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В исследованиях географической и  времен-
ной изменчивости широко распространенных 
видов животных важным этапом является выбор 
признаков и подходов, которые имеют достаточ-
ную разрешающую способность для выявления 
пространственно-временных тенденций и вместе 
с тем позволяют обобщать значительные по объ-
ему массивы данных. Одним из возможных путей 
решения задач синтеза данных в масштабах ареа-
лов для широко распространенных видов является 
использование признаков и подходов, которые по-
зволяют напрямую сравнивать результаты исследо-
ваний разных авторов. Для грызунов подсемейства 
Arvicolinae таким подходом является морфотипиче-
ский анализ жевательной поверхности щечных зу-
бов, который традиционно основан на качествен-
ных признаках (например, Большаков и др., 1980), 
для оценки выраженности которых могут быть до-
полнительно введены линейные или угловые из-
мерения (Кочев, 1983; Смирнов и др., 1986). Хотя 
морфотипический метод не позволяет в полной 
мере учесть непрерывный характер варьирования 
одонтологических признаков за счет условно вво-
димой дискретности, он является эффективным 
инструментом, позволяющим сравнивать резуль-
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таты разных исследователей и объединять большие 
массивы данных. Будучи полезен в неонтологиче-
ских исследованиях, морфотипический подход ста-
новится незаменим при сопоставлении масштабов 
изменчивости ныне живущих видов и их вымерших 
предшественников, поскольку в ходе радиации по-
левочьих темпы структурных изменений щечных 
зубов были очень высокими в большинстве филе-
тических линий (Chaline et al., 1993).

Настоящие, лесные и  болотные лемминги 
представляют собой обособленную группу так-
сонов в подсемействе Arvicolinae, которая суще-
ственно отличается от остальных полевочьих по 
генетическим, фенотипическим и экологическим 
параметрам. Будучи специализированными брио-
фагами, настоящие, лесные и болотные леммин-
ги играют важную роль как консументы перво-
го порядка в экосистемах Северного Полушария. 
Их современные ареалы достаточно обширны. 
Представители рода настоящих леммингов распро-
странены в экосистемах тундры, лесотундры и раз-
реженной тайги Евразии и  Северной Америки. 
Ареал единственного вида рода лесных леммин-
гов охватывает таежную зону Северной Евразии, 
а болотные лемминги распространены в пределах 
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таежных и умеренных смешанных лесов Северной 
Америки.

Результаты филогенетических реконструк-
ций на основании молекулярно-генетических 
данных свидетельствуют о  монофилии настоя-
щих, лесных и болотных леммингов (Buzan et al., 
2008; Абрамсон и  др., 2009; Yannic et al., 2011). 
Дивергенция их общего предка произошла на эта-
пе первой волны радиации Arvicolinae в позднем 
миоцене, около 7.2 ± 1.1 млн лет назад (Абрамсон 
и др., 2009). Согласно палеонтологическим данным 
(Fejfar et al., 2011), в раннем плиоцене уже произо-
шло разделение настоящих (Lemmini) и болотных 
леммингов (Synaptomyini). Об этом свидетельству-
ют находки зубов двух возможных предков этих 
групп – корнезубых форм Lemmini gen.n., sp.n. 
и Tobienia kretzoii gen. n., sp. n. – в отложениях позд-
него русциния, биозона MN15b (Fejfar, Repenning, 
1998). Считается, что обе формы произошли от 
ранних Promimomys и могли дать начало двум вет-
вям – Lemini и Synaptomyini соответственно (Fejfar 
et al., 2011).

В литературе нет единого мнения о  таксоно-
мических категориях и  надвидовых родствен-
ных связях настоящих, лесных и болотных лем-
мингов. Так, выделяют одну трибу Lemmini Gray 
1825, включающую три рода – Lemmus, Myopus, 
Synaptomys (Громов, Поляков, 1977; Musser, 
Carleton, 2005; Абрамсон, Лисовский, 2012), либо, 
наряду с Lemmini, рассматривают болотных лем-
мингов как самостоятельную трибу Synaptomyini 
Von Königswald et Martin 1984 (Martin et al., 2003). 
В  последней трактовке современные болотные 
лемминги рассматриваются как разные роды – 
Synaptomys и Mictomys, что отличается от традици-
онных представлений, согласно которым совре-
менные болотные лемминги считаются видами од-
ного рода – Synaptomys.

Несмотря на отсутствие единого мнения о над-
видовых и надродовых родственных связях, обо-
собленность настоящих, лесных и болотных лем-
мингов от остальных представителей подсемейства 
в  настоящее время не оспаривается. Эта обосо-
бленность подтверждена как молекулярно-гене-
тическими данными, так и  результатами иссле-
дования ископаемой летописи. С привлечением 
обширного материала по современным и вымер-
шим видам установлены эволюционные тренды 
в изменчивости зубной системы настоящих, лес-
ных и болотных леммингов (Königswald, Martin, 
1984; Abramson, 1993; Abramson, Nadachowski, 2001; 
Martin et al., 2003), проявляющиеся на фоне сохра-
нения сходства фенотипически выраженных тро-
фических адаптаций (Абрамсон, 1989). На протя-
жении своей эволюционной истории настоящие, 
лесные и болотные лемминги сохранили общность 
экологической специализации, в частности, спо-

собность к использованию наземных мхов в каче-
стве основного пищевого ресурса (Rogers, Lewis, 
1986; Eskelinen, 2004; Soininen et al., 2013).

