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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность нсс.ледованИJI. Проблема географического формообра­

зования (Лукин, 1940; Майр, 1968; 1974; Тимофеев-Ресовский, Воронцов, 
Яблоков, 1977; Gulick, 1905; Crampton, 1916, 1925, 1932), решение которой 
тесно связано с анализом популяционной структуры вида (Illвapц, 1967, 
1980; Глотов, 1975, 1983; Яблоков и др., 1981; Северцов, 1990), оценкой 
соотношения географической, хронографической и биотопической форм 

изменчивости (Яблоков, 1966; Новоженов и др., 1973; Новоженов, 1982; 
Васильев и др., 2000), а также изучением морфологических и экологичес­
ких особенностей локальных популяций, обитающих в контрастных усло­

виях среды (Большаков, 1972; Ивантер, 1975; Жигальский, Бернштейн, 
1986; Темботов, Темботова, 1995; Васильев и др., 2004) является одной из 
наиболее актуальных проблем эволюционной экологии (Illвapц, 1980). 

В этой связи особое значение приобретает комплексный анализ популя­

ционных характеристик модельных видов с широким ареалом, занимающим 

разные природные зоны (Яблоков, 1987; Васильев, 1996). В качестве такого 
модельного вида может рассмаrриваться полевка Максимовича Microtus 
maximowiczii Schrenk, 1858, которая имеет широкий ареал и обитает в кон­
трастных ландшафтно-экологических условиях Восточной Сибири и Даль­

него Востока. Кроме того, важно подчеркнуть актуальность изучения эколо­

гии этого вида, которая на данный момент крайне слабо изучена. 

Сложные ландшафтно-климагические и орографические условия ре­

гиона обуславливают формирование многочислеJПJЫх изолированных форм 

внутри области распространения М maximowiczii. В этой связи, одна из 
гипотез, положенных в основу работы, заключается в том, что в силу ука­

занных абиотических факторов и биотопической избирательности вида 

возможно относительно быстрое географическое формообразование в пре­

делах видового ареала. Наличие на краях ареала близких видов - М 
mujanensis Orlov et Kovalskaja, 1975 и М evoronensis Kovalskaja et Sokolov, 
1980 и сильно дифференцированных внутривидовых форм - М 

maximowiczii gromovi Vorontsov, Boeskorov, Ljapunova et Revin, 1988, делает 
эту гипотезу впощ~е обоснованной. 

Цель: Провести эволюционно-экологический анализ изолированных 

популяций и внутривидовых форм полевки Максимовича (Microtus 
maximowiczii Schrenk, 1858) на территории Забайкалья:, опираясь на популя­
ционно-экологические, ·сравнительно-морфологические и фенетическне ме­

тоды, в связи с изучением проблемы географического формообразования. 
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Задачи исследования: 

1. Изучиrь популяционную организацию и структуру вида в разных усло­
виях обиrания на терриrории Забайкалья и уточниrь ареал вида. 

2. Сравниrь популяционно-эколоrические параметры у смежных и геогра­
фически удаленных популяций, включая соотношение полов и возрас­

тных групп, относительную численность и ее изменения, а так же осо­

бенности размножения. 

3. Выявить ценотическое окружение вида и изучиrь пространствеиную 
динамику популяций полевки Максимовича в разных местообиrаниях 

в пределах региона. 

4. Провести популяционно-морфологический анализ сравниваемых внут­
ривидовых группировок, включающий изучение географической и био­

топической изменчивости. 

5. Провести фенетический анализ неметрических признаков черепа для 
оценки степени внутривидовой дифференциации сравниваемых групп. 

Научная новизна и теоретическое значение. Впервые в пределах зна­

чительной части ареала на терриrории Забайкалья проведено комплексное 

изучение популяционно-эколоrических характеристик полевки Максимовича 

(М maximowiczil), включая численность, соотношение полов и возрастных 
групп, интенсивность размножения и динамику пространствеиной струК'I)'­

ры в разных популяциях. Составлен список кормовых растений. Выявлено 

ценотическое окружение вида в типичных биотопах (население грызунов и 

несекомоядных). Обобщены значительные магериалы по распространению 

полевки Максимовича в пределах изученного региона, на основании чего 

составлена наиболее полная, на сегодняшний день, карта распространения 

вида. Впервые для полевки Максимовича на мю:ериалах из музейных коллек­

ций (ЗИН РАН, Зоологический музей ИСиЭЖ СО РАН) и собственных сбо­

ров в Забайкальском регионе составлен каталог 57 фенов неметрических 
признаков черепа, проведен многомерный фенетический анализ и выявлена 

высокая степень эпиrенетической дивергенции наиболее географически уда­

ленной северо-западной группировки из района Баунтовских озер. 

Практическая значимость. Полученные результаты по популяцион­

ной струюуре вида и его экологическим характеристикам, включая исследо­

вание динамики пространствеиной структуры популяций полевки Максимо­

вича, биотопической приуроченности, ценотического окружения и внутриви­

довой дифференциации, чрезвычайно важны при планировании противо­

эпизоотологических обследований и мероприятий в неблаrополучном по 

многим природно-очаговым заболеваниям (клещевой энцефалит, ГЛПС, 1)'-
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ляремия и др.) Забайкалъсi(()М регионе, учитывая, что полевка Максимовича 

OJIJieтcя резервуаром многих трансм:иссивных заболеваний, распространен­

ных в горной тайге и лесостепи Восточной Сибири и Дальнего Востока. 

Полученные результаты сравнительно-морфологических и фенетичес­

ких исследований поп:уляций вида можно исполъэоватъ для уrочнения так­

сономичесi(()ГО статуса внутривидовых дифференцированных форм. Мате­

риалы исследования могут также быть использованы при организации и 

проведении мониторннговых исследований, позволяя применять получен­

ные методические разработки для оценки состояния популяций полевки 

Максимовича в антропогенно нарушенной среде. Полученные автором 

результаты использованы в Забайкальсi(()М государствешюм педагогичес­

I(()М университете при разработке программы факультативных занятий по 

экологии «Фауна, систематика и экология мелких млекопитающих» для 

учащихся 10-11 классов общеобразовательной ШI(()ЛЫ с углубленным изу­
чением биологии и экологии. 

