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Морфатип IV (рис. 24,IV) 
43+ 

Формула строения 6 5 • 

Сочетает в себе признаки строе~ия наружной стороны III мор­
фотипа (4 3+) и внутренней стороны вариацi;rи *б" I, II морфотипов 
(65). Головка передней непарной петли хорошо обособлена с внут­
ренней стороны, с внешней же ее обособление лишь намечается. 

Данный морфатип имеется у зубов М. (S.) g. martelensis, конец 

среднегО илейстоцена [Chaline, 19.72, рис. 37, 5], позднеплейсто­
ценовой М~ (S.) anglicus [Hinton, 1926, рис. 6 8, 9, 10, 13, 14], М. 
(S.) g. anglicus [Chaline, 1972, рис. 37,14, 17-19] и позднеплей­
стоценовой М. gregalis Венгрии [Kordos, 1977, рис. 2,4] . Сходное 
строение М 1 приводится для позднеплейстоценовой М. gre galis Кры­
ма, мадленские слои пешеры Аджи-Коба [Громов, 1961,рис. 25,2], 
для М, conf. gregalis Pall, из долины нижнего Урала, поздний 
илейстоцен-голоцен [Громов, 1957а, рис. 16,6 крайний слева], 

для молдавской М. gregalis, конец среднего илейстоцена - голоцен 
[Лозан, 1971, рис. 27,ж], для Stenocranius gregalis - из отложе­
вий начала верхнего илейстоцена террасы Алдана на территории 

Центральной Якутии [Агаджанян, 1972б, рис. 11,3], у М. gregalis­
из сре.n.неантропогеновых отложений на территории Белорус-

сии [Мотузко, Кал~новский, 1976, рис. 6] и у М. g. kriogenicus, 
конец среднего илейстоцена-поздний илейстоцен Украины [Реко­
вец, 197 8, рис. 2,/JI]. Для современной узкочерепной полевки IV 
морфатип приводит М. Хинтон для М. (S.), tianshanicus [Hinton; 1926, 
рис. 68,24], С.И.Огнев [1950] -для М. g. raddei (рис. 214,4) 
и М. (S.) g. major (рис. ~2), И.М.Громов [1957а]- для М. grega­
lis из Троицкого района Актюбинской обл. (рис. 16, а, крайний 
слева). 

Во всех исследованных нами выборках I V морфотип, составляет 
значитеЛьный процент как у позднеплейстоце\'ювой ( 16,0-34,8), 
так и у сvвременной М. gregalis (максимальный - 31,3). 

Морфатип V (рис. 24, Va, Vб) 
44;54 

Формула строения 55 

Внутренняя сторона зуба имеет строение, характерное для III 
морфатипа (пять выступов и пять входящих углов), а наружная сто­
рона по сравнению с последним усложнена: наружный выступ осно­

вания передней непарной петли здесь крупных размеров (в отличие 
от такового III и IV морфотипов), достигающих у большинства эк­
земпляров величины наружных параконидного и основных треуголь­

ных выступов зуба. Спереди названный выступ переilней петли от­

деляется хорошо выраженным входящим углом, и, таким образом, 

наружная сторона характеризуется наличием четырех выступов и 
44 . 

четырех входящих угло:а - вариация Va (55 ). у некоторых экзем-

пляров головка передней непарной петли с наружной стороны почти 

обособлена в небольшой выступ. В этом случае наружная сторона 
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зуба имеет пять выступов и четыре входящих угла - вариация 

54 
Vб ( 55 ) . У той и другой вариации оба выступа в основании передней 

неnарной nетли - наружный и внутренний - крупных размеров и nоч­

ти протиоолежат; передняя часть nетли несколько вытянута по nро­

дольной оси зуба, четко обособлена с двух сторон в виде головки, 

отчего вся передняя неnарная nетля приобретает форму слабоасим~ 

метрячного трилистника. 

Строение М 1• сходное с характерным для вариации V а, мы ви­
дим у позднеnлейстоценовой М. (S.) anglicus [Hinton, 1926, рис. 68, 
26], молдавской М. gregalis, конец среднего илейстоцена - голоцен 
[Лозан, 1971, рис. 27,е], позднеплейстоценовой М. gregalis Сред­
него Зауралья [Черных, Малеева, 1971] , у Stenocran·ius gregalis 
из отложений начала верхнего илейстоцена террасы Алдана на тер­

ритории Uентральной Якутии [АгаджанЯн, 197 26, рис. 11,2] и у 
поздю3nлейстоценовой М. gregalis Венгрии [Kordos, 197 7, рис. 2, 5]. 
Подобное строение nриводится для современной узкочерепной nолев­

ки М. (Stenocranius) sp., Монголия [Hinton, 1926, рьс. 68,23], 
М. (S.) g. raddei [Огнев, 1950, рис. 214, 5], М. gregalis, Троицкий 
район Актюбинской обл. [Громов, 195 7 а, рис. 16. а, третий слева]. 
М. g. gregalis и м. g. major [Черных, Малеева, 1971, табл. 2], 
S. gregalis [Громов, Поляков, 1977, рис. 46]. Кроме того, анало­
гичное строение М1 встречается у современной М. arvalis Ра11. 
[Еремина, 1974,э., рис. 2, А, Б}. 

Для вариацИИ Уб отмечается сходное строение М у nоздн~плей­

стоценооой М. (S.) anglicus [Hinton, рис. 68, 19, 22] .~. (S.) g. angli­
cus [Chaline, 197 2, рис. 38,4] и у современной М. gregalis из 
Актюринской обn. [Громов, 195 7i), рис. 16, а, крайний справа] , а 
также у М. middendorffii Poljakov [Громов, Поляков, 1977, рис. 53]. 

В исследованном нами материале вариация Va встречается обыч­
но у nозднеплейстоценовой М. gregalis (максимальный процент 14,6), 
но более характерна для современной (до 48,7%); вариация Vб от­
мечается только в двух выборках из девяти изученных у современ­

ной nолевки. 

Мо рфо тиn Vl (рис. 24, VI-П, Vl -Р, VI-ПP) 
44 

Формула строения 65. 
Наружная сторона зуба имеет строение, характерное длЯ зубов 

V морфотипа,, а внутренняя сходна со строением вариаций "б" 1, 11 и 
IV морфотипов. Если V морфотип представляет собой усложненный 
вариант 111 морфотипа, то Vl морфотип - усложненный морфотип IV. 
С нар?fЖной стороны зуба - четыре выступа и четыре входящих уг­
ла, с внутренней - ш~сть выступов и пять входящих углов. Форма 

передней непарной петли - асимметричный трилистник, характеризую­

щийся внутренним боковым выступом на ее головке, который в зна­

'Штелъной степени нависает над следующим за ним выступом, распо­

ложенным в основании передней петли. Вели'Шна треугольников при 
основании передней петли и глубина формирующих ее входящих уг-
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лов неодинакова у разных экземnпяров, что создает вариации услож­

нения передней петли по питимисному ( П ), раттицепоидному (Р) 
и смешанному (ПР) типам: VI-П, VI-P, VI-ПP. Крайняя стен, 
усложнения передней петли по типу П или Р приводит к образова­

нию восьми, а по типу ПР - девяти эмалевых полей м1 • В первом 

случае (П ) головка передней непарной петли полностью отшнуро­
вьiВВ.ется от широко слитых между собой треугольных выступов 

ее основания. 

Во втором случае ( Р) отшнуровывается наружный тре-

угольный выступ в основании передней nетли от ее головки, со­

храняющей широкое слияние с внутренним треугольным выступом 

основания nередней петли. В третьем случае (ПР) весь трилистник 
дшjх!Jеренцируется на три замкнутых эмалевых nространства, образо­

ванных головкой nередней неnаР.ной nетли и треугольными выстуnа­

ми ее основания (девять эмалевых nетель). 
Строение М1, сходное с описанным дпя VI морфотиnа, nриводит­

ся дпя М. (S.) g. anglicus, где имеется вариация VI-ПP [Chaline, 
1972, рис. 37, 23], М. g. anglicus - вариация VI-P [Chaline, 
1972, рис. 38,7], М. conf. gregalis из долины Нижнего Урала, 
nоздний nлейстоцен-голiщен, вариация VI-P [Громов, 1957а, 
рис. 16,6 крайний. сnрава], М. g. kriogenicus, конец среднего -
Поздний плейстоцен Украины, - обычная вариация VI морфотиnа и 
VI -П [Рековец, 1978, рис. 2, IV] • У современной узкочереnной 
nолевки VI морфотиn nриводит М. Хинтон [1926, рис. 2, в, 27'] цпя 
М. (S.) anglicus Thomas, Для современных nо11евок Якутии рисунок 
такого зуба nриводит А.К. Агаджян [19726, рис. 11, 5]. Кроме 
того, nодобное строение м1 отмечв.ется у М. hyperboreus Vinogra­
dov [Громов, Попяков, 1977, рис. 52] f-' у древнеголоценовой 
М. arvalis[Гpoмoв, 1961, рис. 25,5] и у.вымерших и современных 
М. arvalis и socialis Pall. [Громов, 1957е, рис. 14, крайний. 
слева; 1961, рис. 22,3~, 4а]. М.Н. Лозан [1971, рис. 22, а, б,о] 
nризодит сходное с вариющей VI-П строение Mt у М. arvalis (сред­
ний nлейстоцен, древний голоцен, современность • Усложненный ва­
риант строения VI морфотила no раттицеnоидному тиnу отмечается 
как реДКое явление дпя современной М. gregalis из Архангельской 
обл. [Огнев, 1950, рис. 132, 2, VI-P, восемь эмалевых nетель], 
а также указьiВВ.ется дпя nлейстощшовой М. agrestis jansoni Chaline 
[Chaline, 1972, рис. 32, 22, VI-P, восемь эмалевых nетель], 
nоздне::шейстоценовой М. arvalis santenayensis Chaline [Chaline, 1972, 
рис. 31, 8, VI-P, восемь эмалевых nетель]. Наши материалы nо­
казьiВВ.ют, что VI морфотиn nредставлен как обычной вариацией 

(VI-06), так и усложненными вариациями (VI-П, VI-P, VI-ПP) 
во всех исследованных выбqрках позднеплейстоценовой (максималь­

ный nроцент nоследних 12,5) и современной (45,7%) М. gregalis. 
Крайний вариант усложнения no тиnу Р с образованием восьми эма­
левых nетель отмечен у современной узкочереnной nолевки из Яку­

тии (Сергелях). 
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М о рфо тип VII (рис. 24, VII-П, VII-P, VII-ПP) 
54 

Формула строения 65 • 

Характеризуется наиболее сложнь~ сочетанием признаков наруж­

ной и внутренней сторон параконидного отдела. С наружной стороны 

зуба имеются пять выступов и четыре входяiiШХ угла (подобно ва­
риации Vб), ·С внутренней стороны - шесть выступов и пять входя­
ших углов (как у вариаций "б" 1,11 морфатипов и у IV, VI морфа­
типов). По сравнению с Vl морфатипом головка передней непарной 
петли усложнена здесь двумя боковь~и выступами с каждой сторо­

ны, отделяющимися хорошо развить~и входящими углами. Глубина 

этих углов, их расположение друг относительно друга и форма вы­

ступов создают симметричный или асимметричный трилистник nеред­

ней непарной петли м1 , имеюiiШй усложнения по типу тех же трех 

вариаций, которые были описаны вьШiе для VI морфатипа. Таким 

образом, VII морфатип представлен кроме обычной тремя усложнен­

нь~и вариациями: VII-П, VII-P, VII-ПP. При этом, как и в слу­

чае Vl морфотипа, крайняя степень усложнения передней петли по 

типу вариаций ПР приводИт к образованию девяти, а усложнение по 

тиnу П или Р- восьми эмалевых полей м1 . 

