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ВОПРОСЫ ПРИКЛАДНОЙ ЗООЛОГИИ

Практическая необходимость ограничения 
и сохранения численности существует для мле-
копитающих из разных систематических групп, 
в основном грызунов и насекомоядных, объе-
диняемых в экологическую группу «мелкие мле-
копитающие» (Merritt, 2010). Хорошо известна 
роль грызунов в повреждении пищевых ресур-
сов, поддержании и распространении зооноз-
ных инфекций (Singleton et al. 2010; Meerburg 
et al. 2009). Со второй половины 20-го века ряд 
видов, которые еще недавно рассматривались 
как вредители, катастрофически снижают чис-
ленность и требуют охраны (Lidicker, 1989). Со-
хранение разнообразия мелких млекопитаю-
щих важно, так как эти виды поддерживают по-
токи вещества и энергии, участвуют как в физи-
ческом (Jones et al., 1994), так и в биотическом 
конструировании экосистем (Dickman 1999), т. е. 
влияют на работоспособность биосферы, обеспе-
чивая поддержание самих условий существова-
ния человека. 

Разнообразные попытки ограничения чис-
ленности проблемных видов, продолжающиеся 
уже более столетия с использованием высоко-
токсичных препаратов и/или других изощрен-
ных способов контроля, не принесли кардиналь-
ных успехов (Singleton et al., 1999). Попытки пря-
мой охраны видов также пока не привели к же-
лаемым результатам (Pucek 1989; Koshev 2008; 
Шекарова, 2010; Surov et al., 2016). Несмотря на 
кажущуюся противоположность, обе задачи мо-
гут быть решены в рамках концепции «экологи-
чески обоснованного менеджмента» (Singleton 
et al., 1999). Речь идет об управлении экологи-
ческими процессами с тем, чтобы оптимизиро-

вать численность управляемого вида. «Суть те-
ории управления состоит в построении мате-
матической модели на основе системного ана-
лиза объекта управления и синтеза алгоритма 
управления для получения желаемых характе-
ристик протекания процесса или целей управ-
ления» (Википедия). Рассматривая перспекти-
вы контроля численности проблемных видов, 
С. А. Шилова (1993) подчеркивала, что успеш-
ным может быть только воздействие, основан-
ное на общих законах популяционной экологии. 
Здесь я кратко охарактеризую фундаментальные 
положения, значимые для построения такой мо-
дели и успешного управления численностью био-
логических видов.

Популяция. Понятие «популяция» неодно-
значно. В современной литературе оно более со-
ответствует понятию «выборка» из локальной по-
пуляции, связанной с определенными условиями 
среды. Подразумевается, что отдельная локальная 
популяция неустойчива, устойчивую же систему 
взаимодействующих популяций рассматривают 
как метапопуляцию (Hanski, 1999). Но так было 
не всегда. В российской экологической школе по-
пуляцию рассматривали как некоторую единицу, 
в которой происходят микроэволюционные про-
цессы и осуществляется взаимодействие вида со 
средой. По мнению С. С. Шварца, не изучение вза-
имосвязи отдельного организма со средой, а изу-
чение взаимосвязей и приспособительных реак-
ций популяций с условиями их существования 
должно стать основной задачей экологии. Так же 
как существование клетки немыслимо вне орга-
низма, так и немыслимо существование организ-

Популяционные основы управления 
численностью мелких млекопитающих

Щипанов Н. А., доктор биологических наук, 
Институт проблем экологии и эволюции им. А. Н. Северцова РАН, Москва

Дан обзор основных подходов к описанию и моделированию популяционных реак-
ций. Функционирование локальных популяций рассмотрено как альтернативное: кон-
троль и восстановление. С учетом возможности и механизмов изменения функции виды 
могут быть объединены в три группы с прогнозируемыми ожидаемыми демографиче-
скими характеристиками, возможными негативными последствиями контроля, устой-
чивостью к действию факторов и скоростью восстановления локальной популяции. 

Ключевые слова: мелкие млекопитающие, популяция, функциональная структура.

PrikZoologiya_2_19.indd   5PrikZoologiya_2_19.indd   5 08.01.2006   16:16:5608.01.2006   16:16:56



