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Для мелких насекомоядных и грызунов, существующих в условиях постоянных термических дефи-
цитов и проводящих много времени в лесной подстилке и ходах нор, постоянно соприкасаясь с
твердым субстратом, регулярная смена волосяного покрова имеет особое значение. Согласно про-
веденным исследованиям, сроки и интенсивность линьки изменяются в зависимости от экологиче-
ских условий и физиологического состояния зверьков. В этой связи конкретные особенности хода
и темпов смены волос у особей различных половых и возрастных групп могут служить своеобраз-
ным индикатором состояния всей популяции и сигнализировать о серьезных нарушениях важных
эколого-физиологических и популяционных процессов. Полученные данные свидетельствуют об
отсутствии существенных видовых различий в сроках, интенсивности и ходе сезонных линек, тогда
как связь с полом, возрастом и состоянием популяции выступает достаточно отчетливо. На основе
изучения массовых видов землероек и грызунов Карелии у них выявлены исключительная устойчи-
вость и однообразие в последовательности смены волос, которые почти не зависят от образа жизни
зверьков. У большинства видов она происходит по сублатеральному (дорсальному) типу, при кото-
ром новые волосы появляются сначала на нижних частях боков и головы, затем на брюшке и спине,
и в последнюю очередь вылинивают верх головы и задняя часть спины.
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ВВЕДЕНИЕ
Линька, то есть сезонная смена шерстного по-

крова и тесно связанные с ней изменения в коже
млекопитающих, представляют собой очень тон-
кий биологический процесс¸ призванный обес-
печить целостность покровов тела как основного
защитного и теплоизоляционного образования.
Для мелких насекомоядных и грызунов, проводя-
щих много времени в лесной подстилке и ходах
нор и постоянно соприкасающихся с твердым
субстратом, регулярное перелинивание имеет
особое значение, так как их волосяной покров
быстро изнашивается и требует своевременной
замены. Необходимость периодической смены
меха диктуется также сезонными изменениями
климата, являясь средством увеличения теплоот-
дачи летом и уменьшения – зимой. Как показали
наши исследования, сроки и интенсивность
линьки изменяются в зависимости от пола и воз-
раста, а также от физиологического состояния

зверьков, кормовых и погодных условий. Поэто-
му конкретные особенности хода и темпов линь-
ки у животных различных возрастных и половых
групп могут служить своеобразным индикатором
состояния всей популяции и сигнализировать о
серьезных нарушениях важных эколого-физио-
логических и популяционных процессов.

Как показывают исследования (Кузнецов,
1952; Соколов, 1973; Чернова, Целикова, 2004;
Ивантер, 2018, 2021; Hyvärinen et al., 1969 и др.),
развитие нового волоса начинается с закладки
остевых волос, от сумок которых отпочковывают-
ся уже зачатки пуховых. Процесс замещения во-
лос у различных групп млекопитающих протекает
неодинаково. В отличие от хищных зверей, зача-
ток нового волоса которых закладывается из кле-
ток дна луковицы старого, и по мере роста новый
волос выталкивает отделившихся от луковицы,
но довольно долго удерживающихся в волосяной
сумке старой, у грызунов и насекомоядных за-
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кладка зачатков новых волос происходит совер-
шенно независимо от волосяных сумок старых,
выпадающих. Так что в противоположность хищ-
никам группировка волос новой шерсти не соот-
ветствует у них таковым старой.

Своеобразно протекает у них и линька волося-
ного покрова. В зачатках новых волос концентри-
руются зерна пигмента. Просвечивая через под-
кожную клетчатку, они придают синеватый цвет
мездре (на внутренней поверхности кожи). И по-
скольку в разных участках шкурки линька обыч-
но протекает не одновременно, а в определенной
последовательности, на мездре образуется харак-
терный рисунок – узор линьки, состоящий из так
называемых линных пятен. По их расположению
и форме удается судить о наступлении той или
иной стадии линьки. С ростом волос, выносящих
пигмент из кожи, происходит посветление мезд-
ры, идущее обычно в той же последовательности,
в какой шло ее потемнение. Полностью очистив-
шаяся от пятен мездра знаменует окончание про-
цесса линьки.

С линькой нередко бывает связано изменение
структуры шерсти и ее окраски, выраженное по-
рой очень резко. Подлежат изменению и другие
структуры. Так, дерма в ходе линьки разрыхляет-
ся развивающимися зачатками новых волос и со-
ответственно этому утолщается, а в периоды меж-
ду линьками уплотняется. Жировая прослойка,
неплохо развитая зимой, к лету истончается или
полностью исчезает. В период линьки также уве-
личивается потребность в минеральном питании
и витаминах, повышается белковый обмен, уси-
ливается возбудимость. Таким образом, в связан-
ном с линькой физиологическом процессе участ-
вует весь организм животного, но особенно эф-
фективно гормональное воздействие гипофиза и
щитовидной железы.

Между тем изучение линьки и других приспо-
собительных особенностей волосяного покрова
мелких грызунов и насекомоядных представляет
большой научный интерес, и прежде всего с пози-
ций эволюционной морфологии, экологической
физиологии и таксономии. Обитание этих живот-
ных в условиях постоянных термических дефици-
тов, а также свойственное им общее несовершен-
ство химической терморегуляции выработали у
них в процессе эволюции целый комплекс эколо-
гических и морфофизиологических приспособле-
ний, направленных на сохранение оптимального
энергетического баланса между организмом и сре-
дой при низких и крайне неустойчивых окружаю-
щих температурах. Отсюда возникла необходи-
мость подробного исследования сезонно-воз-
растных изменений таких атрибутов физической
терморегуляции массовых видов мелких млеко-
питающих, как строение и теплозащитные свой-
ства шерсти, микроструктура волос, географиче-

ская и популяционная изменчивость этих показа-
телей. Надо учитывать и общее слабое освещение
этих вопросов в специальной литературе. В этих
обстоятельствах представляется целесообразным
представить заинтересованному читателю полу-
ченные нами данные по линьке волосяного по-
крова массовых видов мелких млекопитающих та-
ежного Севера, тем более, что по объему, диапазо-
ну и адекватности используемых методик они
значительно превосходят практически все пред-
шествующие публикации, причем как в нашей
стране, так и за рубежом.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для специальных исследований

послужили 293 шкурки мелких зверьков, добы-
тых в 1966–2014 гг. в различных районах Карелии,
из них 68 – крота, 43 – обыкновенной, 44 – сред-
ней, 38 – малой землероек-бурозубок, 32 – водя-
ной куторы, 26 – лесной мышовки, 50 – рыжей
полевки, 36 – темной полевки и 24 – полевки-
экономки.

Изучение линьки волосяного покрова прово-
дилось обычными, использовавшимися в анало-
гичных исследованиях методами (Кузнецов,
1932; Церевитинов и др., 1948; Депарма, 1951;
Когтева, 1963; Соколов и др., 1986). При этом осо-
бенно широко применялся метод “картирования” –
зарисовка на коллекционных карточках с трафаре-
тами контура шкурки изменений окраски мездры
и расположения линных пятен. Кроме того, в све-
товом микроскопе определяли функциональное
состояние наружных покровов, дифференцирова-
ли зрелые волосы от растущих, различали пигмен-
тированные и непигментированные участки за-
кладки волоса у изученных образцов кожи и волос.
Необходимость световой микроскопии была в
данном случае вызвана тем, что только с ее помо-
щью можно, например, безошибочно отличить
растущий зимний волос от окончательно вырос-
шего летнего той же длины. Для этого достаточно
рассмотреть под бинокулярным микроскопом
строение волосяной луковицы: у зрелых волос оно
закрытого (колбовидного) типа, а у растущих – от-
крытого (сосочкового). Кроме того, закладка волос
не везде сопровождается потемнением мездры. По-
скольку волосы землероек имеют зонарную
окраску и их концевые сегменты на разных участ-
ках шкурки неодинаковы по цвету (на спине тем-
но-коричневые, на боках – бурые, а на брюхе –
белые), то на боках и спине линные пятна бывают
видны сразу, а на брюхе – лишь после того, как
пробьются через кожу былые верхушки волос.
Сегменты же стержня, лежащие ниже вершины,
окрашены в черный цвет. Поэтому при микро-
скопии кожи с брюшка без видимых признаков
линьки легко обнаруживаются характерные из-
менения (в частности, функционирующие воло-
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сяные фолликулы), свидетельствующие о сезон-
ной смене волос, даже при так называемой скры-
той пигментации.

