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АННОТАЦИЯ

Исследования механизмов пространственно-этологического  взаимодействия представителей таких 
различных и биоценотически значимых гильдий,  как рыжие лесные муравьи и мелкие млекопитающие,  
начаты недавно,  и многие вопросы остаются нерешенными. В лабораторных экспериментах изучено  вза-
имодействие с муравьями Formica aquilonia Yarr у обыкновенной полевки Microtus arvalis Pallas,  рыжей 
полевки Myodes glareolus Schreber и малой лесной мыши Sylvaemus uralensis Pallas. Впервые описано  
оборонительное поведение грызунов и выявлен стереотип охотничьего  поведения обыкновенной полевки 
по  отношению к опасным насекомым. У всех трех видов оборонительное поведение усиливалось c увеличе-
нием числа муравьев,  используемых в тестах,  что  соответствовало  моделируемым природным ситуациям 
с градациями динамической плотности насекомых. Обсуждается гипотеза о  связи между оборонительным 
и охотничьим поведением грызунов по  отношению к рыжим лесным муравьям.
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© Левенец Я. В.,  Громов В. С.,  Резникова Ж. И.,  Пантелеева С. Н.,  2019

Рыжие лесные муравьи группы видов 
Formica rufa L. (Formica s. str.) и мелкие мле-
копитающие являются представителями раз-
ных гильдий с существенно  перекрывающи-
мися параметрами ниш и  играют заметные 
роли в лесных биоценозах. При этом иссле-
дование механизмов их пространственно-это-
логического  взаимодействия начато  только  
в последние годы,  и многие вопросы остаются 

нерешенными [Пантелеева и др.,  2016]. Рыжие 
лесные муравьи принадлежат к “видам-инже-
нерам”,  преобразующим среду обитания для 
многих видов животных и  растений [Jones 
et al.,  1994;  Frouz,  Jilkova,  2008;  Wardle 
et al.,  2011] и,  как выяснилось совсем недав-
но,  занимающих в пищевых цепях позицию 
хищников первого  порядка [Iakovlev et  al.,  
2017]. Ранее исследовалось взаимодействие 
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лось разное количество  муравьев,  соответ-
ствующее градациям динамической плотности 
этих насекомых на их естественных кормовых 
участках. Муравьи активно  нападали на гры-
зунов,  кусали их и брызгали кислотой [Панте-
леева и др.,  2011]. Охотничье поведение грызу-
нов по  отношению к рыжим лесным муравьям 
сравнимо  с охотой на опасных беспозвоночных 
(скорпионов),  выявленной ранее у хищных куз-
нечиковых хомячков Onychomys torridus Coues 
и O. leucogaster Wied-Neuwied [Langley,  1986],  
которые обладают специфическими анатомиче-
скими и физиологическими адаптациями к вза-
имодействию с ядовитой добычей [Rowe A. H.,  
Rowe M. P.,  2008;  Sarko et al.,  2011;  Rowe et 
al.,  2013]. Взаимодействие с опасными беспо-
звоночными на основе поведенческих адапта-
ций у зерноядных и зеленоядных видов гры-
зунов ранее не описано.

По  предварительным данным О. Б. Выго-
няйловой [2013],  охотничье поведение по  отно-
шению к рыжим лесным муравьям проявляла 
не  только  полевая мышь,  но   и  обыкновен-
ная,  красно-серая,  рыжая,  красная и водя-
ная полевки,  а также восточноазиатская лес-
ная мышь и лесная мышовка. Это  позволяет 
предположить,  что  поведенческие адаптации 
к трофическим взаимодействиям с опасными 
насекомыми могут проявляться у разных ви-
дов грызунов. В  данной работе исследовано  
взаимодействие с муравьями F. aquilonia Yarr 
(группа видов F. rufa) у трех видов грызунов: 
обыкновенной полевки Microtus arvalis Pallas,  
рыжей полевки M. glareolus Schreber и малой 
лесной мыши Sylvaemus uralensis Pallas.

