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Аннотация. Величину натальной дисперсии (первичного расселения) 
полевой мыши (Apodemus agrarius Pallas, 1771) оценили через процент 
иммигрантов среди прибылых особей на площадке индивидуального 
мечения. Иммигрантов выявляли по отсутствию тетрациклиновой 
метки, которая формировалась транслактально (с молоком 
матери) только у тех зверьков, которые выкармливались матерями-
резидентами, получавшими маркер вместе с приманкой в живоловках. 
В обследованной популяции полевых мышей величина натальной 
дисперсии составляла около 40% прибылых особей. Обнаружена 
тенденция к меньшей массе тела молодых зверьков, родившихся 
на экспериментальной площадке, по сравнению с иммигрантами. 
Пороговая масса тела для начала расселения молодых особей — 12.4 г.

Ключевые слова: Apodemus agrarius, полевая мышь, расселение, 
натальная дисперсия, иммиграция, транслактальное мечение, 
тетрациклин
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Abstract. The magnitude of the Striped Field Mouse (Apodemus agrarius 
Pallas, 1771) natal dispersal was assessed through the percentage of 
immigrants among young individuals that recently emerged in the area of 
individual marking. The immigrants were identified by the absence of a 
tetracycline mark. This mark was formed translactally (via maternal milk) 
only in those animals who were fed by resident mothers, which received 
the marker along with bait in the livetraps at the experimental plot. In the 
examined population of A. agrarius, the value of the natal dispersal was 
about 40% of the recently emerged young individuals. We found a tendency 
for young animals born in the experimental area to have lower body mass 
compared to immigrants. The threshold body mass at the beginning of 
dispersal of young individual was estimated at 12.4 g.

Keywords: Apodemus agrarius, Striped Field Mouse, natal dispersal, 
immigration, translactal marking, tetracycline

Введение

Дисперсия — фундаментальный демо-
графический процесс, влияющий на дина-
мику численности популяций и определя-
ющий их функциональную и генетическую 
обособленность (Stenseth, Lidicker 1992; 
With 2004). Ее принято разделять на два 
типа — натальную (первичное расселение 
от места рождения к месту размножения) 
и бридинговую, которая подразумевает 
переселение от одного места размножения 
к другому (Greenwood 1980). Первичное 
расселение молодых особей считается пре-
обладающим и наиболее важным типом 
дисперсии (Cockburn 1992; Щипанов, Куп-
цов 2004; Cantrell et al. 2016). В группе мел-
ких млекопитающих, часто используемых 
в качестве модельного объекта в экологи-
ческих исследованиях, это явление оста-
ется малоизученным. Для большинства 

