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В екології вже майже сотню років широко використовується поняття “біотичний потенці-
ал”. Його автор, Роял Чепмен, розглядав його як показник здатності організмів протистояти 
супротиву зовнішнього середовища. Сучасні уявлення про потенціал біосистем, хоча і форму-
люються в інших термінах, по суті, мало відрізняються від вихідних положень. Зміни плодю-
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чості та виживання відбуваються не лише під впливом зовнішніх факторів, але й у результаті 
реалізації внутрішніх механізмів, що забезпечують активну реакцію популяції на зміни умов. 
Безперечно, все це є вірним, але на сьогодні цього недостатньо. На нашу думку, такі уявлення 
повинні бути розширеними у наступному напрямку: біотичний потенціал біосистеми не вар-
то пов’язувати виключно з репродукцією, він є мірою ефективності використання доступної 
в середовищі енергії. Зрозуміло, що ефективність не може бути стовідсотковою, проте біосис-
теми (у нашому випадку популяційного рівня) мають можливість задіяти різні механізми, змі-
нювати стратегії виживання і функціонування для максимізації ефективності використання 
енергії. Проте, кількість і якість ресурсів (мірило доступної енергії) змінюється у часі і про-
сторі, на що популяції вимушені реагувати пристосувальними реакціями.

Метою даної роботи є спроба узагальнення та осмислення причин, механізмів і наслідків 
популяційних реакцій гризунів у відповідь на зміни середовища.

Матеріал і методи

Дослідження проводили в Канівському природному заповіднику (Черкаська область), де 
з 1971 р. відбувається моніторинг за станом популяцій лісових гризунів грабової діброви. Ці 
роботи були започатковані науковою групою під керівництвом В.О. Межжеріна. З того часу й 
до 2019 р. протягом першої половини літа відбувався збір польових даних. Крім результатів 
30-річних особистих спостережень, у роботі використані матеріали, зібрані великим колекти-
вом дослідників і студентів, яким автор висловлює вдячність.

Тривалий період досліджень надав можливість виявити такі аспекти популяційних страте-
гій, які найчастіше не потрапляють у поле зору дослідників. Обумовлено це тим, що час спо-
стережень охопив різні періоди існування заповідної екосистеми. Останні обумовлені як сук-
цесійними перетвореннями біоти, так і специфікою антропогенного впливу. Невелика площа, 
розташування в густонаселеному районі України, взаємодія з сусідніми територіями, які залу-
чені до господарської діяльності, обумовлювали антропогенний тиск на заповідну територію. 
Його характер та інтенсивність визначали зміни режиму охорони й ліквідація статусу заповід-
ника в 1951–1968 рр. Пізніше територія зазнавала зростаючого техногенного навантаження, 
до якого додалося радіоактивне забруднення. Ситуацію погіршує синергічна дія хімічних 
токсикантів у зв’язку з розташуванням заповідника у зоні високої токсичності ґрунтів (Гри-
щенко и др., 1993; Орлов, 1998). До фонових видів заповідної лісової екосистеми належать 
такі види: полівка підземна (Microtus subterraneus (de Selys-Longchamps, 1836)), миша жовто
горла (Sylvaemus flavicollis Melchior, 1834) (за іншими уявленнями – Terricola subterraneus і 
Sylvaemus tauricus (Загороднюк, Харчук, 2020)). Третій вид – полівка руда (Myodes glareolus 
(Schreber, 1780)) – є домінантом в угрупованні, її чисельність складає у різні роки до 80 % від 
загального населення гризунів.

Відлови тварин проводили за допомогою традиційного методу облікових ділянок. У грабо
вому лісі ділянки розташовували на схилах із різною експозицією і вирівняних плато, охоп
люючи території з різним ступенем розвитку підліску, трав’янистої рослинності та лісової 
підстилки. Завдання польових спостережень включали також стеження за кормовою базою 
гризунів. Одночасно з обліком гризунів на спеціальних пробних ділянках визначали запас на-
сіння граба, біомасу та видове різноманіття трав’янистої рослинності. Використано низку аб-
солютних і розрахункових показників, які дають можливість оцінити стан кормової бази різ-
них за спектром живлення видів гризунів (Межжерин и др., 1991).

