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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ПОПУЛЯЦИОННАЯ ЭК:ОЛОГИЯ И МОРФОЛОГИЯ МЛЕК:ОПИТАЮЩИХ · 1984 

А. Г. ВАСИЛЬЕВ 

ОПРЕДЕЛЕНИЕ ФЕНЕТИЧЕСКИХ ДИСТАНЦИй 

МЕЖДУ ПОПУЛЯЦИОННЫМИ ГРУППИРОВКАМИ 

РЫЖЕй И КРАСНОй ПОЛЕВОК (CLETHRIONOMYS) 

Успешное развитие синтетической теории эволюции во многом 
Qпределяется внедрением популяционного мировоззрения в прак­

тику современных зоологических и экологических исследований. 
Сейчас, пожалуй, не возникает сомнения в реальности попу­
ляционной организации вида. Однако, несмотря на большое 
число «популяционных» работ и распрсJстраненность популя­
ционных представлений, до сих пор критерии практического 
выявления популяций в ареале вида разработаны крайне недо­
статочно. Отсюда следует, что для успешного развития попу­
ляционной и эволюционной биологии необходим поиск популя­
ций в природе и определение их пространствеино-временных 
характеристик для разных видов. 

Для решения этих задач перспективно, на наш взгляд, раз­
вивающееся в последнее время новое направление исследова­

ний- фенетика популяций [15]. По определению А. В. Ябло­
кова [14], фенетика представляет собой «распространение ге­
нетических подходов и принципов на виды и формы, генетиче­
~кое изучение которых затруднено или невозможно» (с. 42). 
Фенетический подход, во многом основанный на папуляцианно­
морфологических исследованиях, позволяет в ряде случаев гене­
тически интерпретировать полученные результаты. 

В целом ряде отечественных и зарубежных работ доказана 
пригодность этого направления для решения большого круга 
вопросов популяционной и эволюционной биологии (см. [14]). 
Один из фенетических подходов- метод сравнения популяций 
по большому числу неметрических признаков скелета- и при­
менен в нашей работе. 

Основоположником такого способа сравнения природных 
·популяций является Р. Берри [17], разработавший его глав­
ным образом на домовой мыши. Метод был апробирован также 
на ряде других видов млекопитающих: кенгуровом прыгу­

не [34], черной крысе [38], рыжей полевке [37], сером тюле­
не [ 19], белохвостом олене [39] и других. 
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Настоящ::1я работа посвящена рассмотрению и оnисанию ме­
тодики определения фенетических дистанций между различ­
ными популяционными группировками рыжей Clethrionomys 
glareolus и красной Cl. rutilus лесных полевок. 

Анализ изменчивости неметрических признаков 
черепа полевок 

Хорошо известно деление признаков на непрерывно варьи­
рующие, т. е. количественные, и альтернативные, или качест­

венные [ 13], хотя строгой границы между ними провести, по­
видимому, нельзя [15]. Генетическая природа типично количе­
ственных признаков (линейные размеры, вес органов, окраска) 
очевидна, но анализ ее сильно затруднен. Считается, что гене­
тический анализ качественных признаков сравнительно легче, 
и наследование части этих признаков действительно в ряде 
случаев отвечает простым менделенеким закономерностям. 

Однако среди качественных признаков нередко встречаются 
такие, которые в скрытом виде имеют количественную, поли­

генную природу наследования. 

Явление это было проанализировано Грюнебергом [31] на 
лабораторных линиях домовой мыши и названо «квазинепре­
рывной изменчивостью». По его гипотезе, на развитие непре­
рывно варьирующего признака могут накладываться конечные 

альтернативные результаты, выражающиеся в его присутствии 

или отсутствии в фенотипе. Проявление признака в фенотипе 
наследственно обусловлено неким элигенетическим порогом, 
перейдя который в своем развитии он может проявиться. Став­
ший классическим пример порагавого признака-отсутствие 
гретьего коренного зуба у мышей. Безусловно, наличие зуба 
детерминируется генотипами всех особей и его величина может 
варьировать от малых до больших размеров, однако у части 
особей зуб не проявляется, так как в этих случаях срабаты­
вает пороговый механизм [30] . По аналогии с явлением гене­
тического полиморфизма [26] квазинепрерывную, или порого­
вую, изменчивость Берри и Сирл [21] назвали элигенетическим 
полиморфизмом, подчеркивая, что строгая Детерминация на­
ступает не сразу, а в процессе развития при включении порога­

вого механизма. 

