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АННОТАЦИЯ

Проведено  сравнение расчетных показателей плотности оседлого  населения и уровня нерезидентной ак-
тивности массовых видов мелких млекопитающих,  полученных при мечении с повторным отловом на линиях 
живоловок,  с показателями численности при учете методом безвозвратного  изъятия на ловушко-линиях. 
Результаты учета плашками,  в целом отражая состояние численности мелких млекопитающих,  могут ис-
кажать соотношение видов в сообществе. Методом множественной регрессии показано,  что  при безвозврат-
ном изъятии на результаты учета значимое влияние оказывает как плотность оседлого  населения данного  
вида,  так и величина нерезидентной активности. Вместе эти факторы определяют 88,8 %  изменчивости,  
а их самостоятельные вклады в коэффициент множественной корреляции,  оцененные по  получастным 
корреляциям,  составили r = 0,39 (оседлое население) и r = 0,46 (нерезидентная активность).

Ключевые слова: мелкие млекопитающие,  учеты численности,  мечение с повторным отловом,  плот-
ность,  нерезидентная активность.

ется во  всем мире,  хотя на него  и накла-
дывается ряд ограничений [Sikes,  2016]. При 
учетах методом безвозвратного  изъятия оце-
нивают удельный улов –  количество  особей,  
пойманных на единицу ловчего  усилия. Явля-
ясь относительным,  этот метод вполне приго-
ден для приближенной оценки изменения чис-
ленности того  или иного  вида. Существенные 
недостатки метода,  препятствующие эффек-
тивному использованию его  при точных ис-

В экологических исследованиях для оцен-
ки состояния населения мелких млекопита-
ющих широко  применяются методы отно-
сительного  учета,  по  результатам которых 
судят об их численности,  биотопическом 
распределении,  половозрастной структу-
ре. Широко  распространенным остается ме-
тод ловушко-линий с использованием пла-
шек (ловушек Геро) [Карасева и др.,  2008;  
Шефтель,  2018],  метод kill traps использу-
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следованиях характера и величины изменений 
численности мышевидных грызунов,  связа-
ны с тем,  что  изменение количества живот-
ных в отловах на 100 ловушко-суток не пря-
мо  пропорционально  изменению численности 
вида [Смирнов,  1964;  Hansson,  1967;  Жигаль-
ский,  1985;  Плешак,  1990;  Бернштейн и др.,  
1995]. Кроме того,  особи разных видов по-раз-
ному реагируют на различные орудия лова,  
на одну и ту же приманку,  обладают различ-
ной подвижностью и размером индивидуаль-
ных участков. В результате различия в улови-
стости разных видов велики [Кучерук,  1963;  
Смирнов,  1964;  Hansson,  1967;  Williams,  
Braun,  1983;  Bury,  Corn,  1987;  Щипанов 
и др.,  2008б]. Многие авторы указывают,  что  
землеройки редко  попадают в давилки при 
сравнительно  высокой численности в приро-
де,  тем не менее метод ловушко-линий ши-
роко  использовался для анализа этой группы 
[Куприянова,  1976,  1994;  Ивантер,  Макаров,  
2001;  Бобрецов,  2016]. Неоднократно  пред-
принимались попытки сравнения метода уче-
та давилками на ловушко-линиях с различны-
ми методами абсолютного  учета [Никитина,  
1961;  Окулова,  1975;  Жигальский,  1985;  
Плешак,  1990;  Бернштейн и др.,  1995;  Про-
копьев,  2011;  Щипанов,  Ляпина,  2011;  До-
бринский,  2017] и в ряде случаев подобраны 
коэффициенты для перерасчета относитель-
ных показателей численности в плотность на-
селения. Большинство  таких работ выполне-
но  на полевках.

