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Оценены зависимости между содержанием резервных энергетических веществ Sorex caecutiens, оби-
лием кормовых объектов и численностью бурозубок в летние периоды 2012–2019 гг. Содержание
гликогена в печени S. caecutiens значимой связи с численностью животных не проявило. Масса жи-
ровых резервов и относительная биомасса беспозвоночных (по данным учета почвенными ловуш-
ками) в августе находились в обратной зависимости от общей численности всех обитающих на тер-
ритории видов бурозубок. Масса жировой ткани S. caecutiens при этом положительно коррелировала
с биомассой личинок насекомых (прежде всего гусеницеобразных, составлявших основную массу
личинок в сборах). Выявленные особенности свидетельствуют об обострении внутри- и межвидо-
вой пищевой конкуренции в годы высокой численности бурозубок.
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Численность бурозубок подвержена значи-
тельным сезонным колебаниям. Она минимальна
весной и быстро нарастает летом в период репро-
дукции. По достижению пика в июле–сентябре,
иногда еще до окончания сезона размножения,
численность начинает снижаться. Это снижение
длится вплоть до следующего лета, но его темпы
неодинаковы в разные сезоны года. Первое суще-
ственное сокращение обилия зверьков обычно
приходится на осень (Калинин и др., 2008; Shchi-
panov et al., 2019). Для многих регионов характер-
ны и значительные межгодовые изменения чис-
ленности бурозубок. Нередко в формировании их
популяционной динамики важную роль играют
плотностно-зависимые факторы, когда интен-
сивность летнего роста и/или величина последу-
ющего падения численности зависят от плотно-
сти популяций (Kaikusalo, Hanski, 1985; Hent-
tonen et al., 1989; Sheftel, 1989; Докучаев, 1990;
Huitu et al., 2004; Калинин и др., 2008; Киселев,
Ямборко, 2014; Киселев, 2019; Бобрецов и др.,
2020). В годы повышенной численности зверьков
ее сезонный пик и начало последующего сниже-
ния приходятся на более ранние сроки (Калинин
и др., 2008). Высокая популяционная плотность
явно оказывает негативное воздействие на буро-
зубок. Отмечалось, что переуплотнение их попу-

ляций приводит к увеличению флуктуирующей
асимметрии скелетных характеристик особей,
что, по мнению авторов работы, может быть след-
ствием повышения уровня стресса у животных
(Zakharov et al., 1991, 1997). Предполагалось так-
же, что, по крайней мере, одним из компонентов
плотностно-зависимой регуляции численности
бурозубок может являться интенсивность экс-
плуатации кормовых ресурсов (Kaikusalo, Hanski,
1985; Henttonen et al., 1989; Моралева, 1987; Кисе-
лев и др., 2013; Киселев, Ямборко, 2014).

Кормовые условия могут оказывать влияние
как на выживаемость, так и на интенсивность ре-
продукции в популяциях животных. Это влияние
может быть не только прямым, но и опосредован-
ным – через изменение поведения особей, про-
странственной структуры популяций, восприим-
чивости к хищникам и болезнетворным организ-
мам и пр. (Шилов, 1998). Увеличение смертности
в ответ на ухудшение кормовых условий у бурозу-
бок может происходить довольно быстро. Земле-
ройки-бурозубки – мелкие насекомоядные млеко-
питающие, обладающие крайне высоким уровнем
метаболизма. Высокая интенсивность обмена ве-
ществ, сравнительно небольшие жировые резервы
и отсутствие такого энергосберегающего меха-
низма, как торпор, вынуждают этих животных ча-
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сто питаться (Genoud, 1988; Taylor, 1998). В сутки
бурозубки потребляют количество корма, почти
равное или даже превышающее собственную мас-
су (в зависимости от вида), а время их жизни без
доступа к пище составляет лишь несколько часов.
Это ставит их в постоянную зависимость от до-
ступности кормовых объектов.

Теоретически не только внутри-, но и межви-
довая конкуренция за кормовые ресурсы может
сказываться на благополучии популяций бурозу-
бок. Они питаются разнообразными беспозво-
ночными, встречаемость которых в желудках, как
правило, соответствует их доступности в природе.
При этом одну и ту же территорию обычно насе-
ляют несколько видов бурозубок, пищевые раци-
оны которых перекрываются практически полно-
стью, и отличия в составе потребляемых ими
жертв носят не качественный, а количественный
характер (Pernetta, 1976; Королькова, 1977; Доку-
чаев, 1981, 1990; Churchfield, 1982; Churchfield et al.,
1991, 1999; Churchfield, Sheftel, 1994; Klenovšek et al.,
2013; Докучаев и др., 2015; Ивантер и др., 2015).
Частичному снижению межвидовой конкурен-
ции в сообществах бурозубок способствуют раз-
личия в размерах тела сосуществующих видов
(Kirkland, 1991; Fox, Kirkland, 1992). Размер тела
влияет на способ добычи корма (надземный/под-
земный), а также на тип и размер потребляемых
жертв – чем крупнее бурозубки, тем выше частота
поедания более крупных беспозвоночных (Church-
field, Sheftel, 1994; Churchfield et al., 1999). Важную
роль в питании крупных видов бурозубок играют
дождевые черви (Lumbricidae).

