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Пастб~lщные Э КQсистемы Калмыкии в настоящее время подвержены быстро протекающим процес­
сам восстановительной динамики в связи с резким сокращением вы паса и началом нового цикла гу­
МИДизаЦJНI ПрикаСПI1ЙСКОЙ низменности . Характерная для 80-х ГОДОВ редкая If бедная пустынная 
растительность с большой долей эфемеров сменил ась к середине 90-х ГОДОВ на высокотравные про­
дуктивные растительные сообщества степ ного облика. В ЭТИХ УСЛОВИЯХ мы ожидали соответствую­
щих 11зменений в распространении и ~lислеННОСТIf грызунов. Обилие и распространение видов оце­
ни вали в различных типах местообитаНIIЙ в районе Черных земель 81980-1983 гг . If в 1993- 1997 п. 
Учеты проводили на стационарных площадках живоловок 11 ли н иях давилок. Состояние популящш 
полуденной песчанки существенно не изменилось за прошедши.й период, несмотря на З liа~lIfтел ьное 
сокращеЮlе обычно предпочитаемых открытых местообитаниЙ. Численность 1J~' область распрост­
ранения тамаР~IСКОВОЙ песчанки зна~lИтельно выросли. Вопреки ожиданиям ~lИсленность iI распро­
странение малого суслика продолжал и сокращаться . Статус общественной полевки измеllИЛСЯ не­
знаЧ ~1Тел ьно. Таким образом, быстрая восстановительная сукцессия растительности не вызвала со­
ответствующих (по темпам и fo.l3сштабу) изменени й в структуре сообщества грызунов. Расхождение 
результатов с ожидаемыми указывает на некоторую "инертность" популяций в реакции на измене­

ния среды во времени и ~I X относительно независимое от изменен ия внешних условий развитие. кз­
нал изирова нное их состоянием в прошлом. Т.е. "историей поселений". 

Важным фактором, вызывающим деградацию 
пастбищных экосистем, считают изменение есте­
ственной нагрузки н а пастбища (ка к в большую, 
так и в меньшую стороны), а также отказ от тра­
диционных способов землепользования (Тоире! , 
1975; Savoгy, 1988). На фоне многочисленных ис­
следований процессов опустынивания , вызван­
ных перевыпасом (Dгegne, 1970; Куракова, Мила­
нова, 1973; Cloudsley· TllOmpson, 1978; Недялков, 
1983; Клаудсл и-Томпсон , 1990; Уоррен, 1990; Ау· 
оиЬ, 1998 и мн. др . ) , встречается мало работ, по­
священных изучению процессов восстановления 

нарушенных пастбищных экосистем при сниже­
нии антропогенных нагрузок. Такие работы в ос· 
новном представляют собой экспериментальные 
исследования восстановительной сукцессии или 

программы по рациональному землепользова­

нию на весьма ограничен.ных территориях по за­

ранее разработанному пла ну снижения нагрузок 
(см., например, Savoгy , 1988). 

Редкий при мер естественной восстановитель­
ной ди намики растительного покрова пастбищ в 
результате резкого и широкомасштабного сокра­
щения выпаса представляют собой в настоящее 
время полупустыни на юге России. в Калмыкии 
(Виноградов , Кулик , 1996; Неронов, 1997а). 
Структуру растительности и почв считают важ­
ным фактором , определяющим состав сообществ 
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пустынных грызунов, их численность и распреде· 

лен ие в пространстве в соответствии с видоспеци­

фическими экологическими потребностями (Sai­
toh, 1991; Rana е/ a/., 1992; Rozenzweig, 1992; 
Rogovin, Shenbгo!, 1995; Шилова, 1995; Роговин, 
1996). Таким образом, в связи с восстановитель­
ной динамикой растительных сообществ паст­
бищных ЭКQсистем Калмыкии мы ожидали соот­
ветствующих изменений в видовом составе насе­
ления грызунов, распространении и численности 

отдельных видов. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Исследования проводились в 1980--1983 гг. и в 
1993-1997 гг. и охватывали промежуток времени 
в 17 лет с четырех- и пятилетним периодами регу­
лярных наблюдений. В работе использованы да н· 
ные, полученные осенью (сентябрь-октябрь), 
когда период размножения заканчивался. 

Район работ. Черные земли расположены на 
юго-востоке Калмыкии и представляют собой 
суббореальную полупустыню с широким распро· 
стра нением гемипсаммофитной и псаммофитной 
растительности (Бананова и др ., 1988) и , наряду с 
прилежащими районами Дагестана , являются 
уникальным аридным компл ексом в России. 
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Таблица 1. Учеты ~lI1сленности грызунов на площадках и ЛIfШIЯХ (особей на I га/особей на 100 ЛОВУШКО·СУТОК) 

Участок 

Год 
1 2 3 4 5 6 7 

Е ~ '" '" ii ...; ii 
~ '-'! '" ~ ;:; 

~ 
о; '" ~ 

ii ...; о; '" ~ ~ ...; ...; '" ~ 
::;j ~ ~ ~ ::;j ~ ::;j ~ ~ (; ::;j ::;j ~ ::;j ::;j ::;j ~ (; ~ ::;j ~ ~ (; 

1980 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

1981 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 50/ 3/ 1/ 33/ 0/ 
1982 /1.5 n /1 /2 /16 /2 / 12 /0 /0 /2 /О /2 /10 /О /0 /0 /18 /0 /О /0 /0 69/ 0/ 0/ 6/ 0/ 
1983 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - 53/ 1/ 1/ 59/ 3/ 
1993 - - - - - - - - - - - 2/ 5/ 0.2/ 0/ /О - - - - - 17/ 1/ 5/ 0/ 0/ 
1994 - - - - - - /4.5 /0.5 /О /0/1 / 12 /9 /О /0 /0 30/ 1 О 33/30 0/0 2/2 /О 14/ 1/ 0/ 0/ 0/ 
1995 - - - - - - /4.5 /О /О /0/0 / 12 /9.5 /О /1 /0 40/ 13/ 2/ 0/ /О - - - - -

1996 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -
1997 - - - - - - /2 /О 0/0 /29 / / 14 /11 /26 /5 /4 33/ 33/ 69/ 13/ 1/ 7/ 2/ 26/ 23/ 0/ 

8 9 10 11 12 13 

~ о; 
.., ~ ;:; .; 

