
ЭКОЛОГИЯ, 2020, № 6, с. 465–470

465

ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ И МОРФОЛОГИЧЕСКИХ 
ХАРАКТЕРИСТИК ТЕМНОЙ ПОЛЕВКИ (MICROTUS AGRESTIS) 

НА ЮЖНОМ И СРЕДНЕМ УРАЛЕ
© 2020 г.   М. И. Чепракова, *, Н. Ф. Черноусоваа

аИнститут экологии растений и животных УрО РАН, Россия 620144 Екатеринбург, ул. 8 Марта, 202
*e-mail: cheprakov@ipae.uran.ru

Поступила в редакцию 23.05.2019 г.
После доработки 10.02.2020 г.

Принята к публикации 13.02.2020 г.

Изменчивость экологических и морфологических характеристик темной полевки изучали на вы-
борках, собранных в двух локалитетах Южного и трех локалитетах Среднего Урала. Полевки были
отловлены в сходных биотопах – сосняках ягодниковых. В этих местообитаниях темная полевка –
обычный вид. Полевки исследованных регионов характеризуются крупными размерами тела и че-
репа и высокой частотой дополнительной внутренней петли М1 моляра. Полученные результаты
согласуются с гипотезой, в соответствии с которой предки современных темных полевок восточной
сублинии цитохрома b пережили наиболее холодный период позднего плейстоцена в Уральском ре-
фугиуме.
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На протяжении последних лет изучение фило-
географической структуры темной полевки (Mi-
crotus agrestis), выполненное рядом исследователей
с использованием митохондриального (цитохром b)
и ядерных локусов, выявило существование трех
высоко генетически дифференцированных ли-
ний этого вида – португальской, южной и север-
ной [1, 2]. Область распространения представите-
лей северной линии охватывает Великобрита-
нию, Францию (кроме южной части), Данию,
Германию, Польшу, Чехию, Румынию, страны
Скандинавии и Россию [1, 2]. В пределах северной
линии выделяют шесть сублиний: северобритан-
скую, западную, французскую, центрально-евро-
пейскую, скандинавскую и восточную. Предста-
вители восточной сублинии встречаются в России,
Финляндии, северной Швеции и северной Нор-
вегии [3]. Согласно демографической модели, по-
строенной на основе байесовского метода, в се-
верной линии вида с начала голоцена происходит
популяционный рост, продолжающийся до на-
стоящего времени [2].

В Фенноскандии пространственное распреде-
ление особей восточной сублинии цитохрома b
соответствует распределению северного подвида
M. a. agrestis – они встречаются в Финляндии, се-
верной Швеции и северной Норвегии [4]. Этот
подвид характеризуется определенными эколого-

морфологическими особенностями: крупными
размерами тела и черепа, наличием дополнитель-
ной внутренней петли на М1 [5]. Высказана гипо-
теза [1], что вероятным рефугиумом, где предки
представителей восточной сублинии выжили в
течение последнего ледникового максимума, был
Южный Урал.

Для фаун первой половины позднего плейсто-
цена Южного и Среднего Урала характерна отно-
сительно высокая доля темной полевки. В период
позднего (ледникового) валдая темная полевка
была очень редким представителем в фаунах этих
регионов. В течение всего голоценового периода
она входит в группу обычных видов [6–8]. В кон-
це позднего плейстоцена темная полевка распро-
странялась на Южном и Среднем Урале на север
до 58° с.ш. В позднеледниковье, около 12 тыс. л. н.,
этот вид постепенно расселился на Северный
Урал до 62° с.ш., а около 11 тыс. л. н. – на Поляр-
ный Урал до 67° с.ш. [9]. Эти данные позволяют
заключить, что Уральский рефугиум, в котором
предки современных темных полевок восточной
сублинии цитохрома b пережили наиболее холод-
ный период позднего плейстоцена [1], включал в
себя не только Южный, но и Средний Урал. В
позднеледниковое время началась экспансия
представителей этой линии, которая в настоящее
время прослежена в северном направлении.
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Сопоставление морфологических особенно-
стей у темных полевок из Южного и Среднего
Урала может подтвердить гипотезу о происхожде-
нии восточной сублинии цитохрома b из Ураль-
ского рефугиума.

