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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность исследования. Трофическая экология — это научная дисциплина, 

изучающая структуру кормовых (трофических) отношений между организмами в 

экосистеме (Garvey, Whiles, 2017; Sabo, Gerber, 2020). Основными направлениями 

трофической экологии являются изучение рациона и кормового поведения особей 

(Schoenly, Cohen, 1991; Самойлова, 2018; Juarez-Rodriguez et al., 2020), но также общие 

трофические стратегии (Абрамов, 1994; Смирнов, Вехник, 2012) и взаимоотношения 

между видами в рамках пищевых цепей (Gelwick, McIntyre, 2017; Pavey et al., 2018). 

Объектами изучения трофической экологии могут быть как сообщества (Kojadinovic et 

al., 2008; Garvey, Whiles, 2017), так и группы животных, например виды или популяции 

(Самойлова, 2018; Gheler-Costa et al., 2018). В данной работе термин «трофическая 

экология» рассматривается применительно к тигру Panthera tigris (Linnaeus, 1758). 

В настоящее время в дикой природе обитает менее 3500 тигров, и все шесть 

сохранившихся подвидов, по данным Международного союза охраны природы и 

природных ресурсов, находятся под угрозой исчезновения (Walston et al., 2010). В связи 

с этим была разработана и запущена глобальная программа восстановления тигра, 

направленная на удвоение численности хищника к 2022 г. (Global Tiger Initiative 

Secretariat, 2011). Программа является межгосударственной инициативой, одобренной 

всеми 13 странами, территория которых входит в ареал тигра. Основные угрозы для 

сохранения тигра включают утрату и фрагментацию местообитаний (Wikramanayake et 

al., 1998), снижение численности основных видов-жертв (Karanth, Stith, 1999; Микелл и 

др., 2005а), добывание тигров для нужд традиционной китайской медицины (Nowell, 

2000) и изъятие из природы тигров после конфликтов с человеком (Robinson et al., 2015). 

Приблизительно 10% тигров обитают на российском Дальнем Востоке, где амурский тигр 

P. t. altaica Temminck, 1844 представлен единой метапопуляцией (Sorokin et al., 2016). 

Ареал амурского тигра в отличие от ареалов других подвидов включает в себя обширные 

лесные массивы с относительно низкой плотностью населения крупных копытных, 

являющихся основой питания хищника (Матюшкин и др., 1981; Пикунов и др., 2010). 

Поэтому снижение численности видов-жертв, вызванное браконьерством и охотой 

(Микелл и др., 2005а; Пикунов и др., 2009а), и непосредственное браконьерство на тигра 
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(Chapron et al., 2008; Салькина, 2010) в краткосрочной перспективе являются наиболее 

реальными угрозами благополучию популяции хищника на Дальнем Востоке России. 

Таким образом, ключом к грамотному управлению популяцией редкого хищника и 

минимизации столкновения интересов тигра и человека является наличие достоверной 

научной информации о пищевых потребностях амурского тигра и его трофических 

взаимоотношениях с видами-жертвами. Так, знание рациона и ежегодной потребности 

тигров в добыче может быть эффективно использовано при управлении ресурсами в 

ареале амурского тигра, например для оценки максимальной емкости среды или 

определения необходимой плотности населения копытных для стабильного 

существования популяции хищника (Пикунов, 1981; Абрамов, 1994; Микелл и др., 2010). 

Информация о пищевых потребностях имеет ключевое значение при принятии решений 

о месте переселения конфликтных животных или выращенных в неволе тигрят (Гудрич, 

Микелл, 2005a; Петруненко и др., 2012а; Арамилев и др., 2018; Рожнов и др., 2021), а 

также при формировании новых особо охраняемых природных территорий (ООПТ), 

ориентированных на сохранение тигра (Серёдкин и др., 2016; Дарман и др., 2018). 

Долговременный мониторинг состояния популяций тигров и видов-жертв позволяет 

отслеживать тенденции и вовремя применять природоохранные меры для соблюдения 

баланса в системе «хищник — жертва» (Абрамов, 1994; Микелл и др., 2010). 

Степень разработанности темы. Данные о годовой добыче, потребности в жертвах 

и половозрастной избирательности жертв трудно получить как для амурского тигра, так 

и для подвидов, обитающих в тропических районах. Традиционно основным методом 

сбора информации о питании амурского тигра является тропление в снежный период 

(Матюшкин, 1977а, 2000; Животченко, 1979a; Пикунов, 1983; Юдин, 2010). Однако 

существует опасность экстраполяции зимних данных по добыче жертв крупными 

хищниками без учета ожидаемых сезонных различий (Sand et al., 2008; Knopff et al., 2010; 

Metz et al., 2012). В то же время интерпретации сезонного хищничества могут значительно 

варьировать в зависимости от показателя, используемого для количественной оценки 

годовой добычи жертв. Например, для волка Canis lupus в Йеллоустонском национальном 

парке количество добытых животных за единицу времени было выше летом, а 

рассчитанная биомасса — зимой (Metz et al., 2012). 

Слежение с помощью системы глобального позиционирования (GPS) и 

радиотрекинга являются альтернативными методами исследования, позволяющими 
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оценивать питание хищника независимо от сезона (Anderson, Lindzey, 2003; Knopff et al., 

2009; Merrill et al., 2010). Первое применение этих методов для оценки годовой добычи 

хищников в 1999–2000 гг. осуществили К.Р. Андерсон и Ф.Д. Линдзи (Anderson, Lindzey, 

2003). С тех пор этот подход применяли к большому числу видов крупных плотоядных 

животных (Webb et al., 2008; Cavalcanti, Gese, 2010; Tambling et al., 2012). Для изучения 

тигров радиотелеметрия стала применяться в 70-х гг. прошлого века (Sunquist, 1981; 

Миквел и др., 1993; Karanth, Sunquist, 2000), тем не менее для оценки хищничества она 

ранее не использовалась. 

Цель и задачи исследования. Целью работы являлось изучение трофической 

экологии тигра на Среднем Сихотэ-Алине с применением новых методических подходов 

к сбору и анализу данных. 

Для достижения цели работы были поставлены следующие задачи. 

1. Определение рациона тигра с учетом сезонности и половозрастных характеристик 

жертв по данным телеметрии и обследования мест пребывания хищников. 

2. Определение годовой и сезонной частоты добычи жертв тигра и потребляемой им 

биомассы с использованием модели логистической регрессии. 

3. Изучение влияния плотности населения и уязвимости основных видов-жертв на 

использование участка обитания тигром с помощью методов пространственного 

анализа. 

4. Выявление изменений в рационе и кормовом поведении самки тигра в связи с 

появлением потомства. 

5. Оценка эффективности применения новых методов для изучения трофической 

экологии тигра. 

Научная новизна работы. Исследование трофической экологии тигра впервые 

осуществляли с помощью комбинированного подхода к сбору данных: использование 

GPS- и радиотелеметрии дополняли обследованием мест пребывания хищников, а 

камеральную обработку осуществляли с помощью современных методов 

пространственного и статистического анализа, что позволило получить полную 

информацию о питании тигра в течение всего года. Продолжительные исследования 

впервые позволили проследить изменения в рационе тигра при различной плотности 

населения основных видов-жертв. Большой объем выборки дал возможность установить 

избирательность тигра в отношении добываемых животных по полу и возрасту. Впервые 
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удалось оценить влияние доступности и плотности населения основных видов-жертв на 

использование тиграми своих участков обитания. Благодаря уникальной информации о 

перемещении тигрицы с момента рождения у нее тигрят до достижения ими 

четырехмесячного возраста удалось проследить изменения в рационе, кормовом 

поведении и использовании участка обитания самки с потомством. 

Теоретическая и практическая значимость исследования. Наличие двух 

многолетних периодов с разной плотностью населения основных видов-жертв на 

территории исследования позволило проследить адаптацию тигра в питании разными 

видами животных при изменении соотношения их численности. С учетом различия 

видового состава и соотношения видов-жертв в разных частях ареала тигра данная работа 

может быть полезна в принятии конкретных природоохранных решений, в особенности 

при переселении хищников, вступивших в конфликт с человеком, на новые территории. 

Наличие информации о массе жертв разных половозрастных групп позволило 

разработать поправки для расчета биомассы добываемых тигром животных. Это может 

быть применимо в других исследованиях, в которых отсутствуют данные по 

половозрастным характеристикам жертв (например, при изучении рациона по 

экскрементам). Результаты исследований показывают, что природоохранные инициативы 

следует сосредоточить на сохранении и увеличении численности благородного оленя 

Cervus elaphus и кабана Sus scrofa в ареале хищника. По результатам изучения годового 

рациона амурского тигра создана первая энергетическая модель для расчета минимально 

необходимого уровня потребления пищи (Miller et al., 2014а). Разработанную методику 

по обнаружению мест успешной охоты тигра использовали в других исследованиях для 

прогнозирования уровня добычи без визуального осмотра мест пребывания GPS-меченых 

хищников (Микелл и др., 2015; Рожнов и др., 2014, 2015). 

Полученные данные оказали влияние на изучение хищных млекопитающих и 

решение природоохранных задач и за пределами России. В частности, результаты 

исследования по частоте добычи жертв, годовому рациону и использованию участков 

обитания в зависимости от распределения и доступности видов-жертв использовали для 

изучения состояния популяции амурского тигра (Xiao et al., 2018; Yang et al., 2018a; Wang 

et al., 2019) и разработки плана по его сохранению (Wang et al., 2018) в Китае. 

Примененные подходы и результаты исследований диссертации учтены и использованы 

при изучении других крупных хищных млекопитающих: волка (Walker et al., 2018), 
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гималайского медведя Ursus thibetanus (Furusaka et al., 2019), льва Panthera leo (Snyman 

et al., 2018) и леопарда P. pardus (Rozhnov et al., 2015; Farhadinia et al., 2018). 

Методику и результаты исследования использовали в лекционных и апробировали в 

практических занятиях курса «Управление экосистемами» программы бакалавриата и 

курса «Сезонные исследования леса» программы магистратуры направления «Экология 

и природопользование» на кафедре экологии Школы естественных наук 

Дальневосточного федерального университета. 

Методология и методы исследования. Методология исследования базировалась на 

комплексном использовании классических и современных подходов, апробированных на 

многочисленных видах животных, включая хищных млекопитающих. В диссертационной 

работе применяли методы полевых исследований, телеметрии, пространственного и 

статистического анализа. 

Отлов, иммобилизацию и оснащение тигров системами слежения (радио- и  

GPS-ошейниками) осуществляли в соответствии с рекомендациями Общества териологов 

(Sikes et al., 2011) по протоколу, разработанному и одобренному Комитетом по уходу за 

животными Общества сохранения диких животных (Гудрич, Микелл, 2005б). 

Для сбора информации о местонахождении животных, оснащенных ошейниками, 

использовали метод GPS-телеметрии (Miller et al., 2010) и триангуляции (Heezen, Tester, 

1967; Миквел и др., 1993). Сбор данных по следам жизнедеятельности тигра и его жертв 

осуществляли с помощью классических полевых методов исследования (Формозов, 1989; 

Пикунов и др., 2004). 

Пространственный анализ перемещений тигров и параметры ландшафта 

рассчитывали в результате обработки геоинформационных данных по классическим 

методикам (Riley et al., 1999; Hall, Riggs, 2016). Участки обитания тигров построили с 

помощью метода ядерной оценки плотности (Anderson, 1982; Worton, 1989). 

Статистический анализ данных включал множественную логистическую регрессию 

(Hosmer, Lemeshow, 2000; Wilmers et al., 2003), анализ уровня корреляции (Webb et al., 

2008); индекс Джекобса (Jacobs, 1974), разработку информационного критерия Акаике 

(Burnham, Anderson, 2002), отрицательные биномиальные функции выбора ресурсов 

(Nielson, Sawyer, 2013), пространственно-эксплицитные смешанные модели с линейной 

регрессией (Montgomery et al., 2012, 2013) и дисперсионный анализ (Stahle, Wold, 1989). 
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Личный вклад автора. Автор состоял в команде по отлову и оснащению тигров 

GPS- и радиоошейниками. С июня 2010 г. выполнял обработку данных о 

местонахождении меченых животных, руководил экспедиционной группой и участвовал 

в сборе первичного материала. 

Автор отвечал за методическое обеспечение работы, анализ данных по питанию, 

участкам обитания и перемещениям меченых тигров; усовершенствовал методику, 

применяемую в оценке рациона тигра посредством анализа экскрементов, включив в нее 

половозрастной состав жертв. 

Личный вклад автора по главам составляет 

— в главе 3: сбор материала — 40%, анализ данных — 90%, описание  

результатов — 95%; 

— в главе 4: сбор материала — 80%, анализ данных — 50%, описание  

результатов — 50%; 

— в главе 5: сбор материала — 30%, анализ данных — 80%, описание  

результатов — 80%; 

— в главе 6: сбор материала — 90%, анализ данных — 90%, описание  

результатов — 90%. 

Степень достоверности результатов. Достоверность результатов обеспечена 

статистически достаточным объемом материала, собранного на обширной территории 

района исследований; комплексным использованием методов телеметрии и 

традиционных методов полевых исследований; современным подходом к анализу данных 

с использованием скрипта на языке Python (Millman, Aivazis, 2011), открытого 

программного обеспечения — QGIS версии 2.18.14 (Baghdadi et al., 2018) и R версии 3.5.0 

(R core team, 2013), лицензионных программ ArcMap версии 10.1 (Parece et al., 2017) и 

Stata версии 11.0 (StataCorp, 2019). Результаты исследования опубликованы в 

рецензируемых научных изданиях, что подразумевает экспертную оценку их 

достоверности. 

Положения, выносимые на защиту. 

1. Комбинация телеметрии и обследования мест пребывания тигра является 

эффективным способом сбора данных о перемещениях хищника и добытых им жертвах 

независимо от сезона года, что при использовании пространственного и статистического 

анализа позволяет получить уникальную информацию о трофической экологии тигра. 
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2. Наиболее интенсивно тигр использует территорию с более высокой 

плотностью населения кабана и уязвимостью благородного оленя, тогда как пятнистый 

олень, вид с относительно большой плотностью населения, но не являющийся 

предпочитаемым тигром, не оказывает значительного влияния на использование 

пространства хищником. 

3. В первые четыре месяца заботы о потомстве уменьшение размера участка 

обитания тигрицы компенсируется увеличением средней скорости ее перемещений, 

продолжительности утилизации жертв и их массы. 

Апробация работы. Основные результаты работы представили на Международном 

совещании «Териофауна России и сопредельных территорий» (Москва, 2011); 

Международном симпозиуме Mountain Lion Workshop (Бозман, США, 2011); научной 

конференции «Дистанционные методы исследования в зоологии» (Москва, 2011); 

Всероссийской научной конференции с международным участием «Животные: экология, 

биология и охрана» (Саранск, 2012); Всероссийской конференции «Всероссийская 

конференция по поведению животных» (Москва, 2012); Всероссийской научной 

конференции «Актуальные проблемы современной териологии» (Новосибирск, 2012); 

Международной научно-практической конференции «Зоологические и охотоведческие 

исследования в Казахстане и сопредельных странах» (Алматы, Республика Казахстан, 

2012); Международной научно-практической конференции «Проблемы ветеринарной 

медицины и зооэкологии Российского и Азиатско-Тихоокеанского регионов» 

(Благовещенск, 2012); Международной конференции Asia Regional Conference of the 

Society for Conservation Biology — Asia Section (Бангалор, Индия, 2012); Международной 

научно-практической конференции «Инновационные технологии в ветеринарной 

медицине, животноводстве и природоохранном комплексе Дальневосточного региона» 

(Уссурийск, 2012); сессии биогеографии Санкт-Петербургского регионального отделения 

Русского географического общества (Санкт-Петербург, 2012); Международной научно-

практической конференции «Научно-методические основы составления 

государственного кадастра животного мира Республики Казахстан и сопредельных 

стран» (Алматы, Республика Казахстан, 2013); Международной студенческой 

конференции Student Conference on Conservation Science (Кембридж, Великобритания, 

2013); Всероссийской конференции «Поведение и поведенческая экология 

млекопитающих» (Черноголовка, 2014); Международной научно-практической 
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конференции «Современные проблемы охотничьего хозяйства Казахстана и 

сопредельных стран» (Алматы, Республика Казахстан, 2014); Международной научно-

практической конференции «Ареалы, миграции и другие перемещения диких животных» 

(Владивосток, 2014); Молодежной конференции с элементами научной школы 

«Географические и геоэкологические исследования на Дальнем Востоке» (Владивосток, 

2014); Всероссийской научно-практической конференции «Структурные трансформации 

в геосистемах Северо-Восточной Азии» (Владивосток, 2015); Международном конгрессе 

International Wildlife Management Congress (Саппоро, Япония, 2015); Международном 

симпозиуме International Workshop on the Rehabilitation and Reintroduction of Large 

Carnivores (Москва, 2015); Международной научно-практической конференции 

«Амурский тигр: состояние популяции, проблемы и перспективы охраны» (Владивосток, 

2015); Молодежной конференции «Географические и геоэкологические исследования на 

Дальнем Востоке» (Владивосток, 2019). 

Публикации. По теме диссертации опубликовано 34 работы, в которых отражены 

основные результаты исследования, из них 10 статей — в изданиях, рекомендованных 

ВАК, в том числе семь, индексируемых WoS и Scopus. 

Структура и объем работы. Диссертационная работа состоит из введения, шести 

глав, выводов и списка литературы. Список литературы включает 399 источников, из 

которых 197 — на иностранных языках. Диссертация изложена на 157 страницах, 

содержит 31 рисунок и 21 таблицу. 

Благодарности. Автор выражает благодарность научному руководителю  

И.В. Серёдкину за всемерную поддержку и постоянную помощь в организации, 

планировании и обсуждении работы; Д. Микеллу за предоставленную возможность 

участия в проекте по изучению амурского тигра, многолетнюю помощь на всех  

этапах работы и бесценный опыт; Е.В. Брагиной за мотивацию и ценные  

советы касательно анализа материала; всем сотрудникам Общества сохранения  

диких животных, в особенности М.П. Микуелль, В.В. Мельникову, Е.Н. Гижко,  

А.Н. Рыбину, С.В. Храмылёву и А.В. Клевцовой, за содействие в организации работы и 

сборе данных во время полевых исследований; сотрудникам Сихотэ-Алинского 

биосферного заповедника — Н.Н. Рыбину, А.С. Мухачёвой, С.В. Сутыриной,  

Р.П. Кожичеву, О.Ю. Заумысловой — за участие в полевых работах и предоставление  

информации, использованной при подготовке диссертации; сотрудникам Оксфордского 
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университета — Р.М. Монтгомери, К.С. Астарасу, Л.А. Тэллентс и Д.В. Макдональду — 

за незаменимый вклад в освоение и разработку статистических методов, примененных в 

данной работе; сотрудникам университета штата Монтана — К.С. Миллеру и  

М. Хэбблвайту — за содействие при реализации проекта по GPS-мечению тигров; 

волонтерам, принимавшим активное участие в сборе данных о жертвах тигра, в 

особенности Д.А. Максимовой, М.Ю. Борисову и А.С. Пономарёву; своим коллегам из 

Тихоокеанского института географии ДВО РАН — С.В. Осипову, Д.Г. Пикунову,  

А.М. Паничеву, В.Н. Бочарникову, О.А. Матюшиной — за конструктивные комментарии 

при обсуждении полученных результатов и значимые рекомендации по написанию 

диссертации; С.М. Пухову за корректуру текста работы; и всем друзьям и близким, в 

особенности своей жене, за постоянную поддержку и терпение. 

Фотоснимки, использованные в диссертации, предоставлены Сихотэ-Алинским 

биосферным заповедником и Обществом сохранения диких животных. 
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ГЛАВА 1. ХАРАКТЕРИСТИКА РАЙОНА ИССЛЕДОВАНИЙ 

 

Горная страна Сихотэ-Алинь расположена на крайнем юго-востоке материковой 

части России в Приморском и Хабаровском краях (Рисунок 1.1). Благодаря ярко 

выраженному разнообразию климатических, высотных и почвенных условий, а также 

своему положению на стыке различных биогеографических районов Азии данная 

территория характеризуется значительным биологическим разнообразием видов и 

природных сообществ — одним из наиболее высоких в России (Воскресенский, 1969). 

Общая протяженность Сихотэ-Алиня составляет около 1200 км, наибольшая  

ширина — 300 км (Ветренников, 1976). 

 

 

Рисунок 1.1 — Район исследований на Среднем Сихотэ-Алине. Контуром синего цвета 

выделены западная (А) и восточная (В) части 
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Район исследований общей площадью 10,3 тыс. км2 располагается на территории 

Среднего Сихотэ-Алиня и состоит из двух частей (Рисунок 1.1). Восточная часть 

(44°55′N, 136°24′E) площадью 5,8 тыс. км2 находится на восточном макросклоне Сихотэ-

Алиня. Западная часть (45°55′N, 134°57′E) располагается на западном макросклоне и 

занимает территорию в 4,4 тыс. км2. 

 

1.1. Рельеф 

 

Сихотэ-Алинь — обширная горная цепь, вытянутая вдоль побережья Японского 

моря от Уссурийского залива на юге до устья реки Амур на севере. На всем своем 

протяжении, особенно это заметно в центральной части, хребет состоит из 

многочисленных, сложно переплетающихся горных гряд и возвышенностей со средней 

высотой 800 м над ур. м. Характерная особенность рельефа хребта в  

целом — морфоструктурная асимметрия с пологими и протяженными западными 

склонами и короткими обрывистыми восточными (Рисунок 1.2). Соответственно, 

различны уклоны русел рек, и с различной интенсивностью проявляется эрозионная 

деятельность. В пределах западного склона вершины гор имеют округлые очертания и 

нередко плоские поверхности водоразделов, на восточном — водораздельные гребни 

резко очерчены, склоны очень круты и в верхней части, как правило, выпуклы 

(Ивашинников, 2010). 

Территория исследований находится в пределах геоморфологической области, 

именуемой Сихотэ-Алинской складчатой областью, для которой характерны 

средневысокие и низкие сводовые, интрузивные горы и вулканические плато системы 

Сихотэ-Алинь (Никольская, 1982). В рельефе района выделяются следующие высотные 

уровни (Ветренников, 1976). 

1. Водораздельный уровень средневысотных гор с абсолютными отметками 

преимущественно 700–1200 м над ур. м. (Рисунок 1.2). Среднегорье составляет 28,2% от 

общей территории исследования (46,6% восточной части и 9,7% западной части). 

Центральная часть главного водораздельного хребта Сихотэ-Алинь приподнята в 

основном на 1000–1200 м над ур. м., а в отдельных местах превышает 1500 м над ур. м. 

Западный склон — пологий, протяженный, с массивными формами рельефа и округлыми 

вершинами; восточный — короткий, крутой, с резко очерченными водораздельными 
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гребнями, интенсивно расчлененный, с многочисленными каменными россыпями. Над 

водораздельной поверхностью среднегорья возвышаются также отдельные вершины 

хребта Дальнего — крупного юго-восточного отрога Сихотэ-Алиня. Максимальная 

высота — 1598 м над ур. м. (г. Глухоманка). 

2. Водораздельный уровень низкогорья с абсолютными высотами 300–800 м  

над ур. м. (Рисунок 1.2). На территории исследования этот уровень представлен наиболее 

широко — 39,3% от общей территории (35,3% восточной части и 43,3% западной части). 

Наиболее ярким примером является холмистая возвышенность па побережье Японского 

моря с останцовыми горами (гора Железняк — 787 м над ур. м., гора Абрек — 625 м над 

ур. м. и др.). 

 

 

Рисунок 1.2 — Формы рельефа района исследований. Карта построена на основе 

цифровой модели рельефа с разрешением 30 м, полученной расширенным космическим 

термоэмиссионным и отражающим радиометром (NASA et al., 2018) 

 



16 

 

3. Уровень холмисто-увалистых предгорий с относительными высотами 100–200 м 

над ур. м., представляющий собой эрозионные и аккумулятивные (отложения рек и 

временных потоков) террасы (Рисунок 1.2). Этот уровень составляет 24,9% от общей 

территории исследования (9,6% восточной части и 40,1% западной части). 

4. Четвертичные террасы — делювиальные шлейфы склонов гор, конусы выноса 

(временными потоками), склоны и террасы речных долин, морские террасы и т. д., с 

максимальными относительными превышениями 60–70 м над ур. м. (Рисунок 1.2). 

Характерны довольно значительные участки береговых низменностей, образовавшихся в 

приустьевой части долин рек, впадающих в Японское море. Однако в районе 

исследования террасы имеют наименьший вклад среди всех типов высотных уровней 

(7,7% территории, при этом 8,4% в восточной части и 6,9% в западной части). 

 

1.2. Климат 

 

В климатическом отношении район исследований располагается в Тихоокеанской 

области умеренной зоны Дальнего Востока, в Прибрежном климатическом  

районе (Витвицкий, 1961), где климат носит ярко выраженный муссонный  

характер, проявляющийся в резко противоположном направлении ветров и,  

как следствие, неравномерном распределении осадков зимой и летом.  

Безморозный период составляет 105–120 суток, вегетационный период — 150 суток,  

сумма осадков за год — более 700 мм. Основное количество осадков (78–85%)  

выпадает в бесснежный период, влажное время года — с апреля по ноябрь.  

Климат в отдельных частях района исследований сильно отличается, что  

обусловлено сложностью рельефа, удаленностью от берега моря и другими  

физико-географическими особенностями региона. Больше всего эти  

различия проявляются на восточном и западном макросклонах Сихотэ-Алиня  

(Рисунок 1.3, Рисунок 1.4). Восточный макросклон находится под постоянным  

влиянием Японского моря и Тихого океана, поэтому его климату  

свойственны повышенная влажность и сглаженность большинства гидротермических 

явлений (Рисунок 1.3, Рисунок 1.4). Здесь в первой половине лета наблюдается 

преобладание морских ветров, всегда сопровождающихся резкими похолоданиями с 

туманами и затяжными дождями. Западные склоны, находясь под постоянной «защитой» 
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горной системы Сихотэ-Алинь, оказываются изолированными от прямого влияния моря, 

отчего климат их более континентален (Смирнова, Громыко, 2006). Среднемесячная 

температура января на восточных склонах составляет –12,4 °С, в то время как на  

западных –22,6 °С, средняя температура июля +1 °С и +19,1 °С соответственно. 

Аналогичная картина наблюдается и в отношении суммы осадков за год: на западных 

склонах их выпадает порядка 760 мм, а на восточных — 808 мм (Петропавловский, 

Астафьев, 2010). 

Климатические особенности отдельных участков территории исследований 

определяются в большой степени их положением в горном рельефе. С увеличением 

высоты возрастает количество осадков, влажность воздуха и уменьшается температура 

воздуха (Смирнова, Громыко, 2006). На микроклимат местообитаний также оказывают 

влияние экспозиция и крутизна склона, защищенность от ветра, растительность и другие 

факторы. 