Представление о генетической природе порогоных вариаций 
достаточно хорошо разработано [ 17, 18, 23-25, 28, 30, 31, 33, 
40, 43] и положено в основу изучения генетической дистанции 
между лабораторными линиями мышей [27, 28]. Грюнеберг [32], 
обсуждая природу пороговых признаков, заключил, что они в 
генетическом плане представляют собой результат плейотроп­
ного эффекта слабо различающихся нормальных аллелей (изо­
аллелей) генов с большой функцией, а не результат действия 
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особого класса «полигенов» со слабым эффектом, о которых 
писал Мазер [36]. Впоследствии Берри [ 17] показал, что ме­
тод пригоден при характеристике и диких популяций домовых 
мышей. 

В популяции с относительно постоянным генофондом суще­
ствует большая вероятность появления потомков с определен­
ными ассоциациями генов, особенно по количественным призна­
кам. 

Положение наследственно обусловленного порога в популя­
ции по каждому признаку может быть специфично, открывая 
ту или иную часть непрерывной вариации, проявляющейся в 
фенотипе. По мнению Диола с соавторами [24], в основе из­
менения положения порога лежат мутационные события, и раз­
личия в его проявлении в разных сублиниях мышей опреде­
ляются простыми генетическими различиями. Учитывая фено­
типически видимую долю особей-носителей признака, можно 
приблизительно зафиксировать положение порога [25] . Ис­
пользуя этот феномен по большому чисJIУ признаков, стано­
вится возможным установить порядок генетических различий, 
пусть примерно, но для полевых исследований и это уже имеет 
большое значение. Необходимо подчеркнуть, что, идя таким 
путем, можно оценить только порядок величин, а не действи­
тельное генетическое расстояние между природными группи­

ровками. Другими словами, этот подход является своеобразным 
косвенным индикатором генетических различий, т. е. указыва­
ет, что они есть. Дальнейшее слово- за более тонкими, пря­
мыми методами. Однако, по мнению Берри и Якобсена [20], 
при биохимической оценке в самом о/l~Чшем случае анализ про­
водится всего по нескольким десяткам локусов, тогда как каж­

дый пороговый признак определяется по крайней мере десятью 
локусами, что позволяет в большей степени описать своеобра­
зие субстанциальных пропорций генома. При этом рассматри­
ваются суммарные различия не менее чем по 200 лакусам 
(Берри использовал 25 признаков). Показано [42], что чувст­
вительность обнаружения различий между линиями лаборатор­
ных мышей увеличивается с ростом числа сравниваемых при­
знаков. 

Выше уже говорилось, что пороговые признаки скелета хо­
рошо проанализированы на домовой мыши. В отношении лес­
ных полевок известна лишь одна попытка использования этих 

признаков норвежским исследователем Отто [37] на скандинав­
ских популяциях рыжей полевки в плане работ, выполненных 
Берри. Нами большая часть признаков взята из тех, которые 
использовал Берри на домовой мыши, однако их топографиче­
ская привязка, как и следовало ожидать, у лесных полевок 

была несколько иной. Некоторые признаки, описанные Берри 
и Отто, мы не обнаружили, остальные признаки, применеиные 
в работе, были описаны впервые. 
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Рис. 1. Расположение неметрических признаков (1-23) на черепе 
рыжей полевки. 

При поиске пороговых признаков руководствовались сле­
дующими критериями: 

1, Билатерально встречающиеся признаки, если они имеют 
nороговую природу, подвержены флуктуирующей асимметрии, 
т. е. если в большой выборке билатеральный признак проявляет­
ся в четырех комбинациях:. присутствует только слева или толь­
ко справа, встречается на обеих сторонах, отсутствует на обеих 
сторонах, то этот признак имеет пороговую природу. . 

2. Порогован природа унитарно (медиально) встречающих­
ся nризнаков выявляется в следующих случаях: во-первых, в 

выборке наблюдается ;li.Ba альтернативных состояния призна­
ка - присутствие его у одной части особей и отсутствие у дру­
гой и, во-вторых, при проявлении унитарного признака в фено­
типе его параметры варьируют. от малых до больших значений. 