Общность трофической специализации (бри-
офагия) обусловливает чрезвычайное сходство 
строения зубов, которое проявляется в наиболь-
шей степени для палеарктических родов Lemmus 
и Myopus. Отсутствие видоспецифичных вариаций 
в строении зубов приводит к необходимости ис-
пользования многомерных статистических мето-
дов, которые, однако, не дают 100% точности диа-
гностики, либо их нельзя применять к изолирован-
ным молярам (Chaline et al., 1989; Смирнов и др., 
1997; Бородин, 2009). В итоге при изучении вре-
менной изменчивости исследователи вынуждены 
прибегать к предположениям и допущениям о том, 
сколько видов леммингов представлено в том или 
ином комплексе ископаемых остатков (например, 
Ponomarev et al., 2015). При изучении современных 
видов также возможны сложные случаи определе-
ния некоторых представителей рода Lemmus, кото-
рые могут быть разрешены только путем примене-
ния молекулярно-генетических методов (напри-
мер, Абрамсон, Петрова, 2016).

Географическая и  временная изменчивость 
одонтологических признаков в  рамках времени 
существования современных таксонов изучена от-
рывочно и преимущественно в контексте поиска 
межвидовых различий. Практически в каждой ра-
боте предложены разные схемы выделения морфо-
типов зубов, описывающие размах изменчивости 
одонтологических признаков (Nadachowski, 1982; 
Абрамсон, 1986; Смирнов и др., 1986; Чепраков, 
1993; 2016; Abramson, 1993; Abramson, Nadachowski, 
2001; Martin et al., 2003; Takken Beijersbergen, 2006; 
Ponomarev et al., 2015).

Наши предыдущие исследования (Маркова, 
2013; Markova et al., 2017) показали, что описатель-
ные схемы морфотипов щечных зубов Arvicolinae 
могут быть преобразованы в  исследовательские 
схемы путем введения формализованных крите-
риев, основанных на данных по морфогенезу зу-
бов и эволюционным трендам в пределах подсе-
мейства. В отличие от схем описательного харак-
тера, в исследовательских схемах при выделении 
морфотипов учитывается тот факт, что призна-
ки, по которым выделяются морфотипы, лишь 
условно дискретны, и  отражают общие тенден-
ции эволюционных преобразований, характер-
ные для той или иной группы. Ранжированные 
морфотипические схемы исследовательского ха-
рактера достаточно широко используются при 
изучении вековой изменчивости серых полевок 
трибы Arvicolini, пеструшек Lagurini, копытных 
леммингов Dicrostonychini (Большаков и др., 1980; 
Смирнов и др., 1986; Круковер, 1992; Хензыхенова, 
2003 и др.). Однако для Lemmini до сих пор не было 
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введено какое-либо ранжирование морфотипов. 
Согласно устоявшемуся мнению, для представите-
лей трибы не характерна вариабельность признаков 
сложности жевательной поверхности (Abramson, 
1993). Исключением является третий верхний зуб, 
гипотеза об усложнении которого на протяжении 
плейстоцена была выдвинута для леммингов, иден-
тифицированных как Lemmus cf. sibiricus (Смирнов 
и др., 1986).

Ранее (Маркова, 2013) нами было высказано 
предположение, что единый для полевочьих прин-
цип выделения рангов сложности щечных зубов 
может быть применен и для Lemmini. Однако во-
прос о том, как соотносится общая для полевочьих 
тенденция к варьированию признаков сложности 
щечных зубов с установленными для трибы спец-
ифическими адаптациями к бриофагии, остается 
открытым.

Данная работа посвящена унификации крите-
риев выделения морфотипов щечных зубов лем-
мингов трибы Lemmini с целью разработки ран-
жированных схем количественной оценки призна-
ков, отражающих основные тенденции в эволюции 
щечных зубов подсемейства (сложность щечных 
зубов), трибы (попарное слияние призм коронки 
на фоне увеличения относительной ширины же-
вательной поверхности) и некоторых родов (уси-
ление асимметрии буккальных и лингвальных эле-
ментов зуба).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для данной работы послужи-
ли коллекции (табл. 1) трех современных видов: 
Synaptomys cooperi (Baird 1858), Myopus schisticolor 
(Lill. 1844), Lemmus sibiricus (Kerr 1792), а  так-
же опубликованные материалы по изменчиво-

сти современных и  ископаемых форм Lemmini 
(Nadachowski, 1982; Смирнов и  др., 1986; 
Чепраков, 2010; 2016; Круковер, 1992; Abramson, 
1993; Abramson, Nadachowski, 2001; Хензыхенова, 
2003; Martin et al., 2003; Takken Beijersbergen, 2006; 
Ponomarev et al., 2015). Систематика современ-
ных форм приведена по классификации Абрамсон 
и Лисовского (2012).

В анализ включены как правые, так и  левые 
щечные зубы. Морфотипические характеристики 
учитывали для особей на пост-ювенильных эта-
пах онтогенеза, т.е. у всех щечных зубов жеватель-
ная поверхность полностью сформирована. Для 
оценки возраста особей использовали методику 
Лариной и Лапшова (1974), позволяющую опреде-
лять степень зрелости черепа в процентах.

Терминология и  сокращения

В работе использована номенклатура жева-
тельной поверхности зубов полевок по Ван дер 
Мейлену (Van der Meulen, 1973). Список использо-
ванных сокращений: m1, m2, m3 – нижние и М1, 
М2, М3 – верхние щечные зубы с учетом порядко-
вого номера в челюсти; AL – передняя непарная 
лопасть, AC – передняя непарная петля m1, PL – 
задняя непарная лопасть, Т1-Тn – парные элемен-
ты коронки и соответствующие им поля жеватель-
ной поверхности, RA – входящий угол, SA – высту-
пающий угол, L – лингвальный, B – буккальный. 
Нумерация всех элементов соответствует традици-
онной схеме и приведена на рис. 1.

