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На примере трех видов крупных хищников – бурого медведя (Ursus arctos), обыкновенной рыси
(Lynx lynx) и обыкновенного волка (Canis lupus) – впервые в России демонстрируются возможности
оценки влияния антропогенной активности на млекопитающих с помощью фотоловушек. Для это-
го использовали односезонный анализ заселенности на видовом уровне и анализ суточной активно-
сти. Исследование проводили в 2022 г. на территории Южного лесничества Центрально-Лесного
государственного заповедника в период максимальной антропогенной активности (июль–август).
В качестве переменных использовали индексы относительного обилия пеших людей, внедорожной
техники, а также расстояния до населенных пунктов. Максимальная прогнозируемая заселенность
была выявлена для рыси (ψ = 0.97), а минимальная – для волка (ψ = 0.78). Вероятность обнаружения
была наибольшей для бурого медведя (p = 0.18), в отличие от рыси и волка (по 0.08). Для рыси и бу-
рого медведя отмечены большие степени перекрывания суточных активностей с пешими людьми
(  = 0.57 и  = 0.47) и внедорожной техникой (  = 0.51 и  = 0.41), в отличие от волка (  = 0.37
и  = 0.35 соответственно). Антропогенная активность не оказывала заметного влияния ни на про-
странственные, ни на временные паттерны распределения бурого медведя и рыси. В отличие от
них, волк демонстрировал смещение обоих паттернов в сторону от человеческой активности. Сов-
местное применение анализов заселенности и суточной активности на основе данных с фотолову-
шек является оптимальным методом оценки и регулирования антропогенной активности на особо
охраняемых природных территориях для крупных млекопитающих.
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Оценка состояния популяций крупных млеко-
питающих до сих пор остается острым вопросом
сохранения биоразнообразия (Chapron et al., 2014;
Rich et al., 2016; Milda et al., 2023). Среди них
крупные хищники часто подвергаются большему
риску из-за низких темпов размножения, из-за
потребностей в больших площадях подходящих
местообитаний и потенциальной конфликтности
с людьми (Taylor, Knight, 2003; Linnell, Boitani,
2011; Chapron et al., 2014; Filla et al., 2017; Bombieri
et al., 2018; Penteriani et al., 2018).

Бурый медведь (Ursus arctos L. 1758), обыкно-
венная рысь (Lynx lynx L. 1758) и обыкновенный
волк (Canis lupus L. 1758) являются наиболее рас-

пространенными видами крупных хищников в
Европе. Основными угрозами их существования
выступают различные антропогенные факторы
(Чапский, 1957; Кириков, 1966; Подласая, Копе-
ин, 1982; Swenson et al., 1999; Basille et al., 2009;
Linnell, Boitani, 2011; Bouyer et al., 2015; Penteriani
et al., 2018; Ripari et al., 2022). Изучение реакции
бурого медведя на человеческую деятельность
представляет собой актуальную тему многих ис-
следований по всему миру (Swenson et al., 1999;
Fortin et al., 2016; Penteriani et al., 2017, 2021; Ladle
et al., 2019; Sharief et al., 2020; Salvatori et al., 2023),
также как рыси (Basille et al., 2009; Belotti et al.,
2012; Bouyer et al., 2015; Filla et al., 2017; Ripari
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et al., 2022) и волка (Hebblewhite, Merrill, 2008; Ro-
gala et al., 2011; Lesmerises et al., 2012).

Известно, что основной механизм влияния ан-
тропогенных факторов на бурого медведя, рысь и
волка проявляется через смещение их распреде-
лений во времени и пространстве (Kaczensky
et al., 2006; Belotti et al., 2012; Fortin et al., 2016; Fil-
la et al., 2017; Oberosler et al., 2017; Ladle et al., 2019;
Oberosler et al., 2020; Salvatori et al., 2023). В отли-
чие от других методов, фотоловушки способны
очень точно отражать антропогенную активность
в пространственно-временном градиенте, что де-
лает их оптимальным инструментом для оценок
такого влияния (Oberosler et al., 2020). Простран-
ственный паттерн принято отражать через анализ
заселенности (O’Connell, Bailey, 2011; Rovero, Spit-
ale, 2016), а временной – через анализ суточной
активности (Zimmermann et al., 2016).

Заселенность или занятость (occupancy) опре-
деляется как доля области (ее отдельных участков
или локаций), занятая видом (MacKenzie et al.,
2002, 2006), а ее параметры могут характеризовать
распределение животных в экогеографическом
пространстве (O’Connell, Bailey, 2011). Анализ за-
селенности способен учитывать несовершен-
ность обнаружения (imperfect detection) вида че-
рез расчет вероятности обнаружения (detection
probability; т.е. шанса зафиксировать вид при
условии его присутствия). Такой подход активно
применяется в различных исследованиях по
оценке антропогенного воздействия на млекопи-
тающих с помощью фотоловушек (Ahumada et al.,
2011; Rovero et al., 2013, 2014; Niedballa et al., 2015;
Rich et al., 2016; Burton et al., 2018; Johnson et al.,
2020; Oberosler et al., 2020; Milda et al., 2023; Salva-
tori et al., 2023). Анализ суточной активности так-
же часто используется для оценки влияния чело-
веческой деятельности на различных млекопита-
ющих (Ota et al., 2019; Bonnot et al., 2020; Ikeda et
al., 2022), в частности бурого медведя (Olson et al.,
1998; Klinka, Reimchen, 2002; Kaczensky et al.,
2006; Ordiz et al., 2016), рысь (Bonnot et al., 2020) и
волка (Marcon et al., 2017; Oliveira et al., 2017), по-
этому эти два подхода очень хорошо работают
вместе (Oberosler et al., 2017, 2020; Diao et al., 2021).
В то же время подобные исследования в России
все еще мало распространены. Во многом это свя-
зано с меньшей плотностью населения человека и
меньшим антропогенным влиянием на природ-
ные территории в отличие от стран Европы.

Несмотря на общую изученность проблемати-
ки, большинство таких работ проводились на тер-
риториях с существенной антропогенной нагруз-
кой и/или с антропогенными ландшафтами. По-
добные исследования редко осуществлялись на
строго-охраняемых природных территориях, где,

как считается, антропогенная активность должна
четко регулироваться, чтобы не оказывать нега-
тивного влияния на диких животных. Тем не ме-
нее, на сегодняшний день в российской заповед-
ной практике нет однозначных методов оценки
такого влияния на средних и крупных млекопита-
ющих. На многих особо охраняемых природных
территориях (ООПТ) осуществляется рекреаци-
онная деятельность, но практически ни одна из
этих ООПТ не проводит специализированных ра-
бот по оценке влияния такой деятельности на
млекопитающих. Это часто приводит к тому, что
туристический поток контролируется слабо, вви-
ду отсутствия однозначных показателей допусти-
мой антропогенной нагрузки.

В качестве возможного и перспективного ме-
тода оценки влияния человеческой активности
на млекопитающих в целом и крупных хищников
в частности, мы предлагаем использовать два по-
пулярных анализа на основе данных с фотолову-
шек, которые отражают как пространственный
(анализ заселенности), так и временной (анализ
суточной активности) паттерны такого влияния.
Такой подход входит в программу фотомонито-
ринга Центрально-Лесного заповедника (Огур-
цов, Желтухин, 2022) и используется для оценки
антропогенной нагрузки на сообщества средних
и крупных млекопитающих. В настоящей работе
мы приводим данные по оценке влияния антро-
погенной активности на три вида крупных хищ-
ников (бурого медведя, рысь и волка) на террито-
рии Южного лесничества Центрально-Лесного
заповедника в 2022 г.