 

 

Рисунок 1.3 — Средняя температура за снежный (декабрь — апрель, А) и бесснежный 

(май — ноябрь, Б) сезоны в районе исследований. Карта построена на основе глобальной 

климатической карты WorldClim 2 с пространственным разрешением 1 км2 (Fick, Hijmans, 

2017) 
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Рисунок 1.4 — Общее количество осадков за снежный (декабрь — апрель, А) и 

бесснежный (май — ноябрь, Б) сезоны на территории исследований. Карта построена на 

основе глобальной климатической карты WorldClim 2 с пространственным разрешением 

1 км2 (Fick, Hijmans, 2017) 

 

Территория исследования характеризуется неравномерным по толщине и 

продолжительности снежным покровом (Рихтер, 1945). Наименьшее количество снега 

выпадает на центральном водоразделе Сихотэ-Алиня. Из-за малой мощности снежного 

покрова и довольно низких температур почва промерзает на глубину 1,5–2 м. 

Окончательный сход снега отмечается в третьей декаде апреля, хотя в узких лощинах в 

тени снег встречается еще в середине мая (Смирнова, Громыко, 2006). 

Благодаря гористому рельефу имеет место ярко выраженная температурная 

инверсия, особенно в верховьях рек и в узких долинах ручьев. Она возникает в результате 

«стекания» холодного воздуха с вершин и склонов гор в понижения и долины рек и 

ручьев. 

 

1.3. Гидрографическое и гидрологическое описания 

 

Гидрографическая сеть района исследований отличается большой густотой 

(Ветренников, 1976) — 0,9 км на 1 км2 (Рисунок 1.5). Самой крупной рекой в его  
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пределах является приток р. Уссури — р. Большая Уссурка (440 км). Русло  

реки умеренно-извилистое, ширина в среднем 80–100 м. Во время паводков в  

местах расширения долины река может разливаться на ширину 200–300 м. Глубина 

потока также варьирует в больших пределах: на мелководьях — от 0,5 до 1,3 м, на  

плесах — до 2–4 м. 

 

 

Рисунок 1.5 — Гидрографическая карта района исследований (Ермошин и др., 2011) 

 

Долины рек восточного склона в верхнем и среднем течении узкие, с крутыми 

склонами, нередко скалистыми обрывами, с порогами, перекатами и водопадами 

(Петропавловский, Астафьев, 2010). В нижнем течении — широкие и заболоченные в 

устьевой части. Наиболее крупные реки восточной части района исследований:  

р. Серебрянка (61 км) с притоком — р. Заболоченная (45 км), и р. Джигитовка (36 км), 

впадающие в Японское море; а также р. Колумбе (59 км) — приток р. Большая Уссурка. 

Это горные реки, питающиеся за счет атмосферных осадков и характеризующиеся 

паводковым режимом во время летне-осенних муссонов. В сухие периоды года они 
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сильно мелеют, мелкие протоки полностью пересыхают. Все реки имеют большое число 

различных по величине притоков с весьма сложной сетью многочисленных мелких 

разветвлений (Рисунок 1.5). 

Реки западного склона входят в бассейн р. Амур. В целом они более спокойные, с 

широкими заболоченными долинами (Утенкова, 2006). Среди них можно отметить  

р. Арму (201 км), р. Перевальная (69 км) и р. Маревка (179 км) — притоки  

р. Большая Уссурка, и р. Змеиная (145 км) — приток р. Бикин. 

 

1.4. Растительный мир 

 

Наибольшую площадь — 88,3% — на территории исследования занимает лесная 

растительность (Ермошин и др., 2011). Главными лесообразователями являются сосна 

корейская Pinus koraiensis, ель аянская Picea ajanensis, пихта почкочешуйная  

Abies nephrolepis, лиственницы Larix spp., ясень маньчжурский Fraxinus mandshurica, 

ильм японский Ulmus japonica и дуб монгольский Quercus mongolica. Из сопутствующих 

пород наиболее распространены липы амурская Tilia amurensis и маньчжурская  

T. mandshurica, березы Betula spp., бархат амурский Phellodendron amurense и орех 

маньчжурский Juglans mandshurica. 

Наиболее распространенные лесные формации Среднего Сихотэ-Алиня — это 

смешанные широколиственные и дубовые леса долин и предгорий,  

кедрово-широколиственные леса нижнего и среднего пояса гор, кедрово-еловые леса на 

высотах до 400–500 м на севере и до 600–800 м на юге, пихтово-еловые леса верхнего 

пояса гор, подгольцовые каменноберезовые криволесья и заросли кедрового стланика. 

Самые высокие вершины (предгольцовые зоны) заняты кустарниковыми группировками 

и горными тундрами. 

Границы растительных поясов могут значительно снижаться или повышаться в 

зависимости от конкретных условий. Кроме того, на территории Среднего Сихотэ-Алиня 

встречаются интразональные лесные формации, не связанные с определенным 

вертикальным поясом и зональным типом растительности. Таким примером являются 

лиственничные леса, занимающие ветробойные каменистые склоны на разных высотах и 

заболоченные межгорные депрессии и речные долины. К интрозональным группировкам 

относятся и пойменные леса. Они представлены ивняками, чозенниками, ольшаниками, 
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тополевниками и ясенево-тополевыми лесами. Довольно широко распространены 

березняки, которые пришли на смену сгоревшим хвойным и хвойно-широколиственным 

лесам (Петропавловский, Астафьев, 2010). 

Треть района исследований занята хвойно-широколиственными лесами, в которых 

преобладание дуба монгольского и сосны корейской составляет 39,4% (Рисунок 1.6). 

Широколиственные леса наиболее распространены в восточной части района 

исследований (34,4%), в западной части на них приходится только 8,2%. Обратная 

ситуация наблюдается для мелколиственных лесов (Рисунок 1.6): в восточной части их 

доля (10%) значительно меньше, чем в западной (21,7%). Елово-пихтовые, 

лиственничные и смешанные леса долин рек слабо представлены на территории 

исследования (10,7%). 

 

 

Рисунок 1.6 — Типы растительности района исследований (Ермошин и др., 2011) 
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Нелесные типы растительности занимают на территории исследований небольшую 

площадь — 5,3% в восточной части и 13,9% в западной (Рисунок 1.6). В верхнем поясе 

гор к ним относятся горные тундры: лишайниковые, мохово-вересковые и  

лишайниково-травяные, формирующиеся на торфянистых почвах и каменистых 

россыпях (Крестов, 2000). Луговая растительность развита в приустьевых участках рек, 

на пологих склонах, на местах сгоревших лесов и на морском побережье. В долинах рек 

распространены вейниково-разнотравные луга, которые иногда используются как 

сенокосы. Площадь сельхозугодий на территории исследования незначительна и не 

превышает 2,7% (Рисунок 1.6). 

 

1.5. Животный мир 

 

Сихотэ-Алинь — район, в котором перекрываются ареалы тропических видов, 

встречающихся в экваториальных дождевых лесах (харза Martes flavigula, тигр, 

гималайский медведь), и северных бореальных видов (лось Alces alces и евразийская рысь 

Lynx lynx). Всего фауна млекопитающих Сихотэ-Алиня насчитывает более 80 видов 

(Волошина и др., 1999), которых можно разделить на две группы. Первая — это типично 

лесные животные, такие как уссурийский крот-могера Mogera robusta,  

благородный олень, бурый медведь Ursus arctos, белка Sciurus vulgaris и бурундук  

Tamias sibiricus. Вторая — это лесолуговые животные, например азиатский барсук  

Meles leucurus, енотовидная собака Nyctereutes procyonoides, сибирская косуля и 

маньчжурский заяц Lepus mandshuricus. В долинах рек обычны мышевидные грызуны, 

колонок Mustela sibirica, американская норка Neovison vison и выдра Lutra lutra. 

Потенциальными жертвами тигра могут быть все виды позвоночных животных, 

обитающие на территории исследования. Однако определяющий вклад в трофическую 

комфортность привносят благородный олень, кабан, пятнистый олень и сибирская косуля 

(Животченко, 1976а; Пикунов, 1985; Юдаков, Николаев, 1987; Miquelle et al., 1996; Юдин, 

Юдина, 2009; Петруненко и др., 2012б). Благородный олень, кабан и сибирская косуля 

распространены на всей территории исследования, хотя плотность их населения 

варьирует в зависимости от степени антропогенного влияния на территорию  

(см. Главу 1.6) и типа растительности. Основное распространение пятнистого оленя на 

Среднем Сихотэ-Алине в период исследования (1992–2013 гг.) ограничивалось 
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тридцатикилометровой зоной, прилегающей к Японскому морю, в западной части района 

исследований этот вид был крайне малочисленен (Стивенс и др., 2012). 

Помимо тигра на территории исследования отмечают 4 вида крупных хищных 

млекопитающих (Волошина и др., 1999; Пикунов и др., 2009б), но они не оказывают 

значительного влияния на кормовое поведение тигра. Рацион тигра с бурым и 

гималайским медведями практически не перекрывается, так как основу питания медведей 

составляют корма растительного происхождения (Серёдкин, 2012). Медведи являются 

частью рациона тигра (Костоглод, 1977; Храмцов, 1983, 1993; Серёдкин и др., 2012а; 

Seryodkin et al., 2018), хотя известны случаи убийства тигров крупными самцами бурого 

медведя (Горохов, 1973; Костоглод, 1977; Seryodkin et al., 2018). Взаимоотношения тигра 

и волка носят антагонистический характер, что приводит к локализации волка на редко 

используемой тигром территории (Громов, Матюшкин, 1974; Смирнов, 1983;  

Матюшкин, 1985; Юдин, 1992, 2016) или полному ее покиданию (Животченко, 1977а; 

Васильев и др., 1984; Микелл и др., 2005б). Численность рыси в районе исследования 

низкая, кроме того, между рысью и тигром наблюдаются различия в рационе и 

использовании пространства (Матюшкин и др., 2003; Сутырина и др., 2005;  

Юдин, Юдина, 2019), что, как и в случае с волком, может быть вызвано угнетающим 

воздействием более крупного хищника (Матюшкин и др., 2003; Petrunenko et al., 2016а). 

 

1.6. Антропогенная составляющая 

 

Значительные площади Сихотэ-Алиня относятся к необжитым районам, но освоены 

лесной промышленностью, что определяет характер антропогенной нагрузки на большей 

части его территории (Рисунок 1.7). Территория исследования охватывает 

Красноармейский, Тернейский, Пожарский районы и Дальнегорский городской округ, 

которые в сумме составляют 46% от общей площади Приморского края (75,6 тыс. км2), 

при этом в них проживает только 5,1% всего населения края — 96,9 тыс. человек  

(Росстат, 2013). В ряде районов Сихотэ-Алиня имеются поселения коренных жителей 

Дальнего Востока (удэгейцы, нанайцы, орочи, ульчи, тазы и др.). Образ их жизни тесно 

связан с природными комплексами лесов и речных систем (Богатов и др., 2000). 
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Рисунок 1.7 — Расположение населенных пунктов, автодорог и особо охраняемых 

природных территорий в районе исследований 

 

Восточная часть района исследования на 39,3% расположена на территории  

Сихотэ-Алинского биосферного заповедника (Рисунок 1.7). Сихотэ-Алинский 

биосферный заповедник является ООПТ I категории по классификации Международного 

союза охраны природы и природных ресурсов с ограничением к посещению людьми 

(Матюшкин и др., 1981; Смирнов, 1993). На территории Сихотэ-Алинского биосферного 

заповедника охота запрещена, а уровень браконьерства относительно низкий, в то время 

как за его пределами расположена опромышляемая территория со значительно более 

высоким уровнем браконьерства (Чэпрон и др., 2005; Miquelle et al., 2010). Количество 

поселков вокруг заповедника небольшое, самыми крупными, как показано на Рисунке 1.7, 

являются Терней (3,3 тыс. человек), Пластун (5,0 тыс. человек) и Мельничное  

(0,6 тыс. человек). Эксплуатируемая территория подвергается интенсивной вырубке, что 

помимо потери мест обитания диких животных (Кучеренко, 1982; Carroll, Miquelle, 2006) 
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приводит к образованию интенсивной сети лесных дорог, используемых для охоты 

(Гудрич и др., 2005а; Robinson et al., 2015; Slaght et al., 2019). 

Западная часть района исследования только на 7,6% находится в пределах  

ООПТ — национального парка «Удэгейская легенда» (Рисунок 1.7). Антропогенная 

нагрузка на этой территории значительно выше, чем в восточной части района 

исследований. Самые крупные поселки: Рощино (3,9 тыс. человек), Новопокровка  

(3,6 тыс. человек), Вострецово (1,3 тыс. человек) и Богуславец (0,9 тыс. человек). Высокий 

уровень освоенности этой территории способствует интенсификации рубок и 

увеличению площади, занимаемой нелесными массивами (Рисунок 1.6), а также 

относительно высокому уровню браконьерства (Miller et al., 2011; Петруненко и др., 

2012a). 
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ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

 

2.1. Отлов и иммобилизация животных 

 

Отлов и оснащение тигров системами слежения осуществляли с 1992 по 2011 гг. на 

территории Сихотэ-Алинского биосферного заповедника и в его окрестностях в рамках 

совместной программы Тихоокеанского института географии ДВО РАН,  

Сихотэ-Алинского биосферного заповедника и Общества сохранения диких животных 

(Смирнов и др., 1996; Микелл и др., 2010). Отлов и обращение с животными выполняли 

в соответствии с рекомендациями Общества териологов (Sikes et al., 2011) по протоколу, 

разработанному и одобренному Комитетом по уходу за животными Общества сохранения 

диких животных (Гудрич, Микелл, 2005б). 

Традиционные методы отлова не подходили для данного исследования. Ранее тигрят 

отлавливали при преследовании с собаками Canis lupus familiaris, но при этом иногда 

приходилось убивать тигрицу (Байков, 1925; Абрамов, 1956, 1958; Матюшкин, 1966; 

Костоглод, 1983). Взрослых животных таким способом не отлавливали. Тигров, 

вступавших в конфликты с человеком, ловили на приманку в клетки, применение которых 

в дикой природе ограничено тем, что конструкция не мобильна (Frank et al., 2003). Кроме 

того, даже после непродолжительного пребывания в клетке хищники часто повреждают 

клыки и когти (de Wet, 1993), что может привести к возникновению конфликтных 

ситуаций с человеком (Rabinowitz, 1986; Ткаченко, 2012, 2016). Обездвижить животных, 

находящихся на свободе у приманки, из укрытия или догнав их, затруднительно, 

поскольку плотность населения тигра низкая (Смирнов, Микуэлл, 1999;  

Смирнов, Микелл, 2005) и встреча с ним маловероятна. 

Для отлова тигров использовали лапозахватывающие ловушки Олдрича  

(Poelker, Hartwell, 1973), поскольку они успешно применялись при поимке других 

крупных хищных млекопитающих, таких как бурый медведь (Proulx, 1999), черный 

медведь Ursus americanus (Johnson, Pelton, 1980), рысь (Mowat et al., 1994), лев  

(Frank et al., 2003) и пума Puma concolor (Logan et al., 1999). Кроме того, использование 

тиграми троп, маркировочных деревьев и добытых животных прогнозируемо 

(Матюшкин, 1977б, 1987; Кучеренко, 1994а; Колчин, Сутырина, 2012), что позволяет 

устанавливать ловушки на предполагаемом пути животного. Удерживающее животное 
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приспособление ловушки представляет собой петлю из стального троса диаметром  

6,2 мм, который закрепляется на дереве. На тросе находится вертлюг, который 

предотвращает его перекручивание, когда животное отловлено, и уголок-фиксатор, 

удерживающий петлю на лапе тигра. Настороженная петля разложена вокруг сторожка 

пружины. При срабатывании сторожка петля обхватывает лапу тигра и затягивается на 

ней. 

Установку ловушек осуществляли согласно описанной методике отлова бурых 

медведей (Jonkel, 1993): трос закрепляли на деревьях с диаметром ствола не менее 20 см 

(на уровне груди), поскольку незапланированно попавшие в ловушку медведи могут 

перегрызть более тонкие стволы. Чтобы снизить риск получения травм, старались 

сократить дистанцию рывков животного в петле, максимально уменьшая длину троса от 

вертлюга до дерева (обычно до 25 см). Когда была необходимость установить петлю с 

тросом длиннее 25 см от дерева, к нему прикрепляли пружину, чтобы смягчить рывки 

животного. Чтобы не травмировать животное, петли не ставили там, где ветви деревьев 

располагались низко и пойманный зверь мог бы запутаться в них тросом. Ловушки не 

устанавливали возле водоемов, где животное могло утонуть, возле крутых берегов или 

скал, а также близко друг от друга, чтобы зверь не попал сразу в две петли (Jonkel, 1993; 

Logan et al., 1999; Goodrich, Miquelle, 2010). Чтобы не допустить переохлаждения 

затянутой тросом конечности, петли не устанавливали при температуре ниже –15 °С. 

Проверка ловушек производилась минимум один раз в сутки. 

Поскольку тигры на территории исследований перемещались на большие 

расстояния и уходили на удаленные труднодоступные для исследователей участки, 

использование ловушек для повторного отлова меченых животных (для замены 

ошейников) оказалось неэффективным. По этой причине повторный отлов обычно 

производили путем обездвиживания животного с вертолета Ми-8 (Рисунок 2.1), хотя 

некоторым тиграм замену ошейника провели при отлове ловушками. Отлов с вертолета 

производили зимой или ранней весной, когда отсутствие листвы предоставляло хороший 

обзор, снежный покров затруднял передвижения животного, а реки и озера были покрыты 

льдом, что не позволяло обездвиженному животному утонуть. Животное находили по 

сигналу радиоошейника с помощью радиоприемника с двумя направленными антеннами 

(подробнее о телеметрии в разделе 2.4). После обнаружения тигра с воздуха участок 

осматривали на пригодность для обездвиживания. Для проведения процедуры 
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требовалось отсутствие густой растительности (особенно деревьев хвойных пород), скал 

(откуда животное может упасть в процессе иммобилизации) или открытых водоемов (где 

тигр может утонуть). 

 

 

Рисунок 2.1 — Обездвиживание тигра с вертолета Ми-8 

 

До 2003 г. анестезию животных осуществляли смесью кетамина (кетамина 

гидрохлорид; Aveco Co., США и Wildlife pharmaceuticals, США) и ксилазина (ксилазина 

гидрохлорид; AnaSed Injection, США) в концентрациях 10,8 на 0,81 мг/кг соответственно 

(Goodrich et al., 2001; Goodrich, Miquelle, 2010). С 2003 г. для обездвиживания стали 

применять золетил (50% тилетамина гидрохлорид и 50% золазепама гидрохлорид;  

Virbac Sante Animale, Франция), расчетная доза которого составляла 4 мг/кг (Lewis, 

Goodrich, 2009). Переход на золетил связан с тем, что применение кетамина с 2003 г. было 

регламентировано, что затруднило его использование в рамках исследования. 

Приблизительную массу животного для определения необходимой дозы анестетика 

оценивали при предварительном визуальном осмотре. Ввод препарата осуществляли с 

помощью шприца, который вводили животному выстрелом из пневматического ружья 
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G.U.T. 50 (Telinject, Германия) с расстояния 10–20 м. После ввода препарата полевая 

команда удалялась из зоны видимости животного, чтобы уменьшить его стресс и 

дождаться полного обездвиживания. 

 

2.2. Работа с обездвиженными животными 

 

Сразу после иммобилизации петлю с лапы животного снимали и надевали на другую 

переднюю конечность в качестве меры предосторожности. Во время работы вели 

наблюдение за температурой тела и дыханием, глаза смазывали увлажняющей мазью, 

чтобы защитить их от солнечного света и пересыхания (Рисунок 2.2). При температуре 

окружающей среды выше 20 °С, чтобы избежать гипертермии, животное охлаждали, 

поливая холодной водой, а при температуре ниже –5 °С, чтобы не допустить 

переохлаждения, тигра заворачивали в термоодеяло. Всех тигров осматривали на наличие 

ран и повреждений. Последствием отлова могла быть опухоль и иногда образование 

рваной раны небольшого размера на лапе, попавшей в петлю (Goodrich et al., 2001; 

Гудрич, Микелл, 2005б). Из серьезных повреждений, полученных во время отлова, 

зафиксировали только один случай перелома костей плюсны, что случилось из-за 

попадания тигра в петлю задней лапой (Goodrich et al., 2001). На место перелома была 

наложена шина ветеринаром, участвовавшим в отлове, и тигр полностью восстановился, 

что было обнаружено во время осмотра при повторном отлове через 2,5 года. Таким 

образом, предполагается, что методика отлова не оказывала влияния на поведение 

животных.  

Во время работы с тиграми определяли пол и возраст животного, по возможности 

измеряли параметры тела и взвешивали (Рисунок 2.3). Возраст оценивали по 

прорезыванию, изношенности и цвету зубов, физиологическим параметрам  

(Гудрич, Микелл, 2005б; Юдин, 2005, 2006), а также по рассчитанным датам рождения 

тигрят у меченых тигриц. В целях исследования всех животных разделили на две 

категории: молодые и взрослые. Молодыми тиграми считали особей до двух лет, которые 

зависели от своих матерей или недавно покинули их и устанавливали свой 

индивидуальный участок обитания (Керли и др., 2005а). К взрослым относили животных 

старше двух лет. 

Всех отловленных животных оснащали радио- или GPS-ошейниками. 
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Рисунок 2.2 — Работа с обездвиженным тигром: 1 — замеры частоты пульса, дыхания и 

температуры тела; 2 — внешний осмотр животного; 3 — контроль времени нахождения 

под анестезией, ее глубины; 4 — фиксация ошейника  

 

 

Рисунок 2.3 — Определение линейных размеров тела (А) и массы (Б) отловленных тигров 
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2.3. Характеристики и применение радио- и GPS-ошейников 

 

До 2009 г. пойманных животных оснащали радиоошейниками MOD 500  

(Telonics, США). Радиоошейник включает в себя небольшой радиопередатчик, антенну в 

виде троса и батарею, которые закреплены на ремне с фиксаторами для регулирования 

диаметра ошейника в соответствии с размером шеи животного (Рисунок 2.4А). 

Передатчик излучает сигнал с определенной частотой, который можно отслеживать с 

помощью антенны и приемника. С 2009 г. животных оснащали GPS-ошейниками 

VECTRONIC GPS Plus (VECTRONIC Aerospace, Германия) или Iridium Track 3D  

(LOTEK, Канада). Эти устройства состоят из радиопередатчика, встроенной антенны, 

батареи, устройства хранения информации, механизма самосброса (освобождает 

животное от ошейника через заданное количество времени) и модуля глобального 

позиционирования, которые также закреплены на ремне по аналогии с радиоошейником 

(Рисунок 2.4Б). У GPS-ошейника также есть радиопередатчик, излучающий радиосигнал, 

но его дальность меньше, чем у радиоошейника. Основная информация о 

местоположении животного собирается за счет GPS-модуля, запрограммированного на 

определение текущего местоположения системой глобального позиционирования через 

определенные промежутки времени. Координаты животного записываются на устройство 

хранения информации и затем скачиваются с помощью УКВ-антенны  

(УКВ — ультракороткие волны) или передаются через спутник, в зависимости от модели 

ошейника. Предыдущие исследования пумы показали, что 95% мест пребывания 

хищников на жертве правильно идентифицировали при наличии одной локации каждые 

4 ч (Anderson, Lindzey, 2003). Исходя из этого, ошейники запрограммировали на 

определение текущего местоположения с интервалами 90, 120 или 180 мин. 

Изучение влияния ошейников на поведение животных показало, что повадки не 

меняются, когда масса ошейника не превышает 5% от массы исследуемого животного 

(Berteaux et al., 1996; Brooks et al., 2008; Horback et al., 2012). В данной работе это условие 

соблюдали, используя ошейники массой от 0,2–1,3 кг для тигров массой  

22–220 кг. Для молодых животных ремень сконструировали из материала, 

растягивающегося по мере роста животного. Ошейник спадал, когда материал 

изнашивался. 
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Рисунок 2.4 — Тигры, оснащаемые радиоошейником (А) и GPS-ошейником (Б).  