Кроме того, для установления сроков и ста-
дий линьки крота на пунктах заготовки пушни-
ны было просмотрено (в том числе с помощью
бинокулярного микроскопа) более 150 его шку-
рок и привлечены данные о линьке различных
видов мелких млекопитающих, содержащихся в
1800 коллекционных карточках лаборатории
зоологии КарНЦ РАН.

Трудности в изучении линьки землероек свя-
заны также с разновозрастным составом популя-
ции. Продолжительность линьки одного зверька,
как известно, невелика (Borowski, 1958). Но у всей
популяции этот процесс растянут, и в один и тот
же период в ее составе встречаются особи, нахо-
дящиеся на разных стадиях линьки. Отсюда неиз-
бежные сложности в определении последователь-
ности и топографии сезонной смены шерсти.

Определение теплоизоляционных свойств
шкурок (по удельной теплопроводности) выпол-
няли с помощью специального прибора ИТ-3, из-
готовленного по нашему заказу для измерения
теплопроводности небольших по размеру неме-
таллических объектов в Киевском институте тех-
нической теплофизики АН УССР. Существенное
преимущество этого прибора заключается в боль-
шой чувствительности и точности, а также в том,
что все необходимые для расчета теплопроводно-
сти величины получают непосредственным изме-
рением.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Согласно многим авторам (Огнев, 1950; Пав-

лова, 1951; Фадеев, 1955, и др.), у млекопитающих
первыми обычно развиваются направляющие и
остевые волосы. Что же касается очередности по-
явления волос разных категорий, то у обыкновен-
ной бурозубки проследить ее затруднительно. На
разных стадиях линьки в коже одновременно на-
ходятся широкие фолликулы будущих направля-
ющих и остевых волос и более узкие – пуховых.
Позднее, когда становятся заметны уже хорошо
сформированные концевые сегменты волос всех
категорий и они пробиваются наружу, мездра на-
чинает постепенно светлеть и утончается.

Как видно из приведенных в табл. 1 и рис. 1
данных, первая линька прибылых обыкновенных
бурозубок, покинувших гнезда, происходит только
осенью – в сентябре–октябре. Первые особи с тем-
ными пятнами на мездре, занимающими 20–90%
площади шкурки (в среднем 46%), встречались,
начиная с десятых чисел сентября (11.09.1959 г.;
12.09.1970 г., 13 и 16.09.2005 г.), во второй декаде
этого месяца линяет уже более 60% исследован-
ных зверьков, а в третьей – 80%, причем интен-

сивность линьки (здесь и далее под термином
“интенсивность” понимается относительная
площадь шкурки, затронутая линькой, то есть
пигментированием) составляет в среднем 63%.
В октябре линька прибылых продолжается.
В первой декаде этого месяца линяет 85% иссле-
дованных обыкновенных бурозубок с интенсивно-
стью 8–100%, в среднем 73%, а во второй – 50%, со
средней интенсивностью 68% (3–100%). В тре-
тьей декаде октября линька прибылых заканчи-
вается. Последние линявшие прибылые со шкур-
ками, пигментированными на 3–5%, были пой-
маны 3 и 6.11.1959 г. и 2.11.2005 г. Волосы на
шкурках зверьков, отловленных в начале ноября,
были разными, то есть на одной и той же шкурке
можно было встретить и летние зрелые волосы с
луковицами закрытого типа, и волосы на стадии
роста (интенсивно пигментированная прикорне-
вая часть стержня волоса, луковица открытого
типа), и зрелые зимние волосы: шестисегмент-
ные остевые I порядка, семисегментные остевые
II порядка и пуховые – все с закрытыми лукови-
цами. Летние волосы постепенно выпадают, что
подтверждается отсутствием их на шкурках
зверьков из зимних и ранневесенних сборов,
шерсть у таких землероек целиком состоит из
зимних волос. Все это свидетельствует о полной
смене волосяного покрова в период осенней
линьки молодняка. Причем следует отметить не-
обычайную стабильность сроков осенней линьки
сеголеток всех видов рода Sorex, которые с удиви-
тельным постоянством повторяются из года в год.

Отсутствуют и географические различия. В Ан-
глии, Нидерландах, Польше, Германии, Финлян-
дии и различных областях России (в Москов-
ской обл., в Татарстане, в Сибири и т.д.) осенью
линька прибылых происходит в одни и те же сро-
ки – в сентябре–октябре (Огнев, 1928; Формозов,
1948; Строганов, 1957; Попов, 1960; Dehnel, 1949;
Stein, 1954; Crowcroft, 1957; Skaren, 1964, 1973;
Michielsen, 1966; Borowski, 1968).

Летней “промежуточной” линьки молодых
зверьков, о которой пишет Штейн (Stein, 1954),
мы ни у одного из исследованных видов землероек
не обнаружили. Из 1873 сеголеток всех видов земле-
роек-бурозубок, пойманных в июне–августе,
лишь у 44 (2.3% от числа просмотренных) име-
лась темная точечная пигментация на мездре (ин-
тенсивность линьки не более 1%). Других призна-
ков смены меха, в частности роста нового волоса,
у них не было, так что считать их линяющими,
очевидно, нет оснований. В нашем распоряже-
нии материал позволяет установить приблизи-
тельный порядок смены меха на различных
участках шкурки во время осенней линьки сего-
леток (рис. 2). Судя про этим данным, начинается
она обычно на спине у огузка и распространяется
вперед к голове, переходя постепенно на бока и
брюшко. Казалось бы, и волосы соответственно
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должны заканчивать рост сначала на спине, и в
последнюю очередь на брюшке, однако при тща-
тельном исследовании ноябрьских шкурок зре-
лые зимние волосы обнаруживались одновремен-
но и на верхней, и на нижней стороне тела (на ли-
нии середины туловища). Возможно, это
объясняется тем, что волосы всех категорий, рас-
тущие на спине, обычно превосходят по длине
волосы на брюшке. Поэтому волосы на дорзаль-
ной стороне тела, хотя и пробиваются раньше,
окончательной зрелости достигают одновремен-
но с волосами нижней стороны тела (более длин-
ные волосы дольше растут). В то же время опи-
санный выше рисунок осенней линьки не всегда
бывает достаточно четким еще и потому, что кар-
тина затушевывается неодновременным вступле-
нием зверьков в линьку, а также многочисленны-
ми индивидуальными отклонениями.