Полевыми экспериментами было показано, что
мелкие млекопитающие, в особенности бурозуб-
ки, могут оказывать существенное воздействие на
определенные кормовые объекты. Ограждение
экспериментальных площадок от доступа зверь-
ков значительно повышало обилие некоторых
беспозвоночных в сравнении с неогороженными
контрольными участками (Королькова, 1975,
1977; Churchfield et al., 1991; Namba, Ohdachi, 2016).
Доля изъятия беспозвоночных бурозубками, од-
нако, варьирует в зависимости от плотности по-
пуляций последних, численности жертв, сезона
года и некоторых других факторов. В Англии, на-
пример, критичного воздействия зверьков на бес-
позвоночных не отмечалось, обилие жертв в тече-
ние всего года сохранялось на довольно высоком
уровне (Churchfield, 1982; Churchfield et al., 1991).
Предполагалось, что землеройки никогда не ис-
пытывают недостаток корма (Pernetta, 1976;
Churchfield, 1982). С продвижением на север, по
мере снижения продуктивности местообитаний,
освоение кормовых участков бурозубками возрас-
тает (Королькова, 1975). В северной тайге значи-
тельная роль насекомоядных животных в снижении
многих групп беспозвоночных отмечалась уже в
летний период (Королькова, 1975, 1977). В Каре-

лии расчётная доля изъятия кормовых ресурсов
бурозубками на пике их численности превышала
50% (Ивантер, Макаров, 1994).

Несмотря на то, что в определенных случаях
землеройки могут оказывать весьма существен-
ное воздействие на кормовые объекты, неизвест-
но, как это сказывается на самих зверьках. Ранее
в верховьях Колымы (континентальная часть Се-
веро-Восточной Азии) отмечалась зависимость
физиологического состояния Sorex caecutiens и
Sorex isodon от уровня их численности (Киселев и др.,
2013). Наибольшую связь с обилием бурозубок
проявили запасы их резервных энергетических
веществ, свидетельствуя об ухудшении питания
животных в годы повышенной численности. Уче-
ты беспозвоночных, однако, не осуществлялись,
и точная причина наблюдаемого ухудшения пи-
тания осталась неясна. Помимо истощения кор-
мовых ресурсов, как предполагалось, препятство-
вать нормальному питанию могли социальные
взаимодействия (агрессивные контакты) между
особями и конкуренция за пространство.

 Целью данного исследования было: 1) на ос-
нове оценки физиологических показателей (от-
носительная масса межлопаточной и паховой жи-
ровой ткани, содержание гликогена в печени)
установить, проявляются ли признаки ухудшения
питания S. caecutiens в годы высокой численности
бурозубок на северном побережье Охотского моря;
2) если так, то попытаться выявить, является ли это
следствием увеличения собственной плотности по-
пуляции или численности всех видов бурозубок в
совокупности и 3) проверить, как соотносится меж-
годовая изменчивость физиологических показате-
лей S. caecutiens с обилием кормовых объектов.

S. caecutiens – самый массовый и широко рас-
пространенный вид среди землероек Северо-Во-
сточной Азии, наибольшей численности достигает
в лиственничниках (Докучаев, 1990). Помимо
S. caecutiens на северном побережье Охотского моря
обитают пять видов бурозубок: Sorex isodon, Sorex
gracillimus, Sorex daphaenodon, Sorex camtschaticus,
Sorex minutissimus. Первый из этих видов также
многочисленный, остальные – второстепенные.
Колебания численности по годам у всех видов в
период исследований в разной степени совпадали
(Киселев, 2019).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Район исследований и отлов бурозубок. Работа
проведена на северном побережье Охотского моря в
окрестностях г. Магадан (59°37′ с.ш., 150°56′ в.д.).
Климат района исследований характеризуется
избыточным увлажнением, холодным летом,
снежной морозной зимой (Клюкин, 1970). Более
подробная характеристика погодно-климатиче-
ских условий была приведена ранее (Киселев,
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2019). Исследование выполнено на материале, со-
бранном в июле–августе 2012–2019 гг. в предпо-
читаемом S. caecutiens биотопе – лиственнични-
ке. Подлесок в этом биотопе образован кедровым
стлаником и березой Миддендорфа, напочвен-
ный покров слагается мхами, кустарниками и ку-
старничками (голубика, багульник, брусника и
др.), низкотравьем. Отлавливали зверьков с по-
мощью конусов, наполовину заполненных водой.
Учеты численности проводили на постоянной
линии отлова (Киселев, 2019), тогда как для обес-
печения большего количества материала по фи-
зиологическим показателям животных также бы-
ли использованы дополнительные ловушки (ко-
нуса и стаканы объемом 0.5 л). Проверку ловушек
осуществляли каждое утро, зверьков немедленно
доставляли в лабораторию, просушивали на сал-
фетках, взвешивали на весах с точностью до 0.01 г,
после чего анализировали физиологические по-
казатели добытых животных.