Основные положения, выносимые на защиту: 

1. Эвотоционно-эколоrический анализ географически удаленных популя­

ций М maximowiczii, проведенный в Забайкалье и других частях ареа­
ла на основе попутщионно-экологических и многомерных морфометри­
ческих и фенетических методов, выявил сложнуъо популяционную 

структуру вида, исторически связанную с ландшафтно-Юiиматическими 

и орографическими особенностями региона. 

2. Популяция полевки Максимовича, обитающая в котловине Баунтовских 

озер (северная часть Западного Забайкалья), по ряду морфологических 

характеристик, включая морфометрические, фенетические и одонтоло­

гические признаки, приближается к подвидовому рангу обособления. 

3. Результаты анализа межвидовых различий по форме третьего верхнего 

коренного зуба (М3) на основе применения методов геометрической 

морфометрии не противоречат представлениям о том, что близкие виды 

-М mujanensis Orlov et Kovalskaja, 1975 и М evoronensis Kovalskaja et 
Sokolov, 1980, являются производными формами М maximowiczii (Се­
рые полевки ... , 1996), при этом муйская полевка морфологически бли­
же к полевке Максимовича, чем эворонская. 

Апробация работы. Основные результаты исследований доложены и 

представлены на Всероссийских конференциях молодых ученых (Екате­

ринбург, 2001,2002,2004, 2005), научной конференции «Итоги и перспек­
тивы развития териологни СибирИ>> (r. Иркутск, 2001), Vll съезде Тернало­
гического общества «Териофауна России и сопредельных территорий» 
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(Москва, 2003), Х молодежной научной конференции «Аюуальные пробле­
мы биологии и экологи» (Сыктывкар, 2003), Сибирской Зоологической 
конференции (Новосибирск, 2004), Международной научной конференции 
«Экосистемы Монголии и приграничных территорий: природные ресурсы, 

биоразнообразие и экологические перспективы» (Улан-Батор, 2005). 
Публикации. По теме диссертации опубликовано 1 О научных работ. 
Структура и объем работы. Диссертация состоит из введения, 

6 rnaв, заюпочения, выводов, списка литературы и приложений. Работа из­
ложена на 199 страницах, содержит 18 таблиц и 45 рисунков. Список лите­
ратуры включает 241 работу, в том числе 34 на иностранных языках. 

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

ВВЕДЕНИЕ 

Во введении сформулированы актуальность работы, ее значимость, 

цели, задачи исследования и основные защищаемые положения. 

Глава 1. ПОПУЛЯЦИОННАЯ СТРУКТУРА ВИДА С ПОЗИЦИЙ 
ЭВОЛЮЦИОННОЙ ЭКОЛОГИИ (ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ) 

В rnaвe приведен обзор литерmуры по проблеме, описаны различные 

подходы к изучению популяционной струюуры вида и географической диф­

ференциации популящrn. Кратко рассмотрены популяционно-экологические 

(Шварц, 1954, 1959, 1962, 1967, 1969; Наумов, 1954, 1963, 1967; Беклемишев, 
1960; Хохуткин, 1971; Новоженов и др., 1973; Шапошников, 1974; Флинт, 
1958, 1977;Болыпаков,Кубанцев, 1984;]Киrальский, 1982, 1984;]Кигальс­
кий и др, 1986, 1988; Щипанов, 2003), сравнительно-морфологические (Се­
верцов, 1939; Шмальгаузен, 1939, 1947, 1968, 1984; Матвеев, 1954, 1963; 
Огнев, 1950; Левин, 1955; Воронцов, 1967; Шварц и др., 1968; Hooper, 1957, 
1959, 1968, 1975; Нirth, 1960), одонтологические (Воронцов, 1967; Ангер­
манн, 1973; Малеева, 1976; Голенищев, 1976, 1982а, б; Большаков и др., 1980; 
Смирнов и др., 1986; Поздняков, 1995; и др.) и фенетические (Тимофееев­
Ресовский и др., 1973; Яблоков, 1980, 1987; Ефимов и др., 1988; Захаров, 
1982, 1987; Васильев, 1982, 1988, 1996, 2000, 2004; Васильева, 1984, 1992; и 
др.) направления исследований, которые позволяют с разных позиций, в том 

числе и с эволюционно-эколоrических, оценивать дифференциацию внутри­

видовых групп и популяционную структуру вида. 

Глава 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Глава состоит из 2 разделов, в которых приведенъr объемы исполъзован­
нъrх материалов (табл.) при изучении распространения, экологии, популяци-
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Табпица . Характеристика материалов и методов исследования 

НаправлеНИJI исследований Струпура материала 

Полевые исследованИII 

Точки сбора мпериалов 
Изучены 6 точек, 15 выборок. 
Общий объем - 354 экз. 

Исследования динамИIСИ просrранственной сrрукrуры 
На 4 юпочевых участках за-
картировано более 200 ra. 
Отработано 6655 ловушко-

Изучение внуrршiОпулJЩИонной сrрукrуры суrок. Изучены 174 самок и 
128самцов. 

На 2 ключевых участках (.N!! 
Исследование пиrаиия вида 3, 4) выявлено 25 видов рас-

тений (15 семейств). 

Изучение специфики убежищ вида 
На юпочевом участке .N2 1 

1 раскопано 11 убежищ. 

Камеральная обработка 

КраниометрИ11- 191 экз. (9 

Морфометричес:кий анализ 
точек); морфофизиологиче-

ские показатели- 184 экз. ( 4 
точек). 

Изучение изменчивости формы М3 методами rеомет-
Изучены 8 rеоrрафич. точек. 
Объем проанализированных 

рической морфометрви 
изображений М3 - 1225 экз. 
Выделено 57 фенов черепа. 

Фенетический анализ Изучено 6 nопуляций (180 

' 
экз.) 

Обобщение материалов по виду 

Составлена карта ареала вида 

Уточнение ареала М maximowiczii по 63 географическим точ-
кам. 

Проанализированы 8 лит. не-
Обобщение литературных данных по хромосомному ТОЧИМКОВ И материалы ПО 172 
полиморфизму полевки Максимовича кариотипироваииым живоr-

ным и местам их отлова. 