~ 
.; ::1 .. ~ .; ;:; ...; .; '" ~ ~ .; .., 

::;j ::;j " (; ::;j ::;j ::;j ::;j ::;j ~ ::;j ::;j ::;j ::;j ::;j ::;j " (; ::;j ::;j ~ ~ ~ 

1980 69/ 0/ 0/ 0/ 0/ - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

1981 60/ 0/ 0/ 6/ 0/ - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

1982 - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

1983 43/ 2/ 0/ 9/ 0/ - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

1993 39/ 0/ 6/ 3/ 5/ - - - - - - - - - - - - - - - - - - -

1994 35/ 1/ 0/ 0/ 0/ /4 /10 /О n /21 /О /О /О /6 /О / 10 /30 /О /2 /О - - - -

1995 47/ 0/ 0/ 1/ 0/ /4 /6 /О /6 / 16 /0 /О /О /О /О / 15 /29 /О /3 /3 14/6 40/16 О/О 1/0 
1996 - - - - - - - - - - - - - - - / 12 /50 /О /2 /О 29/ 40/ 2/ 0/ 
1997 26*/ 1*/ 94*/ 0*/ 0*/ / 14 n /14 /О /47 /2 /4 /2 /9 /87 /5 /46 /5 /1 /0 14/ 72/ 31/ 3/ 

ЛРИМС'IЗНIfС. 1- ПОn ЫННО-СОЛЯ t' КОВЫС сообщества на суглюшстых r1Q48aX; 2 - заброшенная кошара на суглинисто" РЗВНlIН С: 
3 - ПОЛЫНllо-злаковыс сообщества с эфемерами на cyrlcc'laHbIX rlО 'Ш3Х; 4 - массив мелкобугр~tстых песков с IlсаммофJtтами ; 
5 - заросл и Т3МЗРltСКЗ 110 ГРЯДОВЫМ пескам ; 6 - забрОWС I-!ная кошара посреД II супес\IЗНОЙ раВНlfIIЫ ; 7 - заброшенная кошара 
на СУГЛ IfIIllСТЫХ почвах; 8 - прюtошарllЫЙ участок на граНllце супесей It суглинков: 9 - посадки кандыма по пескам ; 10 - ве й­
виковые сообщества по бугристым пескам; 11 - пол ынннк 110 краю такыра: 12 - песчанополынно-раЗllотра"ныс сообщества 
в MacclIBe песков ; 13 - псаммофИТНО-З;lзковые сообщества по бугристым пескам , 

М.т , - М, mеl'idiшlltS, M .t.- М. tШ1lш';sсiIlIiS, M .s. - Miaoflls socialis. Mus- Mus muscul"s т . , С,.,m, - О', migl'o101';US, M .I', - Micl'OlU,'o; 
rossiaemer id,. о"а I is 
... - даllНые за весн у, 

Обследуемая территория (окрестности пос. 
Черноземельский , ныне Ачинеры) занимала пло­
щадь около 30 км2 И располагал ась вдали от ирри­
гаЦИОННblХ систем и naXOTHblX земель, окаЗblваю­
щих дополнительное и специфическое воздейст­
вие на население и распространение грызунов в 

Калмыкии (Попов и др. , 1995). Антропогенное 
влияние в районе работ, таким образом, ограни­
чивалось в основном выпасом. В 80-е годы обсле­
дуемые нами участки подвергались интенсивному 

выпасу, в 90-х годах выпас практически полно­
стью прекратился. 

Ключевые участки. Данные о населении гры­
зунов собирали на площадках и линиях, располо­
женных в разнообразных биотопах. Высокая ге-

терогенность растительности не l)озволяла еже­

годно охватывать весь спектр местообитаний, 
поэтому регулярные обследования проводили на 
ограниченном числе участков. Для анализа вы ­
брано соответственно 8 и 10 участков (табл. 1) из 
числа обследованных в 80-е и 90-е годы, охваты­
вающих СХОДНblЙ спектр местообитаний на песча­
HblX, супесчаНblХ и СУГЛИНИСТblХ почвах, Пять из 
них (далее "постоянные участки") были обследо­
ваны в оба периода. 

Методы учетов. Для учетов грызунов ис­
пользовали ОТЛОВbI в давилки Гера , а также в 
универсальные живоловки (Щипа нов, 1987). Да­
вилки с приманкой из хлеба с раститеЛЬНblМ мас­
лом выставляли на два-три дня в линии по 50 
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Таблица 2. Объем использованного материала ке за две недели. О степени распространения БИ ­

М.т. M.t. Mus M.s. M.r. СГ.m. Всего 
Метод учета 

80-е ГОДЫ 

Давилки 48 6 3 О О О 57 
Живоловки 265 6 11 3 2 О 3 389 
Всего 313 12 116 2 О 3 446 

1993-1996 ГГ. 

Давилк и 82 102 5 3 О 1 193 
ЖИВОЛОВКИ 279 134 10 16 О 5 444 
Всего 36 1 236 15 19 О 6 637 

1997 Г. 

Давил ки 46 111 10 192 6 О 365 
ЖИВОЛОВКИ 80 107 39 220 О 1 - 447 
Всего 126 218 49 412 6 1 812 
Итого 800 466 180 433 6 10 1895 

ш:гук. Живоловки с приманкой из семян подсол­
нечника расставлял и в узлах квадратов 10 х 1 О м 
на гектарных площадках и открывали на 2- 2.5 '1 

на протяжении двух недел ь в периоды вечерней 

аКТИ1JНОСТИ грызунов. Пойманных зверьков ме­
тили ампутацией первой фаланги пальцев, опре­
деляли вид, пол и возраст. Кроме того, мы ис­
пользовали в работе результаты учетов нор сус­
лика на маршрутах (учетная полоса 5 м), а также 
некоторые литературные, в том числе и собст­

венные, ранее опубликованные данные . 

