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Аннотация. Актуальность и цели. Существование популяции немыслимо в отсутствие информационных 

связей между особями. Для наземных беличьих, поселения которых приурочены к открытым ландшафтам, 
звуковая сигнализация выполняет две важные популяционные функции: издаваемый особью крик выполняет 
функции опознавательного знака ее пространственного присутствия и предупреждает популяционный 
социум о надвигающейся опасности. Исследования внутривидовой изменчивости этого важного 
популяционного признака на уровне стуктурированности области обитания позволяет по-новому посмотреть 
на механизмы приспособления вида к быстро меняющимся современным условиям обитания. Начиная с 50-х 
годов прошлого века большой суслик, считавшимся до этого времени викариатом крапчатого суслика по 
руслу р. Волга, устойчиво обитает на правом берегу Волги, продолжая свое расселение на запад.  
В результате этой экспансии новых местообитаний сформировалась обширная зона симпатрии большого 
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суслика с аборигенным крапчатым сусликом, где были выявлены как их контактные поселения, так и случаи 
межвидовой гибридизации. Целью исследования было изучение индивидуальной и популяционной изменчи-
вости звуковых сигналов больших сусликов в правобережных районах Поволжье и сопредельных террито-
риях с учетом фрагментированности его ареала и характера межвидовых отношений с симпатрическим 
крапчатым сусликом. Материалы и методы. Проанализировано 1230 предупреждающих об опасности сигна-
лов больших сусликов (n = 269) из 46 популяций, которые образуют 14 географические группировки (мета-
популяции), записанных с использованием магнитофона «Marantz PMD 670» и микрофона «SONY ECM737» 
непосредственно из живоловок. Частотные (начальная – Fнач, максимальная – Fмакс, минимальная 
(конечная) частота – Fмин, глубина модуляции – Hмод, кГц) и временные (длительность D1, D2, D3, Dобщ, мс) 
характеристики сигналов получены при помощи программ Avisoft-Sonograph и Adobe© Audition ver. 1.0. Ста-
тистическая обработка данных проведена в пакетах Microsoft Office Excel 2010 и STATISTICA 10.0. Результа-
ты. Анализ показателей звукового сигнала большого суслика с помощью стандартных процедур множе-
ственного сравнения выявил довольно разнонаправленную их изменчивость и популяционную 
специфичность. Проведенный многофакторный анализ позволяет выяснить некоторые особенности популя-
ционной и экологической изменчивости биоакустических показателей больших сусликов в районе 
исследований. Для больших сусликов, обитающих в южных или остепненных районах (Урал, заволжские 
районы), характерны более низкие и длинные звуковые сигналы. У сусликов, обитающих в правобережных 
районах Ульяновской области, отмечаются более высокие и короткие звуковые сигналы. Достаточно неод-
нозначное положение центроидов эллипсов рассеивания пензенской, чувашской и самаролукской популя-
ций, по всей видимости, связано с интродукционной или миграционной историей их формирования. Выводы. 
Проведенный статистический анализ выборок биоакустических показателей особей большого суслика вы-
явил разнокачественный популяционный полиморфизм этого признака, связанный с высокой фрагментацией 
области обитания, и подтверждает существование подразделенной (метапопуляционной) структуры его 
ареала в Среднем Поволжье и сопредельных территориях. 

Ключевые слова: большой суслик, биоакустическая характеристика, изменчивость, популяции, правобе-
режное Поволжье. 
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Abstract. Relevance and goals. The existence of a population is unthinkable if there is absence of informational 

links between individuals. For ground squirrels whose settlements are confined to open landscapes, sound signal-
ing performs two important population functions: the scream by an individual is an identification mark of its spa-
tial presence and it warns the population of the imminent danger. Studies of the intraspecies variability of this im-
portant population feature at the level of the structured habitat area allows us to take a fresh look at the 
mechanisms of adaptation of the species to rapidly changing modern living conditions. Since the 50s of the last 
century, the russet ground squirrel, which until then was considered the vicariate of the speckled ground squirrel 
(Citellus suslicus) along the Volga river bed, has been stably living on the right bank of the Volga, continuing its re-
settlement to the west. As a result of this expansion of new habitats, an extensive sympatry zone of the russet 
ground squirrel with the indigenous speckled ground squirrel was formed, where both their contact settlements 
and cases of interspecies hybridization were revealed. The aim of the study was to study the individual and popu-
lation variability of sound signals of russet ground squirrels in the Volga right-bank regions and adjacent territories, 
taking into account the fragmentation of its range and the nature of intraspecies relations with speckled ground 
squirrels. Materials and methods. We analayzed 1230 signals warning of danger and made by russet ground squir-
rels (n = 269) from 46 populations, which form 14 geographical groups (metapopulations). The signals were rec-
orded using a Marantz PMD 670 tape recorder and a SONY ECM737 microphone directly from live traps. Frequency 
(initial - Fstart, maximum - Fmax, minimum (final) frequency - Fmin, modulation depth - Hmod, kHz) and time (du-
ration D1, D2, D3, Dtotal, ms) signal characteristics were obtained using programs Avisoft-Sonograph and Adobe© 
Audition ver. 1.0. Statistical data processing was made with the help of Microsoft Office Excel 2010 and STATISTICA 
10.0. packages.  Results. Analysis of the sound signal indicators made by russet ground squirrels with the help of 
standard procedures of multiple comparison revealed their rather varied directions of variability and population 
specifics. The performed multivariate analysis allows us to identify some features of the population and environ-
mental variability of bioacoustic indicators of russet ground squirrels in the study area. Russet ground squirrels 
that live in southern or steppe areas (Urals, left-bank Volga regions) are characterized by lower and longer sound 
signals. Ground squirreld living in the right-bank areas of the Ulyanovsk region have higher and shorter sound sig-
nals. A rather ambiguous position of the centroids of the distribution ellipses of the Penza, Chuvash and Samara 
Bend populations is most likely related to the introduction or migration history of their formation. Conclusions. A 
statistical analysis of bioacoustic indicators samples of russet ground squirrel individuals revealed a diverse popu-
lation polymorphism of this feature, associated with high fragmentation of the habitat, and confirms the existence 
of a subdivided (metapopulation) structure of its range in the Middle Volga and adjacent territories. 

