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Предложен метод оценки пространственного распределения ресурса между особями и 
сообществами в экологической нише. Метод основан на выделении областей доминиро-
вания (ОД), в которых каждая особь или сообщество оказывают доминирующее влияние 
в пространственном освоении ресурса. Реализация метода продемонстрирована на при-
мерах анализа пространственно-временной динамики колоний узкочерепной полевки 
(Microtus gregalis) и горизонтальной структуры соснового древостоя. Метод дает адек-
ватную оценку распределения ресурса между особями и сообществами, тогда как методы 
Штера, Вайе и др., основанные на определении площадей роста, дают систематическое 
завышение оценки для особей малых размеров и занижение – для крупных особей. Оцен-
ки, полученные на основе ОД, таких расхождений не дают. Для исследуемого древостоя 
выявлена тесная зависимость диаметра ствола деревьев от площади их ОД (R2 = 0.79). 
Имитационное моделирование на основе информации по пространственному распределе-
нию ресурса может выступить инструментом как для описания динамики роста отдель-
ных особей в древостое, так и для выявления закономерностей роста древостоя. Данные 
по разбиению территории на ОД колоний узкочерепной полевки позволяют анализиро-
вать пространственно-временной процесс заселения популяцией территории и получать 
количественные показатели по освоению отвалов на разных фазах динамики численнос-
ти. Разработанный метод позволяет изучать пространственное освоение территории и 
оценивать реальную емкость местообитаний. Анализ размещения с учетом сезона раз-
множения и при разных фазах численности дает возможность количественной оценки ви-
дового радиуса укрытий узкочерепной полевки. 
 
Ключевые слова: экологическая ниша, область доминирования особи, распределение ре-
сурса, моделирование пространственного распределения ресурса. 

 
Основные аспекты пространственного 

распределения особей, сообществ, субпопу-
ляционных группировок и популяций мле-
копитающих в пространстве, а также методы 
его исследования отражены во многих пуб-
ликациях (Солдатова, 1962, 1962а; Карасева, 
1962; Кулик и др., 1967; Ковалевский и др., 
1971; Окулова и др., 1971; Иваницкая, Рого-
вин, 1976; Никитина, 1979; Агафонов, 1980; 
Прокопьев, 1986; Кожевников, 1986, 1988; 
Орленев, 1987; Бокштейн и др., 1989; Ши-
шикин, 2006). Они обобщены в виде теоре-
тических сводок и представлены как в моно-
графиях, так и в учебных пособиях (Одум, 
1986; Чернова, Былова, 2004). Несмотря на 
большое число исследований, остается не-

разрешенным целый ряд вопросов. В боль-
шинстве случаев не исследованы первопри-
чины, предопределяющие тот или иной тип 
пространственного распределения. Недоста-
точно внимания уделялось пространствен-
ному распределению особей, колоний и суб-
популяционных группировок в контексте се-
зонной и межсезонной динамики сообществ, 
а также в случаях естественных и антропо-
генных сукцессионных процессов. Не изуче-
ны многие вопросы распределения про-
странственного ресурса между особями и 
популяциями в связи с экологической ем-
костью местообитаний. 

Опубликовано немало исследований, свя-
занных с изучением горизонтальной струк-
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туры древостоев и процессов роста, конку-
ренции и отпада деревьев (Горячев, 1999; 
Вайс, 2007; Колобов, Фрисман, 2008; Кузь-
мичев, 2013). В них часто используется раз-
биение территории на полигоны Вороного 
(Brown, 1965), при котором площадью роста 
дерева считают полигон, образованный пер-
пендикулярами к середине отрезков, соеди-
няющих исследуемое дерево с ближайшими 
соседями. Такой подход, реализованный в 
современных геоинформационных системах, 
учитывает только взаимное расположение 
ближайших деревьев и оставляет в стороне 
вопросы, связанные с их размерами, поэтому 
некорректно отражает распределение ресур-
сов, приходящихся на то или иное дерево. 
Существуют разные способы учета этого 
фактора. Некоторые исследователи за основу 
для определения площади роста берут гори-
зонтальную проекцию кроны (Поляков, 
1973). В методе Штера (Stöhr, 1963), как и 
при построении полигонов Вороного, учи-
тываются все ближайшие соседи, но стороны 
полигонов смещаются в направлении более 
тонкого дерева пропорционально соотноше-
нию диаметра центрального дерева и рас-
сматриваемого соседа. В работе Кузьмичева 
и др. (1989) сделан вывод о примерной рав-
нозначности разных методов определения 
площадей роста, дающих близкие по тесноте 
связи с показателями прироста результаты. 