Большинство авторов, обсуждая ход весенней
линьки у мелких насекомоядных (Огнев, 1928;
Кузнецов, 1952; Докучаев, 1981; Jackson, 1928;

Hamilton, 1940; Dehnel, 1949, 1950; Findley, Jones,
1956; Crowcroft, 1957; Meester, 1958; Williams, 1962;
Michielsen, 1966 и др.), описывают волны длинно-
го и короткого волоса, следующие друг за другом
в особом порядке на разных участках тела зверь-
ка, но ничего не сообщают о потемнении мездры.
Между тем, при рассмотрении осенней линьки
они специально подчеркивают это явление. Все
авторы единодушно отмечают, что осенняя линь-
ка начинается в крестцовой области и продолжа-
ется в направлении к голове, постепенно перехо-
дя на брюшную сторону. Весенняя же линька, на-
оборот, начинается с головы и распространяется
к хвосту и брюху. Тем не менее, другие авторы
(Попов, 1960; Scaren, 1973, 1979) утверждают, что
весенняя линька обыкновенной бурозубки про-
ходит в обратном порядке: начинается на брюш-
ной стороне тела и заканчивается на спинной.

То, что весной не было замечено характерных
изменений в коже (пигментации мездры), приве-
ло к рождению гипотезы, согласно которой у зем-

Таблица 1. Интенсивность линьки обыкновенной бурозубки по месяцам

Примечание: * – случаи точечной линьки при общей площади пигментированной шкурки, не превышающей 1% от площади
всей шкурки.

Месяц

Самцы Самки

число 
исследованных 

зверьков

из них 
линяющих, %

относительная 
площадь 

пигментированной 
шкурки, %

от площади всей 
шкурки

число 
исследованных 

зверьков

из них 
линяющих, %

относительная 
площадь 

пигментированной 
шкурки, %

от площади всей 
шкурки

Прибылые
VI 15 8.8* <1 14 21.4* <1

VII 310 2.2* <1 249 5.2* <1
VIII 328 0.3* <1 331 0.9* <1

IX 105 74.3 56 62 71.0 56
X 31 71.0 67 52 65.4 46

XI 18 11.1* <1 22 4.5* <1
XII 17 24.6* <1 13 38.5* <1

I 14 – – 13 – –
II 16 12.5* <1 1 – –

III 14 – – 14 – –
Зимовавшие

IV 15 6.7 20 3 33.3 30
V 7 47.0 50 7 28.5 90

VI 29 24.1 17 14 14.2 3
VII 48 14.6 6 61 16.5 9

VIII 19 31.6 2 45 9.7 22
IX 4 50.0 28 11 – –
X 3 66.6 100 6 50.0 <1



УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 141  № 4  2021

К ИЗУЧЕНИЮ ЛИНЬКИ ВОЛОСЯНОГО ПОКРОВА 403

лероек нет нормальной весенней линьки (роста
нового волоса), а происходит так называемая ре-
дукция – обламывание конечных сегментов зим-
них волос по перетяжкам и переход части остевых
волос в пуховые (Borowski, 1952). Эту гипотезу
критиковали более поздние исследователи
(Шварц, 1955; Попов, 1960; Stein, 1954), имевшие
в своих коллекционных сборах экземпляры в ста-
дии нормальной весенней линьки с темными пят-
нами на мездре и ростом нового волоса. Случаи
же, когда зверек имел одновременно короткий и
длинный волос на разных частях шкурки (напри-
мер, длинный на брюшке и короткий на спине) с
резкой границей между ними, но без пигмента-
ции на мездре, они рассматривали как перерыв в
линьке. Позже, отказавшись от гипотезы “редук-
ции”, к этому пришел и Боровский (1968). Со-
гласно его новым представлениям, волны корот-
кого и длинного волоса дважды проходят по телу
животного: один раз с брюшной стороны на
спинную и вскоре после этого в обратном направ-
лении – со спины на брюшко. В свете этих дан-
ных нетрудно примирить упомянутые выше вы-
сказывания относительно направления весенней
линьки. Попов и Скарен наблюдали первую фазу

весенней линьки, а Деннель, Кроукрофт и другие
авторы – вторую фазу.

В более поздних обстоятельных работах Бо-
ровского (1968, 1973), получивших затем подтвер-
ждение в исследованиях ряда других зоологов
(Ивантер, 1972, 2021; Докучаев, 1981; Stein, 1960),
было показано, что у землероек-бурозубок вес-
ной бывает две следующие друг за другом линьки,
различные по характеру, срокам и направлению, в
котором они протекают. Весенняя линька I (ВЛ-I)
заключается в смене шестисегментного зимнего
волоса на пятисегментный весенний и проходит с
брюшной стороны на спинную (рис. 2). В процессе
весенней линьки II (ВЛ-II) этот пятисегментный
весенний волос заменяется четырехсегментным
летним. Начинается она на спине и заканчивается
на брюшке. Эта линька может захватывать боль-
шую часть или всю шкурку животного (“полная
линька”, по терминологии Боровского) или про-
ходить в пределах узкой (1–5 мм шириной), по-
степенно перемещающейся полосы на шкурке
(“волновая линька”). Кроме того, часто наблюда-
ются интервалы (перерывы) в линьке, и тогда
землеройка может иметь одновременно длинный
волос на одной части тела и короткий – на дру-

Рис. 1. Сроки линьки мелких насекомоядных и грызунов Карелии.
а – весенняя, б – ювенильная, в – осенняя, г – компенсаторная, д – летняя.
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гой, без пигментации мездры. Такая “прерван-
ная” линька наблюдается во время ВЛ-I у 40%
особей, а ВЛ-II – у 22%.

Таким образом, рассмотренная выше картина
двухэтапной весенней линьки перезимовавших
зверьков по срокам и направлению соответствует
ВЛ-I и ВЛ-II, описанным Боровским. Различна
лишь трактовка этого явления. По Боровскому, у
каждого зимовавшего зверька бывают две следу-
ющие друг за другом, но разграниченные во вре-
мени, весенние линьки I и II, при которых смена
волос идет в противоположном направлении:
сначала от живота к спине, а затем от спины к жи-
воту. Мы же считаем, что каждому зверьку свой-
ственна лишь одна обычная (непрерывная) ве-
сенняя линька, а несовпадение ее сроков и хода у
отдельных особей объясняется принадлежностью
их к различным возрастным генерациям. Первы-
ми начинают линьку пережившие зиму зверьки
немногочисленных в наших условиях прошло-
годних весенних пометов, то есть более старшие
по возрасту. Они и претерпевают мнимую ВЛ-I.
Что же касается второго этапа весенней линьки
(по Боровскому – это ВЛ-II), то он соответствует
массовой линьке особей поздних (летних) генера-
ций. Иначе говоря, зимовавшие бурозубки всту-
пают в весеннюю линьку в зависимости от своего
календарного возраста как бы поэтапно. Это и со-
здает ложное впечатление о существовании у од-
ного и того же зверька двух последовательных
весенних линек. К этой точке зрения приходят и
некоторые другие исследователи, например Хи-
вяринен с соавт. (Hyvärinen et al., 1971).

И все же требует пояснения сравнительно не-
большая доля линяющих особей в наших весен-
них сборах (за апрель–май – всего 21.8%). При-
чин здесь несколько. Во-первых, это частично
обусловлено большой индивидуальной скоростью
линьки. Специальные наблюдения показали, что
землеройка может сменить весь свой шерстный
покров за 2–5 дней (Wilke, 1938; Borowski, 1963).
Таким образом, вероятность отлова линяющих
особей сравнительно мала. Во-вторых, весенняя
линька зверьков, как показали наблюдения поль-
ских зоологов за зверьками, содержавшимися в
неволе, и в самом деле может перемежаться пау-
зами (по Боровскому, это так называемая пре-
рванная линька). Мездра в этих случаях непиг-
ментированная, хотя смена волосяного покрова
еще не закончилась, о чем говорит наличие зим-
них и летних волос на одной и той же шкурке. Та-
кие зверьки тоже не попадают в категорию линя-
ющих. И, наконец, относительно небольшая доля
линяющих особей в весенних уловах может быть
связана с их пониженной активностью. Передви-
жения землероек с утолщенной в 4–5 раз в ре-
зультате линьки кожей, по-видимому, более огра-
ничены, поэтому вероятность их отлова умень-
шается (Borowski, 1968).

