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Разрушение социально�экономической струк�
туры региона в конце 1990�х гг. стало причиной
значительного сокращения численности круп�
ных млекопитающих на северо�западном Кавка�
зе. В наибольшей степени пострадали популяции
лесных копытных: благородного оленя (Cervus
elaphus maral) и горного зубра (Bison bonasus mon�
tanus), восстановленного на Кавказе во второй
половине 20 в. В течение 1990�х гг. группировки
этих животных, обитающих за пределами Кавказ�
ского государственного заповедника, были прак�
тически полностью истреблены. Режим особой
охраны ограничил масштабы браконьерства на
территории заповедника, что дало возможность
популяциям постепенно адаптироваться к воз�
действию антропогенного беспокойства и пре�
следования. В середине 2000�х гг. популяции на�
чали восстанавливать свои численность и ареал. 

За последние 100 лет популяции и зубра, и оле�
ня находились на грани полного истребления не�
однократно. На динамику этих видов оказывали
влияние закладка искусственных солонцов, огра�
ничение численности волка, а также периодиче�
ски повторяющиеся многоснежные зимы. Тем не

менее популяции, находясь под воздействием
комплекса меняющихся биотических, климати�
ческих и антропогенных факторов, остаются от�
носительно устойчивыми на протяжении дли�
тельного времени. Цель настоящей работы – вы�
явить причины и механизмы устойчивости
малочисленных популяций копытных на северо�
западном Кавказе, подверженных воздействию
неблагоприятных факторов среды. 

РАЙОН ИССЛЕДОВАНИЯ, МАТЕРИАЛ
И МЕТОДЫ 

Исследовали популяции благородного оленя и
горного зубра, обитающих на северо�западном
Кавказе в верховьях рек Белая и Малая Лаба пре�
имущественно на территории Кавказского запо�
ведника.

Исследования проводили с учетом представле�
ний метапопуляционной динамики видов (Гил�
пин, 1989; Hansky, Gilpin, 1991). Использовали
также принцип “полифакториальности” (So�
lomon, 1949), согласно которому изменение чис�
ленности отдельных группировок или всей попу�
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Исследованы возможные механизмы, позволяющие популяциям благородного оленя и горного
зубра на северо�западном Кавказе противостоять действию неблагоприятных биотических, клима�
тических и антропогенных факторов. Показано, что в ответ на действие этих факторов у зубров про�
исходит изменение пространственной структуры популяции, а у оленей наблюдается ее сохранение.
Концентрация зубров в труднодоступных местообитаниях существенно снижает демографическую
и частично средовую неопределенности, однако повышает зависимость популяции от катастрофи�
ческих факторов. Выбор такой стратегии выживания объясняется высоким уровнем приспособлен�
ности зубров к комплексу биотических и климатических факторов среды. Второй механизм предпо�
лагает сохранение ареала популяции, но сопровождается выравниванием численности оленей в ло�
кальных группировках на уровне, близком к минимальному. Такая стратегия, с одной стороны,
увеличивает демографическую неопределенность популяции или ее локальных субъединиц, но
снижает вероятность ее вымирания от действия катастрофических средовых факторов. Такая стра�
тегия выживания может объясняться более высокой, по сравнению с зубром, плодовитостью оленя,
и более низкой толерантностью к таким факторам среды, как высота снежного покрова и хищниче�
ство волка.
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ляции является результатом совокупного влия�
ния множества факторов среды (Одум, 1975;
Бигон и др., 1989; Гиляров, 1990).

При анализе динамики локальных группиро�
вок оленей были использованы имитационные
модели, или сценарии возможного гипотетиче�
ского изменения численности популяции, разра�
ботанные ранее (Трепет, Ескина, 2007). Согласно
первой модели изменение численности популя�
ции не зависит от плотности: каждая группировка
уменьшается на одинаковое число особей (Одум,
1975). Результатом реализации такого сценария
является последовательное исчезновение мало�
численных группировок, что в свою очередь при�
водит к сокращению и/или фрагментации ареала.
Следует отметить, что общая численность попу�
ляции при этом может оставаться высокой. В
природе такой механизм может иметь место в
случае, когда многочисленность группировок
объясняется более высокой емкостью среды, а
малочисленные группировки занимают участки с
неблагоприятными условиями (Гиляров, 1990). 