Оценка физиологических показателей. В анали-
зах использовали неполовозрелых молодых осо-
бей (сеголеток) S. caecutiens. Животных с призна-
ками линьки исключали из анализа, так как этот
процесс оказывает влияние на физиологические
показатели бурозубок (Докучаев, 1983, 1990). В
связи с тем, что достоверные половые отличия по
исследуемым параметрам у молодых неполовозре-
лых особей S. caecutiens отсутствуют (Киселев и др.,
2013), данные по самцам и самкам анализировали
в совокупности. Всего в анализ вошло 320 экз. се-
голеток S. caecutiens.

Паховую (с одной стороны) и межлопаточную
жировую ткань взвешивали на весах с точностью
до 1 мг. Относительную массу тканей выражали в
мг/г тела. Гликоген осаждали этанолом после об-
работки печени 30%-ным KOH и гидролизовали
до глюкозы в 2N H2SO4 (Davidson, Berliner, 1974).
Количество глюкозы в гидролизате выявляли ор-
тотолуидиновым методом. Содержание гликоге-
на в печени выражали в мг глюкозы на 1 г сырого
веса органа.

Оценка относительной биомассы беспозвоноч-
ных. Отлов беспозвоночных осуществляли в
июле–августе с помощью почвенных ловушек
(ловушек Барбера), расположенных вблизи лову-
шек для мелких млекопитающих (в одном и том
же месте во все годы). Десять пластиковых стака-
нов объемом 0.5 л и диаметром входного отвер-
стия 90 мм устанавливали в линию (чуть ниже
уровня поверхности почвы) на расстоянии 5 м
друг от друга и наполовину заполняли водой.
Сбор попавших в ловушки беспозвоночных про-
водили спустя 7 сут путем пропускания содержи-
мого стаканчиков через сито. После этого ловуш-
ки вновь устанавливали на прежнее место до сле-
дующей проверки. Собранных беспозвоночных
делили на группы, просушивали на салфетках до

приблизительно естественного состояния и взве-
шивали. Относительную биомассу беспозвоноч-
ных выражали в г/100 ловушко-суток. За исключе-
нием личинок, беспозвоночных делили на группы в
соответствии с их таксономической принадлеж-
ностью. В связи с чувствительностью используемо-
го типа ловушек к подвижности объектов, личинок
насекомых (с полным превращением) при взвеши-
вании делили на группы в соответствии с внешним
видом и способностью к передвижению. Были вы-
делены червеобразные (без развитых конечностей;
в основном двукрылые, в меньшем количестве пе-
репончатокрылые и жесткокрылые), камподеовид-
ные (в сборах представлены исключительно жест-
кокрылыми) и гусеницеобразные (гусеницы че-
шуекрылых и ложногусеницы пилильщиков)
личинки. Мелкие и/или малочисленные беспозво-
ночные, характеризующиеся практически всегда
низкой биомассой в сборах, были выделены в от-
дельную группу – прочие беспозвоночные.

Беспозвоночных, которых бурозубки в Север-
ном Приохотье не используют или практически
не используют в пищу (Докучаев, личное сообще-
ние), исключали из анализа. Это имаго и личинки
мертвоедов (Silphidae), клещи-краснотелки (Trom-
bidiidae), муравьи (Formicidae) и имаго крупных
жесткокрылых (Coleoptera). Последние (помимо
мертвоедов), впрочем, в исследуемом биотопе
были редки, лишь однажды была поймана жуже-
лица рода Carabus с массой тела 0.6 г. Не вошли в
анализ также данные по активно летающим бес-
позвоночным (имаго двукрылых, чешуекрылых,
перепончатокрылых и др.).

Статистический анализ. Статистическая обра-
ботка данных выполнена в Statistica 10.0 (StatSoft,
Inc.). Оценку достоверности различий по массе
тела и жировой ткани между годами и месяцами
осуществляли с помощью двухфакторного дис-
персионного анализа после ln-трансформации
данных. Так как распределение особей по содер-
жанию гликогена в печени сильно отличалось от
нормального, и преобразование данных не ис-
правляло ситуацию, выявления межгодовых раз-
личий по этому параметру выполняли с помощью
критерия Краскелла–Уоллиса. Различия по со-
держанию гликогена в печени между месяцами
осуществляли с помощью критерия Манна–Уит-
ни. Оценку связей между относительной числен-
ностью зверьков, их физиологическими парамет-
рами и относительным обилием беспозвоночных
проводили с использованием рангового коэффи-
циента корреляции Спирмена (Rs).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Динамика численности и изменчивость физиоло-

гических показателей бурозубок. Относительная
численность бурозубок в лиственничнике варьи-
ровала по годам в довольно широких пределах
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(рис. 1а). Колебания совокупной численности
всех видов бурозубок в целом повторяли таковые
S. caecutiens, собственно и составлявших основ-
ную массу землероек в рассматриваемом биотопе.
Лишь в 2015 г., когда общая численность бурозу-
бок достигла очередного пика, обилие S. caecu-
tiens хоть и возросло по отношении к предшеству-
ющему году, все еще оставалось на относительно
невысоком уровне. Наибольшую численность в
лиственничнике в 2015 г. имели S. isodon, обычно
занимавшие второе по обилию место среди зем-
лероек в этом биотопе (Киселев, 2019).

