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Оценивали проявления биотопической и межгодовой форм изменчивости у рыжей полевки (Cle-
thrionomys glareolus) в биотопах, возникших после ветровала и последующего лесного пожара на тер-
ритории Висимского заповедника (Средний Урал). С помощью методов геометрической морфо-
метрии провели сравнение изменчивости формы нижней челюсти и морфофункциональных ман-
дибулярных индексов в одновозрастных выборках сеголеток, отобранных в климатически
различные смежные годы в зонах ветровала и гари. Между ними выявлены существенные морфоге-
нетические различия и функциональные особенности мандибул. Межгодовые климатогенные раз-
личия сопоставимы по величине с биотопическими, но имеют другую направленность в общем
морфопространстве. На гари размах климатогенной изменчивости формы мандибул выше, чем в
зоне ветровала. В год с дождливым летом усилилась морфофункциональная дифференциация по-
левок обоих биотопов, связанная с трофическими предпочтениями зверьков. Высокая фенотипи-
ческая пластичность, выявленная в разные годы в восстанавливающихся биотопах, прямо указыва-
ет на присутствие у зверьков ценопопуляций исторически возникших преадаптаций индивидуаль-
ного развития в виде спектра адаптивных модификаций морфогенеза к определенным флуктуациям
климата и биотопическим последствиям природных катастроф – ветровала и пожара.
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В последние годы часто оцениваются отдален-
ные последствия различных антропогенных воз-
действий на изменчивость локальных популяций
модельных видов [1–8]. В то же время проблема
косвенного влияния последствий природных ка-
тастроф на изменчивость изучена недостаточно
[9–11]. В отличие от антропогенных и техноген-
ных воздействий, с которыми природные популя-
ции за время своего существования практически
не сталкивались, природные катастрофы: урага-
ны, наводнения, ветровалы, пожары и др., напро-
тив, многократно влияли на условия обитания
видов и считаются естественными факторами. На
многие из них у видов животных должны были
исторически сформироваться системные адап-
тивные реакции на ценотическом [10], популяци-
онном [2, 6] и индивидуальном [12, 13] уровнях,
которые в первую очередь затрагивают процессы
индивидуального развития. Поэтому можно ожи-
дать, что в отличие от антропогенных воздей-
ствий природные катастрофические явления
должны вызывать вполне определенные модифи-

кационные переключения развития, компенси-
рующие негативные изменения среды, смену рас-
тительного состава биотопов и формирующие
адаптивные перестройки морфогенеза.

При ветровале происходит резкое изменение
исходных биотопических условий: изменяется
состав растительных сообществ, временно фор-
мируются многочисленные убежища для мелких
млекопитающих, привлекаются древоразрушаю-
щие грибы, насекомые и микроорганизмы, кото-
рые способствуют утилизации выпавшего древо-
стоя. Высохшая древесина во многом является
причиной возникновения в последующие годы на
месте ветровала лесного пожара (сухие грозы, ан-
тропогенные причины). При пожаре происходит
неизбирательная элиминация растительности и ло-
кального населения многих видов животных, в том
числе мелких млекопитающих. В дальнейшем, по
мере восстановления растительности, на гарь за
счет набега из прилегающих не тронутых пожаром
участков проникают мелкие млекопитающие, и за-
ново происходит формирование их локального
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сообщества. Сходный процесс наблюдается по-
сле массовой неизбирательной дератизации [11].

Ранее мы неоднократно обнаруживали в попу-
ляциях переключения индивидуального развития
в ответ на разную полноту состава сообщества
[14], на неизбирательную элиминацию [11], а так-
же на разные фазы динамики численности (соот-
ветственно разную плотность и уровень стресса).
Такие стресс-индуцированные переключения
программы развития могут проявляться при вос-
становлении локальных популяций как адаптив-
ная морфогенетическая реакция на новые изме-
нившиеся экологические условия.

Подобные эффекты встречаются не только у
грызунов и имеют более общий характер, по-
скольку обнаружены и у другой группы мелких
млекопитающих – землероек (Soricidae). Так,
А.В. Бадяев с соавт. [15, 16] установили, что после
локальных сплошных вырубок перестойного леса
в штате Монтана (США) с последующим выжига-
нием оставшегося лесного дебриса представители
локальных сообществ землероек (Sorex) испыты-
вают в измененных открытых биотопах сильный
стресс, вызывающий повышенную эмбриональ-
ную смертность, снижение численности, анома-
лии и нестабильность развития (в том числе воз-
растание флуктуирующей асимметрии (FA) ниж-
ней челюсти). В.М. Захаровым с соавт. [17] также
была выявлена связь уровня FA с динамикой чис-
ленности популяции обыкновенной бурозубки в
Финляндии: нестабильность развития, маркируе-
мая FA, возрастала на спадах численности при не-
благоприятных условиях. Таким образом, стресс
индивидуального развития мелких млекопитающих
при резких изменениях условий обитания в локаль-
ных биотопах может существенно влиять на со-
стояние, численность и стабильность развития
популяций животных, выступая как общебиоло-
гический фактор, действие которого может уси-
литься при климатических и антропогенных из-
менениях, а также под влиянием природных ка-
тастроф. Дальнейшее изучение данной тематики
на модельных видах мелких млекопитающих мо-
жет потенциально пролить свет на решение про-
блемы механизмов мозаичной эволюции [16, 18].

