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Во многих систематических группах млекопитающих эволюция социальности ведет к 
образованию крупных группировок (group-size evolution). Однако у грызунов к наиболее 
социальным относятся виды с семейными группами, объединяющими относительно не-
большое число особей. Семейно-групповой образ жизни у наземных беличьих (Sciuridae) и 
некоторых видов серых полёвок (Microtus) приводит к тому, что уменьшается доля участ-
вующих в размножении самок, сокращается число детенышей в выводках, а также увеличи-
вается возраст самок, впервые приступающих к размножению. Статистический анализ ли-
тературных данных, проведенный в настоящем исследовании, показал, что переход к се-
мейно-групповому образу жизни приводит к падению репродуктивного потенциала у мно-
гих видов мышевидных грызунов: самки приносят меньше выводков и, соответственно, 
меньше детенышей за сезон размножения. Однако у видов с семейно-групповой социальной 
организацией показатели успешности размножения могут повышаться за счет задержки 
расселения молодняка, который переживает суровый зимний период в составе семейных 
групп, а также широко развитой кооперации, связанной с защитой территории, фуражиро-
ванием, охраной кормовых запасов и воспитанием потомства. Можно полагать, что виды с 
семейно-групповой социальной организацией производят на свет меньше молодняка, но 
«лучшего качества». В конечном итоге совокупная приспособленность у социальных видов 
грызунов может оказаться более высокой, чем у видов, относящихся к категории условно 
одиночных. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Согласно существующим представлениям эволюция сообществ идет по пути 

обеспечения определенных преимуществ особям, объединяющимся в группы 
(Alexander, 1974). Иными словами, групповой образ жизни, неизбежно связанный 
с такими негативными факторами, как обострение внутривидовой конкуренции и 
повышение риска распространения  инфекционных  и  паразитарных  заболеваний, 
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тем не менее, должен быть сопряжен с повышением индивидуальной приспособ-
ленности (fitness), мерилом которой, как известно, служит репродуктивный успех 
(Wolff, Sherman, 2007).  

Во многих систематических группах млекопитающих, в том числе у прима-
тов, хищных и копытных, эволюция социальности направлена в сторону образова-
ния крупных группировок (group-size evolution) (Lee, 1994; Grove, 2012). Однако у 
грызунов к наиболее социальным относятся виды с семейными группами, объеди-
няющими, как правило, относительно небольшое число особей (Громов, 2013, 
2017). Семейно-групповой образ жизни большинства видов грызунов характеризу-
ется прочными парными связями, активным участием самцов в воспитании потом-
ства и сложной социальной организацией, выражающейся в иерархической систе-
ме отношений, распределении поведенческих ролей, дифференциации размноже-
ния и широко развитой кооперации. Иными словами, эволюция социальности у 
грызунов тесно связана с процессом формирования сложной социальной структу-
ры и социальной организации (Blumstein, Armitage, 1998). 

Однако усложнение социальной организации, как показывают некоторые ис-
следования (в частности, на наземных беличьих Sciuridae), отрицательно сказыва-
ется на индивидуальной приспособленности, поскольку у наиболее социальных 
видов снижается репродуктивный потенциал: уменьшается пропорция участвую-
щих в размножении взрослых самок, сокращается число детенышей в выводках, а 
также увеличивается возраст самок, впервые приступающих к размножению 
(Blumstein, Armitage, 1998; Armitage, 2007). Снижение числа детенышей в выводках 
отмечено и у некоторых видов полёвок рода Microtus (M. pinetorum, M. ochrogaster), 
для которых характерен семейно-групповой образ жизни (Innes, 1978). Возникает 
вопрос: не является ли снижение репродуктивного потенциала следствием перехода 
к семейно-групповому образу жизни и у других видов грызунов? 