1 — модуль с батареей и радиопередатчиком; 2 — ремень; 3 — фиксаторы для 

регулировки диаметра ремня; 4 — антенна; 5 — модуль с устройством для хранения 

информации и глобального позиционирования 

 

Всего в рамках исследования отловили 61 тигра — 32 самки и 29 самцов (Таблица 

2.1), из них 17 повторно (от 2 до 6 раз) для смены ошейника. Радиоошейники надели на 

56 особей, GPS-ошейники — на 5. Средняя продолжительность наблюдения за 

животными составила 703,5 суток (SE = 925 суток, min = 7 суток, max = 4718 суток). Из 

отловленных животных 42 особи (69%) были взрослыми, 12 особей (20%) молодыми и  

7 особей (11%) были молодыми, но, находясь под наблюдением, достигли возраста 

взрослых животных (Таблица 2.1). 
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Таблица 2.1 — Список отловленных в период исследования тигров и использование 

данных по разделам диссертации 

№ 
Год 

отлова 
Возраст* Пол** 

Тип 

ошейника 

Продолжительность 

слежения, сутки 

Количество 

локаций 

Данные 

использованы для 

раздела 

3 4 5 6 

1 1992 М/В F Радио 4718 1179 + – + – 

2 1992 В F Радио 145 69 + – – – 

3 1992 В F Радио 2469 486 + – + – 

4 1992 В F Радио 1661 296 + – + – 

5 1992 М F Радио 26 13 – – – – 

6 1992 М/В M Радио 767 104 + – + – 

14 1993 В F Радио 114 26 + – – – 

15 1993 В F Радио 1481 770 + – + – 

16 1993 В M Радио 1996 755 + – + – 

18 1994 М/В M Радио 334 69 + – – – 

19 1994 В M Радио 151 17 – – – – 

20 1995 В M Радио 1578 203 + – – – 

21 1995 В F Радио 1102 131 + – – – 

22 1996 В M Радио 925 217 + – + – 

23 1996 М/В F Радио 1095 102 + – – – 

25 1997 В F Радио 239 322 + – + – 

26 1997 В F Радио 121 11 – – – – 

27 1998 В F Радио 588 172 + – + – 

28 1998 В M Радио 120 77 + – + – 

32 1999 В F Радио 1201 253 + – + – 

33 1999 В M Радио 324 46 – – + – 

34 1999 В M Радио 402 68 – – + – 

35 1999 В F Радио 2457 3042 + – + – 

36 1999 М/В M Радио 455 197 + – + – 

37 1999 В F Радио 2645 512 + – + – 
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Продолжение таблицы 2.1 

№ 
Год 

отлова 
Возраст* Пол** 

Тип 

ошейника 

Продолжительность 

слежения, сутки 

Количество 

локаций 

Данные 

использованы для 

раздела 

3 4 5 6 

40 2000 В M Радио 60 16 – – – – 

41 2000 В M Радио 174 75 + – + – 

43 2000 В M Радио 21 8 – – – – 

49 2001 В M Радио 2015 827 + – + – 

50 2001 В M Радио 27 50 – – – – 

51 2001 В F Радио 21 31 – – – – 

52 2001 В F Радио 421 67 + – – – 

55 2002 М/В F Радио 2596 759 + – + – 

56 2002 М/В F Радио 2777 1812 + – + – 

57 2002 В M Радио 159 82 + – + – 

58 2002 В M Радио 393 143 + – + – 

60 2003 В M Радио 1163 120 + – – – 

62 2004 В M Радио 324 20 – – – – 

63 2004 В M Радио 251 35 + – – – 

64 2004 М/В M Радио 646 398 + – + – 

66 2004 М F Радио 346 161 – – – – 

67 2004 М F Радио 333 148 – – – – 

68 2004 М F Радио 333 125 – – – – 

69 2004 В M Радио 315 264 + – + – 

72 2005 М F Радио 167 15 – – – – 

73 2005 М F Радио 167 67 – – – – 

74 2005 М F Радио 167 55 – – – – 

75 2005 В F Радио 228 122 – – + – 

79 2006 В F Радио 127 95 – – + – 

80 2006 В F Радио 403 322 + – + – 

81 2006 В F Радио 123 73 – – + – 
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Продолжение таблицы 2.1 

№ 
Год 

отлова 
Возраст* Пол** 

Тип 

ошейника 

Продолжительность 

слежения, сутки 

Количество 

локаций 

Данные 

использованы для 

раздела 

3 4 5 6 

85 2007 В M Радио 272 10 – – – – 

88 2008 М M Радио 142 67 – – – – 

89 2008 М M Радио 73 109 – – – – 

90 2009 В M GPS 81 917 + – + – 

95 2009 В M Радио 7 13 – – – – 

96 2009 М M Радио 96 6 – – – – 

97 2009 М F GPS 34 206 + – – – 

99 2010 В F GPS 482 3452 + + + – 

100 2010 В M GPS 407 2013 + + + – 

114 2011 В F GPS 448 6100 + + + + 

Итого    42913 27920 37 3 32 1 

Примечание: * — возраст: В — взрослый (> 2 лет), М — молодой (< 2 лет), М/В — 

молодой, но, находясь под наблюдением, достиг возраста взрослого животного; ** — пол: 

F — самка, M — самец 

 

2.4. Телеметрия меченых животных 

 

Сбор информации о местоположении животных различался в зависимости от типа 

ошейника. Слежение за радиомечеными тиграми вели в ходе пеших и автомобильных 

маршрутов, а также с воздуха (23% из 15262 локаций животных) на самолете Ан-2 и 

вертолетах Ми-8 или Ми-2 (Таблица 2.1). 

При наблюдении за тиграми, оснащенными радиоошейниками, с земли 

использовали метод триангуляции (Heezen, Tester, 1967; Миквел и др., 1993). Для этого 

направление на источник сигнала определяли как минимум с трех разных позиций, 

удаленных друг от друга не менее чем на 300 м, за время, не превышающее 25 мин 

(Гудрич, Микелл, 2005б). При этом в каждом случае фиксировали координаты места 

нахождения наблюдателя и азимут на источник сигнала (Рисунок 2.5). Полученные 
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данные обрабатывали с помощью топографических карт и систем ArcMap  

(Parece et al., 2017) и QGIS (Baghdadi et al., 2018), где строили луч от точки нахождения 

наблюдателя по азимуту, указывавшему на местонахождение тигра (Рисунок 2.5). Таким 

образом, центральная точка полигона, образованного пересечением трех или более лучей, 

была локацией (местом нахождения) исследуемого животного, а размер самого полигона 

определял погрешность триангуляции (Рисунок 2.5). 

 

 

Рисунок 2.5 — Определение местоположения радиомеченого животного методом 

триангуляции 

 

Сбор данных о местоположении животного с воздуха осуществляли с помощью 

радиоприемника с двумя направленными антеннами, прикрепленными к обоим бортам 

воздушного судна под углом 45° к земле и параллельно его движению. Руководствуясь 

силой сигнала, принимаемого с правого и левого бортов, воздушное судно направляли к 

месту с максимально интенсивным сигналом как с правой, так и с левой антенны (то есть 
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животное находилось непосредственно под воздушным судном). При этом фиксировали 

координаты места максимальной интенсивности сигнала или визуального наблюдения 

животного. 

Качество полученных с радиоошейников локаций определяли по пятибалльной 

шкале от 1 (лучшее) до 5 (худшее). Самые качественные локации животного (1 балл) с 

погрешностью менее 100 м обычно получали при визуальном наблюдении (как правило, 

с воздуха) или обходе животного по кругу. Локации качеством 2 балла имели 

погрешность менее 250 м, 3 балла — 250–500 м, 4 балла — 500–1000 м, 5 баллов — более 

1 км. 

Для сбора данных с радиоошейников использовали приемники TR-2 Receiver 

(Telonics, США) или Icom IC-R20 (Icom Inc., Япония) и направленные антенны RA-2A 

или RA-3 VHF Antenna (Telonics, США), состоящие из 2–3 элементов типа «волновой 

канал» (Рисунок 2.6). 

 

 

Рисунок 2.6 — Определение местоположения животного с помощью направленной 

антенны и радиоприемника 
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Местоположение радиомеченых тигров определяли круглогодично, 

преимущественно в дневное время (91% — с 8 до 20 ч). Возможность сбора данных 

значительно различалась в зависимости от расположения участка обитания животного. 

Местонахождение тигров, обитающих на доступных территориях, определяли 

практически каждые сутки, а обитающих на удаленных территориях — не менее 1 раза в 

неделю и, как правило, с воздуха. 

GPS-ошейники позволяли получать локации животных регулярно, независимо от 

нахождения животного (Петруненко и др., 2012в). Успешность определения локаций 

ошейниками составила 88,2% (SE = 8,3%) для пяти животных (получено 12662 локации 

из ожидаемых 14348). В 96,3% случаев погрешность не превышала 50 м, в остальных 

составляла от 50 до 300 м. 

 

2.5. Сбор данных о кормовой и двигательной активности 

 

После сбора данных о нахождении животных все точки стратифицировали в 

соответствии с относительной вероятностью того, что местоположение могло быть 

местом питания, отдыха или логова тигра, путем адаптации ранее разработанных методов 

для крупных кошачьих (Knopff et al., 2009). Данный метод основан на обнаружении 

кластеров, состоящих из локаций, расположенных в непосредственной пространственной 

и временной близости (Anderson, Lindzey, 2003; Gese et al., 2016). Скрипт Python  

(Millman, Aivazis, 2011) использовали для того, чтобы определить кластер как две или 

более локации животных в пределах 100 м и 48 ч друг от друга (Knopff et al., 2009;  

Miller et al., 2013). 

В связи с тем что посещение всех локаций животных было невозможно, приоритет 

отдавали кластерам, где тигры находились 8 и более часов. Это связано с тем, что главной 

целью было обнаружение большинства мест питания тигров жертвами крупного размера, 

которые представляют основу рациона (Юдаков, 1974; Животченко, 1981;  

Микелл и др., 2005в). Из предыдущих исследований известно, что тигр, добыв крупное 

животное, как правило, проводит на нем более суток (Пикунов и др., 1978;  

Юдаков, Николаев, 1987; Матюшкин, 1991; Зайцев, 2017). Исходя из этого, вероятность 

пропуска жертв тигра исследователями была небольшой. Известно, что данная методика 

приводит к недооценке количества жертв мелкого размера (Tambling et al., 2012), таких 
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как азиатский барсук и енотовидная собака, но по биомассе их общий вклад в питание 

тигра незначителен (Kerley et al., 2015; Салькина, Еремин, 2017; Gu et al., 2018) и не 

оказывает серьезного воздействия на результаты данного исследования. 

Всего осмотрели 88,5% больших кластеров (8 и более часов от первой локации на 

кластере до последней) и 30,6% меньших кластеров, чтобы определить, какие из них 

являлись местом питания тигров (Рисунок 2.7). Также осмотрели большую группу 

некластеризованных локаций (n = 518), чтобы убедиться, что методика не приводит к 

пропуску жертв крупного размера. Часть данных собрали в течение двухнедельного 

периода летом, когда посещали каждое место пребывания тигра (кластеризованное и 

некластеризованное), чтобы проверить наличие или отсутствие останков мелкой добычи. 

В снежный период года по следам прошли 134 км между последовательными  

GPS-локациями двух разных тигров, что обеспечило 100%-ную фиксацию мест питания 

вдоль маршрута независимо от размера добычи. 

При наличии у самки потомства старались менее интенсивно обследовать  

наиболее используемые ею места, чтобы предотвратить возможное  

беспокойство. Предположения о наличии выводка основывались на  

известном репродуктивном статусе тигрицы (времени, прошедшем после рождения 

предыдущего выводка, или связи с самцом) и характере ее перемещений.  

Самка, недавно родившая тигрят, остается на одном месте несколько суток  

(Серёдкин и др., 2012б; Petrunenko et al., 2020), так же как и тигр у добычи.  

Отличительной чертой ее перемещений является то, что она покидает логово на  

1–2 суток, чтобы поохотиться, а потом возвращается назад. После ухода с жертвы  

тигр к ней обычно не возвращается (Матюшкин, Юдаков, 1974;  

Гудрич и др., 2005б; Petrunenko et al., 2020). Однако из-за того, что характер  

перемещений тигриц с новорожденными тигрятами и тигриц у добычи  

схожи, исследователи однажды случайно нашли логово, когда обследовали  

территорию в поисках останков жертвы. В остальных случаях ждали, когда  

самка унесет или переведет тигрят из логова, и только после этого начинали его  

поиски. 
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Рисунок 2.7 — Пример расположения отдельных локаций и кластеров тигра при 

фиксации GPS-ошейником текущего местонахождения каждые 1,5 часа (А), и 

обнаруженные по этим координатам: место питания (на кластере), где тигр провел более 

8 часов (Б); следы перемещения, где зафиксирована только одна локация тигра (В); место 

отдыха (на кластере), где тигр провел менее 8 часов (Г) 

 

В бесснежные месяцы с целью обнаружения жертвы осматривали территорию  

в радиусе 50 м от координат отдельных локаций тигров или локаций в составе кластеров. 

При наличии снежного покрова наличие и расположение жертвы определяли, 

комбинируя осмотр мест нахождения животного, полученных с ошейника, и  

тропления хищника по снегу (Пикунов и др., 1978; Юдаков, Николаев, 1979;  

Матюшкин, 1981). Поиск предполагаемых мест питания на предмет обнаружения 

останков добычи старались проводить в течение 5 суток после того, как тигр  

покидал кластер, чтобы избежать потери информации из-за разложения жертвы  

или поедания ее падальщиками (Матюшкин, 1974; Sand et al., 2008; Webb et al., 2008; 
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Серёдкин и др., 2014; Seryodkin et al., 2018). Но при наблюдении за тигрицей с  

потомством ждали 1–2 недели, пока они гарантировано покинут жертву, чтобы  

избежать вспугивания тигрят или самки, если она вернется на жертву. При случайном 

обнаружении останков животных осматривали их для установления принадлежности 

добытой жертвы тигру (наличие следов, прокусы на теле жертвы и т. д.). На 

обнаруженных местах питания тигра собирали данные о видовой принадлежности, поле 

и возрасте жертвы (Рисунок 2.8). 

Места отдыха идентифицировали как кластеры без признаков наличия жертвы. 

Отдельные локации (то есть не входящие в кластер) без признаков наличия жертвы или 

места отдыха считались местами, где тигр активен (то есть перемещался). 

 

 

Рисунок 2.8 — Сбор информации о жертве тигра: 1 — определение вида по общим 

морфологическим признакам; 2 — определение пола по первичным и вторичным 

половым признакам; 3 — определение возраста по состоянию зубной системы и размерам 

тела 
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2.6. Временные интервалы исследования 

 

Наличие и доступность для тигра жертв разных видов различаются в зависимости от 

сезона (Юдин, Юдина, 2009; Рожнов и др., 2012; Зайцев и др., 2013); например, медведи 

во время зимнего сна, как правило, недоступны для хищничества (Костоглод, 1977; 

Серёдкин и др., 2012a; Seryodkin et al., 2018). Уязвимость разных видов копытных, 

вероятно, также варьирует в зависимости от сезона, причем ключевым фактором является 

снежный покров (Бромлей, 1970; Юдаков, Николаев, 1977; Hojnowski et al., 2012). 

Основываясь на предыдущих исследованиях (Hojnowski et al., 2012; Miller et al., 2014а; 

Kerley et al., 2015), год разделили на два сезона, учитывая наличие или отсутствие 

снежного покрова: снежный (с 1 декабря по 20 апреля) и бесснежный (с 21 апреля по 30 

ноября). 

В связи с тем что плотность населения копытных варьировала в течение 22 лет 

исследования, для раздела по изучению рациона тигра (Глава 3) выделили два периода 

(Таблица 2.2). Для деления использовали данные зимних маршрутных учетов  

(Абрамов, 1961; Пикунов и др., 1983а; Пикунов, Брагин, 1987; Салькина, 2006), которые 

отображают плотность населения копытных с помощью уравнения Формозова, 

использующего известные суточные расстояния перемещения (Формозов, 1932;  

Stephens et al., 2006). Первый период длился с 1992 по 2002 г. и характеризовался высокой 

численностью благородного оленя и относительно небольшим количеством пятнистого 

оленя и сибирской косули (Таблица 2.2). Второй период длился с 2003 по 2013 г. и был 

связан с увеличением плотности населения пятнистого оленя и сибирской косули. 

Для раздела по изучению особенностей питания тигрицы с выводком (Глава 6) 

деление на периоды основывалось как на сезонных различиях, так и на этапах онтогенеза 

тигрят (Таблица 2.3). Четыре месяца наблюдений после родов разделили на два периода, 

которые совпали с изменениями в развитии тигрят. В течение 67 суток после рождения 

тигрята оставались в выводковом логове, и основу их питания составляло молоко матери 

(Юдин, Юдина, 2009; Ячменникова и др., 2017). Этот период приходился на бесснежный 

сезон, и его выделили как бесснежный период с тигрятами (Таблица 2.3). После этого 

периода тигрята навсегда покинули выводковое логово, чтобы сопровождать тигрицу на 

места, где она добывала жертву, используя при этом временные убежища. Большая часть 

этого интервала относилась к снежному сезону, и его определили как снежный период с 
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тигрятами (Таблица 2.3). Далее два периода с тигрятами сравнили с двумя периодами без 

тигрят. Так как снег может влиять на перемещение и питание тигрицы, первый 

сравниваемый период без тигрят приходился на бесснежный сезон (67 суток 

непосредственно перед рождением тигрят), а второй — на снежный сезон с наличием 

снежного покрова схожей глубины со снежным периодом с тигрятами (Таблица 2.3). 

 

Таблица 2.2 — Плотность населения основных видов-жертв по периодам 

Период 1 Период 2 

Год 

Плотность населения  

(особей на 10 км2) 

Год 

Плотность населения  

(особей на 10 км2) 
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о
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о
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1992 5,4 3,2 1,5 2,2 2003 8,1 1,6 7,5 3,5 

1993 6,3 2,6 2,4 3,0 2004 6,9 1,8 7,3 4,5 

1994 10,0 1,3 1,7 4,2 2005 6,4 2,9 7,8 6,8 

1995 10,0 2,1 1,1 3,7 2006 7,6 3,2 6,2 6,5 

1996 13,6 4,4 3,6 3,2 2007 3,4 1,1 6,5 6,3 

1997 12,2 4,1 3,1 2,3 2008 3,7 1,8 6,9 6,7 

1998 14,6 2,3 4,3 2,4 2009 2,0 0,4 6,5 7,3 

1999 12,6 2,5 1,6 1,7 2010 4,0 1,0 4,5 6,3 

2000 11,2 3,1 2,7 2,3 2011 5,5 1,4 5,9 3,9 

2001 13,3 1,9 3,7 2,6 2012 4,2 1,8 8,6 3,2 

2002 10,8 0,4 7,1 2,5 2013 4,0 2,2 8,1 2,0 

Среднее 10,9 2,5 3,0 2,7 Среднее 5,1 1,7 6,9 5,2 
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Таблица 2.3 — Периоды исследования особенностей питания тигрицы в 2011–2013 гг. 

при наличии и отсутствии тигрят 

Период 
Дата начала 

периода 

Дата окончания 

периода 

Количество 

суток 

Количество 

локаций 

Количество 

обследованных 

кластеров/локаций 

Снежный период 

без тигрят 
17.11.2011 10.01.2012 53,5 836 31/64 

Бесснежный 

период без тигрят 
19.06.2012 26.08.2012 67,5 1027 55/131 

Бесснежный 

период с тигрятами 
12.09.2012 19.11.2012 67,5 811 25/102 

Снежный период с 

тигрятами 
19.11.2012 11.01.2013 53,5 718 16/52 

 

2.7. Построение участков обитания 

 

В поведенческой экологии животных ключевыми понятиями, характеризующими 

использование пространства особью, являются участок обитания (home range) — 

пространство, где осуществляется жизнедеятельность животного, и ядерная зона (core 

area) — наиболее регулярно используемая часть участка обитания (Kaufmann, 1983). 

Участки обитания тигров построены с помощью метода ядерной оценки плотностей 

(ЯОП) на основе полученных методом телеметрии локаций животных (Anderson, 1982; 

Worton, 1989). Поскольку группа локаций животного, как правило, ассоциируется с 

местом питания на жертве (Knopff et al., 2009; Петруненко и др., 2012в, 2014), 

использовали только одну случайно выбранную точку в каждом кластере. Этот шаг 

снизил ошибку в ЯОП, связанную со временем, проведенным тигром на жертве. Далее 

выбрали метод для определения оптимальной полосы пропускания (то есть 

минимизирующей средний накопленный квадрат ошибки) при построении ЯОП. Полоса 

пропускания является свободным параметром, который определяет размер 

предполагаемой области нахождения животного вокруг каждой локации. Подключаемые 

выборочные функции, как правило, работают лучше, чем другие оценки полосы 

пропускания, включая эталонные функции и проверку достоверности с помощью LSCV 

(least squares cross validation) — функции наименьших квадратов (Kernohan et al., 2001; 
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Gitzen, Millspaugh, 2003; Gitzen et al., 2006). Способ LSCV регулярно превосходит 

эталонные функции в оценке полосы пропускания, но характеризуется большой 

изменчивостью выборки, когда данные сильно кластеризованы (как в случае с локациями 

животных), что часто приводит к расчету меньшей полосы пропускания (Silverman, 1986; 

Gitzen, Millspaugh, 2003). Таким образом, для ЯОП использовали двумерную встроенную 

матрицу, которая рассчитывает независимые полосы пропускания вдоль развернутой оси 

для каждого тигра (Gitzen et al., 2006). В результате получили оценочные таблицы с 

разрешением 50 м, где значение ЯОП показывает вероятность использования данного 

места тигром внутри своего участка обитания. В первоначальном виде значения ЯОП 

отличаются между особями, поэтому ее преобразовали в проценты, где наиболее 

интенсивно используемая территория соответствовала 1%, а самая низкая вероятность 

использования — 100% (Montgomery et al., 2012; Petrunenko et al., 2016б). Этот подход 

отличается от традиционного метода распределения использования (Marzluff et al., 2004) 

тем, что при преобразовании высоты ЯОП в проценты все данные стандартизируются, 

что облегчает сравнение использования пространства животными в пределах участка 

обитания (Montgomery et al., 2013; Seryodkin et al., 2017а). 

Расчеты ЯОП выполнены в статистическом программном обеспечении R версии 

3.5.0 (R core team, 2013) с использованием пакетов ks (Duong, 2020), rgdal  

(Bivand et al., 2020), adehabitatHR (Calenge, 2006), rgeos (Bivand, Rundel, 2020), maptools 

(Bivand, Lewin-Koh, 2020), sp (Bivand et al., 2013), raster (Hijmans, 2020),  

dplyr (Wickham et al., 2020) и lubridate (Grolemund, Wickham, 2011). Так как территория 

исследования примыкала к морскому побережью, части полученных полигонов участков 

обитания, которые распространялась на акваторию Японского моря, обрезали.  

Все пространственные расчеты выполнили в программе QGIS версии 2.18.14  

(Baghdadi et al., 2018). 

 

2.8. Моделирование наличия жертв на кластерах 

 

Поскольку посетить все потенциальные места питания тигров не представлялось 

возможным, применили множественную логистическую регрессию (Hosmer, Lemeshow, 

2000; Wilmers et al., 2003), чтобы смоделировать наличие жертв на кластерах (Anderson, 

Lindzey, 2003; Webb et al., 2008; Knopff et al., 2009). Для этого измерили шесть 
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пространственно-временных переменных для каждого кластера: 1) часы: общее 

количество часов между первой и последней локациями на кластере; 2) сутки: количество 

24-часовых периодов с одной и более локациями; 3) среднее расстояние: среднее 

удаление локаций на кластере от его центра; 4) радиус: расстояние между центром 

кластера и самой удаленной точкой кластера; 5) многодневный двоичный код: двоичная 

переменная, разделяющая кластеры на те, которые охватывают более одного 24-часового 

периода, и кластеры, между первой и последней локацией которых не более 24 ч  

(Knopff et al., 2009); 6) процент точности: процент локаций, расположенных внутри 

кластера, за период от первой до последней позиции на кластере. Предсказательную силу 

этих переменных оценили, используя логистическую регрессию (1) для предсказания 

наличия или отсутствия жертвы: 

 

Пр(Жертва) =
𝑒𝑥𝑝(𝛽0+𝛽1∗𝑋1+𝛽2∗𝑋2+𝛽3∗𝑋3+…𝛽6∗𝑋6)

1+𝑒𝑥𝑝(𝛽0+𝛽1∗𝑋1+𝛽2∗𝑋2+𝛽3∗𝑋3+…𝛽6∗𝑋6) ,               (1) 

 

где β0 является константой (значение функции при нулевом значении всех 

факторов), а βi — коэффициентами влияния переменных Xi на вероятность наличия или 

отсутствия жертвы (Пр(Жертва)). Для улучшения модели исключили независимые 

переменные, уровень корреляции которых составлял r ≥ 0,7 (Webb et al., 2008). Используя 

комбинации неколлинеарных независимых переменных, разработали набор априорных 

моделей, которые протестировали на собранных данных и оценили поддержку модели с 

помощью информационных критериев Акаике (AIC; Burnham, Anderson, 2002). Веса AIC 

(∑wi) из лучших моделей суммировали, чтобы ранжировать поддержку среди 

независимых переменных, влияющих на вероятность того, что кластер мог быть местом 

питания тигра. Чтобы компенсировать возможные пропуски жертв, использовали 

прогностические значения из наилучшей модели для оценки вероятности наличия жертв 

на кластерах, которые не смогли посетить во время полевых исследований  

(Knopff et al., 2009). Все расчеты провели с использованием программы Stata версии 11.0 

(StataCorp, 2019). 

Чтобы провести разделение между крупными и мелкими жертвами, используя 

данные GPS-телеметрии, также применили множественный логистический 

регрессионный анализ. Это позволило оценить связь тех же шести параметров кластера с 

массой добычи (Knopff et al., 2009). Для соблюдения согласованности с ранее 
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опубликованными работами по питанию тигра (Chundawat et al., 1999; Miller et al., 2013) 

использовали 40-килограммовый рубеж для разделения добычи на две категории: мелкие 

и крупные жертвы. Для каждого кластера затем оценили вероятность того, что на нем 

может находиться жертва, и вероятность того, что потенциальная жертва относится к 

мелкой или крупной категории. 

Для определения способности параметров предсказывать наличие жертвы и ее 

категорию по массе использовали ROC-кривые (receiver-operator characteristic). 

Построение ROC-кривых (Hosmer, Lemeshow, 2000; Knopff et al., 2009) заключается в 

расположении в двумерном пространстве точек разделения, для каждой из которых по 

оси X откладывается частота ложно положительных результатов (специфичность), а по 

оси Υ — истинно положительных результатов (чувствительность). Для чувствительности 

и специфичности подсчитывались 95%-ные доверительные интервалы (ДИ). Каждая 

точка на ROC-кривой соответствовала определенной точке разделения. Точка разделения 

для вероятности того, что кластер содержит добытую тигром жертву, определялась 

производительностью модели и оценочными показателями частоты добычи жертв 

(Zimermann et al., 2007; Webb et al., 2008; Knopff et al., 2009). Точка разделения, которая 

максимизирует чувствительность, правильно классифицирует большинство мест, где 

находится жертва, но может неправильно классифицировать большую часть кластеров, 

не содержащих жертву, и, таким образом, переоценить прогнозируемую частоту добычи 

жертв. И наоборот, точка разделения, которая максимизирует специфичность, будет 

правильно классифицировать большинство кластеров, не содержащих жертву, но может 

неправильно классифицировать многие кластеры с жертвой, тем самым недооценивая 

прогнозируемую частоту добычи жертв. Для данного исследования выбрали точки 

разделения, которые максимизировали общий успех прогнозирования, чтобы определить, 

содержит ли кластер жертву в первой модели или место добычи крупной жертвы во 

второй модели (Hosmer, Lemeshow, 2000; Liu et al., 2005). 

 

2.9. Прогнозирование частоты добычи жертв и уровня потребления пищи 

 

Частоту добычи жертв (Глава 4) рассчитывали как отношение суммы всех добытых 

животных с учетом прогнозируемых жертв, определенных моделью (Глава 2.5), к 

количеству суток мониторинга. Дисперсию потенциальной частоты добычи жертв 
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вычислили, используя каждого тигра в качестве единицы выборки (Hebblewhite et al., 

2003; Thompson, 2012). Однако для раздела по изучению питания тигрицы с выводком 

(Глава 6) методика отличалась. В связи с тем что использовали данные только по одному 

животному, частоту добычи жертв за каждый период определяли как среднее количество 

суток между двумя добытыми животными (от первой локации на месте питания тигра до 

первой локации на следующей добытой жертве). 

