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Получены результаты многолетних исследований динамики численности населения двух совместно обитаю-
щих видов лесных полевок (Clethrionomys glareolus, C. rutilus) в ельнике зеленомошном, расположенном на 
плакоре предгорного района Печоро-Илычского природного государственного заповедника. Выявлено, что 
в сообществе лесных полевок этого местообитания впервые за три десятилетия (1995–2024 гг.) произошла 
смена доминирующих видов. Преобладающий по численности населения на протяжении длительного време-
ни вид Clethrionomys rutilus «уступил» в 2012 г. доминирующий статус виду Clethrionomys glareolus, обилие 
которого резко возросло в 2013 г. В течение пятилетнего периода (2014–2018 гг.) в сообществе лесных поле-
вок происходило выравнивание уровня значений численности двух видов. В дальнейшем после повторного 
короткого периода доминирования Clethrionomys glareolus (2019–2021 гг.) симпатрический вид Clethrionomys 
rutilus восстанавил свой доминирующий статус. Обнаруженное перераспределение доминирования двух ви-
дов в сообществе лесных полевок ельника зеленомошного в предгорном районе Печоро-Илычского заповед-
ника связано с изменением микросредовых условий местообитаний грызунов. В период роста численности 
населения Clethrionomys glareolus выявлено статистически значимое увеличение площади покрытия участков 
травянистой растительностью и сокращение площади покрытия мхом, что является результатом опосредо-
ванного влияния климатических факторов. 
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Введение
За последние десятилетия накоплен обшир-

ный материал по динамике численности насе-
ления многих видов мелких млекопитающих. 
Несмотря на огромное число работ по этой про-
блематике, закономерности изменений числен-
ности (обилия) разных видов до настоящего 
времени остаются недостаточно изученными 
(Ивантер, Жигальский, 2000; Жигальский, 2002; 
Чернявский, Лазуткин, 2004; Lidicker, 1988; 
Krebs et al., 2024). Это обусловлено сложностью 
и неоднозначностью протекания популяцион-
ных процессов и характером их взаимодействия 
со средой. Каждый вид отличается присущими 
ему особенностями популяционной динамики, 
которая складывается из внутрипопуляционных 
(эндогенных) и внешних (экзогенных) факторов. 
Популяционные процессы тесно связаны с усло-
виями среды обитания и биологическими осо-
бенностями самой популяции, ее потребностями 
и возможностями. В итоге взаимодействие внеш-
них и внутренних факторов и формирует опре-

деленный тип динамики численности (Ивантер, 
2005). Вопрос о том, какие изменения в популя-
ции связаны с проявлением внутрипопуляцион-
ных регуляторных механизмов, а какие обуслов-
лены непосредственным действием внешних 
факторов, остается дискуссионным (Окулова, 
Мыскин, 1973; Шилов, 1991; Ивантер, Жигаль-
ский, 2000; Жигальский, 2002; Чернявский, Ла-
зуткин, 2004; Lidicker, 1988; Boonstra et al., 1998; 
Boonstra & Krebs, 2006, 2012; Krebs et al., 2024). 

Одним из важнейших, но трудноуловимых 
предикторов изменения численности животных, 
несомненно, является климат (Захаров и др., 2011; 
Deitloff et al., 2010; Boonstra et al., 2018; Krebs et al., 
2019; Ylönen et al., 2019). Климатические факторы 
оказывают как прямое, так и опосредованное воз-
действие на динамику населения разных видов, в 
последнем случае через изменение условий место-
обитаний. Предполагается, что между климатом и 
численностью может существовать слабая связь, 
которая объясняется рядом неустановленных фак-
торов, однако корреляция численности и климата 
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может быть выявлена в определенном временном 
интервале (Deitloff et al., 2010).

Представители рода Clethrionomys (да-
лее также – лесные полевки) двух видов, 
Clethrionomys rutilus Pallas, 1779 и Clethrionomys 
glareolus Schreber, 1780, в условиях совместного 
обитания имеют отличительные особенности, 
которые выражаются в их биотопических пред-
почтениях. Предпочтение разными видами опре-
деленных местообитаний значительно облегчает 
их существование (Rosenzweig, 1981). Особенно 
четко это выражено у видов, относящихся к од-
ному биологическому типу, например, у семено-
ядных видов, к которым относятся Clethrionomys 
rutilus и C. glareolus. 

