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Таксономический статус многих форм скаль-
ных полевок, включаемых в настоящее время в род 
Alticola, остается предметом дискуссий. В наи-
большей степени это касается ольхонской полев-
ки (Alticola olchonensis Litvinov, 1960). Долгое время 
спорным оставался не только ее видовой статус, 
но и подродовая принадлежность. Ольхонскую по-
левку, первоначально описанную Н. И. Литвиновым 
в качестве подвида серебристой полевки – Alticola 
argentatus olchonensis Litvinov, 1960, в последующие 
годы либо считали подвидом тувинской полев-
ки A. tuvinicus Ognev, 1950 (Павлинов, Россолимо, 
1987; Павлинов, Лисовский (ред.), 2012), либо вы-
деляли в отдельный вид того же подрода (Rossolimo, 
Pavlinov, 1992; Павлинов, Россолимо, 1998). В то же 
время A. olchonensis периодически включалась в ка-
честве формы неясного таксономического ранга 
в подрод Aschizomys (Громов, Поляков, 1977; Пав-
линов, 2003), в том числе в справочном издании 
по млекопитающим (Musser, Carleton, 2005). Про-
тиворечивы также выводы, сделанные на осно-
ве изучения молекулярно-генетических маркеров: 

некоторое время обнаруженное сходство ольхон-
ской и тувинской полевок по митохондриальному 
гену cit-b (Бодров, Абрамсон, 2011) трактовалось 
в пользу их подвидового ранга. Однако результаты 
последующих исследований большего количества 
видов обоих подродов (Бодров и др., 2016; Bodrov 
et al., 2020) с привлечением анализа ядерных ге-
нов позволили восстановить видовую самостоя-
тельность ольхонской полевки и отнести ее к но-
минативному подроду Alticola. При этом в качестве 
подтверждения последнего заключения приводятся 
данные по морфотипическому составу и встречае-
мости морфотипов жевательной поверхности треть-
его верхнего щёчного зуба (M3), строение которого 
является таксономическим признаком у скальных 
полевок. Как известно, морфотипический подход 
к анализу изменчивости формы жевательной по-
верхности хорошо зарекомендовал себя в палеон-
тологии и традиционно используется в системати-
ке полевок, но имеет ряд ограничений (Ангерманн, 
1973; Малеева, 1976; Большаков и др., 1980; Поздня-
ков, 1993). В частности, при визуальном выделении 
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и классификации морфотипов присутствует неко-
торая степень субъективности, преодолеть которую 
может позволить параллельное использование гео-
метрической морфометрии зубов (Поздняков, Пав-
линов, 2023; Павлинов, 2024).

Проведенный нами ранее анализ изменчиво-
сти формы зуба M3 ряда представителей подро-
дов Alticola и Aschizomys (Васильева и др., 2008; 
Bolshakov et al., 2012) показал, что методы ГМ 
достаточно чувствительны при оценке степени 
морфологической диверсификации форм в изу-
чаемой группе. Это дает основание полагать, что 
они могут быть использованы для морфологиче-
ской верификации существующих гипотетических 
молекулярных филогений рода Alticola (Lebedev 
et al., 2007; Бодров и др., 2016; Bodrov et al., 2020; 
Dvoyashov et al., 2023).

В настоящий момент в составе рода Alticola 
выделяют два подрода: Alticola и Aschizomys. Под-
род Alticola, по мнению Криштуфека и Шенбро-
та (Kryštufek, Shenbrot, 2022), представлен 12 ви-
дами (albicauda, argentatus, barakshin, kohistanicus, 
montosus, olchonensis, parvidens, roylei, semicanus, 
stoliczkanus, strelzovi, tuvinicus), а подрод Aschizomys – 
двумя видами (macrotis и lemminus). Не исключено, 
что полевка Фетисова (Alticola fetisovi Galkina et 
Yepifantseva, 1988), описанная в качестве третьего 
вида этого подрода (Галкина, Епифанцева, 1988) 
и отнесенная нами ранее в качестве дифференци-
рованного подвида к большеухой полевке (Васи-
льева и др., 2008), также может быть выделена в от-
дельный вид или полувид в составе этого подрода.

Поскольку из морфологических черт наиболь-
шее диагностическое значение у скальных полевок 
имеют особенности строения третьего верхнего 
щёчного зуба (M3), мы провели предварительное 
сравнение ольхонской полевки с отдельными пред-
ставителями обоих указанных подродов по форме 
жевательной поверхности M3 с помощью геоме-
трической морфометрии. Для этой цели использо-
вали выборки трех видов номинативного подрода 
Alticola (серебристой, тувинской и хангайской по-
левок) и трех видов подрода Aschizomys (лемминго-
видной, большеухой полевок и полевки Фетисова). 
Хангайская полевка при этом была представлена 
двумя географическими выборками из Монголии. 
Структура материала позволила нам соотнести три 
уровня различий: подродовой, видовой и внутри-
видовой (Bolshakov et al., 2012). 

В дальнейшем были получены новые резуль-
таты по молекулярной реконструкции филогении 
представителей обоих подродов (Бодров и др., 
2016; Bodrov et al., 2020; Dvoyashov et al,, 2023), 
опирающиеся не только на митохондриальный, 
но и ядерные гены. Данная филогения требу-
ет, по словам указанных авторов, проведения ее 

морфологической верификации. Поэтому пред-
ставляло интерес на основе процедуры морфоло-
гического картирования молекулярной филоге-
нии оценить проявление филогенетического сиг-
нала формы M3 и в случае, если он высок, вновь 
на более полном материале выполнить морфоло-
гические оценки подродового статуса и видовой 
специфики ольхонской полевки методами геоме-
трической морфометрии, а также построить гипо-
тетическое морфологическое древо, сопоставляя 
его с молекулярным.

Цель работы – оценить на основе морфологиче-
ского картирования молекулярных филогений пред-
ставителей скальных полевок Alticola, относящихся 
к подродам Alticola и Aschizomys, филогенетический 
сигнал формы жевательной поверхности щёчного 
зуба M3, провести верификацию молекулярных фи-
логенетических гипотез в морфопространстве рода 
и установить подродовой статус ольхонской полев-
ки, а также оценить ее видовую морфологическую 
специфику. Особый интерес представляла оценка 
конгруэнтности молекулярного и морфологическо-
го филетических деревьев для соотнесения относи-
тельных скоростей эволюции формы M3 у изучае-
мых представителей рода Alticola.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изучили 394 экз. правых и левых третьих верх-
них щёчных зубов (M3) у особей одиннадцати так-
сонов (видов и подвидовых форм) рода Alticola. Ис-
следованные таксоны Alticola s. str. представлены 
следующими выборками (рис. 1): 1 – серебристая 
полевка Alticola (A.) argentatus Severtzov, 1879, Ка-
захстан, Таласский Алатау (N = 32); 2 – тувинская 
полевка A. (A.) tuvinicus Ognev, 1950, Россия, Тува 
(N = 20); 3 – хангайская полевка A. (A.) semicanus 
Allen, 1924 (A. semicanus alleni Argiropulo, 1933), 
Северо-Восточная Монголия, Хентейский Аймак 
(N = 30); 4 – гобийская полевка – A. (A.) barakshin 
Bannikov, 1947, Россия, Тува (N = 37); 5 – плоско-
черепная полевка A. (A.) strelzovi Kastschenko, 1901, 
Казахстан, Карагандинская обл., с. Босага (N = 36); 
6 – ольхонская полевка – A. (A.) olchonensis, Рос-
сия, озеро Байкал, о-в Ольхон (N = 44). Проана-
лизированы также несколько выборок полевок, 
относящихся к подроду Aschizomys Miller, 1898: 
7 – большеухая полевка (забайкальский подвид) – 
A. (Asch.) macrotis macrotis Radde, 1861, Забайкалье, 
хр. Хамар-Дабан (N = 42); 8 – большеухая полевка 
(алтайский подвид) – A. (Asch.) macrotis vinogradovi 
Rasorenova, 1933 – Россия, Алтай, Теректинский 
хр. (N = 40); 9 – полевка Фетисова – A. (Asch.) 
fetisovi Galkina et Yepifantseva, 1988, Россия, Забай-
калье: голец Сохондо (N = 44); 10 – лемминговид-
ная полевка (южноякутский подвид) – A. (Asch.) 
lemminus vicina Portenko, 1963, Россия, Южная 
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Якутия, Чарское плато (N = 42); 11 – лемминговид-
ная полевка (номинативный подвид) – A. (Asch.) 
lemminus lemminus Miller, 1899, Россия, Чукотка, 
окр. г. Певек (N = 27). В ряде случаев в качестве 
внешней группы дополнительно использовали вы-
борки красно-серой полевки (Craseomys rufocanus 
Sundevall, 1846), Россия, Средний Урал, Висим-
ский заповедник (N = 47) и копытного леммин-
га (Dicrostonyx torquatus Pallas, 1778), Россия, п-ов 
Ямал (N = 36). При наименовании всех таксонов 
авторы опирались на недавно опубликованную 
обобщающую сводку Криштуфека и Шенбро-
та (Kryštufek, Shenbrot, 2022) по представителям 
Arvicolinae Палеарктики.