Целью исследования было оценить простран-
ственно-временные паттерны ответных реакций
бурого медведя, рыси и волка на антропогенную
активность (посещаемость территории людьми и
внедорожной техникой). В связи с этим были вы-
делены следующие задачи: 1) рассчитать настоя-
щую заселенность и вероятность обнаружения
трех видов крупных хищников в зависимости от
ковариат антропогенной активности; 2) выявить
ключевые ковариаты антропогенной активности
и характер их влияния на заселенность и вероят-
ность обнаружения исследуемых видов; 3) оце-
нить сопряженность ритмик суточной активно-
сти крупных хищников и человека.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Территория исследований

Исследование проводили на ООПТ со строгим
режимом охраны – Центрально-Лесном государ-
ственном природном биосферном заповеднике
(далее ЦЛГЗ) – которая представляет собой
южнотаежный ландшафт, в прошлом частично
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трансформированный человеческой деятельно-
стью. Заповедник расположен на юго-западе Вал-
дайской возвышенности (Россия, Тверская обл.,
56°26′–56°31′ с.ш., 32°29′–33°01′ в.д.); это грядо-
во-холмистая возвышенная равнина с высотами
от 238 до 267 м над ур. м. Его площадь составляет
24 421 га, а площадь охранной зоны вокруг него –
46 694 га. Для дренированных частей моренных
гряд характерны южнотаежные широколиствен-
но-еловые леса и их производные, для озерных и
флювиогляциальных равнин – бореальные ело-
вые леса. На пологих склонах моренных гряд и в
понижениях озерных равнин развиты верховые
болота. Для территории характерен умеренно-
континентальный климат. Более половины осад-
ков выпадает в виде дождя в летне-осенний пери-
од; остальное количество – в виде снега зимой–
весной. Средняя температура воздуха составляет
+4.21°С (в июле +16°С, в январе –10°С), средне-
годовое количество осадков – 730.9 мм (Пузачен-
ко и др., 2016).

Для территории Южного лесничества заповед-
ника в 2022 г. отмечена высокая плотность насе-
ления бурого медведя – 0.86 особей/10 км2, что
соответствовало примерно 19 особям (Огурцов,
2023). Плотность населения рыси в заповеднике в
2022 г. составляла 0.06 особей/10 км2, а волка –
0.04 особей/10 км2 (данные зимнего маршрутного
учета (ЗМУ); Летопись Природы ЦЛГЗ, 2023).
Однако методика ЗМУ не позволяет оценить точ-
ную численность этих видов, в том числе потому,
что участки обитания большинства их особей вы-
ходят далеко за пределы заповедника. Согласно
нашим экспертным оценкам в 2022 г. число по-
стоянно заходящих на территорию рысей соста-
вило до 6 особей, волков – до 8.

Несмотря на строго охраняемый статус, терри-
тория заповедника (преимущественно Южное
участковое лесничество) подвергается антропо-
генной нагрузке. Ежегодно ее посещают как сами
сотрудники, так и приезжающие специалисты,
студенты, а также местные жители. В 2022 г. были
выданы разрешения на 121 человека. Люди пере-
двигаются по заповеднику не только пешком, но
и используют внедорожную технику (вездеходы
Argo, квадроциклы, автомобили, трактора). Ис-
пользование техники обусловлено режимными
охранными и противопожарными мероприятия-
ми, которые проводит отдел охраны заповедника.

Дизайн исследования

Дизайн нашего исследования основан на про-
екте TEAM (Ahumada et al., 2011; Jansen et al.,
2014), а также долговременном проекте по фото-
мониторингу в итальянских Альпах (Oberosler

et al., 2017, 2020). Согласно программе фотомони-
торинга ЦЛГЗ, расположение фотоловушек под-
чинено регулярному (систематическому) дизайну
по принципу грида (сетки) с 1 локацией (местом
установки фотоловушки) на квадрат (ячейку) раз-
мером 2 км2 (Огурцов, Желтухин, 2022) по прото-
колу проекта TEAM (Rovero, Spitale, 2016) (рис. 1).
Пространственное распределение локаций соот-
ветствует равноудаленному (ANNI = 1.51, z = 7.41,
p < 0.01; Average Nearest Neighbor Index).

Среднее расстояние между локациями соста-
вило 1.46 ± 0.37 (SD) км, что соответствует допу-
стимому расстоянию 1–4 км (Wearn, Glover-Kap-
fer, 2017). В ряде исследований заселенности бу-
рого медведя расстояние между камерами также
было небольшое, например 2 км (Sharief et al.,
2020). В других же, напротив, плотность расста-
новки камер была специально увеличена до 4
(Oberosler et al., 2017, 2020) или 25 км2 (Burton
et al., 2018). В работе по заселенности рыси пло-
щадь одной ячейки грида составляла 50 км2 (Hof-
meester et al., 2021).

Всего в 2022 г. было активно 55 локаций фото-
ловушек. На всех из них были установлены фото-
ловушки Spromise Seelock S308, настроенные на
съемку серии из 5 фото без задержки между сраба-
тываниями. Практически все фотоловушки были
размещены в Южном лесничестве заповедника
напротив просек или лесных дорог таким обра-
зом, чтобы каждая локация была по возможности
равноудалена от соседних локаций и находилась
при этом в своем квадрате грида (рис. 1). Прибо-
ры крепили на стволах деревьев на высоте в сред-
нем 1.03 ± 0.19 (SD) м с северной или северо-за-
падной/северо-восточной экспозицией и на рас-
стоянии в среднем 6.37 ± 1.53 (SD) м от просеки
или дороги перпендикулярно к ней или под не-
большим углом относительно перпендикуляра.
Камеры были непрерывно активны в течение су-
ток на протяжении всего года. Ни на одной лока-
ции не была использована какая-либо естествен-
ная или искусственная приманка. Фотоловушки
проверяли с периодичностью 1 раз в 2 месяца,
согласно установленному протоколу с помощью
мобильного приложения NextGIS Mobile Pro
2.6.48 (компания “НекстГИС”). Во время прове-
рок те локации, которые сильно зарастали расти-
тельностью, частично обкашивали складной ко-
сой, удаляя лишь наиболее крупные вегетативные
побеги.

Эффективность работы фотоловушек на лока-
циях (в %) оценивали как отношение числа отра-
ботанных фотоловушко-суток (Trap Nights, TN) к
максимально возможному числу фотоловушко-
суток для выбранного периода исследований.
В качестве временного интервала для разделения
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регистраций на независимые было выбрано 30 мин
(Rovero, Spitale, 2016; Zimmermann et al., 2016;
Oberosler et al., 2017, 2020). Индекс относительно-
го обилия (Relative Abundance Index, RAI) круп-
ных хищников рассчитывали как отношение
числа их независимых регистраций (Trap Events,
TE) к числу отработанных фотоловушко-суток с
умножением на 100 (O’Brien, 2011; Rovero et al.,
2014; Wearn, Glover-Kapfer, 2017).

Тегирование всех полученных фотографий
проводили в программе Camelot (Hendry, Mann,
2018). Всю дальнейшую обработку, анализ и по-
строение моделей выполняли в программе RStud-
io 1.1.447 (RStudio, Inc.) на базе R 4.0.3 (R Core
Team, 2020). Представление материала и структу-
ра статьи выполнены согласно общим рекомен-
дациям для публикаций по фотоловушкам (Meek
et al., 2014).