Clethrionomys rutilus, являясь таежным ви-
дом (Формозов, 1948; Емельянова, Кадетова, 
2012; Ивантер, 2018), считается индикатором 
крупных массивов хвойных лесов (Курхинен 
и др., 2006). В Печоро-Илычском заповеднике 
Clethrionomys rutilus обычен во всех ландшафт-
ных районах, его численность увеличивается от 
равнины к горам (Бобрецов, 2016). В предгорной 
тайге Печоро-Илычского заповедника, где пло-
щадь благоприятных стаций для Clethrionomys 
rutilus значительно возрастает, средняя числен-
ность животных увеличивается почти в два раза 
по сравнению с равнинным участком. Коренны-
ми биотопами Clethrionomys rutilus в предгорьях 
Печоро-Илычского заповедника являются ельни-
ки зеленомошные и долгомошные. 

В отличие от Clethrionomys rutilus симпа-
трический вид Clethrionomys glareolus тесно 
связан с неморальными формами растительно-
сти. Наиболее четко эта связь прослеживается в 
северных регионах. Например, отмечена значи-
тельная положительная корреляция между чис-
ленностью населения Clethrionomys glareolus 
и влажными лесами с большой площадью тра-
вяного покрова (������������������������������     Ollsson�����������������������      ����������������������    et��������������������     �������������������   al�����������������   ., 2005). В Печо-
ро-Илычском заповеднике коренными стация-
ми Clethrionomys glareolus являются травяные 
ельники. Clethrionomys glareolus встречается во 
многих местообитаниях, но наибольшее пред-
почтение отдает лесам с травянистой раститель-
ностью. Об этом, в частности, свидетельствуют 
показатели биотопической приуроченности и 
верности биотопу (Бобрецов, 2016).

Цель исследования – изучить особенности 
многолетней динамики численности лесных 
полевок Clethrionomys rutilus и Clethrionomys 
glareolus в зеленомошном плакорном ельнике 
предгорного района Печоро-Илычского заповед-

ника за период 1995–2024 гг., в течение которого 
произошла смена доминирования видов, и про-
вести сравнительный анализ динамики микро-
средовой структуры их микроместообитаний. В 
ходе исследования предстоит проверить гипоте-
зу: смена доминирования лесных полевок в зе-
леномошном ельнике является следствием изме-
нения микросредовых условий местообитаний 
животных в результате опосредованного влияния 
климатических факторов. 

Материал и методы
Исследования проводили в период 1995–

2024 гг. в предгорном районе Печоро-Илычского 
заповедника на левом берегу р. Печора (стацио-
нар Гаревка Левобережная), на 6 км выше кордо-
на Шежым-Печорский в ельнике зеленомошном, 
представляющим зональный (плакорный) тип 
темнохвойной тайги (рис. 1). В предгорном рай-
оне Печоро-Илычского заповедника преобладает 
темнохвойная тайга. Древесный ярус предгор-
ных лесов представлен несколькими породами, 
и только в сравнительно редких случаях встре-
чаются чистые насаждения, состоящие из какой-
либо одной породы. Эти леса являются своео-
бразными форпостами сибирской темнохвойной 
полидоминантной тайги. Их отличительной чер-
той является преобладание сибирских видов в 
древостое и заметное участие этой группы расте-
ний в нижних ярусах наряду с широким распро-
странением европейских видов, концентрирую-
щихся, в основном, в травяном покрове и отчасти 
в подлеске. Значительную площадь предгорного 
района Печоро-Илычского заповедника занима-
ют перестойные еловые леса (76%) с мощным 
развитием мохового покрова. Он сложен пре-
имущественно обычными видами зеленых мхов 
(Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp., Pleuro-
zium schreberi (Willd. ex Brid.) Mitt., Ptilium crista-
castrensis (Hedw.) De Not., Polytrichum commune 
Hedw.) и достигает в предгорных лесах 30–40 см. 
Такая «гипертрофия» мохового покрова в лесах 
является следствием высокой влажности на за-
падных склонах Северного Урала и первобыт-
ности (девственности) самой тайги (Корчагин, 
1940; Карпенко, 1980). В ландшафтном отноше-
нии предгорный район Печоро-Илычского запо-
ведника представляет собой чередование грядо-
вых возвышений (парм) и межгрядовых низин. 
Эти понижения – плакоры, представляющие со-
бой водораздельные пологие равнины и плато, 
обычно являются наиболее устойчивыми экоси-
стемами (Быков, 1983). 
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Рис. 1. Ельник зеленомошный плакорный предгорного 
района Печоро-Илычского заповедника (Россия), 2024 г.
Fig. 1. The upland green-moss spruce forest in the foothill area 
of the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia), 2024.

Изучали динамику населения представите-
лей рода Clethrionomys, C. rutilus и C. glareolus. 
На территории Печоро-Илычского заповедника, 
отличительной особенностью которого является 
ландшафтная неоднородность, эти виды распре-
делены неравномерно.

