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АНАЛИЗ ПРОСТРАНСТВЕННОЙ ВНУТРИ-
ПОПУЛЯЦИОННОЙ ОРГАНИЗАЦИИ МЕЛ-

КИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ С ИСПОЛЬЗОВА-
НИЕМ ГРАДИЕНТНОГО ПОДХОДА И МНО-

ГОМЕРНОГО ШКАЛИРОВАНИЯ

УДК 574.2
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Аннотация: На примере рыжей полевки (Myodes glareolus, Schreber) 
из коренных экосистем Центрально-Лесного биосферного заповед-
ника (Тверская область, Россия) демонстрируются возможности 
метода многомерного шкалирования для изучения пространствен-
ной внутрипопуляционной организации мелких млекопитающих. 
Исследования выполнены во второй половине сезона размноже-
ния, когда популяция вида, как правило, характеризуется высокой 
суммарной численностью и достаточно сложной демографической 
структурой. На основании функционально-онтогенетического под-
хода выделяли три внутрипопуляционные группы особей: поло-
возрелые сеголетки (созревшие и размножающиеся в год рожде-
ния особи, для которых характерен однофазный рост – первый тип 
онтогенеза); неполовозрелые сеголетки (несозревающие и нераз-
множающиеся в год рождения особи с двухфазным ростом – второй 
тип онтогенеза, первая фаза); перезимовавшие животные (второй 
тип онтогенеза, вторая фаза). Показано, что во второй половине 
репродуктивного периода у рыжей полевки формируется специфи-
ческая пространственная внутрипопуляционная структура, которая 
обусловлена в первую очередь особенностями отношений между 
зверьками различных функционально-онтогенетических групп. Ис-
следованные группы особей рыжей полевки приурочены к разным 
областям экологического пространства. Для одних групп особей 
отмечена достаточно выраженная пространственная дифференци-
ация, для других – существенная степень перекрывания. Обнару-
женные особенности пространственных внутрипопуляционных от-
ношений рыжей полевки могут являться одним из механизмов обе-
спечения возрастного кросса, который играет существенную роль в 
популяционной динамике, в первую очередь для поддержания и 
увеличения гетерогенности популяции.
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Введение
Пространственная структура популяций 

является результатом взаимодействия мно-
гих факторов и механизмов, в том числе ге-
терогенности местообитаний, репродуктив-
ного поведения, особенностей дисперсии, 
внутри- и межвидовой конкуренции и др. 
(Krebs, 1996; Whitehead, 1997; Stenseth et al., 
1998; Kleewein, 1999; Madan, Dobson, 2001; 
Morrison et al., 2006; Szybiak et al., 2009; Кра-
маренко и др., 2014; Попов, 2015; Guthery, 
Strickland, 2015 и др.).

Исследования внутрипопуляционного 
пространства у мелких млекопитающих тра-
диционно связаны с индивидуальным мече-
нием, отслеживанием перемещений отдель-
но взятых особей, определением границ 
индивидуальных участков и степени их пе-
рекрывания (Жигарев, 2005; Громов, 2008; 
Олейниченко, 2008; Жигарев и др., 2017 и 
др.). Этот подход при всех своих неоспори-
мых преимуществах имеет и существенные 
ограничения. Высокая трудоемкость работ 
по организации живоотлова и мечения за-
трудняет получение массового материала 
для относительно больших территорий. На-
кладывает свой отпечаток «индивидуали-
зация» результатов, связанная с поведенче-
скими особенностями конкретных особей в 
условиях модельного участка.

В то же время изучение пространствен-
ного распределения видов довольно дав-
но и успешно решается при помощи про-
цедур моделирования, которые позволяют 
предсказывать присутствие или отсутствие 
вида в зависимости от влияющих на него 
характеристик (предикторов) среды (Guisan, 
Zimmerman, 2000). При этом исследователи 
оперируют анонимными подмножествами 
животных разных видов, формирующих ас-
социации в сообществах (Пузаченко, Кузне-
цов, 1998; Абрамов, Виноградов, 2012). Как 
отмечал Ю. Г. Пузаченко (2004), аналогич-
ные методы вполне могут быть применимы 
и для исследования внутрипопуляционной 
пространственной структуры видов.