Переменные окружающей среды

Мы предполагаем, что заселенность крупных
хищников является гетерогенной и определяется
в контексте данной работы рядом факторов бес-

покойства. В качестве этих факторов были выбра-
ны: индекс относительного обилия пеших людей
(human pedestrians, далее RAI пешеходов или
“RAIh”), индекс относительного обилия внедо-
рожной техники (all-terrain vehicle, далее RAI тех-
ники или “RAIatv”) и удаленность от населенных
пунктов (village’s distance, далее “vill”). Эти пере-
менные часто используются при оценке влияния
антропогенной активности на заселенность раз-
ных видов млекопитающих (Rich et al., 2016;
Oberosler et al., 2017, 2020; Johnson et al., 2020; Diao
et al., 2021). RAI пешеходов и техники рассчиты-
вали аналогично с таковыми для крупных хищни-
ков. Расстояния до населенных пунктов рассчи-
тывали на основе эвклидовых расстояний до жи-
лых деревень в геоинформационной системе
(ГИС) NextGIS QGIS 23.1.0 (компания “Некст-
ГИС”). Перед включением переменных в модели
они прошли проверку на мультиколлинеарность
с помощью расчета коэффициента корреляции
Спирмена (при r < 0.7), а затем процедуру стан-
дартизации. Все переменные успешно прошли
эту проверку (–0.54 ≤ r ≤ 0.39).

Рис. 1. Сеть фотомониторинга в Южном лесничестве Центрально-Лесного заповедника в 2022 г. Цифрами обозначе-
ны номера квадратов и соответствующих им локаций фотоловушек.
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Односезонный анализ заселенности 
на видовом уровне

Дизайн нашего исследования не соблюдал все
допущения, нужные для адекватной оценки засе-
ленности, поэтому ее интерпретацию следует про-
водить с осторожностью (Efford, Dawson, 2012;
Oberosler et al., 2020). В связи с этим мы трактуем
заселенность именно как долю используемой (но
не занятой) области (Mackenzie, Royle, 2005), а
главным фокусом внимания является не про-
странственное распределение видов как таковое,
а влияние ковариат на использование ими про-
странства.

Вначале для каждого вида была рассчитана
простая заселенность (ψnaive), как доля локаций,
где он был зафиксирован, от общего числа актив-
ных локаций. Затем мы использовали односезон-
ный анализ заселенности на видовом уровне, как
наиболее подходящий согласно поставленной це-
ли, для моделирования настоящей заселенности (ψ)
и вероятности обнаружения (p) (Oberosler et al.,
2017; Johnson et al., 2020).

Для исследования был выбран временной
промежуток с 1 июля по 31 августа 2022 г. продол-
жительностью 61 день. Выбор такого периода был
определен наибольшими значениями RAI пеше-
ходов в 2022 г., которые наблюдались в июле (31.36)
и августе (28.00). Мы считаем, что при относи-
тельно низкой антропогенной нагрузке на терри-
торию заповедника первоначально целесообраз-
но провести исследование при ее максимальном
значении. Предпочтение было отдано именно пе-
шеходам, потому что число их регистраций на-
много превосходило число регистраций техники
(970 против 142).

В анализе было использовано 55 локаций фо-
толовушек (i), что соответствует общему реко-
мендованному числу (40–60, согласно Wearn,
Glover-Kapfer, 2017; Kays et al., 2020). В качестве
числа промежутков регистраций (k, sampling oc-
casions) было выбрано 12 продолжительностью
5 дней каждый (duration of sampling occasions). Та-
ким образом, период исследования (sampling du-
ration) составил 61 день. Промежуток в 5 дней был
выбран на основании предварительно рассчитан-
ной простой заселенности всех трех видов, кото-
рая у медведя и рыси оказалась довольно большой
(ψnaive > 0.5). Это означает, что у нас достаточное
число локаций для адекватного расчета вероятно-
сти обнаружения, и увеличение числа промежут-
ков регистраций (без сокращения их продолжи-
тельности для улучшения сходимости моделей)
повысит точность оценок вероятности обнаруже-
ния, а значит и настоящей заселенности (MacK-
enzie, Royle, 2005). Вместе с этим периода в 5 дней
достаточно, чтобы снизить влияние автокорреля-

ции и обеспечить независимость промежутков
регистраций в пределах своих локаций (Rovero,
Spitale, 2016; Wearn, Glover-Kapfer, 2017). В нашем
случае такой промежуток обеспечивает также
наилучшую сходимость моделей – одно из самых
проблемных обстоятельств анализа заселенности
на основе частотного подхода с оценкой макси-
мального правдоподобия. Это делает период в
5 дней распространенным выбором в подобных
исследованиях (Oberosler et al., 2017, 2020; Burton
et al., 2018; Johnson et al., 2020; Diao et al., 2021).

В качестве входных данных об обнаружении
вида использовали матрицу историй обнаруже-
ний. В ней каждая строка представляла историю
регистраций вида (1 – вид был зарегистрирован,
0 – не был) на протяжении k промежутков реги-
страций (k = 12), продолжительностью 5 дней для
каждой i локации (i = 55).

Анализ заселенности проводили при помощи
R-пакета “unmarked” (Fiske, Chandler, 2011), со-
гласно рекомендациям Роверо и Спитале (Rovero,
Spitale, 2016). У нас нет надежных оснований пред-
полагать, какие именно переменные влияют на
заселенность, а какие – на вероятность обнару-
жения. Поэтому мы использовали все эти пере-
менные для построения т.н. “глобальной модели”,
когда все они включались в модель как вероятно-
сти обнаружения, так и заселенности (Niedballa
et al., 2015; Johnson et al., 2020). Так строили все
возможные модели на основе различных комби-
наций переменных.

Затем проводили отбор лучших моделей при
помощи функции “dredge” R-пакета “MuMIn”
(Barton, 2020). Лучшие модели выбирали с помо-
щью информационного критерия Акаике (Akaike
Information Criterion, AIC; Burnham, Anderson,
2002). Для сравнения моделей между собой ис-
пользовали общую градацию разницы оценок
AIC: модели в целом равнозначны при ΔAIC < 2;
модели в целом различны при ΔAIC = 4–7; модели
сильно различны при ΔAIC > 10 (Rovero, Spitale,
2016). При наличии нескольких лучших моделей
(с ΔAIC < 2) мы строили среднюю модель на их ос-
нове (Burnham, Anderson, 2002) с помощью R-па-
кета “MuMIn”.

Для средней модели проводили оценку пара-
метров, определяя α-коэффициенты для вероят-
ности обнаружения и β-коэффициенты для веро-
ятности заселенности, а также их z-значения и
соответствующие p-уровни значимости при по-
мощи R-пакета “AICcmodavg” (Mazerolle, 2020).
Важность каждого параметра высчитывали как
суммарное значение всех весов AIC в моделях,
которые содержат данный параметр (Burnham,
Anderson, 2002; Rovero, Spitale, 2016). Затем для
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средних моделей строили кривые отклика для
наиболее важных и достоверных параметров.

Оценку качества моделей проводили при по-
мощи “Goodness-of-fit” теста (далее GOF-тест)
МакКензи и Бейли (MacKenzie, Bailey, 2004).
Тест проводили с помощью бутстрепа с 1000 ре-
пликациями, оценивая p-значение. Если p-значе-
ние было больше 0.1, то это указывало на хорошее
соответствие модели данным (Niedballa et al.,
2015). Наличие сверхдисперсии определяли по
значению показателя ĉ (c-hat) (MacKenzie et al.,
2006). Значение больше 3.0 указывало на наличие
сверхдисперсии (Lebreton et al., 1992). Для этого
также применяли R-пакет “AICcmodavg”.

Прогнозируемые вероятности заселенности и
обнаружения для каждой локации рассчитывали
на основе предсказаний средней модели при по-
мощи функции “modavgPred” R-пакета “AIC-
cmodavg”. Итоговые значения настоящей засе-
ленности и вероятности обнаружения высчиты-
вали как средние прогнозируемых значений.
Затем вероятности заселенности отражали в виде
карт для всех локаций на территории.