Представляет интерес оценить проявление
морфогенетических эффектов в природных мо-
дельных ценопопуляциях в условиях измененных
природных биотопов, формирующихся после
природных катастрофических воздействий. До
сих пор не ясно, как проявляется биотопическая
изменчивость в климатически разные годы: оди-
наково ли направлены межгодовые морфогене-
тические изменения в ценопопуляциях разных
биотопов или в первую очередь проявляется био-
топическая специфика? На природных модель-
ных ценопопуляциях грызунов, обитающих в
контрастных биотопах, возникших после таких

природных катастроф, как ветровал и лесной по-
жар, представляется возможность решить эти за-
дачи.

Оценка изменчивости формы и размеров био-
логических объектов может быть получена мето-
дами геометрической морфометрии [19–23], ко-
торые допускают возможность морфогенетиче-
ской интерпретации выявляемых различий
формы [23–25] и позволяют использовать дан-
ный подход для оценки воздействия на морфоге-
нез определенных климатических или биотопи-
ческих условий.

Цель настоящей работы – анализ морфогене-
тических эффектов нарушения условий обитания
рыжей полевки (Clethrionomys glareolus Schreber,
1780) в лесных биотопах (главным образом измене-
ния состава растительности) под влиянием двух
природных катастрофических явлений – ветровала
(1995 г.) и последующего пожара (1998 г.) в Висим-
ском заповеднике на Среднем Урале. В качестве
объекта для работы была выбрана нижняя че-
люсть, поскольку изменчивость ее формы и раз-
меров тесно связана с функциональными нагруз-
ками при обработке кормовых объектов и трофи-
кой грызунов [14, 26, 22]. Последнее позволяет,
как было показано ранее [11, 14, 27], оценить мор-
фофункциональные различия между ценопопу-
ляциями рыжей полевки, связанные с их трофи-
ческими предпочтениями.

Особое внимание уделяли изучению морфоге-
нетических и функциональных реакций на кон-
трастные экологические условия двух смежных
лет в двух ценопопуляциях вида, населяющего
трансформированные биотопы – зону ветровала
и пирогенную зону – зарастающую гарь. Речь в
данном случае идет не об отдаленных морфологи-
ческих последствиях изменения биотопических
условий, а об оценке дарвиновской определенной
изменчивости и фенотипической пластичности,
отражающих проявление характерных модифика-
ций морфогенеза в разных экологических условиях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Краниологический материал для изучения

влияния биотопических и климатогенных эф-
фектов на морфогенез нижней челюсти в популя-
ции рыжей полевки представлен выборками, со-
бранными в Висимском государственном при-
родном биосферном заповеднике (Средний Урал,
Свердловская обл.: 57°28′ с.ш., 60°00′ в.д.) в авгу-
сте 2003 и 2004 гг. в зоне ветровала, произошед-
шего в июне 1995 г., и пирогенной зоне – гари,
возникшей после лесного пожара в июне 1998 г.

Отлов животных проведен Л.Е. Лукьяновой
методом стандартных ловушко-линий с исполь-
зованием в трансекте 100 проволочных капканчи-
ков, расставленных на расстоянии 10 м друг от
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друга на 5 сут. Проверку ловушек осуществляли
ежедневно в утренние часы. Оценку относитель-
ной численности проводили в пересчете на
100 лов.-сут. Для характеристики погодных усло-
вий разных лет использовали данные метеостан-
ции “Висим”.

В работе использованы краниологические кол-
лекции, хранящиеся в Музее Института экологии
растений и животных УрО РАН. Все изученные вы-
борки представлены сеголетками обоих полов
(ювенильные и зимовавшие особи исключены).
Объем изученного материала составил 70 экз. (зона
ветровала (В): 2003 г. – 11 экз., 2004 г. – 16 экз.; пи-
рогенная зона (П): 2003 г. – 33 экз., 2004 г. – 10 экз.).

Для сравнения формы и размеров нижней че-
люсти применили методы геометрической мор-
фометрии с использованием фотографий правых
ветвей нижней челюсти рыжей полевки с линг-
вальной стороны, полученных с помощью план-
шетного сканера при оптическом разрешении
1200 dpi. На изображениях с помощью программ
tpsUtil [28] и tpsDig2 [29] разместили по 16 ланд-
марок (landmarks), характеризующих изменчи-
вость формы (shape) нижней челюсти (рис. 1).

Для оценки морфофункциональных особенно-
стей нижней челюсти использовали пять промеров:
A – сочленовно-резцовый, B – сочленовно-моляр-
ный, C – темпорально-сочленовный, D – сочле-
новно-массетерный и E – сочленовно-угловой
(см. рис. 1). По промерам вычислили морфо-
функциональные мандибулярные индексы [см.
27, 30, 31]: TI – темпорально-резцовый, TM –
темпорально-молярный, MI – массетерно-резцо-
вый, MM – массетерно-молярный и AM – ангу-
лярно-массетерный. Расчет индексов провели по
формулам [23, 27]: TI = C/A; TM = C/B; MI = D/A;
MM = D/B и AM = E/D. Поясним, что индексы TI
и TM характеризуют интенсивность продольных
режуще-жевательных движений, а индексы MI и

MM – интенсивность движений, связанных с
грызением, раздавливанием и дроблением кор-
мовых объектов. Предложенный ранее индекс
AM косвенно характеризует интенсивность попе-
речных жевательных движений, которые связаны
с поперечным перетиранием корма [26, 30].

Вычисление прокрустовых координат (Pro-
crustes coordinates) выполнили с помощью гене-
рализованного Прокрустова анализа – GPA [19]
на основе метода наименьших квадратов. Цент-
роидный размер (centroid size – CS), косвенно ха-
рактеризующий размер объекта, вычисляли как
корень квадратный из суммы квадратов дистан-
ций от центра объекта до каждой из ландмарок
[19]. Предварительная двукратная повторная рас-
становка ландмарок не выявила значимых сме-
щений оценок, связанных с влиянием ошибок
оператора [32].

