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Проведены комплексное описание и анализ вероятностной и детерминистической составляющих
сезонной и многолетней динамики рыжей полевки в центре ареала. Отмечено, что в первой поло-
вине сезона размножения многолетняя совокупность вероятностей реализации численности опи-
сывается асимметричным логнормальным распределением, а процесс ее формирования относится
к марковским ветвящимся с непрерывным временем. Во второй половине выделено несколько од-
нородных групп распределений вероятностей, отделенных одна от другой точками минимума.
Установлено, что описанное явление представляет собой стохастический аналог структурно-устой-
чивой бифуркации Хопфа. Выявлено, что возникающие под действием внешних возмущений от-
клонения от равновесного состояния популяции могут быть усвоены ею, становясь источником
усовершенствования регуляторных механизмов.
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Процессы, протекающие в популяциях живот-
ных, с одной стороны, тесно связаны с условиями
среды обитания (климат, почва, растительность,
хищники, состояние кормовой базы и др.), с дру-
гой, определяются биологическими особенностя-
ми самой популяции (видовая принадлежность,
социодемографическая система населения, тип
питания, половозрастной состав, интенсивность
размножения, динамика численности, плотност-
но-зависимые обратные связи и др.). Действую-
щие на популяцию эндо- и экзогенные факторы
могут стать причиной изменений как фазового
портрета поведения популяции, так и интенсив-
ности протекающих в ней процессов. Взаимодей-
ствие внешних и внутренних факторов, влияю-
щих на популяцию, вносит элемент случайности
и может стать причиной сложного поведения,
определяющего тип сезонной и многолетней дина-
мики популяции, а наличие процессов самооргани-
зации позволяет рассматривать ее как сложную не-
равновесную систему (Николис, Пригожин, 1990;
Пригожин, Кондепуди, 2002; Лоскутов, Михайлов,
2007).

Различные типы взаимодействия животных со
средой сложились исторически в процессе эво-
люции и в конечном итоге отражают пути опти-
мального использования всего комплекса внеш-
них условий при столь же полной реализации

возможностей популяции. До настоящего време-
ни вопрос о том, какие процессы наиболее значи-
мо определяют популяционную динамику, оста-
ется дискуссионным, несмотря на наличие мно-
гочисленных материалов по демографической и
пространственной структуре населения ряда ви-
дов мелких млекопитающих. Одна из основных
причин отсутствия строгой научной теории популя-
ционной регуляции – малочисленность долговре-
менных стационарных наблюдений за разными ви-
дами. Кроме того, малочисленны исследования,
проведенные в различающихся ландшафтно-гео-
графических зонах, когда регистрировали не только
численность, демографическую структуру насе-
ления, но и внешние факторы (Шварц и др., 1976,
1977; Жигальский, Бернштейн, 1986; Krebs, 1996;
Жигальский, 2002, 2012, 2014; Getz, 2005; Михеева
и др., 2006; Бобрецов, 2009; Добринский, 2011,
2015; Литвинов и др., 2013; Лукьянова, 2013; Жи-
гальский, Мамина, 2015).

Вместе с тем понятно, что в рамках только детер-
министического подхода проблему возникновения
и существования популяционной динамики решить
невозможно. Анализ причин изменчивости демо-
графической и пространственной структуры насе-
ления мелких млекопитающих может быть про-
веден только с применением теории сложных си-
стем, которая способна обнаружить общие
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закономерности явлений и процессов в сложных
неравновесных популяционных системах с уче-
том присущих им принципов самоорганизации.
Другая причина – неравновесные популяцион-
ные системы способны осуществлять бифурка-
ционные переходы к новым состояниям, обеспе-
чивая тем самым жизнеспособность популяции.
После перехода на каждую новую траекторию не-
обходимо оценить относительную устойчивость
наиболее вероятных состояний, а также время на-
хождения системы в их окрестностях. Эту задачу
также удается решить лишь в рамках расширен-
ного описания, учитывающего влияние возмуще-
ний. Однако для широкого класса динамических
популяционных систем случайное поведение мо-
жет возникать также вследствие бифуркации не-
устойчивых режимов, приводящих, например, к
хаотическим аттракторам. По этой причине веро-
ятностное описание становится ценным допол-
нением детерминистического подхода, позволя-
ющего, например, определять частоту посещения
различных областей хаотического аттрактора, а
также время, после которого начинает исчезать
память о конкретном исходном состоянии (Ни-
колис, Пригожин, 1990; Пригожин, Кондепуди,
2002; Лоскутов, Михайлов, 2007).

