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Существуют разные методы модельного опи-
сания колебаний численности животных (Базы-
кин, 1969, 1985; Рикер, 1979; Орлов и др., 1986; 
Саранча, 1991, 1995, 1997, 2004; Фрисман, 1991; 
Пузаченко, 2004). Для популяций мелких млеко-
питающих, сложных нестационарных систем, ха-
рактерно нелинейное поведение, что обычно вы-
ражается посредством аналитических, автоматных, 
имитационных моделей, а также с помощью функ-
ций последования (Саранча, 1995). Такое описание 
представляет собой не одно уравнение, а полный 
набор относительно простых математических пра-
вил, которые позволяют поочередно рассчитывать 
характеристики качественно различных состояний 
системы на разных фазах ее функционирования.

В настоящей работе, выполненной по инициа-
тиве и под руководством профессора Петрозавод-
ского гос. университета А. В. Коросова, функции 
последования впервые применяются для описания 
динамики численности популяции рыжей полев-
ки (Clethrionomys glareolus Schreber 1780). В Северо-
Восточном Приладожье этот вид принадлежит 
к основным компонентам лесных биоценозов 

и достигает высокой численности. Его часто ис-
пользуют в качестве объекта исследования причин 
флуктуаций численности. Особенность динами-
ки численности вида в Карельском Приладожье 
состоит в том, что наряду с эндогенными факто-
рами динамики популяции существенное влия-
ние оказывают экзогенные факторы, в частности 
суровые климатические условия (Ивантер, 1975, 
2018). При этом темпы и ритмика динамического 
процесса, как и амплитуда и характер периодично-
сти изменений численности, у большинства видов 
в масштабах всего ареала остаются недостаточно 
изученными. Одной из главных причин, препят-
ствующих решению этой задачи, следует считать 
нехватку длительных рядов наблюдений, прове-
денных на постоянной территории и по единой 
методике.

Цель настоящего сообщения – восполнить этот 
пробел модельным, с использованием функций 
последования, анализом особенностей динамики 
численности рыжей полевки в условиях северо-
западной периферии ареала.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили на территории 
Северо-Восточного Приладожья в течение бо-
лее чем полувека (1965–2018  гг.) в окрестностях 
Ладожского териологического стационара (Пит-
кярантский р-н Карелии) двумя основными ме-
тодами: ловушками и ловчими канавками. Учет 
зверьков ловушками заключался в расстановке па-
раллельных, на расстоянии 25 м друг от друга, ли-
ний давилок (капканчиков Геро). На каждой линии 
располагалось по 25 ловушек с интервалом в 4 м. 
Они равномерно распределялись по всем обследуе- 
мым биотопам (и модельным участкам) и действо-
вали по 2–4 суток. Приманкой служили кусочки 
смоченного в растительном масле ржаного хлеба, 
а за показатель обилия принимали число зверь-
ков, отловленных за сутки работы 100 ловушек 
(на 100 ловушко-суток), и выраженную в процен-
тах долю данного вида в общем улове ловушками.

Учет и отлов канавками проводили с помощью 
30‑метровых узких и неглубоких (в штык лопаты) 
траншей, каждая из которых имела по три метал-
лических конуса, врытых в почву таким образом, 
чтобы верхние их края находились вровень с дном 
канавки. Показатель численности – число зверь-
ков, попавших в конусы за 10 суток работы од-
ной канавки (на 10 канавко-суток), и относитель-
ное количество особей данного вида, выраженное 
в процентах от общего числа добытых зверьков 
(индекс доминирования). За весь период иссле-
дований здесь отработано 309272 ловушко-суток 
и 9177 канавко-суток, с помощью которых добы-
то и исследовано 4992 рыжие полевки, популяция 
которых и является основным объектом нашего 
исследования. С этой целью использовались дан-
ные по уровню относительной численности зверь-
ков за период с 1966 по 2014 гг. (с июня по август) 
по всему региону (рис. 1) и модельному участку 
сосняка-черничника  с 1977 по 2003 гг. (рис. 2). 
По этим материалам формировался временнóй 
ряд значений численности рыжей полевки по двум 
фазам сезонной динамики – началу размножения 
и его окончанию (в среднем по серии биотопов). 
В качестве оценки численности в начале периода 
летнего воспроизводства взят уровень численности 
взрослых особей в первой половине июня (NJ), ре-
зультат размножения представлен значением отно-
сительной численности в августе (NA) (в основном 
прибылых). Кроме этого, использовалась инфор-
мация по абиотическим факторам среды, получен-
ная на метеорологической станции г. Сортавала. 
Обработку этих данных, создание модели и подбор 
наиболее подходящих коэффициентов в уравнени-
ях модели осуществляли в среде Excel, в том числе 
с помощью макроса Excel “Поиск решений” (Ко-
росов, 2002).

