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Изучали средовые предпочтения рыжей полевки на охраняемой территории Среднего Урала в отли-
чающихся биотопических условиях, сформированных в результате последствий природных ката-
строфических явлений. По значениям обилия населения оценивали “успешность” существования
вида в четырех биотопах с разной степенью нарушенности ветровально-пирогенным воздействием.
Выявлен статистически высокозначимый уровень отличий сравниваемых биотопов по шести мик-
росредовым переменным, оценивающим кормозащитные условия местообитаний животных. В це-
лом биотопическая изменчивость оказалась выше хронографической (межгодовой) изменчивости.
За многолетний период исследования рыжая полевка преобладала по численности в ненарушенном
биотопе, который в ряду исследуемых биотопов выделялся высокими значениями микросредовых
показателей, оценивающих преимущественно кормовые ресурсы местообитаний животных – по-
крытие участков кустарником и травянистой растительностью. Условия обитания в ненарушенном
природными катастрофическими факторами биотопе в наибольшей степени отвечают средовым
предпочтениям рыжей полевки.
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Знание особенностей выбора среды разными
видами позволяет понять причины распределе-
ния организмов в определенном пространстве и
времени, а также прогнозировать состояние по-
пуляций в измененных условиях, вызванных раз-
личными нарушениями [1]. Степень благополу-
чия существования вида в природной среде, его
биологический успех и приспособительную пла-
стичность отражают такие популяционные пока-
затели, как обилие и пространственная структура
[2, 3]. В связи с этим выявление средовых предпо-
чтений видов на основе изучения их популяцион-
ной динамики в отличающихся биотопических
условиях является важной экологической про-
блемой.

Видовые предпочтения проявляются на мак-
ро- и микросредовом уровнях [1, 4–7]. В выборе
условий обитания мелкими млекопитающими
решающую роль играет микросредовая структура
биотопов, поскольку жизнедеятельность многих
видов в конкретные периоды их жизненного цик-

ла протекает на участках, несоизмеримых с тер-
риторией всей популяции [8]. На выбор среды
влияет комплекс факторов, включая доступность
пищи, пригодность убежищ, наличие конкурен-
тов, риск хищничества, паразитизма и болезней
[9–19]. Средовые предпочтения грызунов в нару-
шенных природными или антропогенными воз-
действиями местообитаниях могут меняться, так
как в дестабилизированной среде реализуются ви-
довые особенности, не проявляющиеся в стабиль-
ных условиях [20]. Мозаичность среды, вызванная
последствиями природных катастрофических явле-
ний, отражается на характере использования место-
обитаний мелкими млекопитающими, что приво-
дит к пространственному перераспределению оби-
лия видов [20–27]. Выявлено, что при выраженной
мозаичности среды в короткие временные интерва-
лы важнейшим элементом адаптивной стратегии
подвижных организмов становится дифференци-
рованное использование жизненного пространства
[28]. Это имеет большой биологический смысл, по-
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скольку с одной стороны оно определяет наиболее
эффективное использование кормовых, защит-
ных, микроклиматических и других ресурсов сре-
ды, а с другой – служит основой устойчивого под-
держания необходимого уровня внутривидовых
(внутрипопуляционных) контактов между особя-
ми [29].

Рыжая полевка (Clethrionomys glareolus Schre-
ber, 1780) – представитель рода лесных полевок
(Clethrionomys, в современной систематике чаще
используют название Myodes), является фоновым
видом лесов умеренного климата. В таежной зоне
наиболее высокой численности она достигает в
ягодных ельниках и граничащих с ними выруб-
ках, обычна в пойменных лесах, повсеместно из-
бегает лесов с сомкнутым древостоем, населяя
светлые вторичные леса [30]. Предпочтительны-
ми для рыжей полевки являются местообитания с
богатыми и разнообразными кормовыми ресур-
сами (высокий урожай семян и ягод, обильная ве-
гетация трав) и благоприятными защитными
условиями, обеспечивающими зверьков широки-
ми возможностями устройства жилищ. На рас-
пределение численности вида оказывают влия-
ние такие характеристики среды, как состояние
подлеска (развитый подрост, обилие кустарни-
ков), состав древостоя, степень захламленности
участков (веточный опад, упавшие мертвые дере-
вья) [31–37].

Ранее мы показали [38], что выбор среды ры-
жей полевкой в экологически контрастных био-
топических условиях на двух охраняемых терри-
ториях Урала имеет отличительные особенности:
в биотопах нарушенной ветровалом и пожаром
территории Среднего Урала видовые предпочте-
ния связаны со стадиями посткатастрофических
восстановительных сукцессий, а в стабильных
условиях местообитаний на ненарушенной тер-
ритории Северного Урала выбор среды в большей
степени обусловлен ландшафтной структурой
биотопов.

Цель настоящего исследования – выявить сре-
довые предпочтения рыжей полевки в отличаю-
щихся по степени нарушенности природными
катастрофическими факторами биотопических
условиях. Основные решаемые задачи: 1) изучить
многолетнюю динамику обилия рыжей полевки в
биотопах с разной степенью природных наруше-
ний; 2) сравнить микросредовую структуру по се-
ми основным характеристикам, отражающим
кормозащитные условия местообитаний грызу-
нов; 3) оценить межгодовую изменчивость мик-
росредовых характеристик; 4) выявить связь оби-
лия рыжей полевки с параметрами микросреды в
отличающихся биотопических условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В исследовании использованы рыжие полев-
ки, отловленные в период 2013–2021 гг. на терри-
тории Висимского государственного природного
биосферного заповедника (Свердловская об-
ласть, Средний Урал, 57°19′–57°31′ с.ш. и 59°20′–
59°50′ в.д.). В широком спектре местообитаний
Clethrionomys glareolus на Среднем Урале отмече-
ны разнообразные биотопы, включая послелес-
ные растительные формации на вырубках и гарях,
а также целый ряд антропогенных местообитаний
[39]. Динамику численности населения рыжей
полевки и ее средовые предпочтения изучали в
отличающихся биотопических условиях, сфор-
мированных вследствие природных катастрофи-
ческих явлений: ветровала в 1995 г. и последую-
щего пожара, возникшего в 1998 г. от молнии во
время “сухой грозы”, охватившего лишь часть ис-
следуемой ветровальной территории. В 2010 г. в
заповеднике по той же причине случился второй
пожар, от которого первично пострадала не нару-
шенная предыдущим пирогенным воздействием
часть ветровальной территории, а также горевшая
ранее, которая в итоге оказалась дважды пироген-
но нарушенной ветровальной территорией.

