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Представлены результаты оценки плотности населения и численности Ursus arctos (далее – бурый мед-
ведь) в Южном лесничестве Центрально-Лесного государственного природного биосферного заповед-
ника (ЦЛГЗ) в 2021 г. на основе модели случайных столкновений (���������������������������������Random��������������������������� ��������������������������Encounter����������������� ����������������Model�����������, ���������REM������), по-
строенной по данным с фотоловушек. Оценка плотности населения с помощью этого метода выполнена 
впервые в России. Продемонстрированы способы получения всех необходимых параметров для постро-
ения модели. Всего было отработано 7970 фотоловушко-суток на 46 локациях и получено 502 независи-
мых регистрации. Средний индекс относительного обилия (число регистраций на 100 фотоловушко-су-
ток) составил 6.28 ± 1.59. Итоговая средняя плотность населения бурого медведя оказалась 0.086 ± 0.034 
особей/км2. Расчетная численность составила 18.98 ± 7.54 особей на эффективную площадь учета (222 
км2). Коэффициент вариации оказался равным 38%. Оценки плотности населения имели ярко выражен-
ную сезонную динамику. Минимальное значение отмечено для периода с 24 июня по 23 июля (питание 
бурых медведей луговой растительностью и муравьями за пределами ЦЛГЗ), а максимальное – для пери-
ода с 24 июля по 22 августа (питание ягодой в ЦЛГЗ). Мы выявили сильную и достоверную корреляцию 
между плотностью населения бурого медведя и значением индекса его относительного обилия (r = 0.81, 
p < 0.05). Было установлено, что с увеличением продолжительности периода учета оценка плотности 
населения заметно снижалась (r = -0.53, p < 0.05). Наибольшей вариабельности подвержены параметры 
средней скорости передвижения и уровня активности, что определяет существенную вариабельность 
суточного хода. В целом метод оценки плотности населения с помощью ���������������������������REM������������������������ является очень перспек-
тивным для проведения учетов бурого медведя в лесистой и горно-лесистой местности по сравнению с 
традиционными методами (визуальными и по следам).

Ключевые слова: REM, Ursidae, Ursus arctos, крупные хищники, модель случайных столкновений, не-
распознаваемые особи, размер популяции, суточный ход, учеты

Введение
Ursus arctos Linneaus, 1758 (далее – бурый 

медведь) является одним из самых проблем-
ных видов в России с точки зрения учета (Ло-
бачев и др., 1987). Согласно Пажетнову (1990), 
численность бурого медведя определить до-
статочно сложно. Это является следствием 
сразу нескольких обстоятельств. Во-первых, 
для данного вида свойственны большие инди-
видуальные участки обитания особей и слож-
ная пространственная организация популя-
ционных группировок (Seryodkin et al., 2017, 
2021; ������������������������������������������Todorov����������������������������������� ����������������������������������et�������������������������������� �������������������������������al�����������������������������., 2020). Во-вторых, он явля-
ется зимоспящим и поэтому не попадает под 
традиционные в России методы учета многих 
других наземных млекопитающих (например, 
зимние маршрутные учеты). В-третьих, бурый 
медведь относится к тем видам млекопитаю-
щих, особи которых не имеют устойчивых ин-

дивидуальных паттернов окраски или морфо-
логических образований, которые можно было 
бы наблюдать на фотографиях с фотоловушек 
(далее – виды с нераспознаваемыми особя-
ми). Лишь некоторые звери (чаще медвежата) 
имеют отличительные черты шерстяного по-
крова (пятна, «галстуки» и т.п.), по которым 
их можно визуально идентифицировать. По-
этому бурые медведи также не попадают под 
традиционные методы оценки численности с 
помощью фотоловушек (методы с повторным 
отловом, «������������������������������������mark��������������������������������-�������������������������������resight������������������������» и т.п.) (�������������Wearn�������� & �����Glov-
er���������������������������������������������-��������������������������������������������Kapfer��������������������������������������, 2017). В-четвертых, этот вид облада-
ет протяженным суточным ходом и способен 
существовать в разнообразных местообитани-
ях. При этом длина суточного хода и размеры 
индивидуального участка обитания подверже-
ны ярко выраженной сезонной динамике (Pop 
et���������������������������������������������� ���������������������������������������������al�������������������������������������������., 2018; Середкин, 2020), а оседлость свой-
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ственна лишь части особей (самки с медвежа-
тами) (Пажетнов, 1990). Все это существенно 
затрудняет проведение учетов. 

Международным «золотым стандартом» 
для оценки численности популяций бурых 
медведей являются методы на основе молеку-
лярно-генетического анализа. Благодаря им 
удается не только получить точное значение 
минимального числа особей, но и смоделиро-
вать прогнозируемую численность и плотность 
при помощи «capture-mark-recapture» моделей 
и их производных (Mowat & Strobeck, 2000; 
Poole et al., 2001; Bellemain et al., 2005; Kendall 
et al., 2008; Sawaya et al., 2012; Beddari et al., 
2020). Для улучшения работы данного метода 
могут также применяться фотоловушки (Огур-
цов и др., 2017). Главным его недостатком явля-
ется дороговизна в проведении самого анализа 
и необходимость в дорогостоящем оборудова-
нии. В условиях российской науки его широкая 
применимость для фоновых видов млекопита-
ющих пока маловероятна.

Все большее распространение приобрета-
ют методы оценки плотности населения видов 
с нераспознаваемыми особями при помощи 
фотоловушек (Gilbert et al., 2020). Среди них 
наиболее популярным является метод на осно-
ве модели случайных столкновений (Random 
Encounter Model, REM; Rowcliffe et al., 2008). 
Его активно применяют в исследованиях са-
мых разных млекопитающих по всему миру 
(Schaus et al., 2020; Jayasekara et al., 2021; 
Kav�������������������������������������������č������������������������������������������i�����������������������������������������ć ���������������������������������������et������������������������������������� ������������������������������������al����������������������������������., 2021). Несмотря на большое раз-
нообразие охваченных видов, оценки плот-
ности населения бурого медведя с помощью 
REM практически полностью отсутствуют. 
Так, согласно работе Foster & Harmsen (2012) 
по оценке плотности населения млекопита-
ющих при помощи фотоловушек на момент 
выхода этой публикации не было ни одного 
исследования по бурому медведю. Согласно 
новейшему обзору работ, посвященных REM 
(Palencia et al., 2022), из всех видов рода Ursus 
данный метод был применен только для Ursus 
americanus Pallas, 1780 (Pettigrew et al., 2021). 
В свою очередь нами найдена всего одна спе-
циализированная работа по бурому медведю 
на эту тему (Popova et al., 2017).

Целью настоящего исследования было 
опробовать метод ��������������������������REM����������������������� на примере бурого мед-
ведя с учетом всех изложенных ранее рекомен-
даций и современных разработок (Огурцов, 
2023). Были поставлены следующие задачи: 

1) определить плотность населения и числен-
ность бурого медведя на исследуемой террито-
рии в 2021 г. при помощи REM; 2) установить 
характер взаимосвязи между оценкой плотно-
сти населения бурого медведя и индексом его 
относительного обилия; 3) выявить изменения 
(вариабельность) оценок и параметров REM 
в зависимости от продолжительности сезо-
на учета; 4) обсудить эффективность REM по 
сравнению с другими методами учета числен-
ности бурого медведя в России.

Материал и методы
Территория исследования
Материал собирали на территории Южно-

го лесничества Центрально-Лесного государ-
ственного природного биосферного заповед-
ника (далее – Центрально-Лесной заповедник; 
56.4333°–56.5167°  N, 32.4833°–33.0167° E ), 
которая представляет собой южнотаежный 
ландшафт, в малой степени трансформирован-
ный человеческой деятельностью. Централь-
но-Лесной заповедник расположен на юго-за-
паде Валдайской возвышенности (Тверская 
область, Россия). Это грядово-холмистая воз-
вышенная равнина с абсолютными высотами 
от 200 м н.у.м. до 240 м н.у.м. Его площадь со-
ставляет 244.21 км2, а площадь охранной зоны 
вокруг него – 466.94 км2. В схеме ботанико-ге-
ографического районирования он размещает-
ся в самой южной части Валдайско-Онежской 
подпровинции в полосе южнотаежных лесов. 
Для дренированных частей моренных гряд 
характерны южнотаежные широколиственно-
еловые леса и их производные, для озерных 
и флювиогляциальных равнин – бореальные 
еловые (Picea abies (���������������������������L��������������������������.) �����������������������H����������������������. ��������������������Karst���������������.) леса. На по-
логих склонах моренных гряд и в отдельных 
понижениях озерных равнин развиты верхо-
вые болота (Пузаченко и др., 2016).

