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Экологические условия могут влиять на индивидуальное развитие организмов и морфологическую
изменчивость на уровне популяций. Размеры и пропорции черепа и нижней челюсти у неполо-
возрелых бурозубок (Sorex araneus, S. caecutiens, S. minutus), отловленных в августе на зарастающих
вырубках в средней тайге на северо-востоке Европы, зависели от стадии динамики численности. На
фоне высокой встречаемости в отловах, наблюдалось статистически значимое уменьшение измере-
ний черепа и челюсти, а многомерные морфологические ниши, соответствующие разным стадиям
встречаемости, были существенно разобщены. Параметры морфологического разнообразия (эн-
тропия и мера самоорганизации) находилась в зависимости от амплитуды колебаний встречаемости
видов, но варьировали в пределах, характерных для млекопитающих. Наряду с “феноменом Дене-
ля”, естественные флуктуации численности могут быть одним из главных факторов, определяющих
характер динамики индивидуального развития и пространственно-временной изменчивости мор-
фологического разнообразия бурозубок.
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ВВЕДЕНИЕ
Разнообразные формы внутривидовой индиви-

дуальной или групповой изменчивости являются
результатом взаимодействия внутренних процессов
в организмах, как целостных открытых биосисте-
мах, с процессами, протекающими в окружающей
среде. Вариации экологических условий, включая и
собственную динамику популяции, могут прямо
или опосредовано влиять на течение индивидуаль-
ного развития животных, что может выражаться: в
варьировании характеристик фенотипической из-
менчивости, в вариациях индивидуального разви-
тия и, в целом, в изменчивости параметров мор-
фологического разнообразия (Selye, 1946, 1956;
Северцов, 1951; Graham et al., 1994; Kieser, 1987;
Fusco, 2001). Влияние среды на индивидуальное
развитие должно рассматриваться в качестве нор-
мы в широком смысле, которое является одним
из факторов биологического разнообразия (Пуза-
ченко Ю., 2009).

Известно (Gilbert, 2005; Chapelle, Silvestre,
2022), как минимум, три пути воздействия среды
на работу генетического аппарата: 1) через нерв-

ную и, затем эндокринную системы; 2) путем изме-
нений процессов метилирования ДНК, модифика-
ции гистонов и некодирующих РНК с последую-
щим изменением экспрессии генов; 3) регуляция
экспрессия генов микробными симбионтами. Ве-
роятно, что некоторые механизмы могут действо-
вать в комплексе, например, в условиях дефицита
пищевых ресурсов. Первый вариант эпигенети-
ческой регуляции, вероятно, наиболее распро-
странен и проявляет себя в фенотипической из-
менчивости и вариациях в стабильности/канали-
зации индивидуального развития.

Для видов подсемейства Soricinae Fischer von
Waldheim, 1817, в том числе бурозубок Sorex Linnae-
us, 1758, описаны разнообразные формы внутри-
видовой морфологической изменчивости черепа.
Традиционно в фокусе внимания находится
сложноорганизованная межпопуляционная измен-
чивость в пространстве, прежде всего географиче-
ском (Долгов, 1972, 1985; Юдин, 1971; Ивантер,
1976; Wojcik et al., 2000; Порошин, 2006; Okulova
et al., 2004, 2007; Ohdachi et al., 2005; Vega, 2010;
Shchipanov et al., 2014; Vega et al., 2016; Бобрецов
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и др., 2012, 2020). Описано влияние биотопа на
популяционную морфологическую изменчивость
и стабильность индивидуального развития черепа
(нижней челюсти) бурозубок (Badyaev et al., 2000;
Badyaev, Foresman, 2000, 2004; Порошин, 2006;
Young et al., 2010). Начиная с работы польского
зоолога A. Dehnel (1949), значительное число ис-
следований посвящено индивидуальному разви-
тию бурозубок в контексте феномена сезонной
частично обратимой редукции размеров тела,
элементов церебрального отдела черепа и самого
головного мозга (“феномен Денеля”) (Borowski,
Dehnel, 1952; Pucek, Markov, 1964; Pucek, 1965,
1970; Grainger, Fairley, 1978; Ильяшенко, 1995;
Порошин, 2006; Kardynia, Rychlik, 2011; Nováková,
Vohralík, 2017; Tapia, 2017; Lázaro et al., 2021; Taylor
et al., 2022). Для бурозубок типичны квазиперио-
дичные и стохастические колебания плотности
населения, достигающие порой значительной
амплитуды. Не менее обычны существенно раз-
ные уровни плотности, характерные для разных
местообитаний. В то же время, указаний на влия-
ние популяционной плотности на устойчивость
индивидуального развития и морфологическое
разнообразие бурозубок не так много (Попов,
1960; Zakharov et al., 1991, 1997, 2020). В частно-
сти, было показано некоторое снижение средних
размеров, в том числе краниальных характери-
стик, для половозрелых самцов обыкновенной
бурозубки в годы с высокой численностью (По-
пов, 1960).

Особняком стоит наше исследование измен-
чивости черепа и нижней челюсти обыкновенной
бурозубки (S. araneus Linnaeus, 1758), в котором
было показано (Куприянова и др., 2003), что в
условиях средней тайги северо-востока Европы
на зарастающих вырубках и в еловых лесах на фо-
не относительно высокой встречаемости (“пик”)
неполовозрелых животных в августе размеры че-
репа и нижней челюсти были статистически зна-
чимо меньше, чем в периоды с относительно низ-
кой встречаемостью вида (“депрессия”). Здесь
мы приводим новые результаты исследования
этого феномена у трех видов, включив дополни-
тельно в анализ двух субдоминантов изученных
таксоценозов (Нестеренко, 2023) – среднюю
(S. caecutiens Laxmann, 1788) и малую (S. minutus
Linnaeus, 1766) бурозубок. При этом мы ограни-
чились только антропогенно-трансформирован-
ными биотопами – зарастающими вырубками,
так как именно в этих вариантах биотопов сред-
нетаежной зоны отмечены наибольшие по ам-
плитуде колебания встречаемости доминирую-
щего вида S. araneus (Куприянова, 1987; Гусева и
др., 2014; Ивантер и др., 2014; Ивантер, Курхинен,
2014; Гусева, Коросов, 2016).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика районов сбора данных. Матери-

алом для исследования послужили черепа земле-
роек, добытых в 1972–1984 гг. на “Вельском”
(60.81° с.ш., 42.34° в.д., д. Раменье, Вельский р-н,
Архангельская обл.) и в 1981–1988 гг. на “Кортке-
росском” стационарах (61.83° с.ш., 52.82° в.д., д.
Дань, Корткеросский р-н, Республика Коми). В
период проведения отлова животных среднегодовая
температура воздуха на “Вельском” стационаре
(метеостанция “Няндома”, СИ 22854) была около
+1.4°C (–0.65…+2.95°C), среднегодовая сумма
осадков – 803 мм (640–1022 мм). Средняя темпе-
ратура в районе “Корткеросского” стационара
(метеостанция “Сыктывкар”, СИ 23805) была
+0.77°C (–0.65…+2.77°C) при среднегодовой
сумме осадков – 736 мм (594–881 мм). Оба стаци-
онара располагались в подзоне средней тайги
(Александрова, Юрковская, 1989). В результате
интенсивных рубок в начале работ и до конца 70-х
годов прошлого века в районе “Вельского” стаци-
онара разновозрастные вырубки, в основном по
еловым лесам, составляли около 35% площади, а
в районе “Корткеросского” стационара площадь
вырубок достигла 40% площади. Отлов бурозубок
осуществляли на зарастающих 5–10 летних вы-
рубках (Куприянова, 1987).