Существенное ограничение метода ловуш-
ко-линий связано  с невозможностью (без 
специальных методик) дифференцирован-
ной оценки обилия постоянно  присутствую-
щих и эпизодически посещающих территорию 
животных. Популяции можно  классифициро-
вать как открытые (население которых изме-
няется не только  из-за некоторой комбинации 
рождения и смерти,  но  и за счет эмиграции 
и иммиграции) и закрытые (население остает-
ся неизменным в течение периода изучения) 
[Southwood,  Henderson,  2000]. В реальных 
популяциях почти всегда наряду с оседлы-
ми (резидентными) особями присутствует 
некоторое,  иногда весьма значительное,  ко-
личество  мигрантов [Ралль,  1936;  Наумов,  
1955;  Petrusewicz,  1983;  Лукьянов,  Лукьяно-
ва,  2002;  Щипанов,  Купцов,  2004]. Переме-
щающаяся часть населения характеризуется 

непредсказуемостью посещения той или иной 
точки пространства,  в отличие от оседлых 
особей,  участки которых привязаны к опре-
деленной территории. Таких животных было  
предложено  объединить под общим поняти-
ем “нерезиденты” [Щипанов,  Купцов,  2004;  
Щипанов и др.,  2008а]. Расселение является 
важнейшим фактором,  обеспечивающим жиз-
неспособность популяции,  обитающей в ге-
терогенной среде [Lidicker,  1985;  Lidicker,  
Stenseth,  1992;  Krebs,  1999]. Доля нерези-
дентов возрастает при увеличении непред-
сказуемости условий существования [Hanski,  
1999] и в пессимальных условиях [Лукьянов,  
Лукьянова,  1996]. При этом у разных видов 
мелких млекопитающих соотношение осед-
лого  населения и нерезидентной составляю-
щей зависит от видовой специфики и конкрет-
ных условий среды,  что  обеспечивает разную 
устойчивость популяций в экстремальных си-
туациях [Щипанов,  2002].

Нерезидентная активность зверьков –  ​
важная составляющая в понимании динамики 
популяционных структур  мелких млекопита-
ющих [Щипанов,  2002]. Способность к рас-
селению уменьшает конкуренцию и предо-
ставляет животным возможности для поиска 
новых участков и,  в конечном счете,  полу-
чения выгоды от заселения наилучших мест 
обитания [Ronce,  2007]. От уровня нерезидент-
ной активности зависит,  например,  интенсив-
ность преодоления водных преград мелкими 
млекопитающими [Калинин,  Куприянова,  
2015] и их роль в питании хищных рыб [Ка-
линин,  Куприянова,  2016]. Расселение может 
глубоко  повлиять на многие аспекты популя-
ционной биологии,  такие как величина гене-
тической дифференциации населения,  темпы 
вымирания/колонизации популяций и расши-
рение ареала [Zera,  Brisson,  2012].

Существуют методы анализа,  позволяю-
щие по  результатам многосуточного  отло-
ва мелких млекопитающих методом безвоз-
вратного  изъятия оценивать интенсивность 
миграционного  потока и исходную числен-
ность резидентных особей на этой террито-
рии [Лукьянов,  1989,  1991;  Щипанов,  1990;  
Щипанов,  Ляпина,  2011]. Идея такого  рас-
чета заключается в том,  что  предполагает-
ся рассматривать суточный улов как сумму 
улова резидентных и нерезидентных особей. 
По  динамике снижения уловистости оцени-
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вается численность резидентного  населения,  
предполагая,  что  после вылова всех оседлых 
животных,  попавших в зону действия учет-
ной линии,  величина улова выходит на плато  
и определяется лишь посещением облавлива-
емого  пространства нерезидентными особями. 
В этих работах показано,  что  нерезиденты 
могут составлять значительную часть уло-
ва в давилках. Необходимо  учитывать,  что  
при локальном снижении численности нере-
зидентная активность может увеличиваться 
[Калинин,  2019],  а показатели нерезидентно-
сти,  полученные методом длительного  изъя-
тия,  могут быть завышены. При учетах живо-
ловками основу составляют оседлые зверьки,  
а нерезиденты попадаются относительно  ред-
ко,  хотя и постоянно  присутствуют в отловах. 
Доля нерезидентов в популяции разных ви-
дов не всегда зависит от плотности оседлого  
населения этих видов,  в ряде случаев дина-
мика этих показателей не совпадает [Krebs et 
al.,  1976;  Жигальский,  Белан,  1995;  Лукья-
нов,  Лукьянова,  2002;  Ims,  Andreassen,  2005;  
Калинин,  2012;  Куприянова,  Калинин,  2015],  
положительный эффект зависимости интен-
сивности расселения от плотности был заре-
гистрирован в 50 %  исследований млекопита-
ющих [Matthysen,  2005].

