
ЭКОЛОГИЯ, 2021, № 1, с. 51–57

51

ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ЦИКЛЫ И СИНДРОМ ЧИТТИ1

© 2021 г.   И. А. Кшнясева, *, Ю. А. Давыдоваа

аИнститут экологии растений и животных УрО РАН, Россия 620144 Екатеринбург, ул. 8 Марта, 202
*e-mail: kia@ipae.uran.ru

Поступила в редакцию 24.03.2020 г.
После доработки 03.06.2020 г.

Принята к публикации 11.06.2020 г.

Исследованы многолетняя (1982–2019 гг.) динамика населения мелких млекопитающих в южно-та-
ежных лесах Среднего Урала и изменчивость размерных (масса и длина тела) признаков доминирую-
щего вида – рыжей полевки. Обнаруженное нами ранее спонтанное изменение режима динамики –
переход от регулярного трехлетнего цикла к нециклическому режиму – позволило оценить влияние
различных факторов на эффект Читти (увеличение размеров грызунов при их высокой численно-
сти) при разных режимах. В режиме трехлетней регулярности эффект Читти в популяции рыжей по-
левки был ярко выражен: в фазах “роста” и “пика” средние размеры животных больше, чем в фазе
“депрессии”; в нециклическом режиме наблюдали промежуточные значения этих признаков. На
размеры животных в большей степени влияет не уровень численности, а факторы, определяющие
их физиологическое (в том числе репродуктивное) состояние.
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Циклический характер многолетней динами-
ки популяций множества видов животных при-
влекает внимание на протяжении столетий. Упо-
минания о вспышках численности леммингов в
Скандинавии встречались уже в XVI в. [1], а ил-
люстрации колебаний заготовок шкурок зайца и
рыси в Канаде в XIX–XX вв. вошли в учебники
экологии [2]. Однако идентификацию механиз-
мов многолетних циклов – повторяющихся пи-
ков и спадов численности животных – до настоя-
щего времени относят к числу нерешенных про-
блем популяционной экологии [3–5].

Одним из источников данных для горячих де-
батов о потенциальных драйверах циклов служат
наблюдения за динамикой населения мелких
млекопитающих в бореальных экосистемах. Сви-
детельство тому – неубывающее число публика-
ций и десятки предложенных гипотез для ее объ-
яснения [6–8]. Одни исследователи объясняют
связь колебаний численности с абиотическими
факторами среды (например, погодно-климати-
ческими), другие – с биотическими (обилием
кормов, конкуренцией, стрессом, прессом хищ-
ников, болезнями) [9–14]. В целом динамику на-
селения рассматривают как результат интерфе-
ренции абиотических и биотических факторов,

однако очевидно, что детали ее механизмов изу-
чены недостаточно.

В середине XX столетия Дэнис Читти выдви-
нул гипотезу о генетической детерминации попу-
ляционного цикла [15, 16]. Тогда же был описан и
так называемый “эффект Читти” – увеличение
массы и размеров тела грызунов при их высокой
численности. Д. Читти наблюдал за населением
Microtus agrestis в графстве Монтгомеришир
(Уэльс), позже аналогичные особенности наблю-
дали в других местах и на других видах [17–23].
Несмотря на возражения Д. Лэка [24], сторонни-
ка концепции трофического лимитирования, и
генетиков, акцентирующих внимание на крайне
низких скоростях естественного отбора, которые
не могут дать ничего существенного в экологиче-
ском масштабе времени, Д. Читти предположил,
что в популяциях грызунов в разные фазы цикла
происходит очень быстрый альтернативный от-
бор генотипов с ранним или, наоборот, поздним
созреванием.

Изменчивость многих морфофизиологиче-
ских (экстерьерных и интерьерных) признаков
сравнивали и в нециклических популяциях ви-
дов, и в разных местообитаниях при разной чис-
ленности [20, 25, 26]. Однако изменение размер-
ных признаков в популяциях одного вида при
разных режимах динамики численности не ис-
следовали. Зарегистрированная нами ранее сме-

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна по
doi для авторизованных пользователей.
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на режимов динамики населения мелких млекопи-
тающих [27] позволяет провести такое исследова-
ние. Однако без учета возраста и репродуктивных
характеристик животных можно попасть в ловушку
“qui pro quo” – принять следствие существенного
сдвига в репродуктивно-возрастной структуре
населения в разные фазы популяционного цикла
за эффект Читти – отбор разных генотипов.