Физиологические показатели S. caecutiens
представлены на рис. 1 (б–д). Двухфакторный
дисперсионный анализ показал, что год, месяц и
их совместный эффект не вносили существенный
вклад в изменчивость массы тела бурозубок.
Остальные физиологические параметры досто-
верно изменялись по годам (межлопаточная жи-
ровая ткань: F7.304 = 4.7, p < 0.01; паховая жировая

ткань: F7.303 = 6.0, p < 0.01; гликоген печени:
H7.266 = 47.7, p < 0.01). Влияние месяца на физио-
логические показатели не было значительным,
однако на относительную массу жировых тканей
достоверное воздействие оказывал совместный
эффект месяца и года (межлопаточная жировая
ткань: F7.304 = 2.9; p < 0.01; паховая жировая ткань:
F7.303 = 3.1; p < 0.01).

Как в июле, так и в августе ни один из физиоло-
гических показателей в межгодовом отношении не
проявил достоверной связи с численностью S. cae-
cutiens. Относительная масса межлопаточной и
паховой жировой ткани отрицательно коррели-
ровали с совокупной численностью бурозубок,
но только в августе (Rs = –0.8, p < 0.05 и Rs = –0.9,
p < 0.01 соответственно). Между индивидуальны-
ми значениями массы межлопаточной и паховой
жировой ткани была установлена положительная
связь (Rs = 0.8, p < 0.01 как в абсолютном, так и в
относительном к массе тела выражении). Содер-

Рис. 1. Динамика численности бурозубок и физиологические показатели S. caecutiens:(а) – относительная численность
(сплошная линия – S. caecutiens, пунктирная линия – все виды бурозубок в совокупности); (б) – масса тела; (в) – от-
носительная масса межлопаточной жировой ткани; (г) – относительная масса паховой жировой ткани; (д) – содержа-
ние гликогена в печени. Светлые круги и столбцы – июль, темные – август. Данные представлены как средние и
ошибки средних.
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жание гликогена в печени значимых связей с об-
щей для всех видов бурозубок численностью не
проявило.

Динамика обилия беспозвоночных. В анализ из-
менчивости относительной биомассы кормовых
объектов бурозубок вошли 9 групп беспозвоноч-
ных: имаго жесткокрылых (Coleoptera), многонож-
ки (Myriapoda), малощетинковые черви (Oligochae-
ta), пауки (Araneae), сенокосцы (Opiliones), три
группы личинок и группа прочих беспозвоноч-
ных (рис. 2). Наибольшей относительной биомас-
сой практически во все годы выделялись сенокос-
цы, лишь в 2016 г. при всплеске численности чешуе-
крылых наибольшей биомассой характеризовались
гусеницеобразные личинки. Пауки в исследуемом
биотопе в июле–августе были немногочисленны.
Второе место после сенокосцев по биомассе сре-
ди беспозвоночных заняли гусеницеобразные ли-
чинки, биомасса червеобразных и камподеовид-
ных личинок в сборах была относительно низкой.
Обилие имаго жесткокрылых (за исключением не
вошедших в анализ мертвоедов) в исследуемом
биотопе также было сравнительно невысоким.
Наибольшей численностью среди жесткокрылых
характеризовались стафилиниды (Staphylinidae),
но из-за мелких размеров тела их биомасса была
небольшой. Третье место по биомассе после се-
нокосцев и гусеницеобразных личинок заняли
многоножки (Myriapoda). В подавляющем боль-
шинстве случаев в сборах они были представлены
отрядом Lithobiomorpha (класс Chilopoda), ино-
гда встречались Geophilomorpha. Из малощетин-
ковых червей в лиственничнике попадались лишь
представители семейства Enchytraeidae. Прочие
беспозвоночные в основном были представлены
коллемболами (Collembola), червецами (Coc-
cinea), тлями (Aphidinea), ледничниками (Borei-
dae), брюхоногими моллюсками (Gastropoda).
Относительная биомасса этой группы обычно не
достигала 0.05 г/100 ловушко-суток и лишь в
2019 г., когда произошла вспышка численности
тли, существенно превысила это значение.

Динамика относительной биомассы отдель-
ных групп беспозвоночных и всех беспозвоноч-
ных в целом представлена соответственно на рис. 2
и 3. В июле достоверных связей между совокуп-
ной биомассой кормовых объектов или биомас-
сой отдельных групп беспозвоночных и числен-
ностью S. caecutiens или численностью всех видов
бурозубок вместе выявлено не было. В августе сово-
купное обилие беспозвоночных проявило обрат-
ную зависимость от общей численности бурозубок
(Rs = –0.8; p < 0.05), но не от численности S. caecu-
tiens (Rs = –0.3; p > 0.05). Среди отдельных групп
беспозвоночных достоверную отрицательную связь
как с общей численностью бурозубок, так и с чис-
ленностью S. caecutiens в августе проявила лишь
биомасса гусеницеобразных личинок (Rs = –0.8;

p < 0.05 в обоих случаях). Биомасса всех личинок
в совокупности также находилась в обратной за-
висимости от общего обилия зверьков (Rs = –0.8;
p < 0.05).

