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оседлого населения и уровень дисперсии лесных полевок и землероек-бурозубок. Расчеты показа-
телей плотности и дисперсии проводили при учетах живоловками до вылова и непосредственно по-
сле его окончания. Плотность оседлого населения после вылова определялась не только выживши-
ми животными, но и вновь появившимися в течение нескольких первых дней. При локальном сниже-
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Дисперсия – важнейший фактор для обеспе-
чения жизнеспособности популяции в гетероген-
ной среде. За счет дисперсии осуществляется пе-
рераспределение особей в пространстве и освое-
ние всей доступной территории. Дисперсия
является ключевым элементом в понимании
многих демографических процессов, носит меж-
дисциплинарный характер и объединяет области
экологии, генетики, этологии и эволюции [1–3].
Логистические трудности не позволяют детально
изучить расселение многих видов, однако вклю-
чение нереалистичных предположений о диспер-
сии в пространственных популяционных моделях
может привести к неточным и дорогостоящим
прогнозам [4]. О дисперсии животных на уровне
как отдельных особей, так и сообщества мало из-
вестно, что во многом связано с трудностями в
изучении отдельных перемещений в соответству-
ющем пространственно-временном масштабе и
приводит к разрыву между прямым изучением
расселения и теоретическим пониманием этого
процесса [5]. Дисперсия трудно учитывается ко-
личественно и часто рассматривается как чисто
стохастический процесс. Следовательно, остает-
ся неопределенность относительно того, как от-
дельные факторы влияют на дисперсию и их эко-
логические последствия [6]. Эмпирические дока-
зательства отстают от теоретических событий и

слишком много теорий остаются не обеспечен-
ными данными [7].

В анализируемое понятие неизбежно попадает
целый ряд разнородных событий, которые и по про-
явлению, и по результату могут различаться [8, 9].
Основой любого исследования расселения является
концепция домашнего участка. W.H. Burt [10] счи-
тал домашний участок “той областью, в которой
особь совершает обычные действия по сбору пи-
щи, спариванию и уходу за молодыми”. Такое
пространство обычно рассматривают как участок
обитания, а особь, обитающую на этой террито-
рии, как оседлую или резидентную. Обычно дис-
персию определяют как движение особи от места
рождения к месту воспроизводства (натальное
расселение) или движение между последователь-
ными местами воспроизводства (расселение по-
сле размножения) [11, 12]. Существует несколько
неоднозначных видов тесно связанных между со-
бой перемещений: кочевой образ жизни, иссле-
дования (краткосрочные экскурсии) и сдвиги
участков. Эти три типа поведения, очевидно, тес-
но связаны с расселением, и в совокупности их
можно назвать “псевдорасселением” (quasi-dis-
persal) [1]. Такая сборная группа характеризуется
непредсказуемостью посещения той или иной точ-
ки пространства в отличие от оседлых особей,
участки которых привязаны к определенной терри-
тории. Таких животных было предложено объеди-
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нить под общим понятием “нерезиденты” [9, 13],
противопоставляя эту группу оседлым особям, ре-
зидентам, находящимся в пределах своего участ-
ка. Мы используем оба термина: говоря о “нере-
зидентах”, имеем в виду любую особь, находящу-
юся за пределами своего домашнего участка, а под
термином дисперсия (расселение) подразумеваем
именно переселенцев, находящихся в процессе по-
иска или смены участка.

Широко используемый метод получения дан-
ных о дисперсии – зачистка территории с после-
дующим контролем освобожденной площади
[14–18 и др.]. Поскольку восстановление популя-
ций после внезапного краха, независимо от того,
вызван он естественными или искусственными
причинами, происходит за счет выжившего насе-
ления или иммиграции [19], предполагается, что
после уничтожения оседлого населения пойман-
ные впоследствии особи являются переселенца-
ми (диспергаторами). В зависимости от особен-
ностей видов (социальная организация, доля не-
резидентов в популяции) сроки восстановления
численности оседлого населения могут суще-
ственно меняться [9, 20, 21], при этом считается,
что быстрое восстановление численности проис-
ходит именно за счет дисперсии [20, 21]. Однако
этот метод создает несколько источников оши-
бок, включая неполный вылов резидентов, рас-
ширение краевых участков, привлечение зверь-
ков во время экскурсий и различную судьбу коло-
низаторов в освобожденном и ненарушенном
районах [1, 8].