Цель нашей работы – количественная оценка
эффектов факторов (возраст, пол, репродуктив-
ный статус, фаза цикла и режим динамики), вли-
яющих на размерные признаки рыжей полевки.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
В работе использованы материалы долговре-

менных наблюдений за динамикой мелких мле-
копитающих (1982–2019 гг.), населяющих корен-
ные пихтово-еловые леса Висимского государ-
ственного природного биосферного заповедника
(ВГПБЗ, южная темнохвойная тайга, Средний
Урал, 57°22′ с. ш., 59°46′ в. д., 538 м над ур. м.).
Учеты мелких млекопитающих проводили на ста-
ционарных участках методом ловушко-линий с
помощью ловушек-плашек и деревянных трапи-
ковых живоловок три раза в год: весной, летом и
осенью, а с 2004 г. и в зимний период.

Для анализа многолетней динамики мелких
млекопитающих объединили собственные данные
(1995–2019 гг., по 200 лов./сут. тур) и наблюдения
Ю.Ф. Марина (1982–2006 гг., по 1 тыс. лов./сут.
весной и осенью), проводимые на других участках
заповедника (расстояние ≤14 км). Для увеличе-
ния ряда наблюдений важно было оценить согла-
сованность результатов учетов численности мел-
ких млекопитающих, получаемых с помощью
стандартных методов, и возможность объедине-
ния нескольких рядов наблюдений в один. Мы
оценили величину “невязки” в результатах, полу-
ченных двумя группами исследователей за 12 лет
параллельно проводимых учетов (1995–2006 гг.).
Оказалось, что временные ряды могут быть объ-
единены без какой-либо специальной коррек-
ции, поскольку оценка смещения существенно
не отличается от нуля (0.25 ± 0.34, 95%-ный дове-
рительный интервал (ДИ) –0.44–0.95).

Рыжая полевка (Clethrionomys glareolus Schre-
ber, 1780) [28] преобладала в учетах населения
мелких млекопитающих исследуемого участка
(размах доли в учетах 0.3–1.0, медиана – 0.7), что
позволило данные о динамике всего сообщества
мелких млекопитающих считать адекватными и
для вида-доминанта. У полевок (1995–2019 гг.,
n ≤ 1834, только собственные данные) определяли
пол, репродуктивный статус и вариант онтогенеза
(созревающие и несозревающие в год рождения).

Определение репродуктивно-возрастного ста-
туса актуально для мышевидных грызунов боре-

альной зоны, характеризующихся бивариантным
онтогенезом. Бивариантный онтогенез – част-
ный случай поливариантного онтогенеза – обес-
печивает перераспределение репродуктивных
усилий в популяции [29], при котором одна часть
животных созревает в год своего рождения, дру-
гая – на следующий год после зимовки. При этом
реализация той или иной траектории развития за-
висит от времени рождения особи, состояния по-
пуляции и других факторов [30].

Массу тела животных измеряли с точностью
0.1 г, длину тела (расстояние от кончика морды до
анального отверстия) – с точностью 1 мм. Кален-
дарный возраст полевок определяли по методике
Г.В. Оленева – точность измерения (5–35 дней)
зависит от возраста [31].

