
РОССИйСКАЯ 

А КА ДЕ УРАЛ МИЯ НАУК 
ЬСКОЕ 

ОТДЕЛЕНИЕ 

МОРФОЛ О И ХJ>ОМО~~ЧЕСКАЯ 
ИЗМЕНЧИВОС~~АЯ 
МЕЛКИХ 

МЛЕКОПИТАЮ щих 



РОССИИСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ИНСТИТУТ ЭКОЛОГИИ PACП:I-!IIй И ЖИВОТНЫХ 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ 

И ХРОМОСОМНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

СБОРНИК НАУЧНЫХ ТРУДОВ 

ЕКАТЕРИНБУРГ 

«НАУКА» 

УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

1992 



УдК 575.22 

Морфологическая и хромосомная изменчивость мелких млеко­
nитающих: Сб. науч. трудов. Екатеринбург: Наука. Урал. от­
деление, 1992. ISBN 5-7691-0208-Х. 

Рассматриваются актуа.1ьные nроблемы морфологнчсскоii 
(11 самом широком смысле) нзменчiшоспi мелких млекопитаю­
щих -как nространственной, так и временной. Проведен аналнз 
СВЯЗИ МОрфОЛОГИЧеСКОЙ IIЗMeHЧИBOCTII С друГИМИ аспеJ<ТаМИ ПО­
nулЯЦИОННОЙ структуры н се дина:~~ики, а также со структуроii 
некоторых надвидовых груnп. Различные подходы в исследо­
вании воnросов морфологической измеiРIIIвостн землероек и 
грызунов позволили осветюь некоторые новые стороны онтоге­

неза, экологии и эволюции указанных групn животных. 

Сборник nредставляет интерес для зоологов, экологов, 
систематиков, эволюционистов и студентов био.1оги•1еских 
факультетов. 

О т в е т с т в е н н ы й редактор О. А. Лукьянов 

Рецензент 

доктор биологических наук Л. Н. Добринекий 

ISBN 5-7691-0208-Х © Издатсю.стно «Наука», 1992 



РОССИИСКАЯ АКАДЕМИЯ IIAYK · ~'РАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ И ХРОМОСОМНАЯ ИЗМЕНЧIIВОСТЬ 
МЕЛКИХ МЛЕКОПIIТАЮЩИХ · 1992 

А.Г.ВАСИЛЬЕВ,Н.Г.ЕВДОКИМОВ,В.П.ПОЗМОГОВА 

ПОПУЛЯЦИОННАЯ СТРУКТУРА ОБЫКНОВЕННОй 

СЛЕПУШОНКИ: МНОГОМЕРНЫй МОРФОМЕТРИЧЕСКИй 

И ФЕНЕТИЧЕСКИй АСПЕКТЫ СРАВНЕНИЯ 

ПОСЕЛЕНИй ВИДА В ЮЖНОМ ЗАУРАЛЬЕ 

Проблемы изучения популяцнонной структуры вида и выяв­
ления внутривидовой дифференциации тесно связаны между со­
бой, так как формирование популяционной структуры вида­
исторический, длительный процесс, сопряженный со становле­
нием дифференциации популяций и внутривидовой дивергенции. 
Под популяционной дифференциацией нами понимается процесс, 
направленный на наибольшее приспособление популяций к мест­
ным условиям, сопровождающийся возникновением генетнче­
ских, фенатипических и экологических (в широком смысле, 
включая поведение) различий между ними, по которым и воз­
можно оценить уровень дифференциации [2]. Строго говоря, 
популяционная структура вида- во многом результат этого 

исторического процесса. Поэтому наиболее адекватное представ­
ление о популяционной структуре вида можно получить при 
последовательном изучении дифференциации популяций в пре­
делах ареала. 

Обыкновенная слепушанка (ElloЬius Lalpinus Pall.)- чрез­
вычайно малоподвижный вид, ведущий подземный, роющий 
образ жизни. Представляется в этой связи достаточно надежным 
модельным объектом и для изучения процессов формирования 
популяционной структуры вида и для анализа дифференциащш 
популяций. Методической основой при этом может служить со­
четание подходов, разработанных популяционной морфологией 
11 фенетикай [10, 11]. Современные методы многомерной статн­
С1ИКИ, позволяющие оценивать различия между популяциюш 

по комплексу морфаметрических прнзнаков, и фенетические под­
ходы, в частности, метод опреде.'!ения фенетических дистанцпй 
по комплексу фенов неметричесiшх пороговых признаков [2, 12, 
13, 16 и др.], дают возможность, на наш взгляд, приблизиться 
к решению проблемы естественно-IIсторического генезиса попу­
ляционной структуры вида. 
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В С13ЯЗИ с этим цель настоящей работы состояла в изучении 
дифференциации популяций обыкновенной слепушанки 13 Южном 
Зауралье на осно13е одновременного применения морфаметри­
ческих и фснетнческих методов и попытке выявления вероятных 