Для отлова и учета животных использовали 
стандартный метод ловушко-линий (Кучерук, 
1952). В ельнике зеленомошном каждый год во 
второй половине лета выставляли линию из 100 
ловушек-давилок на расстоянии 5 м друг от дру-
га, экспозиция которых составляла пять суток. 
Каждая ловушка на протяжении всего периода 
исследований имела неизменный номер, благо-
даря которому идентифицировали места поимок 
животных (рис. 1). Проверку ловушек осущест-
вляли ежедневно в утренние часы. Для оценки 
численности населения лесных полевок исполь-
зовали стандартный индекс относительного оби-
лия животных – число отловленных особей на 
100 ловушко-суток (ос./100 лов.-сут.).

Ловушки на протяжении всего периода на-
блюдений размещали в центре одних и тех же 
пробных квадратов площадью 10 м2, в которых 
четырежды за многолетний период наблюдений 
(2000 г., 2006 г., 2014 г., 2022 г.) проводили коли-
чественную оценку характеристик микросреды 
по 5 переменным согласно методики, предложен-
ной в работе Буяльской и др. (1995). Оценивали 
в пределах квадратных площадок следующие 
микросредовые характеристики (переменные): 
площадь, покрытую моховой (MC), травянистой 
(HC) и кустарниковой (CS) растительностью. 
Также измеряли площадь лежащих стволов (ва-
лежа) (LC) в пределах микроучастков и подсчи-
тывали число подроста древесных пород (AU). 
Наряду с этим визуально оценивали влажность 

(HS) микроучастков по балльной системе: «0» 
– сухо, «1» – влажно, «2» – сыро. Описываемые 
площадки не перекрывались, а их число соот-
ветствовало числу ловушек. Таким образом, по 
выбранным нами для количественного анализа 
микросредовым факторам оценивали в основном 
кормозащитные и микроклиматические условия 
местообитаний мелких млекопитающих.

Статистический анализ
Для исследования временных (хронографи-

ческих) отличий в изменчивости условий местоо-
битаний лесных полевок проводили одномерный 
дисперсионный анализ микросредовых характери-
стик. Также использовали дискриминантный ка-
нонический анализ для выявления микросредовых 
переменных, вносящих наиболее весомый вклад в 
дискриминацию микросреды местообитаний лес-
ных полевок в разные годы в зеленомошном ель-
нике Печоро-Илычского заповедника. Мощность 
дискриминации в модели оценивали по значениям 
Уилкса лямбды (Wilks Lambda) и частной лямбды 
Уилкса (������������������������������������������Partial����������������������������������� ����������������������������������Lambda����������������������������). Отметим, что нулевое зна-
чение лямбда Уилкса соответствует полной дис-
криминации признаков, и уточним, что чем мень-
ше значение частной лямбды Уилкса, тем больше 
вклад в дискриминацию (Боровиков, 2003). При 
попарном межгодовом сравнении применяли не-
параметрический тест Манна-Уитни, а для выявле-
ния связи между микросредовыми характеристи-
ками – непараметрический показатель корреляции 
Спирмена. Для изучения связи численного распре-
деления животных с микросредовыми параметра-
ми местообитаний использовали множественный 
регрессионный анализ со стандартизированными 
коэффициентами. Все используемые в работе ме-
тоды многомерного статистического анализа вы-
полнены в программе «Statistica 6.0» (модули «Ос-
новные статистики», «ANOVA», «Множественная 
регрессия», «Непараметрическая статистика»).

Результаты и обсуждение
Изменения численности лесных полевок 

верхнепечорской тайги Печоро-Илычского запо-
ведника носят циклический характер. Продолжи-
тельность циклов колеблется от 3 до 5 лет (Бо-
брецов, 2016). Для анализируемого временного 
ряда Clethrionomys rutilus (рис. 2) автокорреляци-
онный анализ выявил значимую периодическую 
составляющую равную четырем годам (r = +0.40, 
p ˂  0.05). Такой тип популяционной динамики ши-
роко известен для мелких млекопитающих севера 
Евразии (Myers, 2018; Andreassen et al., 2021). 
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Рис. 2. Динамика обилия Clethrionomys rutilus (1) и 
Clethrionomys glareolus (2) в ельнике зеленомошном Пе-
чоро-Илычского заповедника (Россия). 
Fig. 2. Dynamics of Clethrionomys rutilus (1) and Clethri-
onomys glareolus (2) abundance in the green-moss spruce 
forest in the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia).