С о к р а щ е н и я  н а з в а н и й  о р г а н и з а ц и й : 
ИЭРиЖ – Институт экологии растений и живот-
ных Уральского отделения РАН, ПИГПЗ – Печоро-
Илычский государственный природный заповед-
ник, ЗИН – Зоологический институт РАН.

Таблица 1. Материалы из современных популяций леммингов трибы Lemmini

Вид Регион и локалитет Место хранения N, особей

S. cooperi Северная Америка ЗИН РАН 5

M. schisticolor Северное Предуралье, ПИГПЗ ПИГПЗ 474

Северный Урал, Кытлым Музей ИЭРиЖ УрО РАН 8

Западная Сибирь, Малая Сосьва Музей ИЭРиЖ УрО РАН 3

Западная Сибирь, Сибирские Увалы Сургутский университет 28

Западная Сибирь, Сорумский заказник Сургутский университет 22

L. sibiricus Полярное Предуралье, Воркута Музей ИЭРиЖ УрО РАН 64

П-ов Ямал, р. Сеяха Музей ИЭРиЖ УрО РАН 30

П-ов Ямал, р. Харасавей Музей ИЭРиЖ УрО РАН 71m1, 80 m3, 132M3*

*Материал представлен пищевыми остатками хищных птиц.
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Подходы к  выделению морфотипов

В работе проанализированы описательные 
морфотипические схемы изменчивости зубов со-
временных видов и ископаемых форм настоящих, 
лесных и болотных леммингов (Nadachowski, 1982; 
Königswald, Martin, 1984; Смирнов и  др., 1986; 
Круковер, 1992; Чепраков, 2010; 2016; Абрамсон, 
1989; Abramson, 1993; Abramson, Nadachowski, 
2001; Martin et al., 2003; Takken Beijersbergen, 2006; 
Ponomarev et al., 2015; Бородин, 2009 и др.).

Для редукции описательных схем морфотипов 
были выбраны группы признаков, характеризую-
щие основные эволюционные тренды, установ-
ленные для подсемейства в целом – сложность ко-
ронки (Guthrie, 1971; Chaline et al., 1993; Бородин, 
2009), а также для рассматриваемой клады – изме-
нение регулярности чередования режущих граней 
за счет попарного слияния призм коронки и неко-
торых родов – усиление асимметрии буккальных 
и  лингвальных элементов коронки (Königswald, 
Martin, 1984; Abramson, 1993). В  данной работе 
мы не рассматриваем признаки, характеризую-
щие форму отдельных эмалевых петель. Это связа-

но с тем, что в большинстве случаев эти признаки 
определяются степенью развития входящих и выхо-
дящих углов (и, следовательно, могут быть оцене-
ны по критериям, используемым для определения 
степени сложности коронки и регулярности чере-
дования режущих граней). Отдельно мы рассма-
триваем такой признак как формирование отло-
жений цемента во входящих углах. Использование 
этого признака для выделения морфотипов зубов 
лесных и настоящих леммингов было предложе-
но относительно недавно (Ponomarev et al., 2015; 
Чепраков, 2016).

Сложность коронки, регулярность чередования 
режущих граней, степень выраженности цемента 
во входящих углах зубов и асимметрию оценива-
ли для каждой особи в соответствии со схемами на 
рис. 2.

В ходе оценки сложности критерием служила 
степень выраженности призмы как функциональ-
ного элемента коронки, которую определяли по 
наличию входящих углов и соответствующих эма-
левых граней так, как это показано на рис. 1 на 
примере рангов 0 и 1 третьего верхнего и первого 

Рис. 1. Номенклатура жевательной поверхности щечных зубов леммингов трибы Lemmini.
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нижнего зубов (рис. 1, II). Если не фиксировался 
входящий угол BRA3 и отсутствовала буккальная 
эмалевая грань призмы Т4, то ранг сложности счи-
тали равным 0. Если BRA3 отчетливо выражен, то 
ранг сложности равен 1. Если же BRA3 отсутство-
вал, но буккальная эмалевая грань Т4 имелась, то 
этот вариант строения считали промежуточным 
между 0 и  1, т.е. численно равным 0.5. Наличие 
складки на передне-буккальной эмалевой грани 
передней непарной петли m1 либо дополнитель-

ной стенки эмали не считали признаком усложне-
ния жевательной поверхности m1, поскольку для 
этих признаков не выявлено непрерывного харак-
тера варьирования в  одной и  той же популяции 
(встречены в качестве редких морф без переход-
ных вариантов). Ювенильные признаки, такие как 
эмалевые островки или марки, отмеченные у ис-
копаемых леммингов (например, Смирнов и др., 
1986, рис. 25, 9), также не рассматривали в качестве 
усложнения, поскольку их появление может быть 

I. Сложность жевательной поверхности III. Степень развития отложений цемента

II. Степень слияния дентиновых полей IV. Степень асимметрии входящих углов
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3 – D << 1/2C, T3 редуцирован