Цель настоящей работы – изучить изменчи-
вость экологических и морфологических характе-
ристик темной полевки на Южном и Среднем
Урале. Для этого мы охарактеризовали биотопи-
ческую приуроченность и обилие полевок, изучи-
ли изменчивость размеров тела и черепа в зависи-
мости от репродуктивно-возрастного статуса и
пола. Исследовали морфотипическую изменчи-
вость М1 в уральских популяциях темной полевки
в связи с репродуктивно-возрастным статусом,
полом, годом и районом обитания. Для оценки
индивидуальной изменчивости жевательной по-
верхности М1 сравнивали встречаемость разных
морфотипов левого и правого моляров. Сопоста-
вили изученные морфологические параметры с
таковыми из других регионов, в которых встреча-
ются особи восточной сублинии цитохрома b,
чтобы проверить, как наши данные согласуются с
гипотезой о происхождении восточной сублинии
цитохрома b из Уральского рефугиума.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

На Южном Урале (SU) мелких млекопитающих
отлавливали в лесных местообитаниях: в окрестно-
стях г. Карабаш (SK, 55.51° с.ш., 60.10° в.д., 1983–
1987 гг.) и Ильменском заповеднике (IR, 55.01° с.ш.,
60.16° в.д., 1986 г.). На Среднем Урале (MU) – в
естественном лесном насаждении, расположенном
в 50 км на юго-восток от г. Екатеринбурга (окрест-
ности пос. Двуреченск, SD, 56.60° с.ш., 61.04° в.д.,
1983–1987 гг. – SD1 и 1991–2016 гг. – SD2) и в двух
лесопарках г. Екатеринбурга: в Юго-Западном (SW,
56.80° с.ш., 60.53° в.д., 1990–2012 гг.) и Калинов-
ском (на северо-востоке города – NE, 56.92° с.ш.,
60.64° в.д., 1990–2016 гг.). Всего отработано
27550 лов.-сут. Отловы проводили в летний период
методом ловушко-линий (в 1983–1987 гг. – живо-

ловками, в 1990–2016 гг. – капканчиками) с одно-
разовой проверкой в сутки. В качестве приманки
использовали хлеб, обжаренный в подсолнечном
масле. Общее количество пойманных темных поле-
вок составило 445 экз., исследованных черепов –
332, зубов М1 – 664 (правые и левые). Различали три
репродуктивно-возрастные группы: прибылые не-
половозрелые, прибылые половозрелые и зимовав-
шие. Группы прибылых особей различали между
собой по состоянию генеративной системы. В каче-
стве возрастных критериев использовали массу и
размеры тела, краниометрические и одонтологиче-
ские признаки: масса тела (BM), длина тела (LB),
длина хвоста (LT), кондилобазальная длина черепа
(CBL), длина верхнего зубного ряда (LMT) [10, 11].

У темной полевки, как и у других грызунов зо-
ны бореальных лесов, наблюдается закономерное
изменение репродуктивно-возрастной структуры
выборок в течение летнего сезона. В частности, к
концу лета снижается доля зимовавших особей и
возрастает доля прибылых [10]. Выборки SD1, SW
и NE преимущественно состоят из особей, отлов-
ленных в середине лета, и имеют сходную долю
зимовавших особей (табл. 1). Выборки полевок из
Южного Урала объединили, поскольку они име-
ют сходную репродуктивно-возрастную структу-
ру. В выборке SU преобладают зимовавшие осо-
би, отловленные в начале лета, – она имеет наи-
большую их долю. В выборке SD2 в большей мере
представлены позднелетние прибылые особи. Ни
в одной из выборок репродуктивно-возрастные
группы не различаются по соотношению самцов
и самок. Сами выборки также не различаются по
соотношению полов.

Собранные черепа полевок хранятся в Музее
ИЭРиЖ УрО РАН, г. Екатеринбург.

Пакет программ StatSoft STATISTICA for
Windows 6.0 использовали для анализа изменчиво-
сти размеров тела и черепа – дисперсионный ана-
лиз и t-статистику, морфотипической изменчиво-
сти М1 – логлинейный анализ и статистику χ2.