В пределах своих ареалов,  особенно  в Мо-
сковской обл.,  где проводилось исследование,  
малая лесная мышь и рыжая полевка населя-
ют смешанные елово-сосновые леса с густым 
подлеском,  где фактически занимают одни 
и те же биотопы. Обыкновенная полевка пред-
почитает открытые луговые биотопы,  а так-
же сельскохозяйственные угодья,  в том числе 
заброшенные залежи. Малая лесная мышь –  ​
преимущественно  зерноядный вид;  рыжая 
полевка –  ​вид с широким спектром питания,  
использующим в  пищу все части растений. 
Обыкновенная полевка –  ​преимущественно  
зеленоядный вид,  для которого  характерен 
семейно-групповой образ жизни с  ранним 
расселением молодняка. Для популяций ма-
лой лесной мыши и рыжей полевки типичны 

рыжих лесных муравьев главным образом 
с беспозвоночными животными. В частности,  
экспериментально  показано,  что  отноше-
ния муравьев и жужелиц носят характер  ин-
терференционной конкуренции и  основаны 
на многогранных этологических механизмах 
взаимодействия,  которые включают взаим-
ные поведенческие и когнитивные адаптации 
[Reznikova,  Dorosheva,  2004,  2013]. Исследо-
вания механизмов пространственно-этологиче-
ского  взаимодействия представителей таких 
различных и биоценотически значимых гиль-
дий,  как рыжие лесные муравьи и мелкие мле-
копитающие,  начаты недавно,  и многие во- 
просы остаются нерешенными. Приведенные 
работы выявили такие неожиданные грани от-
ношений этих групп животных,  как синойкия,  
топическая конкуренция и даже трофические 
взаимосвязи: оказалось,  что  как материал 
муравейника,  так и сами муравьи являются 
для мышевидных грызунов привлекательны-
ми пищевыми объектами [Выгоняйлова,  2011;  
Panteleeva et al.,  2013;  Пантелеева и  др.,  
2016]. У полевых мышей Apodemus agrarius 
Pallas впервые был продемонстрирован про-
цесс активной охоты на рыжих лесных мура-
вьев,  причем по  показателям ее эффектив-
ности (они убивали в среднем 0,37 насекомого  
в минуту) эти зерноядные грызуны оказались 
сравнимы со  специализированными хищника-
ми [Пантелеева и др.,  2011]. Грызуны поедали 
добычу полностью,  включая конечности и ан-
тенны,  что  говорит о  высокой “гедонистиче-
ской ценности” муравьев для полевых мышей. 
В поведенческой экологии это  понятие упо-
требляется по  отношению к высокой привле-
кательности пищи,  не  всегда соответствую-
щей ее питательной ценности [Aw et al.,  2011].

Важно  отметить,  что  рыжие лесные му-
равьи – ​одни из самых агрессивных насеко-
мых [Резникова,  Яковлев,  2008]. Их обшир-
ные кормовые территории (до  50 м в диаметре 
от  муравейника) для многих видов живот-
ных являются “черными дырами”,  где посе-
тители рискуют ранением или даже жизнью 
[Reznikova,  Dorosheva,  2004]. Степень опас-
ности зависит от динамической плотности на-
секомых,  которая особенно  высока вблизи 
муравейников и фуражировочных дорог,  про-
низывающих кормовые участки рыжих лесных 
муравьев [Пантелеева и др.,  2016]. В приведен-
ных лабораторных экспериментах использова-
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агрегации,  состоящие из нескольких взрослых 
самцов и самок с перекрывающимися участ-
ками обитания [Соколов,  1977,  1994;  Башени-
на,  1981;  Bujalska,  Grϋm,  1989;  Громов,  2008].

Цель настоящего  исследования –  ​анализ 
взаимодействия трех видов мышевидных гры-
зунов с рыжими лесными муравьями в ситуа-
циях,  моделирующих градации динамической 
плотности насекомых на их кормовых участ-
ках. Работа выполнена в парадигме экспери-
ментальной эволюционной экологии [Пианка,  
1981] и поведенческой экологии [Резникова,  
2016] и является частью комплексных иссле-
дований взаимных поведенческих адаптаций 
у представителей разных гильдий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в  июле 2017 г. 
на научно-экспериментальной базе “Черного-
ловка” ИПЭЭ РАН (Московская обл.) в лабо-
раторных условиях. В экспериментах исполь-
зовали половозрелых особей,  отловленных 
в июне того  же года,  в том числе 19 рыжих 
полевок (12 самцов и семь самок),  13 обыкно-
венных полевок (восемь самцов и пять самок) 
и  20 малых лесных мышей (девять самцов 
и 11 самок). Малых лесных мышей и рыжих 
полевок отлавливали на  территории НЭБ 
“Черноголовка”,  расположенной в  смешан-
ном хвойном лесу,  и ее окрестностях,  а обык-
новенных полевок –  ​на старом заброшенном 
поле в окрестностях г. Черноголовка. Малых 
лесных мышей содержали индивидуально  
в стеклянных террариумах (40 × 25 × 30 см). 
Рыжих и обыкновенных полевок –  индивиду-
ально  или семейными парами в пластиковых 
террариумах (120 × 40 × 20 см) в соответствии 
со  стандартами содержания этих животных. 
В  террариумах имелись укрытия (домики) 
и подстилка (опилки и сено). Животные посто-
янно  имели свободный доступ к воде и пище 
(свежие листья одуванчика,  зерновая смесь,  
свекла,  морковь,  сухофрукты и творог),  были 
здоровы и никогда не оказывались голодны-
ми к моменту начала каждого  эксперимента.