При изучении пространственного распре-
деления поселений мелких млекопитающих 
подобные подходы не апробировались, что 
служит основанием для проведения специ-
альных исследований. Основная задача дан-
ной работы заключалась в разработке и ап-
робации метода оценки пространственного 
распределения ресурса в экологической ни-
ше, основанного на эмпирических данных и 
моделировании пространственного распре-
деления на примере неподвижных организ-
мов (деревьев) и относительно оседлых, но 
способных к активному перемещению мел-
ких млекопитающих. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

В исследованиях, связанных с изучением 
как отдельных организмов, так и колоний, 

существует насущная потребность в обосно-
ванном методе, позволяющем выявить про-
странственное распределение ресурсов в со-
ответствующей этим организмам экологичес-
кой нише. Под ресурсами мы понимаем те 
факторы экологической ниши вида, которые 
обеспечивают его жизнедеятельность. 

В основе предложенного метода лежит 
тот факт, что величина воздействия многих 
физических и химических явлений обратно 
пропорциональна квадрату расстояния от их 
источника. Примерами могут служить изме-
нение концентрации веществ вследствие 
диффузии в однородной среде, потоки тепла 
от точечных источников, электрическое поле 
заряженных частиц и т. д. По аналогии с 
этими явлениями влияние биологических 
объектов на среду обитания мы рассматри-
ваем с точки зрения использования доступ-
ных ресурсов. Это влияние, которое обозна-
чим как E, в зависимости от расстояния бу-
дет определяться следующим выражением 
(Борисов, 2013): 
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где P(x, y) – показатель ресурсного потен-
циала для изучаемого объекта в точке с ко-
ординатами (x, y), М – размерная характери-
стика объекта, x0, y0 – координаты располо-
жения особи, k – коэффициент, а Е0 – поро-
говое значение такое, что при E < Е0 влияние 
особи в данной точке можно не учитывать. 

Ресурсный потенциал P в зависимости от 
решаемой задачи можно рассматривать как 
интегральную характеристику, дифференци-
ровать по видам ресурса или учитывать 
только один лимитирующий показатель. Для 
каждой особи, конкурирующей за доступный 
ресурс, область доминирования (ОД) опре-
деляется путем сравнения значений показа-
теля E в заданной точке для всех конкурен-
тов. Доминирующее влияние приписывается 
той, у которой показатель E в данной точке 
больше. В случае применения такого подхо-
да к изучению древостоев величину Е0 мож-
но вычислить, используя данные по площади 
роста свободно растущего дерева (Полетаев, 
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1966; Галицкий, Мироненко, 1981), подста-
вив в уравнение (1) вместо (x – x0)

2 + (y – y0)
2 

значение квадрата радиуса площади свобод-
ного роста. 

Предлагаемый метод оценки распределе-
ния ресурса использован при анализе данных 
по трем пробным площадям (ПП) 50 × 30 м, 
заложенным в сосновом насаждении экспе-
риментального стационара Института леса 
им. В. Н. Сукачева СО РАН «Погорельский 
бор» (Иванов и др., 2012). Исследовали чис-
тое по составу средневозрастное насаждение 
сосняка зеленомошного I класса бонитета, 
территориально входящее в Красноярскую 
островную лесостепь и сформировавшееся 
на вырубке 1965 г. Закладку ПП производи-
ли согласно ОСТ 56-69-83 «Площади проб-
ные лесоустроительные. Метод закладки» 
(1983). В возрасте 36 лет молодняки харак-
теризовались высокими полнотой (1.3), гус-
тотой (2087–2433 шт./га) и интенсивными 
процессами дифференциации деревьев. 
Средний диаметр ствола на ПП составлял от 
15.2 до 17.1 см. Наибольшая доля (до 57.3 %) 
деревьев имела диаметр ствола на высоте 
1.3 м до 10 см и явные признаки угнетения, 
что свидетельствует о высокой напряженнос-
ти конкурентных отношений. ПП разбивали 
на квадраты размером 5 × 5 м и проводили 
сплошной перечет, нумерацию деревьев и 
измерение их координат относительно угло-
вой реперной точки ПП. 