Физиологические показатели животных до-
стоверной связи с биомассой беспозвоночных в
июле не проявили. В августе была установлена
высокая положительная связь относительной
массы межлопаточной и паховой жировой ткани
S. caecutiens с обилием гусеницеобразных личи-
нок (соответственно Rs = 0.95; p < 0.01 и Rs = 0.75;
p < 0.05), а также обилием всех личинок в целом
(соответственно Rs = 0.95; p < 0.01 и Rs = 0.85; p <
< 0.01). С биомассой других групп беспозвоноч-
ных и с общей биомассой кормовых ресурсов фи-
зиологические показатели достоверной связи в
августе не проявили.

Рис. 2. Динамика относительной биомассы различ-
ных групп беспозвоночных (светлые символы –
июль, темные символы – август). При вспышках чис-
ленности некоторых беспозвоночных (сенокосцы –
2018 г., гусеницеобразные личинки – 2016 г.) для на-
глядности использовался разрыв шкалы.
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Динамика относительной биомассы беспозво-
ночных. Используемый тип учета беспозвоноч-
ных чувствителен не только к их обилию, но и к
активности. При прочих равных условиях улови-
стость малоактивных форм (например, червеоб-
разных личинок) будет ниже, по сравнению с ак-
тивно перемещающимися по поверхности почвы
беспозвоночными. Неактивные формы насеко-
мых (куколки/коконы, яйца) в работе остались
неучтенными. Не подходят используемые ловуш-
ки и для учета обитателей глубоких слоев почвы
(например, дождевых червей и личинок некото-
рых двукрылых). Однако эти беспозвоночные,
хоть и составляют существенную часть рациона
крупных видов бурозубок, в питании мелких ви-
дов, включая S. caecutiens, не столь значимы. По-
следние добывают корм преимущественно в на-
почвенно-подстилочном ярусе (Churchfield, Shef-
tel, 1994; Churchfield et al., 1999; Ивантер и др.,
2015), и обилие беспозвоночных в ловушках
должно в значительной мере соответствовать их
доступности для землероек. Так, например, в Ан-
глии состав и соотношение различных групп бес-
позвоночных в почвенных ловушках были подоб-
ны таковым в питании малых бурозубок (Sorex
minutus) (Pernetta, 1976), но в гораздо меньшей
степени соответствовали таковым в питании
обыкновенной бурозубки (Sorex araneus) (Pernet-
ta, 1976; Churchfield, 1982). Для второго вида, ха-
рактеризующегося сравнительно крупными раз-
мерами тела, состав и соотношение потребляе-
мых жертв в большей степени соответствовали
таковым в почвенных пробах (Churchfield, 1982).
Вообще, в районах мерзлотных почв крайнего
Северо-Востока Азии поверхностно обитающие
формы беспозвоночных по обилию значительно

преобладают над собственно геобионтами, но и
последние сосредоточены в верхнем горизонте
почвы (Берман, Бухкало, 1985; Бухкало, 2009). В
поясе редколесий верховьев Колымы, например,
ниже 10 см ее слоя в почвенных пробах изредка
встречались лишь отдельные особи энхитреид и
личинки мух (Берман, Бухкало, 1985).

Результаты исследования свидетельствуют,
что даже в летний период бурозубки могут оказы-
вать высокое воздействие на кормовую базу, хотя
степень этого воздействия неодинакова в различ-
ные месяцы, а также по отношению к различным
группам беспозвоночных. Отсутствие достовер-
ных связей между относительными показателями
численности землероек и биомассы беспозвоноч-
ных в июле может быть связано с тем, что в это
время обилие зверьков, как правило, еще невели-
ко. Соответственно, и их воздействие на беспо-
звоночных может быть недостаточно высоким,
чтобы отразиться на учетах. В августе относитель-
ная биомасса всех беспозвоночных в совокупно-
сти не проявила связи с численностью S. caecu-
tiens, но находилась в обратной зависимости от
общей для разных видов бурозубок численности.
Среди отдельных групп беспозвоночных досто-
верную зависимость от обилия землероек про-
явила лишь биомасса гусеницеобразных личи-
нок. Последние существенно преобладали среди
личинок в сборах. Их биомасса на поверхности
почвы, как правило, снижалась от июля к августу
в годы высокой численности бурозубок, но в
остальные годы возрастала (рис. 2). Довольно вы-
сокая встречаемость в питании бурозубок гусе-
ниц чешуекрылых характерна для многих регио-
нов (Churchfield, Sheftel, 1994; Вольперт, Шадри-
на, 2002; Докучаев и др., 2015; Ивантер и др., 2015
и др.), это основной корм Sorex cinereus (вид, по
размеру схожий с S. caecutiens) в сосновом лесу
Восточной Канады (Bellocq et al., 1994; Bellocq,
Smith, 2003). Ложногусеницы пилильщиков также
охотно потребляются бурозубками (Королькова,
1977; Докучаев, 1981, 1990; Ивантер и др., 2015).
Имеются данные, свидетельствующие, что буро-
зубки могут являться весьма эффективными
хищниками чешуекрылых и пилильщиков в ста-
дии кокона (Buckner, 1955, 1969; Holling, 1959; Ко-
ролькова, 1977; Hanski, Parviainen, 1985). В полевых
экспериментах в Западной Финляндии доля изъ-
ятия коконов сосновых пилильщиков мелкими
млекопитающими (преимущественно средней
бурозубкой и рыжей полевкой) положительно
коррелировала с численностью последних в ма-
лопродуктивных типах леса. В высокопродук-
тивных типах леса подобная связь не проявля-
лась, несмотря на более высокую численность
зверьков, вероятно, из-за большего обилия аль-
тернативной пищи (Hanski, Parviainen, 1985).

