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Резюме. Беспозвоночные, в том числе насекомые, име-
ют немалое значение как объект питания в рационе многих
видов грызунов. Возможность переключения грызунов
на альтернативные пищевые ресурсы, такие как подвиж-
ные насекомые, оценена недостаточно. Исследована реак-
ция на подвижную добычу (мраморный таракан
Nauphoeta cinerea Olivier, 1789) у трёх видов грызунов с
разными типами питания (зерноядные, эврифаги, зелено-
ядные), в сравнении с насекомоядным видом обыкновен-
ной бурозубкой. У всех исследованных видов грызунов
выявлен высокоэффективный стереотип охотничьего по-
ведения, сопоставимый с таковым у насекомоядных. Мож-
но полагать, что в популяциях грызунов поддерживается
определенная доля носителей стереотипов охотничьего
поведения, что позволяет им расширять спектр питания
за счёт активной охоты на подвижных насекомых.

Abstract. Being a great source of nutrition for many ro-
dent species, invertebrates, including insects, have been un-
der-estimated before as an alternative feeding resource. Reac-
tions towards mobile insects (speckled cockroach Nauphoeta
cinerea Olivier, 1789) were experimentally investigated in
three rodent species with different types of diet, such as
omnivorous, granivorous and herbivorous, in comparison
with the insectivorous common shrew. In all investigated
rodent species highly stereotypical hunting behavior was
revealed, comparable with that of a common shrew, which is
known as a specialized predator. This enables us to suggest
that certain proportion of carriers of hunting stereotypes
towards live insects is maintained within populations of
rodents, thus enriching their diet.

Введение
Беспозвоночные, в том числе и насекомые, име-

ют немалое значение как пищевой объект в рационе
многих видов грызунов. Они являются не только ис-
точником белка и незаменимых аминокислот, но и
некоторых минеральных веществ (кальция, фосфо-

ра, микроэлементов, солей). Многие виды наземных
насекомых богаты цинком, медью, кобальтом, йо-
дом и др. [Savushkina, 2006]. Высокое содержание
различных микроэлементов отмечено в телах рыжих
лесных муравьёв [Bashenina, 1977; Frouz, Jilkova,
2008], кроме того, в них много глюкозы [Jilkova et al.,
2012] и протеинов [Wheeler, Martinez, 1995].

Насекомые в той или иной мере входят в состав
рациона практически всех видов грызунов [Landry,
1970; Bashenina, 1977]. Активными охотниками на
различных беспозвоночных являются кузнечиковые
хомячки (Onychomys ssp.) и белоногие хомячки
(Peromyscus ssp.). Анализ содержимого желудков,
проведённый Л. Флэйком [Flake, 1973], показал, что
у северного кузнечикового хомячка (Onychomys
leucogaster Wied-Neuwied, 1841) доля белкового ком-
понента составляет 73,9 % от общего объёма пищи, у
оленьего хомячка (Peromyscus maniculatus Wagner,
1845) — 39,0 %. В желудках этих грызунов были обна-
ружены остатки имаго и личинок жесткокрылых,
личинок чешуекрылых, имаго кузнечиков, муравь-
ёв. По другим данным у белоногого (Peromyscus
leucopus Rafinesque, 1818) и оленьего хомячков доля
желудков, содержащих остатки хитина, составляет,
соответственно, 57–59 % [Wolff et al., 1985]. В степях
Тувы и Монголии активным охотником на беспоз-
воночных является монгольский хомячок
(Allocricetulus curtatus Allen, 1925). В защёчных меш-
ках этих грызунов были обнаружены жужелицы и
чернотелки [Flint, Golovkin, 1961].

Среди других представителей семейства хомяко-
вые (Cricetidae) беспозвоночные встречаются в ра-
ционе лесных полёвок (Clethrionomys ssp.) и крас-
но-серой полёвки (Craseomys rufocanus Sundevall,
1846) [Maturova, 1982; Bashenina, 1962, 1977, 1981]. В
их желудках обнаруживались остатки насекомых:
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имаго и личинки жесткокрылых, чешуекрылых, ли-
чинки двукрылых, муравьи рода Lasius, наездники и
пилильщики. Полёвка-экономка (Microtus
oeconomus Pallas, 1776), обыкновенная (M. arvalis
Pallas, 1778) и тёмная полёвка (M. agrestis Linnaeus,
1761) поедают жуков, личинок и гусениц, бабочек,
пауков, саранчовых, муравьёв, улиток, голых слиз-
ней и дождевых червей [Bashenina, 1962, 1977]. Водя-
ные полёвки включают в свой рацион моллюсков,
пиявок, водных насекомых и их личинок, а также
крупных и подвижных наземных жуков (жужелиц,
чернотелок, пластиначатоусых) [Panteleev, 2001].