Вклад каждого вида-жертвы, обнаруженного в рационе тигра, оценили как процент 

встречаемости (количество раз, когда данный вид жертвы был найден, от общего числа 

всех обнаруженных жертв, выраженное в процентах). Потенциальный суточный уровень 

потребления пищи определили путем преобразования оценок частоты добычи жертв в 

биомассу жертв (кг), потребляемую тигром в сутки. Для этого рассчитали произведение 

прогнозируемой частоты добычи жертв на долю разных половозрастных групп каждого 

вида-жертвы в выборке и их соответствующие средние массы. Собранные данные 

позволили выделить три половозрастные группы жертв: взрослые самки, взрослые самцы 

и сеголетки (0–1 год). Для всех половозрастных групп основных видов-жертв тигра 

установили среднюю массу (Таблица 2.4), однако при расчетах потребляемой биомассы 

делали поправки на количество съедобной части жертв и изъятие падальщиками. Так, для 

оценки количества съедобной части жертв из-за отсутствия возможности провести 

испытания с кормлением полагались на исследования, в которых осуществили такие 

процедуры. Например, съедобную часть благородного оленя оценили в 68% (Wilmers et 

al., 2003), а белохвостого оленя Odocoileus virginianus — около 79% (Ackerman et al., 

1986). Используя эти оценки, предположили, что для крупной жертвы (более 40 кг) 

съедобными были 68% туши, а для мелкой (менее 40 кг) — 79%. Тигры, которых не 

беспокоят люди, редко оставляют съедобные части жертвы (Юдаков, Николаев, 1987; 

Kerley et al., 2002), тем не менее 15% каждой туши потребляется падальщиками 

(Матюшкин, 1974; Юдаков, Николаев, 1987). Поскольку беспокойство со стороны 

человека в Сихотэ-Алинском биосферном заповеднике ограничено, считали, что тигры 

редко покидали места питания и поедали жертву полностью, но 15% от съедобной массы 

каждой жертвы потребляли падальщики. Как и в случае с частотой добычи жертв, 

использовали расчетный коэффициент для вычисления дисперсии прогнозируемого 

уровня потребления пищи (Hebblewhite et al., 2003; Thompson, 2012). В заключение, 
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исходя из половозрастного соотношения животных в добыче тигров, получили расчетную 

массу каждого вида-жертвы. 

 

Таблица 2.4 — Средние массы животных, являющихся видами-жертвами тигра на 

Дальнем Востоке России для трех половозрастных групп: взрослые самцы (старше  

1 года), взрослые самки (старше 1 года) и сеголетки (0–1 год) 

Вид Источник 

Масса, кг 

Взрослый 

самец 

Взрослая 

самка 
Сеголеток 

Благородный олень 
Бромлей, Кучеренко, 1983; 

Данилкин, 1999 
224,0 149,0 75,0 

Кабан Бромлей, Кучеренко, 1983 110,5 95,2 30,5 

Пятнистый олень 
Бромлей, Кучеренко, 1983; 

Данилкин, 1999 
117,4 73,1 48,5 

Сибирская косуля Юдин, 1992; Данилкин, 1999 35,5 35,4 22,0 

Азиатский барсук 
Кривошеев, 1984; 

Юдина, Юдин, 1991 
6,1 6,7 4,0 

Бурый медведь Бромлей, 1965 248,5 189,4 30,0 

Гималайский медведь Бромлей, 1965 100,7 69,6 15,8 

Собака Макенов, Бекова, 2015 18,8 17,0 15,6 

Енотовидная собака 
Юдин, 1977; 

Насимович, Исаков, 1985 
6,5 5,4 4,0 

Ларга Косыгин, Кузин, 1979 95,5 84,5 24,5 

Амурский горал 
Волошина, Мысленков, 1992; 

Данилкин, 2005 
33,0 32,0 17,0 

Корова Пернатьев, 2017 638,4 446,2 236,4 

Тигр 
Керли и др., 2005б; Слот и др., 

2005; Юдин, Юдина, 2009 
176,4 117,9 106,2 

Кабарга 
Бромлей, Кучеренко, 1983; 

Приходько, 2003 
13,4 12,9 6,5 

Лисица Юдин, 1986 6,1 5,0 5,4 

Лось 
Бромлей, Кучеренко, 1983; 

Данилкин, 1999 
299,0 280,8 133,3 

Лошадь Пернатьев, 2017 423,4 268,2 89,5 

Длиннохвостая 

неясыть 
Бутьев и др., 2005 0,6 0,7 0,7 
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Оценку 95%-ных доверительных интервалов (Глава 3) производили с помощью 

бутстрэпа на основе 10 тыс. повторов с заменой (Efron, 2000) в программе R версии  

3.5.0 (R core team, 2013). Наличие достоверных различий определяли дисперсионным 

анализом (Stahle, Wold, 1989). Для выявления различий в частоте добычи жертв  

тиграми при питании мелкими или крупными жертвами (Глава 4) сравнивали  

время до следующей жертвы после добычи животных соответствующей категории.  

Для статистической проверки достоверности результатов использовали односторонний  

t-критерий. 

 

2.10. Расчет избирательности жертв 

 

При определении рациона (Глава 3) использовали индекс избирательности 

Джекобса (Jacobs, 1974), чтобы определить избирательность тигра в отношении кабана, 

благородного оленя, пятнистого оленя и сибирской косули. Индекс Джекобса позволяет 

оценить предпочтение или избегание использования видов-жертв в качестве добычи, 

сравнивая долю доступных животных в среде (по данным зимних маршрутных учетов) и 

долю присутствующих в рационе тигра (по данным обнаруженных жертв тигра) по 

формуле (2): 

 

 𝐷 =
(𝑟𝑖−𝑝𝑖)

(𝑟𝑖+𝑝𝑖−2𝑟𝑖𝑝𝑖)
  ,                   (2) 

 

где ri — доля вида i в рационе хищника, а pi — доля вида i, доступного для добычи 

в среде, по данным зимних маршрутных учетов (Таблица 2.2). Индекс Джекобса 

находится в диапазоне значений от 1 (жертва крайне предпочтительна в качестве добычи) 

до –1 (жертва крайне избегается в качестве добычи). 

Для проверки различий в рационе между самцами и самками тигров, а также оценки 

предпочтения добычи по полу и возрасту использовали точный тест Фишера  

(Fisher, 1922), так как его рекомендуют проводить при небольшом размере выборки 

(Mehta et al., 1984). 
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2.11. Оценка влияния распространения и доступности видов-жертв на 

использование пространства 

 

Параметры ландшафта района исследований 

Параметры ландшафта рассчитали в результате обработки и анализа ряда данных 

дистанционного зондирования Земли и других геоинформационных данных в системах 

ArcMap версии 10.1 (Parece et al., 2017) и QGIS версии 2.18.14 (Baghdadi et al., 2018). 

Параметры ландшафта включали высоту над уровнем моря, экспозицию и крутизну 

склона, пересеченность рельефа, открытость и средний уровень покрытия снегом. Кроме 

того, рассчитали метрические показатели удаления от дорог и водотоков, а также 

поселков или сельскохозяйственных угодий. Эти переменные выбрали из-за того, что они 

оказывают влияние на использование местообитаний тигром и его основными видами-

жертвами на Дальнем Востоке России (Матюшкин, 1977б, 1978; Carroll, Miquelle, 2006; 

Матюхина и др., 2014а, 2014б; Hebblewhite et al., 2014). Поскольку большая часть 

территории исследования покрыта дубовыми лесами, использование типа растительности 

в качестве параметра оказалось неинформативным. Экспозицию склона (диапазон  

1–360°), крутизну склона (диапазон 0–65°) и пересеченность рельефа (диапазон 0–53 м) 

рассчитали с помощью цифровой модели рельефа с разрешением 30 м (диапазон  

0–1419 м), полученной благодаря расширенному космическому термоэмиссионному и 

отражающему радиометру (NASA et al., 2018). Индекс пересеченности рельефа 

рассчитали как сумму перепадов высот каждой растровой ячейки относительно восьми 

соседних ячеек (Riley et al., 1999). В этом случае более высокие значения пересеченности 

рельефа соответствуют местам с большим перепадом высот. Открытость (диапазон  

20–100%) рассчитали как процент растровой ячейки (разрешение 250 м), не закрытой 

пологом леса, основываясь на изображениях среднего разрешения непрерывного набора 

данных растительности спектрорадиометра MOD44B (Dimiceli et al., 2015). Данные 

MOD10A2 (Hall, Riggs, 2016) использовали для описания снежного покрова как процента 

растровой ячейки (разрешение 500 м), покрытой снегом в снежный период. Этот 

показатель коррелирует с глубиной снежного покрова (Hall, Riggs, 2007). Средние 

показатели снежного покрова (диапазон 12–100%) рассчитали, основываясь на 

ежегодных данных, собранных в период между 2000 и 2013 гг. Вычислена близость 

(евклидово расстояние) от каждой части района исследований к ближайшей реке 
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(диапазон 0–6870 м), дороге (диапазон 0–22391 м), поселку или сельскохозяйственным 

угодьям (диапазон 0–29982 м). 

 

Моделирование плотности населения копытных 

Ежегодные учеты численности животных (включая благородного оленя, кабана и 

пятнистого оленя) на территории Сихотэ-Алинского биосферного заповедника 

проводятся в снежный период года (с ноября по март) по следам на снегу (Матюшкин, 

Животченко, 1979; Матюшкин, 1992; Пикунов и др., 2014). Эти данные позволяют 

оценить плотность населения разных видов животных с помощью уравнения Формозова, 

когда известны суточные перемещения животных (Формозов, 1932; Стивенс и др., 2005a; 

Stephens et al., 2006). Обилие и распространение основных видов-жертв тигра в течение 

одного снежного сезона существенно не меняется (Hojnowski et al., 2012). Таким образом, 

предполагали, что распределение потенциальных жертв оставалось относительно 

постоянным в каждом сезоне, как это было обнаружено в других работах (Kauffman et al., 

2007). Учеты животных в снежный период года проводили на стандартизированных 

маршрутах (общая протяженность — 576 км), распределенных по всей территории 

исследования. Маршруты проходили от одного до четырех раз за сезон. Для определения 

видовой принадлежности следов копытных использовали их размеры и форму  

(Ошмарин, Пикунов, 1990; Пикунов и др., 2004; Stephens et al., 2006). Это позволило 

получить карту (разрешение 500 м, 1258 единиц выборки) относительной плотности 

населения копытных. 

Для предсказания относительной интенсивности использования среды обитания (R) 

в каждый из снежных сезонов за период исследования (n = 20 сезонов) использовали 

данные ежегодных учетов численности животных. Для трех основных видов-жертв 

(благородного оленя, кабана и пятнистого оленя) построили отрицательные 

биномиальные функции выбора ресурсов (Nielson, Sawyer, 2013). При этом использована 

следующая формула (3): 

 

ln(E(ti)) = ln(E(Ri))n = β0 + β1x1i + β2x2i … + βpxpi ,     (3) 

 

где ti — общее количество жертв в единице выборки (i), β0 является константой, β1, 

β2, …, βр представляют собой коэффициенты, которые следует оценить, и х1i, х2i, …, хрi 
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являются векторами с фиксированными эффектами параметров ландшафта (р) в единице 

выборки (i), а E обозначает ожидаемое значение. Логарифмически трансформированную 

переменную (логарифм суммы общего количества потенциальных жертв на всей 

территории исследования) включили в качестве элемента смещения для моделирования 

относительной интенсивности использования среды обитания (Nielson, Sawyer, 2013). 

Таким образом, плотность населения видов-жертв пространственно отображается как 

относительная интенсивность использования среды обитания для каждого вида 

копытных. Кроме того, рассмотрели гипотезу о том, что общая плотность населения 

видов-жертв могла влиять на модель использования участка обитания тигром. В данном 

случае смоделировали относительную интенсивность использования среды обитания для 

каждого из основных видов-жертв (благородного оленя, пятнистого оленя и кабана) и 

общую относительную интенсивность использования как сумму всех следов копытных 

этих трех видов, полученных в результате учета в заповеднике, для чего построили 

отдельную отрицательную биномиальную модель. 

 

Моделирование уязвимости копытных 

Используя данные о местах нахождения жертв тигра, построили функции  

выбора ресурсов для предсказания уязвимости копытных в зависимости от  

ландшафта (то есть вероятности добычи животного тигром на участке с данным  

типом ландшафта) отдельно для благородного оленя, кабана, пятнистого оленя,  

а также для всех трех упомянутых видов, объединенных в одну группу.  

Для построения модели применяли подход «использованное — доступное»  

(Pearce, Boyce, 2006), который позволяет провести статистический анализ,  

когда нет информации о местах, которые не могут быть использованы (то есть нет  

данных о том, где тигр не может добыть жертву). В данном исследовании  

места с обнаруженными жертвами тигра («использованные») сравнивали с рядом 

случайно распределенных мест на территории исследования («доступные»)  

в соотношении 1 : 4. Учитывая, что тигры охотятся из засады или подкрадываются к 

жертве, дистанция погони при успешной охоте обычно не превышает 60 м  

(Юдаков, 1973; Животченко, 1979б; Матюшкин, 1991; Зайцев, 2012). Тем не менее, чтобы 

не нарушать оценку вероятности (Gervasi et al., 2013), использовали минимальное 
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расстояние 500 м между «использованными» и «доступными» местами. Таким образом, 

модель (4) приняла следующую форму: 

 

w(x) = exp(β0 + β1x1 + β2x2 … βkxk),       (4) 

 

где х — векторы с фиксированными эффектами параметров, k — атрибуты 

ландшафта и β — векторы коэффициентов, которые следует оценить. С помощью этой 

модели для трех основных видов-жертв вместе и по отдельности получили 

относительную уязвимость к хищничеству тигра (w) в связи со структурой ландшафта. 

 

Моделирование использования участков обитания тиграми 

Для оценки использования тиграми пространства внутри своего участка обитания 

построили пространственно-эксплицитные смешанные модели с линейной регрессией 

(Montgomery et al., 2012, 2013; Petrunenko et al., 2016б). Так как GPS-ошейники позволяли 

определять локации животного намного чаще, чем радиоошейники, среди полученных с 

них координат случайным образом отбирали только одну точку в сутки, чтобы интервалы 

для всех типов ошейников были сопоставимы. Модель (5) приняла следующую форму: 

 

Yi = x′
iβ + Zui + e,          (5) 

 

где Y — логарифмически трансформированный процентиль ЯОП в i-м месте 

нахождения животного, определенном с помощью телеметрии, β — векторы параметров 

регрессии, Zui представляет собой эффект случайного компонента, а  

е — пространственно автокоррелированная ошибка (Cressie, 1993; Ver Hoef et al., 2001). 

Далее построили модель со случайными константами, допускающими индивидуальные 

различия между особями тигра. Эта структура со случайными компонентами оказалась 

наиболее экономной, то есть с наименьшим значением AIC — информационного 

критерия Акаике (Zuur et al., 2009). Затем построили модель без случайных компонентов 

и модель со случайными изменениями, связанными с конкретным годом и 

индивидуальными различиями особей. Пространственная автокорреляция включала 

ковариации случайных величин в зависимости от их близости (Cressie, 1993;  

Ver Hoef et al., 2001). Данные телеметрии, как правило, позволяют определить часть 



55 

 

участка обитания животного, которая может соответствовать модели, предназначенной 

для описания особенностей участка обитания (Fieberg et al., 2010). Таким образом, 

смоделировали пространственную автокорреляцию на основе расстояния (в метрах) 

между локациями для каждого животного и построили модель участка обитания в 

статистической программе R версии 3.5.0 (R core team, 2013). 

 

Выбор моделей и оценка прогностического потенциала 

Модели для оценки плотности населения и уязвимости основных видов-жертв 

отбирали с помощью одинаковых процедур. Сначала разработали модели со всеми 

возможными комбинациями параметров ландшафта. Для определения наилучших 

моделей использовали AIC (Burnham, Anderson, 2002). Коллинеарность учли на стадии 

перебора параметров: модели с высокой корреляцией переменных (r > 0,60) удалили из 

классификации AIC. Для дальнейшего анализа использовали все модели с ∆AIC < 2 и 

провели усреднение этих моделей для получения окончательных оценок параметров 

(Burnham, Anderson, 2002). 

На следующем этапе, используя перекрестную проверку достоверности, оценили 

прогностический потенциал коэффициентов моделей для оценки плотности населения и 

уязвимости основных видов-жертв (Boyce et al., 2002). Внутренние измерения проверки 

достоверности, такие как перекрестная проверка, как правило, обеспечивают более 

оптимистичную оценку прогностического потенциала, чем внешние методы проверки 

(Bleeker et al., 2003; Dormann et al., 2012). Однако применение перекрестной проверки 

достоверности является обоснованным там, где независимые данные недоступны  

(Boyce et al., 2002), как это часто бывает во время изучения редких видов, таких как тигр. 

В связи с этим создали пять случайных наборов данных (Boyce et al., 2002), состоящих из 

обучающих и тестовых выборок (соотношение 80 : 20 для всех данных с телеметрией 

тигра). Была построена модель для каждого обучающего набора данных, и на основе 

коэффициентов из этих моделей разработаны прогнозы, проверенные с помощью 

тестовой выборки. Всю выборку разделили на 10 интервалов и для каждого из них 

получили оценку вероятности прогноза (Boyce et al., 2002). Тест ранговой корреляции 

Спирмена использовали, чтобы сравнить значения между обучающими и тестовыми 

данными. Высокий коэффициент корреляции показывает схожесть между обучающими и 

тестовыми выборками и указывает на хорошее описание данных моделями  
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(Boyce et al., 2002). После проведенной проверки построили модели предполагаемой 

интенсивности использования пространства основными видами-жертвами тигра 

(отрицательная биномиальная функция выбора ресурса) и предполагаемой 

относительной уязвимости копытных (функция выбора мест для добычи жертвы) для 

всего района исследований. 

Выбор модели использования участков обитания тиграми в зависимости от 

плотности населения копытных и уязвимости потенциальных жертв осуществили в два 

этапа. Во-первых, оценили все возможные модели с помощью 1) основных параметров, 

предсказывающих относительную интенсивность использования мест обитания 

основными видами-жертвами тигра (для каждого года), 2) основных параметров, 

предсказывающих относительную уязвимость потенциальных жертв, и 3) 

взаимодействия параметров, предсказывающих относительную интенсивность 

использования мест обитания основными видами потенциальных жертв тигра и 

относительную уязвимость жертв каждого вида или вместе для всех видов. Тестирование 

эффектов взаимодействия позволило понять, зависело ли использование пространства 

тигром внутри участка обитания в местах с наибольшей уязвимостью потенциальных 

жертв от плотности их населения на этой территории, и наоборот. Далее разработали 

многомерные модели, включавшие только те переменные, которые характерны либо для 

каждого конкретного вида-жертвы, либо для всех видов вместе. На этом этапе «начальная 

модель» (Zuur et al., 2009) имела самый высокий рейтинг из всех возможных моделей на 

основе значения AIC (Burnham, Anderson, 2002). 

На втором этапе выбора модели проверили, можно ли улучшить «начальную 

модель», используя дополнительные параметры от других основных видов-жертв тигра, 

не вошедших в модель на первом этапе (Zuur et al., 2009). Таким образом, количество 

переменных увеличили за счет заимствования их от других основных видов-жертв, не 

фигурировавших в стартовой модели. Итоговую модель оценили с помощью теста 

отношения правдоподобия (Zuur et al., 2009). В данном случае использование этого теста 

оправданно, так как «начальную модель» встроили в модель с большим количеством 

параметров (Zuur et al., 2009). Если при вводе дополнительного параметра «начальная 

модель» усовершенствовалась (то есть уменьшен логарифм правдоподобия, и тест 

отношения правдоподобия достоверен при α < 0,05), то дополнительный параметр 

сохраняли для анализа, и итерационный процесс продолжался. Данный процесс 
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останавливали, когда дополнительные параметры переставали улучшать модель. Модель, 

полученную из этого двухуровневого процесса, считали наилучшей моделью, 

описывающей использование индивидуального участка тигром. Каждый коэффициент, 

вовлеченный в эту модель, рассчитали, чтобы описать величину эффектов. 

 

2.12. Распределение по типам поведения 

 

Для анализа изменения бюджета активности тигрицы Pt114 в связи с появлением и 

выращиванием потомства (Глава 6) выделили четыре типа поведения: 1) время, 

проведенное на добыче; 2) отдых, то есть скопления локаций (кластер), не связанных с 

жертвой или логовом; 3) перемещение — все последовательные локации на расстоянии 

более 100 метров друг от друга; 4) отдых с потомством на месте логова в период, когда 

тигрята начали сопровождать тигрицу. 

Количество локаций, относящихся к каждому типу активности, суммировали по 

периодам и провели тест хи-квадрат (Westfall, 2013), чтобы определить, варьировали ли 

пропорции времени, затраченного на разные типы активности, между периодами. Для 

этого теста объединили «отдых с потомством» и «отдых», так как предполагали, что 

тигрица в основном отдыхает, находясь в логове или с тигрятами, и этот тип поведения 

невозможен в периоды без потомства. Длительность интервалов, проведенных с 

тигрятами в бесснежный и снежный периоды, сравнили с помощью t-критерия  

(Walpole, 2006). 

 

2.13. Анализ перемещений 

 

Для оценки различий в перемещении тигрицы Pt114 до и после рождения 

потомства (Глава 6) выделили четыре параметра перемещений тигрицы для всех 

периодов наблюдения (Таблица 2.3): 

1) суточный ход (км/сутки) рассчитали как сумму расстояний между 

последовательными локациями в течение суток; 

2) расстояние, пройденное перед добычей новой жертвы (км), — это сумма 

расстояний между последовательными локациями между двумя последовательными 

жертвами; 
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3) скорость движения (км/ч) определяли для пары последовательных локаций 

тигрицы при типе поведения «перемещение» (см. раздел 2.12); 

4) когда Pt114 родила, отдельно рассчитали скорость движения (км/ч) при 

прямолинейном перемещении — этот тип перемещения характеризовался относительно 

большой скоростью и прямолинейной направленностью и проявлялся, когда самка для 

кормления тигрят возвращалась с места питания на логово или возвращалась с логова на 

ранее добытую жертву. 

Чтобы определить наличие различий в параметрах движения между периодами и 

между типами движения в пределах периодов, провели дисперсионный анализ  

(Stahle, Wold, 1989). При значимых различиях проводили сравнение периодов с 

использованием критерия Краскела — Уоллиса (Kruskal, Wallis, 1952) в программе R 

версии 3.5.0 (R core team, 2013). 

 

Ботаническую номенклатуру в диссертации оформили в соответствии с 

многотомной монографией «Сосудистые растения советского Дальнего Востока»  

(1985–1996). Таксоны млекопитающих привели согласно И.Я. Павлинову (2006). 
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ГЛАВА 3. РАЦИОН ТИГРА 

 

3.1. Результаты 

 

Вклад видов-жертв в рацион тигра 

В общей сложности за 22 года обнаружили 741 жертву тигров (Рисунок 3.1):  

410 жертв в первый период (156 в снежные и 254 в бесснежные сезоны) и 331 — во второй 

период (145 в снежные и 186 в бесснежные сезоны). 

 

 

Рисунок 3.1 — Обнаруженные жертвы меченых тигров за первый (1992–2002 гг.) и второй 

(2003–2013 гг.) периоды исследования 

 

В течение двух периодов исследования в рационе тигра обнаружили 18  

видов животных (Таблица 3.1). Среди этих видов только благородный олень,  

кабан, сибирская косуля и пятнистый олень имели вклад более 10% в рацион тигра,  

при этом на долю благородного оленя приходились наибольшие проценты как количества 
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жертв (50% в первом периоде и 30% во втором периоде), так и биомассы (70%  

и 50% соответственно). Кабан имел большее значение в снежный период, когда  

его доля в рационе увеличилась с 20% до 30% (Таблица 3.2). Пятнистый олень  

был относительно редкой добычей в первый период из-за низкой плотности его  

населения в районе исследований, но составил существенную долю рациона во  

втором периоде с более чем 15%-ным вкладом от общей потребленной биомассы 

(Таблица 3.1). 

При сравнении периодов заметно снижение процента встречаемости благородного 

оленя в питании тигра — на 20% во втором периоде (Таблица 3.1), что, по всей  

видимости, связано с уменьшением его плотности населения в 2 раза, с 10,8 до 5,5  

особей на 10 км2 (Таблица 2.2). В то же время, несмотря на снижение плотности  

населения кабана с 2,5 до 1,7 особей на 10 км2 (Таблица 2.2), уровень потребления  

тигром представителей этого вида копытных остался на прежнем уровне.  

Недостаток в потреблении биомассы, связанный с уменьшением в рационе  

благородного оленя во втором периоде, компенсировался увеличением  

процента встречаемости в рационе косули и пятнистого оленя в сумме на  

30%, что привносило недостающие 20% в общую потребляемую тигром биомассу 

(Таблица 3.1). 

В рационе тигра в снежный сезон (см. Таблицу 3.2) обнаружили лося (n = 1),  

кабаргу Moschus moschiferus (n = 2) и длиннохвостую неясыть Strix uralensis (n = 1).  

Для бесснежного сезона (см. Таблицу 3.3) отмечены лошадь Equus caballus (n = 1),  

лисица Vulpes vulpes (n = 1), корова Bos taurus (n = 4), азиатский барсук (n = 18)  

и ларга Phoca larga (n = 7). Прочими видами жертв стали тигр (n = 3), амурский  

горал Nemorhaedus caudatus (n = 4), енотовидная собака (n = 7) и собака (n = 10). Бурый  

и гималайский медведи имели наибольшее значение в бесснежный сезон года (по 6  

жертв каждого вида медведей) и лишь единично присутствовали в рационе в снежный 

сезон. 
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Таблица 3.1 — Показатели питания тигра животными разных видов в бесснежный и 

снежный сезоны вместе 

Вид 
Расчетная 

масса, кг 

Период 1 (1992–2002 гг.) Период 2 (2003–2013 гг.) 

