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РОССИйСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК · Уf>АЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ И ХРОМОСОМНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ • 1992 

А.Г.ВАСИЛЬЕВ,Л.П.ШАРОВА 

СООТНОШЕНИЕ ГЕОГРАФИЧЕСКОЯ 

И ХРОНОГРАФИЧЕСКОй ИЗМЕНЧИВОСТИ 

ОБЫКНОВЕННОй БУРОЗУБКИ НА УРАЛЕ 

Хорошо известно, что землеройки, обладая высоким уровнем 
метаболизма, характеризуются и значительной устойчивостью 
процессов обмена [15, 18, 20, 25]. Принято считать, что такие 
особенности жизнедеятельности, обеспечивая высокую автоном­
ность существования и развития при нормальном пищевом ра­

ционе, предопределяют и их значительную фенатипическую 
устойчивость [4, 11, 16]. С этих позиций представляют интерес 
оценка и соотношение между собой масштабов хронографиче­
ской, географической и некоторых других основных форм из­
менчивости морфологических признаков [ 14] на примере типич­
ного представителя землероек- обыкновенной бурозубки (So­
rex araneus L.), ареал которой на Урале проходит через разные 
природные зоны с широким диапазоном условий обитания. 

Изучение морфологической изменчивости землероек по от­
дельно взятым признакам неоднократно предпринималось мно­

гими авторами [ 1-3, 5, 6, 13, 19]. Особый интерес в этой связи 
представляет применение методов многомерного статистического 

анализа к изучению морфологической изменчивости, так как 
именно такой подход позволяет по всему комплексу признаков 
получить единую количественную оценку соотношения разных 

форм изменчивости в понимании А. В. Яблокова [14]. Хорошо 
известен мандибулярный тест Фестинга [17], который исполь­
зуется для определения генатипической однородности и линей­
ной принадлежности мышей и основан на применении дискри­
минантнога анализа формы и размеров нижней челюсти с ис­
пользованием большого числа промеров. Недавно Торпом 
с соавторами [24] показана перспективность применения этого 
подхода и для сравнения и классификации природных популя­
ций мышей, различающихся по робертсоновским перестройкам. 
Авторам удалось на основе «обучающих» групп, созданных из 
животных, которые были точно кариотипированы, определять 
принадлежиость к тому или иному карнотипу отдельных зверь· 
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ков, взятых из разных музейных коллекций, используя много­
мерный анализ формы и размеров их нижней челюсти. Этот 
подход также успешно применен Сиэлом и Торпом при мор­
фаметрическом сравнении кариотипически различных геогра­
фических рас обыкновенной бурозубки в Англии [22]. Как по­
казана в обзоре использования методов многомерного морфо­
метрического анализа Реймента с соавторами, дискриминантвый 
анализ широко используется в самых разных популяционных 

и таксономических работах, позволяя по изменчивости формы 
и размеров объекта, описываемых по большому числу призна­
ков, надежно различать популяции и таксаны разного уровня. 

Все сказанное убеждает в необходимости применения дискри­
минантнаго анализа и в нашем исследовании при изучении 

морфологической изменчивости обыкновенной бурозубки на 
Урале. Поэтому цель настоящей работы состояла в изучении 
соотношения различных форм изменчивости у обыкновенной 
бурозубки и попытке выявления на основе этого популяционной 
структуры вида на Урале с использованием методов многомер­
ного морфаметрического анализа. 

МАТЕРИАЛЫ И 1\\ЕТОДЬI 

Изучение изменчивости морфологических признаков обыкно­
венной бурозубки проведено на 367 экз. перезимовавших жи­
вотных обоих полов. Использованы материалы летних полевых 
сборов (июнь-июль) за разные годы, хранящиеся в зоологиче­
ском музее Института экологии растений и животных УрО 
РАН. В силу большой взаимной географической удаленности 
популяционная самостоятельность сравниваемых поселений бу­
розубок не вызывает сомнений. Для удобства изложения мате­
риала каждой популяции дано условное наименование. Распо­
ложение выборок из популяций указано на карте Уральского 
региона (рис. 1). Всего изучено 12 популяций: 1 - илекекая 
(акр. г. Илек, Оренбургская область), 2- сакмарекая (окр. 
г. Кувандык, Оренбургская обл.), 2- иремельекая (гора Ире­
мель, Башкортостан), 4- шугунякская (оз. Шугуняк, Кунатак­
ский р-он Челябинской обл.), 5- шалинекая (акр. пос. Шаля, 
Свердловекая обл.), 6- верхотурекая (окр. г. Верхотурье, 
Свердловекая обл.), 7- косьвинская (гора Косьвинский Камень, 
Свердловекая обл.), 8- чистопекая (гора Чистоп, Свердловекая 
обл.), 9- ванзеватская (пас. Ванзеват, Тюменская обл.), 10-
полноватекая (пос. Полноват, Тюменская обл.), 11 - ниязьмин­
ская (пос. Ниязмы, Тюменская обл.), 12- салехардская (гора 
Красный Камень, Тюменская обл.), С каждого зверька сняты 
12 морфологических характеристик: 1 -масса тела, 2- длина 
тела с головой, 3- длина хвоста, 4- длина ступни, 5- кон­
дилобазальная длина черепа, 6- ширина черепа, 7- высота 
черепа, 8- длина рострума, 9- ширина рострума, 10- прсд-
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Рнс. 1. Места взятия выборок обыкновенной бурозубки на Ура.1е: 
Популяции: 1- илекскаи (1974 г.), 2- сакмарскаи (1974, 1976-1978 rr.), 
3- иремельскаи (1979 г.), 4- шугуникскаи (1975 г.), 5- ша.1инская 
(1975 г.), 6- верхотурекая (1979 г.), 7- косьвинская (1978 г.), 8- чистоп­
екая (1979 г.), 9- ванзеввтекая (1965 г.), 10- пол11оватская (1965 г.). 
11- rшязьмииская (1965 г.), 12- салехардская (гора КрасиьrА Камень, 

1960-1962 гг.) 



гдазничная ширина, 11 - межглазничная ширина, 12- длина 
верхнего ряда зубов [12]. Наряду с традиционными методами 
статистической обработки в работе использован один из основ­
ных методов многомерной статистики- дискриминантный ана­
лиз (с переходом к канонической системе координат), основан­
ный на максимизации отношения межгрупповой дисперсии к 
внутригрупповой, что позволяет наилучшим образом различить 
выборки с наименьшей потерей информации [7-9]. Важное 
достоинство метода- возможность графического отображения 
степени сходства сравниваемых выборок в пространстве мень­
шей размерности, образованном каноническими дискримннант­
ными функциями (7, 9, 21]. В качестве меры морфаметрических 
различий между выборками использовали обобщенное расстоя­
ние Махаланобиса (квадратный корень из D2). Кластерный ана­
лиз с построением дендрограммы отношений сходства-различия 
между выборками проводился методом невзвешенного парнаго 
связывания групп с использованием средней арифметической-
1JPGMA [23]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Важнейшая первоначальная задача при изучении морфоло­
гической изменчивости - оценка соотношений ряда форм измен­
чивости, сnязанных с возрастными, сезонными, половыми, хро­

нографическими и другими различиями. В свою очередь, иссле­
дование популяционной структуры вида, основанное на анализе 
морфологической изменчивости, предполагает определение сте­
пени устойчивости фенаоблика группировок в пространстве и 
во времени, выявление и соотношение масштаба внутри- и меж­
популяционных различий. 

Следует сразу подчеркнуть, что сезонные н возрастные раз­
личия не могли исказить результаты нашего дальнейшего не­
следования, так как мы специально использовали лишь одно­

родные в возрастном отношении материалы по перезимовавшим 

особям, собранные в середине лета. Различия, связанные с по­
лом, наиболее детально рассмотрены при сравнении животных 
сакмарской популяции (табл. 1). Дискриминантный анализ по­
зiюлил выделить наиболее важные сочетания признаков, харак­
теризующих морфологическую специфику полов. Как видно из 
табл. 1, вклад в различия по полу у всех экстерьерных призна­
ков пренебрежимо мал, т. е. перезимовавшие самцы и самки по 
общему габитусу тела в середине лета практически не отлича­
ются друг от друга. Различия по краниологическим признакам 
как более устойчивые по сравнению с экстерьерными призна­
ками проявляются отчетливее. Череп у самцов отличается соче­
танием более широких мозговой и ростральной частей с отно-
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Таблица 1 

Сравнение самцов и самок сакмарской популяции обыкновенной бурозубки 
по комплексу экстерьерных и краниометрических признаков (дискриминантиый 

анализ) 

Выборка 

Перная 
Признак каноническая 

1 

переменмая Самцы Самки 
n=50 n=l7 

Масса тела 0,025 10.45±01,16 10,29±0,77 
Длина тела -0,005 73,04±0,80 73117±1,50 
Длина хвоста 0,0150 42,20±·0,42 39,64±0,69 
Длина ступни 0.,040 12,50±0,10 12,29±0,11 
Кондилобазальная длина 

черепа -0,050 19,65±0,04 19,66±01,08 
Ширина черепа Q,400 9,82±0,05 9,45±0.09 
Высота черепа -O,Q75 5,93±0,02 5,95±0,06 
Длина рострума 0,009 4,58±0,06 4,47±0,10 
Ширина рострума 0,374 2, 18±0,00.2 2,10±0,06 
Предглазничная ширина 0,525 2,83±a,G2 .2;,801±0,30 
Межглазничная ширина -0,384 3,94±0,01 3,95±0,М 
Длина верхнего ряда зу-

бов -0,513 8,28±0,03 8,41±0,06 

Таблица 2 

Вклад экстерьерных и краниометрических признаков в первые три канонические 
переменные при сравнении самцов н самок сакмарской популяции в разные 

годы 

Признак 

Масса тела 
Плина тела 
Длина хвоста 
Длина ступни 
Кондилобазальная длина 

черепа 

Ширина черепа 
Высота черепа 
Длина рострума 
Ширина рострума 
Предглазничная ширина 
Межглазничная ширина 
Длина верхнего ряда зу-

бов 
Изменчивость вдоль ка­

нонической перемен­
ной,% 

1 

-0·,010 
-Q,008 

0,003 
-0,060 

0,229 
0,003 

-0,200 
0,553 
(\184 
0,106 

-0,712 

-0,215 

81,3 

!(аиоиические перемеииые 

11 111 

0,014 -(\051 
0,001 0,0·12 
0,0142 -0.0·3.3 
0,009 0,,037 

-0,050 0,206 
Q,440 0,0501 
Q,174 0,647 

-Q,087 0,159 
0,427 0,267 
0,640 Q,367 

-0,070 0,478 

-0,403 0,272 

14,2 4,4 



сительна укороченным верхним рядом зубом ()е=25,0; d. f.= 12; 
р<0,025). 

Представляло интерес сопоставить различия между полами 
в разные, экологически контрастные годы. Для этого проведсна 
сравнение зверьков обоих полов в сакмарской популяции, от­
ловленных в 1976 и 1977 гг. (табл. 2, рис. 2). В результате дис­
криминантнога анализа на 1 н 1 I канонические персменные 
пришлось 95,5 % изменчивости, объясняющей разюrчия между 
сравниваемыми выборками. Различия вдоль третьей канониче­
ской переменной статистически недостоверны (х2 = 10,9; d. f.= 
= 1 О; р > 0,05), поэтому изменчивостью вдоль третьей оси вполне 
можно прснебречь. Важно подчеркнуть, что землеройки, отлов­
ленные в 1976 г., родились в год сильнейшей засухн в Оренбург­
ской об.1асп1 [10]. Поэтому сравнение этих животных с пере­
зимовавшими в 1977 г. позволяет оценить размах хронографи­
ческой изменчивости, пожалуй, близкий к максима.1ьному. 
Наглядно представить основной смысл изменчивости вдоль пер­
вых канонических осей позволяет рис. 2. Хорошо видно, что 
различия между выборками разных лет максш.tальны вдоль 
первой канонической переменной, тогда как вдоль второй наи­
больший разброс наблюдается между самцами и самками. Та­
ким образом, можно полагать, что изменчивость вдоль первой 
канонической переменной в основном характеризует хроногра­
фические различия, а вдоль второй- половые. Наибольш11Й 
противоположный вклад в первую каноническую персменную 

вносят два признака: длина рострума и межглазничная шнрнна 

черепа (см. табл. 2). Животные обоих полов, родившисся в за­
сушливый год, отличаются от перезимовавших землероек 1977 г. 
относительно увеличенной межглазничной шириной черепа и 
укороченным рострумом, т. е. некоторой в большей степени 
выраженной ювенильностью черепа. Выявленные хронографи­
ЧЕ:ские различия статистически достоверны (х2 =201; d. f.= 14; 
р<0,001). Различия между полами так же, как и в предыдущем 
варианте расчета (см. табл. 1), в основном связаны с шириной 
мозговой и ростральной частей черепа и относитеhьной длиной 
верхнего ряда зубов. Изменчивость вдоль второй оси (;е=З5,1; 
d. f.= 12; р<0,001), характеризующая различия, связанные с по­
лами, таким образом, приблизнтельно в пять раз меньше, чем 
изменчивость, связанная с максимальным размахом хроногра­

фических различий (см. таб.:J. 2). 
В нашем распоряжении вмелся материал из сакмарской по­

пуляции, собранный за четыре года: 1974, 1976-1978. Это позво­
лило изучить хронографическую изменчивость перезимовавших 
особей самцов обыкновенной бурозубки, добытых в указанные 
годы. В ходе дискриминантнаго анализа выявлены три стати­
стически значимых канонических персменных ( табл. 3), что по­
зволило рассмотреть трехмерную проекцию векторов выбороч­
ных средних (рис. 3). На рис. 3 стрелками указаны направления 

99 



!J 

12 

d 

l 

4 

1. 

6 

Рис. 2. Сравнение самцов и самок 
сакмарской nоnуляции в разные 
годы (дискриминаитный анализ): 
Выборки: !-самцы (1976 г.), 2-сам· 

ки (1976 г.), 3- самцы (1977 г.). 
4-самки (1977 г.) 

1 1 J 11 J 1 :л, 

1 
"'J 

l 
2 

' d 

Q 

Рис. 