В нашей работе на примере рыжей полев-
ки (Myodes glareolus, Schreber) из коренных 
экосистем южной тайги центра Русской рав-
нины демонстрируются возможности дан-
ного подхода и рассматриваются особен-
ности пространственных отношений между 
внутрипопуляционными группами особей 
во второй половине репродуктивного сезо-
на. В этот период популяция вида, как пра-
вило, характеризуется высокой суммарной 

численностью и достаточно сложной демо-
графической структурой.
Материалы 

Сбор материала проводился в Централь-
но-Лесном государственном природном 
биосферном заповеднике (Тверская область, 
Россия). Территория заповедника представ-
ляет собой моренную равнину Валдайско-
го оледенения с высотами 230–310 м над 
уровнем моря. Регион относится к подзоне 
южной тайги. Почвенный покров характе-
ризуется большой сложностью и дифферен-
цированностью (Регуляторная…, 2002). Рас-
тительный покров в основном представлен 
ельниками южно-таежного типа и образо-
вавшимися на их месте вторичными лесами 
(Факторы…, 1983). На слабо расчлененных 
водоразделах распространены бореальные 
еловые леса. Хорошо дренированные скло-
ны водоразделов заняты ельниками немо-
ральными. На слабодренированных склонах 
распространены ельники неморально-боре-
альные.

В июле – августе 2010–2014 гг. особенно-
сти пространственного размещения мелких 
млекопитающих в континууме естествен-
ной среды лесных экосистем изучали с ис-
пользованием протяженной «градиентной» 
ловушко-линии (Истомин, Михалап, 2011, 
2012), которая была привязана к трансекте, 
организованной сотрудниками лаборатории 
биогеоценологии ИПЭЭ им. А. Н. Северцова 
РАН для исследований ландшафтно-эколо-
гической неоднородности растительного по-
крова заповедника. Трансекта длиной 2280 
м пересекала различные типы коренных 
экосистем южной тайги, в первую очередь 
ельники разного генезиса. Трансекта разме-
чена 114 визированными точками в систе-
ме координат WGS 84 (UTM Zone 36 North). 
Расстояние между соседними точками со-
ставляет 20 метров. Точки имеют подробные 
геоботанические описания на площадях 20 × 
20 и 5 × 5 м. Описания включают 275 пере-
менных фитоценотической среды, микроре-
льефа и микроклимата.

В каждой точке с использованием лову-
шек Геро в течение 2–4 суток облавливалась 
круговая площадка с радиусом 5 м. При этом 
центральная ловушка устанавливалась в ви-
зированной точке, а четыре другие распола-
гались крестообразно на расстоянии 5 м от 
нее. Всего было отработано 10488 ловушко-
суток, отловлено 2096 экземпляров мелких 
млекопитающих, принадлежащих к 13 ви-
дам, из них 1520 – рыжие полевки.
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Для рыжей полевки, как и для многих 
других видов мышевидных грызунов, ха-
рактерна поливариантность онтогенеза, 
которая связана прежде всего со специфи-
кой роста, развития и репродуктивного со-
стояния сезонных генераций (Шварц, 1980; 
Оленев, 1988, 1991, 2002; Большаков и др., 
1991; Оленев, Григоркина, 2005, 2011; Исто-
мин, 2007, 2009 и др.). На основании функ-
ционально-онтогенетического подхода тра-
диционно выделяют три внутрипопуляци-
онные группы особей: половозрелые сего-
летки (созревшие и размножающиеся в год 
рождения особи, для которых характерен 
однофазный рост – первый тип онтогенеза); 

неполовозрелые сеголетки (несозревающие 
и неразмножающиеся в год рождения особи 
с двухфазным ростом – второй тип онтоге-
неза, первая фаза); перезимовавшие живот-
ные (второй тип онтогенеза, вторая фаза). 
Причем количество особей с различными 
типами онтогенеза непосредственно связа-
но с уровнем формируемой численности и 
особенностями популяционных циклов.