Целью настоящего  исследования являлась 
количественная оценка вклада оседлой и под-
вижной частей популяций мелких млекопитаю-
щих разных видов в результаты относительно-
го  учета плашками. В задачи работы входило:

– сравнение показателей плотности осед-
лого  населения и нерезидентной активности,  
полученных при мечении с повторным отло-
вом на линиях живоловок,  с данными учетов 
на линиях плашек для массовых видов мел-
ких млекопитающих;

–  оценка особенностей учетов методом 
безвозвратного  изъятия для лесных полевок 
и землероек-бурозубок;

–  количественное определение вклада 
плотности оседлого  населения и нерезидент-
ной активности в результаты учетов массовых 
видов мелких млекопитающих методом без-
возвратного  изъятия.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал собран в верхнем течении р. Илыч 
в Печоро-Илычском государственном природ-

ном биосферном заповеднике на участке между 
впадением притоков Б. Ляга и Укью (62,6° с. ш.,  
58,9° в. д.) в августе 2015–2017 гг. Учетные ли-
нии располагались по  ветровальному вывалу 
возрастом 15–17 лет на месте ельника с при-
месью пихты и кедра с развитым травяно-ку-
старничковым покровом,  в настоящее время 
зарастающему елово-пихтовым и березовым 
подростом. При вылове с изъятием использо-
вали малые металлические плашки (ловушки 
Геро) с трапиком,  приманка – ​черный хлеб 
с нерафинированным растительным маслом,  
проверка – один раз в сутки. Для каждого  
вида оценивали относительную численность 
(особей на 100 ловушко-суток). Оценку плот-
ности и нерезидентной активности проводили 
на линиях живоловок. Использовали трапико-
вые беспружинные живоловки,  которые позво-
ляют отлавливать весь комплекс видов мел-
ких млекопитающих,  включая насекомоядных 
[Щипанов,  1986]. В качестве приманки исполь-
зовали овсяные хлопья “Геркулес”,  смочен-
ные нерафинированным растительным маслом. 
Живоловки устанавливали в линию [Щипа-
нов и др.,  2000],  расчет показателей плотно-
сти оседлого  населения (особей на га) и уровня 
нерезидентной активности (особей на 1 про-
верку на 100 ловушек) при мечении на лини-
ях живоловок проводили по  описанной ранее 
методике [Калинин,  2012]. В основу методики 
расчета положена аппроксимация вероятности 
нахождения особи на индивидуальном участ-
ке двумерным нормальным распределением 
при случайном размещении участков в про-
странстве. Моделирование участка особи нор-
мальным распределением позволяет провести 
статистические расчеты ожидаемого  количе-
ства регистраций в зависимости от удаленно-
сти центра активности зверька от учетной ли-
нии и оценить плотность оседлого  населения,  
а отклонение фактического  распределения 
от ожидаемого  позволяет определить количе-
ство  нерезидентных особей на учетной линии. 
Особей с единичными поимками сверх ожидае-
мого  количества при наличии только  оседлого  
населения считали нерезидентами [Калинин,  
2012;  Калинин и др.,  2018]. Расчеты в каждой 
сессии проводили для каждого  вида с учетом 
половозрастной структуры.

Ход эксперимента:
1. Учет живоловками на линиях. Живолов-

ки выставляли в 2 линии по  50 штук,  рассто-
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яние между линиями 30 м,  расстояние между 
ловушками 7,5 м. Проверки проводили в свет-
лое время суток через 1,5 ч,  два раза подряд,  
затем ловушки оставляли до  следующего  дня 
ненастороженными,  доступными для посеще-
ния животных. Продолжительность учета 6–8 
дней.

