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ний, известных для основного ареала (Markova
et al., 2010, выборки 49–64), и близки к значениям,
опубликованным для выборки 65(2) из окрестно-
стей пос. Новонукутский.

В двух локалитетах (точки отловов а и с) обна-
ружены редкие атипичные признаки – призмати-
ческие складки на месте элементов сложности бу-
горчатых зубов хомякообразных предков (рис. 4–5,
табл. 1, III). Из семи редких дентальных призна-
ков, связанных у Arvicolinae с близкородствен-

ным скрещиванием (рис. 2, 1–7), встречено два:
признак 3 – дополнительный входящий угол
BRA0 на месте lpsd бугорчатого зуба хомякооб-
разных и признак 6 – дополнительный входящий
угол LRA1a на месте hl хомякообразных. Это пер-
вый случай обнаружения признаков данной груп-
пы у M. rossiaemeridionalis.

Признак 6 (m1_hl) встречен единично (точка
отловов а) и выражен слабо (рис. 4 Д). Признак 3
(lpsd на m1, m2 или m3) встречен в двух локалите-

Рис. 4. Редкие одонтологические признаки, обнаруженные у восточноевропейской полевки в Иркутской обл.: атипич-
ные входящие углы на задней непарной петле нижних зубов (белые стрелки) и неполная редукция призмы Т4 на m2
(черные стрелки). A, Б – левые и правые m1 и m2 с признаком 3 (самец IPAE835372/И107, июль 2022, точка отловов
a), В – m2 и m3 особи IPAE835473/И208 (пол неизвестен, февраль 2022, точка отловов a), Г – m3 с признаком 3 (самец
IPAE835356.2/И89, апрель 2022, точка отловов c), Д – m3 cо слабо выраженным признаком 6 (самец IPAE1700481/И2,
декабрь 2021, точка отловов a). Масштаб 3 мм.
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Таблица 1. Частоты одонтологических признаков (%), обнаруженных у восточноевропейской полевки в точках
отлова a–d и общее число особей на пост-ювенильных онтогенетических стадиях, включенных в анализ одонто-
логической изменчивости

* Встречен только совместно с m2_lpsd (= признак 3).

Признаки

Точки и годы отлова

а b c d

2016 2017 2021 2022 2022 2022 2022

I – Ранги сложности зубов (в скобках – традиционные морфотипы)
M3_1 (simplex) 0.0 0.0 22.0 2.0 0.0 0.0 0.0
M3_1.5 (typica) 50.0 23.1 22.2 28.6 18.5 0.0 0.0
M3_2 (typica) 0.0 57.7 44.4 40.8 37.0 28.6 100.0
M3_2.5 (duplicata) 20.0 0.0 8.9 6.1 11.1 0.0 0.0
M3_3 (duplicata) 10.0 11.5 22.2 20.4 33.3 14.3 0.0
M3_3.5 (variabilis) 20.0 7.7 0.0 2.0 0.0 57.1 0.0
Всего M3 10 26 45 49 27 7 8
m1_rank3 (I) 80.0 100.0 91.7 87.5 96.4 50.0 100.0
m1_rank4 (II) 20.0 0.0 2.1 1.8 0.0 25.0 0.0
m1_rank4 (III) 0.0 0.0 4.2 5.4 3.6 12.5 0.0
m1_rank5 (IV) 0.0 0.0 2.1 5.4 0.0 12.5 0.0
Всего m1 10 26 48 56 28 8 8
M2_rank0 60.0 84.6 84.4 88.9 92.9 71.4 100.0
M2_rank0.5 40.0 15.4 15.6 11.1 7.1 28.6 0.0
Всего M2 10 26 45 54 28 7 8
m2_rank0 90.0 100.0 95.7 92.9 96.4 100.0 100.0
m2_rank-0.5 10.0 0.0 4.3* 7.1* 3.6 0.0 0.0
Всего m2 10 26 46 56 28 8 8
m3_rank0 30.0 28.6 33.3 37.7 64.3 100.0 75.0
m3_rank-0.5 70.0 39.3 37.5 41.5 25.0 0.0 25.0
m3_rank-1 0.0 32.1 29.2 20.8 10.7 0.0 0.0
Всего m3 10 28 48 53 28 8 8