Анализ суточной активности

Данный вид анализа проводили на основе
оценки степени перекрывания суточных ритмик
двух видов (Ridout, Linkie, 2009). Для медведя и
рыси использовали коэффициент перекрывания

, т.к. у обоих видов и всех категорий антропо-
генной активности было больше 50 независимых
регистраций (Ridout, Linkie, 2009). Для волка ис-
пользовали коэффициент перекрывания , т.к.
у него было только 36 регистраций (Ridout, Linkie,
2009). Вначале считали уровни активности (ρ) для
каждого вида животного и антропогенной катего-
рии с помощью бутстрепа с 1000 репликациями
(Rowcliffe et al., 2014) в R-пакете “activity” (Row-
cliffe, 2019), а затем сравнивали их между собой с
помощью статистики Уолда и ее уровня значимо-
сти. Расчет коэффициентов перекрывания про-

Δ4
ˆ

Δ1
ˆ

водили в R-пакете “overlap” (Ridout, Linkie,
2009), а графики строили при помощи R-пакета
“camtrapR” (Niedballa et al., 2016). Доверительные
интервалы для коэффициентов перекрывания
рассчитывали на основе бутстрепа с 1000 репли-
кациями в R-пакете “overlap”. Коэффициент пе-
рекрывания проверяли на достоверность, оцени-
вая его вероятность принадлежности к случайно-
му распределению (prand) в R-пакете “activity”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Всего за выбранный период исследования на
55 локациях было отработано 3355 фотоловушко-
суток. Эффективность работы фотоловушек со-
ставила 100%. Было получено 203 независимые
регистрации бурого медведя, 73 – рыси и 36 неза-
висимых регистраций волка. Индекс относитель-
ного обилия бурого медведя оказался намного
больше (RAI = 6.05), чем рыси (RAI = 2.18) и вол-
ка (RAI = 1.07) (табл. 1). Из категорий антропо-
генной активности зафиксировано 970 регистра-
ций пеших людей и 142 регистрации внедорож-
ной техники. Значения RAI составили 28.91 и
4.23, соответственно.

Оценка пространственных паттернов 
распределения

Бурый медведь был зарегистрирован на 48 ло-
кациях, чему соответствовала простая заселен-
ность ψnaive = 0.87. Рысь была зарегистрирована на
35 локациях (ψnaive = 0.64), а волк – на 15 (ψnaive =
= 0.27) (табл. 1). Пешеходы были отмечены на
всех локациях (ψnaive = 1.00), а внедорожная тех-
ника – больше чем на половине (ψnaive = 0.64). На-
стоящая заселенность нулевой модели для бурого
медведя и рыси составили 1 (т.е. прогнозируется
использование обоими видами всех 55 локаций),
что лишь немногим больше настоящей заселен-
ности средних моделей (табл. 1). То же самое от-
мечено для вероятности обнаружения. Это озна-
чает, что включение антропогенных переменных

Таблица 1. Общие оценки относительного обилия, заселенности и вероятности обнаружения для трех видов
крупных хищников на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–
августа 2022 г.

Примечания. TE (Trap Events) – число независимых регистраций, RAI (Relative Abundance Index) – индекс относительного
обилия, ψnaive – простая заселенность, ψ0 – настоящая заселенность нулевой модели, p0 – вероятность обнаружения нулевой
модели, ψ – настоящая заселенность средней модели, p – вероятность обнаружения средней модели, SE (Standard Error) –
стандартная ошибка.

Вид TE RAI ψnaive ψ0 (SE) p0 (SE) ψ (SE) p (SE)

Бурый медведь 203 6.05 0.87 1.00 (–) 0.17 (0.01) 0.95 (0.03) 0.18 (0.01)
Рысь 73 2.18 0.64 1.00 (–) 0.08 (0.01) 0.97 (0.01) 0.08 (0.01)
Волк 36 1.07 0.27 0.43 (0.12) 0.08 (0.02) 0.78 (0.06) 0.08 (0.02)
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в модели не позволило сильно изменить предска-
зания заселенности и вероятности обнаружения.
Для волка ситуация иная. Заселенность нулевой
модели (0.43) оказалась намного меньше заселен-
ности средней модели (0.78; табл. 1).

Для бурого медведя выбрали 8 лучших моде-
лей, которые были информационно равнозначны
(табл. 2). На основании их построили среднюю
модель, согласно которой p = 0.18 и ψ = 0.95 (табл. 1).
Прогнозируемая заселенность оказалась больше
простой только на 0.08. Для рыси было выбрано
6 лучших моделей, среди которых по ΔAIC осо-
бенно выделялись две первые (табл. 2). Согласно
средней модели вероятность заселенности соста-
вила 0.97, а вероятность обнаружения – 0.08
(табл. 1). Разница между прогнозируемой и про-
стой заселенностью оказалась намного больше
(0.33) (табл. 1). Для волка лучшими являлись две
модели. Разница между ними была меньше поро-
гового значения (ΔAIC = 1.53), но поскольку мо-
делей было всего две, мы посчитали такую разни-
цу достаточно большой. По этой причине было
решено оставить только первую (самую лучшую)
модель (табл. 2). Согласно ей прогнозируемая за-

селенность оказалась 0.78, т.е. на 0.51 больше, чем
простая (табл. 1), а вероятность обнаружения рав-
нялась 0.08.

Среди параметров модели для бурого медведя
ни один не обладал статистически значимым ко-
эффициентом (табл. 3). При этом самыми важны-
ми параметрами были ψ(RAIh) и ψ(vill) с больши-
ми отрицательными значениями β-коэффициен-
тов, а также ψ(RAIatv) с большим положительным
значением (табл. 3). Влияния антропогенных фак-
торов на вероятность обнаружения не отмечено
(рис. 2). Для рыси самым важным и достоверным
параметром оказался p(RAIatv), который входил
во все лучшие модели. Для него получен неболь-
шой положительный α-коэффициент (табл. 3),
что говорит о некоторой прямой зависимости ве-
роятности обнаружения от активности внедо-
рожной техники (рис. 2). Следующий по важно-
сти параметр p(vill) демонстрировал очень слабое
влияние на вероятность обнаружения (рис. 2).
В случае волка получены достоверные значения
практически для всех параметров вероятности
обнаружения (табл. 3). Лишь для p(RAIh) значи-
мость была пограничной. При этом для p(vill),

Таблица 2. Оценки лучших моделей заселенности (ψ) и вероятности обнаружения (p) для трех видов крупных
хищников на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания. AIC (Akaike Information Criterion) – информационный критерий Акаике, ΔAIC – разница значений AIC; wAIC –
вес AIC, Σw – кумулятивный вес AIC, k – число параметров в модели.

Вид Модели AIC ΔAIC wAIC Σw k

Бурый медведь p(~vill) ψ(~RAIh + vill) 647.66 0.00 0.16 0.16 5
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv) 648.52 0.86 0.10 0.26 4
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + vill) 648.62 0.97 0.10 0.36 5
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv + vill) 648.64 0.98 0.10 0.45 5
p(~RAIh) ψ(~RAIh + RAIatv) 648.66 1.00 0.10 0.55 5
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + RAIatv) 648.70 1.04 0.09 0.64 5
p(~RAIh) ψ(~RAIh + vill) 649.07 1.41 0.08 0.72 5
p(.) ψ(~RAIh) 649.44 1.78 0.07 0.79 3
p(.) ψ(.) нулевая модель 657.34 9.68 <0.01 1.00 2

Рысь p(~RAIatv) ψ(.) 399.51 0.00 0.22 0.22 3
p(~RAIatv + vill) ψ(.) 400.17 0.66 0.16 0.37 4
p(~RAIh + RAIatv) ψ(.) 400.87 1.36 0.11 0.48 4
p(~RAIatv) ψ(vill) 401.21 1.70 0.09 0.57 4
p(~RAIatv) ψ(RAIh) 401.33 1.82 0.09 0.66 4
p(~RAIatv) ψ(RAIatv) 401.45 1.94 0.08 0.74 4
p(.) ψ(.) нулевая модель 406.54 7.02 0.01 0.97 2

Волк p(~RAIh + RAIatv + vill) ψ(~RAIh + vill) 193.57 0.00 0.27 0.27 7
p(~RAIatv + vill) ψ(~RAIh + RAIatv + vill) 195.10 1.53 0.12 0.39 7
p(.) ψ(.) нулевая модель 200.90 7.33 0.01 0.98 2
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p(RAIatv) и p(RAIh) были получены положитель-
ные α-коэффициенты.