Пространственное распределение колоний 
узкочерепной полевки (Microtus gregalis) 
изучали на старом выровненном отвале Бо-
родинского буроугольного разреза (Красно-
ярский край) с нанесенным плодородным 
слоем почвы. Координаты центров колоний 
определяли тригонометрическим способом с 
помощью лазерной съемки дальномером 
True Pulse 200. Размеры колоний-поселений 
определяли с учетом концентрации норных 
выходов и по степени сведения травянистого 
покрова. Измерение размеров колоний вы-
полняли с помощью рулетки по большой и 
малой осям эллипса. В каждой колонии под-
считывали количество жилых и заброшен-
ных нор. Критерием для определения заня-
тости служили: наличие в «передней» части 
входа в нору фрагментов свежего корма, от-

сутствие обрушений и паутины, свежие вы-
бросы почвы, тропы и экскременты. Иссле-
дования колоний полевок проводили при 
подъеме и спаде численности, а также в на-
чале и конце размножения. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Метод оценки распределения ресурса 
применен для анализа соснового древостоя 
по трем ПП размером 50 × 30 м. Все три уча-
стка выбраны в пределах одного таксацион-
ного выдела сосняка зеленомошного, харак-
теризующегося однородными условиями 
микрорельефа, что позволяет считать пока-
затель ресурсного потенциала P в уравнении 
(1) одинаковым и независимым от коорди-
нат. Полученные предложенным методом 
ОД на участке ПП для древостоя в возрасте 
36 лет до рубки приведены на рис. 1. Как 
видно из рисунка, к моменту рубки не оста-
лось свободных ресурсов, что обусловливает 
напряженные конкурентные отношения и 
приводит к сильной дифференциации де-
ревьев по диаметру. 

Диаграмма рассеяния для диаметра ствола 
в зависимости от площади роста по Штеру 
для древостоя в возрасте 36 лет до рубки по-
казана на рис. 2, а, аналогичная диаграмма 
для ОД приведена на рис. 2, б. По этим дан-
ным для ненарушенного древостоя выявлена 
тесная зависимость диаметра ствола деревь-
ев на высоте 1.3 м от площади их ОД. 

 

Рис. 1. Участок соснового древостоя с разбиением на 
ОД.  
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Уравнение связи имеет вид: 

d1.3 = 5.63 + 1.94 × SОД; R2 = 0.79. 

При использовании площадей роста, вы-
численных для этого участка по методу 
Штера, уравнение связи имеет вид: 

d1.3 = 5.39 + 2.04 × SШтера; R2 = 0.52. 

Более слабая зависимость при использо-
вании метода Штера объясняется тем, что 
этот метод и аналогичные ему зачастую да-
ют небиологические оценки влияния особей 
друг на друга и некорректное распределение 
ресурсов. Особенно ярко это проявляется, 
когда рядом с господствующим деревом на-
ходится подчиненное, которое отсекает не-
пропорционально большую территорию. 

Этот эффект проявляется тем сильнее, чем 
меньше размер соседа, и приводит к необос-
нованному завышению его влияния на боль-
шое дерево. Вследствие этого происходит 
систематическое завышение оценки площади 

роста для деревьев малых ступеней толщины 
и занижение – для крупных. 

Пример, показывающий, как выглядит по 
методу Штера и ОД площадь роста, полу-
ченная в соответствии с уравнением (1), для 
дерева с четырьмя ближайшими соседями, 
диаметры стволов у которых различны, при-
веден на рис. 3. 

Размеры кругов на рисунке пропорцио-
нальны диаметрам стволов на высоте 1.3 м. 
В случае, когда диаметры одинаковы, оба 
метода дают одинаковые результаты, а когда 
размеры соседей много меньше центрально-
го дерева, его площадь роста приближается к 
таковой для свободно растущего дерева. Как 
видно из уравнения (1), с увеличением раз-
меров дерева степень влияния E возрастает и 
площадь ОД растет, а с увеличением ресур-
сообеспеченности территории величина Е 
падает и ОД уменьшается. 