Насколько нам известно, у представителей се-
мейства Muridae в естественных условиях охота на
насекомых выявлена лишь у полевой мыши
(Apodemus agrarius Pallas, 1771). Исследования, про-
ведённые на Кавказе и в Тульской области, показали,
что у этого вида беспозвоночные (насекомые, их
личинки, а также моллюски) по частоте встречаемо-
сти в рационе занимают второе место после семен-
ного корма [Sviridenko, 1943]. В других регионах пи-
щевой спектр полевой мыши включал имаго
жесткокрылых, личинки двукрылых и чешуекрылых,
а также полужесткокрылых на разных стадиях разви-
тия [Babinska-Werka, Garbarczyk, 1981; Okulova,
Antonetz, 2002]. В экспериментах охотничье поведе-
ние по отношению к подвижным насекомым у пред-
ставителей этого семейства было продемонстриро-
вано только у лабораторных животных: домовой
мыши (Mus musculus Linnaeus, 1758) [Nikulina,
Popova, 1983; Popova et al., 1993] и серой крысы
(Rattus norvegicus Berkenhout, 1769) [Comoli et al.,
2005].

Детальные исследования охотничьего поведения
грызунов были проведены ранее только на примере
хищного южного кузнечикового хомячка
(Onychomys torridus Coues, 1874) и двух всеядных
видов   белоногого и оленьего хомячков (P. leucopus
и P. maniculatus) [Langley, 1986; Kreiter, Timberlake,
1988; Timberlake, Washburne, 1989]. В лабораторных
экспериментах был выявлен стереотип охотничьего
поведения этих зверьков по отношению к подвиж-
ным сверчкам: хомячки захватывали добычу пере-
дними лапами и наносили укусы в голову или грудь
насекомого, повреждая нервные ганглии и обездви-
живая. Важно отметить, что роль опыта оказалась
различной у трёх видов. У P. leucopus эффектив-
ность поимки сверчка возрастала постепенно, в за-
висимости как от возраста, так и от возможности
манипулировать с добычей, и для совершенствова-
ния стереотипа хомячкам этого вида требовалось
много сеансов взаимодействия со сверчками. Пред-
ставителям P. maniculatus нужна была лишь незна-
чительная «шлифовка» врождённого охотничьего
стереотипа. Эффективная последовательность точ-
ных движений сохранялась у них и после годичного
содержания в изоляции от живой добычи. Специали-
зированные хищники (Onychomys torridus) имели
врождённый охотничий стереотип, проявляющийся
у всех особей по принципу «всё и сразу» уже с 23-

дневного возраста, состав элементов поведения и
тактика охоты на сверчка у молодых и взрослых жи-
вотных совпадали. Это значит, что у разных видов
грызунов координация моторных актов при охотни-
чьем поведении управляется генетическими про-
граммами в различной степени.

В наших исследованиях [Panteleeva et al., 2011]
была впервые выявлена активная охота полевых мы-
шей на такую опасную, хотя, видимо, очень ценную
для них добычу, как рыжие лесные муравьи. Количе-
ство убиваемых и тут же поедаемых насекомых и
сноровка охоты на них дают основания рассматри-
вать муравьёв как возможную массовую добычу
полевых мышей. Сравнение поведения зверьков, пой-
манных на территории муравьёв, и «наивных» (вы-
ращенных в лаборатории) показало, что эти зернояд-
ные грызуны обладают не менее эффективным
врождённым стереотипом охотничьего поведения
по отношению к подвижным насекомым, чем такие
активные охотники как «хищные» виды хомячков.
На этом основании мы предположили, что наличие
стереотипов охотничьего поведения в популяциях
зерноядных и зеленоядных грызунов может позво-
лить им существенно расширить спектр питания за
счёт подвижных насекомых. В данной статье иссле-
дуется стереотип охотничьего поведения по отноше-
нию к насекомым у трёх видов грызунов с различ-
ными типами питания: зерноядной полевой мыши
(A. agrarius), зеленоядной узкочерепной полёвки
(Lasiopodomys gregalis Pallas, 1779) и эврифага —
хомячка Кэмпбелла (Phodopus campbelli Thomas,
1905), в сравнении с поведением насекомоядного
вида — обыкновенной бурозубки (Sorex araneus
Linnaeus, 1758).

