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Проведена оценка стабильности развития (по значениям показателей флуктуирующей асимметрии
краниологических признаков) при изменении численности восточно-азиатской мыши Apodemus
peninsulae в Монголии. Показано, что возрастание численности этого вида не сопровождается нару-
шением стабильности развития, но наблюдается на фоне высокой численности других видов (красно-
серая полевка Clethrionomys rufocanus и восточная полевка Microtus fortis). Отмечено, что в проявлении
эффекта переуплотнения, который может привести к изменению состояния особей, фиксируемому
в данном случае по снижению стабильности развития, могут играть роль не только численность са-
мого исследуемого вида, но и возрастание численности других видов сообщества.
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Выявление механизмов популяционной дина-
мики мелких млекопитающих по-прежнему остает-
ся приоритетным направлением популяционных
исследований. В качестве факторов, лимитирую-
щих рост численности, обычно рассматривается
как влияние внешних условий, так и возможный
эффект переуплотнения популяции, который ве-
дет к изменению состояния особей и торможе-
нию размножения (Christian, 1955, 1956; Sheftel,
1989; Solonen, 2006). Предположение о том, что
нарастание численности популяции приводит
вследствие ее переуплотнения к угнетенному со-
стоянию, подтверждается отрицательной корреля-
цией численности с показателями успеха размно-
жения и стабильности развития (Zakharov et al.,
1991). Роль переуплотнения в изменении состоя-
ния организма была определена по ряду показа-
телей гомеостаза развития, включая не только
стабильность развития, но и цитогенетическую
стабильность и иммунный статус как в природных
популяциях, так и в лабораторных экспериментах
(Developmental…, 1997; Zakharov et al., 2001). Таким
образом, высокая численность может характеризо-
ваться снижением успеха размножения и нару-

шением гомеостаза развития организма. Это поз-
воляет сделать вывод об ухудшении ситуации при
высокой численности вследствие переуплотне-
ния. Было предположено также, что таким лими-
тирующим фактором может быть не только чис-
ленность исследуемого вида, но и численность
других близких видов сообщества (Zakharov et al.,
1997, 2001).

Цель работы – оценка возможной роли этих
механизмов при изменении численности восточно-
азиатской мыши Apodemus peninsulae в Монголии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования проводились в Северной Мон-

голии на западе Хэнтэйского нагорья в долине
р. Ерее-Гол в окрестностях биостанции “Хонин-
Нуга” (“Khonin-Nuga”). Отловы в начале августа
велись в течение 12 суток десятью 20-метровыми
канавками. Наблюдения за изменениями числен-
ности и видового состава мелких млекопитающих
проводились с 2000 по 2011 г. (Sheftel et al., 2010,
2015). Нами использованы данные, собранные в
2008–2011 г.
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Исследования проводились в пяти основных
местообитаниях:

лиственнично-березовом лесу, расположен-
ном на первой террасе р. Ерее-Гол, первый ярус
которого состоит из лиственницы сибирской Lar-
ix sibirica и березы плосколистной Betula platyphyl-
la, второй ярус представлен черемухой азиатской
Padus asiatica и несколькими видами ив Salix, в
подлеске преобладает шиповник иглистый Rosa
acicularis, образующий густые заросли, травяни-
стый покров (высота до 1 м) представлен разно-
травьем;

злаково-разнотравных лугах, занимающих боль-
шую часть второй террасы реки, где преобладают
представители семейств злаковых Graminaceae,
сложноцветных Asteraceae и лилейных Liliaceae;

зарослях кустарниковой березы Betula fusc, за-
нимающих в основном третью речную террасу и со-
ставляющих в этом местообитании 70–90% проек-
тивного покрытия, в заросли кустарниковой березы
вкраплены небольшие участки разнотравных лугов
и перелесков с березой плосколистной;

лиственнично-березовых лесах на северных и
западных склонах речной долины, как и в лесу
первой террасы, в основном состоящих из лист-
венницы сибирской и березы плосколистной с
вкраплениями осины обыкновенной Populus tremula,
второй ярус отсутствует, а в негустом подлеске пре-
обладает рододендрон даурский Rhododendron dauri-
ca (в этом местообитании каждые 15–20 лет проис-
ходят пожары, в основном низинные; последний

пожар произошел в 2009 г., во время проведения
исследования);

степных районах, расположенных на южных и
восточных склонах речной долины; здесь доми-
нируют различные виды полыней Artemisia и мят-
ликов Poa.