Межгрупповые различия формы нижней че-
люсти оценили с помощью канонического анали-
за прокрустовых координат. Множественные
межгрупповые сравнения по центроидному раз-
меру и отдельным каноническим переменным
провели методом однофакторного дисперсион-
ного анализа (One-Way ANOVA). Для оценки воз-
можных аллометрических эффектов изменения
формы мандибул выполнили анализ главных
компонент (Principal components) прокрустовых
координат в каждой из четырех выборок и оцени-
ли регрессионные зависимости между центроид-
ными размерами и значениями PC1 в соответ-
ствующих выборках.

Для оценки вклада канонических переменных в
межгрупповые различия, связанные с погодными
условиями и принадлежностью к биотопу, провели
многомерный непараметрический двухфакторный
дисперсионный анализ PERMANOVA. Значи-
мость межгрупповых различий оценивали по
факторам год (Y) и биотоп (B) с учетом их взаимо-

Рис. 1. Размещение меток-ландмарок (landmarks) (1–16) на лингвальной стороне нижней челюсти рыжей полевки и
пять исходных промеров (A–E) для расчетов мандибулярных морфофункциональных индексов (TI, TM, MI, MM, AM)
[по 27, 30].
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действия (Y × B). Расчет выполнен в программе
PAST 4.06 [33] с использованием евклидовой мет-
рики и перестановочного теста (Permutation test)
при 10000 повторных реплик. Влияние каждого
экологического фактора на форму мандибул оце-
нили на основе линейного дискриминантного
анализа с вычислением его значимости на основе
теста T2 Хотеллинга. Параллельно попарно вы-
числили прокрустовы дистанции d и уровни их
значимости.

Показатель внутригруппового морфоразнооб-
разия (morphological disparity) рассчитали на ос-
нове анализа паттерна ближайших соседних ор-
динат (nearest neighbour point pattern analysis)
внутри полигонов изменчивости выборок (convex
hulls) [34, 35] для первых двух канонических пере-
менных (CV1 и CV2). Оценили показатель R – от-
ношение средней дистанции между ближними
соседними ординатами (MNND – mean nearest
neighbor distance) к величине ожидаемой средней
ближайшей дистанции (ExpNND – expected near-
est neighbor distance). Если R < 1, то выражена кла-
стеризация ординат, при R = 1 – пуассоновский
тип рассеивания, а при R > 1 – сверхрассеивание
(overdispersion). Последний случай при возраста-
нии MNND интерпретировали как увеличение
внутригруппового морфоразнообразия [35], а с
позиций геометрической морфометрии как рас-
ширение веера морфогенетических траекторий
особей в морфопространстве – эффект стресса раз-
вития, приводящего к его нестабильности [23].
Оценку нулевой гипотезы о равенстве MNND зна-
чению ExpNND при равной плотности ординат
полигона изменчивости провели на основе Z-
критерия ближайшего соседа [34]. Вероятные
краевые эффекты рассеивания ординат для поли-

гонов изменчивости компенсировали методом
Доннелли [36].

Статистические расчеты, включая использо-
вание методов геометрической морфометрии,
выполнили с помощью пакетов программ TPS
[28, 29], MorphoJ 1.6d [22] и PAST 4.06 [33].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Экологическая специфика лет сравнения обу-

словлена разной динамикой выпадения осадков
весной и летом 2003 и 2004 гг. на фоне сходной
среднемесячной динамики температуры (рис. 2).
Если в 2003 г. значительное количество осадков
наблюдалось в мае и июне, а июль и август были
засушливыми, то на следующий год в мае осадков
было в 2 раза меньше, но все летние месяцы были
дождливыми. При этом динамика среднемесяч-
ных температур в эти годы была практически оди-
накова (см. рис. 2).

Центроидные размеры (CS) нижней челюсти у
изученных групп сеголеток рыжей полевки на
разных участках и в разные годы были близки и
статистически не различались (F-критерий Уэл-
ша = 1.86; d.f. = 24.74; p = 0.1063). Половые разли-
чия по центроидному размеру мандибул были
также незначимы (F-критерий Уэлша = 3.07,
d.f. = 67.42; p = 0.0843), что позволило объединить
выборки по полу при использовании центроид-
ных размеров. Специальный предварительный
дискриминантный анализ прокрустовых коорди-
нат нижней челюсти самцов и самок рыжей по-
левки на объединенных выборках разных лет не
выявил значимых различий между полами (T2 Хо-
теллинга = 67.77; F = 1.15; p = 0.3368), что также
позволяет проводить дальнейшее исследование

Рис. 2. Динамика суммарных осадков по месяцам (а) и среднемесячных значений температуры (б) в Висимском запо-
веднике на Среднем Урале в 2003 и 2004 гг.
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на объединенных по полу выборках. Отсутствие
половых различий по форме мандибул обнаруже-
но нами в 2003 г. на фазе высокой численности и
в соседней сылвинской популяции рыжей полев-
ки, локализованной в 70 км юго-западнее Висим-
ского заповедника [14].