II – Отклонения от регулярного чередования режущих элементов жевательной поверхности
m1_T6T7AC_0 (= maskii) 0.0 0.0 0.0 4.0 0.0 0.0 0.0
m1_T5ПНП (= Oec)_0.5 0.0 0.0 2.1 0.0 0.0 0.0 0.0
m1_T1T2_0.5 10.0 3.8 6.3 1.8 7.1 0.0 0.0
m1_T1T2_1 0.0 3.8 8.3 0.0 3.6 0.0 0.0
m2_T3T4_0.5 0.0 3.8 4.3 0.0 3.6 12.5 0.0
m2_T3T4_1 20.0 7.7 26.1 8.9 0.0 0.0 0.0
m2_T1T2_0.5 0.0 0.0 2.2 0.0 0.0 0.0 0.0
m2_T1T2_1 0.0 11.5 8.7 0.0 0.0 0.0 0.0

III – Атипичные элементы жевательной поверхности
m1_lpsd (= признак 3) 0.0 0.0 4.2 8.9 0.0 0.0 0.0
m2_lpsd (= признак 3) 0.0 0.0 2.1 5.4 0.0 0.0 0.0
m3_lpsd (= признак 3) 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 12.5 0.0
m3_hl (= признак 6) 0.0 0.0 0.0 1.8 0.0 0.0 0.0
M3_признак 8 0.0 0.0 0.0 4.0 0.0 0.0 0.0

Число особей 5 14 25 29 14 4 4
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Рис. 5. Левые нижние m1 и m2 взрослой самки IPAE835373/И108 (точка отловов a, сентябрь 2022 г.) и левый нижний
m3 полувзрослого самца IPAE835356.2/И89 (точка отловов с, апрель 2022 г.) с атипичным входящим углом BRA0. А, В,
Д – контуры жевательной поверхности; Б, Г, Е – микроструктура эмали. А, Б – m1; B, Г – m2; Д, Е – m3. Стрелками
показано расположение типов эмали на призме hd (= T0), не соответствующее “микротусному” варианту дифферен-
циации эмали при максимальной выраженности признака 3 (особь IPAE835373/И108): тройные черные стрелки – тол-
стая стенка, сформированная радиальной и ламеллярной эмалью, одиночная белая стрелка – тонкая стенка, сформи-
рованная радиальной эмалью. Масштаб 200 мкм.
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тах, удаленных друг от друга на 8 км. В точке отло-
вов c одна особь из четырех отловленных имела
признак 3 на левом m3, остальные зубы этой осо-
би были обычного для вида строения, без атипич-
ных элементов (рис. 4Г). В точке а в июле 2021 г.
отловлен один взрослый самец с хорошо выра-
женным признаком 3 на правом и левом m1 и ле-
вом m2, в феврале 2022 г. – одна особь с призна-
ком 3 на левом m1 и правом m2 (рис. 4В), в июле
2022 – один полувзрослый самец с признаком 3
на правом и левом m1 и незначительным изгибом
дистальных стенок m2 (рис. 4А–4Б), в сентябре
2022 – взрослая размножавшаяся самка с призна-
ком 3 на правых и левых m1 и m2 (рис. 5А–5Г).
Оценки частоты рассматриваемых признаков и
объем выборок приведены в табл. 1.

ОБСУЖДЕНИЕ И ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В ходе расселения восточноевропейской по-

левки в антропогенно трансформированных ланд-

шафтах зоны подтаежных подгорных лесов юж-
ного Предбайкалья формируются поселения вида,
в которых на локальном уровне происходят на-
копление (до 9%) и усиление фенотипической
выраженности редких одонтологических при-
знаков. Обнаруженные признаки проявляются
у представителей разных родов Arvicolinae вне за-
висимости от филогенетического родства, и их
выраженность усиливается в условиях инбридин-
га (Markova, Smirnov, 2018; Markova et al., 2020).
Учитывая приуроченность M. rossiaemeridionalis
к территории садоводства и отсутствие находок в
близлежащих естественных биотопах, точка от-
ловов а представляет собой частично изолирован-
ное поселение, из которого вид на протяжении пе-
риода отловов не расселялся активно. Наиболее
вероятно, в настоящий момент восточноевропей-
ская полевка находится на стадии закрепления
(т.е. натурализации) на данной территории. Не-
однократное появление и усиление выраженно-
сти редких фенотипических признаков является

