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ВВЕДЕНИЕ 

Изучение начальных этапов эволюционного процесса - одна из 

важнейших задач современной эволюционной биологии [ Шмальгау­
зен, 1946, 1969; Завадский, 1968; Майр, 1968; Тимофеев-Ре­
совский, Воронцов, Яблоков, 1969; Шварц, 1969; Сарычева,. Ябло­
ков, 1973]. С развитием учения о микроэволюции становится все 
более ясным, что внутривицовая изменчивость отражает определен­

ные этаnы эволюционной дивергенции форм. СоГласно концепции по­

литипического вида среди множества внутривидовъ~ группировок те 

или иные из них могут находиться на разнъ~ этапах внутривидовой 

дивергенции. Совершенно очевидно, что без выявления таких внутри­

видовЪ~ форм и оnределения их взаимной дивергеНitии невозможно 

дальнейшее успешное исследование конкретных механизмов микро­

эволюционного процесса. 

Для изучения внутривидовой дифференциации и решения сПОР­

НЪ~ вопросов систематики и филогении привпекаются все новые, 

более тонкие методы исследования, такие, как биохимический ана­

лиз [SiЬley, 1960; Ларина, Денисова, 1966; Михалев, 1966; 
Semeonoff, Robertson, 1968; Selander, Hung, Yang, 1969; и др.], 
иммунологическпе тесты [Mainardi, 1962; Manwell, 1966; Сюзю­
мова, 1966, 1967, 1973; Жуков, 1967, 1972, 1973; Бер­
ри, 1977; и др.], карнологические и цитогенетические мето­
дики. [Matthey', Zimmermann, 1961; Nadler, 1962, 1964; Matthey, 
1963а, 1964, 1966; Ляпунова, МиРс>ханов, 1969; Мейер, 
Орлов, 1969; Воронцов, Ляпунова, 1969, 1970; Орлов, 1974; 
и др.], ряд математических методов [Терентьев, 1959; Sheath, 
Sokol, 1962; Constantinesku, 1967; Роббинс, 1977 ]. 

Тем не менее новые методические возможности, позволяя глуб­

же nроникать в сушиость проблемы, в свою очередь, неизбежно вы­

зывают к жизни новые проблемы. Так, карнологический анализ, не­

сомненно, способствовал разрешению многих спорных вопросов си­

стематики. Однако более широкое применекие его привело к обна­
ружюхшию явления хромосомного полиморфизма [ McFee et al., 
1966; Gustavson, ·1966; Sparkes, 1966, 1969; Sparkes, Arakaki, 
1966; "Au tosomal polymorphism ... ", 1966] • Поэтому, говоря о но­
вых методах систематики, необходимо помнить, что ни один из них 

в отдельности не решает основного вопроса "вид- не вид" [Шварц, 
197 3]. Практика показала, что наибольший эффект дает всесторон-
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нее изучение с применением комплекса разнообразных методов; 

лищь комплексный подХод к решению спорных вопросов предохраня­

ет от возможных ошибок [Шварц, 1973; Покровский и др., 1973; 
Мейер, 1974а,б, 1978]. Поэтому привлечение и использование но­
вых методов отнюдь не означает отказа от классических, традиди­

онных, прежде всего морфологических методов. Они успешно исполь­

зуются наряду с новыми. Следует· отметить, что многие традидион­

но используемые морфологические (как правило, описательнЬiе) ме­
тоды требуют своего дальнейшего углубления с целью повышения 

информативности получаемых на их основе результатов. Увеличение 

информативности может быть достигнуто за счет использования 

адекватного математического аппарата и максимально возможного 

увеличения роли количественной обработкИ .морфологического мате­

риала (дисперсионный и дискриминантный анализ, многопараметри­
ческая статистика и т.д. ). С другой стороны, это достигается вы­
явлением основных закономерностей и природы варьирования из)'Чll­

емых при;знаков [Яблоков, 1966]. Особое значение в решении ряда 
проблем микроэволюции имеет изучение палеонтоnогического мате­

риала. В палеонтологии, как и в неонтологии, "основой изучения 

должны быть популяции и непосредственно наблюдаемый или мате­

матически восстанавливаемьШ размах изменчивости характеризую­

щих ее признаков" [Громов, 1959, с. 1584]. Палеонтологический 
материал, представленный достаточными сериями, - при учете осо­

бенностей его сохранности и особенностей тафонqмии его местона­

хождений - дает в руки исследователя возможность изучения началь­

ных этапов процесса формообразования [Громов, 1959, 1967; Па­
авер, 1965, 1976; Тимофее~Ресовский, Воронцов, Яблоков,1969; 
Сарычева, Яблоков, 1973]. У млекопитающих признаками, тради­
ционно использующимися для построения филогенетических и таксо­

номических схем, являются особенности строения черепа и зубной .. 
системы [Simpson, 1945; Матвеев, 1963; Воронцов, 1967 и др.; 
Агаджанян, 1972а,б, 1974; Громов, 1972]. В частности, у гры­
зунов подсемейства Microtinae большое таксономическое значение 

имеет рисунок жевательной по·верхности коренных зубов. Известно, 

что характерной чертой подсемейства полевок являются высококо­

ронковые, часто обладающие постоянным ростом коренные ·зубы, 

состоящие из дентино-эмалевь~ призм, с плоской жевательной по­

верхностью, характерного видаспецифичного рисунка из чередующих­

ся эмалевь~ петель и треугольников. Форма эмалевь~ петель и об­

разованнь~ ими замкнуть~ пространств, а также чиспо внутренних 

и наружнь~ выступающих углов на М1 и м3 имеют наследственный 
характер и для многих видов служат диагностическими признаками. 

С другой стороны, многими авторами отмечалась значительная 

внутривидовая изменчивость жевательной поверхности [Rorig, Bor­
ner, 1905; Hinton, 1926; Stein, 1931, 1958; Zimmermann, 
1935, 1956, 1958, 1959; Огнев, 1950; Громов, 1957а-д, 1961, 
1972; Heller, 1958, 1969; Zejda, 1960, Мартынова, 1963; 
Топачевский, 1965, 1973; Guthrie, 1965, 1971; Oppenheimer, 
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1965; Kowalski, 1970; Лозан, 1971, 1974; Малеева, 1971а, 
1976; Chaline, 1972; Еремина, 197-2, 1974а, б; Агацжанян, 
1.973; Ангерманн, 1973; Громов, Поляков, 1977]. Отмечены вари­
ации рисунка жевательной поверхности всех кореннь~ зубов, однако 

наибольшей измен~ивостью отличается строение третьего верхнего 

и перврго нижнего моляров. Большинство авторов, как правило, об­

ращают внимание на изменчивость передней петли м1 и задней ло­
пасти м3 ·.за счет образования дополнительнь~ выступов и складок, 
в результате которого меняется общее число входящих и выступа­

ющих углов на наруЖной и внутренней сторонах зуба (см. рис. 1 ). 
Так, вслед за Реригом и Бернером [Rorig, 13orner, 1905] обычно 
выделяют четыре основнь~ плана строения М3 у полевок: simplex, 
typica (principalis), duplicata, variabilis. Известно, что зубы, имеD­
щие одинаковое число вхоцящих и выступающих углов, могут разли­

чаться числом и формой расположения замкнуть~ пространств на 

жевательной поверхности. Уже Ре риг и Вернер у обыкновенной nо­
левки выделили вариант строекия М1 - maskii, отличающийсЯ "от­
шнурованием" передней непарной петли, а следовательно, увеличе­

нием ~исла замкнуть~ пространств до восьми. 

У различнь~ видов полевок отмечены формы "depressa", "inflexa" 
и др. [Heller, 1958], морфотилы "грегалоидный", "арвалоидный" и 
др. [Chaline, 1972]. 

С.И. Огнев (1950), оrtисьrвая строение жевательной поверхнос­
ти моляров Microtinae, всегда приводит число замкнуть~ прост­

ранств. Р. Ангерманн [1973] также обращает внимание на случаи 
незамкнутости эмалевь~ петель на всех молярах. В частности, для 

м3 особым признаком рассматривается наличие или отсутствие 
подразделения второго зубного поля на два участка. 

Таким образом; рисунок жевательной поверхности моляров в 

целом характеризуется сложным комплексом признаков. Тем не ме­

нее при классификации зубнь~ форм выделяются те или иные кон­

кретные вариации (морфотипы). 
В последние годы в популяционно-морфологических исследовани­

ях интенсивно развивается фенетический поДХод к изучению- измен­

чивости признаков [Тимофеев-Ресовский, Яблоков, Глотов, 1973; 
Еремина, 1974б; Лапшов, 1976], который по существу представ­
ляет собой аналитическое направление популяционной биологии [Па­

авер, 1976; Магомедмирзаев, 1977]. Фенетические исследования 
рисукка жевательной поверхности моляров у грызунов дают хороший 

материал для вьшснения генетических процессов, происходящих в 

популяциях и внутрипопуляционнь~ группировКах [Еремина, 1974б]. 
В связи с изучением изменчивости строения зубов во времени 

и пространстве нередко употребляется понятие "морфотипическая 

изменчивость" - случай морфологического полиморфизма, когда 

наблюдается направленнь~ сдвиг во времени и пространстве преоб­
ладающего типа строения (в нашем случае - кореннь~ зубов). Как 
и любое другое морфологическое изменение, морфатипическая измен­

чивость, очевидно, отражает Генетическое многообр11эие вида, ко-
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торое накапливалось за всю историю его развития. Адаптивное зна­

чение ряда признаков строения зубов у полевок хорошо известно 

[Hinton, 1926; Guthrie, 1965; Воронцов, 1967), и данные по 
различным проявлениям морфо.типической изменqивости позволяют 

понять, как вид приспосабливается к условиям сушествования, и в 

знаqительной степени оценить характер и силу давления отбора в 

процессе формообразования. 

В Свердловске в ИнстИтуте экологии растений и животнь~ Ураль­

ского научного центра и в Уральском ордена Трудового Красного 

Знамени государственном университете им А.М. Горького в течение 

длительного времени провоцятся исследования закономерностей 

морфохиnической изменqивости кореннь~ зубов представителей се­

мейства Microtinae. 
Исследования ставили целью разработку цвух осдовнь~ задач. 

1. Использование комплексного метода анализа количественной и 
качественной изменqивости морфологических признаков (в конкре~ 
ном случае - строения жевательной поверхности моляров) для изу .. 
чения процесса эволюционной дивергенции форм и решения ряда кон­

кретнь~ задач в таксономии важной в практическом и теоретичес­

ком плане груnпы грызунов (В.Н. Большаков, И.А. Васильева). 
2. Обосновакие и применение общей классификации морфотилов 

зубов и построенной на ее основе схемы их трансформации в ка­

честве методического подхода к изучению вопросов микроэволюции 

как на палеонтологическом, так и на современном мате риале, име­

ющего не только теоретическое, но и практическое значение через 

геологическую практику (А.Г. Малеева). 
Хотя в силу специфики исследованного материала авторы по-раз­

ному подходЯт к решению указанных задач, мы сqитаем, что основ­

ная идея книги - покаэать большое значение изучения морфотипи­

~еской изменчивости в познании закономерностей микроэволюции 

и таксономии полевок - может быть раскрыта при сопоставлении 

разнь~ точек зрения. 

Авторы считают своим приятным долгом выразить благодарность 

проф. И.М. Громову, проф. А.В. Яблокову, А.В. Покровскому, 

М.Н. Мейер за ценные советы и помощь в процессе анализа мате­

риала и работы над книгой, а также сотрудникам и студентам ка­

федры зоологии УрГУ, прикимавшим участие в сборе и обработке 
материала. 



Часть 1 

МОРФОТИПИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

КОРЕННЫХ ЗУБОВ ПОЛЕВОК ПРИ ГИБРИДИЗАЦИИ ФОРМ 

РАЗНОЙ СТЕПЕНИ ДИВЕРГЕНЦИИ 

Среди мето11ов, играющих важную роль в изучении микроэво~ 

!lионных и таксономических проблем, значительное место занимает 

гибримза!lИя близких форм [Summer, 1930; Zimmerman, 1959, 
1965; ШваРJl, Копеин, Покровский, 1960; Швар!l, Покровский, 
1961; Денисов, 1963; Bradsh·aw, 1965; J ewell, F~llagar, 1965; 
Dawson, 1965, 1966; Гладкина, Мейер, Мокеева, 1966; Павл.инин, 
1966а, б, Овчинникова, 1966, 1970, 1971, 1973; Мейер, 1968, 
1974а, б, 1976; Орлов, 1968; Большаков, Покровский, 1969; 
Мейер, Орлов, 1969; Покровскйй, Гилева, Ищенко, Михалев, 1973; 
Покровский, Васильева, Лобанова, 197 5]. 

Опыты по гибридизахщи открывают перед исследователями боль­

шие. возможности - это наиболее надеЖный способ выяснения род­
ственных отношений между таксонами. Наряду с установлением на­

чальных стадий репродуктивной изоляции, а следовательно, и ст&­

пени наследственной совместимостИ сравниваемь~ форм гибридоло­

гические эксперименты пос.таВJIЯJОт ·уникальный материал для изу­

чения .хара~тера наследования признаков при скрещивании, степени 

генетической закреплениости различий между ними. Эrо, в свою 
очерець, дает дополнительную информа!lию об уровне эвоЛЮllИонной 

диверге1щии исходнь~ форм. 

Необходимь~ элемен~м экспериментальнь~ гибридологических 

исследований является анализ изменчивости признаков гибридного 

потомства от скрещивания исследуемых форм, включающий изучение 

морфологических особенностей исходнь~ форм, а также изменение 

и проявление их у гибридов. Подобные исследования были провед&­

ны в Институте экологии растений и животных УНЦ АН СССР, оки 

и ·легли в основу настоящей работы. 

Таксоно11.m:ческий ранг большинства форм, выбранных для сравн&­

киsr, до настояшего времени остается неяснь~ либо трактуется про­

тиворечиво разнь~и исследователями, поэтому изучение изменJJ.и­

вости таких важных в таксономическом отношении признаков, каки­

ми являются особенности строения зубной системы, необходимо для 

дальнейшей разработки систематики подсемейства. 

В: нашем распоряжении были черепа попевок, разводимых в эк­

спериментальном виварии Института с 1962 по 1978 г.; обшее 
'!исло изученных: черепов составило 3608 экз. Виварный материал, 
несомненно, имеет ряд преимуществ по сравнению с природными 
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выборками. Одним из преимуществ является то; что он дает воз­

можность формировать выборки из животных точно известного воз­

раста. С другой стороны, лишь при содержании в виварии можно 
наблюдать реакцию изучаемых признаков на абсолютно оц_инаковые 

условия. 

Обычно принято различать "гибридов" и "помесей". Так, напри­

мер, Ч. Дарвин в "Происхождении видов" [ 1951] называет поме­

сями потомков разных рас, разновидностей или пород, гибридами -
потомков разных видов. В современной литературе разграничение 

этих понятий не является строгим, часто наблюдаются отступления, 

когда продукты внутривидового скрещивания также называются гиб­

ридами [см., например, Гладкина и др., 1966; Павлинин, 1966а]. 
Что бы избежать термИнологической путаницы, мы также во всех 

случаях называем потомство, полученное в результате скрещивания 

форм, гибридным, тем более что ряд объектов наших исследований 

представлен формами спорного и неясного таксономического ранга. 

В соответствии с конкретными задачами исследования в ряде 

случаев для сравнения привлекалея краниологический материал из 

природньсr популяций полевок. 

Изменчивость формы жевательной поверхности коренньсr зубов 

изучалщ:ь по рисункам, вьmолненным рисовальным аппаратом РА-6, 

установленным на микроскопе при постоянном увеличении. В рабо­

те использовано около 7 тыс. рисунков третьего верхнего моляра 

(М3 ) :И первого нижнего (М1 ). Зарисовывались правые и левые 
моляры. За тем рисунки классифици·ровались по определенным кри­

териям. 

Для наших исследований мы сочли удобным выделить в измен­

чивости рисунка жевательной поверхности мЗ две составляющие: 
складчатость боковьсr сторон зуба и замкнутость зубньсr полей. 

Исходя из этого, выделение морфотипов рисунка жевательной по­

верхности мз провоцилось в соответствии со степенью складчатос­
ти и характером замкнутости зубньсr полей, 

Поскольку было покаэано, что складчатость является непрерыв­

но варьирующим признаком (см. главу 1 ), выделялись лишь клаО.. 
сы складчатости с той или иной степенью дробности в зависимости 

от пределов варьирования этого признака у каждой из изученньсr 

форм. Варианты замкнутости зубньсr полей выделялись по числу 

замкнутьсr пространств с учетом порядка и:х; слияния. Во всех слу­

чаях изучалось качественное разнообразие сочетаний вьщеленньсr 

составляющих - набор морфатипов мз, а также частоты встреча­
емости выделенньсr классов складчатости и вариантов числа зам­

кнутьсr пространств на жевательной поверхности. Выделенные моР­

фатипы обычно группиравались в двухмерную схему. По горизонта­

ли морфотипы располагались в соответствии со степенью складча­
тости, по вертикали - в зависимости от числа замкнутьсr просТ­

ранств. 

Важнейшим принципом нашей работы было сравнение форм поле­
вок разной степени дивергенции. Анализ подВидового уровня дивеР-
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генuии проведен на примере двух подвидов полевки-экономки, оби­

тающих в резко различающихся условиях среды: тундрового - Mic­
rotнs oeconomus chahlovi Scalon и лесостепного - М. ое. oeconomus 
Pallas. Материал по формам, достигшим видового уровня диверген­
дии, представлен парой близких форм полевок из группы Microtus 
.arvalis: Microtus subarvalis Meyer, Orlov et Scholl и М. ilaeus Thomas 
(обе формы 54-хромосомные). 

Уровень резко дифферендированных подвидов, до недавнего вре­

мени рассматривавшихся в качестве самостоятельных видов, .изу­

чен при сравнении двух относительно мало изученнь~ севернь~ 

представителей рода: М. middendorffi ryphaeus Heptner и М. т. hyper­
boreus Vinogradov. 

Если в первь~ трех случаях мы имели дело с формами, таксоно­

мический ранг которь~ не представляет сомнения, то в дальнейшем 

проводилось сравнение форм неясного· таксономического статуса. 

Так, были изучены черепа зверьков из лабораторнь~ колоний поле­

вок группы М. )uldaschi, ведущих начало от природнь~ популядий 
из пяти районов Тянь-Шаня и Памира-Алая. 

И, наконец, последняя группа сравнения - слабо изученные пред­

ставители рода азиатских горнь~ полевок, близкие в таксономичес­

ком отношении: Alticola vinogradovi Rasorenova (алтайская), A.mac­
rocis Radde (забайкальская, или саянская) и А. lemminнs Miller 
(лемминговидная). 

Глава 1 

ИЗМЕНЧИВОСТЬ РИСУНКА ЖЕВАТЕЛЬНОЙ ПОВЕРХНОСТИ 
КОРЕННЫХ ЗУБОВ ПРИРОДНЫХ И ВИВАРНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ 

ПОЛЕВКИ-ЭКОНОМКИ 

Полевка-экономка (Microtus oeconomus Pallas, 1778) - один 
из самь~ широко распространеннь~ видов серь~ полевок. Ареал 

этого вида охватывает несколько ландшафтнь~ зон: тундровую, ле­

сотундровую, лесную и лесостепную. Разными авторами только на 

территории СССР описано 15 [ Млекопитающие фауны СССР, 
1963] - 16 [Огнев, 1950] подвидов. 

Исследованиями последНИХ лет показано, что выделение столь 

большого ~ела географических форм у некоторь~ видов подсемей­

ства Microtinae неправомерно [ Россол.имо, 1962; Башенина, 1966; 
Большаков, 1967 а; Пястолова, 1967] • Согласно концепции 
с.с. Шварца [ 1959а, 1966, 1969а]; в основу выделения подви,;. 
до в должны быть положены не формальные (правило 7 5%, нумери­
ческая таксономия), а естественные критерии: спеli.Ифическая реак­
дия на изменение условий среды, обусловливающая самостоятель­

ность эволюдионной суцьбы данной формы, а также необрат.имость 

её микроэволюционных преобразований. Следовательно, выделения в 

самостоятел~;>ные подвиды заслуживают лишь те популяli.Ии или груп-
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пы популяций, которые :хдрактеризуются специфическими эвоmоJщон­

ными тенденциями, приобретенными ими в процессе освоения СП13UИ-· 

фической среды обитания. 

Примерам такого неформального k эволюционной точки. зрения) 
подХода к выдепению подвидов служит доказательство биологическо­

го своеобразия субарктических популяций М. oeconomus, проведеи­

ное О.А. Пясталовой [1967, 1971]. Детальное изучение автором 
популяций северных экономок на п-ове Ямал выявило их морфоло­

гическое и экологическое едИнство и позволило обосновать естес~ 

вениость выделения поtWида. M.oe.chahlovi Scalon. 
Дальнейшее исследоваiЩе эrой формы в условиях вивария (Ов­

чинникова, 1966, 1970] подтвердИло выводы, сделанные на осно­
вании изучения природного материала. 