По каждому виду поиск признаков проводился отдельно. 
Большинство их встречается как у рыжей, так и у красной по­
левок, но обнаружены и видоспецифичные. В работе исполь­
зованы только черепные признаки. Расположение их на череnе 
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Рис. 2. Расположение неметрических признаков (1-21) на череп~ 
красной полевки 

показано на рис. 1, 2. Это в основном мелкие качественные 
морфологические вариации в строении черепа (наличие или 
отсутствие отверстий для кровеносных сосудов и нервов, допол­
нительные костные элементы, выпадения фрагментов кости 
и т. д.). Была проведена классификация особей, при которой 
отмечали наличие того или иного признака для каждой особи, 
а затем по каждой выборке подсчитывали частоты встречае­
мости признака. При расчетах не учитывали черепа, на кото­
рых нельзя было определить наличие или отсутствие признака. 
Частоты билатерально встречающихся признаков рассчитывали 
так же, как и для унитарных, т. е. учитывали наличие признака 

на черепе независимо от того, проявился он симметрично или 

только на левой или правой стороне черепа. 
Затем из рассмотрения были удалены крайне редкие при­

знаки как малоинформативные (например 1 : 1000), в частности 
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отсутствие третьего верхнего коренного зуба, наличие крупного 
сквозного отверстия на скуловом отростке верхнечелюстной 
кости и присутствие эмалевой марки на талонусе третьего верх­
него коренного зуба. Часть обнаруженных вариаций не исполь­
зована из-за субъективности их выделения при классификации. 
У красной полевки такими признаками оказались форма меж­
теменной кости при впадении в теменные в виде трилистника, 
выросты лобно-теменного шва распределены на всем его про­
тяжении, отсутствие отверстий на внутренней стороне у г лового 
отростка нижней челюсти вертикальное или латеральное на­
правление канала foгamen mandibulare при его зондировании, 
у рыжей полевки- наличие отверстий на внутренних сторонах 
затылочных мыщелков, дополнительная косточка между заты­

лочной и основной клиновидной костями, слияние носовых кос­
тей в области лобно-носового шва, отсутствие f. maxillare 11 
(признак описан Берри [17] ). Кроме того, исключали признаки, 
связанные с возрастом и полом. Проверяли также связь при­
знаков между собой. Было принято, что при ассоциации мень­
ше 0,3 связь не очевидна. 

Описание неметрических пороговых признаков 
рыжей и красной полевок 

При формировании номенклатуры основой послужили наи­
менования признаков, приведеиные в работах [17, 18, 21], и 
общие сведения по анатомии черепа млекопитающих ряда оте­
чественных и зарубежных авторов [1, 6-8, 11, 12, 16, 33,35,37]. 

Необходимо подчеркнуть, что предложенная номенклатура 
далека от совершенства (особенно- наименований вновь опи­
санных признаков). Как справедливо отмечают Ирмер и Висс­
дорф [35], расхождения в номенклатуре признаков у грызунов 
в мировой литературе значительны. Это касается особенно мел­
ких (аномальных) признаков, гомология которых во многих 
случаях не ясна. Следует добавить также, что литературные 
сведения по мелким черепным признакам вообще крайне огра­
ничены. С учетом сказанного рассматриваем применяемую 
нами номенклатуру пороговых черепных признаков лишь в ка­

честве рабочей. Ниже приведен перечень описанных признаков 
н их номенклатура. Нумерация признаков, приведеиных в пе­
речне, соответствует применяемой в тексте и рисунках. 

Признаки, встреченные у рыжей полевки 

1. Foramen praeorbltale duplicatum- удвоенное предорби-
тальное отверстие [21, с. 587]. 

2. Foramen frontale medium- отверстие расположено обыч­
но по линии симметрии лобной кости на лиЦевой части меж­
глазничного промежутка ближе к носовой кости. 
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3. Foramen frontale duplicatum- удвоенное лобное отвер­
стие. Дополнительное отверстие может быть равным no разме­
РУ или значительно меньшим, чем основное. Признак описан 
Берри и Сирлом [21]. 

4. Foramen temporale duplicatum- удвоенное височное от­
верстие. 

5. Fenestra parieto-temporalis completa et incompleta- не­
большое или крупное окнообразное отверстие в области височ­
ио-теменного шва. Иногда оно расположено только в пределах 
теменной кости в виде покрытого пленкой, не заполненного 
костной тканью участка теменной кости. В других случаях 
представлено только каналообразным вырезом височной кости, 
захватывающим височное отверстие и тянущимся до височио­

теменного шва, от.крываясь в него. В полном проявлении при­
знак выглядит как слияние незаполненного фрагмента височ­
ного края теменной кости и каналообразного выреза височной 
кости. 

