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“I was a victim of a series of accidents” Kurt Vonnegut
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Понимание процессов, влияющих на дистанции расселения, важно с точки зрения популяционной
экологии и генетики. Дистанции расселения могут зависеть от средовых и демографических факто-
ров и мотивации особи. Результатом эффективного расселения является распределение родствен-
ных генотипов в пространстве. Распределение парных дистанций между родственными бурозубка-
ми (сибсами и полусибсами) характеризуется неслучайным увеличением числа родственников на
дистанциях менее 200 м. Агрегации родственников образуются у части особей, расселяющихся в
случайном направлении до ближайшего свободного участка (“прямой поиск”). Распределение всех
дистанций между родственниками (до 1200 м) хорошо аппроксимируется моделью “прямого поис-
ка”, не соответствует модели “спирального поиска” в чистом виде, но наибольшее совпадение по-
лучено при сочетании этих типов поиска. Последний вариант модели предполагает присутствие в
популяции зверьков с разными персональными характеристиками: “поверхностных” и “тщатель-
ных” исследователей. Тактика поиска участка у тщательных исследователей соответствует “спи-
ральному” поиску, а в модели стратегии передвижения и выбора местообитания (СПВМ) – “меч-
тателям”. В условиях дефицита свободных участков в благоприятной среде “мечтатели” совершают
дальние перемещения и случайным образом распределяются в пространстве: обнаружено случай-
ное рассеивание родственных генотипов на дистанциях от 200 до 1200 м. Таким образом, поиск
“участка мечты” в сочетании с дефицитом свободных участков (несчастная случайность) приводит
к случайному рассеиванию родственных генотипов в радиусе не менее 1200 м. Сочетание времен-
ных агрегаций родственников и рассеивание родственных генотипов по обширной территории хо-
рошо объясняют обнаруженное ранее сочетание избытка гомозиготных аллелей и высокое аллель-
ное разнообразие.

Ключевые слова: коэффициент родства, парные дистанции между родственниками, модели поиска
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Расселение является одной из важнейших и в
то же время наименее изученных частей жизнен-
ного цикла животных [1–5]. Расселение может
быть эффективным, т.е. сопровождаться успеш-
ным размножением, и неэффективным, т.е. не
сопровождаться размножением. Оба варианта
имеют важное биологическое значение, однако
если неэффективное расселение более важно для
понимания демографических и экосистемных
процессов, то оценка результатов эффективного
расселения имеет большее значение для понима-
ния природы генетического структурирования и
адаптивных возможностей популяции [4, 5]. Рас-
селение включает в себя три стадии: эмиграцию,
собственно перемещение и иммиграцию [7]. По-

нимание процесса расселения на каждой стадии
предполагает анализ общих закономерностей
траектории перемещения, или “экологии движе-
ния” [8], проксимальных причин расселения [9],
мотивации при поиске местообитаний, объясня-
ющей сверхдальние перемещения [10], оценки
дистанций эффективного расселения и модели-
рование распределения расселяющихся живот-
ных [11, 12]. Существуют разные определения
расселения, однако О. Ронсе [7] предлагает огра-
ничить его рассмотрением эффективного рассе-
ления, т.е. перемещений, имеющих генетические
последствия. При таком подходе можно судить о
его результатах по распределению генотипов.
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У мелких млекопитающих оценка дистанций
расселения на основании анализа генетических
маркеров – самый чувствительный вариант ана-
лиза [11]. Оценка дистанций “эффективного рас-
селения” стала возможна благодаря появлению
доступных многим исследователям гипервариа-
бельных генетических маркеров – микросателли-
тов, и разработке статистических методов анали-
за пространственной автокорреляции, т.е. про-
верке гипотезы о случайном распределении
родственных особей [11, 13]. Показано [14–16],
что коэффициент R (relatedness), основанный на
попарной оценке сходства генотипов, пропорци-
онален степени родства. При убывании среднего
значения R с расстоянием между выборками,
объединенными для некоторого интервала (клас-
са) дистанций – от достоверно положительного
до устойчиво отрицательного, можно определить
дистанцию, на которой чувствуется генетический
вклад родителей [13]. Такой анализ позволяет по-
лучить общие представления о дистанциях эф-
фективного расселения, однако не характеризует
расселение отдельных особей.

Вместе с тем для понимания эволюции рассе-
ления важно оценивать индивидуальные разли-
чия в типах поиска участка [3, 7, 17, 18]. Суще-
ствуют разные модели, описывающие результат
расселения [12], но для мелких млекопитающих
наибольший интерес представляют два варианта
моделирования, при которых распределение ди-
станций расселения в пространстве может суще-
ственно различаться. Модель “прямого поиска”
[19] предполагает, что поиск может происходить в
ходе случайных перемещений до первого доступ-
ного для жизни участка. При этом модальная ди-
станция всегда приходится на расстояние меньше
диаметра среднего участка. Модель “спирального
поиска” [20] предполагает целенаправленный по-
иск ближайшего пригодного для оседлой жизни
участка. В модели “спирального” расселения,
при вероятности остаться на материнском участ-
ке <0.5, модальное значение приходится на дистан-
ции, превышающие диаметр среднего участка.