2. Учет методом безвозвратного  изъятия 
на линиях плашек. Плашки выставляли в день 
окончания учета живоловками по  тем же ли-
ниям с интервалом 5 м между ловушками,  
всего  выставлено  2 линии по  75 ловушек. 
Продолжительность учета 2 суток.

3. Повторение учета живоловками на лини-
ях. Начало  работы на следующий день после 
окончания учета плашками. Продолжитель-
ность учета 4–7 дней.

За 3 года проведено  3 эксперимента в се-
зонный максимум численности,  за весь пе-
риод работ отловлено  614 особей мелких 
млекопитающих 8 видов –  ​красная полевка 
(Clethrionomys rutilus Pallas,  1779),  рыжая 
полевка (Clethrionomys glareolus Schreber,  
1780),  красно-серая полевка (Clethrionomys 
rufocanus Sundevall,  1846),  полевка-эконом-
ка (Microtus oeconomus Pallas,  1776),  лесной 
лемминг (Myopus schisticolor Lilljeborg,  1844),  
обыкновенная бурозубка (Sorex araneus L.,  
1758),  средняя бурозубка (Sorex caecutiens 
Laxmann,  1788),  равнозубая бурозубка (Sorex 
isodon Turuv,  1924). Из них 4 вида –  ​красная 
полевка,  рыжая полевка,  обыкновенная буро-
зубка и средняя бурозубка –  отлавливались 
во  всех сессиях учетов и дали в сумме 97,6 %  
поимок. По  этим видам имеется достаточный 
статистический материал,  и именно  они рас-
сматриваются в настоящей работе.

Все выборки (плотность оседлых и нерези-
дентная активность всех видов во  всех сесси-
ях до  начала вылова и после и уловистость 
в плашках при вылове с изъятием) сравни-
вали с нормальным распределением тестом 
Шапиро  –  Уилкса (Shapiro –  Wilk’s W test) 
и проверяли на равенство  дисперсий (гомо-
генность) тестом Левена (Levene’s test). При 
соблюдении условий нормальности и гомоген-
ности сравнение двух связанных групп прово-
дили с помощью критерия Стьюдента (t-test 
for dependent samples). Взаимосвязи между 
переменными оценивали коэффициентом кор-
реляции Спирмена (Spearman rank correlation 
coefficient Rs).

При сравнении нескольких групп,  по-
скольку величина групп мала и не во  всех 
случаях выполняется условие нормального  
распределения,  использовали критерий Кра-
скала –  Уоллиса (Kruskal –  Wallis test),  при 
наличии достоверных отличий в группах про-
водили апостериорные сравнения –  ​тест Дан-
на (Dunn’s test).

Частотный анализ выполняли с помощью 
точного  критерия Фишера (Fisher exact test).

Анализ зависимости результатов уче-
та на линиях плашек от показателей плот-
ности и нерезидентной активности проведен 
методом множественной регрессии (Multiple 
linear regression). Хотя распределения в вы-
борках не отличались от нормального  (тест 
Шапиро  –  Уилкса p > 0,05),  но  были скоше-
ны вправо,  отмечено  неравенство  дисперсий 
(тест Левена p < 0,001). Поскольку регресси-
онный анализ чувствителен к такому откло-
нению от нормального  распределения,  было  
проведено  преобразование Бокса –  Кокса 
(Box  –  Cox  transformation). Модель оцени-
вали по  коэффициенту детерминации (R2),  
адекватность модели проверяли анализом 
остатков,  самостоятельный вклад независи-
мых переменных оценивали по  получастным 
корреляциям (semipartial correlation). Зна-
чение среднего  приводится с показателями 
стандартного  отклонения (M ± SD). Для всех 
статистических тестов принятие нулевой ги-
потезы или альтернативной проводили при 
уровне значимости p = 0,05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Оценки плотности оседлого  населения,  
нерезидентной активности и уловистости 
на линиях плашек у 4 массовых видов мел-
ких млекопитающих приведены в таблице. 
В разные годы показатели у этих видов ме-
нялись незначительно. В среднем за 3 года 
общая плотность оседлого  населения для 
всех видов составила 12,3 ± 1,7 особи на га,  
нерезидентная активность –  1,9 ± 0,6 особи 
на 100 ловушек за проверку,  а уловистость 
в плашках 27,9 ± 6,3 особи на 100 ловуш-
ко-суток. Динамика показателей приведена 
на рис. 1. У разных видов показатели плотно-
сти оседлого  населения в среднем за 3 года 
различались (Критерий Краскала –  Уолли-
са: H(3,  N = 12) = 9,51,  p = 0,023),  при этом до-
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стоверные отличия в пост-хок тесте отмече-
ны только  между красной полевкой и средней 
бурозубкой (p = 0,019). Также различались 
и показатели нерезидентной активности –  
H(3,  N = 12) = 7,99,  p = 0,046,  достоверно  выше 