видов до сих пор не известны даже основ-
ные характеристики дисперсии, включая 
ее распространенность в популяциях. Су-
ществующие оценки этого параметра ко-
леблются в диапазоне 0–100% (Jones 1984; 
Cockburn 1992; Rémy et al. 2011). В иссле-
дованиях экологии мелких млекопитаю-
щих происхождение молодых животных, 
впервые появляющихся на эксперимен-
тальных площадках, обычно определяют 
по косвенным данным (Dueser et al. 1984; 
Jones 1984; Lambin 1994). При этом в не-
которых работах предполагается a priori, 
что прибылые особи родились на месте от-
лова (Dueser et al. 1984; Sandell et al. 1990; 
McGuire et al. 1993). Одним из методов, по-
зволяющих определить принадлежность 
детенышей к конкретной колонии или 
семье, является исследование мелкомас-
штабных генетических вариаций у мелких 
млекопитающих на основе микросателли-
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тов (Peakall et al. 2003; Selonen, Hanski 2010; 
Модоров 2016), но он довольно дорог и 
требует изначальных знаний о генети-
ческой структуре изучаемых популяций. 
Считается, что у большинства видов мел-
ких млекопитающих среди прибылых осо-
бей самцы более склонны к дисперсии, 
а самки к филопатрии (Lambin 1994; Le 
Galliard et al. 2006; McGuire et al. 2013). Од-
нако полного консенсуса в этом вопросе 
нет. Недостаточная изученность наталь-
ной дисперсии мелких млекопитающих 
связана с методическими трудностями. 
Наиболее распространенный подход под-
разумевает мечение зверьков на экспери-
ментальной площадке и попытки их отло-
ва на разном удалении. Вероятность обна-
ружения особей с метками быстро падает 
по мере увеличения расстояния от места 
мечения (Dice, Howard 1951; Sutherland 
et al. 2000; Толкачев 2016). Исследования 
проводятся в разном масштабе — от не-
скольких десятков метров до нескольких 
километров (Sandell et al. 1990; Le Galliard 
et al. 2006; Толкачев 2016). В результате 
оценки величины дисперсии сильно зави-
сят от масштаба эксперимента. В рамках 
другого подхода дисперсию пытаются оце-
нить по величине иммиграции. Для этого 
проводят интенсивный вылов животных, 
приводящий к локальной депопуляции, 
а затем оценивают скорость заполнения 
образовавшейся «лакуны» (Большаков и 
др. 1973; Krohne, Miner 1985; Лукьянов, 
Лукьянова 2002). К плюсам этого метода 
можно отнести простоту и сравнительно 
низкие трудозатраты. Однако он не позво-
ляет разделять иммигрантов по типам пе-
редвижений, которые помимо натальной 
и бридинговой дисперсии могут включать 
рекогносцировочные экскурсии, а также 
расширение или сдвиг домашних участков, 
что может приводить к искажению оцен-
ки дисперсии, что справедливо отмечено 
в критических работах (Смирнов 1998a; 
1998b; Калинин 2019). К тому же тотальная 
депопуляция может запускать механизмы 
восстановления, которые значительно раз-
личаются у разных видов (Щипанов 2016).

Полевая мышь Apodemus agrarius ши-
роко распространена на значительной ча-
сти Евразии. Однако ни в одной из извест-
ных нам работ, касающихся нерезидент-
ной активности данного вида, натальная 
дисперсия не выделяется (Никитина 1958; 
1980; Демидов 1991; Szacki, Liro 1991; Гри-
горкина, Оленев 2018). Соответственно, 
характеристики этого типа передвижений, 
включая частоту, остаются неизвестными. 
Целью нашего исследования было оценить 
величину натальной дисперсии в популя-
ции полевой мыши.