Для исследования были отобраны четыре био-
топа с разной степенью нарушенности природ-
ными катастрофическими факторами: ветрова-
лом и двумя пожарами (биотоп I), ветровалом и од-
ним пожаром (биотоп II), частично (по периферии
участка) ветровалом и одним пожаром (биотоп III),
и местообитание, не нарушенное внешними небла-
гоприятными воздействиями (биотоп IV). До при-
родных катастрофических явлений биотопы I и II
входили в состав пихто-ельников липнякового ко-
ренного и условно-коренного, а также мелкотрав-
но-вейникового условно-коренного (с примесью
березы и осины). В настоящее время эти биотопы
являются ветровально-гаревыми лесными сооб-
ществами на разных стадиях восстановительных
сукцессий: биотоп I представляет собой послепо-
жарное вейниково-кипрейное сообщество под
разреженным древесным пологом, биотоп II −
послепожарное березово-пихтово-еловое редко-
лесье. Биотоп III входит в состав пихтово-елово-
березового большехвостоосоково-липнякового
леса, биотоп IV расположен в коренном высоко-
травно-папоротниковом пихтово-еловом лесном
сообществе. Все изучаемые биотопы имеют ланд-
шафтное сходство, расположены в привершин-
ной части невысоких гор: биотопы I–III занима-
ют пологий склон г. Липовый Сутук (495 м над ур.
м.), а биотоп IV находится на склоне г. Малый Су-
тук (560 м над ур. м.).

Состояние населения рыжей полевки оцени-
вали по уровню ее обилия (численности). Для от-
лова животных использовали стандартный метод
ловушко-линий, показатель обилия рассчитывали
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по числу отловленных особей за первые 5 сут в пере-
счете на 100 ловушко-суток (ос/100 лов.-сут). В каж-
дом биотопе в конце летнего сезона одновременно
размещали по 50 проволочных капканчиков в ли-
нии длиной 500 м, время экспозиции составляло
5 сут. Проверку осуществляли ежедневно в утрен-
ние часы. Каждая ловушка на протяжении всего
многолетнего периода наблюдений имела неизмен-
ное местоположение, была снабжена постоянным
номером, что важно для учета поимок животных
и анализа их пространственного распределения.
Общее число использованных в работе рыжих по-
левок составило 532 особи.

Вокруг каждой ловушки, расположенной в
центре квадрата со сторонами 3.33 м (площадь –
10 м2), дважды за исследуемый период (в 2013 и
2017 гг.) в августе проводили количественное
описание характеристик микросреды. Оценивали
параметры, характеризующие кормозащитные
условия обитания рыжей полевки на основе ме-
тодики, предложенной О.А. Лукьяновым и Г. Бу-
яльской [8], с незначительными изменениями.
Измеряли площадь покрытия микроучастков:
1) мхом (MC), 2) травянистой растительностью
(HC), 3) кустарником (CS), 4) основаниями ство-
лов живых деревьев (TC), 5) основаниями стволов
стоящих сухих деревьев и пней (SC), 6) стволами
лежащих деревьев (LC) и 7) подростом древесных
пород (AU) высотой не более 1 м (табл. 1).

Выбранная нами периодичность проведения
количественных описаний объясняется тем, что
подавляющее число данных характеристик мик-
росреды подвержено незначительным межгодо-
вым флуктуациям, и они отражают ее статичные
свойства [8]. При отборе микросредовых пере-
менных учитывали их “физические” свойства для
рыжей полевки. Исходя из “функциональности”
отобранных семи переменных микросреды, все
они в целом характеризуют кормозащитные усло-
вия местообитаний исследуемого вида. Отмечено,
что микросредовые переменные, оценивающие
травянистый и кустарниковый покровы, отражают
в большей степени кормовые характеристики ме-
стообитаний. Наряду с этим признаки, связанные с
покрытием участков мхом, живыми деревьями и
древесным подростом, характеризуют кормоза-
щитные свойства, но с акцентом на защитный ас-
пект, а в “чистом” виде защитные условия для
рыжей полевки обеспечивают характеристики,
оценивающие покрытие участков пнями и сухи-
ми деревьями [8].

Травянистый ярус в исследуемых нами четы-
рех биотопах в целом однотипен, в его состав вхо-
дят вейники Лангсдорфа (Calamagrostis langs-
dorffii) и тупочешуйный (Calamagrostis obtusata),
иван-чай узколистный (Chamaenerion angustifoli-
um), которые доминируют в послепожарных со-
обществах (биотопы I и II). В составе травостоя

биотопа III широко представлена осока больше-
хвостая (Carex macroura), встречаются сныть
обыкновенная (Aegopodium podagraria), а также
хвощ лесной (Equisetum sylvaticum). В травостое
ненарушенного коренного высокотравно-папо-
ротникового пихто-ельника (биотоп IV) домини-
руют папоротники, среди которых преобладает
щитовник (Dryopteris assimilis). Кустарниковый
подлесок изучаемых биотопов сформирован в ос-
новном малиной обыкновенной (Rubus idaeus) и
сахалинской (Rubus matsumuranus), а также ши-
повником иглистым (Rosa acicularis), что обеспе-
чивает благоприятные кормовые условия для ры-
жей полевки. Малина и шиповник являются до-
минирующими кустарниками в нарушенных
ветровалом и пожарами биотопах I и II; в составе
кустарниковой растительности частично нару-
шенного биотопа III и ненарушенного биотопа IV
встречается также жимолость обыкновенная
(Lonicera xylosteum).

Состояние древостоя в исследуемых биотопах
отличается: в нарушенных сообществах он суще-
ственно разрежен. Его состав представлен в ос-
новном березой пушистой (Betula pubescens) с
примесью березы повислой (Betula pendula), а так-
же липой (Tilia cordata). Древесный полог биото-
па III менее разреженный по сравнению с биото-
пами I и II – наряду с березой и липой в составе
древостоя присутствуют ель сибирская (Picea obo-
vata) и пихта сибирская (Abies sibirica). Подрост
этого биотопа представлен в основном березой
пушистой, липой, елью и пихтой. Древостой нена-
рушенного биотопа IV несомкнутый – в его составе
ель, пихта и береза пушистая, а также сосна сибир-
ская (Pinus sibirica). В первом и втором ярусах дре-
весного полога преобладает пихта сибирская.