онной морфологии и фенетики М тaxiтowiczii. Описаны также методичес­

кие подходы, применеiПfые в работе, дано подробное описание методик. 
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Исследования проводили с 1999 по 2004 гг. в основном на 4 ключевых 
участках в пределах Забайкалья (рис. 1 ): 1 - участок «Каменистый ключ» 

- предгорная популяция (Читинская обл., Сохондинский заповедник); 2 -
участок «Букукунское озеро»- высокогорная популяция (там же); 3- уча­

сток «Романовка» - романовская популяция (Респ. Бурятия, окр. п. Рома­
вовка); 4 -участок «Ундугую> - ундугунская популяция: (Читинская обл., 
окр. п. Беклемишева). 

Использованы стандартные методы отлова и первичного анализа ма­
териала, включая определение возраста (Башенина, 1953, 1962; Демидов, 
Шепель, 1985) и изучение других экологических характеристик вида (Не­
кипелов, 1936; Карасева, Телицына, 1996). Изучение пространствеиной 
структуры популяции и ее динамики проводили с учетом рекомендаций 

В.Е. Флинта (1958, 1977). 
Морфологические методы, рассматриваемые в этом разделе, включа­

ют в себя изучение морфотипической изменчивости жевательной поверх­

ности коренных зубов полевок (Ангерманн, 1973; Большаков и др., 1980; 
Серые полевки ... , 1996), краниометрических и морфофизиологических по­
казателей (Виноградов, Громов, 1952; Шварц и др., 1968; Громов, Ербаева, 
1995). Статистическая обработка материала проведена на основе традици­
онных методов биометрии, а также методов многомерного статистического 

анализа (метод главных компонент, дискриминантный и кластерный ана­

лиз), включая новые, развивающиеся в последние годы методы геометри­

ческой морфометрии (Rohlf, 1990; Bookstein, 1991; Павлинов, Микешина, 
2001; Adams, Rohlf, 2004 и др.). В ходе работы использовали пакеты при­
кладных программ: Statistica 5.5, Past 1.17, Phen 3.0, NTSYS 2.С (for 
Windows), TPS 1.35, APS 2.41. 

Глава 3. ФИЗИКО-ГЕОГРАФИЧЕСКИЙ ОЧЕРК ЗАБАЙКАЛЬСКОГО 
РЕГИОНА И ОПИСАНИЕ АРЕАЛА ПОЛЕВКИ МАКСИМОВИЧА 

3.1. Физико-географический очерк региона 
В данном разделе на основе имеющейся: литера1уры описаны природно­

климатические условия: Забайкальского региона. Описано географическое 

положение региона, представлены данные по орографии, темпера1)'рному ре­

жиму, влагаобеспеченности по сезонам разных частей Забайкалья. Отмечено 

влияние горного рельефа на характер распределения: тепла и влаги. По класси­

фиющии: А.И. Кайгородова (Прибайкалъе ... , 1965) климаг Забайкалья аmосит­
ся к резко континентальному, в rnубоких межгорных КО'ШОВинах -к ультракон­

тинентальному типу. Кроме того, представлены данные по процессам ариди­

зации в южной и центральной частях Забайкалья, наблюдаемым в последнее 
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десятилетие (Малъчикова. Помазкова, 2003; Бенькова и др., 2003). Можно nо­
лаrать, что именно с этими nроцессами связана затяжная деnрессия численно­

сти М maximowiczii, набтодаемая нами с 1999 по 2004 гг. 

3.2. Распространение полевки Максимовича и характеристика 
ареала вида 

В разделе nриведены даннь1е по расnространеншо nолевки Максимо­

вича в nределах Восточной Сибири, Дальнего Востока и прилежащих 

стран. На основе собственных, литературных и музейных данных по 63 
географическим точкам отловов nолевки Максимовича составлена наибо­

лее полная на сегодняшний момент карта расnространения вида (рис. 1). 
За основу была взята классификация ареалов А.Ф. Емельянова ( 1974). 

Microtus maximowiczii, в соответствии с классификацией ареалов занимает 
широкий суббореалъно-таежно-стеnной ( суббореалъно-восточноевропейс­
ко-скифский) ареал. Если рассматривать широкий ареал полевки Максимо­

вича более дробно, то оказывается, что обнаруживаются совпадения гра­

ниц внутривидовых биохорологических единиц, соответствующих выде­

ленным подвидам, хромосомным формам, морфологически и фенетически 

дифференцированным групnам популяций, с границами биогеографичес­

ких выделов. Такое совпадение, на наш взгляд, связано с исторически 

сформировавшимся комплексом экологических факторов, обусловливаю­

щих становление биогеографических единиц. 

Таким образом, анализ материала насrоящей главы приводит к заключе­

нию о том, что орографическая струюура региона и связанная с ней значитель­

ная по своему размаху гетерогенность среды во многом обусловливают слож­

ную популяционную струюуру полевки Максимовича. Мы полагаем, что сnе­

цифика климата и рельефа региона являются мощными ведущими факторами, 

определяющими nроцесс диффереiЩИации популяций полевки Максимовича. 

Глава 4. ЭКОЛОГИЯ ПОПУЛЯЦИЙ ПОЛЕВКИ МАКСИМОВИЧА В 
ЗАБАЙКАЛЬЕ 

4.1. Разнообразие занимаемых биотопов, численность и 
ценотическое окружение М maxiтowiczii 

Подробно охарактеризованы местообитания полевки Максимовича на 

основании оnисания 4 ключевых участков с nривлечением геоботаничес­
ких данных (Ивано-Арахлейский ... , 2002; Галанин, Беликович, 2004). Это 
позволяет выявить особенности в наборе экологических факторов место­

обитаний, которые могут обусловливать различия между nопуляциями. 

Описаны изменения относительной численности на ключевых участках по 
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годам и сезонам, и дано описание ценотического окружения полевки Мак­

симовича в исследованных точках. 