ВОПРОСЫ ПРИКЛАДНОЙ ЗООЛОГИИ

6

мов вне популяции. …Популяция… – определен-
ная организация (структурное целое) вне кото-
рой они существовать не могут (Шварц, 1961). 
При таком подходе популяция воспринимает-
ся как некоторая целостная единица, обладаю-
щая спецификой, свойственной этому уровню 
организации живой материи (Наумов, 1971). 
В отличие от зарубежных исследователей в оте-
чественной литературе популяцию могут рас-
сматривать как самостоятельно функциониру-
ющую единицу (Беклемишев, 1960; Щипанов, 
2004). Единство реакции обеспечивается за счет 
поддержания единого информационного про-
странства – «сигнального поля»: долгосрочной 
и краткосрочной маркировки территории (Нау-
мов, 1973, 1977). Популяция рассматривается 
как единица вида, которая, воспринимая видо-
специфичную пространственно-этологическую 
структуру, поддерживает оптимальную локаль-
ную плотность на основе обратной связи – «попу-
ляционный гомеостаз». При этом авторегуляция 
опосредована гипофизо-адреналовым механиз-
мом (Шилов, 1977). Долгосрочная маркировка 
обеспечивает передачу информации о ранее за-
селенном пространстве в поколениях. В резуль-
тате можно говорить о процессах, проходящих 
на уровне локальных группировок, и процессах, 
обеспечивающих взаимодействие самих локаль-
ных группировок.

Общие законы популяционной экологии. 
На уровне локальной популяции существуют три 
закона, которые действуют так же определенно, 
как и в классической механике (Turchin, 2001). 
Закон экспоненциального роста: Nt=rNt-1, где 
N – ожидаемая численность, r – коэффициент 
репродукции, а Nt-1 – численность в предыду-
щий период, говорит о том, что при отсутствии 
каких-либо внешних воздействий численность 
будет нарастать неограниченно. Его можно рас-
сматривать как аналог первого закона Ньютона. 
В случае возможности локального переуплотне-
ния избыточный рост численности неэффекти-
вен, так как ведет к росту конкуренции, а темп 
размножения уменьшается при приближении 
к пороговому значению K на величину, пропор-
циональную отношению достигнутой численно-
сти к ее порогу – r[1–(K–Nt-1)/Nt-1], или в общем 
виде Nt=Nt-1 r [1–(K–Nt-1)/Nt-1]. Если виды вза-
имосвязаны и взаимодействуют по типу ресурс 
– потребитель, то каждый из них влияет на чис-
ленность другого вида с некоторой задержкой, 
и возникает динамика, при которой численность 
популяций этих видов колеблется в противофа-

зе. Эти три закона достаточны для описания всех 
трех известных типов динамики численности по-
пуляции (Turchin, 2001). 

Однако следует принимать во внимание, что 
колебания популяционной плотности могут опре-
деляться и с наследуемыми изменениями в по-
ведении (Chitty D. 1967; Morris, 1984), которые 
могут быть связаны с изменением уровня мета-
болизма и иммунореактивностью.

Популяция в реальной среде. На уровне 
метапопуляции устойчивость определяется вза-
имодействиями локальных популяций. Реаль-
ная среда неоднородна, и виды адаптированы 
к определенной нестабильности и непредска-
зуемости среды (Levins, 1969). Средовая, ге-
нетическая, демографическая и катастрофиче-
ская неопределенности могут вызвать коллапс 
локальной популяции (Шафер, 1989). Генети-
чески гомогенная, инбредная, популяция поги-
бает от проявления генетического груза, демо-
графически однородная популяция – от потери 
репродуктивного потенциала за счет меньшей 
выживаемости репродуктивных возрастов. Зна-
чение гетерогенности населения для образова-
ния остаточной популяции великолепно показа-
но в работе С. А. Шиловой (1993). Все виды не-
определенности могут быть преодолены за счет 
миграции между соседними локальными попу-
ляциями. В нестабильной и ненасыщенной сре-
де наиболее велико значение коэффициента 
r, в стабильной и насыщенной среде – напро-
тив, большее значение имеет самоограниче-
ние роста, то есть более значим коэффициент K 
(MacAthur, Wilson, 1967). В этом смысле речь 
идет об альтернативных r- и K-стратегиях, ко-
торые рассматривали как эволюционные стра-
тегии видов (Pianka, 1970), но которые могут 
быть стратегиями популяций и проявляться в со-
ответствующих условиях (Stearns, 1992). Та-
кие стратегии определяют и состав мигрантов, 
и возможности восстановления локальных по-
пуляций (Lidicker, 1975). 

Видовая специфика восстановления. Во 
всех случаях восстановление при локальных по-
пуляционных коллапсах происходит частично 
или полностью за счет иммиграции (Hein, Jacob, 
2014). Различия между видами связаны лишь 
со скоростью этого процесса, которая зависит от 
способности популяции компенсировать повреж-
дение, то есть сдвинуться в сторону r-стратегии. 
И восприятие плотности, и лабильность популя-
ционной стратегии опосредованы социальными 
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взаимодействиями видов (Shilova, Thchabovsky, 
2009). Однако, во-первых, возможно огромное 
разнообразие вариантов социальных взаимо-
действий, а во-вторых, при сходных социальных 
системах могут наблюдаться различные скорости 
восстановления (Щипанов, 2016). Если рассма-
тривать возможность продуцирования мигрантов 