и, ~, 

f.l J' J, 

/? /q !U 10 At 

Рис. 3. Хронографическая из­
менчивость фенаоблика самцов 
нз сакмарской nоnуляции (дис-

кримннантныii: анализ): 
Выборки разных пет: 1 - 1974, 2 -

1976, 3- 1977, 4- 1978 
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4. Соотношение nоловых, хронографических и географических 
различий (дискриминантный анализ): 

Северная популяция (ииязьмииская): 1 -самцы, 2- самки; южная (са~tмар· 
ская); 3-самцw (1976 г.), 4-самки (1976 г.). 5-самцы (1977 г.). 6-самки 

(1977 г.); ).1 - )., -первые три канонические перемеииые 
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Рис. 5. l(ластериый анализ nо­
ловых, хронографических и гео­
графических различий у обык­
новенной бурозубюt (метод 

UPGMA, по f23l ) : 
Номера выборок (1-6) те же, что 
на рис. 4; уровни различнА: 1 -по­

ловых, 1/ - хронографических, 
11/ - географических 



Т11блица 3 
Хронографическая изменчивость самцов сакмарской популяции по комплексу 
экстерьерных и краниометрических признаков (дискриминантный анализ) 

l(аноническне переменные 

Признак 

II Ill 

Масса тела -0,002 0,056 -0,066 
Длина тела -0,01()3 о Q,OOO 
Плина хвоста 0,013 о 0,006 
Длина ступни -0,083 0,031 0,091 
Конди~обазальиая длина 

черепа 0,253 -0,545 -G,008 
Ширина черепа -01,083 0,154 0,153 
Высота черепа -0,136 0.,205 0,359 
Длина рострума 0,401 0,175 --()"120 
Ширина рострума 0,326 0,492 0,803 
Предглазничная ширина 0,159 0,302 -0,144 
Межглазничная ширина -0,696 0,2.02 -0,394 
Длина верхнего ряда зу-

бов -0,358 0,478 -0,0.15 
Изменчивость вдоль ка-

ноннческой перемен-

ной,% 49,5 34,8 15,70 
Собственные числа 2"05 1,44 0,65 

Таблица 4 
Соотношение уровня географических, хронографических и половых разЛичий 
но комплексу экстерьерных и краниометрических признаков на примере 

сравнения южной и северной популяций обыкновенной бурозубки 
(дискриминантный анализ) 

l(анонические персменные 

Признак 

1 11 111 

Масса тела 0,036 0,037 -G,066 
Длина тела -0,012.2 -Q,OOI5 0,017 
Длина хвоста -0,008 -0,014 -0,069 
Длина ступни 0,069 0,009 0,030 
Кондилобаэальная длина 

черепа 0,007 -(),,177 0,202 
Ширина черепа 0,054 -0,003 -0,588 
Высота черепа -0,1216 0,111 0,014 
Длина рострума 0,447 -0,42.7 0,143 
Ширина рострума -Q.,584 -0,684 0,26{), 
Предглазничная ширина -0,211 --()1,2~3 -0,533 
Межr лазяичная ширина -0,599 0,420 0.3·25 
Длина верхнего ряда 

зубов 0,175 0,280 0,376 
Изменчивость вдоль ка-

ноничес!(ОЙ перемен-

ной,% 81,4 14,0 2,8 
Собственные числа 10,71 1,85 0,37 
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хронографических изменений в ряду последовательных лет срав­
нения. Обращает на себя внимание резкое уклонение выборки 
1976 г., зверьки которой, как уже отмечалось ранее, родились 
в засушливый, экологически контрастный год. В целом, анали­
зируя «траекторию» хронографических изменений от года к 
году, можно заметить тенденцию возврата фенатипического 
облика зверьков к исходному году сравнения. Эти результаты 
можно рассматривать как косвенное свидетельство в пользу 

иенаправленного колебания выборок разных лет в сакмарской 
популяции возле популяционной средней. Важно отметить, что 
развитие животных в условиях сильной засухи существенно ска­
залось на фенаоблике зверьков, приведя к формированию резко 
аномальных фенотипов. Разброс координат центроидав выборок, 
взятых в «экологически нормальные» годы, далекие от каких­

либо экстремумов, показывает нормальный масштаб хроногра­
фической изменчивости. 

Крайними в этом случае можно, по-видимому, считать вы­
борки 197 4 и 1977 гг., которые характеризуют наибольший «нор­
мальный» диапазон хронографической изменчивости сакмарской 
популяции. 

Особую важность для нашего исследования представляет 
сопоставление размаха географических, хронографических и по­
ловых различий. Для этого сравнения взяты две группы проб 
обыкновенной бурозубки: северная-ниязьминская популяция 
(самцы и самки отдельно) и южная- сакмарекая популяция, 
представленная уже описанными выше выборками двух кон­
трастных по экологическим условиям лет (1976 и 1977 гг.), раз­
деленными по полу. 

Дискриминантный анализ этих выборок по комплексу тех 
же признаков позволил выявить три статистически значимых 

канонических переменных (табл. 4). Как видно из табл. 4, из­
менчивость вдоль первой канонической переменной составляет 
нанбольшую долю общей дисперсии- 81,8 %. На рис. 4, где 
графически изображены проекции выборочных центроидав в 
пространстве первой и второй, а также первой и третьей кано­
нических переменных, хорошо видно, что наибольший разброс 
вдоль первой оси наблюдается между северной и южной попу­
ляциями. Это указывает на то, что изменчивость вдоль первой 
канонической оси обеспечена в основном размахом географи­
ческих различий. Анализируя рис. 4, можно заметить, что вдоль 
второй оси наиболее различаются друг от друга выборки разных 
лет из сакмарской популяции. В свою очередь это можно интер­
претировать как то, что изменчивость вдоль второй канониче­

ской оси характеризует в основном размах хронографических 
различий. Наконец, рассуждая ана.iюгичным образом, нетрудно 
заметить, что и различия вдоль третьей канонической перемен­
ной объясняются в основном различиями, связанными с полом. 
в пользу предложенной картины объяснения изменчивости вдоль 
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канонических осей говорят следующие факты. Так, ранее (при 
анализе хронографической изменчивости бурозубки в сакмар­
ской популяции) отмечено, что зверьки в контрастные по усло­
виям годы отличались по межглазничной ширине и длине рост­
румов. Эти же признаки дают значительный вклад в изменчи­
вость второй канонической переменной, характеризующей, по 
нашему мнению, хронографическую изменчивость в данном 
сравнении (см. табл. 4). То же самое можно сказать о вкладе 
признаков в различия по третьей канонической переменной, 
которая, по нашему предположению, характеризует в основном 

изменчивость, связанную с полом. Ранее мы дважды показали, 
что различия, связанные с полом, определяются соотношением 

ширины мозговой и ростральной частей черепа и длины верх­
него ряда зубов. Как видно из табл. 4, те же признаки, с теми 
же сочетаниями признаков дают наибодьшие вклады в третью 
каноническую переменную и в данном случае. 

В этой связи интересно проанализировать матрицу обобщен­
ных расстояний Махаланобиса между сравниваемыми выше 
выборками с использованием одного из наиболее распростра­
ненных методов кластерного анализа- UPGMA [23]. В итоге 
кластерного анализа, как видно на рис. 5, четко выделились 
три уровня различий. На первом уровне выявдяются раздичия, 
связанные с полом. Второй отражает хронографические разли­
чия. Наибольшие различия связаны с географическим своеобра­
зием северной и южной популяций. Следовательно, и в этом 
с.'lучае подтверждается ранее высказанная нами интерпретация 

направлений изменчивости вдоль канонических осей. 
Таким образом, можно достаточно обоснованно говорить о 

существовании определенной иерархии уровней изменчивости по 
комплексу морфологических признаков обыкновенной бурозубки. 
Это позволяет приблизиться к кодичественной оценке соотно­
шения основных форм изменчивости, о которых мы говорили 
ранее. Опираясь на данные табл. 4, можно увидеть, что измен­
чивость вдоль третьей канонической оси, составляющая всего 
2,8% (р<0,05) от общей дисперсии и характеризующая в ос­
новном подовые различия, почти в тридцать раз меньше раз­

маха географических различий вдоль первой канонической пере­
менной. В свою очередь, по-видимому, максимально возможная 
хронографическая изменчивость (вторая каноническая перемен­
ная) более чем в пять раз меньше размаха географической 
(см. табл. 4). Нужно сказать, что предложенная схема в значи­
тельной степени абстрактна, хотя и дает возможность прибли­
зительной количественной оценки соотношения разных форм 
изменчивости. Например, изменчивость, связанная с полом, без­
условно, также входит в виде слабых взаимодействий и в дис­
персию вдоль первых двух переменных (см. рис. 4), но в «чис­
том» виде проявляется только в направлении третьей оси (см. 
табл. 4). Поэтому, если при изучении географической изменчи-
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вости можно по большому счету пренебречь половыми разли­
чиями, то хронографическую изменчивость следует по возмож­
ности учитывать. 

Выявленные соотношения разных форм изменчивости вынуж­
дают нас в дальнейшем анализировать материал, однородный 
по полу, а также ввести в сравнение данные, характеризующие 

«нормальный» размах хронографической изменчивости. Послед­
нее необходимо, в свою очередь, для того, чтобы можно было 
соотнести географическую изменчивость с хронографической, 
а также чтобы иметь своеобразную точку отсчета, меру устой­
чивости фенаоблика популяции во времени при межпопуляцион­
ных сравнениях. Для дальнейшего анализа географической из­
менчивости и популяционной структуры обыкновенной бурозубки 
на Урале мы использовали материалы по перезимовавшим сам­
цам (представители этого пола в географических выборках за­
метно преобладают). 

Сравнение зверьков из 12 географических точек с учетом 
двух выборок из сакмарской популяции, характеризующих раз­
мах «нормальной» хронографической изменчивости, показало 
с.'lедующее ( табл. 5). Как видно из табл. 5, уже первые три 
канонические дискриминантные функции описывают 86,0 % об­
щей дисперсии. Основной вклад в характеристику географиче­
ской изменчивости дает первая каноническая переменная -
61,8 %. Примечательно, что ни один из экстерьерных признаков 
не дал существенного вклада в различение выборок по всем 
трем первым каноническим переменным. Таким образом, при 
описании географической изменчивости наиболее информатив­
ными оказались в своем большинстве краниометрические при­
знаки и их сочетания (пропорции). Фенаоблик южных землероек 
в целом, судя по первой канонической переменной, наиболее 
существенно отличается от северных сочетанием широкого рост­

рума с увеличенной межглазничной шириной черепа. 
Кластерный анализ обобщенных расстояний Махаланобиса 

между всеми сравниваемыми выборками (табл. 6), проведенный 
методом UPGMA, позволил несколько упростить и проанали­
зировать довольно сложную картину географической изменчи­
вости и популяционной иерархии и приблизиться к пониманию 
популяционной структуры обыкновенной бурозубки на Урале 
(рис. 6). 

На рис. 6 четко видны два крупных кластера, образованные 
выборками из южной и северной групп популяций. В пределах 
северной группы выделились также два кластера. Один объеди­
няет собственно северные популяции бурозубок, а другой пред­
ставлен в основном средне-уральскими выборками. Примеча­
тельно, что верхотурекая популяция занимает промежуточное 

положение между собственно северной и средне-уральской 
группировками. Во всяком случае, резкой границы между 
средне-уральской и северными популяциями обнаружить нельзя. 
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Таблица 5 
Географическая изменчивость обыкновенной бурозубки на Урале по комплексу 
зкстерьерных и краниометрических признаков (дискриминантный анализ 

· · по самцам) 

Признак 

Масса тела 
Длина тела 
Длина хвоста 
Плина ступни 
Кондилобазальная длина 

черепа 

Ширина черепа 
Высота черепа 
Длина рострума 
Ширина рострума 
Предглазничная ширина, 
Межглазничная ширина 
Длина верхнего ряда 

зубов 
Изменчивость вдоль ка­

нонической перемен­
ной, % 

Собственные числа 

-0.019 
0\000 
0,00'7 

-0.,0>15 

-0,0>0>5 
-0·,055 
-0,00>5 
-0,185 

0!,767 
-0•,077 

0,597 

--0,110 

61,8 
б, ОБ 

Канонические ПРрсмснные 

II 

0,015 
0,0{)>7 
0,014 
0•,0·1·8 

-0,759 
0,170 
0,2301 

0,410 
0,253 
0"045 

-0,0721 

0,3·19 

13,4 
1,31 

III 

-0,009 
-0,003 
-0,0212 
-0,0101 

-0,149 
-0.,150 

0,074 
0,017 

-0,734 
0,0218 
0,597 

0,22@ 

Ш,8 
1 ,0!6 

Таблица 6 

Обобщенные расстояния Махаланобиса между выборками самцов обыкновенной 
бурозубки Урала по комплексу зкстерьерных и краниометрических признаков 

Выкб~р-1 2 1 З 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9 1 1 О 1 11 12 13 

1 2,75 3,57 4,17 5,16 4,11 4,71 5,23 2,78 2,96 4,83 5,40 5,05 
2 2,46 3,78 5,77 4,89 5,30 5,47 3,48 3,64 4,69 5,21 (),07 
3 4,64 4,93 4,53 4,99 5,38 3,80 3,03 3,30 4.18 5,41 
4 7,25 6,86 7,50 7,76 5,70 4,44 5,65 6,19 7,68 
5 2,39 2,89 :"!,77 4,40 3,87 3,24 4,22 3,10 
6 1. 14 2,44 3,19 3,47 3,62 4,35 2,08 
7 1,55 3,fiO 4,03 4,12 1,7-1 1,90 
8 4,19 -~.л 4,48 4,82 2,95 
9 3,72 4,45 5,21 3,96 

10 2,65 2,98 4,20 
1 1 2,24 4,23 
12 5,28 

Пр н меч а н н е. 1- нпекская, 2- сакмарекая (1974 г.), 3- сакмарекая (1977 г.), 
4- шугунякская, 5- верхотурская, б- ванэеватская, 7- попноватская, 8- нияэьмнн­
ская, 9- иремепьская, 10- шапннская, 11- косьвинская, 12- чистопская, 13- сапехард· 
екая (гора 1\расныА 1\амень). 



z (} 

Рис. 6. Кластерный анализ обобщенных рас­
стояний Махаланобиса между популяциями 

обыкновенной бурозубки на Урале: 
Популяции: 1- илекскаи, 2 а, 6- сакмарскан 
(1974, 1977 rr.). 3- иремельская, 4- шугуияк­
ская, 5- шалииска я, 6- верхотурека я, 7- кось· 
винская. 8- чистопская, 9- ванзеватская, 10-
полнонатека я. J/- ниязьминская, 12- салехард­
ская (гора Краевый Камень); кластеры: /- южво­
уральский, 11- средне-уральский, 111- северо-

уральский 

Поэтому весьма условным следует 
считать и название кластеров 11 и 
111 ( северо-уральского и средне­
уральского). Скорее, можно говорить 
об относительно единой северной 
группе популяций. 

В пределах южно-уральской груп-
пы обращает на себя особое внима­

ние близость двух выборок разных лет из сакмарской попу­
ляции, которые образуют самостоятельный кластер. Довольно 
близки к этой популяции две другие: илекекая (еще одна попу­
ляция из Оренбуржья) и иремельекая (соседняя с сакмарской 
популяция из Башкирии). Несколько в стороне от них распо­
.'!ожена шугунякская популяция обыкновенной бурозубки из се­
верной части Челябинской обл. Примечательно то, что уровень 
хронографических различий вполне сопоставим, а иногда и пре­
вышает уровень межпопуляционных различий между географи­
чески близкими или смежными популяциями землероек (см. 
рис. 6). Проведенный анализ морфологической изменчивости 
убеждает в существовании двух географических форм землероек: 
южно-уральской и северо-уральской, уровень различий между 
которыми достигает подвидового. В своем исследовании мы, 
однако, не ставим перед собой задачу детального таксономи­
ческого описания этих группировок. Тем не менее можно пола­
гать, что на Урале обитает не один подвид S. araneus araneus, 
как это считалось ранее [12]. Южная форма обитает, по-види­
мому, на территории Оренбургской обл., Башкирии и западной 
части Челябинской обл. Восточнее, в районе Джабык-К:арагай­
ского бора, возможно, встречается уже S. araneus tomensis 
Ognev, 1921. Северная форма населяет Свердловскую, Перм­
скую области, возможно, К:оми АССР, а также северо-запад 
Тюменской обл., доходя до Ямало-Ненецкого национального 
округа. 