A. fetisovi была описана в качестве самосто-
ятельного вида только на основании морфоло-
гических особенностей (Галкина, Епифанцева, 
1988). Возможно, это лишь дифференцирован-
ный подвид большеухой полевки (Васильева и др., 
2008; Kryštufek, Shenbrot, 2022): A. (Asch.) macrotis 
fetisovi. При этом ранее плоскочерепную полев-
ку A. strelzovi относили к роду, а затем к подро-
ду Platycranius Kastschenko, 1901, однако после 
молекулярных филогенетических исследований 
(Lebedev et al., 2007; Бодров и др., 2016; Bodrov et 
al., 2020) остается мало сомнений в том, что этот 
вид относится к подроду Alticola. Часть изученных 
выборок была собрана при нашем личном участии 
(1, 4, 5, 6, 7, 8, 11), другие выборки предоставлены 
для исследования сотрудниками Зоологического 
музея МГУ (2), Института систематики и экологии 
животных СО РАН (3), Института биологических 
проблем криолитозоны Якутского научного цен-
тра СО РАН (10), а также Сохондинского государ-
ственного заповедника (9).

Ювенильные и сенильные (с высокой степенью 
стертости коронки) экземпляры были исключены 
из анализа. Поскольку ранее нами на больших вы-
борках не было выявлено значимых половых раз-
личий по форме зубов у полевок Alticola macrotis 
(Васильева и др., 2008; Bolshakov et al., 2012), дан-
ные по самцам и самкам объединили.

Ранее Павлинов (1999, 2000) и многие другие 
исследователи (Васильева и др., 2008; Bolshakov et 
al., 2012; Voyta et al., 2013; Винокурова и др., 2024) 
показали успешность применения методов гео-
метрической морфометрии к описанию измен-
чивости формы жевательной поверхности зубов 
полевок. Поэтому методы ГМ вполне могут быть 
применены для морфологической верификации 
подродового статуса ольхонской полевки и ее срав-
нения с близкими видами.

Контуры жевательной поверхности зубов были 
получены при постоянном увеличении с помо-
щью рисовального аппарата РА‑6 по их наруж-
ному краю, после чего рисунки сканировали 

планшетным сканером и переводили в цифровую 
форму. Предварительная оценка возможных сме-
щений значений при повторной прорисовке на-
ружного контура зуба и повторной расстановке 
меток не выявила значимых эффектов, что позво-
лило проводить сравнение по единичным сканам 
оригинальных рисунков M3 с однократной рас-
становкой меток. Использовали изображения как 
правых, так и левых моляров, но последние гори-
зонтально инвертировали на 180°, а затем расстав-
ляли на них метки таким же образом, как на пра-
вых. На каждом изображении в программе tpsDig2 
(Rohlf, 2017) размещали по 28 меток-ландмарок 
(рис. 1а). При морфологическом описании эле-
ментов формы жевательной поверхности третьего 
верхнего щёчного зуба M3 (рис. 1б) использовали 
одонтологическую номенклатуру, которую ранее 
разработал Ван дер Мелен (Van der Meulen, 1973) 
и которая позднее была модифицирована (Тесаков, 
2004; Kryštufek, Shenbrot, 2022).

На рис. 1а показана расстановка гомологичных 
меток-ландмарок на M3 у Alticola olchonensis. Метки 
1, 5, 9, 19, 22 и 25 помещены на вершинах лингваль-
ных и буккальных выступающих углов, метки 3, 7, 
10, 18, 21, 24 – на вершинах соответствующих вхо-
дящих углов, а ландмарки 4, 8, 20, 23, 26 и 28 соот-
ветствуют точкам перегиба переднего (орального) 
края контура выступающих углов. Метка 14 соот-
ветствует точке перегиба заднего (каудального) края 
контура задней петли (PL), а метка 27 у видов рода 
Alticola расположена в наиболее глубокой точке не-
большого прогиба переднего края передней петли 
(AL) в средней части, а в случае отсутствия проги-
ба позиционирована в точке перегиба переднего 
края AL. Поясним также, что метка 2 размещена 
в точке перегиба эмалевого контура переднего края 
лингвального входящего угла LRA2 и аналогич-
но поставлена метка 6 для LRA3. Размещение всех 
этих 22 меток не вызывает особых затруднений при 
расстановке и гомологизируется как у разных видов 
рода Alticola, так и у видов внешней группы.

Сложность расстановки остальных ландмарок 
обусловлена тем, что у разных видов могут варьи-
ровать число и выраженность элементов структу-
ры M3, представленных гомологичными выступа-
ющими и входящими углами. Так, на рис. 1б изо-
бражена конфигурация жевательной поверхности 
M3 у копытного лемминга Dicrostonyx torquatus. M3 
здесь имеет наиболее сложное по сравнению с М3 
у представителей рода Alticola строение. На рис. 1б 
показано размещение ландмарок на гомологичных 
структурных элементах этого зуба – выступающих 
(LSA, BSA) и входящих (LRA, BRA) углах. Видно, 
что в этом случае все элементы структуры при-
сутствуют или намечены, а метки от LM 11 до 17 
им хорошо соответствуют. Метка 11 у копытного 
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лемминга аналогична меткам в точках перегиба 
верхнего края контура эмали, например LM 4 и 8. 
Метка 12 аналогична таковым LM 1, 5, 9 на вер-
шинах выступающих углов, а ландмарка 13 распо-
ложена в точке намечающейся “вершины” пятого 
лингвального входящего угла – LRA5 (формально 
по расположению она сходна с метками LM 3, 7, 
10). Метка 15 также локализована в точке намеча-
ющейся “вершины” четвертого буккального вхо-
дящего угла – BRA4. Метка LM 16 расположена 
в точке намечающейся “вершины” четвертого бук-
кального выступающего угла BSA4, а LM 17, распо-
ложенная в точке перегиба верхнего края контура 
эмали BSA4, аналогична LM 4, 8, 20, 23. Поскольку 
у многих Alticola имеются не все структуры, в этих 
случаях мы были вынуждены позиционировать 
гомологичные ландмарки 11, 12, 13, 15, 16, 17 для 
задней петли (PL) в соответствии с порядком их 
размещения по краю эмали на равном расстоянии 

между LM 10 и LM 14 на лингвальной стороне 
и между LM 14 и LM 18 на буккальной. Следует 
заметить, что применение для характеристики из-
менчивости формы задней петли не ландмарок, 
а полуметок (semilandmarks) в данном случае мог-
ло бы упростить работу, но нарушило бы гомоло-
гизацию элементов формы зуба. Поэтому мы при-
няли компромиссное решение и наряду с достаточ-
но строгим размещением гомологичных ландмарок 
применили их условную гомологизацию для шести 
потенциально возможных элементов структуры 
(в случаях их отсутствия) на основе последователь-
ного равноудаленного расположения ландмарок, 
а не полуметок, вдоль контура PL. В этих случаях 
при редукции элемента структуры M3 гомологию 
определяет последовательность расположения LM. 
Таким образом, форма каждого зуба представлена 
конфигурацией из одного и того же набора гомо-
логичных ландмарок с двумерными координатами.