путей формирования популяционной структуры вида на боль­
шом участке ареала. Следует подчеркнуть, что решение неиз­
бежно 13озникающнх вопросов внутривидовой таксономии не 13ХО­
днло 13 задачи данной работы. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Изуча.rш серни черепо13 обыкно13снной слепушонки, собран­
ные в семи географических точках Южного Зауралья преиму­
щественно в летнее время: 1- Наурзумском государственном 
заповеднике Кустанайской обл. ( 1980 г.); 2- окр. г. Кувандык 
Оренбургской обл. (1974-1976 гг.); 3-окр. пос. Саксей Бай­
макского р-на Башкнрекай АССР в 60 км к северо-западу от 
г. Сибай ( 1980 г.); 4- окр. с. Радиомайка в 30 км к юга-западу 
от г. Пласт Челябинской обл. ( 1976 г.); 5- окр. д. Поляковка 
Учалинекого р-на Башкирской АССР в 50 км к югу от г. Миасса 
( 1980 г.); 6- окр. оз. Шугуняк Кунашакского р-на Челябиы­
ской обл. (1975, 1980, 1981 rr.); 7- окр. пос. Каргаполье Кур­
ганской обл. ( 1976 г.). Большая удаленность сравниваемых по­
пу.'Iящrй, а также малоподвюкность IЗI!да поз13оляют рассматри­
вать пх именно как самостоятельные отдельные популяции 

(рис. 1, а). В соотiЗетствии с порядковым номером географиче­
ской точки 13 целях удобства дальнейшего изложения популя­
щrям даны условные наимеiюiЗания: 1 - наурзумская, 2- ку­
вандыкская, 3- баймакская, 4- пшj.ровская, 5- учалинская, 
С- кунашакская, 7- каргапольская. 

Всего изучено 865 черепов обыкновенной слепушонки. Воз­
раст зверьков определяли по развитию корней зубов [5]. Для 
дальнейшего анализа нспользовалп шесть черепных промеров, 
снятых с неповрежденных черепоiЗ (самцы и самки IЗместе): 
общая длина черепа, длина верхнего зубного ряда, скуловая 
ширина, межглазничная ширина, высота (на уровне слуховых 
барабанов), наибольшая (лямбдоидальная) ширина черепа. На­
ряду с попарным сравнением популяцнй по отдельным черепным 

промерам проведсн многомерный статисТIIЧеfкий анализ (дис­
криминантный анализ с переходом к канонической системе коор­
дrшат и IЗычислением обобщенных расстояний Махаланобиса) 
[6, 8, 15], позiЗоливший графически отобразить IЗзаимное рас­
по.'!оiкенпе популящюнных средних векторов в пространстве 

:-.1еНы11ей размерностн с наименьшей потерей информации. 

Степень фенетических различий между популяциями опре­
дl'ЛЯШI на основе изучения комплекса неметрических порогоных 

прпзнаков черепа методом, предложенным Смитом и Берри [ 12, 
13]. В настоящее время метод достаточно эффективно псполь-
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Рис. 1. Географнчсскос 
А б 

расположение сравннвас-

мых выборок (А) и раз- l 
мещение центроидав вы-

7· барок в пространстве пер- f• ?;,б 
IJЬIX двух канонических v.;• 

неременных Лl 11 Az (Б): 
Популиции: 1 - наурзумская j• 
2- кувандыкская, з- ба А-
макская, 4- пластавека я, 

Z• 1(• lU 5- учалинская, б- куна ша к-
екая, 7- каргаnольская 

• f• 
).,! -11,2 -J,II 

зуется д.1я косвенного выявления эпигснетичсских разmiчий 

между естественными группировками [1, 2, 14, 16, 20]. Латин­
ская номенклатура неметрических признаков черепа в мировой 

литературе не разработана. Во многих иностранных работах 
приводятся условные латинизированные английские названия, 

поэтому мы сочли возможным дать признакам условные русские 

наименования. Из 36 обнаруженных неметрических признаков, 
подверженных пороговой изменчивости, в работе использо­
ваны 26, не связанных с полом и возрастом животных: 1 - оди­
ночное предорбитальное отверстие; 2 - разделение лобной кости 
(учитывались варианты, где длина разделяющего шва состав­
ляла не менее 60 % общей протяженности лобной кости); 3-
срастание теменных костей (признак учитывался, если срастание 
охватывало не менее половины теменного шва); 4- срастание 
теменной и межтеменной костей; 5- разделение межтеменной 
кости (наличие шва, который полностью или частично разделяет 
межтеменную кость); 6- одиночное центральное отверстие на 
межтеменной кости; 7- отсутствие чешуйчатого отверстия; 8-
удвоенное чешуйчатое отверстие; 9- удвоеннос височное отвер­
стие; 10- наличие заднеглазничного отверстия (под глазничньш 
гребнем лобной кости в аборальной части глазницы); 11 -у дво­
снное лобное отверстие; 12- удвоенное обонятельное (решет­
чатое) отверстие; 13- боковое подрезцовое отверстие предче­
люстной кости; 14- медиальное подрезцовое отверстие; 15-
передненебное боковое отверстие (в небных желобках позадн 
резцового отверстия на уровне альвеолы первого верхнего ко­