В заключение следует подчеркнуть, что обыкновенная буро­
зубка, как удалось убедиться, обладает в значительной степени 
лабильным фенообликом. К:ак уже говорилось, хронографиче­
ская изменчивость может быть сопоставима с различиями между 
соседними популяциями. Тем не менее при крупномасштабных 
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географических сравнениях у этого вида размах географической 
(межпопуляционной) изменчивости значительно превышает диа­
пазон хронографической (внутрипопуляционной), что позволяет 
выявить популяционную структуру вида при изучении его вну­

тривидовой дифференциации. Существование двух географиче­
ских форм обыкновенной бурозубки, выявленных нами на Урале 
по комплексу морфаметрических признаков, подтверждается 
некоторыми карнотипическими различиями между ними, обна­
руженными А. Т. Габитовой (см. стр. 11 сборника). 
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РОССИI?IСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ И ХРОМОСОМНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ · 1992 

М. И. ЧЕПРАКОВ 

ОСОБЕННОСТИ МОРФООБЛИКА 

ЛАБОРАТОРНЫХ КОЛОНИИ ЛЕММИНГОВ 

И ПРОЯВЛЕНИЕ МЕЖВИДОВЫХ РАЗЛИЧИИ 

НА ФОНЕ ЭТИХ ОСОБЕННОСТЕП 

Изучая изменчивость морфаметрических признаков (про­
меры тела и черепа) настоящих леммингов (род Lemmus) в ла­
бораторных условиях, мы обратили внимание на то, что зна­
чения некоторых признаков у леммингов в лаборатории бывают 
нетождественны значениям для выборок из природы. Нам пред­
ставляется, что возникновение особенностей морфаоблика лабо­
раторных леммингов может идти как за счет проявления осо­

бенностей группы основателей (эффект основателя или выборки), 
так и за счет возникновения морфологических приспособлений 
к лабораторным условиям у животных, рожденных в виварии. 
На основе собственных материалов по лабораторным колониям 
и литературных данных по природным популяциям четырех ви­

дов настоящих леммингов мы делаем попытку проанализиро­

вать возможные причины особенностей морфаоблика лабора­
торных колоний леммингов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Материал был собран в 1977-1985 г г. в виварии Института 
экологии растений и животных УрО АН СССР. Норвежский 
лемминг (Lemmus lemmus) пойман в Лапландском заповеднике, 
сибирский (L. siblricus) -в Большеземельекай тундре и на 
о. Врангель, желтобрюхий ( L. chrysogaster) - на Чукотском 
полуострове (пас. Певек), амурский ( L. amurensis) -в Якутии 
(пас. Чульман). Количество основателей лабораторных колоний 
следующее: у норвежского- 10, сибирского- 8 и 7, желтобрю­
хого- 11, амурского- 7. Леммингов содержали в стандартных 
условиях [14]. 

Измерения тела и черепа проводили по общепринятой мето­
дике [3, 16]. Индексы хвоста и стопы вычисляли по отношению 
к длине тела, а индексы промеров черепа - по отношению к 
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Таблнца 

Экстерьерные показатели взрослых леммингов, мм 

Признак 

Источник данных 

Длина тела Длина хвоста Длина стопе~ 

Норвежский 

125,5±2,5 13,8±0,5 17,7±0,2 [2,9] 
130,7 

134,5±1,1 15,2±0,2 17,0±0,1 [7] 
120·,3·± 1 ,2 16,7±0,3 17,3±0,1 Наши данные 

Сибирский 

1.3().,5± 1,5 13.0;±0,6 16,7±0,4 [2] 
129,0.±2,0 1•4,9±0,5 17,1±0,3 [8] 

104,8 12,8 15,3 [12] 
128,6±1,5 14,8±0,2 17,4±011 Наши данные 

Желтобрюхий 

125,8±1,9 14,6±0.,5 16,6±(},2 [13] 
124,4±1,5 14,4±0.,6 17,1±0,2 [18] 
128,0±1,0 15,9.±0,3 17,4±0,1 Наши данные 

Амурский 

96,0±2.,6 12·,3±0,8 15,0±0r,2 [!51 
112,6±1,0 12,0.±0,5 15,0.±0,3 [18] 
105,3±2,4 15,0±0,5 16,6±0·,2 Наши данные 

кондилобазальной длине в процентах. Так как коэффициент 
корреляции кондилобазальной длины с остальными краниомет­
рическими промерами, кроме межглазничной ширины, у лем­
мингов очень высок (0,7 и более), то в работе рассмотрены 
только индексы этих промеров. 

Для анализа использовали данные по леммингам лабора­
торных колоний в возрасте старше шести месяцев, потому что 

возраст -основателей - не меньше шести месяцев и материалы 
из природы охватывают, как правило, животных перезимовав­

ших, т. е. аналогичного возраста. Количество животных в вы­
борках из вивария отдельно для экстерьерных и краниометри­
ческих признаков следующее: для норвежского соответственно 

114 и 116, для сибирского из Большеземельекай тундры- 61 и 
65, с о. Врангеля- 36 и 22, для желтобрюхого- 97 и 102, для 
uмурского - 20 и 19. Величина выборок из природы (данные 
из литературы) менялась в пределах 7-213. 

Материал обрабатывали с помощью дисперсионного анализа. 
Для оценки значимости различий между выборками по отдель­
ным признакам использовали метод множественных сравнений. 
Шеффе [5]. 
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Экстерьервые характеристики леммингов представлены в 
табл. 1. Для норвежского лемминга длина тела в условиях ла­
боратории меньше нежели в природе (р<0,05). Четко это 
прослеживается при сравнении с результатами, полученными 

Г. Д. Катаевым, которые собраны в Лапландском заповед­
нике- местности, откуда завезены основатели лабораторной 
колонии. Длина хвоста у норвежских леммингов, выращенных 
в виварии, оказалась больше, чем в выборках из природы 
(р<0,05). Соответственно индекс хвоста у животных в виварии 
больше (13,9±0,2), чем в природе (11,6±0,5, р<0,05). В то 
же время длина стопы оказалась сходной (см. табл. 1). 

Основатели лабораторной колонии норвежского лемминга, 
также как и лемминги, родившиеся и выросшие в виварии, от­

личаются от леммингов из природных популяций меньшей дли­
ной тела ( 118,4± 1,3), большей длиной ( 16,3±0,4) и индексом 
(13,8+0,4) хвоста (р<0,05). Возможно, в данном случае про­
явился эффект основателя (выборки). 

Для сибирского лемминга отсутствуют различия по длине 
тела и длине стопы у животных из природы и лаборатории при 
сравнении с данными Б. С. Виноградова [2] и К. И. Копеина 
[8]. Данные В. Г. Кривошеева и О. Л. Россолимо (12] явно 
занижены за счет включения в класс взрослых более молодых 

животных, о чем говорит величина нижнего предела изменчи­

вости. По данным этих авторов, она равна 80 см, по материа­
лам других авторов,- 120. Сравнивая наши результаты по ве­
личине хвоста сибирского лемминга с данными Б. С. Виногра­
дова [2], можно наблюдать более мелкий хвост у леммингов 
в природе. Однако данные К. И. Копеина (8] указывают на 
то, что в природных популяциях длина хвоста может быть не 
меньше, чем наблюдаемая нами в лабораторных условиях. Ре­
шающим в этом спорном вопросе, на наш взгляд, являются 

материалы В. Г. Кривошеева и О. Л. Россолимо [12], которые 
собраны в Большеземельекай тундре- местности, откуда заве­
зены основатели лабораторной колонии. Для сравнения длины 
хвоста мы воепользавались данными по животным, имеющим 

такую же длину тела, как и в этой природной выборке. Длина 
хвоста у лабораторных сибирских леммингов, имеющих сред­
нюю длину тела 107 мм (полутора-двухмесячных), равна 
12,9±0,3, т. е. не отличается от длины хвоста у животных из 
природы. Индекс хвоста у леммингов из Большеземельекай 
тундры равен 12,2. По нашим данным, у взрослых сибирских 
леммингов индекс хвоста колеблется от 11,1 до 12,2 и в среднем 
составляет 11,5+0,3, что не слишком отличается от значения 
в природе. Таким образом, мы приходим к выводу, что сибир­
ские лемминги, родившиеся и выросшие в условиях вивария, 

имеют сходные длину и индекс хвоста по сравнению с живот-
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ными из природы. Длина стопы у сибирских .1еммингов имеет 
тенденцию быть больше в виварии, чем в природе (О,ОБ<р< 
<0,10). 

Основатели лабораторной колонии сибирского лемминга от­
личаются на уровне тенденции от леммингов, родившихся в ви­

варии, и от леммингов из природных популяций большими дли­
ной и индексом хвоста ( 16,0+0,6 и 12,8±0,6; 0,05<р<0.10). 
В данном случае можно считать, что эффект основателя не 
сработал и у этого вида происходит уменьшение длины и ин­
декса хвоста при переходе от основателей к их потомкам либо, 
что реакция в виде увеличения длины и индекса хвоста при 

перенесении из природы в лабораторию проявилась у основа­
телей колонии, а у их потомков произошло затухание этой 
реакции. 

При сравнении данных по желтобрюхому и амурскому лем­
иингам мы констатировали отсутствие значимых различий по 

длине тела у животных из природы и лаборатории, в то время 
как длина хвоста у амурского в лаборатории значимо больше, 
чем в природе, а у желтобрюхого различия выражены в форме 
тенденции. Менее выраженное увеличение длины хвоста у жел­
тобрюхого лемминга хорошо видно при сопоставлении индекса 
хвоста: у желтобрюхого в природе он равен 11,6±0,3, а в лабо­
ратории- 12,4+0,2, у амурского- 11,6±0,4 и 14,2±0,6 соот­
ветственно. Длина стопы у обоих видов имеет тенденцию быть 
больше в лаборатории, чем в природе. 

Желтобрюхие лемминги- основатели лабораторной коло­
нии- имеют экстерьерные характеристики, более сходные с 
Jiеммингами, родившимиен и выросшими в виварии, нежелк 

с леммингами из природных популяций: длина тела- 129,1±2,7, 
длина хвоста- 15,6+0,7, длина стопы- 17,7±0,2. Возможно, 
проявился эффект основателя. 

Основатели лабораторной колонии амурского лемминга от­
личаются на уровне тенденции от леммингов, родившихся в ви­

варии, меньшей длиной стопы ( 14,9+0,3), по размерам которой 
основатели близки к леммингам из природы. Лемминги, рож­
денные в лаборатории, имеют достоверно более высокий индекс 
стопы ( 14,8±0,2) по сравнению с основателями ( 13,9+0,3) на 
фоне отсутствия различий по длине тела. Длина хвоста ( 14,3+ 
±0,6) и индекс хвоста ( 13,4+0,8) у основателей более б.1изки 
к таковым леммингов из лаборатории. 

Если в природе различия по длине тела между сибирским, 
норвежским и желтобрюхим леммингами не выражены, то в 
лаборатории у норвежского этот признак меньше, чем у двух 
других видов. Длина тела у амурского как в природе, так и в 
лаборатории меньше, чем у других видов. В природе индексы 
хвоста у всех четырех видов сходные, в лаборатории же у нор­
вежского и амурского этот индекс выше, чем у сибирского и 
желтобрюхого. Длина стопы у наиболее крупных- норвежского, 
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Таблица 2 
Размеры и пропорции черепа взрослых леммингов 

Индексы ширины, % 
Кондило- Межrлазнич-

1 
1 

Источник 
база.:Iьная ная ширина, меЖ!' ЛИЗ- данных 
ддина, мм мм ничной скулооой затылочной 

1 

Н о рве ж с к 11 й (вместо+следует±) 

29,2+0.1 3.79+01.0·2 12,9+0.1 66,2+0.5 48,5+а.3 [24] 
30,8+0.2 3·,89+0.01 12,6 67,8 [9·1 
30,7 +0.3 3,89+0•,0Q 12,3+0.2 67,1+1.1 4'9,3+0,7 f21] 

31,4 67,2 [7] 
3·0.,4+0.1 3,97 +0·,0.2 IЗ•,O+CJ 64,31+0;2 49,5+0,,1 Наши 

данные 

Сибирский 

29.7+0.2 3,93+0.03 12,6+0.,1 68.0+0,,7 50•,9+о,5 [241 
29,9-31,9 66,8-69,2 [12] 
3·1,8+0,2 4,0I+Oi,02 12,7+0,1 65,9+0.3 51,5+0,2 Наши 

данные 

Желтобрюхий 

32,,9+0,3 3,701+0,015 11,3+01,2 

1 

67.0+0"8 49,5+0.5 [18] 
32,2+0,1 3·,87 +01.()12 12,Ct+O .. I 63,8+0:,2 49,5+0,1 Наши 

данные 

Амурский 

2 .. 5.,6+0,6 - - 65,5 - ]15] 
26,,4+01,3 3,40+0.08 12,9+0.3 65,0+0.8 50.0+0.8 P·8J 
27.6+0,2 3,60+0.04 13,1+0.2 63.5+01,3 51,0+0.3 Наши 

данные 

Индекс длины Индекс высоты 

в области 

1 

в области 
Источник 

1 верхнего 1 нижнего 1 мозговой данных 
диастсмы зубного зубного барабанных костного 

части 
ряда ряда камер неба 

Норвежский 

33,2±0 ,2 25,6±0,2 25,2±0,2 32,6±0~2 28,3±0·,2 27 ,4±0,2 [241 
:В,О±О ,6 26,7±0,4 :?5,8±0,4 3:2,3±01,4 27,4±0,5 26,8±0,4 [21] 
:13,3±0' 1 26,9±0, 1 25,6±0, 1 31,7±0·,1 27,5±0,,1 26,4±0, 1 Наши 

данные 

Снбирский 

32. 6± 0.:3,26. 1 ±О.~т5.3±0.21 33,8±0,3 

1 

2:9,1±0.3 127 ,9±0,21 [24] 
~3. 6± о,2 26,4±0, 1 24,6±0,2 32,1±0,1 27,9±0,,1 27,1±0,1 Наши 

данные 

Желтобрюхий 

32,2 ±о ,4126,4± о' ;jl24 ,0±0,31 32,2·±0,3 

1 

24,6±1.0 127' 1 ±0,21 rJ8] 
33,4±0,126,7±0,124,8±0,1 3·2.6±0.1 2<7,7±0,1 26,0±0, 1 Наши 

данные 

Амурский 

29.9±0.8г. 7 ±0.6
1
25.8±0.5

1 

36,7±0·.6 

1 

26,5±0,,7 ,29,2+0,61 rJ8] 
31 ,8±0,3 26,6±0,2 25,1 ±0,:2 36,4±0,3 27,8±0,2 28,8±0,2 Наши 

данные 



сибирского и желтобрюхого леммингов и в природе, и в лабо­
ратории сходная и больше, чем у амурского. 