нерезидентная активность была у красной по-
левки и обыкновенной бурозубки по  сравне-
нию с рыжей полевкой и средней бурозубкой 
(p < 0,05). При последующем учете на тех же 
линиях с помощью плашек показатели чис-

Результаты учетов на экспериментальных линиях

Год Вид

1-я сессия. 
Учет на линиях живоловок

2-я сессия. 
Учет на линиях плашек

3-я сессия.  
Учет на линиях живоловок

Плот-
ность*

Нере-
зидент-
ность**

Особи
Улови-

стость***
Особи

Меченых 
в 1-й  

сессии,  %

Плот-
ность*

Осо-
би

Меченых 
в 1-й  

сессии,  %

2015 Cl. rutilus 5,04 0,50 25 11,3 34 88,0 1,44 18 5,5

2016 6,01 1,00 30 12,0 36 56,7 2,87 21 19,0

2017 9,28 1,00 47 19,3 58 80,9 0,96 12 0,0

Среднее 6,78 0,83 34,0 14,2 42,7 75,5 1,76 17,0 9,8

2015 Cl. glareolus 2,84 0,06 10 3,3 10 60,0 0,15 6 33,3

2016 0,95 0,50 9 8,7 26 77,8 0,23 6 0,0

2017 1,89 0,01 7 2,0 6 57,1 0,47 3 0,0

Среднее 1,89 0,19 8,7 4,7 14,0 65,4 0,28 5,0 13,3

2015 S. araneus 1,93 0,69 16 4,3 13 31,3 1,93 14 21,4

2016 3,54 0,58 24 8,0 24 62,5 1,61 15 6,7

2017 2,95 1,21 30 9,0 27 50,0 2,54 31 19,3

Среднее 2,81 0,83 23,3 7,1 21,3 50,0 2,03 20,0 16,7

2015 S. caecutiens 1,41 0,06 6 1,7 5 50,0 0,15 2 50,0

2016 0,94 0,17 4 3,0 9 0,0 0,94 7 14,3

2017 0,23 0,07 3 1,0 3 33,3 0,15 2 0,0

Среднее 0,86 0,10 4,3 1,9 5,7 30,8 0,41 3,7 18,2

*** Плотность оседлых особей (особей на га).

*** Индекс нерезидентной активности (особей на 1 проверку на 100 ловушек).

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

Рис. 1. Динамика плотности оседлого  населения (а –  ​особей на гектар),  нерезидентной активности 
(б –  особей на 1 проверку на 100 ловушек) и учетов в давилки (в –  ​особей на 100 ловушко-суток) на экс-

периментальных линиях
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ленности (особей на 100 л/с) изменялись сход-
ным образом. Показатели численности у видов 
различались –  H(3,  N = 12) = 9,15,  p = 0,027,  
при этом,  так же как плотность оседлого  на-
селения,  достоверно  выше была уловистость 
красной полевки по  сравнению со  средней бу-
розубкой (p = 0,019). Таким образом,  резуль-
таты учета давилками в целом отражают со-
стояние популяций всех видов в сообществе,  
при этом на результаты учетов оказывает 
влияние не только  плотность оседлого  населе-
ния,  но  и уровень нерезидентной активности.

