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Методами геометрической морфометрии выявлена сопряженная техногенная 

изменчивость формы нижней челюсти у двух симпатрических видов грызунов: малой 
лесной мыши (S. uralensis Pall.) и красной полевки (C. rutilus Pall.) в зоне влияния ВУРСа 
на Южном Урале. Установлено, что группировки обоих видов, обитающие на территории 
ВУРСа в его головной части (импактные), отличаются от контрольных групп сходными, 
параллельными и однонаправленными морфологическими изменениями. Уровень 
внутригруппового морфоразнообразия на импактной территории и общий межгрупповой 
размах техногенной изменчивости у малой лесной мыши выше, чем у красной полевки, 
что указывает на относительно большую морфогенетическую реактивность мыши на 
хроническое радиоактивное облучение слабой и средней интенсивности. Выявлена 
сопряженная хронографическая изменчивость формы нижней челюсти у обоих видов 
в зоне влияния ВУРСа, отражающая их высокий адаптационный коэволюционный 
потенциал.

КлЮчеВые СлоВа: техногенная изМенчиВоСть, гРызУны, ВУРС, 
хРоничеСКое облУчение, геоМетРичеСКая МоРфоМетРия

В последние годы проблема выявления от-
даленных генетических и морфогенетических 
последствий хронического техногенного радиа-
ционного загрязнения вновь становится крайне 
актуальной из-за возникновения аварийных 
техногенных долговременных очагов радио-
активного загрязнения. Примером недавнего 
возникновения аналогичного очага является 
авария на аЭС "фукусима-1", возникшая в 
2012 г. после землетрясения у берегов японии 
и последовавшего за ним мощного цунами. К 
подобным очагам следует отнести и "зону от-
чуждения", возникшую в 1986 г. после аварии 
на чернобыльской аЭС, а также Восточно-
Уральский радиоактивный след (ВУРС), воз-
никший в 1957 г. после аварии на По "Маяк" 
и существующий уже более полувека. большая 
продолжительность хронического воздействия 
ВУРСа на биотические сообщества в его южной 
части [1, 2] для образующих их симпатрических 
видов-эфемеров, формирующих 2–3 поколения 
в год, позволяет ожидать возникновение у них 
отдаленных морфогенетических последствий. 

Доминирующие на Южном Урале в зоне 
ВУРСа симпатрические виды грызунов – крас-
ная полевка (Clethrionomys rutilus Pall.) и малая 
лесная мышь (Syvaemus uralensis Pall.) – яв-
ляются, с одной стороны, видами-эфемерами 
[3], а с другой, традиционно рассматриваются 
как виды-радиофоры [4]. Поэтому их можно 
использовать в качестве модельных видов для 
изучения отдаленных морфогенетических по-
следствий хронического воздействия ВУРСа на 
популяции млекопитающих [5]. 

Сравнительно недавно появились новые 
цифровые методы геометрической морфоме-
трии (гМ), которые позволяют изучать про-
явление изменчивости формы, исключая влия-
ние размеров объектов [6–10]. несомненным 
преимуществом гМ является возможность по 
конфигурации меток-ландмарок – гомологич-
ных элементов формы –  оценивать сопряжен-
ную изменчивость таксономически близких 
симпатрических видов в пределах одного и 
того же локального сообщества. гМ дает воз-
можность визуализировать преобразования 
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формы объектов, что допускает возможность 
морфогенетической интерпретации этих прояв-
лений изменчивости [9, 10]. Все это позволяет 
использовать методы гМ для оценки сопря-
женной морфологической изменчивости у двух 
модельных симпатрических видов-доминантов 
– красной полевки и малой лесной мыши. 

обычно под сопряженной изменчивостью 
понимают согласованную изменчивость раз-
ных признаков или разных систем признаков в 
пределах одного вида [11, 12]. однако известна и 
другая сторона трактовки сопряженности измен-
чивости, в частности, наиболее известными явля-
ются закономерности согласованного варьирова-
ния признаков разных видов в многочисленных 
примерах соответствия эколого-географическим 
правилам бергмана и аллена [11, 13, 14]. Поэтому 
можно полагать, что существуют и закономерно-
сти сопряженной изменчивости одних и тех же 
гомологичных признаков для разных симпатри-
ческих видов [15, 16].