Размеры и пропорции черепа леммингов в лаборатории и 
в природе представлены в табл. 2. Средние значения кондило­
базальной длины у норвежского лемминга в природе лежат 
в пределах от 29 до 31 мм (по данным различных авторов), 
а общее среднее составляет 30,5 мм, что совпадает с величиной 
этого промера у данного вида в лаборатории. Среднее значение 
этого промера у сибирского лемминга в выборках из природы 
меняется от 30 до 32 мм. Для леммингов из Большеземельекай 
тундры (откуда завезены основатели лабораторной колонии) 
оно составляет 30,9±0,6 и меньше значения, полученного на 
виварных животных на уровне тенденции. У желтобрюхого лем­
минга кондилобазальная длина в лаборатории также на уровне 
тенденции меньше, чем в природе (0,05<р<0,10). У амурского 
величина этого признака в виварии больше, чем в природе 
(р<О,О5). Если в природе различия по кондилобазальной длине 
между сибирским и норвежским леммингами слабо выражены, 
то в лаборатории эти различия проявляются отчетливо: вели­
чина признака у сибирского значительно больше, чем у норвеж­
ского. Кондилобазальная длина у желтобрюхого также больше, 
чем у норвежского, и бо.'!ее сходна с ее значением у сибирского. 
У амурского величина этого признака наименьша~ как в при­
роде, так и в лаборатории. 

Межглазничная ширина у всех видов леммингов по данным 
из лаборатории достоверно выше, чем по данным из природных 
популяций (р<0,05). Как в природе, так и в лаборатории велн­
чина этого признака у амурского меньше, чем у желтобрюхого, 
а у последнего меньше, чем у норвежского и сибирского лем­
мингов. 

Индекс межглазничной ширины у желтобрюхого и норвеж­
ского леммингов в виварии выше по сравнению с прирадой 
(р<0,05). У амурского и сибирского его увеличение в лабора­
тории не наблюдается, так как наряду с увеличением межглаз­
ничной ширины у них увеличивается и кондилобазальная длина. 
Величина этого индекса как в лаборатории, так и в природе 
у желтобрюхого лемминга ниже, чем у других видов (р<0,05). 

Индекс скуловой ширины у всех видов в лаборатории зна­
чительно меньше, чем в природе (р<0,05). В природе, так же 
как в лаборатории, у сибирского этот индекс выше, чем у дру­
гих, а у амурского он наименьший. 

Значения индекса затылочной ширинь1 у леммингов в вива­
рии достоверно не отличаются от значений в выборках из при­
роды (р<0,05). Различия между видами в виварии сохраня­
ются: у сибирского и амурского величина этого индекса выше, 
чем у норвежского и желтобрюхого, индексы которых сходны. 

У сибирского, желтобрюхого и амурского леммингов индекс 
длины диастемы в виварии выше, чем в природе (р<0,05). 
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У норвежского таких различий нет. В лаборатории, так же, как 
и в природе, величина этого индекса у амурского достоверно 

меньше, чем у других видов (см. табл. 2). 
У всех видов леммингов, кроме амурского, значения индекса 

длины верхнего зубного ряда в выборках из вивария и из при­
роды сходны. У амурского имеется тенденция к более низкому 
значенню этого индекса в виварии по сравнению с прирадой 
(0,05<р<0,10). Если при сравнении природных выборок более 
высоким индексом среди прочих видов выделяется амурский 
.1емминг, то при сравнении лабораторных выборок межвидовые 
различия не выражены. 

У желтобрюхого лемминга значение индекса длины нижнего 
зубного ряда в виварии достоверно больше, чем в природе 
(р<0,05). У сибирского и амурского, напротив, имеется тен­
денция к уменьшению этого индекса в виварии. У норвежского 
значения индекса в выборках из природы и лаборатории наи­
более близки. Данные из природы не подтверждают вывода 
о нанбольшем значении этого индекса у норвежского лемминга 
по сравнению с другими видами, который можно сделать при 
сравнении виварных выборок.· 

Значения индекса высоты в области барабанных камер у 
амурского и желтобрюхого леммингов в лабораторных условиях 
достоверно не отличаются от значений в выборках из природы. 
У норвежского и сибирского в виварии этот индекс значительно 
меньше по сравнению с данными из природы (p<O,Ol). Если 
u природе величина этого индекса у норвежского и желтобрю­
хого сходная, то в лаборатории у первого она ниже, чем у вто­
рого. Если в природе у сибирского значение этого индекса 
выше, чем у желтобрюхого, то в лаборатории его значения у них 
не различаются. У амурского этот индекс больше, чем у других 
видов, как в природе, так и в лаборатории. 

Индекс высоты в области костного неба у норвежского лем­
минга в природе и лаборатории сходный. У сибирского величина 
этого. индекса в виварии меньше, чем в природе (р<0,05). 
А у желтобрюхого, напротив, в лабораторной колонии этот ин­
декс выше, чем в выборке из природы (р<О,О 1). У амурского 
направленность различий такая же, как и у желтобрюхого, но 
проявляются эти различия лишь в форме тенденции. В итоге, 
если в выборках из природы индекс высоты в области костного 
неба наибольший у сибирского, меньше у норвежского и еще 
меньше у амурского и желтобрюхого, то в выборках из лабора­
торных колоний межвидовые различия по этому индексу отсут­
ствуют. 

Для всех видов леммингов можно отметить в той или иной 
степени выраженное уменьшение индекса мозговой части че­
репа в виварии. У амурского это уменьшение проявляется в 
форме тенденции, а у норвежского, сибирского и желтобрюхого 
леммингов оно достоверно (р<0,05). По материалам из при-
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родных популяций так же, как 11 по данным из лаборатории. 
наибольшее значение индекса наблюдается у амурского лем­
минга, наименьшее- у норвежского и желтобрюхого, а у си­
бирского - промежуточное. 

Те особенности в размерах и пропорциях черепа, которые 
свойственны норвежским леммингам, выращенным в лабора­
тории (по сравнению с животными из природы), имеются уже 
у основателей лабораторной колонии. Это и большая межглаз­
ничная ширина (4,00+0,08), и меньшие индексы скуловой ши­
рины (65,2±0,8) и высоты мозговой части (26,4+0,3). Следо­
вательно, нельзя исключать возможность проявления эффекта 
основателя (выборки) в данном случае. По другим признакам 
основатели сходны как с леммингами из природы, так и с лем­

мингами из вивария. 

У желтобрюхого лемминга основатели лабораторной коло­
нии по особенностям строения черепа ближе к леммингам, ро­
дившимся в виварии, и отличаются от животных из природных 

выборок большими значениями таких признаков, как межглаз­
ничная ширина ( 3,85+0,05) и ее индекс ( 12,1 +0,2), индекс 
высоты в области костного неба (27,0+0,3) и индекс длины 
диастемы (33,1±0,4), и меньшими значениями таких признаков, 
как индексы скуловой ширины (62,4±0,5) и высоты мозговой 
части (25,7 ±0,2). Вполне возможно проявление эффекта осно­
вателя и в этом случае. 

У сибирского лемминга также основатели уже обладают 
такими особенностями строения черепа (по сравнению с лем­
мингами из природы), как бОльшие межглазничная ширина 
(4,09±0,04) и индекс длины диастемы (33,2±0,3) и меньшие 
индексы скуловой ширины (66,4±0,7), высоты в области бара­
банных камер (32,3+0,3) и костного неба (28,1+0,3), высоты 
мозговой части (26,4+0,2). В случае с индексом длины днас­
темы различия проявляются в форме тенденции. Проявление 
эффекта основателя в случае с сибирским леммингом вполне 
возможно. В свою очередь, основатели отличаются от леммин­
гов, родившихся в лаборатории, большим индексом длины верх­
него зубного ряда (27,3±0,3) и меньшим индексом затылочной 
ширины (50,0+0,4). Изменение этих признаков можно рассма­
тривать как реакцию вида на лабораторные условия. 

Основатели лабораторной колонии амурского лемминга от­
личаются от животных из природных популяций большими кон­
дилобазальной длиной (27,4+0,4), межглазничной шириной 
(3,77 ±0,02) и ее индексом ( 13,8+0,2), индексом длины диа­
стемы (31,2±0,3) и меньшим значением индекса скуловой шн­
рины (63,2±0,5). Лемминги, родившиеся в лаборатории, отли­
чаются от животных из природы теми же особенностями, за 
исключением того, что межглазничная ширина у них увеличена 

в меньшей степени и ее индекс схож с индексом у леммингов 
в природе. Индекс дли~ы верхнего зубного ряда у основателей 
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Признак 

Длина, мм 

тела 

хвоста 

стопы 

кондилобазальная 

Межглазничная ширина 

Индекс, % 
межглазничной ширины 

скуловой ширины 

затылочной ширины 

длины диастемы 

д.1ины верхнего зубного 
ряда 

длины нижнего зубного 
ряда 

высоты n области бара­
банных камер 

высоты в области кост­
ного неба 

высоты мозговой части 

Размеры и пропорции тела и черепа взрослых сибирских nемминrов 
с о. Вранrеnь 

[ 16. 17] 

134,9±1,1 
15,9±0,2 
17,5±0.2 
34,1±0,3 
3,90±0,05 

11,4±0,1 
67,5±0,3 
52,4±0."2 
32.,6±0,3 

27,6±0,2 

26,0±0,2 

33,7±0,3 

28,2±0,2 
2-8,3±0,2 

(6] 

143,1±0,8 
14,0±0,2 
17,9±0,1 
33,,9.±0,1 
4,00±0,03 

11,8±0,1 
69,3•±0,,7 

Источник данных 

[ 13] 

13·9,2±2,4 
14,7±0,4 
17,6±0,2 

[1 О] 

135,1±2,1 

33,2±0,4 

69,9±0,7 

314,3±0,4 

28,6±0,3 

Таблица 3 

Наши данные 

139"1±2,0 
18,2±0,4 
1•8,4±0,2 
36,1±0,2 
4,22.±0,03 

11,7±0,1 
64,4±0,2 
51,9±0,3 
33<,4±0,2 

26,5±0•,3 

26,0±0.,2 

3.3:,1±0.,2 

30,6±0,2 
27,4±0,2 



(27,5+0,2) такой же, как у леммингов из природы, и больше, 
чем у животных из лаборатории. Следовательно, уменьшение 
индекса длины верхнего зубного ряда у амурских леммингов, 
родившихся в виварии, по сравнению с основателями можно 

рассматривать как реакцию на лабораторные условия. Осталь­
ные особенности лабораторных животных этого вида могут быть 
обусловлены эффектом основателя. 

До настоящего момента для получения краниометрической 

характеристики сибирского лемминга мы пользавались только 

данными по номинативному подвиду (L. s. siblricus), теперь же 
для полноты картины мы проанализируем материалы по дру­

гому подвиду этого вида, обитающему на о. Врангель и отли­
чающемуся от номинативного подвида большими размерами 

(L. s. portencoi). Размеры и пропорции тела и черепа сибирских 
леммингов с о. Врангель из природных популяций и лаборатор­
ной колонии представлены в табл. 3. По длине тела животные 
из природы и лаборатории не различаются. Длина хвоста и 
стопы у леммингов в виварии больше, чем в природе (р<0,05). 
Однако, если увеличение длины хвоста у леммингов из лабо­
ратории приводит к значимому увеличению его индекса ( 13,1 ± 
+0,3, против 10,7+0,2, по данным из природы), то различия 

по индексу стопы незначительны ( 13,2+0,3- в лаборатории и 
1~.7 +0,2- в природе). У леммингов из лаборатории кондило­
базальная длина и межглазничная ширина больше, чем у жи­
вотных из природы (р<0,01). У лабораторных животных так­

же выше индекс высоты в области костного неба и меньше 
индексы длины верхнего зубного ряда, скуловой ширины и высо­
ты мозговой части (р<0,05). Некоторые особенности в разме­
рах и пропорциях тела и черепа, которыми лемминги из лабо­
рйтории отличаются от животных в природе, присущи основа­

телям лабораторной колонии и могут быть связаны с эффектом 

основателя. Это большие длины стопы (19,7±0,4), кондилоба­
зальная длина (35,3+0,5), межглазничная ширина (4,13±0,04) 
и высота в области костного неба (29,6+0,3). Зато значения 
длины ( 16,3+0,8) и индекса ( 11 ,3+0,5) хвоста у основателей 
сходны со значениями у леммингов из природы и меньше, чем 

у лабораторных животных. Индекс длины верхнего зубного 
ряда у основателей (28,9±0,4) и леммингов из природы также 
сходен, в то время как у родившихся в виварии он значимо 

ниже. Индекс скуловой ширины (66,3+0,8) у основателей мень­
ше, чем у животных из природных популяций, но выше, чем 

у рожденных в лаборатории. Следовательно, как реакцию на 
лабораторные условия, проявляющуюся у животных, рожден­

ных в лаборатории, у сибирского лемминга с о. Врангель мож­
но рассматривать увеличение длины хвоста и его индекса и 

уменьшение индексов скуловой ширины и длины верхнего зуб­
ного ряда. 

В среднем у леммингов нет различий между животными из 
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Таблица 4 
Средние значения размеров (мм) и пропорцин тела и черепа (%) леммингов 

в различных условиях 

Лемминги 

Показатель 

Природные Основатели Лабораторные 

Длина 
тела 126 125 124 
хвоста 14,0 15,7 16,1 
стопы 16,8 17,2 17,2 
коидилобазальная 30,9 31,5 3.1,6 

Индексы длины 
хвоста 11,3 12,7 13,0 
стопы 13,4 1З.,8 13,9 
диастемы 3•2.,3• 3·2,7 3·3,1 
верхнего зубного ря-
да 26,9 27,6 26,6 
нижнего зубного ря-
да 25,3 2•5,5 2б,2 

Индексы ширины 
скуловой 67,2 64,7 64,4 
межглазничной 12,2' 12,7 12,5 
затылочной 50\3' 50,1 50,7 

Индексы высоты мозга-

вой части 27,9 27,1 27,,1 
костного неба 27,2 27,9 28,3 
барабанных камер 33,8 33,4 33,2 

Межглазничная ширина 3,76 3,96 3,93 

JJаборатории и животными из природных популяций по длине 
тела, индексам верхнего и нижнего зубных рядов, индексу заты­
лочной ширины (р<О,05, табл. 4). 

