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,  – ,
 – , , -

. , ,
( , 1961; , 1980; ., 1977, 1984; , ,
1985; , 1989, 2000; Bulachov, 1998).

,  252  ( , ,
1996). ,
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, , , , , - ,
’ , , , ,  ( ,

1948, 1960; ., 1984; , , 1996).
 62 . -

, , , ,
. , , -
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 – ,  ( , 1960; , 1968; 

., 1984, 1996).
-

, -
 – 90–97 %  55–88 % .

, ,  3–10  12–55 %, 
 – 0,2–0,4  2,1–2,2 %,  – 0,01–0,04  0,22–0,23 %, 

 – 0,25–0,39  1,4–1,5 %,  – 2,1–9,5  8,1–8,2 %. -
 84–93,  – 5,1–12,5,  – 1,5–3,5 %.
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 30–50 %.  III–IV -
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 III–IV , -
 –  V–VI,  –  VI–VII ,

 –  III–V  20–
30, 40–50, 70–90  25–35 %.  III–V 
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V–VII  25–30, 2–10, 35–80 % ( -
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, -

( ., 2000; ., 2005). 
.
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.
 5 %. -
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 ( , 1999). 
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2.5.

 – MAMMALIA

,  – Prototheria
 – Monotremata

,  – Theria
,  – Metatheria (Didelphia)

 – Marsupialia
, ,  – Eutheria, Placentalia,

Monodelphia
 – Insectivora

 – Dermoptera
 – Chiroptera

 – Primates
 – Edentata

 – Pholidota
 – Lagomorpha

 – Rodentia
 – Cetacea

 – Carnivora
 – Pinnipedia

 – Tubulidentata
 – Proboscidea
 – Hyracoidea
 – Sirenia

 – Artiodactyla
 – Tylopoda
 – Perissodactyla.
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33 ,,

3.1.

 (Mammalia) -
 (Placetalia, Eutheria, Monodelphia)

(Theria). .
,

, . .  (1850). 
. . -  (1927, 

1928), . .  (1929) . .  (1930). 
. -

 ( , 1953, 1955, 
1960, 1969; , 1948 , 1955). , ,

, – . .  (1920), . .  (1923), . .
(1929, 1938), . .  (1928, 1931, 1935, 1940, 1947, 1948, 1950), . .
(1936, 1956), . .  (1965), . . . (1956), . .
(1968), . .  (1960, 1961, 1963), . . . (1970) – -

,
 ( ).

 1960 
,  ( , 1968, 1969, 1972; 

, 1968, 1977 , 1977 , 1979; , , 1998; ., 1977, 1983, 
1984, 1992, 1996, 1997, 2005; , 1998; , , 1997; , 1979, 1984, 
1997; , 1999; , 2005; , 2005; Tovbin, Bulachov, 1982 .).

.

, -
 ( ., 1963; , 1963; , , 1981; -

, 1975, , 1973, 1977, 1979; ., 1970; , 1999). 
, , ,

. .  (1992, 1998, 1999), . . , . .  (1997).
-

 57  63 .
(  – ) -

 73 . : , -
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, ’ , -
.

. ’ -
, .

,
.

. -

-
,  ( . 3.1). 

 3.1 

1900–
1950 .

1951–
1975 .

1976–
2005 .

1 – – – 1
– – 4 1 5
– 3 5 1 9
– 2 4 1 7
– – 2 2 4

, 58 60 66 63 73

57 39 61 62 63

 – . ’
 – .

 ( ) .
’

( , , , , ).

’  ( , , , ,
, , , , ).

 ( ),  ( )
.,  100–120  73 

.  58  66 .
 ( . 3.2) -

 (Insectivora),  8  6  4 ,
 7 , 5  3 .

, , , ,
.

 (Chiroptera)  14 ,  7 -
 2 . ptesicus – .

 ( ),
, ,  – 

, . .
 (Carnivora)  13 , 8 , 2 -

.  12  (  – ) .
.
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 3.2 

-

1 2 3 4
INSECTIVORA – 

Erinacidae – Erinaceus europaeus – 5

Desmanidae – Desmana moschata – (0)

Talpidae – Talpa europaea – 5
Neomys fodiens – 2
Sorex minutus – 4
Sorex araneus – 5
Crocidura leucodon – 3

Sorecidae –

Crocidura suaveolens – 1
CHIROPTERA –  ( )