Рис. 1. Схема расстановки меток-ландмарок (1–28) на двумерной вентральной проекции контура жевательной 
поверхности щёчного зуба M3 полевок рода Alticola (а), обозначения элементов морфологической структуры зуба 
на примере копытного лемминга Dicrostonyx torquatus (б) и его консенсусные контурные изображения у скальных 
полевок одиннадцати таксонов подродов Alticola (в) и Aschizomys (г). 
Номенклатура элементов структуры M3 по: Тесаков, 2004: AL – передняя петля (anterior lobe), BSA1–BSA4 – 
буккальные выступающие углы (buccal salient angles), BRA1–BRA4 – буккальные входящие углы (buccal reentrant 
angles), LSA2–LSA5 – лингвальные выступающие углы (lingual salient angles), LRA2–LRA5 – лингвальные входящие 
углы (lingual reentrant angles), PL – задняя петля (posterior lobe), T2–T4 – треугольные петли жевательной поверх-
ности (dental triangle loops).
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Информацию, которая не связана с формой и ка-
сается положения на плоскости, размеров изобра-
жения и ориентации относительно оси координат, 
устраняли путем преобразований трансляции (цен-
трирования), масштабирования (скейлинга – приве-
дения к одному размеру) и ротации соответственно 
в процессе суперимпозиции (Rohlf, Slice, 1990) мето-
дом генерализованного Прокрустова анализа (GPA) 
с использованием обобщенных наименьших квадра-
тов – GLS (Rohlf, 1999).

Прокрустовы дистанции (Pd) между объекта-
ми вычисляли как квадратный корень из суммы 
квадратов дистанций между гомологичными (од-
ноименными) ландмарками пары сравниваемых 
объектов (Rohlf, Slice, 1990). Консенсусные усред-
ненные изображения контура M3 получены и ви-
зуализированы в программе tpsSuper Version 2.0 
Дж. Рольфа (Rohlf, 2004) и представлены на рис. 1 
(изображения для одного из видов внешней груп-
пы – красно-серой полевки – мы не приводим).

На основе прокрустовых координат провели 
ординацию формы M3 методами анализа глав-
ных компонент (Principal component analysis – 
PCA) и канонического анализа (Canonical variate 
analysis – CVA). Корректность групповой клас-
сификации по итогам CVA оценили с помощью 
джеккнайф (Jackknife) теста. Вычисляли матри-
цы обобщенных расстояний Махаланобиса (D) 
и Прокрустовых дистанций (Pd) между группами. 
По матрице Pd провели иерархический кластер-
ный анализ с построением дерева сходства по ал-
горитму ближайшего связывания Neighbour-Joining 
clustering (Saitou, Nei, 1987), используя хордовую 
(Chord) метрику. Выбор данной метрики обуслов-
лен тем, что именно она обеспечила наибольшую 
корреляцию матриц Pd и D в тесте Мантеля.

В качестве гипотетического молекулярно-
го филогенетического древа использовали вари-
ант, полученный Бодровым с соавторами (Bodrov 
et al., 2020) для представителей подродов Alticola 
и Aschizomys на основе объединенных данных 
по митохондриальному (cyt-b) и ядерным (BRCA1, 
LCAT, GHR) генам при конкатенации (mtDNA + 
nDNA) с помощью программы Баесовского эво-
люционного анализа на основе сэмплинга деревь-
ев – BEAST (Drummond, Rambaut, 2007; Heled, 
Drummond, 2010). Бодров с соавторами (Bodrov et 
al., 2020) наряду с таксонами Alticola и Aschizomys 
в качестве внешних групп при построении мо-
лекулярного древа также использовали нуклео-
тидные последовательности копытного леммин-
га и красно-серой полевки. Эти виды также были 
включены в морфологический анализ.

Структуру укорененных молекулярных деревь-
ев записывали без учета длин ветвей в отдельных 
файлах в формате NEXUS (Maddison et al., 1997), 

которые импортировали в программу MorphoJ. 
Мы приняли, что молекулярное филогенетиче-
ское древо s может рассматриваться как прообраз 
гипотетической естественной филогении сравни-
ваемых таксонов и служить в качестве объекта для 
проведения морфологической верификации фи-
логенетической гипотезы. Количественную оцен-
ку потенциального филогенетического сигнала для 
формы жевательной поверхности M3, содержаще-
гося в гомологичных структурных элементах и их 
вариациях при совмещении морфопространства 
сравниваемых таксонов с их молекулярным фи-
логенетическим древом, выполнили в программе 
MorphoJ (Klingenberg, 2011).

На основе метода квадратично-изменяемой пар-
симонии – squared-change dparsimony (Maddison, 
1991) – в программе MorphoJ провели морфологи-
ческое картирование таксонов относительно их мо-
лекулярной филогении, т. е. совмещение морфоло-
гических отношений между таксонами по конфи-
гурациям гомологичных ландмарок со структурой 
их молекулярных филогений. Дополнительно стро-
или две вспомогательные филогении, записанные 
в NEXUS-формате: а) star-филогения – заведомо 
наибольшее по длине “звездное” филогенетиче-
ское древо g c исходно равными длинами ветвей, 
у которого ветвление происходит из одной точки; 
б) “штейнеровское” древо m (Steiner tree) мини-
мальной топологии и наименьшей длины (Smith, 
1992; Prömel, Steger, 2002; Klingenberg, Gidaszewski, 
2010), построенное по средним значениям пер-
вых двух главных компонент для сравниваемых 
таксонов в программе Клингенберга (Klingenberg, 
2013) FindSteinerTree (http://www.flywings.org.uk/
FindSteinerTree). На основе топологий деревьев 
в морфопространстве первых двух главных ком-
понент (PC1, PC2) и двух первых канонических 
переменных (CV1, CV2) в программе MorphoJ вы-
числили их длины (TL – Tree Length), по которым 
в соответствии с имеющимися рекомендациями 
(Klingenberg, Gidaszewski, 2010) рассчитали фило-
генетические индексы: CI (consistency index – ин-
декс соответствия); RI (retention index – индекс 
удерживания), а также вспомогательные индексы: 
RC (rescaled consistency index – индекс масштаби-
рованного соответствия) и H (homoplasy index – 
индекс гомоплазии).

Длину максимального star-древа обозначи-
ли как g, минимального штейнеровского дре-
ва – m, а гипотетического филогенетического дре-
ва (Бодров и др., 2016; Bodrov et al., 2020), полу-
ченного методами молекулярной филогении, – s 
(Klingenberg, Gidaszewski, 2010). Необходимые для 
оценки филогенетические индексы вычисляли 
по следующим формулам (Kluge, Farris, 1969; Farris, 
1989; Klingenberg, Gidaszewski, 2010): CI = m/s;  
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RI = (g – s)/(g – m); RC = CI×RI; H = (1 – CI). Ве-
личина индекса соответствия CI колеблется от 0 
до 1 и указывает на степень гомоплазии в набо-
ре данных: чем выше значение индекса, тем ниже 
уровень гомоплазии. Индекс удерживания RI также 
может изменяться от 0 до 1, а его величина прямо 
пропорциональна степени синапоморфии в наборе 
данных. Индекс масштабированного соответствия 
RC позволяет получать взвешенные оценки для 
индекса соответствия с учетом величины индекса 
удерживания: чем выше значение индекса RC, тем 
ниже уровень гомоплазии и выше степень синапо-
морфии в наборе данных. Для оценки значимости 
достигнутой минимальной длины дерева после 
морфологического картирования и оценки устой-
чивости проявления филогенетического сигнала 
использовали перестановочный тест (Permutation 
test) с 10 000 повторных реплик. Уровень значимо-
сти оценивали по величине вероятности нахож-
дения в процессе случайных перестановок более 
короткого дерева. При морфокартировании мо-
лекулярных филогений с помощью программы 
MorphoJ реконструировали контурные конфигу-
рации предковых форм M3 в узлах (nodes) и корне 
(Root) филогенетического древа.

Расчеты выполнили с применением пакетов 
статистических программ TPS (Rohlf, 2004, 2017, 
2017а), PAST4.15 (Hammer et al., 2001) и MorphoJ 
1.7a (Klingenberg, 2011).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфологические особенности и центроидные 
размеры M3 полевок рода Alticola

Анализ материала показал, что изученные виды 
рода Alticola демонстрируют широкую морфологи-
ческую изменчивость формы жевательной поверх-
ности третьего верхнего щёчного зуба. На рис. 1 
представлены консенсусные контурные изображе-
ния формы жевательной поверхности одиннадцати 
выборок девяти видов Alticola. В дальнейшем при 
характеристике элементов структуры M3 использо-
вали приведенную на рис. 1б номенклатуру по Теса-
кову (2004). При визуальном сравнении можно за-
метить, что виды подрода Aschizomys (нижний ряд) 
отличаются более сложными зубами, имеющими 
массивные притупленные выступающие углы, в от-
личие от видов подрода Alticola (верхний ряд), име-
ющих более острые выступающие углы. Зубы по-
следних отличаются относительно короткой “пят-
кой” – задней петлей (PL) и неглубоким входящим 
углом с буккальной стороны BRA1, что приводит 
к слиянию дентинового поля передней непарной 
петли AL с полем наружного треугольника T2.

