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показателя, отражающего эволюционную стадию зубов полевок в пределах одной филетической
линии.
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Эмаль щёчных зубов полевок (Arvicolinae),
формирующая режущие грани призм, претерпе-
вает размерные и структурные изменения в ходе
эволюции зубной системы, что наравне с измене-
нием степени гипсодонтности и конфигурации
жевательной поверхности зубов позволило рас-
сматривать ее в качестве одного из параметров
для характеристики эволюционного уровня так-
сонов [1, 2]. Уже традиционно различия в толщи-
не эмалевой ленты на ведущих и замыкающих
стенках призм моляров полевок используются
для выделения пяти типов дифференциации эма-
ли по толщине, в эволюционном развитии кото-
рых наблюдаются следующие стадии: первично
недифференцированный тип → “мимомисный”
тип → вторично недифференцированный тип →
→ “микротусный” тип → “дикростониксный”
тип. Характеристики микроструктуры использу-
ются наравне с параметрами изменения толщины
эмали, а выделение трех основных типов микро-
структуры эмали: радиальная (radial), пластинча-
тая (lamellar или uniserial HSB) и тангенциальная
эмаль (tangential) [2], – позволило использовать
их как в морфологических исследованиях щеч-
ных зубов полевок, так и в эволюционных и био-
стратиграфических построениях [2–6].

Цель настоящего исследования – выявление
особенностей размерных и структурных характе-

ристик эмали моляров двух видов полёвок рода
Craseomys (C. rufocanus и C. rex) с разной степенью
гипсодонтности и вариантами усложнения жева-
тельной поверхности на разных онтогенетиче-
ских стадиях моляров.

Изучали размерные и микроструктурные ха-
рактеристики эмали первых нижних моляров
(m1) C. rufocanus (n = 12) и C. rex (n = 13) с о. Ши-
котан (Южные Курильские о-ва). Видовую при-
надлежность особей уточняли по морфотипиче-
ским и морфометрическим характеристикам тре-
тьего верхнего и первого нижнего моляров [7].
Для учета возрастной изменчивости материал
был разбит на группы, соответствующие онтоге-
нетическим стадиям на основании степени сфор-
мированности коронки и корней моляров [8].

Для характеристики типов микроструктуры
эмали принята терминология В. фон Кёнигсваль-
да [2]. После шлифовки в поперечном (по жева-
тельной поверхности) и продольном (по боковым
граням призм моляров) направлениях зубы в те-
чение 3 с были протравлены в двунормальном
растворе соляной кислоты и обильно промыты
водой. Анализ эмали проводили с использовани-
ем электронного микроскопа TESCAN VEGA3
(“Tescan”, Чехия).

Для оценки степени дифференциации эмали
моляров по толщине рассчитаны индексы толщи-
ны эмали (SDQ ± SD) [9] для эмалевой петли
призмы Т1 первого нижнего моляра (m1). Меж-
видовые сравнения проводили с помощью крите-
рия t Стьюдента и критерия χ2 Пирсона, исполь-
зуя программу STATISTICA 6.0 (“StatSoft, Inc.”,
1984–2001, США).

Для выявления возрастных различий по тол-
щине эмали C. rufocanus и C. rex изучали моляры
молодых животных с еще несформированными
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корнями (стадия 4) и старых животных, высота
корня зубов которых уже превышает высоту ко-
ронки (стадия 9). Мы обнаружили, что у старых
особей обоих видов эмаль m1 более толстая (p <
< 0.01) по сравнению с молодыми животными
(табл. 1). Это хорошо объясняется результатами
анализа эмали на продольных шлифах коронки
m1 C. rufocanus на онтогенетической стадии 5 (ко-
гда рост эмалевой коронки зуба прекращен и на-
чинается формирование корня зуба): на вершине
коронки зуба эмаль тоньше (толщина ведущего
края T1 56.02 мкм, толщина замыкающего края
Т1 57.51 мкм), в то время как к основанию призм
становится толще (толщина ведущего края T1
71.13 мкм, толщина замыкающего края Т1
87.70 мкм).