Общий дизайн исследования
В настоящем исследовании мы использо-

вали данные, полученные в рамках Программы 
фотомониторинга в Центрально-Лесном запо-
веднике (Огурцов, Желтухин, 2022). Соглас-
но ей, расположение фотоловушек подчинено 
регулярному (систематическому) дизайну по 
принципу грида с 1  локацией (местом уста-
новки фотоловушки) на квадрат площадью 
2 км2 по протоколу проекта TEAM (Jansen et 
al., 2014; Rovero & Zimmermann, 2016). Всего 
в 2021 г. было активно 48 локаций, но две из 
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них оказались сильно завалены в результате 
последствий ветровалов; поэтому в обработ-
ку поступили данные только с 46 локаций. На 
них было установлено 35 фотоловушек Seelock 
S308, 10 фотоловушек Bushnell TrophyCam HD 
119776 и три фотоловушки KeepGuard KG780-
NV. Все камеры работали в режиме «фото» 
(пять фотографий на триггер для Seelock, три 
– для ���������������������������������������Bushnell������������������������������� и ����������������������������KeepGuard�������������������) без задержки меж-
ду срабатываниями. Все фотоловушки были 
размещены напротив просек или лесных до-
рог так, чтобы каждая локация была, по воз-
можности, равноудалена от соседних, находясь 
при этом в своем квадрате грида (рис. 1). При-
боры крепили на стволах деревьев в среднем 
на высоте 105.21 ± 12.05 см с северной или се-
веро-западной/северо-восточной экспозицией. 
Камеры были непрерывно активны в течение 
круглых суток на протяжении всего года. Ни 
на одной локации не была использована какая-
либо естественная или искусственная приман-
ка. Фотоловушки проверяли с периодичностью 
раз в два месяца, согласно установленному 
протоколу. Во время проверок те локации, ко-

торые сильно зарастали травянистой расти-
тельностью, обкашивали складной косой. Все 
проверки производили пешком.

Первичную обработку и тегирование фото-
графий проводили в программе ���������� ���Camelot��� ��� (����Hen-
dry & Mann, 2018). Дальнейшую обработку, 
анализ и построение моделей выполняли в про-
грамме RStudio 1.1.447 на базе R 4.0.3 (R Core 
Team, 2020). В качестве временнóго интервала 
для разделения регистраций на независимые 
было выбрано 30 мин согласно общим реко-
мендациям протокола проекта TEAM (Rovero 
& Zimmermann, 2016). Показатель отлова 
(��������� ����������������������������������   Trapping� ����������������������������������    ����������������������������������   Rate������������������������������   , ����������������������������   TR��������������������������   ) или индекс относительно-
го обилия (�����������������������������������Relative��������������������������� ��������������������������Abundance����������������� ����������������Index�����������, ���������RAI������) рас-
считывали как отношение числа независимых 
регистраций (��������������������������������Trap���������������������������� ���������������������������Events���������������������, �������������������TE�����������������) к числу отрабо-
танных фотоловушко-суток (Trap Nights, TN) 
с умножением на 100 (Wearn & Glover-Kapfer, 
2017). Для расчета стандартной ошибки (�����Stan-
dard� �������� �����������������������������    �������� �����������������������������   Error��� �����������������������������   , ������������������������������   SE����������������������������   ) индекса применяли бутстре-
пинг с ресамплингом локаций фотоловушек с 
10 000 перестановками согласно рекомендаци-
ям Rowcliffe et al. (2008).

Рис. 1. Сеть фотомониторинга в Южном лесничестве Центрально-Лесного заповедника (Россия). Цифрами обозначе-
ны номера квадратов и соответствующих им локаций. Красным цветом показаны квадраты (2 км2 каждый), где были 
активны локации на момент 2021 г. Синий контур – границы эффективной площади учета.
Fig. 1. Camera trap monitoring network in the Southern Forestry of the Central Forest ������������������������������������State Nature Biosphere Reserve, Rus-
sia. The numbers indicate grid squares and their corresponding camera stations. The red-lined 2-km2 squares indicate where 
cameras were active in 2021. The blue outline presents the boundaries of the effective sampling area.
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Для определения продолжительности сезо-
на учета строили диаграмму результативности 
работ фотоловушек на локациях, по которой 
устанавливали временные рамки с минималь-
ным числом пропусков в работе фотоловушек 
(рис. 2). В результате в качестве сезона учета 
был выбран временной отрезок с 25.05.2021 г. 
по 21.11.2021 г. Затем сезон был разбит на рав-
ные интервалы, которые соответствовали от-
дельным периодам учета продолжительностью 
30 дней каждый. Продолжительность выбира-
ли так, чтобы число независимых регистраций 
в каждом отдельном периоде соответствовало 
минимальному необходимому значению (50 ре-
гистраций) согласно рекомендациям Маркуса 
Роуклиффа (������������������������������������Rovero������������������������������ �����������������������������et��������������������������� ��������������������������al������������������������., 2013). Всего было вы-
делено шесть таких периодов (рис. 2).

Основная теория метода REM изложена в 
работах Rowcliffe et al. (2008, 2011, 2014, 2016), 
а также обобщена ранее нами (Огурцов, 2023). 
Модель случайных столкновений основана на 
теоретической модели идеального газа, с помо-
щью которой была выведена следующая фор-
мула расчета плотности населения животных 
(Rowcliffe et al., 2008):

где D – это плотность населения особей; y 
– число независимых регистраций; t – число от-
работанных фотоловушко-суток; v – суточный 
ход; r – эффективный радиус зоны срабатыва-
ния; θ – эффективный угол зоны срабатывания; 
g – средний размер группы особей; π ≈ 3.14.

Определение эффективной зоны сраба-
тывания фотоловушек

Параметры эффективной зоны срабаты-
вания фотоловушки определяли для перво-
го кадра каждой регистрации бурого медведя 
(самого первого появления животного в кадре) 
(���������� ��� ������������������������������    Rowcliffe� ��� ������������������������������     ��� ������������������������������    et� ������������������������������     ������������������������������    al����������������������������    ., 2011) с помощью специаль-
ного веб-приложения Animal-Tracker (https://
lauravzarco.github.io/animaltracker) (Rowcliffe, 
2021). Предварительно в нем же выполнили ка-
либровку каждой модели фотоловушки (Элек-
тронное приложение; рис. П1) и калибровку 
каждой локации (Электронное приложение; 
рис. П2, рис. П3). Для определения эффектив-
ного радиуса срабатывания (r) применяли про-
стую модель отношения рисков (simple hazard 
rate model) согласно рекомендациям Rowcliffe 
et al. (2011). Для определения эффективного 
угла срабатывания (θ) применяли полунормаль-

ную модель (half-normal model) также согласно 
рекомендациям ���������� ��� �����������������  Rowcliffe� ��� �����������������   ��� �����������������  et� �����������������   �����������������  al���������������  . (2011). Моде-
лирование данных параметров проводили при 
помощи R-пакетов «CTtracking» (https://github.
com/MarcusRowcliffe/CTtracking), «distanceDF» 
(https://github.com/MarcusRowcliffe/distanceDF) 
и «Distance» (Miller, 2020).