Rhinolophidae – Rhinolophus hipposideros – 0

Myotis dasycneme – 1
Myotis bechsteini – 0
Myotis daubentoni – 1
Myotis mystacinus – 0
Plecotus auritus – 1
Nyctalus leisleri – 1
Nyctalus noctula – 3
Nyctalus lasiopterus – 1
Pipistrellus pipistrelus – 3
Pipistrellus nathusii – 2
Pipistrellus kuhli – 8(1)
Vespertilio murinus – 3

Vespertilionidae – 

Eptesicus serotinus – 5
CARNIVORA – 

Canis lupus – 6
Vulpes vulpes – 5Canidae –

Nyctereutes procyonoides – (5)
Martes foina – ’ 5
Martes martes – 3
Mustela nivalis – 5
Mustela erminea – 1
Mustela lutreola – 1
Mustela [Putorius] eversmannii – 1
Mustela [Putorius] putorius – 3
Vormela peregusna –  ( ’ ) 0
Meles meles – 3

Mustelidae –

Lutra lutra – 2
LAGOMORPHA (DUPLICIDENTATA) – 
Lepus europaeus –  ( ) 5Leporidae – 
Oryctolagus cuniculus – (0)

RODENTIA – 
Castoridae – Castor fiber – (3)
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1 2 3 4
Sciurus vulgaris – (5)
Marmota bobak –  ( ) (1)
Spermophilus suslicus – 3Sciuridae – 

Spermophilus pygmaeus –  ( ) 3
Gliridae – Dryomys nitedula – 5

Sicista betulina – 1Zapodidae –
Sicista subtilis – 3

Dipodidae – Allactaga major – 2

Spalax zemni – 2Spalacidae –
Spalax microphthalmus – 5
Apodemus agrarius –  ( ) 6
Sylvaemus sylvaticus – 4
Sylvaemus uralensis – 6
Sylvaemus flavicollis – 6
Mus musculus –  ( ) 6
Mus sergii – 4
Rattus norvegicus – 6

Muridae – 

Micromys minutus –  ( ) 3
Cricetus cricetus – ’ 2
Cricetulus migratorius – ’ 3
Ellobius talpinus – 2
Ondatra zibethicus – (5)
Lagurus lagurus – 0
Clethrionomys glareolus – 6
Arvicola terrestris –  ( ) 4
Microtus arvalis – 6

Cricetidae –
’

Microtus subterraneus – 4
ARTIODACTYLA –  ( )

Suidae – Sus scrofa – (5)
Capreolus capreolus –  ( ) 5
Capreolus pygargus –  ( ) (3)
Alces alces – (3)
Cervus nippon – 0 (4)

Cervidae – 

Cervus dama – (2)
Bovidae – Ovis ammon – (2)

PERISSODACTYLA –  ( )
Equidae – Equus gmelini – 0

 3.2

:  – - ;  – - , , ;
0 – ; 1 – ; 2 – ; 3 – ; 4 – ;
5 – ; 6 – ; , ,

.

-
: , .

 1960–1980- , .
’ .

: , ,
, , , , . -

 ( . . 3.2). 
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 (Lagomorpha) . -
 – .

 ( , , ’
).  – .

 (Rodentia).
 28 ,  20  8 . -

 ( ) ’ ’  (
 – , , ; -

 – ). ,  27 -
.  (Gliridae);

 (Spalacidae);  ( - )
, ,  –  (Muridae); -

 ( ) ’  (Cricetidae). -
 (Z odidae),

 (Dipodidae), -
 (Spalacidae),  (Muridae), ,
’ , ’  – ’  (Cricetidae); ,

, -
 –  ( )  ( -

 – Sciuridae). -
,  – .

,  (Perissodactyla) – -
 – .  – 

. -
.

(Artiodactyla).  1950-
 ( )

(Cervidae). , , ’ -
. -

 (  – Suidae),  (  – Cervidae).
,  83,3 %  16,7 % – 

.
,  38,9 % -

,  –  (19,4 %)  (18,1 %),  – 
 (11,1 %),  (8,3 %)  – -

 (  2,8  1,4 %).
:  –  – 

 –  –  –  –  (  41,7 – 
16,7 – 14,6 – 12,5 – 2,8 – 1,4 %). ,

.
 – . -

 – 40 % . -
.