Муравьев F. aquilonia брали из муравейни-
ка в смешанном елово-сосновом лесу в окрест-
ностях НЭБ “Черноголовка”. Базовую семью 
около  1000 особей содержали в пластиковом 
террариуме (120 × 40 × 20 см) и по  мере необ-
ходимости пополняли из того  же муравейни-

ка. Муравьи получали сахарный сироп и воду. 
Для взаимодействия с грызунами из базовой 
семьи использовали группы активных вне
гнездовых рабочих муравьев,  размеры групп 
составляли 10,  20 и 30 особей. Ранее [Дороше-
ва,  Резникова,  2006] установлено,  что  при 
перемещениях в  отдельные емкости члены 
лабораторных семей рыжих лесных муравьев 
проявляют согласованные реакции даже в не-
больших (от трех особей) группах.

В ходе эксперимента в округлый контейнер  
(диаметром 40 см и высотой 20 см) помеща-
ли группу муравьев,  а затем,  через 2 мин –  ​
грызуна. Поведение животных фиксировали 
камерой SONY HandyCam DCR-SX44E. Для 
минимизации воздействия внешних факторов 
с каждым зверьком проводили по  три серии 
тестов по  10 мин с группой муравьев опре-
деленного  размера: 10,  20 или 30 насекомых 
(всего  девять тестов). Каждого  зверька тести-
ровали один раз в день с интервалами меж-
ду тестами один день. Как и в более раннем 
исследовании [Panteleeva et al.,  2013],  разное 
число  муравьев на аренах моделирует есте-
ственные ситуации с различной динамической 
плотностью этих насекомых на их кормовых 
территориях: вблизи муравейника,  вблизи 
фуражировочных дорог и на периферии. Все-
го  проведено  468 тестов с 52 зверьками,  об-
щее время наблюдений составило  78 ч.

В каждом тесте подсчитывали количество  
поврежденных,  умерщвленных,  съеденных 
и  нетронутых муравьев. Для детальной об-
работки отбирали только  те  видеозаписи,  
на которых грызуны повреждали и поедали 
муравьев. Видеозаписи анализировали при 
5- и 25-кратном замедленном воспроизведе-
нии с помощью программы The Observer XT 
12.5 (Noldus Information Technology). Фикси-
ровали следующие формы поведения грызу-
нов по   отношению к муравьям [Пантелеева 
и  др.,  2011]: опознавательные контакты –  ​
грызун поворачивает голову к муравью,  ино-
гда касаясь насекомого  и обнюхивая его  (по-
ворот головы к муравью без прямого  контакта 
с ним также считался опознавательным кон-
тактом);  повреждающие атаки –  ​грызун ка-
лечит или убивает муравья;  безрезультатные 
атаки –  ​попытки схватить муравья,  не при-
водящие к повреждению насекомого;  поедание 
муравья (обычно  сразу после повреждающих 
атак). При анализе результатов учитывались: 
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латентный период –  ​время от начала теста 
до  первой повреждающей атаки;  число  опо-
знавательных контактов,  повреждающих 
и неуспешных атак в единицу времени.

