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ОПЫТ ЭКОЛОГИЧЕСКОГО АНАЛИЗА МОРФОФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ  
ОСОБЕННОСТЕЙ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Сообщение II. Сезонно-возрастная динамика и характер индивидуальной  
изменчивости интерьерных показателей*

Анализируется динамика морфофизиологических признаков на протяжении жизненного цикла раз-
личных видов мелких млекопитающих в условиях северной периферии ареала. У мелких лесных 
грызунов прибылые весенне-летних генераций характеризуются исключительно высоким темпом 
генеративного развития и роста и соответствующим увеличением основных интерьерных показате-
лей. Представителям же поздних генераций свойственно плавное нарастание веса внутренних орга-
нов к осени, небольшой его спад в зимний период, а затем, уже весной, быстрое созревание и рост, 
сопровождающийся резким увеличением морфофизиологических индексов. Степень изменчивости 
интерьерных показателей, как правило, чрезвычайно высока, причем наибольшей вариабельностью 
отличается величина селезенки, за ней в порядке убывания следуют размеры тимуса, надпочечни-
ков, печени, сердца, почек и длина кишечника.
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в два месяца (с конца марта по май – июнь), весовой 
подъем печени, селезенки, почек и центрального 
жирового включения более длителен и охватывает 
два-три месяца (с начала апреля по конец мая – 
июнь), а весеннее увеличение веса надпочечни-
ков выражено слабо и протекает с марта по июнь. 
Неодинакова у разных органов и степень весен-
него скачка в росте. Печень и особенно селезенка 
увеличиваются весьма существенно (у землероек 
соответственно на 100–250 и 1500–1600 %, гры-
зунов – на 200 и 1500 % по сравнению с зимними 
показателями), а вес тела, сердца, почек и надпочеч-
ников – в несколько меньшей степени (у землероек 
на 60, 70–90, 80–100 и 50–140 %, а у грызунов – 
на 70–80, 50–60, 90–100 и 200 %). Что же касается 
осеннего весового подъема (его не показывает толь-
ко печень), то наши исследования подтверждают 
закономерность, подмеченную В. А. Межжериным 
и Г. Л. Мельниковой, согласно которой предзимнее 
увеличение органов наблюдается на месяц раньше, 
чем тела. Летом у взрослых зверьков имеет место 
относительная стабилизация веса тела и органов, 
а затем снижение к сентябрю – октябрю.

Относительные размеры внутренних орга-
нов землероек и грызунов также демонстрируют 
близкие по характеру изменения на протяжении 
жизненного цикла (см. рисунок). При этом се-
зонно-возрастные колебания индексов печени, 
надпочечников и селезенки более или менее 
синхронны как друг с другом, так и с таковыми 
абсолютных показателей и массы тела; индексы 
сердца, почек, тимуса и длины кишечника отли-
чаются своеобразным сезонным ритмом.

Как показали исследования с применением 
метода морфофизиологических индикаторов, 
размеры тела и внутренних органов мелких мле-
копитающих испытывают закономерные сезонно-
возрастные изменения, ход которых в общем ана-
логичен у землероек и грызунов, но существенно 
различается у полевок разного времени рождения 
(рисунок). В динамике веса тела у неполовозрелых 
зверьков обращает внимание небольшой осенний 
подъем и начинающееся с конца октября – ноября 
быстрое падение показателей к середине зимы 
(«зимняя депрессия»). Весенний скачок роста про-
ходит в апреле – мае, то есть приблизительно в те 
же сроки или немного позднее, чем в других, бо-
лее южных регионах. Сезонно-возрастные изме-
нения абсолютных размеров внутренних органов 
в общем совпадают с картиной сезонных колеба-
ний веса тела. С момента появления в уловах и по 
август – сентябрь наблюдается некоторое увели-
чение всех показателей, а начиная с предзимнего 
периода (конец октября – ноябрь) – быстрое сни-
жение, продолжающееся до февраля. Исключение 
представляет лишь тимус, испытывающий посте-
пенную инволюцию на протяжении всего периода 
с июня по август. После зимовки размеры тела 
и всех внутренних органов демонстрируют весьма 
резкое и довольно синхронное увеличение, в итоге 
которого соответствующие весовые показатели 
достигают максимальных величин.

Характер весеннего скачка, испытываемого раз-
личными органами, имеет свои особенности. Уве-
личение сердца проходит особенно стремительно 
и укладывается у землероек в один, а грызунов – 
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Сезонно-возрастные изменения размеров внутренних органов обыкновенной бурозубки (I) и рыжей полевки (II)  
(в среднем для обоих полов). 1 – сердце; 2 – печень; 3 – почки; 4 – селезенка; 5 – надпочечники; 6 – тимус. По оси абсцисс – 

месяцы; по оси ординат – индекс, мг%: а – сердце, б – печень, в – почки, г – селезенка, д – надпочечники, е – тимус