Для позднеплейстоценовой узкочерепной полевки строение, подоб­

ное строению, характеризующему VII морфатип, привод.ится у М. (S.) 
g. anglitus [Chaline, 1972, рис. 3 7, 20- VII-P; 21- VII -ПР; 22- VII­
П; 24- VII-P], у М. gregalis из пещеры АJJ.Жи-Коба, Крым [Гро-
мов, 1961, рис. 25,3] и у М. g. kriogenicus, конец среднего -
поздний илейстоцен Украины - вариации VII-П, VII-ПP [ Рековец, 
1978, рис. 2,VJ. для современной М. gregalis это строекие при­
вод.ит С.И. Огнев [1950] у М. (S.) g. raddei (рис. 214,3 ), 
М. (S.) g. gregalis (рис. 214, 2, VII-П), М. (S.) g. dukelskiae 
(рис. 214,6, . VI~П). Кроме того, подобное строение М1 приводит­
ся для вь~ершей и современной М. arvalis [ Лоэан, 1971, рис. 22, 
з; VII-П; Еремина, 1974б, рис. 2, В-Д, VII-П, VII-P], для вы­
мершей и современной М. arvalis и М. socialis [Громов, 1957а, 
рис. 14,а крайний справа, VII-П; Громов, 1961, рис. 22,1, 6-z, 
2а, 4t;,, б - VII-P, VII-П, VII-ПP, VII-П, VII-ПP], а также для 
американской М. longicaudatus Merri:<!m [Громов, Поляков, 1977, 
рис. 54, VII-P]. Крайний вариант усложнения VII морфатипа по 

питимисному тиnу .для современной S. gregalis (VII-П, восемь эма­

левых полей) привод.ит А.К. Агад.жанян [1972б, рис. 10, правый 
экземnляр], но чаще этот тип строекия указывается для современ­
ной и вь~ершей М. agrestis- [ Огнев, 1950, рис. 1·32, 3, VII -П, 
восемь эмалевых полей; Лоэан, 1971, рис. 26, z, VII-П, восемь 

эмалевых полей; Chaline, 1972, рис. 32,14, VII-П, восемь эма­
левых полей] я для М: transcaspicus Satunin [Громов, Поляков, 
1977]. Кроме того, VII морфатип привоцит М.Н. Лоэан [1971, 
рис. 22, и, к, VII-П, восемь эмалевых полей] для современной 
М. arvalis Моддавии (8,0%) и отмечает отсутствие этой вариации 
в других регионах европейской части СССР. Ж. Шалин [Chaline, 
1972, рис. 31, 13, VII-П, восемь эмалевых петель] дает рисунок 
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такого строения М1 у М. arvalis dommensis Chaline. И. М. Громов 
[195 7г, рис. 7, нижний слева, VIH1, восемь эмалевых петель] 
указывает аналогичное строение для вымерших и современных М. ar­
valis и М. socialis. Усложненный вариант этого морфотипа (VII-ПP) 
имеется у nозднепJ1ейстоценовой М. arvalis lasaretiensis [Chaline, 
1972, рис. 31, 1, VII-ПP, восемь эмалевых петель]. 

По исследозанным нами материалам все вариации VЛ морфоти­

па присутствуют у позднеnлейстоценовой (максимальньШ процент -
20,0) и современной (максимальный процент- 28,2) М. gregalis. 

Морфатипы VIII-XI (рис. 25) 
Четыре морфотипа, которые будут описаны поц этими номерами, 

имеют сходство с охарактеризованнЬiми выше, но в то же время· 

не могут быть описаны как их вариации, таJ!: как имеют. специфичес­
кие черты строения, не укладывающиеся в объем изменчивости, ха­

рактеризуемой приведеиными формулами строения 1-VII морфатипов 
и их ва риаuиями. 

Морфотип VIII (рис. 25, VIII) 
Рисунок передней непарной петли наибольшее сходство имеет 

с 1 и II морфотипами, но отличается от них наличием на наружной 
стороне передней непарной петли заостренного маленького выступа, 

расnоложенного несколько ближе к ее основанию, но выше выступа­

плечика, который может и отсутствовать. С боковой стороны корон­

ки видно, что этот заостренный маленькиИ выступ образуется не­

большой притупленной гранью, идущей по всей ее высоте - нечто 

вроде мимомиеной складки, .Внутренняя сторона зуба имеет пять 

или шесть выступов и пять входЯщих углов. 

Сходное строение nривощ1т М. Хинтон [1926, рис. 68, 18] АЛЯ 
1 экз. М. (S.) anglicus, поздний плейстоцен. 

В исследованном нами материале данный морфатип в небольшом 

чисде случаев встречается у позднеплейстоценовой узкочерепной 

полевки (от 0,7 до 2,2%) и отмечается у М. g. major (0,6%). 
М о рфо тиn IX (рис. 25, IX) 
Внутренняя сторона зуба имеет шесть выступов и пять входЯщих 

углов. С наружной стороны передняя непарная петля имеет равно­

мерно выпуклые очертания в области ее основания (как у зубов 
морфатипа 1 ), но в. передней ее части находИтся выступ (как у 

·морфотипа VII ). Этот выступ в сочетании с противолежащим ему 
внутренним передним выступом передней петли образует своеобраз­
ное расширение ее головки, которое у некоторых экземпляров nри­

обретает очертания шляпки гриба, особенно выраженной У 1 экз. 
из местонахождения в Южном Зауралье (Нющ). Таким образом, 
данный морфотип представляет собой сложную комбинацию признаков 

и 1 и Vll морфотипов. Ж. Шалин [Chaline, 1972, рис. 37, 6, 7] 
приводит подобное строение у 2 экз. Mi М. (S.) g. martelensis. 

По нашим данным, этот морфатип встречается у позднеплейсто­

ценовой М. gregalis (0,8-2,2%). У современной узкочерепной по­
левки на исследованных материалах это строение М1 не обнаружено; 

не указывается оно и другими авторами. 

91 



Рис. 2 6. Питимисные вариации основных морфатиnов М 1 nоздне­
nлейстоценовой и современной узкочереnной nолевки 

Заштриховано слияние nолей nараконидных треугольников 

М о рфо тип Х (рис. 25, Х) 
Наnоминает строение, характерное для nредыдушего морфотиnа, 

от которого отличается небопьшим выстуnом с наружной стороны 

основания nередней неnарной nетnи. Этот последний признак указы­

вает на сходство с 111 и IV морфотипами. Таким образом, Х мор.. 
фотип сочетает в себе nризнаки III, IV, VII и IX морфотиnов. 

Сходное строение имеет экземпляр М 1 М. (S.) g. marce lensis 
[Chaline, 1972, рис. 37,9] и экземnляр м1 М. ех gr. gregalis из 
черноярских песков, средний Плейстоцен [Александрова, 1976, 
р.ис. 48, N! 2215]. 

По нашим данным, Х морфотиn обнаружен у nоэднеnлейстоцено­

вой (0,8-2,1%) и у современной М. gregalis (2,1-5,9%). 
Морфот и n XI (рис. 25, Xl ) 
Может быть описан формулой VII морфатиnа - М., однако харак-

65 
териэуется необычно слабо развитым (укороченным) наружным вы­
стуnом nри основании nередней неnарной nетли, в то время как 

расnоложенный над ним. наружный выстуn головки этой nетли развит 

сильно, а глубина и расnоложение вхоцяших углов эдесь таковы, 

что форма nередней nетли близка к наиболее сложной вариации 

VII морфотиnа - ПР, у которой обособnение головки nередней nет­

ли достигает крайней стеnени (зуб имеет восемь замкнутых эма­
левых nетепь). По-видимому, оnисанные особенности XI морфотиnа 
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есть реэупьтат сохранения у него ювенипьных приэнаков, о чем 

может свидетепьствовать строение жеватепьной поверхности у 2 экэ. 
М1 М. gregalis, принадлежащих молодым особям. 

Строение, подобное XI морфотипу, приводится у М. (S.) g. angli­
cus [Chaline, 1972, рис, 37, 22] и у современной М. gregalis 
[ АгадЖанян, 1972б, рис. 10]. Кроме того, сходное строение м1 
приведено М.Н. Лоэаном (1971, рИс. 22, м) для М. arvalis, 

По нашим материалам это строение м1 встречается как у поэд­
неплейстоценовой (0,5-0,8%), так и у современной М. gregalis 
(0,6-2,9%). 

Замечания н описанию морфатипов М1 
узкочерепной полевки 

Среди М1 изученной серии встречаются экземпляры с широким­

"'питимисным"' - слиянием параконидных треугопьников - питимио­
ные вариациИ. Их можно найти во всех описанных по формулам мор.. 

фотипах (рис. 26 ). Процент зубов с этим архаичным признаком в 
среднем по выборкам у поэднеплейстоценовой узкочерепной nолевки 

составляет для отдепьных морфотилов от 2,7 до 7,9, у современ­
ной-от 1,7 до 7,1 (табл. 21). 

2 экз. иэ "'питимисной серии"', относяшиеся по описанию к вариа­
ШIИ II б и морфотилу VI, обнаруживают сходство по рисунку жева­

тепьной поверхности м1 с раннеплейстоценовыми видами Централь­
ной и Восточной Европы - Pitimys gregaloides Hiпton и Р. arvaloi· 
des Hinton, рассматриВdемых в настояшее время в качестве вероят­
ных предковых форм для М. gregalis и М. arvalis [Громов, Поляков, 
1977]. Экземпляр морфотила III наnоминает строение М1 у 

Р. cf. lusitanicus et pyrenaicus [Chaline, 1972, рис. 46, 14], а не­
которые питимисные вариации морфотипа VI подобны строению М1 

у Р. multiplex Miller [Chaline, 1972, рис, 47,13}. Однако, учиты­
вая что у всех зубов с питимисньrм слиянием парак.онидных тре­

угопьников ~СТроение передней непарной петли имеет признаки опре­

деленных морфотиnов, а также ·встречаемость питимисных вариаций 

во всех морфотилах изученной серии, мы не видим необходимости 

описаниz питимисных вариаций в качестве самостоятепьных морфо­
типов или вьшеления их в особую группу. Но встречаемость лити­

мясных вариаций ПО морфотилам В nространстве .И времени· Представ­
ляет интерес в связи с обшей характеристикой nоследних. 

Питимисные вариации не обнаружены в одной выборке ископае­

мых остатков из восьми изученных и в трех выборках иэ девяти 

иэу·'Iенных у современной полевки. Процент л.итимисных вариаций 

в суммарной выборке по исколаемьrм остаткам выше, чем у совре­

ТV!Енных подвидов (5,1 и 4,1 соответственно). У лооднеллейстоцено­
вой nолевки - по тем же выборкам - питимисные вариации более 
хар.<Жтерны для морфотилов 1-11 (7,9%) и III (5,9%), а у совре­
V-ен<юй - дпя морфотипа Ш (6,3%) и V (7,1%), тогда как морфо-
711ПЫ l-II пит.имисных вариаций эдесь не имеют, Морфотип VI со-
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Таблица 21 

Встречаемость питимисных вариаций м1 по морфатипам 1-VII этого зуба 

в суммарных выборках ископаемых остатков и современных подвидов узкочереп­

ной шшевки 

Ископаемые ос.та тки Современные подвиды 
Из них пи тими-

сных 

Морфо- Из них питими- Из них питими- Всего 
тип 

Всего 
сных сных 

Всего экз. % 
экз. 1 % экз. r % 

1-11 2q3 20 7,9 15 268 20 7,5 
III 102 4 5,9 32 2 6,3 134 6 4,5 
IV 150. 5 3,3 79 3 3,8 229 8 3,5 
v 61 2 3,3 127 9 7,1 188 11 5,9 
Vl 34 1 2,9 92 3 3,3 126 4 3,2 
VII 73 2 2,7 116 2 1,7 189 4 2,1 
1-VII 673 34 5,1 461 19 4,1 1134 53 4,7 

держит больше nитимисных варив.IШЙ по сравнению с мо}:ф>тиnом 

Vll (как дпя ископаемых остатков, так и у современной полевки). 
Наименьший процент nитимисных зубов имеет мо}:ф>тиn VII как у 

поздНеnлейстоценовой, так и у современной. nолевки, но у первой 
он несколько вьПIIе. От поздНего nлейстоцена к современности воз­

растает nроцент nитимисных вариаiШй у М1 морфатиnов III, IV, V, VI 
(мо}:ф>типы, промежуточные по стеnени сложности строения парако­

нидного отдепа) и уменьшается у м1 морфоти.пов 1-11 и -VII (край­
ние варианты в ряду мо}:ф>ТИJШческой изменчивости этого зуба у 

узкочереnной nолевки). 
Все иэпожЕ!ННОе создает вnечатление, что мраканид м1 у уэ­

кочереnной nолевки совершенств)·ется (усложняется) в области пе­
редней непарной nетли и отстает в области основания параконидНо­

го. отдела. Примитивные (nростого строения) мо}:ф>тиnы 1-11 у 
современной полевки сохраняют не nитимисное, а nрогрессивное 

строение (параконидные треугольники разделены). Отмечаемый зна­
чительный процент- nитимисных зубов средИ сложных, прогрессив­

ных мо}:ф>тиnов может свидетельствовать о еше кедостигнутом со­

вершенстве их строения. 