Определение уровня активности буро-
го медведя

Поскольку фотоловушки работали кру-
глые сутки, уровень активности рассчитывали 
для полных суток (24 часа). Перед выполне-
нием анализа все время переводили в радиа-
ны. Для определения уровня активности (ρ) 
строили циркулярную кернел-модель с помо-
щью R-пакета «activity» (Rowcliffe, 2019). Для 
определения стандартной ошибки использо-
вали бутстрепинг со 10  000 репликациями. 
Согласно построенным кривым кернел-плот-
ностей для бурого медведя характерна суме-
речная активность с большой долей дневной 
активности (Электронное приложение, рис. 
П4). В связи с этим, согласно рекомендациям 
Rowcliffe� ��� ���������� ����������������������    ��� ���������� ����������������������   et� ���������� ����������������������    ���������� ����������������������   al�������� ����������������������   . (2014), мы рассматриваем ак-
тивность данного вида как равномерную, но 
с преобладанием дневной доли. Поэтому для 
коэффициента регулировки ширины полосы 
пропускания (������������������������������b�����������������������������andwidth adjustment) было вы-
брано значение 1.5. Оно также является опти-
мальным для размера выборок каждого перио-
да учета (Rowcliffe et al., 2014).

Определение скорости передвижения и 
суточного хода бурого медведя

Скорость передвижения (μ) определяли для 
всех регистраций одиночных особей в пределах 
каждого периода учета. Для семейных групп 
скорость определяли только для медведицы. 
Для самостоятельных медвежат-лончаков ско-
рость, по возможности, определяли для каждой 
особи. Регистрации, в которых звери оказыва-
лись далеко за переделами области калибровки 
(например, шли сквозь лес вдали от фотоло-
вушки), не учитывали, однако использовали их 
для определения эффективной зоны срабаты-
вания. Мы также не учитывали передвижения 
бурых медведей, вызванные их интересом к 
фотоловушке (когда звери подходили к камере, 
обнюхивали ее или пытались сорвать) согласно 
общим рекомендациям (Rowcliffe et al., 2016; 
Palencia ����������������������������������������et�������������������������������������� �������������������������������������al�����������������������������������., 2021����������������������������a���������������������������). Всего в обработку посту-
пило 3390 изображений.
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Рис. 2. Результативность работы фотоловушек на локациях в течение 2021 г. Зеленый цвет – фотоловушка исправно 
работала; красный цвет – фотоловушка не работала (пропуск). Выбранный сезон учета ограничен белой сплошной 
линией. Выбранные периоды учета – белой пунктирной линией.
Fig. 2. Effectiveness of camera trap stations during 2021. Green colour – a camera trap worked properly; red colour – a camera trap 
did not work. The selected season is limited by a white solid line. The selected counting periods are marked with a white dotted line.

Для определения скорости передвижения 
использовали веб-приложение �������������Animal�������-������Track-
er. Позиции бурых медведей в пространстве 
отмечали на каждой фотографии, помечая 
точкой проекцию центра масс зверя на земле. 
Точки каждой фотографии в пределах одной 
регистрации соединяли между собой линия-
ми, получая воссозданный путь особи (рис. 
3), после чего проводили расчет скорости 
(������������������  �����������������������  Rowcliffe���������  �����������������������  , 2021). Чтобы исключить возмож-
ные выбросы (аномально малые или большие 
скорости), согласно рекомендациям ����Row-
cliffe (2020), использовали нижний (0.01 м/с) 
и верхний (12 м/с) пороги. Моделирование 
скорости передвижения бурых медведей про-
водили при помощи R-пакетов «sbd» (github.
com/MarcusRowcliffe/sbd) и «CTtracking» 
(Rowcliffe, 2020, 2021). Суточный ход (v) 
определяли с помощью модели машинно-
го обучения DRRB (Palencia et al., 2021b) с 
выделением двух поведенческих паттернов 
передвижения (Огурцов, 2023) при помощи 

R-пакета «trappingmotion» (https://github.com/
PabloPalencia/trappingmotion) (Palencia, 2021).

Определение размера группы особей
Несмотря на то, что бурый медведь по своей 

природе является одиночным животным и ред-
ко образует сложные социальные объединения, 
с точки зрения ���������������������������   REM������������������������   , его следует рассматри-
вать как групповое. В наших условиях, поми-
мо семейных групп, в которых на протяжении 
всего периода бодрствования может быть до 
пяти особей (медведица и четыре медвежон-
ка), существуют временные объединения: гон-
ные группы, состоящие чаще всего из 2–3, но 
иногда и из четырех особей; группы самосто-
ятельных медвежат-лончаков или даже медве-
жат-третьяков (2–3 особи), которые некоторое 
время могут держаться вместе после отделения 
от матери-медведицы. По этой причине мы так-
же использовали параметр размера группы осо-
бей (g), который определяли как среднее число 
бурых медведей в группе.
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Рис. 3. Примеры воссоздания пройденных путей бурых медведей по кадрам фотоловушек в интерфейсе веб-
приложения Animal-Tracker. Синие сегменты – путь пройденный, красные – путь предстоящий. Точки – проекции 
центра масс зверя на поверхность земли. 
Fig. 3. Examples of restoring the traversed paths of brown bears based on camera trap images in the Animal-Tracker web-
application interface. The blue segments are the path travelled; the red segments are the path ahead. Points are projections of 
the brown bear's centre of mass on the ground surface.

Построение и корректировка функции REM
Построение �����������������������   REM��������������������    проводили при помо-

щи ���������� ����������� ���������������������  R��������� ����������� ���������������������  -пакета «����������� ���������������������  camtools��� ���������������������  » (���������������������  Rowcliffe������������  , 2020). До-
верительные интервалы плотности населения 
рассчитывали с помощью бутстрепа с 1000 
перестановками. Коэффициент вариации (CV) 
рассчитывали на основе дельта-метода (Seber, 
1982), согласно персональным рекомендациям 
Маркуса Роуклиффа (��������������������������Zero���������������������� ���������������������et������������������� ������������������al����������������., 2013). Итого-
вую среднюю плотность населения за весь се-
зон (REMmean) рассчитывали как среднее значе-
ние всех плотностей населения, вычисленных 
для каждого из шести периодов учета. Для 
сравнения также строили �������������������REM���������������� для всего сезо-

на учета и рассчитывали по ней общую плот-
ность населения (REMgeneral).

Известно, что оценки REM сами по себе 
завышены относительно других методов (на-
пример, REST, CT-DS) (Palencia et al., 2021a). 
Помимо этого доказано, что при расположе-
нии фотоловушек вдоль троп и дорог оценка 
плотности населения, полученная с помощью 
REM, переоценивается еще больше (Garrote et 
al., 2021). По этой причине мы рассчитывали 
поправочный коэффициент �������������������CF����������������� (���������������Correction����� ����Fac-
tor������������������������������������������) и корректировали с его помощью результа-
ты REM для получения REMc (REM corrected) 
согласно рекомендациям Garrote et al. (2021) 
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(подробнее см. Огурцов, 2023). В отличие от 
этих авторов в нашем распоряжении нет дан-
ных GPS-телеметрии, по которой определялись 
локации животных. В то же время у нас нако-
плен большой массив данных по точкам встреч 
бурого медведя, собранный в рамках работ по 
моделированию пригодности его местооби-
таний за период с 2008 по 2021 гг. (Огурцов, 
2019). Для территории сети фотомониторинга 
нами был подготовлен отфильтрованный на-
бор из 1358 таких точек.

Вокруг линий всех просек и дорог в геоин-
формационной системе (ГИС) NextGIS QGIS 
21.10.0 был создан буфер шириной 6 м. Общая 
площадь покрытия расчищенных просек и до-
рог в пределах сети фотомониторинга состави-
ла 1.19  км2. Эффективная площадь покрытия 
сети фотомониторинга составила 46  квадра-
тов грида – 92 км2. Таким образом, доля дорог 
оказалась равна 1.29%. Из 1358 точек бурого 
медведя 985 оказались на дорогах (72.5%). Все 
точки были собраны в рамках пеших маршру-
тов, из которых 1977 км проходили по дорогам 
и просекам и 289 км за их пределами. Поэтому 
мы внесли поправки на скошенный сбор дан-
ных, введя коэффициент переоценки дорог, 
который составил 6.84. Согласно этой правке 
доля точек на дорогах составила 10.60%. Таким 
образом, итоговый поправочный коэффициент 
CF оказался равным 0.12.