Процент 

встречаемости 

Процент 

биомассы 

Процент 

встречаемости 

Процент 

биомассы 

Благородный 

олень 
90,76 54,4 (49,5–59,3) 71,9 (65,4–78,3) 32,6 (27,5–37,8) 52,5 (44,3–60,8) 

Кабан 46,64 26,9 (22,7–31,2) 18,2 (15,4–21,2) 25,5 (20,5–30,2) 21,0 (17,0–25,0) 

Пятнистый олень 52,84 3,2 (1,5–4,8) 2,4 (1,1–3,7) 17,2 (13,3–21,0) 16,2 (12,5–19,7) 

Сибирская 

косуля 
19,53 3,7 (1,9–5,6) 1,0 (0,5–1,6) 17,2 (14,2–21,5) 6,0 (4,9–7,4) 

Азиатский 

барсук 
4,23 2,5 (1,2–3,9) 0,2 (0,0–0,2) 2,4 (0,9–4,2) 0,2 (0,1–0,3) 

Бурый медведь 102,51 1,5 (0,5–2,7) 2,2 (0,7–4,0) 0,6 (0,0–1,7) 1,1 (0,0–3,1) 

Гималайский 

медведь 
40,54 0,7 (0,0–1,7) 0,4 (0,0–1,0) 1,2 (0,0–1,4) 0,9 (0,2–1,0) 

Собака 12,70 2,0 (0,7–3,4) 0,4 (0,1–0,6) 0,6 (0,0–1,9) 0,1 (0,0–0,4) 

Енотовидная 

собака 
3,99 0,7 (0,0–1,6) 0,0 (0,0–0,0) 1,2 (0,3–2,4) 0,1 (0,0–0,2) 

Ларга 44,11 1,7 (0,5–3,2) 1,1 (0,3–2,0) – – 

Амурский горал 17,25 1,0 (0,2–2,0) 0,2 (0,0–0,5) – – 

Корова 95,35 0,5 (0,0–1,2) 0,7 (0,0–1,7) 0,6 (0,0–1,5) 1,0 (0,0–2,6) 

Тигр 82,87 0,2 (0,0–0,9) 0,3 (0,0–1,1) 0,6 (0,0–1,6) 0,9 (0,0–2,4) 

Кабарга 8,35 0,2 (0,0–0,7) 0,0 (0,0–0,1) 0,3 (0,0–1,0) 0,0 (0,0–0,2) 

Лисица 4,06 0,2 (0,0–0,6) 0,0 (0,0–0,0) – – 

Лось 150,89 0,2 (0,0–1,0) 0,5 (0,0–2,1) – – 

Лошадь 95,35 0,2 (0,0–1,0) 0,3 (0,0–1,4) – – 

Длиннохвостая 

неясыть 
0,49 0,2 (0,0–0,8) 0,0 (0,0–0,0) – – 

Примечание: в скобках отмечены 95%-ные доверительные интервалы 
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Таблица 3.2 — Показатели питания тигра животными разных видов в снежный сезон 

Вид 
Расчетная 

масса, кг 

Период 1 (1992–2002 гг.) Период 2 (2003–2013 гг.) 

Процент 

встречаемости 

Процент 

биомассы 

Процент 

встречаемости 

Процент 

биомассы 

Благородный 

олень 
90,76 55,1 (48,8–61,0) 72,2 (63,9–79,9) 32,8 (26,3–39,8) 51,1 (41,1–62,0) 

Кабан 46,64 30,6 (25,2–36,6) 20,7 (17,0–24,6) 30,1 (23,7–36,6) 24,1 (18,9–29,3) 

Пятнистый олень 52,84 5,1 (2,8–7,9) 3,9 (2,1–6,0) 18,9 (13,4–24,7) 17,1 (12,2–22,5) 

Сибирская 

косуля 
19,53 2,4 (0,8–4,3) 0,7 (0,2–1,2) 15,0 (10,2–20,4) 5,1 (3,4–6,8) 

Азиатский 

барсук 
4,23 – – – – 

Бурый медведь 102,51 0,4 (0,0–1,6) 0,6 (0,0–2,4) 0,5 (0,0–1,8) 0,9 (0,0–3,1) 

Гималайский 

медведь 
40,54 0,4 (0,0–1,5) 0,2 (0,0–0,9) – – 

Собака 12,70 2,8 (0,8–5,1) 0,5 (0,1–0,9) – – 

Енотовидная 

собака 
3,99 0,8 (0,0–1,9) 0,0 (0,0–0,1) 1,1 (0,0–2,9) 0,1 (0,0–0,2) 

Ларга 44,11 – – – – 

Амурский горал 17,25 1,2 (0,0–2,8) 0,3 (0,0–0,7) – – 

Корова 95,35 – – – – 

Тигр 82,87 – – 1,1 (0,0–3,1) 1,5 (0,0–4,4) 

Кабарга 8,35 0,4 (0,0–1,0) 0,0 (0,0–0,1) 0,5 (0,0–1,5) 0,1 (0,0–0,2) 

Лисица 4,06 – – – – 

Лось 150,89 0,4 (0,0–1,1) 0,9 (0,0–2,5) – – 

Лошадь 95,35 – – – – 

Длиннохвостая 

неясыть 
0,49 0,4 (0,0–1,3) 0,0 (0,0–0,0) – – 

Примечание: в скобках отмечены 95%-ные доверительные интервалы 

  



63 

 

Таблица 3.3 — Показатели питания тигра животными разных видов в бесснежный сезон 

Вид 
Расчетная 

масса, кг 

Период 1 (1992–2002 гг.) Период 2 (2003–2013 гг.) 

Процент 

встречаемости 

Процент 

биомассы 

Процент 

встречаемости 

Процент 

биомассы 

Благородный 

олень 
90,76 53,2 (45,1–60,9) 71,4 (61,1–81,7) 32,4 (24,8–40,0) 54,5 (41,7–67,3) 

Кабан 46,64 20,5 (14,1–26,9) 14,1 (9,7–18,6) 19,2 (13,1–26,2) 16,7 (11,3–22,7) 

Пятнистый олень 52,84 – – 15,2 (9,7–21,4) 14,9 (9,5–20,9) 

Сибирская 

косуля 
19,53 5,8 (2,6–9,6) 1,7 (0,7–2,8) 20,0 (13,8–26,9) 7,2 (5,0–9,7) 

Азиатский 

барсук 
4,23 6,4 (2,5–10,3) 0,4 (0,1–0,6) 5,5 (2,1–9,7) 0,4 (0,2–0,8) 

Бурый медведь 102,51 3,2 (0,7–6,4) 4,9 (0,9–9,7) 0,7 (0,0–2,5) 1,4 (0,0–4,7) 

Гималайский 

медведь 
40,54 1,4 (0,0–3,9) 0,8 (0,0–2,4) 2,8 (0,7–5,5) 2,1 (0,5–4,2) 

Собака 12,70 0,6 (0,0–1,7) 0,1 (0,0–0,3) 1,4 (0,0–3,3) 0,3 (0,0–0,8) 

Енотовидная 

собака 
3,99 0,6 (0,0–1,9) 0,0 (0,0–0,1) 1,4 (0,0–3,6) 0,1 (0,0–0,3) 

Ларга 44,11 4,5 (1,3–7,7) 2,9 (0,8–5,0) – – 

Амурский горал 17,25 0,6 (0,0–2,3) 0,2 (0,0–0,6) – – 

Корова 95,35 1,4 (0,0–3,2) 1,8 (0,0–4,5) 1,4 (0,0–3,3) 2,4 (0,0–5,8) 

Тигр 82,87 0,6 (0,0–1,9) 0,8 (0,0–2,4) – – 

Кабарга 8,35 – – – – 

Лисица 4,06 0,6 (0,0–2,6) 0,0 (0,0–0,2) – – 

Лось 150,89 – – – – 

Лошадь 95,35 0,6 (0,0–2,1) 0,9 (0,0–2,9) – – 

Длиннохвостая 

неясыть 
0,49 – – – – 

Примечание: в скобках отмечены 95%-ные доверительные интервалы 
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Избирательность жертв 

Анализ избирательности жертв тигром в разные сезоны года не показал 

значительных различий, хотя прослеживается некоторое увеличение предпочтения 

кабана и пятнистого оленя в снежный сезон (Рисунок 3.2). Кабан оказался наиболее 

предпочитаемой жертвой на протяжении всего периода исследования, в то время как 

благородный олень в этом отношении находился на втором месте (Рисунок 3.2). В течение 

всего времени исследования наблюдалось общее избегание использования косули и 

пятнистого оленя в качестве добычи, однако во втором периоде оно значительно 

уменьшилось (Рисунок 3.2). 

 

 

Рисунок 3.2 — Значения индекса избирательности Джекобса для основных видов-жертв 

тигра в разные периоды (первый — 1993–2002 гг., второй — 2003–2013 гг.) и сезоны года 
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Избирательность жертв самцами и самками тигров 

Точный тест Фишера не показал достоверных различий между размерами жертв в 

рационе взрослых самцов и самок тигра (p = 0,13). Тем не менее это могло быть вызвано 

недостаточно большим количеством данных в выборке, что препятствовало 

обнаружению достоверных трендов. Наибольший вклад в питание как самцов, так и самок 

тигра внесли самки благородного оленя — 23,8% и 28,1% соответственно (Таблица 3.4). 

В целом в рационе самцов тигра по сравнению с самками преобладали все 

половозрастные группы кабана, особенно взрослые животные (Таблица 3.4). 

 

Таблица 3.4 — Количественный вклад и доля основных видов-жертв разных 

половозрастных групп в питании взрослых самцов и самок тигра 

Вид 
Половозрастная 

группа* 
Масса, кг 

Количество жертв тигра Доля жертв тигра 

Самка Самец Самка Самец 

Благородный 

олень 

M 224 46 12 11,1 11,4 

F 149 116 25 28,1 23,8 

C 75 50 15 12,1 14,3 

Кабан 

M 110,48 21 12 5,1 11,4 

F 95,22 37 14 8,9 13,3 

С 30,5 50 13 12,2 12,5 

Пятнистый 

олень 

M 117,4 21 6 5,1 5,7 

F 73,1 15 0 3,6 0 

C 48,5 17 1 4,1 0,9 

Сибирская 

косуля 

M 35,5 17 3 4,1 2,9 

F 35,4 9 3 2,2 2,9 

С 22 14 1 3,4 0,9 

Примечание: * — M — взрослый самец (> 1 года); F — взрослая самка (> 1 года);  

С — сеголеток (< 1 года) 
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Учитывая результаты оценки избирательности жертв самцами и самками тигра, пол 

хищника не использовали в качестве одного из факторов, и все данные были объединены. 

Несмотря на то что такие различия могут присутствовать в популяции тигра, полученные 

данные отражают общие предпочтения в добыче тигра, так как соотношение жертв, 

добытых самцами и самками (1,1 жертв самца на 4,1 жертв самок), примерно 

соответствует соотношению полов в популяции тигра на территории исследования 

(Абрамов, 1962; Пикунов и др., 1983б; Goodrich et al., 2010). 

 

Избирательность жертв тиграми по половозрастным группам 

Точный тест Фишера по избирательности тигром жертв разных возрастных и 

половых групп не показал каких-либо существенных различий между сезонами и 

периодами, поэтому все данные объединили для дальнейшего анализа. 

Избирательность тигра по отношению к полу и возрасту жертв была различной 

между видами (Таблица 3.5). Для благородного оленя и кабана основное значение в 

рационе тигра составили взрослые самки. Доля взрослых самок благородного оленя в 

рационе тигра была значительно выше, чем взрослых самок сибирской косули (p = 0,03) 

и пятнистого оленя (p = 0,01). Обратная ситуация наблюдалась для сибирской косули и 

пятнистого оленя, где взрослые самцы составили 45,7–48,5% всего рациона. Доля 

сеголетков была схожей для всех видов оленей и составила около 25% (Таблица 3.5). С 

другой стороны, у кабана была самая высокая доля добытых сеголетков (34,8%) со 

значительным отличием от благородного оленя (p = 0,01). 

 

Таблица 3.5 — Доля животных основных видов-жертв разных половозрастных групп в 

рационе тигра 

Вид 
Доля в рационе тигра, % 

Взрослый самец Взрослая самка Сеголеток 

Благородный олень 22,85 54,25 22,90 

Кабан 25,94 39,28 34,78 

Сибирская косуля 48,53 26,47 25,00 

Пятнистый олень 45,75 27,78 26,47 
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3.2. Обсуждение 

 

Количественная оценка рациона имеет большое значение в исследованиях экологии 

плотоядных животных (Mills, 1992) и обеспечивает основу для понимания воздействия 

популяций хищников на популяции потенциальных жертв (Owen-Smith, 2008). В то время 

как тигры являются одиночными животными, охотящимися из засады, они также активно 

ищут добычу (Абрамов и др., 1978; Wilson, Mittermeier, 2009; Зайцев, 2012), и им 

требуется около 5 кг мяса в сутки для удовлетворения энергетических потребностей 

(Sunquist, 1981; Miller et al., 2014). Жертвы тигров сильно различаются по размеру 

(Hayward et al., 2012), но предпочитаемыми являются животные, близкие тиграм по массе 

(Дунишенко, 1999; Пикунов и др., 2005), что соответствует предпочтениям других 

одиночных хищников (Jedrzejewski et al., 1993; Hayward et al., 2006a, 2006б). Учитывая 

значение, которое имеет благополучное состояние популяций видов-жертв для 

выживания тигра (Кучеренко, 1977а, 1977б; Karanth et al., 2004; Miquelle et al., 2010), 

важно понимать различные аспекты его питания для разработки эффективной стратегии 

сохранения. 

Хотя изучение рациона тигров было в центре внимания многих исследований, 

данные были получены в основном по результатам тропления при наличии снежного 

покрова (Капланов, 1948; Животченко, 1981; Пикунов, 1983; Юдаков, Николаев, 1987). В 

последние десятилетия анализ экскрементов улучшил понимание рациона тигра (Рожнов 

и др., 2011а; Серёдкин и др., 2012a; Sugimoto et al., 2016), но этот метод позволяет 

определить только виды жертв и не дает представления о половозрастных 

характеристиках добытых животных. Данные по полу и возрасту жертв могут быть 

собраны с помощью телеметрических методов, но исследования, проведенные для 

решения этого вопроса на Дальнем Востоке России ранее, имели ограниченный размер 

выборки (Miquelle et al., 1996). Таким образом, увеличение территории и 

продолжительности исследования относительно предыдущих работ по питанию тигра 

позволило получить новые и точные результаты о рационе амурского тигра и 

предпочтении им добычи в районе исследования. 

Было обнаружено, что благородный олень и кабан являются главными 

компонентами рациона тигра на Среднем Сихотэ-Алине, что согласуется с предыдущими 

исследованиями питания амурского подвида тигра (Пикунов, 1981; Юдин, Юдина, 2009; 
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Kerley et al., 2015; Gu et al., 2018). В районе исследования эти виды составляли около 80% 

от потребленной тигром биомассы независимо от сезона года. Предпочтение животных 

двух видов копытных, вероятнее всего, связано с их большей массой относительно других 

видов-жертв. Это соответствует результатам масштабного анализа рациона всех 

подвидов тигра, показывающим предпочтение к соизмеримым по размерам видам-

жертвам: кабану, благородному оленю, а также барасинге Rucervus duvaucelii и 

индийскому замбару Rusa unicolor — экологическим аналогам благородного оленя 

(Hayward et al., 2012). 

Наиболее интересным стало наблюдение изменения стратегии питания тигров при 

изменении численности предпочитаемых объектов охоты. Численность пятнистых 

оленей увеличилась в приморской зоне Сихотэ-Алинского биосферного заповедника во 

втором периоде исследования, что привело к замещению благородного оленя в качестве 

наиболее распространенного оленя в районе исследований (Стивенс и др., 2012). Однако 

эта тенденция, по всей видимости связанная с глобальными изменениями климата 

(Заумыслова, 2000), может быть невыгодна для тигров. Хотя плотность населения 

пятнистого оленя может быть больше, чем у благородного оленя или кабана  

(Бромлей, 1956; Гапонов, 2006; Арамилев, Арамилев, 2008), масса пятнистого оленя 

меньше, чем у благородного, и поэтому эффективность кормления тигров может 

снизиться, если пятнистые олени станут основной добычей. Это частично 

подтверждается результатами данного исследования, когда пятнистый олень, являясь 

самым распространенным видом среди крупных копытных, не составил ожидаемого 

вклада в рацион тигра. Так, при меньшей плотности населения относительно пятнистого 

оленя (Таблица 2.2) и соизмеримой с ним массе тела (Таблица 2.4) кабан был более 

предпочитаемой жертвой тигра. Это говорит о необходимости поддержания здоровых 

популяций благородного оленя и кабана в ареале амурского тигра для его благополучного 

сохранения. 

Во второй период исследования (2003–2013 гг.) из-за снижения плотности населения 

благородного оленя его вклад в рацион тигра снизился на 20%. Сибирская косуля и 

пятнистый олень восполнили это количество необходимой к потреблению биомассы, 

однако на это понадобилось на 15% больше добытых животных этих двух видов по 

сравнению с благородным оленем. Таким образом, полученные данные согласуются с 

результатами исследования предпочтения местообитаний, показывающих, что плотность 
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населения благородного оленя и кабана является определяющей в поддержании 

устойчивой популяции амурского тигра (Микелл и др., 2005а), в то время как сибирская 

косуля и пятнистый олень становятся более ценными в районах с относительно низкой 

плотностью населения предпочитаемых видов-жертв (Miller et al., 2011; Kerley et al., 2015; 

Gu et al., 2018; Yang et al., 2018б). Отсутствие достаточного количества предпочитаемых 

видов-жертв может привести к увеличению частоты нападения тигра на домашних 

животных, как это было отмечено в Китае, где при низкой плотности населения 

благородного оленя и кабана общий вклад домашних животных в потребленную 

биомассу составил 33,6% (Gu et al., 2018). 

Сезонные различия в рационе плотоядных животных описаны ранее (Joshi et al., 

1997; Hovens, Tungalaktuja, 2005; Koehler, Hornocker, 2012). В то время как благородные 

олени остаются основным компонентом рациона тигров во все сезоны года, было 

отмечено увеличение потребления кабанов в снежный период. По всей видимости, это 

связано с тем, что из-за особенностей телосложения животное становится наиболее 

уязвимым при наличии снежного покрова (Капланов, 1948; Юдаков, Николаев, 1987). 

Большое значение кабанов в питании тигра в снежный период подтвердили при изучении 

использования участков обитания хищников, которые были связаны с местами 

концентраций кабанов (Глава 5). Увеличение хищничества тигра на медведей и азиатских 

барсуков в бесснежный период связано с их повышенной доступностью после выхода из 

зимних убежищ, хотя есть свидетельства охоты на медведей и в снежный период, когда 

те находятся в берлоге (Seryodkin et al., 2003, 2018). В то время как азиатские барсуки 

имеют низкую долю в рационе тигров, в том числе и по результатам анализа экскрементов 

(Kerley et al., 2015; Gu et al., 2018), медведи, в течение года являясь относительно 

незначительным компонентом рациона тигра по сравнению с копытными, могут быть 

важной сезонной добычей из-за большой массы (Храмцов, Животченко, 1983;  

Kerley et al., 2015). 

Всего за период исследования обнаружили 18 видов-жертв, что больше, чем в 

предыдущих опубликованных работах по питанию тигра — например, только 14 видов в 

масштабном исследовании по трем районам Приморского края (Kerley et al., 2015). 

Однако, за исключением четырех видов крупных копытных, медведей и азиатских 

барсуков, другие животные являются скорее сопутствующими жертвами и не оказывают 

большого влияния на рацион хищника. Например, останки лисицы, трех собак и четырех 
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енотовидных собак обнаружили около более крупных жертв, добытых тигром. Вероятно, 

в этих случаях эти животные являлись падальщиками и стали жертвами в результате 

защиты тигром своей добычи. Длиннохвостую неясыть тигрята добыли в результате игры 

около добычи, а семь сеголетков ларги единовременно добыты годовалым тигром без 

матери. Кабарга обитает в темнохвойных лесах, редко используемых тигром  

(Seryodkin et al., 2017б), а численность лося в районе исследований небольшая  

(Стивенс и др., 2012). Случаи каннибализма, отмеченные во время исследования, 

зафиксировали только со стороны взрослых самцов. В одном случае была съедена самка, 

сбитая автомобилем, в другом один самец съел двух тигрят первого года жизни. 

Масса жертвы является важным фактором при анализе потребляемой хищником 

биомассы. В литературе имеются данные о средней массе животных разных 

половозрастных групп для каждого вида-жертвы (Бромлей, Кучеренко, 1983;  

Данилкин, 1999; и др.), доле туши, съедобной для хищника (Ackerman et al., 1986;  

Wilmers et al., 2003; Юдин, 2008), а также рассчитаны поправочные коэффициенты для 

анализа рациона хищников при использовании их экскрементов (Ackerman et al., 1984). 

Однако, когда половозрастные характеристики жертвы неизвестны (например, при 

анализе рациона по экскрементам), определение общего вклада вида-жертвы в 

потребляемую биомассу остается проблематичным. Обнаружено, что среди относительно 

небольшой добычи, такой как сибирская косуля и пятнистый олень, предпочтение 

отдается самцам, а для более крупной (кабана и благородного оленя) — самкам. Кроме 

этого, отмечен увеличенный вклад поросят по сравнению с сеголетками других видов 

копытных. Таким образом, при анализе пищевых потребностей необходимо учитывать 

половозрастное соотношение основных видов-жертв, и полученные данные (Таблица 3.2) 

могут быть использованы для улучшения результатов последующих исследований. 

Результаты GPS-исследований пум (Anderson, Lindzey, 2003; Knopff et al., 2009), 

волков (Sand et al., 2005; Franke et al., 2006; Webb et al., 2008) и львов (Tambling et al., 2012; 

Davidson et al., 2013) предполагают, что при использовании только обнаруженных 

останков добычи для анализа питания недооценивается присутствие животных более 

мелких видов-жертв в рационе крупных хищников. Так, в национальном парке Хванге 

(Зимбабве) мелкие животные — кустарниковый дукер Sylvicapra grimmia (15–20 кг) и 

большой редунка Redunca arundinum (30–70 кг) — были значительно недооценены в 

рационе льва, когда анализ основывался только на обнаруженных жертвах (Davidson et 
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al., 2013). Тем не менее добавление этих животных после анализа экскрементов 

существенно не изменило соотношение между видами по количеству биомассы в рационе 

львов. Это противоречит выводам исследования о питании волка, когда добавление 

результатов анализа экскрементов значительно повлияло на соотношение биомассы 

жертв в рационе (Marucco et al., 2008), но в этом случае размер выборки (51 обнаруженная 

жертва для волков против 236 для львов) мог быть ключевым фактором. В данной работе 

оценка питания основана на большом размере выборки, и, хотя вклад жертв небольшой 

массы может быть недооценен, их количество в рационе тигра незначительно и не 

оказывает существенного влияния на соотношение биомассы между видами-жертвами по 

данным анализа экскрементов (Kerley et al., 2015; Yang et al., 2018б; Dou et al., 2019). 

В данной работе использован самый большой набор данных по питанию тигра для 

определения избирательности видов-жертв по полу и возрасту. Поскольку большинство 

исследований рациона тигра связано с процентным вкладом биомассы (Kerley et al., 2015; 

Yang et al., 2018б), эти данные помогают более точно оценить потребности тигра в добыче 

и, соответственно, грамотно определить природоохранные задачи. Продолжительность 

исследования позволила выявить два периода с различной плотностью населения видов-

жертв. С уменьшением численности благородных оленей и увеличением численности 

косуль и пятнистых оленей возрос вклад последних в рацион тигра на территории 

исследования. Эта тенденция может объяснить более существенное значение сибирских 

косуль и пятнистых оленей в районах с низкой численностью благородных оленей, что в 

итоге может приводить к более высокому давлению на популяцию кабанов (Салькина, 

Еремин, 2018) или добыче домашних животных (Gu et al., 2018). Таким образом, 

результаты исследований подтверждают, что для сохранения амурского тигра важно 

благополучие популяций крупных копытных, на которых следует сосредоточить 

природоохранные усилия. 

  



72 

 

ГЛАВА 4. ЧАСТОТА ДОБЫЧИ ЖЕРТВ И ГОДОВОЙ РАЦИОН ТИГРА 

 

4.1. Результаты 

 

В анализ частоты добычи жертв и годового рациона включили данные по трем 

взрослым особям, оснащенным GPS-ошейниками, с достаточной выборкой для оценки 

частоты добычи жертв (Таблица 4.1, Рисунок 4.1). Наблюдения за этими животными в 

общей сложности продолжались 830 суток (99–420 суток на тигра). Для анализа 

использовали 9161 локацию тигров (1529–4644 локации на особь). Показатель успешного 

определения локаций ошейниками составил 94,5%. 

 

Таблица 4.1 — Эмпирические данные, использованные для анализа частоты добычи 

жертв и уровня потребления пищи тигром, и результаты прогнозирования этих 

параметров с учетом моделирования пропущенных жертв 
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Pt99 Самка 420 169 47 0,11 0,15 4,79 8,62 

Pt100 Самец 99 48 14 0,14 0,19 7,20 11,20 

Pt114 Самка 311 161 50 0,16 0,15 7,63 8,64 

Среднее 

(SE) 
– – – – 

0,13 

(0,02) 

0,16 

(0,02) 

6,54 

(1,53) 

9,49 

(1,49) 

РК 

(SE) 
– – – – 

0,13 

(0,01) 

0,15 

(0,01) 

6,14 

(0,09) 

8,93 

(0,02) 

Примечание: SE — стандартная ошибка среднего, РК — расчетный коэффициент 

 

Поскольку задачей являлось прогнозирование показателей добычи и определение 

уровня потребления пищи для здоровых взрослых тигров, из дальнейшего анализа 
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исключили периоды, где было известно или предполагалось, что тигры нездоровы 

(подробнее см. Главу 4.2). Тигры Pt100 и Pt114 обитали в Сихотэ-Алинском биосферном 

заповеднике и на прилегающей к нему территории, в то время как индивидуальный 

участок самки Pt99 практически полностью располагался на опромышляемой территории 

(Рисунок 4.1). Всего выделили 982 кластера, представляющих потенциальные места 

добычи жертв тиграми, из которых посетили 378 кластеров (48–169 кластеров на тигра, 

или 36,1–41,6% от общего количества кластеров для каждого животного). В результате 

обнаружили 109 жертв тигров, или 14–50 жертв на одного хищника (Таблица 4.1). Две 

дополнительные жертвы (в обоих случаях азиатские барсуки) обнаружили на местах 

одиночных локаций тигров во время исследования выборки некластеризованных GPS-

позиций (n = 518 локаций). Из общего числа обнаруженных жертв 27,9% были кабанами, 

24,3% — благородными оленями и 23,4% — сибирскими косулями (Таблица 4.2). В целом 

дикие копытные составили 90,1% от всех добытых хищниками животных (Таблица 4.2). 