В виварии Института экологии при сравнении биологических осо­

бенностей северного и номинального (M.oe.oeconomus Pallas) под­

видов концепция· С. С. Шварца о специфической реакции разных вну.-­
тривидовых форм на изменение условий среды нашла эксперимен­

тальное подтверждение. Так, например, широко известно, что при 

возрастании температуры среды у мелких млекопитающих наблюда­

ется увеличение длины хвоста (правило Аллена). Выражение этой 
реакции у северных и. южных экономок оказалось различным. Бо-

лее короткохвостые северные полевки в виварии приобрели еще боль­

шую длину хвоста, чем южные. Специфическая реакция данного приз­

нака у севернь~ зверьков на изменение условий проявилась в том, 

что в одинаковь~. условиях они реализовали еше более 'южный' 

фенотип, чем представители номинального подВИда. [Шварц, 1966, 
1968; Овчинникова, 1970]. 

В экспериментах по скрещиваНию северных и южнь~ акономок 

в виварии была усrановлена полная плодовитость помесных пар и 

гибриднь~ животнь~ во всех вариантах [Овчинникова, 1970], что 
говорит лишь о подвидовом уровне различий форм сравнения. В свою 

очередь, специфическая реакция на условия вивария четко указыва­

ет на их биологическое своеобразие, отражаюшее определенную ст~ 

пень дИвергенции севернь~ и южнь~ экономок. 

ИмеюiЦИйся в нашем распоряжении прироцный и виварный мат~ 

риал по этим формам позволил провести сравнительное изучение 

изменчивости строения кореннь~ зубов - важнейшего таксаномичес­

кого признака у полевок. Таким образом, мы имели возможность 

сравнить характер изменчивости моляров двух 'хороших' подвидов,. 

обитающих в резко различающихся экологических условиях. В связи 

с этим нами были поставлены следуюiЦИе задачи: 

1) изучить изменчивость рисунка жевательной поверхности треть­
его верхнего моляра (МЗ) в природнь~ попупяциях севернь~ и ю:ж.­
нь~ ЭKQHOMOKi 

2) сравнить характер изменчивости этого зуба лабораторнь~ 
КОЛОНИЙ ОбоИХ ПОдВИДОВ С ИСХОдНЫМИ ПОПуЛЯЦИЯМИ, ИЗ КОТСrЬ~ были 

привезены зверьки-основатели, и оценить при этом влияние эксперимен­

тальных условий на характер изменчивости М 3 каждого подвида; 
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в) изучить характер изменчивости м3 у гибридов от скрещива­
ния северных и южных экономок. 

Для решения поставленных заnач были изучены коллекции чере­

nов chahlovi с п-ова Ямал: nойма р. Хадыты, 1959 г.; нижнее те­
чение р. Полуя, 1960 г.; оnин из безымянных островов в нижнем 
течении р. Оби (сбор~;>! О.А. ПястоловоЙ). Прироцный материал по 
номинальной форме преnставлен выборками из окрестностей оз. са­

сыкулъ Челябинской обл. 1960, 1961, 1963 гг. (сборы В.Г. Ищен­
ко). Использованы также собственные сборы из Куванцыкского рай­
она Оренбургской обл., 1972, 1974 гг. Кроме того, изучена вы­
борка из Шалинекого района Сверnловской обц., 1968 г. Для срав­
нения были привлечены черепа зверьков обоих поnвиnов, которые 

разводились в виварии Института экологии, а также черепа гибри­

nов, полученных при скрещивании поnвиnов. 

У nолевки-экономки, как и у цругих преnставителей поnсемей­

ства, рисунок жевательной поверхности послеnнего верхнего корен­

ного зуба (мЗ) проявляет значителъ:ную изменчивость. Во-первых, 
изменчива форма послеnней петли зуба (талонуса), так как число 
выступающих углов на внешней и внутренней сторонах зуба может 

варьировать. Наиболее простое строение характеризуется наличием 

трех выступающих и nвух-трех вхоnящих углов на внешней стороне, 

на внутренней стороне при этом имеются четыре выступающих уг­

ла, разцеnеиных тремя вхоnящими (рис. 1 ). Оцнако встречаются 
также мЗ усложненного строения, когца на внешней стороне имее~ 
ся четвертый выступающий угол, а на внутренней намечается вы­

раженный в той или иной степени пятый выступающий угол. Услож­
нение (увеличение числа выстуяающих углов) может быть выражено 
только на одной из сторон зуба. Необхоn.имо отметить, что межnу 

названными вариантами строения мЗ имеются. всевозможные пере­
хоnы, так, что выделить эти качественные варианты можно лишь 

условно. (В д.альнейшем .мы вернемся к рассмотрению этоrо вопро­
са более nетально, см. с. 19). 

Мы считаем более правомерным говорить о классах складчатос­

ти. Были выnелены следующие три класса склаnчатости (по вну~ 
ренней стороне): 

I. На внутренней стороне мз четыре выступающих угла, раз­
деленных тремя вхоnяшими (соответствует f. typica у обыкновен­
ной полевки ) : 

II. Количество выступающих углов такое же, хшк в предыцущем 

случае, но имеется четвертый вхоnя:щий угол (перехоцное строение 
от typica к variabili-s); 

III. На внутренней стороне пять выступающих углов, разцеnеи­
ных четырьмя вхоnящими (f. variabilis). 

Складчатость наружной стороны характеризовалась nвумя ва­

риантами: наличием или отсутствием четвертого выступающего уг­

ла (f. duplicata}. 
Известно также, что на жевательной поверхности мз у серых 

полевок варьирует число замкнутых пространств. У полевки-эконом-
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Рис. 1. Элементы рисунка жева­
тельной поверхности М 3 

Э - эмаль, Д - дентин; а, б, в, 
~ - внутренние выступаюiЦИе углы; 

о al, бl, вl - наружные выступающие 
углы; В. вх. у. - внутренние входя­
щие ·углы; Н. вх. у. - наружные вхо­

дящие углы; 1-5 - замкнутые про-

О странства; з. л. -задняя лопасть 
(талонус) 

z 

5 

Рис. 2. Порядок нумераци:и разделе­
ний {1-б) зубных полей М 3 у полев­
ки-экономки 

А - обычное строение зуба; Б -
отсутствие четвертого разделения 

(четвертое слияние); В - наличие 
пятого разделения; Г - присутствие 

шестого разделения 

5 

в г 

ки их обычцо пять, при этом зуб имеет четыре точки разделения 

дентиновых полей (рис. 2, А). Однако довольно часто встречаются 
случаи, когда поле талонуса сливается с полем приле~его треу­

гольника (этот вариант был обозначен как четвертое слияние ден­
тиновьiХ полей -4+) (рис. 2, Б). Наблюдается также щ:ютивополож­
иая тенденция разделения поля талонуса на две части в двух раэ­

ньiХ точках- пятое (5+) и шестое (6+) разделения (рис. 2,В,Г). 
Во всех r;ыборках подечитывались частоты встречаемости выде­

ленньiХ классов складчатости и описанньiХ вариантов слияний и раз­

делений дентиновьiХ полей. Частоты расечитывались к общему чис­

лу изученньiХ зубов (правый и левый моляры). 
Для полевки-экономки неоднократно отмечалась географическая 

изменчивость морфологических при:знаков, в том числе для северно­

го подвида указывается более сложное строение третьего верхнего 

коренного зуба [Огнев, 1950; Млекопитающие фауны СССР, 1963]. 
Результаты, полученные нами при: сравнении изменчивости рисунка 
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жевательной поверхнос-ти мЗ природНых популяiLИй северных и юж­
нь~ экономок, вnолне согласуются с литературнь~и сведениями по 

этому воnросу. Действительно, все изученные nоnуляiLИи северного 

nодвида с n-ова Ямал, несмотря на имеющиеся межnоnуляiLИонные 

'Различия, характеризуются большей складчатостью внутренней сто­
роны мз ( табл. 1 }. В этих выборках с относительно меньшей час­
тотой встречаются мЗ 1 класса складчатости, а более обильны зу­
бы nереходИого строения с удлиненной nоследней лоnастью, а также 

наиболее складчатые. В целом расnределение частот классов склад­

чатости внутренней стороны мЗ в nриродных nоnуляiLИЯХ nолевки­
экономки nоказывает nостеnенное усиление складчатости зуба с юга 

на север. Относительное обилие nереходных форм мз сохраняется 
nримерно оцинаковь~ от ЯмаЛа до Челябинской обл., однако изме­
няется соотношение крайних вариантов (1 и 111 классы); доля I 
класса к северу.nостеnенно снижается, тогда как nроцент III, на­

nротив, возрастает. В самой южной из иэученнь~ nоnуляций (Орен­
бургская обл.) нами отмечена наибольшая частота встречаемости 
f. typica, которая эдесь значительно nревосхоцит (по частоте} так­
же и nереходБУЮ форму. Соответственно в этой nоnуляiLИи реже все­

го встречается f. variabilis. Таким образом, наши данные подтвер­

ждают наличие географической изменчивости в Расnространении ва­

риантов складчатости внутренней стороны М З с юга на север. 
Основным направлением этой изменчивости является постепен­

ное увеличение частоты наиболее сложных вариантов к се­

веру. 

Частота встречаемости четвертого добавочного зубца на внеш­

ней стороне мЗ (f. duplicata) в изученных выборках из nриродных 
nоnуляций nолевки-экономки колеблется незначительно (см. табл. '1 ). 
Во всех выборках F. duplicata встречается довольно часто (свьrше 
50%). В некоторых случаях разJlичия по этому nризнаку достигают 
уровня достоверных, однако такой четкой наnравленности географи­

ческой изменчивости, как по складчатости внутренней стороны зуба, 

ОТЬ1етить нельзя. 

Оnределенный интерес nредставляет рассмотрение встречаемости 

раэличнь~ вариантов слияний и _разделений дентиновых nолей. Ока­

залось, что слияние nоля талонуса с nолем nрилежащего треуголь­

ника (вариант 4+) чаще встречается у более молодЬ~ зверьков, 
чем у особей более старших возрастов. По этой nричине вариант 

4 + не мог быть исnольаован для оценки межnоnуля!lИонных разли­
чий. Что касается вариантов разделений nоля талонуса - в+, в+, 
то их связь с возрастом зверьков не установлена. Как видно из 

табл. 2, варианты 5+ И в+ В изученных nоnулЯILИЯХ встречаются 
с различной частоТой, в некоторых nоnуляllИЯХ они не обнаружены 
совсем. Частоты вариантов разделений могут резко колебаться в 

одНой и той же nоnуляции от года к году. Наnример, в исходной 

nоnуляции номинального nодвИда, наблюдения за которой разделены 

годом, частота разделения 5+ уменьшается с..т 17,9 до 7,1% (со­
от:sетственно в 19в1 и 19вЗ гг.}. 
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Таблица 1 

Изменчивость скпадчатости М3 в природных попупяциях поnевхн-эко­
номки 

Частоты классов скпадчатости, % Наnичие 4-го 
Чисnо 

Место сбора 
внешнего 

зубов 
I II Ili выступаюш~ 

го yrna 

Пойма 207 19,3~2,74 41,1';!:3,42 39,,7;!:$,40 69,6±3,20 
р;. Хадыта 

(л-ов Ямап) 
Острова во 15,0±4,68 45,0;!:6,42 40,0;!:6,32 70,0;!:5,92 
в nижнем 

течении 

р. Оби 
(л-ов Ямап) 
Окрестности 158 14,6±2,81 38,6;!:3,87 46,8;!:3,97 78,5;!:3,27 
г. Саnехарда 
Свердловекая 98 25,5±4;4 45,9tf>,O 28,6;!:4,6 58,2;!:5,0 
обn. 
Чепябинская 210 28,6;!:3,12 41,0;!:3,39 30,4;!:3,17 69,5;!:3,18 
обn. 
Оренбургская 329 62,2;!:2,70 21,1±2,27 16,7±2,08 73,4;!:2,46 
обn. 

Таблица 2 

ЧастотьJ встречаемости вариантов разделений зубных поnей в природ­

ньа: и зкспериментаnьных попуnяШUIХ поnевхн-экономки 

Местосбора 

Пойма р. Хадыты 

(п-ов Ямап) 
Острова в нкжнем течении 

р. Оби (л-ов Ямаn) 
Окрестности г. Саnехард,а 

Свердловекая обn. 
Чепябинская обn. 

1961 г. 
1963 г. 

Оренбургска.и обn. 

1972 г. 
1974 г. 

Северный подвид (виварий) 
Номинаnьнь~ подвид 

(виварий) 

14 

Чиспо 

Э!бов 

207 

во 

158 
98 

34 
126 

212 
111 
481 
1129 

Из них имеnи раздеnенне, % 

5+ 

8,2;!:1,91 

1, 7±1,67 

15,8;!:2,90 
8,2;!:2,8 

17,9;!:4,18 
7,1;!:2,29 

0,94;!:0,60 
0,90;!:0,89 
10,3;!:1,38 
3,1;!:0,52 

3,9;!:1,35 

1,9;!:1,09 
2,0;!:1,4 

3,1;!:1,54 

6,8;!:1,14 
4,3;!:0,60 



В целом для природных поnуляций можно отметить сравнительно 

левыеокую частоту встречаемости указанных вариантов разделений. 

Особенно это характерно для разделения в+. В дикой популяции но­
;щнального подвида, от которой берет начало лабQраторная, среди 
45 зверьков, отловленных в 19в1 г., в+ разАелекие не бьmо най­
дено (см. табл. 2), а в 19в3 г. из вs пойманных особей только 
АВе имели в+ (3,1 %). Такая редкая встречаемость (4,3% в лабо­
раторной колонии номинальной формы) привела нас к мысли о воз­
можном меНАелировании данного признака. для проверки этого nреА­

положения был провед~н анализ рисунков зубов в виварной колонии 

южного nоАВида с учетом роАословньхх. Особи, имеющие шестое раз­
деление только на оАНом зубе, описывались инАИвидуальной форму­

лой в+Jв-, где знак 'минус' означает отсутствие разАеления 
(в 'iИслителе Ароби стоит символ левого зуба). 

Большинство особей, имеющих разАеление в+ (51% из всех име­
ющих Аанный признак), происхОАИЛо от скрещивания самца 8 и сам­
ки 7 (ощш из пар основателей лабораторной колонии). Самец 8 
имел инАИвидуальную формулу в+Jв+, а самка 7- в-Jв-. В их по­
томстве из 1в особей АВе были с в+ (их формулы - в+ (аном. зуб 
в-Jв+). Нормальный самец 31 от этой пары скрешивался с нор.. 
мально~ самкой 42 (ее роАители оба в-Jв-). В их потомстве из 
девяти особей АВе имели в+, причем кажАая только на оАном из 
зубов (в-Jв+ и в+Jв-). После гибели самки 42 самец 31 бьm по­
сажен к самке 104 (его Аочери), у которой в+ не проявился. От 
этой пары ро,~:tилась самка, имеющая ИНАИВИАуальную формулу самца 
8 (в+в+). 

От Аругой пары основателей колонии (самка 1 и самец 3, оба 
нормалЬные) произошло 39% зверьков с в+. У потомков этой пары 
было Qва случая близкороАственного скрещивания. В потомстве от 
полньхх сибсов: самка 39 х самец 18 (черепа утеряны) - из пяти 
потомков ощш самка имела в+Jв-; от полньхх сибсов: самка 40 х 
х самец 17 (черепа утеряны) - из семи потомков ОАИН самец имел 
в-Jв+. 

Скрешивались межАу собой потомки обеих пар основателей. На­
пример, от самки 38 (от пары: самка 1 х самец 3 ). с самцом 25 
(от пары: самка 7 х самец 8) из АВух потомков ОАИН самец имел 
ИНАИВИАуальную формулу в+Jв+. 

РеАкая встречаемость в+, а также отсутствие отдельньхх чере­
пов дают возможность провоАИть только качественный анализ с уче­

том роАословньхх связей. Однако уже из всего сКазанного можно 

предполагать, что разделение в+ является просто наслеАующимся 
признаком, возможно, имеющим моногибри.QНЬIЙ характер наследо­

вания. 

Опираясь на это, можно объясни.rгь колебания частот вариантов 

разАелекий в прироАНьхх популяциях генетико-автоматическими про­

цессами [Дубинин, Глембоцкий, 19в 7] , а изменение их час тот в 
виварной колонии по тем же nри'iИнам - принципом основателя 

[Майр, 19в8]. В то же· время отсутствие строгого количественно-
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Таблица 3 

Изменчивость скпадчатости ~3 nолевки-экономки северного и номи­
нального подвидов и их гибридов (виварий) 

Частоты кпассов скпадчатости, % Наличие 4-го 

Форма 
Число внешнего 

зубов 
I II ш 

выстуnаюше-

го угпа 

Северный 481 49,5±2,30 32,6:!:,2,10 17,9±1,80 75,8:!:,2,0 
nоДвид 

Номинальный 1129 26,7:!:,1,32 37,2±1,44 36,0±1,43 58,1:!:,1,47 
nодвид 

Гибриды 180 19,4:!:,2,95 35,0:!:,3,56 45,,6:!:,3,71 63,3:!:,3,59 
nервого 

nоколения 

Гибриды 98 26,5:!:,4,46 28,6±4,56 44,9:!:,5,02 62,2:!:,4,90 
второго 

nоколения 

го доказательства характера наследования этих вариантов не нозво­

ляет нам исклю'!Ить возможность другого объяснения. 

Согласно одной из поставленных нами в начале главы защ1ч осо­

бую важность представляет сравнение по признаку складчатости ла­

бораторных колоний обоих подвидов с исходными популяциями, а 

также оценка влияния экспериментальнь~ условий на характер из­

менчивости этого признака у обеих форм. Как уже говорилось, 

зверьки - основатели лабораторной колонии номинального подвида 

были привеэены с побережья оэ. Сасыкуль Челябинской обл. в 

1962- г. К сожалению, мы не располагаем выборкой из природной 

популяции непосредственно этого же года, однако имеются выборки 

из этого района в год, предшествующий завозу, - 1961 и следую­
щий после него - 1962. Изучение выборок этих двух лет по часто­
там классов складчатости дало близкие результаты, поэтому мы 

сочли возможным объединить их в единую совокупность и использо­

вать для сравнения с лабораторной колонией, ведущей начало от 

этой популяции. Распределение частот классов складчатости в лабо­

раторной колонии номинального подвида принципиапьно не отличает­

ся от их распределения в исходной популяции (см. табл. 1,3). Оба 
распределения имеют более или менее "нормальньm" вид с преобла­

данием ~3 11 класса складчатости (переходная форма). 
Совсем другая картина наблюдается при сравнении с и:сходной 

популяцией сеj:~ерного подвида (см. табл. 1,3 ). Если во всех тунд­
ровь~ популяция.х преобладающим являются ~3 усложненной формы­
Н и 111 классы складчатости, а частота 1 класса невелика, то в 

лабораторной колонии мы имеем до некоторой степеки противопо­

ложньm случай: эдесь преобладают зубы 1 класса складчатости, 
причем распределение частот асимметрично и более всего совпада-
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ет с распределением в самой южной из числа изученных популяций 

номинального подвида из Оренбургской обл. 

Такое изменение распределения частот классов складчатости зу­

ба в лабораторной колонии по сравнению с исходной популяцией 

несколько неожиданно. Объяснить это явлекие, на наш взгляд, мож­

но было бы с двух принципиально противоположных позиций. Во­

первь~, МОЖНО ПредПОЛОЖИТЬ, ЧТО ЭТО~ эффект также ЯВЛЯеТСЯ СЛед­
СТВИеМ "принципа основателя", так как лабораторная колокия осно­

вана сравнительно небольшим числом животнь~ - пять пар. К сожа­

лекию, черепа севернь~ зверьков-основателей в коллекциях не со­

хранились, поэтому полностью отвергнуть влияние "принципа осно­

вателя" не представляется возможным; Однако все же мы считаем 

статистически маловероятным, чтобы из популяции, в которой чис­

ленно преобладают зверьки, имеющие мЗ f. variabilis и перехоцно­
го строения, были отловлены цесять животнь~. имеющих в абсолЮт­
ном большинстве зубы f. typica - наиболее рецкого варианта в 

этой популяции. 

Второе прецположеnие о возможных причинах такого "сцвига" 

распрецеления частот классов склацчатости мЗ в "южную" сторону, 
коrnрому мы отцаем прецпочтение, заключается в слецующем. Как 

мы уже отмечали, аналогичное явление приобретекия "южн,ого фено­

типа" в виварии северным поцвицом на цругих nризнаках отмеча­

лось С.С. Шварцем [1966, 1968] и Н.А. Овчинниковой [1970]. 
Наиболее ярко этот эффект был nроцемонстриРован nри еравнекии 
относительной цлины хвоста у северных экономок из nрироцных и 

экспериментальной популяций. Было установлено, что у более корот­

кохвостой северной формы (nризнак имеет таксономическое значе­
кие!) при развецекии в виварии развивается еще более д;rшнный 
хвост, чем у южной. В то же время у зверьков номинального nоц­

вица при выращивании в виварии заметнь~ изменений относительной 

цлины хвоста не nроисхоцит. На основакии провеценнь~ исслецова­

кий авторами был сцелан вывоц о том, что у северной формы при­

знак "короткi:!Й хвост" не cтaбl:tnl:tзl:tpoвaлcя и сохранилась фенатипи­
ческая реакция на изменение темпера туры срецы. По мнекию 

С.С. Шварца [1968], "короткий хвост" севернь~ экономок являет­
ся не стабилизированной, охракяемой отбором "нормой" в nокимании 

И.И. Шмальгаузена [1946, 1969], а. лишь "оптимальным" (т.е.на­
иболее энергетическ.и вьП'оцным) фенотипом. Если цоnустить, что 
изменекие строения жевательной поверхности кореннь~ зубов в ви­
варии также имеет мод.ификационную прироцу, то более склацчатые 

зубы севернь~ экономок в прироцнь~ популяциях также можно рас­

сматривать как проявпение оптимального "северного" фенотипа, 
хотя вопрос об адаптивном значении разнь~ форм зубов далеко не 

так ясен, как в прецьщущем случае. 

