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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

Актуальность исследования. Феномен видов-двойников представ­

ляет существенный интерес в связи с проблемой песовпадения темпов 

геномной и морфолоmческой эволюции, а также в связи с изучением про­

цессов видообразования (Майр, 197 4 ). Проблема выявления степени мор­
фологической дифференциации видов-двойников имеет два аспекта- прак­

тический и теоретический. Первый предполагает поиск критериев для 

таксономической диагностики, а второй - определение природы наблюда­
емых морфолоmческих различий и их эволюционной значимости. Необхо­

димым условием при этом является учет различных форм изменчивости 

как меры разнокачественности сравниваемых видов на уровне особей и 

популяций с одной стороны, и как материальной основы эволюционного 

процесса с другой (Симпсон, 1948; Яблоков, 1966). 
Перспективностъ одантологических признаков при исследовании меж­

видовой дифференциации видов-двойников из группы Microtus arvalis свя­
зана с возможностью привлечения результатов изучения современных 

животных в качестве сравнительной базы для исследования ископаемых 

остатков этих видов. Эrо является важным моментом для выяснения воп­

росов о происхождении и эволюции видов-двойников из группы М arvalis, 
которые в настоящее время рассматриваются преимущественно на осно­

вании сравнительной кариолоmи и молекулярио-биологических данных 

(Малыгин, 1983; Сравнительно-генетические ... , 1984; Загороднюк, 1991; 
Comparativechromosome ... , 2001; Fink.etal., 2004; Haynes etal., 2003; Genetic 
structure ... , 2005) без прив:лечения палеонтологического материала. Вме­
сте с тем широкое распространение обыкновенных полевок в фаунах по­

зднего плейстоцена-rолоцена Евразии (Маркова А.К., 1982; 1989; Рековец, 
1994; Смирнов, 1994; Chaline, 1972; Nadachowski, 1982) обусловливает ак­
туальность поиска подходов к анализу палеонтологических данных 

(Markova А.К., 1999; 2000). 
Целью работы является выявление степени дифференциации ви­

дов-двойников М arvalis и М rossiaemeridionalis по признакам зубной 
системы с учетом различных форм внутривидовой изменчивости. 

Задачи исследования: 1) Сопоставить разрешающую способность 
морфатипического и морфаметрического подходов при изучении внут­

ри- и межвидовой дифференциации видов-двойников из группы М arvalis 
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по одантологическим признакам. 2) Определить уровень межвидовых 
различий видов-двойников в зоне симпатрии на примере Уральского ре­

гиона; оценить устойчивость межвидовых различий в условиях виварно­

го разведения. 3) Оценить зависимость качественных и количествен­
ных признаков зубной системы обыкновенной и восточноевропейской 

полевок от пола и возраста особей. 4) Проследить особенности геогра­
фической изменчивости признаков зубной системы М arvalis (вклю­
чая две викармирующие карноформы - arvalis и obscurus) и М 
rossiaemeridionalis. Оценить устойчивость межвидовых различий в 
масштабах современных ареалов видов-двойников. 5) Оценить таксо­
номическую значимость одонтологических признаков видов-двойников 

и возможность их использования для диагностики современных и иско­

паемых М arvalis и М rossiaemeridionalis. 
Научная новизна. Впервые показава таксономическая значи­

мость од онтологических признаков обыкновенной и восточноевропей­

ской полевок и возможность использования комплекса линейных изме­

рений первого нижнего зуба для диагностики современных и ископае­

мых видов-двойников из группы М arvalis. Впервые показано суще­
ствование различий в строении м\ двух карнологически различных форм 

обыкновенной полевки (arvalis и obscurus), географически замещаю­
щих друг друга в западной и восточной частях видового ареала. Уста­

новлено, что обыкновенная полевка, представленная формой obscurus, 
и восточноевропейская полевка сосуществуют на территории Уральс­

кого региона не менее 7.5 тыс. лет. 
Теоретическое и практическое значение. Предложенный в 

работе подход может быть использован для диагностики современных 

обыкновенной и восточноевропейской полевок и их ископаемых остат­

ков. Накопленные данные по внутривидовой изменчивости рецептных 

представителей М arvalis и М rossiaemeridionalis могут быть ис­
пользованы в качестве сравнительной базы для изучения ископаемых 

остатков данных видов, что имеет решающее значение для выяснения 

вопроса о про и схождении и эволюции видов-двойников. 

Основные положения, выносимые на защиту: 

1. Виды-двойники Microtus arvalis и Mrossiaemeridionalis раз­
личаются по одантологическим характеристикам, что проявляется как 

по качественным признакам (соотношению морфотилов щечных зубов), 

так и по комплексу линейных измерений первого нижнего зуба (М). 
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Различия морфотипических характеристик отражают видовые особен­

ности формообразовательных процессов, проявляющиеся на популяци­

онном и региональном уровне. 

2. Видоспецифичные особенности М arvalis и Mrossiaemeridio­
nalis прослеживаются по комплексу линейных измерений первого ниж­
него зуба на фоне выраженной возрастной и географической изменчи­

вости, а также сохраняются в ряду поколений в условиях лабораrорно­

го разведения, что подтверждает таксономическую значимость одон­

тометрических признаков видов-двойников. 