Для сравнения продолжительности латент-
ного  периода,  количества убитых во  время 
охоты муравьев,  повреждающих и безрезуль-
татных атак,  опознавательных контактов,  
а  также соотношения долей убитых (повре-
жденных) и  живых муравьев при оборони-
тельном поведении грызунов применяли кри-
терий Краскела –  Уоллиса. При межвидовых 
сравнениях долей тестов,  в которых грызуны,  
обороняясь,  умерщвляли муравьев,  применя-
ли точный тест Фишера.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Охотничье поведение по  отношению к му-
равьям,  включающее такие действия,  как 
сближение,  поимка,  умерщвление и  поеда-
ние добычи,  проявлялось не у всех зверьков 
и  не  во  всех тестах. Среди рыжих полевок 
охотились только  3 из 19 (16 %),  у обыкновен-
ных полевок охотились 6 из 13 (46 %) особей. 
Поведение других особей,  в  том числе всех 
малых лесных мышей,  по  отношению к му-
равьям носило  оборонительный характер.

Поскольку у рыжих полевок число  случа-
ев охоты на муравьев оказалось небольшим,  

подробный анализ охотничьего  поведения 
провели только  для обыкновенных полевок. 
Результаты представлены на рис. 1. У охотив-
шихся особей обыкновенной полевки латент-
ный период длился от 13 с до  5 мин (в тесте 
с 10,  20 и 30 муравьями медианные значения: 
2,02 мин,  42 и 69 с соответственно). Продолжи-
тельность латентного  периода в тестах с раз-
ным числом муравьев не различалась,  и мож-
но  отметить только  тенденцию к уменьшению 
этого  показателя с увеличением числа мура-
вьев (см. рис. 1). Количество  убитых во  вре-
мя охоты муравьев за одну минуту (в среднем 
0,57 ± 0,2),  а также количество  безрезультат-
ных атак на протяжении всех тестов сохраня-
лось на одном уровне и не зависело  от числа 
насекомых. Число  опознавательных контак-
тов в  тестах с  20 и  30 муравьями больше,  
чем в тестах с 10: соответственно  1,38 ± 0,20,  
1,30 ± 0,08 и  0,70 ± 0,07 (H  = 5,  p < 0,05;  
H = 6,1,  p < 0,05),  что  естественно,  посколь-
ку увеличивалось число  столкновений.

Манера охоты обыкновенных полевок ме-
нялась в  зависимости от  числа муравьев 
на  арене. В  сериях тестов с  10 муравьями 
фаза преследования добычи практически от-
сутствовала. Зверьки совершали повреждаю-
щую атаку и поедали проходящих мимо  или 
бегущих навстречу муравьев,  изредка делая 
несколько  шагов или вытягивая голову в сто-

Рис. 1. Среднее количество  различных контактов обыкновенных полевок с му-
равьями. Различия достоверны: * –  ​p < 0,05 (критерий Краскела–Уоллиса). 
Во  всех тестах с 10 муравьями количество  поедаемых насекомых (0,5 мура-

вьев/мин) оставалось неизменным
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рону добычи. В тестах с большим числом му-
равьев зверьки активно  преследовали насе-
комых,  в том числе вставали на задние лапы,  
чтобы дотянуться до  забравшихся на стенку 
арены муравьев. В большинстве случаев охо-
та завершалась поеданием пойманного  мура-
вья целиком. Полевки вначале кусали свою 
добычу,  а затем захватывали ее передними 
лапами,  после чего  быстро  разгрызали и про-
глатывали. Они также съедали откушенные 
и упавшие на пол арены брюшки муравьев. 
Остальные части тела муравьев (голова,  ко-
нечности,  антенны) полевки оставляли нетро-
нутыми,  что  отличается от пищевого  пове-
дения по  отношению к муравьям у полевых 
мышей [Пантелеева и др.,  2011]. У рыжей по-
левки последовательность действий во  вре-
мя немногочисленных случаев охоты и пред-
почтения при поедании муравьев совпадали 
с таковыми у обыкновенной полевки.

В большинстве тестов поведение всех трех 
видов грызунов по   отношению к  муравьям 
являлось оборонительным и обусловливалось 
нападением насекомых,  которые вцеплялись 
в конечности или шерсть зверька или брыз-
гали кислотой с близкого  расстояния. Актив-
ное оборонительное поведение выражалось 
в следующих реакциях: повреждающие ата-
ки (зверьки выкусывали муравьев из шерсти 
или с конечностей),  стряхивание или отбрасы-
вание муравьев передними и задними лапами. 
Пассивное оборонительное поведение включа-
ло  реакции избегания: передвижение по  аре-
не (спокойным шагом,  бегом или прыжками),  
а также замирание.