рt>нного зуба); 16- задний край небной пластинки замкнут 
(наличие признака классифицировалась в с.ilучаях полного 11 

неполного срастания небной пластинки с альвеолярньш крае:<-1 
небной кости с образованием костного мостика); 17- отсутст­
вие отверстий на крыльях небной кости в аборальной части; 
18- окнообразное выпадение фрагмента небной кости; 19- на­
личие мыщелкового отверстия (в верхней частн внутреннего 
края затылочного мыщелка); 20- одиночное отверстие подъ­
язычного канала; 21 - удвоеннос переднек.liiiiОвиднос отверстне 
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Рис. 2. Распо.·:ожсннс нсмстрнчсс~;пх вризнаков на черепе обы1<новенноi1 с:н~пу­
шон~;н: 

1-14, 26 -·номера признаков (см. текст) 

на дорзальной стороне переднеклиновидной кости (просматри­
вается через большое затылочное отверстие); 22- удвоенное 
подбородочное отверстие; 23 - наю1чие подрезцового отверстия 
на нижней челюсти в области диастемы; 24- наличие сочле­
новного отверстия в мыщслке сочленовного отростка нижней 
че.1юсти; 25- удвоеннос нижнечелюстное отверстие; 26- нали­
чие предподбородочного отверстия. Расположение признаков на 
черепе схематично показано на рис. 2. Нумерация признаков 
в тексте, на рис. 2 11 в табл. 1 идентична. Показатель дифферен­
цнащш (MMD), характеризующий фенетическую д11станцию, 
рассчптывался по формуле С:-.шт<~ и Берри [12, 13] 

I'J,C: EJ = 3 ГС:'i 11 (] - 2 р), р - Ч3СТОТ<1 ВСТ рСЧJСМОСТИ П !JIIЗ!Ia ка 
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Т а б .1 н ц а J 

Краниометрическое сравнение nоnуляttий обыкнонеююй слеnушонки Южного 
Зауралья (размеры, мм) 

Популяция 
Общая д.1и1ш Д~'lнна нcpXIH'I'o Ску.чпваи n чL·рt·па зyбJJIJI'o рнда ширнна 

Баймакекая 54 27.29±0,02 6,82±0,03 20,91±0,07 
Наурзумская 46 26,60±0,10 6,73±0,04 20.,19±0.07 
Каргапо.1ьская 12 27.11±0,17 6,82±0.,07 21,00±0,17 
Пластовекая 31 26,69±0·, 11 6,55±0,04 20,49±0,07 
Кувандыкская 92 26.63±0,06 6,57±0,03 2(},74±0,05 
Кунашакская 126 27,14±0,05 6,54±0·,02 20,91 :::'::0,04 
Уча .111 не к а я 9 27,38:::'::0,17 6,72±0,06 21,12±0.15 

Популяция 
.\1сж1·лазнн '!На }J 

1 
Высота Н;-~н(}:) .. 1ЫШ1Я 

шнrнна черепа HIIIJHIH8 ЧС[IL'Па 

1 

Ба йм аr<ская 5,33±0,0-t 9,62±0,05 14,27±0,05 
Наурзумская 5,42±0,03 9,33±0,0.S 13,77±0,06 
Карrаrю.1ьсr;ая 5,52±0,04 9•,42±0,06 14,02±0.08 
Пластовекая 5,24±0,02 9,37±0,04 13,72±0.06 
Куnандыкекая 5,29±0,02 .9,71 ±0,03 14,03±0,04 
Кунашакская 5,48±0,02 9,55±0,03 14,07±0.03 
Уча,1ИНСКаЯ 5,29±0,05 9,67±0,07 14,16±0,11 

в долях единицы, n; 1 и n;2 - чис.1о наблюдений по i-признаку 
(для билатеральных признаков- чнс.1о нзученных сторон че­
репа), r- число нзученных прнзнаков. Среднеквадратическое 
отклонение расечитывалн по способу, предложенно:-.1у Съеваль­
дом [21]: 

г 

,__" 2(_1 + _1 )2 
..-.,4 П;t П;2 
i=l 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Географическая и хронографи'lеская излtен•щвост~> слепушан­
ки по отдельным кран.ио.метри'lески.м признакам. По направ.lе­
нию с юга-востока на северо-запад прос.1ежнвается отчетлнвое 

укрупнение общих ра:щеров черепа слепушошш (см. таб.1. 1). 
Высота черепа у зверьков нз 1·орных районов (кувандыкская, 
баймакекая и учалинекая группировки) больше, чем у всех 
представителей равнинных популяций. Слепушанки из нагорных 
популяций. и при.1егающей к ним равнинной- пластовскоii­
характеризуются нанменьшнын размсрамн межглазничного про-
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межутка. Наибольшая ширина межглазничного промежутка об­
наружена у каргапольских слепушанок на северо-востоке иссле­

дуемого региона. Длина верхнего зубного ряда и лямбдоидальная 
(наибольшая) ширина черепа не отражают какой-либо направ­
ленной географической изменчивости. Скуловая ширина в гео­
графическом плане изменяется так же, как н общие размеры 
черепа. Наложение направленных и иенаправленных географи­
ческих изменений отдельных промеров черепа приводит к тому, 
что каждая популяция может быть охарактеризована специфи­
ческими краниометрическими чертами (см. табл. 1). 