Key words: russet gound squirrel, bioacoustic characteristic, variability, population, right-bank Volga region  
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Существование популяции немыслимо в от-

сутствие информационных связей между осо-
бями [1–3]. Для наземных беличьих, поселения 
которых приурочены к открытым ландшафтам, 
звуковая сигнализация выполняет две важные 
популяционные функции. Во-первых, издавае-
мый особью крик является опознавательным 
знаком ее пространственного присутствия, а, 
во-вторых, крик предупреждает популяцион-
ный социум о надвигающейся опасности [4, 5]. 
В этой связи исследование внутривидовой из-
менчивости этого важного популяционного при-
знака на уровне стуктурированности области 
обитания позволяет по-новому посмотреть на 
механизмы приспособления вида к быстро ме-
няющимся современным условиям обитания [6]. 

Кроме этого экологического значения пре-
дупреждающий об опасности звуковой сигнал 
сусликов имеет ряд специфических особенно-
стей, которые делают его надежным диагно-
стическим признаком при определении видовой 
принадлежности [7, 8]. В смешанных поселени-
ях, в зонах симпатрии и гибридизации звуковые 
сигналы зверьков родительских видов и особей 
гибридного происхождения хорошо различи-
мы, и они являются надежными маркерами для 
диагностики видовой принадлежности особи  
[9, 10]. При этом гибридные особи в общем  
характеризуются промежуточным типом насле-
дования этого признака. Однако не редки слу-
чаи, когда тревожные крики по своим показа-
телям оказываются ближе к одному из 
родительских типов или являются результатом 
формирования нового типа сигнала, несвой-
ственного родительским видам [11]. Возмож-
ным объяснением этого явления может служить 
возрастная и широкая ситуативная изменчи-
вость сигнала, отмеченная для сусликов [12, 
13], которая, вероятно, наследуется и гибрида-
ми. Кроме этого, описаны случаи изменения 
типа звуковой активности гибридов в процессе 
онтогенеза [14]: до определенного возраста они 
издают звуки, более свойственные одному из 
родительских видов, а становясь старше – дру-
гому. Наконец, мы не можем исключать воз-
можного влияния имитации или звукоподража-
ния. По мнению Никольского [11], среди 
млекопитающих это явление может быть рас-
пространено шире, чем об этом известно в 
настоящее время. В этой связи чрезвычайно 
интересен вопрос об акустической активности 
симпатрических видов в условиях совместного 
обитания. Изменяются ли эволюционно сло-
жившиеся биоакустические системы видов, 

происходит ли между ними интеграция или 
полное разобщение? 

Большой суслик (Spermophilus major Pall.) 
является «хорошим» модельным видом для 
изучения индивидуальной и популяционной 
изменчивости в связи с изменениями структуры 
ареала. Он является средним по размерам ви-
дом грызунов и способен к быстрому и актив-
ному расселению и к обитанию в различных по 
качеству биотопах [15, 16]. Начиная с 50-х го-
дов прошлого века, большой суслик, считав-
шийся до этого времени викариатом крапчатого 
суслика по руслу р. Волга, устойчиво обитает 
на правом берегу Волги, продолжая свое рассе-
ление на запад. В результате этой экспансии 
новых местообитаний сформировалась обшир-
ная зона симпатрии большого суслика с абори-
генным крапчатым сусликом. Несмотря на то, 
что возникшая зона симпатрии характеризуется 
выраженной мозаичностью распространения 
этих двух видов сусликов, в ходе исследований 
были выявлены как их контактные поселения, 
так и случаи межвидовой гибридизации [17, 18]. 