В канонический анализ прокрустовых коорди-
нат, характеризующих изменчивость формы
нижней челюсти, включили объединенные по
полу выборки 2003 и 2004 гг. как из зоны ветрова-
ла, так и пирогенной зоны. Результаты сравнения
представлены в табл. 1 и на рис. 3. Значимые раз-
личия проявились вдоль первых двух канониче-
ских переменных – CV1 и CV2 (см. табл. 1). Раз-
личия вдоль третьей канонической оси формаль-
но статистически достоверны, но лишь на первом
уровне значимости, поэтому являются статисти-
чески слабо обоснованными. Межгрупповая дис-
персия вдоль первых двух канонических осей со-
ставляет 85.24% от общей, что позволяет доста-
точно надежно интерпретировать различия вдоль
этих двух переменных.

Полигоны изменчивости всех четырех выбо-
рок занимают свои собственные области морфо-
пространства вдоль двух первых канонических
переменных (см. рис. 3). Наиболее удалена от
других выборка 2003 г. из пирогенной зоны.

В 2003 г. ценопопуляции из участков ветровала и
гари различаются в наибольшей степени. В 2004 г.
межгрупповые различия выражены меньше, но
полигоны изменчивости выборок из обеих цено-
популяций существенно смещаются в морфопро-
странстве. В большей степени это наблюдается
для особей, обитающих на гари. Интересно отме-

тить, что направление смещения полигонов в
сравниваемые годы и в обеих ценопопуляциях су-
щественно различается. На рис. 3 стрелками ука-
заны разные направления смещений центроидов
в зависимости от экологических условий разных
лет и для выборок, принадлежащих ценопопуля-
циям разных биотопов. Так, полигоны изменчи-
вости обеих выборок 2003 г. из разных биотопов
размещены в верхней и правой областях морфо-
пространства, а выборки 2004 г. смещены вниз и
в левую область. С другой стороны, если провести
секущую диагональ из левого нижнего угла в пра-
вый верхний, то пары выборок из одних и тех же
биотопов, но разных лет сбора будут размещены
на разных сторонах (левой и правой) общего мор-
фопространства.

Многомерный непараметрический дисперси-
онный анализ PERMANOVA по значениям трех
канонических переменных (CV1–CV3) позволил
оценить их взаимный вклад в межгрупповые раз-
личия с учетом влияния двух экологических фак-
торов: условий года и принадлежности к биотопу
(табл. 2). Из таблицы следует, что по совокупно-
сти всех трех канонических переменных факторы
условий года (Y), принадлежности к биотопу (B)
и их взаимодействия (Y × B) оказывают значимое
влияние на межгрупповую изменчивость формы
нижней челюсти рыжей полевки. Доли межгруп-
повой дисперсии, обусловленной влиянием обо-
их основных факторов , близки по величине: если
на влияние условий года приходится 25.6%, то на
влияние условий биотопа – 25.2%. Поскольку
взаимодействие факторов практически не выра-
жено (доля дисперсии – 2.5%), направления меж-

Таблица 1. Итоги канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы
нижней челюсти рыжей полевки, в выборках 2003 и 2004 гг. из ценопопуляций участков ветровала и гари Висим-
ского заповедника

Биотоп, год,
показатель

Каноническая переменная

CV1 CV2 CV3

Центроиды выборок (±SE)
Зона ветровала, 2003 –1.646  ±  0.315 1.911 ± 0.329 –1.255 ± 0.279
Зона ветровала, 2004 –1.978 ± 0.243 0.137 ± 0.167 1.458 ± 0.230
Пирогенная зона, 2003 2.098 ± 0.183 –0.047 ± 0.175 0.036 ± 0.175
Пирогенная зона, 2004 –1.947 ± 0.245 –2.167 ± 0.408 –1.072 ± 0.369

Итоги канонического анализа
Λ Уилкса (Wilks’ Λ) 0.0497 0.2491 0.6188
Собственные числа 4.1746 1.3267 0.8523
Каноническая корреляция 0.87 0.71 0.62
Доля дисперсии, % 64.70 20.54 14.76

Критерий χ2 159.04 73.66 28.08

Число степеней свободы (d.f.) 84 54 15
Уровень значимости, p <0.0001 0.0002 0.0211
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групповой изменчивости, обусловленные факто-
рами год (Y) и биотоп (B), почти ортогональны в
плоскости морфопространства, как показано
стрелками на рис. 3. Это означает, что они влияют
на межгрупповую изменчивость независимо друг
от друга.

Прямая оценка межгрупповых различий, свя-
занных с влиянием упомянутых экологических
факторов, была осуществлена с помощью линей-
ного дискриминантного анализа. В результате
установлено, что межгодовые различия прояви-
лись в наибольшей степени (Прокрустова ди-
станция d = 0.0162; обобщенная дистанция Маха-
ланобиса D2 = 8.940; T2 Хотеллинга = 146.08; p =
= 0.0004). Несколько меньше выражены разли-

чия между выборками двух контрастных биото-
пов – ветровала и гари (d = 0.0135; D2 = 8.845; T2 =
= 146.73; p = 0.0004). Межгодовые (рис. 4) и био-
топические (рис. 5) различия формы нижней челю-
сти носят до некоторой степени противоположный
характер по направлению изменений конфигура-
ции мандибул. Сплайны конфигураций нижней че-
люсти на деформационных решетках, приведенных
на рисунках, соответствуют крайним – максималь-
ному (справа) и минимальному (слева) – значени-
ям дискриминантной функции.