Анализ литературных данных показывает, что, кроме крупных наземных бе-
личьих (Cynomys spp., Marmota spp.), а также ряда видов трибы Hystricomorpha, 
семейно-групповой образ жизни характерен и для некоторых представителей мы-
шевидных грызунов (Громов, 2008). Ранее никто не проверял, существует ли 
взаимосвязь между социальной структурой и репродуктивным потенциалом у этих 
грызунов. В связи с этим в настоящем исследовании предпринята попытка сравне-
ния репродуктивного потенциала у ряда видов Myomorpha, относящихся к разным 
категориям социальности, или, иными словами, с разными типами пространствен-
но-этологической структуры (ПЭС) (Громов, 2008). У грызунов можно выделить 
четыре основных типа ПЭС: тип I (сообщества особей-одиночек), тип II (система 
агрегаций взрослых разнополых особей), тип III (сообщества со слабоконсолиди-
рованными семейными группами) и тип IV (сообщества со структурированными 
семейными группами). Согласно этой классификации, виды с ПЭС типа IV харак-
теризуются наиболее сложной социальной структурой и, следовательно, находятся 
на вершине социальности. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ  

Материалом для исследования послужили литературные данные о репродук-
тивном потенциале 45 видов мышевидных грызунов (табл. 1 и 2), а именно сред-
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нее число выводков, приходящихся на одну взрослую самку за сезон размножения, 
и среднее число детенышей в выводке. В связи с неоднородностью опубликован-
ных данных (число выводков, равно как и число детенышей в выводке варьирует в 
разных источниках), за основу для статистического анализа брали среднее ариф-
метическое учитываемых показателей (приведено в скобках в табл. 1, 2). На осно-
ве этих данных вычисляли дополнительный показатель: среднее число детенышей, 
приносимых самкой за сезон размножения, определяемый как произведение двух 
величин – среднего числа детенышей в выводке и среднего числа выводков. Полу-
ченные данные обрабатывали статистическими методами дисперсионного (one-
way ANOVA) и регрессионного анализов с использованием коэффициента корре-
ляции Пирсона (Sokal, Rohlf, 1995).  

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Дисперсионный анализ данных, приведенных в табл. 1, 2, позволяет утвер-
ждать, что между типами ПЭС (и, соответственно, социальной структурой) и та-
кими показателями размножения, как среднее число выводков и общее число де-
тенышей, рожденных самкой за сезон размножения, имеется хорошо выраженная 
взаимосвязь: для первого показателя F = 6.568, df = 3, 41, p < 0.001; для второго – 
F = 6.803, df = 3, 41, p < 0.001. 

 
Таблица 1 

Репродуктивные характеристики слабо социальных видов 

Виды 
Среднее число 
выводков 

(на одну самку) 

Среднее 
число детенышей в 

выводке 
(на одну самку) 

Источники 

1 2 3 4 
Виды с ПЭС типа I (условно одиночные виды) 

Cricetus cricetus 2–5 (3.5) 6.5–10 (8.2) Самош, 1975; Соколов, 1977 
Cricetulus migratorius 2–3 (2.5) 4.8–6.0 (5.4) Башенина, 1951; Асенов, 1988 
Allocricetulus eversmanni 3–4 (3.5) 6.9 Прокопов, 1980 
Mesocricetus auratus 2–4 (3) 7.4 Daly, 1975 
Phodopus campbelli 3–4 (3.5) 7–8 (7.5) Феоктистова, 2008 
Phodopus sungorus 3–6 (4.5) 4–8 (6) Феоктистова, 2008 
Meriones tamariscinus 2–3 (2.5) 4.8 Ралль, 1941; собственные данные 
Psammomys obesus 2–3 (2.5) 3–5 (4) Ilan, 1984 
Arvicola terrestris 2–6 (4) 6.9 Кондрашкин, 1957; Тупикова, Шве-

цов, 1957 
Microtus oeconomus 3–4 (3.5) 6.7–7.2 (6.9) Карасева, 1957; Швецов, 1970; Tast, 

