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ВВЕДЕНИЕ
Динамика популяций и ее возможные измене-

ния могут служить показателем состояния живых
организмов при различных воздействиях среды,
включая климатические изменения. Высокая
численность может соответствовать как благо-
приятным условиям местообитания и высокому
успеху размножения (Hansson, Henttonen, 1988;
Kendall et al., 1999; Henttonen, Wallgren, 2001; Ims,
Fuglei, 2005), так и эффекту переуплотнения на
фоне низкого успеха размножения (Ims, Fuglei,
2005; Pinot et al., 2014; Zárybnická et al., 2017; Gi-
raudoux et al., 2019).

Стабильность развития (величина флуктуиру-
ющей асимметрии морфологических признаков)
выступает в качестве популяционного показателя
(Soule, 1967; Zakharov, 1989; Moller, Swaddle, 1997;
Graham et al., 2010; Graham, 2021). Нарушение
стабильности развития наблюдается при разных
видах стресса (Pankakoski, 1985a; Pertoldi et al.,
2001; Badyaev et al., 2005; Zhelev et al., 2019; Erofe-
eva, Yakimov, 2020; Zakharov et al., 2020a). Так,
численность популяции может достигать столь
высокого уровня, что он будет оказывать неблаго-
приятное воздействие на стабильность развития.

Такой эффект отмечался в условиях переуплотне-
ния как в эксперименте, так и в ходе популяцион-
ных циклов (Valetsky et al., 1997; Zakharov et al.,
1991; Zakharov et al., 1997). Наблюдаемый в насто-
ящее время коллапс циклической динамики в
условиях изменения климата (Ims et al., 2008) сви-
детельствует о важности специального рассмот-
рения возможной связи изменений популяцион-
ной динамики и стабильности развития.

В работе представлены результаты исследова-
ния показателей стабильности развития обыкно-
венной бурозубки (Sorex araneus L., 1758) в Цен-
тральной Сибири в условиях изменения климата.
Четырехлетние циклы в этой популяции в усло-
виях климатической стабильности сопровожда-
лись значительными изменениями стабильности
развития и успеха размножения на фазе пика чис-
ленности (Zakharov et al., 1991). Задачей исследова-
ния является ответ на вопрос о возможном измене-
нии стабильности развития в ходе популяционной
динамики в современных условиях изменения
климата. Наше предположение состоит в том, что
обычные популяционные флуктуации могут не
сопровождаться изменением стабильности раз-
вития, ее нарушение может иметь место в случае
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эффекта переуплотнения при достижении чис-
ленности критического порогового уровня.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Был исследован коллекционный материал

Зоологического музея МГУ по обыкновенной бу-
розубке, Sorex araneus, собранный в период 2014–
2020 гг. в Центральной Сибири (восточный берег
реки Енисей, Енисейская экологическая станция
Института проблем экологии и эволюции РАН,
62° с.ш., 89° в.д.). Было исследовано 210 экзем-
пляров. Сбор материала проводился на одних и
тех же линиях отлова ежегодно в течение 10 дней
в конце июня и в течение 10 дней в конце августа.
Каждая линия представляла собой канавку 20 м
длины с 2 ловчими цилиндрами (места отлова и
техника отлова детально описаны (Шефтель,
1989; Шефтель, Якушов, 2022)). Для сравнения
были использованы ранее полученные данные
для двух других периодов исследования: 1978–
1982 гг. (Zakharov et al., 1991) и 2007–2013 гг.
(Zakharov et al., 2020b). Для периода 2007–2013 гг.
были произведены новые вычисления популяци-
онных показателей, поскольку в предыдущей рабо-
те они были сделаны для более короткого времени
отлова, включающего только 10 дней в конце авгу-
ста.

Для анализа были использованы два основных
популяционных показателя: численность попу-
ляции и успех размножения. В качестве показате-
ля численности популяции использовано число
особей на 100 ловушко-суток. Отдельно проводи-
лось вычисление численности взрослых особей,
родившихся прошлым летом, и молодых особей
этого года рождения. Показатель успеха размноже-
ния рассчитывался как отношение числа молодых
особей этого года рождения к числу размножаю-
щихся особей. Кроме того, проводился расчет по-
казателя успеха перезимовки, как отношение
числа взрослых особей, пойманных в этом году, к
числу молодых особей, пойманных прошлым ле-
том. Эти показатели обычно используются в подоб-
ных популяционных исследованиях (например, см.
Krebs, Myers, 1974; Ostfeld et al., 1993; Ostfeld, Can-
ham, 1995; Koskela et al., 1999; Eccard et al., 2011). Со-
гласованность изменения популяционных пока-
зателей оценивалась по величине коэффициента
корреляции Пирсона.