Неотъемлемым атрибутом циклических по-
пуляций является межвидовая синхронность в 
динамике их численности (Korpimaki et al., 2004). 
В течение 30 лет в ельнике зеленомошном пред-
горного района Печоро-Илычского заповедни-
ка соотношение видов лесных полевок и син-
хронность динамики их численности в разные 
временные периоды значительно различались. 
На протяжении довольно длительного времени 
(1995−2011 гг.) в уловах ежегодно доминировал 
вид Clethrionomys rutilus. Его доля в суммарных 
уловах лесных полевок составила в среднем 
88.4%. Показатели обилия Clethrionomys rutilus в 
годы подъемов численности достигали 17.2−20.7 
ос./100 лов-сут. Clethrionomys glareolus значи-
тельно уступал по этим показателям Clethriono-
mys rutilus (за исключением 1998 г.). Доля этого 
вида в суммарных отловах в среднем составляла 
11.6%. Это объясняется тем, что для Clethriono-
mys rutilus ельники зеленомошные являются оп-
тимальными местообитаниями; поэтому в них 
обилие вида, как правило, высокое (Губарь, 1974; 
Ревин, 1989; Вольперт, Шадрина, 2002; Бобрецов, 
2016; Ивантер, 2018). Вид Clethrionomys glareolus 
тесно связан с травянистыми стациями (Соко-
лов, 1981; Olsson et al., 2005), в таежных моховых 
лесах встречается нечасто. Средние показатели 
численности Clethrionomys rutilus в ельнике зе-
леномошном предгорного района Печоро-Илыч-
ского заповедника составили 9.6 ос./100 лов-сут., 
Clethrionomys glareolus − 1.8 ос./100 лов-сут.

С 2012 г. в населении лесных полевок в 
еловых моховых лесах произошли значитель-
ные структурные изменения. На фазе подъема 
численности резко увеличилась численность 
Clethrionomys glareolus, показатели обилия ко-
торого в год пика (2013 г.) достигли 24.0 ос./100 

лов-сут., а доля вида в уловах составила 79.2%. 
Он впервые стал доминирующим видом в этих 
местообитаниях. При этом уровень численности 
Clethrionomys rutilus существенно снизился (6.3 
ос./100 лов-сут.) по сравнению с предыдущими 
годами. Эти структурные перестройки в населе-
нии зеленомошного ельника предгорного района 
Печоро-Илычского заповедника произошли на 
фоне синхронной динамики популяций обоих 
видов. В последующем популяционном цикле 
(2015−2018 гг.) видовое соотношение лесных по-
левок оказалось очень близким. Показатели оби-
лия на разных фазах цикла практически совпа-
дали. Доля Clethrionomys rutilus в среднем за эти 
годы составила 50.3%, Clethrionomys glareolus 
– 49.7%. Несмотря на уже начавшиеся процес-
сы изменения в соотношении видов, их популя-
ционная динамика с 1995 по 2018 гг. оставалась 
синхронной (r = +0.40, p ˂ 0.05).

Самые значительные перестройки в насе-
лении лесных полевок ельника зеленомошно-
го предгорного района Печоро-Илычского за-
поведника наблюдали в 2019–2024 гг. На фоне 
медленного роста численности Clethrionomys 
rutilus резко увеличилось обилие Clethrionomys 
glareolus. В результате пики численности видов 
разошлись по годам: у Clethrionomys glareolus он 
был зарегистрирован в 2020 г. (17.7 ос./100 лов-
сут.), у Clethrionomys rutilus − в 2022 г. (8.8 ос./100 
лов-сут.). В целом, в населении лесных полевок 
преобладал вид Clethrionomys glareolus (61.1%), 
и впервые наблюдалась асинхронность в популя-
ционной динамике симпатрических видов.

Таким образом, в 2003–2023 гг. в населении 
лесных полевок ельников зеленомошных пред-
горного района Печоро-Илычского заповедника 
произошла смена доминирующих видов и на-
рушение в синхронности динамики их числен-
ности. Смену доминантов среди этой группы 
мелких млекопитающих отмечали и в других 
регионах. Например, в Лапландском заповед-
нике доминирующий здесь вид Clethrionomys 
rufocanus (Sundevall, 1846) в некоторые годы 
уступал по обилию Clethrionomys glareolus 
(Кошкина, 1957; Катаев, 2021). Регулярную сме-
ну доминантов среди симпатрических видов мо-
жет вызвать межвидовая конкуренция, которая 
заключается в том, что при уменьшении чис-
ленности доминирующего вида плотность со-
подчиненного вида резко увеличивается (Кош-
кина, 1971). Видимо, этим можно объяснить 
асинхронность в динамике популяций лесных 
полевок в предгорном районе Печоро-Илыч-
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ского заповедника в 2019−2024 гг. На фоне рез-
кого спада численности доминирующего вида 
Clethrionomys glareolus возросли показатели 
обилия Clethrionomys rutilus.