В табл. 1 приведен объем материала, ис-
пользованного для анализа паттернов про-
странственной внутрипопуляционной орга-
низации указанных групп рыжей полевки в 
условиях лесных экосистем южной тайги.

Таблица 1. Объем материала по внутрипопуляционным группам рыжей полевки

Годы Всего 
особей

Число перезимовавших 
особей

Число половозрелых 
сеголетков

Число неполовозрелых 
сеголетков

самки самцы самки самцы самки самцы
2010–2014 1520 75 46 107 84 503 705

Методы 
Для характеристики пространственных 

отношений между внутрипопуляционными 
группами рассчитывали математические 
дистанции, используя метод многомер-
ного непараметрического шкалирования 
(Nonparametric Multidimensional Scaling). 
Достоинство многомерного шкалирования 
заключается в возможности дифференциро-
вать различные типы размещения групп осо-
бей без предварительного знания особенно-
стей их взаимной ассоциации и определять 
размерность и структуру пространства, опи-
сывающего дисперсии этих групп (Пузачен-
ко, Кузнецов, 1998; Пузаченко, 2004; Ardente 
et al., 2016).

Для выполнения процедуры многомер-
ного шкалирования были использованы 
данные о количестве особей различных 
функционально-онтогенетических групп, 
отмеченных в каждой точке трансекты. На 
основании результатов суммарных отловов 
рассчитывали коэффициенты гамма-корре-
ляции между местами регистрации особей 
различных групп рыжей полевки на пло-
щадках отлова. Преимущество гамма-корре-
ляций по сравнению с другими корреляци-
онными метриками заключается в том, что 
в своей основе они опираются на условные 
вероятности и учитывают совпадающие зна-
чения в выборках (Siegel, Castellan, 1988). 
Подобные совпадения значений неизбежны 
для суммарных выборок (Пузаченко, 2004). 

Математические дистанции между группа-
ми оценивали по формуле:

D = 1 - Gamma, 
где D – дистанция, Gamma – значение ко-

эффициента гамма-корреляции.
На основе полученных математических 

дистанций была выполнена оценка размер-
ности пространства распределения внутри-
популяционных групп на трансекте и вы-
числены коэффициенты чувствительности 
каждой группы к осям многомерного шкали-
рования. Размерность пространства опреде-
ляли по функции стресса, которая является 
мерой различия расстояний между объекта-
ми в исходном и вновь созданном матема-
тическом пространствах. Задача процедуры 
заключается в подборе путем итераций та-
ких координат точек в новом пространстве, 
чтобы величина функции стресса между 
вновь созданным и исходным (эмпириче-
ским) пространствами была минимальной, 
а подобие матриц –  максимальным. Значе-
ния стресса изменяются в диапазоне от 0 до 
1, где 0 означает полное сходство, а 1 – аб-
солютное различие между расположением 
объектов в исходном и во вновь созданном 
пространстве. Если значение стресса не пре-
вышает критического порога в 0.10, то мно-
гомерное шкалирование считается успеш-
ным. Процедура получения осей много-
мерного шкалирования на основе матрицы 
гамма-корреляций подробно изложена Ю. Г. 
Пузаченко с соавторами (Пузаченко, Кузне-
цов, 1998; Пузаченко, 2004).
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Анализ, обработку и визуализацию стати-
стических данных осуществляли в програм-
мах Statistica 8.0 и R 4.0.5.
Результаты 

Рыжая полевка на территории Централь-
но-Лесного заповедника доминирует во всех 
лесных экосистемах и формирует обширную 
континуальную популяцию. Особенности 
многолетней динамики численности вида 
подробно описаны в целом ряде публика-
ций (Истомин, 2007а, 2008, 2009, 2014 и др.). 
В 2010–2014 гг. летняя численность рыжей 