В целом наиболее сложные по структуре зубы 
имеют представители подрода Aschizomys, среди 
которых относительно узкая передняя петля AL, 
а также самая большая “складчатость” задней пет-
ли PL, включающая наличие лингвальных входя-
щего LRA4 и выступающего LSA5 углов, наблюда-
ется у чукотских лемминговидных полевок номи-
нативного подвида (см. рис. 1г). У видов подрода 
Alticola более упрощенная структура M3, причем 
самыми “простыми” зубами отличаются предста-
вители гобийской полевки A. barakshin, у которых 
вообще не выражены лингвальные выступающие 
углы LSA4 и LSA5, а также лингвальный входя-
щий угол LRA4. Следует отметить, что среди ви-
дов подрода Alticola у ольхонской полевки доста-
точно сложные и складчатые зубы. Форма рисунка 
M3 у тувинской полевки отличается от ольхонской 
слабо выраженным лингвальным выступающим 
углом LSA5, но при этом иногда присутствует чет-
вертый буккальный (лабиальный) выступающий 
угол BSA4. Зубы серебристой полевки обладают 
промежуточными чертами строения между зубами 
этих двух видов. Для ольхонской полевки также ха-
рактерна близкая к прямоугольной форма второго 
буккального входящего угла BRA2.

Центроидный размер, выраженный в масшта-
бе натуральных логарифмов и косвенно характе-
ризующий общие размеры зуба, довольно широ-
ко варьировал в пределах изученной группы ви-
дов (табл. 1). Предварительно с помощью W-теста 
Шапиро–Уилка (Shapiro–Wilk’ W-test) установили, 
что у всех таксонов значения логарифмов центро-
идных размеров (lnCS) формально соответству-
ют нормальному закону распределения (величи-
ны W колебались от 0.9609 до 0.9834, а уровни их 
значимости p – от 0.1403 до 0.8895). Однако тест 
Левене оценки однородности выборочных дис-
персий по медианам выявил значимые различия 
(p < 0.0001). Поэтому мы вынуждены были приме-
нить непараметрический аналог однофакторного 
дисперсионного анализа – H-тест Краскела–Уол-
лиса (Kruskal–Wallis’ H-test), который выявил вы-
сокую значимость межвидовой изменчивости раз-
мера центроида (Hc = 235.2, p<< 0.0001).

Наиболее крупные центроидные размеры (lnCS) 
зубов среди таксонов подрода Alticola имеют пред-
ставители хангайской (A. semicanus) и ольхонской 
(A. olchonensus) полевок, а наименьшие – гобий-
ской (A. barakshin) полевки (табл. 1). У изученных 
таксонов подрода Aschizomys наиболее крупные 
M3 выявлены у номинативного чукотского под-
вида лемминговидной (A. l. lemminus) полевки, 
а наименьшие – у полевки Фетисова (A. macrotis 
fetisovi). Средние величины центроидных размеров 
(lnCS) у скальных полевок подрода Alticola (без уче-
та ольхонской полевки) составили 6.8332 ± 0.0068, 
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у ольхонской полевки – 6.8890 ± 0.0066, а у под-
рода Aschizomys – 6.9519 ± 0.0067 (Нс = 134.7, 
p << 0.0001). Фактически по центроидным разме-
рам зубы ольхонской полевки занимают промежу-
точное положение между в среднем более мелкими 
зубами полевок подрода Alticola и более крупными 
зубами – подрода Aschizomys.

Морфологическое картирование 
молекулярного филогенетического древа 

и оценка филогенетического сигнала 
формы M3 у таксонов рода Alticola

Результаты ординации центроидов выборок 
одиннадцати таксонов рода Alticola, выполнен-
ной методом главных компонент, представлены 
на рис. 2а. Молекулярное филогенетическое дре-
во, характеризующее объединение с помощью про-
цедуры конкатенации двух деревьев для митохон-
дриального гена (cyt-b) и ядерных генов (BRCA1, 
LCAT, GHR), получено ранее Бодровым с соавто-
рами (Bodrov et al., 2020) и дано ими в статье (см. 
Fig. 3). Линии на рис. 2а, которые растянуты в мор-
фопространстве PC1 и PC2 и связывают центрои-
ды таксонов, являются ветвями дерева. Небольшие 
эллипсоиды на рисунке отражают области довери-
тельных интервалов (95%) для локализации цен-
троидов выборок. Хорошо видно, что ординаты 
центроидов выборок четко разделились в морфо-
пространстве на области, занятые представите-
лями подрода Aschizomys (слева) и подрода Alticola 
(справа). Отдельно на рис. 2б в том же морфопро-
странстве показано морфокартирование для вы-
численного нами после146599 итераций штейне-
ровского древа минимальной длины и топологии. 
Визуализацию картирования в морфопространстве 
звездного star-древа, как тривиального, мы в рабо-
те не приводим. Аналогично в пространстве первых 

двух компонент было проведено морфологическое 
картирование трех вариантов филогенетических 
деревьев – молекулярно-филогенетического, наи-
большего звездного и минимального штейнеровско-
го. Эти деревья дополнительно включают Dicrostonyx 
torquatus и Craseomys rufocanus, относящиеся к внеш-
ней группе таксонов. В работе мы их графически не 
представили.

Аналогичным образом в результате канонического 
анализа прокрустовых координат в морфопростран-
стве первых двух канонических переменных (CV1, 
CV2) осуществили процедуру морфологического 
картирования тех же вариантов деревьев с разным 
таксономическим составом, включая таксоны внеш-
ней группы и без них. Ввиду сходства взаимного рас-
положения таксонов в морфопространствах главных 
компонент (PC1, PC2) и канонических переменных 
(CV1, CV2) в данной статье графические материа-
лы вариантов морфокартирования в пространстве 
канонических осей мы не приводим. В результате 
расчетов с помощью программы MorphoJ получены 
данные о длинах (TL) соответствующих деревьев, 
что позволило вычислить для обоих вариантов фи-
логений (с включением и без включения представи-
телей внешней группы) филогенетические индексы 
и оценить проявление филогенетического сигнала 
(табл. 2). В первом варианте сравнения (без вклю-
чения таксонов внешних групп) вдоль первых двух 
главных компонент перестановочный тест показал, 
что только в двух случаях из 10 000 повторных реплик 
было найдено более короткое дерево, что означает 
высокую значимость проявления филогенетическо-
го сигнала формы зуба M3 на основе обобщенного 
молекулярного филогенетического дерева. Индекс 
соответствия CI также оказался близок к своему 
максимальному значению – 0.949, а, соответствен-
но, индекс гомоплазии составил H = 0.051. В итоге 

Таблица 1. Центроидные размеры (CS) третьего верхнего щёчного зуба (M3) скальных полевок подродов 
Alticola и Aschizomys (средние натуральные логарифмы CS)

Сравниваемые таксоны N, экз. Средний натуральный логарифм центроидного размера 
зуба M3 (пикс.) с учетом стандартной ошибки (±SE)

A. (A.) barakshin 37 6.77 ± 0.010
A. (A.) semicanus 30 6.93 ± 0.010
A. (A.) strelzovi 36 6.80 ± 0.012
A. (A.) argentatus 32 6.83 ± 0.010
A. (A.) tuvinicus 20 6.76 ± 0.020
A. (A.) olchonensis 44 6.89 ± 0.007
A. (Asch.) macrotis vinogradovi 40 6.96 ± 0.010
A. (Asch.) macrotis macrotis 42 6.99 ± 0.010
A. (Asch.) macrotis fetisovi 44 6.88 ± 0.004
A. (Asch.) lemminus vicina 42 6.99 ± 0.010
A. (Asch.) lemminus lemminus 27 7.10 ± 0.034
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аналогичного сравнения на основе канонического 
анализа был получен еще меньший по величине ин-
декс гомоплазии (H = 0.041). При включении в моле-
кулярное филогенетическое дерево двух представи-
телей внешних групп индексы мало изменились (см. 
табл. 2). В частности, индексы гомоплазии в данном 
случае лишь немного возросли: для морфопростран-
ства, сформированного вдоль PC1 и PC2, индекс 

H = 0.082, а для такового вдоль CV1 и CV2 – H = 0.057. 
Бóльшие значения филогенетических индексов CI, RI 
и RC указывают в обоих случаях на низкую гомопла-
зию и высокие синапоморфию и филогенетический 
сигнал по форме M3.