Результатом автокорреляционного анализа слу-
жат данные по частоте периодограммы, численно 
и графически показывающей величины АКФ, т. е. 
коэффициенты автокорреляции (и их стандартные 
ошибки) для последовательности лагов из опреде-
ленного диапазона (Дженкинс, Ваттс, 1971). Пики, 
приходящиеся на определенный лаг, означают 
большую или меньшую степень совпадения ряда 
с самим собой и, как следствие, существование 
периодичности в изменениях изучаемых явлений, 
а также повторяемость значений через равные про-
межутки времени.

Гармонический, или спектральный, анализ дает 
существенно более полную и подробную характе-
ристику периодичности временнóго ряда. В ней 
исследуются периодические модели данных, а ос-
новой анализа служат так называемые преображе-
ния Фурье. Таким образом, спектральный анализ 
определяет корреляцию функций синусов и коси-
нусов различной частоты с наблюдаемыми данны-
ми. Если найденная корреляция (коэффициент при 
определенном синусе и косинусе) достаточно вели-
ка, то можно заключить, что существует строгая пе-
риодичность в данных на соответствующей частоте.

Было проведено два варианта анализа. В первом 
оценки численности были усреднены для бесснеж-
ного периода каждого года (месяцы отловов: май, 
июнь, июль, август, сентябрь). Во втором были 
применены оценки по тому же биотопу, но толь-
ко за месяц, когда численность зверьков достигает 
максимума (август). Использование данных по од-
ному биотопу, охваченному регулярными отлова-
ми как ловушками, так и канавками, дает хорошую 
возможность оценить по частоте циклические со-
ставляющие динамики численности.

Продолжительность включенных в анализ отловов 
составляет в нашем случае 37 лет – с 1973 по 2009 год. 
Таким образом, нами были проведены два анализа 
с использованием двух переменных с 37 наблюдения-
ми. Данные по численности зверьков были представ-
лены в таблице Excel и для дальнейшей обработки 
экспортированы в StatGraphicsPlus и Statistica.

Функции последования позволяют достаточ-
но точно оценить параметры этого процесса. Они 
эффективно отображают динамику системы с не-
сколькими ярко выраженными фазами или сезона-
ми функционирования. Сезоны последовательно 
сменяют друг друга, образуя замкнутый жизненный 
цикл. В частности, при описании многолетней дина-
мики численности популяции мелких млекопитаю-
щих следует выделить как минимум два сезона: сезон 
вымирания (холодное время года – “зима”) и сезон 
размножения, воспроизводства (теплое время года – 
“лето”). Ограничиться одной функцией в этом случае 
сложно, так как необходимо выразить разные меха-
низмы специфического ответа системы (популяции) 
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на действия внешних факторов, различных в каждом 
из двух сезонов.

Построение функций последования идет в два 
этапа. Сначала на основе анализа данных с помощью 
графического отображения отыскиваются первич-
ные параметры уравнений названных зависимостей. 
В соответствии с рекомендациями Саранчи (1995), 
зависимость численности прибылых в конце текуще-
го сезона размножения от численности зимовавших 
в начале этого сезона может быть описана уравнени-
ем логистической связи. Выразить функцию зимне-
го вымирания сложнее. Точки, характеризующие за-
висимость численности переживших зиму зверьков 
от количества молоди в конце предыдущего сезона 
размножения, приходится соединять с помощью двух 
уравнений. Если численность осенних прибылых 
была ниже определенного порогового значения, для 
использования годится обычная линейная зависи-
мость. Дело в том, что при низком уровне численно-
сти на зимовку уходят в основном прибылые живот-
ные с высокой степенью выживаемости, поэтому чем 
больше животных уходит на зимовку, тем больше зи-
мовавших приступит к размножению следующей вес-
ной (Ивантер, 1975). Налицо простая положительная 
пропорция, но только до определенного “переломно-
го” значения. Когда численность осенних прибылых 
превышает этот порог, связь между осенней и весен-
ней численностью популяции выражена степенным 
уравнением (рис. 3, Кривая). Причина состоит в том, 
что при дальнейшем увеличении плотности уходящих 
на зиму зверьков важную роль приобретают внутри-
популяционные регуляторные механизмы – конку-
рентные взаимоотношения, угнетающие и ослабляю-
щие животных. Их эффект проявляется тем сильнее, 
чем выше был уровень численности. Размножение 
популяции подавляется, доля осенних молодых сни-
жается и на зимовку уходят преимущественно летние 
прибылые, погибающие зимой. Иными словами, чем 
выше была осенняя численность, тем меньше в попу-
ляции окажется зверьков, способных перенести зиму.