Зато лабораторные животные имеют в среднем по видам 
большие длину хвоста и стопы и их индексы, большие кондило­
базальную длину и межглазничную ширину и индексы длины 
диастемы, высоты в области костного неба, межглазничной 
ширины и меньшие индексы скуловой ширины, высоты в обла­
сти барабанных камер и мозговой части по сравнению с живот­
ными из природы (р<О,О5). Основатели лабораторных колоний 
в среднем по видам имеют такие же размеры и пропорции тела 

и черепа, как и лемминги, родившиеся в лаборатории, за исклю­
чением большего индекса длины верхнего зубного ряда и мень­
шего индекса затылочной ширины (р<О,05). Большим индек­
сом длины верхнего зубного ряда основатели отличаются не 
только от животных, рожденных в лаборатории, но и от лем­
мингов из природных популяций. Индекс же затылочной шири­
ны у леммингов в природе имеет промёжуточное значение и не 
отличается от его значений как у основателей, так и у рожден­
ных в лаборатории. Следовательно, подавляющее большинство 
отличий в размерах и пропорциях тела и черепа, которыми лем-
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минги из лаборатории отличаются от животных из природы, 

присутствует у основателей. 
На первый взгляд, все эти особенности можно рассматри­

вать как результат проявления эффекта основателя (выборки). 
Однако мы считаем, что нельзя также исключать возможность 
возникновения уже у основателей морфологических приспособ­
Jiений, связанных с условиями существования в неволе. Живот­
ным, привезенным из природы, требуется время для того, что­
бы оставить после себя потомство и стать основателями, поэто­
му в группу основателей попадали, как правило, животные, про­
жившие в лаборатории не менее полугода. На наш взгляд, 
такой срок может быть достаточным для возникновения морфо­
логических приспособлений у основателей. Если учесть, что 
основателями чаще всего становились животные, еще не закон­

чившие свой рост к моменту их привоза в лабораторию, то воз­
можность возникновения у них морфологических приспособле­
ний будет еще более вероятной. Однонаправленность отклоне­
ний отдельных признаков у основателей всех четырех видов 
леммингов во всех пяти колониях по сравнению с животными 

из природы, на наш взгляд, служит дополнительным косвенным 

доказательством в пользу возможности возникновения этих 

отклонений в результате адаптации основателей к лаборатор­
ным условиям. Такими отклонениями являются увеличение дли­
ны и Индекса хвоста, межглазничной ширины и уменьшение 
индексов скуловой ширины и высоты мозговой части. 

Известно, что повышение температуры окружающей среды 
приводит к увеличению длины хвоста у лабораторных мышей 
н крыс [20, 22-25]. Подобная реакция была установлена и 
для узкочерепной полевки, и оленьего хомячка [4, 26]. Средне­
месячная температура воздуха в помещении, где мы разводили 

леммингов, менялась в пределах от 12 до 19°С, что значительно 
превышает температуру, зафиксированную в убежищах лем­
мингов в природе- близкую к О 0С [ 11] . Хотя у леммингов 
непосредственно не установлено влияние температуры на длину 

хвоста, но нам представляется возможным, что увеличение дли- • 
ны и индекса хвоста леммингов в лабораторных условиях может 
быть связано именно с более высокой температурой среды. 
Большая величина индекса хвоста в лаборатории по сравнению 
с прирадой отмечена у обыкновенной полевки [ 1]. 

Считается, что очень сильное расширение скуловых дуг у 
леммингов по сравнению с полевками связано с прокладыва­

нием ходов в снегу [ 19) . Уменьшение индекса скуловой ширины 
у леммингов в лаборатории может быть связано с ограниче­
нием их роющей деятельности. Увеличение межглазничной шири­
ны и уменьшение индекса высоты мозговой части у леммингов 
n лаборатории может быть коррелятивно связано с изменения­
ми индекса скуловой ширины. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Обнаруженные нами особенности морфаоблика леммингов 
из лабораторных колоний по сравнению с животными из приро­
ды в подавляющем большинстве случаев свойственны уже осно­
вателям этих колоний. В тех случаях, когда эти особенности 
возникают за счет разнонаправленных изменений признака в 

колониях отдельных форм леммингов, их надо считать связан­
ными, скорее, с проявлением эффекта основателя (выборки). 
В тех же случаях, когда изменения морфаметрических призна­
ков имеют одну и ту же направленность во/ всех пяти колониях 
(длина и индекс хвоста, межглазничная ширина и индексы 
скуловой ширины и высоты мозговой части), на наш взгляд, их 
следует рассматривать в качестве приспособлений, возникаю­
щих у леммингов в процессе их адаптации к лабораторным усло­
виям 11 проявляющихся, как правило, в полной мере уже у 
основателей. В некоторых случаях процесс возникновения при­
способлений к лабораторным условиям на уровне основателей 
может быть, видимо, незавершен, и тогда приспособления уже 
возникают у животных, родившихся и выросших в лаборатории, 
как это можно наблюдать у сибирского лемминга с о. Врангель 
для таких признаков, как длина и индекс хвоста и индекс ску­

ловой ширины. В других случаях (например, в случае с длиной 
и индексом хвоста у сибирского лемминга из Большеземель­
ской тундры) реакция проявляется у основателей и перестает 
проявляться у их потомков, рожденных в лаборатории. 

Межвидовые различия по морфаметрическим признакам в 
основном достаточно устойчивы и проявляются так же отчетливо 
на выборках из лаборатории, как и из природы, даже на фоне 
изменений морфооблика, свойственных животным из лаборатор­
ных колоний. Некоторые межвидовые различия проявляются 
у животных либо только из прнроды, либо только из лаборато­
рии. Таксономическая ценность таких различий спорная. 
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РОССИйСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ И ХРОМОСОМНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ · 1992 

Ю.Л.ВИГОРОВ 

О НЕРАВНОМЕРНОИ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 

ВИДОВ НАСТОЯЩИХ КРЫС 

ПО РАЗНЫМ СИСТЕМАМ ПРИЗНАКОВ 

Важнейшая особенность эволюции- относительная незави­
симость темпов преобразования разных структур организма 
[6] -хорошо видна при изучении крыс подрода Rattus. Цель 
да.нной статьи- проиллюстрировать это явление, чтобы заду­
маться о возможной его связи с присущими крысам проявле­
ниямн высокой экологической пластичности. 

Основу морфологического раздела статьи с;оставляют резуль­
таты сравнения крыс, отловленных автором в Прибалтике, 
центре России, Бахчисарае, Поти, Ташкенте, на Урале, Даль­
нем Востоке, а также крыс, хранящихся в зоологических музеях 
МГУ, Санкт-Петербурга и Ташкента, Института экологии расте­
ний и животных УрО РАН в Екатеринбурге. Опыты по 
поведению крыс в стрессовых условиях провели на эксперимен­

тальной базе «Черноголовка» Института эволюционной морфо­
логии и экологии животных им. А. Н. Северцова и в Екатерин­
бурге по модифицированной автором методике «открытого поля» 
[3, 4]. Дискриминантвый анализ морфологических признаков 
в канонической системе координат выполнен по программе, на­
писанной И. Е. Бененеоном для ЭВМ СМ-3. Кластерный анализ 
признаков выполнен на IВМ РК. 

Неравномерность темпов преобразования признаков, обнару­
женная, например, для органов пищеварительной системы [5], 
заметна у крыс, если сравнивать друг с другом признаки внутри 

какого-либо морфологического, поведенческого, биохимического, 
цитогенетического или иного их набора. Например, на рис. 2 
[5] показано, что отдельные органы пищеварительной системы 
пасюка, если сравнивать его с другими видами грызунов, нахо­

дятся на совершенно разных уровнях специализации. Изучение 
даже одной и той же системы признаков приводит разных авто­
ров к разным выводам. Так, в статье Т. С. Бекасовой [2] при­
ведена схема эволюции карнотипа в подроде Rattus. Малая, 
серебристобрюхан и полевая крысы (R. exulans, argentiventer, 
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!<..'. losea) причислены на схеме к одному и тому же хромосом­
ному типу. Изучение особенностей структуры хромосом крыс 
Вьетнама [ 11] позволило выделить в подроде Rattus группы 
видов, а малую и серебристобрюхую крыс отнести к другой 
карнотипической группе, чем полевую крысу. Наоборот, лесная 
(R. koratensis) и серебристобрюхан (R. argentiventer) крысы, 
объединенные Као Ван Шунгом [ 11] в одну группу, отнесены 
Т. С. Бекасовой [2] к разным ветвям схемы эволюции карно­
типов. 

Неплохой пример несогласованной изменчивости внутри 
системы признаков крыс- результаты изучения генетических 

дистанций по наборам случайно выбранных белков с помощью 
метода электрофореза. Один из зоологов пришел даже к удру­
чающему выводу: « ... результаты этих работ настолько не согла·· 
суются друг с другом, что количество предложенных филогене­
тических древ практически равно количеству публикаций» [17, 
с. 30]. 

Это не совсем так, ибо передко совпадают и результаты раз­
ных биохимических методов. Разные авторы после изучения 
аминокислотного состава трансферринов, состава митохондри­
альной ДНК и электрофоретического анализа изоферментов по 
45 локусам показали, например, что карнотипические формы 
черной крысы раз.чичаются между собой меньше, чем все они 
отличаются от пасюка [21]. Однако генетические дистанции 
между видами крыс, рассчитанные по разным наборам белков 
методом М. Нея, могут быть совершенно разными. Так, судя по 
частотам аллелей 45 локусов, пасюк и малая крыса образуют 
группу, весьма удаленную от разных географических и хромо­
сомных форм черной крысы (21]. Напротив, при изучении изо­
ферментного полиморфизма по 28 локусам генетические дистан­
ции между пасюком и черной крысой оказались меньше, чем от 
каждого из этих видов до R. exulans (24]. Расположение видов 
крыс зависело от использованного в этой работе метода анали­
за -по числу диагностических признаков или же с помощью 

генетических дистанций М. Нея, хотя в целом результаты этих 
двух методов совпадали. Генетические дистанции М. Нея кор­
релируют также с иммунологическими дистанциями, определен­

ными по альбуминам крыс [ [21]. Тем не менее между генети­
ческими дистанциями, рассчитанными для пар видов norvegi­
cus- rattus, norvegicus- exulans, rattus- exulans разными 
коллективами исследователей [21, 24], наблюдается, скорее, 
отрицательная корреляция. 

Отчасти различия в результатах определения генетических 
связей между видами крыс можно объяснить тем, что эти ди­
станции зависят от пропорции взятых в анализ «быстро» и 
«медленно» эволюирующих локусов, кодирующих изоферменты, 
о скорости эволюции которых очень мало известно (24]. Другую 
важную причину различий в генетических дистанциях можно 
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Pwc. 1. Зависимость между средней для выборок плодовито­
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1- западные, 2- восточные пасюки, 3- черные, 4- дикие, 5- сиtiан­
тропные туркестанские крысы 

п IP lf I 

Рис. 2. Расnоложеине средних размеров серой, черной н тур-
liестансlюй крыс на nлосl<астн канонических осей (I и JI): 

Выборки черных крыс: 1- Бер.11ш, 2- Гдl!ньск, 3- Югос . .авня. 4-
~еверо-запад РСФСР. 5- Белоруссия, 6- Латвия. 7- центр РСФСР, 
8- Ельня (Смоленская обл.), 9- ,\\арийская АССР, JIJ- .~lаtiгыш.1ак. 
11- Крым, 12- Потн, 13- Кавказ, 14- Ленкорань, 15- Китай 
(R. г. s/adeni), /6 -· Пакистан (R. г. alexandгinus). Выбор"'' naci<JКoв: 
17- Берлин, /8- Гданьск, /9- полуодомашненные I<рысы К. Л. Jlнпу­
новоА, 20- Одесса (1906 г.), 21- Кубань (станица Го.оуб;щ~<ан). 22-
Потн, 2.1- Екатеринбург, 24- Ташкент, 25- Монго.1ия. 26 ·-· Ззfiаn­
ка.,ье, 27- Сахалин, 28- Владивосток, 29- Итуруn. 30- Северо-Во-

сточный Китай и СеВерная Корея, 3/- ТУJН\естанскне крысы 



видеть в том, что разные группы исследователей сравнивали 

разные (географически и исторически) наборы видовых форм 
(например, группа Пастера- французские и индонезийские 
выборки, а Баверстока- крыс Юга-Восточной Азии и Австра­
лии). 

Хорошо видна несогласованная изменчивость крыс и по 
характеристикам размножения. На рис. 1 показано, как соот­
носятся средние для выборок плодовитость (число эмбрионов 
на самку или размер выводка) и число самок, участвующих в 
размножении. Для построения этого графика привлечены разно­
образные литературные источники, многие из которых приведе­
вы в книге «Серая крыса» [ 17]. Характеристики размножения 
туркестанской крысы взяты из таблиц книги Г. С. Давыдова 
[8]. У номинативного и восточного подвидов пасюка связь меж­
ду параметрами размножения реализуется в разном диапазоне 

значений признаков. У номинативного подвида крысы от выбор­
ки к выборке сильнее варьирует число размножающихся самок. 
Напротив, у туркестанской крысы доля беременных самок в раз­
ные месяцы года сильнее варьирует у дикой популяции. В отлн­
чие от этих видов, у черной крысы связь между параметрами 
размножения отрицательная. . 

По данным Као Ван Шунга [11, табл. 4], хорошо видно, 
насколько различаются между собой восемь видов крыс Вьет­
нама по распределению доли самок, приносящих в течение жиз­

ни то или иное чис.10 выводков. По этим распределениям можно 
выделить группы видов flavipectus- koratensis -losea, norve­
gicus- argentiventer, а также R. molliculus- Bandicota. По дру­
гому параметру-среднему или максимальному числу эмбрио­
нов- виды из этих разных групп могли попасть в одну группу 

(R. losea и R. molliculus) или, наоборот, виды одной группы 
(noruegicus- argentiventer, losea- flavipectus) могли попасть 
в разные. 

Сравнивая некоторые органы генеративной системы, исполь­
зуемые при мечении территории, можно получить неодинаковое 

расположение видов в тех случаях, если взяты признаки сам­

цов или самок. Мы рассчитали методом UPGMA (средней ~вя­
зи) эвклидовы дистанции между тремя видами крыс по шести 
признакам- результатам измерений препуциальных желез [22]. 
При расчете по размерам желез самцов R. rattus и R. lutreolus 
оказались в одной группе и отличались от пасюка, в то же 
время как при расчете по размерам препуциальных желез 

самок в один кластер попали серая и черная крысы. 

Неравномерность иреобразований видна и среди характери­
стик газообмена и терморегуляции крыс. Сопоставляя литера­
турные данные, П. А. Пантелеев [15] пришел к выводу о том, 
что синантропные крысы Rattus не выделяются среди грызунов 
высокой степенью химической терморегуляции. Пасюка и чер­
ную крысу он отнес ко второй группе видов, имеющих среднюю 
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интенсивность химической терморегуляции, а туркестанскую­
к третьей- с низкой интенсивностью химической терморегуля­
ции. Однако по разным характеристикам химической терморегу­
ляции и черная и серая крысы попадают то во вторую, то в 

третью группы. 

· Мы попытались разобраться в отношениях видов по данным 
о потреблении крысами кислорода, опубликованным в книгах 
А. Д. Слонима [ 18, табл. 29, рис. 55] и П. А. Паителеева [ 15, 
табл. 26]. Для 18 географических и видовых форм крыс по 
шести признакам (газообмен при 10, 15, 20, 15 и 30 °С) и эвкли­
довым дистанциям построены дендрограммы методами средней 
связи (UPGMA), ближайшего соседа, центроидным и медиан­
ным. Оказалось, что по признакам, взятым в качестве незави­
симых, пасюки, испытанные в разных местах Европы (от Мур­
манска и Санкт-Петербурга до Крыма, Сухуми и Апшерона), 
и белые крысы чаще всего составляют несколько близких групп. 
К ним ближе всех незокии. Дистанции norvegicus- rattoides 
были сравнимы с дистанциями между выборками пасюков 
(Саратов-Апшерон) и гораздо больше, чем между некоторыми 
формами пасюка и незокией. В то же время разные географи­
ческие и окрасочные формы черной крысы попадали в наиболее 
удаленные друг от друга кластеры, а в один кластер с R. rattus 
alexandrinus, испытанной в Санкт-Петербурге, попали испытан­
ные там же белые крысы R. norvegicus. 