На рис. 3 схематически изображено объеди-
ненное конкатенированное молекулярное фи-
логенетическое древо (по: Bodrov et al., 2020), 
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Рис. 2. Результаты морфологического картирования гипотетического молекулярного филогенетического древа (по: 
Bodrov et al., 2020) (а) и штейнеровского минимального древа – Steiner Tree (б) в морфопространстве первых двух 
главных компонент (PC1, PC2). Линии – ветви древа – связывают ординаты центроидов выборок 10 таксонов 
подродов Alticola (arg – argentatus, bar – barakshin, sem – semicanus, str – strelzоvi, tuv – tuvinicus, olch – olchonensis) 
и Aschizomys (macv – macrotis vinogradovi, macm – macrotis macrotis, lemv – lemminus vicina, leml – lemminus lemminus), 
а также узлов (nodes). Эллипсоиды включают области 95% доверительных интервалов для центроидов выборок.

Таблица 2. Длины гипотетических филогенетических деревьев и филогенетические индексы, полученные при 
морфологическом картировании молекулярной филогении методами главных компонент и канонического 
анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы зуба M3 у представителей подродов 
Alticola и Aschizomys без включения и с учетом добавления двух видов внешней группы

Длины деревьев (TL) 
и филогенетические индексы

Анализ главных компонент PCA Канонический анализ CVA
Без внешней 

группы
С внешней 

группой
Без внешней 

группы
С внешней 

группой
s – длина филогенетического древа 0.0229

(p < 0.0002)
0.0379

(p < 0.0001)
150.75

(p < 0.0001)
249.23

(p < 0.0001)
m – длина минимального “штейне-
ровского” древа

0.0218 0.0348 144.54 234.99

g – длина максимального “звездного” 
древа

0.0619 0.1008 360.05 643.83

CI – индекс соответствия 0.949 0.918 0.959 0.943
RI – индекс удерживания 0.971 0.953 0.971 0.965
RC – индекс масштабированного со-
ответствия

0.921 0.875 0.931 0.910

H – индекс гомоплазии 0.051 0.082 0.041 0.057
Примечания. p – уровень значимости филогенетического сигнала (вероятность обнаружения более короткого древа при 
10 000 повторных реплик).
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в терминальных ветвях и узлах (nodes) которого 
представлены реконструкции контурных изображе-
ний формы M3 сравниваемых представителей под-
родов Alticola и Aschizomys и их вероятных предков. 
Отметим, что здесь мы не привели полное дерево, 
т. е. не включили в него представителей внешней 
группы. “Предковая” форма в корне дерева имеет 
сложное строение M3 и отчасти близка к современ-
ным представителям большеухой полевки. В ходе 
дальнейшей вероятной дивергентной эволюции 
формы M3 с одной стороны в узлах 1 и 2 происходит 
постепенное приобретение черт строения, харак-
терных для современных представителей подрода 

Alticola: уменьшается глубина буккального входя-
щего угла BRA1 и за счет этого передняя петля AL 
сближается с наружным треугольником T2. В даль-
нейшем у части представителей подрода Alticola про-
исходит упрощение строения задней петли – “пят-
ки“ (PL) с редукцией выступающих лингвальных 
углов LS5 и LS4 (крайняя степень редукции наблю-
дается у A. barakshin), а другие сохраняют некоторые 
предковые черты сложности зуба в области PL. Со-
временная ольхонская полевка во многом приоб-
рела строение PL, характерное для предковой кор-
невой группы. У представителей Aschizomys “пред-
ковые” черты строения во многом сохраняются, 

Рис. 3. Морфологическая реконструкция эволюционных преобразований формы жевательной поверхности щёчно-
го зуба M3, полученная в программе MorphoJ на основе гипотетического молекулярного филогенетического древа 
(по: Bodrov et al., 2020). Контурные изображения (outlines) конфигурации зубов соответствуют терминальным вет-
вям и номерам узлов (nodes). Обозначения названий таксонов соответствуют таковым на рис. 2.
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но у современных лемминговидных полевок номи-
нативного подвида форма M3 становится сложнее 
с относительным увеличением выступающих углов 
LSA4 и LSA5 и углублением LRA4.

Рассмотрим результаты, полученные при од-
ном из вариантов канонического анализа про-
крустовых координат изученных таксонов рода 
Alticola, не включая в расчеты представителей 
внешней группы (табл. 3). В итоге анализа все 
канонические оси оказались статистически зна-
чимыми (p < 0.0001). В табл. 3 приведены только 
данные по первым трем каноническим перемен-
ным, на которые пришлось 81.48% межгрупповой 
дисперсии. Из таблицы следует, что все центрои-
ды представителей подрода Alticola вдоль первой 
канонической оси имеют отрицательные знаки, 
а у всех центроидов таксонов Aschizomys – они по-
ложительные. Поэтому вдоль первой канонической 
переменной проявились основные подродовые 
различия, на которые пришлось около 51% общей 
межгрупповой дисперсии. Вдоль второй канони-
ческой оси (18.58% дисперсии) проявились тен-
денции сужения/расширения дентиновых полей 
и просветов в области перемычек между треуголь-
никами, возможно, связанные с особенностями 
обработки корма и экологическими условиями. 

По третьей канонической оси (11.84% дисперсии) 
главным образом отразились различия в форме M3 
между большеухой и лемминговидной полевками, 
так же, возможно, отражающие особенности их 
трофической специализации.

По итогам канонического анализа получены 
матрицы обобщенных расстояний Махаланобиса 
(D) и Прокрустовых дистанций (Pd). Поскольку 
матрицы Прокрустовых дистанций и обобщен-
ных дистанций Махаланобиса существенно кор-
релировали друг с другом (корреляция Мантеля 
R = 0.94, p = 0.0002), дальнейший анализ прове-
ли по Прокрустовым дистанциям, которые, кор-
ректно выражая расстояния между выборочными 
средними и референсным консенсусом, не требу-
ют равенства ковариационных матриц и не зави-
сят от объема выборки (Perez et al., 2009). Высокий 
выявленный филогенетический сигнал по форме 
M3 позволяет попытаться на основе матрицы Про-
крустовых дистанций с помощью иерархического 
кластерного анализа методом ближайшего связы-
вания (NJ) оценить филогенетические отношения 
между всеми изученными таксонами, используя 
в качестве внешней группы красно-серую полевку. 
В табл. 4 приведены результаты варианта CVA, где 

Таблица 3. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость фор-
мы третьего верхнего щёчного зуба (M3), между таксонами подродов Alticola и Aschizomys

Сравниваемые таксоны 
и показатели

Канонические переменные
CV1 CV2 CV3

Центроиды выборок с учетом их стандартных ошибок (± SE)
Alticola

A. barakshin −8.965 ± 0.158 −5.045 ± 0.227 −0.102 ± 0.135
A. semicanus −2.724 ± 0.188 2.124 ± 0.151 0.591 ± 0.167
A. strelzovi −3.120 ± 0.131 1.658 ± 0.177 −0.319 ± 0.140
A. argentatus −0.966 ± 0.187 2.456 ± 0.178 0.433 ± 0.233
A. tuvinicus −0.681± 0.192 2.775 ± 0.206 0.656 ± 0.201
A. olchonensis −1.007 ± 0.158 2.560 ± 0.114 2.416 ± 0.137

Aschizomys
A. macrotis vinogradovi 2.162 ± 0.160 −0.247 ± 0.173 −4.225 ± 0.138
A. macrotis macrotis 3.037 ± 0.137 0.489 ± 0.152 −2.412 ± 0.144
A. lemminus vicina 5.799 ± 0.186 −2.585 ± 0.149 2.212 ± 0.202
A. lemminus lemminus 5.814 ± 0.196 −3.171± 0.150 1.542 ± 0.193

Итоги канонического анализа
Λ–Уилкса (Wilks’ Λ) 0.00001 0.00030 0.00263
Собственные числа 19.2045 6.9883 4.4529
Доля дисперсии, % 51.06 18.58 11.84
χ2 3669.98 2674.61 1991.46
Степени свободы (d. f.) 468 408 350
Уровень значимости (p) <0.0001 <0.0001 <0.0001



116	 ВАСИЛЬЕВА и др.

