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Установлено, что правило Г.Х. Хатчинсона о соотношении массы и размеров тела и кормодобыва-
ющих органов близких видов не полностью соблюдается при сравнении видов землероек рода Sorex.
Выявлено сходство центроидных размеров нижней челюсти крупных видов S. isodon и S. araneus.
Методами геометрической морфометрии между видами установлены различия формы нижней че-
люсти, активно используемой при добывании корма. Обнаружены межвидовые различия по манди-
булярным индексам, отражающим трофическую специализацию и функциональные особенности
мандибул. Поэтому землеройки могут избегать конкуренции и при нарушении правила Хатчинсо-
на, причем не столько благодаря размерам, сколько за счет трансформации нижней челюсти, ее спе-
циализации, способов захвата добычи и смены диеты. Следовательно, экологическое правило Хат-
чинсона – не обязательное, а лишь одно из условий уменьшения конкуренции между близкими ви-
дами.
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Экологическое правило Г.Х. Хатчинсона [1]
для гильдий таксономически близких видов (по
принятой нами терминологии – таксоценов [2])
известно с середины прошлого века. Хатчинсон
установил эмпирическую закономерность, что
соотношение средних размеров тела и размеров
кормодобывающих органов между ближайшими
по размерам симпатрическими видами одного
рода составляет приблизительно 1.28–1.30. Дан-
ные размерные соотношения как многократно
подтверждались, так и опровергались [см. 3], и их
изучение по-прежнему представляет интерес. Ве-
роятными механизмами этого феномена предпо-
лагались как сортировка и отбор видов из регио-
нального пула, так и то, что сдвиг размеров тела и
кормодобывающих органов симпатрических ви-
дов должен снижать их конкуренцию. В XXI в. эти
аспекты изучали методами морфометрии на гала-
пагосских вьюрках [4], а также с помощью гео-
метрической морфометрии на саламандрах рода
Plethodon [5]. Несмотря на ключевой характер для
экологии, проблема фиксированного соотноше-
ния размеров близких видов в сообществе, из-

вестная как отношение Хатчинсона, до сих пор не
считается решенной.

Методы геометрической морфометрии [6, 7]
позволяют разделить компоненты изменчивости
размеров (по центроидным размерам – CS) и
формы (по прокрустовым координатам объектов)
и могут быть применены для проверки этого пра-
вила на модели кормодобывающего органа –
нижней челюсти на примере симпатрических ви-
дов таксоцена землероек. Сравнение выборок на
основе морфофункциональных мандибулярных
индексов [8, 9] позволяет соотнести элементы
функциональной экологии видов.

Цель исследования – проверка правила Хат-
чинсона на примере сравнения размеров и фор-
мы нижнечелюстных ветвей у симпатрических
видов землероек рода Sorex Висимского заповед-
ника (Средний Урал) и косвенная оценка степени
их трофической специализации на основе ис-
пользования методов геометрической морфомет-
рии и морфофункциональных мандибулярных
индексов.

Изучены коллекционные серии черепов сего-
леток четырех симпатрических видов бурозубок
рода Sorex, добытые в конце XX в. (июль–август)
на территории Висимского природного заповед-
ника (Средний Урал): Sorex isodon Turov, 1924 –
равнозубая, (n = 28, 1986 г.), S. araneus Linnaeus,
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1758 – обыкновенная (n = 50, 1986 г.), S. caecutiens
Laxmann, 1788 – средняя (n = 45, 1986–1987 гг.),
S. minutus Linnaeus, 1766 – малая (n = 16, 1986–
1987, 1989–1992 гг.).

Фотографии нижних челюстей бурозубок по-
лучены с помощью планшетного сканера при уве-
личении 1200 dpi. Для анализа изменчивости раз-
меров и формы нижней челюсти бурозубок ис-
пользовали 20 меток-ландмарок на буккальной
стороне правой ветви нижней челюсти (рис. 1).