Большое значение имеет сравнение черепных размеров в од­
ной и той же популяции за ряд последовательных лет, что по­
зволяет выявить диапазон хронографической изменчивости 
признаков н оценить устойчивость морфологического облика 
исследуемых популяций во времени. С этой целью проведено 
сравнение хронографической изменчивости черепных промеров 
в двух удаленных популяциях: кувандыкской (южной) и куна­
шакской (северной). Кувандыкская популяция, проележеиная за 
три последовательных года, устойчиво сохраняет свои морфо­
метрические черты (табл. 2). Напротив, в кунащакской популя­
ции межгодовые различия проявляются по целому ряду при­

знаков. Следует отметить направленное уменьшение скуловой 
ширины от 1975 к 1981 г. По другим признакам наблюдаются 
ненаправленные, по-видимому, колебательные изменения разме­
ров, что соответствует представлениям о хронографической (хро­
нологической) изменчивости [9]. Различия по большинству при­
знаков между выборками разных лет тем не менее невелики 
по масштабу и несопоставимы с рассмотренными выше межпо­
пуляционными (табл. 1, 2). 

МногоАtерн.ый краниометрический анализ. Дискриминантный 
анализ основан, как известно, на максимизации отношения меж­

групповой дисперсии к внутригрупповой, т. е. наибольший вклад 
в различение выборок вносят прнзнаки и их сочетания, харак­
теризующиеся нан:-.~еньшей изменчивостью внутрн каждой вьг­
борки, но резко разлнчающиеся от выборке к выборке. Факти­
чески происходит попек и использование таких черт фенооблика, 
которые имеют наибольший таксономический вес. При анализе 
географической изменчивости на значительной части ареала 
вида это действительно будут таксономические признаки, отли­
чающиеся и высокой стабильностью н своеобразием проявления 
у каждой группировки животных. 

В результате дискриминантнога анализа популяций слепу­
шанок по шести промерам черепа (выборки разных лет в этом 
варианте расчета объединены) обнаружено, что изменчивость 
вдоль первых трех канонических персменных статистически до­

стоверны. Первая каноническая персменная объясняет 34,3 % 
различий, вторая- 31,9, а на долю третьей приходится 16,6 %. 
Таким образом, то, что первые три дискриминантные функции 
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Таб:1нца 2 

Хронографическая изменчивость краниометри .. еских nризнаков в двух удаленных 
nоnуляциях обыкновенной слеnvшонки. мм 

Популяцнн 

Признак l<уuандыкскан 

1 !17 4 1'. 1 1975 г. 1 1976 г. 

Н<~ибольшаа да и на че- 1!=27 1!=31 1!=35 
репа 26,51:::'::0,14 26,62±0,10 26,73±0,09 

Длина верхнего зубного 
ряда 6,56±0,Q.7 6,56:::::0.04 6,59±0,04 

Скуловая ширина 20,73±0,1 1 20.,70:±:0,10 20,79±0,08 

Межглазничная ширина 5,37±0,05 5,25±0.04 5,27±0,Q4 

Высота черепа 9,75±0,07 9,71 :::::O.OG 9,69±0,04 

Наибольшая шнрнна че-

репа 14,07 ±0.09 14,01±0,06 14,01±0,06 

Популяция 

Признак J<унашакская 

1975 Г, 1 1980 r. 1 1981 r. 

Наибольшая длина че- n=32 1!=56 1!=38 
репа 27,06±0,07 27,20±0,09 27,20·±0,09 

Длина верхнего зубного 
ряда 6,53±0,02 6,61±0,05 6,46±0,04 

Скуловая ширина 20,70±0.,06 21,15±0,08 21,0.1 ±0,08 

Межглазничная ширина 5.51 ±0,03 5,54±0.03 5,34±0,03· 

Высота черепа 9,45±0,04 9.69±0.04 9,55±0,05 

Наибольшая ширина чс-

репа 13,91 ±0,04 14,24±0.06 14,16±0,06 

Т~ б .1 11 ц а 3 

Обобщенные расстояния Махаланобиса ( DZ) по комплексу краниометрических 
признаков между популяциями слепушанки 

Популяция 2 3 5 б 7 

1 - наурзумская 4,54 3,09 2,47 5' ,)С) ~ '~6 3,70 
2- кувандыкская 2,53 2,08 2. н; ;j ,14 Б,Б8 
3- баймакекая 2,72 1,27 2,89 :J' 17 
4- пластовекая 2,11 2,.')1 :3,47 
5- учалинекая 2,06 ?.,89 
6- кунашакская 
7- каргапольская 

2,14 



п1.:лючают 82,8 % общей изменчивости, позволяет достаточно на­
дежно представить взаимную расстановку популяционных сред­

них векторов в пространстве меньшей размерности. Взаимное 
размещение центроидав популяций в плоскости двух первых 
канонических переменных хорошо соответствует географиче­
скому расположению выборок на исследуемом участке ареала 
(см. рис. l, а, 6). Наибольшие морфаметрические дистанции 
обнаружены между самыми удаленными популяциями: наурзум­
ской и учалинской, а также кувандыкской и каргапольской 
(табл. 3). 