Установлено, что ДJIЯ полевки Максимовича характерными биотопами 

в южной и центральной части Забайкалье (49°-54° с.ш.) являются ивово­
ерниковые осоковые болота и осоково-моховые кочковаrые болота (с неко­

торыми вариациями), которые описаны для ключевых участков «Каменис­

тый ключ» и «Романовка», а также приводятся в литературе (Скалов. Неки­

пелов, 1936; Некипелов, 1936; Огнев, 1950; Орлов и др., 1974). В услови­
ях подгольцового пояса г. Сохондо (Читинская обл., Сохондинский заповед­

ник) высокогорная популяция полевки Максимовича обитает в кустарнико­

во-моховом болоте. При этом растительные ассоциации этой стации значи­

тельно отличаются от ранее описанных по набору видов растений, что свя­

зано с влиянием азональных факторов. Увдугунекая популяция в силу осо­

бенностей мезо- и микроусловий описываемого участка (.N'!!4, рис. 1) пред­
nочитает заболоченные разнотравно-осоковые луга. 

В период nроведения исследований с 1999 по 2004 гг. на ключевых уча­
стках ваблюдались крайне низкие показатели относительной численности, 

хотя ряд авrоров (Некипелов, 1936; Огнев, 1950; Швецов, 1967) считают эrот 
вид одним из массовых в Восточной Сибири. Анализ материалов Гидроме­

теослужбы по Кыринскому району (район расположения точек 1 и 2) пока­
зал, что наблюдаемое снижение относительной численности на участке «Ка­

менистый юпоч» с 36,8 до 6,4% на 100 ловушко-суток совпадает со снижени­
ем количества осадков в весение-летний период (от 112,6 мм в 1999 году до 
43,9 мм, в 2004 году). Это позволяет предполагать, что количество осадков 
оказывает на этот вид опосредованное влияние через обеспеченность насе­

ления кормовыми ресурсами и площадь пригодных влажных местообитаний. 

На основе изучения изменения численности в двух сохондинских по­

пуляциях, обитающих на разных высотах, удалось обнаружить асинхрон­

ностъ ее хода, которая связана с различиями в условиях местообитаний в 

предгорной части гольца Сохондо (точка .N'2 1) и высокогорном каре Буку­
кунекого озера (точка .N'!! 2). 

Изучение ценотического окружения полевки Максимовича показало, 

что в зависимости от условий местообитания в отловах вместе с А1. 

maximowiczii обычно встречаются 3 вида мелких млекопитающих: Myopus 
schistico/or, Clethrionomys rufocanus, Cl. rutilus, кроме этого, в плакорных 
местообитаниях бьши отмечены Apodemus peninsulae и Sorex daphaenodon. 
В условиях участка «Каменистый клюЧ>> совместно с полевкой Максимови­

ча отлавливали Cricetulus barabensis, что, скорее всего, связано с деграда­
цией ерников на участке. 
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4.2. Внутрипопуляционная структура М тaxiтowiczii 
Под внутрипопуляционой структурой обычно понимают определен­

ное соотношение возрастных групп, соотношение полов, сочетание осед­

лых животных с животными-мигрантами, наличие семейных, стадных и 

иных.группировок (Шварц, 1967, 1969). Считается, что, чем сложнее струк­
'l)'ра популяции, тем выше ее приспособнтельные возможности (Беклеми­

шев, 1960; Шварц, 1967, 1969). 
Изучение возрастной струК'l)'рЫ и соотношения полов в изученных 

популяциях полевки Максимовича (точки 1-4) позволило выявить разно­
направленные тенденции на фоне наблюдаемой низкой численносТи вида. 
Соотношение возрастных групп в высокогорной популяции участка «Буку­

кунское озеро» отлично от такового в предгорной популяции участка «Ка­

менистый ключ», что, возможно, и обусловило различия в показателях от­

носительной численности на этих биотопически различающихся участках. 

С другой стороны, удалось выявить некоторые черты сходства по возраст­

ной стрУК'l)'ре и соотношению полов между географически удаленными 

увдугунекой и романовской популяциями. 

Исходя из материалов по размножению в исследованных популяциях 

полевки Максимовича, можно предполагать наличие эндогенного механиз­

ма регуляции численности популяции за счет снижения числа эмбрионов и 

повышения эмбриональной смертности. Уровень эмбриональной смертно­

сти полевки Максимовича оказался высоким во всех популяционных груп­

пировках (от 32 до 61%), несмотря на то, что при низкой численности по­
пуляции резорбция эмбрионов в целом ниже, чем при средней численнос­

ти. Известно, что у многих видов серых полевок (М arvalis, М. 

rossiaemeridionalis, М agrestis, М pennsylvanicus) уровень эмбриональной 
смертности колеблется от 2 до 11%, в редких случаях до 15% (Обыкновен­
ная полевка ... , 1994). Можно, поэтому, предположить, что выявленный 
нами высокий уровень эмбриональной смертности является характерной 

особенностью биологии М maximowiczii, что связано с регуляцией локаль­
ной плотности поселений. 

При анализе пространствеиной динамики популяций М maximowiczii 
мы опирались на теоретические подходы С.С. Шварца (1967), Н.П. Наумова 
(1954, 1967) и В.Е. Флинта (1958, 1977). При этом необходимо отметить, что, 
на наш взгляд, изучение пространствеmюй струк'l)'ры популяций и ее дина­

мики позволяет на основе фактического картографического магериала более 
объективно оценивать экологические различия между популяциями вида, 

чем это возможно по другим внутрипопуляционным характеристикам. 
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В каждом конкретном местообитании, в связи со спецификой микро­

климатических условий, исторически формируется уникальная констелля­

ция условий. Этот набор абиотических и биотических факторов конкретно­

го биотопа обусловливает уникальность внутрипопуляционных параметров 

населяющих его группировок. На основе анализа собственных данных по 

пространствеиной динамике популяций полевки Максимовича на четьtрех 

участках с 1999 по 2004.rг.--связь типа пространствеиной структуры попу­
ЛJIЦИИ с особенностями биотопов подтвердилась. ВЪIJiснилось, что для: каж­

дой рассмотренной популяции характерен свой тип динамики простран­

ствеиной структуры в зависимости от процессов, протекаюiЦИХ в биоцено­

зе, с которым популяции находится: в состоянии динамlflеского равновесия. 

В соответствии с классификацией В.Е. Флинта (1977) для каждой популя­
ции был определен индивидуальный тип пространствеиной структуры: 

предгорная сохондинская популяция - пульсирующий тип; высокогорная 
сохондинская популяция- смешанный мозаично-циклический; романовс­

кая популяция - мозаичный тип; увдугунекая популяция - смешанный мо­
заично-пульсирующий тип пространствеиной структуры. 