Соотношение видов в учетах живоловками 
и давилками достоверно  не менялось. За весь 
период работ доля землероек при мечении 
в живоловках (от всех отмеченных особей) 
составила 39,3 %,  а при учете давилками –  
32,3 %,  разница по  критерию Фишера недо-
стоверна (p = 0,12). Обращает на себя вни-
мание,  что  при учете давилками доля ранее 
меченых полевок была несколько  выше,  чем 
у землероек. Всего  отловлено  73,4 %  от ранее 
помеченных полевок и 47 %  землероек,  раз-
ница по  точному критерию Фишера близка 
к достоверной (p = 0,065). Эти данные согла-
суются с тем,  что,  по  мнению многих иссле-
дователей,  плашки для землероек,  особенно  
мелких видов,  являются неспецифическим 
орудием лова,  и доля таких видов в учетах 
обычно  занижена [Смирнов,  1964;  Щипанов 
и др.,  2000]. В каждом из трех экспериментов 
плотность оседлого  населения после вылова 
плашками для всех видов снижалась. В це-
лом (в среднем за 3 года) плотность всех ви-
дов упала с 12,3 ± 1,7 особей/га до  4,5 ± 1,0. 

Сравнивали среднегодовые уровни плотности 
всех 4 видов (N = 12) и отдельно  лесных по-
левок и землероек-бурозубок (N = 6). Сред-
ние показатели за год по  критерию Стьюден-
та достоверно  снизились (3,1 ± 2,6 особей/га 
до  вылова и 1,16 ± 0,9 особей/га после выло-
ва,  N = 12;  t = 2,9,  p = 0,015). Такое сниже-
ние плотности оседлого  населения в результа-
те вылова произошло  за счет лесных полевок 
(4,3 ± 3,1 и 1,0 ± 1,0 особей/га,  N = 6;  t = 3,0,  
p = 0,029),  в то  время как плотность оседло-
го  населения у землероек достоверно  не ме-
нялась (1,8 ± 1,2 и 1,2 ± 1,0 особей/га,  N = 6;  
t = 1,9,  p = 0,121). Учеты плашками,  в целом 
отражая динамику численности мелких мле-
копитающих,  могут искажать соотношения 
видов в сообществе.

На результаты учета плашками могут ока-
зывать влияние различные факторы,  из ко-
торых мы рассматривали плотность оседлого  
населения и уровень нерезидентной актив-
ности. Анализ проводили без учета видовых 
особенностей,  оценивая реакцию всего  сооб-
щества мелких млекопитающих. Любую из на-
ших выборок можно  охарактеризовать как 
зверьков,  обитающих с определенной плотно-
стью оседлых особей,  уровнем нерезидентной 
активности и показавших определенную уло-
вистость в плашках. Между всеми переменны-
ми отмечены корреляционные связи (рис. 2),  
при этом коэффициент корреляции Спирме-
на между плотностью оседлых и уловистостью 
в давилках составил Rs = 0,84,  p < 0,001,  
нерезидентной активностью и численностью 
в давилках Rs = 0,80,  p = 0,002. После преоб-

Рис. 2. Связь уловистости в плашках на линиях вылова с плотностью оседлого  населения (а) и уровнем 
нерезидентной активности (б)
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разования полученные выборки не отличались 
от нормального  распределения (тест Шапи-
ро  –  Уилкса,  p = 0,99,  p = 0,23 и p = 0,79),  
дисперсии в выборках не отличались (тест Ле-
вена,  p = 0,34),  при анализе диаграмм рас-
сеивания не выявлено  нелинейной связи. 
Зависимая переменная – ​результаты учета плаш- 
ками (особей на 100 ловушко-суток),  незави-
симые переменные –  плотность оседлых осо-
бей на линии живоловок до  начала экспери-
мента (особей на га) и уровень нерезидентной 
активности (особей на 1 проверку на 100 ло-
вушек). Всего  расчеты проведены для 4 ви-
дов за 3 года (N = 12). Полученная регрессия 
объясняет около  90 %  дисперсии зависимой 
переменной (коэффициент детерминации R2 = 
= 0,89). Адекватность модели проверяли ана-
лизом остатков. Распределение остатков соот-
ветствует нормальному распределению (тест 
Шапиро  – Уилкса,  p = 0,48),  остатки не скор- 
релированны (r = 0,35;  p = 0,186),  автокорре-
ляций нет (критерий Дарбина – Уотсона DW = 
= 1,95),  что  показывает адекватность модели.