Рис. 6. Обратное расположение ламеллярной и радиальной эмали на передней и задней стенках сверхкомплектной
призмы hd (= Т0) при формировании атипичного входящего угла lpsd (= BRA0) у восточноевропейской полевки. А –
Схема эволюционно закрепленного и функционально значимого “микротусного” типа дифференциации эмали, при
котором передние (ведущие) стенки призм Т1–Т5 сформированы ламеллярной и радиальной эмалью и утолщены, а
задние (ведомые) стенки тонкие, сформированы радиальной эмалью; тройные треугольные стрелки – ведущие эма-
левые грани призм; обозначение элементов зуба – по традиционной схеме для Arvicolinae (Van Der Meulen, 1973). Б –
Расположение типов эмали на сверхкомплектной призме hd (= T0), не согласующееся с “микротусным” типом диф-
ференциации эмали: передняя стенка тонкая, задняя толстая; обозначение элементов зуба – по схеме, принятой для
Cricetidae (Reig, 1977; Maridet, Ni, 2013). B – Микроструктура зубной эмали при формировании lpsd; белая одиночная
стрелка – тонкая передняя стенка сверхкомплектной призмы hd (= T0), сформированная радиальной эмалью; мас-
штаб 200 мкм.
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косвенным свидетельством того, что этой локаль-
ной группировке пока не удается преодолевать
последствия близкородственного скрещивания
и редкие одонтологические признаки имеют
тенденцию к усилению своего проявления. Про-
изойдет ли их элиминация, будут ли они персисти-
ровать как редкие периодически проявляющиеся
вариации или их частота будет увеличиваться –
это вопрос для дальнейших наблюдений. Однако
обнаруженный признак 3 (lpsd) не появился de
novo в локалитете a. Присутствие в точке отлова c
особи с атипичным входящим углом BRA0 на од-
ном из m3 (начальная стадия фенотипического
проявления признака 3 при близкородственном
скрещивании у Arvicolinae (Markova et al., 2020))
указывает на то, что восточноевропейская полев-
ка на правобережье Ангары предрасположена к
проявлению этого признака. Остается неясным,
проявляется ли этот признак лишь на правобере-
жье Ангары, либо его фенотипическое проявле-
ние связано с эффектом основателя для всей ир-
кутской популяции вида? Для ответа на этот во-
прос требуются дополнительные исследования.
Отсутствие редких одонтологических признаков
в выборке 2 (65) из окрестностей Новонукутского
(предположительно зона исходного расселения
восточноевропейской полевки в регионе) и их
проявление в пределах области современного
расселения вида согласуются с моделью множе-
ственных последовательных случаев закрепления
(натурализации) расселяющейся инвазивной по-
пуляции (Blackburn et al., 2011). При такой интер-
претации можно ожидать, что редкие фенотипи-
ческие признаки будет легче обнаружить в не-
больших изолированных поселениях на стадии
закрепления на новой территории, чем на стадии
расселения, когда высока численность особей с
типичной для вида морфологией, а фон отклоне-
ний относительно низок. Имеющихся данных не-
достаточно, чтобы определить стадию инвазион-
ного процесса, на которой впервые проявился
обнаруженный редкий признак 3 (lpsd) в Иркут-
ской обл. Для ответа на этот вопрос целесообраз-
но сравнить локальные частично изолированные
микропопуляции вида, формирующиеся в несколь-
ких направлениях расселения в Верхнем Приан-
гарье и Южном Прибайкалье.

Накопление редких одонтологических при-
знаков отмечено и в других дизъюнктивных
участках ареала M. rossiaemeridionalis (Markova
et al., 2019), однако признаки 3 и 6 у этого вида до
сих пор не были выявлены. Как и в других изоли-
рованных участках ареала восточноевропейской
полевки, обнаруженные в локалитетах a и c ред-
кие одонтологичесские признаки инадаптивны
для зеленоядного вида и не согласуются с исход-
ным для вида направлением эволюционных пре-
образований зубной системы. Ранее было вы-
сказано предположение, что такие проявления

деспециализации зубной системы могут потен-
циально быть перспективны при переходе на бо-
лее генерализованную диету (Markova et al., 2019),
однако для проверки этого предположения требу-
ются целенаправленные исследования.