1966; Innes, 1978 
Microtus townsendii 2–3 (2.5) 5–7 (6) Lambin, Krebs, 1991 
Microtus montanus 2–3 (2.5) 5.6–6.5 (6.1) Innes, 1978; Nadeau, 1985 
Lemmus lemmus 3–8 (5.5) 4.1–7.6 (5.8) Кошкина, 1970; Покровский, Мака-

ранец, 1980 
Виды с ПЭС типа II (с агрегациями взрослых особей) 

Peromyscus leucopus 3–4 (3.5) 4.7 Соколов, 1977; Drickamer, Vestal, 1973 
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Окончание табл. 1 
1 2 3 4 

Peromyscus maniculatus 3–4 (3.5) 4–7 (5.5) Соколов, 1977; Drickamer, Vestal, 
1973; Myers, Masters, 1983 

Meriones meridianus 2–4 (3) 4.0–5.7 (4.9) Ралль, 1940; Папанян, 1966; Лапин, 
1989 

Clethrionomys glareolus 2–4 (3) 4.7–6.7 (5.7) Башенина, 1981 
Clethrionomys rutilus 2–3 (2.5) 5.9–8.1 (7.0) Кошкина, 1967; Москвитина, Сучко-

ва, 1974; Innes, 1978 
Clethrionomys gapperi 2–4 (3) 4.3–7.3 (5.2) Patric, 1962; Innes, 1978; Mihok, 1979 
Microtus pennsylvanicus 2–4 (3) 5.1–6.9 (6.0) Innes, 1978; Boonstra, Boag, 1987 
Lemmus sibiricus 3–9 (6) 2.9–4.8 (3.9) Покровский, Макаранец, 1980; Куз-

нецова и др., 1993 
Apodemus sylvaticus 1–4 (2.5) 5.6 Bergstedt, 1965; Евтушенко, 1982 
Apodemus agrarius 2–4 (3) 5–7 (6) Рамазанов, 1986 
Mus musculus 3–4 (3.5) 6–8 (7) Asdell, 1964; Соколов и др., 1990 
Rattus norvegicus 2.8 6.0–11.7 (8.9) Рыльников, 2010 
 

Результаты регрессионного анализа полностью согласуются с результатами 
дисперсионного анализа: в сравниваемом ряду видов при переходе от ПЭС типа I к 
типу IV число выводков у самок, а также общее число детенышей, рожденных 
самкой за сезон размножения, снижается (рис. 1, 2). 

 
Таблица 2 

Репродуктивные характеристики социальных видов 

Виды 
Среднее число 
выводков 

(на одну самку) 

Среднее 
число детенышей 

в выводке  
(на одну самку) 

Источники 

1 2 3 4 
Виды с ПЭС типа III (со слабо консолидированными семейными группами) 

Peromyscus californicus 2.35 1.9 Drickamer, Vestal, 1973; Gubernick, 
Teferi, 2000 

Meriones libycus 3–4 (3.5) 5.5–5.6 (5.6) Колесников, 1935; Бурделов и др., 1993 
Lagurus lagurus 2–3 (2.5) 5.8 Крыльцов, 1955; Шевченко, 1963 
Microtus arvalis 3–5 (4) 4.6–5.6 (5.0) Башенина, 1962, 1994 
Microtus socialis 2–3 (2.5) 3.1–5.1 (4.1) Зоренко и др., 1997; Касаткин, 2002 
Microtus guentheri 2–3 (2.5) 8.8 Cohen-Shlagman et al., 1984 
Microtus gregalis 2–3 (2.5) 9.2 Прокопьев, Винокуров, 1986; Шу-

бин, 1974 
Microtus californicus 2–3 (2.5) 4.4–5.0 (4.7) Innes, 1978; Nadeau, 1985 
Microtus xanthognathus 1–2 (1.5) 8.0–8.8 (8.4) Innes, 1978; Wolff, Lidicker, 1980 
Dicrostonyx torquatus 2–3 (2.5) 6.7 Меженный, 1975; Mallory, Brooks, 1978 
Mus spicilegus 1–5 (3) 5.4–8.5 (7.0) Соколов и др., 1990 