3. Комплекс линейных измерений М1 может быть использован для 
диагностики современных и ископаемых обыкновенных полевок. 

Апробация работы. Основные положения диссертационной ра­

боты были представлены на конференциях молодых ученых ИЭРиЖ 

УрО РАН (Екатеринбург, 2002, 2003); на VII съезде Териологического 
общества (Москва, 2003); на Сибирской зоологической конференции, 
посвященной 60-летию Институrа систематики и экологии животных 

СО РАН (Новосибирск, 2004 ); на Российской научной конференции «Ди­
намика современных экоеметем в голоцене» (Москва, 2006); на Меж­
дународном симпозиуме «Стратиграфия, палеонтология и палеосреда 

плиоцен-плейстоцена Забайкалья и межрегиональные корреляции» 

(Улан-Уде, 2006). 
Публикации. По теме диссертации опубликовано 1 О научных работ. 
Структура и объем работы. Диссертация состоит из введе­

ния, 7 глав, заключения и выводов, списка литературы. Работа изложе­
на на 138 страницах, содержит 31 таблицу, 17 рисунков. Список литера­
туры включает 192 работы, в том числе 80 на иностранных языках. 

СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

Введение. Во введении сформулированы а:юуальность работы, 

ее значимость, цели, задачи и основные защищаемые положения. 

Глава 1. Виды-двойники из группы Microtus arvalis: ис­
тория открытия, систематика, основные подходы и перспек­

тивы в изучении межвидовой морфологической дифферен­

циации. В разделах 1.1-1.4 приведен обзор литературы по истории 
изучения видов-двойников в группе М arvalis, изложены современные 
представления о систематике обыкновенных полевок, краrко описаны 

особенности экологии, биотопячеекого размещения и распространения 



6 

обыкновенной (Marvalis Pallas, 1779) и восточноевропейской (М 
rossiaemeridionalis Ognev, 1924) полевок. Рассмотрена проблема мор­
фологической дифференциации видов-двойников, сформулированы ос­

новные методологические проблемы ее исследования. Описаны основ­

ные подходы и перспективы изучения морфологических характерис­

тик рассматриваемых видов. 

Глава 2. Материал и методы. В разделах 2.1-2.6 приведена 
характеристика материала и методов исследования, сформулированы 

основные подходы к решению поставленных задач. Изучены 

одантологические признаки 959 особей Mrossiaemeridionalis (Mr.) и 
М. arvalis (кариоформы arvalis (Ма.а.) и obscurus (М.а.о.)) из 
современных природных популяций (Табл. 1 ), а также 156 экземпляров 
первого нижнего зуба (М1 ) М rossiaemeridionalis и М arvalis (форма 
obscurus) из лабораторных колоний вивария ИЭРиЖ УрО РАН. 
Использованы коллекции ИЭРиЖ УрО РАН, МГУ, ЗИН РАН, а также 

данные отловов, проведеиных автором на территории Свердловекой 

области в течение полевых сезонов 2003-2004 гг. Для всех изученных 
особей из зоны симпатрии видовая принадлежиость была заранее 

известна по данным карнологического анализа или (в отдельных 

случаях) по результатам применения электрофоретического метода. 

Разработку подходов к диагностике ископаемых остатков видов­

двойников проводили на примере М ех gr. arvalis-agrestis (347 экз. М1 ) 
из отложений пещеры Першинская-1 на Среднем Урале. Проана­

лизированы выборки, характеризующие субатлантический (слой 1) и 
атлантический (слой 3; 7380±150 лет (СОАН-3824)) хромопериоды 
голоцена (Струкова, 2000). 

Использованы морфатипический и морфаметрический методы изу­

чения изменчивости щечных зубов. Первый использовали для оценки 

степени усложнения эмалевого контура щечных зубов (М2, М3 и М1) на 
основании традиционных схем морфотипов, известных для М arvalis 
seпsu lato (Ангерманн, 1973; Еремина, 1974; Rбrig, Bбmer, 1905). Для 
М1 предложено выделение пяти морфотипов (Рис. 1) в соответствии со 
степенью усложнения эмалевого контура передней непарной петли 

(ПНП). При анализе морфатипической изменчивости использовали клас­

сификацию морфотнпо в по частоте встречаемости, предложенную А.Г. 

Малеевой (Большаков и др., 1980), а также показатели популяционной 
изменчивости по полиморфным признакам (Животовский, 1982). 
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Таблица 1. Количество особей и региональная приуроченность изученных 

выборок видов-двойников Microtиs arvalis и M.rossiaeтeridioпalis из 
современных природных популяций (условные обозначения - см. в тексте) 

Регион Выборки (количество особей) Вид 

Зона симпатрuческого обитания: 

Восrочная Литва (2), Закарпатье (7) Маа 

Европа• Горный Крым: Караби-Яйла (1) Мао. 

Молдова (6). Украина: Черкасская обл. (5) Mr. 
С.-Запад Ленинградская обл. (14) Маа 
России•,•• Ленинградская обл. (14) Mr. 
Цекrраль- Московская обл. (4), д.Чашниково (6), д. МьШIИнское (5), Маа 
наяРоссия• д.Красновидово (3), Звенигородская биостанция МГУ (5). 