Наиболее близки в морфаметрическом отношении баймак­
екая и учалинекая нагорные популяции. Пластовекая популяция, 
расположенная в центре исследуемого региона, занимает про­

межуточное положение по отношению ко всем популяциям и по 

~орфометрическим дистанциям (см. табл. 3). В связи с этим 
проведсна специальная оценка корреляции морфаметрических 
н географических дистанций между всеми выборками. Геогра­
фические расстояния измеряли по кратчайшим линиям на карте. 
Коэффициент корреляции (г) составил 0,76, р<0,05. Если плос­
кость первых двух канонических переменных достаточно хорошо 

соответствует географическим координатам, то закономерно 
быnо предположить, что третья каноническая (перпендикуляр­
ная им) ось может коррелировать с высотой местности. Коэф­
фициент корреляции значений координат выборок по третьей 
канонической оси 11 высоте места взятия выборки над уровнем 
моря оказался достоверно высок (r =0,80, при р <0,0 l). Как 
это ни удивительно, но в пространстве трех первых канониче­

сюrх переменных, по-видимому, отражается рельеф местности. 
Такое соответствие морфаметрического облика географическому 
местоположению выборок может объясняться только тем, что 
ведущим фактором дифференциации фенотипа слепушанки яв­
ляются аутэкологические условия обитания. Поиск лимитирую­
щих факторов, обеспечивающих уникальность условий среды и 
приводящих к описанной выше картине взаимного расположения 
выборок на местности, не привел к каким-либо обнадеживаю­
щнм результатам. Действует, по-видимому, комплекс причин, 
выявление которых предстаu:1яет собой самостоятельную и не­
простую задачу. 

Для того, чтобы соотнести между собой масштабы геогра­
фнческой и хронографической изменчивости и оценить относи­
те.lьную устойчивость фенаоблика популяций, провели повторный 
расчет. В этом случае выборки разных лет сбора из кунашак­
ской и кувандыкской популяций не объединяли, а рассматривали 
по отдельностн. Различия вдоль первых трех канонических перс­
менных оказались статистически значимы и объединили 79,3 % 
общей изменчивости. На первую ось приходится 41,8 % диспер­
сии, на вторую- 24,5, а на третью- 13,0 %. Приведеиная на 
рис. 3 графическая интерпретация результатов дискриминант-
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Рис. :З. Соотношение географической и 
хронографической нзме11'111Вости формы 
н размеров черепа у обыкновенной слепу­
шонкн в Южном Заура.1ье (днскрнмн-

нантный анализ): 
Попу.1яции: 1- науrзумская, 2, а- с- куван­
дыкская (1974-1976 гг.), 3- баАмакская, 4-
п.1астовская, 5- уча.1инская, 6, а- с- ку­
нашакская (1975, 19НО, 1981 гг.), 7- карга­
nоль~..·f\ая. Плоскость. образованная nервыми 
двумн каноннческн:\IН переменнымн Л 1 11 ).~. 

ПОВе!)НУТ8 

.7 

AzV' 
l"r· ·~ 

ного анаJ1иза вновь показывает, что взаимное размещение цен­

троидав выборок хорошо согласуется с их географическим поло­
жением относительно друг друга. Мы специально повернули 
канонические оси так, чтобы легче можно было совместить цен­
троиды выборок (см. табл. 3) с их расположением на карте 
(см. рис. 1, а). Обращает на себя внимание, что хронографиче­
скне (внутрипопуляционные) различия в целом меньше, чем 
географические (межпопуляционные). При этом кувандыкская 
популяция, проележеиная за три последовательных года, устой­
чиво, как это уже было обнаружено по отдельным признакам, 
сохраняет свои морфаметрические черты во времени. В куна­
шакс~ой популяции уровень хронографической изменчивости 
выше: но при этом общие особенности формы и размеров черепа, 
характерные для этой популяции, сохраняются в такой степени, 
что выборки разных лет занимают одну и ту же область в про­
странстве канонических переменных. Большая хронографическая 
нзменчивость северной- кунашакской популяции по сравнению 
с южной - кувандыкской может быть связана с форпостным 
положением этой группировки, обитающей на северной границе 
ареа.ГJа вида, где перепады условий обитания в большей мере 
могут затрагивать фенатипическую изменчивость. Возможны и 
друrне объяснения, но при отсутствии необходимых эксперимен­
тальных данных они допускают лишь спекулятивный анализ яв­
~1ения. 