Материалы и методы
Исследования проводились в 2013–2016 гг. в лабо-

ратории на зерноядной полевой мыши (A. agrarius)
(n = 26), зеленоядной узкочерепной полёвке
(L. gregalis) (n = 43) и эврифаге хомячке Кэмпбелла
(P. campbelli) (n = 19). В качестве эталона охотничье-
го стереотипа использован специализированный на-
секомоядный вид обыкновенная бурозубка
(S. araneus) (n = 11). Все хомячки Кэмпбелла, а также
9 полевых мышей родились в лаборатории и не име-
ли опыта охоты (таких особей называют «наивны-
ми»). Остальные животные отловлены в естествен-
ных условиях (Новосибирская область). Зверьки
содержались в индивидуальных клетках и имели по-
стоянный доступ к воде и пище.

Для наблюдений животных по одному помещали
в прозрачную арену (30х30х35 см). Спустя 5 мин на
арену помещали добычу — мраморного таракана
(Nauphoeta cinerea Olivier, 1789). Если животное охо-
тилось, то на арену помещали последовательно ещё
двух тараканов, если не проявляло интереса к добы-
че, то наблюдения прекращали спустя 10 минут. Вся
добыча была приблизительно одного размера (сред-
няя длина тела тараканов составила 27,93 ± 0,22 мм).
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Всего в ходе одного теста животное могло проде-
монстрировать до трёх успешных актов охоты и не-
сколько неуспешных. Для получения сопоставимо-
го количества поведенческих последовательностей,
полевые мыши и обыкновенные бурозубки тестиро-
вались 2 раза, узкочерепные полёвки — 3, а хомячки
Кэмпбелла — 7 раз. Действия животных фиксирова-
лись с помощью видеокамер: Sony Handycam DCR–
SR68 (мыши), Sony HDR–AS200V (полёвки, хомячки
и бурозубки). Фиксировались акты неуспешной охо-
ты, когда животное не могло поймать добычу. Де-
тально анализировались только акты успешной охо-
ты, закончившиеся поимкой и поеданием добычи.

Для описания поведения в качестве элементар-
ной единицы нами выделяются элементарные двига-
тельные акты и позы («элементы поведения»). Пове-
денческой последовательностью мы называем
произвольный набор последовательно совершаемых
элементов поведения. Внутри поведенческих после-
довательностей, полученных для каждого вида, мы
выделяем поведенческий стереотип, состоящий из
устойчиво повторяющихся «цепочек» элементов
поведения (подробно метод описан в работе Резни-
ковой и соавторов [Reznikova et al., 2014]). Всего
было выделено 19 элементов поведения, которые
мы разделили на 3 типа. «Ключевые» — элементы,
без которых совершение стереотипа невозможно:
преследование добычи бегом (Q) или спокойным
шагом (S), укус (W), захват добычи лапами (E) (толь-
ко у грызунов). «Дополнительные» элементы («при-
готовления» к охоте и поеданию добычи) присут-
ствовали не во всех стереотипах: принюхивание (D),
перенос добычи в зубах (G), перехват (R) (только у
грызунов), откусывание конечностей добычи (H) и
придерживание добычи одной (N) или двумя лапами
(M) — только у бурозубки. «Шумовые элементы»
(не влияющие на совершение стереотипа): замира-
ние (C), поворот корпуса на 90° (V), разворот корпу-
са 180° (B), поворот головы (F), вертикальная стойка
(I), стойка с опорой на арену (Y), движения назад (U),
прыжок (J) и чистка (X).

Обработка видеозаписи проводилась с 25-крат-
ным замедлением в программе The Observer XT 10
(Noldus Information Technology). Используя полу-
ченный «алфавит» из 19 элементов, мы преобразо-
вали демонстрируемое поведение в последователь-
ности букв, где каждая буква соответствовала одному
элементу поведения. Полученные поведенческие
последовательности охотничьих стереотипов пере-
мещались в отдельные для каждого вида «суммар-
ные» текстовые файлы (в формате .txt).

Сравнения долей охотившихся и не охотившихся
особей у разных видов, а также успешных и неус-
пешных атак у разных особей, проводились с помо-
щью точного теста Фишера с учётом поправки Бон-
феррони. Для построения схемы стереотипа с
применением «суммарных» текстовых файлов рас-
считывались матрицы вероятностей перехода от од-
ного поведенческого элемента к другому (Марковс-
кий процесс первого порядка) [Casarrubea et al., 2008].