Рис. 2. Критерии ранжирования морфотипов щечных зубов леммингов по сложности (I), степени слияния полей 
жевательной поверхности (II), наличию цемента (III) и степени асимметрии входящих углов (IV). I – Стрелкой 
обозначено положение угла BRA3, маркирующего степень выраженности призмы Т4: светля стрелка – отсутствие 
наружной эмалевой грани Т4 (ранг 0), пунктирная стрелка – эмалевая грань есть, но BRA3 не сформирован (ранг 
0.5), темная стрелка – наружная эмалевая грань Т4 есть, BRA3 есть (ранг 1). II – A – ширина наиболее толстой 
эмалевой грани; В – расстояние между эмалевыми гранями противолежащих входящих углов; 0, 0.5, 1 – степень 
слияния полей жевательной поверхности от полного разделения (0) до неполного разделения (0.5) и полного слия-
ния (1). III – Варианты m3, M3 и m1 без отложений цемента в двух входящих углах (0), с наличием цемента в одном 
из входящих углов (1) и с отложениями цемента в обоих входящих углах (2); + и – маркируют отложения цемента 
в тех входящих углах, где была отмечена вариабельность этого признака. IV – Оценка степени асимметрии входя-
щих углов на примере М3: 0 – отсутствие асимметрии, T3 имеется; 1 – слабая асимметрия, Т3 имеется; 2 – сильная 
асимметрия, Т3 имеется; 3 – полная асимметрия, призма Т3 редуцирована. С – глубина угла BRA2, D – глубина 
угла LRA2.
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связано с рекапитуляцией этапов формирования 
вторично простого m1 на ранних этапах эволюции 
трибы, которые в настоящее время изучены недо-
статочно (Бородин, 2009).

Наличие складки в заднем отделе М3 (рис. 3, 
I; рис.  4, II, M3_e, M3_g, M3_n) зафиксирова-
но в  нескольких популяциях, причем отмечено 
существование нескольких переходных форм от 
слабой до сильной выраженности признака в од-
ной и той же популяции. Такой непрерывный ха-
рактер варьирования позволил считать складку на 
задне-лингвальной поверхности М3 элементом 
усложнения, который может быть обозначен как 
LSA5 и включен в схему ранжирования сложности 
морфотипов (рис. 3, I).

Ранжирование морфотипов m3 по сложности 
проводили на основании выраженности призм Т2 

и Т3. Если имелись передние эмалевые грани Т2 
и Т3, а входящие углы BRA2 и LRA3 были выра-
жены достаточно для того, чтобы их глубину мож-
но было бы измерить, то ранг считали равным –1. 
Если передние эмалевые грани призм Т2–Т3 име-
лись, но не было одного или обоих входящих углов 
(BRA2 и/или LRA3), то ранг считали равным –1.5. 
Если передняя стенка эмали и соответствующий 
входящий угол были только на одной из призм 
Т2 или Т3, а на другой эмаль и входящий угол от-
сутствовали, то ранг считали равным – 2. Если не 
было эмали на передних стенках как T2, так и Т3, 
то ранг считали равным – 3.

Для оценки регулярности чередования эмале-
вых граней жевательной поверхности учитывали 
степень попарного слияния призм коронки и со-
ответствующих дентиновых полей (рис.  2, II). 

I.

II.

III.

(T1/2 +– T3+–) (T1/2 + T3+) (T4 +– T5+–) (T4 + T5+) (T6 +– T7+–)
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–3.00 –2.75 –2.50 –2.25 –2.00
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–2 –1 0 1 2

a b c d e f typ

typa b c

a b c d e f typ g h i

j k l m n

m1

m3

M3

a b c d

Рис. 3. Ранжирование морфотипов щечных зубов Lemmini по сложности, основанное на наличии (+) или отсут-
ствия (–) дентиновых призм Т1-Т7 с детализацией для родов Lemmus и Myopus (I), а также пример ранжирова-
ния морфотипов M3 рода Synaptomys (II) и предположительных предковых форм современных леммингов (III). 
I. Морфотипы Lemmus и Myopus: a–n – резервные и редкие морфы, typ – типичные морфы. II. Морофтипы M3 
Synaptomys: M3_rank‑2.00 – S. borealis (Fejfar, Repenning, 1998); M3_rank‑2.25, M3_rank‑2.75 – S. cooperi (по: Martin 
et al., 2003); M3_rank‑2.50 – S. cooperi (коллекция ЗИН РАН), M3_rank‑3.00 – гипотетически предположен для рода. 
III. Иллюстрации предполагаемых предковых форм современных леммингов: a–c – Tobienia kretzoii, d – Lemmini 
gen.n., sp.n. (Fejfar et al., 2011), расположенные в соответствии с рангами сложности M3 и m1.
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Степень слияния дентиновых полей считали рав-
ной 0 в тех случаях, когда расстояние между эма-
левыми гранями противолежащих углов B было 
меньше максимальной толщины эмалевой грани 
A (рис. 2, II). Если расстояние B превышало мак-
симальную толщину эмалевой грани A, то степень 
слияния дентиновых полей считали равной 1. При 
B=A степень слияния считали равной 0.5. При 
полном слиянии дентиновых полей (В>A) отно-
сительное положение вершин входящих углов не 
учитывали из-за невозможности четкой формали-
зации критериев оценки данного признака.

Степень выраженности цемента оценивали для 
тех зубов, для которых характерна вариабельность 
этого признака (рис. 2, III). Учитывали только на-
личие (+) и отсутствие (–) цемента во входящих 
углах; глубину заполнения входящих углов не учи-
тывали.

Степень асимметрии входящих углов оценивали 
на основании соотношения глубины буккального 
и лингвального углов BRA2 и LRA2 для М3 так, как 
это показано на рис. 2 (IV). Глубиной входящего 
угла считали расстояние от его вершины до середи-
ны отрезка, соединяющего края эмалевых граней, 
формирующих этот угол. Аналогичным образом 
степень асимметрии может быть оценена для лю-
бой пары противолежащих входящих углов.