формирование биотических сообществ в 
эволюционной перспективе рассматривается 
как филоценогенез [17–19] и сопряжено с коэ-
волюционными перестройками морфогенеза 
видов, входящих в ценозы. имеются веские 
основания ожидать ускорения микроэволюци-
онных преобразований популяций животных, 
растений и микроорганизмов в условиях усили-
вающегося антропогенного давления на биомы 
[20, 21]. Поэтому естественно предполагать, 
что техногенные факторы могут не только раз-
рушать естественные биотические сообщества, 
но и влиять на коэволюционные перестройки 
вновь формирующихся техногенных биоцено-
зов, а также вызывать техногенную изменчи-
вость в импактных популяциях входящих в них 
видовых компонентов. 

техногенная изменчивость представляет 
собой особую форму групповой изменчивости, 
которая проявляется в антропогенно обуслов-
ленных морфогенетических популяционных 
изменениях, являющихся отдаленными послед-
ствиями техногенного загрязнения среды. При 
изучении проявлений техногенной изменчиво-
сти у импактных группировок можно оценить 
степень морфогенетической устойчивости тех 
или иных видов к протеканию развития в ан-
тропогенно измененной среде. 

теоретический анализ данной проблемы 

показывает, что изучение сопряженной мор-
фологической изменчивости симпатрических 
видов грызунов, формирующих устойчивые 
ценозы, позволяет приблизиться к понима-
нию эволюционно-экологических механизмов 
коэволюционных перестроек сообществ. 
Можно предположить, что виды-кодоминанты, 
формирующие ядро сообщества грызунов и 
поддерживающие, как правило, высокую чис-
ленность в разные годы, должны быть истори-
чески хорошо преадаптированы к тому спектру 
локальных условий и их флуктуаций, в которых 
обитает данное сообщество. Это косвенно ука-
зывает на то, что их экологические ниши при 
этом не перекрываются, хотя и близки. Виды-
субдоминанты, имеющие обычно относитель-
но невысокую общую численность, в редкие 
благоприятные годы могут приближаться по 
ее уровню к доминантам, но в других условиях 
их встречаемость приближается к нулевому 
уровню. нерегулярность встречаемости таких 
видов и их высокая зависимость от абиотиче-
ских и, по-видимому, биотических условий, в 
свою очередь, указывают на меньшую общую 
приспособленность к локальным условиям и, 
возможно, на низкую востребованность вида 
сообществом. Поэтому, изучая морфогенети-
ческую реакцию видов-доминантов на сходные 
климатические, биотические и техногенные 
изменения среды и выявляя диапазон внутри-
группового разнообразия можно оценить их 
коэволюционный потенциал и выявить пределы 
толерантности каждого вида.  

таким образом, представляет особый ин-
терес провести специальный анализ степени 
сопряженности морфологической изменчиво-
сти двух модельных видов-доминантов – крас-
ной полевки и малой лесной мыши при одних и 
тех же изменениях среды их обитания в разные 
годы в зоне влияния ВУРСа. гипотетически, чем 
выше коэволюционный потенциал таких видов, 
тем в большем диапазоне флуктуаций среды у 
них должна наблюдаться сходная морфогенети-
ческая реакция на одни и те же ее изменения. 
если предположить, что длительное хрониче-
ское воздействие ВУРСа действительно приво-
дит к быстрым коэволюционным перестройкам 
индивидуального развития у симпатрических 
видов-доминантов, то у них следует заранее 
ожидать высокое сходство в проявлении со-
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пряженной морфологической изменчивости. 
исходная "нулевая" гипотеза при этом заклю-
чается в том, что такое сходство у модельных 
видов, относящихся к разным семействам и 
имеющим разные трофические ниши вообще 
не будет обнаружено. 

В качестве основного механизма таких ги-
потетических быстрых изменений морфогенеза 
можно предполагать возможность эпигенетиче-
ских перестроек видовых геномов, приводящих 
к соответствующим морфогенетическим пере-
стройкам (по крайней мере, на уровне "длящих-
ся модификаций"), а затем может происходить 
их дальнейшая фиксация и стабилизация от-
бором [22]. 