У близкого вида – обыкновенной полевки
(Microtus arvalis Pallas 1778) кариоформы arvalis –
признак 3 (lpsd) на m1 был обнаружен в северо-
западной части Иберийского п-ова, на территории
Испании (Markova et al., 2010). Палеонтологиче-
ские находки указывают на присутствие этого
признака у обыкновенной полевки в северо-во-
сточной части полуострова в позднем плейстоце-
не (Luzi, Lopez-Garcia, 2019, 2019a). Несмотря на
то, что одонтологическая изменчивость M. arvalis
в пределах области распространения формы arva-
lis традиционно привлекает внимание палеонто-
логов (например, Chaline, 1972; Nadachowski,
1982), а также описано множество редких призна-
ков и фенотипических аберраций, встречающих-
ся в Европе в настоящее время (Janossy, Schmidt,
1960; 1975; Kraft, 2000; Kapischke, 2014; Kapischke
et al., 2015; Jentzsch et al., 2020), признак 3 (lpsd)
пока ни разу не был обнаружен у этого таксона за
пределами Испании.

У обыкновенной полевки формы obscurus
признак 3 был обнаружен лишь при лаборатор-
ном разведении (Markova et al., 2020), признак
проявился сначала на m3 (в третьем поколении) и
лишь затем на m1 (c 6 поколения). Такая же по-
следовательность проявления признака 3 харак-
терна и для копытных леммингов рода Dicrostonyx
в лабораторных колониях, однако на m3 признак
был обнаружен и в природных популяциях, из ко-
торых получены основатели колоний (Markova,
Smirnov, 2018). На m2 признак 3 ранее у Arvico-
linae никогда не был обнаружен. Примечательно,
что у восточноевропейской полевки признак 3
на m2 во всех случаях ассоциирован с частичной
редукцией T4. В случаях, когда призма Т0 (гипо-
конид) отделена от PL достаточно сильно, на ней
прослеживается реверсия типов эмали. Причем
эта реверсия не согласуется с функционально
значимым и эволюционно закрепленным типом
дифференциации эмали, специфичным для рода
Microtus (рис. 6). Наиболее вероятным объясне-
нием этому может служить модификация морфо-
генеза зуба с изменением экспрессии генов в ме-
зиально-дистальном градиенте на стадии закладки
бугорков таким образом, что в норме стабильный
дистальный отдел нижнего зуба начинает диффе-
ренцироваться, а развитие мезиального отдела за-
медляется. В результате на нижних зубах образу-
ется сверхкомплектная призма, топологически
соответствующая гипокониду бугорчатозубых гры-
зунов, и дифференциация эмали на ней оказыва-
ется отображена зеркально в передне-заднем на-
правлении.
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Изучение природы редких атипичных призма-
тических складок щечных зубов Arvicolinae, река-
питулирующих элементы сложности низкоко-
ронковых зубов их хомякообразных предков,
имеет фундаментальное значение в связи с разви-
тием представлений о норме строения и фоне от-
клонений (Коваленко, 2003). В локалитетах a и c
в Иркутской обл. мы обнаружили два из семи ати-
пичных признаков, известных для Arvicolinae
(признаки 1–7 по: Markova et al., 2020). В случае
своей максимальной фенотипической выражен-
ности эти признаки могут демонстрировать сход-
ство с элементами зубов мутантных мышей с экс-
периментально модифицированной экспрессией
генов сигнального пути EDA (Kangas et al., 2004;
Rodrigues et al., 2013). При этом аномалий зубной
системы, которые проявляются при эксперимен-
тальной модификации других сигнальных путей,
вовлеченных в развитие зубов у млекопитающих
(Seppala et al., 2017; Cho et al., 2011), у полевочьих
пока не обнаружено. Сигнальный путь гена EDA,
кодирующего белок эктодисплазин-А, является
эволюционно древним (Pantalacci et al., 2008), во-
влечен в формирование производных эктодермы,
а его нарушения связаны с развитием синдром-
ных аномалий. Вероятно, первым шагом для вы-
яснения факторов проявления атипичных скла-
док зубов у полевок, рекапитулирующих призна-
ки ранних хомякообразных, может быть проверка
гипотезы о связи проявления этих признаков с
изменениями в сигнальном пути гена EDA. При-
мечательно, что, согласно имеющимся сборкам
геномов, ген EDA у полевок расположен на Х-хро-
мосоме (например, MicOch1.0 для Microtus ochro-
gaster Wagner 1842 (Broad Institute…, 2012) и mAr-
vAmp1.2 для Arvicola amphibius Linnaeus 1758 (Well-
come Sanger Institute…, 2021), так же как и у других
млекопитающих, включая домовую мышь и чело-
века (Genome Reference Consortium…, 2020, 2022).
Проявление необычного варианта Х-хромосомы
у M. rossiaemeridionalis в регионе исследований
(Pavlova, Tchabovsky, 2011), а также мутации Х-хро-
мосомы в лабораторных колониях копытных
леммингов (Gileva, Chebotar, 1979; Gileva, 2004),
где впоследствии описано наибольшее разнооб-
разие дентальных аномалий, соответствующих
признакам 1–7 (Markova, Smirnov, 2018; Markova
et al., 2020; Чепраков, 2022), косвенно подтвер-
ждает целесообразность проверки выдвинутой
гипотезы.