Обозначение морфотипов и  их вариаций (морф)

В данной работе термин морфотип использован 
для условно дискретных вариаций, различающихся 
по степени сложности коронки, степени слияни-
я-разделения ее элементов или степени равзития 
цемента во входящих углах и степени асимметрии 
призм зуба. Критерии для выделения морфотипов 
показаны на рис. 2, I–IV. Таким образом, морфо-

I.

II.
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Рис. 4. Морфотипы щечных зубов настоящих и лесных леммингов, выделенные на основании степени слияния 
дентиновых призм от 0 до 1 (I), а также некоторые редкие морфы с дополнительными элементами в виде эмалевых 
складок (*) или стенок (**) в передних отделах нижних и задних отделах верхних зубов (II). Морфотипы: m1_T4 – L. 
sibiricus, Воркута; m1_AC, m2_T3T4, M3_T3T4, m1_g, m1_h, M3_e, M3_g, M3_n –M. schisticolor, Печоро-Илычский 
заповедник; m3_T1T2 – M. schisticolor, Сибирские Увалы, Западная Сибирь; M3_f – Lemmus cf. sibiricus, средний 
плейстоцен (Смирнов и др., 1986).
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типы – условные абстракции, позволяющие коли-
чественно оценивать выраженность четырех групп 
признаков. В пределах каждого морфотипа могут 
быть выделены морфы – реальные варианты кон-
тура жевательной поверхности, каждый из кото-
рых, c одной стороны, удовлетворяет критериям 
соответствующего морфотипа, а с другой – может 
рассматриваться как дискретная вариация, если 
критерии выделения этой морфы могут быть четко 
формализованы.

Морфотипы, характеризующие степень разви-
тия призм Т1–Тn (сложность коронки), обозна-
чали в соответствии с рангами сложности от 2 до 
–3, например, M3_rank2, M3_rank1, M3_rank0, 
M3_rank‑1, M3_rank‑2, M3_rank‑3, m1_rank1 и т.д. 
Вариации в  пределах каждого ранга обозначали 
буквами (рис. 3).

Морфотипы, характеризующие степень разде-
ления-слияния дентиновых полей (регулярность 
чередования эмалевых граней), обозначали в со-
ответствии с наименованием изолированного эле-
мента жевательной поверхности (например, m1_
T4 – изолированная призма T4 на m1, m1_AC – 
изолированная головка передней непарной пели 
m1) либо пары полностью разделенных элементов 
(M3_T3T4 – третий верхний зуб с разделенными 
призмами Т3 и Т4 (A=B или A>B на рис. 2, II).

Степень развития отложений цемента обозна-
чали в соответствии с рис. 2, III, например, m1_
cement0, m1_cement1, m1_cement2 и т.д.

Степень асимметрии входящих углов обознача-
ли по степени выраженности асимметрии, напри-
мер, М3_asym0÷3 (рис. 2, IV). По такому же прин-
ципу может быть обозначена степень асимметрии 
LRA1-BRA1 для m1 и m3, а также любой другой 
пары входящих углов.

Классификация морфотипов по частоте про-
ведена в стоответствии с подходом А.Г. Малеевой 
(Большаков и др., 1980).

Статистический анализ

Статистическую обработку материала проводи-
ли в пакете программ Statistica 8.0.

Для учета степени взаимозависимости призна-
ков, лежащих в основе выделения морфотипов раз-
ных групп, рассчитывали коэффициенты корреля-
ции Спирмена (RS).

Для оценки статистической значимости разли-
чий между видами, популяциями и возрастными 
классами по рангам сложности зубов применяли 
дисперсионный анализ. Использована перекрест-
ная модель с факторами вид и возрастной класс 
(фиксированные факторы), а также иерархическая 
модель с факторами вид (фиксированный) и лока-
литет (случайный).

Для морфотипов, характеризующих регуляр-
ность чередования эмалевых граней и  наличие 
цемента во входящих углах, использовали непара-
метрический тест Краскела-Уоллиса (H – крите-
рий Краскела-Уоллиса), поскольку распределения 
частот морфотипов этих групп характеризовались 
выраженной асимметрией.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В ходе составления ранжированных рядов мор-
фотипов, отражающих сложность щечных зубов, 
использованы как коллекционные материалы, так 
и литературные данные по изменчивости совре-
менных Lemmini и их наиболее ранних предпола-
гаемых предков (рис. 3). Современные лемминги 
Старого Света сохранили исходный ранг сложно-
сти m1 в качестве основного морфотипа (рис. 3, 
m1_typ), однако утратили складки и марки на пе-
редней непарной петле, характерные для их пред-
полагаемых предков (рис. 3, III), а также многих 
линий вымерших Arvicolinae, происхождение ко-
торых связывают с родом Promimomys (Fejfar et al., 
2011).

Частоты встречаемости рангов сложности были 
рассчитаны для репрезентативных выборок (чис-
ло зубов одной категории ≥30), представленных 
в табл. 1. Пример сибирского и лесного леммингов 
показывает, что в современных природных попу-
ляциях Lemmini прослеживаться вариабельность 
признаков сложности щечных зубов, сопоставимая 
по размаху с другими видами Arvicolinae (табл. 2).

Анализ частот встречаемости рангов сложности, 
а также других групп морфотипов зубов лесного 
и настоящего леммингов показывает, что, согласно 
традиционной классификации (Большаков и др., 
1980), все выделенные ранги сложности могут 
быть отнесены к одной из трех категорий – основ-
ные, резервные и редкие (табл. 2). Набор выделен-
ных морфотипов и доминирующие ранги сложно-
сти одни и те же у двух видов, однако для лесного 
лемминга характерно существенно более высокое 
разнообразие за счет повышения доли упрощен-
ных вариаций m1, m3, M3. Морфотипы остальных 
групп (слияние элементов жевательной поверхно-
сти, асимметрия, выраженость цемента) относятся 
к двум категориям – основные и редкие.