(20 %), ,  (
10 %),  –  (  5 %) ( . 3.3). -

,  100–120 ,
,  “ ” ( ) -

 (100 %),  (92,9 %),  (92,3 %), 
 (87,5 %)  (78,6 % ).
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 3.3 

Insecti-
vora

Chiro-
ptera Carnivora Lago-

morpha Rodent a Perisso-
dactyla

Artio-
dactyla

-
, % 11,1 19,4 18,1 2,8 38,9 1,4 8,3

4 2 3 6 1 7 5
-

, % 12,5 14,6 11,7 4,2 41,7 2,1 8,3

4 3 2 6 1 7 5
-

, % 20,0 10,0 10,0 5,0 40,0 5,0 10,0

2 3–5 3–5 6–7 1 6–7 3–5

 50 %; 
. “ ” -

 ( ) -
 –  16,7 %. -

, , : 30,8–37,5 %. 
 6,3–53,8 %,  – 3,6–21,4 % ( . 3.4). 

 3.4 

Insecti-
vora

Chiro-
ptera

Carni-
vora

Lago-
morpha Rodent a Perisso-

dactyla
Artio-

dactyla
57

79,2
7

87,5
13

92,9
12

92,3
1

50,0
22

78,6
1

100
1

16,7
19

26,4
3

37,5
1

7,1
4

30,8
1

50,0
9

32,1 – 1
16,7

34
47,2

4
50,0

9
6,3

7
53,8 – 14

50,0 – –

5
6,9 – 3

21,4
1

7,7 – 1
3,6 – –

1
1,4 – – – – – 1

100 –

15
20,8

1
12,5

1
7,1

1
7,7

1
50,0

6
21,4 – 5

83,3
9

12,5
1

12,5 – 1
7,7

1
50,0

3
10,7 – 3

50,0
– . . 6

66,7 – – 1
7,7 – 2

7,1 – 3
50,0

– 1
11,7 – – – – 1

3,6 – –

– 3
22,2

1
12,5 – – 1

50,0
1

3,6 – –

6
8,3 – 1

7,1 – – 3
10,7 – 2

33,3
72

100
8

100
14

100
13

100
2

100
28

100
1

100
6

100

:  – ,  – .
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, ,
(83,3 %),  (50,0 %),  (21,4 %),  (12,5 %) 

 (7,7  7,1 %). -  –  (50,0 %), -
-  –  (33,0 % ),  (10,7 %)  

 (7,1 %). 
-

, .
, , -

. ,  ( . 3.5, 3.6) -
 – 35,0 %,  – 45 %.

,  77,8 %. ,
,

, .

 3.5 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
MAMMALIA 20 9 7 125 30 20 941 74 48 4048 133 72

INSECTIVORA – – – 8 4 4 52 7 6 367 14 8
Erinacidae – – – – – – 7 2 1 15 3 1

Erinacius – – – – – – – – – 5 2 1
Desmanidae – – – – – – 2 1 1 2 1 1

Desmana – – – – – – – – – 1 1 1
Talpidae – – – – – – 10 1 1 17 1 1

Talpa – – – – – – – – – 3 1 1
Sorecidae – – – – – – 21 3 3 271 7 5

Sorex – – – – – – – – – 49 4 2
Crocidura – – – – – – – – – 148 2 2
Neomys – – – – – – – – – 2 2 2

CHIROPTERA – – – 17 2 2 148 9 7 882 26 16
Rhinolophidae – – – – – – 2 1 1 69 3 1

Rhinolephus – – – – – – – – – 68 3 1
Vespertilionidae – – – – – – 23 8 6 298 23 15

Myotis – – – – – – – – – 66 9 4
Plecotus – – – – – – – – – 4 2 1
Nyctalus – – – – – – – – – 7 3 3
Pipistrelus – – – – – – – – – 50 3 3
Vespetilio – – – – – – – – – 36 4 3
Eptesicus – – – – – – – – – 30 2 1

CARNIVORA – – – 7 5 2 89 13 8 232 21 13
Canidae – – – – – – 12 3 3 35 5 3

Canis – – – – – – – – – 6 2 1
Vulpes – – – – – – – – – 9 2 1
Nyctereutes – – – – – – – – – 1 1 1
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Mustelidae – – – – – – 24 6 5 64 12 10

Martes – – – – – – – – – 6 2 2
Mustela – – – – – – – – – 13 5 5
Vormella – – – – – – – – – 1 1 1
Meles – – – – – – – – – 1 1 1
Lutra – – – – – – – – – 12 1 1

LAGOMORPHA – – – 2 1 1 11 2 2 61 3 2
Leporidae – – – – – – 10 2 2 43 3 2

Lepus – – – – – – – – – 23 2 1
Oryctolagus – – – – – – – – – 1 1 1

RODENTIA – – – 35 10 8 354 28 20 1704 52 28
Castoridae – – – – – – 1 1 1 2 1 1

Castor – – – – – – – – – 2 1 1
Sciuridae – – – – – – 39 3 3 228 7 4

Sciurus – – – – – – – – – 36 1 1
Marmota – – – – – – – – – 13 1 1
Spermophilus – – – – – – – – – 20 4 2