В 2003 г. нижняя челюсть рыжих полевок име-
ет относительно широкое тело, горизонтально
вытянутый угловой отросток, утонченный венеч-
ный отросток, смещенный кзади (см. рис. 4). В

Рис. 3. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы нижней
челюсти рыжей полевки в Висимском заповеднике в разные годы (2003–2004 гг.) в зоне ветровала (В2003, В2004) и
пирогенной зоне (П2003, П2004). Здесь и на рис. 4, 5 контуры конфигураций ландмарок деформационных решеток
соответствуют минимальным и максимальным значениям вдоль осей.
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Таблица 2. Двухфакторный непараметрический многомерный дисперсионный анализ (PERMANOVA) влияния
факторов условий года (Y), биотопа (B) и их взаимодействия (Y × B) на изменчивость формы лингвальной сто-
роны нижней челюсти рыжей полевки в Висимском заповеднике на Среднем Урале (2003–2004 гг.)

Источник изменчивости Сумма квадратов Число степеней 
свободы, d.f. Средний квадрат F Уровень 

значимости, p

Год (Y) 0.75553 1 0.75553 36.17 0.0001
Биотоп (B) 0.74473 1 0.74473 35.65 0.0001
Взаимодействие (Y × B) 0.07349 1 0.07349 3.52 0.0001
Остаточная 1.37970 66 0.02089
Общая 2.95245 69
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2004 г. она характеризуется большей грацильно-
стью, имеет относительно узкое тело, прогиб
кверху в массетерной области на стыке с угловым
отростком, отклоненным книзу, а также смеще-
ние кпереди венечного отростка. Последнее было
характерно и для другого вида – малой лесной
мыши, обитавшей в неблагоприятных условиях
[5]. При сравнении биотопических различий в
форме нижней челюсти (см. рис. 5) сходные вари-
анты строения, т.е. относительно утолщенное тело
мандибулы с горизонтально направленным угло-
вым отростком и смещением кзади венечного от-
ростка, наблюдаются у зверьков в зоне ветровала.

Ранее было показано [27, 28, 30], что по ком-
плексу морфофункциональных мандибулярных
индексов можно оценить особенности кормооб-
рабатывающей активности грызунов. Поэтому
представляло интерес оценить морфофункцио-
нальные особенности мандибул у зверьков обеих
микропопуляций и их трансформации в разные
годы, которые связаны с изменением локальных
кормовых условий.

Сравнивали значения мандибулярных индек-
сов в тех же двух аллохронных парах синтопных
выборок рыжей полевки из зоны ветровала и пи-
рогенной зоны по тем же оцифрованным изобра-
жениям лингвальной стороны нижнечелюстных
ветвей. Результаты сравнения приведены в табл. 3

и частично на рис. 6. Из табл. 3 следует, что значе-
ния индексов во внутрипопуляционных группи-
ровках слабо различаются по показателям MI и
MM, т.е. по степени грызущей активности. Для
показателей TI, TM и AM, связанных с разными
проявлениями жевательной активности, разли-
чия выражены в большей степени. В частности,
при сравнении межгрупповых различий в измен-
чивости индексов TI и AM (см. рис. 6) в зоне вет-
ровала от 2003 г. к 2004 г. значимо возрос индекс
AM, т.е. усилилась способность к поперечной же-
вательной активности. В то же время в пироген-
ной зоне от 2003 г. к 2004 г. значимо увеличились
средние значения индексов TI и TM, т.е. в этом
биотопе у полевок возросла продольная жева-
тельная активность.

В заключение оценили проявление внутриг-
руппового морфоразнообразия по показателю
MNND в сравниваемых ценопопуляциях рыжей
полевки в смежные годы (табл. 4). Напомним, что
показатель MNND был рассчитан по значениям
первых двух канонических переменных (CV1 и
CV2). Поскольку канонический анализ характе-
ризует изменчивость наименее варьирующих
признаков, но максимально различающих вы-
борки друг от друга, в данном случае имеется воз-
можность оценить стабильность протекания мор-
фогенеза на примере изменчивости формы ниж-

Рис. 4. Результаты линейного дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость
формы нижней челюсти рыжей полевки в Висимском заповеднике в 2003 и 2004 гг.

0

2

–3

4

–2 –1 0 1 2

6

3

8

4

10

5

12
Частота встречаемости, экз.

Дискриминантная функция

2003 г.
2004 г.



452

ЭКОЛОГИЯ  № 6  2022

ВАСИЛЬЕВ и др.

ней челюсти в морфопространстве для каждой из
сравниваемых групп зверьков [см. 23, 25].

Судя по данным табл. 4, показатель MNND, ха-
рактеризующий морфоразнообразие локальных
группировок рыжей полевки по форме мандибулы,
у зверьков в зоне ветровала значимо выше (t = 2.1),
чем в этом же году на гари. Величина R-отноше-
ния для выборок из зоны ветровала в оба смеж-
ных года значимо выше 1.0 (см. табл. 4), что указы-
вает на сверхрассеивание (overdispersion) ординат в
морфопространстве. Напротив, в выборках на гари
в оба смежных года величина R-отношения стати-
стически не отличается от 1.0 (см. табл. 4), т.е. фор-
мально соответствует случайному пуассоновскому
распределению. Таким образом, развитие на гари
осуществляется случайно в пределах нормы в от-
личие от зоны ветровала, где, вероятно, полевки в
онтогенезе испытывали стресс.

ОБСУЖДЕНИЕ

Относительно сухое лето 2003 г. и дождливое
лето 2004 г. (см. рис. 2) в Висимском заповеднике
обусловили различия в эти годы в сезонной дина-
мике растительного покрова. Соответственно эти
обстоятельства должны были проявиться и в ди-
намике численности вида в сравниваемые годы:
если в 2003 г. популяция в целом была на пике
численности, то в 2004 г. наметился некоторый ее
спад [37]. В 2003 г. пик численности вида наблю-
дался на Среднем Урале и в соседней сылвинской
популяции из окрестностей д. Шигаево вблизи
пос. Сылва [14].