Получается, что две функции, отображающие ди-
намику объекта, последовательно сменяют друг дру-
га в зависимости от того, для какого сезона произво-
дится вычисление и какой уровень численности был 
в правильные по амплитуде и частоте циклы (рис. 2, 3, 
Модель 1). В то же время наблюдается недостаточное 
соответствие модели фактическим данным, коэффи-
циент корреляции реальной и модельной численно-
сти составляет r = 0. 48, а коэффициент детерминации 
R2 = 0.23.

Перед построением модели, учитывающей усло-
вия окружающей среды посредством компонентного 
анализа, из набора доступной информации были ото-
браны статистически значимые факторы. В итоге об-
наружены высокие коэффициенты связи численности 
изучаемого вида со средней температурой в марте (чем 

теплее зима, тем выше выживаемость зверьков), июне 
(чем ниже температура в начале лета, тем хуже идет 
размножение) и ноябре (чем ниже температура в на-
чале осени и, следовательно, чем раньше устанавлива-
ется и дольше держится высокий снеговой покров, тем 
лучше выживаемость зверьков и выше оказывается 
численность их весной). Выявленные таким образом 
факторы были включены в модель и использовались 
при анализе материала.

Предварительные значения параметров функ-
ций последования также не оставались постоянными 
и уточнялись в процессе настройки модели. Смысл та-
кой настройки состоял в том, чтобы, целенаправленно 
изменяя величину параметров функций, свести раз-
личия модельных и реальных значений численности 
к нулю. Такую настройку следует проводить в среде 
Excel с помощью макроса “Поиск решений”.

Для некоторых видов мелких млекопитающих 
было показано, что функция последования, хорошо 
описывающая регуляцию повторяющихся изменений 
численности, выявляет и характерные для популяций, 
живущих в центре ареала в благоприятных условиях, 
весьма развитые механизмы саморегуляции, например 
для копытного лемминга (Орлов и др., 1986). Правда, 
для изучаемой нами и обитающей в Карелии у север-
ных границ ареала рыжей полевки более характерно 
влияние на численность внешних условий (Ивантер, 
1975, 2018). Эффекты внутрипопуляционной авторе-
гуляции выражены у нее относительно слабо и прояв-
ляются далеко не каждый год.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

За годы наблюдений численность рыжей по-
левки варьировала в исследуемом регионе в расче-
те на 100 ловушко-суток от 0 до 9 экз. с чередова-
нием небольших по продолжительности (длящих-
ся обычно не более 1–2  лет) и высоте подъемов 
(1969‒1970, 1973‒1974, 1982, 1986, 1993‒1994, 1998‒1999, 
2003‒2005, 2008 2013‒2014 гг.) с длительными и глубо-
кими депрессиями (1964‒1968, 1871‒1972, 1975‒1976, 
1979‒1981 1983‒1985, 1987‒1993, 1995‒2000, 2002‒2006 
и 2010‒2012 гг.). Согласно полученным данным, ди-
намика численности популяции рыжей полевки 
(рис.  1)  характеризуется асинхронной динамикой. 
Тем не менее четкой периодичности и чередования 
падений и подъемов не наблюдается. Размах же коле-
баний внушительный, максимальные показатели не-
редко превосходят минимальные в несколько десятков 
раз (рис. 1).

При этом в целом по исследуемому материалу кор-
реляционный анализ показал, что четкая периодич-
ность временных рядов в изменениях численности 
рыжей полевки выявляется лишь для данных отловов 
канавками (4–6 лет) (табл. 1). Значимая корреляция 
обнаружена лишь для периода продолжительностью 
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5 лет. Величины, близкие к значимым, относятся так-
же к периодам 4 и 6 лет.

По данным отловов ловушками, коэффици-
енты корреляции при всех лагах не превышают 
минимального порогового значения, т. е. досто-
верной периодичности колебаний численности 
по годам в этих условиях не обнаруживается. 
Причем при учетах ловушками из всего множе-
ства коэффициентов корреляции стремятся к по-
роговому значению всего три, принадлежащие 
периодам 4 и 5 лет, что согласуется и с данными 
отловов канавками.