Изучение дисперсии при безвозвратном изъя-
тии проводили как на площадках [14–18, 22], так
и на линиях ловушек [23–26]. Существуют коли-
чественные методы анализа, позволяющие по ре-
зультатам многосуточного отлова мелких млеко-
питающих методом безвозвратного изъятия оце-
нивать интенсивность миграционного потока и
исходную численность резидентных особей на
этой территории [23–27]. Идея такого расчета за-
ключена в том, что предполагается рассматривать
суточный улов как сумму улова резидентных и не-
резидентных особей. После того, как резиденты
выловлены, величина улова определяется лишь
посещением облавливаемого пространства нере-
зидентными особями. Показано [27], что количе-
ство нерезидентов у рыжих полевок не увеличи-
вается в ходе вылова, и иммиграция не иниции-
руется “социальным вакуумом”.

В большинстве работ либо прямо декларирует-
ся, либо подразумевается, что дисперсия на кон-
трольных и депопулированных территориях оста-
ется неизменной, хотя в ряде случаев было пока-
зано, что есть различия между животными,
оседающими на освобожденных и контрольных
площадках [22, 28]. Практически нет работ, оце-
нивающих дисперсию до освобождения террито-

рии от резидентов и после. Поскольку сама ме-
тодика оценки дисперсии методом “пустого
пространства” может оказывать влияние на ве-
личину изучаемого явления, необходимо иметь
сравнительные данные либо для аналогичных
контрольных территорий, на которых не прово-
дили изъятие, либо для той же территории до и
после изъятия.

В данной работе мы рассматриваем послед-
ствия локального снижения численности в посе-
лениях мелких млекопитающих лесной зоны при
вылове линиями плашек. Плотность оседлого на-
селения и величину нерезидентной активности
оценивали до начала учетов и непосредственно
после. Быстрое восстановление численности на
депопулированных территориях происходит за
счет дисперсии, являющейся частью общей нере-
зидентной активности. В качестве нулевой гипо-
тезы предполагается, что дисперсия на всем по-
пуляционном пространстве постоянна и не зави-
сит от локального снижения плотности.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Материал собран в верхнем течении р. Илыч

на участке между впадением притоков Б. Ляга и
Укью (62.6° с.ш., 58.9° в.д.) в августе 2015–2017 гг.
Учетные линии располагали по ветровальному
вывалу возрастом 15–17 лет на месте ельника с
примесью пихты и кедра с развитым травяно-ку-
старничковым покровом, в настоящее время зарас-
тающего елово-пихтовым и березовым подростом.
При учете с безвозвратным изъятием использовали
малые металлические плашки (ловушки Геро) с
трапиком. Приманка – ржаной хлеб с нерафини-
рованным растительным маслом. Оценку плот-
ности и нерезидентной активности проводили на
линиях живоловок. Использовали трапиковые
беспружинные живоловки, которые позволяют
отлавливать весь комплекс видов мелких млеко-
питающих, включая насекомоядных [29]. В каче-
стве приманки служили несколько зерен крупы
геркулес, смоченных нерафинированным расти-
тельным маслом. Живоловки устанавливали в ли-
нию, расчет показателей плотности оседлого на-
селения (особей/га) и уровня нерезидентной ак-
тивности (особей на 1 проверку на 100 ловушек)
при мечении на линиях живоловок проводили по
описанной ранее методике [30].

В основу расчетов положена аппроксимация
вероятности нахождения особи на индивидуаль-
ном участке двумерным нормальным распределе-
нием при случайном размещении участков в про-
странстве. Особей с единичными поимками сверх
ожидаемого количества при наличии только
оседлого населения считали нерезидентами. Ра-
нее было показано соответствие расчетных пока-
зателей плотности с прямыми учетами на пло-
щадке мечения [31] и высокие значимые корреля-
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ции динамики нерезидентной активности при
расчетах на линиях живоловок с другими спосо-
бами оценки нерезидентности [30]. Поскольку
размеры участков у разных видов и половозраст-
ных групп различны, расчеты проводили для них
раздельно с дальнейшим суммированием показа-
телей для каждого вида.