Вторая модель описывает ситуацию, когда
действие фактора также не зависит от плотности:
каждая группировка уменьшается на одинаковую
относительную (%) величину (Одум, 1975). В
этом случае быстрее сокращается число оленей в
более многочисленных группировках. При этом
не происходит локального вымирания малочис�
ленных группировок, численность оленей в груп�
пировках выравнивается. В целом при достаточно
быстром сокращении общей численности попу�
ляции ее пространственная структура и, следова�
тельно, ареал сохраняются. Такая ситуация может
наблюдаться, когда численность группировок на�
ходится в соответствии с емкостью среды (Гиля�
ров, 1990).

Третий сценарий предполагает зависимое от
плотности изменение численности популяции:
скорость сокращения численности многочислен�
ных группировок оказывается выше по сравне�
нию со скоростью малочисленных группировок
(Одум, 1975; Гиляров, 1990). Это приводит к быст�
рому выравниванию их численности, затем к ис�
чезновению многочисленных группировок и, на�
конец, к полному разрушению пространственной
структуры популяции. К такому результату может
привести неконтролируемая охота, когда ее эф�
фективность прямо зависит от численности
жертв.

Для расчета относительного вклада того или
иного сценария в реальное изменение численно�
сти оленей использовали подход, который ранее
был применен при решении аналогичных задач в
фитоценологии (Akatov et al., 2005). В соответ�
ствии с этим подходом результат совместной дея�
тельности рассматриваемых гипотетических ме�

ханизмов может быть определен как взвешенная
сумма:

N(R) = αN3(R) + (1–α)N2(R),

где N – численность оленей на участке, R – ранг
участка, N3(R) – компонент N(R), определяемый
действием механизма в соответствии с одним из
сценариев; N2(R) – компонент N(R), определяе�
мый действием механизма в соответствии с дру�
гим сценарием; α – взвешенный коэффициент,
определяющий относительный вклад каждого
механизма в соотношение между численностью и
рангом участка. Значение коэффициента α в пре�
делах 0–1 свидетельствует о том, что фактическое
распределение оленей по участкам действительно
обусловлено используемой комбинацией гипоте�
тических сценариев, а величина α показывает от�
носительный вклад анализируемых механизмов в
изменение численности всей популяции. Значе�
ние коэффициента α > 1 или α < 0 свидетельствует
о том, что фактическое распределение оленей
расходится с распределением, полученным при
использовании гипотетических механизмов.

Для анализа использованы данные регистра�
ций ревущих оленей 19 локальных группировок
за период 1958–2010 гг. 