На наш взгляц, цопущение возможности мод.Ифицирующего влия­

ния усповий содержания зверьков на строение их моляров не nроти­

воречит общепринятому прецставлекию о строгой генетической обу­
словленности этих признаков. 
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Наряду с обоснованием моногибридного характера наследования 

"простых" и "сложных" форм зубов [Steven, 1953; Zimmerman 
1953, 1959] наличие вариантов переходиого строения авторы ~бъ­
ясняют неполным доминированием "сложных" и указывают на воз­

можно большую роль в их проявлении генов-модификаторов. Тот факт, 

что эти варианты в действительности не четко альтернативны, а 
связаны многочисленными переходами в непрерывный ряд, отмечал­

ся в литературе неоднократно (Огнев, 1950; Мартьmова, 1963; 
Guthrie, 1965, 1971; Ангерманн, 1973 ]. 

При изучении достаточно~ больших серий рисунков зубов мы так­

же имели возможность убедиться в непрерывности варьирования 

признака складчатости. Визуальная классификация позволяет ранжи­

ровать этот признак таким образом, что соседНИе варианты в ряду 

плавно переходЯт один в другой, а крайними членами ряда являются 

наиболее отчетливо выраженные f. typica, с одной стороны, и 
f. vaгiabilis - с другой (рис. 3), Мы попытались выразить степень 
складчатости количественным показателем. Складчатость, как пока­

зано на рисунке, усиливается по мере "формирования" пятого высту­

паюшего угла на внутренней стороне зуба, поэтому естественно бы­

ло измерять степень складчатости в угловых величинах. Схема из­

мерений приведена на рис. 4, Проводилась ось зуба (оо1) через 
две фиксированные точки: вершины первого внешне11о и второго 

внутреннего вхоцяших углов наружного . контура эмали. В качестве 
меры складчатости был· принят угол, образованный касательной, 

проведеиной к передней грани контура пятого выступаюшего угла, 

и перпендикуляром, восстановленным к оси зуба (с внешней сторо­
ны) из точки пересечения касательной с осью ( РМК на рис, 4). 
По величине этого угла бьm построен вариационный ряд (рис, 5). 
Как видно на рисунке, распределение признака близко к нормально­

му, Таким образом, угловая изменчивость складчатости проявляет­

ся аналогично варьированию любого количественного признака, Обыч­

но считается, что количественные признаки контролируются боль­

шим чисцом генов, т,е, имеют полигенную природу [Mather, 1941; 
Ригер, Михаэлис, 196 7; и др.], и сильно варьируют под влиянием 
условий среды. По Ддрлингтону и Мазеру [Darlingto~, Mather, 1949], 
полигены могут выступать в качестве модификаторов 'главных ге­

нов (оnигогенов). Непрерывность ряда складчатости в нашем слу­
чае свидетельствует о сложной наследственн9й природе этого при­

знака. В свете всего сказанного выше нам представляется принци­

uиально возможным объяснить изменение складчатости М3 у севе~ 
ных зверьков в виварии модифицирующим влиянием условий содер.... 

жания. 

В то же время вопрос о возможной модификационной природе 

этих изменений не следует смешивать с явлением обратимости раз­

личий между сравниваемыми подвидами. Как уже было нами показа­

но ранее, распределения частот классов складчатости м3 в лабора­
торных колониях северных и южных экономок не тождественны. 

В колонии северного подвида, в отличие о_т номинального, преобла-
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Рис. 4. 

Рис. 3. Ранжирование 
складчатости внутренней 

стороны М 3 у полевки­
экономки (северный под­

вид) 

1-9 - ранги складча­

тости 

Рис. 4. Схема измерений углового показателя складчатости м3 У 
полевки-экономки 

00 l - ось зуба; М К - касательная к передней грани пятого 

внутреннего выступающего угла; М Р - перпендикуляр, принятый за 

начало отсчета 

дают зверьки, имеющие м3 наиболее простого строения, .... го типич­
но для южных популяций номинальной формы. Таким образом, не­

обратимость различий между северными и; южными экономками за­

ключается в неодинаковой реакции этих форм по признаку складча­

тости м3 на одни и те же условия вивария. Это, в свою очередь, 
указьшает на определенную степень дивергенции обоих подВидов. 

В этом смысле наши данные по изменчивости рисунка жевательной 

поверхности мЗ природнь~ и экспериментальнь~ популяций полевки­
экономки совпадают с выводами авторов, изучавших эти формы по 

комплексу других признаков [ Пястолова, 1967, 1971; Шварц, 
1968; Ишенко, 1969; Овчинникова, 1970]. 
Мы имеmi возможность также изучить характер изменчивости 

кореннь~ зубов у гибридов, полученнь~ в виварии в результате 

скрещивания северного и южного подвидов полевки-экономки. Рас­

пределение частот классов ~складчатости внутренней стороны мз у 
гибриднь~ зверьков достоверно отличается от их распределения у 
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Рис. 5. Распределение углового покаэателя складчатости внутрен­
ней стороны М 3 в лабораторной колонии северного подвида полевки-
экономки 

обеих родительских форм. Как мы уже отмечали, в лабораторной ко­
лонии номинального подвида распределение этого признака было бо­

лее или менее "нормальным", где максимум частот приходИлея на 

Il класс (см. табл. 3). У северных экономок в виварии наиболее 
обильным классом оказался I. Напротив, у гибридного потомства 

и в первом и во втором поколен.ии преобладают м3 HI класса 
складчатости. Распределение частот классов складчатости у гибрид­

нъuс зверьков ближе к таковому в природнъuс популяЦиях северного 

подвида с п-ова Ямал, где также повъШiены частоты Ill класса. 

Наряду с увеличением частоты f. variabilis у гибриднъuс особей 

можно отметить также усиление степени ее выраженности. Именно 

среди гибридов встречаются м3, имеющие крайне усложненное стро­
ение внутренней стороны: пятый выступающий угол достигает вели­

чины первых четырех и загибается вперед (на рисунке - вверх). 
Такой характер .изменчивости складчатости м3 у гибридов, м наш 
взгляд, может говорить о следующем. Известно, что 'при скрещива­
нии наблюдаются явления rенного д.исбаланса, разрушение системы 

функционирования генотипа как це.пого, утра та шЛейфа модИфика то­

ров [ Тимофеев-Ресовск.ий, Яблоков, Глотов, 197 3 j • Показано так­
же, что в чуждой генотипической среде может усиливаться экспрес­

сивность и пенетрантность мут~ll.\ИЙ [ Тимофеев-Ресовский, .1930; 
Timofeeff-Ressovsky, 1934]. Опираясь на эти факты, Н.В. Тимо-
феев-Ресовский с соавторами t;Ч.Итают, что степень .изменения 
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Рис. 6. Изменчивость рисунка жевательной поверхности мЗ у по­

левки-экономки северного и номинального подвидов и их гибридов. 

1-24 - номера морфотилов 

экспрессивностИ и пенетрантности признаков при скрещивании может 

испопьзоваться "в качестве теста для установnения различий меж­

ду генотипами, имеющими разное эколого-географическое происхож­

дение, т.е. для характеристики системы генотипа как целого" 

[ 1973, с. 102]. На основании сказанного можно предположить, 

что в нашем случае увеличение частоты 111 кnасса складчатости 

мЗ у гибридов и одновременное усиление степени выраженности 
признака "variabilis" вызвано анологичными механизмами и указы­

вает на наметивwуюся генетическую дивергенцию исходных форм, явля­

ясь показателем суммарного генетического расстояния между ними. 
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Изучение рисунка жевательноД nоверхности зубов по отдельньnм 

nризнакам, как мы уже смогли убедИться, nредставляет несомнен­

ное удобство для исследователя. Такой nодход дает возмо'ЖносJГь 
nроанализировать сложную структуру зуба по отдельным составля­

ющим изменчивости. Однако не следует забывать, что рисунок зуба 

nредставляет собой некое целое, характеризуется сочетанием при­

знаков. За счет этого и nроявляется дискретность каждого отдель­

ного рисунка. В свою очередь, такая дискретность сочетаний позво­

ляет вполне обоснованно Проводить многомерную классификацию от­

дельных зубов по оnределенным морфотиnам. Дискретные сочетания 

двух указанных выше составляющих изменчивости зуба - морфотиnы, 

встреченные у зверьков лабораторнь« колоний обоих nодвидов и их 

гибридов, приведены на общей схеме (рис. 6}. По вертикали морфо­
тиnы расположены в соответствии с числом замкнутых nространств, 

а по горизонтали сгруnnированы в классы по сочетанию складча тос­

ти внутренней и внешней сторон. 

Всего на виварном материале выделено 24 морфотила мЗ. 
у зверьков номинального nодвида обнаружено 2 О морфотилов (рис. 6, 
1-20). В выборке северной формы найдено тоже 20 сочетаний 
(рис. 6,1-10, 12, 13, 15-22). Только два морфатипа (11 и 14 }, 
являющиеся единичньnми у южнь« экономок, не обнаружены у севе~ 

ных nолевок. В свою очередь, северная форма также имеет два сnе­

цифических морфотила (21 и 22}, не встреченных у южной. Эти 
сочетания тоже оказались единичными. У гибридов nервого nоколе­

ния встречено 17 морфотилов (рис. 6, 1-3,6-10, 12, 13, 15,17-20, 
23, 26). Большинство из них идентично морфотилам родительских 

форм. Имеющиеся два новых сочетания (23 и 24} также nредстав­
лены единичными экеемnлярами. Как у исходных форм, так и у 

гибридного nотомства наиболее многочислен морфотип 10 (по 20% 
встречаемости}, nредставляющи:й собой сочетание II класса склад­
чатости внутренней стороны и наличия четвертого выступающего 

угла на внешней стороне с nятью замкнутыми nространствами 

на жевательной nоверхности. Наряд,у с этим у севернойформы д,оволь­

но обычен морфатиn б (I класс складчатости внутренней стороны, 
наличие доnолнительного угла на внешней стороне при nяти замкну­

тых nространствах}. Наnротив, у гибридов, как и у южных эконо­
мок, вторьnм наиболее обильным сочетанием является морфатип 13 
(IЦ класс складчатости внутренней стор0ны, доnолнительный зубец 
на внешней стороне, nять замкнуть« щЮстранств}. Именно у гиб­
ридов обнаружен самый сложный морфатиn мЗ ( 24 } - сочетание 
f. variabilis с семью эамкнутьnми nространствами (nятое и шестое 
разцеление вместе}. Таким образом, сравнение качественного раз­
нообразия ыорфатиnов мЗ наглядно nоказывает nрактически полное 
совnадение их набора у изученных форм. 

Подводя итог всему изложенному в данной главе, необходимо от­

метить следующие основные моменты. 

Рисунок жевательной поверхности мз характеризуется сложным 
сочетанием признаков. ПризнакИ складчатости, nроявляющие непре-

22 



рывную изменчивость, ведут себя как количественные, q не альтер;­

нативные и имеют, очевидно, сложную наследственную nрироду. Ус­

тановлена географическая измен~ивость рисунка жевательной nо­

верхности этого моляра, nроявляющаяся в усилении складчатости 

зуба в более севернь~ nоnуляциях. В виварной колонии северного . 
nодвида отмечено изменение характера расnределения складчатости 

в сторону уnрощения по сравнению с исходными nриродными nоnуля­

циями. Это явление мы склонны отнести за счет модификационной 

изменчивости. Другой nризнак - число замкнуть~ nространств -
относится скорее к категории меристических и, вероятно, имеет 

nростой характер наследования. 

Сравнение изменчивости м3 разнь~ экологических форм эконом­
ки выявило сnецифическую реакцию севернь~ nолевок в одинаковых 

с южными условиях вивария, что указывает на оnределенную стеnень 

дивергенции изученных nодвидов. В свою очередь, анализ изменчи­

вости рисунков зубов гибридного nотомства этих форм косвенно nод­

твердил, что различия между ними оnределяются сnецификой генати­

пической среды каждого nодвида. Тем не менее сравнение качест­

венного набора сочетаний nризнаков - морфатиnов м3 - nоказало 
nрактически nолное совnадение их у обеих форм. Таким образом, 

различия между ними носят лишь количественный характер и не nре­

вышают уровня внутривидовь~. 

Глава 2 

МОРФОТИПИЧЕСКАR ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЗУБОВ 

ИЛИЙСКОЙ И ОБЫКНОВЕННОЙ ПОЛЕВОК И ИХ ГИБРИДОВ 

Современное состояни€ систематики nодсемейства nолевок (Mic­
rotinae) не может быть nризнано уцовлетворительным, несмотря на 

то, что возможности зоологов в методическом отношении неизмеримо 

возросли. до настоящего времени остается в силе замечание И.С. По­

лякова [ 1881, цит. по Огневу, 1950 ], назвавшего систематику 
nолевок "камнем nреткновения" для исследователей. До сих пор нет 

единого мнения о числе видов, входящих в один из центральных ро­

дов nодсеrейства, - род Microtus sehrank. По мнению одних, авто­
ров [ Млекоnитающие фауны СССР, 1963] , на территории СССР 
обитает 23 вида серых nолевок, другие авторы сокращают это чис­
ло цо 16 [ Бобринекий и др., 1965 ]. В nоследние годы в система­
тике рода nроизошли сушественные изменения: с одной стороны, 

обоснована видовая самостоятельность ряда форм, ранее считавших­

си nодвидами, с другой - имеются nротивоnоложные случаи лишения 

некоторь~ форм видового ранга. Так, наnример, доказана видовая 

самостоятельность ряда форм груnnы М. arvalis: М. subarvalis sp. no­
va, Meyer, Orlov, Scholl [Орлов, 1969; Орлов, Малыгин, 1969б; 
Мейер и др., 1972а,б; Малыгин, Орлов, 1974); М. mongolicus Rad­
de [Meyer et а!., 1967; Мейер, 1968]; М. transcaspicus Satunin 

23 



[Ляпунова, Мироханов, 1969; Мейер, Орлов, 1969; Овчинникова, 
1!170, 1~ •71, 1973; Мейер, 1971; Большаков и др., 1973; Ма­
ш.н'IIН, 1!173]. Последняя, в свою очередь, разделена на два само­
стоятельных вида: закаспийскую - М. transcaspicus Satunin и илий­

скую - М. ilacus Thomas [Ляпунова, Мироханов, 1969; Мейер и др., 
1972б; Малыгин, 1973]. 

Систематическое Положение закаспийской полевки было ~:tискус­
сионным с "момента описания. Рацце и Вальтер, впервые добывшие 
экземпляр этой формы в Чулийском ушелье (Туркмения) в t890 г., 
отнесли его к виду М. arvalis Pallas. В 1905 г. К.А. Сатунин опи­
сал по этому экэемпляру отдельный вид М. transcaspicus [ по Огне­
ву, 1950]. Позцнее С.И. Огнев и В.Г. Гептнер [1929] включили 
закаспийскую попевку в число подвидов обыкновенной. В 1936 г. 
Б.С. Виноградов восстановил видовой статус закаспийской полевки 

и выделил два Е•е подвида: номинальный (М. с transcaspicus Satunin), 
встреЧающийся в окрестностях Ашхабада и в долинах рек Аму­
дарьи и МургаGа, и илийский (М. t. ilaeus Thomas), более мел- · 
кий и более темной окраски, найденный у городов Панфилова, Самар­

канда и в окрес ~ностях станции Велико-Алексеевской. ИJШйская по­

левка, в· свою С·iередь, ранее была описана в качестве особого ви­

да [Thomas, 1912]. На протяжении последующих лет одни авторы 
рассматривали закаспийскую полевку как самостоятельный вид с 

l:tВумя указанны: :и вьШJе подвидами [Ellermann, 1941; E1Jermann, 
Morrison-Scott, 1951; Виноградов, Громов, 1952; }1авыдов, 1962; 
Бащенина, 196Е] , другие считали закаспийскую и ипийсКJЮ нолевак 
лишь подвидами обыкновенной полевки [ Огнев, 19.'30; Куэякин, 
1963; Петров, 1963; Бобринекий и др., 1965]. 

Однако исслеп.ованиями последних лет установпено, что надвид 

М. arvalis вк11Ючает в себя несколько видов-двойников, р.q:::;личающих­

ся характеристю~ами хромосомных наборов: 'М. arvalis Pallas - 2n "" 
=46; М. subarvalis sp. n. Meyer, Orlov et Scholl, 1972 .. 2n = 54; 
М. mongolicus Radde - 2n "" 50; М. transcaspicus Satuпin - 2n =52 
и М. ilaeus Thor1.as - 2n "' 54 [Орлов, 1969; Малыгин, 1969б; 
Мейер, Орлов, 1969; Ляпунова, Мироханов, 1969; Мейер и др., 
1972а, б]. Видовая самостоятельность илийс1:ой полевкч: была под­

тверждена в экспериментах по скрещиванию ее с M.5uЬarvalis [ Ов­
чинникова, l971, 1973]. Поиижеиная интенсивность размножения 
и низкая плодовитость помесных пар, являюшаяся следствием ре­

эорбции эмбрионов на различных стаLtнях раэвитuя, а также беспло;.. 

~:tие гибридных животных, обнаруженные в этих экспериментах, ука­

зывают на сушествовапие полной репродуктивной изоляции этих 

форм. Между ис.<Одными формами вскрыты гпубокие различия: в осо­

бенностях онтог~·нетического раэвития, которые прежде всего вы­

ражаются в различнь~ темnах роста мо~одняка. У илийской полевки 

молодняк развивается более быстрыми темпами. 

Что касается морфологических особенностей, то отличительными 

признаками закаспийской и илийской полевок обычно считаются бо­

лее крупные раз.меры тела. и черепа, большая дЩiна хвоста и более 
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сnетлая окраска, хотя у илийской формы эти отличия выражены ме­

нее резко. Б.С. Виноградов и другие [ 1936] и С.И. Огнев [ НЭ50] 
отмечают, что по строению коренных зубов ·закаспийская Полевка 
почти не отличается от обыкновенной, хотя иногда для нее харак­

терно некоторое усложнение третьего верхнего коренного зуба. для 

илийской полевки сведения об изменчивости краниологических при­

знаков ограничиваются работами С.П. Варшавского с соавторами 

[ 1957], Г.С. Давыдова [1962], В.М. Малыгина [1978], а строе­
ние коренных зубов изучалось лишь последним автором, В.М. Малы­

гин [ 197 8] ПРffХОдит к выводу, что строение коренных зубов непри­
годно для диагностики видов-дВойников обыкновенной полевки. У че­

тырех видов обыкновенных полевок схqдны форма и число эмалевых 

петель М1, а форма JV\3 варьирует. для большинства 54-хромосом­
НЬIХ полевок, по его данным, характерен вариант "typica", реже 

других встречается вариант "symlex". 
Сравнение по краниологическим признакам [Большаков, Василь­

ев, Васильева, 1973] показала, что илийская и обыкновенная по­
левки различаются между собой не. только общими размерами чере­

па и отдельных его признаков, но также и д.инамикой изменения 

пропорций черепа в процессе онтогенеза. Это еще раз подтвержда­

ет, что обнаруженные различия между сравниваемыми формами име­

ют наследственную природу. 

Изменчивость рисунка жевательной поверхности М3 

Анализ рисунков жевательной поверхности третьего верхнего мо­

ляра показал, что у обеих форм рисунок М3 проявляет значительную 
изменчивость. Во-первьJХ, варьирует форма последней петли за счет 

появления дополнительньiХ выступов и складок на внешней и внут­

ренней поверхностях зуба. Это направление изменчивости, так же 

как и у полевки-экономки, мы обозначили как "складчатость". 
По степени складчатости у этих форм мы выделили пять 

классов. 

I - на внешней и внутренней сторонах зуба по три выступающих 

угла, разделенньiХ двумя входящими (соответствует f. simplex, по 

Ре ригу и Бернеру); 
I! - ст.роение наружной стороны зуба подобно предыдущему, но 

·на внутренней поверхности имеются четыре выступающих угла и 

три вход.ящих (f. typica, по Реригу и Бернеру); 
III - на внешней стороне зуба имеется дополнительный ( четвер­

ты:й) выступающий. угол, соответственно число вход.ящих углов уве­
личено до трех; у некоторьJХ на внутренней стороне намечается 

четвертый вход.ящий угол (соответствует f. duplicata, ~о Реригу и 

Бернеру); 
IV - наружная поверхность имеет строение, подобное предыду­

щему (иногДа четвертый зубец не выражен), но на внутренней сто­
роне появляется пятый выступающий угол (промежуточная форма 
межДу f. duplicata и f. variabilis); 

25 



V - на внешней стороне зуба четыре выступающих угла и три 

входЯщих, на внутренней - пять хорошо выраженных выступающих 

углов, разделенных четырьмя входямими (f. variabilis, по Реригу 
и Вернеру). 

Однако, как мы уже отмечали, моляры, имеющие оцинаковую 

степень складчатости и отнесенные нами к одному классу, могут 

различаться числом замкнутых пространств. Отмечены случаи слия­

ния цвух или нескольких Дентиновых полей в одно общее, а, с дру­

гой стороны, поле последней петли может подразделяться на два 

замкнутых пространства. 