Полиморфизм "ризнанов и его оценна 

Как показывает nриведеиное описание мо}:ф>тиnов М1 узкочереn­

ной nолевки, nри их выделении изучапись сочетания особенностей 

строения внутренней и внешней сторон зуба, где главным образом 

обрашалось внимание на форму его nередней непарной петли. Приз­

наки, которые учитывались nри разделении мо}:ф>тиnов, безусловно, 

~е дают возможностей абсолютно четкого их разграничения, что 

отмечается и дпя других _видов поnевок, наnример при оnисании ва-
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риаций строения М1 и мз у вымершего вида М. paroperarius Hib­
bard и современного вида М. pennsylvanicus Ord [Guthrie, 1965]. 
Таким образом, при изучении изменчивости в строении кореннь~ 

зубов полевок мы имели дело с полиморфизмом, не свободным от 

переходных, промежуточнь~ стадий, как, вероятно, и вообще во 

всех случаях морфатипической изменчивости. 

Так, аналогичное явление отмечается и при изучении полимоРФ­

нь~ видов насекомь~ из разнь~ семейств по таким признакам, как 

окраска и форма рисунка на надкрыльях жуков, количество глазков 

на крыльях у бабочек [Новоженов, 1977]. Поскольку у узкочереп­
ной полевки изменчивость внутренней стороны м1 представлена 
лишь альтернативными вариантами строения (внутренних выступов 
пять или шесть), а внешняя сторона ауба изменчива в большей сте­
пени, выделенные морфатипы (по крайней мере I-VII ) можно рас­
положить в непрерывный ряд по степени усложнекия этой последней 

(порядок расположения морфатипов в этом ряду соответствует дан­
ным им номерам). Крайними вариантами ряда (см. рис. 24) явля­
ются морфатип 1 (наружная сторона передней непарной петли рав­
номерно вьшуклая) и морфатип VII (с наружной стороны передней 
петли имеются входЯщий угол и два зубца). Однако даже на маль~ 
выборках между этими крайними вариантами обнаруживается ряд 

переходнь~. промежуточнь~. на которь~ удается наблюдать как бы 

постепенное усложнение наружной стороны передней непарной петли, 

описанное выше, Здесь появляются плечико (морфотип li ), выемка 
и выпуклый зачаточный (редуцированный ?) зубец (морфотипы III, 
IV ), вхоцящий угол и крупный зубец в основании петли \морфоти­
nы V, VI). При этом степень выраженности перечисленнь~ образо­
ваний в рамках каждого случая различна, что особенно заметно на 

больших сериях, и, по существу, мы не ВИдИМ границы, разделяю­

щей такие элементы строения, как, например, "выемка" и "входЯ­

щий угол". Выемка может не только присутствова ть или отсутство­

вать, но может быть "едва выраженной", "хорошо выраженной" и, 

наконец, представпять собой переходное состояние к другому приз­

наку - "вхоцящий угол". Teivi не менее преобладающее большинство 
м1 узкочерепной полевки без колебаний может быть отнесено к 
тому или иному из описаннь~ морфотипов, что и позволяет работать 

·с этими признаками как с полиморфными и выделить по ним сово­

купности сходнь~ особей, 

Более четкое разделение особей на группы достигается при об~ 

единении морфотипов: при меньшей дробности полиморфный характер 

признаков усиливается. Так, на основании сходства с вымершими 

и современными формами узкочерепной полевки - по особенностям 

наружной стороны м1 и форме параконида - морфотицы, :х:драктери­

зующиеся формулами строения (I:..,. VII ), можно объедИНИТЬ в следую­
щие три категории (см. рис. 24), 

1. Грегалоидные (или грегало-нивалоидные)- I-II (наруж­
ная сторона передней непарной петли равномерно вьшуклая, с пле-

33; з+3 
чиком или без него, выемки не имеет; формула строения 55; 65 . 
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2. Грегало-микротоидные -III, IV (та же сторона пе·гли 
имеет выемку и небольшой округлый выступ на месте плечика; 

43+ 
формула строения 55; 65 • 

3. Микротоидные- V, VI, VII(нa месте выемки вхоцящий 
угол, а на месте округлого въmуклого выстуnа развит зубец); фор-

44; 54 
мула строения 55• 65 • 

' 
Как было отмечено въШiе, грегалоидные морфотилы представле­

ны на наших материалах в основном экземплярами м1 , имеющими 

сходство с зубами М. (S.) g. marcelensis, М. (S.) anglicus и поздне­
плейстоценовой М. (S.) gregalis. Только еl!иничные экземпляры JiЗ 
обширной серии просмотренных нами зубов характеризуются призна­

ками некоторого сходстВа с м1 полевок из группы niv;1lis, что 
свидетельствует о вероятном присутствии этого типа строения у 

позднеппейстоценовой и современной узкочерепной полевки. Среl!И 

морфо1·ипов данной категории он отмечается у Ia, lб, Па и Пб ва­
риаций. Поэтому прецста'вляется возможным предпожить и второе 

название для этой категории морфотилов - грегапо-нивапоидные. 

Грегапо-микротоидные морфотипы, как и грегапоиднъtе, сходны 
с морфатипами зубов М. (S.) g. maaelensis, М. (S.) anglicus и позд­
неппейстоценовой М. (S.) gregalis, но, кроме .того, еше и с зубами 
современной М. gregalis и М. (S.) tiashanicus. Некоторые экземпля­
ры морфотилов Ш и IV имеют признаки сходства с М. (М.) malei 
Hincon, одНако последние не выражены явно на изученном мате­
риале. 

Микротоидные морфотилы характеризуются сходным строением 

с экземплярами м1 М. (S.) anglicus, М. (S.) gregalis (позднеnпейсто-

ценовая, современная), М. (S .) angustus (современная), М. (М.) ag­
restis, М. (М.) arvalis, М. (М.) transcaspicus, М. (М.) hyperboreus, 
М. (М.) middenforfii, М. (М.) longicaudatus. Среди экземпляров морфоти-
па V встречаются сходные с М. (М.} malei, однако явных типов 
"malei" изученная серия не содержит. 

Признаки, характеризующие три рассмотренные категории морфо- . 
типов, работают более четко, чем описанные для отдельных морфа­

тиnов. Но и при таком варианте их объедннения четкая граница раз­

деляет только первую У..атегорию от второй и третьей, а между 

последними наблюдаются переходвые варианты, так как трудно раз­

граничить такие пары лризнаков, как "выемкаf и "входящий угол", 

•небольшой выпуклый выступ" и "зубец11 , когда степень их выражен­

ности различна. В связи с этим, очевидно, было бы логично объедИ­
нить вторую и третью категории морфотилов (грегало-микротоидные 
и 1\ШКро тоидные), чем было бы достигнуто объединение послеl!НИх 
по альтернативным признакам: 

1) на.ружная сторона передней непарной петли не. имеет выемки 
33· з+з 

ипи вхоl!ЯШего угла; формула строения 55: 65 - грегапоидные 

(морфотипы I, II ); 
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2) наружная сторона nередней неnарной nетпи имеет выемку ипи 
43+· 44• 54 

входяШИй угол; формула строения 55 ; 65 - грегало-микрото-

идные и микротоидные ( морфатиnы 111-VII ). Однако такой вариант 
объединения едва пи целесообразен: вторая категория nопучается 

спишком разнородной, в том числе и с nозиции таксономии. 

В качестве альтернативнь~ nризнаков можно взять и другие. 

Наnример: 

1) наружная сторона nередней неnарной nетпи равномерно вьшук-
33 

лая, не имеет nлечика и зубца; формула строения 55 (морфатиn 1 ~; 
2) наружная сторона nередней неnарной nетли имеет nлечико 

(морфотиn 11) ипи зубец ( морфатиnы III-VII ); формула строения 

3+ 3; 43+; 44; 54 
55; 65 

Однако в этом случае вторая категория окажется еще более 

разнородной в систематическом nлане. 

При выборе следующих альтернативнь~ признаков более разно­

родной в систематическом отношении становится nервая категория: 

1) наружная сторона nередней неnарной петпи равномерно вы­
пуклая ипи имеет nлечико, или один .зубец (морфотипы 1-VI); фор-

33· 3+3. 43+. 44 
мула строения ' 55; 65 ' ; 

2) наружная сторона nередней неnарной nетпи имеет два зубца 
(морфатиn VII); формула строения 54. 

65 
Наконец, в качестве альтернативнь~ признаков можно использо­

вать особенности строения внутренней стороны nередней неnарной 

nетпи: 

1) лобик без выстуnа (вариации "а" морфатипов 1, 11 и морф()оо 
. 33· 3+3. 43+. 44 

типы III, V); формула строения ' 55 ' i 

2) лобик с выступом (вариации 'б" морфатипов 1, 11 и морфати-
33· 3+3. 43+. 44· 54 

nы IV, V, VII); формула строения ' ' 65 ' ' 

Однако при этом в систематическом плане становятся разнород­

ными, nо-видимому, обе категории. 

Проведенный таким путем анапиз возможнь~ признаков является 

предварительным этаnом работы. При дальнейшем изучении материа­

па nроисходИт nроверха их информативной ценности: рассматривается 

в nространстве и времени щ>ведение отдепьнь~ nризнаков, морфо­

тиnов (комплексов признаков) и возможных вариантов их объедине­
ния. Окончательный же выбор nризнака оnредепялся, таким образом, 

не только его мо.рфафункциональной значимостью, но и особенностя­

ми его поведения во времени и пространстве, отражающими одну из 

стаций процесса формообразования и выявляющими степень его цен­

ности для разграничения внутривидового и надвидового попиморфиз­
ма. НеобходИмость (важность) такого подХода к проблеме выбора 
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признака при изучении закономерностей эволюционного процесса в 

особенности подчеркивается К.Л. Паавером [1965, 1976]. Однако 
в каждом отдепьном случае, при изучении кажцого нового вица, 

безусловно, возможны отклонеюrя от привеценной схемы исследова­

ния, так как прежде всего необхоцимо выяснение специфичных видо­

вь~ признаков. Критерии вьщеления морфотипов и их связь с циаг­
ностическими признаками, используемыми в систематике, у разных 

видов полевок должны быть, естественно, различны, так как связа­

ны не топько с признаками древних, прецковь~ и родственнь~ форм, 

но, очевидно, и с темпами изменчивости во времени. В немалой 

степени, и это тоже необхоцимо отметить, выбор признака опреде­

ляется также интуицией исследовсiтеля и цепью исследования. По­

следнее особенно проявляется при изучении характера изменчивости 

на дородовом уровне. 