Известно, что способности рыжей полевки к
рытью нор весьма ограничены. Предпочтитель-
ными естественными убежищами для этого вида
наряду с гнилыми, омшелыми пнями, кучами ва-
лежника и вывороченными корнями бурелома
являются пустоты под корнями старых живых де-

Таблица 1. Характеристики, используемые для анали-
за микросреды местообитаний рыжей полевки

Характеристика Условное
обозначение

Площадь участка (м2), покрытая:
1) мхом
2) травянистой растительностью
3) кустарником
4) стволами живых деревьев
5) стволами стоящих сухих деревьев и пней
6) лежащими стволами деревьев
7) подростом древесных пород, экз/м2

MC
HC
CS
TC
SC
LC
AU



ЭКОЛОГИЯ  № 1  2023

СРЕДОВЫЕ ПРЕДПОЧТЕНИЯ РЫЖЕЙ ПОЛЕВКИ 49

ревьев, а также прикорневые дупла, где зверьки
устраивают несложные жилища [31]. В послепо-
жарных лесных сообществах (биотопы I и II)
практически отсутствуют живые взрослые дере-
вья, древостой представлен преимущественно
молодыми породами, он существенно разрежен,
поэтому его защитная роль для рыжей полевки
значительно снижена. Основными укрытиями
для грызунов в нарушенных местообитаниях слу-
жат пни и лежащие на земле стволы мертвых де-
ревьев (валеж). Кора молодых деревьев может ис-
пользоваться рыжей полевкой в питании, поэто-
му древостой в исследуемых нами нарушенных
биотопах в большей степени характеризует кор-
мовые условия местообитаний вида. Площадь,
занятую живыми, а также сухими деревьями и
пнями, оценивали по диаметру ствола, измеряе-
мому у основания на расстоянии не выше 0.5 м от
земли. По вычисленным значениям рассчитыва-
ли площадь основания каждого ствола и пня в пре-
делах участка, полученные результаты суммирова-
ли для оценки общей площади. Площадь покры-
тия микроучастков стволами упавших мертвых
деревьев (валежа) рассчитывали умножением дли-
ны и ширины каждого ствола, полученные значе-
ния суммировали. В сумме проведено 400 количе-
ственных описаний.

Для изучения связи обилия рыжей полевки с
характеристиками микросреды (предикторами)
использовали множественный регрессионный
анализ со стандартизованными частными коэф-
фициентами регрессии β, показывающими, на
сколько стандартных отклонений отличается чис-
ленность вида при изменении средовых перемен-
ных на одно стандартное отклонение. Применяли
коэффициент детерминации (R2), оценивающий
долю объясненной дисперсии. Достоверность
уравнений регрессии оценивали по F-критерию.
Анализировали распределение остатков модели
множественной регрессии, проверяли предикто-
ры на “нормальность”. При отклонении их от
нормального распределения проводили процеду-
ру логарифмирования. Попарные сравнения зна-
чений обилия рыжей полевки в сравниваемых
биотопах проводили непараметрическим тестом
Манна-Уитни (Mann-Whitney), достоверность
полученных отличий оценивали по Z-критерию.

Биотопическую и хронографическую (межго-
довую) изменчивости численности вида и пере-
менных микросреды местообитаний изучали с
помощью двухфакторного дисперсионного ана-
лиза, где фиксированным фактором являлся
“биотоп”, в качестве случайного фактора исполь-
зовали “год”. В целях сокращения числа микро-
средовых переменных для характеристики срав-
ниваемых биотопов применяли факторный ана-
лиз. Учитывали значения нагрузок по первым
двум факторам – F1 и F2, суммарная доля диспер-
сии которых, вносимая в общую изменчивость

микросредовой структуры местообитаний, была
наибольшей. Все используемые в работе методы
многомерного статистического анализа выполне-
ны в программе “Statistica 6.0” (модули “Основ-
ные статистики”, “Множественная регрессия”,
“Непараметрическая статистика и распределе-
ния”, “ANOVA”, “Факторный анализ”).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Дисперсионный анализ микросредовых харак-

теристик четырех сравниваемых биотопов, про-
веденный по результатам количественных описа-
ний в 2013 и 2017 гг., выявил статистически значи-
мые отличия между всеми переменными, за
исключением одной, оценивающей площадь по-
крытия микроучастков валежом. В целом уровень
биотопической изменчивости микросреды ме-
стообитаний рыжей полевки был выше хроногра-
фической (межгодовой) (табл. 2). Согласно дан-
ным исследователей, изучавшим микросредовую
структуру ненарушенных местообитаний остров-
ной популяции рыжей полевки [8], наибольшей
вариабельностью в межгодовом масштабе отли-
чаются переменные, характеризующие травяни-
стый, моховый и кустарниковый покровы, а так-
же покрытие микроучастков пнями и валежом.
Наименее изменчива переменная, оценивающая
покрытие живыми деревьями, промежуточное
значение в этом ряду занимает характеристика,
связанная с численностью подроста [8].

При анализе межгодовой изменчивости мик-
росредовых характеристик в нарушенных биото-
пах (I–III) и ненарушенном местообитании (био-
топ IV) нами обнаружено, что наиболее вариа-
бельными оказались переменные, оценивающие
покрытие участков мхом (MC) и травянистой рас-
тительностью (HC) (табл. 3). Площадь покрытия
кустарником (CS) – признак, отражающий в
большей степени кормовые условия местообита-
ний рыжей полевки, в биотопах II–IV не имел
межгодовых отличий, статистически значимо он
различался по годам в наиболее нарушенном био-
топе I. Наименьшей изменчивостью во всех био-
топах характеризовались переменные, оцениваю-
щие кормозащитные условия микроместообита-
ний полевок: покрытие стволами живых (TC),
сухих деревьев и пнями (SC). Площадь валежа во
всех местообитаниях, за исключением биотопа III,
также оказалась наименее изменчивой характе-
ристикой. Численность подроста (AU) лишь в не-
нарушенном биотопе IV имела стабильные меж-
годовые значения (см. табл. 3).