Gliridae – – – – – – 7 4 1 11 4 1
Dryomys – – – – – – – – – 1 1 1

Zapodidae – – – – – – 4 1 1 11 4 2
Sicista – – – – – – – – – 6 4 2

Dipodidae – – – – – – 10 2 1 27 2 1
Allactaga – – – – – – – – – 10 1 1

Spalacidae – – – – – – 2 2 1 5 5 2
Sp lax – – – – – – – – – 4 4 2

Muridae – – – – – – 100 4 4 400 10 8
Apodemus – – – – – – – – – 7 5 4
Sylvaemus – – – – – – – – – – – –
Mus – – – – – – – – – 25 2 2
Rattus – – – – – – – – – 97 2 1
Micromys – – – – – – – – – 1 1 1

Cricetidae – – – – – – 96 9 8 50 17 9
Cricetus – – – – – – – – – 1 1 1
Cricetulus – – – – – – – – – 10 1 1
Ellobius – – – – – – – – – 3 1 1
Ondatra – – – – – – – – – 1 1 1
Arvicola – – – – – – – – – 2 2 1
Clethriohomys – – – – – – – – – 7 1 1
Microtus – – – – – – – – – 65 8 2
Lagurus – – – – – – – – – 3 1 1

PERISSODACTYLA 3 1 1 6 1 1 16 2 1
Equidae – – – – – – 1 1 1 7 2 1

Equus – – – – – – – 7 2 7 2 1
ARTIODACTYLA – – – 8 3 3 69 7 5 159 9 7

Suidae – – – – – – 5 1 1 7 1 1
Sus – – – – – – – – – 3 1 1

Cervidae – – – – – – 12 3 1 32 6 5
Capreolus – – – – – – – – – 2 2 2
Alces – – – – – – – – – 1 1 1
Cervus – – – – – – – – – 12 3 2

Bovidae – – – – – – 43 3 1 109 3 1
Ovis – – – – – – – – – – – –

 3.5
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 ( . 3.6, 3.7) 
15,6 %  66,7 % – . -

.  ( . 3.5–3.8) 
 7,9  64,9 %,  – 1,8  54,9 % .

 3.6 

% % % %
20 100,0 125 100,0 941 100,0 4048 100,0
9 45,0 30 24,0 74 7,9 133 3,3
7 35,0 20 15,6 48 5,1 72 1,8

- – 77,8 – 66,7 – 64,9 – 54,9

 3.7 
 (%) ,

50,0 11,5 2,2Insectivora 100,0 85,7 57,1
11,8 4,7 1,8Chiroptera 100,0 77,8 61,5
28,6 9,0 5,6Carnivora 40,0 61,5 61,9
50,0 18,2 3,3Lagomorpha 100,0 100,0 66,7
22,9 5,6 1,6Rodentia 80,0 71,4 53,8
33,3 16,7 6,3Perissodactyla 100,0 100,0 50,0
25,0 5,8 3,8Artidactyla 66,7 57,1 66,7

, ,
 – ,  –  ( . . 3.7). -

 (  50 %).  
 (

),  (4  8 -
).

 (28,6 %),  (25,0 %),  (22,8 %)  (11,5 %).
. -

, , ,
(  – 100 %),  (80 %),  (66,7 %)  (40 %).

 (18,2 %),  (11,5 %),  (9,0 %);  – -
 (4,7–5,8 %). -
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.  (100 %), 
 (85,7 %),  (77,8 %) 

(71,4 %);  –  (61,5 %)  (57,1 %).

 (6,3 %)  (5,6 %);  (3,8 %), 
(1,6 %),  (1,8 %)  (2,2 %). -

(  66,7 %),  (61,1 %),  (61,5 %); 
(57,1 %)  (53,8 %).

 ( . 3.8) 
 (100 %); , ,

 (50 %),  (34,8 %),  (25,0 %). 
, , ,

 (20,0–20,8 %),  (4,0 %),  (7,7 %),  (8,3 %), ’
(9,4 %), ,  (  14,3 %). 

 60 % 
( , , , , , , , , -

, , ). .

(  50,0 %),  (36,4 %),  (20,0 %), 
(  15,6 %),  (  14,3 %);  (9,1 %), -

 (8,6 %)  –  1,6–4,7 % ( . 3.8).