Модель Н.И. Маркова и Е.Е. Иванко [10]
предполагает три стратегии передвижения и вы-
бора местообитания (СПВМ): животные могут
занять ближайший доступный по качеству уча-
сток – “жадины” (smart), случайно перемещаться
до первого свободного участка, без учета его каче-
ства – “рандомные” (random), или искать наи-
лучший участок, “местообитание своей мечты” –
“мечтатели” (dreamers). В последнем случае при
достаточно высоком качестве среды зверьки мо-
гут переместиться на большие дистанции. В зави-
симости от качества среды обитания выживание
особей с разными СПВМ различно, и соответ-
ственно можно ожидать различий в итоговом рас-
пределении их генотипов. Ожидая, что итоговое
распределение индивидуальных дистанций рассе-

ления связано с типом поиска участка и СПВМ,
можно предполагать, что распределение индиви-
дуальных дистанций между близкими родствен-
никами будет отражать тип и стратегию поиска.

Коэффициент родства R составляет 0.5 для ро-
дителей, родных братьев и сестер и 0.125 для полу-
сибсов [15]. В данной статье проанализировано
распределение попарных дистанций между прибы-
лыми (сеголетками) и перезимовавшими родствен-
ными (R больше и равно 0.125) обыкновенными бу-
розубками. Проверяется гипотеза о случайном рас-
пределении попарных дистанций между центрами
участков оседлых родственников. Проведено срав-
нение фактического распределения дистанций
между родственниками с распределениями ди-
станций, получаемыми в моделях “прямого” и
“спирального” поиска, и в модели с разным доле-
вым соотношением зверьков с этими типами поис-
ка; обсуждается необходимость и достаточность
этих моделей для оценки эффективного расселения
землероек и выделения зверьков с повышенной
мотивацией выбора места оседания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Биоматериалы для генетического анализа бы-

ли получены в ходе индивидуального мечения
зверьков в процессе продолжающегося монито-
ринга (мечение с повторным отловом) локальных
популяций, без умерщвления зверьков. Работы
проведены в Старицком районе Тверской обла-
сти в окрестностях д. Баканово (56°18′ с.ш..,
34°54′ в.д.). С 2014 г. при использовании методи-
ки индивидуального мечения проводится мони-
торинг мелких млекопитающих в 5 типичных ме-
стообитаниях. Территория и места учетов ранее
неоднократно подробно описаны [21–23]. Отлов
проводили на четырех линиях из 50 ловушек каж-
дая и на площадке мечения 0.65 га – 87 ловушек с
максимальным расстоянием между крайними ло-
вушками 1269 м. Географические координаты по-
лучены для каждой ловушки с помощью GPS
Garmin Etrex. Матрица попарных дистанций
между всеми ловушками независимо от того,
оставались они пустыми или посещались, рас-
считана как Евклидова дистанция между коорди-
натами х и y в программе GenAlex v. 6.5 [24]. Рас-
пределение попарных дистанций между ловуш-
ками показано на рис. 1.

Возраст зверьков определяли по внешнему ви-
ду. Перезимовавшие землеройки надежно отли-
чаются от сеголеток по размеру, темной окраске,
потертому волосяному покрову на хвосте и стер-
тым вершинам зубов, хорошо выражены половые
признаки [25]. Сеголетки разного возраста по
внешним признакам, облику и весу не различа-
ются [26]. Оседлыми считали зверьков, неодно-
кратно (>3 поимок) пойманных в пределах на-
блюдаемого участка. Использованы данные по
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166 (914 повторных поимок) оседлым сеголеткам
и 42 перезимовавшим (336 поимок) обыкновен-
ным бурозубкам, для которых была описана из-
менчивость по микросателлитным маркерам и
определены попарные коэффициенты родства R
[22, 27], из них 114 сеголеток и 12 перезимовавших
в 2017 г. и 52 сеголетки и 32 перезимовавших в
2018 г. Различия в величине выборки в эти годы
не связаны с различием обилия: средняя плот-
ность популяции обыкновенных бурозубок в 2017
г. была около 25 ос/га, а 2018 г. – 29 ос/га (неопуб-
ликованные данные).

Распределение парных дистанций рассчитано
для пар сеголеток и перезимовавших с коэффи-
циентом родства R большим и равным 0.125: в
2017 г. – 225 дистанций (100 особей) у сеголеток и 6
дистанций (10 особей) у перезимовавших, в 2018 г. –
44 дистанций (36 особей) у сеголеток и 16 дистан-
ций (19 особей) у перезимовавших.

СТАТИСТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ

Количество попарных дистанций между род-
ственными зверьками считали суммарно в классе
линейных дистанций, объединенных по 100 м: 0–
100, 100–200 и т.д. до 1100–1200 м; всего
12 классов. Анализы проведены для выборок 2018
и 2017 гг. и общей выборки за оба года отдельно
для сеголеток и перезимовавших особей. При
формировании общей выборки учитывали соот-
ношение размеров годовых выборок (Nyear). Для
этого рассчитали Ps – отношение меньшей вы-
борки 2017 г. к большей 2018 г.:

(1)

Количество попарных дистанций между род-
ственниками в каждом классе (k) дистанций в
объединенной выборке (Nck) получено как

=s 2018 2017/ .P N N

(2)

где N2018k и N2017k – число попарных дистанций
между родственниками в соответствующем клас-
се в каждой из годовых выборок.

Проверяли гипотезу, предполагающую равно-
вероятное распределение родственных генотипов
на всей исследуемой территории. Математиче-
ским ожиданием для этой гипотезы (m) является
количество попарных дистанций между род-
ственниками, пропорциональное дистанциям
между ловушками в анализируемом классе ди-
станций – k:

(3)

где N – общее число дистанций в выборке, Pk –
доля попарных дистанций между всеми ловушка-
ми в соответствующем классе (см. рис. 1).

Математическое ожидание (mk) характеризует
идеальный случай распределения дистанций. За-
дачей являлось определить пределы, в которых mk
может колебаться за счет случайных процессов.
Размах варьирования mk был рассчитан в модели,
основанной на преставлении об альтернативном
(1 – 0) результате единичного события, т.е. поим-
ки пары зверьков. При n испытаний среднее зна-
чение успешных результатов может составить
лишь 0.5n. Поэтому для того, чтобы получить до-
верительный интервал для mk, нужно провести
2mk испытаний. В модели считали количество по-
ложительных результатов испытаний (х):

(4)

где Z – случайное число от 0 до 1, полученное с
использованием встроенного генератора случай-
ных чисел в Excel 2016. Ожидаемое число дистан-
ций между зверьками в классе k рассчитано как
сумма x > 0:

= +ck 2018k s 2017k,N N P N

=k k,m NP

( )= − 0.5 ,х Z

Рис. 1. Распределение попарных дистанций между всеми ловушками.
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(5)
В модели было проведено 1000 итераций, каж-

дая из которых включала 2mk испытаний. В каж-
дой итерации (i) получено значение mki (где i =1, 2
и т.д., до 1000). По результатам были рассчитаны
среднее значение и 95%-ный доверительный ин-
тервал (СI) для mk: СI = 1.96SDmki. Превышение
CI для ожидаемого числа попарных дистанций в
пределах данного класса рассматривали как не-
случайный избыток, а количество ниже CI – как
неслучайную недостачу ожидаемого числа род-
ственников на этой дистанции. Различия (d) фак-
тического mf и ожидаемого mk числа попарных
дистанций между родственниками оценивали для
каждого класса дистанции k отдельно:

(6)
Распределения частот ожидаемых парных ди-

станций между зверьками при “прямом” поиске
получено с использованием формулы Мюррея [19]:

(7)
где Pn – вероятность найти участок на дистанции
n, причем n кратно диаметру участка, а t – вероят-
ность остаться на материнском участке.

Распределение частот ожидаемых парных ди-
станций между зверьками при “спиральном” по-
иске получено с использованием формулы Вассе-
ра [20]:

(8)
Диаметр зоны, охватывающей 99% активности

обыкновенной бурозубки, находится в диапазоне
30–35 м [28, 29]. Домашние участки обыкновен-
ных бурозубок перекрываются на периферии в
среднем на 15% [30]. Таким образом, эксклюзив-
ное пространство составляет около 75% от обще-
го посещаемого пространства, и дистанция меж-
ду центрами участков находится в интервале
22.5–26.3 м. В нашей работе это расстояние соот-
ветствует дистанции расселения (n) в рассмот-
ренных выше моделях (формулы (7), (8)). Для
упрощения расчетов диаметр участка сеголеток
принят равным 25 м. В моделях расселения значе-
ние Nck получали, суммируя значения Pn (форму-
лы (7) и (8)), рассчитанные для четырех последо-
вательных n, т.е. в классе 0 – 100 м представлена
сумма дистанций для n = 1 (25 м), n = 2 (50 м), n =
= 3 (75 м) и n = 4 (100 м), полученных для задан-
ной величины t (формулы (7), (8)).