Дизайн эксперимента включал:
1. Учет живоловками на линиях. Живоловки

выставляли в 2 линии по 50 шт., расстояние меж-
ду линиями 30 м, между ловушками 7.5 м. Про-
верки проводили в светлое время суток через
1.5 ч, два раза подряд, затем ловушки оставляли
до следующего дня ненастороженными, доступ-
ными для посещения животными [32]. Продол-
жительность учета 6–8 дней.

2. Учет методом безвозвратного изъятия на ли-
ниях плашек. Плашки выставляли по тем же ли-
ниям, что и живоловки, с интервалом 5 м между
ловушками, всего выставлено 2 линии по 75 лову-
шек. Продолжительность учета 2 сут.

3. Повторение учета живоловками на линиях.
Начало работы на следующий день после оконча-
ния учета плашками. Продолжительность учета
4–7 дней.

За 3 года проведено 3 эксперимента в сезон-
ный максимум численности, за весь период работ
отмечено 614 особей мелких млекопитающих
8 видов. Из них 4 вида – красная полевка (Clethri-
onomys rutilus Pallas, 1779), рыжая полевка (Clethri-
onomys glareolus Schreber, 1780), обыкновенная бу-
розубка (Sorex araneus L., 1758) и средняя бурозуб-
ка (Sorex caecutiens Laxmann, 1788) – отмечены во
всех сессиях учетов и дали в сумме 97.6% поимок.
По этим видам получен достаточный статистиче-
ский материал, и именно они рассматриваются в
настоящей работе. Таким образом, имеются дан-
ные по 4 видам за 3 учетные сессии (всего 12 то-
чек). Сравнивали средние показатели (плотность
оседлого населения и нерезидентная активность)
за все время без учета вида (N = 12) и отдельно
лесных полевок и землероек-бурозубок (N = 6).

Все выборки сравнивали с нормальным рас-
пределением тестом Шапиро–Уилкса (Shapiro-
Wilk’s W test) и проверяли на равенство дисперсий
(гомогенность) тестом Левена (Levene’s test). Рас-
пределения во всех выборках не отличались от
нормального (тест Шапиро–Уилкса p > 0.05), но
были скошены вправо. При этом в некоторых вы-
борках отмечено неравенство дисперсий (тест Ле-
вена p < 0.05). Поскольку размеры выборок малы,
сравнение двух связанных групп проводили по
критерию Вилкоксона (Wilcoxon matched pair
test). Частотный анализ выполняли с помощью
точного критерия Фишера (Fisher exact test). Зна-
чение среднего приводится с показателями стан-
дартного отклонения (Mean ± SD). Для всех ста-
тистических тестов принятие нулевой гипотезы

или альтернативной проводили при уровне зна-
чимости p = 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Изменения таких основных показателей, как
плотность оседлого населения, индекс нерези-
дентной активности и уловистость на 100 ловуш-
ко-суток за период проведения эксперимента, у
массовых видов не превышали двукратных значе-
ний. Основные результаты учетов приведены в
табл. 1. В среднем за 3 года общая плотность осед-
лого населения (до начала вылова) для всех видов
составила 12.3 ± 1.7 особей/га, нерезидентная ак-
тивность – 1.9 ± 0.6 особей на 100 ловушек за про-
верку, а уловистость в плашках – 27.9 ± 6.3 особей
на 100 ловушко-суток. В районе проведения работ
во всех биотопах красная полевка доминировала –
по данным отловов в плашки в августе в среднем
за 11 сезонов ее доля в уловах составляла 58%.
Обыкновенная бурозубка в уловах плашками все-
гда превышала показатели средней бурозубки, и
они были значительно ниже, чем у полевок [33].