Согласно классификации типов дифференци-
ации эмали по толщине для C. rufocanus характе-
рен “мимомисный” тип: выпуклые края призм
(на нижних молярах – замыкающие) толще во-
гнутых (ведущих). Эмаль моляров C. rex можно
отнести к вторично недифференцированному ти-
пу, так как на всех онтогенетических стадиях мо-
ляров эмаль на вогнутых и выпуклых краях призм
равновеликая по толщине и несколько утончает-
ся во входящих углах. В отдельных случаях у зубов
отмечена несколько более толстая эмаль на во-
гнутых краях призм. Результаты измерения тол-
щины эмали представлены в табл. 1. Величина
индекса толщины эмали оказалась больше у C. ru-
focanus по сравнению с C. rex. Таким образом, для
C. rufocanus характерен более архаичный тип диф-
ференциации эмали по толщине.

Микроструктура эмали m1 обоих видов харак-
теризуется наличием трех типов: радиальная и
пластинчатая эмаль на ведущих краях, радиаль-
ная и тангенциальная эмаль на замыкающих кра-
ях призм зубов (рис. 1). Как для C. rufocanus, так и
для C. rex характерна типичная пластинчатая
эмаль – более развитый тип структуры по сравне-
нию с дискретной пластинчатой эмалью, выяв-
ленной у Clethrionomys glareolus [2].

Изучение продольных шлифов моляров на он-
тогенетических стадиях 5 и 9 показало, что эмаль
обоих видов дифференцирована по большей ча-
сти коронки, ближе к основанию призм обнару-
жена только радиальная эмаль, а пластинчатая и
тангенциальная эмали исчезают. В базальной ча-
сти зуба эмаль уже слабо структурирована и ори-
ентация призм не позволяет определить тип ее
микроструктуры.

Анализ связи размерных характеристик (тол-
щины) эмали с ее микроструктурой (выраженно-
стью того или иного типа эмали) выявил ряд раз-
личий между C. rex и C. rufocanus. На ведущих кра-
ях призм m1 общая толщина эмали больше у C. rex
как у молодых особей на стадии 4, так и у старых
особей на стадии 9 (табл. 1). При этом были толще
и радиальная, и типичная пластинчатая эмали по
сравнению с C. rufocanus (рис. 1, 2). Оба типа эма-
ли у данных видов были выражены по всему краю
призм моляров, однако пластинчатая эмаль
обычно не достигала вершины входящих углов на
стадии 4 (χ2 = 1.8, df = 2, p = 0.41) и на стадии 9
(χ2 = 2.04, df = 2, p = 0.36). Наличие типичной
пластинчатой эмали наравне с радиальной на

Таблица 1. Общая толщина эмали на ведущих и замыкающих краях призм m1 T1-T2 и значения индекса толщи-
ны эмали SDQ призмы Т1 моляров на онтогенетических стадиях 4 и 9 у C. rufocanus и C. rex

Примечание. M ± SD, n – количество исследуемых m1. Достоверность различий определяли с помощью критерия t Стьюдента.

№ Вид Стадия онтогенеза 
m1

Общая толщина эмали, мкм
Индекс SDQВедущий край 

призм m1
Замыкающий край 

призм m1

1 C. rufocanus 4 41.49 ± 6.82
n = 6

p1,3 < 0.01
p1,2 < 0.01
p1,4 < 0.01

54.24 ± 6.75
n = 6

p1,3 < 0.01
p1,2 > 0.05

126.68 ± 19.48
n = 6

2 C. rex 4 59.56 ± 8.96
n = 7

p2,4 < 0.01
p2,3 < 0.01

54.69 ± 8.13
n = 7

p2,4 < 0.01

87.68 ± 6.10
n = 7

3 C. rufocanus 9 65.07 ± 6.80
n = 6

p3,4 < 0.01

93.17 ± 9.65
n = 6

p3,4 > 0.05

139.60 ± 5.76
n = 6

4 C. rex 9 83.16 ± 7.72
n = 6

81.80 ± 7.02
n = 6

102.54 ± 13.44
n = 6
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вершинах входящих углов m1 было обнаружено
нами лишь у трех экземпляров C. rex (m1 на ста-
диях 4 и 9) и одного C. rufocanus (m1 на стадии 9).