Рис. 2. Последовательность появления линных пятен
у мелких насекомоядных млекопитающих. (а) – обык-
новенная бурозубка, 1 – осенняя линька; 2 – весенняя I;
3 – весенняя II; (б) – водяная кутора; (в) – крот; 1 –
ювенильная линька; 2 – весенняя; 3 – осенняя.
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В результате весенней линьки, как уже указы-
валось, происходит смена зимних волос (шести-
сегментных остевых I порядка, семисегментных
остевых II порядка и семисегментных пуховых)
летними: трехсегментными остевыми I порядка,
четырехсегментными остевыми II порядка и че-
тырехсегментными пуховыми. Соответственно (с
удлиненных на более короткие) изменяется и
длина волос. К концу мая весенняя линька у зем-
лероек-бурозубок заканчивается, и зверьки до-
бываются уже без пигментации на мездре, с ко-
ротким летним мехом (табл. 1). В последний раз
зверьки с признаками весенней линьки пойманы
4.06.1967 г. и 8.06.1998 г. Со второй декады июня
по середину сентября шерстный покров землеро-
ек-бурозубок, по-видимому, находится в состоя-
нии покоя, о чем свидетельствует тонкая, светлая
мездра, отсутствие линных пятен и прекращение
роста волос всех категорий. На зрелость волоса
указывают луковицы – они закрытого типа.

По поводу осенней линьки землероек мнения
различных исследователей в общем довольно
близки (Огнев, 1928; Формозов, 1948; Ивантер,
1975; Докучаев, 1981). Все они сходятся на том,
что она проходит в более узкие, чем весной, сроки
и начинается на спине, близ основания хвоста,
распространяется вперед к голове, а затем пере-
ходит на брюшко (рис. 2). Менее единодушны
они в вопросе о так называемой промежуточной
линьке. Например, согласно Штейну (Stein,
1954), небольшая часть популяции бурозубок, по-
мимо нормальных весенней и осенней линек, про-
ходит еще три: одну – в их первое лето, другую – во
второе и последнюю (третью промежуточную) –
незадолго до смерти, осенью (“старческая линь-
ка”). В отношении зимовавших особей существо-
вание старческой линьки, продолжающейся с мая
по ноябрь, подтвердили исследования Боровского
(Borowski, 1964). В то же время Кроукрофт (1957)
полагает, что промежуточная летняя линька
представляет собой задержавшуюся весеннюю
или рано начавшуюся осеннюю. С этим согласен
и Скарен (Skaren, 1964), такова и наша позиция.

Нормальной осенней линьки у зимовавших
бурозубок не наблюдается, однако у них бывает
так называемая старческая (“промежуточная”
или “остаточная”) летне-осенняя линька, заклю-
чающаяся в росте нового короткого летнего воло-
са на некоторых частях тела, большей частью по
его дорсальной стороне (Borowski, 1964). Длится
эта линька с июня по октябрь, причем у некото-
рых особей она может проявиться сразу после за-
вершения нормальной весенней линьки, а у дру-
гих – после большого перерыва. В соответствии с
этим намечаются два пика интенсивности стар-
ческой линьки: в июне и в сентябре–октябре, ко-
гда доля линяющих животных достигает 30–60%;
в остальные месяцы она обычно не превышает
25% (табл. 1).

На основании полученных нами данных вполне
можно сделать вывод об отсутствии существен-
ных видовых различий в сроках, интенсивности и
топографии сезонных линек (рис. 3). Между тем
связь с полом, возрастом и состоянием популя-
ции выступает достаточно отчетливо. Установле-
но, в частности, что весенняя линька у размножа-
ющихся самок начинается несколько раньше,
чем у самцов и не участвующих в репродукции са-
мок. Осенняя линька прибылых зверьков у всех
Soricidae происходит в близкие сроки (сентябрь–
октябрь) и заключается в смене коротких летних
волос на более длинные и густые. Появлению но-
вых волос предшествуют морфообразовательные
процессы в коже (разрыхление, утолщение, пиг-
ментация). Начинаются они обычно на спине у
огузка, далее распространяются вперед к голове,
затем переходят на бока и заканчиваются на
брюшке.

Весной, в апреле–мае линяют взрослые (пере-
зимовавшие) особи. Смена волос начинается у
них на брюшной стороне тела с постепенным
охватом боков, а завершается – на спине или го-
лове. Двухэтапный характер весенней линьки с
противоположным направлением смены волос (у
одних зверьков она идет от живота к спине, а у
других – от спины к животу) мы, в отличие от Бо-
ровского (Borowski, 1968, 1973), объясняем не су-
ществованием двух весенних линек, а неодновре-
менным вступлением в линьку разных возраст-
ных генераций. Первыми начинают линять особи
прошлогодних весенних пометов, то есть более
старшие по возрасту. Они и образуют мнимую
ВЛ-I с характерным вентродорсальным направ-
лением процесса. Что же касается второго этапа
весенней линьки (по Боровскому, это ВЛ-II), то
он соответствует массовой линьке зверьков позд-
них (летних) генераций и имеет дорсовентральт-
ный порядок смены волос. Настоящая осенняя
линька у этих животных, видимо, вообще отсут-
ствует. Вместо этого у них наблюдается старческая
линька, затрагивающая, как правило, лишь от-
дельные участки и не имеющая четкого рисунка.

Напрашивается вывод о том, что у землероек-
бурозубок любая сезонная линька – будь то ве-
сенняя или осенняя, если она первая в жизни
зверька, начинается на спинной стороне тела, а
если вторая – на брюшной. К отрицанию двух ве-
сенних линек приходят и финские исследователи
(Hyvärinen et al., 1971). Таким образом, землерой-
ки-бурозубки претерпевают в условиях Севера
две нормальные сезонные линьки (весеннюю и
осеннюю), а также старческую. У водяной куто-
ры, помимо этого, имеется ювенильная линька, а
у крота – компенсаторная.

Линьке мышевидных грызунов, особенно
представителям родов Clethrionomys и Microtus
(рыжие и серые полевки), в отличие от Soricidae,
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посвящена сравнительно более широкая литера-
тура (Крыльцов, 1958, 1959, 1962; Марвин, 1974;
Громов, Поляков, 1977; Stein, 1938; Lehmann, 1962;

Mazak, 1962; Zejda, Mazak, 1965; Khateeb, Johnson,
1971a, 1971b, 1971c; Rowsemitt et al., 1975; Viro,
1979 и др.).

На основе изучения массовых видов грызунов
Казахстана А. И. Крыльцов приходит к выводу об
исключительной устойчивости и однообразии в
последовательности смены волос у всех полевок
Старого Света, которая почти не зависит от обра-
за жизни зверьков. У обитателей суходольных и
заболоченных лесов и лугов – рыжих, красных и
темных (пашенных) полевок и полевок-эконо-
мок, у типичных полупустынных форм – обще-
ственных полевок, у полуводных – водяных крыс
и ондатр, даже у таких специализированных под-
земных грызунов, как слепушонки, наблюдается
один и тот же свойственный большинству изу-
ченных видов ход смены волос. Происходит она
по сублатеральному (дорсальному) типу, при ко-
тором новые волосы появляются сначала на ниж-
них частях боков и головы, затем процесс распро-
страняется на брющко и спину, и в последнюю
очередь вылинивают верх головы и задняя часть
спины. В общих чертах сублатеральный тип под-
роста волос сохраняется при всех видах возраст-
ных и сезонных линек, варьирует только последо-
вательность и скорость вылинивания головы,
средней и задней части спины. Лишь у некоторых
эндемичных для Сибири и Казахстана представи-
телей рода Clethrionomys все или часть особей вида
в период одной из сезонных линек сменяют мех
по цефалосакральному типу. Порядок смены во-
лос в этом случае – обратный описанному: начи-
нается двумя овальными пятнами на задней части
спины, затем переходит на голову и завершается
на боках и брюшке. Старые зверьки у всех видов
имеют диффузный тип линьки, при котором не
наблюдается какой-либо закономерной последо-
вательности в ее топографии (Крыльцов, 1962;
Марвин, 1974; Громов, Поляков, 1977; Lehmann,
1962; Zejda, Mazak, 1965; Quay, 1968; Ling, 1970;
Viro, 1979).