Аналогичный подход в изучении динамики
локальных группировок зубров не представляется
возможным из�за их небольшого числа (3–4) и
отсутствия многолетнего ряда данных по их чис�
ленности. Поэтому мы использовали анализ по�
казателей пространственно�временной структу�
ры зимних местообитаний зубров и мест располо�
жения их брачных компаний (Трепет, 2004, 2005).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Горный зубр. Пространственная организация
популяции горного зубра в конце 1980�х гг. объ�
единяла четыре территориальные группировки
(рис. 1) общей численностью более 1300 особей
(Немцев, 1985). В середине 1990�х гг. браконьер�
ство и сокращение предгорных пастбищных про�
странств, где животных не беспокоили, привели к
исчезновению Кунской территориальной груп�
пировки (а), наиболее удаленной от границ Кав�
казского заповедника. В границах заповедника
наиболее незащищенной оказалась Кишинская
группировка горных зубров (б). Животные этой
группировки, объединявшей вместе с Кунской
свыше половины всей популяции зубра, обитали
в наиболее выгодных условиях, поскольку имели
возможность полнее использовать пастбищные
пространства в зимний период за счет малоснеж�
ных участков, расположенных по северной перифе�
рии Кавказского заповедника. К концу 1990�х гг.
эта локальная группировка зубров оказалась
практически полностью разрушенной; плотность
животных снизилась с 8.9 до 1.2 экз./1000 га (Тре�
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пет, 2004). Аналогичные изменения произошли в
Умпырской пространственной группировке зуб�
ров (в), объединявшей около 20% популяции.
Площадь используемых местообитаний в этой ча�
сти ареала к концу 1990�х гг. сократилась вдвое, а
плотность зубров – с 15.1 до 1.5 экз./1000 га (Тре�
пет, 2004). Наименее пострадала Уруштенская
группировка зубров (г), занимающая относитель�
но труднодоступные центральные районы запо�
ведника. Ее численность также существенно со�
кратилась (с 400 до 100 особей), однако эта часть
популяции сохранила возможность формировать
крупные брачные скопления, характерные для
зубров, что позволило поддерживать процесс вос�
производства на относительно высоком уровне.
Несколько лет в заповеднике в период гона на�
блюдалось единственное крупное брачное скоп�
ление зубров, занимающее склоны горы Алоус. 

Основной проблемой существования сохра�
нившейся части популяции стало отсутствие при�
вычных мест зимовок, так как ранее животные на
зиму откочевывали в предгорные лесные массивы
за пределы заповедника и частично в район оби�
тания Умпырской группировки. Это обстоятель�
ство дало основание Немцеву (1999) сделать са�
мый неутешительный прогноз относительно жиз�
неспособности популяции (территориальная
экспансия антропогенного беспокойства и бра�
коньерства наблюдалась в начале 20 в., что приве�
ло к полному уничтожению аборигенных зубров
Кавказа). Тем не менее зубры преодолели этот
биотопический кризис за счет смещения мест зи�

мовок в высокогорную луговую зону центральной
части бассейна р. Уруштен (Трепет, 2008).

Зимовки зубров на открытых пространствах
горных лугов наблюдались и ранее. Однако, как
правило, животные не образовывали постоянных
крупных скоплений, и, по�видимому, такие зиму�
ющие группы существовали лишь в отдельные
малоснежные годы (Немцев, 1988; Зубр на Кавка�
зе, 2003). В период 2006–2009 гг. зимние скопле�
ния зубров на горных лугах объединяли в общей
сложности 70–80% популяции. Отмечено появ�
ление зубров и в тех местах, где они зимой нико�
гда не регистрировались (Зубр на Кавказе, 2003),
в частности, на лугах Бурьянистого хребта. 

Возможность использования зубрами альпий�
ских лугов в качестве зимних пастбищ объясняет�
ся формированием на южных склонах значитель�
ных площадей бесснежных пространств в резуль�
тате быстрого стаивания и выдувания снега.
Отличительной чертой таких пастбищ является
их изоляция на верхней границе леса почти не�
преодолимым снежным покровом мощностью до
2 м, что уменьшает или полностью исключает ан�
тропогенное беспокойство животных. Ввиду вы�
сокого кормового потенциала луговые пастбища
(Александров, Голгофская, 1965) обеспечивают
зубров кормом (ветошь злаков) в течение всей зи�
мы. Следует отметить, что часть зубров (20–30%
популяции) продолжали зимовать в лесных мас�
сивах заповедника, в частности в Умпырской ча�
сти ареала, на склонах хребта Пшекиш и в некото�
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Рис. 1. Схема расположения зимних стаций зубров в разные годы: 1 – районы основных зимовок в лесном поясе, 2 –
районы основных зимовок в горно�луговом поясе, 3 – граница Кавказского заповедника, 4 – граница ареала, 5 – без�
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рых других труднодоступных местах, удаленных от
источников антропогенного беспокойства.