Краткие геоботанические характеристики ос-
нованы на результатах детального изучения рас-
тительности окрестностей биостанции “Хонин-
Нуга” (Dulamsuren et al., 2005).

Сообщество мышевидных грызунов здесь
представлено тремя основными видами: восточ-
но-азиатской мышью A. peninsulae, красно-серой
полевкой Clethrionomys rufocanus и восточной по-
левкой Microtus fortis. Их соотношение по числен-
ности в период исследований представлено на
рис. 1. В 2009 г. был отмечен лишь один вид (во-
сточно-азиатская мышь), который характеризо-
вался относительно невысокой численностью.
Два других вида были полностью элиминированы
вследствие холодной и малоснежной зимы. Восточ-
но-азиатская мышь в меньшей степени пострадала в
этих экстремальных условиях вследствие своих эко-
логических особенностей. Ранее было показано, что
зимние запасы семян у мышей Apodemus, Sylvaemus
существенно превышают запасы у полевок Clethrion-
omys (Формозов, 1976); отмечалась высокая актив-
ность запасания семян у восточно-азиатской мы-
ши (Юдин и др., 1979; Lu, Zhang, 2005).

В 2010 г. численность A. peninsulae резко воз-
росла, вид превалировал в основных для него ме-
стообитаниях, хотя встречался и во всех других

Рис. 1. Изменение численности трех основных видов мелких млекопитающих в 2008–2011 гг. (суммарные данные). 1–
3 – Apodemus peninsulae, Clethrionomys rufocanus, Microtus fortis соответственно.
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пригодных местообитаниях. Численность двух
других видов была невысокой, они появились
здесь вследствие реколонизации с соседних тер-
риторий.

В 2011 г. численность красно-серой и восточ-
ной полевок резко возросла, а численность во-
сточно-сибирской мыши снизилась. A. peninsulae
встречалась во всех основных местообитаниях, в
то время как два других вида превалировали в
определенных местообитаниях. Таким образом,
восточно-азиатская мышь – постоянный обита-
тель долины Хонин-Нуга, тогда как красно-серая
и восточная полевки – временные вселенцы, по-
пуляции которых функционируют по принципу
метапопуляции (т.е. где-то существуют популя-
ции-источники, а долина Хонин-Нуга оказывает-
ся местом стока) (Хански, 2015). При этом популя-
ция-источник восточной полевки, по-видимому,
находится на большем расстоянии и появляется в
долине позже красно-серой полевки. Особенно-
сти динамики численности мелких млекопитаю-
щих в долине Хонин-Нуга были рассмотрены ра-
нее (Sheftel et al., 2010, 2015).

Стабильность развития оценивалась по значе-
нию флуктуирующей асимметрии 17 краниологи-
ческих признаков (учитывалась асимметрия фор-
мы шва, признаки 1–3 (nasofrontal, frontomaxillary
sutura, sutura frontoparietal, sutura parietooccipital)
и асимметрия расположения и размера отверстий
на разных участках черепа, признаки 4–17 (fissura
palatine, foramen palatinum majus, foramen supraor-
bitalis, foramen ethmoidale, foramen ad premaxil-
lary-maxillary sutura, foramen mandibular, foramen
mentale). На исследованном материале наличия
направленной асимметрии и антисимметрии об-
наружено не было, как и скоррелированности в
проявлении асимметрии исследуемых признаков.
Для исследования были использованы молодые
особи этого года рождения при равном соотно-
шении полов в выборке. Ранее было отмечено от-
сутствие различий в проявлении асимметрии у
самцов и самок. В качестве интегрального пока-
зателя стабильности развития для исследуемой
системы признаков была использована средняя
частота асимметричного проявления на признак
(Захаров и др., 2000).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Значение интегрального показателя стабиль-

ности развития A. peninsulae было минимальным в
2009 г. (0.25 ± 0.05), несколько выше в 2010 г.
(0.30 ± 0.05), максимальным в 2011 г. (0.40 ± 0.06).
Различие между крайними значениями показате-
ля стабильности развития (2009 и 2011 гг.) дости-
гает статистически значимого уровня (при уровне

значимости нуль-гипотезы, р < 0.01). Такая тен-
денция характерна и для асимметрии отдельных
признаков – по 15 из 17 используемых признаков
значения показателя были выше в выборке 2011 г.,
чем в выборке 2009 г. (р < 0.01, по критерию зна-
ков). При ранжировании значений признаков в
трех исследованных выборках суммы рангов со-
ставляли 25.5, 31.0, 45.5 в выборках 2009–2011 гг.
соответственно.