Данные измерений (длина тела и логарифм мас-
сы тела) моделировали с помощью аппарата теории
обобщенных линейных моделей GRM/GLM [32],
позволяющей оценить тот или иной фактор при
учете эффекта остальных: Y = b0 + ΣbiXi + ε. Стати-
стически оптимальной из набора конкурирующих
признавали модель с минимальным значением
критерия Маллоуза Cp, который интерпретирует-
ся как эффективная размерность (см. Приложе-
ние, табл. 1s, 2s). Предикторами (Xi) служили один
непрерывный признак (логарифмированное по
основанию 10 значение календарного возраста,
измеряемого в днях) и до шести бинарных при-
знаков (пол, репродуктивный статус, визуально
диагностируемая беременность, вариант онтоге-
неза, маркеры фазы цикла и режима). Фазы попу-
ляционного цикла (“депрессия”, “рост”, “пик”)
и нециклический режим (НЦ) параметризовали
либо как категориальный фактор с 4 уровнями,
либо при помощи K-1 бинарных (0 или 1) инди-
каторных переменных, маркирующих соответ-
ствующие фазы цикла. Поскольку животные мо-
гут быть классифицированы по фазам отлова
или рождения, то для сеголеток значения иден-
тичны, но для зимовавших особей возникает лаг в
один год. Коллинеарность предикторов контроли-
ровали по значению “коэффициента инфляции”
(VIF = 1/[1 – R2(XiX•)], все значения VIF ≤ 3). Заме-
тим, что зимние учеты позволили избежать кол-
линеарности календарного возраста и репродук-
тивного статуса и не использовать в качестве пре-
диктора принадлежность животного к какой-
либо репродуктивно-возрастной группе.

При визуализации контрастов средних значе-
ний для фаз популяционного цикла (см. рис. 2)
использовали однофакторный дисперсионный
анализ, где новой зависимой переменной служи-
ли остатки (отклонения от ожидаемого значения)
из модели нелинейного роста или редуцирован-
ной модели со всеми релевантными предикторами,
за исключением интересующего фактора – фазы
цикла. Таким образом, мы несколькими способами
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статистически могли оценить и удалить частные
эффекты таких сопутствующих (не интересую-
щих нас в данном исследовании, но неизбежно
присутствующих) факторов, как календарный
возраст, вариант онтогенеза и др. Наиболее кон-
сервативная оценка контраста “депрессия – про-
чие годы” была выполнена по цензурированным
данным (только зимовавшим животным) с помо-
щью непараметрических критериев – медианно-
го (Х2, хи-квадрат) и Краскела-Уоллеса (H). Ста-
тистический анализ выполняли в пакете Statistica
(StatSoft, Inc., 2001) [33] и PAST [34].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Многолетняя компонента динамики числен-
ности населения мелких млекопитающих до
2006/07 г. представляла собой простой трехлет-
ний цикл с удивительно регулярной последова-
тельностью трех фаз: “депрессия”, “рост”, “пик”
(рис. 1). При этом фазы популяционного цикла
различались не только характерными для них
уровнями численности, но и специфическими
сезонной динамикой и репродуктивно-возраст-
ной структурой [35, 36]. Например, в годы “ро-
ста” сезонный максимум численности наблюда-
ли осенью, а в годы “пика” – в середине лета

(Приложение, рис. 1s). Кроме того, в годы “пика”
у полевок отмечали “эффект Калела–Кошки-
ной” [37, 38] – подавление созревания сеголеток
при высокой весенней плотности зимовавших
животных [35]. Интересно, что изменению ре-
жима предшествовали рост амплитуды в конце
1980-х гг. и восходящий тренд в численности мел-
ких млекопитающих в 90-е гг. ХХ–начале XXI вв.
(см. рис. 1).

После 2006/07 г. на смену трехлетней циклич-
ности пришел режим с “квазидвухлетним” пери-
одом, более выраженной (по сравнению с трех-
летним циклом) сезонной компонентой и отсут-
ствием в популяции рыжей полевки в годы
“пиков” тотальной блокировки созревания сего-
леток [39]. Это позволило весь ряд наблюдений
разделить на две части с различными режимами
многолетней динамики (см. рис. 1; Приложение,
рис. 2s) [27].

В режиме трехлетней регулярности эффект
Читти у рыжей полевки был ярко выражен: в фа-
зах “роста” и “пика” средняя масса тела животных
больше, чем в фазе “депрессии”, на 1.9 г (95% ДИ:
0.1–3.7) и 4.2 г (2.4–6.0), средняя длина тела – на
3.5 мм (0.1–7.1) и 8.3 мм (4.8–11.9) соответственно.
В нециклическом режиме наблюдали промежуточ-
ные значения размерных признаков особей (рис. 2):

Таблица 1. Оценки параметров лучших (Cp = min = 8.0) регрессионных моделей для описания изменчивости
массы и длины тела рыжей полевки

Примечание. b0 (референтный уровень) – самки неполовозрелые, не созревающие в год рождения, отловленные в фазах “ро-
ста” и “пика”; предикторы ранжированы по абсолютной величине β-коэффициентов; * – степени свободы t-статистики со-
ответствуют степеням свободы знаменателя F-статистики.