4.3. Убежища вида 

В данном разделе представлены материалы по типам убежищ полевки 

Максимовича. Анализ проведен на основе литераrурных источников (Неки­

пелов, 1936) и собственного материала. Виды рода Microtus, независимо от 
их ландшафтной приуроченности и отношения к влаге, имеют сходные типы 

убежищ (Некипелов, 1935; Фетисов, 1936; Смирнов, 1968; Вершинин, 1971). 
Гигрофильные виды подрода Alexandromys, включая и М maximowiczii ( соб­
ственные данные), кроме типичных подземных убежишь, в переувлажнен­

ных биотопах сооружают наземные выводковые гнезда, что так же описано 

и для- Microtus oeconomus и Mfortis (Васильев, 1958; Снегиревская, 1963), 
и может рассматриваться как характерная адаптация этих видов. 

4.4. Питание М maximowiczii 

Изучение питания вида выявило, что полевка Максимовича имеет 
сезонные различия в наборе кормовых растений, что согласуется с литера­

турными данными (Воронов, 1954; Некипелов, 1936; Швецов, 1963; Ды­
мин, 1974; Дымин, Щетинин, 1975; Серые полевки ... , 1996). Следует отме­
тить обнаруженные нами географические различия в спектре предпочита­

емых кормов. В летнее время в рационе полевки Максимовича всегда при­

сутствуют гело- н гигрофиты, в частности осоки, а также молодые побеги 
кустарников, входящих в состав кустарниковых болот. На данный момент 

список видов растений, которыми питается: М maximowiczii в пределах 
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Приамурья и Забайкалья, насчитывает 69 видов, относящихся к 27 семей­
ствам: Alliaceae, Apiaceae, Asteraceae, Betulaceae, Campanulaceae, Comaceae, 
Crassulaceae, Cyperaceae, Equisetaceae, Fabaceae, Fabaceae, Geraniaceae, 
Grossulariaceae, Iridaceae, Juncaceae, Liliaceae, Menyanthaceae, 
Plantaginaceae, Роасеае, Polemoniaceae, Po1ygonaceae, Polygonaceae, 
Ranunculaceae, Rosaceae, Salicaceae, Scrophulariaceae, Vacciniaceae ( опреде­
ление видов растений по нашей просьбе выполнено к.б.н. Т.Е. Ткачук и 
Н.Б. Волковой). Следует также заметить, что в рацион полевки Максимо­

вича входит и животная пища - насекомые, в частности, прямокрылые 

(Orthoptera: Acridoidea). 

Глава 5. СРАВНИТЕЛЬНО-МОРФОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ 
ПОПУЛЯЦИЙ ПОЛЕВКИ МАКСИМОВИЧА В ЗАБАЙКАЛЬЕ И 
ПРИЛЕГАЮЩИХ ТЕРРИТОРИЯХ 

5.1. Таксономическое положение полевки Максимовича 
(М тaxiтowiczii), состав вида и краткая характеристика 

В разделе приведеНЬI данные по таксономическому положению полев­

ки Максимовича, морфологическим особенностям вида и других предста­

вителей Alexaпdromys Ognev, 1914, а также указаны подвиды М. 

maximowiczii: М maximowiczii maximowiczii Schrenk, 1858; М maximowiczii 
ungurensis Kastschenko, 1913; М maximowiczii gromovi Vorontsov, Boeskorov, 
Ljapunova et Revin, 1988, и их географическое распространение (рис. 1). 

Здесь представлен материал по карнологической характеристике по­

левки Максимовича, который был получен нами при анализе литературных 

данных. Известно, что у полевки Максимовича встречаются карнотипы с 

диплоидными числами от 36 до 44 (Ковальская, 1977; Chromosomal ... , 
2005). Обсуждается проявление хромосомного полиморфизма вида, опи­
санного Ю.М. :Ковальской (1977) для поnуляций, обитающих в дельте р. 
Селеяги (Респ. Бурятия). Сложная орография региона в сочетании с дли­

тельными историческими изменениями условий среды в ходе смены геоло­

гических эпох обусловили проявление хромосомного полиморфизма вида 

и характерное пространсrrвенное распространение «кариоморф» по терри­

тории Забайкалья и прилегающих регионов. При нанесении карнологичес­

ких данных на топографическую основу, можно увидеть, что отдельные ка­

риоморфы встРечаются в территориально смежных районах, а в распрост­
ранении другиХ наблюдается явная дизъюнкция:, что можно связать с исто­
рическими прdцессами расселения, перемешивания и разобщения населе­
ния вида при формировании современного ареала. Возможно, именно эти 

процессы послужили основой для дивергенции и видового обособления 
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близких форм - М. mujaпensys и М evoroпensis, ареалы которых являются 

смежными по отношенюо к ареалу полевки Максимовича. 

5.2. Морфометрическая характеристика популяций полевки 
Максимовича 

Проведенный анализ морфофизиолоrических показателей и экстерь­

ерных промеров выJIВил значительные хроноrрафические различия между 

выборками из 4 ключевых участков, связанные, по-видимому, с климати­

ческими условиями. Кроме того, выявлены rеоrрафические различия меж­

ду «южноЙ>> (точки 1 и 2) и <щенrральноЙ>> (3 и 4) rруппами попуЛJЩИЙ. По 
большинству рассмотренных экстерьерных и интерьерных показателей 

самцы всех возрастных rрупп значимо крупнее самок. 

Выявлены также достоверные различия по краниометрическим пока­

зателям между возрастными rруппами (р < 0,001). Между самками и сам­
цами достоверных различий при этом не установлено, что позволило обье­

динить краниометрические серии без учета половой принадлежности. 