Ранее нами было показано [14], что половые
различия у сеголеток рыжей полевки на Среднем
Урале почти не выражены в благоприятные годы
при высокой численности вида и поливидовом
составе сообщества грызунов, но усиливаются в

Рис. 5. Результаты линейного дискриминантного анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость
формы нижней челюсти рыжей полевки Висимского заповедника, на участках ветровала и гари.
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Таблица 3. Значения морфофункциональных мандибулярных индексов с учетом их стандартных ошибок (±SE)
в аллохронных выборках (2003–2004 гг.) рыжей полевки в зоне ветровала (В) и пирогенной зоне (П) Висимского
заповедника на Среднем Урале

Выборка, год 
(экз.)

Морфофункциональные мандибулярные индексы

TI ± SE TM ±SE MI ±SE MM ±SE AM ±SE

В2003 (11) 0.220 ± 0.005 0.284 ± 0.007 0.553 ± 0.007 0.714 ± 0.006 0.586 ± 0.008
В2004 (16) 0.231 ± 0.003 0.295 ± 0.004 0.557 ± 0.003 0.713 ± 0.005 0.610 ± 0.006
П2003 (33) 0.224 ± 0.003 0.287 ± 0.003 0.559 ± 0.002 0.717 ± 0.003 0.595 ± 0.005
П2004 (10) 0.242 ± 0.006 0.308 ± 0.007 0.555 ± 0.004 0.707 ± 0.005 0.596 ± 0.006
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неблагоприятные годы при низкой численности
и олиговидовом составе сообщества, т.е. при
численном доминировании вида в сообществе.
Отсутствие половых различий по CS нижней че-
люсти обнаружено нами в том же 2003 г. [14] в
соседней, удаленной на 70 км к юго-западу сыл-
винской популяции вида при относительно вы-
сокой численности. Поэтому отсутствие у сего-
леток выраженных половых различий в висим-
ской популяции рыжей полевки не является
особым случаем и косвенно указывает на относи-
тельно благоприятные условия развития вида в
сравниваемые годы.

При расчете линейной регрессии первой глав-
ной компоненты (PC1), вычисленной по прокру-
стовым координатам, по отношению к логарифмам
значений центроидных размеров (CS) между этими
переменными не была выявлена значимая зависи-
мость для выборки из зоны ветровала (доля пред-
сказанной изменчивости 5.48% при p = 0.2250). Од-
нако обнаружена регрессионная зависимость в
выборках пирогенной зоны (доля предсказанной
изменчивости 45.62% при p < 0.0001). Получен-
ные результаты прямо указывают на отсутствие
существенного влияния аллометрии на изменчи-
вость формы мандибул в зоне ветровала, но нали-
чие такового в пирогенной зоне. Возможно, этот
аллометрический ростовой механизм, влияющий
на характерное нелинейное изменение формы
нижней челюсти при увеличении ее размеров,
связан с повышенной миграцией группы быстро
созревающих и растущих сеголеток на участок
восстанавливающейся гари. Подобный экологи-
ческий эффект биотопической фильтрации (hab-
itat filtering) данной группы сеголеток [38] вполне
вероятен, но для проверки требует дальнейших
исследований.

В предыдущих исследованиях на этом виде,
проведенных в сходном биотопе вблизи дер. Ши-
гаево Шалинского района Свердловской обла-
сти, было установлено [14], что полигоны измен-
чивости формы нижней челюсти практически не
перекрываются в морфопространстве при разных
уровнях численности, а также при полном и не-

полном составе сообщества грызунов. Последнее
согласуется с полученными для Висимского за-
поведника данными. И в этом случае полигоны
изменчивости настолько разобщены друг от друга
в морфопространстве, что можно говорить об от-
четливо выраженном модификационном пере-
ключении морфогенеза нижней челюсти у поле-
вок сравниваемых ценопопуляций.

В пирогенной зоне у рыжей полевки преобла-
дает грацильный вариант строения нижней челю-
сти со смещенным кпереди венечным отростком.
Выше уже отмечалось, что такой вариант характе-
рен для импактных поселений данного вида, а
также для малой лесной мыши в техногенно из-
мененных условиях [5, 11]. Оба рассмотренных
выше варианта строения мандибулы ─ и в зоне
ветровала, и в пирогенной зоне ─ могут быть ин-
терпретированы как характерные биотопические
модификации морфогенеза нижней челюсти ры-
жей полевки. Другими словами, в локальных посе-

Рис. 6. Ординация средних значений с учетом стан-
дартных ошибок (±SE) морфофункциональных ман-
дибулярных индексов TI (темпорально-резцового) и
AM (ангулярно-массетерного) для аллохронных вы-
борок рыжей полевки из зоны ветровала (1 – 2003 г.,
3 – 2004 г.) и пирогенной зоны (2 – 2003 г., 4 – 2004 г.) в
Висимском заповеднике (Средний Урал).