Результаты
При первом предъявлении подвижной добычи

охотничье поведение продемонстрировали 65,4 %
(17 из 26) особей полевых мышей, 36,8 % (7 из 19)
хомячков Кэмпбелла и лишь 18,5 % (9 из 46) узкоче-
репных полёвок. После проведения повторных тес-
тов количество особей, проявивших охотничье пове-
дение возросло: у полевых мышей — до 80,8 % (21 из
26), у хомячков Кэмпбелла — до 63,2 % (12 из 19), и до
39,1 % (18 из 46) у узкочерепных полёвок. Обыкно-
венные бурозубки (n = 11) охотились во всех тестах.
Следует отметить, что все случаи охоты полевых
мышей (n = 30) и обыкновенных бурозубок (n = 21), в
отношении хотя бы одного из трёх предложенных
тараканов закончились их поимкой и частичным или
полным поеданием. В то же время среди узкочереп-
ных полёвок (11 из 27) и хомячков Кэмпбелла (10 из
33) были случаи, когда, начав охоту, животное не
смогло осуществить поимку и поедание добычи.

По результатам всех тестов было зафиксировано
122 акта охоты у полевых мышей, 126 — у узкоче-
репных полёвок, 85 — у хомячков Кэмпбелла, 95 — у
бурозубок соответственно. Соотношение успешных
и неуспешных актов охоты приведено на рис. 1. Ус-
пешность атак у полёвок оказалась ниже, чем у ос-
тальных видов (p < 0,017 для всех случаев).

Схемы стереотипов охотничьего поведения ис-
следованных видов представлены на рис. 2, где пока-
заны все устойчивые связи между элементами (ве-
роятность перехода от одного элемента к другому
p > 0,2) и некоторые неустойчивые (p < 0,2), но важ-
ные для совершения стереотипа связи.

У всех исследованных видов охотничий стерео-
тип начинался с преследования добычи бегом (Q)
или спокойным шагом (S). В случаях, когда таракан
сам подходил близко, стереотип мог начинаться без
фазы преследования. Затем могло следовать приню-
хивание (D). Далее, у хомячков Кэмпбелла с боль-
шей вероятностью следовал захват зубами — «укус»
(W), или захват добычи лапами (E) (с меньшей веро-
ятностью). У мышей и полёвок в основном происхо-
дит захват зубами — укус (один или несколько под-
ряд) (W). С этого момента схемы стереотипов
грызунов и обыкновенной бурозубки расходятся.
После «укуса» грызуны захватывают добычу обеи-
ми передними конечностями (Е) для поедания. У
бурозубок этот элемент поведения отсутствует, они
изредка одной (N) или двумя (M) передними конеч-
ностями прижимают добычу ко дну арены. Грызу-
ны после захвата добычи лапами изредка совершали
перехваты добычи (R) — манипуляции с удерживае-
мой в лапах добычей (повороты, перевороты). У
обыкновенных бурозубок этот элемент поведения
отсутствовал. В дальнейшем все зверьки могли отку-
сывать конечности добычи (H). Последний элемент
поведения, предшествующий поеданию, выступает
в качестве окончания успешного охотничьего сте-
реотипа. У грызунов такими финальными элемента-
ми могли быть: укус (W), захват лапами (E), перехват
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(R) или откусывание конечностей добычи (H), а у
бурозубок: укус (W), придерживание добычи одной
лапой (N), откусывание конечностей добычи (H), а
также принюхивание (D) и перенос добычи в зубах
(G) встречавшиеся единично.