Материал и методика
Полевые методы

Исследование проведено на территории 
дендрария Ботанического сада УрО РАН 
в 2019 г. Площадка для отлова и индивиду-
ального мечения животных располагалась 
на участке луговой растительности прямо-
угольной формы, ограниченном гравий-
ными и асфальтированными дорожками 
с трех сторон, а с четвертой — регулярно 
выкашиваемой полосой. Обкашивание ча-
сто применяют для формирования барье-
ра для мелких млекопитающих (McGuire 
et al. 1993). Ширина дорожек и обкашива-
емой полосы — 3 метра. Предполагалось, 
что наличие непригодного для жизни 
зверьков буфера гарантирует, что оседлые 
особи по обе стороны, включая кормящих 
самок, не будут его пересекать, сводя крае-
вой эффект к минимуму. В то же время для 
мигрантов буферная зона не будет препят-
ствием. Эти предположения основаны на 
многочисленных литературных данных, 
показывающих, что даже незначительные 
ландшафтные неоднородности обычно 
не пересекаются зверьками в ходе их ру-
тинной активности в пределах домаш-
них участков, но преодолеваются без за-
держек в ходе нерезидентной активности 
(Szacki, Liro 1991; Underhill, Angold 2000; 
Diffendorfer, Slade 2002; Fey et al. 2016; 
Толкачев 2016; Grilo et al. 2018; Chapman 
et al. 2019). На площадке была установлена 
сеть 5×10 деревянных живоловок с кача-
ющимся трапом. Интервал между ловуш-
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ками во всех направлениях составлял 8 м. 
Расстояние между крайними ловушками и 
буферной зоной — 3 м. Размер площадки в 
пределах буферной зоны 78×38 м (2964 м2). 
Для дополнительной защиты зверьков от 
влаги каждую ловушку помещали в обре-
занную пластиковую бутыль квадратного 
сечения объемом 5 л. На начальном эта-
пе исследования (12–17 июня) проведе-
на первичная инвентаризация населения 
площадки. В этот период живоловки про-
веряли утром и вечером. Для идентифи-
кации ювенильных особей, рожденных на 
площадке, использовали групповое само-
мечение тетрациклина гидрохлоридом 
(Клевезаль, Мина 1980). Использовали та-
блетки «Тетрациклин» производства РУП 
«Белмедпрепараты». Известно, что тетра-
циклин (TC) может передаваться детены-
шам грызунов через материнское молоко 
(Лобков 1984). Поэтому мы рассчитывали 
пометить транслактально (через молоко) 
только тех ювенильных особей, чьи матери 
обитают на экспериментальной площадке 
и регулярно посещают наши ловушки, со-
держащие корм с TC. Приманка на основе 
овсяных хлопьев включала тетрациклина 
гидрохлорид (800 мг на килограмм хло-
пьев) и была опрыскана нерафинирован-
ным растительным маслом. Приманку го-
товили согласно методике, опубликован-
ной ранее (Толкачев, Беспамятных 2019). 
В каждую живоловку помещали гнездо-
вой материал (минеральную вату «Isover 
Теплый дом» производства ООО «Сен-
Гобен Строительная Продукция Рус») и 
3–4 г приманки, заменяя эти материалы 
по мере необходимости. Приманку с те-
трациклином использовали в живоловках 
до конца всего эксперимента (8 августа). 
Пойманных полевых мышей взвешивали, 
определяли пол, возраст, индивидуально 
метили методом обрезания дистальных 
фаланг пальцев (Кучерук 1952). После это-
го животных выпускали на месте поимки. 
К оседлым относили зверьков, отловлен-
ных не менее двух раз.

Период расселения мелких млеко-
питающих часто связывается с опреде-

ленным возрастом или этапом развития 
(Howard 1949; Ims 1989; Hanski et al. 1991; 
Andreassen, Ims 2001; Rémy et al. 2011). 
Однако известны примеры, когда осед-
лые особи не отличались от расселяю-
щихся по возрасту (McGuire et al. 1993). 
Поскольку срок начала натальной дис-
персии и связь этого процесса с половым 
созреванием в точности неизвестны, мы 
выделяли условную группу «молодых» 
зверьков, масса которых примерно со-
ответствует возрасту до 30 дней — до 
15 г (Balčiauskienė 2007). Именно в этом 
возрасте полевые мыши созревают, что 
позволяет различать натальную и бри-
динговую дисперсию (Balčiauskienė, 
Balčiauskas 2016).

На втором этапе исследования 
(18 июня — 8 августа) проводили отлов 
живоловками раз в три дня (открывали 
вечером, проверяли утром). Молодых при-
былых особей забивали гуманным спо-
собом для выявления тетрациклиновой 
метки согласно методике, опубликованной 
ранее (Толкачев и др. 2017). Эти животные 
не могли получить метку за счет поеда-
ния приманки, так как для ее образования 
должно пройти около двух суток, тогда как 
мы забивали таких зверьков не позднее 
чем через 12 часов после их попадания в 
ловушку. Взрослых особей регистрирова-
ли и при необходимости метили, выпуская 
затем в точке отлова.