Гnава 8 

КЛАССИФИКАЦИЯ МОРФОТИПОВ 

При изучении морфотипической изменчивости кореннь~ зубов у 

позцнеплейстоценовь~ и современнь~ форм разнь~ видов полевок 

(узкоЧерепная, экономка, воцяная, степная пеструшка, желтая пест­
рушка) нами бьmо замечено, что у всех видов начиная с позцн:его 
плейстоцена небопьшое число морфотипов (обьNно цва или три, 
иногца оцин) преобпадает в выборках, составляя у них бопее 70% 
[ Малеева, 1971а, 1972б, 1975, 1976, 1978; Малеева, Воробье­
ва, 1970, 1973; Черных, Малеева, 1971; Малеееа, Нордстрем, 
1974; Малеева, Попова, 1975]. Эти доминирующие моt:-фотипы 

в послецних из указанных работ мы называем о с н овны м и. Осталь­

ные морфотипы, часто имеюшие признаки вымерших видов, встреча­

ются с небопьшой частотой, мало меняющейся в разнь~ частях ape­
ana на прохяжении рассматриваемого отрезка времени. Среци них 
вьщелялись архаичные морфотипы и морфотипы="отклонения" (еци­
ничные экземпляры без признаков древних форм). Изменчивость во 
времени ... от позднего плейстоцена к современности - обьNНо про­

является в изменении соотношений между основными (доминируюши­
ми) морфотипами и в составе остащ,нь~ морфотипов. Тот же харак­
тер носит и современная географическая изменчивость. Очевицно, что 

оптимапьная приспособленность популяции тесно связана с основнь~ 

ми морфотипами зубов, проявляюшимися с определенным постоянст­

вом во времени и пространстве. В связи со сказанным представля­

ется, что все морфотипы, кроме основнь~, следует рассматривать 

в качестве резервных (в прошлом они могЛи быть основными, 
и это теоретически не исключается в будущем). По-видимому, 
в популяциях чаще всего имеется достаточное количество особей 

с резервными морфатипами строения зубов. Численность таких особей 

может возрастать, или отбор их устраняет при определеннь~ изме-
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нениях условий существования, т.е. они представляют известный 

подвижный резерв популяции, запас ее внутривидовой изменчивости. 

Понятно, что повьnuенное число резервных морфотилов в популяции, 

свидетельствующее о ее высокой генетической разнородности, уве­

личивает ее жизнеспособность и экологическую пластичность. Оче­

видно, что давление отбора в этом случае ослаблено, условия сущест­

вования оптимальны. 

Таким образом, при анализе морфатипической изменчивости ко­

ренных зубов у полевок кроме принятого многими исследователями 

объединения морфотилов в классы целесообразно объедИнение послед­

них в дв~ группы - основные и резервные. Выделение этих групд 

позволяет более отчетливо установить направление отбора и его из­

менение в различных частях ареала, а также во времени [Малеева, 
1971а, 1975, 1976; Черных, Малеева, 1971; Малеева, Воробье­
ва, 197 3; Малеева, Нордстрем, 197 4] • К выводу о существовании 
двух групп морфотилов у корнезубь~ и некорнезубь~ полевок при­

ходит также И.В. Еремина [197 4б] • Выделение основнь~ (домини .. 
рующ.их) морфотилов .используется в стратиграфии [Топачевский, 
1973 и др.; Агаджанян, 1973; Маркова, i974] и находИт дриме­
нение в систематике [Васильева, 1978; Мейер, 1978]. Все это 
делает необходИмым одределить понятия 'основные' и 'резервные' 

морфотилы и дать их более подробную характеристику. 

Группа основных морфотилов включает морфотиды, домини­

рующие у вида в течениЕ' достаточно длительного промежутка вре­

мени, когда они встречаются во всех частях ареала, как правило, 

с наибольщей частотой. Этим требованиям удовлетворяют: морфатип 

I м1 и морфатип III м3 воцяной полевки (рис. 27, 28), морфо­
типы I, II, м1 полевки-экономки (рис. 29) и морфатипы IV, V М1 
степной· пеструшки (рис. 30 ). Понятие "основные морфотиды' сход­
но с названиями 'нормальные формы", 'обычные' или 'фоновые' ва­

риации и некоторыми другими, однако оно более объемно, так как 

учитывает суцьбу морфотилов во времени [Малеева, 1976 ]. Оче­
видно, все это морфотиды, которые достаТочно доlП'О сосуществуют 

в популяции и характеризуют морфологический облик той или иной 

формы существования вида, хотя сами находЯтся в состоянии дина­

мического разновесия дод вли~нием меняющегося давления отбора. 

Значительные изменения в соотношении основнь~ морфотилов ука­

зывают на серьезный эволюционный сдвиг, свидетельствуя о дроте­

кающих процессах внутривидового формообразования. 

Если морфатип встречается с небольшой частотой, но во всех 

частях ареала и стабилен во времени на всем ареале, можно счи­

тать его еще основным, хотя он характеризуется не всеми призна­

ками морфотилов этой грудпы и находится, очевидно, на стадИИ пе­

рехода в группу ре;зервных. Таким морфотилом на рис. 30 является 
морфатип III М1 L.lagurus: это уходящий с 'жизненной арены" ос­

новной морфатип с широкой головкой передней непарной петли, име­

ющей расширенное основание, и с плавно отхоцящ.им от него неболь­
шим выступом внутренней стороны (.:;м. рис. 19, III ). Этот морфа-
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Рис. 27. Частота основных и резервных морфотипов М1 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной водяной полевки 

1 - основной морфатип ( 1 ) ; 2 - резервные морфотипы ( III-VII 1); 
') - потенциально-резервный в группе основных (11 ) ; 4 - новые мор­
фатипы (IX, Х) - пот.енциально-основные среди резервных; А - Яма­
ло-Ненецкий авт. округ; Б - Тюменская обл.; В - Башкирия; .Г -
Курганская обл.; Д - Южное Зауралье, Верхняя Алабуга; Е - Сред­

нее Зауралье, Мальково. 

Номера морфатипов соответствуют номерам рис. 22 

Рис. 28. Частота основных и резервных морфатипов м3 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной водяной полевки 

1 - основной морфатип (III); 2 - резервные морфотипы (I, 11, 
IV, V); 3 - новый морфотип ( VI ) - основной у современной водя­
ной полевки. А-Е - см. на рис. 27 
Номера морфатипов соответствуют номерам рис. 23 
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Рис. 29. Частота основных и резервных морфотилов М1 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной полевки-экономки 

1 - основные морфотипы ( 1, 11); 2 - резервные морфотипы; 

111 - архаичный морфотип; 1 V-Vl - морфотипы-' .. отклонения"; А -
Яма-по-Ненецкий, авт. округ; Б - Курганская обл.; В - Среднее 

Заурелье, Мальково - 1-я группа сохранности; Г - Среднее Зауралье, 
.Мальково - 2-я группа сохранности; Д - Среднее Заурапье, Малько­
во - 3-я группа сохранности 

Номера морфатипов соответствует номерам. рис. 20 и 21 

Рис. 30. Частота основных и резервных морфотилов м1 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной степной пеструшки 

1 - основные морфотипы (1\1-V ); 2 -резервные морфотипы (1-
транзиенсный; 11 - "послетранзиенсный"; Vl - лагуродонтный; 

VII-IX - морфотипы- "отклонения"); З - потенциально-резервный 
морфотип из группы основных (111). А - Красноярекий край; Б -
Поволжье; В - Южное Зауралье, Кург. обл.; Г- Южное Зауралье, 
Верхняя Алабуга; Д - Среднее Зауралье, Мапьково 

Номера морфотипов соответствуют номерам рис. 19 и 37. 
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тип еще поддерживается отбором на бопьщей части ареа.па вида, 

так как имеет и прогрессивные черты (четкая дисрtJеренциация эма­
ли, хорощо выраженный, резко отхоцящий выступ с наружной сторо­

ны передней петли, узкий промежуток между передней петпей и тре­

угопьником пРи ее основании). Он еще сосуществует с более прог­
рессивными основными морфатипами (см. рис. 19,1V, V ), но уже 
нигде не встречается с высокой частотой (см. рис. 30, 111 ). Воэ­
можнь, морфатип 111 был основным:, когда прогрессивные морфати­

пы -IV и \ 7 бьmи еще резервными, а один из транэиенсных морфо­

типов (вероятнее, морфатип 11 ) либо играл ропь основного, либо 
уже переходнп в стадию резервного. По-виднмому, описанный МОР­

фотип 111 м1L. lagurus следует назвать потенциапьно-резервным 

в группе основных, так как он занимает nромежуточное положение 

между основными и резервными морфатипами [Мапеева, 1976]. 
Группа резервных морфотипов вкmочает морфотипы, не· 

доминирующие у вида в течение достаточно дпитепьного промежут­

ка времени; оци встречаются пищь в некоторых частях ареала, где 

составляют небопьщой процент. Примером являются: морфатипы 111, 
IV-VIM1 полевки-экономки (см. рис. 29), морфатипы III~VIIIM1 
и морфатипы I, 11, IV, V м3 воцяной полевки (см. рис. 27, 28) и 
морфатипы 1, 11, VI-1X М1 степной пеструщки (см. рис. 30). 

Резервные МQрфотипы можно Подразделить на три категории: 

архаичные, прогрессивные и "'нейтрапьные'. Такое подразделение 

позволяет дать более;· детапьную оценку эвоmоционной стадиИ вида, 

суднть о степени архаичности данной популяции и о направлении 

ее развития в будущем. 

А р ха и ч н ы е м о р ф о тип ы несут черты древних, предковых форм, 

явпяясЬ их бывшими основными морфотипами. Таковы, например, 
транэиенсные морфатипы м1 L. lagurus (см. рис. 19, 1, 11). 

Прогрессивные морфотипы выделяются по. признакам~~ 
пожнения ·в строении переднего отдела м1 и заднего отдела .. М , 
свидетепьствуЮщим о более совершенном приспособпении к перети­
ранию корма. В этом случае следует учитывать также характер 

днфференiLИации эмали и степень развития цемента. 

Появление прогресспвных морфс>типов имеет, по-виднмому, два 

главных источнцка: 1) случайное появление вновь воэникщих вариа­
ций (в основе лежит мутационный процесс); 2) появление Вtiриаций 
с закрепленными наследственно ювенипьными признаками. Послед~ 
ние служат материалом для изwенчивости во времени и указы:ваУ)т 

на протекание Этого процесса в прощпом [Громов, 196 7] • 
Прогрессивные морфптипы, нахоцящиеся на стадни резервных, 

'vfогут бь1ть названы морфатипами буЦущего, т.е. потенциапьно-ос­
новным.r. 

"Нейтрапьные·'.морфотипы не имеют выраженных признаков 
известных древних или прuгрессивных форм. Они чаще представлены 

единичными экземплярами и описываются как морфотипы .. откпонео­
ния", "укпоняющиеся типы .. и т.п., :хотя и могут составпять в попу­
r.яции нескот,ко процентов. Характеризуются признаками, о приспо-
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собительном значении которых трудно суцить. О появлении •ней­

тральных .. морсlютипов можно предположить следующее: 1 ) либо у 
них проявляются признаки родственных форм (параллельная измен­
чивость); 2) либо их признаки являются результатом гибридИзации; 
3) либо это проявление-особенностей строения неизвестнь~ древ­
них форм вида, своеобразно специализированнь~; 4) либо это мо~ 
фотипы с наследственно закрепленными ювенильными признаками, 

которые характерны для индивидуальнь~ стадий развития древних 

или современных форм; 5) либо это вновь возникшие вариации, не 
перешедшие в Гомозиготное состояние, поддержанные евабым отбо­
ром; 6) nибо, наконец, это 'нейтральные'" вариации, эволюционный 
смысл которь~ не ясен; их присутствие в популяциях возможно. 

Часть резервнь~ морсlютиnов (из категории архаичных и "'нейт­
ральных') может исчезнуть во времени на всем ареале ( 'выме~ 
11Ще' морсlютипы IV, v, VII Ml и 1, II м3 ВОдЯНОЙ полевки на 
рис. 2 7, 28, морсlютиnы Il, VII, IX м1 степной nеструшки на 
рис. 30) или в некоторых его частях (морсlютиnы Ill, VI, VПI М1 
и IV, V м3 водяной nолевки на рис. 27, 28, морсlютиnы VI, VIII 
м1 степной nеструшки на рис. 30), сохраняясь у небольшого числа 
особей. Прогрессивные резервные морсlютипы в меньшей стеnени 

nодвержены этому процессу, зато более вероятно, ч-rо они перейдут 

в групnу основных, так как имеют приспособитепьные признаки, 

свидетельствующие о совершенствовании строения. Архаичные ре­

зервные морсlютиnы также могут стать основными, но при искmо­

чительно редком сочетании факторов, например nри случайном вы­

живании особей с такими морсlютиnами nосле резкого -снижения об­

шей численности поnуляции, когда восстановление леследней будет 

происходить nY'J'eм nреимущественного размножения именно таких 

особей. 