Суперимпозицию (superimposition) конфигу-
раций ландмарок (landmarks) осуществили мето-
дом генерализованного Прокрустова анализа –
GPA [6] с расчетом прокрустовых координат (Pro-
crustes coordinates). Cравнение размеров манди-
бул выполнили по значениям центроидного раз-
мера (centroid size – CS) [6], выраженного в мм.
По прокрустовым координатам провели канони-
ческий анализ выборок с расчетом матрицы обоб-
щенных расстояний Махаланобиса (D). Парные
различия оценили на основе апостериорного Q-те-
ста Тьюки (Tukey’s pairwise post-hoc Q-test).

Расчеты мандибулярных морфофункциональ-
ных индексов бурозубок выполнили на основе
промеров нижней челюсти (см. рис. 1: A, B, C, D, E)

по формулам [8]: TI = C/A (темпорально-резцовый),
TM = C/B (темпорально-молярный), MI = D/A
(массетерно-резцовый), MM = D/B (массетерно-
молярный), AM = E/D (ангулярно-массетерный).

Половые различия центроидных размеров
(CS) у сеголеток каждого вида оказались малы и
статистически недостоверны, поэтому дальней-
шее сравнение проводили без учета пола живот-
ных. Результаты сравнения средних CS, косвенно
характеризующих размер мандибул у четырех
симпатрических видов бурозубок, представлены
в табл. 1. Средние CS мандибул двух наиболее
крупных видов – S. isodon и S. araneus оказались
близки по величине и статистически не различа-
лись (Q = 1.197; p = 0.832). Однако они были зна-
чимо больше (p < 0.0001), чем у средней и малой
бурозубок. Достоверны и различия по CS мандибул
между средней и малой бурозубками (Q = 9.088;
p < 0.0001). Тест Левене (Levene’s test) не выявил
нарушения условий однородности дисперсий CS.
При множественном сравнении CS однофакторным
дисперсионным анализом (One-Way ANOVA) вы-
явили значимые межвидовые различия (F = 243.8;
d.f. = 3, 135; p < 0.0001).

При оценке соотношений средних величин CS
между равнозубой и обыкновенной бурозубками
величина отношения Хатчинсона составила 1.01,
а для средней/малой – 1.11, что отражает высокую
вероятность конкуренции между этими парами
видов (см. табл. 1). Однако в случае сравнения
крупных и мелких по размерам бурозубок отно-
шения Хатчинсона следовали его правилу (см.
табл. 1). Следовательно, правило Хатчинсона
подтвердилось не во всех случаях, а только между
наиболее крупными и мелкими землеройками.

В известной модели Макартура и Левинса [10]
степень разделения ниш двух видов (ρ) по вели-
чине отношения разности средних значений (d)
общего ресурса к обобщенной величине средне-
квадратического отклонения (w) должна быть
ρ = d/w > 1 для поддержания возможности их со-
существования. Минимально допустимое отно-
шение d/w между видами соответствует величине

Рис. 1. Схема расстановки основных меток-ландма-
рок (1–20) и снятия промеров (A, B, C, D, E) для рас-
чета мандибулярных индексов на буккальной сторо-
не мандибулы обыкновенной бурозубки (Sorex arane-
us). Дополнительная метка 21 использована только
для снятия промера B.
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Таблица 1. Средние центроидные размеры (CS) нижней челюсти видов Sorex (с учетом стандартных ошибок ± SE);
отношения Хатчинсона по величинам CS мандибул (треугольная матрица под диагональю); степень “разделения
ниш” пар видов ρ (треугольная матрица над диагональю) – отношение разности CS (d) к величине объединен-
ного среднеквадратического отклонения (w)

Примечание: * – указаны значения, при которых высока вероятность конкуренции из-за несоблюдения правила Хатчинсона
или недостаточной степени разделения ниш видов (ρ).

Вид рода Sorex
Центроидный размер, 

CS ± SE (n) isodon araneus caecutiens minutus

isodon 17.39 ± 0.15 (28) – 0.18* 2.62 5.18
araneus 17.21 ± 0.09 (50) 1.01* – 2.63 5.65
caecutiens 14.01 ± 0.15 (45) 1.24 1.23 – 1.20*
minutus 12.64 ± 0.12 (16) 1.38 1.36 1.11* –
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отношения лимитирующего сходства ρ = 1.56,
при которой виды теоретически еще способны
сосуществовать. Если d/w < 1, предполагается
конкуренция, а при d/w > 3, исходя из “правила
Хатчинсона”, конкуренция будет маловероятна.