Статистический анализ
Величину натальной дисперсии оцени-

ли через долю прибылых особей без метки, 
допуская, что плотность населения и ин-
тенсивность размножения мышей на пло-
щадке и вне ее сопоставимы. В этом случае 
иммиграцию и эмиграцию на эксперимен-
тальной площадке можно считать равными 
величинами, что позволяет использовать 
долю иммигрантов для оценки дисперсии. 
К условным иммигрантам относили всех 
прибылых особей без метки, хотя эта группа 
могла включать нерезидентных животных, 
проходящих через площадку в процессе 
дисперсии, и молодых зверьков, совершаю-
щих рекогносцировочные экскурсии перед 
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началом дисперсии с материнского участ-
ка (Bondrup-Nielsen 1985). Для выявления 
факторов, влияющих на вероятность обна-
ружения тетрациклиновой метки у прибы-
лого животного, использовали логистиче-
скую регрессию (1 — метка есть, 0 — метки 
нет). В качестве факторов рассматривали 
пол, длину и массу тела. Для устранения 
проблемы мультиколлинеарности между 
двумя последними переменными (коэффи-
циент корреляции r = 0,9; P < 0,001) приме-
нили метод главных компонент. Итоговая 
модель включала свободный член, пол жи-
вотного и главную компоненту от массы и 
длины тела, которая интерпретируется как 
«размер тела». Тесты отношения правдопо-
добия использованы для определения об-
щей значимости модели. Сравнение массы 
и длины тела зверьков с тетрациклиновой 
меткой и без нее выполнено с помощью 
дисперсионного анализа. Для нахождения 
порогового значения массы тела примени-
ли логистическую кривую. Все статистиче-
ские анализы выполнены с помощью R 4.2.2 
(R Core Team 2022).

Результаты
В ходе исследования индивидуально по-

мечено и выпущено 22 особи полевой мыши 
разного возраста, изъято — 26 молодых 
особей (табл. 1). Плотность популяции по 
оседлым животным составляла 57 ос./га. Из 
26 молодых особей только у 15 обнаруже-
на тетрациклиновая метка. Таким образом, 
42% животных, по-видимому, родились за 
пределами экспериментальной площадки.

Пол и главная компонента, полученная при 
объединении длины и массы тела и объясня-
ющая 91% дисперсии (размер тела), не оказы-
вали значимого влияния на вероятность об-
наружения метки TC — полная регрессион-
ная модель не отличалась от редуцированной 
(P = 0.22). При этом размер тела имеет боль-
шее значение, чем пол (табл. 2). Тем не менее, 
выявлена слабая (статистически не значимая) 
тенденция к меньшему размеру тела молодых 
зверьков с тетрациклиновой меткой (рис. 1). 
Пороговая величина натальной дисперсии по 
массе тела — 12.4 г (рис. 2).

Обсуждение
На экспериментальной площадке по-

стоянно обитали только 4 самки полевой 
мыши. Среднее число детенышей в поме-
те полевой мыши составляет 5–6 (Hayssen 
et al. 1993). Соответственно, ожидаемое ко-
личество прибылых, рожденных на площад-
ке, равно 22, что сопоставимо со значением, 
полученным нами (15). Еще 11 прибылых без 
тетрациклиновой метки, вероятно, являлись 
иммигрантами. Поскольку молодые живот-
ные обычно еще не имеют своих участков, 
мы можем утверждать, что иммигранты по-
пали на экспериментальную площадку в ре-
зультате натальной дисперсии, а не сдвига 
границ домашних участков. Нам не удалось 
найти литературных данных по величине 
натальной дисперсии полевой мыши. Одна-
ко существуют общие оценки нерезидент-
ной активности это вида. По наблюдениям 
В. В. Демидова (Демидов 1991), доля рези-
дентов среди неполовозрелых сеголеток 
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Таблица 1
Результат отлова особей A. agrarius разного пола и возраста

Table 1
The result of capturing A. agrarius individuals of different gender and age

Пол 
Sex

Помечено 
индивидуально 

Tagged 
individually

Из них 
переотловлено 

Recapture of 
those tagged 
individually

Изъято при 
первом отлове 
Removed at the 

first capture

Из них метка TC 
Presence of 

translactally marked 
individuals

есть  
yes

нет 
no

♀♀ 6 4 17 10 7
♂♂ 16 13 9 5 4

Всего 
Total 22 17 26 15 11
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A. agrarius составляла в разные годы 10–11%, 
что значительно меньше полученного нами 
значения (58%). Вероятно, разница обуслов-
лена тем, что некоторые из изъятых нами 
молодых зверьков, родившихся на площад-

ке, покинули бы ее при отсутствии нашего 
вмешательства. В исследовании Н. А. Ни-
китиной (Никитина 1958) 86–94% полевых 
мышей ловились не менее двух раз и могут 
условно считаться оседлыми.