При проведении учетов плашками значитель-
ная часть населения, отмеченная до начала учета
(в первой сессии), была выловлена. В среднем во
всех экспериментах отловлено 63% от ранее по-
меченных особей, причем отлавливали преиму-
щественно оседлых животных, постоянно нахо-
дящихся на данной территории. Нерезидентные
зверьки, отмечаемые на линиях живоловок лишь
единичными поимками, в течение короткого вре-
мени покидали зону мечения и в учеты плашками
не попадали. При этом в давилках 47% составили
зверьки без меток – это преимущественно нере-
зидентные особи, в период проведения учетов по-
сетившие данную территорию. Изменение плот-
ности оседлого населения до и после проведения
учетов плашками представлено на рис. 1. В ре-
зультате вылова плотность оседлого населения
для всех видов (в среднем за 3 года) достоверно
снизилась с 12.3 ± 1.7 ос/га до 4.5 ± 1.0 (критерий
Вилкоксона N = 12; Z = 2.8, p = 0.005). Снижение
общей плотности произошло преимущественно
за счет лесных полевок (8.7 ± 2.2 и 2.0 ± 0.9 ос/га,
N = 6; Z = 2.2, p = 0.03), в то время как снижение
плотности оседлого населения у землероек недо-
стоверно (3.7 ± 0.7 и 2.4 ± 0.3 ос/га, N = 6; Z = 1.57,
p = 0.11). Такое неравномерное уменьшение плот-
ности может быть связано с избирательностью
орудий лова по отношению к разным видам. Об-
ращает на себя внимание то, что при учете давил-
ками доля ранее меченых полевок была несколь-
ко выше, чем у землероек. Всего отловлено 73.4%
от ранее помеченных полевок и 47% землероек,
разница по точному критерию Фишера близка к
достоверной (p = 0.065). Плашки для землероек,
особенно мелких видов, являются неспецифиче-
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ским орудием лова, и доля этих видов в учетах
обычно занижена [32, 34].

Среди оседлого населения, отмеченного после
проведения вылова, 47.5% составили меченные

ранее особи (до вылова). У полевок этот показа-
тель составил 38.9%, а у землероек – 54.5%, раз-
личия между этими группами по критерию Фи-
шера недостоверны (p = 0.36). Таким образом,
после локального снижения численности уже в
первые дни появились новые особи, которых
можно классифицировать как резидентов, и они
составили около половины оседлого населения.
Плотность оседлого населения после вылова
определяется не только выжившими животными
(остаточная плотность), но и вновь появившими-
ся. Отметим, что новые оседлые звери появились
в месте локального снижения плотности уже в те-
чение нескольких первых дней после вылова.

Таким образом, в нашем эксперименте пока-
зано очень быстрое начало восстановления осед-
лого населения. Восстановление населения в ме-
стах локального снижения плотности у разных
видов может проходить в разные сроки, иногда
очень длительные [19, 21]. Скорость восстановле-
ния популяции зависит от принадлежности вида
к той или иной функциональной группе [20].
В зависимости от доли нерезидентного населе-
ния и скорости восстановления численности вы-
деляются “восстанавливающий” и “контролиру-
ющий” типы функционирования [9]. Отметим,

Таблица 1. Результаты учетов на экспериментальных линиях

* Плотность оседлых особей (ос./га).
** Индекс нерезидентной активности (особей на 1 проверку на 100 ловушек).

*** Результаты учета плашками (особей на 100 ловушко-суток).

Вид Год

Сессия 1. 
Учет на линиях живоловок

Сессия 2. 
Учет на линиях плашек

Сессия 3. 
Учет на линиях живоловок

вс
ег

о 
ос

об
ей

пл
от

но
ст

ь*

не
ре

зи
-

де
нт

но
ст

ь*
*

вс
ег

о 
ос

об
ей

чи
сл

ен
но

ст
ь*

**

м
еч

ен
ы

х 
в 

се
сс

ии
 1

, %

вс
ег

о 
ос

об
ей

пл
от

но
ст

ь*

не
ре

зи
-

де
нт

но
ст

ь*
*

м
еч

ен
ы

х 
в 

се
сс

ии
 1

, %

C. rutilus 2015 25 5.04 0.50 34 11.3 88.0 18 1.44 1.63 5.5
2016 30 6.01 1.00 36 12.0 56.7 21 2.87 1.30 19.0
2017 47 9.28 1.00 58 19.3 80.9 12 0.96 0.71 0.0

C. glareolus 2015 10 2.84 0.06 10 3.3 60.0 6 0.15 0.75 33.3
2016 9 0.95 0.50 26 8.7 77.8 6 0.23 0.60 0.0
2017 7 1.89 0.01 6 2.0 57.1 3 0.47 0.14 0.0

S. araneus 2015 16 1.93 0.69 13 4.3 31.3 14 1.93 1.25 21.4
2016 24 3.54 0.58 24 8.0 62.5 15 1.61 1.20 6.7
2017 30 2.95 1.21 27 9.0 50.0 31 2.54 1.36 19.3

S. caecutiens 2015 6 1.41 0.06 5 1.7 50.0 2 0.15 0.13 50.0
2016 4 0.94 0.17 9 3.0 0.0 7 0.94 0.50 14.3
2017 3 0.23 0.07 3 1.0 33.3 2 0.15 0.14 0.0

Рис. 1. Плотность оседлого населения до вылова с
изъятием (а) и после (б).
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что все три серии экспериментов проводили в ав-
густе, в период максимальной численности и
максимальных показателей дисперсии [35]. Сро-
ки восстановления плотности оседлого населе-
ния для тех же видов при проведении изъятия в
другие сезоны могут существенно отличаться.