6. Os interparietale accessorium- дополнительная межтемен­
ная косточка, образованная отшнуровкой лобного заостренного 
края межтеменной кости. 

7. Fenestra mastoidea -овальное окнообразное отверстие, 
покрытое прозрачной пленкой, на сосцевидной части камени­
стой кости ближе к затылочно-мастоидному шву. Отверстие 
может быть разных размеров. Иногда встречаются два отвер­
стия, расположенные недалеко друг от друга, однако такая 

вариация классифицировалась как наличие обычного одного 
отверстия. Этот признак впервые описан и использован при изу­
чении дифференциации сублиний в линии СЗН домовой мыши 
[40], а его рисунок приведен в работе [21, с. 588]. 

8. Foramen frontale inferior duplicatum- удвоенное нижие­
лобное отверстие. Размеры дополнительного отверстия варьи­
руют от равного по величине основному до 1/s размеров основ­
ного отверстия. 

9. Foramen interшaxillare laterale- отверстие на вентраль­
ной стороне межчелюстной кости, расположенное сагиттальна 
резцовому QТВерстию. 

10. Foramen maxillare 1 duplicatum- удвоенное верхнечелю­
стное отверстие на вентральной nоверхности верхнечелюстной 
кости, расположенное ближе к внутреннему альвеолярному 
краю. Признак варьирует по своему положению у разных осо­
бей [ 17] . 

11. Foramen palatinum major duplicatum- удвоенное боль­
шое небное отверстие. Признак, гомологичный встреченному 
на домовой мыши [ 17] . 

12. Fenestra palatina atypica- окнообразное пленчатое от­
верстие на небной пластинке. Изредка встречаются два затяну­
тых пленкой отверстия. При классификации учитывали наличие 
признака в любом его выражении. 
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13. Margo palatinus posterior clausus -задний край небной 
пластинки замкнут. Следует отличать ложное проявление nри­
знака, когда происходит прижизненное смыкание краевых бо­
ковых отростков небной пластинки с альвеолярными бугорка­
ми: Этот признак упоминается в работе [37] . 

14. Foramen pseudoovale- присутствие небольшага отвер­
стия возле f.ovale. 

15. Foramen ovale duplicatum- наличие двух костных пе­
ремычек на овальном отверстии, разделяющих отверстие дваж­

ды. Признак, близкий к описанному на домовой мыши, пашен­
ной полевке и норвежском лемминге [21]. 

16. Foramen inconstans- непостоянное по местоположению 
отверстие на височном крыле клиновидной кости ближе к 
f. lacerum. 

17. Foramen sphenoidale laterale- видимые отверстия на 
боковых сторонах переднеклиновидной кости. Признак исполь­
зован в работе [ 17] . 

18. Foramen sphenoidale medium- отверстие на вентраль­
ной стороне основной клиновидной кости бJJиже к ее центру. 
Признак оnисан вnервые Днолом [22]. 

19. Foramen hypoglossum simplex -одинарное отверстие 
подъязычного канала. Признак использован впервые на домо­
вой мыши [17]. 

20. Foramina condilaria multiplia- множественные (до 3 и 
более) отверстия в области fossa condilaris. 

21. Foramen mentale duplicatum- удвоенное подбородочное 
отверстие. Признак впервые описан и использован Днолом [22]. 
Следует отличать ложное проявление признака, когда неболь­
шое отверсти.е лежит на боковой поверхности хода f. mentale 
внутри его видимой части. Иногда встречаются два дополни­
тельных отверстия, однако эти случаи классифицировались как 
проявление обычного удвоенного отверстия. 

22. Foramen pseudomentale II- отверстие, расположенное 
на дорзальной части нижней челюсти в области диастемы бли­
же к альвеоле первого нижнего коренного зуба. 

23. Foramina mentalia multiplia- умноженное (до 3 и бо­
лее) число отверстий на наружной стороне альвеолярноИ части 
тела mandibula выше Iinea oЬ!iqua до передней части нижне­
челюстной ветви. Признак использован Д. Г. Крыловым и 
А. В. Яблоковым [9] на рыжей полевке, а также В. А. Лапшо­
вым [10] на обыкновенной полевке. В данном случае признак, 
являющийся меристическим, сведен нами к альтернативному. 