Целью исследования было изучение индиви-
дуальной и популяционной изменчивости звуко-
вых сигналов больших сусликов в правобереж-
ных районах Поволжья и на сопредельных 
территориях с учетом фрагментированности его 
ареала и характера межвидовых отношений с 
симпатрическим крапчатым сусликом. 

 
Материал и методы 

 
В биоакустическом анализе использовали 

записи предупреждающих об опасности сигна-
лов сусликов, полученные в ходе исследований 
(2011–2018) области обитания большого сусли-
ка в Поволжье и на сопредельных территориях 
с использованием портативного цифрового сте-
реомагнитофона «Marantz PMD 670» и микро-
фона «SONY ECM737» непосредственно из 
живоловок после отлова зверьков. Частотные 
(начальная – Fнач, максимальная – Fмакс, ми-
нимальная (конечная) частота – Fмин, глубина 
модуляции – Hмод, кГц) и интервальные (дли-
тельность D1, D2, D3, Dобщ, мс) характеристики 
сигналов получены при помощи программ Avi-
soft-Sonograph и Adobe© Audition ver. 1.0 (рис. 1).  

Всего проанализировано 1230 предупре-
ждающих об опасности сигналов взрослых 
больших сусликов обоих полов (n = 269) из 46 
популяций (изолированных поселений), кото-
рые образуют 14 географических группировок 
(метапопуляций) (рис. 2, табл. 1).  
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Рис. 1. Сонограмма предупреждающего об опасности сигнала большого суслика и частотные  

(начальная – Fнач, максимальная – Fмакс, минимальная (конечная) частота – Fмакс, глубина модуляции – 
Hмод, кГц) и интервальные (длительность D1, D2, D3, Dобщ, мс) его характеристики. 

Fig. 1. Sonogram of a signal by a russet ground squirrel warning of danger and its frequency (inititial – Fнач, 
maximum -  Fмакс, minimal (final) – Fмин, modulation depth - Hмод, kHz) and interval (duration D1, D2, D3, Dобщ, 

мс) characteristics  
 

 
Рис. 2. Изученные популяции (пунсоны) и группировки популяций (метапопуляции, эллипсы) 
большого суслика в правобережном Поволжье и на сопредельных территориях. Черными 
точками обозначены популяции, для которых были сформированы выборки; нумерация 

группировок популяций (метапопуляций) такая же, как и в табл. 1 

Fig.2. Studied populations (markers) and population groups (metapopulations, ellipses) of russet 
ground squirrels in the right-bank Volga region and adjacent territories. Black points indicate the 

populations for which samples were formed; numbers of population groups (metapopulations) are 
the same as in Table 1 

 
Для статистической обработки результатов, 

имеющих нормальное распределение, приме-
няли стандартные статистические параметры 
(среднее арифметическое, M; ошибка среднего, 
m; стандартное квадратичное отклонение, SD). 
При парном сравнении средних показателей 
использовали параметрический t-критерий 
Стьюдента, а при множественном сравнении 
выборок – методы факторного анализа. При 
поиске дифференцирующих различий между 
двумя и более группами по комплексу призна-
ков – пошаговый дискриминантный и кластер-
ный анализ. Для всех статистических тестов 
был установлен уровень значимости p<0.05. 
Статистическая обработка данных проведена в 

пакетах Microsoft Office Excel 2010 и 
STATISTICA 10.0. 

 
Результаты и обсуждение 

 
Анализ сформированной выборки преду-

преждающих об опасности сигналов большого 
суслика (n = 1230) показал, что по всем исполь-
зуемым в исследовании биоакустическим па-
раметрам (Fнач, Fмакс, Fмин, Hмод, D1, D2, D3, 
Dобщ) распределение значений имеет нормаль-
ных характер (K-S d = 0.05250 – 0.11059,  
p < 0.01; Lilliefors p < 0.01; Shapiro-Wilk  
W = 0.86031 – 0.98661, p = 0.00000).  
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Сравнение (Levene test HV) выборок, харак-
теризующих популяции больших сусликов по 
биоакустическим показателям, выявило отсут-
ствие гомогенности их дисперсий (выборки не 
принадлежат к одной генеральной совокупно-
сти) по каждому из них. Как по частотным, так 
и по временным параметрам звукового сигнала 
показатели значений F-критерия (Fнач – 4.46, 
Fмакс – 5.85, Fмин – 5.01, Hмод – 4.60;  
D1 – 4.39, D2 – 5.57, D3 – 7.81, Dобщ – 7.52) оказа-
лись достоверными (p<0.0000). 

Проведенный дисперсионный анализ 
(Analysis of Variance) не выявил принадлежно-
сти выборок к одной генеральной совокупности 
и подтвердил правомерность их выделения 
(p<0.0000) по всем 8 биоакустическим показа-
телям (Fнач – 13.66, Fмакс – 16.86, Fмин – 
14.58, Hмод – 8.37; D1 – 20.57, D2 – 11.95,  
D3 – 10.96, Dобщ – 12.35, p = 0.0000). Этот же 
вывод подтвердил и многомерный критерий 
значимости для планируемых сравнений (кри-
терий Уилкоксона: 0.0065, F = 22509.94, df = 8,  
p < 0.0000). 