Полученные данные можно сравнить с пред-
ложенной ранее пятибалльной шкалой измене-
ния состояния организма по значению инте-
грального показателя стабильности развития (За-
харов и др., 2000). Хотя эта балльная шкала была
составлена на основании результатов исследова-
ния большого числа популяций разных видов по
системе краниологических признаков, связанных с
оценкой числа отверстий, она может быть исполь-
зована для ориентировочной оценки значимости
полученных различий, тем более, что в основе шка-
лы – интегральный показатель, отражающий сред-
нюю частоту асимметричного проявления, а не раз-
личия в числе отверстий на разных сторонах тела.
Величина интегрального показателя стабильности
развития в 2009 и 2010 гг. соответствует первому
баллу (условно-нормальное состояние), а в 2011 г.
третьему баллу (существенное отклонение от
нормы) этой шкалы.

Положение о том, что нарастание численности
вследствие переуплотнения может приводить к
угнетенному состоянию популяции было под-
тверждено в ряде исследований как в природных
популяциях, так и в лабораторных экспериментах
(Christian, Davis, 1964; Шилов, 1977, 2003; Мош-
кин и др., 1990; Pronin et al., 1997; Valetsky et al.,
1997; Coda et al., 2017).

В то же время резкое возрастание численности
A. peninsulae в 2010 г. не сопровождалось сниже-
нием стабильности развития. Причиной этого
могло быть то, что наблюдаемое возрастание чис-
ленности не достигает определенного порогового
уровня, который соответствует появлению эф-
фекта переуплотнения. Отсутствию эффекта, ви-
димо, способствует и то, что в этот период дан-
ный вид занимает все пригодные местообитания
в условиях низкой численности других конкури-
рующих видов (рис. 1).

Ситуация существенно меняется в 2011 г., когда
на фоне снижения численности восточно-азиат-
ской мыши наблюдается снижение стабильности
развития при резко возросшей численности крас-
но-серой и восточной полевок, которые превали-
руют в основных для них местообитаниях, в то
время как A. peninsulae встречается при относи-
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тельно невысокой численности во всех местооби-
таниях.

Наблюдаемая картина свидетельствует в поль-
зу предположения о том, что причина такого эф-
фекта – возрастание численности других видов. В
пользу предположения о роли эффекта переуплот-
нения у A. peninsulae свидетельствует и отсутствие
размножающихся самок в период исследования в
2011 г., при активном размножении двух других ви-
дов. Ранее были получены данные о снижении
стабильности развития на пике численности со-
общества мелких млекопитающих не только у до-
минирующих, но и у малочисленных видов
(Zakharov et al., 1997, 2001).

Таким образом, проведенное исследование
свидетельствует в пользу предположения о том,
что в проявлении эффекта переуплотнения, кото-
рый может привести к изменению состояния осо-
бей, фиксируемому в данном случае по сниже-
нию стабильности развития, может играть роль
не только численность самого исследуемого вида,
но и возрастание численности других видов сооб-
щества (табл. 1).

Работа выполнена в рамках Государственного за-
дания Института биологии развития им. Н.К. Коль-
цова РАН.
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Assessment of Developmental Stability During Population Dynamics
of Korean Field Mice in Mongolia Apodemus peninsulae
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The developmental stability was assessed (by the magnitude of the f luctuating asymmetry of craniological
traits) with a change in the number of Korean field mice Apodemus peninsulae in Mongolia. It has been shown
that an increase in the abundance of this species is not accompanied by a violation of developmental stability,
but occurs against the background of a high abundance of other species (grey red-gray vole Clethrionomys ru-
focanus, and reed vole Microtus fortis). The obtained result testifies to the assumption that not only the size of
the studied species itself, but also the increase in the number of other species of the community can play a
role in the manifestation of the overpopulation effect, which can lead to a change in the state of individuals
recorded in this case by reduce the stability of development.
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