,•Как уже говорилось, часть обнаруженных признаков была 
использована, а часть исключена из-за их связи с возрастом, 

полом и другими признака ми. Так, признак os fronlale blpartitum, 
аналогичный описанному на домовой мыши [43] ,-полное или 
неполное о (30%) о о разделение лобной кости сагиттальным 
швом - не использовался, так как проявил сильную связь с 



возрастом (xg = 16,5; р<О,ОО1). Он оказался также связанным 
с признаком os palatiпum Ьipartitum (разделение небной кости 
на две половинки продольной бороздкой). Признак foramen 
iпnominatum simplex (одинарное отверстие на заднем альвео­
лярном валике нижней челюсти) также исключен из-за связи 
с возрастом (х~ = 11,8; р<О,О1). Проявили связь с возрастом 
и не исполь.зовались следующие признаки: foгamen angulare 
dup!icatum- удвоенное отверстие на внутренней стороне угло­
вого отростка нижней челюсти (х~ =9,7; р<0,01); foramina 
mentalia accessoria- дополнительные подборочные отверстия 
на наружной стороне передней части нижнечелюстной ветви 
выше linea oЬliqua (xg =24,0; р<О,ОО1). 

Признаки, обнаруженные у красной полевки 

1. Forma acuminata- остроконечная форма контура носо­
вых костей при впадении в лобную кость. Признак, аналогич­
ный группе вариантов, описанной автором ранее на красной 
полевке [3, с. 113, варианты 1·-3]. 

2. Foramen temporale duplicatum- признак 4 у рыжей по­
левки. 

3. Отсутствие foramen frontale anterior- переднее лобное 
отверстие отсутствует. Этот признак обнаружен также у рыжей 
полевки, но проявляет у нее сильную связь с возрастом. По­
видимому, у рыжей полевки nроисходит частичное зарастание от­
верстия. 

4. Foramen maxillare I duplicatum- nризнак 10 у рыжей 
полевки. 

5. Foramen frontale duplicatum- nризнак 3 у рыжей полевки. 
6. Foramen postzygomaticum- наличие отверстия височного 

хода у основания скулового отростка височной кости. 
7. Foramen frontale inferior duplicatum- nризнак 8 у рыжей 

nолевки. 

8. Margo palatinus posterior clausus- nризнак 13 у рыжей 
полевки. 

9. Sutura pa1.atina transversa Ьifurcata- вильчатая форма nо­
nеречного небного шва. 

10. Foramen intermaxillare laterale- nризнак 9 у рыжей по­
левки. 

11. Foramen intermaxillare major- одинарное крупное отвер­
стие у основания резцов на предчелюстной кости. 

12. Foramen palatinum major posterior- одинарное крупное 
отверстие на крыловидном отростке небной кости. 

13. Foramen iпconstans- признак 16 у рыжей полевки. 
14. Foramen hypoglossum duplicatum- двойное отверстие 

подъязычного канала. 
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15. Foramina condilaria multiplia- nризнак 20 у рыжей по-
левки. 

16. Foramen mentale duplicatum- признак 21 у рыжей по-
левки. 

17. Foramina mentalia multiplia- признак 23 у рыжей по-
левки. 

18. Fenestra mastoidea- у рыжей полевки признак 7. 
19. Отсутствие foramen temporale- отсутствие височного от­

верстия. 

20. Foramen sphenoidale laterale -у рыжей полевки приз­
нак 17. 

21. Foramen pseudomeпtale 1- небольшое отверстие на щеч­
ной стороне нижней челюсти ближе к основанию резцов. Приз­
нак обнаружен и у рыжей полевки, но классификация его не 
проводилась, так как диагностика nризнака у этого вида в зна­

чительной степени субъективна. 
Следует отметить признаки, удаленные из-за высокой корре­

ляции с полом и возрастом. Сильную связь с возрастом проявил 
признак forma duplicata М3 (на третьем верхнем коренном зубе 
дополнительный четвертый наружный выступающий угол). Приз­
нак встречается и у рыжей полевки, проявляя ту же тенденцию, 
что и у красной. Значения критерия хн-квадрат и коэфfнщиента. 
ассоциации по данному признаку-наивысшие из всех получен-