Проведенный тест Бонферрони (Bonferroni 
test) при парных сравнениях выборок (популя-
ций) биоакустических показателей больших 
сусликов выявил довольно разнонаправленную 
их изменчивость в изученных популяциях. Эта 
особенность хорошо заметна при анализе полу-
ченных результатов 45 парных сравнений для 
каждой из исследуемых популяций. 

Наибольшее число достоверно отличающих-
ся пар сравнения популяций было получено по 
частотным показателям. По показателю 
начальной частоты (Fнач) звукового сигнала 
максимальное число различий, более 65 % до-
стоверных парных сравнений, было выявлено 
для поволжской популяции Р9 (35 из 45 – при  
p = 0.0340÷0.0000) и ульяновской популяции 
Р24 (31 из 45 – при p = 0.0340÷0.0000). Мини-
мальное число различий, менее 5 % достовер-
ных парных сравнений, было получено для 
уральских популяций Р40 (2 из 45 – при срав-
нении с майнско-вешкаймской популяцией Р20, 
p = 0.0011, и с ульяновской популяцией Р24,  
p = 0.0090) и Р41 (2 из 45 – при сравнении с эти-
ми же популяциями, p = 0.0066 и p = 0.0090),  
а также для ульяновской популяции Р26 (1 из 
45 – при сравнении с ульяновской популяцией 
Р24, p = 0.0090).  

По показателю максимальной частоты 
(Fмакс) звукового сигнала максимальное число 
различий было выявлено для ульяновской по-
пуляции Р24 (36 из 45 – при p = 0.0363÷0.0000), 
южноуральской популяции Р42 (33 из 45 – при 
p = 0.0302÷0.0000) и поволжской популяции 
Р10 (30 из 45 – при p = 0.0202÷0.0000). Мини-
мальное число различий было получено для 
шигонской популяции Р5 (2 из 45 – при срав-
нении с поволжской популяцией Р10,  

p = 0.0004, и с ульяновской популяцией Р24,  
p < 0.0000), поволжской популяции Р12 (1 из 45 – 
при сравнении с южноуральской популяцией 
Р42, p = 0.0303) и ульяновской популяции Р26 
(1 из 45 – при сравнении с ульяновской попу-
ляцией Р24, p = 0.0055). Для западноуральской 
популяции Р40 достоверных различий с други-
ми популяциями по этому частотному показа-
телю выявлено не было. 

По показателю минимальной частоты (Fмин) 
звукового сигнала минимальное число разли-
чий было выявлено для ульяновских популяций 
Р24 (40 из 45 – при p = 0.0017÷0.0000) и Р25 (30 
из 45 – при p = 0.0337÷0.0000), а также для по-
волжской популяции Р9 (35 из 45 – при p = 
0.0263÷0.0000). Минимальное число различий 
было получено для майнско-вешкаймской попу-
ляции Р20 (2 из 45 – при сравнении с поволжской 
популяцией Р9, p = 0.0001, и с ульяновской по-
пуляцией Р24, p = 0.0002), южноуральской по-
пуляции Р41 (2 из 45 – при сравнении  
с поволжской популяцией Р9, p = 0.0008, и с 
ульяновской популяцией Р24, p < 0.0000) и уль-
яновской популяции Р26 (1 из 45 – при сравне-
нии с поволжской популяцией Р9, p = 0.0098). 

По показателю глубины модуляции (Hмод) 
звукового сигнала максимальное число разли-
чий в той степени, которая была принята в 
нашем описании (более 65 % достоверных пар-
ных сравнений), не было выявлено ни для од-
ной из анализируемых популяций. Наибольшее 
число различий было установлено для западно-
уральской популяции Р40 (23 из 45 – при  
p = 0.0430÷0.0000). Минимальное число разли-
чий было получено для широкого числа анали-
зируемых популяций. Достоверные различия  
в двух парах сравнения из 45 были получены 
для шигонской популяции Р5 (при сравнении с 
западноуральской популяцией Р40, p = 0.0061,  
и с кузоватово-теренгульской популяцией Р7,  
p = 0.0169), ульяновской популяции Р24, за-
волжской популяции Р28 и западноуральской 
популяции Р38 (при сравнении с теми же попу-
ляциями – p = 0.0179 и p = 0.0497, p = 0.0094 и 
p = 0.0284, p = 0.0159 и p = 0.0497 соответ-
ственно). Достоверные различия только в од-
ной паре сравнения из 45 возможных были вы-
явлены для ульяновской Р26 и двух заволжских 
(Р30, Р32) популяций при сравнении их с за-
падноуральской Р40 (p = 0.0347, p = 0.0217,  
p = 0.0235 соответственно), а также для сызран-
ской Р3, поволжской Р9, майнско-теренгульской 
Р23, ульяновской Р27, заволжской Р29 и самаро-
лукской Р33 при сравнении их с южноуральской 
популяцией Р42 (p = 0.0082, p = 0.0230,  
p = 0.0044, p = 0.0100, p = 0.0235, p = 0.0380 со-
ответственно). Наконец, для двух новоспасско-
николаевских Р1 и Р2 и южноуральской Р44 
популяций достоверных различий с другими 
популяциями по этому частотному показателю 
выявлено не было. 