Анализ краниометрических показ!Пелей позволяет говорить о том, что 

обнаружены существенные различия по кондило-базальной длине черепа, 

наибольшей ширине черепа, скуловой и межглазничной ширине между 

всеми рассмотренными популяциями полевки Максимовича и удаленной 

северной баунтовской популяцией (рис. 1, .N'2 10). Наряду с этим ВЫJiвлена 
биотопическая (высотная) изменчивость между предгорной (1100 м над ур. 
м.) и высокогорной (2200 м над ур. м.) сохондинскими группировками, 
которые, как было показано ранее в rnaвe 4, различались по динамике чис­
ленности и экологической структуре. В то же время, сходные по экологи­

ческим характеристикам романовская и ундуrунская популяции отличают­

ся друг от друга по ряду краниометрических признаков. Оказалось, что 

романовская популяция краниометрически близка к предгорной сохондин­

ской популяции, а УНдУrунская проявляет своеобразие, но по ряду характе­

ристик приближается к высокогорной сохондинской популяции. 

5.3. Морфотипическая изменчивость коренных зубов полевки 
Максимовича и ее изучение методами геометрической морфом.етрии 

Традиционно, при изучении изменчивости формы жевательной повер­

хности коренных зубов полевок, выделяют классы складчатости (Малеева, 

1976; Большаков и др., 1980; Серые полевки ... , 1996), которые отражают ус­
ложнение строения жевательной поверхности под действием факторов сре­

ды, естественного отбора и компенсаторных механизмов (Воршщов, 1963). 
Наряду с традиционными методами изучения морфотипической изменчиво­

сти коренных зубов плоскокоронковых форм в последнее время для анали-
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за изменения: формы морфологических структур начали применяться мето­

ды геометрической морфометрии. Детальное описание методов геометричес­

кой морфометрви приведено в работах И.Я. Павлинова (Павлинов 2000, 
2004; Павлинов, Мнкешина, 2002). Эти методы примеНJIЮТСя для целей по­
пуляционных сравнений и решения таксономических задач при диаmости­

ке форм (Шмелев, lliшtyНoв, 2002; Васильева, 2004). В работе нами было ис­
пользовано 35 меток (landmarks), характеризующих форму МЗ. 

Геометрическая морфометрия позволяет избавиться от влияния раз­

мерной компоненты и учитывать только изменение формы. При этом мы 

имеем возможность проследить направление изменчивости жевательной 

поверхности, оценив различия между популяциями с помощью многомер­

ных статистических методов. 

Дискриминантный анализ формы М3 (по относительным деформациям 

- relative warps) для: изученных 8 популяций полевки Максимовича ( сохон­
динекая высокогорная группировка из-за вероятного сильного влияния бис­

топических условий на изменчивость зубов, была искточена из анализа) 

показал, что общая конфигурация расположения центроидов хорошо согла­

суется с географической локализацией рассматриваемых популяций (рис. 2). 
В нижней части графика разместилисЪ центроиды южных популяций: сохон­

динекой предгорной (рис. 1, точка 1) и монгольской (7); в верхней части­
северная: баунтовская: (5). Положение центроидов западной селенгипской (6) 
и восточной улунгинской (9) популяций тоже соответствует их взаимному 
расположению. Установлено, что с юга на север наблюдается усиление 

складчiПОсти М3 , у ряда северных популяций наблюдается возрастание его 

грацильности, а западная селенгинская: группа отличается прогибом цент­

ральной части з~а в буккальном направлении и взаимном смещении пере­

дней непарной петли и талонуса М3 в лингвальном направлении. 

Краниометрическое своеобразие северной баунтовской попутщии обсуж­

далось нами ранее (см. 5.2). В связи с этим представляло интерес сравнить те 
же rруппировки и по форме жешпельной поверхности М3, вюпочая: собствен­
ные выборки из других популяций. Результаты дискриминантного анализа 

показали, что и по форме жеваrелъной поверхности МЗ баунтовская: популяция: 

достоверно отличается от сравниваемых с ней более южных группировок: 

романовской, сохондинской предгорной и ундуiуНской (р < 0,001). 
Для того, чтобы оценить размах Рsнутривидовой изменчивости необхо­

димо было соотнести ее с межвидовыми различиями (рис. 3), для чего 
были взяты две выборки близких видов - муйской и эворонской полевок 
(рис. 1, точки 1 О и 11 ), и объединенные материалы по всем изученным 
выборкам полевки Максимовича. 

16 



-1,8 .,s 

-0,6 .. 3 
~, 

~ 
., •в .. 

0,6 
.4 

., 
1 .7 

1,8 
1,5 0,5 -0,5 -1.5 

_2•5 8 Цвнтроиды 

Диснр,..инантная о<аНО- IРУНКW1Я 2 (DCF2) 

Рис. 2. Результаты дискриминантного анализа формы жевательной поверхности МЗ 
по значениям относительных деформаций (relative warps) для 8 популяций полевки 
Максимовича (номера точек и их географическое расположение приведены на рис. 1). 

N 

~ -1 
а 

-3 

-5 

-7 
-4 -2 о 2 4 6 
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жевательной поверхности М1 у трех видов полевок: А - М. maximowiczii; 
В-М тиjапепsis; С- М. evoroпeпsis. 
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Эворонс:кая и муйская полевки отличаются в целом от полевки Мак­

симовича более слоЖНЪIМ рисунком М3• Однако, у муйской полевки были 
обнаружены, наряду со сложными морфотипами, еще и относительно про­

стые (морфотип «typica» ), что, на наш взrnяд, сближает ее с полевкой Мак­
симовича. В свою очередь северные группировки полевки Максимовича, 

в:ключая баунтовскую, имеют значительный процент сложных зубов, при­

ближающий ее к муйской полевке. К сожалению, в нашем распоряжении 

было всего 8 зубов эворонской полевки, но и по небольшой выборке вид­
но, что форма М3 у всех представителей этого вида своеобразна: полигон, 

характеризующий изменчивость строения зубов, удален вдоль первой дис­

криминантной оси от полигонов рассеивания ординат для полевки Макси­

мовича и муйской полевки. Краевое положение ординат выборок близких 

видов и частичное взаимное перекрывание полигонов муйской полевки и 

полевки Максимовича согласуется с теоретически возможным направлени­

ем формообразования внутри исходного политипического вида - полевки 

Максимовича, что выражается в обособлении северных групп, в число ко­

торых можно причислить и самостоятельный вид- муйскую полевку. Мож­

но также за:ключить, что эворонс:кая полевка по форме М3 дивергировала в 

ином направлении, чем муйская. 