При выделении морфатипов зубов учитывалось число входящих и 

выступающих углов на внеШней и внутренней сторонах зуба, а так­
же число и порядок слияния замкнутых пространств на жевательной 

поверхности. 

У илийской и обыкновенной полевок и их гибридов было выделено 

16 морфатипов М 3, представленных на рис. 7. Как и в предыдущей 
главе, выделенные ·морфатипы были расположены в двухмерную схе­

му .с учетом двух составляющих изменчивости: складчатости внут­

ренней и внешней сторон зуба и числа замкнутых пространств на 
его жевательной поверхности. Как и в предыдущем случае, на схе­

ме по вертикали обозначено число замкнуть~ пространств в порядке 

убывания от шести до цвух. По горизонтали морфатипы расположе­

ны в порядке изменения структуры зуба по степени нарастания 

складчатости. Морфатипы одного класса складчатости с од.инаковьiМ 

числом замкнутых пространств по различньiМ вариантам их слияния 

помещены в одну клетку схемы. Номера морфатипов соот­

ветствуют порядКу расположения на гистограмме (рис. 8), от­
ражающей частоты встречаемости их у исследованных групп 

полевок. 

При таком подХоде к анализу изменчивости рисунка жевательной 

поверхности м3 у обеих исходнь~ форм было выделено по восемь 
морфатипов м3. Оказалось, что общим у них является только один 
{на схеме - 8). Он представляет собой сочетание II класса склад­
чатости с пятью замкнутьiМИ пространствами. По классификации 

Рерига и Бернера [Rorig, Borner, 1905], этот вариант соответству­
ет f. typica М. arvalis. На имеющемся материале на его долю при­

хоцится у обыкновенной полевки 11,2%, у илийской - 29,3% от 
числа изученных зубов. 

В целом у М. subarvalis рисунок жевательной поверхности отли­

чается меfl!>шей сложностью. На изученном материале по этой ФоР­

ме число замкнуть~ пространств варьирует от двух по пяти, при­

чем чаще встречаются три-четыре замкнуть~ пространства {см. 
рис. 7). У обыкновенной полевки, в отличие от илийской, отмеча­
ется большее разнообразие вариантов слияния зубных полей. У от­

дельнь~ экземпляров сливаются второе и третье поля {см. рис. 7, 
9, 14); третье и четвертое (10, 15), четвертое и пятое (12, 14); 
третье, четвертое и пятое ( 12); второе, третье и четвертое (1 1); 
второе и третье, четвертое и пятое (14); и, наконец, все четыре 
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Рис. 7. Изменчивость рисунка жевательной nоверхности М 3 илийс­
кой и обыкновенной nолевок и их гибридов 

1-16 - номера морфатиnов 

nервых зубных nоля сливаются в одно общее, а '!Исло замкнутых 

nространств сокращается до двух ( 1 3). При большой вариабельнос­

ти '!ИСпа замкнутых nространств складчатость зуба изменчива в 

меньшей стеnени, чем у илийской nолевки. Этот nризнак у М. subar­
valis nредставлен только двумя кЛассами. Однако у этой формы 

был встречен морфотиn, относящийся по стеnени складчатости к 

f. simplex (рис. 7, 10). Таким образом, для обыкновенной nолев­

ки характерна тенденция J{ упрощению структуры мз - слияние за­
мкнутых nространств, наличие формы simplex (на схеме морфоти-
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2-6 - число замкнутых пространств 
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пы, nринадлежащие обыкновенной полевке, сосредоточены преиму ... 
щественно в левой верхней час:ги). 

Для илийской полевки, напротив, можно отметить тенденцию к 

усложнению структуры третьего моляра верхней челюсти, что дости­

гается, с одной стороны, усилением складчатости зуба, с другой -
увеличением числа замкнуть~ nространств. У илийской полевки чис­

ло замкнутЬiх пространств на мЗ варьирует от четырех до шести, 
причем наиболее обычны морфатипы с пятью замкнутыми nростран­

ствами. Если у обыкновенной полевки часто встречаются слияния 

дентиновь~ полей, то У некоторых экземпляров илийской поле талону­
са разделено на два замкнуть~ nространства, а их обшее число 

увеличено до шести. Признак складчатости у илийской полевки варь­

ирует в большем диапазоне - у нее встречены мз II, III, IV и V 
классов складчатости. Усложнение рисунка зуба М. ilaeus на схеме 
отражается расnоложением ее морфатиnов в nравой нижней части. 

Межвидовые гибриды по характеру изменчивости третьего верх­

него коренного зуба обнаруживают значительное сходство с илий­

ской полевкой. У них '!I.исло замкнуть~ пространств варьирует от 

трех до шести и так же, как и у илийской полевки, проявляется 

тенденция к усилению складчатости. Гибриды кмеют семь общих мор­

фотипов' с илийской полевкой (2-8) и всего два с обыкновенной 
(8, 11 ). Важно отметить, что у гибридов появляется новый морфо­
тип (16 ), не встреченный ни у одной из родИтельских форм. Этот 
вариант имеет четыре замкJ:{уть~ nространства и сочетает в себе 

слияние третьего и четвертого зубнь~ nолей (призн.ак обыкновен-
ной полевки) со сложной структурой зуба, соответствуюшей IV клас­
су складчатости (признак илийской nолевки). 

Видовая самостоятельность М. subarvalis и М. ilaeus, как уже 

указывалось, вполне очевидна [ Мейер, Орлов, 196 9; Овчинникова, 
1971, 197 3; и др.], В этом nлане сушественные морфологические 
различия, обнаруженные нами на виварном материале, говорят о 

том, что репродуктивная изоляция и карнотиnические разли~я этих 

форм соnровождаются морфологической дИфференциацией. 

В нашу задачу входило оценить наnравления морфологической дИ­

вергенции сравниваемь~ форм полевок. В однороднь~ условиях ви­

вария оказалось возможным установить сnецифические тенденции в 

изменчивости краниологических признаков. Наряду с большими раз­

мерами череnа М. ibaeus по сравнению с Ч. subarvalis нами обна­
ружено различие в динамике измененкя лропорций череnа в онтоге­

незе между этими видами. Наиболее отчетливо морфологическая 

дифференциация этих форм проявляется в характере изменчивости ри­

сунка жевательной поверхности мз. При анализе морфатиnической 
изменчивости этого зуба установлены лринцилиальные различия меж-. 

ду илийской и обыкновенной nолевками. Если в лредыдушей главе 

у подВидов полевки-экономки было обнаружено практически nолное 

совладение качественного многообразия сочетаний признаков рисун­

ка мЗ, то в этом случае мы видмм до лекоторой стеnени nротиво­
nоложную картину. Качественньili набор морфотилов мз илийской 
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полевки существенно отличен от набора их у обыкновенной. Един­

ственный общий для них вариант встречается почти у всех предста­

вителей рода [Ангерманн, 1973]. 
Таким образом, морфологическая дИВергенция изученных форм 

затрагивает общие размеры, проявляется в своеобразии аллометри­

ческого роста его отделов и в специфических тенденциях морфоти­

цической изменчивости рисунка жевательной поверхности м3. Уро­
вень обнаруженных различий в сочетании с репродуктивной изоляnп­

ей илийской и обыкновенной полевок подтверждает их видовую са­

мостоятельность. 

Глава 3 

СРАВНИТЕЛЬНОЕ ИЗУЧЕНИЕ ИЗМЕНЧИВОСТИ 

IКОРЕННЫХ ЗУБОВ СЕВЕРОСИБИРСКОЙ ПОЛЕВКИ, 
ПОЛЕВКИ МИДДЕНДОРФА И ИХ ГИБРИДОВ 

Нами рассматривались два близких вида серых полевок, ранее 

считавшихся подвидами. 

В этой главе мы попытаемся проанализировать изменчивость мор­

фотипических признаков другой пары близких форм, которые до са­

мого последнего времени большинством зоологов рассматривались 

в качестве двух самостоятельных видов: полевки Миддендорфа -
Microtus rniddendorffi Poljakov, 1881, и северосибирской полевки 
М. hyperboreus Vinogradov, 1933. В свое время многие авторы от­
мечали их близость в систематическом отношении [ Огнев, 1950; 
Виноградов, Громов, 1952; Бобринский, Кузнеuов, Кузякин, 1965; 
и др.]. Наряду с этим указанные авторы различали два подвида по­

левки Миддендорфа: таймырский - M.rn.rniddendorffi Poljakov, 1881, 
и уральский - М. rn. ryphaeus Heptner,1948. Морфологические раз­
личия между полевкой Миддендорфа и северосибирской полевкой не­

велики. Одним из наиболее сушественных считается различие в ок­

раске. Так, для северосибирской. полевки характерна более темная 
окраска меха [Огнев, 1950]. Помимо этого, С.И.Огнев указывает 
на более крупные размеры полевки Миддендорфа. Из особенностей 

краниологии он отличает относительно более широкую расстановку 

скул, но меньшую величину барабанных камер у полевки Мидден­

дорфа по сравнению с их величиной у северосибирской. Более деталь­

ное сравн~ние морфологии полевок Миддендорфа и северосибирской 

приведено В.Г.Кривошеевым [1963], который подтверждает пере­
численные выше различия и обрашает внимание на сильную транс­

грессию морфологических признаков, а следовательно, на трудность 

их использования для диагностики форм. Вслед за С.И. Огневым 

В.Г.Кривошеев указал на сходство между сравниваемыми формами 

по строению третьего верхнего коренного зуба. Обе формы имеют 

по сравнению с обыкновенной полевкой усложненную структуру это­

го зуба. 
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В целом обе формы изучены довольно слабо. Их распространение 

до сих пор точно не выяснено. Сведения о распространении и эко­

логии полевки ~Иддендорфа приводятся в работах ряда авторов 

[Тугаринов, 1927; Флеров, 1933; Колюшев, 1935; Дунаева, Куче­
рук, 1941; J(орзинкина, 1946; Шварц, 1959б; Шварц, Пястолова, 
1971]. ~атериалы по северосибирской полевке наиболее подробно 
представлены в работах В.Г.Кривошеева [Кривошеев, 1963; Юдин, 
Кривошеев, Беляев, 1976], хотя имеются и более ранние наблюде­
ния [Скал он, 1935] . Согласно указанным авторам, ареалы северо­
сибирской и полевки ~иддендорфа частично перекрываются на Южном 

Таймыре. Однако Кривошеев отмечает, что в этом случае они все­

таки разобшены экологически, так как предпочитают различные мес­

тообитания. Попевка ~иддендорфа - обитатель матерю,овых тундр. 

Она встречается в осоково-ефагновых болотах, приречных тальниках, 

избегает каменистые грунты. Северосибирская полевка населяет от­

крытые местообитания по долинам рек в предгорных и горных ре.йо­

нах в подзоне северной лиственничной тайги. По наблюденияw. Кри­

вошеева, полевка ~Иддендорфа питается более грубыми вегетативны­

ми частями тундровых осок. Именно с этими особенностями питания 

автор связывает б6льшую массивность черепа, более сильное разви­
тие гребней, а также относительно большую широкоскулость полевки 
~иддендорфа. 

Таким образом, полевка ~Иддендорфа и северасибирская полевка 

различаются по ряду морфологических и экологических nризнаков, 

а также имеют семисимпатрические ареалы. БольшР.:нство авторов 

придают этим различиям видовое значение. 

Однако в последнее время появились данные, которые ставят под 

сомнение видовую самостоятельность рассматриваемых форм полевок. 

Прежде всего это опыты по гибридизации в экспериментальных усло­

виях [Покровский и др., 1970, 1975; Покровский, 1971]. Резуль­
таты этих опытов показали полное отсутствие какой бы то ни было 

репродуктивной изоляции между северасибирской пслевкой и полев­

кой ~иддендорфа. Не было зафиксировано никаких нарушений половой 

аттракции ни в одном из вариантов скрещиваний. Гибридные живот­

ные первого поколения оказались полностью плодовитыwи, так что 

были получены гибриды второго и даже третьего поколений: при 

этом никакого заметного снижения плодовитости в последукщих по­

колениях не наблюдалось. Проводились также и карнологические ис­

следования, в результате которых было выяснено сходство карноти­

пов полевок ~иддендорфа и северосибирской. У обеих форм 2 n =50 
[Ляпунова, Кривошеев, 1969; Гилева, 1972]. 

Таким образом, несмотря на то что в течение многих лет полев­

ки ~иддендорфа и северасибирская рассматривались самостоятель­

ными видами, данные последних лет заставляют пересмотреть их 

систематическое положение и требуют признания их видового един­

ства. 

В этой связи было проведено [ Покровский, Васильева, Лобанова, 
1975] сравнение изменчивости краниологических признаков и рису н-
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ка жевательной поверхности третьего моляра верхней челюсти полев­

ки Миддендорфа, северосибирской полевки и их гибридов. Рез-.,льта­

ты сравнения абсолютных размеров черепа и пропорций сводя гся к 

следующим основным положениям. Статистически достоверные разли­

чия краниологических характеристик исследуемых форм невелики в 

абсолютном выражении и могут быть обнаружены лить при сравнении 

значительных выборок; кроме того, лимиты всех признаков настоль­

ко трацсгрессируют, что ни один из них не может иметь диагности­

ческого значения. Различия такого уровня обычны для подвидо~. 

Гибриды по большинству признаков занимают промежуточное положе­

ние между исходными формами и лить по двум выходят за их пре­

делы (до и то отклонения эти в значительной стеnени сглаживаются 
с возрастом). Сказанное относи;rся и к индексам краниологических 
nоказателей: вследствие значительной трансгрессии ни один из них не 

может быть использован в качестве диагностического. 

Изменчивость рисунка жевательной поверхности мэ 

При анализе рисунков м3 у nолевок Миддендорфа и северасибир­
ской обращает на себя внимание очень сильная изменчивость его 

жевательной поверхности. Число замкнутых nространств на всем 

nросмотренном материале варьирует от одного до тести. В исход­

ном случае зуб имеет, по-видимому, пять замкнутых пространств 

[ Огнев, 1950). При уменьшении их числа два или несколько замкну­
тых пространста объединены в одно. Можно отметить nротивополож­

ную тенденцию к nоявлению тестого замкнутого nространства. При 

одинаковом числе замкнутых nространств, так же как и у nредыду­

ших форм сравнения, обнаружены различные варианты их слияния. 

По стеnени складчатости также наблюдается очень большое раз­

нообразие; Если выделять самостоятельными классами все представ­

ленные на рисунке варианты (рис. 9) , то в сочетании с различным 
числом замкнутых пространств на изученном материале можно выде­

лить 41 морфатиn м3. Такое количество морфатиnов з,!iтрудняет 
анализ, nоэтому все nереходвые no стеnени складчв.тости формы бы­
ли разделены на четыре класса, соответствующие четырем тиnам 

строения М 3 у Microtus arvalis, no Ре ригу и Бернеру [1905) : 
sirnplex, typica, duplicata и variabilis. При этом на всем изучен­
ном материале было выделено 24 морфотJtnа рисунка жевательной 
поверхности М 3. Выделенные морфотиnы также были расnоложены в 
двухмерную схему в соответствии с отмеченными выще составляю­

щимИ изменчивости (рис. 1 О). 
У северасибирской nолевки было выделено 17 морфатиnов М 3 

(рис. 10, 1-17), у nолевки Миддендорфа- 13 (рис. 10, 7-19). Сле­
довательно, общими для обеих форм являются 11 морфотилов (7 -17). 
Важно отметить, что на цолю этих общих морфатиnов приходится до­

вольно больтой nроцент каждой из этих форм, так что 94,2% севе­
расибирских nолевок и 91,2% полевок Миддендорфа обладают обиiи­
ми морфатиnами. Специфические морфатиnы хотя и имеются ( 1 -6 -
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Рис. 9. Изменчивость складчатости М 3 у полевки Миддендорфа 
1-2- simplex; 3-4- typica; 5-6- duplicata; 7-8- variabilis 
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Рис. 10. Изменчивость рисунка жевательной поверхности мЗ у се­
вера сибирской полевки, полевки Миддендорфа и их гибридов. 

1-24 - номера морфатипов 
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Рис. 11. Относительные частоты типов мз, м2 у северасибирской 
полевки (А), полевки Миддендорфа (Б), гибридов первого (В) и вто­
рого (Г) поколений 

для северасибирской и 18, 19- для полевки Миддендорфа), но встре­

чаются довольно редко (рис. 11). 
У гибридов первого поколения встречено 11 морфатипов мз 

(рис. 10, 1, 2,11-17, 20, 21 ). Из них 9 морфатипов являются об­
щими с морфатипами северасибирской полевки, 7 - морфатипами 

полевки Миддендорфа. Заслуживает внимания то, что у гибридов пер­

вого Поколения отмечены 2 морфотипа, которых не было ни у одной 
из родительских форм (20, 21). Морфатип 20 представляет собой со­
четание f, variabiJis с двумя замкнутыми пространствами, а 
морфатиn 21 - сочетание f. duplicata с шестью замкнутыми nро­
странствами. Оба эти морфатиnа сохраняются во втором nо­

калении. 

У гибридов второго поколения общее число морфатипов увеличи­

вается до 15. Обнаружено три новых морфотипа, которых не было 

ни у исходных форм полевок, ни у гибридов первого поколения ( сы. 
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Таблица 4 
Изменчивость складчатости ~3 у северасибирской полевки, полевки 
~иддендорфа и их гибридов 

Число К.11ассы складчатости, % 
Форма 

зубов 

1 !1 1 III 1 IV 

Северосибир- 107 7,6,±2,56 51,9.±4,83 40,5,±4,75 
екая полевка 

По.11евка 97 3,0,:t1,70 9,7,:t3,0 35,8,±4,87 50,5,±5,1 
Миддендорфа 

Гибриды пер- 232 5,3,±1,5 28,7,±3,00 66,0,±3,1 
вого поколе-

ни я 

Гибриды вто- 170 0,6,:t0,5 9,3,±2,20 44,1,±3,80 46,0,±3,8 
го поколения 

Таб.11ица 5 

Изменчивость числа замкнутых пространств у северосибирской полевки, 

полевки ~иддендорфа и их гибридов 

Форма 
Из них имеют замкнутых пространств, % Число 

зубов i---1--т\-2--т---\-3-----,-\ -4--т\-5--т-\_6_ 

Северасибирская 107 2,9 6,6 32,1 57,5 0,9 
по.11евка 

Полевка ~Идден- 97 2,0 28,1 69,0 1,0 
дорфа 

Гибриды первого 232 0,8 1,2 5,7 82,9 9,4 
поколения 

Гибриды второго 170 1,8 1,2 8,8 82,3 5,9 
поколения 

рис. 10, 22-24). Морфатип 22 также является результатом переком­
бинации признаков, имевшихся у родительских форм, - сочетание 
f. s implex с четырьмя замкнутыми пространствами. Что касается 
морфатипов 23 и 24, то они имеют жевательную поверхность, об­
разованную сплошным замкнутым пространством, не подраз­

деленным на отдельные участки, соответствующие выстуnаю­

щим углам. 

Более детальное сравнение характера изменчивости рисунка жева­
тельной поверхности М 3 у полевок Миддендорфа и северасибирской 
удобно провести по каждой составляющей (складчатости и числу 

замкнутых пространств) в отдельности. Частота встречаемости 
морфатипов с различной степенью складчатости представлена в 
табл. 4. 
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Из таблицы видно, что для обеих исходных форм попевок характер­

но преобладание морфотипов с усложненной структурой, что отмеча­

лось n другими авторами [ Огнев, 1950; Крnвошеев, 1963]. Одна­
ко при таком сходстве имеются и отличии. Во-первых, полевка Мид­

дендорфа характеризуется более широкими ~ределами изменчивости 
складчатости. Как показано на рис. 9 и .. в табп. 4, у нее представлены 
все классы от simple~ до '-'ariaЬilis, причем наиболее многочислен 
последний. У северосибирской полевки форму simplex· на нашем ма­
териале обнаружить не удалось. Имеется некоторое различие и в 
распреnеленки частот: у северасибирской полевки наибопее широко 

представлен III класс (f. duplicata), частота IV класса ( f. variaЬi­
lis), напротив, несколько меньше. 

В первом поколения гибридов f. simplex не проивилась. Характер 
количественного распределении морфотипов по степени складчатости 

больше напоминает таковой у полевки Миддендорфа: v. variaЬilis 
также встречается чаше е~стапьных, но ее доминирование выражено 

более явно. Для второго поколения гибридов вновь характерно неко­

торое расширение изменчивости по степени складчатости: обнаружена 

(в единственном экземпляре) f. simplex. Преобладание f. variaЬilis 
во втором покояении становится менее явным. Частоты f. duplicata 
и f. variabilis практически уравновешивают друг друга. 

Распределение морфотипов по числу замкнутых пространств у 

сравниваемых групп полевок также проивпиет как сходные моменты., 

так и некоторое своеобразие ( табл. 5). У обеих исходных форм чис­
ло замкнутых пространств варьирует от двух до шести, по частоте 

встречаемости преобладают зубы с питью и четырьмs замкнутыми 

прострвнстJSаМИ. Однако у полевки Миддендорфа не было обнаружено 

морфотипоо с тремя замкнутыми пространст11ами. В первом поколе­

нии гибридов несколько уменьшается обшаи допи морфqтипов с объе­

диненными пространствами, боnее отчетливо выражено преобладание 

морфотипов •нормального• строении с питью замкнутыми пространет­

вами (82,9%). Эта тендеШlИЯ сохраняется и во втором поколении 
(соответственно 82,3%). Гибриды второго поколения, как и полевка 
Миддендорфа, не имеют морфе~типов с треми замкнутыми riрост­
равст.вамll. С другой стороны, у гибридов второго поколении 
отмечены морфотипы с одним сцnошным замкнутым простран­

ством. 