как функцию локальной популяции, можно вы-
делить группы видов с предсказуемой демогра-
фической реакцией на воздействие, устойчиво-
стью в среде и скоростью восстановления (Щи-
панов, 2000, 2002). Для классификации прин-
ципиальным является выделение альтернатив-
ных функций, т. е. функций, которые не могут на-

Таблица
Классификация видов по типу функциональной структуры 

Характеристики

Группы и подгруппы

1
2 3

а б

Функция Контроль и репарация Репарация Контроль

Изменение 
функции

В ответ 
на воздействие

В зависимости 
от фазы популяци-
онного цикла

Невозможно Невозможно

Демография При отсутствии воздей-
ствия – стабильный состав 
групп, низкая доля нере-
зидентов, размножение 
ограниченно; после воз-
действия – нестабильный 
состав группировок, 
высокая доля нерезиден-
тов, размножение неогра-
ниченно

На фазах с функци-
ей контроля – 
как в типе 3; 
На фазах с функци-
ей репарации – 
как в типе 2

Нестабильный 
состав группировок, 
высокая доля 
нерезидентов, 
размножение 
неограниченно

Стабильный состав 
групп, низкая доля 
нерезидентов, 
размножение 
ограниченно

Чувствительность 
к воздействию

В ответ на повреждение 
изменяют режим функци-
онирования и демографи-
ческую структуру 

На фазах цикла 
с функцией контро-
ля высокая, с функ-
цией репарации не 
чувствительны

Не чувствительны Высокочувстви-
тельны

Продолжитель-
ность эффекта 
воздействия

Восстановление проходит 
быстрее, чем возможно 
за счет размножения 
остаточной популяции

Зависит от фазы 
популяционного 
цикла. На фазах 
с функцией контро-
ля – как в типе 3, 
с функцией репара-
ции – как в типе 2

Восстановление 
проходит быстрее, 
чем возможно 
за счет размно-
жения 

Восстановление 
соответствует 
темпам 
размножения

Особенности Изменение функции 
после воздействия усили-
вает возможность репара-
ции. Увеличение подвиж-
ности после контроля 
может провоцировать уси-
ление эпизоотии, вселе-
ние нерезидентов, рас-
пространение инфекции

Эпизоотическое 
значение 
существенно разли-
чается по фазам 
популяционного 
цикла

Обычно малочис-
ленны, но за счет 
большой подвижно-
сти значимы в эпи-
зоотиях. Образуют 
временные скопле-
ния в благоприятных 
местообитаниях

Многочисленны, 
но легко переходят 
из категории
 «вредителей» 
в категорию 
«требуют охраны»

Примеры* Mus musculus 
Sylvaemus uralensis 
Crocidura leucodon

Microtus oeconomus 
Arvicola amphibious 
Sorex araneus

Cricetulus migratorius 
Crocidura suaveolens 
Sorex minutus

Meriones meridianus 
Marmota baibacina 
Sorex isodon

* Подробнее в публикациях (Щипанов, 2001, 2016).
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блюдаться одновременно в одном и том же ме-
сте. Это функция репарации, при которой в по-
пуляции производится избыточное население, 
и функция контроля, при которой самоограниче-
ние размножения препятствует производству из-
бытка особей. Функция репарации соответству-
ет r-, а функция контроля – K-стратегии. Призна-
ками выполнения r-функции являются заметная 
доля нерезидентного населения (>10% в суточ-
ном улове) в котором представлены все демогра-
фические группы, непостоянство персонального 
состава локальных групп (более 10% сменяется 
за месяц), высокие темпы размножения, незави-
симые от плотности, и в результате быстрая ре-
парация локальной плотности (менее 0,5 репро-
дуктивного интервала). При выполнении контро-
лирующей функции эти признаки альтернатив-
ны (Щипанов, 2016). По возможности выполне-
ния одной из этих функций, лабильности и ме-
ханизму смены функции в локальных популяци-
ях виды могут быть распределены в три группы, 
из которых первая имеет две подгруппы (табл.). 
Использование этой классификации позволит 
прогнозировать ряд осложнений, возникающих 
при контроле численности, и дифференцирова-
но подходить к выбору тактики обработки, с уче-
том специфики видов, относящихся к определен-
ным группам (Щипанов, 2001). 
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Population bases for management 

of small mammals

Shchipanov N. A.
A. N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, 

RAS, Moscow

An overview of the main approaches to the 
description and modeling of population process 
is given. The functioning of local populations is 
considered as an alternative: control vs. recovery. 
Taking into account the possibilities and mechanisms 
for changing the function, species can be combined 
into three groups with expected demographic 
patterns, predictable negative consequences of 
control, with prognoses of resistance to impacts and 
the rates of recovery of populations.

Key words: small  mammals, population, 
functional structure.
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