В модели, рассматривающей использование
частью особей “прямого”, а частью “спирально-
го” поиска – “смешанный” поиск, брали Nck
(формула (2)) для соответствующего класса, по-
лучаемые в модели “прямого” (Pm) и спирального
(Pw) поиска с коэффициентами, отражающими
доли особей с таким типом поиска:

=  >k   для 0.m x x

= − ±f k CI.d m m

( )= −1 ,n
nP t t

( ) + −= − − −
21 3 36[ (   1 1 1) ] .n nn

nP t t t

(9)
где PG – распределение частот ожидаемых пар-
ных дистанций между зверьками при смешанном
поиске, а а – доля зверьков с “прямым” поиском
от 0.1 до 0.9, задаваемая с шагом 0.1.

В итоге для моделей прямого спирального и
смешанного поисков получены распределения
частот (в диапазоне от 0 до 1) ожидаемых парных
дистанций между зверьками, для наблюдаемых
дистанций – число дистанций в каждом классе k
(Nсk). Для оценки количества парных дистанций
между родственниками с учетом влияния числа
ловушек на вероятность поимки зверьков рассчи-
тывали число взвешенных парных дистанций
(Nok). Для этого число наблюдаемых парных ди-
станций между родственниками в классе k (Nсk)
относили к числу парных дистанций между ло-
вушками (см. рис. 1) в классе (Ntk):

(10)

Частоту наблюдаемых парных дистанций в
классе (pk) рассчитывали как

(11)

где ∑ Nok – сумма взвешенных наблюдаемых ди-
станций во всех классах.

Сравнение фактического и ожидаемого рас-
пределения парных дистанций проводили для
разных t в моделях “прямого” и “спирального”
поисков. Первоначально рассматривали распре-
деления для t = 0.5, 0.1, 0.01, 0.001, 0.0001 и 0.00001
в моделях “прямого” и “спирального” поисков
(по 6 вариантов на модель). Для каждого дистан-
ционного класса (k) считали квадрат отличий (Dk)
от фактической частоты (pkf):

(12)

и выбирали варианты с наименьшей суммой
квадратов отличий (∑Dk).

Далее рассматривали варианты сочетаний рас-
пределений, полученных в моделях “прямого” и
“спирального” поисков, с разными t для разных
заданных долей – а (формула (9)) “прямого поис-
ка” (0.1, 0.2, 0.3, 0.4, 0.5, 0.6, 0.7, 0.8 и 0.9). Напри-
мер, для “прямого” поиска с t = 0.5 (pkM0.5; pkW0.5)
проверяли варианты сочетания с вариантами
“спирального” поиска: 0.9pkM0.5 + (1 – 0.9)pкW0.5;
0.8pkM0.5 + (1 – 0.8)pkW0.5; 0.7pkM0.5 + (1 – 0.7)pkW0.5;
0.6pkM0.5 + (1 – 0.6)pkW0.5; 0.5pkM0.5 + (1 –
‒ 0.5)pkW0.5; 0.4pkM0.5 + (1 – 0.4)pkW0.5; 0.3pkM0.5 +
+ (1 – 0.3)pkW0.5; 0.2pkM0.5 + (1 – 0.2)pkW0.5;
0.1pkM0.5 + (1 – 0.1)pkW0.5; то же самое для t = 0.1,
0.01, 0.001, 0.0001 и 0.00001 с прямым поиском.
Всего 45 вариантов. Далее рассмотрены варианты
сочетаний: pkM0.5 и pkW0.1, pkM0.5 и pkW0.01, pkM0.5
и pkW0.001, pkM0.5 и pkW0.0001, pkM0.5 и pkW0.00001.

= + −G m w( )1 ,P aP a P

=ok сk tk/ .N N N

= k ok ok/ ,p N N

( )= − 2
k k kfD p p
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Затем для pkM0.4 и p kW0.4 и т.д. То же повторяли
для “прямого” поиска.

Вариант модели с минимальной суммой квад-
ратов отклонений для некоторого соотношения
особей с разным типом поиска дополнительно
анализировали для изменяющейся величины t,
используя тот же алгоритм с шагом 0.1 (или 1 для
t < 0.001) от величины t в этом варианте.

РЕЗУЛЬТАТЫ

У сеголеток в выборке 2017 г. (n = 225) значи-
мое (p < 0.05) превышение ожидаемого количе-
ства парных дистанций обнаружено в первых двух
классах, т.е. на дистанциях до 200 м, и их недоста-
ток на дистанциях больше 900 м; в выборке 2018 г.
(n = 44) и объединенной выборке (n = 88) обнару-
жены только положительные отклонения на ди-
станциях до 200 м (рис. 2). У перезимовавших
зверьков положительные отклонения отмечаются
только в классе дистанций до 100 м. Ни в одной из
выборок количество дистанций, ожидаемых для

случайного распределения родственных зверьков
на дистанциях свыше 200 м, не превышало грани-
цы доверительного интервала.