Таблица 1. Репродуктивно-возрастная и половая структура выборок темной полевки Южного и Среднего Урала
(над чертой – экз., под чертой – %)

Группа
Выборка

SU DSD1 DSD2 SW NE

Прибылые неполовозрелые
Прибылые половозрелые
Зимовавшие

7/18
3/8

28/74

22/37
13/22
24/41

88/58
28/19
34/23

11/26
9/22

22/52

13/30
13/30
17/40

Самцы
Самки

20/53
18/47

23/39
36/61

77/51
73/49

15/36
27/64

17/40
26/60
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Биотопическая приуроченность и обилие темной

полевки на Южном и Среднем Урале. В среднего-
рьях Южного Урала представлено несколько вы-
сотных поясов растительности – от горно-степ-
ного до горно-тундрового. Наибольшую площадь
занимает горно-лесной пояс [6].

Согласно литературным данным [6, 12], чис-
ленность темной полевки в разных биотопах раз-
личается. В пределах горно-степного пояса тем-
ная полевка обычна в пойменных луговых ассо-
циациях, в зарослях крупноплодных деревьев и
кустарников, приуроченных к поймам ручьев и
рек. Она изредка встречается в кустарниковых ка-
менистых степях, а также в лесных колках и каме-
нистых россыпях горно-лесостепного пояса,
многочисленна в густых пойменных березняках
горно-лесостепного пояса [6, 12]. В горно-лесном
поясе темная полевка многочисленна в смешан-
ных сосново-березовых лесах и на недавних вы-
рубках. Она является обычным видом в нижней и
верхней тайге и редким видом ‒ в каменистых
россыпях этого пояса.

В еловых мелколесьях и березовых криволе-
сьях подгольцового пояса и каменистых россы-
пях горно-тундрового пояса темная полевка ред-
ка, а обычна в травяно-моховых тундрах горно-
тундрового пояса [6, 12].

В низкогорьях Среднего Урала темная полевка
обычна в ельниках хвощово-осоково-сфагновых,
сосняках осоково-сфагновых, ельниках-кедров-
никах сфагново-хвощовых, березняках осоково-
травяных и на лесных полянах [13–15], редка в
ельниках хвощово-папоротниковых и зелено-
мошно-мелкотравных, пихто-ельниках высоко-
травных, березняках вейниково-мелкотравных
[14, 15].

Биотопы, в которых мы проводили отловы жи-
вотных на Южном и Среднем Урале, сопостави-
мы и относятся к одному типу лесов – ягоднико-
вым соснякам: зеленомошно-ягодниковым (IR,
SK, SD) и ягодниковым (SW, NE) [16–19]. Значи-
тельное развитие травянистой растительности
выступает непременным условием присутствия
темной полевки в лесных местообитаниях [20].
Как известно, зеленые части травянистых расте-
ний и кустарничков преобладают в питании этого
вида круглый год – их встречаемость в составе
пищи колеблется по сезонам от 83 до 92% [10].

Сравнение оценок численности (ос. на
100 лов.-сут) темной полевки между регионами в
синхронные периоды (за 1983–1987 гг.) выявило
сходство их средних значений: 2.59 ± 0.31 (SD1,
n = 70) и 2.96 ± 0.47 (SU, n = 40). Годовые значе-
ния численности колебались в сходных пределах –
от 0.4 до 5.5 (SD1) и от 0 до 6.7 (SU).

В 1991–1995 гг. на Среднем Урале численность
темной полевки для SD2 составляла 5.49 ± 0.49,

n = 128, для SW – 2.87 ± 0.44, n = 43, для NE –
1.60 ± 0.33, n = 24. После 1995 г. она стала ниже:
SD2 – 1.07 ± 0.12, n = 78, SW – 0.63 ± 0.11, n = 32,
NЕ – 0.52 ± 0.09, n = 30, p < 0.01. Это снижение мы
связываем с увеличением рекреационной нагруз-
ки после 1995 г. В период 2010–2012 гг. в локали-
тетах SD, SW и NE проективное покрытие злака-
ми еще составляло 10–14% [19].

Несмотря на флуктуации численности, в ягод-
никовых сосняках темная полевка обычна как на
Южном, так и на Среднем Урале.