полевки поддерживалась на достаточно вы-
соком уровне (23.5–78.3 экземпляра на 100 
ловушко-суток – в ельниках неморальных; 
6.0–45.3 экземпляра на 100 ловушко-суток – 
в ельниках бореальных). Соотношение вну-
трипопуляционных групп с учетом пола и 
функционального статуса особей в суммар-
ных выборках рыжей полевки в исследован-
ный период времени вполне типично для 
второй половины репродуктивного сезона в 
условиях хвойно-широколиственных лесов 
заповедника (рис. 1).

Рис. 1. Структура внутрипопуляционных групп рыжей полевки во второй половине репродуктивного 
периода

Fig. 1. Structure of intra-population groups of bank voles in the second half of the reproductive period

Проведенное многомерное шкалирова-
ние показало, что пространственное разме-
щение внутрипопуляционных групп опти-
мальным образом воспроизводится двумя 
осями: на шестой итерации была получена 
финальная величина стресса, равная 0.028, 
что свидетельствует о достаточном качестве 
процедуры многомерного шкалирования. 
Величины коэффициентов чувствительности 
отдельных групп к полученным осям дают 
первичную информацию о структуре про-
странства (табл. 2.).

Для оценки вклада средовых (в рамках 
видового экологического пространства) и 
внутрипопуляционных характеристик в опи-
сании каждой из полученных осей было 
проведено многофакторное регрессионное 
моделирование. Для этого в качестве неза-
висимых переменных использовали число 
особей каждой внутрипопуляционной груп-
пы во всех точках трансекты, а значения от-
дельно взятых осей многомерного шкалиро-
вания – в качестве зависимых переменных 
(табл. 3).
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Таблица 2. Коэффициенты чувствительности к осям многомерного шкалирования различных вну-
трипопуляционных групп рыжей полевки

Внутрипопуляционные   группы Пол
Оси 

многомерного   шкалирования
1 ось 2 ось

Перезимовавшие    особи  самцы -0.039 -0.986
самки -0.756 0.998

Половозрелые     сеголетки  самцы 1.280 0.600
самки 0.744 -0.318

Неполовозрелые сеголетки самцы -0.644 -0.214
самки -0.584 -0.080

Таблица 3. Результаты регрессионного анализа зависимости осей многомерного шкалирова-
ния от размещения различных внутрипопуляционных групп рыжей полевки (значения Beta-

коэффициентов отражают вклад каждой независимой переменной в значение зависимой, R2 – ко-
эффициент детерминации)

                   Ось многомерного шкалирования 1
Независимая переменная (число особей 
отдельно взятой половозрастной группы) Beta ± ошибка R2 Уровень 

значимости
Перезимовавшие самцы 0.002 ± 0.01

0.75

0.02
Перезимовавшие самки -0.19 ± 0.01 < 0.001

Половозрелые сеголетки (самцы) 0.37 ± 0.01 < 0.001
Половозрелые сеголетки (самки) 0.22 ± 0.01 < 0.001

Неполовозрелые сеголетки (самцы) -0.46 ± 0.01 < 0.001
Неполовозрелые сеголетки (самки) -0.47 ± 0.01 < 0.001

              Ось многомерного шкалирования 2
    

Перезимовавшие самцы -0.28 ± 0.01

0.88

< 0.001
Перезимовавшие самки 0.50 ± 0.01 < 0.001

Половозрелые сеголетки (самцы) 0.28 ± 0.01 < 0.001
Половозрелые сеголетки (самки) -0.23 ± 0.01 < 0.001

Неполовозрелые сеголетки (самцы) 0.32 ± 0.01 < 0.001
Неполовозрелые сеголетки (самки) 0.18 ± 0.01 < 0.001