 

 

Рисунок 4.1 — Участки обитания взрослых тигров — двух самок (Pt99 и Pt114) и самца 

(Pt100) и места обнаружения их жертв на Среднем Сихотэ-Алине 
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Таблица 4.2 — Видовой состав жертв, обнаруженных на местах питания тигров, и их 

вклад в годовой рацион 

Вид жертвы Количество 
Вклад жертв, 

% 

Вклад биомассы, 

% 

Жертв/сутки 

(SE) 

Благородный 

олень 
27 24,3 43,6 0,033 (0,004) 

Кабан 31 27,9 26,9 0,037 (0,004) 

Пятнистый 

олень 
15 13,5 12,9 0,018 (0,008) 

Сибирская 

косуля 
26 23,4 12,6 0,031 (0,003) 

Бурый медведь 1 0,9 1,6 0,001 (0,001) 

Гималайский 

медведь 
1 0,9 0,9 0,001 (0,001) 

Азиатский 

барсук 
5 4,5 0,7 0,006 (0,001) 

Кабарга 1 0,9 0,2 0,001 (0,001) 

Собака 3 2,7 0,5 0,004 (0,001) 

Корова 1 0,9 0,2 0,001 (0,001) 

Всего 111 100 100 0,134 (0,009) 

Примечание: вклад биомассы рассчитан для каждого вида-жертвы на основе средней 

массы животных разных половозрастных групп (Таблица 2.4) с учетом съедобной части 

и потребления падальщиками (см. Главу 2.7) и представлен в % от общей потребленной 

биомассы 
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Наилучшая модель логистической регрессии для выявления кластеров, на  

которых присутствовала жертва тигра (см. раздел 2.5), включала количество  

часов, проведенных хищником на кластере, и процент точности: процент локаций, 

расположенных внутри кластера, за период от первой до последней позиции на кластере 

(Таблица 4.3). Вероятность того, что на кластере находилась жертва, возрастала  

при увеличении этих двух пространственно-временных переменных с достоверностью  

p = 0,005 (Таблица 4.4, Рисунок 4.2, Рисунок 4.3). Переменные ранжировали на  

основе суммирования весов для каждой переменной (∑wi) из восьми лучших моделей  

в следующем порядке: 1) процент точности: процент локаций, расположенных  

внутри кластера, за период от первой до последней позиции на кластере, ∑wi = 1,000;  

2) часы: общее количество часов между первой и последней локациями на кластере,  

∑wi = 0,965; 3) радиус: расстояние между центром кластера и самой удаленной  

точкой кластера, ∑wi = 0,252; 4) среднее расстояние: среднее удаление локаций  

на кластере от его центра, ∑wi = 0,198; 5) многодневный двоичный код:  

двоичная переменная, разделяющая кластеры на те, которые охватывают более  

одного 24-часового периода, и кластеры, между точками которых не более 24 ч,  

∑wi = 0,034; 6) сутки: количество 24-часовых периодов с одной и более локациями,  

∑wi = 0,001. Использовали только наилучшую модель (абсолютное значение AIC = 0,533), 

так как усреднение всех моделей включало бы две группы коллинеарных переменных: 

часы, сутки и многодневный двоичный код, а также среднее расстояние и  

радиус. Наилучшая модель для отличия кластеров с жертвой от кластеров без  

жертвы хорошо описывала данные (показатель отношения правдоподобия хи-квадрата 

равен 177,46 (p < 0,0001), псевдо-R2 = 0,39, показатель ROC-кривой — 0,894). 

Максимальная отметка вероятности, при которой кластер считали прогнозируемым 

местом добычи тигром жертвы, составила 0,23, что соответствует общему успеху 

классификации 86,3%. 
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Таблица 4.3 — Лучшие модели логистической регрессии для прогнозирования мест 

нахождения жертв тигра на кластерах 

Переменные в модели n K L ∆AICc 
Абсолютные 

значения AIC 

Коэффициент 

доказательности 

по сравнению с 

наилучшей 

моделью 

Процент точности + часы 380 3 –140,801 0,000 0,533 1,000 

Процент точности + часы 

+ радиус 
380 4 –140,582 1,605 0,239 0,448 

Процент точности + часы 

+ среднее расстояние 
380 4 –140,799 2,038 0,193 0,361 

Процент точности + 

многодневный двоичный 

код 

380 3 –144,347 7,091 0,015 0,029 

Процент точности + 

радиус + многодневный 

двоичный код 

380 4 –143,527 7,494 0,013 0,024 

Процент точности + 

среднее расстояние + 

многодневный двоичный 

код 

380 4 –144,305 9,050 0,006 0,011 

Процент точности + 

сутки 
380 3 –147,660 13,717 0,001 0,001 

Процент точности + 

радиус + сутки 
380 4 –146,713 13,866 0,001 0,001 

Примечание: n — число наблюдений, K — число параметров в статистической  

модели, L — максимизированное значение функции правдоподобия модели,  

AIC — информационный критерий Акаике 
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Таблица 4.4 — Показатели прогнозирования лучших моделей множественной 

логистической регрессии для наличия жертв на кластере и размера добытого животного 

 

Параметр 

Прогнозирование наличия жертв на 

кластере 

Прогнозирование наличия крупной 

жертвы 

β-коэффициент SE p β-коэффициент SE p 

Константа –7,03 1,128 < 0,0005 –0,91 0,410 0,027 

Часы 0,08 0,010 < 0,0005 0,03 0,009 < 0,0005 

Процент 

точности 
4,49 1,054 < 0,0005 – – – 

 

 

Рисунок 4.2 — Прогнозируемая вероятность наличия жертвы на местах пребывания тигра 

в зависимости от процента точности: процента локаций, расположенных внутри кластера, 

за период от первой до последней позиции на кластере 
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Рисунок 4.3 — Прогнозируемая вероятность наличия жертв (пунктирная линия)  

и прогнозируемая вероятность наличия крупных жертв (> 40 кг) по сравнению с  

мелкими жертвами (сплошная линия) на местах пребывания тигра в зависимости  

от количества проведенных тигром часов на кластере. Отдельные маркеры  

представляют прогнозируемую вероятность того, что кластер является  

местом питания тигра на подтвержденных кластерах добычи жертв крупного и мелкого 

размеров 

 

Для оценки категории жертвы по массе также построили модели. Количество 

проведенных часов на кластере было единственной переменной лучшей  

модели, позволяющей отличить мелкую добычу от крупной с достоверностью p = 0,005 

(Таблица 4.5, Рисунок 4.3). Лучшая модель показала, что вероятность того,  

что тигр добыл крупную жертву, возрастает с увеличением количества  

часов, проведенных хищником на месте питания (Таблица 4.4). Несмотря на  

низкое абсолютное значение AIC (0,232), использовали только верхнюю модель  

вместо многомодельного логического вывода, потому что усреднение модели включало 

бы коллинеарные переменные. С учетом суммирования весов переменных (∑wi) из  

10 лучших моделей переменные ранжировались в следующем порядке: 1) часы,  

∑wi = 0,681; 2) радиус, ∑wi = 0,308; 3) сутки, ∑wi = 0,275; 4) процент точности, ∑wi = 0,243; 

5) среднее расстояние, ∑wi = 0,165. Лучшая модель для прогнозирования  
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категории жертвы по массе хорошо описывала данные (показатель отношения 

правдоподобия хи-квадрата — 27,39 (p = 0,0001), псевдо-R2 = 0,20 и показатель  

ROC-кривой — 0,801). Оптимальная отметка вероятности, по которой кластер считался 

содержащим крупную жертву, составила 0,72, что соответствует общему успеху 

классификации в 71,2%. 

Модель логистической регрессии предсказала несколько более высокие  

показатели частоты добычи жертв, чем те, которые оценивались только на основе 

обнаруженных жертв во время посещения кластеров и отдельных локаций (Таблица 4.1). 

Восемь жертв были предсказаны моделью, но кластеры не были посещены.  

Средняя частота добычи жертв, оцененная только на основе обнаруженных мест  

питания тигра, составила 0,13 жертв/сутки (95%-ный ДИ 0,094–0,173 жертв/сутки;  

SE = 0,009 жертв/сутки), что в среднем составило 48,8 жертв/год (95%-ный  

ДИ 34,4–63,3 жертв/год; SE = 3,36 жертв/год). Прогнозируемая частота добычи  

жертв по модели логистической регрессии была несколько выше — в среднем 0,153 

жертв/сутки (95%-ный ДИ 0,138–0,168 жертв/сутки; SE = 0,0035 жертв/сутки). С учетом 

моделирования частота добычи жертв составила 55,8 жертв/год (95%-ный  

ДИ 50,4–61,3 жертв/год; SE = 1,28 жертв/год). С учетом половозрастного состава  

жертв каждого из видов, включая рассчитанные показатели на основе известных 

пропорций самцов к самкам и молодых особей к взрослым, прогнозируемый  

уровень потребления пищи, полученный моделью логистической регрессии, составил 

8,93 кг/сутки (95%-ный ДИ 8,83–9,03 кг/сутки; SE = 0,023 кг/сутки), или в среднем  

3260,6 кг в год на одного взрослого тигра (95%-ный ДИ 3224,7–3296,5 кг/год;  

SE = 8,35 кг/год). Уровень потребления пищи, рассчитанный на основе только 

обнаруженных жертв для всех тигров, в среднем составил 6,14 кг/сутки (95%-ный  

ДИ 5,76–6,52 кг/сутки; SE = 0,09 кг/сутки), при этом общая потребляемая  

биомасса распределилась следующим образом: 43,6% — благородный олень,  

26,9% — кабан, 12,9% — пятнистый олень, 12,6% — сибирская косуля и 4,0% — прочие 

виды (Таблица 4.2). 
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Таблица 4.5 — Десять лучших моделей логистической регрессии для разделения между 

крупными и мелкими жертвами тигров 

Переменные в модели n K L ∆AICc 

Абсолютные 

значения 

AIC 

Коэффициент 

доказательности 

по сравнению с 

лучшей моделью 

Часы 111 2 –55,491 0,000 0,232 1,000 

Часы + радиус 111 3 –54,814 0,758 0,159 0,684 

Сутки 111 2 –56,233 1,485 0,111 0,476 

Часы + 

процент точности 
111 3 –55,262 1,656 0,102 0,437 

Часы + среднее расстояние 111 3 –55,432 1,996 0,086 0,369 

Радиус + сутки 111 3 –55,474 2,078 0,082 0,354 

Часы + радиус + 

процент точности 
111 4 –54,613 2,509 0,066 0,285 

Сутки + среднее расстояние 111 3 –56,124 3,379 0,043 0,185 

Сутки + процент точности 111 3 –56,219 3,570 0,039 0,168 

Часы + процент точности + 

среднее расстояние 
111 4 –55,210 3,705 0,036 0,157 

Примечание: n — число наблюдений, K — число параметров в статистической модели,  

L — максимизированное значение функции правдоподобия модели,  

AIC — информационный критерий Акаике 
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Ограниченный размер выборки влиял на возможность проводить строгое сравнение 

показателей добычи жертв тигром в снежный и бесснежный сезоны. Тем не менее как 

прогнозируемые показатели потребления (7,89 кг/сутки в бесснежный сезон против  

10,3 кг/сутки в снежный), так и наблюдаемые показатели частоты добычи жертв  

(0,14 жертв/сутки в бесснежный сезон против 0,18 жертв/сутки в снежный) оказались 

меньше в течение бесснежного сезона. Кроме того, обнаружили увеличение добычи 

крупных жертв в снежный сезон года (75% жертв в снежный сезон по сравнению с 64,2% 

в бесснежный). 

Средний период времени до следующей добычи был продолжительнее 

(односторонний t-тест; p = 0,002) после питания тигра крупной жертвой (8,12 суток;  

SE = 0,58 суток) по сравнению с мелкой (5,75 суток; SE = 0,58 суток). 

 

4.2. Обсуждение 

 

Данные о частоте добычи жертв и уровне потребления пищи трудно получить в 

дикой природе для любой популяции тигра (Кучеренко, 1994б; Николаев, 2006;  

Hayward et al., 2012). Ежегодные показатели для амурских тигров до последнего времени 

оценивались путем экстраполяции данных, собранных в результате интенсивных 

троплений при наличии снежного покрова (Пикунов, 1981; Юдаков, Николаев, 1987). 

Однако недавние исследования выявили недостатки экстраполяции показателей добычи 

крупных плотоядных животных, собранных в течение ограниченного периода времени 

без поправки на ожидаемые сезонные различия (Sand et al., 2008; Knopff et al., 2010;  

Metz et al., 2012). Использование радиоошейников потенциально позволяет осуществлять 

слежение в течение всего года, но также имеет ряд ограничений, поскольку животные 

небольшого размера могут быть быстро съедены (и поэтому недостаточно представлены 

в наборах данных), а интенсивный мониторинг затруднен с материально-технической и 

финансовой точек зрения (Miller et al., 2010). Методы оценки уровня добычи жертв с 

помощью радиотелеметрии применялись только к бенгальским тиграм Panthera tigris 

tigris в национальном парке Читван, Непал (Seidensticker, 1976; Sunquist, 1981), однако 

исследования были ограничены всего несколькими месяцами. 

В начале 2000-х гг. применение GPS-ошейников позволило получить подробные 

данные о местоположениях хищников, что было использовано для оценки показателей 
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добычи пумы (Anderson, Lindzey, 2003). Опираясь на эти новаторские проекты, была 

разработана методика, комбинирующая обследование мест пребывания хищников с 

моделированием методом логистической регрессии, что позволило успешно предсказать 

95% добытых жертв массой более 8 кг для пумы. Для исследования амурских тигров  

GPS-ошейники стали применяться недавно (Miller et al., 2010; Рожнов и др., 2011б, 2018), 

и данная работа является первой оценкой частоты добычи жертв и уровня потребления 

пищи в течение всего года. 

Расчетный годовой показатель частоты добычи жертв (55,9 крупных жертв в год) 

для тигров на Среднем Сихотэ-Алине, полученный с помощью комбинации  

GPS-телеметрии и полевого слежения, занял промежуточное положение между другими 

опубликованными исследованиями в России и национальном парке Читван, Непал 

(Таблица 4.6). Три работы, выполненные на российском Дальнем Востоке, содержат 

сведения о меньшей частоте добычи жертв (Капланов, 1948; Кучеренко, 1970; 

Животченко, 1979а). Однако стоит отметить, что в этих случаях наблюдения велись за 

самками с взрослым потомством, и общее количество добытых семейной группой жертв 

пересчитывали на каждого члена группы. Данный подход, похоже, является не совсем 

корректным, так как уровень потребления отличается в зависимости от возраста и массы 

тигрят и не соответствует уровню потребления взрослого тигра (Юдин, Юдина, 2009; 

Miller et al., 2014). Это подтверждают и эмпирические исследования бенгальского тигра в 

национальном парке Читван, где одиночная тигрица добывала 40–50 жертв/год  

(Sunquist, 1981), а самка с двумя детенышами возрастом 6–10 месяцев — 61–73 жертв/год 

(Seidensticker, 1976). Позже С.П. Кучеренко сам неоднократно пересматривал результаты 

своей работы, предполагая, что одиночные тигры среднего возраста в год добывают  

54–62 крупных копытных (Кучеренко, 1972), затем 65–75 (Кучеренко, 1993) и позже  

88–109 животных, включая медведей, косуль и жертв небольшого размера  

(Кучеренко, 2004). 

Пожалуй, наиболее достоверные данные для снежного периода были получены  

Д.Г. Пикуновым (Pikunov, 1988) и А.Г. Юдаковым с И.Г. Николаевым (2012). Однако 

использование результатов этих исследований для оценки годовой частоты добычи жертв 

приводит к завышенному результату относительно круглогодичного исследования  

GPS-меченых тигров (Таблица 4.6). В первую очередь это связано с отсутствием 

информации о сезонных различиях, показанных в данной работе. Например, годовой 
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рацион по данным о частоте добыче жертв GPS-меченых тигров только в снежный сезон 

(0,18 жертв/сутки) составит 65,7 жертв/год, что перекрывается с результатами  

А.Г. Юдакова и И.Г. Николаева (2012), а экстраполяция частоты добычи жертв в 

бесснежный сезон (0,14 жертв/сутки) приводит к результатам в 51,1 добытую жертву за 

год. Таким образом, анализ годового рациона только по данным, собранным в снежный 

сезон, приводит к переоценке количества добываемых животных, и это следует 

учитывать в будущих работах по питанию тигра. 

 

Таблица 4.6 — Показатели годовой добычи жертв крупного размера тиграми в России 

(данные тропления по снежному покрову) и в национальном парке Читван в Непале 

(данные радиотелеметрии). Обзор опубликованных исследований 

Исследование 

Жертв в год Кг/сутки n  

Min Max Среднее Min Max Среднее жертв тигров 

Дальний Восток, Россия 

(Капланов, 1948) 
– – 30 – – 8,2 5 1 

Дальний Восток, Россия 

(Кучеренко, 1970) 
– – 36,0 – – – – – 

Национальный парк Читван, 

Непал (Sunquist, 1981) 
40,0 50,0 45,0 5 7 6 16 3 

Дальний Восток, Россия 

(Животченко, 1979а) 
40,0 60,0 50,0 – – – 13 6 

Дальний Восток, Россия 

(данное исследование) 
50,4 61,3 55,9 8,8 9,0  8,9 111 3 

Дальний Восток, Россия 

(Юдаков, Николаев, 1987) 
– – 64,0 7,1 7,4 7,3 26 5 

Национальный парк Читван, 

Непал (Seidensticker, 1976) 
61,0 73,0 67,0 – – – 26 1 

Дальний Восток, Россия 

(Pikunov, 1988) 
70,0 80,0 75,0 5,0 15,0 10,0 27 4 
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Несмотря на то, что частота добычи жертв является важным экологическим 

параметром, влияющим на численность потенциальных видов-жертв, в конечном итоге 

именно уровень потребления пищи определяет темпы воспроизводства и динамику 

популяции тигра и имеет наибольшее значение для его сохранения (Sunquist et al., 1999). 

Кроме того, интерпретации сезонного хищничества могут значительно варьировать в 

зависимости от показателя, используемого для количественной оценки годовой добычи 

жертв. Например, для волка в Йеллоустонском национальном парке количество добытых 

животных за единицу времени было выше летом, а рассчитанная биомасса — зимой  

(Metz et al., 2012). Наличию разницы между наблюдаемой частотой добычи жертв и 

потенциальными оценками потребления, как правило, способствуют различия в размерах 

жертв. Так, частота добычи жертв ягуаром Panthera onca уменьшалась, а время между 

добычей новой жертвы увеличивалось с увеличением размера добытого животного 

(Cavalcanti, Gese, 2010). Результаты исследования подтвердили эту зависимость, так как 

тигры, добывающие жертв меньшего размера, делали это чаще, что согласуется с 

концепцией энергетических потребностей хищника (Miller et al., 2014а). Предпочтение 

хищниками добычи определенной половозрастной принадлежности может влиять на 

популяционную динамику видов-жертв. Результаты исследования показывают, что тигры 

в течение лета чаще охотятся на сеголетков копытных и меньших по размерам жертв, не 

относящихся к копытным, как это было отмечено ранее (Юдин, Юдина, 2009; Metz et al., 

2012; Kerley et al., 2015). Увеличение прогнозируемого уровня потребления пищи, 

наблюдаемое в снежный период (10,3 кг/сутки в снежный сезон против 7,89 кг/сутки в 

бесснежный), хорошо согласуется с теорией увеличения потребляемой хищниками 

биомассы в этот период из-за дополнительных энергетических потребностей, связанных 

с терморегуляцией (Mautz, Pekins, 1989). 

Потенциальный показатель годового потребления пищи для тигров в районе 

исследования (8,93 кг/сутки) оказался несколько выше, чем оценки уровня  

потребления пищи в национальном парке Читван в Непале: самцы — 6–7 кг/сутки,  

самки — 5–6 кг/сутки (Sunquist, 1981) — и национальном парке Канха в Индии: 5–7 

кг/сутки (Schaller, 1967). Предыдущие оценки уровня потребления пищи тигром на 

Дальнем Востоке России, основанные на троплении по снегу: 5–15 кг/сутки  

(Pikunov, 1988), 7,3 кг/сутки (Юдаков, Николаев, 1987) и 8,2 кг/сутки (Капланов,  

1948), — перекрываются с оценками данного исследования (Таблица 4.6). Однако 
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уровень потребления пищи амурскими тиграми в неволе (самцы — 6 кг/сутки,  

самки — 3–4 кг/сутки) оказался меньше, чем по результатам полевых исследований 

(Юдин, 1990). Разница между результатами, полученными в ходе полевых исследований 

и контролируемого эксперимента, связана с рядом причин. С одной стороны, 

исследования в вольере позволяют получить точную информацию о весе жертвы и 

количестве потребляемой пищи тигром. С другой стороны, энергетические затраты 

хищников сложно поддерживать на уровне естественных, а также практически 

исключается фактор влияния падальщиков, конкурентов или человека на количество 

потребляемой пищи. Таким образом, можно предположить, что полученный показатель 

годового потребления пищи может быть несколько завышен и должен быть смещен в 

сторону данных, собранных в условиях неволи. 

Состав рациона трех GPS-меченых тигров, представленный в этой главе, отличается 

от предыдущих исследований питания амурских тигров (Miquelle et al., 2010; Kerley et al., 

2015) и результатов, полученных при анализе рациона и представленных в Главе 3 для 

тигров, оснащенных GPS- и радиоошейниками (Таблица 3.3), когда благородные олени и 

кабаны составили 63–92% всех жертв. Напротив, в данной главе только 52,3% 

обнаруженных жертв при оценке частоты добычи жертв и годового рациона были 

благородными оленями или кабанами, и только 48,8% предсказанных жертв 

классифицированы как крупные животные (Таблица 4.2). Эти различия могут возникать 

не только из-за ограниченного размера выборки исследуемых животных, но и по другим 

причинам. Во-первых, многие предыдущие исследования проводились на территориях 

заповедников и их окрестностей, где поддерживаются стабильные группировки 

благородных оленей и кабанов, в то время как большая часть информации в данном 

исследовании получена от одного тигра, обитавшего за пределами ООПТ, где более 

многочисленными были косули. Так, жертвы тигра Pt99 (Рисунок 4.1) составляли  

42,3% от общей выборки, и все они были добыты на эксплуатируемой территории. Только 

48,9% жертв тигра Pt99 были крупными животными, тогда как для других тигров они 

составили 81,3%. Во-вторых, с помощью GPS-слежения в течение всего года с большей 

вероятностью определяли местонахождение мест добывания тиграми мелких жертв 

(например, косуль) по сравнению с использованием метода радиотелеметрии (Miquelle et 

al., 2010). Кроме того, большинство предыдущих работ было выполнено зимой, когда 

некоторые виды животных меньшего размера недоступны для тигров (Капланов, 1948; 
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Пикунов, 1983; Юдаков, Николаев, 1987). В целом полученные показатели уровня добычи 

жертв и потенциального уровня потребления пищи тиграми сопоставимы с оценками 

предыдущих исследований и являются первыми опубликованными в научной литературе 

точными круглогодичными данными, полученными с помощью GPS-ошейников. 

Повысить точность расчетов и понимание пищевых потребностей хищников возможно 

при использовании большей выборки тигров, обитающих как внутри ООПТ, так и за их 

пределами. 

Количество часов, проведенных на кластере, и процент локаций, расположенных 

внутри кластера, были наиболее важными факторами при определении наличия на 

кластере жертвы тигра. Это соотносится с результатами исследований пум, где 

количество ночей (Anderson, Lindzey, 2003) и общее время пребывания на кластере 

(Knopff et al., 2009) были лучшими параметрами для предсказания наличия жертвы. 

Двумя наиболее важными переменными, используемыми для выявления мест добычи 

жертв волками, были количество суток, проведенных в пределах 100 м от центра 

кластера, и количество GPS-локаций (то есть времени пребывания) в пределах 100 м от 

центра кластера (Webb et al., 2008). Очевидно, что выявление длительных периодов 

локализованного нахождения может быть простым методом определения мест добычи 

жертв для крупных хищников (Miller et al., 2010). В нескольких недавних исследованиях 

для прогнозирования наличия на месте добычи конкретных видов-жертв (Knopff et al., 

2009) или жертв разного размера (Webb et al., 2008) использовалась либо полиномиальная 

логистическая регрессия, либо последовательная логистическая регрессия. Обнаружено, 

что общее количество часов, проведенных на кластере, является наиболее важным 

фактором, определяющим, содержит ли кластер крупную добычу. Несмотря на то что по 

данным GPS-слежения не удалось предсказать конкретные виды жертв в местах питания 

тигра, модель показала хорошие результаты в предсказании мест добычи крупных или 

мелких жертв. Такая техника также может быть полезна для территорий, в которых 

преобладает один вид добычи, и разные половозрастные группы могут быть легко 

дифференцированы. 

Данное исследование, основанное на стратификационной выборке кластеров 

локаций животного, допускало пропуск жертв на кластерах, которые не удавалось 

посетить. При использовании жертв, обнаруженных только во время посещения 

кластеров, недооценивались показатели годовой добычи. Однако эмпирические оценки 
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показателя добычи жертв скорректировали с помощью модели логистической регрессии. 

Также, возможно, был пропущен ряд жертв небольшого размера (двух азиатских 

барсуков обнаружили на одиночных локациях), однако животные такого размера имеют 

незначительный вклад с точки зрения потенциального потребления биомассы (Bacon et 

al., 2011; Davidson et al., 2013; Kerley et al., 2015). Таким образом, комбинация посещения 

кластеров и тропления по следам обеспечивает высокую частоту обнаружения мест 

добычи жертв. Увеличение размера выборки, возможное при таком подходе, должно 

привести к более точным оценкам как показателя добычи жертв, так и потенциального 

уровня потребления пищи. 

Полученные результаты имеют ряд недостатков, наиболее очевидным из которых 

является ограниченный размер выборки тигров, меченных GPS-ошейниками. Для 

исследования использовали данные только от взрослых здоровых животных, поэтому из 

анализа исключили потенциально влияющие на результаты периоды, связанные с 

болезнями, травмами тигров, перемещениями с матерью, а также небольшой набор 

данных из-за неисправности GPS-ошейника. Таким образом, три тигра, рассматриваемые 

в работе, являются репрезентативными для популяции тигров. Несмотря на небольшой 

размер выборки, это одно из первых и наиболее успешных исследований 

взаимоотношений хищника и жертвы в дикой природе, основанных на данных с  

GPS-ошейников. Например, информация только от двух тигров с GPS-ошейниками дала 

важные результаты для понимания хищничества тигров в мангровых лесах Бангладеша 

(Barlow et al., 2011). В единственном другом опубликованном исследовании с Дальнего 

Востока России использовались данные только от одной взрослой самки тигра с  

GPS-ошейником (Рожнов и др., 2011б). Таким образом, данная работа о 

взаимоотношениях в системе «хищник — жертва» дополняет пионерные исследования, 

посвященные хищничеству тигра, где были опубликованы данные о добыче жертв по 

результатам слежения за одним тигром (Seidensticker, 1976; Sunquist, 1981). Даже в 

наиболее полном исследовании репродуктивных показателей амурских тигров в дикой 

природе (Керли и др., 2005а) использовались данные восьми взрослых самок тигров и 

семи детенышей. Таким образом, очевидно, что одной из проблем, стоящих перед всеми 

эмпирическими экологическими исследованиями тигров, является вопрос небольших 

размеров выборки, и тем не менее оригинальные исследования обеспечивают понимание 

экологии хищников, что вносит вклад в их сохранение. По-прежнему необходимо больше 
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данных, чтобы лучше дифференцировать потенциальные уровни потребления пищи для 

разных половозрастных групп тигров и сезонность показателей добычи и потребления, 

но результаты исследования ясно демонстрируют полезность использования  

GPS-технологии для понимания пищевых потребностей хищника. 