Высокую скорость и эффективность поиска
зубрами благоприятных местообитаний, по�ви�
димому, следует связать с наличием развитой си�
стемы биологического сигнального поля популя�
ции, главным образом, сети троп, соединяющих
сезонные местообитания, броды через крупные
реки, солонцы и т.д. (Наумов, 1967, 1973; Николь�
ский, 2003). Согласно представлениям Наумова
эта так называемая “матрица стабильных элемен�
тов” (Наумов и др., 1981) является своеобразным
аппаратом памяти, который позволяет каждому
последующему поколению использовать опыт
предыдущих поколений, сокращая время и энер�
гию на освоение территории и ресурсов. Напри�
мер, в начальный период восстановления Кишин�
ской группировки зубров понадобилось 15 лет

(1941–1955 гг.), чтобы освоить всего 4 тыс. га
предгорных лесов. В 2000�х гг. зубры Уруштен�
ской пространственной группировки в течение
года используют более 12 тыс. га горных ланд�
шафтов с разнообразными природными условия�
ми (Трепет, 2008а). 

Нормализация экономической и социальной
обстановки в регионе, организация действенной
охраны территории заповедника, сопредельных
охотничьих хозяйств и заказников привели к то�
му, что в начале 2000�х гг. численность популяции
зубров составила около 150 особей, а затем начала
расти. По итогам летнего учета, в 2010 г. в запо�
веднике обитало около 500 зубров. Отмечается
тенденция роста численности популяции около
10% в год.

К концу 2000�х гг. существенные изменения
затронули локализацию брачных группировок
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зубров (рис. 2). В 2008–2010 гг. в заповеднике об�
наружены участки, где в период гона формируют�
ся крупные скопления зубров. Следует отметить
формирование брачных скоплений зубров в ме�
стах, где ранее этого не отмечалось: на хребте
Пшекиш (П) с 2006 г. и в верховьях р. Аспидная
(Ас) с 2008 г. Восстановились разрушенные в
1990�х гг. традиционные брачные компании зуб�
ров на Луганском перевале (Л), в верховьях
р. Бамбачка (Б) и в Мастаканской долине (М). В
то же время, начиная с 2008 г., брачные скопления
зубров перестали наблюдаться на горе Алоус (Ал).
По�видимому, животные из этого района перешли
в верховье р. Аспидная, поскольку исчезновение
зубров с Алоуса наблюдалось одновременно с их
появлением на склонах горы Уруштен. Перестали
существовать также брачные группировки в доли�
не р. Умпыр (У) и на Кунских полянах (К). 

Таким образом, судя по распределению брач�
ных скоплений зубров, в Кавказском заповедни�
ке формируется несколько локальных простран�
ственных группировок с центрами на хребте
Пшекиш, в верховьях р. Бамбачка, на Аспидном
хребте, в Мастаканской долине и на Луганском
перевале. 

По данным учета зубров в 2010 г., среди наблю�
даемых животных были 12% сеголеток и 10% по�
луторагодовалых зубрят. Отношение самцов к
самкам составляет 1 : 1.2. Эти показатели говорят
о высокой выживаемости (98%) новорожденных
зубрят. В 2004 г. выживаемость составила 84% и
свидетельствовала о благоприятном сочетании
факторов среды и демографических показателей
популяции. Почти равное количество зубрят в
2009 и 2010 гг. в обнаруженных группировках го�
ворит об идеальных условиях современного суще�
ствования популяции зубров в заповеднике. Со�
отношение полов в группировках горных зубров
дает основание прогнозировать дальнейшее вос�
становление их численности.

Таким образом, вслед за значительным сниже�
нием численности и сокращением ареала в отно�
сительно короткий срок произошла простран�
ственная адаптация зубров к орографическим,
климатическим и фитоценотическим особенно�
стям центральных районов заповедника: живот�
ные освоили новые зимние и межсезонные паст�
бища, естественные солонцы, а также сформиро�
вали соответствующую сеть троп. Дальнейший
рост численности популяции сопровождается
расширением пастбищных пространств в пределах
заповедника и формированием новых локальных
группировок. При этом появления постоянных
группировок зубров за пределами заповедника, в
традиционных ранее предгорных местообитаниях
не наблюдается. Зубры появляются здесь лишь
эпизодически.