При использовании разных методических подходов на внутри­
видовом уровне их результаты иногда хорошо совпадают. Клас­
сический пример этого- результаты изучения популяций чер­
ной крысы на Галапагосских островах [25]. В этой работе выяв­
лен высокий уровень соответствия между результатами морфа­
метрического, фенетического (по неметрическим вариациям 
костей) и изоферментного анализов по 37 локусам. Другой при­
мер неплохого соответствия- дифференциация пасюка на Ypa­
Jie. С помощью цитогенетического анализа и сравнения вторич­
ной структуры ДНК обнаружены различия между существую­
щими менее сотни лет колониями пасюков Уфы и Екатерин­
бурга (13, 20]. Дискриминантвый анализ по наборам внешних 
размеров тела или черепа позволил установить, что морфоло­
гическая дифференциация пасюков Уфы и Екатеринбурга тоже 
весьма существенна. Крысы Башкирии и Среднего Урала раз­
личаются ничуть не меньше, чем крысы этих двух и бо.1ее 
южных популяций (Кубани, Поти или Ташкента). В то же 
время морфологическая дифференциация черной крысы не кор­
релирует с ее кариатипической эволюцией (2]. 

Сравнивая виды крыс по разным системам признаков, гораз­
до чаще видишь случаи несовладения результатов классифика­
ции. Несколько примеров несовладения результатов изучения 
генетических дистанций между крысами по изоферментам и 
результатов межвидовых скрещиваний приведсны в книге «Серая 
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крыса» [17, гл. l]. По нашим данным (рис. 2), дискриминант­
вый (канонический) анализ размеров 30 выборок самцов по 
пяти экстерьерным признакам показал, что размеры туркестан­

ской крысы тяготеют к размерам черной и оба вида достаточно 
удалены от выборок пасюка. Такой же результат получен и по 
восьми размерам черепа. В то же время известно, что карiю­
типическую дифференциацию черной крысы считают первой сту­
пенью эволюции к другим видам подрода [ 10] . Из ее карио­
типа выводят карнотип серой, из которого, в свою очередь,­
кариотип туркестанской крысы [2]. Напомним о сходстве тур­
кестанской крысы и пасюка по некоторым характеристикам 
размножения или химической терморегуляции. , 

Разная дифференциация крыс по разным системам призна­
ков видна даже в том случае, если ограничиться видами одной 
н той же страны, например, Таиланда или Вьетнама. К приме­
ру, по данным Маршалла [23), легко построить график, на ко­
тором соотнесены индексы хвоста 23 видов крыс с индексом 
длнны черепа (% от длины тела). На этом графике в одну и 
ту же группу видов попали, например, пасюк и серебристобрю­
хан крыса, помещенные Т. С. Бекасовой [2) на разные ветви 
схемы эволюции кариотипа. Напротив, близкие по карнотипу 
крысы R. exulans, R. argentiuenter и R. losea были удалены на 
этом графике друг от друга не меньше, чем, например, такие 
да.1екие виды, как R. rattus и R. Edwardsi. Напротив, довольно 
схожие по карнотипу losea и nitidus были почти идентичны и по 
соотношению морфологических индексов. 

Метод, с помощью которого мы сравнили поведение крыс, 
позволяет улавливать довольно тонкие генетические, экологиче­

ские (иногда лишь родовые) различия в работе системы «быст­
рого реагирования», т. е. существенные для выживания зверь­

ков особенности работы нейрофизиологических и поведенческих 
систем даже в первые секунды встречи с новой и опасной обста­
новкой (3, 4). На рис. 3 показан результат сравнения серии 
вндовых форм крыс по средним для выборок характеристикам 
«rорнзонтальной активности»- числу 20-сантиметровых квадра­
тов ярко освещенной площадки, пересеченных зверьками за 
6 мин опыта, и «вертикальной активности»- числу вставаний 
вверх (подобно суслику) или подпрыгиваний за это же время. 
Дифференциация поведения в хромосомно-дифференцированном 
подроде Rattus была приблизительно такой же, как у хромо­
сомно-дифференцированных серых полевок или песчанок Merio­
r.es н приблизительно такой же, как у хромосомно-мономорф­
ных полевок Alticola. С другой стороны, у крыс она больше, чем 
у хромосомно-дифференцированных мышовок, слабо хромосом­
но-дифференцированных лесных полевок и хромосомно-моиа­
морфных настоящих леммингов. Следовательно, скорости 
дифференциации двух систем признаков-хромосомной и пове­
денческой-у грызунов так же различны, как и скорости морфо-
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Рис. 3. Соотношение между среднuми горизонта.1ьиой (/) 11 вертика.1ьноii (11) 
активностью (за б мин) вндовых форм крыс в стрессовых ус.10виях: 

1- пасюки Итуруп (самцы), 2- по.1уодомашненные пасюки К. Л. Ляпуновой (самцы), 
3-то же (самки), 4-то же (крысята), 5-белые лабораторные пасюки (самки), 6-
незокии (самцы). 7- то же (самки), /J- корабельные черные крысы (самцы), 9- то же 
(крысята), 10- черные крысы сКалнкино» (Липецкая обл., самцы), 11- то же (самки), 

12- вьет"амские крысы Эдвардса 

логической и хромосомной эволюции [7]. Дифференциация 
поведения не соответствует 11 таксономической близости BIIДOB 
крыс. На рис. 3 видно, что по соотношению двух параметров 
поведения пластинчатозубая ближе к серой крысе, а черная­
к вьетнамской крысе Эдвардса. Судя по этим характеристикам, 
поведение в стрессовых условиях больше отражает образ жиз­
ни, чем родственные отношения крыс. 

Последний пример выявления видовых различий, резудьтат 
которых не совпадает с результатамн других классификаций 
крыс,- оценка гстерозиготности попудяций. Уровень гетерози­
готности может коррелировать с размером популяции и у одно­

го и того же вида (например, у черной крысы) может варьиро­
вать от 0,8 до 6 %, т. е. перскрывать видовые различия. Но по 
его средним величинам видна тенденция. При усреднении резуль­
татов работ по этому вопросу [21, 24, 25] выделяются три груп­
пы видов: первый уровень гетерозиготности от 2,1 до 2,3% 
(R. norvegicus, R. tiomanicus, R. exulans), второй- 4,1-5% 
(R. rattus, R. argentiventer), третий- 8,8% (R. diardii). Инте­
ресно, что два близких по гетерозиготпасти вида первой группы 
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(R. norvegicus и R. tiomanicus) соответствуют одной ветви, а 
принадлежащая той же группе R. exulans- другой ветви на 
схеме эволюции кариотипов, составленной Т. С. Бекасовой [2]. 
Не соответствует средняя для вида гетерозиготность также и 
образу жизни крыс. 

Противоречия в классификациях крыс могут быть вt,Iзваны 
сочетанием нескольких причин. Одна из них- сформулирован­
ное Н. И. Вавиловым общее правило относительности система­
тических признаков. Другая- случi!йности при подборе изофер­
ментов для оценки генетических дистанций, из-за которых рас­
чет дистанций делают не по одинаковым наборам сбыстро» и 
«медленно» эволюционирующих признаков. При использовании 
кладистических методов не учтены также баланс сходств и раз­
личий, неравномерность эволюции и не преодолены затруднения, 
с которыми встречается кладистический анализ на уровне близ­
ких видов, особенно по разным категориям признаков [9, 14]. 
Весьма серьезной причиной несовладения результатов может 
быть неравномерность генетических преобразований в централь­
ных и периферических популяциях [12]. В связи с этим стоит 
учитывать, что большая часть мировых ареалов серой и черной 
крыс является периферией видовых ареалов. Именно здесь раз­
ные виды крыс вступают в новые для них конкурентные, эпи­

зоотологические и другие отношений между собой и с другими 
обитателями урбанизированных и агроэкосистем, которые в 
течение последних тысячелетий создает человек. Векторы отбора 
и неравномерность преобразований здесь крыс должны быть 
совершенно иными, чем в центральных популяциях. 

Специализация мышей и крыс не достигает высокой степени. 
Среди них преобладает универсальный тип животного, и этим 
объясняют легкость приспособления представителей семейства 
к жизни в самых разнообразных условиях [ 1]. Судя по данным 
Э. А. Гилевой [7, табл. 2, 7], скорость изменения числа и фор­
мы хромосом у мышей больше, чем у хомяков и песчанок, но 
вдвое меньше, чем у полевок. Если не считать домовую мышь, 
скорость хромосомной эволюции у пасюка значительно меньше, 
чем средняя скорость для 19 видов Muridae, и на порядок мень­
ше, чем средняя скорость хромосомной эволюции хомяков и 
полевок. Три вида настоящих крыс (серая, черная и туркестан­
ская) проявляют весьма посредственные возможности химиче­
ской терморегуляции. Характер питания этих видов представ­
.т:~яет собой варианты одной и той же пищевой стратегии всеяд­
ного грызуна, которая качественно не отличается от всеядности 

обыкновенного хомяка, ондатры, свиньи или человека. Эти виды 
крыс не выделяются среди других грызунов и какими-либо уни­
кальными характеристиками размножения или морфологиче-· 
ской изменчивостью. Колонизационный успех синантропных 
крыс связывают не с генетическим полиморфизмом, а с фено­
типической пластичностью [25]. 
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Синантропность и некоторые черты относительно высокой 
экологической валентности крыс интересно связать с явлением 
эволюционной гетерохронии признаков [5, 19]. Мы показали, 
что это явление наблюдается у крыс внутри каждой системы 
признаков, а в виде гетеробатмин-при сопоставлении разных 
систем. А. С. Северцов [16] рассматривает роль этого явления 
при адаптивной радиации таксонз, когда часть дочерних групп 
попадает в пограничные аберрантные субзоны. Адаптация к 
этим условиям увеличивает гетеробатмию, чем снимает ряд 
ограничений, которые накладывает на эволюцию система био­
логических структурных координаций. Это позволяет внедриться 
в новую адаптивную зону, сформировать новую систему коор­
динаций и, усовершенствовав адаптации, уменьшить значение 
гt:теробатмии. Если такая система представлений окажется при­
ложимой к историческому времени, то интересно сопоставить 
виды и популяции крыс с неодинаковой исторической судьбой. 
В первую очередь стоит сравнить популяции крыс из лакуса 
видового обилия (Сулавеси, Тайваня, провинции Фуцзянь и Гузн­
дун в Китае) с популяциями в районах древнейшего земледе­
лия, т. е. районах формирования новой адаптивной субзоны­
сельскохозяйственных экосистем. Весьма своеобразными для 
крыс могут быть также условия в форпостных популяциях севе­
ра, пустынных районов, в трюмах кораблей и складах портов, 
на заводах по термической обработке мусора и неtшторых 
местах, где особенно интенсивно проводят дератизацию. Инте­
ресно сравнить и форпостные популяции пасюков с разной исто­
рической судьбой (например, в Мурманске, на Ямале и в Яку­
тии). Можно считать, что в складывающихся под воздействием 
человека урбанизированных и аграэкасистемах неравномерность 
исторических преобразований признаков крыс (наряду с гетеро­
зисными и другими явлениями) создает бесконечную цепь неви­
димых барьеров, которые приходится брать, совершенствуя 
дератизацию. 
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РОССИйСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ И ХРОМОСОМНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ · 1992 

П. А. КОСИНЦЕВ, Е. Н. БОРОДИНА, А. В. БОРОДИН 

ИЗМЕНЧИВОСТЬ КРАНИОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 

ЗАйЦА-БЕЛЯКА (LEPUS TIMIDUS L., 1758) 
ЛЕСОСТЕПНОГО ЗАУРАЛЬЯ 

Описание основных краниологических признаков-составная 
часть любой работы, посвященной систематике млекопитающих. 
Гораздо реже череп становится основным объектом исследова­
ния. Несмотря на это, сейчас имеется огромная литература, где 
рассматривается возрастная, половая, географическая и хроно­

графическая изменчивость краниологических признаков на 
внутр11- и межпопуляционных уровнях. В этом плане заяц-беляк 
является в некотором роде исключением. Изучению изменчи­
вости краниологических признаков посвящено три работы: 

К. П. Паавера [3], О. Л. Россолимо [4] и Ю. А. Филипченко 
[5]. Наибольший интерес имеет работа О. Л. Россолимо [4], 
где анализируется изменчивость семи морфаметрических при­

знаков осевого черепа по всему ареалу вида. Изменчивость 
нижней челюсти подробно до сих пор не рассматривалась. Зна­
ние закономерностей ее изменчивости имеет важное значение 

прежде всего для палеонтологических исследований, так как 

в ископаемом материале в относительно целом состоянии из 

черепа сохраняется именно нижняя челюсть. Поэтому первосте­
пенное значение имеет изучение проявлений в размерах ниж­

ней челюсти полового диморфизма, возрастной и географической 
изменчивости, роли отдельных признаков в межпопуляционной 
и межвидовой дифференциации. Нижняя челюсть служит одним 
из основных объектов, по которому nроизводится видовая иден­

тификация ископаемых зайцев, а для этого необходимо значе­
ние nредела изменчивости диагностичных признаков у рецент­

ных видов. 

Несомненно, что в одной небольшой работе невозможно охва­
тить все перечисленные асnекты, nоэтому цель данной рабо­
ты- изучение в этом плане изменчивости краниологических 

признаков у одного вида (Lepus timidus L.) в nределах отно­
сительно . небольшой однородной территории- лесостепного 
Зауралья. 
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Данные по краниологии зайца-беляка лесостепного Зауралья 
имеются только в работе О. Л. Россолимо [4], где приводятся 
пределы изменчивости и средние значения (с указанием оши­
бок) семи признаков осевого черепа для двух выборок из Челя­
бинской обл., n=26 и Курганской обл., n= 11. В результате 
анализа этих признаков по всему ареалу вида О. Л. Россолимо 
приходит к выводу о мозаичной форме изменчивости зайца­
беляка в лесостепной и степной зонах Зауралья, Западной Сиби­
ри и Казахстана. По мнению исследователей [1, 2], заяц-беляк 
лесостепного Зауралья относится к подвиду L. t. siblricorum 
Johans, 1923. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ АНАЛИЗА 

Имеющийся в нашем распоряжении материал представлен 
четырьмя выборками: 1) 16 черепов (100', 4Q и 2 без указания 
пола) и 14 нижних челюстей (90', 3Q и 2 без указания пола) 
с севера Челябинской обл. (Буринский р-н и восточная часть 
Каслинского); 2) 10 черепов (30', 3Q и 4 без указания пола) 
и 10 нижних челюстей (3с3', 3 Q, 4 без указания пола) с юга 
Челябинской обл. (Троицкий р-он); 3) 52 черепа (300' , 20 Q, 
2 без указания пола) и 46 нижних челюстей (230', 23Q)c севера 
Курганской обл. (Катайский р-он); 4) 26 черепов (llc3', 13Q, 
2 без указания пола) и 24 нижних челюсти ( 110' , 11 Q, 2 беэ 
указания пола). Все они происходят из районов с лесостепными 
ландшафтами из Зауральской провинции лесостепной зоны. 
Наименьшее расстояние между выборками 1 и 3- около 70 км, 
1 и 4- около 350 км. Между выборками 1 и 2, 2 и 3 расстояние 
около 230 км, а между 2 и 4, 3 и 4 около 280 км. Между ними 
отсутствуют какие-либо физические барьеры, кроме расстояния. 