Тульская обл. (8). Костромская обл. (1). Вологодская обл.: 

Дарвиновский заповедник (2) 
Белгородская обл. (7). Волгоградская обл. (5)**. Воронежская Mr. 
обл.: пос. Новый Курлак (6)*, пос. Хреновое (5). Московская 
обл.: Звенигородская биосrанция МГУ (22). Ярославская обл. 
(8) 

Среднее Кировекая обл. (8)* Маа 

Поволжье г. ИоiiiКЩН)ла (44)*** Мао. 

г. ИошкщН)ла (27)*** Mr. 

Кавказ и Азербайджан (2), Армения (18), Дагестан (2), С.Кавказ (5) Мао. 

Закавказье• Армения (4) Mr. 

Средний Свердловекая обл.: пос. Байны (111 ), пос. Двуреченск (26), Мао. 
Урал••• д.Сrарикова (23), пoc.lllиraeвo (39), д.Ташща (9). г. 

Еюперинбург (1). Пермекая обл., заказник «П ье» (150) 
Свердловекая обл.: пос. Байны (57), г. Еюперинбург (31), д. Mr. 
~иково{2) 

Южный Челябинская обл.: заповедикАркаим (21). Оренбургская обл.: Мао. 
Урал••• д.Кристалка (5), д. Сгаробогдановка (1 ). 

Оренбургская обл.: д.Сrаробогдановка (10), д. Кристалка (13). Mr. 
Челябинская обл.: пос. Куяш (8}* 

Казахстан и Алма-Атинская обл. (4), Талды-Курган и Прибалхашье (8), Мао. 
Южная Алrай (5) 
Сибирь• С.-З. Казахстан (2), Иркутская обл. (13)** Mr. 

Регионы вне зоны cuмnampuu: 

Зап. Европа Германия (12**, 18*** ), Голландия (141)*** Маа 

Турция Центральная Анатолия (1 )** Mr. 

• - КОJU/екции В.М Малыгина, МГУ (характеристика мест отлова - см. 

Малыгин, 1983); ••- КОJU/екции ЗИН РАН; •••- коJU/екции ИЭРиЖ УрО РАН 

(Гилева и др., 2000; Маркова и др., 2003); ••••- коJU/екции Зоамузея МГУ. 
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1 II III IV v 
Рис. 1. Морфатипы Мг· I-11- простые, III-IV- частично усложненные; V­
полностью усложненные. 

Морфометрический анализ проводили на примере М1 • Автором 

разработана схема промеров, включающая 20 измерений (Маркова и 
др., 2003), оцениваемых по оцифрованным изображениям жевательной 
поверхности М1 • Оцифровку проводили с помощью цифровой камеры 

Nikon CoolPix 990 через окуляр микроскопа МБС-1 О при постоянном 
увеличении х2. В анализ включали правые и левые щечные зубы. 

Для определения возраста полевок использовали методику оцен­

ки скульmурированности (зрелости) черепа в процентах (Башенина, 1953; 
Ларина, Лапшов, 1974). Для статистической обработки результатов 
использовали пакеты программ Statistica 5.5 для Windows и NТSYSpc 
1.4. Использовали метод главных компонент, дискриминантный, клас­
терный, корреляционный и дисперсионный анализ, а также t-критерий 

Стьюдента. 

Глава 3. Одонтологические признаки обыкновенной и вос­
точноевропейской полевок Уральского региона: оценка уровня 

межвидовой дифференциации и диагностической значимости. 

Уральский регион представляет собой зону совместного обита­

ния М rossiaemeridionalis и М arvalis, представленной карноформой 
obscurus. 

3.1. Межвидовая дифференциация обыкновенной и восточ­
ноевропейской полевок из современных природных популя­

ций Уральского региона. Анализ характеристик щечных зубов обык­

новенной и восточноевропейской полевок из 11 локалитетов, располо­
женных на территории Среднего и Южного Урала в пределах таеж­

ной, лесостепной и степной зон, выявил наличие дифференциации между 

видами как по морфотипам, так и по морфометрическим параметрам. 
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У обоих видов встречены все вариации М1 М2 и М3 , известные для 

М arvalis sensu lato. По частоте встречаемости М2 со следами ус­
ложнения межвидовых различий не выявлено (0-8% у восточноевро­
nейской и 0-10% у обыкновенной nолевки). В соотношении вариаций 
М1 и МЗ обнаружены межвидовые различия: у восточноевропейской 
полевки выше внутрипопуляционное морфотиnическое разнообразие за 

счет повышения доли усложненных вариаций М1 и более равномерной 
представлени ости вариаций МЗ. 

Обнаруженные различия в соотношении долей морфатипов в 

уральских популяциях свидетельствуют о дивергенции морфологичес­

ких характеристик щечных зубов исследуемых видов, однако не могут 

быть использованы для таксономической идентификации. 