Характеристика исходных данных. По числен-
ности в отловах бурозубок обоих стационаров до-
минировал S. araneus (хромосомная раса “Манту-
рово” (Бобрецов и др., 2012)), а субдоминантами
выступали S. caecutiens и S. minutus (Куприянова,
Наумов, 1984). На “Вельском” стационаре средняя
уловистость S. araneus была 23.3, S. caecutiens – 3.1 и
S. minutus – 2.9 инд./10 канавко-суток. На “Корт-
керосском” стационаре уловистость S. araneus
была 9.9, S. caecutiens – 5.5 и S. minutus –
3.7 инд./10 канавко-суток.

В работе использованы черепа животных, до-
бытых методами ловушко-линий и стандартными
канавками в августе, в период сезонного максимума
численности, в годы относительных “пиков” или
“депрессий” населения (табл. 1): 86 черепов и ниж-
них челюстей S. araneus, 82 S. caecutiens и 87 S. minu-
tus. В августе население бурозубок было представ-
лено в основном животными, родившимися в год
проведения отлова.

Измерения черепа и нижней челюсти (рис. 1)
осуществлялись при помощи окуляр-микрометра
МБР 10 для крупных и мелких структур при вось-
ми и шестнадцати кратном увеличении, соответ-
ственно.

Статистическая обработка включала: расчет
средних значений измерений, их стандартных
ошибок, внутривидовые сравнения средних для
двух состояний численности (“пиков” и “депрес-
сий”) по критерию Манна–Уитни, а также расчет
относительных долей дисперсии измерений (v, %),
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обусловленных влиянием факторов – “вид” с
тремя значениями, “регион” с двумя значениями,
и/или “встречаемость” с двумя значениями. Был
применен анализ компонент дисперсий (Variance
Components) (Crump, 1946; Rasch, Mašata, 2006) с
гнездовым дизайном трехфакторного или одно-
факторного дисперсионного анализа.

Описательные модели разнообразия или морфо-
пространства (Куприянова и др., 2003; Пузачен-
ко, 2016, 2023). Для удаления влияния масштаба
измерений, переменные (V) стандартизировали:

. Между всеми пара-
ми экземпляров отношения сходства/различия
были представлены в форме квадратных матриц
морфологических дистанций. Для описания из-
менчивости размеров использовалась стандарти-
зованная дистанция Эвклида, а для описания из-
менчивости пропорций (“формы”) – метрика τb
Кендалла (Kendall, 1975).

Идея модели морфопространства (по анало-
гии с экологическим пространством), как гипер-
объема, координатами которого являются мор-
фологические переменные, восходит к ранней
работе G.E. Hutchinson (1968) (см. комментарии
P. Wagner (2010)). R.E. Ricklefs и J. Travis (1980),
по-видимому, первыми применили многомер-
ный анализ (анализ главных компонент) для вы-
деления линейно-независимых (ортогональных)
составляющих морфологической изменчивости.
Полученную многомерную модель авторы назва-
ли “морфопространством”.

Многомерные описательные модели (= мор-
фопространства) изменчивости размеров (SZM)
и пропорций (SHM) черепа бурозубок получали
после обработки соответствующих матриц мор-
фологических дистанций методом неметрического
многомерного шкалирования (Shepard, 1962; Krus-
kal, 1964). Среди множества существующих мето-
дов снижения размерности многомерных данных
именно этот метод наиболее удобен для получе-
ния морфологических пространств, так как поз-
воляет использовать разные метрики для оценки

( ) ( )st
min max mini iV V V V V= − −

морфометрических или фенетических дистанций
(Пузаченко, 2016).

Число координат (оптимальная размерность
(Пузаченко, 2016)) SZM и SHM моделей, включа-
ющих все три вида бурозубок, равнялось 3. В случае
S. araneus обе модели имели по две координаты. У
S. caecutiens SZM морфопространство имело раз-
мерность 2, а SHM – 4, а у S. minutus – 2 и 3 соот-
ветственно. Размерность видовых моделей, полу-
ченных для разных стационаров изменялись от 2
до 4 (табл. 3). В тексте координаты SZM и SHM
морфопространств обозначаются буквами E (от

Таблица 1. Исходные данные (объем выборки) для оценки морфологического разнообразия черепа S. araneus,
S. caecutiens и S. minutus

“Вельский” стационар, Архангельская обл. “Корткеросский” стационар, Республика Коми

“депрессия” “пик” “депрессия” “пик”

S. araneus
21 24 20 21

S. caecutiens
21 17 21 23

S. minutus
23 23 18 23

Рис. 1. Схема измерений черепа и нижней челюсти
бурозубок: LCBS – кондило-базальная длина, WMAX –
наибольшая ширина мозговой коробки, WRST – ши-
рина рострума, LMND1 – длина нижней челюсти
(все промеры челюсти взяты с ее левой ветви),
LMND2 – расстояние от заднего края альвеолы резца
до перпендикуляра, опущенного из точки наиболь-
шего выступания назад сочленовного отростка, LINB –
расстояние от перпендикуляра, опущенного из точки
переднего конца коронки резца, до перпендикуляра,
опущенного из точки заднего края коронки резца,
LTRB – длина нижнего зубного ряда, LANG – длина
углового отростка, LCN – длина сочленовного от-
ростка, HCR – высота венечного отростка.

LCBS

LTRB LCN

LMND2
LMND1LINB

LANG

W
R
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X
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Euclidean distance) и K (от Kendall metric), соот-
ветственно, с добавлением номера координаты 1,
2, 3 или 4.

Морфологические ниши и параметры разнообра-
зия. Развивая идею многомерного морфопро-
странства с ортогональными переменными в ка-
честве координат, мы предложили рассматривать

его, как вероятностное пространство (Пузаченко,
2016). Вероятностное пространство задается в
этом случае таким же способом, как это принято
в статистической физике (Ландау, Лифшиц,
1976). В пространствах SZM и SHM моделей, со-
вокупность точек, соответствующих отдельным
индивидуумам, занимает объем, который интер-

Таблица 2. Средние значения промеров черепа и мандибулы трех видов Sorex в периоды высокой (“пик”) и низ-
кой (“депрессия”) встречаемости на “Вельском” и” Корткеросском” стационарах и доля дисперсии промеров,
объясняемая фактором “встречаемость” (v, %).

Примечание. Выделенные жирным шрифтом средние статистически значимо различаются для “депрессий” и “пиков” по
U-тесту Манна–Уитни при p < 0.01; * – отмечены средние значения, различающиеся (p: 0.001–0.01) в выборках разных ста-
ционаров.