В последние десятилетия в северных боре-
альных регионах у многих видов мелких мле-
копитающих нарушилась цикличность их попу-
ляционной динамики (Ims et al., 2008; Elmhagen 
et al., 2011; Sheftel & Yakushov, 2022). Выявлены 
разноплановые тренды в изменении числен-
ности разных видов. Постепенное снижение 
численности Clethrionomys rutilus и повышение 
обилия Clethrionomys glareolus зафиксировано 
в Удмуртии и на севере Архангельской области 
(Окулова и др., 1998, 2004), уменьшение оби-
лия Clethrionomys rutilus в Карелии (Якимова, 
2008). В Северной Америке в 1981–2007 гг. по 
сравнению с периодом 1883–1980 гг. отмечен 
значительный рост обилия Peromyscus leucopus 
(Rafinesque, 1818) (Myers et al., 2009).

Чаще всего изменения в динамике числен-
ности видов мелких млекопитающих связыва-
ют с глобальным потеплением климата (Krebs et 
al., 2019). Основными его последствиями, веду-
щими к нарушениям популяционной динамики 
разных видов, является трансформация среды 
обитания, изменение доступности пищи и вы-
живаемости животных (Newman & Macdonald, 
2015). Широкая трансформация местообитаний 
довольно быстро приводит к перестройкам ви-
довой структуры мелких млекопитающих (Ис-
томин, 2009; Lukyanova, 2015). В средней тайге 
Республики Коми в бассейне среднего течения 
р.  Вычегды за короткий срок произошла смена 
доминантов: Clethrionomys rutilus была замеще-
на Clethrionomys glareolus (Куприянова, 2014). 
Пусковым механизмом в этом случае явилось 
увеличение площади зарастающих вырубок 
(увеличение травянистых местообитаний).

Нарушения в популяционной динамике лес-
ных полевок в ельнике зеленомошном Печо-
ро-Илычского заповедника в большей степени 
обусловлены незначительной трансформацией 
структуры этого местообитания (Bobretsov et al., 
2017). Отмечено, что за 30-летний период наблю-
дений произошли количественные изменения на 
уровне микросредовых параметров. На основе 
количественных данных, полученных при опи-
сании характеристик микросреды, оцениваю-
щих кормозащитные условия обитания полевок 
в зеленомошном ельнике, мы провели сравни-
тельный анализ в разные временные периоды – в 
2000, 2006, 2014 и 2022 гг. 

С помощью дисперсионного анализа выяв-
лена хронографическая изменчивость микро-
средовых характеристик и обнаружены стати-
стически высоко значимые временные отличия 
(F = 19.31, df = 3, p < 0.001). В результате попар-
ного межгодового сравнения с применением 
непараметрического теста Манна-Уитни пока-
зано, что условия среды микроместообитаний 
лесных полевок по сравниваемым переменным 
значимо не отличались в 2000 и 2006 гг. В бо-
лее поздний период, в 2014 г., микросредовая 
обстановка в местообитаниях животных изме-
нилась по таким характеристикам, как площадь 
покрытия мхом, которая сократилась, и пло-
щадь покрытия травянистой растительностью 
и численность подроста, которые возросли. 
Данные сравниваемые микросредовые показа-
тели имели статистически значимые отличия 
от переменных, оцененных в год предыдущего 
описания (2006 г.) (табл. 1).

Таким образом, по результатам описаний, 
проведенных в 2014 г., изменение площади по-
крытия мхом и травянистой растительностью 
имело противоположную направленность (рис. 
3). По данным количественных описаний, про-
веденных в 2022 г., значения этих микросредо-
вых переменных возросли. При этом изменение 
площади мха было незначительным, а площадь 
покрытия травой, в отличие от всех сравнивае-
мых микросредовых переменных, характеризу-
ющих кормозащитные условия местообитаний 
лесных полевок, оказалась статистически зна-
чимой (табл. 1). 

Известно, что важнейшим фактором, влияю-
щим на распределение мхов по местообитаниям, 
является режим их увлажнения (Иванова, Иса-
кова, 2019). Мы оценили связь характеристики, 
оценивающей площадь покрытия мхом, с влаж-
ностью микроучастков в зеленомошном ельнике 
в каждый отдельно для каждого года описания и 
обнаружили положительную статистически зна-
чимую связь этого параметра в 2000 и 2006 гг., 
т.е. до изменения площади мохового покрытия. 
Значения непараметрического коэффициента 
Спирмена (при �����������������������������������p ���������������������������������<�������������������������������� �������������������������������0.05) равнялись 0.47 и 0.43 со-
ответственно. В 2014 г. связь площади покрытия 
мха с влажностью не выявлена, а в 2022 г. она 
оказалась статистически значимой и составила 
0.44. Это может косвенно свидетельствовать о 
сокращении площади мха, поскольку ранее мох 
был встречен во влажных местообитаниях, в 
более поздний период на влажных участках его 
площадь сократилась.