Самостоятельный вклад соответствую-
щей независимой переменной в коэффи-
циент множественной регрессии оценива-
ли по  получастным корреляциям (semipartial 
correlation). Вклады обеих независимых пере-
менных близки,  но  при этом вклад плотности 
(r = 0,39;  t(9) = 3,46;  p = 0,007) был несколько  
ниже вклада уровня нерезидентной активно-
сти (r = 0,46;  t(9) = 4,14;  p = 0,002). При без-
возвратном изъятии линиями давилок на ре-
зультаты учета оказывают значимое влияние 
два фактора: плотность оседлого  населения 
и величина нерезидентной активности. Вме-
сте эти факторы определяли 88,8 %  измен-
чивости,  при этом влияние нерезидентной 
активности на результаты учета в нашем слу-
чае было  несколько  выше. Необходимо  учи-
тывать,  что  при других соотношениях видов 
в сообществе и при других уровнях численно-
сти эти показатели могут быть иными.

ОБСУЖДЕНИЕ

Показатели численности мелких млекопи-
тающих,  получаемые при учетах на линиях 
плашек,  в целом хорошо  отражают общую 
динамику населения. Следует отметить,  что  
в условиях северной тайги за три года наблю-
дений численность всех видов была невысо-

кой. В районе проведения работ во  всех биото-
пах красная полевка является доминирующим 
видом. По  данным отловов в плашки в авгу-
сте в среднем за 14 сезонов ее доля в уловах 
составила 58 %,  в то  время как у рыжей по-
левки всего  11,8 %,  хотя в местообитании,  где 
проводился эксперимент,  доля рыжей полев-
ки в отдельные годы достигала 40 %  от улова. 
Обыкновенная бурозубка в уловах плашками 
всегда превышала показатели средней буро-
зубки,  и они значительно  ниже,  чем у по-
левок. За время эксперимента максималь-
ная уловистость в плашки отмечена в 2016 г. 
и составила для всех видов 31,7 %  попада-
ний (красная полевка –  ​12 %). При неболь-
шой величине колебаний численности полу-
чена достоверная связь между плотностью 
и нерезидентной активностью мелких мле-
копитающих,  с одной стороны,  и уловисто-
стью на линиях вылова (плашки),  с другой. 
Для получения представления о  плотности 
населения по  данным относительного  учета 
некоторые авторы использовали переводной 
коэффициент,  являющийся отношением аб-
солютной (особей на га) и относительной (осо-
бей на 100 л/с) численности [Никитина,  1961;  
Окулова,  1975;  Бернштейн и др.,  1995]. Мы 
рассчитывали такой коэффициент как отно-
шение расчетной плотности оседлых особей 
к результатам относительного  учета. По  на-
шим данным,  это  отношение в целом для всех 
видов за все сроки составило  0,5 ± 0,3,  слабо  
варьируя у отдельных видов (красная полев-
ка –  0,5 ± 0,03,  рыжая полевка –  0,6 ± 0,5,  
обыкновенная бурозубка –  0,4 ± 0,07,  сред-
няя бурозубка –  0,5 ± 0,3). Полученные нами 
коэффициенты оказываются значительно  
ниже,  чем у других исследователей. По  дан-
ным А. Д. Бернштейн [Бернштейн и др.,  1995],  
для рыжей полевки в оптимальных местооби-
таниях значения такого  коэффициента колеб
лются от 1,3 до  3,5 (среднее 2,2) в зависимо-
сти от уровня численности. У полевых мышей 
коэффициенты изменялись от 2 до  2,9 [Ни-
китина,  1961]. В других работах приводятся 
коэффициенты около  4 как для рыжей по-
левки [Добринский,  2017],  так и для крас-
ной полевки [Окулова,  1975]. Такая разни-
ца в полученных коэффициентах может быть 
связана,  на наш взгляд,  с двумя позициями. 
Во-первых,  соотношение абсолютных и от-
носительных показателей численности из-
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меняется нелинейно  и при низких уровнях 
численности значение коэффициента значи-
тельно  ниже [Никитина,  1961;  Бернштейн 
и др.,  1995],  причем уровни численности ры-
жей полевки в оптимальных местах обитания 
при самых низких показателях соответствова-
ли максимальным показателям в нашем экс-
перименте. Во-вторых,  это  связано  с особен-
ностями расчета абсолютной плотности. При 
расчетах показателя плотности на площад-
ках мечения (как в приведенных выше рабо-
тах) не учитывалась нерезидентная состав-
ляющая в численности зверьков. В качестве 
показателя общей плотности принимали всех 
зверей,  отловленных на площадке за весь пе-
риод работы. Получаемые результаты соот-
ветствуют понятию динамической плотности 
популяции [Ралль,  1945]. Известно,  что  пока-
затели численности,  полученные путем отлова 
зверьков на огороженных (где нет нерезидент-
ной составляющей) и неогороженных площад-
ках,  существенно  различались. Во  всех слу-
чаях на неогороженных участках численность 
зверьков была выше. При уменьшении разме-
ров неогороженных площадок и увеличении 
продолжительности облова эта разница воз-
растала за счет набегавших со  стороны зверь-
ков [Кучерук,  1963]. Важное значение при рас-
четах плотности на площадках мечения имеет 
“краевой эффект”,  который оказывает наи-
большее влияние на небольших площадках 
и в большинстве случаев не учитывался. В на-
шей работе мы рассчитывали плотность как 
число  оседлых особей,  у которых геометри-
ческие центры индивидуальных участков на-
ходятся в пределах единицы площади. Адек-
ватность используемого  нами метода расчета 
плотности оседлого  населения и нерезидент-
ной активности при мечении с повторным от-
ловом на линиях живоловок [Калинин,  2012] 
подтверждается сравнением расчетных дан-
ных с прямыми подсчетами особей на пло-
щадке 15,2 га,  проводимых с учетом краевых 
участков [Калинин и др.,  2018].