Модельные виды. Население грызунов Чер­
ных земель составляют виды степного и пустын­

ного фаунистических комплексов (Тупикова, 
1995). Методы учетов, используемые нами, огра­
ничивали список семью видами грызунов : полу­

денной (Meгiones тегidiаnиs) и тамарисковой 
(М. tаmагisс;nиs) песчанками, общественной (Mi­
сгоtиs socialis) и восточнсевропейской (М. rossiae­
meridionalis, определен Ю.В. Ковальской) полев­
ками, домовой мышью (Ми> mllsculus m. l ), серым 
хомячком (Cricetulus migmtогiиs) и малым сусли­
ком (Sрегторl,i/иs pygmaeus). 
Исследуемые nоказатели. Для характеристи­

ки видового состава населения грызунов исполь­

зовали показатель отно~ительной ч исленности 

видов - долю (в про центах) особей каждого вида 
в уловах на линиях давилок или на площадках ме­

'.енья. Численность популяций оценивали через 
попадаем ость в давилки на линиях (ос./! 00 ловуш­
ко-суток) , а также как показатель локальной аб­
солютной плотности по данным учетов живолав­
ками на площадках (ос./га). В последнем случае 
учитывали всех зверьков , пойманных на площад-

1 По данным генетического анализа Черные земли населяет 
номинальный ВИД домовой МЫШII Mus musculus L. (Фрис. 
маи , Краснов , 1986) 

дОВ судили по доле заселенных каждым видом 

ключевых участков в ОСНОВНЫХ местообитаниях. 

Обработка дшmых. Методы учетов н а посто­
янных участках менялись в разные годы. Иногда 
(участок 6 в 1994 г. и участок 13 в 1995 Г ., табл. 1) 
одновременно использовали оба метода в одном 
местообитании. Сопоставление данных не выяви­
ло различий в относительной численности ВИДОВ 
в зависимости ОТ использrемого метода учета 

(х2 = 4.48 df= 2р = 0.1013 и Х = 0.42 df= 2р = 0.8 \Об 
для двух участков, соответственно). Поэтому для 
анализа многолетней динамики ВИДОВОГО состава 
на nосmОЯНI-lЫХ участках ИСПQЛI>зовал и данные, 

полученные обоими методами, которые для каж­
дого участка отдельно объединяли по периодам 
наблюдений. Для анализа видового состава и чис­
ленности грызунов в целом на всей территории 
использовали только данные учетов в давилки , 

поскольку они охватывали более широкий 
спектр местообитаний по сравнению с площадка­
ми живоловок (табл. 1,2). Данные объединяли по 
всем ЛИНИЯМ за каждый ГОД или за несколько лет 
наблюдений (за период). Данные регулярных уче­
тов в давилки на участках 4, 5, 9, 10, 1I и 12 легли 
в основу анализа современной динамики населе­
ния. 

Для статистической обработки использовали 
непараметрические методы анализа изменчивос­

ти , поскольку характер данных не отвечал требо­

ванию о нормалыlмM распределении. Для оценки 
влияния фактора времени на ЧИС!lенность видов 
использовали неllараметрический ранговый ана­
л из изменчивости Краскал-Уоллиса (Кruskal­
Walli s ANOV А) и тест Мэнн-Уитни, в которых 
группирующими переменными служили годы или 

периоды исследований. 

Объем данных. Общий объем выборок зверь­
ков по учетам на линиях давилок и на площадках 

ЖJ1ВОЛОВОК при водится в табл. 2, а результаты 
всех использованных учетов в табл. 1. Данные о 
выборках для KOIiKpeTHbIx вариантов анализа 
при водятся в соответствующих таблицах. 

РЕЗУЛЬТАТЫ 

Дина.мика экосuсmем Калмыкии 
за исследуемый период 

К середине 80-х годов процесс деградации эко­
систем Калмыкии достиг апогея (Виноградов , 
1993; 30НН , 1995; Трофимов, 1995; Виноградов, 
Кулик , 1996 и т .д . ). Пастбищные нагрузки превы­
сили допустимые нормы в 3 раза, а процессы опу­
стынивания охватили 83% площади республики . 
Калмыкия вследствие антропогенного опустыни­
вания и нарушения других норм ведения хозяйст­

ва признается Нзоной экологического бедствия", 
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а также первой и единственной антропогенной 
пустыней в Европе (Зонн , 1995). 
С конца 80-х ГОДОВ началось значительное по­

всеместное сокращение численности мелкого ро­

гатого скота. По данным опросов местного насе­
ления в районе наших работ численность овец за 
последние годы сократилась более чем в 30 раз. 
Если в 1980 г. поголовье овец (без учета частного 
скота) в двух соседних с районом работ совхозах 
составляло около 120 тыс. голов , ТО К 1995 г. оно 
сократилось до 20 тыс. , а к 1997 г. - до 2-4 тыс. го­
лов. Процесс опустынивания прекратился, и на­
чался быстрый процесс восстановления расти­
тельности. С 1987 по 1993 г. площади развевае­
мых песков на Черных землях сократились с 60 до 
20% (Попов" др., 1995; Виноградов, Кулик, 1996). 
Одновременно началось постеленное увеличение 
суммы осадков, связанное с началом НОВОГО ЦИК­

ла "умидизации При каспийской низменности (Ви­
ноградов, 1993). 

В 80-е годы собственно район наших работ 
представлял собой сильносбитые пастбища, пред­
ставленные угнетенными белополынными, эфе­
мерово-белополынными и copho-однолетниковы ­

ми ассоциациями (Бананова и др . , 1988), а также 
массивами незакрепленных песков , занимавшими 

15% площади (Попов и др., 1989). В 90-е годы об­
щий облик растител ьности коренным образом из­
менился (Неронов , 1997а,б) . В результате резкого 
сокращения выпаса доминировавшие ранее на су­

песчаных почвах сообщества эфемеров практиче­
СКИ повсеместно сменились на дерновинно-злако­

вые. Первоначальное постепенное внедрение ко­

вылей в восстанавливающиеся сообщества 
приняло массовый характер буквально в послед­
ние один-два года (Мяло, Левит, 1996; Неронов, 
1 997б). Особенно ярко процесс восстановления 
растительности проявился на массивах песков, ко­

торые к настоящему времени полностью закрепи­

lIИСЬ. В меньшей степени изменения коснулись со­
обществ на суглинистых почвах, где состав доми­
нантов остался прежним, но сорные однолетники 

утратили свои позиции. В целом же пастбища на 
территории исследований перешли из категории 
сильносбитах в средне- и слабосбитые. Обычным 
явлением стали пожары, столь характерные для 

степных биоценозов, а также сенокошение. Таким 
образом, к настоящему времени здесь сложилась 

мозаика растительных сообществ, подверженных 
быстро протекающим демутационным процессам , 
включающим "остепнение" значительных терри­
торffЙ (Неронов и др., 1997; Неронов, 1997б). 