На рис. 4 показано расхождение S = 
= (SШтера – SОД) в зависимости от диаметра 
ствола на высоте 1.3 м для 36-летнего древо-
стоя. На ПП у 9 % деревьев с диаметром 
ствола менее 12 см завышение площади рос-
та по методу Штера произошло на 1 м2 и бо-
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Рис. 2. Зависимость диаметра ствола на высоте 1.3 м 
от площади роста по Штеру (а) и от площади ОД (б). 

Рис. 3. Площадь роста по методу Штера (а) и ОД (б). 
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Рис. 4. Расхождения в оценках площади роста и ОД в
зависимости от диаметра ствола. 
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лее, а для деревьев диаметром более 12 см для 
45 % произошло занижение на 1 м2 и более. 

Для изучения пространственного распре-
деления колоний узкочерепной полевки (Mi-
crotus gregalis) на Бородинском буроугольном 
разрезе на выровненном отвале с нанесенным 
плодородным слоем почвы выбрали участок 
размером 100 × 100 м. В 2012–2013 гг. на 
этом участке проводили картирование коло-
ний с оценкой их размеров и числа нор. 
Форма колоний аппроксимировалась кругом 
площадью, равной площади колонии. Поро-
говое значение Е0 в уравнении (1) оценивали 
визуально по следам жизнедеятельности по-
левок в окрестности колонии. Сформирован-
ный отвал имеет хорошо выровненную по-
верхность с одинаковым агрофоном, что по-
зволяет считать показатель ресурса P незави-
симым от координат x и y. С учетом этого и в 
соответствии с уравнением (1) выполнили 
разбиение территории на ОД для каждой ко-
лонии. 

Результаты такого разбиения, выполнен-
ные для одного участка в мае 2012 и 2013 гг. 
и в сентябре 2013 г., приведены на рис. 5. 

Данные по разбиению территории на ОД 
колоний позволяют анализировать простран-
ственно-временной процесс заселения попу-
ляцией территорий и получать количествен-
ные показатели по освоению отвалов на раз-
ных фазах динамики численности. Графиче-
ское представление данных наглядно демон-
стрирует приуроченность колоний, их фор-
мирование, перераспределение и распад. Не-
которые числовые показатели колоний, по-
лученные в 2012–2013 гг., приведены в таб-
лице. 

Коэффициент освоения территории (Косв), 
приведенный в таблице, рассчитывали как 
отношение суммы площадей ОД всех коло-
ний на рассматриваемом участке к его пло-
щади. 

Развитие популяции за 2012 и 2013 гг. 
прошло стадию от активного освоения тер-
ритории крупными колониями в период 
подъема численности, занимающими 60 % 
отвала, до спада численности, характери-
зующейся малым числом колоний небольшо-
го размера и низким значением Косв = 0.32. В 
конце сезона размножения в 2013 г. средний  

 

 

 

Рис. 5. Динамика освоения территории колониями 
мышевидных грызунов, полученная разбиением на 
ОД участка 100 × 100 м: А – май 2012 г.; Б – май 
2013 г.; В – сентябрь 2013 г. 
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диаметр колоний увеличился на 53 %, при 
этом средняя площадь областей доминиро-
вания изменилась только на 9 %. На рис. 5 
видно, что происходит не только изменение 
размеров колоний, но и их перераспределе-
ние в пределах рассматриваемого участка. В 
периоды высокой численности происходит 
смыкание ОД соседних колоний, что приво-
дит к уменьшению ОД, сокращению доступ-
ной ресурсной базы и конкурентному пере-
распределению ресурсов. 

Разработанный метод позволяет изучать 
пространственное освоение территории и 
оценивать реальную емкость местообитаний. 
Анализ размещения с учетом сезона размно-
жения и при разных фазах численности дает 
возможность количественной оценки видо-
вого радиуса укрытий узкочерепной полев-
ки. Проведение сопряженного анализа об-
ластей доминирования, полученных на раз-
ных этапах заселения сформированных отва-
лов, позволяет выделить участки, где коло-
нии существуют на постоянной основе, и об-
ласти, где они нестабильны или всегда от-
сутствуют. Такие данные важны прежде все-
го для выявления факторов, как благоприят-
ствующих формированию и развитию коло-
ний, так и приводящих к их деградации. 