Дисперсионный анализ изменчивости показа-
телей обилия рыжей полевки выявил высокозна-
чимый уровень биотопических и межгодовых от-
личий (см. табл. 2). В целом за весь исследуемый
период численность населения вида была выше в
ненарушенном биотопе, за исключением 2015 г.
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Таблица 2. Двухфакторный дисперсионный анализ биотопической и хронографической изменчивости микро-
средовых характеристик местообитаний рыжей полевки на территории Висимского заповедника

Обозначение 
характеристик

Источник
изменчивости df

Сумма 
квадратов

Средний 
квадрат F-критерий Уровень 

значимости, p

MC Биотоп 3 288.51 96.17 41.37 <0.01
Год 1 144.48 144.48 62.16 <0.01
Биотоп × год 3 41.62 13.87 5.97 <0.01
Внутригрупповая 392 911.17 2.32
Общая 399 1385.78

HC Биотоп 3 183.06 61.02 13.83 <0.01
Год 1 64.88 64.88 14.71 <0.01
Биотоп × год 3 225.17 75.06 17.01 <0.01
Внутригрупповая 392 1729.51 4.41
Общая 399 2202.62

CS Биотоп 3 77.46 25.82 32.30 <0.01
Год 1 0.03 0.03 0.04 ns
Биотоп × год 3 1.86 0.62 0.77 ns
Внутригрупповая 392 313.40 0.80
Общая 399 392.75

TC Биотоп 3 0.45 0.15 56.11 <0.01
Год 1 0.004 0.004 1.43 ns
Биотоп × год 3 0.007 0.002 0.93 ns
Внутригрупповая 392 1.04 0.003
Общая 399 1.50

SC Биотоп 3 0.12 0.04 17.32 <0.01
Год 1 0.0009 0.0009 0.43 ns
Биотоп × год 3 0.005 0.002 0.77 ns
Внутригрупповая 392 0.87 0.002
Общая 399 0.99

LC Биотоп 3 1.13 0.38 1.04 ns
Год 1 0.08 0.08 0.23 ns
Биотоп × год 3 3.21 1.07 2.97 <0.05
Внутригрупповая 392 141.03 0.36
Общая 399 145.45

AU Биотоп 3 763.09 254.36 8.80 <0.01
Год 1 1759.80 1759.80 60.84 <0.01
Биотоп × год 3 2002.53 667.51 23.08 <0.01
Внутригрупповая 392 11339.02 28.93
Общая 399 15864.44

Обилие Биотоп 3 31.98 10.66 21.91 <0.01
Год 6 49.32 8.22 16.90 <0.01
Биотоп × год 18 18.76 1.04 2.14 <0.01
Внутригрупповая 1372 667.54 0.49
Общая 1399 767.60
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(рис. 1). Попарное сравнение показателей обилия
по критерию Манна-Уитни выявило достовер-
ные различия между наиболее нарушенным и не-
нарушенным местообитаниями (биотопы I и IV
соответственно) за весь исследуемый период. Ис-
ключение составили 2013 и 2019 гг., отличающие-
ся низким уровнем населения рыжей полевки во
всех сравниваемых биотопах (табл. 4). Между био-
топами I, II и II, III численность вида статистически

значимо различалась лишь в 2015 г., а в 2017 г. – в
наиболее (биотоп I) и частично (биотоп III) нару-
шенных местообитаниях (см. табл. 4). Во всех
сравниваемых биотопах в 2018 и 2021 гг. числен-
ность вида характеризовалась нулевыми значени-
ями, а в биотопе III и в 2015 г. (см. рис. 1). В мно-
голетней популяционной динамике населения
рыжей полевки 2017 г. выделяется по характеру
распределения численности в отличающихся

Таблица 3. Межгодовая динамика микросредовых характеристик местообитаний рыжей полевки в биотопах (I–
IV) Висимского заповедника

Примечание.  – среднее значение микросредового параметра, SE – стандартная ошибка средней, S – стандартное откло-
нение; уровни значимости статистик от нуля: ns – p > 0.1; * – p < 0.1; ** – p < 0.05; *** – p < 0.01.

Обозначение 
характеристик

2013 г. 2017 г. Уровень 
значимости, р ± SE S  ± SE S

Биотоп I
MC 0.89 ± 0.19 1.31 0.02 ± 0.01 0.08 ***
HC 5.47 ± 0.32 2.27 6.68 ± 0.35 2.45 **
CS 0.21 ± 0.06 0.39 0.43 ± 0.07 0.51 **
TC 0.003 ± 0.001 0.01 0.007 ± 0.001 0.01 ns
SC 0.004 ± 0.002 0.02 0.01 ± 0.005 0.04 ns
LC 0.77 ± 0.09 0.65 0.75 ± 0.09 0.66 ns
AU 0.11 ± 0.03 0.24 1.28 ± 0.13 0.90 ***

Биотоп II
MC 2.52 ± 0.31 2.22 0.02 ± 0.01 0.099 ***
HC 6.49 ± 0.24 1.72 5.49 ± 0.25 1.77 ***
CS 0.66 ± 0.17 1.23 0.75 ± 0.14 0.99 ns
TC 0.004 ± 0.001 0.009 0.005 ± 0.002 0.01 ns
SC 0.007 ± 0.003 0.018 0.009 ± 0.003 0.02 ns
LC 0.78 ± 0.10 0.73 0.55 ± 0.06 0.45 ns
AU 0.16 ± 0.04 0.29 0.49 ± 0.095 0.67 ***

Биотоп III
MC 1.26 ± 0.24 1.69 0.71 ± 0.13 0.92 **
HC 5.71 ± 0.33 2.35 3.22 ± 0.27 1.92 ***
CS 0.24 ± 0.06 0.43 0.13 ± 0.04 0.26 ns
TC 0.08 ± 0.02 0.07 0.06 ± 0.006 0.04 ns
SC 0.02 ± 0.006 0.04 0.03 ± 0.006 0.05 ns
LC 0.69 ± 0.07 0.47 0.94 ± 0.09 0.67 **
AU 0.49 ± 0.05 0.38 0.67 ± 0.07 0.46 **

Биотоп IV
MC 3.29 ± 0.31 2.17 2.17 ± 0.25 1.79 ***
HC 7.15 ± 0.26 1.85 5.16 ± 0.29 2.11 ***
CS 1.33 ± 0.17 1.24 1.27 ± 0.19 1.32 ns
TC 0.081 ± 0.01 0.084 0.07 ± 0.01 0.08 ns
SC 0.05 ± 0.01 0.09 0.05 ± 0.008 0.06 ns
LC 0.66 ± 0.07 0.47 0.78 ± 0.09 0.62 ns
AU 0.47 ± 0.08 0.54 0.47 ± 0.07 0.51 ns