Как уже говорилось, • Пepem.i гибридном покопении по частоте 
встречаемости доминирует f. variaЬilis (см. табл. 4), которая ха­
рактеризуется наиеlольшей С!'епенью складчатости. Это явление преоб­

ладании наиболее сложного варианта складчатости у гибридов n~p~So­

гo пок<:>лении имее:г, по-видllМому, ту же природу, что и у гиiрм~ 

от скрешивании двух подвид-о~S иолевки-экономки. 

Необходимо аопостgвть результаты изучении морфотиnической 

изменчивости у +орм, которые анапизировались в первой и второй 

главах, с материалами данной главы. Дли того чтобы иллюстриро­

вать разную степень сходстаа характера морфотипической изменчи­

вости, в приведеиных попарных сравнениях быпи применены коэффи-
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Таблица6 

Сравнение наборов морфатипов М 3 у форм полевок разной 
степени дивергенции 

Форма сравнения 
Коэффициенты сходства,% 

М. ое. oeconornus - М. ое, chahlovi 
М. rn. rniddendorffi - М. rn. hyperboreus 
М. subarvalis - М. ilaeus 

66,7 
57,9 
6,7 

Kz 

99,3 
92,8 
20,9 

циенты морфатипического сходства. Сходство качественного набора 

морфатипов оценивали по формуле )Каккара: 

с 

К1 = • 100, 
а+Ь-с 

котора~ обычно ~спользуется в геоботанике при сравнении видового 

состава растительных ассоциаций [см., например. Василевич, 196 9]. 
Применительно к нашему случаю эта формула отражает сходство 

набора морфатипов и их разнообразия при попарном сравнении форм, 

где с- число морфотипов, обших для двух форм, а - число морфо­

типов у первой, Ь - у второй -формы. 

· Но поскольку в этом случае не учитываются частоты морфатипов, 
а выборки могут различаться не только набором, но и количествен­

ным соотношением морфатипов в наборе, были рассчитаны также 

коэффициенты сходства по следуюшей формуле: 

k Cil + Cj2 
к2 = !. . 100, 

i=1 n1 + n2 

где k - число морфотипов, общих для обеих выборок; i - номер мор­

фатипа из числа обших, i = 1,2, ... , k; k; cil'ci2- количество экземп­
ляров зубов i -го морфатипа в первой и второй выборках; n 1• nz -
объемы сравниваемых выборок (число исследованных М 3) . 

Результаты попарного сравнения всех форм, рассмотренных в гла­

вах 1-3 по коэффициентам сходства k1 и k2, даны в табл. 6. 
Как видно из таблицы, два подвида полевки-экономки выделяются 

наибольшим сходством как при качественном, так и количественном 

сопоставлении наборов морфотипов. Илийская и обыкновенная полевки 

представляют собой противоположный случай, проявляя наименьшее 

сходство по обоим коэффициентам. Что касается форм, разбираемых 

в этой главе, их сравнение дает коэффициенты сходства, приближаю­

щиеся к таковым у •хороших" подвидов. 
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Таким образом, полученные данные о сходном характере морфати­

пической изменчивости полевок ~иддендорфа и северосибирской в со­

четании с сил-ьной трансгрессией краниометрических покаэателей и 

результатами экспериментального скрещивания свидетельствуют о 

подвидовом уровне дивергенции этих форм. 

Глава 4 

АНАЛИЗ ИЗМЕНЧИВОСТИ НРАНИОМЕТРИЧЕСНИХ ПОНАЗАТЕЛЕЙ 
И РИСУННА ЖЕВАТЕЛЬНОЙ ПОВЕРХНОСТИ НОРЕННЫХ ЗУБОВ 

ПРИ ГИБРИДИЗАЦИИ РЯДА ФОРМ ПАМИРСНИХ И АРЧЕВЫХ ПОЛЕВОН 

~елкие млекопитающие Горных областей представляют особый· ин-. 

терес для ми~оэволюционных исследований. Изолированность отдель­

ных популяций, обитающих на различных хребтах, создает предпосыл­

ки дш:; их эволюционной дивергенции. В последние годы получены 

данные о кариалогической дифференциации популяций горных Micro· 
tinae. Наиболее известны в этом отношении исследования группы 
кустарниковых полевок Кавказа [Иванов, Темботов, 1972; Тембо­
тов, Хатухов, · Иванов, Григорьева, 1976; Хатухов, 1977 ], кото­
рые показали, что эта группа находится в состоянии интенсивного 

формообразования, причем некоторые из обнаруженных кариvтипичес­

ких форм, по-видимому, достигли видовой самостоятельности и долж­

ны быть выделены в ранг видов. Другим ·не менее интересным объек­
том для изучення начальных этапов дивергенции форм являются пами­

ро-алайские nолевки группы Microtus juldaschi. Таксономические 
взаимоотношения между этими формами до настоящего времени оста­

ются неясными. Большинство систематиков выделяют два самостоя­

тель1iых вида: Microtus (Phaiomys) juldaschi Severtzov, 1879 - па­

мирская полевка и Microtus (Phaiomys) carruthersi Thomas, 1902 -
арчевая [Огнев, 1950; Виноградов, Громов, 1952; Млекопитающие 
фауны СССР, 1963; Соколов, 1977], отмечая при этом их морфо­
логическое сходство. В то же время другие авторы склоняются к 

необходимости объединения их в один вид с двумя подвидами [Кузя­

кии, 1963; Бобринекий и др., 1965]. 

В Институте экологии растений и животных с 1 96 7 г. ведется 

эксnериментальное изучение этих форм в виварии. Первоначально 

нееледовались формы из мест описания видов: памирская с Восточ­

ного Памира из окрестностей пос. Чечекты, арчевая из Майхурмн­

екого ущелья Гиссарского хребта [Большаков, Покровский, 1969; 
Большаков, Россолимо, Покровский, 1969 ]. Несмотря на различия 
хромосомньiх наборов, которые могли бы служить основанием для 
сохранения за сравниваемыми формами статуса видов, гибридалоги­
ческие эксперименты показали отсутствие репродуктивной изоляции 

между ними [ rилева, Покровский, 1970; Покровский, Гилева, Ищен­
ко, ~ихалев, 197 3]. Была установлена полная плодовитость помес­
ных пар, в любых комбинациях и абсолютная фертильность гибридных 
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животных. Сравнение исходных форм по комплексу морфологических 
признаков (окраска, характер аллометрического роста отделов чере­
па и внутренних органов), а также электрофоретическое изучение 
сывороточных белков крови показало, что обнаруженнЫЕ) между ними 

различия по этим показателям не выходят за пределы подвидовых. 

На основании комплексного изучения памирской и арчевой полевок 
из мест описания видов был сделан вывод о необходимости их объе­

динения в один вид Microtus (Phaiomys) juldascl1i Severtzov, 
1879, с двумя подвидами: М. (Ph.) juldaschi juldaschi Severtzov, 
1879, и М. (Ph.) juldaschi carruthersi Thomas, 1902. Обнаружен­
ные различия хромосомных наборов, генетическая закреплениость 

особенностей окраски, а также анализ асимметрии распределения 
некоторых краниологических признаков у этих форм позволили пред­

положить, что они дивергируют в сторону видового обособления 

[nокровский и др., 1973]. 
Однако дальнейшее изучение арчевых и памирских полевок из 

других участков ареала показало невоэможность однозначного реше­

ния вопроса о таксономическом статусе этих форм. 

В 1972-1974 гг. в виварий Института экологии были привезе-
ны памирские полевки из окрестностей оз. Каракуль (Восточный Па­
мир), а также арчевые полевки из двух районов: из заповедника 
Аксу-Джабаглы (Таласский Алатау) и с Шахристанского перевала 
Туркестанского хребта (рис. 12). С 1974 г. проводилось скреши­
вание названных форм полевок в различных сочетаниях с целью вы­

яснения стеnени реnродуктивной изоляции между ними. Выяснилось, 

что при скрещивании самцов памирской полевки с самками арчевой 

из заповедника Аксу-Джабаглы гибридные животные nолностью пло­

довиты. Однако гибридные самцы от самки памирской полевки ока­

зались стерильными. В то же время установлено отсутствие репродук­

тивной изоляции между памирской nолевкой и арчевой nолевкой с 

Туркестанского хребта (гибридные зверьки nлодовиты во всех коrvJ­

бинаuиях). Заслуживает внимания, что наибольшая степень репродук­

тивной изоляции наблюдается между двумя формами арчевой полевки. 

В этом варианте скрещивания обнаружена стерильность гибридных 

самцов от обеих IJеципрокных комбинаций. 

Анализ хромосомных наборов, выполненный на виварном материа­

ле кариалогической группой лаборатории под руково~ством Э.А.Гиле­

вой, показал, что вновь привезенные зверьки с побережья оз. Кара­

куль идентичны по карнотипу памирским полевкам из окрестностей 

пос. Чечекты: 2n "' 54, NF = 62. В то же время все три формы 
арчевой полевки оказались различными в кариаЛогическом отноше­

нии. Диплоидное число хромосом, так же как и у памирской полевки, 

у них равно 54. Полевки из Майжуринекого ущелья и из заповедни­
ка Аксу-Джабаглы имеют также одинаковое число хромосомных 

ПJiеч: NF = 56, но различаются по морфологии одной пары малых 
двупл€!чих хромосом: в гиссарской популяuии они метацентрические, 

а в таласской - субтелоuентрические. Арчевая полевка с Шахрнстан­

ского перевала по карнотипу более сходна с памирскими полевками, 
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Рис. 12. Места отлова основателей лабораторных колоний памирской 
и арчевой полевок 

1 -· окрестности пос. Чечекты; 2 - окрестности оз. Каракуль; 

3 - Гиссарский хребет; 4 - заповедник Аксу-Джабаглы; 5 - Турке­

станский хребЕ·т 

чем с арчевыми ( NF = 62), хотя и от первых отличается морфоло­
гией одной пары хромосом [Гилева и др., 1977). 

Таким образом, гибридизация арчевых полевок из трех различных 

популяций с памирскими полевками дала противоречивые результаты 

С одной стороны, несмотря на существенные различия хромосомных 

наборов, мы наблюдаем отсутствие репродуктивной изоляции (Памир­
ская, Чечекты - арчевая, Гиссарский хребет). С другой стороны, 

при незначительных карнологических отличиях от гиссарской арчевой 

полевки таласская фr;>рма практически не скрещивается с памирской 

полевкой. Шахристанская форма арчевой полевки и по кариотипу, и 

по результатам скрещивания стоит бпиже к памирским полевкам, хо­

тя географически она находится внутри ареала арчевых. Существо­

вание такого мозаичного распространения близких форм неизбежно 
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ведет к путанице при практической работе с ними. Имеюшиеся в 

настояшее время описания и диагнозы по понятным причинам соста­

влены н.а смешанном материале в отношении хромосомных форм. 

Поэтому, используя преимущества виварного материала, который 

был в этом отношении '"чистым", мы решили дать характеристику 

изменчивостR рисунка жевательной поверхности коренных зубов у 

названных форм nамирской и арчевой nолевок и изучить характер 

изменчивостR этих nризнаков у гибрRдов в различных вариантах 

скрещивания форм между собой. 

Изучение размеров и пропорURй череnа [Васильева, 1977] у 
ряда форм памирских и арчевых nолевок показало, следующее: 1) 
арчевая и nамирская nолевки из мест оnисания видов по изученным 

nризнакам, а также по их комnлексу различаются незначиtельно, 

2) арчевая nолевка из заnоведника Аксу-Джабаглы отличается наи­
более мелкими размерами череnа. Ближе всего к данной форме nри­

мыкает арчевая nолевка с Гиссарского хребта; 3) шахристанская 
форма арчевой nолевки как по обшим размерам череnа, так и по 

комnлексу nр~знаков стоит ближе к nамирским nолевкам, чем к 

арчевым; 4) гибриды во всех вариантах скрешивания, как nравило, 
nриближаются к nамирским nолевкам, а в ряде случаев nроявляют 

гетерозис. 

Большинство авторов, в той или иной стеnени касавшихся таксо­

номических взаимоотношений между nамирской и арчевой nолевками, 

указывают на сходство в строении их зубной системы [ Огнев, 
1950; Виноградов, Громов, 1952; Млекоnитаюшие фауны СССР, 
1963; Бобринекий и др., 1965]. Единственным отличительным nри­
знаком считается более слабое раз.витие ипи nолное отсутствие чет­

вертого наружного выстуnающего угла в основании nередней неnар­

ной nетли м1 . Поэтому nри изучении характера изменчивости М1 
у исходных и гибрnдных форм мы обращали внимание именно на 

этот nризнак. Исходя из этого, были вьщелены два варианта строе­

ния nараконидного отдела М1. 

1 . На наружной стороне М 1 в основании nередней неnарной пет­

ли имеется четвертый (считая снизу) выстуnаюший угол, выражен­
ный в той ипи иной стеnени (рис. 13, 1, 2). 

2. Наружная сторона nередней непарвой nетли гладкая, без за­
метного выстуnа. Общее число выступаюших углов на наружной сто­

роне м 1 равно трем (рис. 13,3). 
Абсолютное большинство особей у всех и.сходных форм, кроме 

таласской арчевой nолевки, имеют доnолнительный (четвертый) внеш­
ний выстуnаюший угол в основании nередней непарной nетли М 1 . 
Этот выстуnаюший угол выражен слабо лишь у единичных экземпля­

ров. У арчевой полевки из заnоведника Аксу-Джабаглы, в отличие 

от всех остальных, высокой частоты ( 42%) достигает второй ва­
риант строения параконидного отдела М1. Кроме этого, было заме­
чено, что и в тех случаях, когда этот зубец присутствует, степень 

выраженности его у таласских nолевок меньше. Мы nоnытались оце­

нить степень выраженности этого зубца коJiичественным показате-
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Рис. 1 3. Варианты строения параконидного отдела М 1 памирских 
и арчевых полевок 

Рис. 14. Схема измерений параконидного отдела М1 для оЦенки 
выраженности внешнего выступа в основании передней непарной пет­

ли. Объяснение (а, Ь, с) в тексте. 

лем. На рисунках зубов, выполненных при постоянном увеличении, 

бьши сделаны измерения, как показано на схеме (рис. 14). Индекс 
выраженности внешнего зубца в основании передней непарной петли 

рассчитывали по формуле 

а - Ь 
и 11;(. = --- ' 

с 

где а - расстояние от вершины четвертого внешнего выступаюшего 

угла (считая снизу) до вершины четвертого внутреннего входящего; 
Ь - наименьшее расстояние от вершины третьего внешнего входяше­

го угла до передней грани четьертого внутреннего выступающего 

(ширина шейки) угла; с- расстояние между вершинами третьего 
внешнего выступаюшего и :гретьего внутреннего входяшего угпов. 

Таким образом, вычисленное отношение характеризует выраженность 

добавочного выступа по сравнению с остальными выступающими уг­

лами внешней стороны зуба. Средние значения этого индекса в изу­

ченных выборках nриведены в табл. 7 ,8. Оказалось, что по величи­
не этого показателя таласская популяция арчевой полевки резко от­

личRеrся от других: его эна'iение у этой формы почти вдвое меньше, 

чем у остальных, очень близких по индексу между собой. У гибридов 

I варианта скрещивания (памирская, Чечекты - арчевая, Гиссарский 
хребет) наблюдается некаторое увеличение индекса выраженности 
добавочного выступа М1. 

При скрещивании резко различающихся по данному показателю 

форм (памирская, Каракуль - арчевая, Аксу-Джабаглы) его значение 
у гибридов занимает промежуточное положение между показателями 

рощ'тельсюJХ форм, но более близкое к покаэателю памирекоИ полевки. 

Явление некоторого увеличения индекса выраженности этого при­

знака у гибридов наблюдается также при скрещивании памирской по-
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Таблица 7 

Изменчивость внешней стороны М1 у памирских и арчевых 

полевок 

Число 

Форма измерен-

ных М1 

Памирская, Чечекты 45 
Памирская, Каракуль 40 
Арчевая, Гиссарский хребет 40 
Арчевая, Аксу-Джабаглы 38 
Арчевая, Туркес таиский 3 9 
хребет 

Т а блица 8 

Индекс выражен­

ности 4-го зубца 

0,404.±(),015 
0,430.:!;0,015 
0,401.:!;0,018 

0,198.:!;0,010 
0,399.:!;0,017 

с' 7с 

24,3 
22,0 
28,4 

30,7 
25,8 

Изменчивость внешней стороны М 1 у гибридов различных 

вариантов скрещивания памирской и арчевой полевок 

Вариант скре- Число изме- Индекс выраженности 
с, % 

щивания рений м 1 4-го зубца 

1 26 0,456.:!;0,020 21,7 
11 62 0,349.:!;0,022 33,6 
III 31 0,449.:!;0,019 23,7 
IV 2::!. 0,388.:!;0,028 32,4 

левки из окрестностей оз. Каракуль с арчевой попевкой с Туркес­

танского хребта. У гибридов второго поколения значение индекса 

возвращается на уровень родительских форм. 

Скрещивание двух форм арчевой полевки (Аксу-Джабаглы - Тур­
'J{естанский хребет) дает результат, аналогичный скрещиванию пер­
вой формы с памирской полевкой из окрестностей оз. Каракуль (про­

межуточное значение). 
Таким образом, по строению М 1 и характеру его изменчивости 

также проявляется специфика таласской популяции арчевой полевки. 

Это проявляется не только в тotv:, что в таласской популяции встре­

чаются с довольно большой частотой экземnляры с гладкой наруж­

ной стороной передней непарной петли М1, но также и в том, что 

дз.же в случаях налИчия добавочного выступающего зубца степень 

его выраженности намного меньше по сравнению с выраженностью 

у других форм полевок этой группы. Этот пrжзнак, по-видимому, мо-
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жет служить диагностическим для названной формы (в том случае, 

если будет доказана ее видовая самостоятельность). 
Большинство систематиков отрицают существование каких-либо 

различий между памирской и арчевой полевками по строению третье­

го верхнего коренного зуба. Однако обычно для характеристики ис­

пользовались сборные выборки, включающие различные карнотипи­

ческие формы. Поэтому мы попытались на имеюшемся материале 

выяснить этот вопрос более детально. 

При изучении изменчивости рисунка жевательной поверхности М 3 
у этих форм было выяснено, что составляющие изменчивости в прин­

циле совпадают с таковыми для ранее исследованных представителей 

рода: варьирует число входящих и выступающих углов на внешней 

и внутренней сторо~ах зуба (складчатость), а также общее число и 
фvрма расположения замкнутых пространств на его жевательной по­
в·ерхности. На .изученном материале было отмечено, что складча­

тость внутренней стороны зуба варьирует в больших пределах, поэ­

тому вариации в большей степени отражаются на изменении общей 

длины режущего края эмали. На этом основании при выделении кЛас­

сов складчатости большее значение придавалось складчатости внут­

ренней стороны зуба. Наличие четвертого выступающего угла на 

внешней стороне, выраженного в виде небольшого выступа, рассмат­

ривалось в качестве самостоятельного признака. 

На изученных сериях памирских и арчевых полевок были выделе­

ны следующие классы складчатости М 3. 
1, На внутренней и внешней сторонах зуба по три выступающих 

угла, разделенных двумя входящими; последняя петля ( талонус) уко­
рочена. 

II. На внутренней стороне имеется третий входящий угол в 
виде небольшой выемки; последняя петля удлиненная - соответствует 

f. simplex по Реригу и Бёрнеру. 
111. На внутренней стороне м3 намечен четвертый выступающий 

угол, входящих углов три - переходпая форма от simplex к typica. 
IV. На внутренней стороне зуба четыре хорошо выраженных вы­

ступающих угла, разделенных тремя входящими, - соответствует 

f. typica, по Реригу и Бёрнеру. 
Число замкнутых пространств на жевательной поверхности м3 

у памирских и арчевых полевок •варьирует от одного до четырех, 

причем встречаются различные варианты слияния зубных полей. 

В сочетании с перечисленными выше классами складчатости всего 

на изученном материале был выделен 21 морфатип м3. Все морфа­
типы представлены на общей схеме (рис. 15). Общими для всех 
исходных форм являются шесть морфотилов (рис. 15, 4..,.9 ) • На их 
долю приходится 75,8% изученных 'зубов у памирской полевки из 
окрестностей пос. Чечекты; у памирской полевки из окрестностей 

оз. Каракуль - 73,6%; у арчевой полевки с Гиссарского хребта -
80,3%; в выборке арчевой полевки из заповедника Аксу­

Джабаглы - 3 7 ,4%; у зверьков · с Туркестанского хребта 

93,3%. 
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Рис. 15. Изменчивость рисунка жевательной поверхности мз у па­
мирских и арчевых полевок и их гибридов 

1-21 - номера морфатипов 

Из привеценного сопоставления вицно, что арчевая полевка из 

Аксу-Джабаглы отклоняется от общего ряца форм. 