В период с июня по июль – август относи-
тельная величина большинства внутренних 
органов несколько увеличивается, а к сентя-
брю – октябрю падает. В дальнейшем индекс 
органа или возрастает до октября (жировое тело, 
надпочечники) – ноября (печень, почки), после 
чего сначала постепенно, а затем все более бы-
стрым темпом снижается до зимнего минимума, 
или испытывает падение начиная с июля, без 
осеннего подъема (селезенка). Зимняя депрес-
сия относительных размеров органов наблю-
дается в декабре – марте. У печени, селезенки 
и почек она довольно глубока, а у остальных 
органов выражена слабее. По-разному проявля-
ется и весенний скачок в росте. Индекс печени 
демонстрирует резкий подъем в марте – апреле, 
селезенки и надпочечников – в апреле – мае, 

почек – в мае – июне. Величина этого подъема 
составляет соответственно 30, 480, 13 и 15 % 
у землероек и 20, 600, 150 и 12 % у грызунов. 
Относительные размеры остальных органов, 
хотя и возрастают весной, но в гораздо мень-
шей степени: например, относительная масса 
центрального жирового включения у землероек 
увеличивается всего на 8–11 %. Летом величина 
индексов продолжает расти, достигая максиму-
ма в июле – августе, а к осени (обычно начиная 
с августа или сентября) падает. Исключением из 
общей схемы сезонно-возрастных изменений ве-
личины органов является сердце, относительные 
размеры которого возрастают к зиме и уменьша-
ются к весне и лету, а также тимус, испытыва-
ющий почти непрерывную инволюцию от июля 
к сентябрю.
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Анализ сезонно-возрастных изменений раз-
меров кишечника и соотношения его отделов 
выявил некоторые общие закономерности, свя-
занные с соответствующими изменениями пита-
ния животных. Так, у потребителей смешанного 
корма (в частности, у рыжих и красных полевок) 
отмечено некоторое увеличение общего индекса 
кишечника и относительной длины слепой киш-
ки от лета первого года жизни к осени, после чего 
происходит непрерывное снижение показателей 
до весны, затем новый рост индексов. Таким об-
разом, в самые ответственные, критические пе-
риоды (в молодом возрасте, в переходные сезоны 
и во время размножения) организм животного 
«обслуживается» кишечником максимальной 
длины, что позволяет шире использовать массо-
вые, в том числе и грубые, корма особенно интен-
сивно потребляемые весной и осенью.

Сезонно-возрастные изменения размеров пи-
щеварительного тракта у зеленоядных полевок 
проходят в общем по тому же типу, но с некото-
рыми отличиями, обусловленными спецификой 
их питания. Что же касается землероек, то у них 
на протяжении всей жизни проявляется доста-
точно четкая тенденция к непрерывному сни-
жению относительной длины кишечника с воз-
растом. Такой характер возрастных изменений, 
обусловленный прекращением роста кишечника 
раньше роста тела, имеет важное адаптивное 
значение: обеспечивает повышенные пищевые 
потребности молодого организма относительно 
более длинным кишечным трактом.

С особенностями питания животных связаны 
и размеры печени. Наиболее четко эта связь про-
слеживается в своеобразных сезонно-возрастных 
изменениях относительной величины органа, 
отражающих динамику накопления запасных 
питательных веществ на случай нарушения нор-
мального режима кормления. У неполовозрелых 
прибылых землероек и грызунов на протяжении 
всего лета и осени происходит непрерывное сни-
жение индекса печени (см. рисунок), что указыва-
ет на значительный расход резервного гликогена 
в связи с процессами интенсивного роста, ухуд-
шением экологических условий, повышением 
теплопродукции и перестройкой терморегуляции 
на «зимний вариант». Весной начинается бурное 
увеличение размеров печени, обусловленное на-
коплением питательных веществ для обеспече-
ния предстоящего размножения, а летом – новое 
падение индекса в связи с быстрым расходова-
нием резерва.

Как известно, грызунов разных сезонных ге-
нераций, помимо биологической разнокачествен-
ности (различия в продолжительности жизни, 
скорости полового созревания, темпах роста, 
смертности, наконец, специфической роли в вос-
производстве и динамике популяции), отличает 
целый комплекс морфофизиологических при-
знаков, в том числе и своеобразный ход сезонно-

возрастных изменений весовых индексов органов 
[3], [4], [9] и др. Призванное к быстрому воспро-
изводству популяции весенне-летнее поколение 
зверьков характеризуется исключительно высо-
ким темпом генеративного развития и роста, что 
находит отражение в резком усилении физиоло-
гической напряженности организма [13] и соот-
ветствующем увеличении основных интерьерных 
показателей. В отличие от свойственного позд-
ним генерациям грызунов плавного нарастания 
веса внутренних органов от лета к осени, у осо-
бей ранних выводков наблюдается валообразное, 
без каких-либо спадов, увеличение весовых по-
казателей, параллельное быстрому росту всего 
тела. Лишь к концу короткой, но «бурной» жиз-
ни, в возрасте 3–4 месяцев, у них происходит 
столь же резкое снижение размеров внутренних 
органов, знаменующее спад интенсивности ме-
таболизма и быстрый переход в фазу старения.