X X

X
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биотопических условиях: показатели расположе-
ны по возрастанию от наиболее нарушенного
(биотоп I) к ненарушенному (биотоп IV) (см. рис. 1).
Ранее нами при анализе действия средовых фак-
торов на население бурозубок в этом же районе
Висимского заповедника было показано [40], что
по значениям средней температуры и суммы
осадков весенне-летнего сезона 2017 г. характери-
зовался как относительно благоприятный. Выяв-
ленные статистически значимые отличия уровня
обилия рыжей полевки в сравниваемых место-
обитаниях в сходных макросредовых (погодных)
условиях этого года, очевидно, могут быть объяс-
нены биотопическими отличиями микросредо-
вой структуры.

Факторный анализ структуры микросреды че-
тырех биотопов показал, что наибольший вклад в
ее изменчивость вносят два первых фактора (F1 и

F2) – суммарно он составил 42.5–54.0% (табл. 5).
В биотопах I−III доля объясненной дисперсии по
этим двум выделенным факторам принадлежит
переменным, оценивающим кормозащитные
условия микроместообитаний, а в биотопе IV −
переменным, характеризующим преимуществен-
но кормовые условия.

Наибольшим микросредовым своеобразием от-
личался биотоп III, в котором доля объясненной
дисперсии переменных по двум первым факторам
превышала 50% (54.5 и 51.6% в 2013 и 2017 гг. соот-
ветственно), что отличает данное местообитание
рыжей полевки от трех других биотопов. Предпо-
ложительно особенность микросредовой обста-
новки в биотопе III, в котором число значимых
по вкладу переменных оказалось максимальным,
можно объяснить более высокой гетерогенно-
стью среды данного местообитания, частично на-

Рис. 1. Многолетнее изменение обилия рыжей полевки в биотопах (I–IV) Висимского заповедника.
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Таблица 4. Результаты попарных сравнений по тесту Манна-Уитни обилия рыжей полевки в биотопах (I–IV)
Висимского заповедника

Примечание. Уровни значимости Z-критерия от нуля: ns – p > 0.1; * – p < 0.1; ** – p < 0.05; *** – p < 0.01.

Биотоп

Год

2013 2014 2015 2016 2017 2019 2020

Z (p)

I, II –0.73 (ns) –1.48 (ns) –1.73* –0.34 (ns) –0.50 (ns) 0.66 (ns) –0.63 (ns)
I, III –0.41 (ns) –0.39 (ns) 0.34 (ns) 0.17 (ns) –2.19** –0.14 (ns) –0.28 (ns)
I, IV –0.62 (ns) –2.12** –1.58* –3.24*** –3.16*** –0.08 (ns) –2.63***
II, III 0.28 (ns) 1.13 (ns) 2.07** 0.51 (ns) –1.59 (ns) –0.82 (ns) 0.37 (ns)
II, IV 0.06 (ns) –0.65 (ns) 0.09 (ns) –2.97*** –2.46** –1.70* –2.12**
III, IV –0.20 (ns) –1.83* –1.91* –3.38*** –0.87 (ns) –0.96 (ns) –2.47**
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рушенного ветровалом и пожаром. Как было от-
мечено выше, в этом биотопе в 2017 г. уровень
обилия населения рыжей полевки характеризо-
вался наиболее высокими значениями за весь пе-
риод наблюдений, как и в биотопе IV (см. рис. 1).
Уровень изменчивости микросредовой структу-
ры наиболее нарушенного местообитания (био-
топ I) в 2013 г. (через три года после повторного
пирогенного нарушения) оказался наименьшим
(42.6%) (см. табл. 5), что, возможно, объясняется
снижением гетерогенности микросреды, наблю-
дающимся на ранних стадиях восстановительных
сукцессий в дважды пирогенно нарушенном лес-
ном сообществе. Значимым вкладом в микросре-
довую структуру биотопа I в этот период характе-
ризовались переменные, оценивающие площадь
покрытия участков травянистой растительностью
и подростом.

На более поздних стадиях постпирогенного
восстановления, в 2017 г., существенный вклад в
изменчивость структуры наиболее нарушенного
биотопа вносила переменная, характеризующая
площадь покрытия основаниями стволов живых
деревьев (см. табл. 5). Наряду с этим значимым
вкладом отличались характеристики, определяю-

щие защитные условия местообитаний рыжей
полевки: площадь покрытия валежом в биотопе II
в 2013 г. и в оба года – в биотопе III. Изменчи-
вость микросредовой структуры ненарушенного
биотопа IV в 2013 г. существенно определяла пе-
ременная, связанная с площадью кустарника, а в
2013 и 2017 гг. – с численностью подроста (см.
табл. 5). Площадь кустарниковой растительности
в биотопе IV имела более высокие значения по
сравнению с нарушенными биотопами I–III, а в
биотопе I наиболее высокими показателями чис-
ленности отличался древесный подрост (рис. 2),
что характерно для лесных сообществ с разрежен-
ным древостоем. Известно, что подрост характе-
ризует метаболизм экосистемы, он является по-
казателем благополучия леса, его нормального
состояния и жизнеспособности. Наличие подро-
ста древесных пород под пологом – главный фак-
тор непрерывного существования леса, так как
жизнестойкость растительного сообщества опре-
деляется его способностью восстанавливать чис-
ленность популяций, заменяя новыми погибшие
экземпляры. Наиболее обилен подрост в тех
участках леса, где древесный ярус разрежен [41].

Таблица 5. Факторные нагрузки переменных микросреды местообитаний рыжей полевки в биотопах (I–IV) Ви-
симского заповедника

Примечание. σ – дисперсия, ∆σ – доля объясненной дисперсии. Полужирным шрифтом выделены переменные, статисти-
чески значимые на уровне p < 0.05.