Цель исследования – на основе принципов си-
нергетического подхода провести комплексное
описание и анализ вероятностной и детермини-
стической составляющих сезонной и многолет-
ней динамики численности населения европей-
ской рыжей полевки Clethrionomys glareolus Shre-
ber, 1780, обитающей в центре ее видового ареала
в зоне контакта южно-таежных и широколист-
венно-хвойных лесов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В основу исследований положены результаты
многолетнего изучения популяционной динами-
ки рыжей полевки, собранные сотрудниками
Центрального государственного санитарного
эпидемиологического надзора Республики Уд-
муртия и Института полиомиелита и вирусных
энцефалитов и переданные в наше распоряже-
ние. Материал собран стандартным методом ло-
вушко-линий (Кучерук, 1952). Отловы проводи-
лись 4 раза в год (апрель, июнь, август и октябрь)

на трех стационарных участках зеленой зоны
г. Ижевска, удаленных один от другого на 5–25 км.
Стационары расположены на территории кон-
такта южно-таежных и широколиственно-хвой-
ных лесов. Материалы, использованные в работе,
представлены в табл. 1.

В геоботаническом отношении все исследуе-
мые стационары находятся на территории, где
контактируют южно-таежные и широколиствен-
но-хвойные леса в оптимальной области центра аре-
ала рыжей полевки. В древесном ярусе совместно
присутствуют хвойные и широколиственные поро-
ды: ель, пихта, липа, клен платановидный, вязы
гладкий и шершавый. Липа встречается вместе с
елью и пихтой в первом ярусе и является основным
компонентом второго яруса. Остальные широко-
лиственные породы образуют второй ярус и под-
лесок, но, как правило, их немного. В травяни-
стом ярусе совместно произрастают виды широ-
колиственных и таежных лесов (Природа…, 1972;
Завьяловский…, 2000). Моховой покров пред-
ставлен слабо. Лес достаточно сильно захламлен
поваленными деревьями, хворостом и т.п.

Для оценки численности использовался пока-
затель “число зверьков на 100 ловушко-ночей
(лов./ноч.)”. Зверьков отлавливали давилками
типа Геро. В качестве приманки использовали ку-
сочки хлеба, смоченные подсолнечным маслом.
Учеты мелких млекопитающих проводили на ста-
ционарных линиях по 50 давилок, расположен-
ных одна от другой через 5 м. Параллельно в каж-
дом местообитании выставлялось от 2 до 5 линий
с расстоянием между ними 50 м. Возраст живот-
ных определяли по методике Тупиковой с соавт.
(Тупикова и др., 1970), а интенсивности размно-
жения популяций мелких млекопитающих – по
методике Тупиковой (Тупикова, 1964).

Для оценки достоверности различий (сход-
ства) многолетних сезонных популяционных ди-
намик использовали схемы непараметрического
дисперсионного анализа Friedman ANOVA, Wil-
coxon Matched Pairs Test и метод подгонки непре-
рывных вероятностных распределений (Fitting
continuous distributions) с оценкой достоверности
описания статистикой χ2 из пакета прикладных
программ STATISTICA V. 5.

Таблица 1. Характеристика использованного материала

Стационар
Координаты Период 

исследования/
число лет

Ловчее усилие, 
лов./ноч.

Отловлено 
животныхс.ш. в.д.