ных в работе: Х~=50,2; r=+0,66. С возрастом у красной по­
левки происходит быстрое формирование этого признака, хотя 
можно было предполагать· обратный процесс сглаживания высту­
пающего угла по мере стирания зуба. Интересен признак- fora­
men alare II (дополнительное крыловидное отверстие, располо­
женное диетальна f. alare). По нему обнаружена не только связь 
с возрастом (Х~=6,17; р<0,05), но и с полом (ХТ=3,98;р<0,05)., 
Связь с полом проявляется и по признаку «умноженное до 3 и 
более число отверстий по нижнему краю corpus mandibulae,. 
(ХТ=5,72; р<О,ОБ). В результате по обоим видам из более пяти­
десяти признаков работаю;цими остались для рыжей полевки 23, 
а для красной - 21. 

В качестве меры различий использована суммарная разница 
между частотами отдельных неметрических признаков в сравни­

ваемых попарно выборках. Статистический метод расчета показа­
теля дифференциации (D), в той или иной степени отражающего 
порядок генетических различий, описан Берри [ 17, 18]. Показа­
тель дифференциации (в ранних работах он называл его «мера 
дивергенцию>, а в более поздних- «оценка дивергенцию>) вычис­
ляли по формуле 
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где 8=arcsin ( 1 - 2р), N -число nризнаков, р- частота встре­
чаемости признака в долях единицы, n1 и n2 - объемы наблюде 
ний в сравниваемых выборках. Дисперсию в общем случае опре­
деляли по формуле, предложенной Берри [18]: 

2 { 1 1 ) 2 ( 1 1 J] vd=4\-+- ~[(el-e2)- -+- . 
n1 n2 n1 n2 , 

Среднеквадратическое отклонение приближенно вычислено по 

формуле V V~jN. Достоверность значения D оценивали по 
отношению к величине стандартного отклонения [ 17, 18, 25]. 

его 

Определение фенетических дистанций 
между популяционными группировками 

Рассмотрим некоторые общие подходы к определению фене­
тических дистанций между популяционными группировками и 
конкретные примеры использования метода. 

При проведении фенетических сопоставлений необходимо 
придерживаться ряда требований к материалу и планированию 
его сбора. Наиболее правильно, I-la наш взгляд, планирование 
синхронного сбора материала из сравниваемых группировок в 
сжатые сроки, не превышающие, по крайней мере, среднего 
срока протекания беременности животных. Для полевок, по-ви­
димому, длительность одновременного сбора материала не долж­
на превышать 18-20 дней, а его объем должен быть равным 
или близким по числу наблюдаемых особей [34, 41]. Следует 
помнить, что при сборе материала крайне важно получить мак­
симальную выборку с ограниченной территории и стремиться 
не объединять в единую совокупность животных из удаленных 
друг от друга поселений или из поселений, приуроченных к био­
топически контрастным условиям. При проведении межгодовых 
(хронографических) сопоставлений в одной и той же популя­
ции предпочтительно собирать материал в одном локальном 
биотопе и в один сезон. 

Необходимость соблюдения этих требований к сбору мате­
риала вызвана тем, что проявление пороговых признаков в 

фенотипе определяется не только внутренними генетическими 
факторами, но в той нли иной степени корректируется влиянием 
внешних условий. Последнее обязательно нужно учитывать при 
интерпретации полученных различий. 

Рассмотрим конкретный пример по определению фенетиче­
ских дистанций между популяциями рыжей полевки в Орен­
бургской области (4]. Специфика пространствеиного размеще­
ния рыжей полевки в этом регионе заключается в усилении 
стенотопиости вида, строгой его приуроченности к пойменным 

лесам. Установлено, что основной поток мигрантов перемеща-
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Таблица 1 
Частоты неметрических признаков в популяциях рыжей полевки 
Оренбургской области (июль, 1978 г.), % 

N~ признака 

1 
2 
3 
4 
5 
б 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 

Сакмарекая 
n=l27 

7,2 
12,8 
79,2 

1 • 1 
3,0 
6,7 

37,4 
19,0 
43,2 
35,0 
72,5 
0,9 

54,0 
42,5 
8,7 

18,1 
7,8 
8,2 

70,0 
18,3 
33,6 
69,3 
50,0 

Оренбургская 
n=7! 