Глава 6. ФЕНЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ПОПУЛЯЦИЙ ПОЛЕВКИ 
МАКСИМОВИЧА В ИЗУЧЕННОЙ ЧАСТИ АРЕАЛА 

Фенетический анализ по комiUiексу неметрических признаков широ­

ко исnользуется nри изучении nопуляционной струК'I)'Ры вида (Berry, 1964, 
1990; Яблоков и др, 1981; Яблоков, Ларина, 1985; Новоженов, 1982; Васи­
льев, 1982, 1984, 1988, 1996; Hartman, 1980; Zima, 1989; Suchentrunk, 1993; 
Lazarova, 1999; Uchlikova, 2004). 

При изучении популяционной струюуры полевки Максимовича в пре­

делах Забай:каiхья и прилегающих регионов мы применили фенетические 

подходы, предложенные А.Г. Васильевым (1996, 2000). Исходно исnользо­
вали 57 фенов неметрических признаков череnа. Из дальнейшего анализа 
исключили 15 фенов, проявивших связь с полом, возрастом и друг с дру­
гом. По частотам встре<Jаемости фенов вычислили фенетические ММD­

дистанции между nопуЛяциями (Hartman, 1980). Фенетически наиболее 
удаленной выборкой оказалась северная баунтовская группировка. 

Важно было оценить, подтверждается ли фенетическое своеобразие 

баунтовской популяции по сравнению с ближайшими группировками: 

предгорной и высокогорной сохондинскими и романовской. Для этой цели 

провели дискриминантный анализ выборок с использованием главных ком-
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Рис. 5. Результаты дискриминантнаго анализа 4 популяций полевки Максимовича по 
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понент индивидуальных композиций фенов, как это было предложено А.Г. 

Васильевым (Васильев и др., 2003; Васильева и др., 2005). 
Вдоль второй дискриминаитиой оси проявилось своеобразие высоко­

горной сохондинской популяции (рис. 4), которое во многом обусловлено 
биотопической изменчивостью. 

Исключив из сравнения вторую дискриминанткую ось; мы получили 

возможность оценить межгрупповые различия без существенного влияния 

биотопической изменчивости (рис. 5). 
В итоге ординаты особей обеих сохондинские популяций, обитающих 

на разных высотах, «объединнлись» в одну группу - сохондинскую, причем 

оказалось, что романовская популяция в целом отличается от сохондинс­

кой. Наибольшее своеобразие и в этом случае проявилось у северной баун­

товской популяции. 

Нужно при этом подчеркнуть, что каждая точка на графике - это ин­

дивидуальная композиция фенов - индивидуальный фенетический «nорт­
рет», то есть даже на индивидуальном уровне баунтовские полевки фене­

тически отличаются от животных других популяций. Устойчивые свойства 

баунтовской популяции, которые под:rверждены и фенетическим анализом, 

указывают на высокий уровень ее дифференциации. 

Исходя из материалов rnавы, можно сдешпь вывод,, что популяцион­

ная структура полевки Максимовича в исследованной части ареала пред­

ставляется неоднородиой. Имеют место крайне дифференцированные по­

пуляции на краю ареала, в частности баунтовская популяция, а так же гео­

графически симпатрирующие, но экологически аллопатричные предгорная 

и высокогорная сохондинские группировки, которые по многим парамет­

рам, в том числе и фенетическим, значительно различаются между собой. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В разделе кратко обобщены результаты работы. 

ВЫВОДЫ 

1. Эколого-морфологический анализ полевки Максимовича М 

maximowiczii Schrenk, 1858 в Забайкалье выявил высокое соответствие 
nопуляционной структуры вида и пространствеиной локализации диф­

ференцированных nопуляций, включая описанные подвиды и хромо­

сомные формы, границам биогеографических провинций и подпровин­

ций (no классификации А.Ф. Емельянова). Показано, что ландшафтно­
климатическая и орографическая специфика Забайкальского региона 

являются одними из ведущих факторов, влияющих на дифференциацию 
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популяций полевки Максимовича. Составлена нанболее полная на се­

годняшний день карта распространения вида. 

2. Установлено, что полевка Максимовича заселяет в Забайкалье широкий 

спектр увлажненных биотопов в поймах рек и озерных котловинах в 

пределах горно-таежной и лесостепной зон. Впервые показано, что 

спектр кормовых растений полевки вкточает 69 видов, относящихся к 
27 семействам. Анализ ценотического окружения полевки Максимовича 
в типичных местообитаниях на четырех кточевых участках выявил ее 

совместное обитание с 6 видами мелких млекопитающих, среди кото­
рых встречены Мyopus schisticolor, а также Clethrionomys rufocanus и С/. 
rutilus. В плакорных биотопах полевка Максимовича встречается с 
Apodemus peninsulae, Cricetulus barabensis и Sorex daphaenodon. 

3. Изучение изменений относительной численности в популяциях полевки 

Максимовича показало, что одним из лимитирующих численность фак­

торов внешней среды является количество осадков в весевне-летний пе­

риод, обусловливающее наличие кормовых ресурсов (гиrрофитов иге­

лофитов) и площадь пригодных биотопов. Выявлена асинхронностъ из­

менения относительной числеЮiости и возрастного состава в предгорной 

и высокогорной группировках на гольце Сохондо и различия по уровmо 

эмбриональной смертности между увдугунекой и романовской популяци­

ями. Высокий уровень эмбриональной смертности является характерной 

особенностью биологии М maximowiczii и может рассматриваться как 
один из важных механизмов локальной регуляции численности вида. 

4. Установлено, что в пределах ареала полевки Максимовича каждая попу­

ляция имеет особенности внутрипопуляционной структуры, обуслов­

ленные спецификой биотопа, микро- и макроклиматическими фактора­

ми. Картирование изменений пространствеиной структуры исследован­

ных популяций на 4 кточевых участках с 1999 по 2004 гг. позволило 
выявить четыре типа динамики пространствеиной структуры у популя­

ций nолевки Максимовича (no классификации В.Е. Флинта). Установле­
но, что тип динамики пространствеиной структуры у этого вида суще­

ственно зависит от особенностей местообитания. 