“Кенский лес” 56°41′ 53°19′ 1973–2001/29 41151 10398
“Вараксино” 56°52′ 53°10′ 1974–2001/28 31330 8136
“Як-Бодьинский” 56°54′ 53°20′ 1974–2001/28 30 436 8359



ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 6  2016

СИНЕРГЕТИЧЕСКИЙ ПОДХОД К АНАЛИЗУ 665

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Рыжая полевка C. glareolus Shreber, 1780 доми-

нирует среди мелких млекопитающих на всех ста-
ционарах. Доля вида в составе населения в разные
месяцы сезона размножения для трех стациона-
ров колеблется от 54 до 75.4%. Изменения степе-
ни доминирования в различные годы наблюде-
ний, вероятно, связаны с погодными и кормовы-
ми особенностями каждого из них.

Приведенные в табл. 2 средние и медианные
значения обилия и их статистические характери-
стики не всегда корректно использовать для про-
верки статистических гипотез стандартными ме-
тодами описательных статистик, что связано со
специфическими свойствами распределений ве-
роятностей ежемесячного появления той или
иной численности животных. Но они могут быть
применимы для качественной оценки получен-
ных результатов. Для проверки статистических
гипотез в работе использованы непараметриче-
ские методы анализа.

Начало сезона размножения (апрель). Много-
летние изменения численности населения рыжей
полевки в апреле на трех стационарах имеют
сходную динамику (рис. 1a) и статистически не
различаются (Friedman ANOVA χ2(N = 28, df =
= 2) = 5.5, p = 0.07, где N – число наблюдений,
df – число степеней свободы, p – уровень значи-
мости). Кроме того, колебания численности ры-
жей полевки на трех исследуемых стационарах в
апреле, можно считать синхронными, так как не-
параметрические коэффициенты корреляции
Спирмена статистически достоверны между все-
ми парами стационаров и составляют 0.71–0.91.
Близкие динамики численности и синхронные их
колебания позволили объединить данные наблю-
дений на каждом из трех стационаров в один сум-
марный ряд, увеличив тем самым число наблюде-
ний, а значит и качество статистических выводов.

Рыжая полевка, обитающая в Удмуртии, ха-
рактеризуется явно выраженной приуроченно-

стью репродуктивных циклов к весенне-летнему
сезону, однако в отдельные годы наблюдается
зимнее (подснежное) размножение (Жигальский,
2012). Поэтому можно было бы ожидать, что чис-
ленность в апреле будет изменяться в широком
диапазоне значений (рис. 1а). Обилие рыжей по-
левки на трех стационарах в апреле в течение
29 лет наблюдений колебалось от 0.3 до 43 зверь-
ков на 100 лов./ноч. Большая часть (рис. 2a) зна-
чений (до 76.8%) приходится на достаточно узкий
диапазон низких численностей (0.3–15 зверьков
на 100 лов./ноч.). Многолетняя совокупность ве-
роятностей реализации той или иной весенней
численности суммарно для трех стационаров ста-
тистически достоверно (χ2 = 5.8, df = 4, p = 0.21)
описывается асимметричным логнормальным
распределением, смещенным в сторону низкого
обилия (рис. 2a). Такие интервальные распреде-
ления, как правило, характеризуются рядами с
редкими случайными событиями (в нашем случае
с высокими значениями весенних численностей).
Поэтому динамику исследуемой популяции,
представляющую собой последовательность се-
зонных переходов состояний населения, можно
отнести к стохастической, а соответствующий
процесс – к марковским ветвящимся с непрерыв-
ным временем, так как время пребывания живот-
ных в каждом состоянии представляет собой слу-
чайную непрерывную величину (Гихман, Скоро-
ход, 1973). Марковский процесс в нашем случае
можно описать с помощью системы обыкновен-
ных дифференциальных уравнений, в которых
известны функции вероятности состояний попу-
ляции, полученные экспериментальным путем
(Ватутин, Зубков, 1985).

Стадия сезонного роста численности населения
(июнь). В июне общая численность увеличилась в
1.91 раза, а ее изменчивость возросла в 1.95 раза
(табл. 2). Многолетние изменения численности в
фазу сезонного роста на всех стационарах, как и в
апреле, имеют сходную динамику (рис. 1б) и ста-

Таблица 2. Описательные статистики многолетней численности населения рыжей полевки в разные месяцы се-
зона размножения для каждого частного распределения (число зверьков на 100 лов./ноч.)