Модели для бурого медведя в целом оказались
приемлемого качества (p = 0.20–0.26) и не прояв-
ляли сверхдисперсии (ĉ = 0.69–1.08) (табл. 4). Для
рыси модели оказались немного хуже (p = 0.13–
0.17), но сверхдисперсии также не наблюдалось,
хоть значения ĉ были значительно больше (ĉ =
= 1.78–2.07). Модель для волка оказалась хуже
всего (p = 0.07; ĉ = 2.26; табл. 4).

На представленных кривых отклика для наи-
более важных и показательных параметров видно
отсутствие значительного влияния антропоген-
ных факторов на вероятность обнаружения всех
трех видов (рис. 2). Для бурого медведя влияние
практически полностью отсутствует, для рыси
оно выражено незначительно только для пере-
менной “RAIatv”, а для волка обнаружено неболь-
шое влияние переменных “vill”, “RAIh” и “RAIatv”
(последняя имеет практически идентичный ха-
рактер влияния, что и “RAIh” и не показана на

графиках; рис. 2). Представленные карты отража-
ют предсказанные значения настоящей заселен-
ности в пространстве (рис. 2).

Оценка временных паттернов распределения
Максимальный уровень активности был отме-

чен для рыси (ρ = 0.73), а минимальный – для бу-
рого медведя (ρ = 0.49) (табл. 5). Это говорит о
том, что активность рыси имеет более равномер-
ный характер, чем у медведя и волка (ρ = 0.54),
что также отражается на графиках (рис. 3). Уро-
вень активности пешеходов составил 0.33 ± 0.02
(SE), а уровень активности внедорожной техники –
0.24 ± 0.03 (SE). Во всех случаях разница была су-
щественной и достоверной (табл. 5).

Перекрывание суточных активностей бурого
медведя и человека было значительным как для
пешеходов (  = 0.47), так и техники (  = 0.41).
Для рыси такие перекрывания были еще больше
(  = 0.57 и  = 0.51). Для волка синхронность

Δ4
ˆ Δ4

ˆ

Δ4
ˆ Δ4

ˆ

Таблица 3. Расчетные оценки α и β коэффициентов для параметров средних моделей (для волка только первой)
заселенности (ψ) и вероятности обнаружения (p), а также их z-значения для трех видов крупных хищников
на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания. α – оценки коэффициентов модели вероятности обнаружения, β – оценки коэффициентов модели вероятно-
сти заселенности, p – уровень значимости, n – число моделей с параметром, SE (Standard Error) – стандартная ошибка.

Параметр модели α/β ± SE z p n
Важность 
параметра

Бурый медведь

ψ(RAIh) –49.59 ± 92.10 0.54 0.59 8 0.79
ψ(vill) –33.85 ± 43.24 0.78 0.43 4 0.44
ψ(RAIatv) 20.27 ± 190.61 0.11 0.92 4 0.39
p(RAIatv) –0.03 ± 0.10 0.32 0.75 2 0.19
p(RAIh) –0.04 ± 0.16 0.22 0.83 2 0.18
p(vill) 0.15 ± 0.11 1.33 0.18 1 0.16

Рысь

p(RAIatv) 0.31 ± 0.11 2.73 <0.05 6 0.74
p(vill) –0.19 ± 0.17 1.13 0.26 1 0.16
p(RAIh) 0.11 ± 0.14 0.79 0.43 1 0.11
ψ(vill) –0.97 ± 1.92 0.50 0.62 1 0.09
ψ(RAIh) 0.39 ± 1.25 0.31 0.76 1 0.09
ψ(RAIatv) 0.02 ± 1.14 0.02 0.99 1 0.08

Волк

ψ(RAIh) –99.40 ± 116.20 –0.86 0.39 1 0.27
ψ(vill) –102.20 ± 119.80 –0.85 0.39 1 0.27
p(RAIh) 1.04 ± 0.54 1.93 0.05 1 0.27
p(RAIatv) 0.79 ± 0.38 2.06 <0.05 1 0.27
p(vill) 1.50 ± 0.54 2.80 <0.05 1 0.27
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суточных ритмик была минимальной как с пеше-
ходами (  = 0.37), так и с техникой (  = 0.35)
(рис. 3). Во всех случаях коэффициенты перекры-
вания были достоверны (табл. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
Антропогенная активность, в частности ре-

креационная деятельность и т.н. “экотуризм”,
является распространенной практикой в место-
обитаниях многих крупных хищников, в т.ч. бу-

Δ1
ˆ Δ1

ˆ
рого медведя (Fortin et al., 2016; Penteriani et al.,
2017, 2018; Ladle et al., 2019), рыси (Bouyer et al.,
2015; Filla et al., 2017) и волка (Rogala et al., 2011;
Lesmerises et al., 2012). Во многих исследованиях
было выявлено негативное влияние такой актив-
ности на заселенность различных видов хищников.
Последствиями такого влияния являются фраг-
ментация или уничтожение естественных ланд-
шафтов, охотничий или туристический пресс и
нарушение режима ООПТ (Ahumada et al., 2011;
Rovero et al., 2013, 2014; Oberosler et al., 2017, 2020;

Рис. 2. Кривые отклика вероятности обнаружения (p) в зависимости от факторов антропогенной активности (слева)
и карты прогнозируемой заселенности (справа) для трех видов крупных хищников на территории Южного лесниче-
ства Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г. На картах черными кругами показана предска-
занная заселенность с размером, отражающим ее значение + 1; белыми точками указаны те локации, где вид действи-
тельно был зафиксирован (наблюдаемая заселенность).
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Таблица 4. Оценки качества моделей заселенности для трех видов крупных хищников на территории Южного
лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания. GOF-тест – “Goodness-of-fit” тест с указанием его значения χ2 и p, ĉ – показатель сверхдисперсии.

Вид Модели
GOF-тест

χ2 p ĉ

Бурый медведь p(~vill) ψ(~RAIh + vill) 6573.62 0.25 1.05
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv) 6948.16 0.23 0.96
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + vill) 6911.99 0.23 1.01
p(.) ψ(~RAIh + RAIatv + vill) 6634.64 0.26 0.69
p(~RAIh) ψ(~RAIh + RAIatv) 6929.63 0.22 1.08
p(~RAIatv) ψ(~RAIh + RAIatv) 6903.18 0.24 1.05
p(~RAIh) ψ(~RAIh + vill) 6853.70 0.25 1.05
p(.) ψ(~RAIh) 7307.93 0.20 1.02
p(.) ψ(.) нулевая модель 8136.58 0.19 1.13

Рысь p(~RAIatv) ψ(.) 8469.26 0.13 1.99
p(~RAIatv + vill) ψ(.) 7390.763 0.16 1.78
p(~RAIh + RAIatv) ψ(.) 8097.556 0.17 1.87
p(~RAIatv) ψ(~vill) 8069.083 0.15 1.89
p(~RAIatv) ψ(~RAIh) 7848.498 0.17 1.88
p(~RAIatv) ψ(~RAIatv) 8127.22 0.16 2.07
p(.) ψ(.) нулевая модель 21426.34 0.01 1.16

Волк p(~RAIh + RAIatv + vill) ψ(~RAIh + vill) 3622.58 0.07 2.26
p(.) ψ(.) нулевая модель 2956.327 0.09 1.61

Таблица 5. Разница в уровнях активности трех видов крупных хищников и двух категорий антропогенной актив-
ности на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа 2022 г.