Предикторы, xi β b se(b) t(df*) p ≤ Exp(b) 95% ДИ

Ln(масса тела, г) = b0 + Σbixi + ε; R = 0.84, F(7; 1145) = 384.6, MSR = 0.02
Log10(возраст) 0.58 0.42 0.020 21.43 0.001 1.52 1.46 1.58
Зрелость 0.32 0.16 0.014 11.64 0.001 1.18 1.14 1.21
Онтогенез 0.20 0.13 0.017 7.27 0.001 1.14 1.10 1.17
Беременность 0.16 0.13 0.016 8.46 0.001 1.14 1.11 1.18
“Депрессия” –0.16 –0.17 0.018 –9.45 0.001 1.19–1 1.23–1 1.15–1

НЦ –0.13 –0.08 0.010 –7.77 0.001 1.08–1 1.11–1 1.06–1

Пол 0.05 0.02 0.009 2.66 0.008 1.02 1.01 1.04
b0 2.07 0.040 51.91 0.001 7.95 7.35 8.59

Длина тела (мм) = b0 + Σbixi + ε; R = 0.84, F(7; 968) = 319.3, MSR = 26.3
Log10(возраст) 0.47 12.1 0.735 16.54 0.001 10.7 13.6
Зрелость 0.45 8.4 0.544 15.44 0.001 7.3 9.5
НЦ –0.19 –3.9 0.389 –10.05 0.001 –4.7 –3.1
“Депрессия” –0.15 –6.7 0.773 –8.61 0.001 –8.2 –5.1
Онтогенез 0.07 1.5 0.678 2.27 0.02 0.2 2.9
Беременность 0.06 2.0 0.652 3.11 0.002 0.7 3.3
Пол 0.05 0.9 0.357 2.45 0.01 0.2 1.6
b0 67.7 1.500 45.15 0.001 64.8 70.6
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существенное падение амплитуды колебаний сред-
негодовых значений массы и длины тела –

 (критерий Бартлетта Х2(1): 27.5 и
6.2 соответственно). Таким образом, изменчи-
вость размерных признаков также отражает изме-
нение характера многолетней динамики, но в ко-
ординатах экстерьерных признаков особей.

Оценки стандартизированных (безразмерных)
коэффициентов регрессии (βi) позволяют соотне-
сти величину эффекта “фаза цикла” (“эффект
Читти”) с прочими, но для физической интерпре-
тации удобнее использовать “натуральные” (bi)
коэффициенты: например, et ceteris paribus, масса
тела при изменении предиктора “логарифм воз-
раста” на единицу возрастает в 1.52 раза (95% ДИ:
1.46–1.58) . Масса тела у половозрелых особей в
1.2 (1.14–1.21) раза выше по сравнению с неполо-
возрелыми и в 1.2 (1.15–1.23) раза в среднем ниже
у животных в фазе “депрессии”. Cозревающие в
год рождения сеголетки имеют 14%-ную (10–

2 2
1995 2006 2007 2019/s s− −

17%) “фору” в массе тела над несозревающими и
т.д. ( табл. 1). Таким образом, мы показали убеди-
тельную статистическую значимость частного
эффекта Читти и сопоставили его магнитуду с
факторами физиологического состояния особей.
Аналогичный результат получен и при описании
длины тела рыжей полевки (см. табл. 1).

Диаграмма рассеивания длины и логарифма
массы тела зимовавших особей рыжей полевки
(рис. 3б) показывает, что для животных, отлов-
ленных в фазе “депрессии” (рожденных в фазе
“пика”), характерны значения ниже медианных
как массы (≤/>Me/Депрессия: 173/186/20/1,
Х2(1) = 17.6 и H(1, n = 380) = 22.75, p ≤ 0.0001), так
и длины тела (141/149/11/1, Х2(1) = 8.54 и H(1, n =
= 302) = 18.9, p ≤ 0.0001). В остальные фазы (годы)
мы наблюдали как аналогичных, так и более
крупных особей. Заметим, что сенильные и с па-
тологическим дефицитом массы тела животные