Періодизація стану середовища мешкання гризунів і відповідні популяційні ефекти на-
ведені в наших попередніх роботах (Межжерин, Мякушко, 1998; Мякушко, 1998). Для задач 
даного дослідження були проаналізовані й порівняні параметри популяцій і кормової бази 
гризунів упродовж трьох 5-річних інтервалів часу, що припадають на три якісно відмінні ста-
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ни середовища, які умовно можна позначити так: “І, до впливу”, “ІІ, після впливу” і “ІІІ, по-
точна ситуація”. Періоди мають різну тривалість і охоплюють другу половину 1970-х, 1990-х 
років, а також 2001–2015 рр. Цикли динаміки різних видів можуть тривати 4–6 років і харак-
теризуватися різним рівнем щільності, проте використання усереднених показників робить 
можливим їх порівняння. Обов’язковою умовою для обрання даних часових відрізків була на-
явність у його межах повного циклу динаміки щільності домінуючого виду, що переважно і 
визначає сумарні показники угруповання лісових гризунів.

Результати й обговорення

Ретроспективний аналіз стану популяцій гризунів за період, що охоплює майже півстоліття, 
дає підстави виокремити три етапи, які чітко відрізняються специфікою популяційних реакцій 
на зміни середовища. Підкреслимо, що поняття “періоди” позначають у даній роботі різні часи 
існування екосистеми (переважно це обумовлено особливостями антропогенного впливу), а 
“етапи” мають відношення до стадій існування популяцій з характерними ознаками і механіз-
мами реагування. Зрозуміло, що в силу специфіки популяційних процесів чіткі межі етапів 
визначити неможливо, тому нижче наведені лише орієнтовні часові характеристики.

Етап 1 – дестабілізація динаміки (з 1987 р. до приблизно 1995 р.). Цьому проміжку часу пе-
редує період мінімального антропогенного впливу на заповідну територію (І). Його специфіка 
пов’язана з поступовим рухом грабової діброви до клімаксного стану після тривалого періоду 
рубок і розчистки лісу, різних лісотехнічних заходів і типів рекреації, що мало місце в часи іс-
нування на даній території учбово-дослідного лісового господарства. Роки заповідання ще не 
стерли наслідки господарської діяльності й вони за інерцією впливали на населення гризунів. 
Динаміка всіх популяцій гризунів була відносно стабільною, рівні щільності не досягали ви-
соких значень, зберігалося закономірне чергування окремих фаз у популяційних циклах.

Ситуація кардинально змінилася після 1986 р., що, власне, й надало підстави для виділен
ня наступного періоду (ІІ). В популяціях гризунів був зафіксований комплекс реакцій, що 
свідчили про глибокі порушення динаміки. Крім значного зростання середніх для циклів рів-
нів щільності (від 25 до 43 % у різних видів), відбулося порушення ритміки чергування попу-
ляційних фаз. Найпримітнішим виявилося випадіння фази спаду, коли щільність знижуєть-
ся не поступово упродовж двох і більше років, а катастрофічно падає, в результаті чого пік 
щільності на наступний рік замінюється глибокою депресією. Суттєво зрослі межі та амплі-
туда коливань показників щільності населення всіх трьох видів (Мякушко, 1998). Загалом по-
рушення ритміки і розширення меж коливань щільності можна розцінювати як один із проя-
вів дестабілізації динаміки та набуття нею стохастичних рис (табл. 1).

Таблиця 1
Параметри динаміки щільності популяції (ос/га) рудої полівки і сумарного населення 
угруповання лісових гризунів протягом різних етапів

Вид (угру-
повання)

Етап 1 Етап 2 Етап 3

M ± m А Р Cv, 
% M ± m А Р Cv, 

% M ± m А Р Cv, 
%

Myodes 
glareolus 67,3±9,1 13,4 99,7 75,5 51,2±6,3 9,1 64,2 50,4 60,1±3,9 7,2 69,8 44,5

Сумарне
населення 98,4±3,9 11,2 112,1 82,4 78,4±5,1 8,5 84,5 47,1 80,1±5,6 7,4 88,2 38,4