Эффективная площадь учета
Для определения численности рассчиты-

вали эффективную площадь учета на основе 
среднего значения максимального расстоя-
ния между точками повторных отловов (Mean 
Maximum�������������������������������� �������������������������������Distance����������������������� ����������������������Moved�����������������, ���������������MMDM����������� или в дан-
ном контексте Mean Maximum Displacement 
Distance�� ������������������������������    , ������������������������������    MMDD��������������������������    ). Затем вокруг каждой ло-
кации фотоловушки строили круговой буфер 
с радиусом ½  ������������������������   MMDM��������������������   , согласно общим ре-
комендациям (Wearn & Glover-Kapfer, 2017). 
Поскольку индивидуальность бурого медведя 
очень редко удается надежно устанавливать 
по данным фотоловушек, в качестве модель-
ного объекта мы взяли уникальную для Евро-
пы семейную группу (медведица и три медве-
жонка), за которой мы наблюдаем в течение 
трех лет. Данная группа уникальна тем, что 
медведица ходит с медвежатами три года под-
ряд (три совместных зимовки с 2020 по 2022 
гг.), и все медвежата имеют индивидуаль-
ные рисунки (пятна) на шерстяном покрове. 

В 2020 г. группа держалась очень локально, 
потому что медвежата были еще на первом 
году жизни. По этой причине для расчета мы 
взяли данные за 2021 г., когда медвежата уже 
подросли, и группа стала передвигаться на-
много шире. Мы рассчитали кратчайшие ман-
хэттенские расстояния между локациями, где 
была зафиксирована данная группа в течение 
одного и того же дня (4.4 ± 1.3 км; n = 11) и 
высчитали среднее для трех самых больших 
значений (6.6  ±  0.3  км). После этого вокруг 
каждой локации фотоловушки мы построили 
буфер радиусом 3.3 км и объединили все бу-
феры вместе. Далее мы вырезали из получен-
ного полигона все земли жилых населенных 
пунктов и водные объекты (рис. 1). Таким об-
разом, эффективная площадь учета составила 
222 км2 – площадь, в целом, сопоставимая со 
всей территорией Центрально-Лесного запо-
ведника (244 км2).

Вариабельность результатов REM
Для исследования влияния продолжитель-

ности учета на вариабельность результатов 
REM и его параметры мы провели расчеты 
плотности населения бурого медведя, начиная 
с минимально допустимой продолжительно-
сти учета (для получения 50 регистраций – 626 
фотоловушко-суток) до максимально возмож-
ной (до окончания сезона учета – 7970 фотоло-
вушко-суток) с шагом в один день. Всего было 
построено 165 �����������������������������REM��������������������������. На каждом шаге мы по от-
дельности рассчитывали значения параметров 
REM с фиксацией остальных. Для выявления 
характера зависимости для каждого параме-
тра строили обобщенную аддитивную модель 
(Generalized Additive Model, GAM), на основе 
функции которой создавали сглаженную кри-
вую со сплайн-коэффициентом 3 при помощи 
R-пакета «gam» (Hastie, 2019). Для выявления 
тренда строили простую линейную модель 
(������� �������� ��������������������������  Linear� �������� ��������������������������   �������� ��������������������������  Model��� ��������������������������  , ���������������������������  LM�������������������������  ). Взаимозависимость оце-
нивали с помощью коэффициента корреляции 
Спирмена (���������������������������������r��������������������������������) при установленном пороге уров-
ня значимости p = 0.05.

Результаты
За весь сезон учета было отработано 7970 

фотоловушко-суток и получено 502 незави-
симых регистрации бурого медведя. Средний 
индекс относительного обилия (RAI) составил 
6.28 ± 1.59 (здесь и далее – ��������������������SE������������������) (табл. 1). Сред-
ний эффективный радиус срабатывания соста-
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вил 10.11 ± 0.78 м, а эффективный угол сраба-
тывания – 0.72 ± 0.13 радиан. Средний уровень 
активности был равен 0.46  ±  0.08. Средняя 
гармоническая скорости передвижения рав-
нялась 0.74 ± 0.14 м/с. Средний суточный ход 
бурого медведя по данным моделирования 
в DRRB составил 28.79  ±  7.23 км. Средний 
размер группы оказался равным 1.51  ±  0.13 
особей (табл. 2). Итоговая средняя плотность 
населения бурого медведя согласно REMmean 
составила 0.086 ± 0.034 особей/км2 при точно-
сти оценок (CV) 38%. Средняя численность в 
этом случае оказалась равной 18.98 ± 7.54 осо-
бей (табл. 3). Плотность населения согласно 
REMgeneral составила 0.043 ± 0.010 особей/км2, а 

численность – 9.46 ± 2.30 особей при точности 
оценок (CV) 24% (табл. 3). 

Оценки плотности населения имели ярко 
выраженную сезонную динамику (рис. 4). 
Минимальное значение (0.034  ±  0.010 осо-
бей/км2) отмечено для второго периода (с 
24.06.2021 по 23.07.2021 гг.), а максимальное 
(0.144 ± 0.062 особей/км2) – для третьего пери-
ода (с 24.07.2021 по 22.08.2021 гг.). Минималь-
ное значение RAI отмечено также для второго 
периода (3.69  ±  0.74), а максимальное – для 
третьего (9.62 ± 2.54). Нами получены большие 
значения коэффициента корреляции между 
плотностью населения бурого медведя и его 
значением RAI (r = 0.81, p < 0.05) (рис. 4). 

Период учета Начало Конец TE TN RAI
1 25.05.2021 23.06.2021 91 1286 7.08 ± 1.96
2 24.06.2021 23.07.2021 49 1329 3.69 ± 0.74
3 24.07.2021 22.08.2021 130 1351 9.62 ± 2.54
4 23.08.2021 21.09.2021 123 1350 9.11 ± 2.54
5 22.09.2021 21.10.2021 57 1350 4.22 ± 1.06
6 22.10.2021 21.11.2021 52 1304 3.99 ± 0.73

Сезон учета 25.05.2021 21.11.2021 502 7970 6.28 ± 1.59
Примечание: ������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������TE���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� (��������������������������������������������������������������������������������������������������������������������������Trap���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������� ���������������������������������������������������������������������������������������������������������������������Events���������������������������������������������������������������������������������������������������������������) – число независимых регистраций; ����������������������������������������������������������������������������TN�������������������������������������������������������������������������� (������������������������������������������������������������������������Trap�������������������������������������������������������������������� �������������������������������������������������������������������Nights�������������������������������������������������������������) – число отработанных фотоловушко-суток; �������������������RAI���������������� (��������������Relative������ �����Abun-
dance Index) – индекс относительного обилия.

Таблица 1. Результаты работы фотоловушек на 46 локациях в течение сезона и отдельных периодов учета бурого 
медведя на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в 2021 г. Для RAI указаны средние и 
их стандартные ошибки
Table 1. Results of the work of camera traps at 46 stations during the season and certain periods of the brown bear counting 
in the Southern Forestry of the Central Forest State Nature Biosphere Reserve in 2021. For RAI, the means and their standard 
errors are given

Период учета Радиус (м) Угол (радианы) Скорость (м/с) Уровень активности Суточный ход (км) Размер группы (особи)
1 10.92 ± 0.52 0.75 ± 0.12 0.53 ± 0.17 0.44 ± 0.09 20.12 ± 4.49 1.36 ± 0.10
2 9.89 ± 0.97 0.65 ± 0.13 0.81 ± 0.12 0.49 ± 0.09 34.39 ± 7.81 1.26 ± 0.10
3 10.09 ± 0.67 0.70 ± 0.15 0.57 ± 0.19 0.58 ± 0.07 28.30 ± 10.08 1.83 ± 0.14
4 10.09 ± 0.69 0.76 ± 0.16 1.09 ± 0.13 0.36 ± 0.07 33.83 ± 6.14 1.62 ± 0.12
5 10.69 ± 0.65 0.74 ±0.12 0.80 ± 0.15 0.43 ± 0.09 29.46 ± 8.15 1.39 ± 0.14
6 8.96 ± 1.20 0.70 ± 0.12 0.66 ± 0.10 0.46 ± 0.09 26.65 ± 6.63 1.63 ± 0.19