 3.8 
 (%) 

Erinacidae 14,3 50,0 14,3 50,0
Desmatidae 50,0 100,0 50,0 100,0
Talpidae 10,0 100,0 5,9 100,0
Sorecidae 14,3 100,0 1,8 71,4
Rhinolopidae 50,0 100,0 1,4 33,3
Vespertilionidae 34,8 75,0 5,0 65,2
Canidae 25,0 100,0 8,6 60,0
Mustelidae 20,8 83,3 15,6 83,3
Leporidae 20,0 100,0 4,7 66,7
Castoridae 100,0 100,0 50,0 100,0
Sciuridae 7,7 100,0 1,8 57,1
Gliridae 14,3 25,0 9,1 25,0
Zapodidae 25,0 100,0 36,4 50,0
Dipodidae 20,0 50,0 3,7 50,0
Spalacidae 50,0 50,0 20,0 20,0
Muridae 4,0 100,0 2,0 80,0
Cricetidae 9,4 88,9 1,6 52,9
Equidae 100,0 100,0 14,3 50,0
Suidae 20,0 100,0 14,3 100,0
Cervidae 8,3 33,3 15,6 83,3
Bovidae – – – –
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 3.9 
 (%) 

Erinaceus 20,0 50,0
Desmana 100,0 100,0
Talpa 33,3 100,0
Sorex 4,1 50,0
Crocidaura 1,4 100,0
Neomys 50,0 50,0
Rhinolehus 1,5 33,3
Myotis 6,1 44,4
Plecotus 25,0 50,0
Nyctalus 42,9 100,0
Pipistrelus 6,0 100,0
Vespertilio 8,3 75,0
Eptesicus 3,3 50,0
Canis 16,7 50,0
Vulpes 11,1 50,0
Nyctereutes 100,0 100,0
Martes 33,3 100,0
Mustella 38,5 100,0
Vormella 100,0 100,0
Meles 100,0 100,0
Lutra 8,3 100,0
Lepus 8,7 50,0
Oryctolagus 100,0 100,0
Castor 50,0 100,0
Sciurus 2,8 100,0
Marmota 7,7 50,0
Spermophilus 10,0 50,0
Dryomys 100,0 100,0
Sicista 33,3 50,0
Allactaga 10,0 100,0
Spalax 50,0 50,0
Apodemus + Sylvaemys 57,1 80,0
Mus 8,0 100,0
Ratus 3,7 50,0
Micromys 100,0 100,0
Cricetus 100,0 100,0
Cricetulus 10,0 100,0
Ellobius 33,3 100,0
Ondatra 100,0 100,0
Arvicola 50,0 50,0
Clethrionomys 14,3 100,0
Microtus 3,1 25,0
Lagyrus 33,3 100,0
Equus 14,3 50,0
Sus 33,3 100,0
Capreolus 100,0 100,0
Alces 100,0 100,0
Cervus 16,7 66,7
Ovis – –



. .  (Mammalia) 31

-
. , ,

’ .
,  (  83,3 %),  (80,0 %),  (71,4 %);  – 

, , , , , , ’  (
 50–67 %);  – , ,  (  20–33 %). 

.
, , ,

, , . , -
,  (  50 %). 

 (43 %), , , , , ,  (  17–33 %). 
 –  2,8–11,1 % ( . 3.9).

56,3 %  ( , , , , , ,
, , , , , , , ,

, , , , ’ , ’ ,
, , , , , ).

 25–80 % ( . . 3.9). 
, -

-
.

3.2.

-
- -

. - , -
,

, -  ( , 1988). -
, -

- . .
-

. -
. , -

 ( – ) ’ -
, .

. , -
 – , -

 –  ( . 3.10).  
,

-
,  (43,8 %) .

 (26,0 %),  – -  (12,3 %) -
 (11,0 %) . ’  6,8 %.

.
,  – -

.  12,5 % -
.
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 3.10 

, % 
- - -

8 12,5 37,5 25,0 25,0 0,0
14 0,0 57,1 14,3 0,0 28,6
13 15,4 38,5 15,4 23,1 7,7
2 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0

28 46,4 28,5 10,7 7,1 7,1
1 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0
6 0,0 100,0 0,0 0,0 0,0

72 26,0 43,8 12,3 11,0 6,8

-
. - . -

. ,
, , -

’ ’  ( , , ).
’ ,

. -
, , - , -

 ( ).
.

- . -
 –  ( ’ , , ,

).
.

 – , -
, .

.
, ,

, , .
,

’  ( ,
).  – - ,  – -

. -
,  ( ).

, ,
. ,

, ,
’ ’ , -

.
.

: , -
, , , , -
 ( . 3.11). -

,
 (69,4 %). -

. -
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, .
.