При анализе результатов экспериментов ос-
новное внимание уделялось случаям активного  
оборонительного  поведения: учитывалось чис-
ло  повреждающих атак (убитых насекомых). 
Доли убитых и живых муравьев в первом,  вто-
ром и третьем тестах с 10 муравьями у каж-
дого  из трех видов грызунов не различались,  
аналогично  внутри серий с 20 и 30 насекомы-
ми. Это  позволило  объединить выборки по  ка-
ждой серии. Доля тестов,  в которых грызуны,  
обороняясь,  умерщвляли муравьев,  у малых 
лесных мышей оказалась меньше (в среднем 
62 %;  n = 180),  чем у рыжих (74 %;  n = 171) 
и обыкновенных (84 %;  n = 117) полевок (точ-
ный тест Фишера,  p < 0,01 для обоих случаев).

Активное оборонительное поведение про-
являлось у всех (n = 13;  100 %) обыкновен-

ных полевок,  т. е. отмечалось и у охотившихся 
особей. Только  у четырех из 13 (31 %) зверь-
ков активное оборонительное поведение было  
стабильно  во  всех девяти тестах. Остальные 
обыкновенные полевки предпринимали актив-
ные попытки обороны эпизодически. У четы-
рех обыкновенных полевок,  в том числе одной 
наиболее часто  охотившейся самки и одного  
самца,  который охотился в тесте с 20 мура-
вьями,  активное оборонительное поведение 
стабильно  отмечалось во  всех девяти тестах. 
У шести зверьков,  из которых три проявля-
ли охотничье поведение,  оборонительные ре-
акции наблюдались во  всех тестах с 20 и 30 
муравьями и эпизодически в одном или двух 
тестах из серии с 10 насекомыми. Два зверь-
ка –  ​семейная пара,  в которой самец охотил-
ся –  ​стабильно  проявляли активное оборони-
тельное поведение только  в сериях тестов с 30 
муравьями. У одного  самца охотничье пове-
дение эпизодически отмечалось в одном тесте 
с 20 муравьями,  а в сериях тестов с 10 и 30 
насекомыми наблюдались только  пассивные 
оборонительные реакции.

Среди рыжих полевок активное оборони-
тельное поведение демонстрировали 18 из 19 
(95 %) особей. Только  четыре из 19 (21 %) ста-
бильно  демонстрировали такое поведение,  
у остальных 14 (74 %) зверьков активные фор-
мы обороны отмечались эпизодически. Один 
зверек на  протяжении всего  эксперимента 
сохранял пассивность. Часть рыжих полевок 
(n = 4),  в том числе один самец,  охотивший-
ся в тесте с 10 насекомыми,  проявляли актив-
ное оборонительное поведение во  всех тестах 
с  разным числом муравьев. Во   всех тестах 
с 20 и 30 муравьями активно  оборонялись 10 
полевок,  из них два зверька охотились. Одна 
самка оставалась пассивной в сериях тестов 
с 10 муравьями и эпизодически оборонялась 
в  тестах с  большим числом муравьев. Один 
самец во  всех девяти тестах проявил пассив-
ность и  не  атаковал муравьев. У  оставших-
ся трех особей в одной или двух сериях те-
стов с разным количеством муравьев активные 
формы обороны отмечались эпизодически.

У малых лесных мышей по  две особи из 21 
(10 %) стабильно  демонстрировали только  ак-
тивные или пассивные оборонительные реак-
ции. Эпизодически активно  оборонялись 17 
из 21 (81 %) особи. Среди малых лесных мы-
шей только  две особи стабильно  проявили 
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активные оборонительные реакции во   всех 
девяти тестах. Две особи во  всех тестах про-
являли только  пассивные оборонительные ре-
акции. У трех зверьков активные оборонитель-
ные реакции стабильно  наблюдались в тестах 
с 20 и 30 муравьями и эпизодически в сери-
ях с 10. У остальных 13 особей в одной или 
двух сериях тестов с разным количеством му-
равьев активные формы обороны отмечались 
эпизодически.