Проведенные нами исследования в общем
подтверждают выводы названных выше авторов.
Линька изученных нами грызунов близка по сро-
кам и проходит по аналогичному плану (рис. 2, 4,
табл. 2). Для всех полевок установлено существо-
вание трех линек: ювенильной, которая в зависи-
мости от времени рождения зверька может прохо-
дить весной, летом и осенью и завершается сме-
ной детского волосяного покрова взрослым, и
двух сезонных – весенней и осенней, сопровож-
дающихся полной сменой волосяного покрова –
соответственно на летний и зимний. Лесная мы-
шовка, как, вероятно, и прочие зимоспящие
млекопитающие, линяет почти весь бесснежный
период с мая по октябрь, при этом линька, по-
видимому, протекает диффузно, во всяком слу-
чае, закономерный характер в смене волос уста-
новить у нее не удается.

Рис. 3. Закладка и рост волос при сезонной линьке:
(а) – появление пигмента; (б) – образование луковиц
новых волос; (в) – растущие волосы в толще кожи
(микрофото. ув. × 600).

(а)

(б)

(в)
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Осенняя линька у всех грызунов проходит
обычно более интенсивно, чем весенняя, сроки
которой из-за неоднородности популяции в воз-
растном отношении крайне растянуты. Сроки и
скорость линек зависят также от пола и физиоло-
гического состояния зверьков. Так, линька лак-
тирующих самок запаздывает по сравнению с
самками без признаков размножения, но начина-
ется на 2–3 нед. раньше, чем у самцов. Ювениль-
ная линька молодых поздних выводков обычно
проходит быстрее, чем ранних, и тем не менее мо-
жет переходить в осеннюю. Существенные кор-
рективы в общий ход, темпы и порядок сезонной
линьки вносят климатические условия года и со-
стояние популяции (уровень численности и фаза
популяционного цикла).

Наиболее четкая картина сезонных смен
шерстного покрова вырисовывается на нашем
материале для рыжей полевки, по которой уда-
лось собрать наиболее богатый фактический ма-
териал. При этом сама шерсть этого грызуна зна-
чительно отличается от описанного выше волося-
ного покрова землероек и лесной мышовки не

только густотой и линейными размерами волос,
но и формой волосяного стержня, его микроско-
пическим строением, а также групповым распо-
ложением волос на шкурке. Отсутствует харак-
терная для насекомоядных сегментация волос.
Стержни волос расположены наклонно к поверх-
ности кожи и образуют отчетливые “потоки”, на-
правленные к хвосту. Волосы растут пучками, со-
стоящими из 2–4 пуховых или одного остевого и
2–3 пуховых волос, реже встречаются пучки из
одних остевых. Вокруг каждого направляющего
волоса группируются по 2–3 таких пучка, образуя
сложные комплексы с различным сочетанием во-
лос всех категорий. Мех – относительно длинный
и густой. Окраска его яркая с заметным преобла-
данием темных, ржаво-коричневых и рыже-крас-
ных тонов на спине, рыже-серых на боках и свет-
ло-серых на брюшке, причем переходы в окраске
различных частей тела постепенные.

По данным ряда авторов (Zejda, Mazak, 1965;
Viro, Koskela, 1978; Viro, 1979), у рыжей полевки в
течение жизни шерстный покров сменяется не-
сколько раз. Первая ювенильная линька начина-

Таблица 2. Встречаемость линяющих особей и интенсивность линьки рыжей полевки по месяцам

Примечание: степень пигментации мездры – относительная площадь пигментированной шкурки, % от всей шкурки.

Месяц

Самцы Самки

число 
исследованных 

зверьков

из них 
линяющих, %

относительная 
площадь 

пигментированной 
шкурки, %

от площади всей 
шкурки

число 
исследованных 

зверьков

из них 
линяющих, %

относительная 
площадь 

пигментированной 
шкурки, %

от площади всей 
шкурки

Прибылые ранних выводков
VI 28 82.1 31.6 17 76.4 54.1

VII 141 91.4 33.1 77 69.0 56.4
VIII 55 87.3 15.7 35 65.7 41.0

IX 4 100.0 23.0 3 100.0 16.3
Прибылые поздних выводков

VII 56 62.5 45.0 47 29.8 29.0
VIII 77 66.2 47.8 60 68.3 56.6

IX 23 73.9 53.5 14 79.6 44.0
X 51 76.5 23.8 44 86.3 27.4

XI– XII 5 – – 5 – –
Зимовавшие

III 3 – – 2 – –
IV 3 64.7 16.0 3 66.7 10.0
V 27 66.7 4.9 11 54.5 22.5

VI 20 85.0 12.1 11 45.4 35.8
VII 46 65.2 8.0 27 22.2 6.4

VIII 15 93.3 9.3 5 80.0 10.0
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Рис. 4. Последовательность появления линных пятен у мелких грызунов. (а) – рыжая полевка; (б) – полевка-эконом-
ка; 1 – ювенильная линька, 2 – весенняя линька, 3 – осенняя линька.

(a)

1

2

3

(б)

1

2

3
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ется в возрасте 5 недель. Вскоре после нее прохо-
дит постювенильная линька, в процессе которой
редкий и короткий серовато-коричневый волос
сменяется на летний у прибылых, родившихся
весной и в начале лета, или на зимний – у родив-
шихся в конце лета и осенью. В дальнейшем регу-
лярная смена меха происходит весной и осенью.
Она тесно связана с экологическими и внутрен-
ними факторами, половой активностью, бере-
менностью и лактацией.

Наши исследования в целом подтверждают
эти сведения (табл. 2, рис. 3). В условиях Карелии
первую возрастную (ювенильную) линьку рыжие
полевки претерпевают в полуторамесячном воз-
расте. Она связана, по-видимому с выходом из
гнезд и переходом к более активному наземному
образу жизни, в процессе которого зверьки под-
вергаются воздействию новых, более изменчивых
экологических условий. Смена волос происходит
почти одновременно по всей шкурке, но все-таки
на вентральной стороне она начинается раньше.
Согласно принятой номенклатуре (Крыльцов,
1962; Марвин, 1974; Lehmann, 1962; Ling, 1970; Viro,
1979), это так называемая дорсальная, или субла-
теральная линька. Общая продолжительность
ювенильной линьки не более 10 дней, и в резуль-
тате у прибылых зверьков ранних выводков появ-
ляется постювенильный летний волосяной по-
кров, а у поздних – взрослый летний или даже
зимний.

Многие авторы связывают начало ювенильной
линьки у полевок с наступлением половой зрело-
сти (Ченцова, 1949; Огнев, 1950; Тупикова, 1971
и др.). Однако мы склонны разделить мнение А.
И. Крыльцова (1958), который, опровергает эту
точку зрения и приводит примеры возрастной
(ювенильной) и даже одной из двух сезонных ли-
нек, наблюдаемых у зверьков задолго до их поло-
вого созревания.