А – амплітуда (max/min), Р – розмах (max-min) коливань показників.
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Не менш значні зміни були зафіксовані в системі “кормова база – споживач”. Останнє знай
шло відображення у зникненні наявних раніше кореляційних зв’язків між щільністю й біо
масою популяцій гризунів і показниками, що характеризують стан кормових ресурсів. У цій 
ситуації звертає увагу, що за всі роки спостережень у середовищі не зафіксовано зменшення 
об’єму кормів. Параметри кормової бази закономірно змінюються, відбиваючи свою цикліч-
ність, обумовлену, наприклад, коливаннями плодоносіння граба, але їх усереднені показники 
є схожими. На цьому фоні зникнення попередньої узгодженості та збалансованості з кількіс-
тю споживачів (особин) можна розглядати як негативний прояв. 

Етап 2 – інтенсифікація розмноження як спосіб відновлення екологічного балансу (з 
1996 р. й орієнтовно до 2001–2005 рр.). Упродовж цього етапу в усіх трьох видів відбулася 
інша спроба відновлення екологічного балансу між популяціями й середовищем за рахунок 
зміни стратегії відтворення (Мякушко, 2002). Регуляцію інтенсивності розмноження можна 
вважати одним із найпростіших і, одночасно, найефективніших засобів приведення у відпо-
відність потреб популяції до можливостей середовища. Включення саме такого механізму ба-
гаторазово спостерігали у випадках різких змін кількості або якості кормових ресурсів (Batzli, 
2022). У наших дослідженнях було зафіксоване значне підсилення репродуктивних проце-
сів. Причому відбувалося це одночасно за двома напрямками – розширення частки залучених 
до розмноження особин (по суті, це можна назвати екстенсифікацією) і росту індивідуальної 
плодючості (власне інтенсифікація, яка виражалась у збільшенні розміру виводків та їх кіль-
кості за сезон розмноження). Для різних етапів усереднені репродуктивні показники популя-
ції рудої полівки наведені в таблиці 2.

Регуляція розмноження (його підсилення або уповільнення) є не тільки ефективним, але й 
відносно швидким механізмом приведення чисельності (щільності) населення у відповідність 
до ємності середовища. Безперечно, зміни величини смертності в популяції певною мірою 
можна розглядати як не менш швидкий механізм реагування. Проте такі втрати частини своєї 
біомаси не свідчать про ефективність функціонування популяції як біосистеми.

Дана стратегія, яка полягала в підсиленні розмноження, реалізувалась як мінімум протягом 
одного десятиріччя. Найбільш несподіваними виявилися її результати й наслідки, які не мож-
на назвати позитивними. По-перше, відновлення скорельованості з показниками кормо-
вої бази не відбулося (іншими словами, екологічний баланс не був відновлений). По-друге, 
був зафіксований цілий каскад негативних явищ, який у результаті визначив невисокий рі-
вень успішності реалізації 
репродуктивного потенціа-
лу. Широке і швидке залу-
чення до відтворення особин 
за рахунок більш раннього 
дозрівання, напружена ре-
продукція обумовили ви-
соку смертність. У першу 
чергу з популяції почали ви-
падати або найкрупніші, або 
найплодючіші індивіди (за 
нашим даними  – це самки, 
які перезимували, їх віднос-
на кількість зменшується 
майже на третину). Саме це 
маткове поголів’я страждає 
найсильніше, і втрати серед 
цієї групи обумовлюють пе

Таблиця 2
Репродуктивні показники популяції рудої полівки упродовж 
різних етапів

Етап
M ± m Lim (min–max) Cv, %
Частка самок, що розмножуються, 

від їх загальної кількості (%)
1 43,2 ± 4,6 17,1 – 58,4 67,6
2 65,2 ±3 ,4 34,0 – 78,9 33,8
3 57,7 ± 6,7 30,4 – 71,1 29,7

Розмір виводків (кількість виводків)
1 5,28 ± 0,21 (1,13 ± 0,03) 2 – 8 (1 – 2) 34,7 (12,7)
2 6,75 ± 0,34 (1,45 ± 0,11) 3 – 9 (1 – 3) 66,2 (23,9)
3 6,09 ± 0,51 (1,33 ± 0,14) 3 – 7 (1 – 2) 45,0 (18,4)
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рерозподіл представленості розмірних і функціональних груп у популяції. Варто підкресли-
ти, що безпосередньо у природних умовах досліджувати зміни смертності різних груп особин 
практично неможливо. Єдиним джерелом даних для аналізу є порушення характерних спів-
відношень між групами живих особин, що найчастіше й використовують у популяційній де-
мографії (Krebs, 1996). Така сукупність ефектів не сприяла стабілізації динаміки населення, а 
останні закономірності, наприклад, у представленості в популяції різних функціональних груп, 
були втрачені. 