 

Чернышова О. В., Кузьмин А. А., Симаков М. Д., Картавов Н. А., Титов С. В. Page 8 from 15 

Vol. 4 (3), 2019 

Интервальные показатели звукового сигнала 
оказались более однородными, и количество 
выявленных достоверно отличающихся пар по-
пуляций в той степени, которая была принята в 
нашем описании (более 65 % достоверных пар-
ных сравнений), оказалось значительно мень-
шим по сравнению с частотными показателями. 
По показателю длительности D1 звукового сиг-
нала максимальное число различий было выяв-
лено только для поволжской популяции Р11  
(32 из 45 – при p = 0.0426÷0.0000). При этом и 
минимальное число различий (менее 5 % до-
стоверных парных сравнений) не было выявле-
но ни для одной популяции, а для западно-
уральской популяции Р40 достоверных 
различий с другими популяциями по этому ин-
тервальному показателю не было обнаружено. 

По показателю длительности D2 звукового 
сигнала максимальное число различий было 
выявлено только для заволжской популяции 
Р31 (32 из 45 – при p = 0.0458÷0.0000). Мини-
мальное число различий было получено для 
широкого числа анализируемых популяций. 
Достоверные различия в двух парах сравнения 
из 45 были получены для новоспасско-
николаевской Р1, кузоватово-теренгульской Р8, 
ульяновской Р27 и заволжской Р32 популяций 
(при сравнении их с заволжской популяцией 
Р31 – p = 0.0000, p = 0.0000, p = 0.0000,  
p = 0.0001 и с западноуральской популяцией  
Р38 – p = 0.0302, p = 0.0043, p = 0.0162, p = 0.0355 
соответственно) и для южноуральской популя-
ции Р46 (при сравнении с заволжской популя-
цией Р31, p = 0.0001, и пензенской популяцией 
Р35, p = 0.0112). Достоверные различия только 
в одной паре сравнения из 45 возможных были 
выявлены для новоспасско-николаевской попу-
ляции Р1 при сравнении ее с пензенской попу-
ляцией Р35 (p = 0.0009) и для поволжской Р12 и 
майнско-вешкаймской Р20 при их сравнении с 
заволжской популяцией Р31 (p = 0.0458,  
p = 0.0002 соответственно). Наконец, для улья-
новской Р26 и западноуральской Р40 популя-
ций достоверных различий с другими популя-
циями по этому интервальному показателю не 
было обнаружено. 

По показателю длительности D3 звукового 
сигнала максимальное число различий было 
выявлено для шигонской Р5 (45 из 45 – при  
p = 0.0006÷0.0000), западноуральской Р38  
(34 из 45 – при p = 0.0338÷0.0000) и заволжской 
Р31 (30 из 45 – при p = 0.0273÷0.0000) популя-
ций. Достоверные различия в двух парах срав-
нения из 45 были получены для кузоватово-
теренгульской Р8 и пензенской Р36 популяций 
при сравнении их с шигонской Р5 и западно-
уральской Р38 популяциями (p = 0.0000,  
p = 0.0338 и p = 0.0000, p = 0.0319 соответ-
ственно). Достоверные различия только в од-
ной паре сравнения из 45 возможных были вы-

явлены для кузоватово-теренгульской Р7, 
майнско-вешкаймской Р20, ульяновской Р26 и 
западноуральской Р40 популяций при сравне-
нии их с шигонской популяцией Р5 (p = 0.0000, 
p = 0.0000, p = 0.0002, p = 0.0000). 

По интервальному показателю общей дли-
тельности Dобщ звукового сигнала максимальное 
число различий было выявлено для шигонской 
Р5 (43 из 45 – при p = 0.0006÷0.0000), заволж-
ской Р31 (38 из 45 – при p = 0.0275÷0.0000)  
и западноуральской Р38 (37 из 45 – при  
p = 0.0176÷0.0000) популяций. При этом мини-
мальное число различий (менее 5 % достоверных 
парных сравнений) было выявлено только для ку-
зоватово-теренгульской популяции Р7 при срав-
нении с шигонской популяцией Р5 (p = 0.0001). 