до_ сих пор речь шла об основных и резервных морсlютиnах, свой­

ственных поэднеnлейстоценовым и современным nредставителям ви­

да. Однако иногда nриходится наблюдать nоявление у современнь~ 

форм новых морсlютипов, не обнаруженных у их позднеплейстоцено­

вых nредкев. Их можно отнести к груnпе основных, если они встре­

чв.ются во всех частях ареала со значиrельной частотой, как, на­

nример, морсlютиn VI м3 водЯной полевки (см. рис. 28). Очевидно, 
он фо'рмируе'l'ся в качестве одного uз основных морсlютиnов или уже 

rаковым является у современной водяной полевки на большей части 

ареала, хотя мы не знаем его будущего (в nрошлом - где-то в 
ruлоцене - это был, вероятно, резервный морсlютип с прогреесиены­

ми особеююстями строения) •. Если же новь.й морсlютип встречается 
с небольшой частотой, хотя· бы и во всех Частях ареала (а это 
всегда означает лишь исследованные чвсти ареала), его следует от­
носить к групnе резервных морсlютипов, так как мы не можем про­

следить его судьбу во ·времени. Но есЛи этот морсlютип имеет про­

греесиввые черты, то его можно назвать потенциально-основным, 

оставив nока в груnпе резервнь~ (наnример, морсlютип Х и; воз­
можно, морсlютип IX м1 воцяной полевки на рис. 27). Так или 
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Рис. 31. Частота морфотилов м1 (в %) и число случаев их доми­
нирования в суммарных выборках по ископаемым остаткам и совре­

менным подвидам узкочерепной полевки 

И - суммарная выборка, составленная из данных по искоnаемым 

остаткам пяти местонахождений; С - то же, для девяти выборок 

современной узкочерепной полевки из различных частей ареала. На­

звания местонахождений и чш:тей ареала приведены в главе 7 
а - частрта морфотипов; б - количество выборок, в которых 

данный морфотип относится к доминирующим. 1-VII - основные мор­

фотилы (выступают в роли доминантов в тот или иной отрезок вре­
мени за яериод с позднего nлейстоцена до современности включи­

тельно); VIII-XI - морфотипы, выступающие за тот же период вре­
мени только в роли резЕ<рвных. Номера морфотилов соответствуют 

номерам рис. 24 и 25 

иначе, с появлением нового морфотила вид приобретает новые, бо­

лее широкие возможности сушествования, и мы можем предnола­

гать, что особи с таким морфатипом могут оказаться более приспо~ 

собленными при будуших изменениях условий среды и станут пред­

ковыми для тех поколений, у которых новый морфотип будет спо­

собствовать увеличению численности вида (или подд.ержан:ию ее} в 
новой среде обитания, т.е. будет под..'СЕачен отбором и из ре.зервuых 

перейдет в основные. 

Все основные М:орфотипы, безусловно, когда-то опробывапись 

отбором как резервные, но не все резервные морфотилы были ос­

новными или станdвятся таковыми в будущем. Возможно, есть от­

носительно более стабильные во времени или в пространстве ре-
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Таблица 22 

Величина Х 2 и достоверность отличий (р) для данных в часто­
те основных морфотипов при сравнении суммарных выборок 

искоnаемь~ остатков и современнь~ подвидов узкочерепной по-

левк.и 

Морфо-
х2 р 11 :Мю-1 х2 р 

тип 

1 93,5 <0,01 v 41,7 <0,01 
11 79,1 <0,01 VI 79,9 <0,01 
III 19,3 <0,01 Vll 42,6 <0,01 
IV 4,0 <0,05 и 

>0,025 

зервные морфатипы (некоторое их число), большинство из которь~ 
было накоплено в течение исторической жизни вида и, когда мы 

не знаем истории вида, могут восприниматься как спут.ши атавизма 

и рецессивнь~ геновариаций. Но когда представляется возможность 

на серийном nалеонтологическом материале набmодать предшеств.ую­

щие этапы эволюции вида, то обнаруживается, что каждый резерв.­

ный морфатип потенциален как основной, хотя, возможность его 

перехода из группы резервных· в группу основнь~ в известной ме­

ре слишком случайна, так как ограничена в действительности вли­

янием сложного комплекса меняющихся условий. среды обитания. 

Поясним сказанное на примере некоторь~ реЗультатов изучения 

морфатипической изменчивости м1 узкочереnной полевки. 
Сравнение частот морфатипов м1 и числа случаев их nреобпада­

н.ия в суммарных выборках искоnаемь~ остатков и современных 

nодвидов узкочереnной полевки nозволяет набmодать две группы 

морфатипов (рис. 31 ). 
1. Морфотипы, занимающие положение только резервных за пери­

од с позднего плейстоцена до современности включительно. 

2. Морфотипы, выступающие и в роли доминирующих (основных) 
.типов строения М1, и в роли резервных - на какой-либо из ста/J.ИЙ 
эвоmоции вида - за тот же период времени, 

К первой группе относятся четыре морфотила - VIII-XI, вторую 
группу составляют 1-VII морфотипы. Существование даннь~ групп 
во времени подтверждается отсутствием сушественнь~ изменений 

в их соотношениях по данным суммарных выборок ископаемых ос­

татков и современных подвидов (значение х 2= 2,1 имеет вероят­
ность, среднюю между 0,25 и 0,10 ). 

Оценка степени разли:ч:ий частоты отдепьных основных морфати­

пов при сравнении тех же суммарных выборок по критерию " х­
КРадрат" ( табл. 22) подтверждает обнаруженные отличия в из­
менении их частоты во времени (рис. 31 ). Наименьшее значение 
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Рис. 32. Частота морфатиnов М1 (в %) у узкочереnной nолевки 

в выборках искоnаемых остатков разных груnnы сохранности. Место­

нахождение Мальково (Среднее Зауралье). Древность остатков 

уменьшается в неnравлении от 1-й к 3-й гpynne сохранности
. Но­

мера морфотиnов соответствуют номерам рис. 24- и 25 

А - выборка N! 2 3 - 3-я гpynna сохранности; Б - выборка 
N! 22 - 2-я гpynna сохранности; В - выборка N! 2 1 - 1-я груnпа 
сохранности 

Рис. 33. Частота морфатиnов М1 (в %) у узкочЕ'реnнои nолевки в 

выборках искоnаемых остатков 

А - Средний Урал, р. Чусовая, Камень Дыроватый; Б - Новго­

род-Северский; В - Среднее Зауралье, Мальково - 1-3-я груnnы 

сохранности; Г - Среднее Зауралье, Ница; Д - Южное Зауралье, 

Верхняя Алабума 

Номера морфатипов соответствуют номерам рис. 24 и 25 
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Рис. 34. Частота морфотипов М1 (в %) у современной узкочереп­
ной полевки в различных частях ареала 

А - Свердловекая обл., Камышлов; Б - Ямало-Ненецкий авт. 
округ; В - Тянь-Шань; Г - Монголия, Д - Забайкалье, Соктуй; 
Е - Северо-Байкальское нагорье, Сергелях; Ж - Иентральная Яку­
тия, Вилюй; 3 - Северная Якутия, Индигирка 

Номера морфотипов соответствуют номерам рис. 24 и 25 

х2 имеет IV морфотип ( р < 0,05 ). Четкое различие во времени 
наблюдается по частотам всех других морфотипов (р < 0,01 ). 

При этом большая степень отличий (насколько об этом можно 
су.а.ить по величине х 2 )характерна, с одной стороны, для морфоти­
пов 1, II (93,5; 79,1 ), перехоцящих во времени, из групnы основ­
ных в группу резервных, и, с другой стороны, для морфотиnов V, 
Vl, VII (41, 7; 79,9; 42,6 ), которые из резервных тиnов строения 
в nозднем плейстоцене переходЯТ в положение основнь~ у совре­

мепной узкочерепной nолевки; морфотиn III имеет меньшую стеnень 

отличий (19,3) во времени. 
Таким образом, изложенные данные показывают: 1 ) стабильность 

обилия во времени VIII-XI морфотипов как реэервнь~ тиnов строе-
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ния ~l у позцнеплейстоценовой и современной узкочерепной поле­

вок (при этом не исключается их роль как вероятных основных ти­

пов строения у предковых форм и на начальных стадиях эволюции 

вида); 2) переход во времени от позднего илейстоцена к сов­
ременности из груnпы основных в груnпу резервных 1-III морфа­

типов, и наоборот; ·3) переход из группы резервных в группу ос­
новных- морфотилов V-VII. Вероятно, в такой последовательности 
и прохщ:щ:ла смена во времени основных типов строения ~1 у уэ­
кочерепной полевки. 

Следовательно, выделяя две группы морфотилов - основные и 

резервные, - следует представпять непрерывность перехода между 

ними за счет даличия в каждой из групп: потенциальных морфоти­

лов другой группы: среди основных - потенциально-резервных, сре­

ди реэервнь~ - потенциально-основнъ~. 

Переход резервнъ~ морфотилов в основные, и наоборот, происхо­

дит во времени постепенно, и материалы иногда позволяют это на­

блюдать. Покажем это на примере: 1) узкочерепной полевки и 
2) степной пеструшки. 

1. У узкочерепной полевки, обитавшей с позднего илейстоцена 
в Зауральб!, происходит во времени постепенное уменьшение часто­

ты морфотилов 1 и II, являвшихся доминантами в позднем плейсто­

цене, что прослеживается по группам сохранности в местонахожде­

нии ~алькова (рис. 32 ), при сравнении выборок ископаемь~ остат­
ков с современными подвидами (рис. 33, 34) и наиболее ярко 
подтверждается динамикой частотнь~ соотношений трех категорий 

морфотилов - грегалоиднь~ (1, 11), грегало-микротоиднь~ (111, IV) 
и микротоиднь~ (V, VI, VII). По всем выборкам ископаемь~ остат­
ков и современнь~ подвидов четко прослеживается резкое уменьше­

ние во времени частоты грегал0иднь~ морфотилов и возрастание 
"'iiiстоты более сложнь~ морфотилов - микротоиднь~ (рис. 35 ), что 
подтвержцается также данными по групповым (суммарным) выбор.­
кам, соответствующим позднеплейстоценовой, голоценовой и совре­

менной стадиям формообразования (рис. 3 6). 
Данные рис. 36 показывают, что у позднеплейстоценовой узко­

черепной полевки доминантами являются грегалоидные и грегало­

микротоидные морфо·rипь! (39,4 и 36,0%), а в современный пери­
од начиная с голоцена в со~таве доминантов появляются микрото­

идные морфотилы (голоцен - 46,5%, современность - 72,8%), 
nродолжают доминировать грегало-микротоидные, но уже не доми­

нируют грегалоидные (голоцен- 11,0%, современность- 3.1%). 
Отличия по частоте грегалоиднь~ и микротоиднь~ морфотилов меж­

ду тремя назВанными стадиями эволюции узкочерепной полевки до­

стоверны (р' < 0,01 ), а значения х2 значительно превышают эти 
значения для современных подвидов ~. gregalis (табл. 23, 24). 
Таким образом, очевидно, что приведеиные данные позволяют про­

следить постепенньm во времени процесс формообразования по ста­

диям эволюции, достигавший, вероятно, более высокого уровня, 

чем подвидовой. Последнее представляется вероятным, по крайней 
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Таблица 23 

Величина х2 и достоверность различий (р) между стадиями 
!jnрмообразова:ния узкочерепной полевки по частоте О и Р тиnов 
строения м1 

Nq n/n 

1 

2 

3 

Сравниваемые стадИИ 

(выборки) 

Позднеnлейстоценовая 
(21, 3,4,22, 21-3) 
Современная (9,10, 11, 
12,14) 
Позднеnлейстоценовая 

(21,3,4,22,21-3) 
Голоценовая (23) 
Голоценовая (23) 
Современная (9, 10, 11, 
12, 14) 

Таблица 24 

df р 

6 390,5 <0,01 

6 32,4 <0,01 

5 42,3 <0,01 

Величина х2 и достоверность различий (р) по частоте О и Р 
типов строения М1 у современных подвидов узкочерепной 

nолевки 

Сравниваемые nод-

NQ п/п виды (номера вь~ 
борок) 

df х2 р 

1 М. g. gre galis (6) 4 2,5 <0,75 и >0,50 
М. g. majot (7) 

2 М. g. major (7) 2 4,6 =0,10 
М. g. buturlini (14) 

3 М. g. buturlini (14) 3 11,1 <0,01 
М. g. brevicauda (12) 

4 М. g. montosus (8) 2 4,3 <0,25 и >0,10 
М. g. castaneus (9) 

5 М. g. raddei (10) 3 4,7 <0,25 и > 0,10 
М. g. castaneus (9) 

мере, в отношении позднеплейстоценовой и современной форм узко­

череnной полевки. 