Цель данной работы, поэтому состояла в 
изучении методами геометрической морфоме-
трии проявлений сопряженной техногенной 
морфологической изменчивости формы ниж-
ней челюсти у двух симпатрических видов 
грызунов – красной полевки и малой лесной 
мыши – в зоне влияния ВУРСа, в его головной 
части на Южном Урале. Планировалось про-
анализировать межгрупповую изменчивость 
в пространственном и временном аспектах. 
Предполагалось провести: а) параллельный ана-
лиз морфологической изменчивости контроль-
ных (за пределами ВУРСа) и импактных (на 
территории головной части ВУРСа) синтопных 
синхронно полученных выборок модельных 
видов грызунов; б) синхронный межгрупповой 
анализ хронографической морфологической из-
менчивости аллохронных выборок обоих видов 
в зоне влияния ВУРСа. 

МатеРиалы и МетоДы

В работе изучали выборки сопостави-
мых по возрасту сеголеток из популяций двух 
симпатрических видов: малой лесной мыши 
(187 экз.) и красной полевки (184 экз.), со-
бранных в зоне влияния ВУРСа в Каслинском 
районе челябинской области (2003–2008 гг.). 
Пространственный аспект сравнения (сопо-
ставление выборок контрольного и импактного 
участков) провели на объединенных выборках 
2003 и 2005 годов, когда численность обоих 
видов была относительно высокой (малая лес-
ная мышь: контроль – 41 экз., ВУРС – 20 экз.; 
красная  полевка: контроль – 43 экз., ВУРС –  

37 экз.). хронографический аспект межгруп-
пового сравнения параллельно проведен на 
выборках сравниваемых видов за период с 2003 
по 2008 гг. (при этом выборки контрольных и 
импактных участков каждого года сбора объе-
диняли отдельно по каждому виду). 

отлов зверьков проводили ежегодно в кон-
це лета (август) в контрольном (окрестности п. 
Метлино) и импактном (головная часть ВУРСа) 
участках. Животных отлавливали стандартным 
методом ловчих линий по 50–100 ловушек. Учет 
относительной численности проводили в пере-
счете на 100 ловушко-суток. Плотность радиа-
ционного загрязнения почвы в головной части 
ВУРСа (импактный участок – "лежневка") по 
90Sr составляет 23,9–39,8 Мбк/м2, а на контроль-
ном участке (Метлино) – 43,7 кбк/м2 [2, 23, 24]. 
Участки удалены друг от друга на 10–12 км. 

Морфологическую изменчивость нижней 
челюсти грызунов изучали методами геометри-
ческой морфометрии [9, 10]. Для ее описания у 
обоих видов использовали по 16 гомологичных 
меток-ландмарок, размещенных на лингваль-
ной стороне нижней челюсти (рис. 1). Список 
и классификация меток по типам с учетом 
рекомендаций ф. букштейна [7] представлены 
в табл. 1. фотографии лингвальной стороны 
правых ветвей нижней челюсти малой лесной 
мыши и красной полевки получали планшет-
ным сканером при стандартном увеличении 
(1200 dpi) и затем дважды оцифровывали с по-
мощью программ TPS [25, 26]. анализ возмож-
ных смещений оценок формы нижней челюсти 
при повторной оцифровке объектов показал, 
что эти смещения малы (не более 1–2 % общей 
дисперсии), как правило, статистически незна-

Рис. 1. Размещение 16-ти меток-ландмарок  
на лингвальной стороне нижней челюсти 

малой лесной мыши
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чимы и ими в целом можно пренебречь. В ис-
следовании, однако, использовали усредненные 
данные для конфигураций меток повторных 
оцифровок. 