При проведении корреляционного анализа на ос-
нове учетов в мае–сентябре ловушками и канавка-
ми в сосняке черничном (см. табл. 1) были получены 
результаты, сходные с таковыми во временных рядах 
по августу. На основании данных отловов ловушка-
ми выявлена слабая периодичность колебаний и для 
смежных лет годового цикла. По данным отловов ка-
навками близкими к значимым оказались коэффи-
циенты при лагах 6–7 лет (долговременный тренд) 
и 2 года (сходство численности в отстоящих на 1 год 
значениях), что характеризует повышение подвижно-
сти зверьков в год, предшествующий повышению чис-
ленности, и год, следующий за ним.
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Рис. 1. Многолетние изменения численности рыжей полевки в Северо-Восточном Приладожье: 1 – ловушко-
линии, 2 – ловчие канавки.

Таблица 1. Автокорреляционные функции многолетней динамики численности рыжей полевки по данным 
отловов в мае–сентябре ловушками и канавками в сосняке черничном

Лаг
Учет ловушками Учет канавками

r Пороговые значения r r Пороговые значения r
1 −0.11 0.29 0.03 0.29
2 0.04 0.32 −0.07 0.30
3 0.09 0.33 0.06 0.31
4 0.10 0.35 −0.20 0.33
5 −0.19 0.36 −0.30 0.43
6 −0.09 0.35 0.28 0.40
7 −0.12 0.35 0.02 0.43
8 0.02 0.38 −0.01 0.43
9 −0.11 0.40 0.15 0.40

10 0.09 0.40 −0.04 0.40
11 0.10 0.39 −0.05 0.42
12 0.02 0.40 −0.08 0.40
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Что же касается сезонных изменений численности 
рыжей полевки, то первый вариант модели (без учета 
условий среды) позволяет описать только общую их 
закономерность. По этим данным сезонная динами-
ка характеризуется лишь регулярно повторяющимися 
подъемом численности к концу сезона размножения 
и максимальным ее падением к концу зимы. Расчет-
ная динамика численности при учете порога в августе, 
равная 2.2. экз. на 100 л.-с., имеет неординарный ха-
рактер, формируясь правильным по амплитуде и ча-
стоте циклом (рис. 2, 3). В то же время наблюдается 
корректировка модели по данным, которые при сопо-
ставлении с реальными размерами численности со-
ставляют 0.48 (коэффициент детерминации R2 = 0.28).

Перед построением модели, учитывающей условия 
окружающей среды, проводились компонентный ана-
лиз получаемых данных и отбор существенных (зна-
чимых) факторов, воздействующих на численность 

полевок. В итоге обнаружены высокие коэффициенты 
связи численности вида с температурой марта (чем те-
плее зима, тем выше выживаемость полевок) и июня, 
при этом использовались ссылки на показатели чис-
ленности зверьков, рассчитанные на предшествую-
щие сезоны. Получается, что отображающие дина-
мику объекта две функции последовательно сменяют 
друг друга, в зависимости от того, для какого сезона 
производится вычисление и какой уровень численно-
сти был в правильные по амплитуде и частоте циклы 
(рис. 2, 3, Модель 1). При этом наблюдается недоста-
точное соответствие модели фактическим данным, 
коэффициент корреляции реальной и модельной чис-
ленности составляет r = 0.48, а коэффициент детерми-
нации R2 = 0.23.

Сравнение результатов проведенного нами авто-
корреляционного анализа многолетней динамики 
численности рыжей полевки в Карельском Прила-
дожье с результатами наших же исследований по дру-
гим встречающимся здесь видам мелких млекопи-
тающих (Ивантер и др., 2008), а также и отдельно 
по обыкновенной бурозубке (Ивантер и др., 2017), 
только для последней выявило, правда, достаточно 
слабую периодичность в 4 года по отловам ловушками. 
В учетах канавками периодичности у всех остальных 
видов не было совсем. Гармонический анализ также 
дал всего лишь одну значимую оценку периодично-
сти многолетних изменений спектральной плотности 
населения. Эта оценка принадлежит обыкновенной 
бурозубке и периоду 40 лет при отловах зверьков ло-
вушками.

В соответствии с принятой типологией динамики 
численности млекопитающих, разработанной на при-
мере мелких грызунов (Hansson, 1989), характеристики 
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Рис.  2. Изменения численности рыжей полевки 
в Северо-Восточном Приладожье по данным отло-
ва ловушками в сосняке черничном с 1973 по 2003 г.