Обозначение 
характеристик Год

Биотоп

I II III IV

F1 F2 F1 F2 F1 F2 F1 F2

MC 2013 –0.043 –0.560 0.811 0.0001 0.860 0.054 –0.205 0.666
2017 –0.379 –0.243 0.239 –0.675 0.866 0.084 0.590 0.157

HC 2013 –0.711 0.198 0.077 –0.891 –0.191 –0.803 –0.655 –0.078
2017 0.879 –0.149 0.757 –0.173 –0.377 –0.765 0.077 0.699

CS 2013 0.199 –0.546 0.207 0.536 0.533 –0.493 –0.795 –0.078
2017 –0.125 0.664 0.044 –0.644 0.350 –0.493 0.175 0.647

TC 2013 0.479 0.382 –0.393 0.288 –0.383 0.225 0.456 –0.436
2017 –0.801 –0.196 –0.775 0.0785 –0.395 0.251 –0.650 0.005

SC 2013 –0.040 –0.714 0.106 0.479 0.467 0.454 –0.032 0.545
2017 0.078 0.574 0.173 0.462 0.415 0.219 0.286 –0.412

LC 2013 –0.423 0.399 0.877 0.029 0.797 0.064 0.110 0.616
2017 0.343 0.467 0.185 0.471 0.865 –0.060 0.678 –0.114

AU 2013 0.736 0.122 –0.569 0.255 –0.109 0.749 0.750 –0.381
2017 0.009 0.632 –0.683 –0.198 –0.322 0.683 –0.710 –0.469

σ 2013 1.50 1.48 1.97 1.46 2.07 1.71 1.89 1.47
2017 1.70 1.51 1.76 1.38 2.19 1.42 1.85 1.33

∆σ, % 2013 21.41 21.18 28.07 20.87 29.60 24.45 26.95 20.96
2017 24.23 21.53 25.20 19.71 31.36 20.24 26.49 19.07
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Анализ связи обилия рыжей полевки с харак-
теристиками микросреды показал, что в нару-
шенном биотопе II особи вида в наименьшей сте-
пени связаны с микросредовой структурой. Ста-
тистически значимая связь обнаружена лишь в
2019 г. с переменной, оценивающей площадь по-
крытия участков основаниями стволов живых де-
ревьев (TC) (табл. 6, 7). В наиболее нарушенном
биотопе I грызуны в 2013 г. также предпочитали
участки, покрытые живыми деревьями (TC) и ва-
лежом (LC), а в 2019 гг. обилие вида было значимо
связано с травянистым (HC) и моховым (MC) по-
крытием микроучастков. В 2016 и 2017 гг. полевки
были “привязаны” к участкам, покрытым мхом, а
в 2013 г. в биотопе III они предпочитали улучшен-
ные защитные условия среды, которые обеспечи-
вали стоящие сухие деревья и пни (SC), и микро-
местообитания с более благоприятными кормо-
выми условиями – наличием кустарниковой
растительности (CS). В 2020 г. в этом биотопе
обилие рыжей полевки было также связано с ку-
старником. Таким образом, в биотопах с разной
степенью нарушенности рыжая полевка предпо-
читала участки с улучшенными кормозащитными
условиями.

В ненарушенном местообитании численность
вида оказалась тесно связанной с переменными
микросреды, оценивающими преимущественно
кормовые условия. В 2013, 2015 и 2017 гг. полевки
предпочитали микроучастки с кустарниковой

растительностью (см. табл. 6, 7). На примере ост-
ровной популяции рыжей полевки было показа-
но [8], что выбор характеристик микросреды этим
видом отличается на разных фазах его популяци-
онной динамики. Мы также выявили тесную
связь вида с микросредовым окружением на раз-
ных фазах динамики численности, но лишь в
условиях ненарушенной среды биотопа IV. Ока-
залось, что в этом местообитании рыжая полевка
предпочитает участки с преобладанием кустарни-
ка как на фазе низкого уровня обилия населения
в 2013 и 2015 гг., так и на пике его численности в
2017 г. (см. табл. 6, 7). Как было отмечено выше,
данная микросредовая характеристика отличает-
ся низкой межгодовой изменчивостью в биотопах
II–IV (см. табл. 3). Однако только в ненарушен-
ном местообитании обнаружена связь обилия ры-
жей полевки с данным микросредовым парамет-
ром при разном уровне ее населения (см. табл. 7).
Покрытие участков мхом – характеристика сре-
ды, не являющаяся предпочтительной для рыжей
полевки, но, вероятно, в комплексе с другими мик-
росредовыми показателями определяющая благо-
приятные условия для обитания вида. Данная ха-
рактеристика отличалась высокими значениями в
ненарушенном биотопе наряду с переменной мик-
росреды, оценивающей площадь покрытия участ-
ков кустарниковой растительностью (см. рис. 2).

Рис. 2. Динамика микросредовых характеристик биотопов (I–IV) Висимского заповедника.
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты проведенного исследования поз-
воляют констатировать, что в ряду факторов, вли-
яющих на “успешность существования” рыжей

полевки в разных биотопических условиях, в
первую очередь таких, как уровень численности
населения вида и микросредовая структура его
местообитаний, последний играет важную роль.
Анализ уровня значений обилия – важной ин-
формативной характеристики, отражающей сте-
пень “экологического благополучия” вида в при-
родной среде, показал, что наиболее благоприят-
ные условия для успешного существования рыжей
полевки на исследуемой охраняемой территории
Среднего Урала складываются в ненарушенном
внешними неблагоприятными воздействиями
биотопе, где вид преобладает по численности.

В условиях биотопической неоднородности,
вызванной последствиями природных катастро-
фических явлений, обилие рыжей полевки детер-
минировано разными микросредовыми парамет-
рами. В нарушенных местообитаниях особи вида
в большей степени привязаны к участкам с улуч-
шенными защитными условиями, а в ненарушен-
ной биотопической среде наблюдается “отклик”
численности рыжей полевки на микросредовые
переменные, характеризующие кормовые усло-
вия местообитаний. Уровень значений показате-
лей, оценивающих пищевые ресурсы вида в отлича-
ющихся биотопах – покрытие участков травяни-
стой и кустарниковой растительностью, в целом
выше в ненарушенных местообитаниях, что, несо-
мненно, влияет на выбор рыжей полевкой среды
местообитаний.

Таким образом, на основе полученных резуль-
татов можно заключить, что наиболее предпочти-
тельными для рыжей полевки на территории Ви-
симского заповедника являются условия среды
ненарушенного биотопа. Этот вывод обусловлен
высоким уровнем обилия и его тесной связью при
разном уровне численности населения с микро-
средовыми параметрами, оценивающими пре-
имущественно кормовые условия местообитаний
вида.