Доля муравьев,  убитых при оборонитель-
ном поведении,  у обоих видов полевок воз-
растала с  увеличением числа насекомых 
в тестах (рис. 2). Рыжие полевки активно  пе-
редвигались по  арене,  часто  совершая прыж-
ки на  стенки арены в  поисках возможного  
выхода. Такое поведение провоцировало  на-
падения муравьев,  и полевки активно  оборо-
нялись. У этого  вида в сериях с 20 и 30 мура-
вьями доля умерщвленных насекомых – 22 %  
(290 из 1330) и 26 %  (448 из 1710) –  ​оказа-
лась выше,  чем в тестах с 10 муравьями –  ​
18 %  (101 из 570) (H = 7,7;  p < 0,01;  H = 13;  
p < 0,01 соответственно). Выявлены половые 
различия: самки рыжей полевки существен-
но  чаще,  чем самцы,  повреждали насеко-

мых в сериях тестов с 10,  20 и 30 муравьями 
(H = 5,2,  p < 0,05;  H = 12,  p < 0,01;  H = 4,6,  
p < 0,05 соответственно).

Обыкновенные полевки при взаимодействии 
с муравьями были менее подвижны,  чем ры-
жие,  предпочитая затаиваться и меньше со-
вершать перебежек или прыжков. При этом 
у этого  вида зафиксирована наибольшая ре-
зультативность оборонительных реакций: доля 
убитых муравьев у них являлась самой высо-
кой (см. рис. 2). Доля поврежденных насекомых 
возрастала от тестов с 10 (99 из 372,  26 %) к те-
стам с 30 (525 из 1170,  46 %) (H = 9,  p < 0,01),  
но  не различалась в тестах с 20 муравьями (261 
из 872,  30 %) и 10 (H = 3,2,  NS),  а также с 20 
и 30 (H = 2,6 NS). Различий между самцами 
и  самками обыкновенной полевки не  выявле-
но. Отдельно  стоит сказать об оборонительном 
поведении охотившихся особей: с  увеличени-
ем числа муравьев количество  повреждаю-
щих атак у них возрастало  от 0,20 ± 0,08 в се-
риях тестов с  10 муравьями до   0,90 ± 0,17 
и  1,04 ± 0,31 в  тестах с  20 и  30 (H  = 5,7,  
p < 0,05;  H = 3,9,  p < 0,05 соответственно).

Малые лесные мыши предпочитали пас-
сивно  пережидать,  затаиваться или передви-

Рис. 2. Доля убитых и живых муравьев при оборонительном поведении 
грызунов. Цифрами обозначено  количество  муравьев. Все различия 
между столбцами внутри тестов с 10,  20 и 30 муравьями –  ​достовер-
ны (критерий Краскела–Уоллиса,  для групп,  отмеченных буквой а,   

p < 0,05;  б –  ​p < 0,01)
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гаться короткими перебежками,  обходя места 
с высокой концентрацией насекомых. У этого  
вида с увеличением числа муравьев,  исполь-
зуемых в тестах,  доля умерщвленных насе-
комых не изменялась и составляла в среднем 
11 %  (H = 0,01,  NS) (см. рис. 2). Половых раз-
личий по  этому параметру не выявлено. Сто-
ит отметить,  что  в первом тесте с 10 муравья-
ми две малые лесные мыши через некоторое 
время съели с пола арены по  одному убито-
му во  время защиты муравью. В дальнейшем 
такие действия ни у  одного  из  20 зверьков 
не наблюдались.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенные лабораторные эксперименты 
выявили у трех исследованных видов грызу-
нов по  отношению к рыжим лесным муравь-
ям два типа поведения: оборонительное (актив-
ное и пассивное) и охотничье,  различающиеся 
направленностью и  характером атак на  на-
секомых. Активное оборонительное поведение 
в различной форме проявлялось у всех особей 
обыкновенной и рыжей полевки,  тогда как ма-
лые лесные мыши в одной трети случаев де-
монстрировали только  пассивные оборонитель-
ные реакции. Доля тестов,  в которых грызуны,  
активно  обороняясь,  умерщвляли муравьев,  
составляла от  62 %  у малых лесных мышей 
до  84 %  у обыкновенных полевок. Обыкновен-
ные полевки оборонялись от муравьев наиболее 
эффективно,  рыжие полевки проявляли наи-
большую подвижность,  малые лесные мыши 
предпочитали затаиваться и пережидать.