При характеристике изменчивости формы 
нижней челюсти применили генерализованный 
прокрустов анализ – GPA [6, 9]. Прокрустова 
суперимпозиция конфигураций меток вы-
полнена на основе обобщенных наименьших 
квадратов с помощью программы MorphoJ [10]. 
Прокрустовы дистанции вычисляли как ква-
дратный корень из суммы квадратированных 
дистанций между гомологичными ландмар-
ками [6]. Канонический и дискриминантный 
анализы формы нижней челюсти провели по 

прокрустовым координатам. было принято, что 
размер центроида (centroid size – CS) – корень 
квадратный из суммы квадратов расстояний от 
центра изображения до каждой метки – пропор-
ционален размерам оцифрованных объектов 
[6]. оценку внутригруппового разнообразия и 
степени агрегированности объектов выполнили 
методом анализа средних дистанций между 
ближайшими соседними ординатами особей 
– MNND (mean nearest neighbour distances), 
реализованного в программе PAST [27, 28]. 
основные и вспомогательные статистические 
расчеты, включая методы ресэмплинга, про-
вели на основе компьютерных программ PAST 
2.15 [27], TPS [25, 26] и MorphoJ 1.04b [10]. 

РезУльтаты и их обСУЖДение

Предварительный анализ не выявил по-
ловых различий в форме нижней челюсти у 
сеголеток обоих видов: в абсолютном выраже-
нии различия крайне малы и, как правило, ста-
тистически незначимы (p < 0,05), что позволило 
в каждой выборке объединить материалы по 
самцам и самкам и рассматривать их в единой 
совокупности. 

В первую очередь провели сравнение син-
топных и синхронно полученных пар выборок 
из пространственно разобщенных контрольных 
и импактных группировок малой лесной мыши 
и красной полевки в зоне влияния ВУРСа 
(объединенные данные за 2003 и 2005 гг.). на 
основе канонического анализа прокрустовых 
координат, характеризующих  изменчивость 
формы нижней челюсти в контрольных и им-
пактных популяционных группировках обоих 
симпатрических видов, оценили соотноше-
ние проявлений межвидовой и техногенной 
морфологической изменчивости. заметим, 
что сравнение в данном случае проводили по 
4 выборкам, поскольку в каждом локалитете 
(головная часть ВУРСа и Метлино) были взяты 
по одной объединенной выборке каждого вида. 
В целом статистически достоверные межгруп-
повые различия проявились вдоль всех трех 
канонических осей (p<<0,001). Рассмотрим 
проявление межгрупповой изменчивости для 
первых двух канонических переменных, вдоль 
которых проявилась основная межгрупповая 
изменчивость. 

таблица 1
Список гомологичных меток (landmarks) и их 
типы по ф. букштейну [7], расставленных на 

нижней челюсти грызунов

№ Краткое описание метки тип 
1 Внутренний край альвеолы резца I

2 Максимальный прогиб 
диастемальной области I

3 Передний край зубного ряда I
4 задний край зубного ряда I

5 Пересечение зубного ряда и 
основания венечного отростка II

6 Вершина венечного отростка I

7 Максимальный прогиб между 
венечным и сочленовным отростками II

8 Верхний край сочленовного отростка 
(сустава) I

9 задний край сочленовного отростка 
(сустава) I

10 Максимальный прогиб между 
сочленовным и угловым отростками II

11 задний край углового отростка I
12 нижний край углового отростка I

13 Максимальный прогиб между угло-
вым отростком и резцовой частью II

14 точка перегиба резцовой части II

15 точка сочленения правой и левой 
челюстей I

16 Внешний край альвеолы резца I
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из рис. 2 хорошо видно, что вдоль первой 
канонической переменной (CV1) выражены 
межвидовые различия, которые эволюционно 
сформировались в связи с разной трофической 
специализацией видов. Вдоль второй канониче-
ской оси (CV2) у обоих симпатрических видов 
проявился статистически значимый параллель-
ный и однонаправленный сдвиг центроидов 
импактных выборок по отношению к кон-
трольным. отчетливо видно однонаправленное 
смещение контуров эллипсоидов рассеивания 
ординат у импактных выборок по отношению к 
контрольным. напомним, что каждый эллипсо-
ид объединяет 95 % ординат особей от общего 
объема выборки. такой параллельный сдвиг 
импактных субвыборок у обоих видов может 
быть однозначно интерпретирован как про-
явление у них однонаправленной техногенной 
изменчивости. на рисунке приведены обобщен-
ные теневые конфигурации нижней челюсти 
обоих видов, характеризующие направления 
межгрупповой изменчивости вдоль канониче-
ских осей. если вдоль первой оси проявились 
характерные межвидовые различия в форме 

нижней челюсти, то вдоль второй переменной 
выражены общие тенденции ее изменения, 
возникшие у сеголеток из импактных выборок 
обоих видов.  