ВЫВОДЫ 

Предложенный метод определения облас-
тей доминирования показывает, как на ис-
следуемой территории происходит про-
странственное распределение ресурса между 
отдельными особями и колониями в популя-
ции. Применение этого метода при изучении 
древостоев позволяет получить новые дан-
ные для исследования процессов роста де-
ревьев в древостое с учетом конкуренции за 
доступные ресурсы. При отсутствии экзо-
генных факторов (рубок, пожаров, ветрова-

лов и т. п.) радиальный прирост в основном 
определяется величиной ОД, которая служит 
оценкой доступного ресурса. В этом случае в 
одновозрастном древостое учет площади ОД 
позволяет объяснить около 80 % дисперсии 
диаметра ствола на высоте груди. 

Имитационное моделирование на основе 
информации по пространственному распре-
делению ресурса может выступить инстру-
ментом как для описания динамики роста 
отдельных особей в древостое, так и для вы-
явления закономерностей роста древостоя с 
учетом влияния рубок ухода, направленных 
на формирование высокопродуктивных дре-
востоев, отвечающих хозяйственным и эко-
логическим требованиям (Иванов и др., 2012; 
Иванов, Борисов, 2011). 

При изучении колоний мелких млекопи-
тающих предложенный метод позволяет по-
лучить новые данные по пространственно-
временной динамике этих популяций, чис-
ленные оценки освоения территории и кон-
куренции за ресурсы. Это необходимо для 
изучения динамики численности мышевид-
ных грызунов, так как обеспеченность ре-
сурсами наряду с климатическими фактора-
ми напрямую влияет на численность популя-
ции. На техногенно нарушенных территори-
ях данные о распределении пространствен-
ного ресурса в колониях мелких грызунов 
играют важную роль при изучении динамики 
восстановления экосистемы отвалов и дру-
гих объектов. 

Применение метода оценки пространст-
венного распределения ресурса на основе ОД 
не ограничивается рассмотренными приме-
рами и может быть распространено на дру-
гих животных и на растительные сообщест-
ва, в том числе и в случаях неоднородного 
распределения ресурсов на рассматриваемой 
территории. 

 

Характеристики колоний на участке 100 × 100 м 
 

Средний 
диаметр 
колоний 

Стандартное 
отклонение 
диаметра 

Средняя 
площадь 

ОД 

Стандартное 
отклонение 
площади ОД Дата 

Количество, 
шт. 

м м2 

Коэффициент 
освоения 

Май 2012 г. 38 6.15 1.72 181.2 53.4 0.60 
Май 2013 г. 36 1.95 1.92 88.9 73.7 0.32 
Сент. 2013 г. 62 2.98 1.87 94.9 58.0 0.59 
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The method for evaluation of the resource space distribution in an ecological niche be-
tween individuals and communities is discussed in the paper. The method is based on 
allocation of areas in which each individual or community has the dominating area (DE) 
in spatial sharing of a resource. Realization of the method is shown on examples of the 
analysis of existential dynamics of field vole (Microtus gregalis) colonies and the 
analysis of horizontal structure of a pine tree stand. It is shown that the offered method 
gives an adequate estimation of a resource sharing between individuals and communi-
ties. It is shown that Shter, Weihe, etc. methods, based on determination of the areas of 
growth, give a systematic overestimate for individuals of the small sizes, and underes-
timate for a bigger individuals. The offered method doesn't show such divergences. For 
a studied pine tree stand close dependence of DBH on the area of their DE (R2 = 0.79) is 
revealed. Modeling based on spatial sharing of a resource can be used for the descrip-
tion of a separate individuals’ growth dynamics in a tree stand, and investigation of a 
tree stand growth. Data on splitting the territory on DE of field vole colonies allows 
analysis of existential process of settling by population of territories and to receive 
quantitative indices on development of dumps on different phases of number dynamics. 
The developed method allows study of spatial sharing of the territory and estimate of 
the real capacity of habitats. The placement analysis taking into account a season of re-
production and at different phases of number also gives chance for a quantitative as-
sessment of specific radius of shelters of the field vole. 
 
Keywords: ecological niche, the area of an individual dominance, resource allocation, 
modeling of the resource space distribution. 

 