Большое значение в успешности программ по сохранению тигра имеют охотничьи 

общества (Николаев, Юдин, 1993; Николаев, 2014): на российском Дальнем Востоке 

зарегистрировано более 130 тысяч охотников (Система охраны амурского тигра, 2019). 

Около 85% ареала тигра на территории России приходится на охотничьи угодья. 

Результаты данного исследования показывают, что показатели годовой добычи жертв 

тиграми могут быть несколько больше, чем ранее опубликованные оценки, основанные 

на экстраполяции данных зимних троплений. Таким образом, подход к оценке уровня 

годовой частоты добычи жертв тигром, базирующийся только на результатах тропления 

в зимний период, может привести к недооценке добычи копытных тиграми и 

последующей переоценке лимитов, выделяемых для охоты. 

Результаты, полученные с помощью GPS-слежения, демонстрируют возможность 

оценки частоты добычи жертв тиграми в регионах южной Азии, где слежение по снегу 

невозможно. Таким образом, GPS-ошейники могут стать важным инструментом для 

изучения энергетических потребностей тигра во всем его ареале.  
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ГЛАВА 5. ВЛИЯНИЕ РАСПРОСТРАНЕНИЯ И ДОСТУПНОСТИ ВИДОВ-ЖЕРТВ 

НА ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ПРОСТРАНСТВА ТИГРОМ 

 

5.1. Результаты 

 

Исследование влияния распространения и доступности потенциальных жертв на 

использование пространства тигром было возможно только в снежный сезон года, что 

связано с отсутствием данных о плотности населения животных в бесснежный сезон. 

Согласно рекомендациям о необходимом минимуме данных для анализа участков 

обитания (Seaman et al., 1999) в исследование включили тигров, для которых определили 

30 и более локаций за один снежный сезон. Всего использовали данные по 18 тиграм, 

которых отслеживали с помощью телеметрии в период с 1993 по 2013 гг. (Таблица 2.1). 

В среднем следили за 2,2 тиграми за сезон (от 1 до 7 особей) в течение  

1,9 последовательных сезонов (1–7 сезонов). В общей сложности построили 39 участков 

обитания тигров. Территорию исследования определили объединенным 95%-ным 

контуром участков обитания всех тигров, включенных в анализ, общей площадью  

1076 км2 (Рисунок 5.1). 

Благородные олени, кабаны и пятнистые олени составили 89% (247 из 278) добытых 

в снежный период года жертв тигров. Другие, второстепенные виды-жертвы, добытые 

тиграми на изучаемой территории, включали сибирскую косулю (n = 28), бурого медведя 

(n = 1), енотовидную собаку (n = 1) и кабаргу (n = 1). Так как вклад других видов был 

незначителен, их не учитывали в дальнейшем анализе. Благородные олени составили  

43% (n = 107), кабаны — 38% (n = 94) и пятнистые олени — 19% (n = 46) от общего числа 

жертв этих трех видов. В период исследования количество обнаруженных с помощью 

телеметрии жертв этих видов составило в среднем 0,078 в сутки слежения (SE = 0,004). 

Несмотря на то что во время исследования было пропущено большое количество добытых 

тиграми животных, слежение происходило равномерно на всей территории исследования, 

и данные не относились к определенному типу местности. Таким образом, выборка 

достоверно отражает характеристики ландшафта, связанные с обнаруженными и не 

обнаруженными местами добычи жертв тиграми. 
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Рисунок 5.1 — Объединенный 95%-ный контур участков обитания всех тигров, 

включенных в анализ за период с 1993 по 2013 гг. на территории Сихотэ-Алинского 

биосферного заповедника (САБЗ) и его окрестностей. Данные разделены на четыре 

временных отрезка с изображением всех участков обитания тигров в снежный сезон за 

данный период 

 

Всего построили 80 карт, отображающих прогнозирование относительной 

плотности населения видов-жертв тигра, как по отдельности, так и для всех трех  

видов вместе, для каждого снежного сезона в течение 20 лет исследований.  

Пример усредненных коэффициентов модели для сезона 2005–2006 гг. показан в Таблице 

5.1 с картами прогнозирования на Рисунке 5.2. Эти карты демонстрируют, что 

благородный олень (Рисунок 5.2А) и кабан (Рисунок 5.2Б) были распространены на  

всей территории исследования. Пятнистый олень имел диапазон местообитаний,  
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который в значительной степени связан с приморскими участками исследуемого района 

(Рисунок 5.2В). 

 

Таблица 5.1 — Прогнозируемая относительная интенсивность использования 

местообитаний благородным оленем, кабаном, пятнистым оленем и тремя видами вместе 

зимой 2005–2006 гг. 

Параметры  

Благородный 

олень 
Кабан Пятнистый олень Виды объединены 

β-

коэффици

ент 

SE 

β-

коэффици

ент 

SE 

β-

коэффици

ент 

SE 

β-

коэффици

ент 

SE 

Константа –3,188 0,329 –2,962 0,730 2,224 0,368 –2,015 0,185 

Экспозиция 0,002 0,001 0,003 0,003 0,004 0,002 – – 

Высота  

над ур. м. 
–0,003 0,001 –0,004 0,001 –0,017 0,006 –0,005 0,001 

Удаленность от 

поселков 
0,001 0,001 0,001 0,001 –0,001 0,001 0,001 0,001 

Открытость –0,014 0,007 –0,022 0,012 0,058 0,015 –0,023 0,006 

Удаленность от 

дорог 
0,001 0,001 –0,001 0,001 – – –0,001 0,001 

Склон 0,049 0,011 0,030 0,021 – – 0,040 0,010 

Снежный 

покров 
0,475 0,421 –1,309 0,922 – – – – 
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Рисунок 5.2 — Прогнозируемая относительная интенсивность использования 

местообитаний копытными, рассчитанная на основе данных зимних маршрутных учетов, 

проведенных в 2005–2006 гг. в Сихотэ-Алинском биосферном заповеднике для:  

А — благородного оленя; Б — кабана; В — пятнистого оленя; Г — трех видов вместе 

 

Модель, прогнозирующая относительную уязвимость основных видов-жертв  

в зависимости от параметров ландшафта, включала высоту над уровнем моря, близость  

к поселкам или сельскохозяйственным угодьям, крутизну склона, средний  

уровень покрытия снегом и близость к ближайшим водотокам (Таблица 5.2).  

Благородные олени, кабаны и пятнистые олени чаще всего добывались тиграми в  

местах с более низкой высотой над уровнем моря в удалении от  

поселков и сельскохозяйственных угодий. Кабан оказался единственным  

видом, для которого уязвимость увеличивалась в местообитаниях с большей  

высотой снежного покрова (Таблица 5.2). Экспертиза показала схожую  

степень корреляции уязвимости для всех трех видов-жертв тигра  

(r = 0,60 для благородного оленя и кабана, r = 0,66 для благородного оленя  

и пятнистого оленя, r = 0,60 для кабана и пятнистого оленя). Тем не менее  

относительная плотность населения копытных (Рисунок 5.2) была слабо связана  
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с их уязвимостью (Рисунок 5.3) на территории исследований. Пространственная 

корреляция (r) между относительной плотностью населения и уязвимостью  

видов-жертв составила 0,36 для благородного оленя, 0,17 для пятнистого оленя и 0,13 для 

кабана. 

 

Таблица 5.2 — Прогнозируемая относительная уязвимость копытных в зависимости от 

параметров ландшафта для благородного оленя, кабана, пятнистого оленя и трех видов 

вместе в 1993–2013 гг. 

Параметры 

ландшафта 

Благородный 

олень 
Кабан 

Пятнистый  

олень 

Виды  

объединены 

β SE β SE β SE β SE 

Экспозиция –0,001 0,001 –0,001 0,001 –0,001 0,002 –0,001 0,001 

Высота  

над ур. м. 
–0,006 0,001 –0,004 0,001 –0,011 0,002 –0,007 0,001 

Удаленность от 

поселков 
0,001 0 0,001 0 0,001 0 0,001 0 

Открытость –0,036 0,012 –0,023 0,013 –0,026 0,017 –0,025 0,008 

Пересеченность 

рельефа 
–0,046 0,090 –0,431 0,198 0,055 0,058 –0,031 0,024 

Крутизна склона –0,032 0,026 0,166 0,079 0,022 0,025 –0,011 0,010 

Глубина 

снежного 

покрова 

–1,815 1,054 2,322 1,170 –1,710 2,166 0,551 0,700 

Удаленность  

от рек 
– – – – 0,001 0,001 0,001 0,001 
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Рисунок 5.3 — Прогнозируемая относительная вероятность добычи копытных тиграми в 

зависимости от параметров ландшафта на основе данных о местах добычи жертв тиграми 

в 1993–2013 гг. для: А — благородного оленя; Б — кабана; В — пятнистого оленя;  

Г — трех видов вместе 

 

Начальная модель, описывающая использование участка обитания  

тигром, включала прогнозируемую относительную плотность населения и 

прогнозируемую относительную уязвимость благородного оленя, а  

также взаимодействие этих двух параметров (см. модель 3 в Таблице 5.3).  

Включение прогнозируемых относительных плотностей населения кабана и  

пятнистого оленя значительно улучшило модель (х2 = 109,44; DF = 1;  

p < 0,0001). Усовершенствованная модель имела абсолютный вес информационного 

критерия Акаике AICwi = 1,00 (Таблица 5.3), получив полный набор факторов,  

и была использована при анализе. Для сравнения прогнозируемой  

относительной интенсивности использования местообитаний и прогнозируемой 

относительной уязвимости копытных для обучающей и тестовой выборок  

применили тест ранговой корреляции Спирмена. Перекрестная проверка достоверности 

подтвердила, что обучающие и тестовые данные сильно коррелируют. Например,  
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средняя корреляция (rs) между обучающими и тестовыми данными для прогнозируемой 

относительной вероятности интенсивности использования местообитаний  

была равна 0,90, 0,78 и 0,64 (2005–2006 гг.) для благородного оленя, кабана  

и пятнистого оленя соответственно. Корреляция двух выборок по  

относительной вероятности прогнозируемой уязвимости благородного оленя в среднем 

составила 0,93. 

Наилучшая модель показала, что тигры интенсивнее использовали территорию  

с высокой прогнозируемой относительной плотностью населения кабана  

(Таблица 5.4, Рисунок 5.4Б). Напротив, интенсивность использования местообитания 

тиграми снижалась на участках с большой прогнозируемой относительной  

плотностью населения пятнистого оленя (Таблица 5.4, Рисунок 5.4В). Также  

было обнаружено, что на интенсивность использования местообитаний  

тиграми влияло взаимодействие прогнозируемой относительной плотности  

населения и относительной уязвимости благородного оленя (Таблица 5.4, Рисунок  

5.4А). Так, тигры чаще использовали местообитания с большой  

прогнозируемой относительной уязвимостью благородного оленя. Причем такие  

местообитания выбирались как на территории с равномерно небольшой,  

так и с варьирующей прогнозируемой относительной плотностью населения 

благородного оленя (Рисунок 5.4А). Местообитания с большой прогнозируемой 

относительной плотностью населения благородного оленя использовались  

тиграми только на периферийных частях (> 60 процентилей) участков обитания  

(Рисунок 5.4А). 
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Таблица 5.3 — Результаты выбора модели для исследования влияния относительной 

плотности населения копытных (оп) и относительной уязвимости потенциальных жертв 

(оу) на использование пространства тиграми в 1993–2013 гг. 

Модель Набор независимых переменных DF AIC ∆AIC AICwi 

1 

Оу благородного оленя + оп благородного оленя + оп 

пятнистого оленя + оп кабана + оп пятнистого оленя + оу 

благородного оленя × оп благородного оленя 

10 3454,3 0 1 

2 

Оу благородного оленя + оп благородного оленя + оп 

кабана + оп пятнистого оленя + оу благородного оленя × 

оп благородного оленя 

9 3514,9 60,65 0 

3 
Оу благородного оленя + оп благородного оленя + оу 

благородного оленя × оп благородного оленя 
8 3521,9 67,60 0 

4 Оу благородного оленя + оп благородного оленя 7 3554,3 100,03 0 

5 Оп благородного оленя 6 3603,7 149,40 0 

6 Оу объединенных видов + оп объединенных видов  7 3773,4 319,13 0 

7 Оп объединенных видов 6 3812,4 358,11 0 

8 
Оу пятнистого оленя + оп пятнистого оленя + оу 

пятнистого оленя × оп пятнистого оленя 
8 3821,0 366,70 0 

9 Оу кабана + оп кабана + оу кабана × оп кабана 8 3839,9 385,63 0 

10 Оу объединенных видов 6 3840,0 385,75 0 

11 Оу кабана + оп кабана 7 3842,5 388,16 0 

12 Оу благородного оленя 6 3846,4 392,06 0 

13 Оу кабана 6 3853,2 398,94 0 

14 Оп кабана 6 3856,6 402,35 0 

15 Оу пятнистого оленя 6 3863,5 409,21 0 

Примечание: в таблице представлены 15 лучших моделей с показателями степеней 

свободы (degrees of freedom — DF), значением информационного критерия Акаике (AIC), 

разницей баллов между наилучшей моделью и остальными моделями (∆AIC) и 

показателями относительного веса модели (AICwi) 
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Таблица 5.4 — Наилучшая модель для исследования влияния относительной плотности 

населения копытных (оп) и их относительной уязвимости (оу) на использование 

пространства тиграми в 1993–2013 гг. 

Параметры  β-коэффициент SE p 

Константа 3,961 0,043 < 0,001 

Оу благородного оленя –1,620 0,167 < 0,001 

Оп благородного оленя 0,321 0,213 0,130 

Оп кабана –0,206 0,115 0,070 

Оп пятнистого оленя 3,882 0,465 < 0,001 

Оу благородного оленя × 

оп благородного оленя 
3,902 0,665 < 0,001 

 

 

Рисунок 5.4 — Тренды смешанной линейной регрессии наилучшей модели, оценивающей 

использование участков обитания тиграми в 1993–2013 гг. Первый процентиль 

распределения использования соответствует области наибольшего использования 

участка обитания, то есть ядерной зоне, в то время как самая низкая вероятность 

использования среды обитания представлена 95-м процентилем (периферия). 

Отмеченные тренды представлены черной линией с 95%-ными доверительными 

интервалами серого цвета 
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5.2. Обсуждение 

 

Определение факторов, влияющих на использование животными пространства в 

пределах участка обитания, дает представление об экологии видов, демографических 

характеристиках популяций и выборе ресурсов, а также способствует принятию 

природоохранных инициатив (Woodroffe, Ginsberg, 1998; Rhodes et al., 2005; Loveridge  

et al., 2009). Теоретические и эмпирические исследования предполагают, что  

на использование среды обитания хищников влияют распределение и характеристики 

ресурсов (Macdonald, 1983; Carr, Macdonald, 1986; Valeix et al., 2012), а более  

конкретно — наличие и доступность добычи (Macdonald, 1983; Stephens, Krebs, 1986). 

Успех в добыче объекта питания зависит как от распределения и численности жертвы, 

так и от ее уязвимости, причем уязвимость с одной стороны определяется 

характеристиками жертвы (вид, пол и возраст), а с другой — особенностями ландшафта, 

влияющего на вероятность успешной охоты (Hopcraft et al., 2005). Все эти параметры 

могут модулироваться особенностями ландшафта (Gorini et al., 2012; Gervasi et al., 2013) 

и влиять на характер обитания хищников. При этом относительная важность этих 

параметров остается предметом дискуссии. В частности, гипотеза изобилия добычи 

предсказывает, что хищники будут более интенсивно использовать области своего 

участка обитания, где сосредоточена добыча, в то время как альтернативная гипотеза 

предполагает, что хищники будут выбирать пространство, где их жертва наиболее 

уязвима (Hopcraft et al., 2005; Balme et al., 2007). 

Реакция хищников на эти процессы может зависеть от применяемой тактики охоты. 

Например, скрадывающие и охотящиеся из засады хищники, такие как львы, могут в 

большей степени зависеть от среды обитания, которая обеспечивает адекватное укрытие 

для успешной охоты, при этом изобилие добычи играет второстепенную роль в 

использовании среды обитания (Hopcraft et al., 2005). Особенности ландшафта также 

влияют на вероятность встречи и успешной добычи для плотоядных животных, 

преследующих свою жертву (Hebblewhite et al., 2005). Эти процессы обычно оцениваются 

посредством изучения распределения добытых хищниками жертв. Большая часть этих 

исследований имеет тенденцию оценивать влияние риска хищничества, зависящего как 

от внешних (например, структура ландшафта), так и от внутренних (например, 

индивидуальное состояние тела) факторов на поиск добычи (Sinclair, Arcese, 1995; 
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Kauffman et al., 2007, 2010; Gervasi et al., 2013). Эти исследования позволили получить 

большое количество информации, однако процессы, которые определяют модели 

использования среды обитания в пределах участка обитания, особенно для хищников, 

ведущих одиночный образ жизни, остаются недооцененными. 

Тигр, как самый крупный вид в семействе Felidae, доминирует над другими 

плотоядными животными (Юдин, 1984; Кучеренко, 1985; Салькина, 2003), а плотность 

населения тигров в отсутствие браконьерства в основном определяется плотностью 

населения основных видов-жертв, а не внутривидовым доминированием или 

межвидовым конкурентным исключением (Матюшкин, 1974; Karanth, Sunquist, 2000; 

Karanth et al., 2004; Пикунов и др., 2010; Miquelle et al., 2010). При более широком отборе 

первого уровня, согласно четырехуровневой классификации Джонсона (Johnson, 1980), 

распределение потенциальных жертв является основным фактором, определяющим 

географический ареал амурского тигра, и расположение отдельных участков обитания 

тигра (отбор второго уровня) зависит от плотности населения предпочитаемых видов-

жертв (Раков, 1965; Pikunov, 1988; Микелл и др., 2005а). При охоте тигры используют 

скрадывание и засады (Юдаков, Николаев, 1987), и следует ожидать, что 

пространственная конфигурация среды обитания, в которой жертва более уязвима для 

хищничества, может влиять на модель использования хищниками среды обитания. 

Например, было обнаружено, что на успех охоты тигров влияют различные элементы 

рельефа (Капланов, 1948; Юдаков, Николаев, 1987; Матюшкин, 1991). Тем не менее ранее 

было неизвестно, зависит ли использование участка обитания тиграми — отбор третьего 

уровня (Johnson, 1980) — от плотности населения потенциальных жертв, их уязвимости, 

или некоторых взаимодействий этих двух параметров. Кроме того, ранее не 

исследовалось, как видовые предпочтения тигра и уязвимость потенциальных жертв 

могут влиять на использование хищником местообитаний. 

Анализ данных за 20-летний период показал, что использование пространства 

тиграми внутри их участков обитания зависело как от уязвимости, так и от относительной 

плотности населения основных видов-жертв. В частности, обнаружено, что хищники 

использовали территорию своих участков обитания с более высокими относительными 

плотностями населения благородного оленя и кабана. Тем не менее плотность населения 

благородного оленя была связана с его уязвимостью, определяемой конфигурацией 

ландшафта. Эти результаты показывают, что использование тиграми местообитаний в 
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масштабах участков обитания зависит от пространственного распределения копытных, 

относящихся к основным видам-жертвам, и структуры ландшафтов. 

Использование участков обитания тиграми связано с пространственными 

характеристиками популяций основных видов-жертв — благородного оленя и кабана. В 

то же время не выявлено взаимосвязи с относительно высокой плотностью населения 

пятнистого оленя — вида, не являющегося предпочитаемым тиграми в районе 

исследований (Глава 3). Модели, объединяющие в себе три вида копытных, плохо 

предсказали использование местообитаний тиграми по сравнению с видоспецифичными 

моделями (Таблица 5.3). Предполагается, что благородные олени и кабаны, 

составляющие 72% (201 из 278) от общего количества жертв, использовавшихся в данном 

исследовании, являются предпочитаемыми для тигров в связи с оптимальными размерами 

тела. Благородный олень и кабан — крупнейшие копытные (за исключением лося, 

малочисленного на данной территории), доступные для питания тигра на российском 

Дальнем Востоке, и эти виды играют главную роль в поддержании энергетических 

потребностей хищника (Матюшкин, 1992; Микелл и др., 2005a; Юдин, Юдина, 2009; 

Пикунов и др., 2010). Кроме того, показатель успешности охоты тигров на кабанов в 

снежный период года довольно высокий (Бромлей, 1964; Юдаков, Николаев, 1987). Тем 

не менее взаимосвязь между увеличением интенсивности использования тигром 

местообитаний и повышенной плотностью населения кабана была на низком уровне 

(Рисунок 5.4А), вероятно, из-за того, что кабан имел наименьшую численность среди трех 

видов основных потенциальных жертв тигра в приморской зоне Сихотэ-Алинского 

биосферного заповедника (Стивенс и др., 2005б; Stephens et al., 2006). Благородный  

олень — наиболее многочисленный вид с плотностью населения, в снежный период года 

на территории исследования равной 15–30 особей на 10 км2, в то время как плотность 

населения кабана — 1–5 особей на 10 км2 (Стивенс и др., 2005б; Stephens et al., 2006). 

Стоит отметить, что динамика численности благородного оленя, кабана и пятнистого 

оленя меняется с течением времени (Таблица 2.2). В настоящее время изменение 

относительных плотностей населения этих видов ведет к тому, что пятнистый олень 

может стать более многочисленным, чем благородный олень (Заумыслова, 2000), что в 

будущем может привести к изменению отмеченного взаимодействия между тигром и его 

потенциальными жертвами. 
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Наилучшая модель, объясняющая использование участков обитания тиграми, 

выявила значительное взаимодействие между уязвимостью и плотностью населения 

благородного оленя (Рисунок 5.4В). Карты уязвимости копытных в зависимости от 

ландшафта и интенсивности использования местообитаний благородным оленем не 

коррелировали (| r | = 0,36), что говорит о том, что благородный олень не распространен 

в местах с высокой вероятностью быть добытым тигром. Это наблюдение согласуется с 

результатами предыдущих исследований, где пространственное распределение  

видов-жертв зависело от поведения хищника (Sih, 2005). Результаты данного 

исследования показывают, что в пределах своих участков обитания тигры наиболее 

интенсивно используют территорию, где благородные олени уязвимы из-за 

конфигурации ландшафта, а территорию с высокой плотностью населения благородного 

оленя хищники используют на периферии (> 60 процентилей ЯОП) участка обитания 

(Рисунок 4В). Интерпретируя эту взаимосвязь, можно предположить, что тигры 

применяют две различные стратегии при использовании территории. При первой 

стратегии наиболее интенсивно используется территория, где потенциальные жертвы для 

хищника наиболее уязвимы, даже если их численность невысока. Этот вывод 

подтверждается тем, что тигры как нападающие из засады и подкрадывающиеся к жертве 

хищники используют элементы рельефа во время охоты (Капланов, 1948; Юдаков, 

Николаев, 1987; Матюшкин, 1991). Второй стратегией является использование мест с 

наибольшей численностью потенциальных жертв на периферии участка обитания. Это 

утверждение согласуется с тем, что характеристики популяций видов-жертв крупных 

размеров влияют на распределение и численность тигров на всем ареале (Karanth et al., 

2004; Микелл и др., 2005a). Тигры имеют определенную степень пластичности в 

отношении распределения и уязвимости потенциальных жертв на уровне участков 

обитания. Тем не менее планирование эксперимента в данном исследовании не позволило 

более детально изучить эту гипотезу. В последующих исследованиях будет 

целесообразным изучить реакцию тигров на пространственное распределение основных 

потенциальных жертв и их уязвимость в различных типах ландшафта на четвертом 

уровне выбора ресурсов, то есть когда происходит выбор конкретных ресурсов в пределах 

местообитаний участка обитания (Johnson, 1980). Это исследование должно быть 

сосредоточено на детальном анализе перемещений тигров для определения 
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относительной роли типа охоты и местообитания на использование участков обитания 

(Schmitz et al., 2004; Miller et al., 2014б). 

Значимость изучения динамики хищничества на уровне отдельных видов-жертв уже 

была показана ранее (Маковкин, 1979; Thaker et al., 2011; Gervasi et al., 2013). Данное 

исследование дополняет эти данные. Обнаружено, что на использование участков 

обитания тигров влияют характеристики популяций благородного оленя и кабана, в то 

время как это не наблюдается для пятнистого оленя или всех трех видов копытных, когда 

они рассматриваются вместе. Предыдущие исследования также показали, что 

использование территории хищником сфокусировано на тех областях, где потенциальные 

жертвы более уязвимы (Hopcraft et al., 2005; Balme et al., 2007) или где они более 

многочисленны (Spong, 2002). Данный анализ дополняет результаты предыдущих 

исследований, демонстрируя, как уязвимость и обилие потенциальной добычи могут 

влиять на использование участков обитания крупными одиночными хищниками на 

протяжении длительного времени. 

Поскольку кормовые ресурсы в пределах участков обитания по крайней мере 

частично определяют выживаемость, приспособляемость и плодовитость тигров 

(Дунишенко, 1977; Matyushkin et al., 1980; Салькина, 1999), результаты исследования 

имеют значение не только для изучения экологии тигра, но и для его сохранения. 

Результаты данного исследования показывают, что природоохранные инициативы 

следует сосредоточить на сохранении и увеличении численности благородного оленя и 

кабана в ареале хищника. Данные рекомендации распространяются и на другие виды 

крупных копытных, предпочитаемые тигром в его ареале (Hayward et al., 2012). 

Кроме того, участки обитания тигров имеют большие размеры и еще больше 

увеличиваются при низкой плотности населения основных видов-жертв (Hojnowski et al., 

2012). Таким образом, в дополнение к сохранению популяций копытных необходимо 

направить усилия на сохранение больших территорий, пригодных для обитания тигра 

(Животченко, 1982, 1985; Пикунов, 1992; Wikramanayake et al., 2004; Дарман и др., 2006). 

Такие природоохранные инициативы бывает затруднительно реализовать, так как тигр на 

всем ареале является соперником человека в использовании копытных (Nyhus, Tilson, 

2004; Гапонов, 2009). Там, где есть прямая конкуренция, могут возникнуть конфликты, в 

результате которых может пострадать популяция тигра (Животченко, 1977б;  

Николаев, 2014; Юдин, 2018).  
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ГЛАВА 6. ОСОБЕННОСТИ ПИТАНИЯ САМКИ ТИГРА С ВЫВОДКОМ 

 

6.1. Результаты 

 

Самка тигра Pt114 была отловлена 21 октября 2011 г. на территории  

Сихотэ-Алинского биосферного заповедника. Внешний осмотр показал, что тигрица была 

в возрасте 2–3 лет и не имела опыта выращивания потомства. Наблюдение за самкой 

(Рисунок 6.1) продолжали в течение 448,3 суток, за которые получили 6209 локаций 

(Таблица 2.1) с общим коэффициентом успешности их определения GPS-ошейником 

86,6%. Информацию собрали о 327,3 сутках до рождения потомства, 67,5 сутках от 

рождения до тех пор, пока тигрята не покинули долговременное логово (бесснежный 

период с тигрятами), и 53,5 сутках снежного периода с тигрятами (Таблица 2.3). Для 

сравнения питания тигрицы до и после рождения тигрят все данные разделили на четыре 

периода одинаковой продолжительности согласно наличию снежного покрова и 

периодам онтогенеза тигрят (Таблица 2.3). 