 ( ,
, ).

 3.11 

8 37,5 37,5 25,0 0,0 0,0 0,0 0,0
14 28,6 57,1 14,3 0,0 0,0 0,0 0,0
13 46,1 30,8 0,0 0,0 15,4 7,7 0,0
2 0,0 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0

28 25,0 28,6 0,0 14,3 28,6 0,0 3,6
6 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
1 33,3 33,3 0,0 16,7 0,0 16,7 0,0

72 31,9 37,5 5,6 6,9 13,9 2,8 1,4

:  – ;  – ;  – -
;  – ;  – ;  – ;  – .

.
, , -

. -
. , -

 – . , ,
,

. , , -
,

. .
;

 – ;  ( -
) – ;  – ;  – .

, .
, -

, .
.

3.3.

.  – 
(Mackenzie, 1993; Polychlorinated biphenyls…, 1996; Tsiperson, Soloviev, 1997; Kutiel et 
al., 2000; Maisonneuve, Rioux, 2001; Juskaitis, 2002; Palomares, 2003; Kalen, Bergquist, 
2004; McCay, Komoroski, 2004).  – 
(Northern Alabama colonies ..., 1988; Gerell, Lunderg, 1993; Vaughan et al., 1996; Huijser, 
Bergers, 2000; Ciechanowski, 2002; Stress assessment …, 2003; Evelyn et al., 2004; 
Relating bat species presence …, 2005; Robitaille, Linley, 2006; The effect of translocati-
on …, 2006).  ( ) ,

 (Mallon, 1991; Kay, 
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1993; Clarke et al., 1998; Gehring, Swihart, 2003). -
’ ,  (Mammals …, 1993).  

-
 (Macdonald, Mason, 1976, 1982, 1983; Kruuk, Conroy, 1987; Mason, Macdonald, 

1993a, 1993b, 1994; Lode, 1993; Mason, Madsen, 1993; Mason, Stephenson, 2001; Mazet 
et al., 2005),  (Landscape change…, 1992; Revilla et al., 2000; Sadlier, 
Montgomery, 2004),  (Kierdorf U. et al., 1993; Kierdorf U., Kierdorf 
H., 2000, 2002, 2003; Organochlorine pesticides …, 2004). 

, -
 (Mercury concentrations …, 1977; Jurgens et 

al., 1981; Smith, Rongstad, 1982; Andrews et al., 1984; Blus et al., 1987; Dodds-Smith et 
al., 1992; Read, Martin, 1993; Kruuk, Conroy, 1996; Kruuk et al., 1997; Komarnicki, 2000; 
Mason, Stephenson, 2001; Metcheva, 2003).

-
, . -

, -
,

(Mader, 1984; Kruuk, Conroy, 1987; Mainini et al., 1993; Okarma, 1993; McIntosh et al., 
1995; Lariviere et al., 2000; Lundstrom-Gillieron, Schlaepfer, 2003; Saeki, Macdonald, 
2004; Nilsson, 2004).

.
:

 –  (1900–1950 .);
 –  (1951–1980 .);
 – -

 (  1981 . – ).
-

,  ( - , 1927, 1928; ,
1929, 1948 , 1953; , 1930; , , 1948; , 1955), -

 ( , 1960, 1968, 1969; , , 1960).  
-

 ( , 1968, 
1977 , 1977 ; ., 1970, 1972; , 1984, 1989, 1997, 1998, 2003; -

, , 1975; , 1998).
 (6,9 % -

),  –  (4,8 %). , ,
( ), -

 9 
 4  – .  8,6 %, 

 –  1,6 %. 
’ -

.
, -
 ( . 3.12). 

, -
.  ( )  18 -

 (31,0 % ),  ( -
) – 19 (32,7 %),  – 11  (19,0 %),  – 

7 (12,5 %),  – 3  (5,2 %).
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 3.12 
,

 (  2005 .)

,
1900–

1950 .
1951–

1980 .
1981–

2005 .
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 4 3 2 B 3 
2 4 2 2
3 1 0 0 + + B 2 I 0
4 4 2 1 B 3 II
5 3 1 1 B 3 IV
6 4 3 2 B 3 
7 3 2 1 B 3 III
8 2 1 1 B 3 I
9 1 0 0 B 2 III 0