Распространение . численность и nоложенu_е в 
сообl.l{естве отдельных видов 

Малый суслик. До 60-х годов малый суслик за­
нимал доминирующее положение в биоценозах 

Черных земель. Поселения носили сплошной ха-

рактер, фоновая численность достигала 20-
300с./га (Попов и др.,. 1995). К началу 80-х годов 
численность суслика на Черных землях сильно 
сократил ась и составляла в среднем лишь 5 зверь­
ков на 1 га. В этот период в районе наших работ 
суслик образовал очаговые поселения лишь . на 
сохранившихея участках полынно-злаковой по­
лупустыни с умеренным выпасом, где числен­

ность после выхода молодых колебалась в преде­
лах 10-40 ос./га (Шилов, 1983; Шилова , 1995). При 
обследовании площадок в тех же поселениях в 
1993- 1997 гг. нам не удалось обнаружить ни од­
ной особи и ни одной жилой сусликовины. На 9 км 
маршрутных учетов (три учета по 3 км) В 1980 г. 
была обнаружена 71 жилая сусликовина , тогда 
как в 1995 г. на тех же маршрутах - лишь три. 

Полуденная песчанка . В 80-е годы полуденные 
песчанки населяли все 8 участков и занимали до­
минирующее по численности положение практи­

чески повсеместно (на 7 из них , табл. 1, см. также 
рис. 1), составляя в населении всей территории 
долю в 84% (табл. 2, у',еты давилками). Приуро­
ченные в основном к пескам различной степени 

закрепленности , их поселения носили очаговый 

характер (Попов и др., 1989) с высокой и стабиль­
ной по годам локальной плотностью на отдель­
ных участках . 

В 1993- 1996 гг . полуденная песчанка по-преж­
нему была распространена повсеместно (во всех 1 О 
обследованных местообитаниях), но доминирова­
ла уже далеко не везде (в 5 из 10), ее доля в улове 
по всей территории сократилась до 42% (табл. 2). 
Тем не менее, на постоянных участках ее статус 
доминирующего вида и 'lИсленность практически 

не изменились (рис. 1, табл . 1). Также не измени­
лась и общая численность по всей территории 
(рис. 2, различия по периодам недостоверны: 
Кruskal-Wa11is ANO\' А Н(dj = 1, N = 18) = 0.4975 
р = 0.4806). 

В 1997 г . состояние ее популяции осталось 
прежним. Анализ динамики численности на про­
тяжении всего периода 90-х годов не выявил до­
стоверн,?й изменчивости по годам (Kruska1-Wal1is 
ANOV А Н(dj = 2, N = 18) = 0.0618 р = 0.9696). Од­
нако по относительной численноСТи полуденная 
песчанка теперь занимала лишь третье место, и 

ее доля в населении грызунов по всей территории 
сократил ась до 13% (табл. 2). 

Тамарисковая neCttaHxa. На протяжении всех 
',етырех лет работы в 80-е годы мы пытались об­
наружить стабильные поселения тамарисковых 
песчанок , однако лишь на одном участке (N, 5) ее 
численность была ДOCTaTO'lНO высокой (рис. 1, 
табл. 1). Еще на двух постоянных площадках бы­
ли отмечены единичные особи. В целом числен­
ность тамарисковой песчанки на всей территории 
была чрезвычайно низкой (рис . 2), и ее доля в на­
селении составляла лишь 11 % (табл . 2). 
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% Участок 4 Участок 5 
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Рис. 1. Соотношение ВИДОВ в населении грызунов в разные периоды на постоянных участках. 1 - 80-е годы ; П - 1993-
96 ГГ.; Ш - 1997 Г .; 1 - М.mегidiШIllS; 2 - M.tamarisci1lus, 3 - MIIS musculus, 4 - Мiсгotus socialis , 5 - Сгiсеru{us migгшm";us . 

в 1993- 1996 гг. тамарисковая песчанка заселя­
ла 9 из \о участков, причем в 5 из них она доминиро­
вала. Ее доля в улове увеличилась до 53% (табл. 2), а 
численность на всей территории значительно воз­
росла (рис . 2, отличия от 80-х гг. почти досто­
верны: Kгuskal-Wallis ЛNОУА H(dj= 1, N= 18) = 
3.] 898 р = 0.074]). в некоторых местообитаниях ее 
численность стала высокой и стабильной. Она по­
явилась на постоянных участках наблюдений , где 
ранее не отмечалась (рис. ]), и ее доля в составе на­
селения здесь также выросла, хотя и не СТОЛЬ зна­

чительно, как по всей территории. 

В ] 997 г. численность популяции тамариско­
вых песчанок еще больше увеличилась, однако 
достоверной изменчивости по годам в 90-е годы 
не обнаружено (Kгuskal-Walli s ANOVA Н(dj = 2, 
N = 18) = 0.3343 р = 0.8460) . 

Общественная полевка . В 80-е годы общест­
венная полевка практически не была представле­
на в населении грызунов (рис. 1, табл. 1- 2) - еди­
ничные особи были отмечены всего лишь на двух 
участках из восьми . 

в 1993- 1996 гг. полевки отмечены в неболь­

ших количествах на 5 из ] О ключевых участках , в 

ТОМ числе и там, где они ранее не встречались 

(табл. ]). Кроме того , были обнаружены стабиль­

ные очаговые поселения вне пределов наших 

ключевых участков, где плотность не превышала 

8 ос./га (Касаткин и др., ] 999). В целом на всей 
территории численность общественной полевки 

и ее доля в сообществе оставались низкими 

(табл. 2, рис. 2). 