О масштабах сезонно-возрастных изменений 
у представителей ранних генераций грызунов 
могут дать некоторое представление наши ма-
териалы по рыжей полевке. Средний прирост 
абсолютной массы сердца за первые два-три ме-
сяца жизни ранних прибылых составил у нее (от 
июньских цифр) 43 %, печени – 41, почек – 40, 
селезенки – 419, надпочечников – 118 %. Увели-
чение относительных показателей из-за бурного 
весового роста зверьков, нередко обгоняющего 
рост органов, выражено гораздо слабее: 4, 6, 5, 
220 и 50 % соответственно. Величина осеннего 
снижения абсолютной массы органов в порядке 
их перечисления (от летнего максимума) – 5, 30, 
10, 56 и 42 %, относительной – 3, 10, 9, 56 и 51 %. 
Лишь размеры тимуса проявляют у весенних по-
колений грызунов своеобразную возрастную ди-
намику, свидетельствующую о раннем половом 
созревании этих животных и таком же быстром 
их старении: максимальной величины зобная 
железа достигает еще в гнездовой период жизни, 
а затем происходит непрерывная ее инволюция, 
завершающаяся в сентябре в возрасте 3–4 меся-
цев. Таким образом, ранние прибылые достигают 
физиологической старости в 4–5 раз быстрее, чем 
поздние.

Анализ сезонно-возрастных изменений веса 
тела и ряда внутренних органов мелких млеко-
питающих позволяет выделить в постнатальном 
периоде их полного жизненного цикла шесть 
достаточно четко выраженных фаз, характери-
зующихся конкретным «поведением» морфо-
физиологических показателей, специфическим 
уровнем обменных процессов и особенностями 
сезонной экологии отдельных внутрипопуля-
ционных групп животных. Первая фаза начи-
нается с момента выхода молодых из гнезд и за-
канчивается в августе. В это время у прибылых 
землероек и неполовозрелых полевок поздних 
выводков завершается первый этап послегнез-
дового роста и развития и проходит расселение, 
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в процессе которого зверьки приспосабливаются 
к новым условиям самостоятельной жизни. Все 
это требует высокой напряженности метаболизма 
и обусловливает увеличение абсолютных и отно-
сительных размеров внутренних органов. У при-
былых грызунов весенней генерации первая фаза 
совпадает с периодом резкой интенсификации 
метаболизма в связи с размножением [13], [18] 
и др., отсюда и рост интерьерных показателей, 
значительно превышающий по темпам и мас-
штабам аналогичные изменения у поздних при-
былых. Вторая фаза приходится на осень. Для 
нее характерна регрессия морфофизиологиче-
ских индексов, сопровождающая падение уровня 
обмена веществ в связи с прекращением роста 
зверьков, снижением интенсивности расселения 
и завершением перестройки организма в соот-
ветствии с зимними условиями. Как показывают 
наши исследования, особенно резкое снижение 
испытывают в осенний период размеры тела, пе-
чени, селезенки, надпочечников и тимуса, в то же 
время масса сердца и длина кишечника вообще 
не проявляют осенней регрессии, можно даже 
говорить о некотором росте показателей. Анало-
гичные данные, свидетельствующие об осеннем 
торможении роста и общем снижении абсолют-
ных и относительных размеров большинства 
внутренних органов у различных видов земле-
роек и грызунов, приводят и другие авторы [6], 
[7] и др. Многие из них рассматривают осенние 
регрессионные изменения в качестве адаптации 
к переживанию неблагоприятного переходного 
периода: уменьшение веса тела и внутренних ор-
ганов приводит к снижению энергетических по-
требностей и тем самым увеличивает стойкость 
зверьков к температурному фактору и недостатку 
пищи. Тем не менее сокращение интерьерных 
показателей к осени следует, очевидно, считать 
не первопричиной, а следствием адаптивных 
физиологических изменений. Третья фаза охва-
тывает зимний период и характеризуется стаби-
лизацией морфофизиологических показателей 
на самом низком уровне, соответствующем глу-
бокой депрессии метаболизма. Возрастает лишь 
индекс сердца, что можно объяснить реакцией 
на падение температуры воздуха и усложнени-
ем добывания корма. Гипотеза об увеличении 
размеров сердца как средстве метаболической 
акклимации к сезонным условиям получила не-
давно новое подтверждение. Параллельно зимней 
регрессии веса внутренних органов отмечается 
резкое снижение гормональной активности ряда 
эндокринных желез (надпочечников, щитовид-
ной, паращитовидной), сокращение потребления 
кислорода на единицу массы тела, уменьшение 
насыщенности тканей водой, снижение обще-
го числа лейкоцитов, падение двигательной ак-
тивности и т. п. [10], [11], [12], [14], [15], [16], [17]. 
В конечном итоге это ведет к снижению энер-
гетических затрат и успешному перезимовыва-