REMmean 10.11 ± 0.78 0.72 ± 0.14 0.74 ± 0.14 0.46 ± 0.08 28.79 ± 7.23 1.51 ± 0.13
REMgeneral 10.42 ±0.29 0.73 ± 0.06 0.69 ± 0.09 0.53 ± 0.06 31.84 ± 5.27 1.54 ± 0.06

Таблица 2. Параметры ������������������������������������������������������������������������������������REM��������������������������������������������������������������������������������� для сезона и отдельных периодов учета бурого медведя на территории Южного лесни-
чества Центрально-Лесного заповедника в 2021 г. Для каждого параметра указаны средние и их стандартные ошибки
Table 2. Parameters of REM for the season and certain periods of the brown bear counting in the Southern Forestry of the 
Central Forest State Nature Biosphere Reserve in 2021. For each parameter, the mean and their standard errors are given

Период учета Плотность (особей/км2) Численность (особей) CV, %
1 0.113 ± 0.050 25.10 ± 11.10 44
2 0.034 ± 0.010 7.62 ± 2.17 28
3 0.144 ± 0.062 31.93 ± 13.85 43
4 0.080 ± 0.030 17.84 ± 6.73 38
5 0.058 ± 0.019 12.83 ± 4.15 32
6 0.084 ± 0.033 18.58 ± 7.22 39

REMmean 0.086 ± 0.034 18.98 ± 7.54 38
REMgeneral 0.043 ± 0.010 9.46 ± 2.30 24

Таблица 3. Оценки плотности населения и численности (на 222 км2) бурого медведя по результатам REM для сезона 
и отдельных периодов учета на территории Южного лесничества Центрально-Лесного заповедника в 2021 г. Указаны 
средние и их стандартные ошибки
Table 3. Estimates of the brown bear population density and abundance (per 222 km2) based on results of REM for the season 
and certain periods in the Southern Forestry of the Central Forest State Nature Biosphere Reserve in 2021. The means and 
their standard errors are given
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Рис. 4. Оценки плотности населения бурого медведя в 
Южном лесничестве Центрально-Лесного заповедника 
по результатам анализа �����������������������������REM�������������������������� в 2021 г. Приведены сред-
ние и их стандартные ошибки для каждого периода учета 
(показаны цифрами). Значения RAI показаны красным.
Fig. 4. Estimates of the brown bear population density in the 
Southern Forestry of the Central Forest State Nature Bio-
sphere Reserve based on results of the REM in 2021. The 
means and their standard errors are given for each period 
(shown by numbers). RAI values are shown in red.

Оценка плотности населения подвержена 
существенной вариабельности с увеличением 
продолжительности учета (���������������    CV�������������      =  34%) с об-
щим трендом снижения (r  =  -0.53, p  <  0.05) 
(рис. 5A). Особенно ярко это наблюдается с 
увеличением периода до 3000 фотоловуш-
ко-суток (чуть больше двух месяцев). По-
сле этого оценки становятся более стабиль-
ными. При этом точность оценок плотности 
населения устойчиво возрастает с увеличе-
нием продолжительности учета (r  =  -0.97, 
p < 0.05) и также подвержена вариабельности 
(CV  =  21%) (рис. 5B). Несмотря на то, что 
достаточно быстро она пересекает отметку 
в 40% (минимально-допустимая точность 
оценки), она так и не доходит до отметки 20% 
(оптимальная точность оценки).

Среди параметров REM сильнее всего 
изменялись суточный ход (���������������    CV�������������      =  17%) и по-
казатель отлова (���������������������������CV������������������������� = 14%), тогда как эффек-
тивный радиус срабатывания (CV  =  3%) и 
эффективный угол срабатывания (CV  =  4%) 
менялись незначительно (рис. 5��������������C�������������). Для суточ-
ного хода выявлен намного более выраженный 
тренд повышения значения с увеличением 
продолжительности учета (r = 0.78, p < 0.05), 
чем для показателя отлова (r = 0.21, r < 0.05) 
(рис. 5C). Среди параметров самого суточного 
хода отмечена вариабельность как для средней 
скорости передвижения (CV = 12%), так и для 
уровня активности (�����������������������CV��������������������� = 10%) также с выра-
женной тенденцией к увеличению (r  =  0.81, 
r < 0.05 для суточного хода; r = 0.68, r < 0.05 
для уровня активности) (рис. 5D).

Обсуждение
По результатам построения REMmean ито-

говая плотность населения бурого медведя на 
исследуемой территории составила 0.086 осо-
бей/км2. У нас отсутствуют другие источники 
данных по плотности населения бурого мед-
ведя в Центрально-Лесном заповеднике, ко-
торые были бы получены независимыми объ-
ективными методами (например, с помощью 
генотипирования), поэтому нам сложно одно-
значно проверить полученные оценки. По на-
шему мнению, они вполне реалистичны и эко-
логически релевантны.

Выявленная динамика плотности насе-
ления хорошо согласуется с результатами 
моделей пригодности местообитаний бурого 
медведя и сезонной динамикой потребления 
пищевых ресурсов (Ogurtsov, 2018; Огурцов, 
2019). Минимальная оценка плотности насе-
ления (0.034 особей/км2) отмечена для перио-
да 24.06–23.07.2021 г. В это время животные 
сосредоточены, в большей степени, на мате-
риковых лугах и их окрестностях в охран-
ной зоне Центрально-Лесного заповедника, 
где питаются травянистой растительностью 
и расплодом купольных гнезд муравьев. Их 
концентрация в Южном лесничестве в это 
время минимальна из-за отсутствия здесь ос-
новных пищевых ресурсов. 

Максимальное значение плотности на-
селения (0.144 особей/км2) было отмечено 
в период активного плодоношения Vaccin-
ium myrtillus L. (далее – черника), 24.07–
23.08.2021 г., которая является одной из са-
мых излюбленных ягод бурого медведя на 
территории исследований (Ogurtsov, 2018). 
С началом массового созревания ее плодов 
звери начинают перемещаться в ельники 
Центрально-Лесного заповедника; поэто-
му их концентрация в Южном лесничестве 
возрастает. Черника – единственный пище-
вой ресурс бурого медведя, который рас-
пространен в самом Центрально-Лесном 
заповеднике больше, чем в его охранной 
зоне (��������������������������������������Ogurtsov������������������������������ �����������������������������et��������������������������� ��������������������������al������������������������., 2022). По этой причи-
не совершенно логично ожидать высокую 
концентрацию бурого медведя в Южном 
лесничестве именно в это время. Второй 
пик плотности населения (0.113 особей/км2) 
отмечен во второй половине гона. На про-
тяжении многих лет в Южном лесничестве 
фотоловушками фиксируются 2–3 гонных 
группы по 2–3 особи каждая.
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Центрально-Лесной заповедник всегда от-
личался высокой плотностью населения бурых 
медведей. Еще на самых первых этапах его функ-
ционирования в 1932 г. Юргенсон (1937) по со-
бранным наблюдениям предполагал присутствие 
не менее 23 бурых медведей на его первоначаль-
ной площади (около 300 км2), т.е. плотность насе-
ления тогда составляла примерно 0.076 особей/
км2. Спустя 30 лет Приклонский (1967) приводил 
цифру в 0.066 особей/км2, что являлось на тот мо-
мент одним из самых высоких показателей среди 
заповедников РСФСР (Штарев, 1974). За период 
с 1976 по 1984 гг. Пажетнов (1990) указывал циф-
ру в среднем 0.071 особей/км2. Во всех случаях 
это достаточно высокие показатели. 