Применени е методов факториого и кластерного анализов по ком­

плексу измерений М1 позволило выявить межвидовые различия обык­
новенной и восточноевропейской полевок, уровень которых превышает 

различия между выборками одного вида из локалитетов, расположен­

ных в разных природных зонах (Рис 2). 
В ходе дискриминанrnого анализа по комплексу измерений М1 

показана возможность диагностики Marvalis, карноформа obscurus и 
Mrossiaemeridionalis с точностью 75-95%. 

2 J 

1_ 1 1 1 

м. arvalis obscurus 

М. rossiosrneridionalis 
1 

1 

~ 
,.....L..-

о 
4 7 б 11 1 2 7 8 9 ](} 3 1 4 5 

Рис. 2. Дендрограмма сходства одонтологических признаков видов-двойников 
обыкновенных полевок Уральского региона из современных природных 

популяций из таежной (выборки 1-3, 8, 1 0), лесостепной ( 4,5, 9, 11). и степной 
(5-7) зон (метод ИРGМА, мера сходства- расстояние Евклида). Номера 

выборок- см. Рис. 9. 
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3.2. Межвидовая дифференциация видов-двойников из ла­

бораторных колоний. Для оценки генетической закреплениости и 

вклада ередавого фактора в формирование морфологических различий 

обыкновенной и восточноевропейской полевок изучены лабораторные 

колонии, представленные тремя поколениями - F 1, F2, FЗ (Рис.З ). Осно­
ватели колоний происходят с территории Южного Урала. 

4 .-~~~~--~~~~~----~--~~----~ 

3 .... _ 
/ + -'А, м. rossiae-

2 ... meridionalis ... 
' 

J( + 
1 .:: .._1:>. 

... 
1:>. +5 

/:,. 

...... 
о :: \~;. 

,.с. 

е 
+&.tf!>. t:::[ i: 

-1 t 
1:>.1;. ... 

+ + 
\ + 1:>. ' 

-2 ... 
' 

t:.: M.arvalis ._* ___ + Fl 
-3 (obscurus) 1:>. F2 

... FЗ 

-4 
-4 -3 -2 -1 о 1 2 3 4 5 

ДФl 

Рис. 3. Распределение выборок трех поколений М arvalis и М. 

rossiaeтeridioпalis из лабораторных колоний в пространстве первых двух 

дискриминантных осей. 

Показано, что межвидовые различия конфигурации М1 сохраня­
ются в условиях виварного разведения: для М arvalis ( obscurus) по срав­
нению с М rossiaemeridionalis характерна большая степень буккаль­
ного смещения внутренней части головки IШП относительно основной 

оси зуба при меньших размерах IlliП и большей асимметричности 

треугольных петель (Т4-Т5) в основании антероконида. Это указывает 

на то, что межвидовые различия морфаметрических характеристик М1 
имеют наследственный характер. 
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Глава 4. Основные направления морфометрической из­
менчивости М1 рецептных представителей обыкновенной и 
восточноевропейской полевок. С помощью метода главных ком­

понент выявлены особенности взаимосвязи метрических признаков М1 
Marvalis и Mrossiaemeridionalis. Выделено 7 главных компонент (ГК), 
на долю которых приходится 87% совокупной дисперсии. Показано, что 
надежная морфологическая интерпретация возможна для первых пяти 

компонент, которые могут рассматриваться как независимые призна­

ки, отражающие направления морфаметрической изменчивости М1 у 
рассматриваемых видов: ГКl - общие размеры жевательной поверх­
ности; ГК2 - форма передней непарной петли (ПНП); ГКЗ -положение 
элементов ПНП относительно основной оси зуба; ГК4 - связь формы 

ПНП с величиной Т5; ГК5 - продольное смещение элементов ПНП 

вдоль основной оси зуба. 

Глава· 5. Возрастная изменчивость и половой диморфизм 
одонтологических признаков обыкновенной и восточноевро­

пейской полевок. В главе рассмотрены основные направления онто­

генетической изменчивости М1 у рассматриваемых видов и уровень 
полового диморфизма; оценено влияние данных форм изменчивости на 

степень выраженности межвидовых различий одонтологических при­

знаков Mrossiaemeridionalis и М arvalis (форма obscurus) из совре­
менных природных популяций. 

5.1. Половой диморфизм одонтологических признаков 
обыкновенной и восточноевропейской полевок. В разделе по­

казано, что половой диморфизм од онтологических признаков у М arvalis 
и М. rossiaemeridionalis выражен незначительно и при проведении меж­
видовых сравнений может не учитываться. 

5.2. Возрастная изменчивость одонтологических призна­
ков обыкновенной и восточноевропейской полевок. В подраз­

делах 5.2.1-5.2.2 рассмотрена зависимость размеров и формы М1 (по 
значениям главных компонент, интерпретация которых приведена в Гла­

ве 4), а также морфотипических характеристик М1 обыкновенной и 
восточноевропейской полевок от возраста особи, оцениваемого по сте­

пени зрелости черепа. 