нию зверьков в мелкой и незрелой, вегетативной 
фазе. Таким образом, адаптация мелких млеко-
питающих к переживанию трудного зимнего пе-
риода сводится к минимизации обменных про-
цессов, приводящей к снижению потребления 
корма и ограничению подвижности. Страдая от 
недостатка пищи и испытывая энергетический 
дефицит, зверьки как бы «сворачивают» свою 
физиологию, «самоконсервируются» и, стремясь 
к наиболее экономной с точки зрения энергетики 
жизни, сводят обменные процессы к миниму-
му. В частности, уменьшение содержания воды 
в тканях ведет к снижению клеточного метабо-
лизма и тем самым к оптимальной стабилизации 
теплообмена. Четвертая фаза – весенний скачок 
в росте и развитии перезимовавших зверьков, 
приходящийся в условиях Карелии на апрель – 
май, характеризуется бурным ростом всех мор-
фофизиологических показателей, особенно веса 
тела, печени, селезенки, почек, надпочечников 
и центрального жирового включения, и связан 
с половым созреванием и выходом животных из 
зимней депрессии. Весенне-летнее увеличение 
органов сопровождается резкой интенсифика-
цией обмена веществ, призванной обеспечить 
размножение животных, нормальное течение 
беременности и лактацию. Пятая фаза – период 
относительной стабилизации физиологических 
функций на высоком уровне, определяющем ин-
тенсивное размножение взрослых особей. В соот-
ветствии с этим дальнейший рост интерьерных 
показателей притормаживается, и они держатся 
на постоянном уровне, почти таком же высоком, 
как у молодых зверьков. Шестая фаза завершает 
жизненный цикл животных. Она характеризуется 
явлениями старческой регрессии – снижением 
уровня метаболизма, замедлением всех физио-
логических процессов, прекращением половой 
активности, дегидратацией тканей. Индексы вну-
тренних органов отражают это, но по-разному. 
Большинство из них демонстрируют отчетливое 
снижение, однако размеры надпочечников (и со-
ответственно их функциональная активность) 
увеличиваются, компенсируя тем самым падение 
реактивности тканей старых животных по отно-
шению к гормональным воздействиям.

Таким образом, общий ход сезонно-возраст-
ных изменений абсолютной и относительной 
массы внутренних органов достаточно точно от-
ражает соответствующую ритмику обменных 
процессов. При этом особенно четко вырисовы-
ваются зимняя депрессия и весенний скачок ро-
ста и развития. Следует также подчеркнуть, что 
сезонно-возрастная динамика относительных 
показателей имеет в целом автономный характер 
и в большинстве случаев не проявляет четкой об-
ратной связи с общими размерами тела. Отсюда 
ясно, что определяющими в сезонно-возраст-
ных изменениях индексов органов являются не 
столько простые физиологические зависимости 
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между уровнем обмена и массой тела, сколько кор-
ректирующее действие экологических факторов, 
в том числе внутрипопуляционных. Как было по-
казано выше на примере обыкновенной бурозубки 
и рыжей полевки, нарушения «правила величины» 
обнаруживаются и при внутригрупповых сравне-
ниях. Лишь сердце и почки почти во всех половых 
и возрастных группах показали достаточно четкую 
и статистически значимую обратную коррелятив-
ную связь с величиной тела. В остальных случаях 
нередки исключения из «правила рядов» Гессе, сви-
детельствующие об энергетических тратах, не обу-
словленных величиной поверхности тела, а связан-
ных с экологическими особенностями животных.

Проведенные исследования выявили достаточ-
но отчетливый половой диморфизм по большин-
ству интерьерных показателей. При этом у разных 
видов он проявляется в общем одинаково и больше 
зависит от возраста зверьков, участия их в размно-
жении и сезона года. Это касается и веса тела, ха-
рактеризующегося более высокими показателями 
у размножающихся самок, а в группе неполовозре-
лых, наоборот, у самцов. Половые отличия по ин-
дексу сердца достоверны лишь у взрослых живот-
ных и выражаются в большей величине у самцов 
в весенне-летний период и у самок осенью. Это хо-
рошо согласуется с сезонными изменениями дви-
гательной активности особей разного пола: весной 
и летом более подвижны самцы, а осенью – сам-
ки. С другой стороны, взрослые размножающиеся 
самки отличаются более крупными надпочечни-
ками, печенью, тимусом, центральным жировым 
включением и большей длиной кишечника, что 
несомненно связано с интенсификацией их метабо-
лизма, обусловленной беременностью и лактацией. 
Что же касается почек, то половой диморфизм по 
их размерам имеет характерные видовые различия: 
у землероек большим индексом органа отличаются 
самки, а у полевок – самцы.

Важно подчеркнуть, что отмеченные половые 
отличия по интерьерным признакам основыва-
ются не на половом диморфизме по весу тела, 
а на меняющихся по сезонам половых различиях 
в интенсивности обмена веществ. Это явление, 
получившее название «варьирующего полового 
диморфизма», может быть истолковано как ре-
зультат различной реакции самцов и самок на 
изменение градиента среды, и его с успехом ис-
пользуют для анализа различий в образе жизни 
особей разного пола, меняющемся по сезонам 
и в разных экологических условиях.