Стабильность развития оценивалась по вели-
чине флуктуирующей асимметрии (отклонений
от строгой симметрии морфологических призна-
ков) (Van Valen, 1962; Soule, 1967). Было исполь-
зовано 10 морфологических признаков (число от-
верстий на разных участках черепа (Pankakoski,
Hanski 1989; Zakharov et al., 1997). Первоначально
проводился учет различий в числе отверстий сле-
ва и справа. При этом не было обнаружено значи-
мой корреляции асимметрии разных признаков,

также, как и свидетельств наличия направленной
асимметрии и антисимметрии (Palmer, Strobeck,
1986, 2003; Zakharov et al., 1991; Zakharov et al.,
2020a). Затем вычислялось число асимметричных
признаков на особь (Leary et al., 1983). Средняя
частота асимметричных проявлений на признак
была использована в качестве интегрального по-
казателя стабильности развития, оценка значи-
мости различий проводилась с использованием
t-критерия (Zakharov et al., 1991). Для исследова-
ния были использованы молодые особи этого го-
да рождения (соотношение полов было 1 : 1, при
отсутствии половых различий для исследуемых
показателей).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В исследуемый период 2007–2013 гг. соотно-

шение динамики трех основных показателей,
включая численность популяции, успех размно-
жения и стабильность развития, оказалось суще-
ственно иным, чем при исследовании в прошлом
столетии (рис. 1). Если в прошлом столетии име-
ло место свидетельство наличия отрицательной
корреляция численности популяции и успеха
размножения (Zakharov et al., 1991), то в этот пе-
риод скорее наблюдается некоторая тенденция
наличия положительной корреляции между эти-
ми параметрами (положительное значение коэф-
фициента корреляции, r = 0.48, p < 0.10). Положи-
тельная корреляция численности популяции с
численностью взрослых особей прошлого года
рождения (r = 0.84, p < 0.01) и молодых особей
этого года рождения (r = 0.97, p < 0.01) свидетель-
ствует о влиянии состояния популяции как в зим-
ний, так и в летний периоды. Величина показате-
ля успеха перезимовки находится в пределах от
0.41 до 0.90 в годы высокой численности популя-
ции и равна 0.09 и 0.07 в годы низкой численно-
сти, 2009 г. и 2012 г. соответственно (вычисление
показателя для 2007 г. не представляется возмож-
ным вследствие отсутствия данных для предыду-
щего года, 2006 г.). Было также получено свиде-
тельство наличия положительной корреляции
показателя успеха перезимовки с численностью
популяции (r = 0.85, p < 0.01). Показатель флукту-
ирующей асимметрии не обнаруживает корреля-
ции с численностью популяции и успехом раз-
множения и оказывается достаточно стабильным
на протяжении периода исследования. Получен-
ные данные в большей степени соответствуют си-
туации, описанной для флуктуаций численности
популяции (Pankakoski, 1985b; Zakharov et al., 1991).

Популяционная динамика в период исследо-
ваний 2014–2020 гг. сопровождается изменением
показателя флуктуирующей асимметрии (рис. 1),
величина которого достигает максимального зна-
чения в 2020 г. и значимо отличается от лет низ-
кой численности (2014 и 2017 гг.) (p < 0.05). Чис-
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ленность популяции в этом году (99.20 в 2020 г.)
выше, чем в следующий год по уровню этого по-
казателя (82.00 в 2016 г). Некоторая тенденция
позитивной связи численности популяции и
флуктуирующей асимметрии (r = 0.58, p < 0.05) и
негативной связи численности и успеха размно-
жения (r = –0.56, p < 0.05) соответствует соотно-
шению динамики этих показателей, отмеченному
ранее для популяционных циклов (Zakharov et al.,
1991). Получены свидетельства положительной
корреляции численности популяции как с чис-
ленностью взрослых особей прошлого года рож-
дения (r = 0.99, p < 0.01), так и молодых особей
этого года рождения (r = 1.00, p < 0.01). Величина
показателя успеха перезимовки варьирует от 0.34

до 0.85 в годы высокой численности и равна 0.01 в
годы низкой численности (2014 г., 2017 г.). Полу-
чено некоторое свидетельство положительной
корреляции показателя успеха перезимовки с чис-
ленностью популяции (0.71, p < 0.01) и отрицатель-
ной корреляции с успехом размножения (–0.59,
p < 0.05). В то же время существенно различная
величина показателя стабильности развития на-
блюдается на фоне сходных низких значений по-
казателя успеха размножения (2016 и 2020 гг.). Та-
ким образом, исследуемый период характеризу-
ется некоторыми чертами сходства как с
цикличностью, так и с флуктуациями численно-
сти популяции (Pankakoski, 1985b; Zakharov et al.,
1991; Zakharov et al., 2020b).

Рис. 1. Величина популяционных показателей обыкновенной бурозубки в Центральной Сибири на протяжении трех
периодов исследования: 1978–1982 гг., 2007–2013 гг. и 2014–2020 гг. Численность: число особей на 100 ловушко-суток.
Успех размножения: отношение числа молодых особей этого года рождения к числу размножающихся особей. Флуктуиру-
ющая асимметрия: средняя частота асимметричного проявления на признак (по 10 краниологическим признакам).
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ОБСУЖДЕНИЕ
Популяционная цикличность отмечается для

континентальных популяций в условиях стабиль-
ного климата, в то время как флуктуации численно-
сти обычны для популяций регионов климатиче-
ской нестабильности (Hansson, Henttonen, 1985;
Aars, Ims, 2002; Putkonen, Roe, 2003; Korslund,
Steen, 2006; Solonen, 2006). Повсеместное изме-
нение климата, связанное с ростом нестабильно-
сти, ведет к коллапсу популяционной циклично-
сти (Hörnfeldt, 2004; Berteaux et al., 2006; Bierman
et al., 2006; Mertens et al., 2006; Saitoh et al., 2006;
Ims et al., 2008). Поскольку нарушение стабильно-
сти развития отмечалось на фазе пика численности
в ходе популяционных циклов, представляется важ-
ным получение оценки реальной ситуации в регио-
нах измененной популяционной динамики.