Примечания.  – уровень активности, W – статистика Уолда, SE (Standard Error) – стандартная ошибка, p – уровень значи-
мости.

Вид  (SE)
Пешеходы Техника

разница (SE) W p разница (SE) W p

Медведь 0.49 (0.06) 0.16 (0.06) 6.51 <0.05 0.25 (0.06) 14.85 <0.05
Рысь 0.73 (0.10) 0.40 (0.10) 15.36 <0.05 0.49 (0.10) 22.70 <0.05
Волк 0.54 (0.11) 0.21 (0.10) 4.15 <0.05 0.30 (0.11) 7.50 <0.05

ρ

ρ

Таблица 6. Перекрывание суточных активностей трех видов крупных хищников и двух категорий антропоген-
ной активности на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа
2022 г.

Примечания.  и  – коэффициенты перекрывания, prand – вероятность принадлежности  к случайному распределению,
95% CI (Confidence Interval) – 95% доверительный интервал.

Категория
Бурый медведь Рысь Волк

prand 95% CI prand 95% CI prand 95% CI

Пешеходы 0.47 <0.01 0.40–0.53 0.57 <0.01 0.47–0.66 0.37 <0.01 0.24–0.50
Техника 0.41 <0.01 0.34–0.49 0.51 <0.01 0.41–0.62 0.35 <0.01 0.20–0.48

Δ4
ˆ Δ4

ˆ Δ1
ˆ

Δ4ˆ Δ1ˆ Δ̂
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Johnson et al., 2020; Ripari et al., 2022). Рекреаци-
онная деятельность оказывает существенное воз-
действие на крупных хищников, пугая отдельных
особей, вовлекая их в конфликтные ситуации с
человеком, разрушая местообитания, изменяя
трофическое поведение и распределения в про-
странстве и времени (Taylor, Knight, 2003; Rogala
et al., 2011; Bouyer et al., 2015; Fortin et al., 2016; Fil-
la et al., 2017; Penteriani et al., 2017, 2021; Ladle et al.,
2019; Diao et al., 2021). В то же время для некото-
рых видов копытных не было выявлено негатив-
ного влияния антропогенной активности на про-
странственно-временные паттерны распределе-
ния (Ota et al., 2019; Diao et al., 2021).

Известно, что при беспокойстве со стороны
человека многие виды млекопитающих не меня-
ют свое пространственное распределение, осо-
бенно, если нет доступных местообитаний, но
сдвигают ритмы активности на ночное время (Be-
lotti et al., 2012; Filla et al., 2017; Bonnot et al., 2020).

Установлено, что крупные млекопитающие при
интенсивной антропогенной нагрузке стараются
избегать встреч с человеком в большей степени за
счет изменения пространственных паттернов, то-
гда как для видов средних размеров свойственны
сдвиги во временных паттернах (Salvatori et al.,
2023). В то же время в исследовании гималайско-
го медведя (Ursus thibetanus G. Cuvier 1823) в Япо-
нии выявлено, что этот вид избегал человеческой
активности за счет смещения временной ниши,
но не пространственной (Ikeda et al., 2022). Такое
смещение во времени характерно и для бурых
медведей во многих регионах Европы и Северной
Америки с выраженной антропогенной активно-
стью (Olson et al., 1998; Kaczensky et al., 2006; For-
tin et al., 2016; Ordiz et al., 2016), а также для других
хищников (Belotti et al., 2012; Ordiz et al., 2016; Fil-
la et al., 2017). В районах с низкой активностью че-
ловека медведи в большей степени ведут дневной
образ жизни (Klinka, Reimchen, 2002; Fortin et al.,

Рис. 3. Графики перекрывания суточных активностей для трех видов крупных хищников и двух категорий антропо-
генной активности на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в течение июля–августа
2022 г.
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2016). В тех местах, где наблюдается беспокойство
со стороны людей, бурые и гималайские медведи
чаще активны ночью (Kaczensky et al., 2006;
Oberosler et al., 2020; Ikeda et al., 2022), также как
рысь (Belotti et al., 2012; Filla et al., 2017) и волк
(Hebblewhite, Merrill, 2008).

Наиболее уместно будет сравнить полученные
нами результаты по бурому медведю с работами
Оберослер и ее коллег (Oberosler et al., 2017, 2020)
в природном парке Адамелло-Брента и его окрест-
ностях (Adamello-Brenta Natural Park, провинция
Трентино, итальянские Альпы), которые очень
сходны по дизайну исследования. Так, в 2015 г.
простая заселенность бурого медведя там состав-
ляла 0.33, а прогнозируемая настоящая – 0.52,
с вероятностью обнаружения 0.13 (Oberosler et al.,
2017). В нашем случае простая и прогнозируемая
заселенности были намного выше (0.87 и 0.95, со-
ответственно) при вероятности обнаружения
0.18. Такое различие неудивительно. В ЦЛГЗ все-
го за два месяца 2022 г. было получено больше ре-
гистраций бурого медведя (203), чем у Оберослер
и коллег в течение четырех лет (181) при сопоста-
вимом числе локаций фотоловушек (55 и 60;
Oberosler et al., 2020). При этом регистраций ан-
тропогенной активности (пешеходов и техники) у
нас было получено в 10 раз меньше, чем у Оберо-
слер с соавторами (Oberosler et al., 2020). Это го-
ворит о значительно меньшем уровне фактора
беспокойства со стороны человека и большей
плотности населения бурого медведя в ЦЛГЗ, чем
в природном парке Адамелло-Брента и его окрест-
ностях.

Усредненная модель свидетельствует о том, что
бурый медведь широко распространен на терри-
тории исследований, и на его пространственные
паттерны распределения слабо влияют антропо-
генные факторы. Модель допускает использова-
ние им практически всех локаций (ψ = 0.95), даже
с относительно большой антропогенной нагруз-
кой, что близко по значению к реально наблюда-
емой заселенности (ψnaive = 0.87) и практически
полностью соответствует вероятности заселенно-
сти нулевой модели (ψ0 = 1). В итальянских Альпах,
напротив, человеческая активность и близость
поселений негативно влияли на пространствен-
ные паттерны распределения медведя (Oberosler
et al., 2020).

Для бурого медведя все модели содержали па-
раметр ψ(RAIh) с самым большим и отрицатель-
ным значением коэффициента (β = –49.59). Важ-
ность этой переменной оказалась максимальной
(0.79). При этом достоверность значения не была
подтверждена (p = 0.59). Это говорит о потенци-
альном негативном влиянии переменной RAI пе-
шеходов на заселенность бурого медведя при

больших ее значениях. Параметр ψ(RAIatv) содер-
жался только в половине моделей, его важность
была вдвое меньше (0.39), а значение коэффици-
ента хотя и было большим (β = 20.27), но досто-
верно также не подтвердилось (p = 0.92). Инте-
ресно его положительное влияние, которое можно
трактовать как активное использование медведем
проезжих дорог для перемещений.

Известно, что бурые медведи в меньшей степе-
ни используют местообитания вблизи активных
туристических троп и лесных дорог, где наблюда-
ется внедорожная техника (Fortin et al., 2016; La-
dle et al., 2019). Активность внедорожной техники
в итальянских Альпах имела достоверный отри-
цательный эффект на заселенность бурого медве-
дя, в отличие от активности пешеходов, потенци-
альное влияние которой было также отрицатель-
ным, но статистически незначимым (Oberosler
et al., 2017, 2020). Достоверное негативное влия-
ние на заселенность наблюдалось для большой
панды (Ailuropoda melanoleuca David 1869) по отно-
шению к туристической активности и близости к
дорогам (Diao et al., 2021). В нашем случае не от-
мечено влияния активности пешеходов (α = –0.04,
p = 0.83) и техники (α = –0.03, p = 0.75) на вероят-
ность обнаружения бурого медведя, в отличие от
результатов Оберослер с соавторами, где актив-
ность и пешеходов, и техники производили зна-
чительный негативный эффект (Oberosler et al.,
2017, 2020).