Поскольку при каноническом анализе наи-
больший вклад вносят наиболее стабильные 
для каждой популяционной группировки при-
знаки, которые позволяют наилучшим образом 
различать принадлежность особей к разным 
таким группировкам,  мы можем заключить, 
что выявились, действительно, параллельные  
и однонаправленные изменения формы нижней 
челюсти у обоих видов в ответ на длительное 
воздействие хронического радиационного об-
лучения в зоне ВУРСа, а также накапливание в 
организмах зверьков радионуклидов.

Морфогенетическая реакция в данном слу-
чае проявилась в нарушении аллометрических 
зависимостей при росте разных морфогенети-
ческих модулей нижней челюсти: у обоих ви-
дов угнетается рост модуля углового отростка, 
но усиливается в дорзальном направлении рост 
модуля  венечного отростка. Другими слова-
ми, у обоих видов в импактных группировках 
выражена параллельная неспецифическая 
морфогенетическая реакция на хроническое 
воздействие техногенных радионуклидов, что и 
подтверждает проявление в этом случае техно-
генной межгрупповой изменчивости.

Вдоль третьей канонической переменной, 
на которую приходится наименьшая измен-
чивость, проявилось только значимое взаи-
модействие факторов «вид х влияние ВУРСа» 
(p<0,002): в данном направлении межгруппо-
вых различий наблюдается видоспецифичность 
морфогенетической реакции на влияние ВУРСа 
(рис. 3). таким образом, если вдоль второй ка-
нонической оси проявляется неспецифическое 
воздействие ВУРСа, то вдоль третьей – специ-
фическое. Возможно, поскольку сравниваются 
симпатрические виды, обитающие на одной и 
той же территории и в одних и тех же биотопах, 
наблюдаемое взаимодействие факторов вдоль 
третьей канонической оси отражает различия 
в их экологических нишах и связанную с этим 
специфику морфологических приспособлений 
видов к хроническому влиянию радиации. тем 
не менее, и в первом и во втором случаях у 
обоих видов проявляется морфогенетическая 
реакция на фактор «влияние ВУРСа». 

Рис. 2. Результаты канонического анализа 
прокрустовых координат, характеризующих 

форму нижней челюсти контрольных и 
импактных группировок малой лесной мыши 

(S. uralensis) и красной полевки (C. rutilus) 
в зоне влияния ВУРСа на Южном Урале. 

Эллипсоиды объединяют 95% особей выборки. 
теневые конфигурации характеризуют 

основные направления изменения формы 
нижней челюсти обоих видов вдоль первых 

двух канонических переменных (CV1 и CV2)
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Для сравнения размаха внутривидовых 
различий между контрольными и импактными 
группировками у мыши и полевки использо-
вали обобщенные расстояния Махаланобиса 
(D2). оказалось, что у малой лесной мыши 
этот показатель почти в два раза выше (D2=9,6; 
p<0,001), чем у красной полевки (D2=5,3; 
p<0,001). Другими словами, морфологические 
различия между выборками малой лесной 
мыши импактного и контрольного участков за-
метно больше, чем таковые у красной полевки. 
Дополнительно мы оценили и внутригруппо-
вое морфологическое разнообразие, используя 
метод анализа дистанций между ближайшими 
соседними точками (MNND). Поясним, что ме-
тод позволяет оценить характер распределения 
ординат особей в плоскости полигона изменчи-
вости конкретной выборки, учитывая степень 
их агрегированности в пределах полигона. 
нулевой гипотезой при этом является случай-
ный пуассоновский характер распределения 
объектов. 