При моделировании распределения дистан-
ций между родственниками с использованием
формулы для “прямого” поиска минимальная
сумма квадратов различий, полученных в модели,
и фактических долей меньше, чем в модели “спи-
рального” поиска, как в отдельные годы, так и в
среднегодовой выборке. Распределение, полу-
ченное в модели “спирального поиска” в чистом
виде, всегда дает большую сумму квадратов раз-
личий (табл. 1). Тем не менее добавление части
зверьков, использующих “спиральный” тип по-
иска, во всех случаях улучшает качество модели,
т.е. может быть получена наименьшая сумма
квадратов различий (рис. 3, табл. 1). Следует под-
черкнуть, что наименьшая сумма квадратов раз-
личий в разные годы получена при различной до-
ле зверьков с “прямым” типом поиска. Так, среди
перезимовавших в выборке 2017 г., после низкой
численности 2016 г., в наиболее совпадающем ва-

Рис. 2. Распределение отклонений числа фактически обнаруженных парных дистанций между родственными сеголет-
ками и перезимовавшими обыкновенными бурозубками: а – 2017 г., б – 2018 г., в – объединенная выборка. По оси
ординат – число отклоняющихся от ожидаемых для равномерного рассеивания дистанций: положительное значе-
ние – большее, отрицательное – меньшее число фактических дистанций, нулевое значение – отсутствие отклонений,
пунктир – доверительный интервал. По оси абсцисс – классы дистанций: 1 – 0–100 м, 2 – 100–200 м, 3 – 200–300 м,
4 – 300–400 м, 5 – 400–500 м, 6 – 500–600 м, 7 – 600–700 м, 8 – 700–800 м, 9 – 800–900 м, 10 – 900–1000 м, 11 – 1000–
1100 м, 12 – 1100–1200 м.
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рианте модели их вклад составляет 90%, в модели
для сеголеток уже только 56%, а в модели для пе-
резимовавших следующего 2018 г. падает до 35%
(см. табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ

У обыкновенных бурозубок агрегации родствен-
ников возникают временно. В результате исследо-
вания нами обнаружено неслучайное превыше-
ние ожидаемого количества родственников на
дистанциях до 200 м. Возникновение агрегаций
родственных зверьков, как правило, ожидается
для видов с социально структурированными
группировками или при наличии внешних пре-
пятствий для расселения [32, 33]. Обыкновенная
бурозубка – одиночное животное, вид, не образую-
щий структурированных социальных групп [31, 34].

На месте работ препятствий для перемещения
животных не обнаружено: вероятность возврата
зверьков с разных направлений в этом месте в
экспериментах по хомингу не различается [35].
По-видимому, возникновение родственных агре-
гаций связано с особенностями расселения и вы-
живания бурозубок.

Перезимовывание у обыкновенных бурозубок
происходит вблизи их летнего участка [23]. Таким
образом, значимое преобладание числа родствен-
ников сеголеток на коротких дистанциях (превы-
шение попарных дистанций между родственни-
ками в дистанционных классах до 200 м) после
перезимовывания и размножения создает усло-
вия для возникновения “агрегаций” родственных
зверьков. При такой схеме, повторяющейся по-
стоянно, можно было бы ожидать обеднения ал-
лельного разнообразия и фиксацию аллелей, од-

Таблица 1. Сумма квадратов различий (в 12 дистанционных классах, см. рис. 3) долей попарных дистанций между
родственниками для фактического и моделированных распределений (M – “прямой”, W – “спиральный” поиск)

Примечание. При смешанном типе поиска показаны % вклада и коэффициенты t для особей c “прямым” и “спиральным”
типом поиска. Минимальная сумма различий долей (Кв. различий) для моделей “прямого” и “спирального” поисков выде-
лена жирным курсивом, для всех вариантов моделей, включая “смешанный” поиск, – жирным шрифтом. Показаны значе-
ния t для наибольшего совпадения и соседние (±1 шаг изменений) значения t.

Выборка
Сеголетки Перезимовавшие

тип поиска t кв. различий тип поиска t кв. различий

2017 г. M 0.022 0.00435 M 0.22 0.02296
0.023 0.00434 0.23 0.02247
0.024 0.00437 0.24 0.02298

W 0.0005 0.02267 W 0.02 0.04438
0.0006 0.02154 0.03 0.03967
0.0007 0.02273 0.035 0.07638

M56%, 
W44%

M – 0.0001; 
W – 0.065

0.00433 M90%
W10%

M – 0.035; 
W – 0.22

0.02216

2018 г. M 0.030 0.014398 M 0.012 0.07033
0.031 0.014368 0.013 0.07025
0.032 0.014370 0.014 0.07028