Примечание. В августе и октябре приведены описательные статистики для каждого частного распределения соответственно
рис. 2в–ж.

Месяц Границы 
распределений

Число 
наблюдений Среднее Медиана Стандартное 

отклонение

Апрель 0.3–43 85 9.2 6.6 8.1
Июнь 1.5–77 85 17.6 13.2 15.8
Август <29.5 46 15.7 15.4 7.9

» 29.5–58 26 41.8 42.8 8.6
» >58 13 71.8 74 9.2

Октябрь <29.7 63 12.5 11.4 7.8
» >30.5 22 39.6 36.8 8.4
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тистически не различаются (Friedman ANOVA χ2

(N = 28, df = 2) = 5.42, p = 0.07). Кроме того, на-
блюдается пространственно-временная коге-
рентность изменений численности населения на
всех стационарах. Непараметрические коэффи-

циенты корреляции Спирмена в июне ниже, чем
в апреле, но различия между всеми стационарами
статистически не достоверны (0.6–0.72). Данные
наблюдений на каждом из трех стационаров в
июне, как и в апреле, объединены в один суммар-

Рис. 1. Многолетние относительные численности рыжей полевки на стационарах (число зверьков на 100 лов./ноч.).
1 – “Кенский лес”, 2 – “Вараксино”, 3 – “Як-Бодьинский”. а–г – апрель, июнь, август, октябрь соответственно.
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ный ряд. Обилие рыжей полевки на стационарах
в июне в течение 29 лет наблюдений колебалось
от 1.5 до 77 зверьков на 100 лов./ноч. (табл. 2), од-
нако до 76.2% его значений приходится на диапа-
зон 1.3–25 зверьков на 100 лов./ноч. (рис. 2б).

Многолетняя совокупность вероятностей появ-
ления той или иной численности в июне также
статистически достоверно (χ2 = 5.2, df = 3, p =
= 0.16) описывается асимметричным логнор-
мальным распределением, смещенным в сторону

Рис. 2. Распределение вероятностей численностей суммарно для трех стационаров в многолетнем ряду наблюдений.
а – апрель, б – июнь. Диапазоны численностей в августе: в–д – <29.5, 29.5–58, >58 зверьков на 100 лов./ноч. соответ-
ственно. Диапазоны численностей в октябре: е, ж – <29.7, >30.5 зверьков на 100 лов./ноч. соответственно.
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низких значений обилия зверьков (рис. 2б). Для
этого типа распределения состояние населения
определяется главным образом пространственно-
демографической структурой популяции в апре-
ле. Этот популяционный процесс также относит-
ся к марковским ветвящимся с непрерывным
временем и счетным множеством состояний. Ак-
туальная численность в стадии сезонного роста
формирует динамику населения в последующие
месяцы.

Стадия сезонного пика численности населения
(август). Общая численность рыжей полевки в
августе значительно возросла и в разные годы,
как правило, достигала сезонного максимума, а
ее изменчивость оставалась такой же, как в апре-
ле и июне. Многолетние динамики численности
на трех стационарах (рис. 1в) статистически не
различаются (Friedman χ2 (N = 28, df = 2) = 5.4, p =
= 0.067). При этом изменения обилия полевок
происходят синхронно, так как непараметриче-
ские корреляции достоверны и изменяются от
0.78 до 0.87. Данные наблюдений на каждом из
трех стационаров в августе, как и в июне, объеди-
нены в один суммарный ряд. Численности рыжей
полевки на всех стационарах в августе ежегодно
варьируют от 1 до 86.5 зверьков на 100 лов./ноч.
(рис. 1в). В отличие от предыдущих месяцев рас-
пределение вероятностей той или иной числен-
ности в многолетнем ряду разделилось на три од-
нородные группы (рис. 2в–д), разделенные точ-
ками минимума, каждая из которых описывается
нормальным распределением (χ2 = 5.2, df = 4, p =
= 0.27). Средние значения каждого частного рас-
пределения статистически отличаются от других
(табл. 2). Таким образом, в августе популяция мо-
жет выбрать один из трех путей своего развития,
при котором реализуется возможность оптималь-
но компенсировать внешние воздействия, сохра-
няя при этом высокую жизнеспособность населе-
ния. Для каждого асимптотически устойчивого
пути развития популяции, значения ее численно-
сти колеблются вокруг среднего значения суще-
ственно ниже, чем детерминистические (табл. 2).
Описанное явление представляет собой не что
иное, как стохастический аналог бифуркации.
Даже в многомодальном режиме, когда разброс
вокруг среднего значения велик, дисперсия вбли-
зи каждого из пиков остается малой (табл. 2).