С помощью программы PAST [27, 28] 
осуществляли проверку, является ли рас-
пределение двумерных координат объектов 
кластированным (агрегированным), случай-

ным (пуассоновским), или наблюдается их 
неслучайное сверхрассевание. Вычисляли 
показатель R, который является отношением 
удвоенной средней дистанции между ближай-
шими соседними ординатами и квадратного 
корня из средней площади полигона измен-
чивости, приходящегося на один объект. если 
показатель R<1, то наблюдается кластеризация 
точек (формируются отдельные их агрегации). 
если R>1, то существует феномен неслучай-
ного сверхрассеивания (overdispersion) точек. 
При R=1 – распределение носит случайный 
пуассоновский характер. использовали также 
два других показателя – реальная средняя дис-
танция до ближайших соседних точек (MNND) 
и теоретическая ожидаемая средняя дистанция 
(ExpNND), полученная, исходя из случайного 
характера распределения точек. Судя по ве-
личине R и соотношению показателей MNND 
и ExpNND у разных групп можно оценить не 
только характер распределения точек, но и соот-
нести степень внутригруппового разнообразия.   

Расчеты провели по двум каноническим 
переменным. При этом мы исключили измен-
чивость, обусловленную заведомо видовыми 
морфологическими различиями, которые проя-
вились вдоль первой канонической переменной 
(CV1), а использовали в дальнейшем анализе 
только данные по второй и третьей осям (CV2 
и CV3), вдоль которых была обнаружена не-
специфическая и специфическая реакция на 
влияние ВУРСа. 

Результаты сравнения приведены в табл. 2 
и на рис. 4. По данным таблицы показатель R 
у контрольных выборок обоих видов близок 
к единице (судя по величине критерия Z и 
соответствующему уровню значимости – p) 
отклонение от единицы недостоверно в обоих 
случаях. иными словами, у контрольных групп 
обоих видов наблюдается случайный характер 
распределения точек. напротив, значения R в 
случаях импактных группировок обеих видов 
оказались достоверно больше единицы, т.е. 
в этих случаях проявилось сверхрассеивание 
ординат точек. 

из рис. 4 видно, что средние значения 
дистанций до ближайших соседних ординат 
существенно выше в импактных группировках. 
Причем у малой лесной мыши в импактной 
группировке уровень внутригруппового раз-

Рис. 3. Расположение центроидов 
контрольных и импактных выборок малой 

лесной мыши (S. uralensis) и красной полевки 
(C. rutilus) вдоль второй (CV2) и третьей 

(CV3) канонических переменных (с учетом 
стандартных ошибок)
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нообразия, которое оценивается по величине 
MNND, оказался достоверно выше, чем в соот-
ветствующей импактной группе красной полев-
ки. Контрольные группировки обоих симпатри-
ческих видов имеют близкие значения MNND. 
непараметрический критерий Краскела-
Уоллиса, являющийся аналогом однофакторно-
го дисперсионного анализа, выявил значимые 
межгрупповые различия по показателю MNND 
между контрольными и импактными группи-
ровками обоих видов (H=36,5; p<<0,0001).   

интерпретируя полученные результаты с 
морфогенетической точки зрения, в случае им-

пактных группировок обоих видов можно уве-
ренно говорить о возникновении на территории 
ВУРСа веера онтогенетических траекторий и 
возрастании в результате этого внутригруппо-
вого морфогенетического разнообразия. Для 
особей обоих видов из контрольных участков ха-
рактерно нормальное протекание морфогенеза, 
а реализация морфогенетических подпрограмм 
в этих популяционных группировках животных 
носит естественный случайный характер.

Второй аспект исследования касается 
анализа проявления сопряженной хронографи-
ческой изменчивости формы нижней челюсти 
у сравниваемых видов грызунов, обитающих 
в зоне влияния ВУРСа. Канонический анализ 
прокрустовых координат, характеризующих 
изменчивость формы нижней челюсти, по-
зволил выявить 5 значимых канонических 
переменных. Вдоль первой оси, как и в 
предыдущем варианте анализа, проявились 
основные межвидовые таксономические раз-
личия. используя для оценки среднего уровня 
морфологического разнообразия обобщенные 
расстояния Махаланобиса (D2) между парами 
аллохронных выборок красной полевки и 
малой лесной мыши, было установлено, что 
в среднем межвидовые различия оказались 
почти в 8 раз больше усредненных внутриви-
довых: соответственно 22,72 и 2,87. Средние 
величины различий между аллохронными вы-
борками внутри обоих видов оказались близки 
по значениям: соответственно 2,92 и 2,81. 