Обсуждение и заключение
Несмотря на множество свидетельств присутствия

беспозвоночных в пищевых спектрах разных видов
грызунов, оставался открытым вопрос о том, на-
сколько охоту на насекомых можно считать харак-
терной для этих животных. Детальные исследования
охотничьего поведения по отношению к насекомым
до сих пор проводились только на представителях
групп видов «хищных» и всеядных хомячков [Langley,
1986; Kreiter, Timberlake, 1988; Timberlake, Washburne,
1989; Sarko et al., 2011]. В наших экспериментах выяс-
нилось, что полевая мышь, узкочерепная полёвка и
хомячок Кэмпбелла обладают одинаково эффектив-
ным стереотипным охотничьим поведением, сход-
ным с поведением специализированного насекомо-
ядного вида — обыкновенной бурозубки.
Лабораторные эксперименты, по-видимому, отра-
жают соотношение «охотников» и особей, равно-
душных к насекомым, в естественных популяциях
исследованных нами видов: 80,8 % «охотников» у
полевой мыши, 63,2 % у хомячка Кэмпбелла, и 39,1 %
у узкочерепной полёвки. Эти различия могут объяс-
няться типами питания исследованных видов: зерно-
ядный, эврифаг, и зеленоядный. Однако примеча-
тельно, что хотя «охотников» среди зеленоядных
полёвок было вдвое меньше, чем среди полевых
мышей, стереотип охоты на насекомых у них оказал-
ся столь же лаконичным и эффективным, что и у

Ðèñ. 2. Ñõåìû îõîòíè÷üèõ ñòåðåîòèïîâ ïîëåâîé ìûøè (à), óçêî÷åðåïíîé ïîë¸âêè (á), õîìÿ÷êà Êýìïáåëëà (â) è
îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè (ã). Òîíêîé ïóíêòèðíîé ëèíèåé îáîçíà÷åíû íåêîòîðûå íåóñòîé÷èâûå ñâÿçè ìåæäó ýëåìåíòàìè
(p < 0,2). Ïðîñòîé ëèíèåé îáîçíà÷åíû óñòîé÷èâûå ñâÿçè (0,2 < p < 0,5). Æèðíîé ëèíèåé îáîçíà÷åíû âûñîêî óñòîé÷èâûå
ñâÿçè ìåæäó ýëåìåíòàìè (p > 0,5). Â êâàäðàòíûõ ñêîáêàõ óêàçàíû äîïîëíèòåëüíûå ýëåìåíòû.

Fig. 2. Schemes of hunting stereotypes of the striped field mouse (a), the narrow-headed vole (á), the Campbell’s dwarf hamster
(â) and the common shrew (ã). Thin dotted lines represent some unstable connections between elements (p < 0.2). Simple lines
represent stable relations (0,2 < p <0,5). Thick lines represent high stability connection between the elements (p > 0.5). «Auxiliary»
elements are presented in square brackets.

Ðèñ. 1. Ñîîòíîøåíèå óñïåøíûõ è íåóñïåøíûõ àêòîâ
îõîòû ó èññëåäîâàííûõ âèäîâ (ïî ðåçóëüòàòàì âñåõ òåñòîâ).
Äàííûå, îòìå÷åííûå áóêâàìè à, á è â, äîñòîâåðíî ðàçëè÷àþòñÿ
(òî÷íûé òåñò Ôèøåðà c ó÷¸òîì ïîïðàâêè Áîíôåððîíè, p <
0,017).

Fig. 1. The ratio between successful and unsuccessful
hunting episodes in the studied species (according to the
results of all tests). Data marked with letters a, á and â differ
significantly (Fisher’s exact test considering Bonferroni correc-
tion, p < 0.017).

остальных видов, включая специализированных на-
секомоядных. Это позволяет предположить, что в
популяциях грызунов с разными типами питания
постоянно присутствует та или иная доля особей,
способных активно охотиться на насекомых.

Исследования генетических механизмов охотни-
чьего поведения лабораторных мышей по отноше-
нию к насекомым (сверчкам) показали, что это по-
ведение контролируется генами, локализованными
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в аутосомах. При скрещивании разных линий мы-
шей — носителей этих генов, в ряду поколений у
потомков не наблюдалось снижения уровня «хищ-
нической агрессии» (как называют это поведение
авторы), то есть хищническое поведение у грызунов
является доминантным признаком [Nikulina, Popova,
1983]. Недавние исследования на европейской ры-
жей полёвке (Myodes glareolus Schreber, 1780) пока-
зали, что доля «охотников» на сверчков в популяци-
ях этого вида невелика, но в эксперименте
направленный отбор особей с хорошо выраженным
охотничьим поведением на протяжении 13 поколе-
ний привёл к пятикратному увеличению их числа по
сравнению с контрольными линиями [Sadowska et
al., 2015; Konczal et al., 2016].

Можно полагать, что в популяциях грызунов с
разными типами питания постоянно поддерживает-
ся присутствие носителей высоко эффективного охот-
ничьего стереотипа. Это может расширить адаптив-
ные свойства популяций путём увеличения,
пищевого спектра за счёт активной охоты на под-
вижных насекомых.
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