в ] 997 г. 'lИсленность общественной полевки 

резко возросла (рис. 2, изменения по годам в 90-е 
годы достоверны: Kгuskal-Wallis ANOVA Н(dj= 2, 
N = 18) = 16.]288 р = 0.0003); она распространи­
лась повсеместно (по всем \о участкам) , заняла 

доминирующее положение в большинстве место­

обитаний (В 6 из 1 О), а ее доля в составе населения 

на всей территории составила 53% (больше всех , 

табл. 2). На одной из площадок плотность населе­
ния общественной полевки достигала 300 ос./га 
(Касаткин, Роговин, личное сообщение). 
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домовая МЫШЬ. Домовая мышь в районе Чер­
ных земель круглогодично живет в тростниковых 

зарослях по берегам озер, в домах и о скирдах 
(Хохлова,1986; Щипанов, 1985). В открытых ста­
циях численность мышей в 80-е годы была повсе­
местно низкой (Хохлова, 1986; Шилова, 1995). По 
нашим данным в 80-е годы она периодически на­
бл юдалась на 4 из 8 участков, в 90-е годы - на 7 из 
1 О (табл . 1), а ее доля в населении по всей терри­
тории в разные периоды колебалась незначи­
тельно и составляла 3- 5% (табл. 2). Однако при 
этом, численность мышей существенно различа­
лась в разных местоо6итаниях и изменялась на 
порядок в пределах одного участка в разные годы 

(рис. 1) так , что иногда они занимали место среди 
доминирующих видов. Характер этих данных не 
позволяет достоверно сопоставить состояние по­

пуляции этого вида в разные периоды . Опреде­
ленно можно сказать лишь ТО, что принципиаль­

ных изменений в статусе этого вида за прошед­
ший период времени не произошло и состояние 
популяции о открытых стациях по-прежнему не­

устойчиво. 

Прочие виды. Степная мышовка до 1960 г. 
встречалась на Черных землях крайне редко, а к 
1980 г. исчезла совсем (Попов и др.,1995). В этот 
период мы также ни разу не встречали ее непо­

средственно в районе наших работ. В 1995- 1997 гг. 
МЫШQВКИ стали ловиться в ЖИВОЛОВКИ на участ­

ках ковылей и в полыно-злаковойй степи , хотя 
были редки: всего за этот период поймано пять 
особей на двух участках. В 1997 г. впервые на двух 
участках (участки 5 и 1 О) появилась восточноев­
ропейская полевка, ранее здесь нами не отмечен­
ная (табл. 1, 2). Численность и распространение 
серого хомячка за прошедшие годы существенно 

не изменились - он то появлялся в небольших ко­
личествах в разные ГОДЫ на разных участках , то 

полностью исчезал (табл. 1,2). 

Динамика сообществ 

В 1993- 1996 гг. состав сообщества на всей тер­
ритории изменился несущественно и включал те 

же виды, что и в 80-е годы. Однако разнообразие 
видов на локальных участках увеличилось: среди 

них стали преобладать участки, заселенные 3-4 ви­
дами, тогда как в 80-е годы на большинстве уча­
стков совмесТно обитали два вида (рис . 3, разли­
чия в доле участков с числом видов более двух 
за период - 3 из 8 и 7 из 1 О соответственно - близ­
ки к достоверным: х2 - тест: р = 0.0904). Очевид­
но , что увеличение разнообразия видов определя­
ется распространением тамарисковой песчанки и 

общественной полевки. Общая численность гры­
зунов (без учета суслика) осталась примерно на 
том же уровне (различия по периодам недостовер­
ны : Kruskal-Wallis ЛNОУА H(dj= 1, N= 18) =0.5631 
р = 0.4530). 
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Рис. З. РаспредслеНlIС ключевых участков в зависи ­
мости от числа совместно обитающих видов. 

Сопоставление соотношения видов на посто­
янных участках показывает, что состав изменил ­

ся лишь на трех из них , прилежащих к заброшен ­

ным кошарам, тогда как на остальных Двух , в ес-
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Таблица 3. Разл ичия в соотношении видов (М. т.) M.f. , 
MIiS, M.s., Сг.m.) в населении на ПОСТОЯ ННЫХ площадках 
в разные периоды 

Сравниuаемые периоды 

~ 80-е "OAbI!l993- , 80-е ГOAbI/ 1 993-
о 1996 гг. «(1{= 4) 1996 гг./l997 г. (df= 8) t; 
'" ::, х' р х' р 

4 3.3 1 0.5070 61. 15 * <0.0001 

5 2.03 0.7305 86.96 * <0.000 1 

6 11.18 * 0.0247 105.56 * <0.000 1 

7 40.74 * < 0.0001 155.05 * < 0.0001 

8 17.78 * 0.00 14 255. 11 * <0.000 1 

ПРlIме'lаНlfС . ЗвеЗДО 'lкаш, отмечены постовер '~ыс различия 
по периодам. 

тественных биотопах, достоверных изменений не 
произошло (рис. 1, табл. 3). 

В 1997 г. произошли более существенные из­

менения , связанные , прежде всего , с изменением 
статуса общественной полевки , доминирующей 
практически повсеместно , и появлением в соста­

ве сообщества восточноевропейской полевки. 
Изменения коснулись всех местообитаиий, а об­
щая численность резко возросла (Kruskal-Walli s 
ANOVA H(dj= 2,N= 18) = 9 .0292р =0.0110). Доля 
участков, заселенных более чем двумя видами 
(8 из 1 О), достоверно увеличил ась по сравнению с 
80-ми годами (х' - тест: р = 0.0409). 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Дина.м.uка популяций 

Распространение и численность малого сусл и­
ка на юге ареала исторически связаны с сельско­

хозяйственной деятельностью (Миронов и др., 
J 952) . Ка к указывает А.н. Формозов (198 1), раз­
питие овцеводства прямо способствовало проДви­
жеfiию его ареала с севера на юг в Предкавказье 
и Ставропольском крае, часть которого в нынеш­
нее время занимает территория Калмыкии. Ин­
тенсивный выпас и даже перевыпас способство­
вали росту численности сусликов, предпочитаю­

щих разреженный травяной покров с хорошими 
условиями видимости на сбитых пастбищах . На­
оборот, развитие густой и высокой растительнос­
ти (В частности "СОМКНУТОГО типчаКОВQ-КОВЫЛЬ­
ного покрова") в результате прекращения выпаса 
ил и снижения нагрузки приводили к выселению 

сусликов из большинства ра нее занятых им мест 
или Сi-Пlжению численности . 

Однако катастрофические нагрузк и на паст­
бища в сочетании с распашкой земель в 70-80-е 
ГОДЫ в Калмыкии оказались в еще большей сте­
пени губительны для популяции сусликов, чис-

ленность которых резко сократил ась (Варшав­
ский и др. , 1986; Попов и др., 1995). На этом фоне 
можно было ожидать, что сокращение пастбищ­
ной нагрузки и зарастание песков приведет к рос­
ту численности. Тем н е менее , наши данные нака­
зывают, что после практически ПОЛНОГО прекра­

щения выпаса численность суслика не стала 

восстанавливаться, а продолжала сокращаться. 