10 2 1 0 B 2 III 0
11 2 1 1 + B 2 III I
12 4 2 1 B 2 I
13 3 1 0 B 2 0
14 3 2 1 B 2 I
15 2 1 1 B 2 III I
16 5 3 2 B 2 III
17 2 1 1 + B 2 III I
18 5 4 3 B 3 III
19 4 3 2 B 2 II
20 0 0 1 B 2 III I
21 4 3 2 B 2 IV
22 5 4 4 B 2
23 5 1 3 B 2
24 5 5 5
25 0 3 2
26 ’ 5 4 3 B 3 
27 4 3 1 B 3 III
28 5 5 4 B 3
29 3 2 1 B 3 IV I
30 2 1 1 B 2 II I
31 3 2 1 B 2 III I
32 4 3 2 B 3 III
33 1 0 0 + B 2 II 0
34 3 2 2 B 3 II III
35 3 2 1 + B 2 II II
36  ( ) 5 4 3 B 2 
37 0 1 0
38 0 0 1 B 3 
39 0 2 1 B 3 
40 0 0 (1)
41 5 3 1 B 2 III
42  ( ) 5 3 1 III
43 4 3 2 B 3
44 3 1 1 B 2 I
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
  3.12

45 4 2 1 III III
46 4 2 1 II II
47 5 4 4
48 0 0 1 III II
49 5 4 4
50 3 2 2
51 4 3 3
52 5 5 5
53 5 5 4
54 5 5 5
55 5 4 3
56 5 5 5
57 ’ 4 2 1 B 2 II
58 ’ 4 3 2 III
59 4 3 2 II
60 0 3 2
61 2 0 0 0
62 5 5 5
63 4 3 2 IV
64 4 3 3
65 4 3 3 IV
66 1 0 0 0
67 0 4 1 B 3
68 3 4 2 B 3
69 0 2 1
70 0 2 1 B 3
71 0 [1] [1] (B 3)
72 0 [1] [1] (B 3)
73 0 0 (1) (B 3)

:  – ;  – 
;  – ;  – ;  – 

); 1 – ; 0 – 
; 1 – ; 2 – ; 3 – ; 4 – ; 5 – 

; I–IV – 
(  – ,  – ,  – , IV – ; [ ] – ;
( ) – .

;
 9,5 %.

.  19 
10 ( )  15,9 %

 32,7 % . , ,
 11  18 .  1,6, 

 28,0 %. -
 16 (25,4 %),  –  13  (20,6 %),

 2,3  4,3. 
-

.  7,8 %
.

 3,6  3,8,  – 1,2  2,0. 
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, ,
,  2,3 ,

 –  1,4 . -
 8  (12,5 %). 

; -
 25,0  47,7 %.  72,7 %. -

 2,3  ( . 3.13). 

-
 ( . 3.14). ’

 0,83, 
 – 0,88. 

 3.13 

( )

,

% % %

5 18 31,0 6 9,5 5 7,8 –3,0 –3,6 –1,2
4 19 32,7 10 15,9 5 7,8 –1,9 –3,8 –2,0
3 11 19,0 18 28,6 8 12,5 +1,6 –1,4 –2,3
2 7 12,1 16 25,4 16 25,0 +2,3 +2,3 0
1 3 5,2 13 20,6 31 47,7 +4,3 +10,3 +2,4 

58 100,0 63 100,0 65 100,0 +1,09 +1,10 +1,02 

 3.14 

(  “  / ”)

- -
’

0 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
1 0,69 0,81 0,90 0,75 0,83
2 0,48 0,61 0,74 0,50 0,63
3 0,21 0,34 0,42 0,25 0,35
4 0,13 0,16 0,23 0,00 0,15
0 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
1 0,70 0,81 0,93 0,73 0,88
2 0,47 0,74 0,84 0,57 0,79
3 0,22 0,42 0,55 0,28 0,49
4 0,17 0,17 0,32 0,00 0,26

: 0 – ; 1 –  ( -
)  0,5–1,0; 2 –  2–4 ;

3 –  5–8 ; 4 –  10 .



. . , . .38

 (  0,63  0,79). -
 0,35  0,49;  – 

0,15  0,26 (
, ).

-
.

, ;

0,69,  – 0,70. -
 0,48  0,47,  –  0,21  0,22, 

 –  0,13  0,17. 
-

. -
. -

’ -
. , -

. -

.
-

,  ( . 3.15). 

 3.15 

,

-

 1950 . 23 18 24 27 31 40 32 4 58

 1950 . 2 2 3 3 4 7 3 2 9

 1950 . 2 4 1 1 1 1 1 1 4

 % 3,7 22,2 4,2 3,7 3,2 2,5 3,1 25,0 6,9

 1951–1980 . 23 16 26 29 34 45 34 6 63

 1980 . 1 1 0 0 1 2 0 1 5

 1980 . 1 1 0 0 1 1 0 1 3

 % 8,7 6,3 0,0 0,0 2,9 3,2 0,0 16,7 6,3

 1980–2005 . 24 15 26 29 33 46 34 6 65
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. -
 6,9 %,  – 

6,3 %. 
.