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2026. 11(4)		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2026.024



Таблица 1. Результаты попарного сравнения по тесту Манна-Уитни средних значений микросредовых характеристик 
местообитаний лесных полевок (Clethrionomys spp.) в ельнике зеленомошном Печоро-Илычского заповедника (Россия)
Table 1. Results of pairwise comparison using the Mann-Whitney test of average values of microenvironmental characteristics 
of red-backed vole (Clethrionomys spp.) habitats in green-moss spruce forest in the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia)

Переменная, условное обозначение
Год количественного описания

2000 г. 2006 г. 2014 г. 2022 г.
X ± SE(S) X ± SE(S) X ± SE(S) X ± SE(S)

Площадь покрытия мхом, MC 8.06 ± 0.2(2.0) 8.17 ± 0.19(1.9)ns 6.59 ± 0.21(2.1)* 6.96 ± 0.77(7.7)ns

Площадь покрытия травой, HC 3.02 ± 0.16(1.6) 3.09 ± 0.18(1.8)ns 4.31 ± 0.17(1.7)* 6.36 ± 0.56(5.6)*
Площадь покрытия  кустарником, CS 0.095 ± 0.02(0.2) 0.12 ± 0.03(0.3)ns 0.08 ± 0.02(0.2)ns 0.08 ± 0.03(0.3)ns

Численность подроста, AU 2.61 ± 0.24(2.4) 2.87 ± 0.26(2.6)ns 9.12 ± 0.61(6.1)* 9.63 ± 0.68(6.8)ns

Примечание: X – среднее значение, SE – стандартная ошибка средней, S – стандартное отклонение; уровни значимости от нуля при попарном 
тестировании по Манна-Уитни средних значений по сравнению с предыдущим описанием: ns – недостоверно, * – p < 0.01.

Рис. 3. Динамика значений площади покрытия микроучаст-
ков мхом (1) и травянистой растительностью (2) в ельнике 
зеленомошном Печоро-Илычского заповедника (Россия). 
Fig. 3. Dynamics of the area of coverage of microhabitats with 
moss (1) and herb (2) vegetation in the green-moss spruce forest 
in the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia).

Существенное увеличение численности под-
роста, которое отмечено нами в 2014 г. (табл. 1), 
может свидетельствовать о возрастании благо-
приятности условий местообитаний, в первую 
очередь, климатических. На уровне микроместо-
обитаний такую связь выявить сложно, но по име-
ющимся данным, свидетельствующим об изме-
нении климата на территории Печоро-Илычского 
заповедника, можно предположить, что на увели-
чение числа подроста положительно влияет тем-
пературный фактор. Показано, что на территории 
Печоро-Илычского заповедника наблюдалось от-
четливое повышение средней температуры воз-
духа с 1965 по 2013 гг. Ее показатель за период с 
1965 по 1999 гг. равнялся 0.9°C, а за период с 2000 
по 2013 гг. уже +0.4°C, т.е. превышение составило 
1.3°C (Бобрецов, 2016; Бобрецов и др., 2018). 

Для проведения дискриминантного кано-
нического анализа на основании данных, полу-
ченных в результате попарного сравнения пере-
менных микросреды местообитаний лесных 
полевок, с целью получения более контрастной 
сравнительной картины, мы исключили из ана-

лиза данные, полученные в 2014 г. В целом, была 
обнаружена высоко значимая дискриминация ми-
кросредовых переменных (Уилкса лямбда = 0.40, 
F����������������������������������������������� = 33.54, �������������������������������������p������������������������������������ < 0.0001), в наибольшей степени от-
личия выявились по первой дискриминантной 
канонической функции DCF 1 (рис. 4). 

При анализе вклада каждой переменной в 
дискриминацию микросредовых условий в раз-
ные годы по значениям статистик лямбда Уилкса 
и частной лямбда Уилкса выявлено, что перемен-
ная HC (покрытие травянистой растительностью) 
дает наибольший вклад. Несколько ниже, но так-
же статистически значим вклад переменных AU 
(численность подроста) и ������������������MC���������������� (площадь покры-
тия мхом) (табл. 2). Таким образом, основными 
переменными, определяющими межгодовые от-
личия микросреды, оказались характеристики, 
оценивающие, в первую очередь, кормовые ус-
ловия местообитаний лесных полевок. 