По итогам моделирования методом мно-
жественной регрессии было выявлено, что 
первая ось на 75 % определяется размеще-
нием групп животных и на 25 % – прочими 
переменными среды. В число предикторов, 
не связанных с особенностями размещения 
зверьков, в положительной области с наи-
более значимым (p < 0.01) вкладом входят: 
доля широколиственных пород в первом 
древесном ярусе, развитость и бонитет вто-
рого яруса древостоя, размер (возраст) ку-
стов лещины в подлеске, наличие валежа 
ели. Вторая ось определялась особенностя-
ми размещения животных на 88 % и лишь 

на 12 % – другими характеристиками. До-
стоверные (p < 0.01) положительные значе-
ния β-коэффициентов регрессии получены 
для переменных, которые характеризуют 
травяно-кустарничковый ярус, в частности 
выраженность и высоту второго яруса тра-
вянистой растительности, а также наличие 
валежа широколиственных пород деревьев.

На рис. 2 в двух осях с учетом вероятно-
стей регистрации особей изображены об-
ласти пространства, занимаемые каждой 
внутрипопуляционной группой во второй 
половине лета.
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Рис. 2. Размещение исследованных внутрипопуляционных групп в пространстве осей многомерного 
шкалирования 

Fig. 2. Placement of the studied intra-population groups in the coordinate system of multidimensional scaling

Обсуждение 
Полученные результаты показывают, что 

исследованные группы особей рыжей по-
левки во второй половине репродуктивного 
сезона приурочены к разным областям эко-
логического пространства (см. табл. 2).

С комплексом условий первой оси поло-
жительно и существенно связаны половоз-
релые сеголетки, причем с наибольшей чув-
ствительностью – самцы. Перезимовавшие 
самки и неполовозрелые сеголетки обоих 
полов связаны с первой осью отрицательно. 
Только перезимовавшие самцы в своем раз-
мещении не зависят от нее.

К условиям, определяемым второй осью 
многомерного шкалирования, более чув-
ствительны перезимовавшие самцы и самки, 
причем их положение диаметрально проти-
воположно: отрицательная связь отмечена 
для самцов и положительная – для самок. 
Для половозрелых сеголетков отмечена об-
ратная зависимость: положительная и более 
существенная – для самцов, отрицательная 
– для самок. Неполовозрелые зверьки не-

значительно зависят от второй оси.
Выполненный регрессионный анализ за-

висимости значений осей многомерного 
шкалирования от размещения различных 
функционально-физиологических групп ры-
жей полевки показал, что вклад «внепопу-
ляционных» факторов в границах видового 
экологического пространства составляет не 
более 25 % для первой оси и не более 12 % 
для второй оси (см. табл. 3).

Анализ вероятностей регистрации особей 
различных внутрипопуляционных групп во 
второй половине репродуктивного периода 
демонстрирует, что области пространства 
перезимовавших самцов и самок практиче-
ски полностью расходятся (см. рис. 2). Пе-
рекрывающимися для этих групп являются 
лишь небольшие участки пространства, ха-
рактерного для вида. Подобная дифферен-
циация дает основание предполагать, что на 
этой фазе репродукции вероятность спари-
вания зимовавших особей друг с другом не-
велика.

Области пространства, занимаемые сам-
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цами и самками из числа половозрелых 
сеголетков, имеют гораздо больше пересе-
чений друг с другом, чем у зимовавших осо-
бей. Это может свидетельствовать о более 
высокой вероятности спаривания сеголет-
ков друг с другом по сравнению с перезимо-
вавшими зверьками.

Неполовозрелые сеголетки разного пола 
занимают практически одинаковую область 
со слабо выраженными оптимумами, но в 
то же время имеют очень мало пересечений 
с группой половозрелых молодых особей. 
Особенно это характерно для самцов.