W 0.0005 0.0490 W 0.0001 0.10561
0.0006 0.0488 0.0002 0.10255
0.0007 0.0508 0.0003 0.10314

M50%, 
W50%

M – 0.1;
W – 0.00001

0.00999 M35% 
W65%

M – 0.00001; 
W – 0.4

0.02204

Общая M 0.025 0.006301 M 0.02 0.0729
0.026 0.006300 0.03 0.0723
0.027 0.006337 0.04 0.0742

W 0.0005 0.03497 W 0.0002 0.1187
0.0004 0.03177 0.0003 0.1171
0.0003 0.04093 0.0004 0.1182

M50%, 
W50%

M – 0.1; 
W – 0.00001

0.00519 M35%,
W65%

M – 0.00001; 
W – 0.4

0.0199
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нако практически все исследователи, напротив,
подчеркивают высокое аллельное разнообразие
локальных выборок обыкновенных бурозубок
[36]. По-видимому, снижению аллельного разно-
образия в локальных выборках препятствуют пе-
риодические депрессии численности, характер-
ные для этого вида [21, 30, 31]. При восстановле-
нии вымершей группировки новая композиция
аллелей формируется случайно, что препятствует
фиксации аллелей [27]. Поэтому следует под-
черкнуть, что родственные агрегации у обыкно-
венных бурозубок – явление временное.

Представление о формировании временных
агрегаций хорошо согласуется с результатами,
полученными нами ранее при изучении генети-
ческого структурирования популяции обыкно-
венных бурозубок: с использованием анализа
пространственной автокорреляции было показа-
но, что достоверное повышение среднего коэф-
фициента родственности R по сравнению с ожи-
даемым для случайного распространения геноти-
пов наблюдается на дистанциях до 100–200 м [27].
Замечу, что при изучении аллельного разнообра-
зия (по микросателлитным маркерам) обыкно-

венных бурозубок на месте, где проходило данное
исследование, было обнаружено достоверное
различие выборок по FST, взятых на дистанциях
350–700 м. Уровень генетических различий (ве-
личина FST) не был связан с географической ди-
станцией между выборками [22, 27], что хорошо со-
ответствует предположению о случайной компози-
ции аллелей, на основе которых периодически
возникает временная агрегация родственников.

Есть основание предполагать персональные раз-
личия в типе поиска. Распределение дистанций
между родственниками может быть хорошо ап-
проксимировано моделью “прямого”поиска, но
не соответствует модели “спирального”поиска.
Тем не менее с использованием критерия суммы
квадратов различия частот во всех рассмотренных
случаях наибольшие совпадения с моделью были
обнаружены при “смешанном” поиске.

Обратим внимание на то, что доля животных,
расселяющихся в соответствии с моделью прямо-
го и спирального поиска в смешанных моделях
различается в разные годы. Ранее мы [21] показа-
ли, что у зверьков существуют персональные раз-
личия в исследовательской активности: более

Рис. 3. Фактическое (столбики) и ожидаемое распределение парных дистанций между родственными сеголетками и
перезимовавшими обыкновенными бурозубками: а – 2017 г., б – 2018 г., в – общая выборка. По оси ординат – частоты
(pk) в классах, по оси абсцисс – классы дистанций (см. рис. 2). Показаны результаты модели для наиболее совпадаю-
щих распределений (см. табл. 2): пунктирная линия – для “прямого”, сплошная – для “спирального”, двойная линия
– для “смешанного” поиска.
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агрессивные зверьки являются “поверхностными”
исследователями. При этом показатель “тщатель-
ности” исследования (среднее время исследования
нового несоциального объекта) значимо изменяет-
ся по годам [21]: в год, предшествовавший началу
сбора данных (2016 г.), большинство зверьков осу-
ществляли “поверхностное” исследование, а соб-
ственно в период работ (2017–2018 гг.) – “тща-
тельное” исследование. В связи с этим следует от-
метить, что распределение дистанций для
перезимовавших 2017 г. (выжившие с 2016 г.) наи-
лучшим образом описано моделью, где доля рас-
селяющихся зверьков с прямым поиском состав-
ляла 90%. В 2018 г., после зимы 2017 г., этот пока-
затель уменьшился до 35% (см. табл. 1). Согласно
модели “прямого” поиска, животные перемеща-
ются в случайном направлении и оседают на пер-
вом доступном участке (являются “поверхност-
ными” исследователями), а ведущая роль в рассе-
лении принадлежит конкуренции [19]. При
“спиральном” поиске зверьки предварительно
исследуют территорию (“тщательные исследова-
тели”) и на этом основании выбирают будущий
участок [20].