Аналогичные данные были получены при 
анализе выборок с использованием более «мяг-
кого» LSD-теста, являющегося методом груп-
пирования выборок с наименее значимой  
разницей. Однако доля достоверно различаю-
щихся пар популяций значительно возросла по 
сравнению с результатами проведенного теста 
Бонферрони. Так, по показателю начальной ча-
стоты (Fнач) звукового сигнала количество по-
пуляций, у которых максимальное число досто-
верных различий с другими популяциями 
составляло более 65 %, возросло с 2 до 12, по 
показателю максимальной частоты (Fмакс) – с 
3 до 19, по показателю минимальной частоты 
(Fмин) – с 3 до 13, а по показателю глубины 
модуляции (Hмод) – с 0 до 5. Такая же тенден-
ция была обнаружена в ходе проведения  
LSD-теста и при сравнении интервальных по-
казателей звукового сигнала в анализируемых 
популяциях больших сусликов. Так, по показа-
телю длительности D1 количество популяций,  
у которых уровень достоверных различий пре-
вышал 65 %, увеличилось с 1 до 25, по показате-
лю длительности D2 – с 1 до 12, по показателю 
длительности D3 – с 3 до 12, а по показателю 
общей длительности Dобщ – с 3 до 14. 

Таким образом, проведенный анализ показа-
телей звукового сигнала большого суслика с 
помощью стандартных процедур множествен-
ного сравнения выявил довольно разнонаправ-
ленную их изменчивость и популяционную 
специфичность. Поэтому для выявления зако-
номерностей такой изменчивости мы произвели 
преобразование выборок сравнения, характери-
зующих более обширные географические груп-
пировки популяций. 

Вследствие сильной фрагментации ареала 
большого суслика за счет естественной ланд-
шафтной мозаичности зоны обитания и антро-
погенной трансформации ландшафтов, а также 
как результат стремительного (до 7 км в год) 
расселения S. major на правом берегу Волги, изу-
ченные локальные популяции грызуна образуют 
14 пространственно изолированных группировок 
популяций – метапопуляций (табл. 2, рис. 1). 
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Сравнение (Levene test HV) выборок, харак-
теризующих группировки популяции (метапо-
пуляции) больших сусликов (см. табл. 2) по 
биоакустическим показателям, выявило отсут-
ствие гомогенности их дисперсий (выборки не 
принадлежат к одной генеральной совокупно-
сти) по каждому из них. Как по частотным, так 
и по временным параметрам звукового сигнала 
показатели значений F-критерия (Fнач – 5.93, 
Fмакс – 5.42, Fмин – 6.08, Hмод – 3.64; D1 – 
6.29, D2 – 2.33, D3 – 16.76, Dобщ – 16.30) оказа-
лись достоверными (0.0045>p>0.0000). 

Проведенный дисперсионный анализ 
(Analysis of Variance) не выявил принадлежно-
сти выборок, характеризующих группировки 
популяций (метапопуляции), к одной генераль-
ной совокупности и подтвердил правомерность 
их выделения (F, p=0.0000) по всем 8 биоаку-
стическим показателям (Fнач – 16.26, Fмакс – 
17.11, Fмин – 20.49, Hмод – 8.59; D1 – 22.82,  
D2 – 12.25, D3 – 6.64, Dобщ – 9.66). Этот же вывод 
подтвердил и многомерный критерий значимо-
сти для планируемых сравнений (критерий 
Уилкоксона: 0.0135, F = 11033.52, df = 8,  
p < 0.0000). 

Проведенный тест Бонферрони (Bonferroni 
test) и LSD-тест при парных сравнениях выбо-
рок, характеризующих географические группи-
ровки популяций (метапопуляции) биоакусти-
ческих показателей больших сусликов, так же, 
как и в случае сравнения популяций, выявил 
довольно разнонаправленную их изменчивость 
(табл. 3). 

Максимальные значения частотных показа-
телей звукового сигнала были выявлены для 
больших сусликов из ульяновской группировки 
популяций. При этом данная группировка до-
стоверно отличается от всех других анализиру-
емых хотя бы по двум биоакустическим пока-
зателям.  

Сравнение обобщенных выборок правобе-
режных (P1–P7, P10; nос. = 169, nзв. = 782; Fнач – 
4.33±0.49, Fмакс – 6.56±0.58, Fмин – 3.98±0.55, 
Hмод – 2.58±0.55; D1 – 68.27±16.29, D2 – 
90.50±20.38, D3 – 132.19±73.23, Dобщ – 290.18 ±  
± 82.02) и левобережных (P8, P16; nос. = 34,  
nзв. = 139; Fнач – 4.02±0.37, Fмакс – 6.19±0.56, 
Fмин – 3.51±0.41, Hмод – 2.67±0.53; D1 – 
66.88±19.71, D2 – 88.75±23.31, D3 – 157.17 ±  
± 120.32, Dобщ – 309.86±131.09) поволжских по-
пуляций большого суслика выявило достовер-
ные их различия по всем частотным показате-
лям (Fнач, Fмакс, Fмин, Hмод), по 
длительности D3 и общей длительности (Dобщ) 
звукового сигнала (t = 7.27, p = 0.0000; t = 6.95, 
p = 0.0000; t = 9.67, p = 0.0000; t = 1.97,  
p = 0.0483; t = 3.31, p = 0.0010; t = 2.35,  
p = 0.0190 соответственно). По этим биоаку-

стическим показателям правобережные боль-
шие суслики обладают более высоким и менее 
продолжительным звуковым сигналом. При 
этом для левобережных сусликов характерна 
большая глубина модуляции крика тревоги. 