Частоты выцеленных морфатипов показаны в табл. 9. У памир­
ской полевки из окрестностей пос. Чечекты, вьщелено 13 морфати­
nов (рис. 15, 1-13). Среци них цоминируют no частоте морфатиnы 
6, 7, 8, 11. В выборке памирской nолевки из окрестностей оз. Каракуль 
обнар'ужено 20 -:-очетаний (рис. 15, 1-20). В этой серии численно 
nреоблацают морфатиnы 4, 7, 8,9. Арчевым полевкам с Гиссарского 
хребта принацлежат морфатиnы 1-12, 14-18 (всего 17 сочетаний, 
из которых наиболее часто встречаются 7, 8, 9 ). У арчевых полевок 
из заnовецника Аксу-Джабаглы встречено 18 вариантов сочетаний 
(4-21). В этой выборке, в отличие от nрецьщущих, цоминирующими 
являются морфатиnы 11, 12, 13, оцнако высокой частоты цостигает, 

так же как и в ранее рассмотренных сериях, морфатип 8. Наиболее 
интересный случай nрецставляет набор морфатиnов у арчевых nопе-
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Таблица 9 

Встречаемость морфатипов м3 у памирских и арчевых полевок (исхоц 

Число экземпляров морфотипа, N9 
Форма 

Число 

зубов 
1 

Памир- 248 2 10 11 15 3 25 79 53 13 
екая, 

Чечекты 

Памир- 784 4 9 12 73 43 16 141 211 93 
екая, 

Кара-

куль 

Арчевая, 234 5 3 4 16 10 7 72 55 28 
Гиссар-

с кий 

хребет 

Арчевая, 198 2 4 6 16 33 13 
Аксу-

Джабаг-

ЛЬ! 

Арчевая, 179 1 2 13 17 5 52 51 29 
Туркес-

станс~ 

КИЙ 

хребет 

вок с Туркестанского хребта. Эта серия сопоставима по объему 

с таласской выборкой арчевой полевки, тем не менее у шахристан­

ской формы набор морфетипов почти вцвое бецнее (1, 3-9, 14, 16 -
всего 1 О вариантов). Это в основном опрецеляется тем, что у шах­
ристанских зверьков не встречены зубы, имеющие на жевательной 

поверхности четыре замкнутых пространства. 

Для оценки схоцства набора и количественного соотношения 

морфетипов у трех пар форм разной степени цивергенции нами ра­

нее использовались коэффициенты k1 и kz. При сравнении пяти ис­
хоцных форм памирских и арчевых полевок также провецен расчет 

коэффициентов (табл. 1 О). В этой таблице нац главной циагональю 
помещены значения коэффициента k1 , отражающие схоцство набора 
морфетипов (качественная оценка) при попарном сравнении форм. 
Поц циагональю привецены значения коэффициента k2, учитывающе­
го схоцство количественного соотношения морфотипов. Сравнение 

цвух полей этой таблицы показывает, что, несмотря на некоторое 

своеобразие набора морфотипов, у кажцой формы (см. верхнюю 
часть таблицы) цоминирующие по частоте морфетипы являются, как 
правило, общими цля всех форм (см. значения kz ), Это выражает­
ся в том, что k2 принимает цовольно высокие значения. Ецинствен-
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ные формы) 

Число экземпляров морфотипа, N 

10 11 12 13 114 1151 
16 11.7 1 

18 
1 

19 
1 

20 21 

2 20 13 2 

7 46 49 19 10 3 13 15 9 8 3 

3 13 2 5 1 1 5 4 

7 22 39 19 2 4 3 5 5 6 8 4 

5 4 

ное исключение прецставляет таласская и шахристанская формы 

арчевой полевки, наименее схоцные по набору морфотипов и их ко­

личественному соотношению. 

Сопоставление коэффициентов морфетипического схоцства, полу­

ченных при сравнении форм памирских и арчевых полевок со значе­

ниями их у форм известной степени цивергенции (см. табл. 6), 
цает основание считать, что уровень морфологических различий 

межцу ними не превышает поцвицового. 

Перейцем к рассмотрению картины распрецеления морфотипов ри­

сунка жевательной поверхности мЗ у гибрицов от различных вариан­
тов скрешивания исхоцных форм ( табл. 11). Гибрицное потомство 
от скрещивания памирской (Чечекты) и арчевой (Гиссарский хребет) 
полевок характеризуется набором морфот.ипов, близким к роц.итель­

ск.им dюрмам. Всего у них встречено 14 сочетаний (см. рис. 15, 
1-12, 14, 17), причем, как .и у роцительских форм, цом.ин.ируют 

сецьмой и восьмой варианты. 

При скрещивании памирской полевки (Каракуль) с арчевой по­
левкой (Аксу-Джабаглы) у гибрицного потомства обнаружено все­
го 12 морфот.ипов м3 : 5, 7-13, 16-19, Преоблацающ.им.и по частоте 
срец.и этого набора являются 12 и 13, отл.ичающиеся наибольшей 
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Таблица 10 

Схоцство наборов морфотиuов исхоцных форм памирских и арче-

вых полевок (kl, kz, ?Q 

Сравни.-

ваемая 1* 2 3 4 5 
форма 

1 65,1 66,7 47,6 53,3 
2 94,0 85,0 80,9 50,0 
3 96,3 97,0 66,7 58,8 
4 86,3 97,0 88,7 40,0 
5 86,9 82,6 92,5 67,6 

*Обозначения те же, что на рис. 12. 

сложностью как по признаку склацчатости, так и по числу замкну­

тых пространств. 

Гибрицы первого поколения от третьего варианта скрещивания 

(памирская, Каракуль - арчевая, Туркестанский хребет) имеют все­
го шесть сочетаний (рис. 15) : 5, 7-9, 12, 16. Во втором поколения 
разнообразие увеличивается ЦО 10: 4-9,,11-13, 16. Как в первом, 
так и во втором гибрицном поколения численно преоблацают те же, 

что и у роцительских форм, варианты: 7, 8, 9. 
В четвертом варианте скрещивания (арчевая, Аксу...Джабаглы -

арчевая, Туркестанский хребет) у гибрицов вьщелено 1 О морфе­
типов: 5, 7-9, 11-14, 16, 18. В этом случае, как и во втором ва­
рианте скрещивания, часто встречаются сочетания 12, 13, ЯШlЯЮ.. 
щиеся н~ибоnее сложными, а также вариант 9 ( IV класс скnад­
rrатости). 

В целом цnя гибр.ицов всех вариантов скрещиваний характерно 

сохранение качественного спектра морфетипической изменчивости, 

присущей роп.итеnьским формам. Этого нельзя сказать о коnичест­

венном соотношении морфотилов в наборе. Так, в некоторых слу­

чаях (второй .и четвертый варианты) происхоцит смена преоблацаю­
щих по частоте сочетаний в сторону усложнения, которое вь~ажает­

ся в усилении склацчатости и увеличении числа замкнутых nро­

странств. 

Сравнительное изучение рисунков м3 по отцельным составляю­
щим изменчивости (склацчатости и числу замкнутых пространств) 
nозволило более цетаnьно проанализировать изменения, набnюцаю­

щиеся при скрещивании форм в различных сочетаниях. В табn. 12-
14 nоказано расnрецеление частот М 3 по классам скnацчатости 
и числу замкнутых nространств в выборках исхоцных форм nамир­

ской и арчевых nолевок. Как вицно из таблиц, у таласских зверь-
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~~ ~т~ ~~ ~2~ 0'281 9пв 

~~~ ~~~ ~2~ ~~2~ 
~~j ~~ ~2~ f.2~ ~ШD 

~~~ ,~ 92~ ~2~ f.2~ 
Рис. 16. Изменчивость рисунка жевательной поверхности м3 у гиб­
ридного потомства от помесной пары полевок. Родители: самец 

281-арчевая, Аксу-ДЖабаглы; самка 278-памирская, Каракуль 

ков IV класс склацчатости цостигает наибольшей частоты встре­

чаемости, а также цовольно обычны з.убы, имеющие на жевательной 

nоверхности четыре замкнутых пространства. По-вицимому, сочета­

tiИе этих цвух тенценций в изменчивости м3 и привоц,ит к тому, 
что полевки из заповецника Аксу-Д:жабаглы больше уклоняются от 

цругих по колцчественному соотношению морфотилов в наборе. 

В целом распрецеление частот классов склацчатости у всех 

исхоцных форм памирских и арчевых полевок имеет схоцный харак­

тер. Во всех выборках численно nреоблацают II и III классы, а 
наблюцающиеся различия в частотах крайних не nревышают уровня 

межпоnуляционных различий, известных цля цругих вицов серых 

полевок [Мартынова, 1963; Ангерманн, 1973; Еремина, 1974а}. 
Оцнако у полевок с Туркестанского хребта не было встречено ни 

оцного экземпляра с четырьмя замкнутыми пространствами на же­

вательной поверхности: все зверьки имеют слитые второе и третье 

зубные поля. 
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Таблица 11 

Встречсiсмость морфетипов м3 у гибрицов от различных вариантов 

Вариант 
Число 

Число экземпляров морфотипа, NQ 
скрещи-

зубов 
вания 1 

Памир- 110 4 2 2 6 5 4 41 33 3 
екая, 

Чечек-

ты х ар-

чевая, 

Гиссар-

с кий 

хребет 

Памир- 172 4 1 5 8 
екая, 

Кара-

куль х 

харче-

вая, Ак-

су-Джа-

баглы 

Памир- 73 4 10 28 26 
екая, 

Кара-

кульх 

харче-

вая, 

Турке-

станский 

хребет 

второе 54 2 2 1 18 9 10 
nок~ 

nение 

Арче- 56 1 2 4 15 
вая: Ак-

су-ДЖ!.-

багnых 

ХТур-

к е стан-

ский 

хребет 

Интересные цанные получены при сравнении распрецелений час­

тот классов склацчатости мЗ у гибрицных животных в ризличных 
вариантах скрещивания. Исхоцные формы первого варианта ( памир­
ская, Чечекты - арчевая, Гиссарский хребет) имели схоцный харак­
тер распрецеления частот классов склац'jатости (табл. 12). У гиб­
рицов от их скрещивания картина распрецеления существенно не 
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скрещивания памирских и арчевь~ полевок 

Число экземпляров морфотипа, Nq 

1 
10 

1 
11 12 13 1 14 

115 1 
16 17 18 19 

120 1 
21 

3 2 3 1 1 

5 9 25 98 1 3 4 9 

2 3 

7 3 1 1 

5 10 15 1 2 1 

изменилась ( табл. 13). Расnрецеление числа замкнутых nространств 
на жевательной nоверхности у гибрицных зверькое также совг.ацает 

с таковым у исхоцных форм (таGл, 14, 15). 
Несмотря на то, что исхоцные формы второго варианта скрещи­

вания (nамирская, Каракуль - арчевая, Аксу-Джабаглы) также ха­
рактеризуются схоцным расnрецелением час·гот классов склацчатос-
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Таблица 12 

Изменчивость склацчатости м3 у памирских и арчевых полевок (исхоцные 
формы) 

Число Частоты классов склацчатости, % Наличие 4-

Форма 
и зу- го внешнего 

ченных 

1 1 1 

выступающе-

м3 1 11 III IV го угла 

1 1 1 

Памир- 248 16,1±2,33 50,Q±3,18 27,8±2,85 6,1±1,52 6,9±1,61 
екая, Чэ-

чекты 

Памир- 784 5,4±0,81 37,3±1,73 41,1±1,76 16,3±1,32 8,4±0,99 
екая, Ка-

раку ль 

Арчевая, 234 8,5±1,82 46,6±3,26 32,5±3,06 12,4±2,15 0,9±0,62 
Гиссар-

ский хре-

бет 

Арчевая, 198 8,6±1,99 25,8±3,11 41,9±3,51 23,7±3,02 11,1±2,23 
Аксу-

Джабаг-

ЛЬ! 

Арчевая, 179 4,5±1,55 36,3±3,59 4,8±3,67 18,4±2,89 1,7±0,97 
Туркес-

та некий 

хребет 

ти м3, при гибрицизации наблюцается резкое изменение характера 
этого распрецеления. Если Э роzщтельских форм наибольшую часто­

ту встречаемости имеют М 11 и III классов, то у гибриdов перво­
го поколения доминирующим классом являе·тся IV ( 67,4% от обще­
го числа. зубов). Кроме того, больши~ство гибрицных животных 
имеет на жевательной поверхности М четыре замкнутых простран­

ства ( 79, 7%), 
Аналогичная картина возрастания цоли м3 IV класса у гибрицов 

отмечена нами и в четвертом варианте скрещивания (арчевая, 
Аксу-Джабаглы - арчевая, Туркестанский хребет): 57,1 %, Это яв­
ление также сопровожцается ~овышенной встречаемостью варианта 

"четыре замкнутых прос<rранства '' (53, 6%). Напротив, при скрещи­
вании памирской полевки (Каракуль) с арлевой с Туркестанского 
хребта такого резкого изменения частот классов у гибрицов не 

происхоцит, хотя также наблюцается тенценция к возрастанию час­

тоты IV класса (39, 7-%), У гибр.ицов второго поколеция распреце­
ление частот классов склацчатости приобретает виц, характерный 

цля исхоцнь~ форм, 

Как мы уже отмечали, у шахристанских полевок не было обнару­

жено морфотилов м3 с четырьмя замкнутыми пространствами, При 
скрещивании этой формы с памирской полевкой (Каракуль) в пер­
вом поколении лишь у 2 экз. (причем только на правь~ М 3) зуб 
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Таблица 13 

Изменчивость склацчатости М 3 у гибрицов памирских и арчевых полевок раз­
личных вариантов скрещивания 

Вариант Число 

~крещи- изучен-

вания ных м3 

Памир- 110 
ская,Че-

чекты х 

харчевая, 

Гиссар-

ский хре-

бет 

Памир­

ская, Ка­

ракуль х 

харчевая, 

Аксу-

Джабаг-

пы 

172 

Памир- 73 
ская,Ка­

ракульх 

харчевая, 

Туркес­

танский 

хребет 

второе 54 
поко-

ление 

Арчевая, 56 
Аксу­

Джабаг­

лыхТур-

к таи-

ский хре-

бет 

Частоты классов склацчатости, % 
Напичие 

4-го внеш-

него вы-

1 11 III IV ступающе-

го угла 

11,8;!:3,08 47,3;!:4,76 38,2±4,63 2,7;!:1.55 10,0;!:2,86 

2,9;!;.1.28 7,6;!:2,02 22,1±3,16 67,4;!:3,57 2,9;!:1,28 

13, 7;!:4,02 46,,6;!:5,84 39, 7;!:5, 73 -

1,9;!:1,86 51,8.:!:6,79 25,9;!:5,96 20,4.±5,48 12,9.:!:4,56 

12,5;!:4,42 30,4;!:6,15 57,1±6,61 22,2;!:5,56 

несет четыре замкнутых nространства. Мы уже уnоминали, что у 

гибрицов от скрещивания этой формы с таласской арчевой nолевкой, 

наоборот, nочти у nоловины особей имеется четыре замкнутых 

nространства на мз. 
Таким образом, nри схоцном характере расnрецелений частот 

классов склацчатости и вариантов числа замкнутых nространств у 

исхоцнъrх форм в некоторъrх. вариантах скрещивания их цруг с АРУ­

гом nроисхоцит .изменение частот в пользу классов наибольщей 

сложности. 

Самое резкое увеличение частоты IV класса (наибольщей склаа.­
чатости) у г.ибрицов отмечено во втором варианте скрещивания (па-
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Табnица 14 

Изменчивость чиспа замкнутых пространств на жеватеnьной поверхнос>­
ти м3 у памирских и арчевых поnевок (исхоrtные формы) 

Форма 

Памирская, 

Чечекты 

Памирская, 

~аракуnь 

Арчевая, 

Гиссарский 

хребет 

Арчевая, 

Аксу-Джа­

багnы 

Арчевая, 

Туркестан­
ский хребет 

Из них имеют замкнутых пространств, % Чисnо 

изучен-

:~ г--1--~,-2--~,---3--~,---4--

248 4,8±1,36 11,7±2,04 68,6±2,95 14,9±2,26 

784 3,0±0,61 19.4±1,41 62,2±1, 73 15,4±1,29 

234 5,6±1,50 13,7±2,25 73,0±2,90 7,7±1,74 

198 1,0±0,71 11,6±2,28 43,4±3,52 44,0±3,53 

179 3,4±1,35 20,1±2,99 76,5±3,1 7 

мирская, Каракуль - арчевая, Аксу-ДЖабаглыJ. Спецует отметить, 
что у обеих исхоцных форм также имелись М IV класса склацча­

тости, оцнако они не были преоблацающими по частоте. 

Возникает вопрос, насколько прецставительными выборками из 

обшей совокупности исхоцных форм явились зверьки основатели 

этой гибрицной колонии? Прежце всего нужно сказать, что гибриц­

на я колония возникла от цевяти пар первой реципрокной комбинации 

(самки памирской - самцы арчевой) и шести пар второй (самки 
арчевой - самцы памирской). Слецовательно, количество основате­
лей было цостаточно велико. Нам известны рисунюr жевательной 

поверхности м3 лишь у 13 зверьков-основателей (восемь - памир­
ской, nять - арчевой). Распрецеление частот классов склацчатости 
у них было слецующим: 1 класс - 23,1 %; II класс - 46, 2%; 111 класс -
19,2%; IV класс - 11,5%, Таким образом, прецположение о .том, 
ЧТQ увеличение частоты f. typica у гибрицов вызвано случайным 
поцбором основателей гибрицной колонии, несправецливо, Желая 

убециться в этом окончательно, мы ~оанализировали характер рас­

преttелен.ия вариантов склацчатости М на внутрисемейном уровне 

в потомстве смешанных пар. Привецем цля примера картину переца­

чи этих признаков от роцителей к потомству в цвух гибрицнь~ па­

рах (pf!c, 16), Рисунки правь~ и левь~ моляров роцителей и nря­
мь~ потомков оригинальны. Как вицно, при скрещивании самца 

арчевой полевки NQ 2~1, имеющего на обеих сторонах зуба II класс 

склацчатости, с самкой памирской полевки Nq 278, у которой оба 
зуба отнесены нами к lll классу склацчатости (перехоцная от simp· 
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Таблица 15 

Изменчивость числа замкнутых пространств у гибридов памирских и 

арчевых полевок различных вариантов скрещивания 

Число Из них имеют замкнутых nространств, % 
Вариант из у-

1 

скрещивания ченных 1 2 з 4 
м3 

Памирская, 110 6,4j:2,33 11,8j:3,08 74,5±.4,16 7,3j:2,48 

Чечекты х 

харчевая, 

Гиссарский 

хребет 

Памирская, 172 2,9±.1,28 17,4±.2,89 79,7±.3,07 
Каракуль х 

харчевая, 

Аксу-Джа-

баглы 

Памирская, 73 9,6j:3,45 87,7±.3,84 2,7j:1,89 
Каракуль х 

харчевая, 

Туркестан-

ский хребет 

второе 54 7,4j:3,56 72,2±,6,10 20,4±.5,48 
поколение 

Арчевая, 56 1,8j:1,78 5,4j:3,02 39,3±_6,53 53,6±.6,66 
Аксу-Джа-

баглы х Тур-

кестанский 

хребет 

lex к typica), у 14 их потомков наблюдается следующее соотноше­
ние классов СЮ:Iадчатости (к обiuему количеству моляров): l класс-

10,7%; 11 класс- 1"4,3%; IIl класс- 10,7%; IV к.'Iасс- 64,3%. 
В другой семье самец арчевой полевки Nq 264, имы()щий справа 

simplex, слева typica, скрещивался с самкой памирской полевки 
Nq 264, имеющей на обеих сторонах зубы переходиого строения 
(III класс складчатости). В их потомстве из 15 зверьков распреце­
ление по классам складчатости было следующим: I класс - О; 

II класс - 3,3%; II1 класс - 3,3%; IV класс - 93,4%. Таким об­
разом, общее изменение частот зубных вариантов в пользу наиболее 

складчатого подтверждается и на внутрисемейном уровне. 

Необходимо добавить, что, помимо возрастания частоты встречае­

мости моляров IV класса, ·у гибридного потомства можно отметить 

также усиление степени выраженности четвертого выступающего уг­

ла на внутренней стороне, В прецьщущих главах аналогичное явле­

ние увеличения частоты и степени выраженности. наиболее сложных 

вариантов складчатости М 3 отмечено нами для гибридов от скре-
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щивания северного и южного лоцаицов полевки-экономки и лоцви­

цов полевки Мицценцорфа, Оцнако у этих форм речь шла о цомини­

ровании f. variabilis ло отношению к форме typica. У ламирекой и 
арчевой полевок, как было локазано, вариации склацчатости проис­

хоцят при более простом строении зуба в целом, В цанном случае 

более .. сложной" формой является typica. 
Мы полагаем, что увеличение частоты и степени выраженности 

f. typica у гибрицов от скрещивания некоторых комбинаций форм 
памиреких и арчевых полевок также опрецеляется схоцными меха­

низмами, а именно благодаря· усилению экспрессивности и денетрант­

нести признака "наибольшей складчатости" в чужцой генетипической 

среде, Действительно, К. Uиммерманом [Zimmermann,195З] было 
локазано, что лри скрещивании подвидов Microtus arvalis признаки 
simplex и typica проявляют моногибридный характер наследования, 
Мы уже отмечали, что, по мнению Н.В. Тимофеева-Ресовского 

с соавторами [197 З], сам факт увеличения экспрессивности и ле­
нетрантности мутаций (в широком смысле слова) может использо­
ваться в качестве теста для оценки суммарного генетического 

расстояния между исходными формами, Опираясь на все сказанное 

выше, можно прецполагать, что возрастание частоты зубов IV клас­

са складчатости у гибридов может слу.жить своеобразным показате­

лем генетической дивергенции исходных форм, Действительно, рез­

кое возрастание частоты формы typica у гибридов от скрещивания 
арчевой полевки из Аксу-Джабаглы с двумя формами (памирская, 
Каракуль и арчевая, Туркестанский хребет) и отсут-ствие такого 
преобладания моляров наибольшей сложности у гибрицов от скрещи­

вания этих форм между собой хорошо согласуется с результатами 

гибрицизации и данными многомерной статистикИ. 