Относительная биомасса других групп беспо-
звоночных по отдельности, включая составляв-

Рис. 3. Динамика общей относительной биомассы
беспозвоночных (светлые круги – июль, темные кру-
ги – август).
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ших их основную массу сенокосцев, не проявила
достоверной связи с численностью бурозубок.
Анализ воздействия бурозубок на численность
сенокосцев ранее проводился в Карелии, где эти
беспозвоночные также многочисленны и активно
потребляются насекомоядными (Макаров, Иван-
тер, 2016). По данным авторов этого исследования,
бурозубки начинают питаться сенокосцами после
достижения последними определенного размера,
различные виды землероек при этом включаются
в потребление сенокосцев в разное время. В итоге
наибольший пресс хищников на этих паукооб-
разных приходится на период максимума числен-
ности жертв, и ущерб, нанесенный им землерой-
ками невелик. Обилие сенокосцев в Карелии
проявляло обратную зависимость от численности
бурозубок лишь в сравнении между биотопами. В
обследованном на побережье Охотского моря
лиственничнике наблюдалась явная тенденция к
отрицательной связи между численностью буро-
зубок и биомассой сенокосцев в августе. Исклю-
чение составил 2013 г., когда, несмотря на высо-
кую численность зверьков, биомасса сенокосцев
также была высока. Таким образом, в районе ис-
следований бурозубки, по всей видимости, могут
оказывать весомое влияние на динамику числен-
ности этих беспозвоночных.

Жировая ткань представителей рода Sorex весьма
своеобразна. Как показано на примере S. araneus и
S. minutus, почти все жировые отложения бурозубок
обладают схожей гистологической структурой, ха-
рактерной для бурого жира (Hyvärinen, 1994). Бу-
рая жировая ткань в структурном, метаболиче-
ском и функциональном отношении отличается от
белой, основная ее функция – продукция тепла. В
то же время ряд косвенных фактов свидетельствует,
что жировая ткань этих насекомоядных выполняет
и функции белого жира (Hyvärinen, 1994; Кисе-
лев, 2017б). Предполагалось (Киселев, 2017б), что
эта ткань у бурозубок, по крайней мере частично,
может быть представлена так называемыми беже-
выми, или брайт (от brown in white) адипоцитами.
Для прояснения особенностей организации и
функционирования жировой ткани бурозубок
необходимы специальные исследования. В дан-
ном случае важно, что масса жировых резервов,
по крайней мере, в теплое время года может быть
хорошим показателем кормовых условий зверь-
ков (Докучаев, 1990). Жировая ткань у бурозубок
очень лабильна. Обильное питание содержащихся в
неволе животных, приводит к быстрому депониро-
ванию больших количеств жировых отложений
(Докучаев, 1990; Киселев, неопубликованные дан-
ные). Так, уже после 2-х суток передержки в неволе
(при комнатной температуре) масса паховой и меж-
лопаточной жировой ткани у сеголеток S. isodon
(n = 94) в среднем превышала таковую у зверьков
в естественной среде более чем в два раза, у S. cae-
cutiens (n = 12) – более чем в три раза. Отсутствие

доступа к пище, напротив, приводит к быстрой
выработке жировых резервов. Восьмичасовое го-
лодание в эксперименте значительно снижало
массу жировой ткани S. isodon (Киселев, 2017б). В
естественной среде скорость выработки жировых
резервов при голодании у животных еще выше.
Как было продемонстрировано на примере
S. araneus, низкие температуры среды, высокая
активность особей и некоторые другие факторы
повышают интенсивность обмена веществ буро-
зубок, в естественных условиях она близка к пре-
дельно возможной для вида (Ochocińska, Taylor,
2005). У особей, погибших от голода в живолов-
ках и конусах без воды, а также в давилках, в слу-
чае попадания хвостом или лапой, жировые отло-
жения практически отсутствуют (Докучаев, 1990).
Из-за низких температур среды и гораздо мень-
ших исходных запасов резервных энергетических
веществ длительность жизни бурозубок после на-
чала голодания в этом случае существенно ниже,
чем при содержании в неволе (Докучаев, 1990;
Shchipanov et al., 2019). Высокий уровень жирово-
го обмена бурозубок недавно был продемонстри-
рован экспериментально на основе анализа ста-
бильных изотопов углерода в дыхании S. araneus
(Keicher et al., 2017). Полное обновление всех жи-
ровых резервов S. araneus в этом исследовании
происходило всего за 9–24 ч, а расчетное время их
выработки в отсутствии доступа к пище составля-
ло от 4.2 до 11 ч в разных возрастных группах.
Очевидно также, что различные кормовые объек-
ты должны оказывать неодинаковое влияние на
интенсивность накопления жировых резервов
этими насекомоядными. Масса жировой ткани,
таким образом, может послужить хорошим индика-
тором условий питания бурозубок, хотя и некото-
рые другие факторы, приводящие к увеличению
энергетических затрат, способны оказывать влия-
ние на жировые запасы зверьков. Так, например, их
уменьшение отмечалось во время линьки (Докуча-
ев, 1990), при понижении окружающей температу-
ры (Киселев, неопубликованные данные).