Значения вероятности того, что численность
полевок конкретного года окажется в окрестно-
сти неустойчивого состояния, малы и убывают
экспоненциально с ростом размера популяции.
Это означает, что значительную часть своего раз-
вития популяция находится в непосредственной
близости к устойчивым состояниям, а время пере-
хода между пиками чрезвычайно велико (рис. 2в–
д, табл. 2). Ни одним из этих свойств типичный
хаотический аттрактор не обладает. В этом случае

численность популяции принимает отличающие-
ся одно от другого значения с временным интер-
валом, сравнимым с детерминистическими вре-
менными масштабами, и указывает на то, что ам-
плитуда отклонения от среднего сравнима с
самим средним (табл. 2).

Стадия сезонной депрессии (октябрь). В октяб-
ре общая численность населения закономерно
снижается (табл. 2), что связано с практически
полным прекращением полового созревания
прибылых зверьков и значительной гибелью раз-
множавшихся ранее полевок. Так, если в июне
доля размножающихся самок составляла 43.5%, в
августе – 12.5%, то в октябре встречались лишь
единичные беременные самки (их доля не превы-
шала 3%). Численности на всех стационарах из-
меняются синхронно, коэффициенты ранговой
корреляции Спирмена для различных пар стаци-
онаров колеблются от 0.69 до 0.82. Многолетние
изменения численности на трех стационарах ста-
тистически не различаются (Friedman ANOVA
χ2(N = 28, df = 2) = 0.71, p = 0.7), поэтому вероят-
ностное распределение численностей по годам
также построено для общей выборки, включаю-
щей в себя три стационара. Численность населе-
ния в разные годы изменяется от 2.5 до 86.1 зверь-
ков на 100 лов./ноч. (рис. 1г). Вся совокупность
численностей в октябре статистически достовер-
но описывается двумя распределениями (χ2 = 5.3,
df = 4, p = 0.29): первое (2.5–29.7 зверьков на
100 лов./ноч.) (рис. 2е) описывается нормаль-
ным распределением, второе (>29.7 зверьков на
100 лов./ноч.) (рис. 2ж) описывается логнормаль-
ным распределением. Большей части периодов
свойственны низкие численности, не превыша-
ющие 29.7 зверьков на 100 лов./ноч., и только в
2.2% лет они составляют более 39.6 зверьков на
100 лов./ноч. (табл. 2).