Фенетические дистанции по комплексу фенов нем.етрических 
признаков черепа слепушонки. Для решения вопроса о харак­
тере дифференциации популяций слепушанки на исследуемом 
участке ареала необходимо было оценить, какова устойчивость 
проявления фенов признаков в одной и той же популяции в раз­
ные годы. Сравнение частот встречаемости фенов неметрических 
признаков в последовательных выборках разных лет также про­
содили в двух удаленных- кувандыкской и кунашакской- по­
пуляциях (табл. 4). В кувандыкской популяции частоты боль­
шинства признаков не меняются год от года, а фенетические 
дистанции между последовательными выборками разных лет 
невелики. Хронографические различия ( фенетические дистан-
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Таблица 4 

Хронографические изменения частот встречаемости фенов неметрических 
признаков в двух удаленных популяциях слепушонки по годам, % 

Поnуляция 

;, Кувандыкская Кунашакская 

:: 

1974(94) 1 1975(56) 1 
1 1 

с.,. 
СО: 1976 (90) 1975 ( 110) 1980 (91) 1981 (89) 
~~ 

1 30,3 42,0 31,3 21,2 21,4 13,5 
2 34,0 46,4 42,9 42,9 19,8 31,5 
3 3,3 1,8 3,4 1,1 2,2 4,5 
4 1 ' 1 о 2,2 2,2 1 '1 2,8 
5 3,5 3,6 3,4 о о 2,2 
6 41,5 51,8 44,8 12,9 13,5 19,1 
7 8,0 8,0 7,2 3,7 1,6 2,2 
8 7,5 1 ,8 7,2 6,8 12,6 21,3 
9 17,0 10,7 11 '1 15,5 25,3 29,2 

10 44,1 47,3 28,9 У5,0 95,1 93,3 
11 82,2 72,3 69,2 77,1 90,1 93,8 
12 4-1 ,;~ 31 ,Э 35,2 29,2 47,3 73,3 
13 64,9 69,6 75,3 76,8 57,1 71,9 
14 77,7 76,8 75,8 78,2 67,0 82,0 
15 30,9 36,6 28,6 32,7 28,0 19,7 
16 41 ,О 45,5 56,5 30,0 45,6 44,9 
17 25,1 22,6 25,7 35,0 34,1 29,2 
18 61 ,О 76,8 79,8 81,8 93,9 97,2 
19 62,6 61,6 63,5 86,9 77,1 93,3 
20 ~.1 2,7 1,2 4,4 3,4 0,6 
21 37,6 4(),4 45,6 61,2 63,7 60,7 
22 42,5 33,6 43,8 24,5 22,8 32,0 
23 74,9 84,8 78,9 92,4 94,5 97,2 
24 36,9 38,4 37,2 57,8 67,0 78,1 
25 33,5 39,4 48,9 86,9 92,9 86,5 
26 12,2 10,7 8,9 30,4 28,7 31,5 

Пр н м с чан н е. Здесь н в та6~1. 5: в скобhах- tшсло нзуr1енных череnов r.1eny .. 
ШOHKII, 

ции) между выборками в кувандыкской 11 кунашакской попу­
ляцнях слепушанки таковы: 

Сравниваемые Кувnндыкская Сровнивасмые Кунашакская 
выборки (годы) ноnулЯI\IIЯ выборки (годы) популяция 

1974-1975 0,01 0±0,005 1975~1980 0,038±0,004 
1975-1976 0.007 ±0,005 1980-1981 о.,о29±О.ОО4 
1974-1976 0,0.15:::::0·,004 1975-1981 о., О 57 ±0,004 

Для кунашакской популяции характерны значимые колеба­
ния частот целого ряда признаков по годам. По большинству 
из них изменения не имеют определенной направленности, од­
нако по некоторым признакам частоты возрастают или снижа­

ются. Фенетические дистанции между выборками разных лет 
в кунатакской популяции значительно больше, чем в кувандык-
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cкoii, и увеличиваются год от года (табл. 5). Все это указывает 
на заметную хронографическую изменчивость встречаемости 
неметрических признаков в кунашакской популяции. Таким об­
разом, как и по морфаметрическим признакам, в разных попу­
ляциях слепушанки масштаб хронографических различий по 
нсметрнчсским признакам может отличаться, однако, как это 

будет видно ниже, обнаруженные нами максимальные межгодо­
вые фенетические различия не превышают размаха межпопу­
ля ЦИОННЫХ. 

Встречаемость фенов неметрических признаков значительно 
варьирует в разных выборках в пределах изученного региона 
(см. табл. 5). Заметим, что учалинекая выборка не включена 
в фенетический анализ, так как невелика по объему. Напомним, 
что проявление фенов неметрических признаков в фенотипе в 
значительной степени определяется внутренней средой орга­
низма, пороrовыми эффектами в ходе развития, т. е. зависит от 
поведения эпигенетической системы, или эпигенотипа по терми­
нологии Уоддингтона [3]. Поэтому метод оценки фенетических 
дистанций по комплексу фенов неметрических признаков позво­
ляет косвенно определить порядок эпигенетических различий 
между популяционными группировками, тем самым давая воз­

можность приблизительно оценить 11 степень их генетической 
дифференциации [4, 17-19]. Основываясь на полученных оцен­
ках фенетических дистанций между сравниваемыми популя­
циями слепушонки, можно попытаться охарактеризовать их диф­
ференциацию (табл. 6). 