2. У степной nеструШки, обитавшей с nоз~него илейстоцена 

в Среднем Зауралье, относительное обилие транзиенсного морфотиnа 

м1 уменьшалось с 17,9 цо 3,4% у современных зверьков (Малее­
ва, 1971б), 17,9 -это довольно высокий процент для резервного 
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Рис. 35. Диаграмма частотного соотношения трех категорий морфt>­
типов М 1 в выборках искDпаемых остатков и современных подвидов 
узкочерепной полевки 

Квтегория морфотипов: 1 - грегалоидные ( 1, 11); 2 - грегалt>­
микротоидные (I II, 1 V ) ; - микротоидные ( V-VII) . Н оме~а морфо­
типов соответствуют номерам рис. 24. Выборки: Nq 21 - 5 - иско­
паемые остатки; Nq 6-14 - современные подвиды 

Рис. 36. Динамика частотных соотношений (в %) трех категорий 
морфотипов М 1 узкочерепной полевки по данным суммарных выбt>­
рок ископаемых остатков и современных подвидов. Квтегории морфо­
типов соответствуют данным рис. 35 

А - поздний плейстоцен; Б - голоцен; В - современность 

морфотиnа. Скор~е всего, транзиенсный морфот.ип в этом случае 

нахоцится как раз на стации его перехода из основного (преобла­
дающего у L. t,ransiens ) в резервный (у современных он никогда 
не составляет более 5,0%). Транзиенсный морфотип м1 имеет диаг­
ностическое значение, что позволило нам наблюдающееся во време­

ни уменьшение его частоты и происходящее параллельно возраста­

ние частот морфотипов, доминирующих (основных) у современных 
пеструшек, оценить как показатель перехода среднеппейстоценового 

вида L. transiens в современный вид L. lagurus (Малеева, 1971б). 
Более наглядно это показано на рис. 3 7, который иллюстрирует 
применение предлагаемой общей классификации основных .и резерв­

ных морфотипов зубов - как методического подхода - к изучению 

вопросов микроэволюции, что будет рассмотрено подробно в послед­

ней главе. 
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Глава 9 

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ВЫБОРОК 
ПО КЛАССАМ ЧАСТОТЫ МОРФОТИПОВ 

Согласно прецлагаемой классификю .. ии морфотипов, сравнение 
изучаемых отцельных и суммарных выборок ископаемых остатков 

(И) и современнь~ поцвицов (С) необхоцимо провоцить по частотам 
групп основнь~ (О) и резервнь~ (Р) морфотипов, а также описан­
нь~ выше их категорий. Как показал опыт прецьщуших исслецова­

ний [Малеева, 1976], обычно имеются цва или три преоблацающих 
морфотипа, составляющих в сумме около 70%, что и может служить 
критерием цля их включения как цоминантов в групnу О. Оцнако 

в некоторь~ случаях при оnрецелении 0-Р морфотилов возникают 

затруцнен.ия, так как при этом nолучается, что относительное оби­

лие самого морфотила в выборке не всегца играет главную роль, 

так как включение его в ту или цругую груnпу зависит от обилия 

соцоминантов. Так, оцин и тот же морфотиn, встречающийся в цвух 

выборках с оцинаковой частотой, поnацает в разные групnы. С цру­

гой стороны, морфотип, характеризующийся меньшей частотой в 

оцной выборке, nоnацает в групnу О, а в цругой - морфотип, встре­

чающийёя с большей частотой, nоnацает в груnпу Р. По кажем это 

на конкретном nримере цаннь~ четырех выборок ( табл. 25). 
Из табл. 25 вицно, ~то в выборках N2 7 и 14 морфотиn УП, 

хотя он и составл.яет зцесь 16,7 и 16,3%, цолжен, очевицно, счи­
таться резервнЬiм, так как в выборке N2 7 цоминируют три морФО­
тиnа (IV-Vl), а в выборке N2 14 - цва морфотила (V, Vl), которые 
уже и образуют груnnы основнь~ морфотилов (их суммарный про­
цент в выборке - 71,3 и 72,3 соответственно). В цвух цругих 
выборках морфотилы менее обильные~ чем морфотиn VII в рассмот­

реннь~ выборках, цолжны включаться в груnпу основнь~ - морФО­

тиn III в выборках N2 21-3 (14,2%) и морфотиn V в выборке N2 4 
( 13, О), так как их соцоминанты характеризуются меньшей часто­
той, чем соцоминанты морфотила VII в выборках N2 7 и 14. 

С целью преоцоления оnисаннь~ аатруцнений ввоцятся nокаэа-

тели степени цоминантности классы частоты: 

Классы Относительное Классы Относительное 

частоты обилие, % частоты обилие, % 

А >36,0 д 17,9-12,0 
Б 35,\)-30,!) е 11,9-6,0 
в 29,9-24,0 ж 5,9-0,1 
г 23,9-18,0 з 0,0 

Груnnировка вариант в классы nроведена с учетом максимальны~ 

и минимальных значений относительного обилия морфотиnов, зани­

мающих как цоминанты nервое, второе и третье места в выборках 

ископаемь~ остатков и современных nоцвицов узкочереnной nолев-
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Таблица 25 

Частота (в %) и классы частоты морфот.ипов М1 в выборках 
ископаемых остатков ( 21-3, 4) и современных поцвицов ( 7, 14) 
узкочерепной полевки 

N2 выбо-
Морфотипы, класс частоты 

рок v 

21-3 21,2* 16,8* 14,2* 19,4* 10,0 
г д д г е 

4 8,6 17,5* 6,5 34,8* 13,0* 
е д е Б д 

7 1,7 1,7 6,3 24,2* 19,6* 
ж ж е в д 

14 0,0 0,0 О, О 8,5 27,5* 
з з з е в 

Т а блица 25 (окончание) 

N2 выбо-
Морфотипы, класс частоты 

рок VI Xl 

21-3 6,0 10,0 0,3 0,8 0,8 0,5 
е е ж ж ж ж 

4 6,5 8,7 2,2 2,2 0,0 0,0 
е е ж ж з з 

7 27,5* 16,7 0,6 0,0 0,0 1,7 
в д ж з з ж 

* 14 44,8 16,3 О, О 0,0 0,0 2,9 
А д э з з ж 

Пр и меч а н и е, Отмечены преобладающие морфотиnы, вкшо­
чаемые в груnпу О {они составляют в выборке ~ 21-З -
71,6%; в выборке ~ 4 - 65,3%, в выборке N2 7 - 71,3% и в 
выборке N2 14 - 72,3%); номера выборок соответствуют привецен­
ным в тексте главы 7, 

Буквы обозначают классы частоты, Пояснения см, ниже, 
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Таблица 26 

Смена классов частоты у морфотиnов м1 узкочереnной nолевки 
в выборках искоnаемых остатков (И) и современных nоцвицов (С) 

Выборка Морфотиnы* 1 Выборка Морфотиnьr * 

Современные поцвицы Ископаемые остатки 

14 эээээзеВДА 5 эээезДВБДе 
13 зжэжэеежГА 2 3 эээежДВДДД 
12 зжээзееББД 4 жэжеДеБДее 
11 зэээжжеАБе 2 2 жээГДДВДеж 
10 зззжжежАГД 3 жжжВДеВжеж 

8, 9 эээжжеГДГВ 1 жэжДГВГееж 
7 ззжжжеВДДВ 21-3 жжжГДДГеее 
6 зжэжзе ВДГГ 21 жжжВГДДееж 

" Буквенные инцексы классов частоты соответствуют номерам морФО­
тиnов (слева направо): IX, Х, VIII, 1, 11, III, IV, V, VII, VI. 

ки1. Классы объединяются в цва нацкnасса частоты, соответствую­
щие цвум груnпам: 

А-д- груnпа О 

е-з- груnпа Р 

Внутри груnnы О различаются: 

А - сверхnоминанты 

Б-Г - nоминанты 
Д - субцоминанты 

В груnпе Р: 

е - высший класс (резервный морфотиn, nроявпяющийся на всем 
ареале) 

ж - срецний класс (резервный морфотиn, nроявпяющийся на 
части ареала) 

з - низший класс ( 'вым:ерщие' морфотиnы, скрыты в генофонце 
nоцуляций). 

С ввецением классов частоты в разобранных nр.имерах все мор­

фот.иnы, которые зцесь nеречиспялись, относятся к кnассу Д 

(см. табл. 25), в~tmочая .и морфатиn VII в выборке NJ 14, т.е. все 

1 
Привеценные классы частоты установлены на основании изученных 

выборок nозцнеппейстоценовых и современных форм узкочереnной 

полевки, на nримере которой рассматриваются все воnросы в цан­

ной главе. При исслеJЮвании цругих материалов число классов .и 

груnпировки вариант, а также и величина классового nромежутка 

цопжны устанавливаться особо в соответствии с nриемами биоло­

г.ической статистики [наnример, Рокицкий, 1967 ]. 
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Таблица 27 

Смена класса частоты и формулы частоты у морфатипов М1 в выбор­

ках ископаемых остатков узкочерепной полевки 

Формулы полные 
Формулы сокращен-
ные 

Морфо-
Выборки* 

ТИП по груп- по груп-
по классам 

по классам частоты пам пам 

0-Р 
частоты 

0-Р 

ДВГеГВее в2г2д1ез ОsРз ВГДе ОР 

11 ГГДж.ЦL1LЬ г2д4- ж1з1 06Р2 rд-жз ОР 

III ВДДДДееа 8 1- дsе2 06Р2 В-Де ОР 

IV ГДВВГВБВ Б1В4Г2д1 О в БВГД о 

v ееДДежДБ Б1-- дзезж1 04Р4 Б -Деж ОР 

VI жжжДежее Д1е3ж4 01Р7 Деж ОР 

VII еееДеееД Д2е6 02Р6 Де ОР 

VIII жжззжжжз жsзз Рв жз р 

IX жжжз:жжжз жвэ2 Рв жз р 

х зжззжжзз жззs Ра жз р 

Xl зжззжжзз жззs Рв жз р 

* Буквенные инаексы классов частоты соответствуют 
номерам выборок 1, 2 1 , 22, 21-З, 3, 4, 5. 

(слева направо) 

они оцениваются как субцоминанты. Из них морфотипы 11 и 111, 
имеющие архаичные черты (см. рис, 24), могут бьrrь опрецелены 
как потенциально-резервные среци основных, а морфотипы V и VII, 
имеющие прогрессивные признаки, опрецеляются как потенциально­

основные. 

Таким образом, класс частоты характеризует степень относи­

тельного оби1Шя ( цоминантност.и) кажд.ого морфотипа в от цельных 
выборках, помогает распрецелить морфот.ипы по группам О..Р, а 

таюке оценить категорию морфотипов внутри эт.их групп. При этом 

оценка степени д.оминантност.и д.ается по ециному (общему) крите­
рию (у.ровню) цnя всех выборок и зависимость попацания морфоти­
па в группу О QT обилия сод.оминантов почти снимается, что, в 

свою очерець, более точно опрецеляет .и положение морфотипов в 

группе Р. 