В июле достоверной связи массы жировой тка-
ни с численностью бурозубок выявлено не было.
В августе масса жировых резервов S. caecutiens не
проявила значимой связи с собственной числен-
ностью, но достоверно (отрицательно) коррели-
ровала с общей для разных видов бурозубок чис-
ленностью, а также (положительно) с биомассой
определенных кормовых объектов – личинок на-
секомых (прежде всего гусеницеобразных, со-
ставлявших основную массу личинок в сборах).
Таким образом, можно заключить, что наблюдае-
мые отличия по упитанности S. caecutiens в годы с
различными уровнями численности бурозубок,
являются проявлением конкурентных отноше-
ний. Личинки насекомых, по всей видимости, ха-
рактеризуются высокой питательной ценностью.
Они являются важными предпочитаемыми кор-
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мовыми объектами бурозубок (Королькова, 1977;
Churchfield, 1982; Churchfield, Sheftel, 1994; Воль-
перт, Шадрина, 2002; Докучаев и др., 2015; Ивантер
и др., 2015). Обилие гусениц чешуекрылых и личи-
нок пилильщиков, однако, также могло коррелиро-
вать с обилием их куколок/коконов, которые не
могли быть учтены используемыми методами сбора
беспозвоночных. Имеются и другие данные, свиде-
тельствующие о влиянии доступности личинок на-
секомых на жировые запасы бурозубок. Н.Е. Доку-
чаевым (1990) отмечалось быстрое снижение массы
жировой ткани S. isodon в тополево-чозениевом ле-
су после вылета комаров-долгоножек (Tipulidae),
обилие личинок и куколок которых до этого было
высоким.

Тот факт, что зависимость упитанности S. cae-
cutiens от численности бурозубок отмечалась как
на побережье Охотского моря, так и в континен-
тальной части Северо-Восточной Азии (верховья
Колымы) (Киселев и др., 2013) свидетельствует,
что эта особенность является общей для большей
части региона. Во всяком случае, в предпочитае-
мых S. caecutiens биотопах – лиственничниках в
годы высокой численности землеройки оказыва-
ют весомое воздействие на кормовые объекты (по
крайней мере, привилегированные). В обоих рай-
онах отлов бурозубок осуществлялся с помощью
конусов. Известно, что в эти ловушки в основном
попадаются нерезидентные особи (Щипанов и
др., 2003). В связи с этим ранее предполагалось,
что наблюдаемые признаки ухудшения питания
бурозубок в годы их высокой численности могли
быть следствием трудностей в поиске свободной
территории молодыми расселяющимися зверьками
(Киселев и др., 2013). Отсутствие индивидуального
участка могло препятствовать стабильной добыче
корма. Связь обилия бурозубок и беспозвоночных,
выявленная на побережье Охотского моря, одна-
ко, предполагает, что ухудшению питания в годы
высокой численности животных подвергаются не
только нерезиденты. Зависимость упитанности
бурозубок от уровня их численности отмечалась и
другими авторами, использовавшими для отлова
животных иной тип ловушек. В Западной Фин-
ляндии (Norrdahl, Korpimzki, 2002) и в европей-
ской части России (Толкачев, 2007) индекс упи-
танности (отношение массы к длине тела) обык-
новенных бурозубок, пойманных при помощи
давилок, находился в обратной зависимости от
плотности их популяций. Это, с одной стороны,
подтверждает, что ухудшение питания зверьков в
годы их высокого обилия характерно и для осед-
лых особей, с другой – свидетельствует, что эта
зависимость не уникальна для Северо-Восточной
Азии. Высокому воздействию животных на кор-
мовую базу во многом может способствовать от-
сутствие специфического поведения, направлен-
ного на защиту участков обитания. Землеройки
рода Sorex, по-видимому, не охраняют свою тер-

риторию в летний период (Олейниченко, 2007,
2012; Shchipanov et al., 2019; Щипанов, 2021). Влиять
на энергетические резервы бурозубок и интенсив-
ность эксплуатации ими кормовых ресурсов, воз-
можно, способны также социальные взаимодей-
ствия особей, частота которых увеличивается с по-
вышением численности зверьков. Социальные
контакты между кон- и гетероспецификами, зна-
чительную долю которых составляют агрессив-
ные взаимодействия (Калинин и др., 1998; Кали-
нин, Щипанов, 2003; Олейниченко, 2007), веро-
ятно, являются энергетически затратными для
бурозубок (Ochocińska, Taylor, 2005; Олейничен-
ко, 2007; Щипанов, 2021). Для поддержания жиз-
недеятельности в условиях повышенных энерго-
затрат необходимо больше пищевых ресурсов, в
связи с чем нагрузка на кормовую базу при высо-
ком обилии животных может возрастать допол-
нительно.