Вдоль второй и третьей канонических осей 
проявилась хронографическая межгрупповая 
изменчивость обоих видов, которая отражает 
сопряженность годовых последовательных из-

таблица 2
оценка характера распределения канонических ординат особей в контрольных и импактных 
выборках малой лесной мыши (S. uralensis) и красной полевки (C. rutilus) методом средних 

дистанций между ближайшими соседними ординатами (MNND)

Вид, участок MNND – реальная 
дистанция 

ExpNND – ожидаемая 
дистанция R Z  Уровень 

значимости (p)
S. uralensis, контроль 0,197 0,185 1,068 1,491 0,1360

S. uralensis, ВУРС 0,483 0,370 1,305 2,928 0,0034
C. rutilus, контроль 0,179 0,192 0,933 1,397 0,1625

C. rutilus, ВУРС 0,328 0,259 1,265 3,138 0,0017

Рис. 4. Сравнение величин средней дистанции 
(MNND) между каноническими ординатами 

ближайших соседних особей в плоскости 
второй и третьей канонических осей  

(CV2–CV3) у контрольных и импактных 
(ВУРС) выборок малой лесной мыши и 

красной полевки
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менений формы нижней челюсти в аллохрон-
ных синтопных выборках малой лесной мыши и 
красной полевки в зоне влияния ВУРСа (рис. 5).

из рисунка видно, что пары синхронных 
выборок C. rutilus и S. uralensis разных лет до-
статочно согласованно смещаются в плоскости, 
образованной второй и третьей каноническими 
переменными. Уровень межвидовых различий 
между выборками одних и тех же лет прибли-
зительно сохраняется из года в год. 

Для более строгой оценки сопряженности 
морфогенетических реакций двух сравниваемых 
видов во времени провели корреляционный 
анализ индивидуальных значений ординат вдоль 
второй канонической переменной между крас-
ной полевкой и малой лесной мышью (рис. 6). 
Коэффициент корреляции Пирсона при оценке 
связи значений ординат выборок вдоль второй 
канонической оси (CVA 2) между ординатами 
центроидов обоих видов составил r=0,93 (Z=2,87; 
p=0,004). Другими словами, статистически зна-
чимая сопряженность хронографической измен-
чивости формы нижней челюсти у обоих видов 
отчетливо проявилась вдоль второй канониче-
ской переменной при параллельном сравнении 
их аллохронных выборок.

Длительность техногенного загрязнения 

радионуклидами головной части ВУРСа в био-
логическом исчислении времени – числе поко-
лений, прошедших в популяциях обоих видов 
после аварии, по-видимому, составила более 
150 поколений (112–168). Можно предполагать, 
что за этот период хронического влияния ВУРСа 
у локальных изолированных популяционных 
группировок обоих видов грызунов за счет 
отбора онтогенетических подпрограмм мор-
фогенеза вполне могла сформироваться адап-
тивная, компромиссная и общая для популяции 
программа индивидуального развития. однако, 
как показали наши исследования (неопубл. дан-
ные), а также работы е.б. григоркиной и г.В. 
оленева [29], население грызунов головной 
части ВУРСа не является постоянным и изоли-
рованным, а, напротив, регулярно обменивается 
за счет иммигрантов и эмигрантов с населением 
прилегающей контрольной территории. 

Проявление сходной морфогенетической 
реакции у обоих видов на изменение условий 
обитания в контроле и на ВУРСе с этой точки 
зрения вполне объяснимо. Выработанное на 
ВУРСе изменение морфогенеза как адаптивная 
модификация распространяется при обмене 
видового населения за пределы головной части 
следа, но за его пределами не воспроизводится, 

Рис. 5. Сопряженная хронографическая 
изменчивость формы нижней челюсти у 

аллохронных (2003–2008 гг.) пар выборок 
малой лесной мыши (S.u.) и красной полевки 
(C.r.) вдоль второй и третьей канонических 