Етап 3 – явище здрібнення особин як популяційна стратегія (з 2002–2005 рр. до нашого 
часу). Було встановлено, що в межах циклів динаміки (від фази депресії до депресії) упродовж 
різних періодів популяція рудої полівки досягає схожих показників біомаси (Мякушко, 2021). 
Можна вважати, що вона відповідає ємності конкретного середовища в поточний проміжок 
часу. Іншими словами, популяція на різних фазах своїх циклів засвоює всю доступну їй кіль-
кість енергії, проте ефективність її використання може суттєво відрізнятися. На попередньому 
етапі використання енергії не можна визнати ефективним: через напруження репродуктивних 
процесів зростає смертність і втрачається значна частка біомаси, а також пов’язані з нею ре-
сурси та енергія. Подальша реакція популяції уявляється закономірною в інших схожих умо-
вах, але є абсолютно безперспективною в даній ситуації. З метою компенсувати високу смерт-
ність, популяція ще більше інтенсифікує розмноження, чим остаточно формує “замкнене 
коло”, в якому смертність і відтворення виступають взаємостимулюючими процесами. Спро-
би відновлення екологічного балансу в такий спосіб не тільки виявляються безуспішними, 
але й поглиблюють кризову ситуацію, оскільки енергетичні потреби популяції все більше пе-
реважають можливості середовища.

 Реалізація стратегії на підсилення розмноження могла виявитися успішною в разі появи у 
середовищі додаткової енергії, наприклад, у вигляді збільшення кормової бази. Руда полівка є 
вираженим поліфагом, здатна використовувати широкий спектр кормів і, в разі необхідності, 
швидко переходити з одних елементів раціону на інші, що у принципі й обумовлює її доміну
вання в багатьох угрупованнях гризунів. За наявними даними, кормова база може здійснювати 
лімітуючий вплив, тому зв’язок між щільністю та параметрами трофічної бази є цілком нор-
мальним явищем (Bian et al., 2015; Soininen et al., 2018), що багаторазово зафіксовано в самих 
різних умовах (Wolff, 1985; Adler, Levins, 1994). Поширена навіть думка, що одне з фундамен-
тальних екологічних понять “ємність середовища” в першу чергу визначається трофічними ре-
сурсами, а інші параметри (наприклад, результати міжвидових взаємодій, доступність сховищ) 
за своїм значенням є вторинними. Пріоритетна роль кормової бази підкреслюється багатьма 
дослідниками (Saitoh et al., 2003; Rémy et al., 2013). Проте кількість і якість кормів є зовнішнім 
для популяції фактором. Висновок, що популяція здатна лише пасивно слідувати за змінами 
своїх ресурсів, варто вважати невиправданим спрощенням. Насправді популяція має достатню 
кількість способів і механізмів для регуляції своєї взаємодії із середовищем (Bian et al., 2015).

Упродовж 3-го етапу для всіх видів гризунів зафіксоване явище здрібнення особин – зни-
ження вгодованості (відношення маси тіла до його довжини), яке відбувається на фоні змен-
шення екстер’єрних показників – довжини тіла, хвоста, стопи, а також маси тіла. Здрібнення 
зафіксоване в абсолютно всіх статевих і вікових групах гризунів, а його масштаби коливають-
ся від 21 до 33 % від колишніх значень. У різних видів і окремих статевих, вікових і функці-
ональних груп здрібнення має свою специфіку, але загальною закономірністю є його макси-
мальне вираження серед самок, причому старших вікових груп (Myakushko, 2021). Важливим, 
з нашої точки зору, є факт наявності здрібнення у групі ювенільних тварин. На жаль, відсут-
ність точних даних про вік тварин виключає можливість встановити механізм і початок про-
цесів здрібнення, проте елементарна логіка підказує, що існує два варіанти або їх комбіна-
ція – тварини вже народжуються з меншими розмірно-масовими показниками або повільніше 
ростуть і набирають масу тіла (Мякушко, 2021).
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Можна припустити, що дане явище реалізується за допомогою різних механізмів. По-пер
ше, в результаті смертності з популяції випадають найкрупніші особини й самки, що розмножу
ються, з їх найбільшими енергетичними потребами, по-друге, повільніше відбувається ріст і 
досягнення певного рівня вгодованості. У кінцевому результаті зменшення екстер’єрних па-
раметрів особин зменшує їх питомі енергетичні потреби й дає можливість краще переживати 
несприятливі умови. З цих позицій здрібнення своїх елементів варто розглядати як специфіч-
ну популяційну стратегію щодо підтримання екологічного балансу. Крім зменшення енерге-
тичних потреб, не менш важливим наслідком нової стратегії є уповільнення розмноження, що 
було детально досліджено в популяції підземної полівки (Мякушко, 2023). 