Пластовекая популяция, расположенная в центре исследуе­
мого региона, является фенетически наименее уникальной и в 
значнтельной степени близка к окружающим ее соседним попу­
ляциям, занимая по отношению к ним промежуточное положе­

ние. Наиболее сильно дифференцирована каргапольская попу­
лящrя, которая, судя по масштабу фенетической удаленности от 
всех остальных популяций (возможно, за исключением пластов­
екай), приближается, по-видимому, к подвидовому уровню диф­
ференциации [2]. Эта группировка отличается от ближайшей 
к ней кунашакской почти так же, как и от удаленных от нее 
наурзумской и кувандыкской популяций. Несмотря на большое 
удаление (около 400 км), напротив, фенетически близки наур­
зумская и кувандыкская группировки. При этом наурзумские 
зверьки значительно ближе к башкирским (баймакская попу­
ляция), чем оренбургские (кувандыкская популяция). 

Исходя из полученной картины можно, на первый взгляд, 
заключить, что данные фенетических оценок не согласуются 
с результатами многомерного краниометрического анализа, так 

как слабо коррелируют с удаленностью популяций друг от дру­
га. Опыт предыдущих исследований, однако, позволяет пола­
гать, что фенетические дистанции между изученными популя­
циями слепушанки в определенной степени отражают реальную 
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Т а б .1 и н а 5 

Частоты встречаемости фенов неметрическнх признаков черепа обыкновенной 
слепушонки в географически удаленных популяциях, % 

;. Популяция 

"' 
1 1 1 

с.., Баllмаке-1 Наурзум-1 Каргаппль- Пластов. Куuандык- Кунашак-":.: 
~: юtя ( 139) екая (88) екая (38) екая (51) екая (240) екая (~90) 

1 18,7 32,9 9,2 22,5 33.4 18,9 
2 53,2 33,0 63,2 21.6 40.2 32.1 
3 2,9 12,5 о 2,0. 3,0 2.6 
4 0,7 6,8 о 3,0 1,3 2,0 
5 0,4 2,3 2,6 6,0 3,5 0,8 
6 15,9 18,2 29,0 28,0 45,3 15.2 
7 0,7 26,7 9,3 10,0 7.9 2,6 
8 26,9 7,9 15,8 22,5 6,1 13.1 
9 46,8 30,1 44,7 41,2 13,3 22,8 

10 75,9 60,8 71,1 82,4 43,3 94,5 
11 84,2 81,3 88,2 77,5 71.5 86,3 
12 41,7 38,1 25,0 26,5 37,7 39.2 
13 9-1,6 81,3 96,1 70,6 69.9 69.1 
14 73,4 95,5 94,7 82,4 76.7 75,9 
15 1·1' 7 21 ,О 2,6 19,6 31.3 27,2 
16 41 '7 53,9 о 11,8 48,1 39.5 
17 46,0 48,3 53,3 28,9 25,0 32,9 
18 89,6 90,3 100,0 95,8 71,7 74,3 
19 83,1 78,6 40,8 77,3 63,1 85.8 
20 0,7 9,2 1,3 1,0 2,8 2.9 
21 59,7 42,1 60,5 58,8 42.9 61,9 

22 41,4 43,8 66,7 40,6 43.4 26.2 

23 92,1 86,9 100,0 82,4 78,7 94,5 
24 60,1 55,7 23,7 37,6 37,4 66,7 
25 48,2 42,6 80,3 45,1 40.6 88,6 
26 18,4 29,5 39,5 29,3 8,8 36.1 

Та б,, н и а 6 

Фенетические дистанции по комп.1ексу фенов неметрических nризнаков череnа 
между nоnуляциями слеnушонки в Южном Зауралье 

Популяция 

1 - наурзу~ская 
2 
3 
4 
5 

- кувандыкская 

- баймакекая 
- nластовекая 

- кунашакская 

6- J{rtргапо:~ьская 

- ()' 101 
0,()0:! -
n, oo:J 0,002 
о ,01)6 0,004 
O,()O:i ()' 0(\1 
о, ()()7 0,0()6 

3 

О, 106 0,095 
О, 152 ()' 124 

- 0,()83 
(),005 -
0,002 0,()()4 
O,OOG 0,008 

5 

О, 153 
О, 116 
(), 107 
О, 116 

-
0,005 

6 

(). 31. 3 
5 
о 
9 
1 

0,38 
0,2:1 
О, 18 
()' Э:3 
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Рис. 4. Дендрит минимальных 
фенепt'tескнх дистанций между 
популяциями слепушанки (А) 
и схема вероятных путей засе· 
.1ения видом Южного Заура.1ья 

(Б): 
1-7- номера выборок (см. текст) 

А 

о 1 

// J----14' 

1 

1 
2--1 

картину их дифференциации и генетических связей [1, 2] по 
аналог!'lи с другими видами и формами грызунов. Выбрав ми­
нимальные фенетическне дистанции между сравниваемыми 
парами популяций слепушонки, мы построили дендрит, который 
должен был отражать приблизительную картину родственных 
отношений сравниваемых частей населения. Как видно на 
рис. 4, а, структура дендрита хорошо согласуется с взаимным 
географическим положеннем точек (см. рис. 4, б), если произ­
вольно ориентировать граф. С другой стороны, это показывает, 
что формирование популяционной структуры слепушанки было 
связано с постепенным освоением региона. 