Рыжая полевка относится к цикломорфным
видам, поэтому сезонная динамика ее населения
в следующем году во многом определяется состо-
янием популяции предыдущего года (демографи-
ческая структура осенью предыдущего года, зим-
няя выживаемость, обилие зимних кормов, ме-
теорологические условия зимовки, весенняя
численность и др.). Вероятно, поэтому в популя-
ции в октябре присутствуют две альтернативные
группы распределений численностей, каждая из
которых может реализовываться в зависимости от
условий зимовки. В октябре, как и в августе, на-
блюдается бифуркация, но в отличие от августа
популяция может развиваться только по двум
траекториям.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Сезонная и многолетняя динамики населения
рыжей полевки представляют собой последова-
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тельность событий от состояния популяции вес-
ной (численность и половозрастная структура) к
генерации сезонных репродуктивных циклов, со-
провождающихся формированием новой про-
странственно-демографической организации на
каждой временной стадии развития. Кроме того,
полевки находятся в природной среде, состояние
которой при одних условиях может способство-
вать популяционному росту, а при других тормо-
зить его главным образом за счет изменения ре-
продуктивного потенциала отдельных особей и
увеличения смертности молодых зверьков. В ответ
на изменения внутрипопуляционных и внешних
факторов население формирует новую простран-
ственно-демографическую структуру, позволяю-
щую ему гибко реагировать на эти изменения. Ме-
ханизм перестройки пространственно-демографи-
ческой структуры населения – регуляторные
плотностно-зависимые взаимоотношения между
животными, приводящие численность и структу-
ру населения в соответствие сложившимся в на-
стоящий момент условиям (Жигальский, Берн-
штейн, 1986; Ивантер, Жигальский, 2000; Жи-
гальский, 2002, 2014; Getz, 2005; Бобрецов, 2009;
Лукьянова, 2013; Жигальский, Мамина, 2015).

Ранее на модели динамики численности попу-
ляции, построенной на основе характеристик ре-
ально существующей популяции рыжей полевки
с простой возрастной структурой, нами была об-
наружена мультирежимность численности, за-
ключающаяся в возможности существования при
одних и тех же параметрах модели нескольких
устойчивых динамических режимов, переход к
которым определяется начальными значениями
численностей и флуктуациями внешних факто-
ров (Фрисман и др., 2014, 2015). Важно, что этот
эффект возникает в модели, имеющей одновре-
менно несколько качественно различных аттрак-
торов: положение равновесия, предельные цик-
лы, хаотический аттрактор.

Наличие нескольких асимптотически устой-
чивых аттракторов в августе и октябре, выявлен-
ных нами в динамике исследуемой популяции
рыжей полевки, свидетельствует о том, что она,
как и модельная, обладает свойствами мультире-
жимности, поскольку модифицирующее влияние
внешних факторов можно рассматривать, в част-
ности, как модификацию начальных условий.

В апреле и июне численность населения по-
степенно растет и определяется главным образом
репродуктивной активностью животных. Вероят-
ность возникновения той или иной численности
населения в каждом конкретном году в эти меся-
цы описывается одновершинным асимметрич-
ным логнормальным распределением, смещен-
ным в сторону низких значений численностей
(рис. 2а, 2б).

В августе (время сезонного пика численности)
во всем многообразии лет наблюдений за разви-
тием популяции выявлены три направления,
каждое из которых реализуется в зависимости от
условий конкретного года (рис. 2в–д). Наиболее
часто (в 54.8% лет наблюдений) проявлялся ат-
трактор с низкими численностями (15.7 зверьков
на 100 лов./ноч.). Средним значениям численно-
сти соответствовали 41.8% лет наблюдений
(31 зверьку на 100 лов./ноч.) и только в 14.3% случаев
численность достигала 71.8 зверьков на 100 лов./ноч.
Проявление того или иного аттрактора связано
главным образом с различным соотношением
действия плотностно-зависимых механизмов ре-
гуляции численности и внешних факторов (Жи-
гальский, 2002, 2014).

После каждого сезона размножения формиру-
ется специфическое население зимующих живот-
ных, судьба которого определяется процессами,
протекавшими в течение всего весенне-летнего
периода. После сезонного пика численности к
стадии сезонной депрессии (октябрь) в 70% лет
наблюдений популяция приходит с низким оби-
лием, а в 30% – с довольно высоким для этого
времени. Наличие в октябре двух режимов дина-
мики позволяет популяции реализовать зимой
оптимальную стратегию поведения и обеспечить
высокую жизнеспособность населения следую-
щего года. В зависимости от условий перезимов-
ки весенняя численность будет либо низкой, ли-
бо высокой, что в значительной степени опреде-
ляет динамику населения следующего года
(Жигальский, 2012).