После ювенильной линьки следует постюве-
нильная (в процессе нее полевки весеннего и ран-
не-летнего поколения приобретают взрослый
летний, а осенью – зимний волос), а затем сезон-
ные – осенняя и весенняя (будущего года). При
этом у прибылых самцов и самок ранних вывод-
ков ювенильная, постювенильная и осенняя
линьки сменяют одна другую практически без пе-
рерыва, так что разграничить их сроки не удается.
То же можно сказать и о прибылых поздних вы-
водках. В конце октября молодые полевки всех
возрастов заканчивают линьку и в ноябре носят
уже зимний наряд.

У зимовавших самцов весенняя линька, судя
по изменению числа линяющих и интенсивности
смены меха, очень растянута и проходит с середи-
ны апреля по конец июня, а разгар ее (линяет 65–
100% зверьков со средней интенсивностью 5–
25%) – с третьей декады мая по вторую декаду

июня. У самок линька начинается и проходит на
2–3 недели раньше – с начала апреля по май (67–
100% линяющих с интенсивностью 10–52%), но
захватывает и первую половину июня. В дальней-
шем (в конце июня–июле) число линяющих сре-
ди зимовавших полевок сокращается, а затем, в
августе, снова увеличивается, достигая 80–100%.
Возможно, в конце лета у них начинается осенняя
линька, но проверить это трудно, так как боль-
шинство зимовавших зверьков к сентябрю поги-
бает.

В мае чаще всего попадались зверьки с темной
мездрой на брюшке и боках и светлой – на спине.
При этом подрост новых волос на брюшке со-
ставлял у них 2 мм, на боках – 1–1.8, а на спине
новых волос еще не было и даже пигментация
мездры обнаруживалась только при микроскопи-
ровании. Это свидетельствует о том, что весенняя
линька начинается на вентральной стороне, а за-
канчивается – на дорсальной (рис. 3). У зимовав-
ших самцов первыми весной линяют бока и ко-
нечности, затем сменяется шерсть на спине,
брюшке и огузке. В июле линяют главным обра-
зом бока, а в августе – спина. У самок весенняя
линька тоже начинается с боков, затем распро-
страняется на брюшко и в последнюю очередь –
на спину и голову. В июле у них линяют бока и
плечи, а в августе – отдельные участки на брюшке
и боках. Летняя смена волос у прибылых самцов
ранних выводков начинается с боков, после чего
распространяется на голову, плечи, спину и жи-
вот. У самок этой возрастной группы во время
летней (ювенильной и постювенильной) линьки
первым сменяется волос на брюшке и боках, а за-
тем на остальной части тела, кроме спины, выли-
нивающей позднее.

Осенняя линька прибылых и зимовавших
зверьков сопровождается полной сменой волося-
ного покрова и растянута с конца августа по ок-
тябрь включительно (табл. 2). Выпадение старых
волос в этот период почти незаметно, так как идет
медленно и начинается лишь после того, как дли-
на новых волос достигнет уровня старых. Под-
рост зимнего меха при осенней линьке у поло-
возрелых и неполовозрелых прибылых полевок
начинается на боках с почти одновременным
охватом спины. Затем линное пятно, распростра-
няясь к голове, переходит на брюшную сторону и
заканчивается в паховой области. Таким образом,
последовательность осенней линьки прибылых
особей в общих чертах соответствует порядку по-
явления волос у новорожденных и относится к
типичной для рыжих полевок дорсальной схеме.
В то же время у прибылых самцов поздних вывод-
ков ювенильная смена шерстного покрова начи-
нается нередко с боков и брюшка и заканчивается
на спине, а осенняя – с огузка и отсюда постепен-
но переходит на остальную часть спины, голову,
плечи, брюшко и бока (по цефальному и каудаль-
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ному типу). У старых зверьков, родившихся в
конце лета или осенью предыдущего года, под-
рост волос происходит ограниченными участка-
ми на различных частях тела и более всего подхо-
дит к диффузному или лоскутному типам линьки.
Отсутствие четкой картины в последовательно-
сти осенней линьки можно объяснить варьирова-
нием ее сроков и растянутостью у отдельных
зверьков (исходя из продолжительности линьки
одной особи равной 15–18 дней), в результате че-
го разные топографические стадии смены волос
накладываются друг на друга и затушевывают за-
кономерный порядок линьки.

Общеизвестно, что одна из основных целей се-
зонных линек волосяного покрова млекопитаю-
щих заключается в адаптивных изменениях его
свойств по сезонам, приводящим к соответствую-
щей смене качеств меха и прежде всего его тепло-
проводности по сезонам. Это подтверждают и вы-
полненные нами ранее исследования на мелких
млекопитающих (Ивантер и др., 1985). Согласно
этим данным, плотность волосяного покрова
обыкновенной и других видов изученных бурозу-
бок при смене на летний изменяется в основном
за счет пуховых при сравнительно одинаковом
количестве остевых и направляющих. Наблюда-
ющееся же на протяжении всей жизни зверька за-
кономерное изменение густоты волос при сохра-
нении постоянного числа волосяных фолликулов
Боровский (1958) связывает с эффектом Денеля –
изменением массы и общей поверхности тела жи-
вотных по сезонам (Dehnel, 1949).

В результате осенней линьки волосы становят-
ся гуще, тоньше и почти в 2 раза длиннее. В то же
время относительная толщина сердцевинного ка-
нала от лета к зиме заметно увеличивается: от 50–
63% в бесснежный период до 62–84% зимой. При
этом волосяной покров зверьков, отловленных
летом, значительно ниже, чем у зимних. Пуховые
волосы, входящие в состав летнего меха, – четы-
рехсегментные, зимнего – семисегментные; осте-
вые соответственно трех- и шестисегментные.
В общем зимний мех выше летнего в 1.8–2 раза,
причем длина концевого сегмента изменяется не-
значительно. Это относится и к другим категори-
ям волос. При этом сезонные изменения высоты
волосяного покрова связаны не только с измене-
нием числа сегментов, но и их длины.

Мех водяной куторы достаточно густой, чтобы
защитить ее от переохлаждения как в воде, так и
на суше, но обращает внимание относительная
его изреженность на брюшке, что, по-видимому,
компенсируется большей толщиной растущих
здесь волос. Впрочем, Б.Ф. Церевитинов (1958),
упоминая, что у некоторых из представителей
земноводных млекопитающих волосы на спине
все-таки гуще, чем на других частях туловища, и
объясняет это разной степенью приспособления

к водным условиям. Вероятно, к таким “некото-
рым” следует отнести и кутору. По сезонно густо-
та волос у этого вида изменяется за счет пуховых.
Наконец, характерным для куторы следует счи-
тать то, что в отличие от бурозубок, у которых
остевые почти равны по толщине направляю-
щим, у куторы они почти вдвое тоньше направля-
ющих.

Сопоставление результатов наших измерений
с данными В.Е. Соколова (1973) для кутор из раз-
ных регионов выявляет достаточно четкие геогра-
фические различия рассматриваемого показателя.
Согласно этим материалам (Ивантер и др., 1985),
мех кутор Карелии состоит из наиболее длинных
и соответственно наиболее тонких волос, что осо-
бенно важно для животным, обитающих у север-
ных границ видового ареала в условиях постоян-
ных термических дефицитов. Данные же по дли-
не волос куторы показывают, что по крайней
мере в летний период волосяной покров у нее
значительно выше (“пышнее”), чем у землероек-
бурозубок. В общем же у куторы длина волос всех
категорий постепенно уменьшается с крестца и
боков до спины и брюшка, что по номенклатуре
Б.Ф. Церевитинова, соответствует эквалатераль-
ному типу топографии волосяного покрова, ха-
рактерному для большинства полуводных (“зем-
новодных” – по терминологии автора) млекопи-
тающих. У мелких грызунов к отмеченным выше
особенностям сезонных линек следует добавить
их растянутость и зависящую от участия в раз-
множении четкую дифференцированность по
возрастным генерациям.