Четких и однозначных биотопических от-
личий по размерам тела и внутренних органов 
ни у одного из видов мелких млекопитающих 
установить не удалось. Скорее всего, их вообще 
нет, как нет и четких биотопических популяций, 
дифференцируемых по интерьерным признакам. 
Придерживающийся противоположного взгля-
да С. В. Пучковский основывает свои выводы 
на консервированном в формалине материале, 
и к тому же только по сеголеткам. А между тем 
давно известна непригодность фиксации в фор-

малине для оценки морфофизиологических вари-
аций [19]. Не годится для этой цели и применен-
ный С. В. Пучковским метод отлова в канавки.

Иначе обстоит дело с годовыми изменениями 
величины тела и органов. Как показывают наши 
данные по обыкновенной бурозубке и рыжей по-
левке, зверьки, отловленные в одни и те же месяцы 
разных лет, закономерно и статистически досто-
верно отличаются по основным интерьерным по-
казателям. Сопоставление этих материалов с эко-
логическими условиями и уровнем численности 
популяции выявляет связь массы тела и внутрен-
них органов животных с фазами популяционного 
цикла. При этом колебания массы тела синхронны 
с изменениями численности зверьков, тогда как 
динамика большинства интерьерных показателей 
демонстрирует обратную зависимость от числен-
ности популяции, а значит, и от общих размеров 
животных. Наименьшие значения индексов серд-
ца, печени и почек обычно совпадают с годами, 
благоприятными по экологическим условиям, ха-
рактеризовавшимися интенсивной репродукцией, 
ростом численности и сравнительно высокими 
показателями массы тела. В то же время макси-
мальные индексы найдены в неблагоприятные 
годы, отличавшиеся слабыми темпами размно-
жения зверьков, низкой их численностью и соот-
ветственно минимальными размерами тела. Таким 
образом, наблюдающиеся по годам обратные соот-
ношения между численностью зверьков и относи-
тельной величиной некоторых внутренних органов 
(у грызунов эта закономерность проявляется более 
четко, а у землероек имеет ряд существенных ис-
ключений) отражают не столько изменения уровня 
метаболических процессов в популяции, сколько 
«правило величины» Гессе, то есть годовые раз-
личия по весу тела. Следовательно, лишь размеры 
зверьков могут служить хорошим и вполне адек-
ватным индикатором состояния популяции, а сами 
индексы – только в качестве косвенного показа-
теля, как инверсная величина, находящаяся в об-
ратной зависимости от размеров животных. Един-
ственное исключение – индекс надпочечников. 
Этот показатель, подобно весу тела, демонстриру-
ет прямую связь с интенсивностью размножения 
и численностью популяции, что вполне согласу-
ется с известными представлениями об участии 
надпочечников в стресс-регуляции численности 
животных [22] и др.

Выявление географических различий ин-
терьерных признаков мелких млекопитающих 
представляет сложную задачу, и не только из-за 
частой несравнимости индексов, приводимых 
разными авторами (отсутствие единой методи-
ки препарирования, взвешивания и измерения 
органов, разновременность сбора материала, его 
группировка без учета возраста, пола, физиологи-
ческого состояния животных и т. д.), но и в связи 
с фрагментарностью и неполнотой данных, от-
носящихся к тому же к очень немногим, подчас 
неравномерно распределенным по ареалу геогра-
фическим пунктам. Тем не менее выполнен ряд 
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исследований [1], [2], [20] и др., показавших, что 
у большинства широко распространенных видов 
млекопитающих индексы внутренних органов 
закономерно увеличиваются по направлению 
к северу или северо-востоку параллельно уве-
личению общих размеров тела и интенсивности 
обмена веществ. Материалы по рыжей полевке 
в общем подтверждают это правило, но с опре-
деленными коррективами по отдельным пока-
зателям. Так, индекс сердца проявляет, пожа-
луй, более четкое увеличение не с юга на север, 
а из центра ареала к его границам, в том числе 
и к южным. Таким образом, решающим оказы-
вается не географическая широта или долгота, 
а соответствие (или несоответствие) экологиче-
ских условий потребностям животных. Все, что 
вызывает интенсификацию обменных процессов, 
и прежде всего неблагоприятные температуры, 
независимо от того, обусловлено ли это север-
ным или южным положением региона, связано ли 
с жизнью в горах и т. д., обязательно ведет к уси-
лению нагрузки на сердце и соответствующему 
увеличению весового индекса. Естественно, что 
в условиях, близких к экологическому оптимуму, 
обычно совпадающему с центром видового ареа-
ла, индекс сердца характеризуется наименьшими 
числовыми значениями.

Роль печени в качестве энергетического депо 
организма и ее связь с типом питания животных 
определяют специфический характер географиче-
ских изменений ее весового индекса [1], [3]. В це-
лом у всех исследованных нами видов грызунов 
и землероек отчетливо прослеживается увеличе-
ние относительной величины печени по направле-
нию к северу. Крупные размеры печени, связанные 
с большим количеством депонируемого гликоге-
на, позволяют северным популяциям зверьков 
компенсировать дополнительные траты энергии, 
неизбежные при освоении экстремальной среды 
обитания. Увеличение печени определяет воз-
можность быстрой мобилизации энергетических 
резервов и является важной приспособительной 
особенностью северных популяций животных, 
позволяющей им успешно переносить капризы по-
годы и трудности, связанные с добыванием пищи.