Соответствие модельного распределения эм-
пирическим данным в 2017–2018 гг. наблюдается
при низких значениях коэффициента t – малень-
кой вероятности найти доступный участок обита-
ния, что, вероятно, связано с высокой численно-
стью землероек. Наблюдаемая в эти годы плот-
ность населения (25–30 оc/га) предполагает, что
среднее расстояние между центрами участков со-
ставляло 20–23 м, т.е. было меньше среднего диа-
метра участка. Это значит, что большинство
участков перекрывались и в результате свободно-
го пространства не оставалось. Кроме того, в 2017
и 2018 гг. мы наблюдали хорошее переживание
зимы, а в этом случае зверьки уже первых вывод-
ков могут занять практически все пригодное про-
странство, вынуждая родившихся позже зверьков
перемещаться на большие дистанции [23].

Интересно, что в моделях со смешанным ти-
пом поиска коэффициент t для одного из состав-
ляющих (прямого или спирального) типов поис-
ка многократно выше. Это позволяет предпола-
гать, что коэффициент связан с выживаемостью
зверьков с разным типом поиска участка. В ре-
зультате, с учетом полученных ранее данных по
поведению, присутствие в популяции обыкно-
венных бурозубок особей с разными типами по-
иска, соотношение которых меняется по годам,
представляется наиболее вероятным.

Мечта и несчастная случайность. Эффект воз-
никновения генетической дифференциации на-
селения важен для понимания многих биологиче-
ских процессов. При отсутствии значимых внеш-
них препятствий для перемещения зверьков
возникновение “агрегаций” родственников мо-

жет быть связано с социальным ограничением
вселения или со спецификой расселения [32, 33].
Обыкновенная бурозубка – низкосоциальный
вид, не образующий семейных групп [34]. Это по-
будило нас сфокусировать внимание на возмож-
ных стратегиях поиска, определяющих дистан-
ции и успех расселения.

Расселение обыкновенных бурозубок доста-
точно противоречиво. С одной стороны, ожидае-
мым для этих зверьков является расселение на
короткие дистанции, с другой – мы имеем доста-
точно много примеров дальних перемещений
[31]. При этом зверьки могут пересекать про-
странства с явно непригодными для жизни усло-
виями. В частности, известно заселение озерных
островков в Финляндии, удаленных на сотни
метров от берега [37]. Землероек ловили на спе-
циальных плотиках в р. Илыч [38], причем коли-
чество плывущих зверьков было достаточно вели-
ко, так как обнаружено их регулярное присут-
ствие в питании хариуса [39]. Распределение
дистанций, полученное в настоящем исследова-
нии, свидетельствует о случайном распростране-
нии родственников на площади радиусом по
крайней мере до 1.2 км. Что заставляет землероек
совершать такие далекие перемещения, являются
ли они вынужденным скитанием или поиском
“участка мечты”?

Пригодность участка обитания у обыкновен-
ных бурозубок в первую очередь определяется
плотностью распределения кормовых ресурсов
[21, 30]. Территориальное поведение, т.е. целена-
правленная охрана территории, у обыкновенных
бурозубок не подтверждается [40, 41]. Перекры-
вание участков молодых зверьков соответствует
ожиданию для случайного совмещения в про-
странстве при соответствующем уровне плотно-
сти, а социальные взаимодействия зверьков явля-
ются ограничивающим фактором лишь постоль-
ку, поскольку они затрудняют кормодобывание
[21, 23, 30]. В результате пригодность потенци-
ального домашнего участка оценивается зверь-
ком по обилию кормов и плотности населения.
При поверхностном исследовании, которое мы
ассоциируем с “прямым” поиском, первое может
быть переоценено расселяющимся животным, а
второе – недооценено.

При низкой вероятности найти участок рассе-
ление на большие дистанции может стать как ре-
зультатом случайных перемещений в ходе “пря-
мого поиска”, так и итогом выбора “идеального”
участка в ходе “спирального поиска”, однако
шансы на выживание у зверьков с этими типами
поиска различны. “Тщательное исследование”
позволяет выбрать лучший по качеству участок, и
выживание “тщательных исследователей” более
ожидаемо. Вместе с тем такой “идеальный” уча-
сток можно и не найти. В модели СПВМ [10], по-
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мимо “рандомов” и “жадин”, выделены “мечта-
тели”. Последние характеризуются высоким ка-
чеством занятых местообитаний, средними или
высокими дистанциями перемещений в средних
и хороших условиях. При перемещении живот-
ные расходуют энергию, и успешное обнаруже-
ние “участка мечты” в плохих условиях менее ве-
роятно.

