроме того, в

эти периоды через непосредственные контакты и
поведенческие стереотипы возможна передача но�
вым поколениям важной дополнительной инфор�
мации, которая генетическим путем не наследует�
ся. После завершения переходных периодов каж�
дый год продолжается формирование новых, хотя
и преемственных, но не полностью тождествен�
ных предыдущим локальных группировок – над�
организменных систем. В их составе больше нет
полевок прошлого года рождения, т.е. они на
100% состоят из новых особей, а значит, обладают
и новыми свойствами. Каждое такое новое не�
большое по размерам поселение в силу локальной
(от 0.5 га до нескольких) гетерогенности (мозаич�
ности) природных ландшафтов приобретает уни�
кальные по многим параметрам свойства, кото�
рые отличают его от всех других окружающих эле�
ментарных поселений. Более того, поскольку
экологические условия любого года своеобразны
и неповторимы, то и вновь образующееся локаль�
ное население грызунов каждый год приобретает
специфические местные свойства, которые отли�
чают его от всех предыдущих и всех последующих
элементарных группировок. Возможно, этому
способствует то, что все основные развитийные
онтогенетические процессы у животных из каж�
дой новой ячейки конкретного года протекают в
уникальных условиях среды.
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Рис. 3. Предлагаемая графическая интерпретация циклов численности грызунов на примере многолетних данных по
отловам рыжих полевок на площадке мечения (0.5 га) на Среднем Урале:
1 – динамика численности ТЭС 1998 г. зарождения; 2 – то же, 1999 г.; 3 – то же, 2000 г.; 4 – то же, 2001 г.; 5а – часть
нисходящей ветви кривой динамики численности ТЭС 2002 г. зарождения; 5б – динамика численности ТЭС 2003 г. за�
рождения; 6 – то же, 2004 г.; 7 – уровень средней численности (включая перезимовавших и сеголеток) рыжей полевки
за 6 лет учетов (66.7 экз/0.5 га) за исключением данных 2002 г. (см. пояснения в тексте); 8 – переходные периоды.
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Наконец, полный цикл жизнедеятельности
элементарных хорологических структур грызунов
с позиции развиваемого нами подхода составляет
уже не один год и не несколько лет, а целиком
укладывается в промежуток времени от 16 до
18 мес. Другими словами, полностью завершен�
ный цикл всегда существенно больше года, но в
то же время практически никогда не превышает
1.5�летний рубеж, что согласуется с данными
Г.В. Оленева (2004). Поэтому внешне выглядя�
щие непрерывными “волны жизни” (Четвериков,
1905) у грызунов при более детальном рассмотре�
нии оказываются состоящими из частично пере�
крывающихся дискретных “всплесков”, каждый
из которых в отдельности все же имеет и непре�
рывную волновую составляющую.

Таким образом, локальному пространственно�
му масштабу элементарных ячеек населения гры�
зунов соответствует и адекватный временной ин�
тервал их жизнедеятельности. Отсюда следует вы�
вод о том, что фундаментальные различия на
организменном уровне между видами с r� и
K�стратегиями жизненных циклов особей могут
сохраняться и на популяционном уровне. 

На наш взгляд, приведенные выше основопо�
лагающие свойства первичных структурных еди�
ниц населения позволяют рассматривать их в ка�
честве основы для комплексного экологического
процесса поддержания необходимой численно�
сти населения вида на локальном уровне в мас�
штабе реального времени. Поэтому для обозначе�
ния элементарных агрегаций, являющихся струк�
турными единицами видового населения в
реальном времени, требуется специальный тер�
мин. Мы считаем, в этом есть необходимость, так
как ни одно из достаточно широко известных
определений или понятий биосистем популяци�
онного уровня не охватывает всего многообразия
свойств первичных хорологических элементов
населения вида и в должной мере не соответству�
ет их содержанию и/или статусу. Кроме того, в
классических понятиях популяционного уровня
не всегда достаточно четко прописаны критерии
для их надежного и объективного выделения в ре�
ально существующих биогеоценозах. В связи с
этим необходимо особо подчеркнуть, что целью
автора не является изобретение очередного ново�
го термина в дополнение к длинному ряду уже су�
ществующих. Новизна предлагаемого подхода за�
ключается в обратном. Суть его состоит в попыт�
ке корректного синтеза всех достаточно широко
известных определений биологических систем,
которые относятся к элементарному уровню ор�
ганизации видового населения. В результате та�
кого синтеза сделан вывод о том, что в рамках
элементарного уровня организации видового на�
селения (на наш взгляд, вполне обоснованно) для
масштаба реального времени возможно и доста�
точно предложить одно обобщенное понятие.