Сопоставление данных по рыжей полевке, от-
носящихся к разным пунктам ареала (см. [5]), под-
тверждает установленную рядом авторов (напри-
мер, [1]) тенденцию к повышению индекса почек 
на севере. Аналогичная закономерность просле-
живается и при сравнении равнинных и горных 
популяций вида: с возрастанием высот относи-
тельные размеры почек и некоторых других вну-
тренних органов достоверно увеличиваются. Оби-
тание животных в суровых северных или горных 
условиях ведет к интенсификации метаболизма 
и сопровождается увеличением размеров почек. 
Завершая обсуждение данного вопроса, необходи-
мо особо отметить, что вырисовывающееся у изу
ченных видов мелких млекопитающих единое 
направление географической изменчивости инте-
рьерных признаков – понижение с севера на юг – 

находит аналогию в точно таком же градиенте 
изменений основного и критического обмена [1].

Индивидуальная изменчивость морфофизио
логических признаков – одна из наиболее емких 
динамических характеристик популяции, от-
ражающая всю сложность ее взаимоотношений 
со средой обитания и постоянную готовность 
к микроэволюционным преобразованиям. В свя-
зи с этим особенно важно правильно оценивать 
степень варьирования интерьерных показателей, 
что представляется отнюдь не простой задачей, 
особенно в свете дискуссий о способах измере-
ния и изучения изменчивости (см. [8] и др.).

Не затрагивая чисто методических аспектов 
проблемы и оставляя последнее слово за специ-
алистами-математиками, следует тем не менее 
согласиться с мнением авторов, считающих ко-
эффициент вариации вполне адекватным и объек-
тивным критерием, хорошо отражающим факти-
ческое разнообразие совокупности независимо от 
абсолютной величины признака. Что же касается 
главного возражения, выдвигаемого обычно против 
применения коэффициента изменчивости, – чаще 
всего оно сводится к тому, что, представляя собой 
процентное отношение среднего квадратичного от-
клонения (сигма) к среднему арифметическому, оно 
будто бы всецело зависит от величины последне-
го, – то его вряд ли можно признать основательным. 
Здесь уместно напомнить, что данный критерий 
как раз и был создан для унификации показателей 
изменчивости разных или разноразмерных призна-
ков путем приведения их к одному масштабу. От-
несением квадратичных отклонений к соответству-
ющим средним мы переводим их в соизмеримые 
показатели и тем самым освобождаем от влияния 
величины самого признака. Нельзя забывать, что 
коэффициент изменчивости – вовсе не альтернати-
ва квадратичному отклонению, по существу это та 
же сигма, только выраженная в процентах к средне-
му арифметическому. Другое дело, что в качестве 
знаменателя дроби, наверное, правильнее было бы 
брать не среднее арифметическое конкретной вы-
борки, а какую-то константную величину (напри-
мер, генеральную среднюю), соответствующую 
по масштабам размерности изучаемого признака. 
Но это уже вне нашей прерогативы и должно быть 
оставлено за рамками настоящего исследования.

Как было показано выше, у различных видов 
мелких млекопитающих изменчивость интерьер-
ных показателей имеет свои особенности, тем не 
менее в характере вариабельности одних и тех 
же органов намечаются некоторые общие зако-
номерности. Из всех изученных нами морфофи-
зиологических признаков (таблица) наибольшей 
изменчивостью отличается величина селезен-
ки (у землероек коэффициент вариации в изу-
ченных сериях колебался в пределах 29–62 %, 
у грызунов – 38–127 %), за ней в порядке убыва-
ния следуют: размеры тимуса (25–80, 32–92 %), 
надпочечников (20–46, 27–96 %), печени (7–58, 
14–36 %), сердца (8–36, 11–27 %), почек (6–30, 
6–27 %) и длина кишечника (10–19, 11–26 %).
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Обыкновенная бурозубка
Прибылые
Самцы 283 12,6 13,4 17,1 10,4 38,3 31,5 61,6 15,8
Самки 255 11,5 19,0 24,0 18,4 46,8 37,3 24,5 11,5
Зимовавшие
Самцы 127 12,5 13,3 11,8 7,7 62,6 40,2 30,0 19,2
Самки 106 17,9 15,6 16,5 18,1 46,7 33,9 80,0 13,2

Средняя бурозубка
Прибылые 
Самцы 140 17,2 17,4 15,9 11,8 76,3 46,0 41,6 14,1
Самки 106 10,8 15,6 12,7 14,5 74,7 39,5 40,5 14,9
Зимовавшие 
Самцы 20 22,7 35,9 58,3 29,5 59,4 42,7  – 16,9
Самки 19 32,4 18,4 26,7 24,7 29,1 45,6  – 19,4

Малая бурозубка
Прибылые 
Самцы 196 12,0 12,4 12,4 10,9 40,2 37,3 43,1 13,6
Самки 157 14,9 9,1 12,4 10,2 45,0 42,6 44,1 9,6
Зимовавшие 
Самцы 54 16,5 7,1 7,3 5,6 62,3 36,2  – 10,1
Самки 33 28,1 19,1 22,7 17,3 61,6 19,5  – 15,8