В качестве примера рассмотрим данные о 
плотности населения бурого медведя на основе 
исследований с применением молекулярно-гене-
тических методов, как наиболее популярных и 

точных. В разных районах Британской Колумбии 
(Канада) плотность населения бурого медведя 
составляла 0.027 особей/км2 (Mowat & Strobeck, 
2000) и 0.016 особей/км2 (Poole et al., 2001). В 
Центральной Швеции оценки были еще ниже, от 
0.007 особей/км2 до 0.012 особей/км2 (Bellemain et 
al��������������������������������������������., 2005). В национальном парке Глейшир (Мон-
тана, США) плотность населения была 0.030 осо-
бей/км2 (Kendall et al., 2008), а в национальном 
парке Банфф (Альберта, Канада) – от 0.022 осо-
бей/км2 до 0.033 особей/км2 (Sawaya et al., 2012). 
В другом районе Альберты она составила 0.015 
особей/км2 (�����������������������������������Mowat������������������������������ & ���������������������������Strobeck�������������������, 2000). Стоит учи-
тывать, что все приведенные исследования вы-
полнены в северных районах, где плотность насе-
ления бурого медведя обычно значительно ниже. 
Сравнение с другими работами по REM (Popova 
et al., 2017; Askerov et al., 2022) будет не совсем 
корректно, учитывая неточный расчет некоторых 
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Рис. 5. Вариабельность результатов REM (A – плотности населения, B – коэффициента вариации (CV)), четырех 
основных параметров REM (C) и параметров суточного хода (D) в зависимости от продолжительности периода 
учета (числа отработанных фотоловушко-суток). Построены графики сглаживающей GAM-функции со сплайн-
коэффициентом 3 и 95% доверительными интервалами, а также линия тренда LM (пунктир).
Fig. 5. Variability of REM results (A – population density, B – coefficient of variation (CV)), four main REM parameters (C) 
and parameters of day range (D) depending on the duration of the sample period (number of camera trap nights). Curves of 
the GAM-smoothing function with a spline coefficient of 3, 95% CI, and a trend (dotted) line are plotted.
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параметров и пренебрежение допущениями в 
данных исследованиях.

Размер эффективной площади учета в нашем 
случае основан на данных о перемещениях всего 
одной семейной группы; поэтому оценки абсо-
лютного обилия не стоит считать слишком надеж-
ными. Тем не менее, на территории Южного лес-
ничества Центрально-Лесного заповедника и его 
окрестностей наиболее ожидаемо присутствие в 
среднем 19 бурых медведей. Единственным источ-
ником данных для сравнений могут быть только 
результаты весенне-летнего учета по следам.

Почти ежегодно в мае-июне в Центрально-
Лесном заповеднике проводятся традиционные 
маршрутные учеты бурого медведя по следам 
(Пажетнов и др., 2014), начиная с самого его осно-
вания (1931 г.), а практически непрерывные ряды 
наблюдений существуют с 1969 г. За это время 
средняя численность бурого медведя во всем за-
поведнике составляла 15.71 ± 3.88 особей (Лето-
пись природы, 1969–2021). При этом в последние 
годы насчитано 20 (2020 г.) и 19 (2021 г.) особей. В 
2021 г. в Южном лесничестве и его окрестностях 
было отмечено присутствие примерно 17 особей 
(Летопись природы, 1969–2021). Согласно ре-
зультатам REM, в это время на той же территории 
обитали около 25 особей, что кажется нам более 
реалистичным. Приблизительно такое же число 
животных (18–25) было субъективно подсчитано 
по фотографиям с фотоловушек за этот период 
учета независимыми исследователями. Согласно 
Пажетнову (1990), при единовременном проведе-
нии маршрутных учетов обычно наблюдается не-
который недоучет зверей, и не бывает завышения 
показателей. Тем не менее, еще рано судить о со-
поставимости результатов, полученных фотоло-
вушками и традиционными методами. Для этого 
необходимо как минимум пять лет активных уче-
тов как с помощью ����������������������������REM�������������������������, так и по следам для вы-
явления общих трендов динамики численности.

В целом мы получили довольно высо-
кие оценки CV (38%), но вполне допустимые 
по сравнению с другими исследованиями: 
CV = 61% (Rovero & Marshall, 2009), CV = 26% 
(Zero et al., 2013), CV = 27% (Marcon et al., 2019), 
CV = 39–52% (Marcon et al., 2020), CV = 9–38% 
(������� ��� ���������� ����������������    ��������Schaus� ��� ���������� ����������������    �������� ��� ���������� ����������������    ��������et� ���������� ����������������    �������� ���������� ����������������    ��������al�������� ����������������    ��������., 2020), ��������������   ��������CV������������   ��������  =  21–46% (���������Jayaseka-
ra et al., 2021), CV = 25% (Kavčić et al., 2021), 
CV����������������������������������������������� = 36% (���������������������������������������Palencia������������������������������� ������������������������������et���������������������������� ���������������������������al�������������������������., 2021������������������a�����������������), ��������������CV �����������=���������� ���������39% (����Pet-
tigrew����������������������������������������� ����������������������������������������et�������������������������������������� �������������������������������������al�����������������������������������., 2021), �������������������������CV ����������������������=��������������������� ��������������������47% (34–75%) (������Palen-
cia et al., 2022). Такое высокое значение может 
быть объяснено относительно коротким пе-
риодом учета (30 дней) и небольшим числом 

локаций (46) (Rovero et al., 2013; Schaus et al., 
2020; Cappelle et al., 2021). Согласно Cappelle 
et al. (2021)���������������������������������,�������������������������������� наиболее желательны оценки точ-
ности в диапазоне CV  =  10–20%. Существует 
мнение, что для того, чтобы получить такой CV 
(что является необходимым значением для эф-
фективного управления популяциями согласно 
Williams et al. (2002)), для расчета REM нужно 
около 100 локаций фотоловушек (Palencia et al., 
2021�����������������������������������������a����������������������������������������). Впрочем, на сегодняшний день считает-
ся, что оценки CV < 40% можно рассматривать, 
как вполне адекватные (Jayasekara et al., 2021). 
Таким образом, для повышения точности оце-
нок плотности населения необходимо увеличи-
вать число локаций и продолжительность учета 
(Cappelle et al., 2021; Palencia et al., 2022), что 
напрямую упирается в ограниченные бюджеты 
российских заповедников и национальных пар-
ков. При этом полученная нами оценка точно-
сти так и не смогла приблизиться к желаемой 
отметке в 20% даже при максимальной продол-
жительности учета (CV = 24%). Это указывает 
на то, что продолжительность работы камер, 
скорее всего, не так важна как число их локаций.

Предположение о положительной взаимос-
вязи показателя плотности населения и ���������RAI������ в на-
шем случае подтвердилось, что согласуется с пре-
дыдущими исследованиями (Kelly, 2008; Rovero 
& Marshall, 2009), но уровень значимости был по-
граничным (����������������������������������p ��������������������������������=������������������������������� ������������������������������0.049). Для более надежных вы-
водов необходимо провести исследования в более 
длительном временном интервале.

Мы установили, что с увеличением продол-
жительности периода учета оценка плотности на-
селения бурого медведя снижается. Наибольшей 
вариабельности подвержены параметры средней 
скорости передвижения и уровня активности, что 
определяет существенную вариабельность суточ-
ного хода. Оба параметра имеют свойство возрас-
тать. При этом нами не выявлено существенного 
изменения параметров эффективной зоны сраба-
тывания фотоловушки. Показатель отлова, хоть и 
существенно менялся с течением времени, но не 
проявлял выраженного тренда к увеличению. Ис-
ходя из этого, стоит заключить, что именно воз-
растание суточного хода определяет существен-
ное снижение плотности с течением времени, так 
как эти показатели связаны обратной зависимо-
стью (Rowcliffe et al., 2016; Marcon et al., 2020). 
При этом такое устойчивое снижение никак не 
подтверждается результатами учета в отдельные 
периоды и не соотносится с особенностями эко-
логии вида на территории. По нашему мнению, 
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это связано как с особенностями расчета средней 
скорости передвижения при помощи DRRB, так 
и самого уравнения REM. Например, средняя 
плотность населения по данным REMgeneral, по-
строенной за весь сезон, составила 0.043 особей/
км2 (численность – 9.46 особей), что в два раза 
меньше, чем REMmean. В это же время на этой тер-
ритории постоянно присутствовало три хорошо 
различимых семейных группы (одна медведица 
и два медвежонка-сеголетка; одна медведица и 
три медвежонка-сеголетка; одна медведица и три 
медвежонка-лончака), что составляло уже 11 осо-
бей, не считая других.