Первая главная компонента отражает возрастные изменения об­

щих размеров жевательной поверхности. Как видно из рисунка 4, в сред­
нем особи с зрелостью черепа до 60% у восточноевропейской полевки 
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имеют относительно более мелкие зубы по сравнению с молодыми 

особями обыкновенной полевки, однако увеличение средних размеров 

жевательной поверхности М1 с повышением зрелости черепа идет у 
М rossiaemeridionalis более интенсивно, и у взрослых животных (60-
100% зрелость черепа) зубы оказываются более крупными, чем у М 
arvalis в соответствующих возрастных подгруппах. Полученные ре­
зультаты согласуются с данными М.Н. Мейер с соавторами (Серые 

полевки ... , 1996) о том, что у рассматриваемых видов наблюдаются 
различия в скоростях роста. Так, относительно более крупные М1 у М 
arvalis со степенью зрелости черепа 30-40% могут объясняться повы­
шенной скоростью роста этого вида на ранних этапах постнатальиого 

онтогенеза (до 1 месяца) . 

:а 

~ 

1 

::;; 
~ -1 
s 

.-~-----------------------------. 

_ •.... · ~--

...... ~ 

~ -2 

li.' 
-о- М arvalis (obscurus) 
·--~--- М rossiaemeridionalis 

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 100+ 

зрелость черепа, % 

Рис. 4. Зависимость размеров жевательной поверхности М1 от зрелости 
черепа особи (по значениям первой главной компоненты) 

Вторая ГК отражает степень расчлененности головки передней 

непарной петли и также тесно связана со зрелостью черепа. Согласно 

графику на рисунке 5, с увеличением зрелости черепа у обоих видов 
происходит уменьшение расчлененности ПНП, что соответствует уве­

личению площади ее поверхности. Межвидовые различия по второй 

главной компоненте не прослеживаются. 

Значения ГКЗ не демонстрируют связи с возрастом, однако по 

ним наблюдаются межвидовые различия (Рис. 6). Эта компонента 
характеризует степень буккальнаго смещения головки ПНП от основ­

ной оси зуба: у обыкновенной полевки оно выражено в большей степени, 

чем у восточноевропейской, что соответствует большим значениям ГКЗ. 
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Рис. 5. Зависимость формы передней непарной пelWlи М1 от зрелости черепа 
особей (по значениям второй главной компоненты) 
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Рис. 6. Зависимость буккальнога смещения головки передней непарной пelWlи 
М1 от основной оси зуба (по значениям ГКЗ). 

Таким же образом были рассмотрены 4-7 главные компоненты, а 
также зависимость сложности морфатипа М, от зрелости черепа. У 

восточноевропейской полевки выявлена отрицательная зависимость 

сложности эмалевого контура М1 от степени зрелости черепа: частота 
встречаемости -особей со следами усложнения М1 уменьшается в воз­
растных подгруппах по мере достижения 100% зрелости черепа. У М 
arvalis частота встречаемости усложненных М1 крайне низка, связь 
степени сложности зуба с возрастом не прослеживается. 
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Глава 6. Географическая изменчивость одонтологических 
признаков видов-двойников из группы М. arvalis. Рассмотрены 
одантологические признаки обыкновенной и восточноевропейской по­

левок из различных участков ареалов в связи с выяснением законо­

мерностей географической изменчивости каждого из видов, а также в 

связи с оценкой устойчивости межвидовой дифференциации зубных 

признаков в пределах видовых ареалов и необходимостью установле­

ния их таксономической значимости. 

6.1. Географическая изменчивость морфотипов щечных 
зубов. У обыкновенной полевки в пределах ареала основными морфо­

типами М3 являются вариации typica и duplicata. Обнаружено увеличе­
ние доли относительно более сложного морфатипа ( duplicata) в направ­
лении с запада на восток. В качестве единственного основного морфо­

типа М1 на протяжении всего ареала сохраняется типичный арвалоид­
ный морфатип II без следов усложнения головки передней непарной 
петли. Усложненные М1 у обыкновенной полевки в западной части аре­
ала (на севере Западной Европы) крайне редки, при продвижении на 

восток их доля несколько возрастает и они представлены в качестве 

резервных морфатипов на территории Европейской части России, на 

Урале, Алтае и Кавказе. 

Различия между обыкновенной и восточноевропейской полевка­

ми наблюдаются по распределению морфатипов М1 по группам основ­
ных и резервных. Доля сверхдоминирующего морфатипа II у восточ­
ноевропейской полевки ниже ( 44-75% ), чем у обыкновенной ( 69-100% ), 
а вариации со следами усложнения передней непарной петли (III-V) в 
отдельных регионах могут рассматриваться как субдоминантные в · 
категории основных, например в г. Йошкар-Ола (Мари Эл), на Сред­
нем и Южном Урале (Рис. 7). Переход морфатипов из категории резер­
вных в категорию основных на протяжении ареала у восточноевропей­

ской полевки свидетельствует о том, что формообразовательные про­

цессы у этого вида идут с большей скоростью, чем у обыкновенной 

полевки. 