5. Изучение изменчивости формы рисунка жевательной поверхности тре­

тьего верхнего коренного зуба (М3) в популяциях nолевки Максимовича 

на основе методов геометрической морфометрии выявило закономерно­

сти его географической изменчивости в Забайкалье. Показано, что с юга 

на север наблюдается усиление складчатости М3, у ряда северных попу­

ляций наблюдается возрастание его грацильности, а западная селенгин-

21 



екая груiПiа отличается особым yrnoм наклона передней непарной петли 

и талонуса МЗ в тmгвальном направлении. 

6. Соотнесение изменчивости формы МЗ полевки Максимовича и близких 

видов: М mujanensis и М evoronensis на основе применекия методов 
геометрической морфометрии, соrnасуется: с гипотезой их общего про­

исхождения и указывает на то, что эворонская: полевка морфологичес­

ки отличается от полевки Максимовича в большей степени, чем муйс­

кая полевка, которая: по форме третьего верхнего коренного зуба прояв­

ляет черты сходства с северными популяциями М maximowiczii, в час­
тности с баунтовской группой. 

7. Многомерный фенетический анализ выявил высокую степень эпигене­
тической дивергенции географически удаленной северо-восточной 

груrшировки полевки Максимовича из района Баунтовских озер. Эrо со­

гласуется с резу.ль-nпами краниометрического анализа и сравнения фор­

мы М3 методами геометрической морфометрин и не противоречит на­

шему предположению о подвидовом уровне ее дивергенции. 

СПИСОК РАБОТ, ОПУБЛИКОВАННЫХ ПО ТЕМЕ 

ДИССЕРТАЦИИ: 

1. Войта Л.Л. Убежища полевки Максимовича в Восточном Забайкалье 1 
Л.Л. Войта, Л.Н. Золотарева// Итоrн и перспективы развития тери­

ологни в Сибири: материалы первой науч. конф. (24-26 мая: 2001 г.). 
Иркутск, 2001. С. 68-72. 

2. Войта л.л.:экология унrурской полевки в Восточном Забайкалье 1 Л.Л. 
Войта // СовремеliiЩе проблемы популяционной, исторической и при­
кладной экрлогин: материалы конф. молодых ученых (23-27 апр. 2001 
г.). ЕкатерИнбург, 2001. С. 32-38. 

3. Войта Л.Л~ Фауна мелких млекопитающих Сохондинского заповедни­
ка 1 Л.Л. Войта, А.П. Луханин, В.В. Киселев// Растительный и живот­
ный мир Сохондинского биосферного заповедника: тр. Сохондинского 

биосфер. заповедника. Чита, 2002. Вып. 1. С. 141-150. 
4. Войта Л.Л. Некоторые аспекты экологии и морфологии унгурской по­

левки 1 Л.Л. Войта// Биота горных территорий: история и современное 
состояние:·материалы конф. молодых ученых (15-19 апр. 2002 г.). Ека­
теринбург, :2002. С. 18-22. 

5. Войта л.Л:. Географическая: изменчивость полевки Максимовича 
(Microtus maximowicziz) в Забайкалье 1 Л.Л. Войта// Териофауна России 

22 



и сопредельных территорий (VII съезд Териол. об-ва): материалы Меж­
дунар. совещ., 6-7 февр. 2003 г. М., 2003. С. 79-80. 

6. Войта Л.Л. Морфатипическая изменчивость жевательной поверхно­
сти М3 полевки Максимовича (Microtus maximowiczii Schrenk, 1858) 
в Забайкалье 1 ЛЛ. Войта// Актуальные проблемы биологии и эколо­
гии: материалы докл. Х молодеж. науч. конф. (15-17 апр. 2003 г.). 

Сыктывкар, 2003. С. 50-51. 
7. Войта Л.Л. Популяционная структура полевки Максимовича (Microtus 

maximowiczii Schrenk, 1858) в Забайкалье: морфаметрический и фенети­
ческий анализ 1 Л .Л. Войта// Экологические механизмы динамики и ус­
тойчивости биоты: материалы конф. молодых ученых (19-23 апр. 2004 
г.). Екатеринбург, 2004. С. 42-51. 

8. Васильев А.Г. Многомерный морфометрический и фенетический анализ 

популяционной структуры полевки Максимовича в Забайкалье 1 А.Г. 
Васильев, ЛЛ. Войта// Сибирская зоологическая конференция: тезисы 

докл. Всерос. конф., посвящ. 60-летию Ин-та систематики и экологии 

животных СО РАН, 15-22 сент. 2004 г. Новосибирск, 2004. С. 114-115. 
9. Войта Л.Л. Анализ внутривидовой изменчивости и популяционной 

структуры полевки Максимовича (Microtus maximowiczii Schrenk, 1858) 
в Забайкалье 1 Л.Л. Войта// Экология: от генов до экосистем: материа­
лы конф. молодых ученых (25-29 апр. 2005 г.). Екатеринбург, 2005 г. 
с. 37-47. 

1 О. Chromosomal polymorphism and allozyme differentiation in Vole Microtus 
maximowiczii Schrenk, 1858 fi:om Transbaikalia Region 1 К. V. Korobltsyna, 
I.V. Kartavtseva, L.V. Frisman, А.Р. Кryukov, L.L. Voita: // Ecosystems of 
Mongolia and fi:ontier areas of adjacent countries natural resources, 
Ьiodiversity and ecological prospects: proc. oflntem. conf., Sept. 5-9, 2005, 
Ulaanbaator, Mongolia. Ulaanbaator, 2005. Р. 287-289. На рус. яз. 


	0001
	0002_1L
	0002_2R
	0003_1L
	0003_2R
	0004_1L
	0004_2R
	0005_1L
	0005_2R
	0006_1L
	0006_2R
	0007_1L
	0007_2R
	0008_1L
	0008_2R
	0009_1L
	0009_2R
	0010_1L
	0010_2R
	0011_1L
	0011_2R
	0012_1L
	0012_2R
	0001
	0002_1L
	0002_2R
	0003_1L
	0003_2R
	0004_1L
	0004_2R
	0005_1L
	0005_2R
	0006_1L
	0006_2R
	0007_1L
	0007_2R
	0008_1L
	0008_2R
	0009_1L
	0009_2R
	0010_1L
	0010_2R
	0011_1L
	0011_2R
	0012_1L
	0012_2R