Рис. 3. Спектральный анализ динамики численности рыжей полевки в Северо-Восточном Приладожье по данным 
учетов ловушко-линиями с 1977 по 2003 г.
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изученной популяции рыжих полевок относятся к не-
циклической динамике. При расчетах цикличности 
колебаний численности (Henttonen et al., 1988) пока-
затель для Карелии составил 0.276, что также соответ-
ствует нециклической популяции.

Статистический анализ изменений численности 
рыжей полевки в масштабах ареала показывает, что 
большинство ее популяций являются ациклическими 
или лишь демонстрируют тенденцию к правильным 
3–4‑летним циклам (Балакирев и др., 2004).

Более или менее значительные по масштабам ко-
лебания численности изучаемого вида в Карелии 
определяются нестабильностью климатических по-
казателей, что и вызывает резкие изменения условий 
существования зверьков (Ивантер, 1975, 2018). Наи-
более существенны температуры весны и количество 
зимне-весенних осадков, и даже максимальная здесь 
плотность населения полевок в масштабах ареала от-
носительно невысока, а строгая цикличность изме-
нений численности была показана только для попу-
ляций рыжей полевки в зоне видового оптимума, где 
амплитуда колебаний численности таких популяций 
была заметно меньше, нежели у границ ареала вида. 
Тем не менее усиление климатической нестабильно-
сти в конце XX и начале XXI века привело к наруше-
нию цикличности изменений численности рыжих 
полевок в Центральной Сибири, где цикличность при 
этом могла восстанавливаться после кратковременно-
го нарушения (Захаров и др., 2011). Подобные наруше-
ния цикличности в последние десятилетия отмечены 
также у других видов мышевидных грызунов, у песцов 
и иных обитающих на Севере животных (Hansson, 
Henttonen, 1989; Hanski et al., 2001).

В условиях Карелии, как и на большей части аре-
ала вида, цикличность динамики численности рыжей 
полевки проявляется относительно слабо. Но если 
проследить изменение этого показателя в отдельно 
взятом коренном типе леса (например, в сосняке чер-
ничном), то в целом выявленные разными методами 
анализа различия в периодичности временных рядов 
свидетельствуют, с одной стороны, об отсутствии од-
нозначной и строгой регулярности, а с другой – о су-
ществовании определенного стохастического перио-
дизма, но причинно обусловленного и закономерного 
(Пузаченко, 2004).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты выполненных нами исследований по-
зволили выявить наличие у изучаемого вида – рыжей 
полевки – периодичности временных рядов многолет-
них изменений численности популяции. Правда, при 
всей достоверности полученных данных отмеченная 
цикличность проявляется относительно слабо и не во 
всех случаях. Последнее, наверное, объясняется тем, 
что выбранная в качестве объекта исследований 

рыжая полевка доминирует среди других видов мел-
ких млекопитающих Палеарктики, обитающих рядом, 
и в отличие от большинства из них представляет до-
статочно обособленный и относительно стабильный 
вид, всегда богатый особями, ждать от которого доста-
точно сильных и ритмичных колебаний численности 
просто не приходится. Кроме того, взятый нами для 
анализа биотоп (травяно-зеленомошный (черничный) 
сосняк) отличается в Карелии средними по благопри-
ятности условиями. Поэтому не исключено, что в дру-
гих местообитаниях характер изменений численности 
у рыжей полевки будет иным.
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A  STATISTICAL ANALYSIS OF LONG-TERM CHANGES  
IN THE NUMBERS OF THE BANK VOLE, CLETHRIONOMYS GLAREOLUS 

SCHREBER, IN THE NORTHWEST OF ITS DISTRIBUTION AREA
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Changes in Bank vole numbers were analyzed based on long-term observations (1965–2014). Material 
(4925 specimens) was collected in Karelia using standard methods. That fundamental habitat was chosen 
to avoid the influence of succession changes on mammal numbers. Both autocorrelation and spectral 
(harmonic) analyses were applied. The study shows that the mechanisms of restraining the population 
growth start at the level of 2.2 s./100 cage‑24 hours. Analyses of averaged data for the May–September 
period, as well as for the period of maximum abundance (August) yielded similar results. Correlation 
analysis revealed periodicity in temporal series, based only on groove capture data (4–6 years). Harmonic 
analysis showed 6- to 9‑year long intervals in rodent numbers change. Recurrence was low in the 
conditions of Karelia, as well as over most of the distribution area. Analyses of changes in Bank vole 
abundance in a single fundamental forest type in August revealed a more evident frequency than those 
using generalized data covering different habitats.
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