Всего было промерено 104 черепа и 94 нижних челюсти. Все 
они визуально определены как «взрослые». Анализ материала 
с известным индивидуальным возрастом * показал, что к этой 
группе визуально относятся все особи с возрастом старше 6 мес. 
Для изучения изменчивости осевого черепа взяты общеупотре­
бимые признаки [2], а для изучения нижней челюсти- призна­
ки, в наибольшей степени характеризующие ее форму и раз­
меры, а также размеры некоторых зубов. 

Череп: 1 -основная его длина, 2- кондилобазальная его 
длина, 3- скуловая ширина, 4- длина верхнего ряда коренных 
зубов, 5- длина верхней диастемы, 6- длина носовых частей, 
7- ширина носовых костей, 8- ширина носового отверстия, 
9- длина твердого неба, 10- ширина foramen incisivum, 11-
длина foramen incisivum, 12- длина скуловой дуги. 

* Авторы приносят глубокую благодарность сотруднику Института эко­
логии растений и животных УрО РАН В. В. Павлинину за возможность озна­
комиться с этим материалом. 
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Рис. 1. Графическая интерпретация различий между вы· 
барками по признакам осевого черепа в пространстве пер· 

вых двух факторных осей (Ft и F2): 

Здесь и на рис. 3, 4, 6: 1-/V- выборки 

Рис. 2. Распределение 
признаков осевого черепа 

в пространстве первых 

двух факторных осей 
(Ft и Fz): 

Номера признаков см. в тек· 
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Рис. 3. Графическая интерпретация раЗJJичий между выборками по признакам 
осевого черепа в координатах дискрнминантных функций: 

F,- функция 1, F,- функция 2 

Нижняя челюсть: 13- альвеолярная длина зубного ряда, 
14- альвеол, длина Рз- Р4, 15- длина диастемы, 16- nысота 
диастемы на уровне подбородочного отверстия, 17- высота за 
Р3, 18-высота перед М1, 19-длина от альвеолы / 1 до задне­
го края альвеолы Мз, 20- длина от подбородочного отверстия 
до переднего края диастемы, 21- длина от подбородочного 
отверстия до заднего края альвеолы Мз, 22- длина от подбо­
родочного отверстия до переднего края альвеолы Р3 , 23- дли· 
на от подбородочного отверстия до переднего края альвеолы М 1 , 
24- толщина челюсти под М 1, 25- ширина / 1, 26- передне­
задний поперечник /1, 27- длина Рз, 28- ширина Р3 , 29- вы­
сота нижней челюсти у Рз. 

Для статистической обработки промеров черепа использо­
вали программу, разработанную в ВЦ ИЭРиЖ УрО АН СССР. 
Поскольку задачи работы имеют как классификационную, так 
и дискриминантную сторону, были выбраны методы факторного, 
кластерного и дискриминантнога анализов. При интерпретации 
данных факторов анализа рассматривали только факторы, на 
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Рис. 4. Графическая интерпретация различий между выбор­
ками по признакам нижней челюсти в пространстве первых 

двух факторных осей (F1 н F2) 

Рис. 5. Распределеине 
признаков нижней че­
люсти в пространстве 

первых двух фактор-
ных осей (F, и F2) 
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которые приходится более 75 % общей дисперсии, а значимыми 
для фактора признаками считались те, чей вклад в фактор был 
более 0,50. По указанным выше причинам осевой череп и ниж­
нюю челюсть анализировали отдельно. 

Имеющийся в нашем распоряжении материал не позволяет 
рассмотреть все формы изменчивости. В каждой выборке мате­
риал представлен за ряд лет, что не позволяет описать хроно­

графическую изменчивость. Возрастную изменчивость также не 
анализировали, так как был выделен всего один возрастной 
класс- «взрослые». Подобная группировка материала позво­
ляет в неявном виде учесть хронографическую и возрастную 
изменчивость. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Череп. Ф а к т о р н ы й а н а л из. На первые четыре фактора 
приходится 76 % общей дисперсии, из них на первые два-
60 %. Вклад более 0,50 в формирование первого фактора внесли 
все признаки, кроме 9 и 10 (они в основном участвовали в фор­
мировании второго фактора). Вклад признаков в формирование 
остальных факторов, за одним исключением (вклад признака 10 
в фактор 4- 0,65)- менее 0,50. Особи в координатных осях 
первого и второго факторов образуют единую группу (рис. 1). 
График нагрузок двух первых факторов приведен на рис. 2. 
Д и с к р и м и н а н т н ы й а н а л из. Выделено три дискри­

минантных функции, но статистически значимы только первые 
две. Выборки в их координатах значительно перекрываются 
(рис. 3). Наибольший вклад в значение первой дискриминант­
ной функции вносит кондилобазальная длина. Ее стандартизи­
рованный коэффициент 1 ,07, значения коэффициентов остальных 
признаков менее 0,71. Наибольший вклад в значения второй 
дискриминантной функции вносит основная длина; стандарти­
зированный коэффициент равен -1,68, значения остальных 
коэффициентов менее 0,737. 

Нижняя челюсть. Ф а к т о р н ы й а н а л из. На первые пять 
факторов приходится 76 % общей дисперсии, из них на первые 
два- 52%. Вклад (более 0,50) в формирование первого фак­
тора внесло 11 признаков ( 14, 15, 17-19, 23-25, 27-29), вто­
рого- четыре признака ( 16, 25-27), третьего- два признака 
( 19 и 20), четвертого и пятого- по одному признаку ( соответ­
ственно 22 и 13). Вклад признаков в остальные выделившиеся 
факторы, за одним исключением (вклад признака 13 в фактор 
шесть- 0,61), менее 0,50. Особи в осях первого и второго фак­
торов образуют единую группу (рис. 4). График нагрузок пер­
вых двух факторов приведен на рис. 5. 
Д и с к р и м и н а н т н ы й а н а л и з. Выделено три дискрими­

нантных функции, но статистически значимы только две. Рас-
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Рис. 6. Графическая интерпретация различий между выборками"по признакам 
нижней челюсти в координатах дискриминантных функций F1 и F2 

пределение особей в их координатах показывает, что полной 
дискриминации выборок нет (рис. 6). Следует отметить, что на 
нижней челюсти выборки дискриминируются существенно луч­
ше, чем по черепу. Наибольший вклад в значение первой дискри­
минантной функции вносят два признака- 21 и 27. Их стан­
дартизированные коэффициенты соответственно равны -1,03 
и 1 ,26. Значения остальных коэффициентов менее 0,84. Наи­
больший вклад во вторую функцию вносят три признака- 15, 
18 и 28. Соответствующие стандартизированные коэффициен­
ты равны -1,38; 1,37 и -1,21. Остальные коэффициенты имеют 
значения меньше 0,74. 

Для изучения проявления полового диморфизма в размерах 
нижней челюсти выполнен дискриминантный анализ трех выбо­
рок: самцов, самок и особей без указания пола. Выделено две 
статистически значимых функции, в координатах которых все 
три выборки сильно перекрываются, а особей неопределенного 
пола нельзя достоверно отнести к какому-либо полу. Наиболь­
ший вклад в значения первой дискриминационной функции вно­
сят три признака: 22, 25 и 27. Их стандартизированные коэф­
фициенты равны Q,96; -1,02 и 2, 19. Значения остальных­
менее 0,82. В значении второй функции наибольший вклад вно-
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сят два признака- 18 и 25. Соответствующие стандартизиро­
ванные коэффициенты равны 1,23 и -1,03. Остальные имеют 
значения менее 0,89. 

К л а стер н ы й а н а л из. В качестве исходных данных взя­
ты координаты объектов в факторнам пространстве по пяти 
первым факторам, полученным в ходе анализа признаков ниж­
ней челюсти. Результаты представлены в виде дендрограммы 
(рис. 7). Кластеров, содержащих особей одной только группы 
(пол или выборка), нет. 
· В факторнам анализ<.> признаков осевого черепа выделено 
четыре основных фактора, причем вклады признаков в форми­
рование факторов 3 и 4 очень небольшие. В факторнам анализе 
признаков нижней челюсти выделено пять основных факторов, 
а вклады признаков в формирование факторов 3-5 заметно 
больше. Это свидетельствует о меньшей корреляции изученных 
признаков на нижней челюсти по сравнению с осевым черепом. 
На это же указывают графики нагрузок первых двух факто­
ров (см. рис. 2 и 5). Однако и по осевому черепу и по нижней 
челюсти рассмотренные выборки в факторных осях представ­
ляют собой единую группу. В кластерном анализе рассмотрены 
особи по «суперпризнакам», т. е. парамётрам, характеризующим 
в целом нижнюю челюсть (их доля -76% общей дисперсии). 

На Дендрограмме (рис. 7) утолщенной линией выделены 
кластеры, в которые входят несколько особей с одинаковой 
дистанцией; 1-41- номера кластеров, 1-IV- номера выборок. 
Получилось следующее распределение особей. 

1 (11-1?); 2 (ll-1d'); 3 (l-2d', III-3d', IV-1?); 
4 (1 - 1 d' 1 ~ , 111 - 3d'); .5 (11 I - 1 ~ ); б (1 11- 1 d' ); 7 (IV- 1 ~ ); 
8 (lll-1d', IV-ld'1~); 9 (III-1~); 10 (IV-ld'); 
11 (111- 1 ~ 1 d'); 12 (1- 1 d' ); 13 (II- 1 ~ ); 14 (111- 2 ~, 
IV-3d'1~1?); 15 (11-2~. 111-1d'1~. IV-1d'1~); 
16 (1-1~); 17 (III-1d'); 18 (l-1d', 11-1d', III-3~, 
IV-2~); 19 (111-1~); 20 (111-1~); 21 (111-1~); 
22 (11-1~ 1?, 111-1 ~2d', IV-1d'); 23(1-1?); 24 (111-1 ~); 
25 (lll-1d'); 26 (ll-1d'); 27 (l-1d'); 28 (III-2d'3~; IV-
2d'2 ~ ); 29 (111- 1 d'); 30 (IV- 1 d'); 31 (111- 1 ~ ); 32 (111- 1 d'); 
33(1-1d', 11-1?, 111-Зd'); 34 (I-1d', III-1~. IV-1~); 
35 (III-1d', IV-1d'); 36 (1-1~, III-1d'); 37 (lll-1d'); 
38 (l-1d', 11-1?); 39 (IV-1 ~); 40 (1-1?); 41 (lll-1d'). 

В результате получена дендрограмма, где равнозначными 
кластерами являются и отдельные особи и их совокупности. 
Причем в эти совокупности попадают особи разного пола и из 
различных выборок (см. рис. 7). Это указывает на отсутствие 
различий по рассмотренным признакам в строении нижней челю­
сти между полами и разными выборками. Результаты дискри­
минантнаго анализа показывают, что, не зная распределения 

особей по выборкам, можно говорить о значительном сходстве 
зайцев-беляков Зауралья. При анализе признаков осевого чере-
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па за пределами основного «облака» оказывается 11-12 особей 
(см. рис. 3), т. е. 10-11% от всей выборки; нижней челюсти 
(см. рис. 6)- 13-14 особей, т. е. 14-15% от всей выборки. 
По строению нижней челюсти (см. рис. 6) наиболее схожи осо­
би из более удаленных выборок (3 и 4, расстояние около 
280 км), чем из близко расположенных (например, выборки 
1 и 3, расстояние 70 км). Это свидетельствует о том, что раз­
личия (сходство) в строении нижней челюсти зайца-беляка 
лесостепного Зауралья слабо связаны с изоляцией расстоянием, 
т. е. направленность в изменении ее размеров отсутствует. Это 
согласуется с выводом О. Л. Россолимо [4] о мозаичной измен­
чивости краниологических признаков зайца-беляка в лесостеп­
ной зоне. 

Для того чтобы определить, насколько основные дискрими­
нирующие признаки различаются в разных выборках, их сред­
ние значения сравнивали по !-критерию. Оказалось, что по при­
знакам ( 1 и 2) осевого черепа выборка 4 статистически досто­
верно (на 1 % или 0,1 %-м уровне значимости) отличается от 
всех остальных, тогда как по распределению особей в коорди­
натах дискриминантных функций все выборки значительно пере­
крываются (см. рис. 3)~ Это же отмечено и для выборки 2. Для 
основных дискриминирующих признаков нижней челюсти ( 15, 
18, 21, 27, 28) статистически значимые различия имеются толь­
ко в единичных случаях (в пяти из 30 парных сравнений), хотя 
выборки заметно различаются (см. рис. 6). 

Таким образом, результаты сравнения выборок по отдель­
ным признакам не соответствуют результатам сравнения по 

совокупности признаков. Дискриминантный анализ признаков 
нижней челюсти и осевого черепа показал, что первые особи 
имеют большую изменчивость, чем вторые (см. рис. 3, 6). 

Результаты всех трех видов анализа краниологических при­
знаков зайца-беляка лесостепного Зауралья хорошо согласуют­
ся между собой и позволяют сделать следующие выводы. 

1. Изменчивость морфологических признаков нижней челю­
сти выше, чем осевого черепа. 

2. Половой диморфизм в размерах нижней челюсти выражен 
слабо. 

3. В относительно однородной среде, при рассмотренных 
масштабах изоляции расстоянием, различия в размерах нижней 
челюсти не зависят от расстояния между выборками. 

4. По краниологическим признакам зайцы-беляки лесостеп­
ного Зауралья однородны. Их изменчивость имеет ненаправлен­
ный, т. е. мозаичный [4] характер. 
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УдК 575.852 
Изменчивость структуры генома в двух родах полевок -
Microtinac, Rodentia. Рыб н и к о в Д. Е.// Морфологичнская 
11 хромосом-ная изменчивость мелких млекопитающих. Екате­
ринбург: Наука. Урал. отделение, 1992. 

Приведсны результаты исследования структуры генома 
в двух группах полевок. Обсуждается взаимосвязь между 
особенностями структуры генома, морфологическим11 11 ц11то­
генет11ческими характеристиками. Авторы пришли к выводу 
о том, что изменения соотношений кинетическ11х фракций вряд 
лн обязательны при молекулярных преобразованиях, сопро­
вождающих процессы видообразования. 

Табл. 1. Библногр. 23 назв. 

у·дк 599.363+591.5+575.2 

Внутри- и межпопуляционная изменчивость краниометриче­
ских признаков обыкновенной бурозубки (Sorex araneus L., 
1758) в хромосомно м оно- и полиморфных популяциях. Г а б и­
т о в а А. Т., М о с к в и т и н а Н. С.// Морфологическая н 
хромосомная изменчивость мелких млекопитающнх. Екате­
ринбург: Наука. Урал. отделение, 1992. 