Биоакустический анализ обобщенных выбо-
рок правобережных (P1–P7, P10; nос. = 169,  
nзв. = 782) и левобережных (P8, P16; nос. = 34,  
nзв. = 139) поволжских популяций с уральскими 
популяциями (P21, P22; nос. = 39, nзв. = 195; Fнач – 
3.97±0.48, Fмакс – 6.04±0.55, Fмин – 3.60±0.44, 
Hмод – 2.43±0.56; D1 – 75.68±14.85, D2 – 92.12 ±  
± 20.50, D3 – 143.55±89.64, Dобщ – 311.36±96.12) 
большого суслика выявил, что правобережные 
популяции достоверно (0.0190>p>0.0000) отли-
чаются от уральских по большинству биоаку-
стических показателей (по 6 из 8 – Fнач, Fмакс, 
Fмин, Hмод, D3, Dобщ), тогда как левобережные 
различаются (0.0151>p>0.0000) только по трем 
(Fмакс, Hмод, D1). При этом тревожные крики 
правобережных поволжских сусликов короче и 
выше по частоте по сравнению со звуковыми 
сигналами уральских сусликов, и для их крика 
тревоги характерна большая глубина модуляции. 

Сравнение обобщенных выборок правобе-
режных (P1–P7, P10; nос. = 169, nзв. = 782) и ле-
вобережных (P8, P16; nос. = 34, nзв. = 139) по-
волжских популяций большого суслика с 
выборкой, включающей крики тревоги генети-
чески типированных больших сусликов из сим-
патрической с крапчатым сусликом чувашской 
популяции (P13; nос. = 17, nзв. = 60; см. табл. 1),  
в которой отмечалась широкомасштабная меж-
видовая гибридизация этих видов, показало, что 
эта популяция отличается (0.0208 > p > 0.0000) 
от поволжских популяций большого суслика с 
обоих берегов Волги почти по всем анализиру-
емым показателям (правый берег – Fнач, Fмин, 
Hмод, D1, D2, D3, Dобщ; левый берег – Fмакс, 
Hмод, D1, D2, D3, Dобщ) и является специфиче-
ской по акустическому сигналу. Тревожные 
крики больших сусликов из симпатрической 
чувашской популяции характеризуются более 
высокими частотными показателями по срав-
нению с левобережными и более низкими зна-
чениями этих показателей с правобережными 
популяциями. При этом глубина модуляции 
звукового сигнала чувашских сусликов выше 
по сравнению с криками левобережных сусли-
ков на 7 %, а правобережных – на 11 %, а его 
общая длительность значительно меньше этого 
показателя для сравниваемых групп – 19 %  
и 11 % соответственно. Вероятно, такая осо-
бенность сигнала тревоги чувашских больших 
сусликов связана с симпатрическим обитанием 
с крапчатым, обладающим более высоким 
(на 44 %) и коротким (на 4 %) звуковым сигна-
лом [18]. 
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Не меньший интерес вызывают результаты, 
полученные при сравнении биоакустических 
показателей пензенской (интродуцированной) 
популяции (P14; nос. = 10, nзв. = 50; см. табл. 1) и 
балаковской популяции (P16; nос. = 7, nзв. = 35; 
см. табл. 1) больших сусликов, являющейся ма-
теринской для первой. Эти популяции являются 
почти идентичными по 5 из 8 анализируемым 
биоакустическим показателям (0.8496 > p > 
0.0575). Достоверные различия были получены 
только по показателю минимальной частоты 
(Fмин) сигнала (р = 0.0043) и длительности 
первой части (D1) сигнала (р = 0.0048). Эти 
данные хорошо согласуются с интродукцион-
ной историей формирования пензенской попу-
ляции. 

Таким образом, проведенный биоакустиче-
ский анализ группировок популяций (метапо-
пуляций) большого суслика с помощью мето-
дов описательной статистики и дисперсионного 
анализа не позволяет с высокой степенью уве-
ренности признать существование фрагменти-
рованной структуры ареала этого вида в реги-
оне исследований. Сравнение наиболее близко 
расположенных пространственных группиро-
вок популяций в Ульяновской области (Mp1–
Mp7) показало, что новоспасско-николаевскую 
(Мр1) и сызранскую (Мр2) группировки (мета-
популяции) можно объединить в южную (S), 
шигонскую (Мр3) и поволжскую (Мр5) – в 
приволжскую (PV), кузоватово-теренгульскую 
(Мр4) и майнско-вешкаймскую (Mр6) – в при-
свияжскую (SV), а ульяновскую (Мр7) и все 
остальные значительно удаленные от Ульянов-
ского региона группировки популяций оставить 
без изменений. Поэтому для уточнения данного 
предположения используем новую, сформиро-
ванную по результатам статистического анали-
за группировку популяций большого суслика, 
для чего были проведены пошаговый дискри-
минантный и кластерный анализы. 