5,8 
22,7 
83,6 
18,2 
19,1 
1,9 

21,2 
48,0 
44,9 
3(),3 
79,1 
5,5 

36,2 
35,9 
13,9 
27,0 
о 
4.7 

61,9 
35,0 
27,4 
69,1 
77,1 

Илекекая 
n=IOO 

26,8 
20,4 
87,4 
41,3 

1,4 
о 

24,1 
36,5 
43,9 
49,5 
87,2 
31,4 
23,9 
54,1 
5,9 

59.2 
19,5 
8,7 

69,4 
47,1 
30,3 
78,0 
61,1 

\ 
Шубараrашская 

n=!Об 

27,3 
33,3 
82,1 
30,4 
12,5 
2,8 

61 .о 
55,0 
16,0 
69,0 
4(),8 
8,9 
8,9 

61,4 
6,4 

36,9 
38,8 
9,0 

87,5 
30,7 
36,5 
93,3. 
73,5 

ется вдоль пойменных «коридоров» [2, 3]. В разбираемом слу­
чае материал был единовременно собран в июле 1978 г. в четы­
рех географических точках: 1- пойма р. Сакмары, окрестности 
г. Кувандыка; 2- пойма р. Урала, окр. пос. Каменки в 20 км 
восточнее г. Оренбурга; 3- пойма р. Урала, окр. г. Илека; 
4- шубарагашский лес, окр. пос. Первомайки в 20 км южнее 
г. Соль-Илецка. Удаление между смежными точками сравнения 
сост9-вляет 150-200 км. Большая удаленность взятых выборок 
позволяет говорить об их принадлежности к разным популя­
циям. Три из них изолированы расстоянием, но потенциально 
могут контактировать- это сакмарская, оренбургская и илек­
екая популяции (соответственно 1, 2 и 3-й указанным выше гео­
графическим точкам). Четвертая изолирована от остальных 
степью и населяет самый южный островок леса в Орен­
буржье- шубарагашский лесной массив, примерно 200 лет на­
зад соединявшийся по р. Илек с пойменными лесами р. Урала. 
Все популяции имеют специфическую экологическую струк­
туру, отличаются и по метрическим признакам (4]. Наиболее 
своеобразна шубарагашская популяция, изолированная ланд­
шафтtюй преградой. 

Распределение частот пороговых признаков приведено 
в табл. 1. Нумерация признаков в таблице соответствует рис. 1. 
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Таблица 2 

Фенетические дистанции между популяциями рыжей полевки 
Оренбургской области 

Поnуляция 2 3 

1 . Сакмарекая . 0,085 0,215 
2. Оренбургская . 0,022 О, 117 
3. Илекекая . 0,029 0,026 
4. Шубарагашека я 0,032 0,036 0,025 

4 

0,278 
0,251 
о, 156 

П р и м е ч а н и е. Значения nоказателя дифференциации nриведены в верхней тре­
угольной матрице, а нижняя треугольная матрица содержит значения среднеквадратиче­
ского отклонения. 

Разброс по встречаемости неметрических признаков в разных 
выборках довольно велик. Сильно варьирует от выборки к вы­
борке встречаемость признаков 4, 7, 8, 10, 11, 13, 16, 17. Напро­
тив, мало отличается процент встречаемости признаков 3, 6, 15, 
18, 21. Следует обратить внимание на тот факт, что в изолиро­
ванной шубарагашской популяции по некоторым признакам 
наблюдается резкий перепад частот по сравнению с изолиро­
ванными расстоянием пойменными популяциями. Значительно 
возрастает частота встречаемости признаков 7, 17, 19, 22 и, 
наоборот, снижается частота признаков 9, 11, 13. 

Рассмотрим значения показателя дифференциации между 
сравниваемыми популяциями (табл. 2). При попарном сопо­
ставлении изолированных расстоянием соседних пойменных по­
пуляций различия оказываются примерно одного порядка. По­
казатель диффер.енциации между сакмарской и оренбургской 
выборками составляет 0,085+0,022, а между оренбургской и 
илекекай О, 117 +0,026. Интересно, что между крайними пой­
менными группировками, илекекай и сакмарской, значения 
почти в два раза превышают величину различий между бли­
жайшими пойменными пробами и составляют 0,215±0,029. 
В данном случае большая изоляция расстоянием сопровожда­
ется большей дифференциацией по неметрическим признакам. 