Как уже упоминалось выше, таласская арчевая полевка, скрещи­

вание которой с каракульской и шахристанской формами затруднено, 

наиболее удалена от них и по комплексу краниометрических призна­

ков (мера математической цивергенции при попарном сравнении ее 
с этими формами в три-четыре раза больше, чем между ними) , 
Слецовательно, сочетание результатов, полученных разными мето­
дами, указывает на наибольшую генетическую удаленность талас­

ской популяции от каракульской и шахристанской, более близких 

между собой, 

С цругой стороны, две изолированные (в течение нескольких 

цесятков тысяч лет) популяции арчевой полевки ( таласская и гис­
сарская), проявляя большое морфологическое схоцство по всем изу­
ченным нами признакам, а также по кариелогическим и популя­

цианно-экологическим характеристикам [Большаков, Обицина, Гиле­
ва, 1975], неоцинаково реагируют на гибридизацию с памирскими 
полевками. Если у гибрицов первого варианта скрещивания не отме­

чено изменений в распрецелении частот классов склацчатости мЗ 
по сравнению с роцительскими формами, то гибрицы, полученные 

во втором варианте (Акr::у-Джабаглы - Каракуль), отличаются ус­
ложнением моляров. Такая различная реакция цвух форм арчеRой 
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полевки на гибрицизацию с памирской может свицетельствовать о 

том, что схоцство их базируется на разной генетической основе и 

обусловпено развитием в схоцных условнях срецы. По С.С. Шварцу 

[1968, 1973], подобные явления лежат в основе видообразования 
двойников. 

Все изложенное в цанной главе позволяет считать, что изучен­

ные популяции памирских и арчевых полевок образуют ециную си­

стему, характеризующуюся интенсивным протеканием микроэволю­

ционных процессов, поэтому, несмотря на то что в настоящий мо­

мент прvвести четкую границу межцу памирскими и арчевыми по­

левками нельзя, несомненно, что больщинатво изученных форм ци­

вергирует в сторону вицового обособления. Об этом говорят цанные 

гибрицизационных опытов, а также характер изменчивости изучен­

ных краниологических признаков гибрицного потомства в различных 

·вариантах скрещиваний. 

Глава 5 

ИЗМЕНЧИВОСТЬ КРАНИОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 

ПОЛЕВОК ГРУППЫ ALТICOLA MACROТIS RADDE 

В систематике рода Alticola Blanford. также немало неясных 
моментов. Для территории СССР наименее изучены таксономиче­

ские отношения между формами груnпы AltiCola macrotis Radde. 
Обычно считается, что в альпийском поясе гор Южной Сибири на 

Алтае обитает А. vinogradovi Rasorenova, а в Прибайкалье и Сая­
нах -А. macrotis Radde. Обе формы живут в труднодостуnных мес­
тах, поэтому сведения об их распространении, экологии и изменчи­

вости основных таксономических признаков отрывочны и противоре­

чивы. В связи с этим таксономический статус названных форм раз­

ными исследователями трактуется далеко не одинаково. Большин­

ство авторов вслед за А.П. Разореновой, описавшей А. vinogradovi 
в качестве нового вида, считают алтайскую и саянскую высокогор­

ных полевок самостоятельными видами [Разоренова, 1933, 1939; 
Виноградов, 1933; Виноградов, Аргиропуло, 1941; Огнев, 1950; 
Виноградов, Громов, 195 2] • Многие исследователи обращают вни­
мание на то, что алтайская форма отличается осоЮенностями стро­

ения третьего верхнего коренного зуба. Разоренова при описании 

вида указала, что А. vinogradovi характеризуется отсутствием 
слияния первого наружного треугольника с первой поперечной пет­

лей. Однако в ее распоряжении был очень небольшой материал 

( 2 экз. с Теректинекого хребта и 3 экз. с Ивановских белков, со­

бранных Б.С. Виноградовым). С.И. Огнев обрашает внимание на дру­
гую черту, отличающую алтайскую и саянскую полевок. Для перво­

го вида он указывает от четырех до пяти замкнутых пространств 

на м3, для второго - "обычно только одно замкнутое пространство, 
иногда почти отделенное второе" ( Огнев, 1 9 5О, с. 5 30). В то же 
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время еще А. С. Фетисов [1936] отмечал изменчивость числа зам­
кнутых пространств на М 3 у А. macrotis с хребта Большой Хамар­
Дабан. Он исследовал экземпляр этой полевки с тремя простран­

ствами на М 3 и предположил, что малое число замкнутых прост­
ранств свойственно молодым зверькам. Это предположение нашло 

подтверждение в работе Н.В. Тупиковой и А.П. Шведова [1961], 
показавших для алтайской полевки увеличение числа замкнутых 

пространств с возрастом. На основании проведеиного анализа из­

менчивости М 3 и некоторых других признаков авторы считают 
возможным объединение алтайской и саянской полевок в один вид 

из-за нечеткости диагностических признаков. Однако в данной рабо­

те, так же как и в более позднем обобщении [Гептнер, Россолимо, 
1 96 8], исследователи не располагали материалом по саянской по­
левке, поэтому высказанное в обеих работах мнение о видовой общ­

ности алтайской и саянской форм не может считаться обоснованным 

и тем более окщiчательным. Еше более противоречивы литератур­

ные сведения о систематическом положении леммингавидной полев­

ки А. lemminus Miller и ее отношении к другим представителям рода. 
Леммингавидная полевка впервые была описана Миллером [Mi1ler, 
1898, цит. по Огневу, 1950] по экземпляру с побережья залива 

Креста и была выделена им в отдельный род Aschizomys, Этой же 
точки зрения придерживались Хинтон [Hinton, 1926] и Эллерман 

[Ellermann, 1941] . В более поздних работах Aschizomys включается 
в качестве подрода в роД Лlticola [Огнев, 1950; Виноградов, Гро­
мов, 1952]. В последнее время все чаще леммингавидная полевка 
рассматривается лишь как подвид в системе широко распространен­

ного вида сибирской высокогорной полевки А. macrotis вместе с 
алтайской и саянской (забайкальской) полевками [Млекопитаюшие 
фауны СССР, 1963; Бобринекий и др., 1965; Гептнер, Россолимо, 
1968; Кищинский, 1972; Юдин и др., 1976; Громов, Поляков, 
1 97 7] . Наряду с этим некоторыми исследователями отмечается 
дифференциация популяций внутри ареала самих леммингавидных 

полевок. Так, преимущественно по особенностям окраски, группа 

якутско-колымских популяций была описана в качестве особого под­

вида (А. macrotis vicina Portenko), а за чукотско-корякской формой 
было предложено оставить название, данное при описании вида, -
А. т. lemminus Miller, 1898 [Портенко, Кищинский, Чернявский, 
1 96 3]. Таким образом, число географических форм сибирской вы­
сокогорной полевки возросло до четырех. Все изложенное послу­

жило основанием д~я проведения экспериментального изучения на­

званных формполевок группы. А. macrotis в виварии Института эко­

логии растений и животных. Основатели лабораторных колоний 

А. vinogradovi были доставлены в 197 2 г. из урочища Чебуре Те­
ректинского хребта. А. macrotis привезены в 197 5 г. из Байкаль­
ского государственного заповедника (хребет Мат,rй Хамаро­
Дабан). Леммингавидные полевки отлавливались в 19 7 4 и 
1976 гг. на арктическом побережье Чукотки в окрестностях 

г. Певек. 
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Алтайская и забайкальская полевки хорошо размножаются в ус­

ловиях вивария и дают плодовитое потомство при скрешивании. 

Получены плодовитые гибриды нервого и второго пеколений во всех 

вариантах подбора родительских пар. Анализ хромосомных наборов, 

проведенный З.А. Гилевой и Г.В. Быковой ( неспубликеванные данные), 
показал сходство их по кариелогическим характеристикам: 2n =56, 
NF = 58. 

Что касается леммингевидной полевки, то обе .попытки ( 197 4, 
1976 гг.) соз.дать лабораторную колонию этой формы не достигли 
своей цели. Удалось получить лишь один помет в условиях вивария, 

поэтому материал по даниой форме весьма ограничен ( 17 экз. ). 
Однако в нашем распоряжении были полевые сборы леммингевидной 

полевки Б.Н. Большакова ( 1963-1964 гг.) и Н.Г. Евдокимова 
( 197 3 г.) из окрестностей г. Тикси (Якутия). 

Выяснилось, что чукотская и якутская популяции лемминговид~ 

ной полевки отличаются по характеристикам хромосомных наборов 

[ Гилева и др., 1 97 7] • Карнотип якутской формы типичен для пред­
ставителей рода: 2n = 56, NF = 58. У чукотской формы диплоидное 
число хромосом тоже равно 56, но NF= 66. 

В Институте экологии растений и животных было проведено изу­

чение характера изменчивости важнейших таксономических призна­

ков (строение черепа и зубов) у виварных колоний атлайской и за­

байкальской полевок и их гибридов, а также сравнение двух попу­

ляций лемминговидноu полевки. Особое внимание уделялось изуче­

нию изменчивости рисунка жевательной поверхности третьего верх­

него коренного зуба. 

Проведеиное сравнение [Васильева, 1977] всех четырех форм 

по особенностям строения черепа, его размерам и пропорциям по­

казывает, что наиболее близки меЖду собой алтайская, забайкаль­

ская и якутская, имеюшие сходный кариотип. Чукотская форма, име­

ющая иной карнотип, отличается от других более мелким размером 

черепа и некоторыми пропорциями. 

Изменчивость рисунка М3 

Мы уже отмечали выше, что основным диагностическим призна­

ком, отличаюшим алтайскую полевку от большинства других родст­

венных форм, и в частности от забайкальской, считается особен­

ность строения третьего верхнего коренного зуба, а именно нали­

чие нескольких замкнутых пространств на его жевательной поверх­

ности Разоренова, 1 9 3 3; Виноградов, 19 33; Виноградов, Аргиро­
пуло, 1941; Огнев, 1950; ВиногрG~дов, Громов, 1952]. По мне­
нию А.П. Разореновой [1933], этот признак сближает алтайскую 
высокогорную полевку с лемминговидной. Тем не менее ряд авто­

ров, указывая на значительную внутривидовую изменчивость 

этого признака, оспаривают его диагностическое значение [ Фе­
тисов, 1936; Тупикова, Шведов, 1961; Гептнер, Россолюю, 

1968]. 
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Рис. 17. Изменчивость рисунка жевательной поверхности м3 алтай· 
ской и забайкал-ьской высокогорных полевок и их гибридов 

1-28 - номера морфатипов 

Изменчивость строения м3, как правило, описывалась по немно­
гочисленным сериям [ Разоренова, 1933; Огнев, 1950]. Кроме 
того, выборки обычно вк.лючали сборы с различных хребтов, часто 
vдаленных друг от друга, что существенно снижает вероятность 

принадлежности их к одной популяции. Поэтому наши данные по 
изменчивости рисунка жевательной поверхности м3 сравнительно 
больших серий алтайской и забайкальской полевок в одинаковых 
условиях вивария, несомненно, могут быть более успешно исполь­
зованы для решения вопроса о его таксономическом значении. Име-
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ющийся в нашем распоряжении материал по лемминговидной полев­

ке менее представителен по объему выборок, но ввиду его 

несомненной принадлежности к двум различающимся в карио­

логическом отношении попу~яциям он также вполне репрезен­

тивен. 

Рисунки жевательной поверхности М 3 были классифицированы 
по обычным составляющим изменчивости: складчатости боковых сто­
рон и числу замкнутых пространств. Выделяли следующие классы 

складчатости по внутренней стороне м3. 
I. На внутренней стороне зуба ·имеются три выступающих угла, 

разделенных двумя входящими. У некоторых экземпляров последняя 

петля удлиненная и слегка отогнуТа наружу; часто намечен третий 

входящий угол в виде небольшой выемки. 

II. Отличается от предыдущего тем, что на внутренней стороне 

намечается четвертый выступающий угол; входящих углов три. 
III. На внутренней стороне четыре хорощо выраженных выступаю­

щих угла, разделенных тремя входящими. 

При выделении морфотилов М 3 учитывалась также складчатость 
внешней стороны по наличию или отсутствию четвертого выступаю­

щего угла (у некоторых экземпляров забайкальской полевки был 
выражен пятый добавочный выступ на внешней стороне). Все выде­

ленные морфотипы у алтайской и забайкальской высокогорных поле­

вок представлены на схеме (рис. 17 ), а их частоты встречаемости 
приведены в табл. 16. 

У алтайских зверьков были встречены все возможные вариан-

ты - от одного сплошного дентинового поля до пяти замкнутых 

пространств. Довольно часто при этом поле передней поперечной 

петли слито с полем первого внешнего треугольника, хотя А.П.Ра­

зоренова [1933] при описании вида А. vinogradovi в качестве ос­
новного диагностического признака указывала на отсутствие этого 

слияния. Обычны слияния полей второго и третьего треугольников 

с полем талонуса. В этой выборке встречены почти все возмож-

ные варианты складчатости внутренней и внешней сторон. Соответ­

ственно у нее обнаружен наиболее полный набор морфотипов (рис.l 7, 
1-4, 8-28) - всего 25 сочетаний. 

Третий верхний коренной зуб забайкальских полевок несет обыч­

но одно-два дентиновых пространства, но иногда встречаются эк­

земпляры с тремя замкнутыми пространствами на М 3 • В сочета­
нии со складчатостью внутренней и внешней сторон у этой формы 

выделено 14 морфотипов М 3 (рис. 17, 1-14). Общими для обеих · 
исходных форм являются 12 морфотипов (рис. 17,"1-4, 8-14 ). На 
их долю приходится 35% исследованных зубов у алтайской формы 
и 53,4% у забайкальской. Коэффициент морфотипического сходства 
качественного набора k1 = 39,3%, а с учетом частот общих и спе­
цифических морфотипов k2 = 4 3, 2%. 

Морфотипы м3 , выделенные у гибридов первого поколения (рис. 17 
2-4, б, 8, 10-14, 17-19, всего 13 сочетаний), в основном являются 
общими для обеих форм. Среди гибрицов второго поколения также 
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Таблица 16 

Встречаемость морфатипов м3 У алтайской и забайкальской 

Число экземпляров морфотипа, N? 
Число 

Форма 
зубов 

1 1 1 1 1 
1 2 3 4 5 

1 1 1 1 

Алтайская по- 254 3 1 1 2 
левка 

Забайкальская 206 7 4 5 27 10 
полевка 

Гибриды первого 38 1 1 1 
поколения 

Гибриды второго 60 3 3 
поколения 

Таблица 16 (окончание} 

Число 
Число экземпляров морфотипа, N? 

Форма 
зубов 

1 1 1 1 1 
15 16 17 18 19 

1 1 1 1 1 

Алтайская по- 254 28 9 17 30 3 
левка 

Забайкальская 206 
полевка 

Гибриды первого 38 1 2 1 
поколения 

Гибриды второго 60 2 2 
поколения 

не отмечено появление новых сочетаний (рис. 1 7,1, 4, б, 7, 9, 
11-14, 18, 19, всего 12 ). У алтайской формы в количественном от­
ношении преобладают 8, 10, 11, 15 и 23 морфотипы, напротив, у 

забайкальской - 4, 6 и 13 (см. табл. 16 ). 
Распределение числа за!'viКнутых пространств на М 3 у алтайской 

и забайкальской полевок и их ,- ибридов П!Jедставлено в табл. 17. 
Как видно из таблицы, у анrайских зверьков наиболее часто встре­

чаются морфотипы, имеюшие три замкнутых пространства (в сред­
нем - 3,05 ). Напротив, для забайкал·ьсiнiХ полевок наиболее типич­
но одно сплошное дентинавое пространство на М 3 (в среднем -
1, 35). Но привлечение природного материала показало, что для 

алтайской полевки характерна сильная межпопуляционная изменчи-
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полевок и их гибридов 

Число экземпляров морфотила, N? 

6 7 8 9 10 11 12 13 14 

24 6 16 16 1 6 13 

76 10 4 5 2 10 7 33 6 

2 1 1 8 6 6 7 

10 3 3 9 3 19 2 

Число экземпляров морфотипа, NQ 

20 21 22 23 24 25 26 27 28 

15 8 5 19 4 10 4 9 4 

1 

вость этого признака ( табл. 18). Как видно из этой таблицы, в 
выборке алтайской полевки с хребта Чихачева преобладающим явля­

ется вариант с одним замкнутым пространством, что более харак­

терно для забайкальской. В небольшой пробе с побережья Телецкого 

озера у всех зверьков обнаружен только этот вариант. Напротив, 

в сборах Н.В. Тупиковой и А. Н. Шведова [1961] наиболее много­

числен Dариант 3, как и в нашей виварной колонии алтайской формы. 
Все это говорит о том, что размах межпопуляционной изменчивости 

данного признака у алтайской формы в ряде случаев может nревы­

щать различие между сравниваемыми формами. 

Т:~ким образом, мы видим, ч·го этот признак может использо­

ваться !lИщь при утюте межпопуляционной изменчивости. 
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Таблица 17 

Изменчивость числа замкнутых пространств на жевательной по­

верхности М 3 у алтайских и забайкальских высокогорных поле­
вок и их гибридов 

Число Из них имеют замкнутых пр остраяств, % 
Форма изучен-

ныхм 3 1 [ 2 [ 3 
.1 

Алтайская по- 254 2,8z:1,04 27,2±2,79 39,4,:!:3,07 
левка 

Забайкальская 206 67,5±3,26 29,6:!;3,18 2,9,:!:1,1 7 
полевка 

Гибриды первого 38 13,2±5,49 57,9z:8,01 28,9:!;7.35 
поколения 

Гибриды второго 60 31,7,:!:6,01 56,7,:!:6,40 10,0,:!:3,87 
поколения 

Таблица 17 (окончание) 

Число Из них имеют замкнутых 
0' 

пространr:тв, 7о 

Форма изучен-

ныхм3 4 
1 

5 
1 

среднее 

1 

Алтайская по- 254 23,6,:!:2,66 7,0z:1,60 3,05 
л~вка 

Забайкальская 206 1,35 
полевка 

Гибриды первого 38 2,16 
поколения 

Гибриды второго 60 1,6,:!:1,62 1,82 
поколения 

У гибридов первого поколения число замкнутых пространств варь­

ирует от одного до трех, как у забайкальской полевки, но с наи­

большей частотой встречаются М 3, имеюшие два замкнутых прост­
ранства (среднее - 2,16 ). Во втором поколении обнаружен 1 экз. 
с четырьмя замкнутыми пространствами, но среднее число прост­

ранств несколько меньше по сравнению с их числом у первого по­

коления гибридов (1,82). 
Изменчивость складчатости внутренней и внешней сторон мЭ 

представлена в табл. 1 9. Для алтайской полевки наиболее типично 
такое строение зуба, когда на внутренней стороне имеются три вы­

ступаюших угла или намечается четвертый, но он, как правило, не 
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Таблица 18 

Изменчивость числа замкнутых пространств М 3 в природных 
популяциях А. vinogradovi и А. macrocis 

Место Число 
Из них имеют замкнутых пространств, % 

отбора зубов 
1 

1 
2 

1 
3 

1 
4 

1 
5 1 среднее 

1 1 1 1 1 

Байкаль- 14 64,3 28,6 7,1 1,43 
ский гос-

заповед-

ник 

n = 7 
Хребет 38 65,8 10,5 21,1 2,6 1,62 
Чихачева 

n = 19 
Оз. Те- 10 100 1,00 
лецкое 

n = 5 
Алтай 14 7,1 21,4 43,0 21,4 7,1 3,0 
1957-
1958 гг., 
Тупикова, 

Шведов, 

1961 
n = 7 

достигает величины первых трех выступающих углов. Соответствен­

но в этой выборке преобладают М 3 , отнесенные ьами ко II классу 
складчатости. Лишь у некоторых зверьков на внутренней стороне 

имеются четыре хорошо выраженных выступаюших угла и три вхо­

дяших. Напротив, у забайкальской полевки обычно на внутренней 

стороне присутствуют четыре хорошо выраженных выступаюших угла. 

У этой формы наиболее часто встречаются М 3 III класса складча­
тости. Сравниваемые формы также имеют несколько различный ха­

рактер изменчивости складчатости внешней стороны м3. И у алтай­
ской, и у забайкальской полевок на внешней сторQНе им:еются три 

хорошо выраженных выступающих угла, а также часто намечен чет­

вертый. Однако у забайкальской полевки складчатость внешней сто­

роны усилен~ по сравнению со складчатостью алтайской формы, так 

как встречаются зубы, имеюшие цять выступающих углов на внеш­

ней стороне. 