Обращает на себя внимание почти пол-
ное отсутствие перекрывания между пере-
зимовавшими самцами и молодыми поло-
возрелыми самцами, а также между пере-
зимовавшими самками и размножающими-
ся самками-сеголетками. Тогда как степень 
перекрывания занимаемого пространства в 
парах: перезимовавшие самцы и участвую-
щие в размножении самки-сеголетки, а так-
же перезимовавшие самки и половозрелые 
самцы-сеголетки – весьма существенна. Зна-
чительная степень пересечения областей 
перезимовавших самок и половозрелых 
самцов-сеголетков и практически полное 
перекрывание пространств, занимаемых 
перезимовавшими самцами и самками-се-
голетками, косвенно свидетельствует о вы-
сокой вероятности спаривания особей, при-
надлежащих к разным возрастным группам 
(возрастной кросс) во второй половине ре-
продуктивного периода. Это может иметь 
значение для формирования популяцион-
ного разнообразия и динамики популяций в 
целом.

Некоторые исследователи считают воз-
растной кросс, в том числе у представите-
лей рода Myodes (Clethrionomys), важной 
адаптивной стратегией, которая направлена 
на максимальную реализацию возможно-
сти роста численности при одновременном 
увеличении генетической гетерогенности и 
эффективном сохранении молодняка (Оле-
нев, Григоркина, 2016). По мнению авторов, 
возрастной кросс является трансгенераци-
онным путем передачи наследственной ин-
формации, значимость которого возраста-
ет в экстремальных условиях (Григоркина, 
Оленев, 2012; Оленев, Григоркина, 2016). 
Ранее нами также было показано, что имен-
но в годы активного участия в репродукции 
сеголетков обоих полов происходят наибо-
лее существенные изменения фенетической 
структуры популяции к осени по сравнению 
с весенним периодом (Истомин, 2007б). На-

оборот, в годы с низким уровнем участия в 
размножении сеголетков регистрировались 
несущественные различия между фенети-
ческими структурами популяции весной, 
состоящей из перезимовавших особей, и 
осенью, представленной неполовозрелыми 
особями разных генераций.
Заключение

Выполненное исследование показало, 
что метод многомерного шкалирования 
вполне может быть одним из инструментов 
для исследования внутрипопуляционной 
пространственной структуры видов мелких 
млекопитающих. В условиях коренных эко-
систем южной тайги Центрально-Лесного 
заповедника у рыжей полевки во второй 
половине репродуктивного периода фор-
мируется специфическая пространственная 
внутрипопуляционная структура, которая 
обусловлена в первую очередь особенно-
стями отношений между зверьками раз-
личных функционально-онтогенетических 
групп. В рамках видового экологического 
пространства правила размещения детер-
минированы внутрипопуляционной структу-
рой на 75–88 % и только на 12–25 % опре-
деляются факторами иной природы. Причем 
для некоторых групп (перезимовавшие сам-
цы – перезимовавшие самки, половозрелые 
самцы-сеголетки – неполовозрелые самцы 
сеголетки) наблюдается достаточно выра-
женная пространственная дифференциа-
ция. Наоборот, для перезимовавших самцов 
и половозрелых самок-сеголетков, перези-
мовавших самок и половозрелых самцов-се-
голетков характерна существенная степень 
перекрывания, что повышает вероятность 
активного скрещивания разновозрастных 
партнеров во второй половине сезона раз-
множения. Это может свидетельствовать 
о наличии возрастного кросса и его суще-
ственной роли в популяционной динамике, 
в первую очередь для поддержания и увели-
чения гетерогенности популяции. Одним из 
механизмов обеспечения возрастного крос-
са, по-видимому, являются обнаруженные 
особенности пространственной внутрипо-
пуляционной организации рыжей полевки. 
Поскольку соотношение функциональных 
групп особей с разными типами онтогене-
за достаточно лабильно, более подробный 
анализ паттернов пространственной внутри-
популяционной организации, безусловно, 
должен учитывать сезонные и межгодовые 
аспекты динамики. Также важна и содержа-
тельная биологическая интерпретация осей 
многомерного шкалирования.
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