 

 

Рисунок 6.1 — Самка тигра Pt114 в период заботы о потомстве. Фото сделано с помощью 

автоматического фоторегистратора 3 января 2013 г. 
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На основании полевых наблюдений и данных с GPS-ошейника установили, что 

самка Pt114 родила трех тигрят на крутом северо-восточном склоне на высоте 700 м над 

ур. м., в месте без укрытия, в котором можно спрятать детенышей. Первая локация 

тигрицы на этом месте отмечена 12 сентября 2012 г. в 21:00. С этого момента тигрица 

провела 6,7 суток в этом районе и только дважды была зафиксирована на удалении от 

места рождения потомства (4,1 км), где посещала место добычи кабана, которого она 

добыла за трое суток до родов. 

С места рождения самка переместила тигрят на 504 м, где обустроила логово 19 

сентября (Рисунок 6.2А). Логово находилось близко к вершине горы (635 м над ур. м., на 

юго-восточном склоне с крутизной 58%) между камнями в нише длиной 130 см, шириной 

155 см и высотой 60 см. Тигрята оставались в районе этого логова в течение 60,8 суток и 

полностью зависели от материнской заботы. 

 

 

Рисунок 6.2 — Долговременное логово, в котором обитали тигрята в бесснежный период 

(А). Участки обитания самки тигра Pt114 в течение двух бесснежных периодов до и после 

рождения тигрят (Б). Участки обитания самки Pt114 в течение двух снежных периодов до 

и после рождения тигрят (В) 
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19 ноября тигрята покинули долговременное логово вместе с самкой и стали 

посещать места с добытыми жертвами, по-видимому начав питаться мясом. В этот 

снежный период после рождения тигрят самка оставляла потомство во временных 

логовах на время охоты и в случае успеха возвращалась за тигрятами, чтобы отвести на 

жертву. Всего за этот период тигрица оставляла потомство в 12 разных убежищах, 

используя каждое 1–5 раз (среднее значение проведенного времени в отдельном  

убежище = 2,1 суток/место; SE = 1,4 суток/место). 

Источник питания GPS-ошейника отключился 11 января 2013 г. Слежение за самкой 

Pt114 и тигрятами продолжали с помощью автоматических фоторегистраторов до декабря 

2013 г. Один из трех детенышей исчез в возрасте одного года. Последняя известная дата 

совместной фиксации тигрицы и двух тигрят отмечена через 14 месяцев после родов 

(Рисунок 6.3). 

 

 

Рисунок 6.3 — Самка тигра Pt114 (в правом нижнем углу) с двумя тигрятами возрастом 

14 месяцев. Фото сделано с помощью автоматического фоторегистратора 21 декабря  

2013 г. 
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Изменение размера участка обитания 

До рождения тигрят размер участка обитания самки Pt114 составлял 551 км2 в 

течение двух месяцев бесснежного периода и 426 км2 в течение снежного периода 

(Рисунок 6.2Б, В). В бесснежный период с тигрятами площадь участка обитания, 

используемого самкой, сократилась до 183 км2 и оставалась небольшой (150 км2) в 

течение снежного периода с тигрятами. 

После рождения тигрят доля участка обитания, расположенная в пределах Сихотэ-

Алинского биосферного заповедника, значительно возросла — с 65,1% в бесснежный 

период без тигрят до 93% в бесснежный период с тигрятами (χ2 = 51,3; df = 1; p < 0,001). 

Разница также была значительной (54,1% и 98,9%) между снежным периодом без тигрят 

и снежным периодом с тигрятами (χ2 = 96,8; df = 1; p < 0,001). 

 

Распределение по типам поведения 

Самка Pt114 оставляла тигрят в течение бесснежного периода 42 раза, непрерывно 

находясь на логове в среднем 0,91 суток (SE = 0,27 суток). В снежный период с тигрятами, 

когда они следовали за самкой на места питания, тигрица проводила с ними значительно 

больше времени, в среднем 2,40 ± 1,03 суток (F = 15,97; df = 1; p < 0,001), она оставляла 

тигрят только 16 раз за 53,5 суток. Время, на которое тигрица покидала тигрят, 

значительно не различалось между периодами (среднее значение 0,7 ± 0,13 суток;  

max = 2,43 суток; F = 0,277; df = 1; p = 0,6). 

В течение бесснежного периода с тигрятами самка проводила 58,2% своего времени 

на долговременном логове, и, позднее, только 28,4% — в местах временных  

убежищ (Рисунок 6.4). Время использования жертв сократилось с 42,2–45,5% от  

общего бюджета активности (периоды до рождения тигрят) до всего 22,9% в течение 

бесснежного периода с тигрятами. Когда самка начала ходить с тигрятами на  

место питания в снежный период, время использования жертв увеличилось  

до 50,4% и превысило показатели до родов. Количество времени, затрачиваемого  

на перемещения, несколько уменьшилось после родов. В целом примерно на 10%  

меньше времени отводилось на охоту, учитывая, что 5–6% времени от всех перемещений 

после родов уходило на движение между местом питания и логовом во время 

использования жертв. Время, отведенное на отдых отдельно от тигрят, составляло  

всего 3–4% от ее общего бюджета активности в оба периода с потомством (Рисунок 6.4). 
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В снежный период с тигрятами самка тратила мало времени на отдых в убежищах с 

тигрятами, но, поскольку тигрята теперь следовали за тигрицей на места добытых  

жертв, в целом самка фактически проводила больше времени с потомством: время на 

жертве + время в убежищах с тигрятами = около 79% от общего бюджета активности 

(Рисунок 6.4). 

 

 

Рисунок 6.4 — Распределение типов поведения самки тира Pt114 в течение двух периодов 

до родов (со снегом и без) и двух последовательных периодов после родов 

 

Перемещения 

В целом характер перемещений значительно изменился в периоды после рождения 

тигрят. При использовании территории тигрица была привязана к долговременному 

логову и временным убежищам, что ограничивало дистанцию перемещения из-за 

необходимости регулярно возвращаться к тигрятам (Рисунок 6.5). 
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Рисунок 6.5 — Использование пространства тигрицей Pt114 до и после рождения тигрят. 

Каждый период поделен на равные по длительности отрезки: с 1 по 18, с 19 по 36, с 37 по 

54, с 55 по 68 сутки 

 

Средний суточный ход самки Pt114 был наибольшим (7,1 км/сутки;  

SE = 1,8 км/сутки) в течение бесснежного периода с тигрятами и наименьшим в снежный 

период с тигрятами (5,5 км/сутки; SE = 1,7 км/сутки). В периоды без тигрят средний 

суточный ход тигрицы был наибольшим в снежный период (6,9 км/сутки;  

SE = 1,5 км/сутки) и наименьшим в бесснежный период (6,1 км/сутки; SE = 1,2 км/сутки), 

но достоверная разница между четырьмя периодами не обнаружена (общее среднее 

значение 6,4 км/сутки; SE = 0,8 км/сутки; F = 0,871; df = 3; p = 0,457). 

Различие суточного хода до и после родов было близко к статистически значимым 

показателям (Краскел — Уоллис ANOVA, H = 18,34; df = 11; p = 0,075), что говорит о 

неоднородном паттерне перемещений (Рисунок 6.6). Наиболее значительные изменения 
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произошли после рождения тигрят, когда средний суточный ход сократился до 2,7 км  

(SE = 1,1 км) за последующие 10 суток и затем резко увеличился до максимальных 

показателей за все периоды (9,5 км; SE = 1,8 км). 

 

 

Рисунок 6.6 — Изменения в дистанции среднего суточного хода (среднее ± SE) тигрицы 

относительно даты родов (день 0) и времени, когда детеныши навсегда покинули место 

долговременного логова, чтобы сопровождать самку Pt114 на места добытых жертв 

(пунктирная линия) 

 

Расстояние, пройденное самкой между добычами жертв, было наиболее коротким в 

периоды с тигрятами (бесснежный период — 22,6 км; SE = 18,8 км; снежный  

период — 14,3 км; SE = 13,2 км) и наиболее длинным — в периоды до родов (бесснежный 

период — 27,6 км; SE = 9,4 км; снежный период 32,2 км; SE = 22,8 км). Однако из-за 

большого разброса данных в дистанции между жертвами значимых различий между 

периодами не выявили (общее среднее значение = 24,0 км; SE = 7,0 км; F = 1,072; df = 3; 

p = 0,371). 
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Скорость движения значительно варьировала (Рисунок 6.7) между периодами и 

типами перемещений (F = 40,12; df = 5; р < 0,001). Самка двигалась наиболее быстро во 

время прямолинейного перемещения в периоды с тигрятами, когда она с места добычи 

возвращалась на место расположения тигрят и обратно, к добытой жертве (Рисунок 6.7). 

Если сравнивать общую скорость движения между периодами, то наибольшая скорость 

перемещения наблюдалась в периоды после рождения потомства (Рисунок 6.7). 

Показатели скорости перемещения за два периода без детенышей были наименьшими из 

всех. Несмотря на предполагаемое влияние снега, не было выявлено различий в скорости 

передвижения между бесснежным и снежным периодами, когда тигрица была без 

потомства (Рисунок 6.7). 

 

 

Рисунок 6.7 — Скорость движения тигрицы во время прямолинейного перемещения в 

снежный и бесснежный периоды с тигрятами (когда тигрица во время использования 

жертвы перемещалась между местом питания и местом нахождения тигрят) и общая 

скорость движения в течение четырех периодов (два с детенышами и два без детенышей) 

 

Частота добычи жертв, уровень потребления пищи и масса жертв 

Всего исследовали 127 кластеров и 349 отдельных локаций самки тигра Pt114 в 

течение четырех периодов (Таблица 2.3). Обнаружили 41 место питания и 43 жертвы, 

причем в двух случаях на одном месте нашли два добытых животных (Таблица 6.1). 

0

1

2

3

Бесснежный 

период с 

тигрятами —

прямолинейное 

перемещение

Снежный 

период с 

тигрятами —

прямолинейное 

перемещение

Бесснежный 

период с 

тигрятами

Снежный 

период с 

тигрятами

Бесснежный 

период без 

тигрят

Снежный 

период без 

тигрят

С
ко

р
о

ст
ь
 д

в
и

ж
ен

и
я
, 
к
м

/ч



111 

 

Логистический регрессионный анализ кластеров показал, что пять жертв не были 

обнаружены в периоды после рождения тигрят. Пропуск жертв был связан с сокращением 

количества посещений кластеров во избежание беспокойства тигрицы. 

 

Таблица 6.1 — Состав добычи самки тигра Pt114 до и после рождения тигрят 

Вид Возраст* Пол** 

Снежный 

период 

без тигрят 

Бесснежный 

период без 

тигрят 

Бесснежный 

период с 

тигрятами 

Снежный 

период с 

тигрятами 

Прогнозируемая 

крупная жертва (> 40 кг) 
– – – – 3 – 

Прогнозируемая мелкая 

жертва (< 40 кг) 
– – – – 1 1 

Благородный олень 

В F – 1 – – 

В M – 1 2 – 

C Н – 4 – – 

Кабан 

В F – – 1 1 

C Н 3 2 1 5 

Н Н – 1 – – 

Пятнистый олень 

В F 1 – – – 

В M 2 – – 2 

В Н – 1 1 – 

C Н 1 2 2 2 

Н Н 1 – – – 

Сибирская косуля 

В F – – – 1 

В Н 1 1 – – 

C Н – 3 – – 

Примечание: * — возрастные категории: В — взрослое животное (> 1 года),  

С — сеголеток (< 1 года), Н — неизвестно; ** — пол: M — самец; F — самка;  

Н — неизвестно. Прогнозируемая жертва — это необнаруженная наблюдателями жертва, 

но предсказанная моделью линейной регрессии 
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Частота добычи жертв самкой оставалась относительно постоянной (Таблица 6.2) во 

все периоды (общее среднее значение = 0,19 жертв/сутки; SE = 0,01 жертв/сутки;  

F = 0,396; df = 3; p = 0,756). Время на жертве также незначительно варьировало между 

периодами (общее среднее значение = 2,6 суток; SE = 0,1 суток; F = 0,406; df = 3;  

p = 0,749). Потребление биомассы оказалось больше для периодов без снега, но у этих 

показателей отсутствуют оценки погрешностей для статистического сравнения: размеры 

выборки массы жертв были небольшими для каждого периода, а отклонения велики 

(Таблица 6.2), что не позволило получить статистически значимой разницы между 

периодами (общее среднее значение = 36,5 кг; SE = 7,3 кг; F = 1,378; df = 3; p = 0,262). 

Тем не менее средняя масса добычи в течение бесснежного периода с тигрятами была 

заметно выше, чем в другие периоды (49,1 кг; SE = 24,0 кг), и, хотя эта разница не является 

статистически значимой, она может быть биологически значимой. Это обобщение не 

распространяется на снежный период с тигрятами, когда масса жертв была наименьшей 

из всех периодов (Таблица 6.2). 

 

Таблица 6.2 — Параметры добычи и потребления жертв самкой тигра Pt114 до и после 

рождения тигрят 

Параметр 

Период 

Снежный без 

тигрят 

Бесснежный 

без тигрят 

Бесснежный 

с тигрятами 

Снежный с 

тигрятами 

Количество жертв 9 16 11 12 

Частота добычи жертв, 

жертв/сутки 
0,18 ± 0,07 0,21 ± 0,05 0,17 ± 0,07 0,19 ± 0,09 

Использование жертвы, 

суток на жертве 
2,57 ± 1,18 2,15 ± 0,91 2,99 ± 2,05 2,78 ± 1,02 

Уровень потребления 

пищи, кг/сутки 
5,25 8,71 7,99 6,45 

Средняя масса жертв, кг 31,2 ± 12,5 36,7 ± 14,5 49,1 ± 24,0 28,8 ± 10,2 
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6.2. Обсуждение 

 

Животные большинства видов млекопитающих наиболее уязвимы в течение 

первых нескольких месяцев жизни (Caughley, 1966; Sible et al., 1997). Смертность 

амурского тигра составляет не менее 41% в течение первого года жизни (Spitsin et al., 

1987; Керли и др., 2005а; Gu et al., 2016) и, вероятно, еще выше в первые месяцы жизни, 

когда тигренок наиболее уязвим (Юдин, Юдина, 2009). В течение первых двух месяцев 

жизни тигрята мало перемещаются (Юдин, Юдина, 2009; Ячменникова и др., 2017) и 

ограничены небольшим пространством вокруг логова (Smith, 1993; Klevtcova et al., 2021). 

В этот период детеныши полностью зависят от матери в отношении еды, укрытия и 

защиты (Керли и др., 2005а; Юдин, Юдина, 2009; Ячменникова и др., 2017). Тигрица, в 

свою очередь, должна уравновешивать потребности по сохранению своего участка 

обитания, воспитанию и защите потомства и обеспечению пищей для удовлетворения 

основных энергетических потребностей и дополнительных энергетических затрат в 

период лактации (Miller et al. 2014). 

В связи с тем что высокая смертность тигрят определяется как основная угроза для 

существования тигра на Сихотэ-Алине (Юдин, Юдина, 2009), понимание поведения и 

потребностей самки с выводком может иметь большое значение для принятия 

природоохранных мер. В настоящий момент наиболее полная информация о 

репродуктивном поведении тигриц доступна из исследований, проведенных в неволе 

(Юдин, Юдина, 2009; Saunders, 2014; Gu et al., 2016), но эти данные имеют ряд 

ограничений. Например, крайне сложно получить информацию об использовании 

пространства индивидуального участка и некоторых аспектах охотничьего поведения 

самки. В дикой природе с помощью классических полевых методов удалось изучить 

только некоторые частные аспекты, такие как характеристики выводковых логов 

(Юдаков, Николаев, 1986; Серёдкин, 2012б), размеры выводков (Байков, 1925; Абрамов, 

1977; Матюшкин, 1984; Смирнов, 1986; Spitsin et al., 1987), брачное поведение (Брагин, 

1989) и соотношение возрастных групп (Абрамов, 1965; Животченко, 1976б; Пикунов, 

1990). Исследования с помощью радиоошейников позволили значительно уточнить 

данные о продолжительности нахождения тигрят с матерью и плодовитости (Смирнов и 

др., 1997; Керли и др., 2005а), а также изучить изменение размеров участка обитания при 

появлении потомства (Sunquist, 1981; Goodrich et al., 2010; Чистополова и др., 2014). 
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Исследование самки тигра Pt114, оснащенной GPS-ошейником, стало первым, где 

удалось совместить регулярный сбор информации о местоположении животного (каждые 

1,5 ч) с полевыми исследованиями в течение всего периода наблюдения. Это позволило 

впервые получить информацию о длительности нахождения с тигрятами, распределении 

по типам поведения, об изменении скорости перемещений, частоты добычи жертв и 

уровня потребления пищи в естественных условиях. 

Самка тигра Pt114 использовала несколько тактик, которые приводили к 

максимизации времени, проводимом с потомством, и в то же время сохранению тех же 

показателей потребления, что и до родов. Уменьшив размер используемой территории в 

три раза, как это отмечалось и в других исследованиях тигриц с потомством (Goodrich et 

al., 2010; Рожнов и др., 2011б; Majumder et al., 2012; Simcharoen et al., 2014;  

Hernandez-Blanco et al., 2015), самка быстрее возвращалась на место логова или 

нахождения потомства, тем самым увеличивая время, которое она могла уделить 

тигрятам. Время, затрачиваемое на перемещения одиночными плотоядными животными, 

вероятно, связано не только с охотой. Тигры также должны патрулировать и маркировать 

свою территорию, чтобы сохранить ее за собой (Матюшкин, 1977б; Юдаков, Николаев, 

1987), что особенно важно, когда низкая плотность населения потенциальных жертв 

требует освоения участка обитания большого размера (Goodrich et al., 2010;  

Hernandez-Blanco et al., 2015). Тропления по снегу показали, что тигрица редко наносила 

маркировочные метки в течение четырех месяцев после родов, уменьшая заметность 

своего (и потомства) местоположения. Сосредоточив жизнедеятельность на небольшой 

территории, но не делая маркировочные метки, она сократила время в пути, снизила 

вероятность обнаружения и увеличила время, затрачиваемое на защиту потомства. Такое 

поведение, вероятно, помогает снизить вероятность смертности детенышей от тигров-

самцов (Николаев, 1985; Брагин, 1986) или хищничества со стороны других животных 

(Горохов, 1977; Seryodkin et al., 2018). 

Сразу после родов средний суточный ход самки резко сократился, и она проводила 

большую часть времени с тигрятами. В то же время, когда тигрица покидала потомство, 

она уменьшала время собственного отсутствия за счет увеличения скорости 

передвижения. По крайней мере в течение первых двух месяцев после родов она,  

по-видимому, компенсировала сокращение времени, проведенного на охоте, нацеливаясь 
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на более крупную добычу и сохраняя тем самым тот же уровень потребления пищи, что 

и до родов. 

Как только тигрята стали мобильными и начали питаться мясом, самка начала 

приводить потомство на жертву, что позволило ей совместить защиту тигрят и доступ к 

источнику пищи. Хотя места, где она оставляла потомство во время охоты в снежный 

период, были, вероятно, не такими безопасными, как место первого логова (там редко 

бывали пещеры или укромные уголки, где тигрята могли бы спрятаться), в целом она 

проводила меньше времени вдали от потомства, тем самым повышая его защиту. 

Частота добычи жертв тигрицей, продолжительность использования добычи и 

уровень потребления пищи существенно не изменились, несмотря на увеличение 

энергетических потребностей, связанных с лактацией (Miller et al., 2014а), как это 

наблюдалось для других крупных кошачьих (Laurenson, 1995; Anderson, Lindzey, 2003). 

Тем не менее в течение периода нахождения тигрят на логове была отмечена тенденция 

добычи более крупных животных, чем в другие периоды. Однако данных только по одной 

тигрице недостаточно, чтобы подтвердить или опровергнуть эту закономерность. 

Возможны две стратегии для поддержания постоянного уровня потребления 

биомассы, когда время, доступное для охоты, сокращается: увеличение частоты добычи 

жертв и (или) увеличение размера добычи. Для Pt114 не зафиксировали увеличения 

частоты добычи жертв, но обнаружили признаки того, что она добывала более крупную 

добычу в течение пребывания тигрят в долговременном логове. При этом уменьшалось 

общее количество необходимых для прокормления жертв и сохранялись показатели 

потребления пищи, аналогичные периодам до рождения тигрят. Подобная стратегия 

увеличения размера добычи во время заботы о потомстве наблюдалась у гепарда  

Acinonyx jubatus (Laurenson, 1995). Тем не менее для подтверждения данного 

предположения необходимы наблюдения за большим количеством самок с потомством. 

В целом поведение самки Pt114 было направлено на максимальное увеличение 

времени нахождения с потомством без изменения уровня потребления: 1) она отказалась 

от защиты своей территории (включая маркировочную активность); 2) она редко 

проводила время, отдыхая на местах добытых жертв (вместо этого отдыхала с тигрятами); 

3) как только тигрята стали достаточно мобильны, она начала водить их на жертву, где 

могла обеспечить как защиту, так и доступ к еде для себя и потомства; 4) она 

перемещалась быстрее в те периоды, когда у нее было потомство, не только возвращаясь 
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к тигрятам, но и в целом, проходя большие дистанции (на меньшей площади), возможно, 

для увеличения числа встреч с потенциальной добычей; 5) чтобы компенсировать 

сокращение времени, затрачиваемого на перемещения, она, по всей видимости, добывала 

более крупные жертвы. 

Это исследование является первым, в котором подробно анализируется поведение 

тигрицы в течение первых четырех месяцев после рождения тигрят. Эксперимент был 

ограничен только одной тигрицей, но эта работа может послужить основой для будущих 

исследований. Наблюдения за бóльшим числом тигриц с потомством необходимы, чтобы 

определить, являются ли обнаруженные закономерности действительными для 

популяций тигра, обитающих на Сихотэ-Алине и в других частях ареала. Можно 

предположить, что некоторые из стратегий, которые самка Pt114, по-видимому, 

использовала, удовлетворяли противоречивые требования по сохранению участка 

обитания, защите детенышей и обеспечению достаточного количества пищи. 

Уменьшение размера участка обитания, сокращение времени для отдыха вдали от логова 

и увеличение скорости перемещения, вероятно, являются универсальной тактикой 

тигриц, выращивающих потомство, на всем ареале вида. Тенденция для самки Pt114 

сосредотачиваться на более крупной добыче должна быть подтверждена, но может 

возникать только в популяциях с низкой плотностью населения потенциальных жертв, 

при этом альтернативная стратегия повышения частоты добычи жертв более вероятна в 

районах с более высокой плотностью их населения. Учитывая, что выживаемость 

детенышей в течение первых нескольких месяцев жизни может быть одним из наиболее 

важных параметров, влияющих на популяционную динамику тигров (Goodrich et al., 2008; 

Юдин, Юдина, 2009) и других, находящихся под угрозой исчезновения крупных 

кошачьих (Caughley, 1966; Durant et al., 2004), эта тема заслуживает дальнейшего 

изучения. 
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ВЫВОДЫ 

 

1. Среди жертв тигра обнаружены животные 18-ти видов, но основу его 

рациона на Среднем Сихотэ-Алине составляют благородный олень, кабан, пятнистый 

олень и сибирская косуля (95,0% в снежный и 83,1% в бесснежный сезоны). В 

бесснежный сезон рацион тигра более разнообразен за счет включения животных, 

недоступных в снежный сезон. 

2. Среди основных видов-жертв наиболее предпочитаемыми объектами 

питания тигра являются благородный олень (показатель индекса Джекобса = 0,1 ± 0,4) и 

кабан (0,5 ± 0,3), суммарно составляющие более 70% потребляемой хищником биомассы. 

Пятнистый олень (–0,5 ± 0,4) и сибирская косуля (–0,6 ± 0,4) в питании тигра имеют 

второстепенное значение, которое возрастает при уменьшении плотности населения 

предпочитаемых видов, независимо от сезона. 

3. Среди взрослых благородных оленей и кабанов тигр предпочитает самок 

самцам, в то время как среди сибирских косуль и пятнистых оленей соотношение 

обратное. Доля сеголетков в рационе тигра сходна для всех видов оленьих (около 25%), 

для кабана же она значительно выше — 34,8% (p = 0,01). 

4. Взрослый тигр в среднем добывает 55,8 жертв в год, что составляет 3261 кг. 

В бесснежный сезон по сравнению со снежным были меньше показатель потребления 

пищи (7,9 и 10,3 кг/сутки соответственно) и частота добычи жертв (0,14 и 0,18 

жертв/сутки соответственно). 

5. Частота добычи жертв тигра различается в зависимости от размеров жертвы. 

Средний период времени до следующей добычи был продолжительнее (односторонний t-

тест; p = 0,002) после питания тигра крупной жертвой (8,1 суток) по сравнению с мелкой 

(5,8 суток). 

6. Отмечены две стратегии взаимоотношения тигра с видами-жертвами в 

пределах участка обитания. При первой наиболее интенсивно используется территория, 

где потенциальные жертвы для хищника наиболее уязвимы, даже если их численность 

невысока. Второй стратегией является использование хищником мест с наибольшей 

численностью потенциальных жертв на периферии его участка обитания. 

7. Первые два месяца после родов тигрица проводила 58,2% времени с 

тигрятами. В этот период сократились средний суточный ход самки (с 7,3 до 2,71 
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км/сутки) и площадь используемой территории (с 551 до 183 км2), но увеличился размер 

жертв, добываемых тигрицей (49,1 ± 24,0 кг в период с тигрятами и 36,7 ± 14,5 кг в период 

без тигрят). 

8. Комбинация телеметрии и осмотра мест пребывания тигров в течение всего 

года позволила дифференцировать типы поведения хищника и получить первые 

неэкстраполированные показатели годовой добычи жертв тигра и потребляемой им 

биомассы, а также выявить особенности кормовой активности самки с выводком. 

Разработанная модель логистической регрессии позволила предсказать наличие жертвы 

тигра с вероятностью 86,3% (p = 0,005) в местах, не посещенных исследователями. Таким 

образом, новые подходы в изучении трофической экологии тигра показали свою 

эффективность и могут быть рекомендованы для сбора информации на всем ареале вида. 
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