Из табл. 1 следует, что не только правило Хат-
чинсона, но и отношение сходства ниш (ρ) не со-
блюдается по CS и их изменчивости между двумя
парами наиболее крупных (S. isodon и S. araneus) и
наиболее мелких видов (S. caecutiens и S. minutus),
что косвенно указывает на вероятность конку-
ренции для каждой пары видов. Однако оба усло-
вия хорошо соблюдаются между крупными и мел-
кими видами (см. табл. 1).

Результаты канонического анализа представ-
лены на рис. 2. Из рисунка следует, что все меж-
видовые различия по форме нижней челюсти ве-
лики и упорядочены вдоль первой канонической
переменной (CV1): от эллипсоида рассеивания
ординат самой мелкой S. minutus, локализованно-
го в области отрицательных значений оси, до эл-

липсоидов самых крупных видов – S. araneus и
S. isodon. Выборка S. araneus наиболее смещена
вдоль второй канонической оси (CV2), уклоняясь
от S. isodon и других видов. В область положитель-
ных значений вдоль CV3 от всех остальных буро-
зубок уклонилась выборка S. caecutiens.

Рис. 2. Результаты канонического анализа прокрустовых координат мандибул четырех симпатрических видов таксо-
цена землероек рода Sorex Висимского заповедника в морфопространстве канонических переменных (CV1–CV3).
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Таблица 2. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D)
по прокрустовым координатам, характеризующим из-
менчивость формы нижней челюсти, между симпат-
рическими видами землероек рода Sorex Висимского
заповедника (уровни значимости (p) расстояний пред-
ставлены в верхней треугольной матрице)

Вид S. 
isodon

S. araneus S. caecutiens S. minutus

S. isodon 0 p < 0.0001 p < 0.0001 p < 0.0001
S. araneus 10.26 0 p < 0.0001 p < 0.0001
S. caecutiens 11.30 7.49 0 p < 0.0001
S. minutus 17.29 13.06 9.24 0
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Сравнение обобщенных дистанций Махалан-
обиса между выборками видов землероек (табл. 2)
позволяет заключить, что сходные по размерам
мандибулы S. isodon и S. araneus существенно уда-
лены друг от друга по ее форме (D = 10.26;
p < 0.0001). Несколько сближены по форме ниж-
ней челюсти S. araneus и S. caecutiens (D = 7.49;
p < 0.0001), но и они при этом значимо различа-
ются по размерам, не нарушая правила Хатчинсо-
на. Таким образом, сходство видов по размеру
мандибул компенсируется различиями в их кон-
фигурации, причем, выборки всех видов суще-
ственно разобщены в морфопространстве, отра-
жая видовую специфику формы нижней челюсти,
связанную с трофической специализацией.

Эллипсоиды изменчивости формы мандибул в
выборках землероек характеризуют 95% диспер-
сии ординат особей. Вдоль каждой канонической
переменной указаны доли межгрупповой измен-
чивости (%) и представлены контурные изобра-
жения (outlines) мандибул, соответствующие
максимальным и минимальным значениям осей.

Поскольку различия формы мандибул должны
сопровождаться и различиями в функции костно-
мышечного аппарата нижней челюсти, оценили
морфофункциональные мандибулярные индек-
сы видов (табл. 3). Межвидовые различия по зна-
чениям мандибулярных индексов были велики и
в большинстве случаев значимы. Между сходны-
ми по размерам мандибул S. isodon и S. araneus су-
щественные различия выявлены по двум индек-
сам (TI и TM), т.е. виды значимо различаются по
продольным усилиям при разрезании добычи.
Однако они не различаются по способности к
грызению (индекс MM) и горизонтальному кача-
нию левой и правой ветвей нижней челюсти
(swinging, по терминологии Зажигина и Войта [11])
при перехватывании пойманной добычи – ин-
декс АМ. Последнее связано с особым способом
захвата добычи во время охоты и хорошо выраже-
но у более мелких видов бурозубок – средней и
малой (см. табл. 3). Интересно, что крупная
S. isodon сходна с наименьшей по размерам
S. minutus по величине массетерно-резцового ин-

декса MI (t = 1.4; p > 0.05), т.е. эти виды слабо ис-
пользуют резцы при грызении, в отличие от
S. caecutiens и S. araneus.