Лесная мышовка
Прибылые (оба пола) 13 44,4 15,6 16,7 5,8 22,0 12,0 43,4 15,8
Зимовавшие самцы 45 10,9 13,1 14,1 9,0 64,7 38,1 72,4 11,5

Рыжая полевка
Ранние прибылые
Самцы 249 17,6 14,2 19,7 10,8 107,8 39,1 51,1 11,4
Самки 153 26,4 16,2 16,4 18,2 91,4 71,8 55,1 12,4
Поздние прибылые
Самцы 290 18,1 17,1 16,8 13,2 127,6 31,5 38,7 14,9
Самки 118 21,1 17,6 12,9 19,4 95,0 86,8 32,4 14,7
Зимовавшие 
Самцы 135 11,5 22,0 14,1 14,2 127,0 46,5 80,4 15,2
Самки 66 18,3 26,6 16,2 21,7 83,9 34,6 74,6 26,1

Темная полевка
Ранние прибылые
Самцы 48 22,5 19,9 18,1 14,0 54,8 38,7 87,5 25,2
Самки 35 30,7 22,1 14,9 22,2 53,5 26,8 91,7 15,6
Поздние прибылые
Самцы 9 25,1 24,5 36,4 26,6 67,9 32,6 88,5 14,7
Самки 8 9,1 14,9 15,3 13,1 10,3 39,5 77,8 22,5
Зимовавшие 
Самцы 11 20,3 12,9 15,9 13,7 81,0 95,8 48,0 15,1
Самки 9 9,8 11,1 19,1 11,7 58,7 56,9 71,4 23,4
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Нетрудно видеть, что в целом интерьерные 
признаки насекомоядных варьируют в меньшей 
степени, чем грызунов, но по отдельным показа-
телям эта закономерность нарушается (например, 
печень, почки и отчасти сердце).

Для одних и тех же органов у одного вида 
установлены различия в уровне изменчивости 
в зависимости от пола, возраста, сезона и года 
исследований. Так, более широкая амплитуда 
изменчивости обычно наблюдается у старых 
(зимовавших) особей и бывает больше у самок, 
чем у самцов. Встречаются, правда, и обратные 
соотношения (например, в группе зимовавших 
у средней бурозубки и в некоторых сериях тем-
ной и рыжей полевок самцы характеризуются 
большей вариабельностью, чем самки), но это не 
нарушает общей закономерности. Что же каса-
ется характера сезонно-возрастных колебаний 
степени изменчивости индексов, то он отражает 
сезонную динамику фенотипического разнообра-
зия и морфофизиологическую неустойчивость 
популяции, в том числе разнокачественность 
и лабильность по уровню метаболизма. В наи-
более ответственные («критические») периоды, 
требующие максимального напряжения обмен-
ных процессов, например в период размножения 
или линьки, индексы органов демонстрируют 
наибольшую стабильность, а при низкой интен-
сивности метаболизма (в середине зимы) измен-
чивость их резко увеличивается.

Нередко сезонные изменения уровня вари-
абельности того или иного органа (особенно 
почек) демонстрируют ход, обратный таковому 
величины самого индекса. Наименьшее варьи-
рование показателей падает на те месяцы, ког-
да размеры органа характеризуются наиболее 
высокими относительными цифрами (ноябрь – 
декабрь, март – апрель, июль – август), и наобо-
рот, чем меньше относительная величина органа, 
тем выше его вариабельность (и по сигме, и по 
коэффициенту вариации). Эта закономерность 
достаточно хорошо известна из сравнения одина-
ковых признаков у разных по величине тела ви-
дов и разных признаков в границах одного вида 
[8], но почти совершенно не исследована в от-
ношении одного и того же признака в пределах 
популяции. Между тем биологическая интерпре-
тация сезонной динамики степени изменчивости 
интерьерных признаков интересна как сама по 
себе, так и в качестве дополнительной характе-
ристики исследуемого процесса. При этом, как 
справедливо указывал А. В. Яблоков, нужно, 
очевидно, исходить из того, что существование 
обратной связи между величиной и степенью 
изменчивости признака является правилом и от-
ражает простые математические зависимости 
(нормальные элементарные тенденции). Откло-
нения же свидетельствуют о накладывании на 
данную тенденцию каких-то более мощных сил 
(экологических и генетических факторов). С этой 

позиции, например, относительные размеры по-
чек выглядят более стабильным, менее подвер-
женным различным воздействиям показателем, 
чем вес тела или индекс печени.

Рассмотренные выше материалы, безусловно, 
не исчерпывают всего многообразия проблем, 
связанных с изучением морфофизиологических 
механизмов адаптации мелких млекопитающих 
к условиям существования. В то же время они по-
зволяют высказать некоторые общие положения, 
касающиеся в основном вопросов, затронутых 
в данной главе.