Таблица 2
Параметры регрессионной модели, оценивающей вероятность обнаружения 

тетрациклиновой метки у молодых животных в зависимости от их пола и размера 
тела

Table 2
Parameters of the regression model estimating the probability of detecting a 

tetracycline mark in young animals depending on their sex and body size

Фактор 
Factor

Регрессионный 
коэффициент 

Regression coefficient

Стандартная 
ошибка 

Standard error
P

Свободный член / Intercept 0.82 0.79 0.30
Пол (♂) / Sex (♂) –0.67 0.95 0.48
Размер тела / Body size –0.56 0.35 0.11

Рис. 1. Сравнение массы (А) и длины тела (В) молодых животных с метками и без них 
(резидентов и иммигрантов). Показаны средние значения, ошибка среднего (боксы) 
и двойное стандартное отклонение (усы). Точками показаны значения для отдельных 
особей
Fig. 1. Comparison of weight (A) and body length (B) of young animals with and without 
marks (residents and immigrants: means, errors of the means (boxes), and double standard 
deviations (whiskers). The dots indicate individuals’ values

Опыт оценки натальной дисперсии Apodemus agrarius Pallas...
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Считается, что самцы многих видов 
мышевидных грызунов более склонны к 
расселению, чем самки (Sandell et al. 1990; 
Jacquot, Vessey 1995; Le Galliard et al. 2006; 
Ishibashi et al. 2013). Наши данные этого не 
подтверждают. В регрессионной модели 
данный фактор оказался незначимым. Мы 
допускаем, что различия могут быть выяв-
лены на большем материале.

Обнаружено, что прибылые особи по-
левой мыши без меток (иммигранты) 
несколько крупнее, чем с метками (ре-
зиденты, рис. 1). По-видимому, ювениль-
ные животные, рожденные на экспери-
ментальной площадке, отлавливаются 
почти сразу после первых выходов из 
гнезд, тогда как фаза расселения насту-
пает несколько позже, что соответствует 

литературным данным (Панченко 1983). 
Тенденция оказалась статистически не-
значимой, что, возможно, объясняется 
недостаточным размером выборки. Если 
она действительно существует, то начало 
расселения A. agrarius, вероятно, связа-
но с достижением определенной массы. 
В нашем случае это значение составля-
ло ≥ 12.4 г (рис. 2). Половое созревание 
также имеет положительную корреляцию 
с размером тела (Lidicker 1985; Ims 1989; 
Gundersen, Andreassen 1998). Минималь-
ная масса тела половозрелых полевых 
мышей составляет 13.3 г (Balčiauskienė, 
Balčiauskas 2016). Оба процесса, как рас-
селение, так и половое созревание, зани-
мают какое-то время, и для них условием 
является достижение некоего порогового 

Рис. 2. Вероятность обнаружения тетрациклиновой метки у полевых мышей с разной 
массой тела, аппроксимированная с помощью логистической кривой. Точки вверху — 
особи с тетрациклиновой меткой, точки внизу — особи без метки
Fig. 2. Probability function of detecting a tetracycline mark in field mice of different body 
weights, fitted using a logistic curve. Dots at the top are individuals with a tetracycline mark, 
dots at the bottom are individuals without a mark
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значения размера тела. Следовательно, 
триггером начала дисперсии может слу-
жить начало полового созревания. 

Необходимо отметить, что полученные 
результаты не являются окончательными. 
Вполне вероятно, что и полученная оценка 
величины дисперсии A. agrarius, и порого-
вое значение массы тела для начала расселе-
ния могут варьировать в широких пределах 
в зависимости, например, от фазы динами-
ки численности или географической измен-
чивости этого широкоареального вида.
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