Промер
“Вельский” стационар “Корткеросский” стационар

“Депрессия” “Пик” v, % “Депрессия” “Пик” v, %

S. araneus
LCBS 11.1 ± 0.04* 10.7 ± 0.06 61.5 10.9 ± 0.04* 10.7 ± 0.04 49.9
WMAX 5.5 ± 0.02 5.2 ± 0.03 79.9 5.6 ± 0.04 5.2 ± 0.03 76.7
WRST 1.0 ± 0.01* 1.1 ± 0.01 73.9 1.06 ± 0.01* 1.11 ± 0.01 29.3
LMND1 6.8 ± 0.02 6.4 ± 0.03 85.8 6.7 ± 0.04 6.4 ± 0.04 61.6
LMND2 5.2 ± 0.02 4.9 ± 0.02 78.3 5.1 ± 0.05 4.9 ± 0.03 36.7
LINB 1.7 ± 0.02 1.5 ± 0.03 47.1 1.7 ± 0.04 1.5 ± 0.02 48.0
LTRB 4.4 ± 0.02 4.3 ± 0.05 19.8 4.4 ± 0.03 4.2 ± 0.04 50.0
LCN 1.4 ± 0.01 1.3 ± 0.01 35.1 1.4 ± 0.02 1.3 ± 0.02 27.0
LANG 1.7 ± 0.01 1.6 ± 0.01 62.2 1.7 ± 0.01 1.6 ± 0.02 50.6
HCR 2.5 ± 0.02 2.4 ± 0.02 18.0 2.5 ± 0.03 2.4 ± 0.02 18.7

S. caecutiens
LCBS 9.7 ± 0.03 9.4 ± 0.03 68.5 9.7 ± 0.03 9.4 ± 0.04 71.1
WMAX 4.9 ± 0.02 4.7 ± 0.02 85.9 4.9 ± 0.03 4.6 ± 0.03 79.6
WRST 0.90 ± 0.006 0.89 ± 0.012 0.0 0.88 ± 0.008 0.88 ± 0.008 0.0
LMND1 5.6 ± 0.02 5.4 ± 0.03 61.1 5.6 ± 0.02 5.4 ± 0.02 76.5
LMND2 4.2 ± 0.02 4.0 ± 0.03* 55.5 4.2 ± 0.02 4.1 ± 0.02* 49.1
LINB 1.4 ± 0.01 1.4 ± 0.02* 0.0 1.4 ± 0.02 1.3 ± 0.02* 50.1
LTRB 3.7 ± 0.02 3.6 ± 0.04 12.8 3.7 ± 0.02 3.6 ± 0.02 51.1
LCN 1.3 ± 0.01 1.2 ± 0.01 61.5 1.3 ± 0.01 1.2 ± 0.01 44.5
LANG 1.44 ± 0.018 1.40 ± 0.009 10.8 1.46 ± 0.011 1.39 ± 0.011 49.4
HCR 2.0 ± 0.01 1.9 ± 0.01 32.5 2.0 ± 0.01 1.9 ± 0.01 54.5

S. minutus
LCBS 8.7 ± 0.04 8.2 ± 0.03* 74.3 8.7 ± 0.04 8.4 ± 0.04* 59.4
WMAX 4.3 ± 0.02 4.1 ± 0.02 73.2 4.3 ± 0.02 4.0 ± 0.02 85.0
WRST 0.81 ± 0.004 0.81 ± 0.007 0.0 0.81 ± 0.006 0.81 ± 0.007 0.0
LMND1 5.0 ± 0.03 4.7 ± 0.03 58.2 5.0 ± 0.02 4.8 ± 0.03 65.4
LMND2 3.8 ± 0.02 3.6 ± 0.02 55.2 3.8 ± 0.02 3.6 ± 0.03 54.1
LINB 1.2 ± 0.013 1.1 ± 0.017 45.5 1.21 ± 0.015 1.14 ± 0.014 32.9
LTRB 3.3 ± 0.03 3.2 ± 0.03 30.0 3.3 ± 0.02 3.2 ± 0.03 30.2
LCN 1.14 ± 0.01 1.08 ± 0.01 40.1 1.15 ± 0.012 1.05 ± 0.011 63.2
LANG 1.22 ± 0.011 1.16 ± 0.012 38.2 1.21 ± 0.008 1.18 ± 0.015 6.7
HCR 1.66 ± 0.013 1.57 ± 0.01 59.7 1.66 ± 0.015 1.56 ± 0.015 50.2
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претируется, как актуальная морфологическая
ниша. В этом контексте морфологическое разно-
образие является свойством или переменной
структуры “морфологической” ниши и может
быть охарактеризовано набором информацион-
ных параметров, главным из которых является
энтропия.

Для вычисления энтропии непрерывные рас-
пределения значений координат морфологических
пространств переводились в дискретную форму.
Для этого диапазон их значений делился на k интер-
валов, число которых было определено формально,
исходя из объема выборки (N), k = 1 + lg2N
(Sturges, 1926).

Для каждого интервала рассчитывалась частота
встречаемости или выборочная вероятность обна-
ружения проекций точек в k-ом интервале j-ой ко-

ординаты – pi = ni/N ( ). Выборочная ве-
роятность обнаружения проекций точек, например,
одного из видов бурозубок, на i-ом интервале лю-
бой координаты морфопространства интерпрети-
ровалась как вероятность события, которое не зави-
сит от обнаружения проекций точек, соответству-
ющих другим видам. Выборочные вероятности
обнаружения проекций точек одного вида на i-ом
и j-ом интервалах координаты d интерпретирова-
лись как вероятности двух несовместных/несов-
местимых событий.

В морфопространстве разнообразие характе-
ризуется набором параметров, величина которых
зависит от уникальной структуры конкретной
модели. Последняя определяется взаимоположе-
нием всех пар точек относительно всех координат

1
1

k
ii

p
=

=

морфопространства. Информационный “объем”
ниши является одним из таких параметров, кото-
рой зависит от распределения точек в объеме
SZM или SHM морфопространствах.

Информационный “объем” ниши (HV, бит/инд.)
вычислялась как сумма энтропий, определенных
для каждой из координаты морфопространства:

, где d – число
координат морфопространства, pi – выборочная
вероятность и  – энтропия j-ой координаты.
Относительный объем ниши, HRV (%), не завися-
щий от размерности модели, вычислялся как
HRV = 100(HV/dlg2k).

Объемы ниш (HV) сопоставимы между собой
только для конкретной модели морфопростран-
ства. Относительный объем ниши (HRV) может
использоваться, как при сравнении ниш одной
модели, так и ниш в разных моделях, в том числе
имеющих неодинаковую размерность, при усло-
вии сопоставимого количества наблюдений.

Для оценки перекрывания ниш вдоль любой
одной координаты морфопространства исполь-
зовали симметричный индекс перекрытия эколо-
гических ниш видов j и k Пианка (Pianka, 1974):

, где pij, pik – выбо-
рочные вероятности обнаружения проекций то-
чек видов j и k на i-том интервале значений коор-
динаты морфопространства, n – в данном случае
представляет число интервалов квантования. До-
полнительно, для тех же целей вычисляли пока-
затель процентного сходства Ренконена (SR)

( )= = =
= = −   2 lg1 1 1

 
d d k

V j i ij j i
H H p p

jH

2 2n n n
jk ij ik ij iki i i

O p p p p=   

Таблица 3. Объем (HV, бит/инд.) и относительный объем (HRV, %) ниш в SZM и SHM морфопространствах с раз-
мерностями d трех видов Sorex на стадиях “депрессии” и “пиках” встречаемости на “Вельском”, “Корткерос-
ском” стационарах

Вид

SZM SHM

d
HV/HRV

d
HV/HRV

“депрессия” “пик” “депрессия” “пик”

“Вельский” стационар
S. araneus 3 5.57/71.9 5.94/76.6 2 5.9/76.1 5.97/77.0
S. caecutiens 2 3.29/63.6 3.75/72.5 3 6.31/81.3 5.95/77.2
S. minutus 2 3.36/65.0 2.7/52.2 2 4.15/80.3 3.86/74.7

“Корткеросский” стационар
S. araneus 4 7.64/74.8 7.21/69.7 3 5.85/73.9 6.19/69.7
S. caecutiens 4 7.00/62.3 7.10/63.2 2 4.65/89.9 3.99/77.1
S. minutus 3 4.88/62.9 6.27/80.9 2 3.72/71.9 4.05/78.3

Оба стационара
S. araneus 2 3.58/63.8 3.64/64.8 2 4.21/75.0 3.80/67.7
S. caecutiens 2 3.70/65.8 4.14/73.7 4 9.42/83.9 9.31/82.9
S. minutus 2 3.34/59.5 3.91/69.6 3 6.98/82.0 6.88/81.7
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(Renkonen, 1938): , где p1, i и
p2, i – выборочные частоты сравниваемой пары
распределений проекций точек (1 и 2) на i-ый ин-
тервал квантования. Расчет для  и  проводи-
ли в пакете Ecological Methodology v. 7.4 (Krebs,
1998).