По-видимому,  оборонительное поведе-
ние –  ​это  довольно  типичная реакция гры-
зунов по  отношению к муравьям. Следует от-
метить,  что  систематическое описание такого  
поведения,  основанное на экспериментальных 
данных,  приведено  в представленной работе 
впервые. Многолетние полевые эксперименты 
[Пантелеева и др.,  2016] позволяют предпо-
ложить,  что  в основе топической конкурен-
ции мелких млекопитающих и  рыжих лес-
ных муравьев лежит фактор  беспокойства 
со  стороны агрессивных насекомых,  усилива-
ющийся с ростом их динамической плотности 
на территории и препятствующий миграциям 
зверьков. Образно  говоря,  грызуны не могут 
перейти муравьиную дорогу: фуражировоч-
ные дороги рыжих лесных муравьев являют-

ся как бы продолжением муравейника с вы-
сокой динамической плотностью насекомых. 
В  проведенных экспериментах у  всех трех 
видов оборонительное поведение усиливалось 
при увеличении числа муравьев,  используе-
мых в тестах,  что  соответствовало  модели-
руемым природным ситуациям с  градация-
ми динамической плотности насекомых. Судя 
по  тому,  что  не только  полевки,  но  и “роб-
кие” малые лесные мыши поедали некоторых 
умерщвленных муравьев,  можно  предполо-
жить связь между оборонительным и  охот-
ничьим поведением грызунов по  отношению 
к этим агрессивным насекомым.

Данных,  позволяющих судить о  формиро-
вании оборонительного  и охотничьего  пове-
дения грызунов по  отношению к муравьям,  
пока очень мало. Упоминание о  влиянии мура-
вьев на поведение грызунов встречается толь-
ко  в работе А. Д. Миронова [1986]: он отмечал,  
что  в периоды сезонной активности муравьев 
грызуны не задерживаются на общей терри-
тории и отдыхают только  в своих подземных 
убежищах. В проведенных исследованиях уда-
лось выявить снижение роющей активности 
грызунов на  кормовых участках муравьев 
[Пантелеева и др.,  2016]. Не исключено,  что  
воздействие муравьев Formica s. str.,  которые 
активны как на поверхности,  так и в верхних 
горизонтах почвы [Резникова,  2009],  сказы-
вается на размножении и выведении потом-
ства у мышевидных грызунов. Предположе-
ния о  том,  что  муравьи разных видов могут 
беспокоить и даже поедать детенышей в но-
рах грызунов,  что  должно  вызывать активное 
защитное поведение зверьков,  высказывались 
многими зоологами,  в том числе и Ж. И. Рез-
никовой и В. С. Громовым на основе их поле-
вых наблюдений,  но  опубликованных данных 
на эту тему пока не встречалось.

Целенаправленное взаимодействие с рыжи-
ми лесными муравьями по  типу “хищник –  ​
жертва” ранее описывалось только  у полевой 
мыши и может рассматриваться как ориги-
нальная поведенческая модель отношений 
с опасной добычей у неспециализированных 
видов грызунов. Есть основания полагать,  что  
охотничье поведение полевой мыши по  отно-
шению к рыжим лесным муравьям основано  
на  поведенческих и  когнитивных адаптаци-
ях: зерноядные грызуны демонстрируют на-
правленную,  эффективную и  стереотипную 
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атаку,  и они способны выбрать оптимальное 
количество  единиц опасной добычи,  при ко-
тором охота становится менее рискованной 
[Panteleeva et al.,  2013].

Лабораторные эксперименты,  проведен-
ные нами на  трех видах грызунов,  выяви-
ли у  одного  из  них –  ​обыкновенной полев-
ки –  ​полный и целенаправленный стереотип 
охотничьего  поведения по  отношению к ры-
жим лесным муравьям,  сравнимый по   не-
которым показателям с  таковым у  полевой 
мыши [Пантелеева и др.,  2011;  Panteleeva et 
al.,  2013]. Количество  убитых насекомых в ми-
нуту у этих видов сходно  в тестах с 10 му-
равьями: 0,38 ± 0,05 и 0,36 ± 0,19. Хотя при 
увеличении количества насекомых эффектив-
ность охоты у полевок ниже,  чем у полевых 
мышей (в тестах с 20 муравьями –  ​0,6 ± 0,5 
и 0,9 ±0,3;  с 30 –  ​0,72 ± 0,35 и 1,2 ± 0,3 соот-
ветственно),  но  именно  при большем коли-
честве муравьев на арене полевки их актив-
но  преследуют. Однако  интерес к муравьям 
как к добыче у обыкновенных полевок значи-
тельно  ниже,  чем у полевых мышей. Об этом 
говорит сравнение как пищевого  поведе-
ния (в отличие от полевых мышей,  полевки 
не поедают конечности и головы насекомых),  
так и количества опознавательных контактов 
с муравьями: у  обыкновенных полевок этот 
показатель в тестах с 10 муравьями на поря-
док ниже,  чем у полевых мышей (0,7 ± 0,072 
и 7,27 ± 4,33 мин соответственно).