Если рассматривать зверьков с “прямым поис-
ком” как “жадин”, а со “спиральным поиском”
как “мечтателей”, то у обыкновенных бурозубок
ожидаемое выживание зверьков с разным типом
поиска выглядит следующим образом. Если кор-
мовые условия года невысоки и достаточные за-
пасы корма существуют лишь на ограниченных
участках (“плохая карта”, “суровая зима” в тер-
минологии Н.И. Маркова и Е.Е. Иванко), то
“мечтатели” проигрывают “жадинам”, так как
последние имеют больше шансов (могут быстрее)
занять ближайшие доступные участки, а террито-
рия в целом не может обеспечить далекое переме-
щение зверьков. В более благоприятных условиях
территория доступна для дальних перемещений,
но в основном заселена, что препятствует оседа-
нию “мечтателей” рядом с местом рождения и
вынуждает их далеко перемещаться. Тем не менее
у мечтателей появляется шанс найти участок с
наибольшими шансами для выживания. В ре-

зультате после зимовки доля мечтателей (зверьки
со “спиральным” поиском) возрастает, как, на-
пример, наблюдалось в 2017 г. (см. табл. 1, перези-
мовавшие 2018 г.). Хорошее выживание ведет к
пику численности. Известно, что при пиковой
численности землеройки существенно влияют на
свои кормовые ресурсы, снижая их запасы [42].
Зимой кормовые объекты зверьков не возобнов-
ляются. Таким образом, избыточная плотность
приводит к деградации качества среды, “жади-
ны” опять получают преимущество, и цикл замы-
кается.

Учитывая зависимость обилия обыкновенных
бурозубок от обилия кормов [43] и “тщательность
исследования”, оцененную в том же месте в эти
же годы [21], сопоставим долю зверьков с разны-
ми типами поиска в условиях “хорошей” и “пло-
хой” среды и соответствие их пропорции характе-
ристике “исследования” (рис. 4).

В целом полученная иллюстрация соответ-
ствует модели Н.И. Маркова и Е.Е. Иванко [10].
Улучшение качества среды, с одной стороны, за-
трудняет поиск участка, так как повысилась кон-
куренция, но с другой – позволяет найти “уча-
сток мечты” на большом расстоянии. В итоге мы
видим дальнее рассеивание родственных геноти-
пов. Ранее мы предполагали [22], что генетиче-

Рис. 4. Оценочное качество среды (1), “тщательность исследования” (2) и соотношение особей с разным типом поиска
(3 – прямой, 4 – спиральный). Качество среды – % прироста популяционной плотности к минимальной в 2016 г. (по
[23]); тщательность исследования – % прироста времени обследования нового несоциального объекта ко времени об-
следования в 2016 г. (по [21]).
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ЩИПАНОВ

ская целостность популяции обыкновенных бу-
розубок поддерживается благодаря формирова-
нию новых родственных групп (после депрессий)
из общего пула, в котором аллели перемешивают-
ся случайным образом. Выделение категории
“мечтателей” хорошо объясняет природу форми-
рование такого пула.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенный анализ ограничен двумя годами
и не является достаточным для всесторонней ха-
рактеристики возможных стратегий поиска под-
ходящего участка при расселении молодых зверь-
ков. Тем не менее на основе проанализированных
данных можно сделать некоторые предваритель-
ные выводы и предложить гипотезы. Распределе-
ние родственных зверьков свидетельствует об их
агрегации на дистанциях до 200 м, что существен-
но влияет на пространственно-генетическую
структуру популяции. Анализ распределения ди-
станций между родственными обыкновенными
бурозубками дает основание предполагать нали-
чие в популяции особей с разными типами поис-
ка участка. Образование родственных агрегаций,
по-видимому, определяется зверьками с “пря-
мым” типом поиска, “поверхностными исследо-
вателями”, быстро заселяющими ближайшее к
месту рождения пространство.

Расселение родственников на большие ди-
станции можно объяснить следующим образом.
Выживание более вероятно у зверьков со “спи-
ральным” поиском – “тщательных исследовате-
лей”, выбирающих лучший участок, однако веро-
ятность найти такой участок невысока. С точки
зрения СПВМ [10], зверьков со “спиральным”
типом поиска предположительно можно квали-
фицировать как “мечтателей”. В благоприятных
условиях и при высокой численности (дефиците
доступных участков) “мечтатели” вынуждены да-
леко перемещаться, и в итоге родственные гено-
типы рассеиваются по обширной территории.

Можно предполагать, что соотношение осо-
бей с разными типами поиска меняется по годам,
а преимущественное выживание связано с усло-
виями среды. С учетом характерных для обыкно-
венных бурозубок флуктуаций численности мож-
но ожидать периодическое изменение аллельной
композиции группировок, причем перемещение
аллелей на большие расстояния происходит благо-
даря наличию в популяции “мечтателей”. Сочета-
ние в популяции особей с разным типом поиска
позволяет объяснять и избыток аллелей в гомози-
готном состоянии, и генетическую дифференциа-
цию популяции на коротких расстояниях (агрега-
ции родственников), и поддержание высокого
аллельного разнообразия, известные у обыкно-
венных бурозубок.

Работа поддержана РФФИ (проект № 19-04-
00985) и программой Президиума РАН “Биораз-
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конов и нормативных актов.
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