Оценку статистической значимости различий 
между видами проводили относительно возрастной 
и географической изменчивости на примере лес-
ного и сибирского леммингов. В анализ включены 
пять возрастных классов со зрелостью черепа 50, 
70–100%, представленные в выборках обоих видов. 
В результате перекрестной модели дисперсионного 
анализа с фиксированными факторами вид и воз-
растной класс установлено, что межвидовые разли-
чия статистически значимы по рангам сложности 
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Таблица 2 Частоты встречаемости морфотипов и морф щечных зубов лесного и сибирского леммингов 
с классификацией по частоте встречаемости на основные (Осн), резервные (Рез) и редкие (Р)

Морфотип

Myopus schisticolor Lemmus sibiricus
Категория 
морфотипа

ПИГПЗ Сорум Сибир-
ские 

Увалы

Воркута Сеяха Харасавэй

1 2 3 4 5 6 7 8

Ранги сложности жевательной поверхности

m1_rank‑1 0.001 0.068 0.019 0 0 0 Р

m1_rank0 0.036 0.091 0.037 0.031 0 0 Р

m1_rank1 0.963 0.841 0.944 0.969 1 1 Осн

m2_rank‑0.5 1 1 1 1 1 1 Осн

m3_rank‑3 0 0 0 0 0 0 Р*

m3_rank‑2 0.14 0.046 0.222 0 0 0.013 Рез/Р

m3_rank‑1.5 0.14 0.136 0.278 0 0 0.013 Осн/Р

m3_rank‑1 0.72 0.818 0.500 1 1 0.974 Осн

M1_rank0 1 1 1 1 1 1 Осн

M2_rank0 1 1 1 1 1 1 Осн

M3_rank‑1 0.012 0 0.018 0 0 0 Р

M3_rank0 0.141 0.20 0.196 0 0 0.008 Осн/Р

M3_rank1 0.832 0.75 0.786 0.976 0.966 0.962 Осн

M3_rank1.5 0.011 0 0 0.016 0.034 0.008 Р

M3_rank2 0.004 0.05 0 0.008 0 0.022 Р

Морфотипы с разделением дентиновых полей (степень слияния ≤ 0.5)

m1_T4 0 0 0 0.023 0 0 Р

m1_AC 0.002 0 0 0.008 0 0 Р

m2_T3T4 0.999 1 1 1 1 1 Осн

m3_T1T2 0.997 1 0.963 0.933 0.933 1 Осн

M3_T3T4 0.007 0 0 0 0 0.023 Р

M3_T4T5 0.003 0 0 0.033 0 0 Р

Морфотипы, выделенные по наличию цемента во входящих углах

m1_cement0 0.995 1 1 0.563 0.458 0.465 Осн

m1_cement1 0.005 0 0 0.437 0.542 0.521 Р/Осн

m1_cement2 0 0 0 0 0 0.014 Р

m3_cement0 0 0 0.019 0 0 0 Р

m3_cement1 1 1 0.981 0.992 1 1 Осн

m3_cement2 0 0 0 0.008 0 0 Р

M3_cement0 1 1 1 0.992 1 0.977 Осн

M3_cement1 0 0 0 0.008 0 0.023 Р

M3_cement2 0 0 0 0 0 0 Р*
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m3 (F=28.5, p<0.001) и M3 (F=21.1, p<0.001), но 
не достигают уровня статистической значимости 
по рангам m1 (F=3.5, p=0.063). Различия между 
возрастными классами по рангам сложности m1, 
m3, M3 не прослеживаются (F=0.2–0.5, p=0.741–
0.963).

Результаты иерархической модели дисперсион-
ного анализа с факторами вид (фиксированный) 
и локалитет (случайный, включен в вид) свидетель-
ствуют о том, что межвидовые различия по рангам 
сложности m3 и М3 превышают уровень разли-
чий между локалитетами (m3: F=15.0, p=0.016; M3: 
F=43.1, p<0.001). По рангам m1 межвидовые раз-
личия статистически не значимы (F=3.5, p=0.134), 
хотя средние значения у сибирского лемминга не-
сколько выше (рис. 5).

Таким образом, применение ранжированных 
показателей сложности щечных зубов позволяет 
выявить межвидовые различия: лесной лемминг 
отличается от сибирского более высокой долей 
упрощенных вариаций щечных зубов.

Морфотипы с разделением дентиновых полей 
на m1 и M3 (степень слияния ≤ 0.5) и слиянием 
призм m2 и m3 (степень слияния >0.5) встречаются 
с частотой от 0 до 6.7%, т.е. относятся к категории 
редких. Межвидовые различия достигают уровня 
статистической значимости только для морфотипа 
M3_T3T4 (H (1, N= 1378) =5.0, p =0.026). У сибир-
ского лемминга доля этого морфотипа оказалась 

в среднем выше за счет повышения частоты встре-
чаемости М3 с полным разделением Т3 и Т4 в од-
ной из выборок до 2.3% (табл. 2).

Межвидовые различия по степени выраженно-
сти цемента статистически значимы в случае m1 
(H (1, N=1317)=535.6, p<0.001). Для m3 и М3 ва-
риабельность степени выраженности цемента во 
входящих углах крайне низка. С возрастом степень 
выраженности цемента в среднем увеличивается, 
однако различия между возрастными классами 
у обоих видов не достигают уровня статистической 
значимости (рис. 6).