Пр.и сравнени.и выборок по частотам О и Р морфот.ипов, харак­

тер.изующихся классами частоты ( табn. 26), легко набnюд.ать сме­
щение О типов строения м1 по с~tвигам классов А-д, что позво-
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Таблица 28 

Смена класса частоты и формулы классов частоты у морфотилов м1 в 

выборках современных nоцвицов узкочереnной nолевки 

Формулы nолные 
Формулы сокращен-

ные 

МорФО- Выборки* 
тиn 

по по 

по классам частоты 
груп- по классам груп-

пам частоты пам 

0-Р 0-Р 

жжзжжззжз ж5з4 р9 жз р 

11 зжжжжж:ззз ж5з4 р9 жз р 

III ееДеежеез д1 евж1з1 о1 Рв Дежа ОР 

IV ВВБДжееее Б1В2- Д1е4ж1 о4Р5 БВ-Деж ОР 

v ДДеГААБжВ А2Б1 В1 Г 1 Д2е1 жl 07Р2 АБВГДеж ОР 

VI ГВДГДеДАА А2- В1Г2дзе1 OsPl А-ВГДе ОР 

VII ГДВБГББГД БзВ1ГЗД2 09 БВГД 

VIII зжззззззз жlз8 Pg жз р 

IX ззззззззз зg р9 з р 

х жзззззжэ жззв Pg жз р 

Xl жжзжззззж ж4з5 р9 жз р 

* Буквенные инцексы классов частоты соответствуют (слева направо) 
номерам выборок 6 -14. 

ляет по схоцству сnектров основных морфотиnов вьщелить группы 

выборок, отражающие, очевицно, стации формообразовательного nро­

цесса - стации цивергенции во времени (6-14 - современность, 

23, 5 - голоцен, 2!-4 - nозцний nлейстоцен) и пространстве 
(10-14 - восточные части современного ареала, 8, 9 - горные 
формы, 6, 7 - зсrnацные части современного ареала). 

Данные такой таблицы цают основу цля nостроения схемы транс­

формации морфот.иnов в цвух измерениях. 

Кроме классов частоты уцобно исnользовать с в о ц н ы е и н-

ц е к с ы, которые условно можно назвать "формулами цоминантност.~:~" 

или "формулами классов частоты' (табл. 27, 28), 
Формулы классов частоты составляются цля кажцого морфотиnа 

по цанным, объециняющим выборки И, С, и nрименяются в цвух 

вариантах, 

По л н а я фор м у л а включае.т цанные о числе случаев встречае­

мости {цифровой инцекс) морфотиnа в классах частоты (буквенный 
инцекс) по выборкам И или С; количество исслецованных выборок 
отражает с~а цифрового инцекса. 
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Таблица 29 

Формупв классов частоты у морфотипов м1 узкочерепной полевки в 
суммарных выборках ископаемых остатков и современных поцвицов 

Попные формулы Сокращенные формулы 

Мор-

фотип Современные поц-
Ископав- Совреме н-

Ископаемые остатки мые ос-
ВИЦЬI ные поцвицы 

татки 

82Г2Д1е3 жsз4 ВГДе жз 

11 г2д4- жlзl жsз4 Гд-жз жз 

III Bl- дsе2 Дlе6жlзl В-Де Дежз 

IV Б1В4Г2д1 Бl 82- дl е4ж1 БВГД БВ-Деж 

v Бl- - дзезжl А2Б1В1Г1Д2еlж1 Б--Деж АБВГДеж 

VI дl е3ж4 А2- В1Г2дзе1 Деж А-ВГДе 

VII Д2е6 6з81ГЗД2 Де БВГД 

VIII жsзз жlз8 жз жз 

IX ж6з2 Зg жз з 

х ЖЗЗ5 жззе жз жз 

Xl жззs ж4э5 жз жз 

Например, формула класса частоты цля морфотипа 1: 

В2Г2Д1 ез - по восьми выборкам И (см. табп. 27); 

ж5з4 -nо девяти выборкам С (см. табл. 28). 

Сравнение этих формул позволяет установить изменение во вре­

мени ПОliОЖения морфот.ипа 1, а именно переход его из группы О 

в группу Р ( сцвиг произошел на четыре класса). 
Формулы цают возможность также сравнить разные морфотипы 

по степени их доминантности внутри выборок И, С. 

Например, в выборке С (см. табл. 28): 

V морфотип А2Б1 в1 Г 1д2е1 ж1 - цоминант 

III морфотип 

11 морфотип 

IX морфотип 

дl евжl зl - уходяший субдоминант 

жsз4 - резервный 

зg - скрыт в генофонде 

Сокращенная формула состоит из буквенных индексов и 

несет информацию только о классах частоты, которыми данный МОР­

фотип характеризуется в выборках, а о числе последних информация 

здесь отсутствует (см. табп. 2 7, 28). 
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Таблица 30 

Сравнение морфотипов ~1 узкочерепной полевки во времени 
и межцу собой по формулам груnп 0-Р в выборках ископаемых 

остатков и современных поцвицов 

Полные формулы Сокращенные формулы 

~орфотип 
Ископаемые Современные Ископаемые Современные 

остатки ПОilВИЦЫ остатки ПО/lВИЦЫ 

о5Рз р9 ОР р 

11 06Р2 р9 ОР р 

III 06Р2 OlPB ОР ОР 

IV 08 04Р5 о ОР 

v 04Р4 07Р2 ОР ОР 

VI о1Р'7 OBPl ОР ОР 

VII 02Р6 Og ОР о 

VIII Рв р9 р р 

IX Рв Pg р р 

х Рв р9 р р 

XI Рв р9 р р 

Те же формупы в _поспецнем примере: 

АБВГДеж 

Дежэ 

жэ 

з 

Понятно, что попная формупа несет бопьше информации, показы­

вая бопее тонкие раэпичия в попожении морфотипов во времени .ипи 

межцу морфотипами, а сокращенная цает возможность оценить раэ­

пич.ия тоnько в сnучае смены кпассы частоты. Есп.и же таковой 

нет, то сокращенные формупы при разных попных формупах совпа­

цают: 

Г2Д2езз2 

rlдleвзl 

ГДез 

Гдез. 

Таким образом, сравнение по сокращенным формупам показыва­

ет, есть пи у морфот.ипа смена кпасса часТоты, а попная формупа 

nоказывает, кроме того, есть пи ·разпичия в стеnени цом.инантнос­

ти при тех же кпассах частоты, что выражается изменением чиспа 

спучаев встречаемости морфот.ипа в кпассах частоты; оцновременно 

"nпная форМупа кпассов частоты nоказывает чиспо исслецованных 
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Таблица 31 

Смена классоа частоты у 0-Р морфотиnоа М1 узкочереnной nолевки в суммар­

ных выборках искоnаемых остатков и современных nortвиrtoв 

о р 

Выборка 
Cyбrto-

Доминанты мина н-

ты 
е ж з 

А 
1 

Б 
1 

в 
1 

г д 

И с ко nае- I, IV II, III V,VII VI, VIII, IX, Х, 

мые ос-
Xl 

татки 

Со времен- V,VII Vl IV III !, II, VIII, Х, Xl IX 

ные nort-
ВИ!U>! 

выборок ископаемых остатков и современных поцвицов. Сравнение 

морфотипов во времени .и межцу собой (внутри выборок И и С) 
вицно .из цанных табп. 29. 

Из формул классов частоты можно легко вывести с в о ц н ы е 

и. н ц е к с ы, характеризующие положение морфотнпо в по группам 0-Р: 
'групповые инцексы частоты"' иnи 'формулы групn 0-Р' (см~ 
табп. 27, 28). 

Дnя. примера вывецем формулы групп 0-Р из рассмотренных вы­

ше формул классов часТОТI!I морфатипа 1: 

в2r2д1е3 о5Р3 по восьми выборкам И (см.табп.27). 

по цевяти выборкам С (см, табn. 28). 

Как и формулы классов частоты, формулы групп 0-Р также мо­

гут быть полными и соцержать информаЦию о числе несnерованных 

выборок и сокращенными (см. табn. 27, 28). При этом сокра­
щенная формула групп 0-Р может быть вывецена: 1) сразу из поn­
ной формулы классов частоты (в2r2д1 е3 - ОР); 2) из сокращен­
ной формулы классов частоты (ВГДе - ОР); 3) из поnной формуm.I 
групп 0-Р (О5Р3 - ОР). Сравнение морфатипов во времени и 
межцу собой, {внутри выборок И и С) по полным и сокращенным 
форМулам . групп 0-Р показывает табn. 30, 

Из сказанного можно сцеnать сnецующие вывоцы. 

1. Изменение во времени иnи пространстве спектра морфатипов 
в классах А-Д и е-э и, таким образом, в групnах 0-Р свисtетеnь­

ствует о поnной смене основных и резервных морфотипов, что от­

ражает - при цостоверности различий no распрецелению О морфо­
типов - серьезный эволюционный оцвиг, возможно, на .вицовом 

уровне. Это положение нагnяцно ,иnпюстрирует табn. 31, соответ­
ствующая ранее ПDI{веценному рис, 31. 
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2. Смена классов частоты у морфатипов внутри групп 0-Р сви­
цетельствует о формообразовательном процессе, очевицно, на 

внутривицовом уровне. 

В том и цругам случае различия могут быть обнаружены по сокра­

щенным формулам классов частоты и по полным формулам и сокра­

щенным формулам групп 0-Р. 

3. Наблюдающиеся изменения в полной формуле классов частоты 
(без изменения сокращенной) свидетельствуют о незначительных 
различиях в положении морфатипов (по степени доминантности), что 
у основных морфатипов во времени или прощранстве может отме­

чаться при небольших эволюционных сдвигах у вида, вероятно, 

популяционного уровня. 

Таким образом, применекие классов· частоты, формул классов 

частоты и формул групп 0-Р, при изу>~екии морфатипической измен­

чивости зубов, в качестве методического подхода к определению 

основных и резервных типов их строения представляется по сравне­

нию с обычно применяемым анализом частотных соотношений наи­

более рациональным путем исследования, который, не исключая и 

первого, позволяет построить схему трансформации морфотипов, 

фиксирующую послецовательные стадии формообразования у изучае­

мых форм в двух измерениях - в просТранстве и во времени. 

Гnава 10 

СХЕМА ФИЛЕТИЧЕСКОЙ ЭВОЛЮЦИИ 
НА ПРИМЕРЕ ПЕСТРУШЕК РОдА LAGURUS 

ПО дАННЫМ ИЗМЕНЕНИЯ ВО ВРЕМЕНИ МОРФОТИПОВ М1 

Результаты изучения морфатипической изменчивости М 1 позцне­
плейстоценовой и современной степной пеструшки (Малеева, Воробье­
ва, 1970, 1973; Малеева, 1971б, 1975; Малеева, Норцстрем, 
19 7 4], с учетом разработанной классификации морфатипов зубов, 
позволили изобразить схематично (рис. 37) вероятный процесс 
видообразования по принципу филетической эволюции, выраженный 

в определенных условно фиксированных стадиях (формах). Все мор­
фатипы схемы реальны1 , за исключением не имеющих номеров 
(гипотетичные морфатипы прошлого и будущего). Положение и пере­
ход некоторых морфатипов из оцной группы в цругую цаны условно. 

Слецующие друг за другом во времени группировки основных 

и резервных морфатипов (ряды А-Е) позволяют наблюцать близкую 
к реальной плавную последовательность стаций превращения форм. 

Постепенность перехоца между ними созцается параллельным по-

1 
Морфатипы 1-V и их вариации описаны А.Г. Малеевой, Т.Д. Во-
робьевой [1970, 1973], А.Г. Малеевой, Е.А. Нордстрем [1974], 
а также привод.ятся: 1-Ш- А.К. Марковой [1973] по А.К. Агац­
жаняну [1971], JV- И.М. Громовым и цр. [Млекопитающие фауны 
СССР, 1963], V- В.С. Зажигиным [1969]. 
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явлением потенциа11Ьно-резервных и потенциально-основных морфо­

типов. 

Нача11ЬНЬiе стации СсtВИГа у виаа (L. transiens) к перехоцу 
в цругой виц (L. lagurus) фикс.ируются перехоаом оцного из основных 
морфатипов в еостояние потенциально-резервного и ОttНОГО из ре­

зервных - в потенциально-основной (ряцы А, Б, морфат.ипы 1, III). 
Более ·резкий сцвиг в эволюционных иреобразованиях происхоцит 
при попной смене основных морфатипов (морфатипьt 1, 11 ряаа А 
.и морфатипы III, IV ряаа Г). При этом основные морфатипы иреа­
ковой формы цостигают стасtИИ резервных (морфотипы 1, 11 в ряцах 
А и Г), а омн из новых прогрессивных резервных морфатипов цо­
стигает стами потенциально-основного ( V морфатип в ряцах Б 
.и Г). 