Теплозащитные свойства покровов,
их изменения в процессе сезонной линьки

и механизмы терморегуляции
В процессе эволюции и освоения среды обита-

ния мелкие млекопитающие таежного Севера
приобрели целый ряд адаптаций, направленных в
первую очередь на наиболее целесообразное, с
наименьшими энергетическими затратами, под-
держание теплового баланса организма со средой.
Поскольку сохранение тепла за счет физической
терморегуляции не требует дополнительных пи-
щевых ресурсов, оно является основным спосо-
бом экономии энергетических затрат (Jansky,
1967). В связи с этим эволюция терморегуляции
идет в направлении замены химических механизмов
физическими (Слоним, 1952, 1964, 1971; Шилов,
1962), о чем говорит и более отчетливая выражен-
ность физической терморегуляции у типично суб-
арктических и высокогорных видов (Шварц и др.,
1968; Большаков, 1972).

Как известно, в системе приспособления мле-
копитающих к пониженным температурам важное
место занимают реакции волосяного покрова.
Многочисленными исследованиями показано,
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что теплоизоляция пропорциональна густоте и
толщине мехового покрова, и у мелких млекопи-
тающих она ниже, чем у и более крупных (Кала-
бухов, 1951, 1969; Слоним, 1952, 1971; Марвин, 1966;
Большаков, Некрасов, 1968; Кривошеев и др., 1975;
Давыдов, 1982; Hart, Heroux, 1955; Irving, 1964;
Morrison, 1964 и др.). Чтобы иметь возможность
успешно передвигаться, мелкие животные должны
обладать тонким и легким волосяным покровом,
а то, что шерсть у них по необходимости короче,
снижает теплоизоляционные свойства покровов
(Шмидт-Ниельсен, 1982).

Согласно современным представлениям, теп-
лозащитные качества волосяного покрова зависят
главным образом от образующегося в его толще
“неподвижного” и “инертного” воздуха, исклю-
чающего конвекционные токи и создающего эф-
фективную тепловую изоляцию (Соколов, 1973).
Чем пышнее и выше мех и тоньше волосы, тем
больше воздушная прослойка между волосками и,
следовательно, лучше сохраняется тепло. Имеет
значение и строение волос – развитие сердцеви-
ны, содержащей теплоизолирующий воздух, нали-
чие продольных бороздок на стержне, его конфи-
гурация, число сегментов, способ укладки и т.п.

Связь теплоизоляционных свойств меха с
морфологией и общим состоянием наружных
покровов млекопитающих подтверждается экс-
периментальным определением коэффициента
теплопроводности сухих коллекционных шкурок
зверьков, добытых в Карелии в разные сезоны го-
да (табл. 3). Согласно этим данным, интегральная
теплопроводность шерсти имеет достаточно чет-
кие таксономические и сезонные различия, при-
чем последние приобретаются в процессе сезон-
ных линек.

Волосяной покров насекомоядных млекопита-
ющих значительно уступает шерсти грызунов по
высоте, но превосходит его по плотности. Кроме
того, характерное для насекомоядных сегментиро-
ванное строение волос, предотвращая сминание и
обеспечивая укладку волос в любом направлении,
способствует удержанию в нем неподвижного воз-
духа, что положительно сказывается на теплоизо-
лирующих свойствах шкурки в целом и в значи-
тельной мере компенсирует общее несовершен-
ство структуры их волосяного покрова.

Хорошо известно, что структура волосяного
покрова млекопитающих зависит от сезона года:
зимний мех гуще и длиннее и, как правило, лучше
сохраняет тепло, чем более легкий (редкий и ко-
роткий) летний мех. Это сказывается и на уровне
энергетического обмена. Тем не менее более со-
вершенная терморегуляция организма “зимних”
зверьков определяет специфику их адаптации к
холоду: последняя обычно сопровождается не
адекватным повышением теплопродукции, а зна-
чительным ограничением теплоотдачи (Слоним,

1964; Смирнов, 1968). Таким образом, улучшение
теплоизоляционных свойств покровов в резуль-
тате осенней линьки и обусловленное наступаю-
щими холодами снижение химической терморе-
гуляции представляют собой общую закономер-
ность (Слоним, 1961; Марвин, 1966; Смирнов,
1968; Калабухов, 1969; Башенина, 1966, 1977;
Scholander et al., 1950; Hart, Heroux, 1953; Irving
et al., 1955; Jung, 1964). И хотя это больше свой-
ственно крупным животным, улучшение теплоза-
щитных свойств зимнего меха и соответствующие
сезонные изменения уровня теплоотдачи отмече-
ны и у мелких млекопитающих (Лещинская, 1952;
Волчанецкая, 1954; Смирнов, 1968; Калабухов,
1969; Башенина, 1977; Hammel, 1955; Irving, Krogh,
1955; Hart, 1956; Gębczyński, Olszewsky, 1963; Viro,
1979 и др.).

Согласно нашим измерениям (табл. 3), коэф-
фициент теплопроводности летнего волосяного
покрова по отношению к зимнему увеличивается
(а теплоизоляция снижается) у обыкновенной бу-
розубки на 28.2%, средней – на 34.6, малой – на
26.8, у крота – на 30.2, у рыжей полевки – на 21.5,
у полевки-экономки – на 30.9%. Это соответству-
ет отмеченным выше сезонным изменениям дли-
ны и густоты меха.

Показатель ранговой корреляции Спирмена
(rs) между длиной волос и удельной теплопровод-
ностью шкурки составил (по всему материалу) –
0.41 (t = 2.3; p > 0.95), что говорит о средней по силе,
но статистически вполне достоверной связи. Еще
теснее зависимость коэффициента теплопроводно-
сти от густоты меха: rs = –0.66 (при t = 3.6; p > 0.99).
Коэффициент общей (совокупной) корреляции,
оценивающий связь теплозащитных свойств
шкурки с длиной и густотой волос вместе, соста-
вил 0.90 (р > 0.999).

Таким образом, проведенные исследования
убедительно показывают, что шкурки мелких
зверьков в разгар линьки не только не уступают
зимним по термозащитным свойствам, но даже
превосходят их, о чем свидетельствует макси-
мально низкий коэффициент теплопроводности
(табл. 3). Как уже указывалось, это объясняется
характерным для линьки значительным утолще-
нием кожи и увеличением густоты меха за счет
совмещения не выпавших, еще старых волос, с
подрастающими новыми. Таким образом, вопре-
ки распространенному мнению во время линьки,
по крайней мере у мелких млекопитающих, меха-
низмы физической терморегуляции не только не
утрачивают своего значения, а, напротив, служат
важным звеном в цепи гомеостатических реак-
ций, направленных на снижение непроизводи-
тельных трат энергии и потери тепла в сложные
для жизни зверков переходные периоды. Более
глубокая, чем в другие сезоны, реакция газообме-
на на воздействие холода указывает на то, что осе-
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нью грызуны и землеройки еще сохраняют опреде-
ленные черты физиологической адаптации высо-
ким летним температурам, и воздействие низких
температур, усиленных повышенной влажностью
воздуха, вызывает у них обостренную реакцию хи-
мической терморегуляции (Смирнов, 1968). Как
считает сам П.К. Смирнов, такая реакция требу-
ет повышенных затрат энергии на избыточную
теплопродукцию, необходимую для покрытия
увеличенной потери тепла и, следовательно, для
поддержания теплового баланса на уровне, обес-
печивающем нормальную жизнедеятельность.
Улучшение же теплоизоляционных свойств на-
ружных покровов в период линьки в значитель-
ной мере компенсирует несовершенство химиче-
ской терморегуляции и служит важным приспо-
соблением для более рационального теплообмена
организма при его физиологической перестройке
в условиях неустойчивого температурного режи-
ма среды.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Выполненное исследование посвящено мел-
ким лесным млекопитающим – одной из наиболее
типичных экологических групп, представляющих
норно-наземных млекопитающих, или, как их
еще называют, полунорников, мелких зверьков,