Повышение частоты встречаемости редких
дентальных признаков в условиях частичной изо-
ляции не является специфической особенностью
инвазивных видов и проявляется у Arvicoinae в
местах флуктуации границ распространения и
при периодических миграциях из оптимальных
местообитаний в субоптимальные с образовани-
ем эфемерных локальных поселений (Markova
et al., 2020). В случае, когда граница распростра-

нения остается стабильной, накопление редких
признаков не прослеживается, как, например,
было показано для обыкновенной полевки фор-
мы obscurus близ северной границы ареала на
Урале (Маркова и др., 2013). Можно предпола-
гать, что фенотипические последствия близко-
родственного скрещивания у полевочьих прояв-
ляются в результате снижения генетического
разнообразия в локальных микропопуляциях, фор-
мирующих так называемый фронт экспансии
(Swaegers et al., 2013). Полученные нами результа-
ты подтверждают перспективность использова-
ния дентальных признаков для мониторинга ви-
дов Arvicolinae, границы распространения которых
подвергаются значительным пространственным
изменениям в относительно краткие сроки, до-
ступные для наблюдения.

Однако то, какие механизмы стоят за проявле-
нием скрытой (латентной) одонтологической из-
менчивости в небольших изолированных группи-
ровках, – еще предстоит установить. Это может
быть связано с фиксацией редких аллелей, всплес-
ком эпигенетической изменчивости, например за
счет метилирования ДНК (Chapelle, Silvestre, 2022),
или сочетанием генетических и эпигенетических
механизмов. В этой связи совместный анализ
морфологической и генетической изменчивости
является перспективным направлением исследо-
ваний. Обнаружение редкого варианта X-хромо-
сомы у восточноевропейской полевки на о-ве Оль-
хон (Pavlova, Tchabovsky, 2011) позволяет предпола-
гать, что специфика изолированных популяций
восточноевропейской полевки может быть про-
слежена на разных уровнях организации.
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The East European vole is a facultative synanthropic species that actively spreads in the eastern part of north-
ern Eurasia. The distribution area of the species in the Irkutsk Oblast’ has been known as a disjunct part of
the range since the 1980s. Our dataset includes 98 individuals caught in 2016–2017 and 2021–2023 in the
eastern segment of the species’ dispersal area, where the East European vole was first discovered in the early
2010s. Animals were caught in anthropogenically transformed areas spanning from the outskirts of the city of
Irkutsk to kilometer 23 of the Goloustnensky Tract; trapping in natural biotopes revealed no M. rossiaemeri-
dionalis. Species identification was based on molecular genetic markers. Morphological and fine structural
characteristics of molar teeth were studied using both light and scanning electron microscopy. The complex-
ity of the occlusal surface, the alternation patterns of the enamel cutting edges (occlusal regularity), and the
presence or absence of atypical extra elements such as prismatic folds and prisms in places of the early cricetid
dental features were assessed. The estimates of complexity and regularity patterns fell within the range of den-
tal variability known for the continuous distribution area of the species. The atypical extra elements on molars
were described for the first time in M. rossiaemeridionalis based on material coming from two trapping sites.
The extra elements were confined to the posterior lobes of the lower molars, where an additional reentrant
angle separated an extra prism in place of a hypoconid. Enamel walls of the extra prism showed an inversion
of the enamel types (a thin layer of radial enamel on the anterior wall and a thick layer of lamellar plus radial
enamel on the posterior wall) that was contrary to the evolutionary patterns and functional requirements
known for Microtus. The local micropopulation studied is concluded to show phenotypic consequences of a
reduced number of founders. Apparently, the species could have faced sequential establishment events in the
study area. Our results indicate that dental features are useful for monitoring the arvicoline species, the dis-
tribution limits of which are subject to significant spatial changes in the relatively short time intervals available
for observation.

Keywords: The East European vole, phenotype, tooth structure, biological invasion