Сначала Rowcliffe et al. (2008) рекомендовали 
в качестве продолжительности учета для фоновых 
видов хищников придерживаться максимального 
порога в 1000 фотоловушко-суток и 25 независи-
мых регистраций. В последующих публикациях 
акцент был смещен именно на число независимых 
регистраций, а не на продолжительность учета 
(Rovero et al., 2013; Palencia et al., 2021a). До сих 
пор остается не до конца решенным вопрос о ком-
промиссе между закрытостью популяции и необ-
ходимом числе регистраций. Заключение о том, 
что REM отражает средние оценки плотности при 
продолжительном периоде учета (Palencia et al., 
2021a), нами не подтвердилось. Это нуждается в 
дополнительном исследовании, но на сегодняш-
ний день мы считаем целесообразным проводить 
учет в несколько отдельных периодов и рассчи-
тывать итоговую среднюю плотность по ним (т.е. 
REMmean), а не за весь сезон (REMgeneral). Это также 
соответствует рекомендациям по проведению фо-
тоучета для Panthera tigris altaica, Temminck, 1844 
с помощью метода повторного отлова (Сутырина и 
др., 2013) и общим рекомендациям по построению 
REM (Rowcliffe et al., 2008).

Условие закрытости популяции (третье допу-
щение ������������������������������������REM���������������������������������) может быть соблюдено увеличени-
ем числа локаций фотоловушек (чем больше ло-
каций, тем меньше период учета) и увеличением 
числа периодов учета. Действительно, в нашем 
случае было всего 46 локаций, что вынудило нас 
принять в качестве продолжительности периода 
учета 30 дней. При этом мы проводили учет на 
протяжении шести периодов и таким образом 
получили оценки плотности населения при раз-
личных условиях существования популяционной 
группировки бурого медведя (гон, «затишье», 
нажировка, предзимье). Это позволяет выявить 
общий тренд плотности населения и учесть се-
зонность использования местообитаний видом в 
течение периода бодрствования. К сожалению, 

мы не смогли охватить время выхода из берлог и 
начало гона за счет нехватки фотоловушек. 

Известно, что наибольшая длина суточного 
хода бурого медведя наблюдается во время на-
жировки и гона, а наименьшая – во время пло-
доношения лесных ягод в середине лета и перед 
залеганием в берлогу (Clevenger et al., 1990; Pop 
et����������������������������������������������� ����������������������������������������������al��������������������������������������������., 2018). В нашем случае мы не смогли полно-
стью захватить период гона; поэтому во второй 
его половине была установлена наименьшая дли-
на суточного хода (20.12 км), а наибольшая длина 
была зафиксирована в середине лета (34.39 км) 
и в нажировочный период (33.83 км). Это очень 
большие расстояния. Установлено, что на охра-
няемых или малонарушенных территориях дли-
на суточного хода млекопитающих больше, чем 
там, где присутствует антропогенное воздействие 
(Wearn et al., 2022). В связи с этим, полученные 
нами значения могут быть также обусловлены ох-
ранным статусом территории исследований.

Длина суточного хода бурого медведя в Ев-
ропе по данным телеметрии в большинстве слу-
чаев намного меньше. В Сербии она составляла 
4.29 ± 2.99 (SD) км с максимальным значением в 
июне 15.62 км (Ć����������������������������������irovi�����������������������������ć ���������������������������et������������������������� ������������������������al����������������������., 2015). В Греции су-
точный ход медведицы с медвежатами равнялся 
2.45  ±  2.26 (SD) км с максимальным значением 
8.5 км (�����������������������������������������Mertzanis�������������������������������� �������������������������������et����������������������������� ����������������������������al��������������������������., 2005). В Румынских Кар-
патах длина была 1.8 ± 2.3 (SD) км; максимальное 
значение составило 20.8 км (Pop et al., 2018). В 
Хорватии медиана суточного хода бурого медве-
дя составляла 1.5 км (от 0.2 км до 8.5 км) (Huber 
& �������������������������������������������Roth���������������������������������������, 1993). В Испании взрослый самец буро-
го медведя имел среднюю длину суточного хода 
от 0.1 км до 20.5 км со средним значением 1.6 км 
(������������������������������������������������Clevenger��������������������������������������� ��������������������������������������et������������������������������������ �����������������������������������al���������������������������������., 1990). На Дальнем Востоке Рос-
сии цифры оказались примерно те же. Так, на Си-
хотэ-Алине суточное смещение взрослых самцов 
бурого медведя составило 3.15 ± 3.15 (SD) км при 
разбросе значений от 0.00 км до 19.20 км, а у са-
мок 1.65 ± 1.75 (�������������������������������SD�����������������������������) км при максимуме 11 км (Се-
редкин и др., 2014). На Камчатке суточные смеще-
ния самок составляли в среднем 1.8 ± 2.9 (SD) км 
(от 4.0 км до 24.3 км), а на Сахалине – 0.97 ± 1.10 
(��������������������������������������������������SD������������������������������������������������) км (от 5.0 км до 9.3 км) (Середкин, 2020). Не-
обходимо учитывать, что поскольку все перечис-
ленные исследования выполнены на основе VHF/
GPS-телеметрии, данные по суточному ходу неиз-
бежно занижены (Rowcliffe et al., 2012; Nickerson 
& Parks, 2019; Palencia et al., 2019, 2021a, 2022). 

Дизайн нашего исследования строго подчи-
нялся протоколу Программы фотомониторинга, 
в рамках которого все фотоловушки расставле-
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ны по лесным дорогам и просекам. Сильная за-
валенность густых еловых и смешанных лесов 
Центрально-Лесного заповедника не предпола-
гает иной схемы размещения локаций. Известно, 
что расположение локаций вдоль просек и дорог 
искажает показатели отлова для многих видов 
хищных млекопитающих и нарушает правило 
случайного распределения локаций в ���������REM������ (����Row-
cliffe et al., 2008, 2011, 2013).

Нам неизвестны какие-либо исследования по 
влиянию троп и дорог на частоту регистраций бу-
рого медведя фотоловушками, но мы склонны по-
лагать, что такой крупный хищник с большим су-
точным ходом, обширными участками обитания 
и разнообразием используемых местообитаний 
будет склонен активно передвигаться по любым 
доступным и безопасным тропам и дорогам для 
быстрого перемещения из одних местообитаний 
в другие для поиска пищевых ресурсов (Cusack et 
al., 2015). Данное утверждение во многом основа-
но на теории оптимальности из трофической эко-
логии, согласно которой любое животное стре-
мится к увеличению приобретаемой энергии за 
единицу времени и сокращению энергетических 
затрат на ее получение (Emlen, 1966; MacArthur 
& Pianka, 1966). Это также подтверждают наши 
визуальные наблюдения, регистрации следов и 
тропления отдельных особей в разное время года. 
Стоит отдельно отметить, что мы рассчитывали 
поправочный коэффициент CF на основе пеших 
маршрутных учетов, а не по данным VHF/GPS-
телеметрии. Для более точных его оценок необхо-
димы отдельные исследования по влиянию про-
сек и дорог на перемещения бурого медведя.

На сегодняшний день в России активно ис-
пользуются два подхода к учетам бурого медведя: 
учет по следам и визуальный учет. Первый осно-
ван на измерении размеров отпечатков пальмар-
ной мозоли зверя, по которой предполагается его 
идентификация (Пажетнов и др., 2014). Еще Юр-
генсон (1937) отмечал, что такой учет строится на 
основе встреч со зверем, обнаружения следов и 
определения их размеров, изучения направления 
троп и прохождения отдельных особей, а также 
на схематичном определении «микроареала». При 
этом без информации о размерах индивидуальных 
участков обитания и суточном ходе различных по-
ловозрастных групп достоверно утверждать, на 
каком расстоянии друг от друга отпечатки лап 
одного и того же размера принадлежат разным 
особям, невозможно. Пажетнов (1990) предлагал 
считать всех зверей с одинаковыми размерами 
пальмарной мозоли (шириной «ладони») в преде-

лах одного квадрата («клетки»), размеры которо-
го определяются длиной суточного хода, одной и 
той же особью. Это не всегда соответствует дей-
ствительности. Именно по этой причине учет по 
следам субъективен в принципе. Как справедливо 
указывал Губарь (1987), методы учета бурого мед-
ведя трудоемки, видоспецифичны, разнообразны, 
применяются нестрого и часто уже на первом эта-
пе мало отличаются от мнения. В то же время дру-
гой альтернативы в лесной зоне часто не бывает.