обитающих в лесной подстилке и ходах неглубо-
ких нор, но нередко появляющихся и на поверх-
ности почвы, то есть живущих здесь в условиях
низких и весьма непостоянных температур. По
образу жизни, условиям среды, а значит и по
морфофизиологическим свойствам они совме-
щают в себе многие черты, характерные как для
настоящих наземных, так и для специализиро-
ванных подземных млекопитающих, и по суще-
ству представляют собой переходный адаптив-
ный тип. В числе его важнейших адаптивных
свойств – достаточно совершенная химическая
терморегуляция, как известно, начинающаяся у
гомойотермных животных лишь после того как
исчерпываются возможности физической термо-
регуляции. Отсюда и особое значение, которое
приобретает изучение особенностей механизмов
физической терморегуляции у мелких млекопи-
тающих – зверьков, характеризующихся высокой
энергетикой при низкой индивидуальной стой-
кости организма к условиям внешней среды.

Обитая в умеренной и особенно холодной кли-
матических зонах, в условиях низких и весьма из-
менчивых температур, эти животные приобрели
легкий, не мешающий движениям, но достаточно
теплый с высокими термоизоляционными свой-
ствами волосяной покров, характеризующийся
умеренной густотой и длиной волос, неравномер-

Таблица 3. Коэффициент теплопроводности (10–3 Вт/м К) сухих шкурок мелких млекопитающих Карелии

Примечание: зверьки, добытые осенью, находились в состоянии линьки.

Вид Сезон n Пределы M ± m

Обыкновенная бурозубка
Лето 16 38.2–50.0 47.6 ± 0.8
Зима 15 35.0–46.4 37.4 ± 0.6

Осень 12 33.1–41.2 34.7 ± 0.5

Средняя бурозубка
Лето 16 50.0–60.0 54.0 ± 1.2
Зима 15 38.3–42.6 40.1 ± 0.5

Осень 13 37.1–44.8 39.4 ± 0.3

Малая бурозубка
Лето 15 49.0–57.2 53.5 ± 0.9
Зима 14 38.0–49.0 42.2 ± 0.5

Осень 9 36.0–45.0 39.0 ± 0.4

Обыкновенная кутора Лето 18 30.0–42.1 32.5 ± 0.9
Осень 14 28.0–39.0 30.3 ± 0.8

Обыкновенный крот
Лето 9 24.2–30.0 26.7 ± 0.3
Зима 8 19.0–22.4 20.5 ± 0.3

Осень 8 18.9–21.0 19.1 ± 0.3

Лесная мышовка Лето 22 48.0–50.3 48.6 ± 0.3
Осень 4 37.9–38.2 38.1 ± 0.4

Рыжая полевка
Лето 20 45.2–53.1 49.8 ± 0.9
Зима 16 37.0–50.7 41.0 ± 0.8

Осень 14 36.1–42.1 38.7 ± 0.8

Полевка-экономка
Лето 11 46.7–53.2 47.8 ± 0.4
Зима 5 34.1–38.4 36.5 ± 0.4

Осень 8 34.1–40.9 36.1 ± 0.6
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ностью опушения отдельных частей тела, а у зем-
лероек – еще и булавовидной удлиненной апи-
кальной гранной и более сильным, чем у других
групп животных, развитием сердцевинного ка-
нала. Тем не менее у мелких млекопитающих,
как у животных с высоким потреблением энер-
гии и недостаточно развитыми механизмами
физической терморегуляции, сохранение темпе-
ратурного гомеостазиса достигается в основном
интенсификацией обменных процессов. Осо-
бенно велико значение химической терморегу-
ляции для широко распространенных видов
мелких млекопитающих, ареалы которых охва-
тывают несколько ландшафтных зон (обыкно-
венная бурозубка, рыжая полевка). Между тем у
животных-автохтонов Субарктики приспособле-
ния направлены на уменьшение энергетических
затрат и связаны с хорошим развитием теплоизо-
лирующих свойств наружных покровов (темная
полевка, лесной и тундровый лемминги). Нако-
нец у зимоспящих грызунов, то есть не нуждаю-
щихся зимой в эффективных механизмах физи-
ческой теплорегуляции, теплозащитная роль по-
кровов в этот период сводится к нулю.

В этой связи в условиях Субарктики совер-
шенствование энергетически выгодных и биоло-
гически целесообразных механизмов физической
терморегуляции оказалось одним из основных
направлений в эволюции адаптаций гомойотерм-
ных животных. Однако достигалось это разными
путями. Выявленную многими исследователями
высокую устойчивость северных млекопитающих
к холодовым нагрузкам (отсюда крайне нижнее
положение “критической точки” обмена), их
способность длительное время поддерживать
нормальную температуру тела при низких темпе-
ратурах без дополнительных энергетических за-
трат нельзя, конечно, объяснить одним лишь по-
вышением теплоизоляционных свойств покро-
вов. Не меньшую роль, очевидно, играют и
биохимические адаптации, заключающиеся в
способности поверхностных тканей организма к
нормальному обмену при температурах, значи-
тельно более низких, чем сердцевины тела. Эф-
фективность физической терморегуляции в ка-
честве одного из важнейших компонентов адап-
тивного теплообмена продемонстрирована в
процессе предпринятого нами исследования
структуры и теплозащитных свойств покровов
различных видов мелких насекомоядных и грызу-
нов Карелии. Показано, в частности, что вопреки
распространенному мнению во время линьки ме-
ханизмы физической терморегуляции не только
не утрачивают своего значения, а, напротив, слу-
жат важным звеном в цепи гомеостатических ре-
акций, направленных на снижение непроизводи-
тельных трат энергии и потери тепла в сложные
для жизни зверьков переходные периоды. В свою
очередь это приводит к характерным изменениям

эколого-физиологических реакций – пониже-
нию уровня обмена, установлению и поддержа-
нию постоянной температуры тела, сдвигам в де-
ятельности эндокринной системы и т. д.
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Molting Study of the Hair Cover of Small Forest Mammals
(Experience of Analytical Review of the Problem)

E. V. Ivantera, b, *
aPetrozavodsk State University, Petrozavodsk, Russia

bKarelian Research Centre, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, Russia
*e-mail: Ivanter@petrsu.ru

For small insectivores and rodents that exist under conditions of constant thermal deficits and spend a lot of
time in the forest f loor and burrows, these animals constantly contact hard substrate and therefore a regular
change of fur is of particularly important. According to the results of the studies, the timing and intensity of
molting change depending on the environmental conditions and the physiological state of the animals. The
results show a specific replacement of pelage and a rate of hair change in individuals of different sex and age
groups. This can serve as an indicator of the state of the entire population or signal of serious deficits of an
important ecological, physiological or population processes. Collected data indicates that there are no signif-
icant differences between species in the timing, intensity, and scheme of seasonal molting. It is rather coor-
dinated by sex, age, and condition of the population. During the studies of the most common species, shrews
and rodents in Karelia, we revealed a stability and uniformity in the sequence of the molting, which does not
depend on the lifestyle of the animals. In most species, molting occurs in a sublateral (dorsal) scheme, in
which the new hair appears first on the lower parts of the sides and head, after in abdomen and back, and
molting finishes on top of the head and in the back.

Keywords: replacement of the pelage, intensity and topography of the seasonal change of fur, thermal protec-
tion properties of fur
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