6.2. Географическая изменчивость морфометрических ха­
рактеристик первого нижнего зуба у видов-двойников. Для ис­

ключения влияния возрастной изменчивости в анализ включали живот­

ных со зрелостью черепа 60-100%. В качестве признаков рассматри­
вали значения главных компонент (См. Главу 4). 
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Рис. 7. Соотношение морфатипов М1 в выборках обыкновенной и 
восточноевропейской полевок из различных участков ареалов (1-V- номера 
морфатипов в соответствии с Рис. 1) 

6.2.1. Внутривидовая морфологическая дифференциация на 
уровне регионов. С помощью дисперсионного анализа показано, что 

географическая изменчивость одантометрических признаков видов­

двойников проявляется как на региональном уровне, так и на уровне 

отдельных популяций, однако по большинству признаков изменчивость 

между регионами не превышает межпопуляционных различий. В связи 

с этим при выяснении степени дифференциации морфологических при­

знаков видов-двойников, а также при сравнении карноформ обыкновен­

ной полевки представляется целесообразным сопоставлять уровень 

различий сравниваемых форм с масштабами межпопуляционной измен­

чивости каждого из видов. 

6.2.2. Внутривидовая дифференциация М. arvalis на уров­
не кариоформ. По результатам однофакторнога дисперсионного ана­

лиза, между карноформами arvalis и obscurus наблюдаются статисти­
чески значимые различия по всем главным компонентам (F(1; 416) = 

9.70-57.51, Р= 0.000-0.002), кроме ГК6 (F(1; 416) = 2.41, Р= 0.121). По 
результатам сравнения средних значений главных компонент можно 

сделать вывод, что для формы obscurus по сравнению с arvalis харак­
терны несколько более крупные М1 с более узкой шейкой ПНП и более 
выраженным буккальным смещением головки ПНП от основной оси 

зуба. В то же время по результатам иерархического дисперсионного 

анализа ни по одной из компонент уровень дифференциации карноформ 
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(F (1; 8) = 0.07-3.53, Р = 0.097-0.800) не превышает различий между 
популяциями в пределах каждой карноформы (F(8;233)=2.34-12.14, Р 
= 0.000-0.020). То есть гипотеза о том, что различия морфологических 
признаков форм arvalis и obscurus не связаны с принадлежиостью к той 
или иной кариоформе, а лишь отражают особенности географической 

изменчивости вида М arva/is, не может быть отвергнуrа ни по одной 
из компонент. 

6.2.3. Устойчивость межвидовых различий одонтометри­
ческих характеристик обыкновенной и восточноевропейской 

полевок в масштабах ареалов. По результатам дисперсионного ана­

лиза с постоянными факторами «вид» и «регион», действие фактора 

«ВИД)) статистически значимо по 1, 3, 5-7 главным компонентам (F ( 1; 
660) = 3.94-93.79, Р = 0.000-0.048), то есть в пределах зоны симпатрии 
между обыкновенной и восточноевропейской полевками прослежива­

ются различия как по размерным признакам, так и по форме М1 • Одна­

ко все рассматриваемые признаки подвержены существенной геогра­

фической изменчивости, о чем свидетельствует статистически значи­

мое действие фактора <<регион» по всем рассматриваемым главным 

компонентам (F(7; 660) =4.52-17.36, Р=О.ООО-0.001). Взаимодействие 
факторов «ВИД)) и «регион» также статистически значимо по всем глав­

ным компонентам (F (7; 660) = 2.60-9.85, Р = 0.000-0.012). Это свиде­
тельствует о том, что в пределах рассматриваемых регионов в зоне 

симпатрии у М arvalis и М rossiaemeridionalis не выявлено общих 
для обоих видов закономерностей географической изменчивости одан­

тометрических признаков. 

В ходе иерархического дисперсионного анализа (Табл. 2) показал 
высокий уровень дифференциации на популяционном уровне: по всем 

главным компонентам:и различия между выборками из географически 

удаленных популяций статистически значимы. Однако, несмотря на 

высокий уровень межпопуляционных различий, между обыкновенной и 

восточноевропейской полевками выявлены статистически значимые 

межвидовые различия по 1, 3 и 6 главным компонентам (Табл. 2). Это 
свидетельствует о том, что по размерным признакам М1 (ГКl), посте­
пени отклонения ПНП от основной оси зуба (ГК3), а также по ГК6 
уровень межвидовых различий перекрывает масштабы географичес­

кой изменчивости каждого из видов. 
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Таблица 2. Результаты иерархического дисперсионного анализа 

одантометрических признаков взрослых особей Marvalis и Mrossiae­
тeridionalis из различных популяций по значениям главных компонент 

(постоянный фактор «вид», случайный фактор «nопуляция»). 

Ком по-
Фактор 

df MS df MS 
F р 

нента ~актора фактора ошибки ошибки 

ГКl Популяция 14 2.09 382 0.65 3.22 0.000 
Вид 1 22.38 14 2.09 10.71 0.006 

ГК2 Популяция 14 2.71 382 0.76 3.55 0.000 
Вид 1 0.65 14 2.71 0.24 0.631 

гкз Популяция 14 2.04 382 0.66 3.08 0.000 
Вид 1 49.63 14 2.04 24.29 0.000 

ГК4 Популяция 14 8.47 382 0.71 11.91 0.000 
Вид 1 2.12 14 8.47 0.25 0.624 

ГК5 Популяция 14 5.72 382 0.62 9.17 0.000 
Вид 1 1.90 14 5.72 0.33 0.574 

ГК6 Популяция 14 7.51 382 0.75 9.99 0.000 
Вид 1 41.73 14 7.51 5.56 0.033 

ГК7 Популяция 14 8.63 382 0.68 12.77 0.000 
Вид 1 20.03 14 8.63 2.32 0.150 

6.3. Диагностическое значение одонтологических призна­
ков. В ходе поиска критериев для диагностики исходили из того, что 

при работе с зубными признаками не всегда существует возможность 

определить возраст животного по степени зрелости черепа. В связи с 

этим в данном разделе анализ проводили без разделения материала на 

возрастные классы. 