Для оценки перекрывания ниш в многомерном
пространстве вычисляли выборочную вероятность
одновременной встречаемости в пространствах
SZM или SHM разных видов или выборок одного
вида на разных стадиях численности. Так как по
условию получения SZM или SHM морфопро-
странств, их координаты линейно независимы, то
количественная оценка пересечения ниш пары
видов j и k ( ) будет равна произведению вы-
борочных вероятностей совместной встречаемо-
сти проекций этих видов по каждой из d коорди-

нат: , где

,  – число проекций точек, соответствую-
щих видам j и k, на i – ом интервале координаты
d, ,  – общее число точек (объем выборки)
видов j и k, соответственно. В этом случае сумма
pi берется только для отрезков координаты, где
одновременно встречаются проекции точек обо-
их видов. NOjk изменяется от 0 (отсутствие пере-
крытия ниш) до 1 (полное совпадение ниш). Для
того чтобы в многомерном пространстве SZM
или SHM ниши не перекрывались необходимо и
достаточно отсутствие перекрывания по какой-
либо одной из координат морфопространства.
Подчеркнем, что NOjk не является метрикой и не
может применяться для оценки величины мор-
фологической дифференциации. Вместе с тем,
как оценка вероятности, она является характери-
стикой – переменной структуры морфопростран-
ства.

В рамках одной модели морфологического
пространства в общем корректно сравнивать энтро-
пии, определенные для разных групп объектов, ко-
гда объемы их выборок примерно одинаковы, как в
нашем случае. Когда объемы выборок существен-
но различаются, такое сравнение будет не кор-
ректно в силу хорошо известной логарифмиче-
ской зависимость величины энтропии от объема
наблюдений (Foerster, 1960; Пузаченко Ю., 2006).
Для таких случаев мы рекомендуем калибровать
энтропии для условной выборки из 50 случайно
отобранных индивидуумов (Пузаченко, 2013).
Калибровка также дает возможность сравнить па-
раметры разнообразия, например бурозубок, с
набором таких же параметров, полученных при
тех же условиях для других видов млекопитающих
(Puzachenko, 2023).

В работе использовали следующие калибро-
ванные информационные параметры разнообра-

( )R 1, 2,1
min , 

i
i iS p p= 

jkO RS

jkNO

( ) ( ){ }, ,1

d j j k k
jk d i d iNO n N n N   =     ∏

,
j

d in ,
k
d in

jN kN

зия: H50/d – калиброванная нормированная на
размерность SZM или SHM моделей энтропия
Шеннона (Shanon, 1948), R50 = 1 – H50/(d lg2k) –
калиброванная мера самоорганизации (Foerster,
1960); J50 – калиброванное “расхождение” или
“дивергенция” Кульбака-Лейблера. Дивергенция”
Кульбака-Лейблера между двумя дискретными
распределениями p1 и p2 (Kullback, Leibler,1951)

вычисляется как 

. Для условий “равновесия”
предполагается, что распределение точек в про-
странстве модели будет не сильно отличаться от
нормального распределения. В этом случае  от-
ражает отличия наблюдаемого распределения от
нормального распределения с теми же эмпириче-
скими параметрами (средняя, дисперсия и т.д.).

Малые размеры выборок, соответствующих
“депрессиям” и “пикам” встречаемости видов
(табл. 1), не достаточны для калибровки парамет-
ров разнообразия. Поэтому эти параметры оце-
нивались для моделей морфопространств, вклю-
чавших “пики” и “депрессии” встречаемости или
на уровне вида, или для региона (стационара)
проведения исследований.

Кроме Ecological Methodology v. 7.4 (Krebs,
1998) для расчетов использовали статистические
пакеты STATISTICA v. 8.0 (StatSoft, Tulsa, Oklaho-
ma), NCSS v. 12 (ncss.com/software/ncss), PAST
(Hammer et al., 2001) и Microsoft Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Компоненты дисперсии координат SZM и SHM
моделей для трех видов. Анализ компонент дис-
персий показал, что дисперсии координат мор-
фопространств E1 и K1 более чем на 50% обуслов-
лены фактором “вид” (дисперсионные модели с
тремя видами, рис. 2a). Фактор “встречаемость” в
наибольшей степени объяснял дисперсию второй
координаты E2 SZM модели. Влияние фактора
“регион” находилось на уровне статистической
погрешности.

Компоненты дисперсии координат видовых мо-
делей SZM и SHM морфопространств. В моделях
морфопространств, построенных для каждого ви-
да бурозубок, фактор “встречаемость” был основ-
ным, объясняющим дисперсию координат E1
(общие размеры черепа). Например, у S. araneus
(рис. 2б) он объяснял 85% дисперсии этой коор-
динаты морфопространства, а также 86% диспер-
сии координаты K1 (общие пропорции черепа). У
S. caecutiens и S. minutus фактор “встречаемость”
объяснял 79 и 78% дисперсий координат E1 соот-
ветственно. В отличие от S. araneus, у двух послед-
них видов, изменчивость общих пропорций чере-

( )=
= − − 1 2 1

50 21
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k
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J p p p
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Рис. 2. а, б – относительные расчетные дисперсии координат SZM и SHM морфопространств для трех видов Sorex (a)
и отдельно для S. araneus (б); факторы дисперсионного анализа; 1 – “вид” (S. araneus, S. caecutiens, S. minutus), 2 – “ре-
гион” (“Вельский” стационар, “Корткеросский” стационар), 3 – “встречаемость” (“депрессия”, “пик”), 4 – неопре-
деленная дисперсия и дисперсия обусловленная ошибками измерений, цифры на столбцах отражают относительные
доли дисперсии (%), объясняемые разными факторами, цифрами над столбцами показаны абсолютные дисперсии ко-
ординат морфопространств, умноженные на 100. в, г, д, е – проекции морфопространств трех видов Sorex (в, д) и
S. araneus (г, е) на первые две координаты SZM (E1, E2) и SHM (K1, K2) морфопространств; 1 – S. araneus, 2 – S. cae-
ucutiens, 3 – S. minutus, I – “депрессия”, II – “пик”; эллипсы на графиках ограничивают область равную “среднее зна-
чение” ± 0.95*(диапазон между минимальным и максимальным значениями) относительной каждой из координат.
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па оказалась практически независимой от этого
фактора.

У всех видов влияние фактора “регион” оказа-
лось статистически не значимым.