Выявленные особенности выбора среды ры-
жей полевкой, предпочитающей условия ненару-
шенного биотопа с сохранившимся древостоем
условиям более осветленных местообитаний в
пирогенно нарушенных разреженных лесных со-
обществах, не вполне согласуются с классически-
ми литературными данными [30]. Полученные
нами результаты лишь подтверждают предполо-
жение о возможном проявлении в нестабильных
условиях среды неизвестных ранее в норме эко-
логических, в том числе пищевых и поведенче-
ских, реакций фоновых видов на изменение усло-
вий обитания [20].

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН № 122021000091-2.

Автор выражает искреннюю благодарность
старшим научным сотрудникам Висимского го-

Таблица 6. Уровни значимости отличий от нуля стандар-
тизированных коэффициентов регрессии (βMC–βAU) оби-
лия рыжей полевки на микросредовые переменные
(MC–AU) в биотопах (I–IV) Висимского заповедника

Примечание. Уровни значимости статистик от нуля: ns –
p > 0.1; * – p < 0.1; ** – p < 0.05; *** – p < 0.01.

Биотоп
Коэффициент регрессии

βMC βHC βCS βTC βSC βLC βAU

2013 г.
I ns ns ns ** ns *** ns
II ns ns ns ns ns ns ns
III ns ns ** ns *** ns ns
IV ns ns *** ns ns ns ns

2014 г.
I ns ns ns ns ns ns ns
II ns ns ns ns ns ns ns
III ns ns ns ns ns ns ns
IV ns ns ns ns ns ns ns

2015 г.
I ns ns ns ns ns ns ns
II ns ns ns ns ns ns ns
III ns ns ns ns ns ns ns
IV ** ns ** ns ns ns ns

2016 г.
I ** ns ns ns ns ns ns
II ns ns ns ns ns ns ns
III ns ns ns ns ns ns ns
IV ns ns ns ns ns ns ns

2017 г.
I *** ns ns ns ns ns **
II ns ns ns ns ns ns ns
III ns ns ns ns ns ns ns
IV ns ns ** ns ns ns ns

2019 г.
I ** *** ns ns ns ns ns
II ns ns ns *** ns ns ns
III ns ns ns ns ns ns ns
IV ns ns ns ns ns ns ns

2020 г.
I ns ns ns ns ns ns ns
II ns ns ns ns ns ns ns
III ns ns *** ns ns ns ns
IV ns ns ns ns ns ns ns



56

ЭКОЛОГИЯ  № 1  2023

ЛУКЬЯНОВА

сударственного природного биосферного запо-
ведника Р.З. Сибгатуллину и Н.В. Беляевой за по-
стоянную поддержку в работе и помощь в геобо-
танических описаниях, а также И.Ф. Вурдовой и
В.Д. Араповой за помощь в проведении полевых
исследований.

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ
1. Hodara K., Busch M. Patterns of macro and microhab-

itat use of two rodent species in relation to agricultural
practices // Ecol. Res. 2010. V. 25. № 1. P. 113–121.

2. Наумов Н.П. Структура популяций и динамика
численности наземных позвоночных млекопитаю-
щих // Зоол. журн. 1967. Т. 46. Вып. 10. С. 1470–
1486.

3. Шварц С.С. Популяционная структура вида //
Зоол. журн. 1967. Т. 46. Вып. 10. С. 1456–1469.

4. Torre I., Arrizabalaga A. Habitat preferences of the bank
vole Myodes glareolus in a Mediterranean mountain
range // Acta Theriol. 2008. V. 53. P. 241–250.

5. Андреева Т.А., Окулова Н.М. Экологические пред-
почтения лесных полевок // Экология. 2009. № 2.
С. 149–154.

6. Mohammadi S. Microhabitat selection by small mam-
mals // Advances in Biological Research. 2010. V. 4.
№ 5. P. 283–287.

7. Villanueva-Hernández A.I., Delgado-Zamora D.A.,
Heynes-Silerio S.A. et al. Habitat selection by rodents at
the transition between the Sierra Madre Occidental and
the Mexican Plateau, México // J. Mammal. 2017.
V. 98. № 1. P. 293–301.

8. Буяльска Г., Лукьянов О.А., Мешковска Д. Детерми-
нанты локального пространственного распределе-
ния численности островной популяции рыжей по-
левки // Экология. 1995. № 1. С. 35–45.

9. Rosenzweig M.L. A theory of habitat selection // Ecolo-
gy. 1981. V. 62. № 2. P. 327–335.

10. Morris D.W. Test of density-dependent habitat selection
in a patchy environment // Ecol. Monogr. 1987. V. 57.
№ 4. P. 269–281.

11. Falkenberg J.C., Clarke J.A. Microhabitat use of deer
mice: effects of interspecific interaction risks //
J. Mammal. 1998. V. 79. № 2. P. 558–568.

12. Drickamer L.C. Microhabitat preferences of two species
of deer mice Peromyscus in a northeastern United States
deciduous hard wood forest // Acta Theriol. 1990.
V. 35. P. 241–252.

13. Johannesen E., Mauritzen M. Habitat selection of grey-
sided voles and bank voles in two subalpine populations
in southern Norway // Ann. Zool. Fenn. 1999. V. 36.
P. 215–222.

14. Johannesen E., Brudevoll J., Jenstadt M. et al. Be-
havioural dominance of grey-sided voles over bank
voles in dyadic encounters // Ann. Zool. Fenn. 2002.
V. 39. P. 43–47.

15. Trebatická L., Sundell J., Tkadlec E. et al. Behavior and
resource use of two competing vole species under
shared predation risk // Oecologia. 2008. V. 157.
P. 707–715.

16. Morris G.J., Hostetler A., Oli M.K. et al. Effects of pre-
dation, fire, and supplemental feeding on populations
of two species of Peromyscus mice // J. Mammal. 2011.
V. 92. P. 934–944.

Таблица 7. Результаты множественного регрессионного анализа связи обилия рыжей полевки (зависимой пере-
менной) с микросредовыми характеристиками (предикторами) биотопов I–IV

Примечание. В таблицу включены модели, показывающие статистически значимую связь обилия рыжей полевки с микро-
средовыми переменными.