Таким образом, различия по форме нижней
челюсти и мандибулярным индексам позволяют
объяснить возможность избегать конкуренции
сходным по размерам парам крупных и мелких
бурозубок – соответственно, равнозубой и обык-
новенной, с одной стороны, и средней и малой, с
другой, за счет их трофический специализации на
основе преобразования костно-мышечной струк-
туры мандибул. Полученные данные косвенно
указывают на специфику в предпочитаемой диете
землероек, как по размерам добычи, так и по спо-
собности ее захвата во время охоты, что тоже поз-
воляет избежать конкуренции. Снижению конку-
ренции S. isodon и S. araneus способствует избира-
тельность биотопов [12].

Таким образом, землеройки способны избе-
гать конкуренции и при нарушении правила Хат-
чинсона, причем не столько благодаря размерам,
сколько за счет дифференциации по форме ниж-
ней челюсти, ее функциональной специализа-
ции, способов захвата добычи, размерного и ме-
ханического состава диеты. Следует заключить,
что экологическое правило Хатчинсона не явля-
ется обязательным универсальным условием, а
лишь одним из условий для уменьшения конку-
ренции между близкими видами, поскольку не
только размеры, но главным образом структурно-
функциональные особенности видов обеспечи-
вают возможность их успешного синтопного со-
существования.
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Таблица 3. Сравнение средних значений мандибулярных индексов (с учетом стандартных ошибок ±SE) у четы-
рех симпатрических видов землероек рода Sorex Висимского заповедника на Среднем Урале

Мандибулярный индекс
Виды землероек рода Sorex

isodon
(n = 28) araneus (n = 50) caecutiens

(n = 45)
minutus
(n = 16)

TI 0.328 ± 0.002 0.312 ± 0.001 0.305 ± 0.001 0.296 ± 0.002
TM 0.565 ± 0.003 0.538 ± 0.002 0.524 ± 0.002 0.498 ± 0.004
MI 0.159 ± 0.001 0.162 ± 0.001 0.165 ± 0.001 0.157 ± 0.001

MM 0.274 ± 0.002 0.279 ± 0.001 0.284 ± 0.002 0.264 ± 0.002
AM 0.894 ± 0.011 0.882 ± 0.007 0.995 ± 0.008 1.013 ± 0.014
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CAN SHREWS AVOID COMPETITION WHEN VIOLATING 
THE HUTCHINSON’S ECOLOGICAL RULE?

A. G. Vasil’eva,#, Academician of the RAS V. N. Bol’shakova, I. A. Vasil’evaa, and T. P. Kourovaa

a Institute of Plant and Animal Ecology of the Ural Branch of the RAS, Yekaterinburg, Russian Federation
#e-mail: vag@ipae.uran.ru

It is established that the rule of G. Hutchinson’s idea of the ratio of body weight and size and foraging organs
of similar species is not fully respected when comparing the species of shrews of the genus Sorex. The simi-
larity of the centroid sizes of the mandible of large species S. isodon and S. araneus was revealed. By methods
of geometric morphometrics, differences in the shape of the mandible, which is actively used in foraging, have
been established between the species. Interspecific differences in mandibular indices reflecting trophic spe-
cialization and functional features of mandibles were found. Therefore, shrews can avoid competition even if
Hutchinson’s rule is violated, and not so much due to the size, but due to the transformation of the lower jaw,
its specialization, methods of capturing prey and changing the diet. Consequently, Hutchinson’s ecological
rule is not mandatory, but only one of the conditions for reducing competition between closely related spe-
cies.

Keywords: Hutchinson’s rate, Sorex, specialization, variability, mandible, geometric morphometrics
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