Изменчивость размеров тела и черепа темных
полевок в зависимости от репродуктивно-воз-
растного статуса (три градации) и пола изучали с
помощью дисперсионного анализа на объеди-
ненной выборке. Гендерные различия не были
обнаружены для массы тела (BM), длины тела
(LB) и длины верхнего зубного ряда (LMT) тем-
ной полевки (F1.326 < 1.1, p > 0.29). В среднем по
репродуктивно-возрастным группам кондилоба-
зальная длина черепа (CBL) оказалась выше у са-
мок (25.15 ± 0.08), чем у самцов (24.81 ± 0.08,
F1.255 = 8.6, p < 0.01), а длина хвоста (LT) – выше у
самцов (30.2 ± 0.3), чем у самок (29.4 ± 0.3, F1.326 =
= 5.0, p < 0.03). Различия хорошо выражены меж-
ду всеми репродуктивно-возрастными группами
по всем признакам (F2.326 >180, p < 0.001).

Зимовавшие темные полевки из нашей объеди-
ненной выборки (табл. 2) имеют сходную (t < 1.5,
p > 0.15) массу тела (41.3 ± 0.8 г), длину тела
(118.7 ± 1.0 мм) и хвоста (33.7 ± 1.0 мм) с полевка-
ми с севера европейской части России (Вологод-
ская обл., n = 63) [21], а их пределы также совпа-
дают: BM – 21–61, LB – 102–145, LT – 26–42 [21].
Похожие пределы изменчивости длины тела и
хвоста имеют полевки с севера Сибири: LB – 101–
138 и LT – 30–42, n = 78; на Алтае и Саянах: LB –
110–134 и LT – 29–41, n = 84 [22]. Пределы измен-
чивости кондилобазальной длины черепа и дли-
ны верхнего зубного ряда у полевок из нашей объ-
единенной выборки совпадают (см. табл. 2) с преде-
лами у темных полевок с Европейского Севера
России: CBL – 26.0–28.2 и LMT – 6.2–7.0, n = 78, с
севера Сибири: CBL – 26.2–28.3 и LMT – 6.3–6.9,
n = 118 и с Алтая и Саян: CBL – 26.4–29.0 и LMT –
6.0–6.7, n = 84 [22]. Следовательно, крупные раз-
меры тела и черепа, свойственные северному
подвиду M. a. agrestis, присущи как полевкам Евро-
пейского Севера России и севера Сибири, так и по-
левкам Южного и Среднего Урала, Алтая и Саян.

Изменчивость жевательной поверхности М1 мо-
ляра. Основной составляющей изменчивости же-
вательной поверхности этого моляра у темной
полевки является наличие дополнительной внут-
ренней петли. Мы выделили семь морфотипов по
степени выраженности дополнительной внутрен-
ней петли на этом моляре (рис. 1), которые сгруп-
пировали в три категории: 1 – отсутствие допол-
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нительной внутренней петли (A и B), 2 – откры-
тая петля (C и D), 3 – замкнутая петля (E, F и G).

Репродуктивно-возрастное состояние
(χ2 = 6.2, df = 4, p = 0.19), пол (χ2 = 4.3, df = 2,
p = 0.12) и лево- и правостороннее положение зу-
ба в челюсти (χ2 = 0.3, df = 2, p = 0.86) не влияют
на распределение по категориям морфотипов М1

моляра. Выборки из Южного Урала однородны
по частотам категорий морфотипов при сравне-
нии по годам и локалитетам (χ2 = 8.0, df = 4,
p = 0.09), выборки из лесопарков г. Екатеринбур-
га также однородны при сравнении по годам и ло-
калитетам (χ2 = 9.3, df = 8, p = 0.32; рис. 2). В лока-
литете SD обнаружена неоднородность по часто-

там. Так, в выборке 1991 г. доля замкнутых петель
составляет 78% (n = 78), а в выборке 1994 г. – 38%
(n = 32, χ2 = 15.9, df = 1, p < 0.0001). В раннелетней
выборке 2006 г. доля замкнутых петель равна 87%
(n =30), а в позднелетней – 37% (n = 60, χ2 = 20.4,
df = 1, p < 0.0001). Следовательно, в отдельном
локалитете могут возникать существенные меж-
годовые и сезонные различия в частоте категорий
морфотипов М1 моляра.