Характеристика размеров черепа и нижней че-
люсти бурозубок при “депрессии” и на “пиках”
встречаемости. У большинства промеров были об-
наружены статистически значимые (по двухсторон-
нему критерию Манна–Уитни) различия между
“депрессиями” и “пиками” (табл. 2). В целом, во
время “депрессий” размеры черепа бурозубок были
значимо больше, чем на “пиках”. В среднем, фак-
тор “встречаемость” на 50.5% (18.0–79.9%) объ-
яснял дисперсию измерений у S. araneus, на 45.7%
(0–85.9%) – у S. caecutiens и на 46.1% (0–85.0%) –
у S. minutus (v, % в табл. 2). В среднем, эффект
фактора “встречаемости” на дисперсию измере-
ний не зависел от видовой принадлежности и от
географического положения стационаров (p =
= 0.91 и p = 0.78 по критерию Краскела–Уоллиса
соответственно).

Для отдельных измерений влияние встречае-
мости варьировало между стационарами в зави-
симости от вида. Например, у S. caecutiens и
S. minutus дисперсия ширины рострума (WRST)
не зависела от этого фактора, а у S. araneus незна-
чительно зависела от него только на “Корткерос-
ском” стационаре.

Объемы видовых морфологических ниш бурозу-
бок в SZM и SHM моделях для трех видов (рис. 2в,
2д). В SZM морфопространстве величина Hj (ши-
рина ниши) для координат E1–E3 изменялась в
интервалах 1.08–1.25, 1.5–2.5, 1.75–2.41 бит/инд.,
соответственно. Максимальный абсолютный и
относительный объем морфопространства занима-
ла ниша S. аraneus (HV = 6.2 бит/инд. и HRV = 64.7%)
(проекции ниш на координаты E1 и E2 приведе-
ны на рис. 2в). Минимальная ниша была у
S. minutus (4.4 бит/инд., 46.7%). Ниша S. caecutiens
занимала промежуточное положение между ними
(4.7 бит/инд., 49.7%). Объемы ниш в SHM морфо-
пространстве у всех видов были больше (проекции
ниш на координаты K1 и K2 приведены на рис. 2д) и
упорядочивались следующим образом: S. аraneus
(7.3 бит/инд., 76.7%), S. minutus (7.1 бит/инд., 74.2%)
и S. caecutiens (6.7 бит/инд., 70.5%).

В SZM морфопространстве ниши видов прак-
тически не перекрывались вдоль координаты E1
и, следовательно, в целом были изолированы:
Ojk = 0, а SR между S. caecutiens и S. minutus соста-
вил 1.2% и 0% для всех остальных пар видов. Этот
результат отражает, прежде всего, существенную
разницу в общих размерах видов. Напротив, в
SHM морфопространстве видовые ниши значи-
тельно перекрывались (рис. 2д), особенно ниши
S. caecutiens и S. minutus. Существенное перекры-
вание ниш в SZM морфопространстве обусловле-

но значительным сходством этих видов по форме
(пропорциях) черепа.

Объемы видовых морфологических ниш в видо-
вых SZM и SHM моделях (табл. 3). У всех трех ви-
дов бурозубок в SZM морфопространствах, по-
строенных для обоих стационаров, относитель-
ный объем (HRV) на “пиках” встречаемости был
больше, чем в периоды “депрессии” (пример для
S. araneus приведен на рис. 2г, 2е). Однако в моде-
лях, полученных для каждого из стационаров, на-
правление изменений HRV было не столь однознач-
но (табл. 3). На “Вельском” стационаре у S. аraneus
и S. caecutiens в SZM морфопространстве на “пике”
встречаемости HRV увеличивался по сравнению с
“депрессией”, а у S. minutus – снижался. В усло-
виях “Корткеросского” стационара HRV возрастал
у S. minutus и, в меньшей степени, у S. caecutiens, а
у S. аraneus – сокращался.

На “Вельском” стационаре в SHM морфопро-
странствах HRV на “пиках” встречаемости умень-
шался у S. caecutiens и S. minutus, но практически
не менялся у S. аraneus. На “Корткеросском” ста-
ционаре снижение HRV было отмечено у S. аraneus
и S. caecutiens, а заметный рост – у S. minutus.

Перекрытие ниш бурозубок одного вида на
стадиях “пиков” и “депрессий” встречаемости,
оценивали по индексу NOjk (табл. 4). В среднем,
наименьшее перекрытие было отмечено для SZM
морфопространств: NOjk = 0.11 (0.02–0.32). В
SHM морфопространствах NOjk изменялся более
существенно и в среднем был выше (0.38, 0.0–0.80).
На “Корткеросском” стационаре перекрытие ниш
было в среднем выражено сильнее (0.44), чем на
“Вельском” стационаре (0.32). В целом отмечена
положительная связь между перекрыванием мор-
фологических ниш в SZM и SHM морфопро-
странствах (рис. 3a).

Абсолютные различия между индексами HRV
на стадиях “депрессии” и “пиков” мы рассматри-
вали как косвенную оценку чувствительности ви-
дов к изменениям встречаемости в таксоценозе.
По изменчивости размеров черепа (SZM морфо-
пространство) наиболее чувствительным видом
был S. minutus (ΔHRV = 10.1), затем S. caecutiens
(7.9), а наименее чувствительным видом –
S. araneus (1.0). Для SHM морфопространстве была
получена противоположная последовательность
видов: S. minutus (0.30), S. caecutiens (4.45),
S. araneus (4.15). На “Вельском” стационаре в SZM и
SHM моделях виды упорядочивались по величине
ΔHRV от S. minutus к S. araneus (рис. 3б). В условиях
“Корткеросского” стационара минимальное варьи-
рование HRV в SZM морфопространстве отмечено у
S. caecutiens, а максимальное – у S. minutus (рис. 3в).
В SHM морфопространстве первый вид демон-
стрировал максимальную, а второй – минималь-
ную изменчивость HRV. В среднем, для всех четырех
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Таблица 4. Индексы перекрывания морфологических ниш бурозубок (Ojk/Rs) по отдельным координатам SZM и
SHM морфопространств и индекс перекрывания ниш NOjk между стадиями “депрессии” и “пиков” встречаемо-
сти видов

Индекс Оба 
стационара

“Вельский”
стационар

“Корткеросский”
стационар

S. araneus
E1 E2 E1 E2 E3 E1 E2 E3 E4

Ojk/Rs 0.11/19.3 0.93/77.3 0.06 0.88 0.98 0.07 0.99 0.89 0.91
NOjk 0.13 0.05 0.02

K1 K2 K1 K2 K3 K1 K2 K3
Ojk/Rs 0.10/15.7 0.94/79.5 0.0 0.88 0.83 0.28 0.84 0.94
NOjk 0.11 0.0 0.26

S. caecutiens
E1 E2 E1 E2 E1 E2 E3 E4

Ojk/Rs 0.19/22.4 0.90/75.0 0.20 0.76 0.08 0.99 0.97 0/98
NOjk 0.39 0.13 0.12

K1 K2 K3 K4 K1 K2 K3 K1 K2
Ojk/Rs 0.73/61.1 0.38/31.4 0.92/78.2 0.97/86.7 0.25 0.85 0.75 0.67 0.62
NOjk 0.61 0.16 0.73

S. minutus
E1 E2 E1 E2 E1 E2 E3

Ojk/Rs 0.15/15.5 0.95/85.2 0.23 0.89 0.07 0.96 0.92
NOjk 0.24 0.32 0.02

K1 K2 K3 K1 K2 K1 K2
Ojk/Rs 0.92/83.6 0.93/81.2 0.96/84.3 0.84 0.92 0.90 0.29
NOjk 0.89 0.80 0.35

SZM и SHM моделей морфопространств, макси-
мальное значение ΔHRV было обнаружено у S. minu-
tus (7.2 ± 2.7), а минимальное – у S. araneus (3.7 ± 2.7).
S. caecutiens располагался ближе к S. minutus (6.7 ±
± 2.6). Одновременно с этим у S. minutus индекс
перекрывания ниш, NOjk (табл. 4), был в среднем
выше (0.31 ± 0.15), чем у S. caecutiens (0.29 ± 0.15)
и S. araneus (0.08 ± 0.15).