Год Уровень обилия, 
ос/100 лов.-сут Уравнение регрессии R2 F p

Биотоп I
2013 2.4 Y = –0.047 + 8.090XTC + 0.177XLC 0.463 6.43 <0.01
2016 2.8 Y = 0.114 + 1.42XMC 0.290 4.40 <0.05
2017 8.5 Y = 0.793 – 0.101XHC + 0.172XLC 0.494 7.58 <0.01
2019 3.2 Y = 0.656 + 1.928XMC – 0.069XHC 0.514 5.49 <0.05

Биотоп II
2019 2.0 Y = 0.596 + 38.93XTC 0.369 7.59 <0.01

Биотоп III
2013 5.2 Y = 0.042 + 6.632XSC + 0.448XCS 0.485 7.25 <0.01
2020 5.6 Y = 0.137 + 1.08XCS 0.522 17.97 <0.01

Биотоп IV
2013 6.4 Y = –0.021 + 0.256XCS 0.399 9.09 <0.01
2015 6.0 Y = 0.369 + 0.137XSC – 0.076XMC 0.382 4.02 <0.05
2017 26.0 Y = 0.670 + 0.290XCS 0.353 6.83 <0.05



ЭКОЛОГИЯ  № 1  2023

СРЕДОВЫЕ ПРЕДПОЧТЕНИЯ РЫЖЕЙ ПОЛЕВКИ 57

17. Letnic M., Tischler M., Gordon C. Desert small mam-
mal responses to wildfire and predation in the after-
math of a La Niná driven resource pulse // Austral.
Ecology. 2013. V. 38. P. 841–849.

18. Novillo A., Cuevas M.F., Ojeda A.A. et al. Habitat selec-
tion and coexistence in small mammals of the southern
Andean foothills (Argentina) // Mamm. Res. 2017.
V. 62. P. 219–227.

19. Magnusson M., Samelius G., Hörnfeldt B. et al. Diet shift
in bank voles induced by competition from grey-sided
voles? // Integrative Zoology. 2019. V. 14. P. 376–382.

20. Шилова С.А., Неронов В.В., Касаткин М.В. и др.
Пожары на современном этапе развития полупу-
стыни юга России: влияние на растительность и
население грызунов // Успехи совр. биол. 2007.
Т. 127. № 4. С. 372–386.

21. Кулешова Л.В. Экологические и зоогеографиче-
ские аспекты воздействия пожаров на лесных птиц
и млекопитающих // Зоол. журн. 1981. Т. 60.
Вып. 10. С. 1542–1552.

22. Dueser R.D., Porter J.H. Habitat use by insular small
mammals relative effects of competition and habitat
structure // Ecology. 1986. V. 67. № 1. P. 195–201.

23. Hengriques R.P.B., Bizerril M.X.A., Palma A.R.T.
Changes in small mammal populations after fire in a
patch of unburned cerrado in Central Brazil // Mam-
malia. 2000. V. 64. № 2. P. 173–185.

24. Истомин А.В. Влияние ветровалов на динамику со-
обществ мелких млекопитающих в естественных
лесах южной тайги // Вестн. МГУ. Лесной вестн.
2009. № 1. С. 196–201.

25. Lee E.J., Rhim S.G., Son S.H. et al. Differences in
small-mammal and stand structures between unburned
and burned pine stands subjected to two different post-
fire silvicultural management practices // Ann. Zool.
Fenn. 2012. V. 49. № 3. P. 129–138.

26. Zwolak R., Pearson D.E., Ortega Y.K. et al. Mechanisms
driving postfire abundance of a generalist mammal //
Can. J. Zool. 2012. V. 90. P. 51–60.

27. Fordyce A., Hradsky B.A., Ritchie E.G. et al. Fire affects
microhabitat selection, movement patterns, and body
condition of an Australian rodent (Rattus fuscipes) //
J. Mammal. 2016. V. 97. № 1. P. 102–111.

28. Садыков О.Ф., Большаков В.Н., Баженов А.В. Про-
странственная структура популяций лесных поле-
вок // Экология. 1984. № 4. С. 58–64.

29. Шилов И.А. Эколого-физиологические основы по-
пуляционных отношений у животных. М.: Изд-во
МГУ, 1977. 262 с.

30. Громов И.М., Ербаева М.А. Млекопитающие фауны
России и сопредельных территорий. Зайцеобраз-
ные и грызуны. СПб.: ЗИН, 1995. 522 с.

31. Европейская рыжая полевка / А.А. Аристов и др.
М.: Наука, 1981. 352 с.

32. Ивантер Э.В. Очерки популяционной экологии
мелких млекопитающих на северной периферии
ареала. М.: Тов-во научн. изд. КМК, 2018. 770 с.

33. Geuse P. Spatial microhabitat of bank voles and wood
mice in a forest in central Belgium // Acta Zool. Fenn.
1985. V. 173. P. 61–64.

34. Mazurkiewicz M. The influence of undergrowth distribu-
tion on utilization of space by bank vole populations //
Acta Theriol. 1986. V. 31. P. 55–69.

35. Mazurkiewicz M. Population dynamics and demogra-
phy of the bank vole in different tree stands // Acta
Theriol. 1991. V. 36. P. 207–227.

36. Mazurkiewicz M. Factors influencing the distribution of
the bank vole in forest habitats // Acta Theriol. 1994.
V. 39. P. 113–126.

37. Miklos P., Ziak D. Microhabitat selection by three small
mammal species in oak-elm forest // Folia Zool. 2002.
V. 51. № 4. P. 275–288.

38. Лукьянова Л.Е., Бобрецов А.В. Выбор рыжей полев-
кой (Clethrionomys glareolus Schreber, 1780) микро-
местообитаний в стабильных и дестабилизирован-
ных условиях среды // Вестн. Томского гос. ун-та.
Биология. 2014. № 4 (28). С. 88–107.

39. Большаков В.Н., Бердюгин К.И., Васильева И.А.,
Кузнецова И.А. Млекопитающие Свердловской об-
ласти: справочник-определитель. Екатеринбург,
2000. 240 с.

40. Лукьянова Л.Е., Ухова Н.Л., Ухова О.В., Городило-
ва Ю.В. Население обыкновенной бурозубки
(Sorex araneus, Eulipotyphla) и кормообеспечен-
ность ее местообитаний в экологически контраст-
ной среде // Экология. 2021. № 4. С. 298–311.

41. Чертовской В.Г. Таежное лесоводство. М.: Лесная
пром-сть, 1974. 232 с.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