В целом для бурого медведя свойственно сме-
щение пространственного распределения в сто-
рону от населенных пунктов и мест концентра-
ции человека (Fortin et al., 2016). В итальянских
Альпах расстояние до населенных пунктов явля-
лось самой влиятельной переменной с достовер-
ным и большим положительным эффектом как
на вероятность обнаружения, так и на заселен-
ность бурого медведя (Oberosler et al., 2017, 2020).
В другом случае для тяньшанского бурого медве-
дя (U. a. isabellinus Horsfield 1826) не было выявле-
но влияния расстояния до населенных пунктов на
вероятность обнаружения (α < –0.01 ± 0.00) (Sharief
et al., 2020).

В нашем случае параметр ψ(vill) был на втором
месте по значимости (0.44), также с большим, но
отрицательным и не достоверным коэффициен-
том (β = –33.85, p = 0.43). Это говорит о низком
влиянии соседства деревень на заселенность бу-
рого медведя в условиях ЦЛГЗ. При этом отрица-
тельное значение коэффициента косвенно под-
тверждает использование окрестностей деревень
медведями. Летом это происходит, главным обра-
зом, во время питания травянистой растительно-
стью и муравьями, а в нажировочный период –
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во время посещения яблоневых садов на окраи-
нах деревень (Огурцов, 2023а).

Влияние активности пешеходов и техники на
заселенность и вероятность обнаружения сооб-
щества 44 видов африканских млекопитающих
были совсем небольшим (β = –0.19 и α = –0.05,
соответственно) даже в заказнике Мореми (Moremi
Game Reserve, Ботсвана, Африка), где сильно
развита рекреационная нагрузка (Rich et al., 2016).
Такие небольшие значения при существенном
факторе беспокойства объяснялись смещением
активностей многих видов на ночное время, ко-
гда отсутствовали туристические группы (Rich
et al., 2016).

Коэффициент перекрывания суточных рит-
мик бурого медведя с человеком в итальянских
Альпах составил 0.24 (0.19–0.29) (Oberosler et al.,
2020). В нашем случае он оказался значительно
больше, как в случае с пешеходами (  = 0.47), так
и в случае с внедорожной техникой (  = 0.41).
Несмотря на ярко-выраженные пики сумеречной
активности медведя в ЦЛГЗ (ρ = 0.49), в целом
для него характерна бóльшая доля дневной актив-
ности, чем в природном парке Адамелло-Брента
и его окрестностях, где медведь был активен в ос-
новном в сумерках и ночью, а люди – в дневные
часы (Oberosler et al., 2020).

Таким образом, для бурого медведя не выявле-
но значительного влияния антропогенной актив-
ности ни на пространственные, ни на временные
паттерны распределения в условиях Южного лес-
ничества ЦЛГЗ в 2022 г. По сравнению с другими
исследованиями, мы можем заключить, что на-
блюдаемые факторы беспокойства не производи-
ли заметного эффекта на заселенность, вероят-
ность обнаружения и суточную ритмику бурого
медведя в нашем случае.

Согласно полученным результатам, негатив-
ное влияние антропогенных факторов на про-
странственное распределение рыси на исследуе-
мой территории выражено в наименьшей степе-
ни. По данным средней модели рысь может
использовать практически все локации (ψ = 0.97)
вне зависимости от их посещаемости пешими
людьми или внедорожной техникой. В то же вре-
мя в реальности рысь посетила только 35 локаций
из 55 (ψnaive = 0.64). Очевидно, что существуют
другие факторы, которые определяют ее заселен-
ность, которые не были учтены в наших моделях.

В случае рыси нами получено достоверное зна-
чение α-коэффициента (α = 0.31, p < 0.05) для па-
раметра p(RAIatv). Согласно нему вероятность ее
обнаружения склонна незначительно возрастать
с увеличением активности внедорожной техники
(рис. 2). Возможно, это связано с тем, что внедо-

Δ4
ˆ

Δ4
ˆ

рожная техника в большей степени проезжает по
лесным дорогам и в меньшей степени по просе-
кам. Таким образом, положительное значение
коэффициента может говорить о большей веро-
ятности обнаружения рыси на более открытых и
просматриваемых лесных дорогах. В то же время
это противоречит ранее полученным данным, где
вероятность обнаружения рыси, наоборот, увели-
чивалась с возрастанием общей ремизности лока-
ции (Hofmeester et al., 2021). Кроме этого были
получены отрицательные коэффициенты для лес-
ных дорог (α = –3.6) и звериных троп (α = –8.4),
но их значения не были достоверны (Hofmeester
et al., 2021).

Известно, что в целом рысь избегает областей
с интенсивной деятельностью человека, предпо-
читая разнообразные леса с достаточной плотно-
стью населения копытных (Müller et al., 2014; Filla
et al., 2017; Ripari et al., 2022). В то же время, ряд
исследований выявил не только отсутствие избе-
гания рысью человеческой активности, но даже,
наоборот, некоторое тяготение к ней. Например,
согласно результатам работ, проведенных в юж-
ной Норвегии, распределение рыси положитель-
но связано с дорогами, ее индивидуальные участ-
ки обитания часто включают в себя населенные
пункты (и даже окрестности таких крупных горо-
дов как Осло), а из всех антропогенных ландшаф-
тов она избегает только сельскохозяйственных
земель (Basille et al., 2009; Bouyer et al., 2015). Вы-
явлено, что рысь тяготеет к антропогенным ланд-
шафтам, в т.ч. к дорогам и населенным пунктам,
за счет большей плотности населения потенци-
альной добычи (косуль и зайцев) в их округе. При
этом она выбирает оптимальный баланс между
доступностью пищевых ресурсов и человеческой
активностью (Bunnefeld et al., 2006; Basille et al.,
2009; Bouyer et al., 2015). В другой работе, прове-
денной в Центральной Европе, было выяснено,
что рысь выбирает открытые местообитания с
высокой плотностью населения копытных но-
чью, чтобы минимизировать контакты с челове-
ком, а в течение дня предпочитает леса с густым
подлеском вдали от человеческой инфраструкту-
ры (Filla et al., 2017). Также известно, что избега-
ние антропогенных местообитаний (в частности,
дорог) происходит именно в дневное время, тогда
как ночью рысь их активно использует (Sunde
et al., 1998). То же самое было доказано в Чехии,
где рысь использовала дороги и туристические
тропы ночью, но избегала их днем (Belotti et al.,
2012).

В нашем случае перекрывание активности ры-
си было высоким как с пешеходами (  = 0.57),
так и с внедорожной техникой (  = 0.51). Таким
образом, мы не наблюдали заметного негативно-
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го влияния антропогенной активности ни на про-
странственные, ни на временные паттерны рыси
на территории исследований в 2022 г.

Для волка были получены самая низкая оцен-
ка вероятности заселенности (ψ = 0.78) и самая
большая разница между простой и настоящей за-
селенностями (Δψ = 0.51). В целом низкая засе-
ленность волками исследуемой территории в лет-
ний период не позволяет выявить более явные
паттерны их пространственной структуры. На ве-
роятность обнаружения волка достоверно влияли
переменные расстояния до деревень (α = 1.50, p <
< 0.05) и RAI техники (α = 0.79, p < 0.05). При
этом отмечено пограничное значение для пере-
менной RAI пешеходов (α = 1.04, p = 0.05). Таким
образом, фотоловушке труднее зарегистрировать
волка вблизи населенных пунктов за счет его
большей скрытности, но легче обнаружить на
проезжих лесных дорогах, в т.ч. с активностью че-
ловека. В Норвегии для вероятности обнаруже-
ния волка были также получены небольшой по-
ложительный коэффициент для лесных дорог
(α = 0.37) и намного больший отрицательный ко-
эффициент для троп (α = –7.5), но оба значения
были недостоверны (Hofmeester et al., 2021). В Ру-
мынии было установлено, что успех отлова волка
был выше на лесных дорогах, чем на тропах, но
достоверной разницы выявлено не было (Oliveira
et al., 2017).