Из табл. 2 видно, что по значению показателя дифферен­
циации длительно изолированная шубарагашская популяция 
меньше всего отличается от илекекай выборки и значительно 
удалена от оренбургской и сакмарской. Напомним, что шуба­
рагашская популяция некогда была связана генетическим обме­
ном через ряд поселений, обитавших в пойменных лесах р. Илек, 
с пойменной илекекай популяцией, приуроченной к лесной по­
лосе вдоль р. Урал в месте слияния этих рек. Интерпретируя 
эти данные с историко-генетической точки зрения, можно счи­
тать, что отмеченные факты подтверждают прямую генетиче­
скую связь илекекай и шубарагашской популяций, существо-
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Таблица 3 

Значения показателя дифференциации группировок рыжеА и красноА 
полевок разноА степени пространственноА изоляции 

Вариант лростр•нственноl! изоляции 

Относительно изо.1ированные внутрипопуляцион­
ные посе.1ения 

Соседние, изолированные расстоянием 30-40 км 
посе.1ения на сплошном участке ареала 

Соседние попу.тяции, изолированные на 30-40 км 
ландшафтно-экологической преrрадой 

Популяции на cn.10ШIIOM участке ареала, изоли­
рованные расстоянием 150-200 км 

Изолированные в течение 100 лет островная и 
материковая попу:IЯции 

Длительно изо:1ированные ,1андшафтно-эколоrи­
ческой преrрадой попу:IЯции (100-150 км) 

Популяци11 на сплошном участке ареала, изо:IИ­
рованные расстоянием око.1о 300-400 км 

Популяции, принадлежащие разным подвидам 
Популяции наибо.:1ее удаленных подвидов (казах­

станская и камчатская формы) 

Показатель 
дифференциации 

0,006-0,012 

0,013-0,029 

0,060-0,075 

0,085-0,117 

0,125 

0,154-0,156 

0,215 

0,427-0,801 
0,982-1,104 

вавшую ранее. Однако величина различий между этими близ­
кими по происхождению группировками нревышает порядок 

различий между соседними пойменными выборками и сопо­
ставима с показателем дифференциации крайних- сакмарской 
и илекской популяций (соответственно 0,156+0,025 и 0,215± 
+0,029). Следует учитывать, что илекекая и сакмарекая попу­
ляции удалены друг от друга на расстояние более 300 к м, что 
в два раза превышает расстояние между илекской и шубара­
гашской. 

Таким образом, анализируя полученные различия, можно 
предполагать некоторое ускорение дифференциации шубарагаш­
ской популяции в условиях полной изоляции на границе видо­
вого ареала. Возможно, однако, что усиление дифференциации 
шубарагашской популяции связано с повышенным давлением 
отбора в более остепненных, по сравнению .с пойменным лесом, 
условиях обитания этой южной группировки. Исходя из таких 
представлений, эффективность давления изоляции расстоянием 
на процесс дифференциации выглядит почти такой же, как и в 
результате полного нарушения паимиксии при полной изо.'lя­
ции. 

Другой иллюстрацией возможностей метода могут служить 
некоторые данные, по.пученные нами ранее [5]. Из таб.п. 3 
видно, что при сравнении различных вариантов по.пностью или 

частично изолированных группировок (от внутрипопуляционно­
го уровня, когда сопоставлялись отдельные поселения в преде­

.пах одной популяции, до таксономического, когда оценивалась 
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дифференциация популяций, принадлежащих заведомо разным 
подвидам) прослеживается на качественном уровне прямая 
связь уровня дифференциации популяций с длительностью и 
степенью их пространствеиной разобщенности. 

Резюмируя все сказанное, моЖно отметить, что метод опре­
деления фенетических дистанций имеет одно главное преиму­
щества перед многими фенетическими подходами- оно заклю­
чается в интегральности показателя дифференциации, что дает 
возможность получить суммарную оценку различий по комплек­
су признаков и тем самым количественно оценивать дифферен­
циацию популяций. Широко применяемый биохимический ана­
•lИЗ на основе электрофореза, по-видимому, недостаточно при­
годен для улавливания различий между соседними популяция­
ми и «работает» на более высоких уровнях внутривидовой 
иерархии при сравнении сильно дифференцированных подвидов 
и на видовом уровне. 

Следовательно, есть все основания говорить о перспектив­
ности применения метода определения фенетических дистанций 
по неметрическим пороговым признакам к решению целого ряда 

проблем микроэволюции и внутривидовой систематики. 
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