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ Том 104 № 11 2025

в расчеты была включена выборка представителя 
внешней группы – C. rufocanus.

Результаты кластерного анализа в виде морфо-
логического древа и сопоставляемого с ним моле-
кулярного филогенетического древа представлены 
на рис. 4. На рисунке видно, что в структуре мор-
фологического кластера выделяются два субкласте-
ра, соответствующие подродам Aschizomys и Alticola, 
причем в субкластере Aschizomys проявляется ба-
зальный кластер лемминговидных полевок, пред-
ставленный двумя дифференцированными под-
видами – Alticola lemminus vicina и A. lemminus 
lemminus, а также кластер, объединяющий подви-
довые таксоны большеухой полевки, включая не-
сколько обособленную ветвь Alticola macrotis fetisovi. 
Положение полевки Фетисова на молекулярном 
древе представлено нами гипотетически, исходя 
из структуры другого аналогичного древа для под-
рода Aschizomys, построенного ранее Бодровым 
с соавторами (Bodrov et al., 2020, Fig. 2) по гену 
cyt-b мтДНК.

В субкластере, объединившем таксоны подрода 
Alticola, выделились две агрегации: юго-восточные 
скальные полевки barakshin, strelzovi и semicanus, 
с одной стороны, и с другой – западные виды 
argentatus, tuvinicus и olchonensis. Видно, что струк-
тура ветвления морфологического древа во многом 
отражает структуру молекулярного филогенетиче-
ского древа, хотя и не во всех деталях. Во всяком 
случае, сохраняются подродовая структура таксо-
нов, а также принадлежность ольхонской полевки 
к подроду Alticola. Интересно, что тувинская по-
левка, которую ранее объединяли с ольхонской, 
действительно близка к ней, но все же занимает 
обособленное положение. В свою очередь, оль-
хонская полевка по форме M3 в большей степени 
приближается к серебристой.

Оценка подродовой принадлежности и видовых 
особенностей ольхонской полевки по форме M3

Результаты линейного дискриминантного ана-
лиза прокрустовых координат, характеризующих 

Таблица 4. Матрицы обобщенных расстояний Махаланобиса D (выше диагонали) и Прокрустовых дистанций 
Pd (ниже диагонали) между таксонами рода Alticola и внешней группой – С. rufocanus

Сравниваемые таксоны 1 2 3 4 5 6
1. Craseomys rufocanus 0 15.323 10.217 10.491 9.244 8.799
2. Alticola (A.) barakshin 0.186 0 10.013 9.993 11.243 11.713
3. A. (A.) semicanus 0.131 0.116 0 4.277 4.740 4.717
4. A. (A.) strelzovi 0.135 0.116 0.049 0 5.856 5.627
5. A. (A.) argentatus 0.119 0.130 0.081 0.072 0 4.122
6. A. (A.) tuvinicus 0.118 0.123 0.067 0.062 0.045 0
7. A. (A.) olchonensis 0.124 0.124 0.080 0.083 0.056 0.066
8. A. (Asch.) macrotis fetisovi 0.114 0.143 0.116 0.109 0.081 0.074
9. A. (Asch.) macrotis vinogradovi 0.103 0.176 0.123 0.113 0.080 0.087

10. A. (Asch.) macrotis macrotis 0.100 0.162 0.114 0.108 0.071 0.081
11. A. (Asch.) lemminus vicina 0.124 0.190 0.165 0.151 0.118 0.127
12. A. (Asch.) lemminus lemminus 0.146 0.212 0.179 0.169 0.128 0.145

Сравниваемые таксоны 7 8 9 10 11 12
1. Craseomys rufocanus 9.560 8.304 8.184 8.233 6.951 9.109
2. Alticola (A.) barakshin 11.481 13.256 13.074 13.654 15.481 15.621
3. A. (A.) semicanus 5.086 7.758 8.131 7.759 10.757 11.071
4. A. (A.) strelzovi 6.501 8.445 8.271 8.534 11.047 11.624
5. A. (A.) argentatus 3.893 6.846 6.623 6.187 9.352 9.878
6. A. (A.) tuvinicus 4.839 6.174 7.075 6.586 9.210 10.369
7. A. (A.) olchonensis 0 7.144 8.040 7.127 9.203 10.002
8. A. (Asch.) macrotis fetisovi 0.089 0 5.477 4.803 7.119 8.426
9. A. (Asch.) macrotis vinogradovi 0.114 0.080 0 4.301 8.292 8.744

10. A. (Asch.) macrotis macrotis 0.089 0.064 0.053 0 7.341 7.593
11. A. (Asch.) lemminus vicina 0.120 0.087 0.111 0.089 0 5.834
12. A. (Asch.) lemminus lemminus 0.131 0.120 0.120 0.096 0.077 0

Примечания. Все величины дистанций статистически значимы, p < 0.0001.
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изменчивость формы жевательной поверхно-
сти М3, между представителями двух подродов 
Aschizomys и Alticola (без выборки ольхонской по-
левки) показали, что они надежно различаются 
по форме зуба, а распределения их значений дис-
криминантной функции практически не перекры-
ваются, обеспечивая 100% распознавания объек-
тов. В результате процедуры кросс-валидационной 
проверки корректность распознавания сохрани-
лась практически на том же высоком уровне и со-
ставила 98.9%. Прокрустова дистанция по форме 
M3 между подродами (Pd = 0.1066, p < 0.0001) ока-
залась больше, чем ее средние значения для таксо-
нов Aschizomys (Pd = 0.0898) и Alticola (Pd = 0.0860).

Поскольку одной из ключевых задач данной ра-
боты было оценить подродовую принадлежность 
ольхонской полевки, рассмотрим результаты кано-
нического анализа (CVA) прокрустовых координат 
формы зуба M3 в итоге сравнения тех же выборок, 
принадлежащих двум подродам, а также выборки 
ольхонской полевки. Мы условно сняли границы 
видовой принадлежности с представителей обо-
их подродов и рассматривали их как две разные 
большие совокупности особей двух клад Alticola 
и Aschizomys, при этом особо интересующую нас оль-
хонскую полевку включили в сравнение в качестве 
третьей отдельной тестируемой группы. Цель такой 
классификации состояла в определении близости 
ольхонской полевки к тому или другому подроду 

по характерным особенностям строения M3 в об-
щем морфопространстве. Результаты этого итого-
вого варианта канонического анализа представлены 
на рис. 5. Межгрупповые различия вдоль обеих ка-
нонических осей оказались статистически значимы-
ми (p < 0.0001). На рисунке хорошо видно, что эл-
липсоиды рассеивания ординат представителей двух 
подродов разделены в морфопространстве и обра-
зуют хиатус. В то же время эллипсоид рассеивания 
ординат ольхонской полевки частично накладыва-
ется на эллипсоид объединенной выборки подрода 
Alticola. Если на первую каноническую перемен-
ную (CV1), вдоль которой наблюдаются основные 
различия между подродами, приходится 87.8% ме-
жгрупповой дисперсии, то вдоль второй оси (CV2), 
характеризующей особенности M3 ольхонской по-
левки, проявилось 12.2% дисперсии. Прокрустова 
дистанция между выборкой ольхонской полевки 
и выборками подрода Alticola составила Pd = 0.0639 
(p < 0.0001), а с выборками Aschizomys – Pd = 0.0917 
(p < 0.0001). Таким образом, ольхонская полевка, за-
нимая промежуточное положение, оказалась суще-
ственно ближе к подроду Alticola. Поскольку Про-
крустова дистанция между подродами практически 
так же велика (см. выше), как дистанция от ольхон-
ской полевки до Aschizomys, можно заключить, что 
ольхонская полевка по особенностям изменчивости 
формы M3 принадлежит именно подроду Alticola.