Проведенный пошаговый дискриминантный 
анализ выборок биоакустических показателей, 
характеризующих популяции больших сусли-
ков в регионе исследований, выявил хорошую 
их дифференциацию в пространстве дискрими-
нантных функций. По результатам дискрими-
нантного анализа популяционных выборок 
(рис. 3) первая дискриминантная функция 
(DF1, соб.ч. – 0.306, χ2 = 848.77, df = 72, p < 
0.0000) описывает 39.6 % общей дисперсии. По 
оси этой функции максимальные факторные 
нагрузки выявлены для интервальных показа-
телей звукового сигнала – длительности первой 
части сигнала (D1) – 0.816 и общей длительно-
сти крика тревоги (Dобщ) – 0.269, поэтому цент-
роиды эллипсов рассеивания располагаются в 
пространстве этой функции по мере увеличения 

этих биоакустических показателей. При этом 
зону максимальных значений по этой оси зани-
мают заволжская (ZV), уральские (WUr, SUr), 
самаролукская (SL) и присвияжская (SV) груп-
пировки популяций, зону минимальных значе-
ний – приволжская (PV), чувашская (Ziv), пен-
зенская (Pnz) и балаковская (Bal) группировки, 
тогда как центральную часть занимает южная 
(S) группировка. Вторая дискриминантная 
функция (DF2, соб.ч. – 0.253, χ2 = 523.81, df = 
56, p < 0.0000) описывает 32.8 % общей дис-
персии, а по ее оси максимальные факторные 
нагрузки выявлены для частотных показателей 
звукового сигнала – минимальной (Fмин) – 
0.811, начальной (Fнач) – 0.742 и максимальной 
(Fмакс) – 0.521 частотам. Расположение цент-
роидов эллипсов рассеивания анализируемых 
группировок популяций по этой оси имеет 
иной характер. В зоне максимальных значений 
располагаются центроиды присвияжской и 
приволжской группировок популяций, тогда 
как в центре располагается пензенская группи-
ровка, а в зоне минимальных значений этой 
дискриминантной функции находятся центрои-
ды всех других выделенных группировок. 

Проведенный многофакторный анализ благо-
даря выявленной выше некоторой обособленно-
сти центроидов эллипсов рассеивания группи-
ровок популяций (метапопуляций) большого 
суслика с территории Ульяновской области  
(S, SV, PV; см. рис. 3) позволяет выяснить  
некоторые особенности популяционной и эко-
логической изменчивости биоакустических  
показателей больших сусликов в районе иссле-
дований. 

Для больших сусликов, обитающих в юж-
ных или остепненных районах (Урал, заволж-
ские районы), характерны более низкие и длин-
ные звуковые сигналы, что связано, вероятно,  
с наличием в биотопах их местообитаний высо-
костебельной степной растительности. У сус-
ликов, обитающих в правобережных районах 
Ульяновской области, отмечаются более высо-
кие и короткие звуковые сигналы, вероятно, 
более подходящие для звуковой сигнализации в 
условиях короткостебельной или деградиро-
ванной лугово-степной растительности по при-
пойменным участкам, активно используемым 
для выпаса скота. Кроме того, в данном случае 
мы не можем исключить существование опре-
деленного влияния на формирование звуковой 
сигнализации большого суслика со стороны 
симпатрического крапчатого суслика. Доста-
точно неоднозначное положение центроидов 
эллипсов рассеивания пензенской, чувашской и 
самаролукской популяций, по всей видимости, 
связано с интродукционной или миграционной 
историей их формирования. 
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Рис. 3. Результаты пошагового дискриминантного анализа выборок биоакустических  
показателей предупреждающих об опасности криков, характеризующих группировки  

популяции (метапопуляции) больших сусликов из Среднего Поволжья и сопредельных территорий. 
Центроиды эллипсов рассеивания группировок популяций (метапопуляции):  

S – южная, PV – приволжская, SV – присвияжская, SL – самаролукская, Pnz – пензенская,  
Bal – балаковская, WUr – западноуральская, SUr – южноуральская, Ziv – чувашская, ZV – заволжская 

Fig. 3. Results of step-by-step discrimination analysis of bioacoustics indicators samples of screams 
warning of dangers which characterize population groups (metapopulations) of russet ground squirrels 
of the Middle Volga region and adjacent territories.  Distribution ellipce centroids of population groups 

(metapopulations): S – southern; PV – Volga Region, SV – Sviyazhsk Region, SL – Samara Bend, Pnz – 
Penza, Bal – Balakovo, WUr – Western Urals, Sur – South Urals, Ziv – Chuvash, ZV – left-bank Volga 

Region  
 
Таким образом, проведенный статистиче-

ский анализ выборок биоакустических показа-
телей особей большого суслика выявил разно-
качественный популяционный полиморфизм 
этого признака, связанный с высокой фрагмен-
тацией области обитания, и подтверждает су-
ществование подразделенной (метапопуляци-
онной) структуры его ареала в Среднем По-
Поволжье и на сопредельных территориях. 
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