Благородный олень. Популяция оленя не имела
возможности адаптироваться к антропогенному

беспокойству и преследованию, как популяция
зубра. Несмотря на то, что для популяции оленя
отмечен высокий уровень приспособления к ос�
новным лимитирующим природным факторам
(Трепет, Ескина, 2011), пределы толерантности
оленей к ним же, чем у зубров. В первую очередь,
распространение оленей существенно ограничи�
вает высота снежного покрова. Наблюдения по�
казывают, что при наличии доступного корма
зубры способны зимовать при высоте снега до 1 м
(Немцев, 1988; Зубр на Кавказе, 2003): передви�
жение и добывание корма в таких условиях облег�
чает их коллективная социальная организация.
Для оленей критическая высота снежного покро�
ва оказывается вдвое меньшей (Александров,
1968). Кроме того, олени являются одним из ос�
новных объектов питания волков (Кудактин,
1994). В отличие от зубров, которые успешно ис�
пользуют тактику активной защиты от хищников
(Кудактин, 1982; Зубр на Кавказе, 2003), они
предпочитают бегство. Открытые пространства
высокогорных лугов не способствуют защищен�
ности оленей от хищников, в лесном же поясе на
протяжении большей части зимы олени имеют
очевидное преимущество перед волками в пере�
движении по снегу. 

Описанные обстоятельства определили невоз�
можность радикальной трансформации про�
странственной структуры популяции оленя в ответ
на действие антропогенного пресса. Произошло
лишь некоторое смещение зимнего вертикального
распределения оленей в лесном поясе: если в
1960–1980�х гг. олени предпочитали зимовать в
среднегорной полосе до 1500 м над ур. м. (Алек�
сандров, 1968), то в настоящее время основная
концентрация оленей в наиболее беспокоимых
районах отмечается в верхней трети лесного поя�
са – от 1600 до 1800 м над ур. м. (Трепет, 2002). 

Значительные изменения в популяции оленя
затронули не столько пространственное разме�
щение в целом, сколько размещение отдельных
локальных группировок. В норме структура попу�
ляции характеризуется определенным соотноше�
нием многочисленных, среднечисленных и мало�
численных локальных субъединиц. Как правило,
в популяции преобладают относительно мало�
численные группировки: в период стабилизации
численности (1980–1988 гг.) их количество в сред�
нем было 9 (ранги 13–19 в соответствии с ранго�
вым распределением оленей в этот период),
участков со средней численностью – 7 (ранги 7–
12), многочисленных – всего 3 (ранги 1–6) (рис. 3а).
Отсутствие избирательной по отношению к оле�
ню биотехнии и распространение режима особой
охраны на большей части ареала в этот период
позволяют рассматривать популяцию как находя�
щуюся в равновесии со средой: численность –
близкую к емкости среды, а структуру популяции
как оптимальную по отношению к совокупности
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воздействующих факторов. 
Как видно из рис. 3б, в период сокращения

численности в 1990–1999 гг. относительно много�
численные группировки оленей исчезли, значи�
тельно сократилось число участков со средней
численностью и увеличилось количество относи�
тельно малочисленных локальных субъединиц.
При этом олени сохранились на всех участках, и
общее число участков осталось прежним. В по�
следующие годы, несмотря на стабилизацию и
даже некоторое увеличение численности, сохра�
няется тенденция предшествующего временного
периода: исчезают среднечисленные группиров�
ки, и популяцию образуют исключительно мало�
численные группировки оленей (рис. 3в). В пери�
од роста численности после 2005 г. наблюдается
обратный процесс: начинают появляться средне�
численные группировки оленей (рис. 3г). Таким
образом, характер изменения численности оленя
на Северо�Западном Кавказе предполагает отно�
сительную стабильность малочисленных группи�
ровок и большую динамичность многочисленных
при сохранении пространственной структуры по�
пуляции в целом.