переменных (CV2–CV3). Указаны центроиды 
выборок и величины стандартных ошибок 

Рис. 6. линейная зависимость между 
значениями выборочных центроидов 

аллохронных выборок (2003–2008 гг.) малой 
лесной мыши (S. uralensis) и красной полевки 

(C. rutilus) вдоль второй канонической 
переменной (CV2)
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так как там условия развития иные, близкие к 
норме. При попадании вновь на территорию 
ВУРСа потомки, несущие эту адаптивную 
модификацию, в измененных условиях при на-
личии радиоактивного облучения вновь ее вос-
производят. за большое число поколений гры-
зунов, прошедших с момента возникновения 
ВУРСа, можно ожидать, что такая адаптивная 
неспецифическая модификация территориаль-
но может широко распространиться в пределах 
симпатрических популяций обоих видов, одна 
часть поселений которых лежит в зоне ВУРСа, 
а часть других смежных поселений – за его 
пределами. 

альтернативные объяснения при высоком 
сходстве сопряженных морфологических из-
менений у обоих видов заключаются в двух 
сходных, но малоубедительных утверждениях, 
исключить которые полностью, однако, нельзя. 
Во-первых, можно предполагать, что оба вида 
в своей эволюционной истории уже "сталки-
вались" с высокими локальными уровнями 
радиоактивного загрязнения и сразу после 
возникновения ВУРСа реализовали эту "видо-
вую память". Во-вторых, можно ожидать, что 
при столкновении с неблагоприятными и не-
типичными условиями, которые нехарактерны 
для данного региона, у обоих видов просто 
"включаются" сходные неспецифические мор-
фогенетические реакции, которые историче-
ски присутствуют в веере видовых программ 
морфогенеза у данной группы видов. оба 
утверждения не лишены логики, но, на наш 
взгляд, не могут объяснить высокого уровня со-
пряженности морфологической изменчивости 
у сравниваемых видов грызунов, относящихся 
к двум разным семействам. тем не менее, 
каковы бы ни были причины обнаруженных 
нами отдаленных последствий хронического 
воздействия ВУРСа на импактные популяции 
симпатрических видов грызунов, эти морфоге-
нетические изменения отчетливо наблюдаются.  
Установлено, что группировки обоих видов, 
обитающие на территории ВУРСа в его голов-
ной части, которые можно назвать импактными, 
отличаются от контрольных групп сходными, 
параллельными и однонаправленными морфо-
логическими изменениями, которые следует 
определить как проявление сопряженной 
техногенной изменчивости. Уровень внутри-

группового морфоразнообразия на импактной 
территории и общий межгрупповой размах тех-
ногенной изменчивости у малой лесной мыши 
выше, чем у красной полевки, что указывает на 
относительно большую морфогенетическую 
реактивность мыши на хроническое радиоак-
тивное облучение слабой и средней интенсив-
ности в головной части ВУРСа. Сходный вывод 
о большей реактивности малой лесной мыши 
по сравнению с красной полевкой был сделан 
н.а. ореховой [30] при изучении морфофи-
зиологических и эколого-физиологических 
параметров импактных популяций этих видов в 
зоне влияния ВУРСа.

таким образом, в результате проведенного 
исследования показано, что популяционно-
ценотический подход к изучению изменчивости 
и морфоразнообразия при использовании мето-
дов геометрической морфометрии позволяет 
обнаруживать в природных условиях проявле-
ния дестабилизации морфогенеза в пределах 
популяций отдельных симпатрических видов 
грызунов, формирующих ядро сообщества. 
Проведенный анализ подтверждает существо-
вание техногенной изменчивости не только как 
популяционного явления, но и показывает, что 
в синтопных группировках симпатрических 
видов может проявляться параллельная техно-
генная изменчивость на уровне биотических 
сообществ. Полученные результаты могут по-
служить основой для организации и проведения 
морфогенетического мониторинга природных 
популяций и сообществ грызунов в техногенно 
измененных условиях среды в зоне влияния 
ВУРСа. 

Работа выполнена при поддержке гран-
та РФФИ № 11–04–00720 и поддержке на-
учных школ НШ–5325.2012.4, а также проек-
тов 12–С–4–1031 и 12–М–24–2016 Программы 
фундаментальных исследований Президиума 
УрО РАН. 
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