Иначе говоря, ход динамики LIИсленности суслика 

не изменился при смене направления в п роцессе 

дигрессии-демутации пастбищ. Очевидно, что 
быстрое развитие густой и высокой растител ьно­
сти , в частности обширных массивов дерновин­
ных злаков и , прежде всего, ковылей, заменив­
ших в результате "'а нтропогенного остепнения" 
мсхоцные злаково-белополынных сообщества 

(Неронов, 1997б), при сохранении нынешней си­
туации будет в значительной мере · сдерживать 
подъем численности и распространение суслика. 

РаСПРО~1'ра нение и неуклонное нарастание 
численности популяции полуденных песчанок, 

начавшееся в 60-х годах в Калмыкии и , в частно­
сти в районе Черных земель, неразрывно связы­
вают с процессами опустынивания (Варшавский и 
др., 1986; Попов и др., 1995). Деградация местных 
пастбищ сопровождал ась значительным увеличе­
нием доли эфемерных злаков в сообществах 
(Трофимов, 1995). Для полуденной песчанки , ти­
пичного семенояда и псаммофила , отдающего яв­
ное предпочтен.ие полузакрепленным пескам 

(Ралль, 1940; Павлинов и др.. 1990; Матросов , 
1992), па~-тбищная дигрессия создавала благопри­
ятные условия для роста численности и рассел е­

ния. 

В условиях быстро протекающей демутацион­
ной сукце.сси-и значител ьно снижается семенная 

продуктивность эфемероидов ( Ракова, 1985). На­

ряду с этим , развитие густого 11 высокого траво­

стоя, сокращение площади полузакрепленных 

участков с псаммофитами должны были бы I1РИ ­
вести к сокращению числа занятых местообита­
ний и общей численности популяции. По крайней 
мере, анализ распределения полуденных песча­

нок в пространственном градиенте условий пока­
зывает, ч'Го эти факторы существенно OI-раничи­
вают распространение и численность вида (Мат­
росов , 1992). Наши данные говорят о том, что 
аналогичные изменения условий во времени не 
оказали столь сильного эффекта и привели лишь 
к незначительному перераспределению и сокра­

щению численности полуденных песчанок (В ос­
НОВНОМ в прикошарных биотопах , см . также Иса­
ев, Шилова, 2000). Более того, в пределах отдель­

ных поселений (за единственным исключением) 
численность осталась на прежнем уровне, так что 

ее изменчивость в пространстве на временных 

срезах оказалась выражена в большей степени , 
чем изменчивость -во времени в пределах одного 

местообитания. Все это указывает на относи-
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тельно независимую и стабильную многолетнюю 

динамику локальной популяции полуденных пес­
чанок при направленно меняющихся условиях в 

ходе демутационной сукцессии . В этой связи про­
ГНОЗ состояния локальной популяции в опреде­
ленной степени сделать трудно. Тем не менее, по 
мере развития сукцессии можно ожидать сокра­

щения численности (ВОЗМОЖНО. с задержкой по 
времени) и формирования очаговых поселений . 

Тамарисковая песчанка ОТНОСИТСЯ к числу на и­
более зеленоядных мезофильных представите­
лей семейства (Ралль, 1941; Мокроусов, 1978; 
Павлинов и др. , 1990). Достаточно строгие требо­
вания к качеству корма и специфика физиологии 
потребления (Хашева, 1993; Абатуров, Хашева, 
1995) определяют высокую избирател ьность в 
отношении кормовых объектов (М,,·омедов, Ах­
тае в, 1993; Попов, Чабовский, 1998). Она опреде­
ленно предпочитает участки закрепленных пес­

ков с густой сочной высокотравной, а также кус­
тарниковой растительностью (Ралль, 1941 ; 
Матросов, 1992; Неронов и др., 1997). В районе 
наших работ тамарисковая песчанка в настоящее 
время в ОСНООНОМ тяготеет к участкам, находя­

щимся на наиболее продвинутых (по состоянию 
на 1995 г.) стадия х псаммофитной сукцессии (Не­
ронов и Ap. ,1997). В свете этих данных распрост­
ранение и значительный рост ее численности в 

районе работ u 90-е годы" переход в разряд фо­
новых и доминирующих видов, как и практически 

полное отсутствие в 80-е годы, не вы зывают 
удивлен ия и вполне соответствуют происходя­

щим здесь изменениям в структуре раститель­

ности. 

Практически повсеместное совместное обита­

ние с полуденной песчанкой, стабильност'Ь чис­
ленности последней I-i отсутствие корреляции в 
реакции этих двух видов на изменения среды го­

ворят об их независимом сосуществовании в пре­

делах приемлемых для обоих ВI!ДОВ условий , по 
крайней мере, на данном этапе . Сходные выводы 
сделаны нами и при анализе Ilространственной 
структуры совместных поселений (Чабовский, 
Александров , 1996), и при анализе биотопическо­
го распределения (Исаев , Шилова, 2000). В даль­
нейшем , по мере выравнивания условий можно 
ожидать более равномерного распределения в 
пространстве тамарисковой песчанки . С другой 
СТОРОНЫ, развитие более продвинутых стадий 
сукцессии и расселение ковылей может сущест­
венно ограни'IИТЬ область ее распространения. 

Общественная полевка является типичным зе­
леноядом и в значительно большей степени, не­

жели тамарисковая песчанка, приспособлена к 
перевариванию сочных зеленых кормов, богатых 
клетчаткой (Хашева, 1993; Абатуров , Хашева, 
1995). Это особенность ставит ее в зависимость от 
наличия зеленой растительности , как и всех зеле-

ноядных грызунов аридных экосистем, состояние 

численности которых прямо зависит от обилия 
зеленой массы и скорости демутации (Кучерук, 
1985). Принимая во внимание высокую скорость 
демутации после сокращения выпаса, можно бы­
ло ожидать адекватного быстрого роста числен­
ности полевки, тем более что массовые размно­
жения этого вида были характерны для Черных 
земел ь, а также соседних кизлярских пастбищ 
при умеренном выпасе в 20-е и 30-е годы (Орлов, 
1928; Формозов, Кирис, 1937), а в 60-е она относи­
лась к числу обычных здесь видов (Попов и др. , 
1995). Однако вплоть до 1997 г. численность об­
щественной ПОJlевки оставалась стабил ьно низ­
кой , хотя она и освоила новые местообитания . 