На примере материалов по лесному и сибир-
скому леммингам (табл. 1) проанализирована кор-
реляция признаков, используемых для выделения 
морфотипов. Показано, что ранжированные по-
казатели сложности верхних и нижних зубов по-
ложительно коррелируют друг с другом (RS=0.09–
0.21, p<0.01) и со степенью выраженности цемента 
во входящих углах передней непарной петли m1 
(RS=0.09–0.15, p<0.01). Степень слияния денти-
новых полей M3 не демонстрирует связи с  ран-
гами сложности (RS= –0.05–0.2, p>0.05) и  сте-
пенью выраженности цемента во входящих углах 
передней непарной петли m1 (RS= –0.07, p>0.05). 
Статистически значимая корреляция отмечена так-
же между степенью слияния Т1 и Т2 на m3 и от-
сутствием цемента в обоих буккальных входящих 
углах (RS= –0.24).

Морфотип

Myopus schisticolor Lemmus sibiricus
Категория 
морфотипа

ПИГПЗ Сорум Сибир-
ские 

Увалы

Воркута Сеяха Харасавэй

Морфотипы, выделенные по степени асимметрии входящих углов

m1_asym0 1 1 1 1 1 1 Осн

M3_asym0 1 1 1 1 1 1 Осн

Морфы, выделенные на основании наличия дополнительных элементов

m1_g 0.002 0 0 0 0 0 Р

m1_h 0.001 0 0 0 0 0 Р

M3_e 0.001 0 0 0.031 0 0 Р

M3_g 0.011 0.045 0 0.008 0.034 0 Р

M3_n 0.004 0 0 0.008 0 0 Р

M3_f 0 0 0 0 0 0 Р*

M3_h 0 0 0 0 0 0 Р*

M3_i 0 0 0 0.008 0 0.008 Р

*Морфотипы и морфы, выделенные по литературным данным.

Таблица 2 (окончание)
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Результаты корреляционного анализа указыва-
ют на независимый характер варьирования при-
знаков сложности и  регулярности чередования 
эмалевых граней. Степень выраженности цемента 
демонстрирует связь со степенью развития соот-
ветствующих входящих углов, т.е. может рассма-
триваться как вспомогательный, но не самостоя-
тельный признак при выделении морфотипов же-
вательной поверхности.

Отсутствие выраженной изменчивости по сте-
пени асимметрии входящих углов у современных 
леммингов Старого Света не позволяет оценить 
корреляционные связи признаков этой группы 
на имеющемся материале. Однако можно пред-
положить, что отрицательной будет связь степени 
асимметрии со степенью выраженности цемента 
в  соответствующих входящих углах, но положи-
тельной – со степенью слияния дентиновых полей. 
Основанием для первого предположения является 
тот факт, что в вариантах с полной асимметрией 
(например, M3_asym3, обнаруженный у всех эк-
земпляров S. cooperi, или m3_asym3, обнаружен-
ный у единичных экземпляров лесного лемминга 
(рис. 4, I, M3_T1T2, 1)) цемент во входящих углах 
не откладывается. Второе предположение осно-

вывается на литературных данных по временной 
изменчивости вымерших форм Lemmini, соглас-
но которым увеличение степени асимметрии вхо-
дящих углов происходит на фоне слияния соот-

1.1

1.0

0.9

m1

50 70 80 90 100
Зрелость черепа, %

–0.5
–0.6
–0.7
–0.8
–0.9
–1.0
–1.1

–1.4
–1.5

–1.2
–1.3

m3

50 70 80 90 100
Зрелость черепа, %

1.5
1.4
1.3
1.2
1.1
1.0
0.9

0.6
0.5

0.8
0.7

M3

50 70 80 90 100
Зрелость черепа, %

Зн
ач

ен
ие

 р
ан

го
в 

сл
ож

но
ст

и

1.0

1.1

0.9

0.8

1 2 3
Локалитет

–0.8
–0.9
–1.0
–1.1
–1.2

–1.4
–1.5

–1.3

1 2 3
Локалитет

1.2

1.1

1.0

0.9

0.7

0.8

1 2 3
Локалитет

Зн
ач

ен
ие

 р
ан

го
в 

сл
ож

но
ст

и

Лесной лемминг Сибирский лемминг

Рис. 5. Средние значения и 95% доверительный интервал рангов сложности m1, m3, M3 лесного и сибирского лем-
мингов с учетом возраста особей (верхний ряд, показаны возрастные группы, со зрелостью черепа 50, 70, 80, 90, 
100%, представленные в выборках обоих видов) и локалитета (нижний ряд, показаны локалитеты, откуда получе-
ны репрезентативные выборки лесного (1 – ПИГПЗ, 2 – Сорум, 3 – Сибирские Увалы) и сибирского (1 – Воркута, 
2 – Сеяха, 3 – Харасавэй) леммингов.
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Рис.  6. Средние значения и  95% доверительный 
интервал показателя выраженности отложений це-
мента во входящих углах m1 у лесного и сибирского 
леммингов в зависимости от зрелости черепа особи.
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ветствующих призм коронки (Königswald, Martin, 
1984; Abramson, 1993).