Содержание гликогена в печени у млекопитаю-
щих – очень вариабельный, зависящий от многих
факторов параметр. Экспериментально было вы-
явлено, что гликоген печени у бурозубок доволь-
но быстро вырабатывается во время плавания в
холодной воде (неопубликованные данные). Жи-
вотные, погибшие в конусах, таким образом,
имеют лишь остаточные количества гликогена.
Все же эти значения, вероятно, коррелируют с та-
ковыми у зверьков до попадания в ловушки. По
крайней мере, половозрастные различия по со-
держанию гликогена в печени у отловленных ко-
нусами бурозубок соответствовали таковым у жи-
вых зверьков, содержавшихся в неволе.

В верховьях Колымы на фоне уменьшения
массы жировых резервов бурозубок с увеличением
их численности уровень гликогена в печени зверь-
ков, напротив, повышался (Киселев и др., 2013).
Предполагалось, что данная особенность была
следствием нерегулярного питания (увеличения
промежутков времени между приемами пищи)
животных в годы их высокого обилия. Содержа-
ние гликогена в печени у млекопитающих до-
вольно быстро истощается при голодании, одна-
ко при длительном доступе к высококалорийной
пище после голодания уровень этого углевода
сильно возрастает и может кратно превышать та-
ковой в норме (Mosin, 1982; Nur et al., 1995). Ана-
логичная особенность была отмечена и у бурозу-
бок (Киселев, 2017б). На побережье Охотского
моря, однако, связи содержания гликогена в пе-
чени с численностью S. caecutiens выявлено не
было. Причина отличий между районами в дина-
мике содержания гликогена печени животных
точно не ясна, возможно, это связано с различия-
ми в обилии и составе кормовых объектов бурозу-
бок. В обследованной части верховьев Колымы,
по визуальной оценке, биомасса и разнообразие
беспозвоночных выше, чем на побережье. Содер-
жание гликогена в печени и масса жировых ре-
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зервов у бурозубок на Колыме также в целом бы-
ли больше (Киселев, 2017а). Как отмечалось вы-
ше, накопить чрезмерное количество гликогена
печени способны лишь особи, получившие после
голодания длительный доступ к калорийной пи-
ще. Этого может не происходить, если в годы вы-
сокой численности зверьки испытывают трудно-
сти с поиском питательного корма постоянно.

Результаты данного и более ранних исследова-
ний свидетельствуют, что на Северо-Востоке
Азии упитанность S. caecutiens снижается в годы
высокой численности бурозубок. Масса жировых
резервов средней бурозубки в конце летнего пе-
риода проявила положительную связь с обилием
определенных беспозвоночных. Относительная
биомасса кормовых объектов, в свою очередь, на-
ходилась в обратной зависимости от численности
бурозубок. Таким образом, ухудшение физиоло-
гического состояния зверьков в годы их высокой
численности, по всей видимости, является след-
ствием обострения конкуренции за пищевые ресур-
сы. Не исключено, однако, что и некоторые другие
плотностно-зависимые факторы, в частности соци-
альные взаимодействия и конкуренция за про-
странство, также могут оказывать определенное
влияние на энергетические резервы животных.
Масса жировой ткани S. caecutiens и обилие на-
почвенных беспозвоночных в этом исследовании
проявили связь не столько с численностью дан-
ного вида, сколько с численностью всех видов бу-
розубок в совокупности, что может свидетель-
ствовать не только о внутри-, но и межвидовых
конкурентных отношениях.

Выявленные особенности предполагают, что
пищевая конкуренция является важным компо-
нентом плотностно-зависимой регуляции чис-
ленности бурозубок. Наибольшую зависимость
от обилия зверьков среди беспозвоночных прояви-
ли личинки насекомых, по-видимому, обладающие
высокой питательной ценностью. Недостаток пи-
тательного корма в условиях повышенных энерге-
тических затрат на социальные взаимодействия
может способствовать высокой смертности жи-
вотных.
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Interannual Variability of Energy Reserves of the Laxmann’s Shrew (Sorex caecutiens) 
on the Northern Coast of the Sea of Okhotsk

S. V. Kiselev#

Institute of Biological Problems of the North, Far-Eastern Branch, RAS, Portovaya st., 18, Magadan, 685000 Russia
#e-mail: kiselevmagadan@mail.ru

Dependence between the content of energy reserves in Sorex caecutiens, the abundance of food objects, and
the number of shrews in the summer periods of 2012–2019 was estimated. The glycogen content in the liver
of S. caecutiens did not show a significant relationship with the number of animals. The mass of fat depots and
the relative biomass of invertebrates (according to the counting data obtained with the pitfall traps) in August
were inversely related to the total number of all species of shrews inhabiting the territory. The mass of the ad-
ipose tissue of S. caecutiens positively correlated with the biomass of insect larvae (primarily of caterpillarlike
ones, which constituted the bulk of the larvae in the collections). The revealed features indicate an increase
of intra- and interspecific food competition during the years of high number of shrews.

Keywords: shrews, Sorex caecutiens, population dynamics, adipose tissue, liver glycogen, invertebrates,
Northeast Asia



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