Появление оседлого населения на освобож-
денных территориях может проходить либо за
счет смещения (или расширения) краевых участ-
ков, либо в результате дисперсии. В нашем экспе-
рименте невозможно различить эти два процесса,
но в большинстве работ, посвященных заселению
освобожденной территории, показано [14, 27],
что заселение происходит не путем расширения
или смещения краевых участков, а преимуще-
ственно за счет дальних переселенцев.

Уровень нерезидентной активности определя-
ли при учетах на линиях живоловок как превыше-
ние количества единичных поимок над расчетным
уровнем при наличии только оседлого населения.
Проведено сравнение уровня нерезидентной ак-
тивности массовых видов мелких млекопитаю-
щих до начала вылова плашками и непосред-
ственно после. Промежуток между этими двумя
учетами составил 2 сут (вылов плашками), поэто-
му изменением естественного уровня дисперсии
в популяции за такой короткий промежуток вре-
мени можно пренебречь. Изменения нерезидент-
ной активности (в среднем за 3 года) в результате
вылова на линиях представлены на рис. 2. После
учета плашками и снижения плотности оседлого
населения уровень нерезидентной активности
значительно вырос. В целом для всех видов пока-
зано достоверное (критерий Вилкоксона) увели-
чение этого показателя с 1.9 ± 0.6 особей на про-
верку в расчете на 100 ловушек до 3.3 ± 0.8 (N = 12;
Z = 2.59, p = 0.01), при этом увеличение нерези-
дентной активности у землероек с 0.9 ± 0.3 до
1.5 ± 0.2 достоверно (N = 6; Z = 2.2, p = 0.028), а у
полевок – с 1.0 ± 0.5 до 1.7 ± 0.8, что близко к до-
стоверному (N = 6; Z = 1.83, p = 0.068). Эти дан-
ные показывают, что при локальном снижении
численности нерезидентная активность увеличи-
вается.

Нулевая гипотеза о постоянстве уровня дис-
персии в экспериментах по депопулированию
территорий отвергается. На территориях, осво-
божденных от коренного населения, количество
зверьков, классифицируемых как “нерезиден-
ты”, возрастает. Скорее всего, такое увеличение
происходит не за счет общего возрастания нере-
зидентной активности во всем районе вокруг об-
ласти изъятия, а за счет накопления нерезидентов
в месте локального снижения плотности. “Соци-
альный вакуум”, возникающий на такой террито-
рии, вызывает задерживание (аккумуляцию) не-
резидентов, при этом часть из них может оста-
ваться и переходить к оседлому образу жизни.

Декларация постоянства дисперсии при изъя-
тии обычно не проверяется реальными экспери-
ментами. При практической проверке результа-
тов вылова [27] авторы приходят к выводу, что
иммиграция постоянна и не инициируется изъя-
тием. Нужно отметить, что в данной работе срав-
нивали гипотезу постоянства дисперсии с альтер-
нативной гипотезой отсутствия дисперсии до на-
чала изъятия, при этом получены результаты
ближе к постоянству дисперсии. В нашей работе
мы в качестве альтернативной гипотезы рассмат-
ривали количественное изменение уровня нере-
зидентной активности в местах локального сни-
жения плотности. Нерезидентные особи постоянно
присутствуют в популяции, но в месте вылова отме-
чен рост этого показателя по сравнению с нормой.
Увеличение дисперсии приводит к быстрому засе-
лению освобожденной территории и восстановле-
нию плотности оседлого населения.

Возможность увеличения дисперсии, спрово-
цированного локальным снижением плотности,
требует осторожного отношения к показателям
дисперсии, полученным методом “пустого про-
странства”. После зачистки территории от осед-
лого населения как на площадках, так и на лини-
ях длительного вылова при дальнейшем контроле
освобожденной площади полученные показатели
дисперсии могут быть завышены по сравнению с
интактными участками.
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