Предлагаемый автором обобщающий термин на�
целен на непротиворечивое объединение всех со�
ответствующих данному уровню понятий. В наи�
более сжатом и строгом виде определение объеди�
нительного термина может быть сформулировано
следующим образом: 

Элементарная хорологическая структурная
единица – хорус – целостная, далее неделимая
(и/или не делящаяся без потери основополагающих ка$
честв) территориально$пространственная ячейка
населения вида, наделенная функциональным един$
ством, генетическим своеобразием и способностью к
автономному существованию, по крайней мере, в про$
должение нескольких последовательных поколений.

Термины “дем”, “мерус”, “микропопуляция”,
“парцелла”, а также “локальная популяция” (“lo�
cal population” – Hanski, 1996; Hanski, Gaggiotti,
2004) характеризуют иные аспекты надорганизмен�
ного уровня жизни. В качестве синонимических за�
мен понятия хорус (элементарной хорологической
структурной единицы видового населения) можно
рекомендовать термин демион или следующие сло�
восочетания: территориальная (пространственная)
элементарная структура (ТЭС) и территориальная
(пространственная) элементарная ячейка (ТЭЯ). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Синтез различных точек зрения на понятие
популяции возможен в рамках объединительной
концепции. В составе видового населения в мас�
штабе реального времени базовое значение имеет
элементарная хорологическая структурно�функ�
циональная единица – хорус, или территориаль$
ная элементарная ячейка (ТЭЯ). Можно полагать,
что фундаментальные различия на организмен�
ном уровне между видами с r� и K�стратегиями
жизненных циклов особей могут сохраняться и на
более высоком популяционном уровне. Поэтому
исходные формы самоорганизации населения
млекопитающих с короткими жизненными цик�
лами отдельных животных тоже имеют короткие
и строго определенные циклы функционирова�
ния, т.е. подчиняются r�стратегии.

Из существования территориальных элемен�
тарных ячеек населения вытекает еще одно важное
следствие. В природе естественный отбор может
осуществляться не только на уровне отдельных
особей и их групп, но и на уровне элементарных
хорологических единиц населения – хорусов. По�
скольку формирование таких элементарных ячеек
в природе происходит на основе самоорганиза�
ции, то можно сделать вывод о том, что необходи�
мую селекционную работу выполняют сами жи�
вотные, которые активно взаимодействуют меж�
ду собой в составе целостных и достаточно
автономных ячеек населения. Другими словами,
в этом случае правомерно говорить о явлении са�
моотбора (автоселекции) или о том, что активной
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действующей “силой” естественной селекции яв�
ляются сами особи, объединенные в тесное функ�
циональное единство на элементарном уровне. 

В случае искусственного отбора люди обеспечи�
вают объекты селекции (сосредоточенные в составе
искусственно сформированных элементарных яче�
ек населения) кормом и необходимыми укрытиями.
Концентрация подходящего селекционного мате�
риала на локальном уровне является необходимым
условием для эффективной работы селекционеров.
При естественном отборе животные самостоятель�
но образуют элементарные ячейки только там, где
для этого есть необходимые трофические ресурсы и
защитные условия среды. Не вошедшие в состав
элементарных хорологических структур менее
“приспособленные” (менее жизнеспособные) осо�
би оказываются в худших условиях и гибнут в
первую очередь от воздействия неблагоприятных
факторов внешней среды. В то же время на живот�
ных из ячеек влияние неблагоприятных условий
среды не столь сильно и смертность среди них зна�
чительно ниже. Поскольку большинство “приспо�
собленного” (жизнеспособного) населения всегда
концентрируется в составе элементарных хороло�
гических структурных единиц (хорусов), то генети�
ческий материал именно этих особей составляет ос�
нову и в массовом количестве передается дальше по
“эстафете” поколений. В данном случае происхо�
дит, вероятно, именно так называемый “диффе�
ренциальный вклад генетического материала в
следующие поколения” (Fisher, 1930). Таким об�
разом, понятие элементарной хорологической
структурно�функциональной единицы видового
населения применимо и для дальнейшего разви�
тия представлений о способах реализации есте�
ственного отбора на популяционном уровне. 
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