У доминирующего в таксоценозах S. araneus
аналогичная разница в относительных объемах
ниш проявлялась, прежде всего, в изменчивости
размеров черепа, а на “Вельском” стационаре и в
изменчивости его пропорций, при относительно
небольшой разнице в абсолютных объемах мор-
фологических ниш. При этом заметная разница
во встречаемости S. araneus на двух стационарах
не отразилась на значениях NOjk. В целом, сред-
няя величина встречаемости видов не коррелиро-
вала со степенью перекрывания их ниш в SZM
(p = 0.41) и SHM (p = 0.20) морфопространствах.
Аналогично, не было обнаружено корреляции
между встречаемостью видов с величиной ΔHRV в
SZM и SHM моделях (p > 0.5) (сравнивали одно-

именные стадии встречаемости на двух стациона-
рах).

Калиброванные параметры морфологическо-
го разнообразия были рассчитаны для видовых
SZM и SHM моделей для каждого из стационаров
(табл. 5). Средние значения параметра H50/d
уменьшались в ряду S. araneus–S. caecutiens–
S. minutus, особенно заметно в случае SZM мор-
фопространства (рис. 4). Закономерно в обрат-
ной последовательности изменялась мера само-
организации R50. Наибольшее отклонение от мо-
дели нормального распределения (параметр J50)
отмечено у S. caecutiens и S. minutus в SZM морфо-
пространствах. В случае SHM, параметр J50 был
примерно на одном уровне у всех трех видов.

ОБСУЖДЕНИЕ

В условиях зарастающих вырубок в районах
“Вельского” и “Корткеросского” стационаров,
расположенных в зоне средней тайги на северо-
востоке Европы, помимо изменчивости, обуслов-
ленной видовой принадлежностью, значительное
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влияние на размеры черепа и нижней челюсти бу-
розубок оказывала стадия динамики “численно-
сти” или “встречаемости” в отловах. Так как связи
между встречаемостью видов и плотностью рези-
дентной части населения не исследовались, мы ис-
пользуем здесь только термин “встречаемость”.

Практически все измерения черепа и нижней
челюсти на стадиях “депрессий” встречаемости
видов в таксоценозах бурозубок были статистиче-

ски значимо больше, по сравнению с “пиками”
встречаемости (табл. 2). Дополнительно обнаруже-
но, что у S. araneus морфологические ниши, соот-
ветствующие разным состояниям встречаемости,
практически не перекрывались в SZM и SHM мор-
фологических пространствах. Представленные
результаты, с одной стороны, подтверждают вывод,
полученный из анализа компонент дисперсий ко-
ординат SZM моделей, о связи встречаемости бу-

Рис. 3. (a) – Зависимости между индексами пересечения ниш (NOjk) в SZM и SHM морфопространствах на стадиях
“депрессии” и “пиков” встречаемости бурозубок на “Вельском” (1) и “Корткеросском” (2) стационарах; б, в – раз-
ность между относительными объемами морфологических ниш на стадиях “депрессии” и “пиках” встречаемости бу-
розубок (ΔHRV) в SZM и SHM морфопространствах на “Вельском” (б) и “Корткеросском” (в) стационарах.
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Таблица 5. Средние значения калиброванных параметров морфологического разнообразия размеров (SZM мор-
фопространство) и пропорций (SHM морфопространство) черепа и нижней челюсти бурозубок, отловленных на
территории “Вельского” и “Корткеросского” стационаров

Примечание: N – число моделей с разным объем выборки, построенных для получения зависимости “величина параметра –
логарифм объема выборки”.

N
SZM SHM

d H50/d R50 J50 d H50/d R50 J50

S. araneus, “Вельский” стационар
11 3 2.23 ± 0.025 0.14 ± 0.010 0.20 ± 0.014 3 2.34 ± 0.023 0.10 ± 0.009 0.31 ± 0.026

S. araneus, “Корткеросский” стационар
11 4 2.08 ± 0.019 0.19 ± 0.007 0.04 ± 0.01 3 2.30 ± 0.022 0.11 ± 0.008 0.04 ± 0.019

S. caecutiens, “Вельский” стационар
9 2 2.24 ± 0.030 0.13 ± 0.012 0.14 ± 0.02 3 2.31 ± 0.020 0.11 ± 0.008 0.16 ± 0.019

S. caecutiens, “Корткеросский” стационар
9 4 1.93 ± 0.025 0.25 ± 0.01 0.51 ± 0.036 2 2.32 ± 0.022 0.10 ± 0.008 0.16 ± 0.023

S. minutus, “Вельский” стационар
11 2 1.90 ± 0.029 0.29 ± 0.008 0.20 ± 0.021 2 2.16 ± 0.022 0.17 ± 0.011 0.07 ± 0.014

S. minutus, “Корткеросский” стационар
11 3 2.17 ± 0.024 0.18 ± 0.01 0.27 ± 0.009 2 2.23 ± 0.029 0.14 ± 0.011 0.22 ± 0.033
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розубок в отловах с размерами черепа. С другой
стороны, они демонстрируют некоторое разнооб-
разие реакций на этот фактор у разных видов и
возможное влияние неопределенных условий, ве-
роятно связанных с региональными особенно-
стями биотопов.

Отмеченный высокий уровень внутрипопуляци-
онной морфологической дифференциации пред-
полагает, что, при прочих равных, для оценки “ре-
ального” масштаба варьирования краниометри-
ческих параметров у бурозубок нужно принимать
во внимание и описанную нами форму изменчиво-
сти. В группу наиболее “чувствительных” к этому
фактору промеров входят наибольшая ширина
мозговой коробки, длина нижней челюсти и конди-
ло-базальная длина, т.е. измерения, описывающие
общие размеры черепа. Измерения, варьирование
которых находились в меньшей зависимости от
фактора “встречаемость”, описывают отдельные
части нижней челюсти, в том числе длину нижне-
го зубного ряда.

Особенности изменчивости ширины рострума
у S. araneus к “моменту” отлова (август), по срав-
нению с другими видами бурозубок, можно объ-
яснить разным временем завершения роста этой
части черепа в индивидуальном развитии. Отметим,
что промер WRST косвенно отражает изменчивость
мест прикрепления musculus masseter относительно
продольной оси черепа. Изменчивость WRST мо-
жет влиять на работу m. masseter, который сов-
местно с m. temporalis, является основной жева-
тельной мышцей, обеспечивающей дробление и

измельчения добычи у бурозубок (Young, Badyaev,
2010).

На основе полученных данных (v (%), табл. 2) мы
прогнозируем, что у бурозубок “чувствительность”
промеров черепа и нижней челюсти к комплексу
факторов, связанных с динамикой численности,
должна быть обратно пропорциональна скорости
их “созревания” в индивидуальном развитии.
Косвенно это подтверждается тем, что максимум
v (%) у всех трех видов демонстрирует именно
ширина мозговой капсулы (WMAX). На чувстви-
тельность индивидуального развития к внешним
“стрессорам” может влиять и то, в какой степени
те или иные части черепа находятся под влиянием
мускулатуры, образуя с ней “функциональные
комплексы”, как это было продемонстрировано
на примере нижней челюсти некоторых видов бу-
розубок (Badyaev, Foresman, 2004; Young et al.,
2010). В этой связи мы предполагаем, что измере-
ния, отражающие изменчивость частей черепа и
нижней челюсти, которые в “норме” наиболее
поздно формируются в процессе индивидуаль-
ном развитии и, особенно, демонстрирующие
“феномен Денеля”, будут наилучшими потенци-
альными индикаторами для оценки воздействия
окружающей среды sensu lato, а не только популя-
ционной плотности.