Таким образом, происхоцящая перегруппировка соотношений мор­

фот.ипов привоцит к пqявлению и преоблац:анию их более выгоаного 

в новых условиях сочетания, которое поццерживается отбором 

и превращается в вицовой признак новой формы(начало новой формы 

L. lagurus показывает ряц Г). Дальнейшие изменения послецней 
характеризуются пр.изнаками небольшнх эволюционных nреобразований, 

приоосtЯШнх· к .современному сочетанию основных и резервных мор­

фотиnов, реально nрецставленному формой ряца д. Слецуюший 

за ним во времени ряц Е цемонстрирует вероятный эволюционный 

сцвиг, nо-вицимому, в сторону новой, гиnотетичной формы, у кото­

рой цолжна, очевицно, nроизойти снова nолная смена основных t•ор­

фотиnов (в слецуюШ.Ий за ряцом Е форме) по сравнению с начальной 
стацией L. lagurus (ряцы Г и Е). Таким образом, современное со-
стояние L. 'lagurus является переходным к новой гиnотетичной 
Форме. 

Привеценная принципиапьная схема поnчеркивает значение сохра­

чения вицами nолиморфности во времени цля процесса формообразо­
вания. Она возрастает с цлительностью существования формы при 

Рис. 37. Схема динамики состава и соотношений морфатипов М1 в 
процессе постепенного перехода L. transiens в L. lagurus. 

1 - основные морфотипы; 2 - резервные морфотипы; З - потен­

циально-основные морфатипы среди резервных; 4 - потенциально-ре­

зервные морфатипы среди основных. 

Номера морфатипов 0-:-V) соответствуют номерам рис. 19 и 30 
Ряды А-Е - группировки (состав и соотношение) морфатипов сме­

няюшихся во времени форм. Свободные клетки и пунктирные линии 

между рядами морфатипов по вертикали и горизонтали означают воз­

можность их изменения и продолжзния. Контуры реальных морфати­
пов даны сплошной линией, гипотетичных - пунктиром; 'скрытые" 
резервные ("'вымершие') морфатипы зачеркнуты. Три части схемы 

(левая верхняя, правая.нижняя и средняя) показывают расположение 
соответственно архаичных резервных, прогрессивных резервных и 

основных морфатипов [по Малеевой, 1976]. 
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появ.-rении новых резервных морфотилов с прогрессивными особен­

ностями, а также за счет увеличения числа "'скрытых"' резервных 

морфотилов (зачеркнутые морфотилы ряцов В-Е), которые не поц­
церживаются отбором в цанных условиях, но прецставляют резерв 

изменчивости, скрытой в генофонце [Малеева, 1976]. 
Межцу цвумя вицами на схеме вьщелена перехоцная форма -

стация замещения оцного вица цругим. Она характеризует начало 

приспособленности (преацаптацию) к несколько отличным от преж­
них условиям внешней срецы. Перехоцную форму можно было бы 

прецставить, кроме морфотила 111, вторым основным морфотипом, 
схоцным с описанными цля L. pleistocaenicus Alexandrova (1976). 
В этом случае. мы назвали бы промежуточную форму аицом, так 

как по сравнению с L. transiens у нее произошла бы полная смена 
основных морфотипов. Морфотип L. pleistocaenicus сnецовало бы 
поместить межцу морфотилами II и Ш или III и IV нашей схемы: 

в том и друг,ом случае основными морфотилами были бы цаа -
III морфотип и морфетип L. pleistocaenicus. Однако отсутствие сход­
ных с L. pleistocaenicus морфотилов в нашей обширной серии М1 
с территории Срецнего и Южного Зауралья, наряду с наличием более 

примитивных >ранзиенсных морфотипов, заставляет полагать, что 

морфотилы L. pleistocaenicus- это, вероятно, специфика более юж­
ных форм, т.е. выражение географической или, возможно, даже бис­

топической изменчивости L. transiens. 
Предложенная схема не прецставляет замкнутой системы транс­

формации морфотипов. Она сосТавлена таким образом, что ряцы 

морфотилов могут быть процолжены по вертикали и по горизонтали 

за счет географических и иных вариантов изменчивости цанных 

форм. 

Число резервных морфотипDв с примитивными признаками 

(левая верхняя часть схемы) в процессе формообразования увели­
чивается за счет перехоца в эту группу основных морфотилов црев­

них форм. Количество резервных морфотилов с прогрессивными осо­

бенностями (правая нижняя часть схемы) может увеличиваться 
только путем появления вновь возникших вариаций. Эти морфотилы 

постепенно начинают преоблацать в популяции, обновлЯя состав ее 

основных морфотипов. При таком расположении архаичнь~ и прогрес­

сивных резервных морфотилов иреобразования в составе основнь~ 

морфотилов на цаиной схеме вt1ражаются их ступенчатым смеще­

ни~м вправо по Qиагонали, которая так~е может быть процолжена 

в обе стороны при послеQующем описании морфотилов предковь~ 
форм и воссоэданием гипотетичнь~ морфотилов прошлого и буду­
шего. 

Свободные клетки схемы могут быть заполнены Щ1вестными мор­
фотилами из группы резервных (например, разновидностями "нейт- · 
ральных" резервных морфотипов) или новыми резервными .морфоти­
пами любой из трех их категорий, которые будут когда-нибудь 

описаны. Однако при этом основа построенной схемы не нарушится. 

f\\ежцу морфотилами каждого ряда в процессе дальнейших исследо-
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ваний изменчивости цаннь~ вицов могут встать какие-то новые 

морфотипы (их место буцет опрецеляться соотношением архаичных 
и прогрессивнь~ признаков). 

Общее число выцеленнь~ морфот.ипов в кажцом случае в какой­

то мере зависит от цробности целения, припятой исслецователем, 

но в популяции оно, по-виа.имому, не ограничено и может быть са­

мым различным. Соотношение в числе основнь~ и резервнь~ мор­

фотипов прецставляется крайне изменчивым. В наших примерах ,оно 

колеблется в слецующих прецелах: 

Основные Резервные 

Ml М. oeconomus 2 4 
2 

м1 А. terrestris 2 5 
1 2 

м3 А. terrestris 2 2 
2 

м 1 L. lagurus 1 2 
3 6 
3 

М.Н. Лозан [19741 для м1 позцнеплейстоценовой и современной 
М, arvalis Pall. описывает 19 морфотипов, из которых 5-6 ввпsпот­
ся фоновыми, т.е. зцесь, вeposrrнo, 5-6 основнь~ с 13-14 резерв­
ными. Но так как число основных морфотипов, вьщеляемых по со­

вокупности признаков, по-:аиа.имому, всегца певелико (в наших при­
мерах не превышает 3, а.аже в случаях отсутствия резервных), 
то колебания межцу числом основных и резервных морфотипов за­

висят Главным образом от числа резервных. Послецнее, вероятно, 
очень изменчиво (в привеценнь~ примерах оно колеблется от 6 цо 
О) и может, очевицно, цостигать такого числа, когца по строению 
имеющихся морфотипов популяция буцет настолько разнороцна, что 
преоблацающие не буцут выражены и распрецеление морфотипов 

на основные и резервные окажется невозможным. Такое положе­

ние, когцв. в популяции выживает множество вариантов, затруцняет 

вьщеление тех из них, которые характеризует ее приспособпенность 

к цанным условиям. В этом случае Послецняя, оче:аицно, слабо 

выражена или соответствующий пр.изнак не является решающим 

в жизни вица. Огсутствие же резервных морфотипов свицетельствует 

о том, что популяция состоит из наиболее 'жестко' приспособлен­

ных особей и внутривицовой запас ее изменчивост.и невелик, т.е. 

маловероятно, что она буа:ет способна успешно .противостоять не­

бпагоприятным факторам срецы. Смена основнь~ ( цоминирующих) 
морфотипов во времени свицетельствует о серьезнь~ морфофизиоло­

гических прообразованиях прецк:овой популяции и может, вероятно, 

рассматриваться как показатель прогрессирующих пРнспособлений, 
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в результате коrорь~ возможно возникновение генетической изоля­

ции потомков исхо~ной формы. 

Таким образом, у большинства вицов полевок по составу и соот­

ношению основных и резервных морфотилов прецставляется возмож­

ным четкое установление направленного сцвига во времени и про­

странстве преоблацаюшего типа жевательной поверхности кореннь~. 

а пре~лагаемая на примере пеструшек роца Lagurus схема цинами­

ки состава и соотношений морфотилов может рассматриваться 

в качестве основы логической моцели трансформации морфотилов 

в процессе вицообразования, происходящего попринципуфилетической 

эволюции. 

* * • 
В этой части работы мы коснулись лишь некоторых моментов 

метоцического характера, нац которыми прихо~илось размышлять 

в процессе изучения морфотиnической .изменчивости строения корен­

нь~ зубов разнь~ вицов полевок при оцновременном исслецовании 
ископаемого и современного материала. Конкретные результаты 

этих иссле~ований полевок антропогена Зауралья пр.ивоцятся з~есь 

главным образом в качестве иллюстраций при характеристике прец­

лагаемь~ метоцических пщJ,хоцов. Послецние, как и любые цругие 

из существующих метоцов .изучения морфологических приз.наков, 

безусловно, не являются окончательно завершенными и нужцаются 
в цальнейшей разработке. 

Тем не менее важно подчеркнуть их общее значение, перечислив 
некоторые из вопросов, дпя решения которых они могут найти при­
менение. 

1. Прецnагается кроме обычного объецинения морфотилов 
в классы по~разD,елять их на группы 'основнь~· и 'резервнь~'.Дпя 

определения прин~лежности морфатиnов к этим группам и к кате­

гориям внутри них (доминанты, субдаминанты и т.д.) вводится 
шкала доминирования в виде буквенных индексов, которые исполь­

зуются и дпя составления формул классов частоты, облегчающих 

сравнение выборок по частоте морфатипов и поведения этих послед­

них в пространстве и времени. 

2. У большинства вицов полевок по составу и соотношению ос­
новнь~ и резервнь~ морфот.ипов возможно четкое установление 

напра·вленного сцвига во времени и пространстве преоблацдющего 

т.ипа строения жевательной поверхности кореннь~. Это позволяет 

сравнива~ь близкие вицы при таксономических и филогенетических 

построениях, провоцить вьщеление поцвиD.ов ( пр.и соответствующей 
цостоверности различий) и их разграничение в цвух измерениях -
в пространстве и во времени, а также опрецелять границы популя­

ций на сплошном ареале вица. 

3. По наличию у внца опрецеленнь~ прогрессивнь~ резервнь~ 
морфотилов возможно описа'N> вероятное направление его развитиs:r 

124 



в буцущ~м, а по архаичным резервным морфотилам можно составить 

представление об основных морфотилах его прецковой формы. Осно­

вываясь на разnичиях в составе прогрессивных резервных морфоти­

лов у двух предnоnагаемых прецковых форм какого-nибо ви­

да, о.ану из них можно опредеnить и описать как наибоnее 

вероятную. 

4. На примере пеструшек роца Lagurus рассматривается цина­
мика состава и соотношений частот морфотилов М1 в ви[lе схемы, 

которая .имеет общий характер li: как логическая моQель может быть 

испоnьэована /!ЛЯ попыток прогноэ.ирования эволюции как в буцущее, 

так и в прошnое (поиски прецков). Построение схем, поQобнь~ оnи­
санной, применительно к отQельным ВНQам и регионам позволит 

охарактеризовать цлительность сушествования вицов и ФОрм и ис­

пользовать эти цанные в так называемой тонкой стратиграфии nозц­

нечетвертичнь~ отложений. 

В свете таких .исслецований виц особенно отчетливо выступает 
:как цинамичная эвопюирущая система, имеющая свое прошлое, li:в.­

стоящее и буцущее. 
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