Выявленные закономерности могут быть опи-
саны простым уравнением, которое допускает
точное решение с помощью стандартных методов
(Николис, Пригожин, 1990):

 (1)

В этой системе имеется единственный управ-
ляющий параметр – λ, причем скорость измене-
ния х, обозначенная как функция f, зависит от
этого параметра строго линейно. Прежде всего
рассмотрим неподвижные точки (стационарные
состояния):

При отрицательном значении λ это уравнение
имеет мнимое решение, что не может соответ-
ствовать какой-либо реальной ситуации. Однако
при положительных значениях λ это уравнение
допускает следующие два решения:

Эти решения сливаются с x0 при λ = 0 и ответв-
ляются от него при λ > 0 (Николис, Пригожин,
1990). Это так называемое явление бифуркации,

( ) 3, λ .dx dt f x x x= λ = − +

3 0s sx x− + λ =

.x± = ± λ
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которое мы наблюдали во время сезонного пика и
стадии сезонной депрессии.

В предлагаемом решении существует только
два пути развития популяционной динамики, что,
вероятно, связано с отсутствием в уравнении (1) еще
одной обязательной переменной, включающей в се-
бя структуру населения. Не менее важно включение
в уравнение (1) и параметров нелинейности, связан-
ных с регуляторными процессами, – плотностно-
зависимых изменений репродуктивного потенциала
популяции и смертности различных демографиче-
ских групп, приводящих численность в соответ-
ствие возможностям среды.

Под влиянием постоянного или временного
действия различных внешних возмущений в не-
равновесном состоянии детального равновесия
не существует. В результате этого небольшие (не
выходящие за пределы устойчивости) отклоне-
ния от равновесного состояния не обязательно
разрушаются постоянным возникающим противо-
действием популяции – они могут быть усвоены ею,
становясь источником усовершенствования регуля-
торных механизмов. Это свойство лежит в основе
способности неравновесных популяционных си-
стем осуществлять бифуркационные переходы к но-
вым состояниям, обеспечивая жизнеспособность
популяции, и делает неравновесное состояние не-
похожим на любое состояние равновесия. Фунда-
ментальное свойство таких систем проявляется в
способности переходить в упорядоченное состоя-
ние через флуктуации. Вместе с тем период и ам-
плитуда колебаний численности являются соб-
ственными свойствами популяции и зависят
лишь от значений параметров демографической
структуры, поэтому можно считать, что подобная
бифуркация Хопфа – структурно-устойчивый
процесс. Этот феномен обычен для популяции
при воздействии на нее внешних факторов, что
создает определенные трудности в предсказании
поведения системы. Более того, отсюда следует, что
численность и демографическая структура населе-
ния непредсказуемы, поскольку им присуще основ-
ное свойство хаотической динамики – существен-
ная зависимость от начальных условий.

Автор благодарит А.Д. Бернштейн и А.В. Хво-
ренкова за предоставленные материалы и обсуж-
дение полученных результатов и С.П. Трушина за
помощь при обработке материалов.
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A Synergetic Approach to Analysis of Probabilistic and Deterministic Components
of Seasonal and Long-Term Dynamics of European Bank Voles in the Areal Center

O. A. Zhigal’skii
Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences,

ul. Vos’mogo Marta 202, Yekaterinburg, 620144 Russia
e-mail: zig@ipae.uran.ru

A comprehensive description and analysis of the probabilistic and deterministic components of the seasonal
and long-term dynamics of the bank vole in the center of the range were carried out. It was noted that in the
first half of the breeding season, the long-term total of the probabilities of implementation of the population
numbers is described by an asymmetrical lognormal distribution, and the process of its formation is to the
continuous time Markov branching process. In the second half, several homogeneous groups of probability
distributions were distinguished that were separated from each another by the minimum points. It was found
that the phenomenon described is a stochastic analog of the structurally stable Hopf bifurcation. It was re-
vealed that the oscillations from the equilibrium state of a population that appear under the influence of ex-
ternal disturbances can be assimilated by it, becoming a source of improvement of the regulator mechanisms.
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