,  ( -
) .

:
.

-
 (

- ).
- . , , ’ -

, , , ,
. ,

.
:  –  25,0 %,  – 

16,7 %.  – .
 (8,7 %). -

 22,2  6,3 %. -
. -

:  – -
 –  –  – .

, -
, -

, -
.

.
.  – : -

 4–7 ;  –  2–4 ,  –  2–3 .
 (

1990 )  1,1–1,7 ,  –  1,5–3,0 .  1990 
’ .

 133  ( -
, ).  41 

 (30,8 % 
).  73 .

 38  (52,1 % -
).

: -
’  ( -

)  ( ); -
 ( );

 ( )
( ); ;

 ( ).
 11  ( ):

, , , , ,
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, , , , -
, .  ( )  7 : -

, , , , , ’ -
, .  ( ) ,

, - , , , , -
, , ’ .  (IV )

- , : ,
, .

, ,
15,8,  – 28,9,  – 18,4,  – 26,3,  – 10,5 %. 

 8,2, 15,1, 9,6, 13,7  5,5 % .
,  0–IV , -

-
 ( ); ’  (

) – , , -
.  11  (  16 ).

, , , 41,1 % -
,

.
,  45 , -

, . .
 13 ,  17 – -

,  15 -
. , , , ’ , , -

, , , , ,
, , , . -

, ’ .
.

3.4.

 – . -
: , ,
.  – -

. ,
. . .

(1941), . .  (1950) . .  (1968), .
 – . -

.
, :

1) ;
2)

( ).
 – .

.
 – , -
, . . .  (1968) 

 – , -
, -
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. ,
, .

,
, ’ -

;
, ,

. .
, , ,

-
. , .

, -
.

,
 – . -

, , -
 – ,

.
, ,
.

, ’ .
,

 ( , ,
, ). ,

. , -
: , .

, , , ,
 – , , -

, , . ,
: ,

, , , , ,
.

, ,
, -  – 

.
, , , -

, .
, -

, ,
, , , . ,

, -
.  ( -

). , ,
.

,
 ( ,  – 

, , ), -
. . .  (1999), -

.
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, -
. -

.
. -

, , -
, ,

, ,
-

.
-

 ( , ,
, , ). -

,
, ’ ,

 1,1–1,3  1,8–2,1 .
. ,

, .
 1,17–1,29 ,

 –  1,16–1,27,  ( )  –  1,12–1,19  ( , 2000). -
 – . - ,

, - , -
,  ( -

). , -
 ( , , ),  1,11–1,16, 1,16–

1,20  1,07–1,11 . , ,  1,21–1,27 .
’ . , -

 ( -
, ’ ) -

.

.

.

 3 : 1. 
 4 : 1,  –  7 : 1. -

 – 1 : 3,5  1 : 5.  (
) -
 (  2,3 : 1  3,5 : 1). -

 (1,1 : 1), 
 (1 : 1,1). .

-
. , ,

. - -
 1,4 : 1 -

 1,3 : 1 . -
: 1,2 : 1, 1,5 : 1 

1 : 1,3;  – 1 : 1, 1 : 1,5  1 : 1,4. 
. -
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,
 (1,10, 1,15, 1,28)  (  1,07, 1,18). -

. ,
,  – -

,
.

, ;
, .

 – , -
.

, ,
.

. .

3.5.

-
, - .

 – . , -
, ,  – -

, -
, .

.
 ( , 1967; -

, , 1970; , 1970; , , 1974; .,
1971; , 1975; , 1979, 1984; , , 1987; , 1998; 

, 1996; Pachomov et al., 2000). ’
: -

, , , -
’  ( , 1975, 1976, 1987).

, -
,  « »,

 « ». -
. .

1. , ’
, .

2.  – -
.

3.  – -
, .
4. .
5.  – -

 – , , , -
, , -
, .

6. .
7. .
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’  ( )  ( ) -
,  ( ) -

. - -
, ,

.
.  – 

. -
, . -

- , . ,
. -

. .
 :  50 : 50  60 : 50 

(1 : 1; 1 : 1,2).
-

. , -
 70  80 % (1 : 2,3; 1 : 4). 

.
. -

 1 : 2, 1 : 1,5, 1 : 1,3. -
.

,  ( ) -
. -

.
.  (  – 

,  – ). ,
, - -

, , .