В “норме” у неполовозрелых бурозубок S. arane-
us локальный максимум высоты церебрального
отдела достигается в июле–августе (Tapia, 2017;
Taylor et al., 2022). После короткого периода ста-
билизации в последующие пять месяцев происхо-

Рис. 4. Медианные значения параметров разнообразия H50/d, R50, J50 у трех видов бурозубок: 1 – SZM и 2 – SHM мор-
фопространства, 2 – медиана, 3 – Range (N) – “среднее значение” уловистости вида (на 10/канавко-суток) ± 0.95*
(диапазон между минимальным и максимальным значениями уловистости), 4 – медиана, 5 – минимальное и макси-
мальное значение параметра.
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дит почти линейное уменьшение высоты черепа,
завершающееся в январе–феврале. В это время
промер достигает своих минимальных значений.
Затем (половозрелые животные) с марта по июль
происходит увеличение высоты черепа, которая,
однако, достигает только половины от высоты че-
репа молодых животных. В конце жизни (июль–
август) высота черепа вновь снижается. В целом
наличие двух пиков и одного глобального мини-
мума является характеристикой индивидуально-
го развития веса тела, веса внутренних органов
(кроме сердца) и ряда измерений черепа разных
видов бурозубок (Pucek, 1965; Grainger, Fairley,
1978; Ивантер, 2014, 2018). Различия между вида-
ми, внутривидовые географические вариации вы-
ражаются в смещении календарных дат достиже-
ния того или иного относительно стационарного
состояния морфологической системы черепа, со-
ответствующего или максимумам, или глобаль-
ному минимуму размеров (Tapia, 2017; Taylor
et al., 2022).

Если принять за “норму” значения WMAX на
стадии “депрессии” (табл. 2), то у S. araneus вели-
чина этого промера на стадии “пика” встречаемо-
сти (на обоих стационарах) была примерно на
6.3%, у S. caecutiens – на 5.1%, и у S. minutus – на
5.8% меньше “нормы”. По многолетним данным
в Беловеже (Польша) (Taylor et al., 2022: fig. 3) вы-
сота черепа у S. araneus в августе составляет около
6.10 мм, а в январе – около 5.25 мм, т.е. почти на
14% меньше. У S. minutus (Ирландия) в августе
(Grainger, Fairley, 1978: fig. 3) ширина черепа со-
ставляла около 4.83 мм, а в январе – 4.05 мм, т.е.
на 16% меньше. Приведенные данные не сопоста-
вимы напрямую, но из них видно, что задержка в
индивидуальном развитии черепа на стадии “пика”
у бурозубок, продемонстрированная нами, весьма
существенна и может быть причиной сдвига на
более поздние сроки морфологического созрева-
ния молодняка.

Разнонаправленные эффекты плотности по-
пуляций мелких млекопитающих на различные, в
том числе морфологические характеристики жи-
вотных были описаны относительно давно (на-
пример, “эффект Читти”) (Chitty, Chitty, 1962;
Krebs, 1964; Hughes, Nowak, 1973; Krebs, Myers,
1974; Markowski, 1980, 1992; Oli, 1991; Епифанце-
ва, 1990; Николаева, 1990; Benthem et al., 2017).
Вероятно, что изученный нами эффект “встреча-
емости” бурозубок в отловах на размеры и про-
порции их черепа, тоже является частным случа-
ем такого феномена, в целом, типичного для этой
группы млекопитающих.

Пока нет данных для обсуждения конкретного
эпигенетического механизма влияния как встре-
чаемости животных, а равно и плотности населе-
ния, на ход индивидуального развития бурозубок.
Мы полагаем наиболее вероятным, что в этом

принимают участие как нервная, так и эндокрин-
ная системы. Пусковым механизмом реакции на
рост популяционной плотности, может быть задо-
кументированный (в экспериментах) рост частоты
агонистических взаимодействий между бурозубка-
ми при увеличении частоты числа социальных кон-
тактов. При этом характер и интенсивность взаимо-
действий имеет отчетливую видовую специфику,
но может зависеть и от социального статуса жи-
вотных (оседлые, мигранты), пола и возраста
(Kalinin, Shchipanov, 2003; Rychlik, Zwolak, 2005;
Shchipanov et al., 2005; Oleinichenko, 2012). Также
вероятно, что именно внутривидовые социаль-
ные контакты могут играть ключевую роль в каче-
стве “стресс-фактора” (Selye, 1946; Christian,
1960; Куприянова, Сигал, 1976). При этом нельзя
полностью исключать и влияние (прямое/кос-
венное) доминирующего и более “агрессивного”
S. araneus на субдоминантов таксоценоза. По нашим
данным (Куприянова, 1987) на “Корткеросском”
стационаре встречаемость S. araneus на вырубке не
коррелировала с встречаемостью остальных видов,
а на “Вельском” стационаре наблюдалась слабо
выраженная положительная тенденция к сов-
местной встречаемости видов. Поэтому в иссле-
дованных популяциях агонистические межвидо-
вые контакты, прямая, или интерференционная
межвидовая конкуренция, если и имели место,
то, вероятно, не оказали заметного влияния на
индивидуальное развитие бурозубок.

По-видимому, реакция индивидуального раз-
вития была в основном одинаковой у всех трех
исследованных видов. Поэтому, разумно предпо-
ложить, что во всех случаях механизм влияния по-
пуляционной динамики был одним и тем же. В
условиях высокой встречаемости у бурозубок про-
исходило снижение скорости индивидуального
развития неполовозрелых особей, выразившееся в
уменьшении общих размеров черепа к моменту
осеннего максимума встречаемости животных в
отловах (август). При низкой встречаемости и
“благоприятной” социальной среде, напротив,
могло происходить ускорение индивидуального
развития, что отразилось в более крупных разме-
рах черепа у животных, отловленных в конце ле-
та. Возможно этот эффект может быть сопостав-
лен с увеличением веса тела и размеров самцов
некоторых грызунов на стадии роста численности
популяции (т.е. при благоприятных экологиче-
ских условиях) за счет роста скорости и продол-
жительности их индивидуального развития (Oli,
1991; Benthem et al., 2017; Kshnyasev, Davydova,
2021).

В этой работе в качестве теста были использо-
ваны два хорошо известных индекса перекрывания
ниш – Пианка и Ренконена (Smith, Zaret, 1982;
Schatzmann et al., 1986). Несмотря на некоторую
рассогласованность в области наиболее низких и
наиболее высоких значений, в целом, оба индекса
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демонстрировали сильную положительную кор-
реляцию (0.99). Варьирование индексов не было
связано с видом бурозубок или с регионом, а пол-
ностью определялось структурой морфологиче-
ских ниш. Наименьшее перекрытие проекций
морфологических ниш по индексам Пианка и
Ренконена отмечено вдоль первых координат
SZM и SHM моделей – E1 и K1 соответственно.
Чем больше был порядковый номер координаты,
тем сильнее перекрывались проекции ниш. Та-
ким образом, основная информация о перекры-
вании видовых или групповых (“депрессия”,
“пик”) морфологических ниш содержалась в дис-
персиях первых координат (E1, E2, K1, K2) мор-
фологических пространств.