По мнению Лобачева и др. (1987) един-
ственным достоверным способом учета остается 
учет отдельных особей на пробных площадках 
с последующей экстраполяцией на ту или иную 
территорию. При этом Губарь (1987) отдельно 
отмечает, что на небольших площадях – в запо-
ведниках, отдельных охотхозяйствах, где нахо-
дятся люди, специально занимающиеся учетом 
бурых медведей, его учет, даже с точностью до 
одной особи, не представляет непреодолимых 
трудностей. Пикунов (1987) также отмечал, что 
абсолютный учет численности бурых медведей 
возможен лишь на незначительных по площади 
территориях некоторых заповедников, заказников 
и охотничьих хозяйств. При этом указанные авто-
ры не рассказывают о том, как именно стоит счи-
тать бурых медведей на «пробных площадках» 
или в заповедниках. Как правило, в таких случаях 
предполагается использовать визуальный учет.

Визуальные учеты проводятся различными 
способами в зависимости от региона. В Цен-
тральной части России, Северо-Западе и Повол-
жье – это учеты на овсяных полях (Пажетнов, 
1990). В горных районах (Кавказ, Алтай, Саяны) 
– это учеты на альпийских лугах и солнцепеках 
(Бобырь, 1981; Собанский, 2005; Калинкин, 2020; 
Trepet et al., 2020). На побережье морей, крупных 
озер и рек (оз. Байкал, п-ов Камчатка, о. Сахалин) 
– это учеты вдоль береговой линии с водного суд-
на или на нерестилищах (Устинов, 1993; Юдин, 
1993; Костин, Еремин, 2004; Бабина и др., 2021; 
Kolchin et al., 2021). 

Отдельно стоит такая разновидность визу-
альных учетов, как авиаучеты, которые способны 
дать более-менее реалистичные оценки числен-
ности, но очень дороги в проведении и пригодны 
только на открытых ландшафтах в определенное 
время (как правило, ранней весной после выхо-
да бурых медведей из берлог) (Гордиенко и др., 
2006). Это приводит к недоучету семейных групп, 
которые поднимаются из берлог позже осталь-
ных, а также делает попросту невозможным при-
менение авиаучетов на лесных территориях.
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Преимущество визуальных учетов в том, 
что они дают единовременное представление о 
числе особей и при проведении их в короткие 
сроки практически не зависят от перемещений 
животных. В то же время, главным их недостат-
ком является охват лишь части популяционной 
группировки особей. Далеко не все бурые мед-
веди посещают открытые места, пригодные для 
учетов. Привлекательность таких мест связана 
с питанием определенной пищей (овсом, травя-
нистой растительностью, ручейниками, лососе-
вой рыбой). Это накладывает ряд ограничений: 
1) доступность пищи имеет ярко выраженный 
сезонный характер (невозможно провести учет 
в другое время); 2) доступность пищи в опреде-
ленных местах «стягивает» зверей с близлежа-
щих территорий (в результате, данные по плот-
ности, как правило, искажены); 3) не все бурые 
медведи используют данный пищевой ресурс 
(что приводит к недоучету части особей). Так, 
применительно к горам Алтая Калинкин (2020) 
справедливо утверждал, что результаты визуаль-
ных учетов могут значительно варьировать год 
от года в зависимости от погодных условий и на-
личия отвлекающих кормов, а также, что не все 
животные попадают в учет в условиях таежной 
местности. Калинкин (2020) совершенно оправ-
дано делает вывод, что необходима разработка 
специализированного метода учета бурых медве-
дей в лесных и горных условиях, в частности с 
использованием фотоловушек. 

Фотоловушки уже стали настолько массо-
вым инструментом, что имеются практически на 
каждой особо охраняемой природной террито-
рии (ООПТ), иногда даже в больших количествах 
(более 40 шт.). Все это приблизило нас к реаль-
ной возможности использования фотоловушек в 
качестве инструмента для оценки плотности на-
селения видов с нераспознаваемыми особями в 
целом, и бурого медведя в частности. В отличие 
от учетов по следам, метод REM опирается на 
прозрачную экологическую теорию и не подвер-
жен субъективным оценкам. Его применимость 
не ограничена открытыми пространствами, как в 
случае визуальных учетов. Он может быть оди-
наково применен как в лесной, так и горно-леси-
стой местности. В отличие от визуальных учетов 
метод REM не привязан к каким-либо срокам, 
а сами учеты можно проводить в течение всего 
периода бодрствования бурого медведя, что дает 
уникальные данные, недоступные другим мето-
дам – сезонную динамику плотности населения. 
При этом стоит признать, что на больших и от-

крытых территориях применимость REM все еще 
остается под вопросом.

Заключение
В целом, мы получили достаточно адекватные 

и экологически релевантные оценки плотности 
населения бурого медведя на территории Южно-
го лесничества Центрально-Лесного заповедника, 
которые оказались выше, чем результаты традици-
онного учета по следам. Нами выявлены некото-
рые сложности и неоднозначности в определении 
общей плотности населения, но разбиение сезо-
на учета на отдельные периоды и расчет средней 
плотности по ним, по нашему мнению, позволил 
выявить общий тренд в течение лета и осени 2021 
г. Мы считаем �����������������������������REM�������������������������� очень перспективным мето-
дом оценки плотности населения бурого медведя, 
который может иметь широкое распространение 
на ООПТ. Вполне вероятно, что уже в ближайшем 
будущем он сможет, если не заменить традици-
онные методы учета, то составить им достойную 
конкуренцию. Остается надеяться на поддержку 
Министерства природных ресурсов и экологии 
РФ в снабжении ООПТ фотоловушками, потому 
что без нее проведение таких работ на сегодняш-
ний день очень проблематично. При этом именно 
грамотные фотоучеты способны максимально рас-
крыть потенциал фотоловушек и оправдать мате-
риальные затраты на их приобретение.
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This paper presents the results of estimating the population density and abundance of Ursus arctos (hereinafter 
– brown bear) in the Southern Forestry of the Central Forest State Nature Biosphere Reserve (CFNR), West 
of European Russia, in 2021 based on the Random Encounter Model (REM) based upon data obtained from 
camera traps. Methods for obtaining parameters necessary for building a model are demonstrated. A total of 
7970 camera trap nights were worked out at 46 stations, and 502 independent trap events were obtained. The 
average relative abundance index (RAI) was 6.28 ± 1.59. The total average brown bear population density 
was 0.086 ± 0.034 individuals per 1 km2. The approximate estimated abundance was 18.98 ± 7.54 individuals. 
The coefficient of variation was 38%. Population density estimates had a pronounced seasonal dynamics. The 
minimum value was recorded for the period from 24 June to 23 July (individuals feeding on meadows and ants 
outside the CFNR core area), and the maximum for the period from 24 July to 22 August (brown bears feeding 
by berries in the CFNR core area). We found a strong significant correlation between brown bear population 
density and its relative abundance index (r = 0.81, p < 0.05). It was found that with an increase in the sampling 
period duration, the estimate of the population density noticeably decreases (r = -0.53, p < 0.05). Parameters 
of the average travel speed and activity level are a subject to the greatest variability, which determines the 
significant variability of the day range. In general, the method of population density estimation using REM is 
highly promising to carry out the brown bear population size estimation in forests and mountain forests, where 
visual estimations are difficult or impossible. 

Key words: day range, large carnivores, population size, random encounter model, REM, unmarked species, 
Ursidae, Ursus arctos
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