Полученные результаты позволяют построить и вероятную 
схему заселения слепушанкой Южного Зауралья (см. рис. 4, б). 
С учетом фенетической дифференциации (см. табл. 6) выделя­
ется два вероятных пути расселения слепушанки из юга-восточ­

ной части изученного региона: один, по-видимому, проходнл 
через центральную часть Челябинской области, разветвляясь в 
горные районы Башкирии и на север Челябинской областн, 
а другой шел, очевидно, в западном направлении через южные 
степи Челябинской области в долины Оре'нбуржья. Каргаполь­
ские зверьки из северо-восточной части региона (Курганская 
область), как уже отмечалось, фенетически резко отличаются 
от всех других, несколько приближаясь к пластовским. Поэтому 
можно предположить, что пластовекая популяция исторически 

испытывала влияние этой дифференцированной внутривидовой 
формы из Курганской области. Однако относительно небольшее 
число исследованных популяций не позволяет строго опреде­
тпь этапы формирования популяционной структуры слепушанки 
н Южном Зауралье и предложенная схема, безусловно, явля­
ется предварительной. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Исследование популяционной дифференциации слепушошш 
на значительной территории Южного Зауралья методами попу­
ляционной морфологии и фенетики показало следующее. Попу­
ляционная структура обыкновенной слепушанки предстанлястся 
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относительно устойчивой в пространстве и во времени. На это 
указывают три важных обстоятельства. Во-первых, высокое 
соответствие морфаметрического облика географическому место­
положению выборок. Оно настолько велико, что позволяет ин­
терпретировать результаты канонического дискриминантнога 

анализа краниометрических признаков как своеобразное запе­
чатление в облике животных уникальных экологических условий 
местности, в которой они обитают. Эти результаты можно объ­
яснить только тем, что ведущим фактором популяционной диф­
ференциации и формирования популяционной структуры явля­
ется исторически складывающаяся экологическая уникальность 

каждого местообитания. Можно также полагать, что длитель­
ный отбор на максимальное приспособление популяций к уни­
кальным условиям внешней среды в каждом сравнительно 
небольшом регионе привел у этого малоподвижного вида к фор­
мированию специфических особенностей строения черепа в каж­
дой популяции. Во-вторых, устойчивость популяционной струк­
туры вида во времени подтверждается относительно высокой 
устойчивостью морфаметрического облика выборок из одной и 
той же популяции за ряд лет. Несмотря на то, что в кунашак­
ской популяции хронографическая изменчивость черепных раз­
меров заметно выше, чем в кувандыкской, масштаб этих меж­
годовых различий не превышает межпопуляционных. Можно 
предположить, что фенатипические черты зверьков кунашакской 
популяции, расположенной почти на самой северной грающе 
ареала, в большей степени зависят от внешних условий и их 
перепадов в разные годы, чем в обитающей на юге кувандык­
ской. И наконец, немаловажной причиной устойчивости попу­
ляционной структуры следует считать низкую вагильиость вида. 
Мечение животных в кунашакской популяции и их повторный 
отлов в течение нескольких лет показывают, что меченые зверь­

кн расселяются на очень ограниченной территории. Наибольшее 
отмеченное нами удаление молодых перезимовавших зверьков 

(самой активно расселяющейся и мигрирующей группы в попу­
.шщии) от места рождения не превышает 500 м. Низкий обмен 
генетической информацией между удаленными поселения.ми 
обеспечивает, таким образом, предпосылки для эффективного 
действия отбора на наибольшее приспособление группировок к 
местным условиям и формирования тем самым устойчивой попу­
ляционной структуры. 

Данные фенетического анализа не только согласуются с эти­
ми представлениями, но 11 существенно их дополняют. Неболь­
шое число исследованных популяций, как уже говорилось, не 
позволяет строго определить пути формирования популяционной 
структуры, однако уже имеющихся фактов достаточно, чтобы 
судить о постепенном и последовательном освоении слепушан­

кой Южного Зауралья. Если морфаметрический анализ убеж­
дает в длительности процесса становления и относительной ус-
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'l'Ойчивости популяционной структуры, то фенетическое сравнение 
позволяет увидеть скрытую генетическую структурированность 

вида, которая в той или иной мере отражает сложные пути исто­
рического генезиса его популяций в Южном Зауралье. 
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