Как известно, метаболическая реакция на 
охлаждение начинается у гомойотермных жи-
вотных лишь после того, как исчерпываются 
возможности физической терморегуляции. Фи-
зическая терморегуляция требует для своего осу-
ществления меньших затрат энергии, чем изме-
нения теплопродукции, и к тому же адаптирует 
теплообмен не только к изменениям внешней, но 
и внутренней температуры. Тем не менее у мел-
ких млекопитающих как животных с высоким 
потреблением энергии и недостаточно развитыми 
механизмами физической терморегуляции, со-
хранение температурного гомеостазиса достига-
ется в основном интенсификацией обменных про-
цессов. Особенно велико значение химической 
терморегуляции для широко распространенных 
видов мелких млекопитающих, ареалы которых 
захватывают несколько ландшафтных зон. Меж-
ду тем у животных – автохтонов Субарктики при-
способления направлены на уменьшение энерге-
тических затрат и связаны с хорошим развитием 
теплоизолирующих свойств наружных покровов.

Совершенствование энергетически выгод-
ных и биологически целесообразных механиз-
мов физической терморегуляции, по мнению 
С. С. Шварца, было одним из основных направ-
лений в эволюции адаптаций субарктических 
гомойотермных животных. Однако достигалось 
это разными путями. Выявленную многими ис-
следователями высокую устойчивость северных 
млекопитающих к холодовым нагрузкам (отсюда 
крайне низкое положение «критической точки» 
обмена), их способность длительное время под-
держивать нормальную температуру тела при 
низких температурах без дополнительных энер-
гетических затрат нельзя, конечно, объяснить 
одним лишь повышением теплоизоляционных 
свойств покровов. Не меньшую роль, очевидно, 
играют и биохимические адаптации, заключаю-
щиеся в способности поверхностных тканей орга-
низма к нормальному обмену при температурах, 
значительно более низких, чем сердцевины тела. 
Эффективность химической терморегуляции 
в качестве одного из важнейших компонентов 
приспособления мелких млекопитающих к низ-
ким температурам среды убедительно подтверж-
дают исследования ряда эколого-физиологиче-
ских показателей различных видов землероек 
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и грызунов Карелии. Показано, в частности, что, 
вопреки распространенному мнению, во время 
линьки механизмы физической терморегуляции 
не только не утрачивают своего значения, а на-
против, служат важным звеном в цепи гомеоста-
тических реакций, направленных на снижение 
непроизводительных трат энергии и потери тепла 
в сложные для жизни зверьков переходные пери-
оды. В свою очередь это приводит к характерным 
изменениям эколого-физиологических реакций: 
понижению уровня обмена, установлению посто-
янной температуры тела, сдвигам в деятельности 
эндокринной системы и др.

Особенности экологии мелких млекопитаю-
щих в значительной мере определяют характер 
физиологической активности организма. В свя-
зи с различной кормовой специализацией и су-
точным ритмом жизнедеятельности зверьков 
важное значение приобретают разнообразные 
адаптивные изменения, затрагивающие различ-
ные системы органов. Из-за малых размеров тела 
и большой относительной величины поверхности 
теплоотдачи у этих животных наблюдается очень 

высокий уровень метаболизма и сердечной дея-
тельности. Большие энергетические потребности 
и связанный с ними постоянный термический 
дефицит мелкие млекопитающие компенсиру-
ют исключительной лабильностью адаптивных 
реакций, проявляющейся в закономерной се-
зонно-возрастной динамике основных морфо-
физиологических (интерьерных) показателей. 
Установлено, в частности, что в основе приспосо-
бительных реакций, направленных на успешную 
перезимовку, лежит минимизация обменных про-
цессов, снижение энергозатрат и общее торможе-
ние процессов жизнедеятельности.

Однако при всем многообразии конкретных 
путей и механизмов приспособления видов и по-
пуляций к среде обитания всем им, как целост-
ной экологической группе, свойственна единая 
адаптивная стратегия, реализуемая в виде уни-
кального комплекса морфофизиологических 
и популяционно-экологических адаптаций, до-
полняющих друг друга и обеспечивающих мел-
ким млекопитающим общий успех в борьбе за 
существование.

* �Сообщение I опубликовано: Ученые записки Петрозаводского государственного университета. 2018. № 3 (172). С. 7–19. 
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THE EXPERIENCE OF ECOLOGICAL ANALYSIS OF MORPHOPHYSIOLOGICAL FEATURES  
IN SMALL MAMMALS

Part 2. Seasonal and age dynamics and individual variability of internal features*

The dynamics of morphophysiological features over a life cycle of various small mammals on the northern periphery of the range 
is investigated. Juvenile small forest rodents of spring and summer generations are characterized by an extremely high pace of the 
generation development and growth, and a corresponding increase of the main internal features. Late generations members show 
smooth natural increase in the internal organs weight for the autumn, followed by a small decline in the winter, and fast maturing and 
growth accompanied with a sharp increase in morphophysiological indexes in the spring. The level of the internal features variability 
is very high, with spleen size having the greatest variability, followed by the size of thymus, adrenal glands, liver, heart, kidneys, 
and intestine length.
Key words: morphophysiological features dynamics, growth, development, internal features, variability

* Part I was published in Proceedings of Petrozavodsk State University. 2018. No 3 (172). P. 7–19.
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