0.616

0.608

0.600

0.592

0.584

0.576
0.216 0.224 0.232 0.240 0.248

Темпорально-резцовый индекс, TI

Ангулярно-массетерный индекс, АМ

1

2

3

4

Таблица 4. Внутригрупповое морфоразнообразие (morphological disparity) в аллохронных (2003–2004 гг.) выбор-
ках рыжей полевки в двух характерных биотопах на территории Висимского заповедника – ветровальной (В) и
пирогенной (П) зонах

Выборка MNND ± SE ExpD ± SE R Z p n

Зона ветровала
В2003 0.782 ± 0.205 0.478 ± 0.015 1.63 3.51 0.0005 11
В2004 0.454 ± 0.052 0.336 ± 0.006 1.35 2.38 0.0174 16

Пирогенная зона
П2003 0.347 ± 0.048 0.303 ± 0.002 1.15 1.45 0.1461 33
П2004 0.616 ± 0.218 0.483 ± 0.016 1.28 1.45 0.1474 10
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лениях вида в разных биотопах и в годы с разными
погодными условиями происходят определенные
переключения морфогенеза, реализующие харак-
терные фенотипические черты мандибул.

Поскольку ветровалы и последующие за ними
лесные пожары – характерные природные ката-
строфические явления, относящиеся к естествен-
ным неблагоприятным экологическим факторам, с
которыми этот лесной вид за время своего суще-
ствования многократно встречался, то рыжая по-
левка, по-видимому, способна определенным обра-
зом переключать морфогенез на ранних этапах он-
тогенеза. При этом используется исторически
сложившийся пул наследующихся модификаций,
которые адекватны возникающим экологическим
условиям.

В “Летописи природы Висимского государ-
ственного природного биосферного заповедника
за 2003 год” отмечено, что в зоне ветровала в этом
году наблюдался высокий урожай ели, рябины и
шиповника. В то же время на ранних этапах за-
растания гари в заповеднике после пожара 1998 г.
(1998–2002 гг.) отмечалось увеличение общего
покрытия травянистой растительности до 70–
80% [39]. В 2003–2004 гг. ее площадь не снижалась,
а в составе травостоя в разные годы доминировали
иван-чай узколистный (Chamaenerion angustifolium)
и вейники тупочешуйный (Calamagrostis obtusata) и
Лангсдорфа (Calamagrostis langsdorffii), т.е. на гари в
оба года преобладал густой травянистый покров (в
основном представленный злаками) и отсутство-
вал древесный ярус (взрослые деревья). Можно
предположить, что отмеченное выше (см. табл. 4)
усиление поперечной жевательной активности у
зверьков в зоне ветровала в 2004 г. было обуслов-
лено возможностью использования в пищу семян
ели и ягод. Напротив, усиление функции про-
дольного жевания на гари может объясняться
преобладающим питанием рыжей полевки частя-
ми доминирующих здесь травянистых растений
(главным образом использования в пищу злаков).
Плотный травянистый покров за счет двух видов
вейников – тупочешуйного и Лангсдорфа – и от-
сутствие развитого древостоя в эти годы привели
к высокой обеспеченности рыжей полевки убе-
жищами и защитными ремизами на сравнитель-
но открытой безлесной территории пирогенной
зоны. Возможно, именно это дополнительное об-
стоятельство способствовало повышению отно-
сительной численности вида на данном участке,
выполняя функцию положительного экологиче-
ского фильтра (ecological filtering) [38] и усиливая
иммиграцию активно растущих и созревающих
сеголеток в этот биотоп при расселении из сопре-
дельных территорий.

В зоне ветровала в оба смежных года, судя по
величине показателя MNND (см. табл. 4), значимо
проявляется нестабильность развития, а на гари

морфогенез нижней челюсти протекает относитель-
но стабильно (распределение ординат носит случай-
ный пуассоновский характер, величина MNND низ-
ка, а межгодовые различия незначимы). Из этого
также можно заключить, что на восстанавливаю-
щейся гари с плотным травянистым покрытием
экологические условия оказываются не только при-
влекательными для расселяющихся сеголеток, но и
сравнительно более благоприятными для протека-
ния их морфогенеза, что также косвенно подтвер-
ждает эффект экологической фильтрации в данный
биотоп расселяющихся сеголеток рыжей полевки.

Ранее А.В. Бадяев с соавт. [16] также обнару-
жили сходный эффект на примере 4 видов земле-
роек рода Sorex: в измененных вырубкой лесных
биотопах существенно возрос уровень флуктуи-
рующей асимметрии (FA) промеров мандибул по
сравнению с контрольными незатронутыми
участками. Все это указывает на сходные реакции
разных представителей мелких млекопитающих
на стресс развития, возникающий при трансфор-
мации среды обитания.

Выявленные нами быстрые межгодовые изме-
нения морфогенеза, возможно, обусловлены
определенными направленными перестройками
функционирования популяционной эпигенети-
ческой системы [40, 41]. Аналогичные эффекты,
связанные с разным проявлением эпигенетиче-
ской изменчивости в локальных поселениях
обыкновенной бурозубки (Sorex araneus) кон-
трастных лесных биотопов Беловежской Пущи
(Польша), ранее были обнаружены Я.М. Вуйчи-
ком с соавт. [42]. В частности, показано, что в раз-
ных биотопах наблюдается неодинаковый уро-
вень эпигенетической изменчивости, оцененный
по комплексу неметрических признаков осевого
черепа и нижней челюсти. Выше мы уже упоми-
нали об исследовании В.М. Захарова с cоавт. [17],
которые на том же виде по билатеральным немет-
рическим признакам черепа показали возраста-
ние нестабильности развития (эпигенетической
изменчивости) при низкой численности в небла-
гоприятные годы. Реальность быстрых эпигене-
тических изменений нижней челюсти линейных
мышей, питающихся разными по консистенции
кормами, была доказана в ряде эксперименталь-
ных работ [27, 43]. Проявления биотопической
изменчивости могут быть разными по своему раз-
маху не только у грызунов, но и у насекомоядных
млекопитающих. Например, для обыкновенной
бурозубки (Sorex araneus) известен случай, когда
влияние локальных условий разных высотных
поясов гор Урала на развитие животных может
быть настолько велико, что размах биотопиче-
ской изменчивости поселений вида на разных
высотах может превышать морфологические раз-
личия между представителями разных хромосом-
ных рас, обитающих на равнине [44]. При исто-
рическом формировании подобной высотной
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биотопической изменчивости также могли пер-
воначально проявиться эпигенетические пере-
стройки, позволившие освоить виду новые экс-
тремальные биотопы.