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты свидетельствуют о том, 
что в современных природных популяциях Lemmini 
прослеживаться вариабельность признаков слож-
ности щечных зубов. Наименее изменчивы в этом 
отношении представители рода Lemmus, частота 
нетипичных морфотипов у которых в современных 
популяциях сохраняется на крайне низком уровне. 
Для Myopus характерна высокая доля упрощенных 
вариаций зубов, которые присутствуют в качестве 
со-доминирующих или резервных морфотипов 
в изученных выборках. Сопоставление ранжиро-
ванных показателей сложности m1 и М3 современ-
ных леммингов с вариациями, приводимыми в ли-
тературе для их наиболее вероятных корнезубых 
предков, позволяет сделать вывод, что особенно-
сти морфотипической структуры лесных леммин-
гов можно интерпретировать как сдвиг в сторону 
упрощения щечных зубов за счет переднего отдела 
m1 и заднего отдела М3. Для ответа на вопрос, яв-
ляется ли данный сдвиг особенностью современ-
ного рода Myopus или же наличие упрощенных ва-
риаций унаследовано от предковых некорнезубых 
форм, необходимы дальнейшие исследования. При 
высокой доле упрощенных вариаций, усложнен-
ные М3 отмечены у лесного лемминга в современ-
ных популяциях в качестве редких морф.

У сибирского лемминга упрощенные вариации, 
сопоставимые с рангом сложности –1, отмечены 
для m1 и M3, определенных как Lemmus cf. sibiricus 
в раннеплейстоценовых фаунах Западной Сибири 
(Смирнов и др., 1986). Однако видовое определе-
ние ископаемых выборок требует уточнения.

По нашим данным, морфотипы с разделением 
дентиновых полей m3 и M3 (степень слияния ≤ 
0.5) встречаются в природных популяциях лесного 
и сибирского леммингов с частотой от 0 до 6.7%, 
т.е. относятся к  категории редких. Наибольшая 
вариабельность характерна для Т3 и Т4 третьего 
верхнего зуба, что ранее было неоднократно отме-
чено для Lemmini (Abramson, 1993; Хензыхенова, 
2003; Ponomarev et al., 2015 и др.). Анализ литера-
турных данных по частотам встречаемости морфо-
типов с полным и частичным разделением T3-T4 
показал, что в  материковых популяциях сибир-
ского лемминга из Большеземельской тундры, 
Таймыра, Магаданской обл. частоты морфотипов 
с разделенными Т3-Т4 сохраняются на уровне ред-
ких (Abramson, 1993; Хензыхенова, 2003). В остров-
ных популяциях сибирского лемминга может 
происходить повышение частоты встречаемости 
M3_T3T4(0) и M3_T3T4(0.5), а для о-ва Врангеля 
отмечен переход этих морфотипов в  категорию 

основных (Abramson, 1993). Это позволяет пред-
полагать, что у сибирского лемминга в условиях 
длительной изоляции происходит повышение доли 
редких одонтологических признаков подобно тому, 
как это отмечено для островных популяций других 
представителей подсемейства (Markova et al., 2016).

Полученные нами данные о характере встреча-
емости вариаций m1_cement2, m3_cement2, M3_
cement1, M3_cement2 согласуются с опубликован-
ными данными (Ponomarev et al., 2015; Чепраков, 
2016), что позволят считать эти вариации редкими 
как для рода Lemmus, так и для Myopus. Морфотип 
m1_cement1  также является крайне редким для 
Myopus, но у рода Lemmus частота достаточно вы-
сока для отнесения этого морфотипа к категории 
основных. По нашим данным, частота встречаемо-
сти экземпляров m1 с цементом в LRA4 у Lemmus 
sibiricus – 44–54%, в выборках из других природных 
популяций – 59–69% (Ponomarev et al., 2015). В ла-
бораторных колониях сибирских леммингов часто-
та этого признака еще выше – 62–90% (Чепраков, 
2016). Следует отметить, что в лабораторных коло-
ниях других видов Lemmini также отмечена более 
высокая, по сравнению с природными популяция-
ми, частота морфотипа m1_cement1, достигающая, 
например, 30% у лесного лемминга. Сходная тен-
денция отмечена для этого морфотипа и у Lemmus 
lemmus – 43–93% в природных популяциях и 81–
95% в лабораторных колониях (Чепраков, 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, в результате обобщения дан-
ных зоологических коллекций и  литературных 
материалов по изменчивости современных лем-
мингов (триба Lemmini) и  их наиболее древних 
предполагаемых предков проведена унификация 
критериев выделения морфотипов щечных зубов. 
Выделены группы морфотипов на основании сле-
дующих групп признаков: 1) сложность жеватель-
ной поверхности; 2) регулярность эмалевых граней 
и степень слияния призм коронки; 3) асимметрия 
буккальных и лингвальных входящих углов; 4) сте-
пень выраженности цемента во входящих углах. 
Показано, что признаки сложности жевательной 
поверхности и  степень слияния призм коронки 
представляют собой независимые группы призна-
ков. Выраженность цемента во входящих углах за-
висит от степени сложности и регулярности эма-
левых граней.

На примере лесного и сибирского леммингов 
составлен каталог основных, резервных и редких 
вариаций щечных зубов. Каталог может быть ре-
комендован для решения задач, связанных с изу-
чением географической, временной, онтогенетиче-
ской и других форм изменчивости.
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The paper summarizes data on morphotype dental patterns in recent lemmings (Lemmini) and their 
earliest presumed ancestors as obtained based on an analysis both of existing literature and zoological 
collections. The criteria for distinguishing the morphotypes are unified and four metrics are proposed 
to assess 1) the occlusal surface complexity, 2) the regularity of enamel cutting edges, 3) the asymmetry 
of lingual and buccal prisms, and 4) the degree of cement deposition at reentrant angles. A catalogue of 
basic, reserve and rare morphotypes is created for Lemmus sibiricus and Myopus schisticolor. The approach 
developed here is recommended for further research in spatial, temporal, and ontogenetic variations in 
Lemmini, based on their dental characters.
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