Этот вывод подтверждает анализ механизмов
изменения численности популяции оленя (Тре�
пет, Ескина, 2007). Соотношение вклада различ�
ных гипотетических сценариев изменения чис�
ленности в реальную динамику популяции оленя
показано на рис. 4. Первый независимый от плот�
ности сценарий изменения численности, когда
более уязвимыми оказываются малочисленные
группировки, практически не реализуется: α1 < 0
практически на протяжении всего периода на�
блюдений. 

Характер изменения численности благородно�
го оленя почти за полувековой промежуток вре�
мени соответствует комбинации второго незави�
симого от плотности и третьего плотностно�зави�
симого механизмов (соотношение их вклада в
динамику численности оленя характеризует кри�
вая α2). Это означает, что: во�первых, снижение
численности популяции оленя происходит пре�
имущественно за счет относительно многочис�
ленных территориальных группировок; во�вто�
рых, не наблюдается исчезновения малочислен�
ных локальных субъединиц; в�третьих, при
снижении численности популяции происходит
относительное выравнивание количества оленей
в группировках.
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Рис. 3. Соотношение много�, средне� и малочисленных участков в популяции благородного оленя на Северо�Запад�
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, механизмы устойчивости по�
пуляций благородного оленя и горного зубра раз�
личны: в ответ на действие неблагоприятных
факторов, в частности массового браконьерства,
у зубров произошло изменение пространствен�
ной структуры популяции, у оленей же наблюда�
ется ее сохранение. Первый способ соответствует
“стратегии агрегаций” (Одум, 1975), когда кон�
центрация животных на зимовках в труднодо�
ступных местообитаниях существенно снижает
демографическую и частично средовую неопре�
деленности, однако повышает зависимость попу�
ляции от катастрофических факторов. Выбор та�
кой стратегии выживания объясняется высоким
уровнем приспособленности зубров к комплексу
биотических и климатических факторов среды.

Второй механизм предполагает сохранение
ареала популяции, но сопровождается выравни�
ванием численности оленей в локальных группи�
ровках на уровне, близком к минимальному. Та�
кая стратегия, с одной стороны, увеличивает де�
мографическую неопределенность популяции
или ее локальных субъединиц, но снижает веро�
ятность ее вымирания от действия катастрофиче�
ских средовых факторов. Такая стратегия выжи�
вания может объясняться более высокой, по срав�
нению с зубром, плодовитостью оленя, и более
низкой толерантностью к таким факторам среды,
как высота снежного покрова и хищничество волка. 
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MECHANISMS OF STABILITY OF RED DEER (CERVUS ELAPHUS MARAL)
AND MOUNTAIN BISON (BISON BONASUS MONTANUS) POPULATIONS

IN THE NORTHWESTERN CAUCASUS

S. A. Trepet, Т. G. Eskina
The Caucasian State Nature Biospheric Reserve, Maikop 385000, Russia

e�mail: trepet71@mail.ru

Possible mechanisms allowing populations of red deer and mountain bison in the northwestern Caucasus to
stand against adverse biotic, climatic and anthropogenic factors were investigated. Changes in the spatial
structure of the bison population and the preservation of this structure of the deer population are shown to be
a response to changes in the environment. The concentration of bisons in remote habitats essentially reduces
demographic and partially environmental uncertainty; however, it raises the dependence of the populations
on catastrophic factors. The choice of such survival strategy is explained by the high level of adaptation of
bisons to a complex of biotic and climatic factors. The other mechanism assumes the preservation of the bison
range; it is accompanied by the equalization of the number of deer in local groups at the level close to the min�
imal one. This strategy increases the demographic uncertainty of population or its local subunits, on the one
hand, but reduces the probability of its extinction because of effects of catastrophic environmental factors, on
the other. This strategy of the deer survival can be explained by the higher (as compared to that of bison) fer�
tility of this animal and its lower tolerance to such environmental factors as the snow depth and wolf preda�
tion.
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