В то же время известно, что при интенсивном
посещении территории людьми в дневное время
активность волков становится преимущественно
ночной (Hebblewhite, Merrill, 2008). В Румынии
коэффициент перекрывания суточных ритмик
волка с человеком был самым низким (  = 0.29)
(Marcon et al., 2017). В другом исследовании также
отмечено, что волк значительно чаще встречался
в местах с активностью человека, но посещал их в
ночное время, поэтому их временные ниши мало
перекрывались (Oliveira et al., 2017). В нашем слу-
чае коэффициент перекрывания волка был наи-
меньшим как в случае с пешеходами (  = 0.37),
так и в случае с техникой (  = 0.35). Таким обра-
зом, полученные нами результаты согласуются с
результатами рассмотренных работ. В условиях
Южного лесничества ЦЛГЗ в 2022 г. для волка
было свойственно как пространственное (в мень-
шей степени), так и временное (в большей степе-
ни) смещение паттернов распределения относи-
тельно человека.

Мы получили достаточно низкие значения ве-
роятности обнаружения всех трех видов, особен-
но для рыси и волка, что также встречается и в
других исследованиях. К примеру, в работе Аху-
мады с коллегами средняя вероятность обнаруже-
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ния различных тропических млекопитающих бы-
ла еще ниже (p = 0.06; Ahumada et al., 2011). Как
правило, типичные вероятности обнаружения
для большинства видов в исследованиях с фото-
ловушками обычно меньше 0.2 (Wearn, Glover-
Kapfer, 2017).

В целом, оценки качества моделей для всех
трех видов оказались невысокими, что, скорее
всего, связано с небольшим числом фотоловушек.
По нашему мнению, это также является след-
ствием слабой объяснительной силы моделей,
потому что использованные переменные недо-
статочно полно объясняют наблюдаемые распре-
деления видов в пространстве. Это еще раз под-
черкивает отсутствие выраженной реакции ис-
следуемых видов на антропогенную активность.
В частности, оценки качества моделей для волка
оказались хуже всего в результате малого объема
данных (MacKenzie, Bailey, 2004). В нашем случае
имеющаяся сеть фотомониторинга не в состоя-
нии грамотно оценить заселенность волка в лет-
ний период ввиду особенностей пространствен-
ной структуры его популяционной группировки.
Это происходит, главным образом, потому, что
все логова и большинство участков семей нахо-
дятся за пределами области исследований (Лето-
пись Природы ЦЛГЗ, 2023), что и определяет
низкую заселенность волка. Для такого сложно-
социального вида как волк наблюдается сезонная
динамика использования пространства различ-
ными членами семьи (Эрнандес-Бланко и др.,
2005), что также оказывает большое влияние на
заселенность. В связи с этим делать однозначные
выводы о влиянии антропогенной активности на
волка в нашем случае пока преждевременно.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Антропогенная активность в целом, а также
рекреационная деятельность и т.н. “экотуризм” в
частности наносят существенный вред популяци-
ям крупных хищников по всему миру, и изучению
этого влияния уделяется большое внимание (Ahu-
mada et al., 2011; Rovero et al., 2013, 2014; Fortin
et al., 2016; Oberosler et al., 2017, 2020; Ordiz et al.,
2016; Johnson et al., 2020; Penteriani et al., 2021; Ike-
da et al., 2022; Salvatori et al., 2023). К сожалению,
в России на сегодняшний день отсутствуют на-
дежные методы оценки и регулирования такого
влияния на млекопитающих. Совмещение анали-
за заселенности вместе с анализом суточной ак-
тивности в рамках фотомониторинга на ООПТ
способно предоставить ценный инструмент для
управления человеческим вмешательством в
Дикую Природу и сохранения естественных эко-
систем. Наиболее востребованным такой подход
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должен стать в национальных парках, где предпо-
лагается рекреационная деятельность.

Также важно подчеркнуть ценность данных
методов для своевременного выявления отрица-
тельного влияния антропогенной активности на
редкие и исчезающие виды крупных млекопита-
ющих, такие как зубр (Bison bonasus L. 1758), пе-
реднеазиатский (Panthera pardus ciscaucasica Sat-
unin 1914) и дальневосточный (P. pardus orientalis
Schlegel 1857) леопарды, амурский тигр (P. tigris al-
taica Temminck 1844) и снежный барс (P. uncia
Schreber 1775), восстановление и сохранение ко-
торых является национальным приоритетом го-
сударства.

Согласно полученным результатам, можно за-
ключить, что строгий режим охраны Центрально-
Лесного заповедника, отсутствие “экотуризма”
непосредственно на самой его территории и регу-
лируемое посещение способствуют поддержанию
естественных паттернов пространственно-вре-
менного распределения бурого медведя и рыси.
Для волка наблюдаемая антропогенная актив-
ность, по всей видимости, является уже ощути-
мой, но для более точных выводов необходимо
учитывать социальность вида и расширить сеть
фотоловушек. Подобную оценку необходимо про-
водить на постоянной основе, чтобы вовремя за-
фиксировать возможные негативные изменения
и определить допустимые пороговые значения
антропогенного пресса. Активность посетителей
подвержена значительной сезонной динамике
(студенческие практики, сезонные полевые рабо-
ты сотрудников и т.п.), поэтому на следующем
этапе мы планируем рассмотреть изменение засе-
ленности крупных хищников в течение времени с
помощью межсезонного анализа.
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EVALUATION OF THE INFLUENCE OF HUMAN ACTIVITY ON THE SPATIO-
TEMPORAL DISTRIBUTION PATTERNS OF LARGE CARNIVORES USING 

CAMERA TRAPS IN THE CENTRAL FOREST NATURE RESERVE
S. S. Ogurtsov1, 2, *, A. S. Zheltukhin1

1Central Forest State Nature Biosphere Reserve, Zapovednyi, Nelidovo District, Tver Region, 172521 Russia
2Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia

*e-mail: etundra@mail.ru

The possibilities for assessing the impact of human activity on mammals using camera traps are demonstrated
in Russia for the first time, three species of large carnivores taken as examples: the brown bear (Ursus arctos),
the Eurasian lynx (Lynx lynx), and the grey wolf (Canis lupus). To do this, a single-season species-level occu-
pancy analysis and an analysis of daily activity were utilized. The study was carried out in 2022 in the territory
of the Southern Forestry of the Central Forest Nature Reserve, western European Russia during the period
of maximum human activity (July–August). The relative abundance indices of pedestrians, all-terrain vehi-
cles, as well as the distance to villages were used as variables. The maximum predicted occupancy was found
for the lynx (ψ = 0.97), vs the minimum for the wolf (ψ = 0.78). The detection probability was the highest for
the brown bear (p = 0.18), in contrast to both lynx and wolf (0.08 each). For the lynx and the brown bear, large
degrees of overlap of daily activities with pedestrians (  = 0.57 and  = 0.47) and all-terrain vehicles ( =
0.51 and  = 0.41) were noted, in contrast to those for the wolf (  = 0.37 and  = 0.35, respectively). Hu-
man activity had no noticeable effect on either the spatial or temporal distribution patterns of the brown bear
and lynx. In contrast, the wolf showed a shift in both patterns away from human activity. The combined use
of occupancy and daily activity analyses based on data from camera traps is the optimal method for assessing
and regulating the human activity in particularly strictly protected natural areas.

Keywords: brown bear, daily activity, ecotourism, grey wolf, lynx, occupancy
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