Рис. 4. Дискриминантный канонический анализ значе-
ний первой (DCF 1) и второй (DCF 2 ) дискриминант-
ных канонических функций микросредовых характе-
ристик (по пяти переменным) местообитаний лесных 
полевок (Clethrionomys spp.) в ельнике зеленомошном 
Печоро-Илычского заповедника (Россия). 
Fig. 4. Canonical discriminant analysis of the values of the first 
(DCF 1) and second (DCF 2) discriminant canonical functions 
of microenvironmental characteristics, based on five variables, of 
red-backed vole (Clethrionomys spp.) habitats in the green-moss 
spruce forest in the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia).
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Таблица 2. Результаты дискриминантного канонического анализа микросредовых характеристик местообитаний лес-
ных полевок (Clethrionomys spp.) в ельнике зеленомошном Печоро-Илычского заповедника (Россия)
Table 2. Results of canonical discriminant analysis of microenvironmental characteristics of red-backed vole (Clethrionomys 
spp.) habitats in the green moss spruce forest of the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia)

Переменная (n = 300) Уилкса лямбда Частная лямбда F (2, 293) p-уровень
MC 0.57 0.71 60.73 < 0.0001
HC 0.62 0.66 76.69 < 0.0001
CS 0.40 0.99 0.29 > 0.05
LC 0.41 0.99 1.14 > 0.05
AU 0.58 0.69 65.34 < 0.0001

Примечание: MC ‒ площадь покрытия мхом, HC ‒ площадь покрытия травой, CS ‒ площадь покрытия кустарником, LC ‒ площадь валежа, 
AU ‒ численность подроста.

Годы количественного описания микро-
средового окружения лесных полевок отлича-
лись по уровню численности населения сим-
патрических видов. 2000 г. характеризовался 
средней численностью Clethrionomys rutilus и 
низким обилием Clethrionomys glareolus; 2006 
г. отличался высокой численностью Clethri-
onomys rutilus и низкой численностью Clethri-
onomys glareolus. В 2014 г. население Clethri-
onomys rutilus имело крайне низкий уровень 
обилия (0.2 ос./100 лов-сут.), а в населении 
Clethrionomys glareolus наблюдалась глубо-
кая депрессия (полное отсутствие животных 
в уловах). В 2022 г. оба вида имели средний 
уровень численности (рис. 2). 

Известно, что связь численности поле-
вок с микросредовым окружением может от-
личаться при разном уровне обилия населе-
ния (Буяльска и др., 1995). Для проведения 
регрессионного анализа с целью выявления 
связи численности лесных полевок с пере-
менными микросреды в годы, отличающиеся 
по уровню обилия двух видов, мы условно 
приняли следующие значения: <  6.5 ос./100 
лов.-сут. – низкая численность (min); >  6.5 
ос./100 лов.-сут.  < 10.0 ос./100 лов.-сут. – 
средняя численность (med); >  10.0 ос./100 
лов.-сут. – высокая численность (��������� max������ ). Ре-
зультаты регрессионного анализа приведены 
в табл. 3 и табл. 4. 

Таблица 3. Значения стандартизированных коэффициентов регрессии численности Clethrionomys rutilus на микросредовые 
факторы в годы с разным уровнем численности вида в зеленомошном ельнике Печоро-Илычского заповедника (Россия)
Table 3. Values of standardised regression coefficients of Clethrionomys rutilus abundance to the microenvironmental factors in the 
years of quantitative description in the green-moss spruce forest of the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia)

Коэффициент регрессии, β
Год (уровень обилия)

2000 г.(med) 2006 г.(max) 2014 г.(min) 2022 г.(med)
βMC ns ns ns ns
βHC ns ns ns ns
βCS ns ns ns ns
βLC 0.20* 0.19* ns 0.31**

βAU ns ns ns ns
βHS -0.33** -0.31** ns ns

Примечание: Уровни значимости статистик от нуля: ns – недостоверно; * – p < 0.05; ** – p < 0.01. Условные обозначения микросредовых факторов: 
MC ‒ площадь покрытия мхом, HC ‒ площадь покрытия травой, CS ‒ площадь покрытия кустарником, LC ‒ площадь валежа, AU ‒ численность 
подроста, HS ‒ влажность.

Таблица 4. Значения стандартизированных коэффициентов регрессии численности Clethrionomys glareolus на микросредо-
вые факторы в годы с разным уровнем численности вида в зеленомошном ельнике Печоро-Илычского заповедника (Россия)
Table 4. Values of standardised regression coefficients of Clethrionomys glareolus abundance to the microenvironmental factors in the 
years of quantitative description in the green-moss spruce forest in the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia)

Коэффициент регрессии, β
Год (уровень обилия)

2000 г.(min) 2006 г.(min) 2013 г.(max) 2022 г.(med)
βMC -0.34** -0.23* -0.25* ns
βHC ns ns ns ns
βCS ns 0.33** ns 0.23*

βLC ns ns ns ns
βAU ns ns ns ns
βHS ns ns ns ns

Примечание: Уровни значимости статистик от нуля: ns – недостоверно; * – p < 0.05; ** – p < 0.01. Условные обозначения микросредовых факторов: 
MC ‒ площадь покрытия мхом, HC ‒ площадь покрытия травой, CS ‒ площадь покрытия кустарником, LC ‒ площадь валежа, AU ‒ численность 
подроста, HS ‒ влажность.
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В 2014 г. особи вида Clethrionomys glareolus в 
уловах отсутствовали. Поэтому мы привели значе-
ния регрессионных коэффициентов, показываю-
щих связь показателя численности данного вида 
с микросредовыми параметрами в год максималь-
ного уровня его населения (2013 г.), что вполне 
допустимо (табл. 4). Отмечено, что в отдельных 
случаях возможна экстраполяция данных количе-
ственного описания характеристик микросреды 
на ближайший год (Буяльска и др., 1995), в нашем 
случае год, предшествующий году описания.