Едва ли можно связать пик численности и мас­
совое расселение полевки в 1997 1·. с активным 
распространением КОВblльно-злаковых сооб­
ществ , поскольку в этот год она широко заселила 

и ТИIlИЧНО "песчаночьи" местообитания, где до­
стигла очень высокой плотности. Причиной 
вспышки численности , очевидно , явилась много­

снежная зима 1997 г. , создавшая условия для зим­
него размножения. В этом случае повсемест.юе 
распространение и резкое увели чение численнос­

ти (в 20-50 раз) в неТИПИЧНbl Х местообитаниях 
связаны с выселением из стаций переживания , где 
численность выросла значительно меныие (В 2-5 
раз, Касаткин, Савинецкая, личное сообщение). 
Таким образом, на резкое измен ение состояния 
популяции полевок , по-видимому. оказали влия­

ние факторы, не связанные собственио с процес­
сами сукцессии. Тем не менее, они могут п ослу­
жить отПрсШНОЙ точкой для значительных изме­
нений статуса вида в сообществе. Так что 
ожидаемое восстановление числ енности общест­
венной полевки в Калмыкии (Попов и др., 1995) 
можно считать вполне реальным. 

Неустойчивое состояние популяции домовой 
МЫШl1 может определяться двумя факторами: 
разной скоростью протекания сукцессии на раз­
ных участках и периодическим выселением в от­

крытые стации с территории покидаем ых в на­

стоящее время ферм и кошар. Мы установили 
(Неронов и др., 1997), что домовые МblШИ предпо­
читают участки, находящиеся на ранних стадиях 

демутации, с большой долей участия в раститель­
ных сообществах сорно-пасквальных видов. Быс­
трые темпы преобразования таких участков, мо­
гут вызывать перераспределение мышей в ло­
кальной популяции. 

Дина.мика сообщества 

Особенности субстрата, обилие многолетней и 
однолетней растительности, проективное покры­
тие и высота травостоя вполне описывают основ­

ной набор биотопов аридной зоны Северо-запад­
ного Прикаспия (Роговин , 1997). Интенсивность 
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выпаса прямо влияет на ЭТИ ПDказател и (Ходаше­
ва и др. , 1979; Кучерук, 1985; Абатуров, Лопатин , 
1985; Ракова , 1985; Savory, 1988; Kerley, 1992; Тро­
фимов, 1995; Кпарр е/ 0/. , 1998): при сокращении 
выпаса обилие и продуктивность эфемеров и 
эфемероидов сокращает,я , а многолетних злаков 

возрастает; увеличивается проективное ПОКРЫ­

тие , высота и густота травостоя. Увеличение ко­
личества осадков также ДОЛЖНО способствовать 

повышению продуктивности надземной фито­
массы , которую в Северном Прикаспии ограни­
чивает запас воды в почве (Абатуров , Лопатин , 
1985). 

Влияние особенностей растительности и ПОЧВ 
на структуру сообществ и распределение грызу­
нов в пространстве показано для разнообразных 
пустынных и степных экоеистем, как на уровне 

локальных сообществ, так и 8 масштабе регионов 
(Rosenzweig, Winakur, 1969; Bower е/ а/. , 1987; 
Rosenzweig, 1992; Rogovin, Shenbrot, 1995; Kotler е/ 
0/., 1991; Роговин, 1996; Gonnet, Ojeda, 1998; и мн. 
др.). Исследования, касающиеся многолетней ди­
намики пустынных сообществ при изменении ус­
ЛОВИЙ во времени , не столь многочисленны 
(Brown, Kurzius, 1989; Brown, Heske, 1990; Brown, 
1995; Shenbrot, Rogovin , 1995; Kaufman е/ 01. , 1998). 
При этом они не затрагивают влияния направлен­
ных долговременных изменений среды , а рассма­
тривают устойчивые или колеблющиеся ЭКQСИС­
темы. 

При изучении влияния направленных измене­

ний среды на структуру сообществ грызунов в хо­
де естественных или пирогенных сукцессий в лес­

ных з косистемах (Fox, 1982, 1990; Fox, Fox, 1984; 
Попов , 1998) показана закономерная смена доми­
нирующих видов грызунов в соответствии с их 

экологическими потребностями. При этом зако­

номерности распределения грызунов , обнару­
женные на пространственной шкале сукцессион­

ных стадий , проявлялись сходным образом также 
во временной динамике населения в ходе сукцес­
сии (Fox, 1990). Вместе с тем, при и зучении залеж­
ных сукцессий (Foster, Gains, 1991) выяснилось, 
что разные виды грызунов подвержены влиянию 

изменений в структуре растительности в разной 

степени. При этом на некоторые виды ход сукцес­
сии не оказывал никакого влияния. 

Как показывают наши результаты, изменения 

в составе и структуре локального сообщества 
грызунов в ходе восстановительной сукцессии 
п астбищ оказались не такими существенными, 

как можно было ожидать. Хотя разнообразие ви­

дов в локальных поселениях увеличилось за счет 

распространения тамарисковой песчанки и обще­

ственной полевки , к видам, обитавшим здесь в 
80-е годы, добавилась л ишь восточноевропейская 
полевка. Статус полуденной песчанки в сообще-

стве практически н е изменился , а статус общест­
венной полевки изменился незначительно (без 
учета вспышки численности 1997 г.). В некото­

рых местообитаниях изменений в соотношении 

видов вообще не произошло вплоть до пика чис­
ленности общественной полевки , который, ско­

рее-всего , не связан с собственно сукцессионными 

процессами. Оставаясь стабильным во времени, 
состав населения в различных местообитаниях 

при этом существенно отличался на всех времен­

ных срезах (х' - тест, р < 0.000 I для всех перио­
дов) , что указывает на высокую степень прост­
ранственной изменчивости в соотношении видов . 