Важно  отметить,  что  если у полевых мы-
шей эффективная охота на муравьев наблю-
далась у 12 из 13 протестированных особей 
[Пантелеева и др.,  2011],  то  в проведенных 
экспериментах у обыкновенных полевок ста-
бильно  активное и  направленное охотничье 
поведение,  включающее преследование на-
секомых,  наблюдалось только  у двух особей 
из 13,  а четыре зверька охотились в единич-
ных случаях. Тем не менее можно  говорить 
о   наличии носителей полного  стереотипа 
охотничьего  поведения по  отношению к опас-
ным насекомым в популяциях обыкновенных 
полевок. Это  можно  считать проявлением по-
веденческой специализации в  популяциях 
[Reznikova,  2007]. Ранее было  показано,  что  
присутствие даже немногочисленных носите-
лей полного  специализированного  стереоти-
па может служить основанием для его  рас-
пространения в  популяциях при изменении 

условий [Резникова,  Пантелеева,  2015]. Ис-
следования охотничьего  поведения грызунов 
по   отношению к подвижной безопасной до-
быче (тараканам) позволяют полагать,  что  
в  популяциях видов с  разными типами пи-
тания постоянно  присутствует та  или иная 
доля особей,  способных активно  охотиться 
на  насекомых. Так,  у  зеленоядных узкоче-
репных полевок проявляется столь же лако-
ничный и эффективный стереотип охоты,  как 
у полевых мышей,  но  количество  носителей 
охотничьего  стереотипа у первых вдвое ниже 
[Левенец и  др.,  2016]. Эксперименты с  ры-
жей полевкой показали,  что  целенаправлен-
ный отбор  особей,  проявляющих охотничье 
поведение по   отношению к  сверчкам,  при-
вел к пятикратному увеличению количества 
“охотников” в лабораторной популяции за 11 
поколений [Sadowska et al.,  2015].

В целом можно  сказать,  что  оборонитель-
ное поведение по  отношению к рыжим лесным 
муравьям экспериментально  выявлено  у всех 
исследованных видов грызунов и,   по-види-
мому,  связано  с  беспокоящим воздействи-
ем этих насекомых на мелких млекопитаю-
щих в естественных условиях. Эффективный 
стереотип охотничьего  поведения по   отно-
шению к муравьям проявился у обитателей 
открытых пространств,  которые в  природе 
очень мало  контактируют с представителями 
Formica s. str. –  у обыкновенной полевки и ра-
нее [Panteleeva et al.,  2013] у полевой мыши. 
Можно  предположить,  что  у этих видов про-
является некий универсальный и,  вероятно,  
очень древний стереотип охотничьего  пове-
дения по  отношению к опасным беспозвоноч-
ным. Этот феномен требует дополнительных 
исследований.
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Investigations of  the mechanisms of  spatial –  ​behavioral interaction of  members of  such diverse and 
significant guilds as red wood ants and small mammals have been started only recently,  and many questions 
remain obscure. In laboratory experiments we investigated inter-relations between red wood ants Formica 
aquilonia Yarr and the common vole Microtus arvalis Pallas,  the bank vole Myodes glareolus Schreber,  and 
the pygmy wood mouse Sylvaemus uralensis Pallas. We first described the defensive behavior of  rodents and 
revealed a stereotype of  the hunting behavior of  the common vole towards dangerous insects. In all three 
rodent species,  defensive behavior increased with an increase in the number of  ants used in the tests,  which 
corresponded to simulated natural situations with gradations of  the dynamic density of  insects. We specu-
late about the relationship between the defensive and hunting behavior of  rodents towards red wood ants.

Key words: small rodents,  red wood ants,  interspecies relations,  behavior.