Рис. 1. Многолетняя динамика индекса численности (n/N – особей на лов/сут) мелких млекопитающих (логит мас-
штаб): отрезки – 95% ДИ, подчеркнуты годы с нециклическим режимом; Висимский заповедник, весна (май) 1982–
2019 гг.
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Рис. 2. Сравнение средних значений остатков от нелинейной модели бифазного роста для массы (а) и длины тела (б)
рыжей полевки для трех фаз цикла (Tr – “депрессия”, Inc – “рост”, Peak – “пик”) и нециклического режима (NC);
отрезки – 95% ДИ; разные символы (a, b, c) – статистически значимые (критерий Бонферрони) различия.
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(см. рис. 3б, несколько точек вне доверительного
эллипсоида) не были исключены из анализа.

На наш взгляд, более логичным будет говорить
(по крайней мере для случая Cl. glareolus) не о бо-
лее крупных особях в фазе “пика” (собственно
эффект Читти), а о более мелких – в фазе “де-
прессии”, т.е. о своеобразном “идиопатическом
нанизме” – карликовости зимовавших полевок
(см. рис. 3б). По аналогии с медицинской симп-
томатической диагностикой, позволяющей опре-
делять состояние пациентов (например, по ин-
дексу Кетле), в отношении мелких млекопитаю-
щих более точным представляется использование
термина “синдром” (т.е. набор симптомов) как
более адекватного сути явления.

Оценки онтогенетических траекторий для не
созревающих в год рождения полевок позволили
обнаружить заметную дихотомию – “вилку” (см.
рис. 3а) между средними траекториями животных,
родившихся в фазе “пика” и отловленных в прочие
годы. Наблюдаемая картина вполне соответствует
результатам “отбора” (или его иллюзии) более мел-
ких особей во время зимовки и весны при переходе
от “пика” к “депрессии” в условиях максимального
пресса хищников, олиготрофных (но с лучшими за-
щитными условиями) местообитаний, более вы-
соких расходов энергии при поиске партнеров
при экстремально низкой плотности фазы “де-
прессии” и т.д. В итоге мы наблюдаем лишь суб-

нормальные индивидуальные траектории в ниж-
ней части “онтогенетического коридора” (см.
врезку на рис. 3а и 3б).

Таким образом, наши результаты, скорее, под-
держивают мнение ряда авторов об избыточности
привлечения специальных генетических меха-
низмов для генерации эффекта Читти [40, 41], ко-
торый вполне может быть адекватно объяснен в
рамках “нормальной” экологической физиоло-
гии. Синдром Читти можно интерпретировать
как эколого-физиологический феномен, обу-
словленный закономерной изменчивостью в ходе
популяционного цикла: плотности населения,
уровня стресса, пресса хищников, времени рож-
дения (фотопериод и материнский эффект), ка-
чества/трофности местообитаний и т.д.

Авторы выражают признательность Ю.Ф. Ма-
рину – заместителю директора Висимского запо-
ведника в 1981–2007 гг. – за любезно предостав-
ленные данные учетов мелких млекопитающих,
администрации и сотрудникам заповедника – за
многолетнюю и всестороннюю поддержку в про-
ведении полевых работ, двум анонимным рецен-
зентам – за искренний интерес к нашей работе и
полезные замечания, позволившие улучшить ру-
копись.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-

Рис. 3. Средние и индивидуальные онтогенетические траектории не созревающих в год рождения особей Cl. glareolus:
а – в координатах возраст – масса тела; б – в проекции на плоскость длина тела – лог-масса тела (только для зимовав-
ших животных); кружки – животные, отловленные в “депрессии” (рожденные в “пик”); точки – отловленные в про-
чие годы. На рис. 3б жирная линия – регрессия главных осей, MAR: y = 0.26 + 0.029x; штриховые линии – НК-регрес-
сии: кружки – y = 1.93 + 0.01x, точки – y = 2.12 + 0.01x, Δb0 = 0.2 ± 0.02; эллипсы – ранговые 95% ДИ для значений;
серые стрелки – общая медиана, черные – фаза “депрессии”.
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ных УрО РАН. В 2010–2012 гг. исследование было
поддержано РФФИ (проект № 10-04-01657).
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