Рис. 4. Морфологическое филогенетическое древо, построенное методом ближайшего связывания (Neighbour-
Joining clustering) на основе матрицы Прокрустовых дистанций (Pd) и молекулярное древо (по: Bodrov et al., 2020). 
В узлах – бутстреп-поддержки, %.
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На рис. 5 представлены контурные изображения 
зуба M3, встроенные в деформационные решетки, 
которые соответствуют минимальным и макси-
мальным значениям канонических переменных. 
Видно, что конфигурации усредненных изображе-
ний вдоль первой канонической оси, действитель-
но, типичны для представителей каждого подрода. 
У подрода Alticola наблюдается менее глубокий бук-
кальный входящий угол BRA1, что приводит к ха-
рактерному сближению передней петли AL с тре- 
угольником T2, тогда как у Aschizomys проявляются 
хорошо выраженные лингвальные входящий LRA4 
и выступающий LSA5, а также буккальный входя-
щий BRA1 углы в структуре M3.

В итоговом варианте сравнения мы провели 
канонический анализ прокрустовых координат 
для сравнения формы M3 у трех близких видов: 
серебристой, тувинской и ольхонской скальных 
полевок. Графические результаты канонического 

анализа представлены на рис. 6. Видно, что эл-
липсоиды рассеивания ординат четко разобщены 
в морфопространстве первых двух канонических 
переменных. Эллипсоид тувинской полевки распо-
ложен на графике слева и удален вдоль первой ка-
нонической оси (72.42% межгрупповой дисперсии) 
от эллипсоидов двух других видов. Эллипсоиды се-
ребристой и ольхонской полевок, каждый из кото-
рых характеризует 95% изменчивости, формально 
разобщены друг от друга вдоль второй канониче-
ской переменной (27.58% дисперсии). Поэтому 
полученные результаты можно рассматривать как 
доказательство существования между тувинской 
и ольхонской полевками значительных различий 
по форме M3, которые косвенно отражают их ви-
довую специфику. В то же время ольхонская и се-
ребристая полевки также отчетливо дифференци-
рованы по форме зуба, однако их эллипсоиды раз-
мещены в морфопространстве ближе друг к другу, 
чем к эллипсоиду тувинской полевки.
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Рис. 5. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы M3 у объ-
единенных выборок представителей подродов Alticola (1) и Aschizomys (3) и выборки ольхонской полевки A. olchonensis 
(2). Эллипсоиды рассеивания ординат объединяют 95% объектов. Контурные конфигурации зубов, встроенные в де-
формационные решетки, соответствуют крайним значениям вдоль канонических переменных CV1 и CV2.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Обсуждая полученные результаты, можно за-
ключить, что морфологическое разнообразие срав-
ниваемых видов рода Alticola, оцененное на осно-
ве анализа формы третьего верхнего щёчного зуба 
методами геометрической морфометрии, в целом 
достаточно хорошо соответствует традиционному 
выделению подродов Alticola и Aschizomys (Musser, 
Carleton, 2005; Павлинов, 2006).

В ряде исследований (Поздняков, Павлинов, 
2023; Павлинов, 2024) показано, что наряду с ме-
тодами ГМ, по-прежнему, важно использовать тра-
диционные методы выделения морфотипов зубов 
(Ангерманн, 1973; Малеева, 1976; Большаков и др., 
1980; Поздняков, 1993). В то же время хорошо по-
нятно, что при использовании методов ГМ можно 
выявить больше деталей и особенностей в измен-
чивости конфигураций зубов, чем при визуаль-
ной качественной классификации их морфотипов. 
В частности, при выделении морфотипов M3 прак-
тически не учитываются пропорции структурных 

элементов зубов – более широкая или узкая перед-
няя петля (AL) или удлиненная или укороченная 
“пятка” (PL), а также варианты слияния или разде-
ления дентиновых полей в смежных треугольниках, 
что в случае слияния сопровождается расширением, 
а при разделении – сужением дентиновых просве-
тов. Поэтому более точные количественные оценки 
формы при межвидовых сравнениях изменчивости 
контура жевательной поверхности зубов теоретиче-
ски могут быть получены именно на основе мето-
дов ГМ. Важно подчеркнуть, что использование при 
сравнении конфигураций зуба полных контуров 
в виде аутлайнов (outline), т. е. построенных с по-
мощью полуметок (semilandmarks), представляется 
при таксономических и филогенетических сравне-
ниях вполне приемлемым, но, на наш взгляд, менее 
эффективным способом (см. Поздняков, Павлинов, 
2023; Павлинов, 2024). Мы полагаем, что в данных 
случаях предпочтительнее использовать конфигура-
ции гомологичных ландмарок (landmarks). Послед-
нее позволяет совместить гомологизацию элементов 
структуры зуба, ее морфотипические особенности, 
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Рис. 6. Итоги канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы M3 у трех 
видов скальных полевок номинативного подрода Alticola: 1 – A. tuvinicus, 2 – A. olchonensis, 3 – A. argentatus.
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а также получить прецизионную характеристи-
ку формы его жевательной поверхности (McGuire, 
2010; Voyta et al., 2013). При этом осуществляется 
интегративная характеристика изменчивости фор-
мы зуба, отражающая морфологические особенно-
сти конкретного таксона и его положение в морфо-
пространстве, но без выделения нескольких дис-
кретных морфотипов.

Проведенное нами морфологическое карти-
рование формы жевательной поверхности зуба 
M3 с использованием молекулярного филогене-
тического древа (Bodrov et al., 2020), построен-
ного на основе конкатенации митохондриально-
го и ядерных генов, выявило высокий филогене-
тический сигнал, содержащийся в межгрупповой 
изменчивости данного признака. Напомним, что 
с позиций геометрической морфометрии призна-
ком является вся конфигурация объекта (в нашем 
случае M3), описываемая ландмарками, а состо-
яния признака представляют все проявления из-
менчивости его формы (Zelditch et al., 2004). Зна-
чения филогенетических индексов соответствия 
(CI) и удерживания (RI) оказались высокими, 
а индекс гомоплазии (H) был крайне мал, что по-
зволяет использовать форму M3 для выполнения 
морфологической верификации гипотез молеку-
лярной филогении. Ранее данный подход оценки 
филогенетических гипотез в виде серии тестируе-
мых молекулярных древ был успешно апробирован 
на других объектах – видах дрозофил (Klingenberg, 
Gidaszewski, 2010), птиц (Klingenberg, Marugán-
Lobón,2013) и комаров (Muñoz-Muñoz et al., 2014). 
В нашем сравнении высокие значения индексов 
CI, RI и RC также отражают высокий филогенети-
ческий сигнал по форме M3 для сравниваемых так-
сонов скальных полевок рода Alticola. Это позво-
лило провести морфологическую реконструкцию 
эволюционных преобразований его конфигурации 
у таксонов рода Alticola и построить “морфологи-
ческую филогению”. Примечательно, что морфо-
логическое древо, построенное по Прокрустовым 
дистанциям (Pd) на основе иерархического кла-
стерного анализа ближайшего связывания (NJ), 
во многом отражает структуру гипотетического 
молекулярного филогенетического древа (Bodrov 
et al., 2020).

Среди настоящих Alticola наиболее отличаю-
щейся по форме жевательной поверхности зуба 
является A. barakshin, что согласуется с результата-
ми других исследований по другим признакам: ци-
тогенетическим (Hielscher et al., 1992), биохимиче-
ским (Hille, Stubbe, 1996) и молекулярным (Lebedev 
et al., 2007). При этом ольхонская полевка по фор-
ме зубов близка к представителям номинативного 
подрода Alticola и должна рассматриваться в его со-
ставе, ее не следует включать в подрод Aschizomys, 

как это периодически происходило ранее (Musser, 
Carleton, 2005; Павлинов, 2006).

По среднему центроидному размеру M3 оль-
хонская полевка заняла промежуточное положе-
ние между представителями обоих подродов. Она 
также имеет наиболее сложное строение зуба сре-
ди изученных видов подрода Alticola, за исключе-
нием Alticola montosus (True, 1894) (см. Kryštufek, 
Shenbrot, 2022). Однако, несмотря на относитель-
но сложную форму жевательной поверхности M3, 
отчасти сближающую ее с некоторыми Aschizomys, 
конфигурация зуба ольхонской полевки более 
сходна с таковой у настоящих Alticola.