Виды с ПЭС типа IV (со структурированными семейными группами) 
Rhombomys opimus 2–3 (2.5) 6.0–6.3 (6.2) Камбулин, 1941; Дубровский, 1978; 

Соколов и др., 1983 
Meriones unguiculatus 2–3 (2.5) 4.5–6.5 (5.5) Леонтьев, 1954; Хамаганов, 1954; 

Лапин, 1989 
Meriones vinogradovi 1–3 (2) 6.2 Папанян, 1973 
Microtus ochrogaster 1–2 (1.5) 3.6 Innes, 1978  
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Окончание табл. 2 
1 2 3 4 

Microtus pinetorum 1–2 (1.5) 1.0–3.2 (2.1) Valentine, Kirkpatrick, 1970; Innes, 1978; 
Nadeau, 1985 

Lasiopodomys brandti 2–3 (2.5) 6.1 Зоренко, Якобсоне, 1986; Chen, Shi, 
2003 

Lasiopodomys mandarinus 1–3 (2) 3.3 Зоренко и др., 1994 
Ellobius talpinus 1–2 (1.5) 4.0–7.0 (5.5) Евдокимов, 2001; Якименко, 2004 
Ondatra zibethicus 1–3 (2) 6.2 Страутман, 1963; Кудряшов, Кудря-

шова, 1982 
 
Уравнение регрессии для первого показателя (среднее число выводков (N) в 

расчете на одну самку) выражается формулой: N = 3.952 - 0.449×(1 - 4), где 1 – 4 – 
тип ПЭС (R = -0.54, F = 17.855, df = 1, 43, p < 0.001). 

Уравнение регрессии для второго показателя (общее число детенышей (N), ро-
жденных самкой за сезон размножения) выражается формулой: N = 24.974 - 3.431× 
×(1 - 4), где 1 – 4 – тип ПЭС (R = -0.56, F = 20.061, df = 1, 43, p < 0.001). 

На основе произведенных расчетов можно утверждать, что у слабо социаль-
ных видов с ПЭС типа I самки за 
сезон размножения приносят в 
среднем 3.5 выводка, в которых 
насчитывается в среднем 21.5 дете-
ныша. У социальных видов с ПЭС 
типа IV эти показатели составляют 
2.2 и 11.3 соответственно.  

Таким образом, переход к се-
мейно-групповому образу жизни у 
мышевидных грызунов действи-
тельно сопряжен с падением репро-
дуктивного потенциала: самки при-
носят меньшее число выводков и, 
соответственно, меньшее число 
детенышей за сезон размножения. 

Возникает вопрос: следует ли 
рассматривать выявленную зако-
номерность как свидетельство сни-
жения индивидуальной приспособ-
ленности при переходе к семейно-
групповому образу жизни? С одной 
стороны, падение репродуктивного 
потенциала с формальной точки 
зрения неизбежно говорит о снижении индивидуальной приспособленности. Од-
нако на это обстоятельство можно взглянуть и с другой стороны. Потомство осо-
бей, относящихся к слабо социальным видам, расселяется в короткие сроки по 
окончании периода молочного вскармливания (Anderson, 1989), при этом значи-
тельная часть молодняка гибнет в процессе расселения (Wolff, 1994; Solomon, 
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Рис. 1. Зависимость между типами пространст-
венно-этологической структуры и средним числом 
выводков, приносимых самками за сезон размно-
жения, у мышевидных грызунов. Типы ПЭС: 1 –
сообщества особей-одиночек, 2 – система агрега-
ций взрослых разнополых особей, 3 – сообщества 
со слабоконсолидированными семейными группа-
ми, 4 – сообщества со структурированными семей-
ными  группами. Пунктирными  линиями выделен 