На основании описания хромосомных наборов обыкно­
венной бурозубки из Южно-Уральского заповедника (Баш­
кирня, Белоредкий р-он) и заповедника Малая Сосьва (Тю­
менская обл., Советский р-он) в хромосомно поли- и моио­
морфной популяцнях соответственно проведено сравнитель­
нос изучение уровня внутрипопуляционноl1 изменчивости 
краниометрических признаков. Для исследования межпопу­
лящюнной изменчивости использовали три географически 
уд:ыснные популнщш (дополнительно к названньш двум 
uшuc- Телецкое озеро). 

Табл. 5. Ил. 2. Библиогр. 54 назв. 

УдК 575.22:591.525 

Популяционная структура обыкновенной слепуwонки: много­
мерный морфометрический и фенетический аспекты сравнения 
поселений вида в Южном Зауралье. В а с и ль е в А. Г., 
Е в д о к и м о в Н. Г., Поз м о г о в а В. П. // Морфологиче­
ская и хромосомная изменчивость мелких млекоnитающих. 

Екатеринбург: Наука. Урал. отделение, 1992. 

N\.етодами поnуляционной морфологни (многомерный 
краниометрический анализ) и фенетики (оценка фенетических 
днстанций по комnлексу фенов неметрических nризнаков чере­
nа) изучены внутривидовая дифференциация н nопуляцион­
ная структура обыкновенной слепушанки в Южном Зауралье. 
Установлены относительно высокая устойчивость фенаобли­
ка nоnуляций во времени и высокое соответствие морфамет­
рического облика взаимному географическому положению 
выборок, что связывается с тем, что ведущим фактором 
поnуляционной дифференциации этого малоподвижного 
вида -землероек является исторически складывающаяся эко­

.1огнческая уникальность каждого местообитания. При этом 
выявлена скрытая эпиrенетическая структурированность вида 

и на ее основе описаны вероятные пути исторического фор­
мирования изученного участка ареала. Имеющиеся факты 
убеждают в значительной устойчивости поnуляционной струк­
туры вида в пространстве и во времени, а также свидетель-
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стоуют о постепенном 11 последовательном освоении слепу­

шанкой Южного Зауралья. 
Табл. 6. Ил. 4. Биб.чиогр. 21 назв. 

у дк 599. 323.4 
Изменчивость краниологических признаков копытного лем­
минга в постнатальном онтогенезе, П р у ш и н с к а я Н. М., 
Большак о в В. Н., Г и л е в а Э. А.// Морфологическая и 
хромосомная изменчивость мелких млекопитающих. Екате­
ринбург: Наука. Урал. отделение, 1992. 

Описаны результаты изучения изменчивости девяти обще­
принятых краниологических признаков у двух подвидов 

копытного лемминга: Dicrostonyx torquatus torquatus Pal\., 
1779 (номинативный подвид) и D. t. chionopaes Allen, 1914 
(якутский подвид), 972 и 833 экз. соответственно, в постна­
тальном онтогенезе, родившихся в экспериментальном вива­

рии Института экологии растений и животных УрО АН СССР. 
Все лемминги были распределены на 12 возрастных групп 
с интервалом в один месяц и в группу 13 включены живот­
ные старше года. Анализ изменчивости проводили без учета 
пола по каждому подвиду отдельно. 

Показано, что увеличение большинства nризнаков черепа 
у копытного лемминга в основном sаканчивается к восьми­

десятимесячному возрасту, причем у якутского подвида этот 

период несколько сжат. 

Наибольший прирост наблюдали в первые два-четыре ме­
сяца жизни зверьков. Межглазничная ширина достигает своих 
максимальных размеров в первый месяц онтогенеза. У взрос­
лых копытных леммингов якутского подвида размеры черепа 

большие, чем у номинативного, по шести из изученных при­
знаков, nричем кондилобазальная длина и межглазничная 
ширина больше во всех тринадцати изученных возрастных 
группах. По длине зубного ряда и наибольшей высоте чере­
па подвиды не различаются. Вариабельность абсолютных 
размеров 11 индексов невелика и укладывается в пределы, 

характерные для других грызунов. Выявленная на лабора­
торных колониях копытных леммингов общая зрелость чере­
па в разные во!!растные периоды соответствует общеприня­
тому делению грызунов на возрастные групnы и наряду с 

другими критериями может быть использована в качестве 
дополнительного для установления возраста зверьков из nри­

родных популяций. 
Табл. 6. Ил. 4. Библиогр. 52 назв. 

У дК 509.323.4 
Построение филогенетических классификаций рецентных и 
ископаемых млекопитающих с применемнем различных алго­

ритмов эволюционных изменений морфологических признаков. 
Бор о д н н А. В.// Морфологическая и хромосомная измен­
чивость мелких млекопитающнх. Екатеринбург: Наука. Урал. 
отделение, 1992. -

В разных вариантах работы программ DOLLOP и PENNY 
пакета программ PHYLIP [7] для шести видов полевок 
С/. rutilus, С/. glareo/us, А. macrotis /emminus, А. argentatus, 
D. torquatus) и М. auratus в качестве внешней группы по­
строено восемь вариантов топологии дендрограмм. Выбор ви­
дов обусловлен нетривиальными данными по ДНК-ДНК­
rибридизации для этих видов. 
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Варианты работы программ рассматриваются как разные 
алгоритмы эволюции приэнаков. В качестве возможных ва­
риантов филагении выбрано четыре дерева, при построении 

которых преобразования признаков не противоречили палеон­

тологическим данным. По топологии ни одна из полученных 
дендрограмм полностью не совпала с молекулярной филоге­
нией. Общими являются- отдельная ветвь развития копыт­
ных леммингов и возможная большая степень родства С/. 
rufocanus и А. macrotis, чем это предполагалось до недав­
него времени. 

Библиогр. 11 иазв. 

УДК 575.22: 591.551 

Соотношение географической и хронографической изменчивости 
обыкновенной бурозубки на Урале. В а с и ль е в А. Г., Ша­
р о в а Л. П. //Морфологическая и хромосомнан нзменчн­
вость мелких млекопитающих. Екатеринбург: Наука. Урал. 
отделение, 1992. 

Количественно соотнесены масштабы хронографической 
(внутрипопуляционной) н географической (межпопуляцион­
ной) изменчивости экстерьериых и краниометрических при­
знаков и на основе этого сделана попытка выявить популя­

ционную структуру обыкновенной бурозубки на Урале с 
использованием методов многомерного морфаметрического 
анализа. Установлена неожиданно высокая лабильность фено­
облика у обыкновенной бурозубки: хронографическая нзмен­
чивость может быть сопоставима с различиями между сосед­
ними или смежными популяциями. Анализ географической 
изменчивости краниометрических признаков позволяет пред­

положить, что на территории Урала обитают, по крайней мере, 
два подвида обыкновенной бурозубки. 

Табл. 6. Ил. 6. Библиогр. 25 назв. 

УдК 599.323.4:591.471.4 

Особенности морфооблика лабораторных колоний леммингов 
и проявление межвидных различин на фоне этих особенностей. 
Ч е nр а к о в М. И.// Морфологическая и хромосомная измен­
чивость мелких млекопитающих. Екатеринбург: Наука. Ура.1. 
отделение, 1992. 

Экстерьерные и краниометрические характеристики взрос­
лых леммингов, рожденных в лаборатории, и основателей 
лабораторных колоний (собственные данные) сравнивали с 
характеристиками животных из nриродных популяций, взя­
тыми из литературы. Также оценивали устойчивость межви­
довых различий по сравниваемым признакам. В работе ис­
пользованы материалы по четырем видам настоящих леммин­

гов: сибирскому, норвежскому желтобрюхому и амурскому. 
Сибирский лемминг представлен двумя nодвидами. Установ­
лены особенности морфаоблика лабораторных колоний лем­
мингов по сравнению с животными из природы. В подавляю­
щем большинстве случаев эти особенности свойственны уже 
основателям лабораторных колоний. Однако автор счнтает, 
что обнаруженные особенности морфаоблика лабораторных 
леммингов связаны не только с эффектом основателя (вы­
борки). По мнению автора, в тех случаях, когда изменения 
морфаметрических признаков имеют одну и ту же направ­
ленность во всех пяти колониях всех четырех видов, их сле­

лует рассматривать в качестве приспособлений к лаборатор-
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ным условиям, которые проявляются в полной мере уже 
у основателей. 

Межвидовые различия по большей части достаточно ус­
тойчивы и проявляются даже на фоне изменений морфооб­
лика, возникающих у животных в лаборатории. 

Табл. 4. Библиогр. 26 назв. 

УдК 591.5:599.323.4 

О неравномерной дифференциации видов настоящих крыс по 
разным системам признаков. В и г о ров Ю. Л.// Морфоло­
гическая и хромосомная изменчивость мелких млекопитающих. 

Екатеринбург: Наука. Урал. отделение, 1992. 
Проведеиное по большим коллекциям изучение морфоло­

гических признаков настоящих крыс Евразии позволило вы­
явить диагностические для видов соотношения признаков, 

видоспецифические реакции размеров тела и черепа на клп­
матические условия местности и оценить дистанции между 

серой, черной, ТУf!Кестанской и малой крысами. Морфологиче­
ская дифференциация пасюка на Урале соответствует дан­
ным о его цитогенетической и биохимической дифференциации, 
в то время как морфологические различия разных видов крыс 
не соответствуют их различиям по поведению в стрессовых 

условиях «открытого поля», характеристикам их размножения, 

характеру питания и цитогенетическим характеристикам. Эти 
противоречия в близости видов по разным категориям при­
знаков объясняются неравномерностью темпов преобразования 
органов или проявлением принципа гетеробатмии. Дифферен­
циация крыс, четко заметная и по-разному идущая на раз­

ных участках видовых ареалов, вероятно, послужит обосно­
ванию географически дифференцированной тактики дератпза­
цни и поможет осветить действительную причину нема.1ой 
экологической пластичности и синантропности видов крыс. 

Ил. 3. Библиогр. 25 назв. 

УдК 591.15: 591.471.4: 599.325.1 

Изменчивость краниологических признаков зайца-беляка (Lc­
pus timidus L., 1758) лесостепного Зауралья. К о с и н ц е в П. А., 
Бор о д и н а Е. Н., Бор о д и н А. В.// Морфологическая и 
хромосомная изменчивость мелких млекопитающих. Екатерпн· 
бург: Наука. Урал. отделение, 1992. 

Проведен факторный, дисперсионный и кластерный ана­
лизы по 12 признакам на осевом черепе и 17 признакам из 
нижней челюсти четырех выборок зайца-беляка лесостепного 
Зауралья (Челябинская и Курганская области). Общий объем 
материала: 104 осевых черепа и 94 нижних челюсти. 

Методами факторного, дисперсионного и кластерного ана­
лизов изучали половую и географическую изменчивость. По­
лученные результаты согласуются друг с другом и позволяют 

сделать следующие выводы. 

1. Изменчивость нижней челюсти выше, чем черепа. 
2. Половой диморфизм в размерах нижней челюсти вы­

ражен слабо. 
3. В относительно однородной среде, при ра~:смотренных 

масштабах изоляции расстоянием, различия в размерах ниж­
ней челюсти не зависят от расстояния между выборками. 

4. По краниологическим признакам зайцы-беляки лесо­
степного Зауралья однородны. Их изменчивость имеет моза­
ичный характер. 

Ил. 7. Бнблиогр. 5 назв. 

151 



МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ Н ХРОМОСОМНАЯ 

ИЗМЕНЧИВОСТЬ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

СБОРНИI( НАУЧНЫХ ТРУДОВ 

Рекомендовано к изданию 
ученым советом 

Института экологии 
растений и животных 
и НИСО УрО РАН 

по плану выпуска 1992 г. 

Редактор С. С. Гаврилова 
Художник М. Н. Гариnов 

Техн. редактор Е. М. Вородулина 
Корректоры Н. В. Каткова, А. В. Курленко 

НИСО N• 231 (90)-1779. Сдано в набор 20.04.92. Подnисано 
в nечать 31.08.92. Формат 60Х90 1/16. Бумага тиnографская 
N• 2. Печать высокая. Гарнитура литературная. Уел. n. 

л. 9,5. Уч.-иэд. л. 11,5. Тираж 600. Заказ 144. 
Цена с - 1779. 

620219, Екатеринбург, ГСП-511, ул. 8 Марта, 202. 
Институт экологии растеинА н животных. 
Типография иэд-ва сУральскиА рабочий». 

Екатеринбург, ул. Тургенева, 13. 


	img409
	img410
	img411_1L
	img411_2R
	img412_1L
	img412_2R
	img413_1L
	img413_2R
	img414_1L
	img414_2R
	img415_1L
	img415_2R
	img416_1L
	img416_2R
	img417_1L
	img417_2R
	img418_1L
	img418_2R
	img419_1L
	img419_2R
	img420_1L
	img420_2R
	img421_1L
	img421_2R
	img422_1L
	img422_2R
	img423_1L
	img423_2R
	img424_1L
	img424_2R
	img425_1L
	img425_2R
	img426_1L
	img426_2R
	img427_1L
	img427_2R
	img428_1L
	img428_2R
	img429_1L
	img429_2R
	img430_1L
	img430_2R
	img431_1L
	img431_2R
	img432_1L
	img432_2R
	img433_1L
	img433_2R
	img434_1L
	img434_2R
	img435_1L
	img435_2R
	img436_1L
	img436_2R
	img437_1L
	img437_2R
	img438_1L
	img438_2R
	img439_1L
	img439_2R
	img441_1L
	img441_2R
	img442_1L
	img442_2R
	img443_1L
	img443_2R
	img444_1L
	img444_2R
	img445_1L
	img445_2R
	img446_1L
	img446_2R
	img447_1L
	img447_2R
	img449_1L
	img449_2R
	img450_1L
	img450_2R
	img451_1L
	img451_2R
	img452_1L
	img452_2R
	img454_1L
	img454_2R
	img455_1L
	img455_2R
	img456_1L
	img456_2R
	img457_1L
	img457_2R
	img458_1L
	img458_2R
	img459_1L
	img459_2R
	img460_1L
	img460_2R
	img461_1L
	img461_2R
	img462_1L
	img462_2R
	img463_1L
	img463_2R
	img464_1L
	img464_2R
	img465_1L
	img465_2R
	img466_1L
	img466_2R
	img467_1L
	img467_2R
	img468_1L
	img468_2R
	img469_1L
	img469_2R
	img470_1L
	img470_2R
	img471_1L
	img471_2R
	img472_1L
	img472_2R
	img473_1L
	img473_2R
	img474_1L
	img474_2R
	img475_1L
	img475_2R
	img476_1L
	img476_2R
	img477_1L
	img477_2R
	img478_1L
	img478_2R
	img479_1L
	img479_2R
	img480_1L
	img480_2R
	img481_1L
	img481_2R
	img482_1L
	img482_2R
	img483_1L
	img483_2R
	img484_1L
	img484_2R
	img485_1L
	img485_2R
	img486_2R
	img487_2R
	img488_2R
	img489_1L