В результате расчета различных моделей дискриминантнога ана­

лиза показано, что в пределах каждого из регионов в зоне симпатрии 

дискриминация видов-двойников по комплексу измерений М1 состав­
ляет 79-100%, однако функции, вычисленные на основании региональ­
ных данных, неэффективны для диагностики видов-двойников из дру­

гих участков ареалов. Линейная дискриминантпая функция, рассчитан­

ная на основании данных по всему ареалу, имеет большую мощность, 

однако ее эффективность снижена в тех регионах, где обыкновенная 

полевка представлена формой arvalis. Это указывает на необходимость 
учета различий кариформ при расчете дискриминантных функций для 

диагностики видов-двойников (Рис. 8). 



2,5 
N 
е 

2,0 t:::( 

1,5 

1,0 

0,5 

0,0 

-0,5 

-1,0 

18 

MocrroВCial( обп. ГOJIJJ3ИДИJI 
.~----- ... 

' ' 
ЛИrва Германш~ 

t • 

зажарЩп.е . ' 

Арме-

ДФl 
-1,5~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~~ 

-2,5 -2,0 -1,5 -1,0 -0,5 
-о- Marvalis --•-· M.arvalis 

( obscurus) ( arvalis) 

0,0 0,5 1,0 1,5 2,0 

,а.- Mrossiaemeridiona/is 

Рис. 8. Распределение центроидов выборок современных M.arvalis 
(кариоформы arvalis и obscиrus) и М rossiaeтeridioпalis в пространстве 
первых двух дискриминантных осей. РегионШtьная приуроченность выборок 

-см. Табл. 1. Цифрами обозначены выборки видов-двойников из УрШtьского 
региона (номера - см. Рис. 9). 

В результате были рассчитаны две дискриминантвые функции, 

позволяющие производить диагностику как восточноевропейской по­

левки, так и двух карноформ М arvalis с точностью видовой диагнос­
тики 78-88% и точностью определения карноформы 71-76%. 

Глава 7. Обыкновенная и восточноевропейская полевки 
из голоценовых отложений Среднего Урала. Предложен подход 

для идентификации ископаемых остатков видов-двойников на примере 

М arvalis sensu lato из отложений пещеры Першинская-1 на Среднем 
Урале. 

7.1. Отделение М. arvalis s.l. от видов со сходным размахом 
морфотипической изменчивости М1• При диагностике ископаемых 
остатков видов-двойников по конфигурации М1 необходимо искточить воз­
можность присутствия в выборке других видов рода Microtus, имеющих 



19 

сходный размах изменчивости. В разделе показана возможность ис­

пользования для этой цели дискриминантнаго анализа по комплексу 

измерений м\. в результате анализа метрических признаков м\ совре­

менных М arvalis seпsu lato, М agrestis и М middendorjji предложе­
ны классификационные функции, которые могут быть эффективно ис­

пользованы для диагностики этих видов в пределах Урала и сопредель­

ных территорий. 

7.2. Видовая идентификация М. arvalis sensu lato из голо­

ценовых отложений пещеры Першинская-1. На основании дан­

ных по дифференциации современных М arvalis и М rossiaemeri­
dionalis проведено определение видовой принадлежности остатков М 
arvalis s.l. из пещеры Першинская-1 с использованием дискриминант­
нога анализа. Показано, что обыкновенные полевки, обитавшие в голо­

цене на Среднем Урале, были представлены как формами, близкими 

по одантометрическим параметрам к современным М arvalis obscurus, 
так и сходными с М. rossiaemeridionalis. Уровень дивергенции метри­
ческих признаков М1 голоценовых обыкновенных полевок сопоставим 
с уровнем различий современных М arvalis и М rossiaemeridionalis, 
обитающих на данной территории (Рис. 9). Полученные результаты 
свидетельствуют о достаточно длительном (не менее 7.5 тыс. лет) 
сосуществовании видов-двойников на Среднем Урале. 