Судя по значениям регрессионных коэффи-
циентов, особи Clethrionomys rutilus при среднем 
и высоком уровне предпочитают микроместооби-
тания с хорошими защитными условиями (нали-
чие валежа) и «избегают» увлажненные участки 
(табл. 4). Население вида Clethrionomys glareolus 
при низком и среднем уровне обилия предпочи-
тает местообитания с кустарниковой раститель-
ностью, а в год высокой численности, так же как 
и при низком уровне обилия особи «избегают» 
участки с моховой растительностью (табл. 4). 
Таким образом, выявленная отрицательная связь 
обилия Clethrionomys glareolus с микросредовой 
характеристикой, оценивающей покрытие участ-
ков мхом, может косвенно служить подтвержде-
нием роста численности вида при изменении ус-
ловий местообитаний, в частности, сокращении 
площади мха в ельнике зеленомошном.

Заключение
Анализируя полученные в ходе проведен-

ного исследования данные, можно утверждать, 
что изменение условий местообитаний лесных 
полевок является результатом опосредованного 
влияния внешних климатических факторов. Рас-
ширение площади травянистой растительности 
на фоне уменьшения площади мха может свиде-
тельствовать о снижении степени «таежности» 
зеленомошного ельника, причина которого объ-
ясняется, в первую очередь, влиянием темпе-
ратурного фактора. Таким образом, результаты 
проведенного исследования подтверждают вы-
двинутую гипотезу: смена доминирования лес-
ных полевок в зеленомошном ельнике является 
следствием изменения микросредовых условий 
местообитаний животных в результате опосре-
дованного влияния климатических факторов. 

Полученные результаты многолетних ис-
следований динамики обилия мелких млеко-
питающих на примере симпатрических видов 
Clethrionomys rutilus и Clethrionomys glareolus, а 
также динамики характеристик их микросредо-

вого окружения позволяют констатировать важ-
ность комплексного экологического подхода. 
Необходимо наряду с проведением популяцион-
ного анализа совместно обитающих видов мел-
ких млекопитающих, являющихся незаменимым 
звеном в пищевой цепи природных экосистем, 
количественно оценивать характеристики место-
обитаний животных с учетом влияния внешних 
климатических факторов. 
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FEATURES OF LONG-TERM POPULATION DYNAMICS OF THE RED-BACKED 
VOLES UNDER CHANGING BIOTOPIC CONDITIONS IN FOOTHILL AREAS OF 

THE PECHORA-ILYCH STATE NATURE RESERVE (RUSSIA)

Larisa E. Lukyanova1,* , Anatoliy V. Bobretsov2

1Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of RAS, Russia
*e-mail: lukyanova@ipae.uran.ru

2Pechora-Ilych State Nature Reserve, Russia

The results of long-term studies of the population dynamics of co-living species of red-backed voles (Clethri-
onomys glareolus, C. rutilus) in the foothill area of the Pechora-Ilych State Nature Reserve (Russia) under 
conditions of the green-moss spruce forest have been obtained. It was revealed that a change in dominance 
occurred in the red-backed vole community of this habitat over three decades (1995–2024). Clethrionomys 
rutilus, which had been the dominant species in terms of population for a long time, «gave way» in 2012 
to its dominant status to the species Clethrionomys glareolus, the abundance of which increased sharply 
in 2013. Over the five-year period (2014–2018), the abundance of two species was equalised in the red-
backed vole community. Subsequently, after the next observed short period of dominance of Clethrionomys 
glareolus (2019–2021), in 2022 Clethrionomys rutilus became again the dominant species. The discovered 
re-distribution of the dominance of both species in the green-moss spruce forest in the foothill region of the 
Pechora-Ilych State Nature Reserve was associated with changes under the microenvironmental conditions of 
the habitats. During the period of population growth of Clethrionomys glareolus, a statistically significant in-
crease in the area covered by herb vegetation and a decrease in the area covered by moss was revealed, which 
is the result of the indirect influence of climatic factors.

Key words: abundance, Clethrionomys glareolus, Clethrionomys rutilus, green-moss spruce forest, micro-
habitat characteristics, Protected Area, sympatric species
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