95%-ный доверительный интервал 
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2003; Nunes, 2007; Solomon, Keane, 2007). Часть успешно расселившихся самок 
приносит потомство (как правило, только один выводок) в конце текущего сезона 
размножения, остальные – после зимовки, которую к тому же благополучно пере-
живают далеко не все особи. Таким образом, у слабо социальных видов доля ус-
пешно размножившихся молодых особей, появившихся в течение одного репро-
дуктивного периода, в конечном итоге оказывается невысокой. Более точные рас-
четы этого показателя произвести крайне сложно. Во всяком случае, для мыше-
видных грызунов подобных данных в доступных литературных источниках не об-

наружено. 
Напротив, у видов с семейно-

групповой социальной организаци-
ей и задержкой расселения молод-
няка показатели успешности раз-
множения могут оказаться более 
высокими. Этому благоприятствует 
задержка расселения молодняка, 
переживающего суровый зимний 
период в составе семейной группы, 
а также широко развитая коопера-
ция, распространяющаяся на защи-
ту территории от других особей 
своего вида, фуражирование и ох-
рану кормовых запасов и воспита-
ние потомства, в котором прини-
мают активное участие не только 
особи-родители, но и подросший 
молодняк из старших выводков 

(Громов, 2013; Solomon, Keane, 2007). В этих условиях смертность молодняка сво-
дится к минимуму, и, соответственно, повышается совокупная приспособленность 
особей-производителей.  

У многих видов с семейно-групповой социальной организацией расселение 
большей части молодняка происходит только после первой зимовки, а у некото-
рых видов сурков (Marmota spp.) и бобров (Castor spp.) – на третьем или даже чет-
вертом году жизни (Сунцов, 1981; Дежкин и др., 1986; Barash, 1974; Armitage, 
2007). В этом случае молодые особи подготовлены к расселению и самостоятель-
ному существованию гораздо лучше, чем у видов с ранним расселением молодня-
ка. Можно, таким образом, утверждать, что виды с семейно-групповой социальной 
организацией производят на свет меньше молодняка, но «лучшего качества». Низ-
кий уровень смертности молодых особей в семейных группах и поздние сроки их 
расселения, несомненно, улучшают показатели индивидуальной приспособленно-
сти. И в конечном итоге совокупная приспособленность (inclusive fitness) (Hamil-
ton, 1964) у социальных видов может оказаться более высокой, чем у видов, отно-
сящихся к категории условно одиночных. Однако для подтверждения этого необ-
ходимы специальные исследования. 
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Рис. 2. Зависимость между типами пространст-
венно-этологической структуры и общим числом 
детенышей, рожденных самками за сезон размно-
жения, у мышевидных грызунов. Пунктирными ли-
ниями выделен 95%-ный доверительный интервал 
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In many systematic groups of mammalian species, the evolution of sociality leads to 
the formation of large social groups (group-size evolution). In rodents, however, the 
most social species live in family groups consisting, as a rule, of not numerous indi-
viduals. The family-group lifestyle of some ground-dwelling sciurids (Sciuridae) and 
voles (Microtus) results in fewer breeding adult females, a decreased litter size, and a 
longer time till first reproduction. Statistical analysis of published data has been con-
ducted in the present study and has shown that transition to the family-group lifestyle 
leads to a decreased potential reproductive success in many muroid rodents: females 
produce fewer litters and, consequently, fewer pups during the reproduction season. 
However, the potential reproductive success in muroid rodents with a family-group life-
style could be increased due to delayed offspring dispersal (who spend the severe win-
ter period in family groups) and extensive cooperation in foraging, defending their terri-
tory and food stores, as well as in care-giving activities. One can suggest that females 
of these species produce fewer offspring, but of “better quality”. Ultimately, social ro-
dent species may gain inclusive fitness benefits because of the higher fitness of their 
offspring as compared to solitary dwellers and gregarious species. 
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