Сказанное выше позволяет предполагать, что
стресс-индуцированные эпигенетические меха-
низмы переключения морфогенеза в направле-
нии тех или иных определенных модификаций
развития и их возможное дальнейшее трансгене-
рационное наследование [40, 45, 46] могут спо-
собствовать выработке адаптивных изменений
морфогенеза в короткие сроки. Поскольку лес-
ные пожары и вырубки леса в отличие от ветрова-
лов достаточно частые явления, в дальнейших ис-
следованиях на серии выборок модельных видов,
собранных при соответствующих условиях, мож-
но проверить гипотезу о специфичности морфо-
генетических реакций на определенные констел-
ляции экологических факторов, возникающие
после пожара или сплошной вырубки, опираясь
на методы геометрической морфометрии. Даль-
нейший анализ эпигенетической изменчивости
на тех же выборках как по комплексу билатераль-
ных неметрических признаков скелета [11, 42],
так и по индивидуальной и групповой выражен-
ности флуктуирующей асимметрии (FA) морфо-
логических структур [2, 15, 17] представляет собой
реальный путь для выявления характерных фено-
типов, возникающих как ответ на определенный
комплекс стрессовых факторов развития. Проведе-
ние таких исследований позволит оценить роль
эпигенетической изменчивости в формировании
определенных модификаций морфогенеза, устой-
чивых к стрессу и усиливающих выживаемость дан-
ных фенотипов, что может влиять на устойчи-
вость и динамику популяции в целом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Итоги исследования позволяют сделать следу-

ющие выводы. Возникшие в Висимском заповед-
нике после ветровала и последующего пожара
биотопы вполне пригодны для нормального су-
ществования рыжей полевки. Установлено, что
на морфогенетическую изменчивость нижней че-
люсти рыжей полевки почти в равной степени
влияют как климатогенные (абиотические) фак-
торы, так и экологические особенности вновь
возникших биотопов (биотические). Показано,
что морфогенез нижней челюсти лабилен и спо-
собен переключаться на ранних стадиях развития
в ответ на складывающиеся условия обитания.
Есть основания предполагать, что в силу обычно-
сти таких природных явлений, как лесные ветро-
валы и пожары, модельный вид с момента своего
возникновения накопил пул потенциально до-
ступных модификаций развития (допустимых
траекторий морфогенеза), которые адекватны
формирующимся естественным экологическим

условиям как после природных катастрофиче-
ских явлений, так и при последующей демутаци-
онной сукцессии локальных сообществ.

На основании полученных оценок можно счи-
тать, что условия в зоне ветровала в целом менее
благоприятны для рыжей полевки по сравнению
с восстанавливающейся гарью (пирогенной зо-
ной). При обитании вида в обоих биотопах фор-
мируются характерные конфигурации нижней
челюсти, во многом связанные с разной морфо-
функциональной нагрузкой при питании неоди-
наковым спектром кормов, различным для дан-
ных биотопов. Во время относительно сухого лета
2003 г. при пике численности вида в пирогенной
зоне биотопические различия в протекании мор-
фогенеза нижней челюсти были велики, но не на-
блюдалась их морфофункциональная специали-
зация. Возможно, последнее было обусловлено
доступностью и обилием корма (урожай ели, ря-
бины, шиповника). В 2004 г. при высоком уровне
осадков в весенне-летний период, повлиявшем на
вегетацию растений, морфогенетические различия
между обитателями разных биотопов уменьшились,
однако между ними усилилась морфофункцио-
нальная специализация, сопровождающаяся харак-
терными изменениями конфигурации мандибул.
Так, в зоне ветровала усилилась способность к
функции поперечных давящих жевательных уси-
лий нижней челюсти при питании твердыми кор-
мовыми объектами, зернами и семенами. На гари
усилилась функция продольных двигательных
усилий мандибул, связанная с продольным раз-
резанием и жеванием растительного корма, веро-
ятнее всего, питанием зелеными частями травя-
нистых растений.

Таким образом, высокая фенотипическая пла-
стичность, лабильность морфогенеза и историче-
ски запасенный спектр потенциально доступных
модификаций развития обеспечивают высокую
устойчивость и быструю адаптацию ценопопуля-
ций рыжей полевки к биотопам, сформирован-
ным при воздействии природных катастрофиче-
ских явлений – ветровала и лесного пожара.

В результате исследований на примере мо-
дельного вида грызунов выявлена тесная связь
между изменением локальных климатогенных и
биотопических условий и изменчивостью формы
мандибул, а также адаптивными морфофункцио-
нальными перестройками постнатального мор-
фогенеза. Все это доказывает перспективность
использования экоморфологических подходов в
сочетании с методами геометрической морфо-
метрии для получения дополнительных монито-
ринговых оценок устойчивости, приспособлен-
ности и экологического состояния ценопопуля-
ций модельных видов мелких млекопитающих.

Работа выполнена в рамках государственного
задания ФГБУН Института экологии растений и
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