Следует подчеркнуть, что ортогональность
(линейная независимость) координат морфоло-
гического пространства позволяет корректно
оценить информационные параметры разнооб-
разия (HV, HRV). Это также дало возможность ис-
пользовать вероятность совместной встречаемо-
сти разнокачественных объектов для измерения
перекрывания ниш в многомерном пространстве.
Для этого мы впервые в этой работе ввели индекс
перекрывания ниш NOjk.

В SZM и SHM морфопространствах для трех
видов морфологическое разнообразие у S. araneus
(HV, HRV, H50/d, R50) было выше, чем у S. caecutiens
и S. minutus (табл. 3, рис. 4). Этот результат корре-
лирует как с высокой встречаемостью этого вида –
доминанта таксоценозов бурозубок, так и с ам-
плитудой ее колебаний между “депрессиями” и
“пиками”. Объемы ниш S. caecutiens и S. minutus
были меньше, пропорционально встречаемости
этих видов.

Направление изменения морфологического
разнообразия между “депрессиями” и “пиками”
зависит от того, какие координаты морфопро-
странств принимаются во внимание. Ранее (Куп-
риянова и др., 2003) мы показали для S. araneus,
что, если оценивать эти тренды только по коор-
динатам, содержащим основную информацию о
влиянии встречаемости, то на “пиках” будет на-
блюдаться увеличение объема морфологической
ниши. В новом исследовании при использовании
всех координат SZM или SHM морфопространств
для вычисления HVR, этот результат был подтвер-
жден только для популяции “Вельского” стацио-
нара, где S. araneus демонстрирует максимальную
встречаемость в таксоценозе.

Межвидовые различия параметров H50/d и по-
видимому были в значительной степени обуслов-
лены разной встречаемостью видов. С ее ростом
и/или ростом амплитуды ее колебаний между
“депрессиями” и “пиками” росла энтропия
(H50/d) как в SZM, так и в SHM морфопростран-
ствах и, соответственно, уменьшалась мера органи-
зованности (R50). При этом параметр J50 не демон-

стрировал зависимости от встречаемости видов.
Нужны дальнейшие исследования для улучшения
понимания интерпретации дивергенции Кульба-
ка-Лейблера.

На большом объеме данных (отряды Artiodac-
tyla, Carnivora, Perissodactyla и Rodentia) было по-
казано (Пузаченко, 2023), что H50/d и R50, варьи-
руют в относительно узких диапазонах. Наиболее
вероятно, что в этом проявляются фундаменталь-
ные ограничения в работе регуляторных механиз-
мов, приводящие к тому, что “морфологическая си-
стема” черепа находится у взрослых животных не в
детерминированном, а в основном в квазидетерми-
нированном (Beer, 1959) состоянии (0.1 < R50 < 0.31).
Иными словами, гипотетический морфогенети-
ческий регулятор “допускает” относительно вы-
сокое разнообразие размеров и, особенно, про-
порций черепа (Пузаченко, 2023).

Значения H50/d у исследованных бурозубок ва-
рьируют в SZM морфопространствах в интервале
1.80–2.42 (в среднем 2.09) при “норме” для мле-
копитающих 0.40–2.54 (в среднем 2.13). Значения
R50 изменялись в интервале 0.06–0.33 (в среднем
0.20) при “норме” млекопитающих 0.08–0.86 (в
среднем 0.21). В SHM морфопространствах пара-
метр H50/d бурозубок изменялся от 2.0 до 2.5 (в
среднем 2.27) при “норме” у млекопитающих –
1.93–2.66 (в среднем 2.37), а параметр R50 нахо-
дился в интервале 0.04–0.24 (в среднем 0.12) при
“норме” у млекопитающих – 0.003–0.25 (в сред-
нем 0.13). Таким образом, ограничения морфоло-
гического разнообразия размеров черепа и ниж-
ней челюсти в исследованных популяциях буро-
зубок были выражены несколько сильнее, чем в
среднем у млекопитающих. Мера самоорганиза-
ции R50 в SZM морфопространствах, в среднем,
была обратно пропорциональна амплитуде встре-
чаемости бурозубок (рис. 4), что подтверждает су-
щественное влияние текущей встречаемости в от-
ловах и, вероятно, плотности оседлой части попу-
ляции (резидентов), на процесс индивидуального
развития и морфологическое разнообразие буро-
зубок.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты нашего исследования подтвержда-

ют выводы, сделанные ранее в отношении эффек-
та “встречаемости” в отловах на размеры черепа
S. araneus (Куприянова и др., 2003). Вероятное за-
медление скорости индивидуального развития
черепа у бурозубок на фоне высокой встречаемо-
сти согласуется с общей гипотезой, основанной
на концепции биологического стресса (Selye,
1946; Christian, 1960).

Вероятностная трактовка морфопространства
позволяет применять в исследованиях биоразно-
образия методы информационной статистики, а в
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качестве параметров морфологического разнооб-
разия – информационную энтропию и ее произ-
водные, дивергенцию Кульбака-Лейблера и др.
(Пузаченко Ю., 1982, 1992). Принципиальными
условиями для этого являются ортогональность
(линейная независимость) координат и вероят-
ностная трактовка морфологического простран-
ства. У исследованных видов бурозубок параметры
морфологического разнообразия лежат в пределах
ранее определенных интервалов изменчивости
для других млекопитающих (Пузаченко, 2023).

Полученные данные позволяют сделать вывод
о том, что, наряду с “феноменом Денеля”, теку-
щая плотность популяции может быть одним из
ведущих факторов, влияющих на индивидуаль-
ное развитие молодняка бурозубок, сезонную и
межгодовую динамики морфологического разно-
образия внутри популяции. “Феномен Денеля” и
высокая чувствительность индивидуального раз-
вития бурозубок к экологическим факторам дела-
ют их многообещающим объектом исследования
регуляции индивидуального развития у млекопи-
тающих.
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Morphological Diversity of the Skull and Lower Jaw of Three Species of Shrews 
(Eulipotyphla, Sorex) During Depressions and Peaks of Abundance

A. Yu. Puzachenko1, # and I. F. Kupriyanova2

1Institute of Geography Russian Academy of Science, Staromonetniy per., 29, Moscow, 119017 Russia
2Independent scientist

#e-mail: puzak@igras.ru

Ecological conditions can influence the individual development of organisms and morphological variability
at the population level. The dimensions and proportions of the skull and lower jaw of immature shrews (Sorex
araneus, S. caecutiens, S. minutus) captured in August in overgrown clearings in the middle taiga of north-
eastern Europe were dependent on the stage of abundance (“pikes” or “depressions”). For all three species
belonging to the same taxocenosis, a statistically significant decrease in skull and jaw measurements was ob-
served against a background of high abundance in captures, and multidimensional morphological niches cor-
responding to different stages were significantly separated. The parameters of morphological diversity - en-
tropy and a measure of self-organisation were depended on the amplitude of f luctuations in species occur-
rence, but varied within limits characteristic of mammals. Together with Dehnel’s phenomenon, natural
population fluctuations may be one of the main factors determining the nature of the dynamics of individual
development and the spatio-temporal variability of morphological diversity in shrews.

Keywords: biodiversity, morphological space, entropy, self-organization index, Sorex, individual develop-
ment, population dynamics, skull and lower jaw
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