На замыкающих краях m1 мы наблюдали и ра-
диальную, и тангенциальную эмаль, общая тол-
щина которой у молодых особей обоих видов бы-
ла практически одинакова (различия по этому
показателю были не достоверны, табл. 1). У ста-
рых особей C. rufocanus эмаль замыкающих сте-
нок призм m1 с выраженными корнями была до-
стоверно толще по сравнению с C. rex и в равной
степени состояла из радиальной и тангенциаль-
ной эмали (рис. 1, 2). Нужно отметить, что фор-
мирование развитой тангенциальной эмали на
замыкающих стенках призм характерно для m1
всех онтогенетических стадий у C. rufocanus. У
C. rex замыкающие края призм m1 практически
полностью состояли из радиальной эмали, в то
время как тангенциальная эмаль была представ-
лена незначительно, фрагментарно или не встре-
чалась на молярах на стадии 4 (χ2 = 8.78, df = 3,

p = 0.03), на стадии 9 (χ2 = 10, df = 4, p = 0.04).
Практически у всех старых особей C. rex танген-
циальная эмаль не обнаружена за исключением
одного m1 с фрагментами эмали на задней грани
треугольников Т2–Т4 и задней непарной петле.

Таким образом, если на ранних онтогенетиче-
ских стадиях тангенциальная эмаль представлена
на замыкающих краях призм m1 у обоих видов, то
по мере роста коронки у C. rex она постепенно ис-
чезает, что сопровождается относительным умень-
шением толщины эмалевой стенки. У C. rufocanus
толщина эмали замыкающих стенок призм m1
увеличивается по мере формирования коронки, и
моляры характеризуются хорошо развитой тан-
генциальной эмалью на всех онтогенетических
стадиях.

Взаимосвязь уменьшения общей толщины
эмали на выпуклой (замыкающей) стенке призм
моляров полевок и постепенной редукции тан-
генциального типа в структуре эмали была выяв-

Рис. 1. Микрофотографии структуры эмали на ведущих и замыкающих краях призм m1 на онтогенетических стади-
ях 4 и 9 у C. rufocanus и C. rex. Обозначение типов эмали: RE – радиальная, LE – пластинчатая, TE – тангенциальная;
EDJ – граница дентина и эмали.
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лена в большинстве филетических линий полевок
родов Mimomys–Allophaiomys–Microtus и Borsodia–
Lagurus [2, 5, 10, 11] и, вероятно, связана с перехо-
дом от ризодонтных моляров к гипселодонтным.
В нашем случае утоньшение замыкающей стенки
m1 и редукция тангенциальной эмали характер-
ны для вида, моляры которого по всем показате-
лям находятся на завершающих стадиях ризо-
донтности – C. rex [7].

Таким образом, характеристики эмали могут
рассматриваться в качестве дополнительных по-
казателей, отражающих эволюционную стадию
развития зубов полевок в пределах одной филети-
ческой линии. Однако наличие сходных планов
строения эмали щёчных зубов полевок, возник-
ших в результате параллельной эволюции разных
видов, не позволяет рассматривать микрострук-
туру эмали в качестве основного или самостоя-
тельного диагностического признака таксона.

Авторы выражают благодарность д. б. н. В.А. Ко-
стенко и д. б. н. М.П. Тиунову (лаборатория те-
риологии, Биолого-почвенный институт ДВО
РАН) и к. г.-м. н. А.С. Тесакову (лаборатория
стратиграфии четвертичного периода, Геологи-
ческий институт РАН).
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Рис. 2. Величина толщины радиальной и пластинчатой эмали на ведущих краях призм m1 и радиальной и тангенци-
альной эмали на замыкающих краях призм m1 у C. rufocanus и C. rex.  ± 95%-е доверительные интервалы, n = 12
(C. rufocanus) и 13 (C. rex).

50
То

лщ
ин

а 
эм

ал
и,

 м
км

45

40

35

25

15

Cтадия 4 Cтадия 9 Cтадия 4 Cтадия 9

20

30

С. rufocamus С. rex

Радиальная эмаль,Ведущие края призм m1:
Замыкающие края призм m1: Радиальная эмаль,

Пластинчатая эмаль.
Тангенциальная эмаль.

X



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