Ключевым моментом при принятии решения 
о подродовой принадлежности ольхонской полев-
ки являются молекулярные исследования, про-
веденные Бодровым с соавторами (Бодров и др., 
2016; Bodrov et al., 2020), а также аналогичные ре-
зультаты, полученные Двояшовым с соавторами 
(Dvoyashov et al., 2023). Ранее Бодровым и Абрам-
сон (2011) по гену cyt-b мтДНК было продемон-
стрировано наибольшее сходство ольхонской по-
левки с тувинской. Наши результаты не совпадают 
с этими выводами, указывавшими лишь на подви-
довой ранг ольхонской полевки. Полученные при 
участии этих авторов более поздние результаты, 
основанные на ядерных генах, показали, что ту-
винская и ольхонская полевки должны рассматри-
ваться как самостоятельные виды (Бодров и др., 
2016; Bodrov et al., 2020). Согласно результатам 
наших исследований, A. olchonensis по изменчиво-
сти формы M3 существенно дифференцирована 
от A. tuvinicus: в морфопространстве между ними 
проявляется четкий хиатус. Поэтому есть веские 
основания рассматривать ее в качестве самостоя-
тельного вида подрода Alticola. Своеобразие лем-
минговидных полевок по форме моляров также ве-
лико, и это может служить существенным аргумен-
том в пользу выделения их в отдельный подрод, как 
это и было сделано при оригинальном описании.

Полевка Фетисова (Галкина, Епифанцева, 
1988), ранее рассматриваемая нами как сохондин-
ский подвид большеухой полевки A. mactotis fetisovi 
(Васильева и др., 2008; Kryštufek, Shenbrot, 2022), 
на основе проведенного сравнения формы M3 
оказалась даже в большей степени дифференци-
рована от алтайского и забайкальского подвидов 
большеухой полевки, чем эти виды были диффе-
ренцированы между собой. Бодров с соавторами 
(Bodrov et al., 2020) при построении молекулярной 
филогении подрода Aschizomys по этой форме ис-
пользовали лишь единичные нуклеотидные по-
следовательности, что не позволило им получить 
надежную статистическую поддержку, поэтому 
вопрос о статусе этого таксона не следует считать 
решенным. При дополнительном каноническом 
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анализе прокрустовых координат M3 у всех изу-
ченных нами форм подрода Aschizomys (его резуль-
таты здесь не приведены) эллипсоид рассеивания 
ординат полевки Фетисова оказался расположен 
в общем морфопространстве изолированно по от-
ношению к взаимно перекрывающимся эллипсо-
идам забайкальского и алтайского подвидов боль-
шеухой полевки. Поэтому наши данные могут быть 
косвенно истолкованы в пользу морфологической 
обособленности A. fetisovi в качестве полувида или 
вида. Полагаем, что изучение таксономическо-
го статуса полевки Фетисова следует продолжить 
с привлечением методов молекулярной филогене-
тики и геометрической морфометрии.

Результаты нашего исследования изменчиво-
сти формы M3 также полностью подтверждают 
справедливость отнесения плоскочерепной полев-
ки A. strelzovi к подроду Alticola, а не к исходному 
подроду Platycranius, что опирается как на итоги 
проведенных ранее молекулярных исследований 
(Lebedev et al., 2007; Бодров и др., 2016; Bodrov et 
al., 2020), так и на выполненное нами морфоме-
трическое сравнение. Проведенная нами рекон-
струкция формы M3 в узлах молекулярного фи-
логенетического древа показывает, что общие для 
подрода Alticola структурные черты конфигурации 
зуба должны были сформироваться уже на ранних 
этапах его становления при возникновении сере-
бристой и гобийской полевок (около 1.5–2 млн лет 
т. н.), если опираться на калибровочную времен-
ную шкалу в работе Бодрова с соавторами (Bodrov 
et al., 2020). Поскольку плоскочерепная полевка, 
как и хангайская, имеют сравнительно недавнее 
происхождение (около 0.5 млн лет т. н.), можно, 
используя нашу реконструкцию, заключить, что 
эволюционные преобразования формы M3 при 
видовом обособлении у плоскочерепной полевки 
были относительно невелики по сравнению с су-
щественной перестройкой структуры ее черепа. 
Данный феномен следует рассматривать как при-
мер “гетеробатмии” (см. Тахтаджян, 1954) – раз-
ной скорости эволюции разных признаков. Благо-
даря этим быстрым и крупным морфологическим 
изменениям черепа и появилось исходное подро-
довое название Platycranius. Поэтому, учитывая ма-
лый масштаб молекулярных изменений и низкую 
скорость и инерционность эволюционных преоб-
разований формы M3 у плоскочерепной полевки, 
ее необходимо отнести к подроду Alticola, тогда как 
Platycranius следует рассматривать лишь как исто-
рически устаревшее наименование таксона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Различия по форме M3 между таксонами рода 
Alticolaв морфопространстве в значительной степе-
ни характеризуют их филогенетические связи, что 

во многом подтвердили результаты иерархического 
кластерного анализа, проведенного с использова-
нием метода ближайшего связывания (NJ), при со-
поставлении полученного морфологического древа 
с молекулярным филогенетическим древом. В ито-
ге проведенного анализа изученные таксоны рода 
четко разделились в соответствии со структурами 
морфологического и молекулярного филогенети-
ческих деревьев по своей принадлежности к под-
родам Alticola и Aschizomys.

Сопоставление морфологического и молекуляр-
ного филогенетических деревьев позволяет заклю-
чить, что при хорошем согласовании подродового 
разделения таксонов основные различия и несогла-
сованности затронули молекулярные и морфоло-
гические эволюционные изменения у серебристой 
и гобийской полевок. При больших молекуляр-
ных изменениях морфологическое преобразова-
ние формы зуба M3 у серебристой полевки весьма 
невелико, что косвенно указывает на низкую ско-
рость и степень его морфологической эволюции 
у вида от возникновения до современности. Про-
тивоположная ситуация наблюдается у гобийской 
полевки. В этом случае относительно небольшие 
молекулярные изменения сопровождаются очень 
большими морфологическими преобразованиями 
M3 в направлении редукции элементов строения 
задней петли (PL). Небольшие различия в струк-
туре ветвления терминальной части обоих деревь-
ев проявились и в случае ольхонской и тувинской 
полевок, которые относительно близки в моле-
кулярном отношении (сходны по нуклеотидным 
последовательностям), но дифференцированы 
в морфологическом (различаются по форме M3). 
Сходство молекулярного и морфологического де-
ревьев проявилось в основном на подродовом 
уровне, а на видовом больше выражено у пред-
ставителей Aschizomys. Однако у многих таксонов 
Alticola молекулярные и морфологические эволю-
ционные изменения протекали с разной скоростью 
и проявились в разной степени, причем часто не-
одинаково для разных морфологических призна-
ков: формы и структуры M3 (argentatus, barakshin), 
а также конфигурации черепа (strelzovi).

Особенности строения M3 ольхонской полевки 
по отношению к остальным представителям подро-
да Alticola заключаются в большей глубине перво-
го лингвального входящего угла при более услож-
ненной лингвальной стороне задней петли (PL). 
По итогам канонических анализов прокрустовых 
координат формы зуба M3, с одной стороны, стро-
го подтверждено отнесение ольхонской полевки 
к подроду Alticola, а с другой выявлены морфоло-
гический хиатус между ольхонской и тувинской 
полевками, но бóльшая близость первой к сере-
бристой. Последнее согласуется с представлениями 
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о видоспецифичности ольхонской и тувинской по-
левок в составе подрода Alticola и отражает прояв-
ление у ольхонской полевки ряда архаических черт 
строения M3 серебристой полевки.
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A comparative analysis of the variations in the shape of the third upper molar (M3) in 11 taxa of the 
genus Alticola, based both on geometric morphometrics and the morphological mapping of the molecular 
phylogenetic tree, confirmed molecular data that the Olkhon mountain vole (Alticola olchonensis 
Litvinov, 1960) belongs to the subgenus Alticola rather than the subgenus Aschizomys. The morphological 
hiatus of the Olkhon mountain vole in the morphospace variation of the M3 shape, compared with the 
taxonomically similar Silvery mountain vole (A. argentatus) and the Tuvan vole (A. tuvinicus), confirmed 
its species status. High phylogenetic index values were obtained, indicating a high phylogenetic signal in 
M3 tooth shape. This allowed for the evolutionary transformations in the configuration of the M3 tooth in 
the genus Alticola to be reconstruct, also constructing a morphological phylogeny which largely coincides 
with the molecular phylogeny obtained based on mitochondrial and nuclear genes.

Keywords: the genus Alticola, phylogeny of mountain voles, morphplogical disparity, molar shape 
variability, geometric morphometrics