Соотношение оседлого  и нерезидентного  
населения в естественных популяциях может 
меняться в широких пределах –  от закрытых 
популяций (обычно  изолированных),  в кото-
рых присутствует только  оседлое население,  
до  мест с отсутствием постоянного  населе-
ния,  но  высоким уровнем нерезидентной ак-
тивности. Например,  каменистые пляжи вдоль 

уреза воды,  где уловистость на ловушко-ли-
ниях может достигать значительных величин 
[Калинин,  Куприянова,  2015]. Наши данные 
показывают,  что  в величину учета на лини-
ях давилок в равной мере вносят свой вклад 
обе составляющие. При одинаковых показа-
телях уловистости в давилках динамическая 
структура населения может быть совершен-
но  различной. При стандартных учетах мето-
дом безвозвратного  изъятия продолжительно-
стью 1–3 суток невозможно  выделить оседлое 
население и нерезидентную составляющую,  
для этого  требуются специальные исследова-
ния [Лукьянов,  1989,  1991;  Щипанов,  1990;  
Щипанов,  Ляпина,  2011]. При анализе ре-
зультатов учетов на линиях давилок необхо-
димо  учитывать,  что  они отражают не только  
плотность оседлого  населения,  но  и уровень 
подвижности в популяции.
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We have compared population demography parameters of  common small mammals in trap lines ob-
tained by two methods. We applied capture-mark-recapture method (CMR) to estimate resident population 
density and non-resident activity,  and irretrievable requisitioning method (IR) was used to estimate abun-
dance. Though the IR reflects the abundance of  small mammals in general it can distort the species ratio 
in community. Multiple regression analysis revealed that the results obtained with IR were influenced by 
both resident population density of  the species and non-resident activity of  small mammals. These factors 
together explained 88 %  of  the variance and their contributions in multiple correlation model were r = 0,39 
(residents) and r = 0,46 (non-residents) as valued by semipartial correlation.
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