В исследуемой популяции Центральной Сиби-
ри в условиях климатической стабильности в
прошлом столетии ярко выраженная четырехлет-
няя цикличность наблюдалась для большинства
видов мелких млекопитающих, включая обыкно-
венную бурозубку (Sheftel, 1989; Шефтель, Яку-
шов, 2022). Эффект переуплотнения в год пика
сопровождался снижением успеха размножения
и нарушением стабильности развития (Zakharov
et al., 1991).

Популяционная динамика, выявленная при
повторном исследовании в начале этого столетия
в условиях изменения климата, 2007–2013 гг.,
скорее соответствует флуктуациям, чем популя-
ционным циклам. Тенденция положительной
корреляции численности популяции и успеха
размножения подтверждает это предположение.
При этом не наблюдается негативного влияния
изменений численности на стабильность разви-
тия, что свидетельствует в пользу предположения
о том, что численность в данный период не достига-
ет критического порогового уровня для эффекта пе-
реуплотнения. Возможными причинами такой си-
туации могут быть как климатическая нестабиль-
ность, которая ограничивает рост численности,
так и повышение порогового критического уров-
ня численности для эффекта переуплотнения по-
пуляции, вследствие роста богатства и емкости
местообитаний в условиях глобального потепле-
ния (Захаров и др., 2011; Zakharov et al., 2020b).
Климатическая нестабильность наиболее остро
выражается в весенний период, при чередовании
периодов оттепелей и заморозков, что пагубно
сказывается на численности популяций мелких
млекопитающих (Ims et al., 2008). В пользу пред-
положения о возможном росте емкости место-
обитаний свидетельствует отмеченное для района
исследований увеличение продолжительности
вегетационного периода (Шефтель, Якушов, 2022).

Популяционная динамика в последний пери-
од исследования, 2014–2020 гг., проявляет опре-

деленные черты сходства с популяционными
циклами, в это время наблюдается тенденция поло-
жительной корреляции численности популяции с
флуктуирующей асимметрией и отрицательной
корреляции численности с успехом размножения.
Положительная корреляция численности попу-
ляции с численностью взрослых и молодых осо-
бей, а также с показателем успеха перезимовки,
видимо, в большей степени отражает влияние
условий среды (что обычно отмечается для попу-
ляционных флуктуаций), поскольку при этом не
наблюдаются изменения стабильности развития.
Как свидетельствуют данные, полученные для этого
периода исследований, показатели стабильности
развития и успеха размножения могут изменяться
не согласованно: определенные изменения успе-
ха размножения в ходе флуктуаций численности
не сопровождаются изменением стабильности
развития (определенные факторы элиминации и
миграции могут и не быть связаны с изменением
состояния организма). В то же время изменения
стабильности развития могут иметь место и на
фоне сходной величины показателя успеха раз-
множения. Исследование стабильности развития
позволяет выявить определенные особенности
состояния популяции, когда сходные изменения
популяционных показателей определяются раз-
личными механизмами (будучи связанными с
условиями среды или состоянием организма).
Так, снижение показателя успеха перезимовки (как
и параллельное снижение численности взрослых
и молодых особей) может наблюдаться как вслед-
ствие неблагоприятных климатических условий
(что наблюдалось в течение двух последних пери-
одов исследования), так и в связи с изменением
состояния организма вследствие эффекта пере-
уплотнения (что наблюдалось в период исследо-
вания в прошлом столетии). Нарушение стабиль-
ности развития наблюдается лишь в случае нега-
тивного воздействия эффекта переуплотнения
при достижении численности популяции опреде-
ленного порогового уровня, возросшего в услови-
ях изменения климата.

Полученные результаты свидетельствуют о
важности параллельного мониторинга численно-
сти популяции и стабильности развития для по-
лучения информации о возможных механизмах
наблюдаемых изменений динамики популяции
при изменении климата.
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Developmental Stability, Population Dynamics and Climate Change, with Particular 
Reference to the Common Shrew (Sorex araneus L., 1758) in Central Siberia
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We examine temporal variation in a measure of developmental stability, the degree of f luctuating asymmetry
of the characters of skull morphology, of the common shrew (Sorex araneus L., 1758) in Central Siberia.
Four-year cycles in this population in the last century were accompanied by significant changes in the level
of developmental stability. Population fluctuations under the climate change conditions in this century com-
monly occur without essential changes in developmental stability. Deterioration of developmental stability
takes place occasionally in case of adverse overpopulation impact in the year of peak population abundance
that is beyond the certain threshold level increased due to the climate change.
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