Внедрение новых видов в сообщества на фоне 
стабильной численности "аборигенов" (полуден­
ных песчанок) и рост общей численности населе­
ния грызунов говорят о достаточно' независимом 

их распределении относительно друг друга. При­
чина может заключаться в расширении диапазо­

на условий, отвечающих специфическим требо­
ваниям большего числа видов , как это показано 

при анализе пространственной изменчивости со­

ста ва сообществ в географическом масштабе 
(Brown, Kurzius, 1987; Роговин , 1997). В нашем 
случае сообщества, формирующиеся в результа­
те независимой динамики видов , по крайней мере 

на данном этапе , соответствуют сообществам в 
понимании Г. Глиссона (G leason, 1926, цит. по 
Brown, Kurzius, 1987; Brown, Kurzius, 1987, 1989; 
Роговин , 1997) как совокупности (скоплению) не­
зависимых видов с их специфическими потребно­
стями. 

В целом характер изменений в составе сооб­

щества грызунов на Черных землях не соответст­
вует масштабу и глубине изменений в раститель­

ном покрове . Долговременные исследования вли­
яния пастбищных нагрузок на состояние 

популяций птиц и мелких млекопитающих в Се­
верной Америке (Milchunas е! 01., 1998) также ука­
зывают на то , что популяционный ответ не всегда 
соответствует масштабу изменений в раститель­
ном покрове . Это говорит об определенной 
инертности в реакции сообщества на направлен­

ные изменения условий во времени и подвергает 
сомнению представл ения о характере раститель­

ности и почвы как факторах, жестко детермини­
рующих распределение видов. Возможно, что ис­
торический фактор ("история поселений") при 

изменении условий не в пространстве, а во време­

ни имеет большее значение, определяя отстава­
ние динамики сообществ от динамики среды. 

Инерция в реакции видов на изменения усло­

вий обнаружена также при долговременных ис­
следованиях растител ьных сообществ (Milchunas, 
Lauenroth, 1995). При этом, по мнению авторов, 
причиной "запоздалой реакции " может служить 

тенденция продолжать использовать те же место-
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обитания вопреки изменившимся и уже неблаго­
приятным условиям. Грызуны, несомненно, облада­
ют большей свободой перемещений по сравнению с 
растениями, но и ИМ (В частности полуденным пе­

счанкам - Чабовский , 1986; Попов и др . , 1989) в 
значительной степени свойственен территори­

альный консерватизм . В сочетании с ярко выра­
женной натальной филопатрией (Waseг, Jones, 
1983; Wolf, 1994) и широкими возможностями ос­
ваивать за счет обучения новую среду, в ключая 
пищевые ресурсы (GaJef, 1996; Teгkel , 1996) это 
может существенно замедлять и ослаблять реак­
цию населения грызунов на изменение внешних 

условий. 

Помимо популяционной инерции, специфика 
реакции грызунов на изменение условий во вре­
мени проявляется в "несимметричности" ответов 

на соответствен но нарушение и восстановление 

растительности; спад ( нарастание) численности 

при дигрессии необязател ьно одноз на чно предо­
п ределяет н арастание (спад) числен ности при де­

мутации. Такая неоднозначная реакция , очевид­
но , связана с парадоксом "антропогенного Qстеп­
"ения" (Неронов , 1 997б) , который заключается в 
несовпадении последовательности стадий дигрес­
сии , с одной стороны, и демутации , с другой. На 

первых этапах восстановления опустыненных 

участков растительный покров не возвращается в 
исходное состояние злаКОВQ-6елополынных и бе­
лополынных группировок , а переходит в стадию 

ковыльника. В этих условиях трудно ожидать и 
"обратного хода" в динамике населения грызу­
нов, о чем, в частности , свидетельствует продол­

жающееся сокращение численности сусл ика на 

фоне восстановления растительности . 

Пространственньrе закономерности распреде­
ления ВИДОВ часто пере носят на временную шка­

лу и испол ьзуют ДЛ Я прогнозов динамики состоя­

ния и распространения видов, указывая на эрго­

ди"ность этих IIроцессов (Bгown, 1995). Наши 
данные не согласуются целиком с этими пред­

ставлен иями, а скорее подтверждают мнение о 

том , что эргодичность едва ли является свойст­
вом открытых биологических систем (Kauff­
man,1993), и что им присущ "вектор времени", не 

позволяющий вернуться в предыдущее состояние 
наподобие маятника (Пригожин , CTeHre pc,1986). 
Динами ка сообществ и популяций во многом оп­
ределяется их предшествующим состоянием и ис­

торией , поэтому она может разви ваться в доста­
точной степени независимо от н аправленных из-

менений среды во времени. -
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Dynamics of Rodent Community and Populations in Kalmyk Semideserts 
under Conditions of Decreasing Pastural Load and Increasing Humidity 

S, А. Shilova, А. V. Chabovskii, S. 1. Isaev, and V. V. Neronov 
Sеvегt!Ю\1 Institute 01 Ec%gy and Еvо/шiоп, Russian Academy о/ Sciences, 

Leninskii рг. ЗЗ, Моsсои' , 117071 R"ssia 

Today, pastural ecosystems of the Kalmyk RepubIic demonstrate progressive regrowth dynamics, which is ех­
plail1ed Ьу а shaгp decrease in grazing load and the onset of а new humidificat ion cycle in the Caspian Lowland. 
Ву tlle mid-1990s, the sparse and роог desert vegetation with а significant propoгtion of ephemerals, charac­
lerislic ofthese ecosyslems iПlhе 1980s, had Ьееп Subslituled Ьу 11ighly productive tall-grass communilies typ­
ical of steppes. Under such сопditiоп s, corresponding changes in the distribution and abundance of rodents 
could ье expected. These рагате!ег. were assessed in differenl types of habitats in Chemye Zem li (the Kalmyk 
Black Lands) fгom 1980 to 1983 and from 1993 to 1997. Rodents were captured in live traps distributed оуег 
репnапепt test plots and in CrUSll traps arranged in lines. The results showed that the population of midday ger­
bils did поl сhапgе significantly during this period, although Iheir favorile ореп habitals considerabIy decreased 
in агеа. The abundance and range of tamarisk gerbils noticeabIy increased, whereas those of little sousliks соп­
tinued 10 decrease, contrary 10 ouг expeclations. Thus, а rapid progressive succession in plant communities did 
1101 cause the corresponding change (of similar гаlе and extent) in the slructure of rodenl community. The dif­
ference between the observed and expected results provides evidence that rodent populalions аге somewhat "in­
ert" in lheir response 10 changes iл environmental conditions, and their development is relatively independent 
of these changes, but is сопtiпgепt "роп the sl'te of populations in the past (i.e., the history of colonies). 
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