2 

1 

М. rossiaemeridionalis 

7 6 12 13 4 11 1 2 12 6 8 9 1310 3 2 4 5 
Рис. 9. Дендрограмма сходства (UPGMA, расстояние Евклида) одон­
тологических признаков видов-двойников из современных и голоценовых 

выборок с территории Урала. Номера выборок, современные: 1 - Екате­

ринбург, 2-Байны, 3-Двуреченск, 4- Стариково, 5-Аркаим, 6- Кристалка, 
7 - Старобогдановка, 8 - Шигаево, 9 - Талица, 1 О - Предуралье, 11 - Куяш; 

голоценовые: 12 - Першинская-1 (субатлантик), 13 - Першинская-1 

(атлантик). 
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Заключение и выводы. В разделе кратко обобщены результа­

ты работы. Дано краткое сравнительное описание типичных вариантов 

строения М1 восточноевропейской и обыкновенной полевок по резуль­
татам морфометрического анализа. Для восточноевропейской полевки 

в типичном случае характерна слабо выраженная асимметрия треу­

гольных петель жевательной поверхности в основании антероконида 

(Т4-Т5), относительно пропорциональная mrn без выраженного бук­
кального отклонения от основной оси. У обыкновенной полевки про­

ележены две различные тенденции в изменчивости Ml' проявляющие­
ся в пределах распространения карноформ obscurus и arvalis. Для пер­
вой характерна асимметрия Т4-TS, относительно небольтая величина 
головки ШПI с тенденцией к отклонению головки ПНП в буккальном 

направлении от основной оси зуба. Форма arvalis изменчива по степени 
асимметрии треугольных петель в основании антероконида и степени 

отклонения головки mrn от основной оси, однако для нее характерна 
тенденция к снижению величины основания mrn и увеличению голов­
ки, относительно часто встречаются варианты с неглубоким четвер­

ТЪIМ наружным входящим углом. 

Описанные различия не имеют дискретного характера, а отража­

ют морфологические особенности видов, проявляющиеся на уровне 

тенденций. Эrи различия, на наш взгляд, не столько задают направле­

ния дивергенции морфологических характеристик щечных зубов рас­

сматриваемых видов, сколько отражают степень несходства той мор­

фологической основы, на базе которой происходит реализация общей 

для данных видов тенденции к усложнению контура жевательной по­

верхности щечных зубов. 

вьmоды 

1. Од онтологические признаки информативны при изучении диф­
ференциации видов-двойников обыкновенных полевок на внутри- и меж­

видовом уровне, для чего может быть использован как анализ каче­

ственных признаков (морфотипов), так и морфометрический подход с 

использованием линейных измерений щечных зубов. 

2. Половой диморфизм одонтологических характеристик М 
arvalis и М rossiaemeridionalis выражен незначительно; при исследо­
вании межвидовой дифференциации зубных признаков этих видов раз­

личиями между самцами и самками можно пренебречь. 
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3. Зависимость метрических признаков М1 от возраста прослежи­
вается у обоих видов на всех онтогенетических стадиях, выделяемых 

по степени зрелости черепа. При сопоставлении закономерностей внут­

ривидовой возрастной изменчивости с характером межвидовой диф­

ференциации у животных с одинаковой степенью зрелости черепа мо­

гут быть выделены: 1) видаспецифичные признаки, практически не за­
висимые от возраста; 2) признаки, проявление межвидовых различий 
по которым связано с неодинаковым характером их возрастной измен­

чивости у видов-двойников; 3) признаки, демонстрирующие общие для 
видов-двойников тенденции возрастной изменчивости. 

4. У обыкновенной и восточноевропейской полевок встречены все 
вариан~ аrроения м 1, М2 и М3, известные для Marvalis sensu lato, 
что не позволяет использовать качественные признаки щечных зубов 

для диагностики. На уровне отдельных популяций и регионов обнару­

жены межвидовые различия в долевом соотношении морфатипов М1 и 
МЗ. Для восточноевропейской полевки по сравнению с обыкновенной 

более характерно увеличение доли усложненных вариаций на фоне по­

вышения общего морфатипического разнообразия щечных зубов. 

5. На примере данных по Уральскому региону по казан о, что в зоне 
совместного обитания М. rossiaemeridionalis и M.arvalis (форма 
obscurus) межвидовые различия видов-двойников превышают уровень 
различий между вьlоорками одного вида из различных природных зон 

и сохраняются в трех поколениях в условиях виварного разведения. 

Комплекс измерений М1 может· быть использован для диагностики 
Marvalis (obscurus) и М rossiaemeridionalis Уральского региона с 
точностью 75-97%. 

6. Обнаружены различия морфологии М1 между М arvalis из за­
падной части ареала ( карноформа arvalis) и из его восточной части (ка­
риоформа obscurus ). Учет принадлежности обыкновенной полевки к той 
или иной карноформе строго обязателен при расчете дискриминант­

ных функций для диагностики видов-двойников в масштабах ареалов. 

Предложены дискриминантвые функции для идентификации М. 

rossiaemeridionalis и двух карноформ М arvalis с точностью видо­
вого определения 78-88% и точностью определения карноформы 71-
76%. 

7. Показава возможность диагностики ископаемых остатков видов­
двойников по конфигурации М1 • Обыкновенные полевки, обитавшие 
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в голоцене на Среднем Урале, были представлены как формами, близ­

кими по одантометрическим параметрам к современным М arvalis 
obscurus, так и сходными с М. rossiaemeridionalis. Полученные ре­
зультаты свидетельствуют о достаточно длительном (не менее 7.5 тыс. 
лет) сосуществовании видов-двойников обыкновенных полевок на тер­
ритории Среднего Урала. 
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