Найбільша кількість питань виникає про первинну причину таких виражених реакцій і 
неодноразову заміну популяційної стратегії. Немає жодних сумнівів, що вона пов’язана з по-
казниками наявних трофічних ресурсів. Встановлено, що раніше кормова база в заповідній 
екосистемі не відігравала лімітуючої ролі, проте масштаби її використання закономірно змі-
нювались у ході багаторічної динаміки щільності популяцій. Наприклад, за оцінками співвід-
ношення минулорічного й поточного запасу насіння в лісовій підстилці, на фазі піку тварини 
використовували до 78 % кормів (насіння граба), а на фазі депресії – до 45 %. Підкреслимо, 
що саме тоді були відмічені численні кореляції між щільністю популяцій, їх біомасою й пара
метрами кормової бази. Проте вже на 1-му етапі майже всі корелятивні зв’язки зникають, при 
цьому використання кормів становить 88–94 % незалежно від фази динаміки щільності. Ін-
шими словами, трофічні ресурси використовуються з максимальною інтенсивністю, проте це 
не супроводжується очікуваним результатом у вигляді збільшення біомаси або щільності по-
пуляцій, оскільки він нівелюється ростом смертності. З певного моменту популяція вимуше
на скорочувати свої енергетичні потреби, зменшуючи біомасу особин, тобто витрати на її під-
тримання. Можливо балансові відношення між популяціями та їх ресурсами мають більш 
тонкий характер, ніж ті, які ми виявляємо у вигляді простих кількісних співвідношень. Так, 
доступність ресурсів може мати важливіше значення, ніж їх абсолютна кількість, приклади 
чого відомі у популяційній екології гризунів (Stephens et al., 2019). Поки що дати відповідь на 
запитання про вихідну причину описаних явищ не уявляється можливим, а деякі наші логіч-
ні конструкції існують у статусі гіпотез. Незаперечним, на нашу думку, є лише той факт, що 
зникнення узгодженості між змінами населення гризунів та їх ресурсами, а також нездатність 
популяцій до відновлення балансу, є тривожним сигналом.

Висновки

Антропогенні зміни середовища для популяцій є неспецифічними, сценарії реагування, 
які були вироблені у процесі еволюції та використовувалися раніше, далеко не завжди спра-
цьовують. Певною мірою популяціям доводиться рухатися “наосліп”, перебираючи доступні 
варіанти. Як приклад можна розглядати інтенсифікацію розмноження у ході 2-го етапу. Така 
стратегія, судячи з усього, себе не виправдала, оскільки супроводжувалася підвищеною смерт-
ністю і лише поглиблювала дестабілізацію. Згодом відбулася зміна стратегії і в останні 20–25 
років її риси полягають у наступному. Здрібнення особин призводить до скорочення енерге-
тичних витрат як окремих індивідів, так і популяції загалом. Мінімізація витрат на підтри-
мання власної біомаси, пригнічення або відмова від розмноження (принаймні окремих осо-
бин) дає можливість збільшувати частку енергії, яка забезпечує виживання у несприятливих 
умовах. Базисом для таких міркувань є концепція екологічного балансу, яка постулює альтер-
нативність двох “статей витрат” енергії біосистемами – підтримання існування індивіда та за-
безпечення ефективного відтворення. 
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