Суммарные выборки из локалитета SD (n = 418)
и лесопарков г. Екатеринбурга (n = 170) сходны
по частотам категорий морфотипов (χ2 = 0.83,
df = 2, p = 0.67), в то время как суммарные выбор-
ки с Южного (n = 76) и Среднего (n = 588) Урала
статистически различаются как по частоте первой
категории морфотипов (SU – 7.9%, MU – 2.7%,
χ2 = 5.6, df = 1, p < 0.02), так и по частоте третьей
категории (SU – 45%, MU – 59%, χ2 = 5.5, df = 1,
p < 0.02). Однако в выборках из обоих изучаемых
регионов частота дополнительной внутренней
петли М1 моляра показывает существенное доми-
нирование (92–97%), что свойственно северному
подвиду M. a. agrestis [5].

Наши данные по частоте дополнительной
внутренней петли М1 моляра мы сравнили с дан-
ными для зимовавших темных полевок из Ниж-
него Приобья (87.7 ± 3.8%, n = 81) и Полярного
Урала (93.0 ± 2.3%, n = 129). Они имеют высокую
частоту дополнительной внутренней петли этого
моляра, хотя у прибылых полевок она оказалась
несколько ниже (77.3 ± 3.3%, n = 163) [23]. На се-
вере европейской части России эта частота со-
ставляет 98 ± 1.6%, n = 78 [22], в Финляндии и се-
верной Скандинавии она достигает 68 ± 9.9%,

Таблица 2. Изменчивость средних размеров тела и черепа темных полевок Южного и Среднего Урала в зависи-
мости от репродуктивно-возрастного состояния (над чертой – M ± SE, под чертой – пределы, в скобках – n)

Признаки

Репродуктивно-возрастные группы

прибылые
неполовозрелые

прибылые
половозрелые зимовавшие

Масса тела, г

Длина тела, мм

Длина хвоста, мм

Кондилобазальная длина 
черепа, мм

Длины верхнего зубного 
ряда, мм

( )
18.7 0.5

10–24 141
±

( )
31.8 0.7
25 52 66

±
− ( )

40.8 0.5
25 61 125

±
−

( )
90.6 0.6

75 100 141
±

− ( )
106.8 0.9
97 121 66

±
− ( )

118.1 0.6
100 140 125

±
−

( )
25.8 0.3

18 34 141
±

− ( )
29.9 0.4
24 37 66

±
− ( )

33.7 0.3
25 41 125

±
−

( )
23.25 0.09

20.5 25.4 93
±

− ( )
24.93 0.12

24.2 25.6 59
±

− ( )
26.76 0.09

25.6 28.8 109
±

−

( )
5.86 0.02
5.5 6.3 141

±
− ( )

6.17 0.02
6.0 6.3 66

±
− ( )

6.53 0.02
6.3 7.0 125

±
−

Рис. 1. Морфотипы М1 моляра, выделенные на осно-
ве выраженности дополнительной внутренней петли.

A B C D

E F G
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n = 22 [24], а на Алтае и Саянах – 51 ± 5.5%, n = 84
[22]. Подобное распределение частот данного
признака, который в какой-то мере может высту-
пать в качестве маркера восточной сублинии ци-
тохрома b [4, 5], может свидетельствовать о том,
что экспансия темных полевок из Южно-Средне-
уральского рефугиума происходила не только в
западном, но и в восточном направлении.

Таким образом, наши данные свидетельствуют
о том, что в ягодниковых сосняках Южного и
Среднего Урала темная полевка обычный вид.
Мы установили высокий уровень сходства мор-
фологических характеристик темной полевки из
Южного и Среднего Урала с выборками из других
регионов, в которых встречаются особи восточ-
ной сублинии цитохрома b. Полученные резуль-
таты согласуются с гипотезой о происхождении
восточной сублинии цитохрома b из Южно-
Среднеуральского рефугиума, где предки пред-
ставителей этой сублинии пережили последний
ледниковый максимум, а также дают основание
предполагать, что экспансия темных полевок из

этого рефугиума происходила не только в запад-
ном, но и в восточном направлении.

Работа выполнена в рамках государственного
задания № АААА-А19-119031890087-7 Института
экологии растений и животных УрО РАН.
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