Гибриды первого и второго поколений по складчатости внутрен­

ней и внешней сторон М 3 ближе к забайкальским полевкам. У гиб­
ридных зверьков, как у забайкальских, и на внутренней и на внеш-
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Таблица 19 

Изменчивость складчатости М 3 алтайской и забайкальской высокогорных 
полевок и их гибридов 

Число Частоты классов складчатости, % Наличие 4-го 

Форма и зу- внешнего вы-

ченных 
1 11 IIJ 

ступающего 

м3 угла 

Алтайская 254 38,2±3,05 46,9~3,12 14,9±2,23 52,0±3,1 3 
полевка 

Забайкаль- 206 9,7±2,06 21,4±2,86 68,9,:!:3,23 78,2,:!:2.88 
екая по- (4,8,:!:1,49)* 
nевка 

Гибриды 38 5,3~3,63 36,8±7,82 57,9;!:8,01 68,4;!:7,54 
первого 

поколения 

Гибриды 60 10,0±3,87 23,3;!:5.46 66,7:!;6,08 78,3+5,32 
второго (6,7:!3,23)' 
поколения 

*Наличие 5-го внешнего выступающего угла. 

ней СТ<'ронах зуба обычно имеется по четыре выступающих угла, 

а также иногда выражен пятый внешний выступаюший угол. 

Две формы лемминговидной полевки по рисунку жевательной по­

верхности М 3 различаются довольно резко. У якутской формы мы 
выделили 11 морфотJШоа (рис. 18, А). Как и для забайкальской 
полевок, для якутских типично наличие одного-, двух дентиновых 

пространств на М 3, причем в количественном отношении преобла­
дают морфотJШы со сплошным зубным полем. НеобходимQ отметить, 

что эти морфотипы качественно сходны с морфотипами аптайской и 

забайкальской полевок. Однако морфотипы с двумя пространствами 

у якутских зверьков отличаются местом разделения дентиновых по­

лей: если у забайкальской и алтайской форм при образовании вто­

рого пространства происходит разделение полей первого и второ.го 

треугольников, то у якутской это достигает.ся за счет обособления 

передней петли и утрать1 сообшения ее с полем первого внешнего 

треугольника. По распределению числа замкнутых пространств 

(табл. 20) и среднему значею!:ю якутская полевка очень сходна 
с забайкальской (соответственно 1,31 и 1,35). По складчатости 
внутренней и внешней сторон зуба якутская форма занимает проме­

жуточное положение между алтайской и забайкальской, но значи~ 

тельно ближе к забайкальской, так как з.убы якутских зверьков 

обычно имеют в той или иной степени выраженный четвертый внут­

ренний выступающий угол. Однако на внешней ·стороне зуба у якут­

ских полевок, как правило, только три выступаюших угла, а четвер­

тый выражен лишь у отдельных экземпляров. В целом последняя 
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Таблица 20 

Изменчивость числа замкнутых пространств на жевательной 

Место сбора 

Окрестности г.Тикси 

(Якутия) 

Число 

изучен-

ных м3 

45 

Окрестности г. Певек 33 
(Чукотка) 

Из них имеют замкнутых 

пространств, % 

1 i 2 
1 

71,1.:!;6,76 26,7_:!:6,59 

петля М 3 у них имеет удлиненную форму, а дополнительнь1е высту­
пающие углы на обеих сторонах талонуса не достигают тто величине 

размеров первых трех выступающих углов. 

В выборке ·из чукотской попжляции лемминговидной полевки нами 

выдеf!ено во·семь морфотилов М (рис. 18, Б ) • Все они качественно 
отлича-ются как от морфотилов алтайской и забайкальской форм, так 
и от якутской популяции лемминговидной. 

У чукотских зверьков число замкнутых пространств варьирует 

от трех до шести (среднее 4,61,см. табл. 20). ·Кроме того, чу­
котские полевки отличаются наибольшей складчатостью внутренней 

и внешней сторон зуба. Большинство зверьков в этой популяции 

имеют по четыре хорошо выраженных выступающих угла на обеих 

сторонах М 3 . При этом четвертый внешний выступающий угол по 
величине сравним с первыми тремя, а последняя лопасть зуба уко­

рочена. Можно также добавить, что именно для чукотских зверьков 

характерна особенность обшей конфигурации м3, отмеченная. В.Г. Гепт­
нером и О.Л. Россолимо для всей северо-восточной популяции лем­

минговидных полевок: "Зуб кажется как бы сдавленным в перед.:. 
нем и заднем направлениях, выступающие углы расположены плот­

нее друг к другу за· -счет более узких входящих углов" [ 196 8, 
с. 87]. 

Таким образом, изучение изменчивости краниологических пока­

зателей и особенностей строения третьего коренного зуба·- важ­

нейшего таксономического признака в рассматриваемой группе -
показало следующее. 

Между алтайской и забайкальской полевками нами практически 

не выявлено каких-либо различий, которые могли бы служит~ диаг­

ностическими, однако нам удалось показать некоторую дифферен­

циацию их по особенностям строения зубов. Так, алтайская фopi>,ia 

характеризуется таким строением М 3 , что его жевательная по'верх­
ность несет несколько замкнутых пространств, а также по три хо­

рошо выраженных выступающих угла на обеих сторонах, Напротив, 
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nоверхности М 3 у пемминговидных nодевок 

Из них имеют замкнутых nространств, % 

3 4 5 6 среднее 

2,2;!:2, 19 1,31 

9,1:5,00 30,3±8,70 51,5;!:8. 70 9,1;!::5,0 4,61 

для забайкальской nолевки характерно меньшее число замкнутых . 
nространств, но более складчатые боковые стенки: как nравило, 

по четыре выстуnающих угла с обеих сторон. Однако nри наличии 

сильной межпопуляционной изменчивости этих признаков, показан­

ной нами для алтайских высокогорных полевок, использование их в 

диагностических целях очень ограничивается. Успешная гибридиза­

ция в виварии, указывающая на отсутствие репродуктивной изоля­

ции между ними, И перекрывание пределов изменчивости таксономи­

ческих признаков, по-видимому, свидетельствуют лишь о подвидо­

вом уровне дивергенции между этими формами. 

В то же время наиболее резкие различия в строении третьего 

верхнего коренного зуба нами обнаружены между двумя формами 

лемминговидной полевки. Чукотская популяция характеризуется наи­

большим числом замкнутых пространств на жевательной поверхно­

сти и наибольшей складчатостью внутренней и внешней сторон зуба. 

Якутская популяция лемминговидной полевки по строению М 3 имеет 
больше сходства с забайкальской полевкой, чем с чукотской лем­

минговидной.' Мы уже отмечали, что именно чукотские зверьки об-

. падают самым· мелким по размерам черепом. Обнаруженные нами 
морфологические различия сочетаются с карнологической дифферен­

циацией исследоВанных популяций [ГИлева и др., 1977]. Различия 
хромосомных наборов этих форм позволяют предполагать существо­

вание репродуктивной изоляции между чукотской и якутской форма­

ми, но поскольку мы не располагаем экспериментальным!~ данными 

по гибридизации этих форм, окончательный вывод о видовом уровне 

этих различий был бы преждевременным. Аналогичным образом 

экспериментального подтверждения требует и предположение о воз­

можности объединения якутской формы в один вид с забайкальской 

и алтайской высокогорными полевк~m~~и. Несомненно, по-видимому, 

лишь то, что к группе •Alcicola macrocis относятся, по крайней мере, 
четыре географические формы. Три из них: алтайская - А. vinogra­
dovi Rasoieпova, забайкальская - А. macrotis Radde и якутская (пред-

69 



ставляется удобным сохранить за ней название, данное Л.А. Портен­

ко - А. vicina Porcenko), диФРеренцированыдруг от друга меньше, 
чем четвертая - чукотская -'А. lemminus Miller. Именно этим, на 
наш взгляд, объясняются столь противоречивые толкования систе­

матического ПQЛОЖения лемминговидной полевки. Те систематики, 

которые вслед за Миллером имели дело с одной из чукотских по­

пуляций ле~инговиднdй полевки, не могли не отметить ее специ­

фичности и соответственно выделяли в самостоятещ.ный вид, под­

род и даже род [Miller, 1898; Hinton, 1926; Ellermann, 1941; 
Огнев, 1950] • Напротив, исследователи, в распоряжении которых 
была якутская форма или же сборный материал со всего северо­

востока Сибири, вынуждены были признать ее сходство с алтайской 

и саянской высокогорными полевками. 

* * 
* 

Таким образом, полученные нами данные убедитещ,но свидетель­

ствуют о том, что при изучении начальных этапов микроэволюции 

на основе сравнения внутривидовых форм разной степени диверген­

ции, а также близких видов перспективен подход, основанный на 

сочетании детального морфологического анализа с экспериментами 

по скрещиванию форм, карнотипы которых точно установлены. У по­

левок при. этом особенно важную роль играет изучение морфотипи­

ч~ской изменчивости коренных зубов. 

Применеине морфологических методов в комплексе с данными 

гибридологического анализа, с одной стороны, подтверждает сте­

пень эволюционного расхожДения форм известного таксономического 

ранга, с другой - позволяет определить характер взаимной дивер­

генции .ряда внутривидовых форм у некоторых представителей под­

семейства Microcinae (ео спорным или неясным таксономическим 
рангом), 

Наши данные об изменении частот зубных форм у гибридов пер­

вого поколения в пользу класса наибольщей сложности позволяют 

считать, что это явление может быть использовано в качестве тес­

та для оценки с~арного генетического расстояния между исход­

ньrми формами полевОк. 



Часть 11 
ИЗУЧЕНИЕ МОРФОТИПИЧЕСКОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ 

ЗУБОВ ПОЛЕВОК ПРИ СРАВНИТЕЛЬНОМ ИССЛЕдОВАНИИ 

ПАЛЕОНТОЛОГИЧЕСКОГО И СОВРЕМЕННОГО МАТЕРИАЛА 

Глава 6 

ЗАМЕЧАНИЯ ОБ ИЗМЕНЧИВОСТИ ПОЛЕВОК ВО ВРЕМЕНИ 

Представители подсемейства полевок (Microtinae) известны 

с позднего миоцена, а уже с начала антропогена во всех типах мес­

тонахождений по числу видов и относительному обилию ископаемых 
остатков преобладают их некорнезубые формы из триб Lagurini и 

Microtini. История большинства современных видов микратин начи­
нается в позднем плейстоцене, когда появились вероятные предко­

вые формы современных подвидов, происходили изменения в числен­

ности видов, их распространении и, вероятно, экологии, приводив­

шие в голоцене к становлению современных границ видовых аре­

алов и развитию современных биогеоценозов. 

Для изучения путей формирования и будушего развития совре­

менной фауны мелких млекопитаюших, в том числе полевок и дру­

гих видов грызунов, исключительный интерес представляют во мно­

гом мало изученные· так называемые смешанные фауны 1 , широко 
распространенные на приледниковых территориях Палеарктики в 

позднем плейстоцене. 

На территории Среднего и К»кного Зауралья на протяжении ряда 

лет экспедициями кафедры зоологии Уральского гасуниверситета 

собран значительный ископаемый материал и накоплен опыт по изу­
чению мелких млекопитающих (Insectivora, Lagomorpha, Rodentia) 
антропогена. В процессе сравнительного изучения ископаемых ос­

татков и видов современной фауны определились три основных на­

nравления: палеофаунистическое, микроэволюционное и биостратигра­

фическое. Некоторые из имеющихся публикаций отражают обобщение 
части результатов проведеиных исследований по названным пробле-· 

1 
"Смешанными ;раунами" мы называем фауны грызунов nозднеплей-

G:тоценов'Jго · времени, связанные в своем распространении с пери­
гляциальной зоной (или гиnерэоной. - А. А. Величко, 197 3 ), где 
в составе видов имелись представители п_ространственно разоб­

шенных современных ландшафтных зон: преобладали виды совре­

менной степной фауны и обитал· такой пустынный вид, как желтая 

nеструшка, наряду с зональным видом. современной тундры - ко­

пытным леммингом. Последний вид в южных зональных вариантах 

nозднеплейстоценовой фауны может отсутствовать [Громов, 1966 ]. 
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мам [Малеева, 1970, 1971б, 1972а,б; 1974б, 1975, 1976; 
Стефановский, Малеева, 1976; И др.]. 

В настоящей работе обобщаются некоторые результаты изуче­

ния палеонтологического материала в его совокупности с современ­

ным в цел~х выявления закономерностей эволюционного процесса 

на внутривидовом и надвидовом (дородовом) уровнях. В основу по­
ложен опыт морфаметрического изучения более 5 тыс. ископаемых 
и современных коренных зубов девяти видов полевок, обитавших на 

территории Зауралья в составе "смешанных фаун": виды рода Cleth· 
попоmуs, степная пеструшка, желтая пеструшка, копытный лем­

минг; виды рода Lemmus, водяная полевка, узкочерепная поЛевка, 

полевка-экономка, обыкновенная слепушонка1 [Малеева, 1970, 
19 7 4 б]. Более подробно здесь даются материалы для степной пест­
рушки, водяной полевки, узкочерепной полевки и полевки-экономки. 

Наиболее характерным видом полевок .. смешанных фаун" Зауралья 
являлась степная пеструшка. В поздНем плейстоцене периферия аре­

ала этого вида располагалась значительно севернее 57° с.ш. В двух 
местонахождениях Среднего Зауралья - Мальково (район Тюмени, 
57° с.ш.) и Ница (Слобо!1о-Туринский район Свердловекой обл., 
несколько севернее 57° с.ш.) - остатки этого вида численно пре­
обладают. В настоящее время северная граница ареала степной 

пеструшки не достигает здесь 55° с.ш. [ Павлинин, Шварц, 1957; 
"Млекопитающие фауны СССР", 1963; Марвин, 1969]. 

На территории Среднего Зауралья в позднем плейстоцене содо­

минантам степной пеструшки являлась узкочерепная полевка. В этих 

же местонахождениях по числу остатков она занимает второе место 

после степной пеструшки, но разница в их относительном обилии 
невелика. Очевидно, северные границы позднеплейстоценовых ареалов 

этих двух видов в Зауралье совпадали. В настояшее время на этой 

территории обитает номинальный, степной подвид узкочерепной по­

левки Microtus (Steпocranius) gregalis gregalis Pall. Северная гра­
ница его распространения совпадает с широтой Свердловска [Мар­
вин, 1969], т.е. находится южнее границы ареала М. (S.) gregalis 
времени позднего плейстоцена. Тундровый подвид М. (S.) g. majoc 
Ogпev, населяющий Ямап и Северный Урал, распространен к югу 

до 65° с.ш.; южнее - до северной границы степного подвида -
узкочерепная полевка в Зауралье отсутствует [Марвин, 1969]. 

На территории Южного Зауралья доминирующим видом в позднем 

плейстоцене также была степная пеструшка, но ·ее содоминант здесь 

уже другой вид - желтая пеструшка. Периферия ареала желтой пест­

рушки в Зауралье находилась в это время в районе 57° с.ш., где 
она являпась одним из самых малочисленных видов полевок [ Ма­
леева, 197 2б]. В то же время узкочерепная полевка в Южном За-

1 . Ф м· . В недавней сводке по вымершим и современным ормам Icroti· 
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уралье не занимала доминирующего положения, хотя и относилась 

здесь к обычным видам. Так, к югу от широты г. Кургана (место­
нахождение Верхняя Алабуга) преобладают остатки степной пест­
рушки, второе место принадлежит желтой пеструшке, а узкочереп­

ная полевка находится на третьем месте. В настояшее время жел­

тая пеструшка на территории СССР встречается только на востоке 

Зайсанекой котловины [Громов, Поляков, 1977] • 
Два других вида из состава "смешанных фаун" Зауралья - водя­

ная полевка и полевка-экономка - доминирующими видами не явля­

лись, хотя и были обычными. При этом полевка-экономка была бо­

лее многочисленна в Среднем Зауралье, тогда как в КЛкном - бо­

лее обычна была водяная полевка. Оба вида в настояшее время 

обитают в Зауралье и широко здесь распространены [ Марвин, 1 96 9]. 
Рассмотренные данные показывают, что из трех видов - доми­

нантов "смешанных фаун" Заураilья · наибольшее изменение границ 
ареала со времени позднего плейстоцена произошло у желтой пест­

рушки. Значительно сократилась северная часть ареала степной 

пеструшки, в меньшей степени отступили в южном направлении по­

пуляции узкочерепной полевки. 

Среди остатков мелких млекопитающих остатки полевок в изу­

ченных местонахождениях Зауралья составляют обычно более 80%, 
т.е. представлены серийными материалами, которые благодаря сход­

ной тафономии местонахождений могут рассматриваться как услов­

ные выборки из естественных популяций, существовавших эдесь в 

позднем плейстоцене. При морфаметрическом изучении этих серий и 

сравнении с остатками из местонахождений с территории евро­

пейской части СССР (Новгород-Северский) и с выборками из попу­
ляций современных подвидов выявляются специфические особенности 

становления некоторых из современных видов, так же как и исто­

рии их ареалов. 

Степ н а я п е с ·r р у ш к а из состава "смешанных фаун" Зауралья 

характеризовалась значительным процентом особей с архаичным 

строением М 1• напоминающим строение этого зуба у ранне-, сред­
неплейстоценового вида. Lagurus transiens J anossy [ Малеева, 1971 б; 
Малеева, Норд стрем, 197 4] . То же самое отмечается и для поздне­
плейстоценовой степной пеструшки из местонахождения Иовгород­

Северекий [ Рековец, 197 8]. Как и эта последняя, степная пеструш­
ка из состава "смешанных фаун"' Зауралья была крупнее своих по­

томков из популяций современных подвидов [Малеева, Воробьева, 
197 3]. 

Узкочерепная полевка, так же как и степная пеструшка, 

по сравнению с ·современными популяциями характеризовалась зна­

чительной частотай особей с примитивным строением М 1 [Черных, 

Малеева, 1971], проявляя в этом отношении некоторое сходство 
с вымершим в Uентральной и Восточной Европе позднеплейстоцено­

вым подвидом М. (S.) g. anglicus Hinton [Hinton, 1926], являвшимсн, 
возможно, самостоятельным видом [Громов, Поляков, 1977]. По 
величине обитавшая в Зауралье поэднеплейстоценовая узкочерепная 
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полевка являлась формой, промежуточной между более мелкими сов­

ременными южными и более крупными современными северным11 и 

ее представителями. Изучение ископаемого материала по группам 

сохранности различной древности [Черных, Малеева, 1977] пока­
зало, что, по крайней мере, на территории Среднего Зауралья в 

позднем плейстоцене существовали две формы этого вида - крупная 

и мелкая. Крупная форма, очевидно, мигрировала отсюда в северном 

направлении, эволюционировала в сторону дальнейшего увеличения 

размеров и явилась вероятной предковой фQрмой М. (S.) g. major. 
Оставшаяся в степных районах более мелкая форма этой полевки, 

несколько отступая в южном направлении, эволюционировала в бо­

лее_мелкую южную современную форму - М. (S.) g. gregalis, отличия 

которой от современной северной Достигли к настояшему времени 

уровня подвидовых. Этому процессу, несомненно, способствовал об­

разовавшийся здесь разрыв их ареала. 

Ж е л т а я пес тру ш к а позднего плейстоцена Зауралья, так же 

как и оба рассмотренных выше вида, отличается довольно примитив­

ным строением коренных зубов. У значительной части ее особей 

наблюдается широкое (более чем на двойную толшину эмали) сли­
яние паракони_дных треугольников М 1 ( 17,5%) и задней непарной 
петли М 3 с треугольником при ее основании ( 3 3, 3%). Такое стро­
ение данных зубов свойственно лишь отдельным особям современ­

ного вида [Громов, Поляков, 1977] • Таким образом, позднеплей­
стоценовая желтая пеструшка из Зауралья еше ·сохраняет архаичные 

признаки предкового вида Eolagurus simpliciden ts J oung и представ­
ляет собой форму, по-видимому, завершаюшую переход от этого по­

следнего к Е. luteus Eversm. Аналогичные стадии развития М1 на 
территории европейской части СССР были свойственны Е. 1. gromovi 
Тopa~evski [Топачевский, 1963], Е. 1. prae1uteus Schevtschenko 
[Шевченко, 1965] и Е. 1. vo1gensis Alexandrova [Александрова, 

1976] • Изменчивость во времени величины зверьков на исследован­
ных материалах выражена слабо, и говорить об ее определенном 

направлении не представляется возможным. 

По л е в к а-эк о н о м к а из состава "смешанной фауны" Зауралья 

отличалась от современных степных и тундровых форм западной 

части современного ареала преобладанием особей с примитивным 

строением М 1 и значительно более мелкими размерами зверьков 

[ Малеева, 19,71 а]. Частота встречаемости прогрессивных морфо­
типов м1 по направnению в: совремеJIНОСТИ возрастает, а размеры 
зверьков резко увеличиваются как при формировании современных 

степных, так и тундровых популяций вида. У степной экономки .. 
этот процесс начинается при изменении условий существования в 

сторону похолодания, а затем продолжается, вероятно, и при потеп­

лении климата, когда этот вид начинает предпочитать здесь увлаж­

ненные местообитания в соответствии с правилом гидробионтности 

[Пантелеев, 1968, 1974). Формирование тундровых популяций вида 
началось, вероятно, еше на территории Среднего Зауралья, а более 

крупные размеры зверьков в них могли установиться как в резуль-
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тате приспособпения к условиям существования на Севере (правило 

Бергмана), так и освоения влажных биотопов [ Малеева, 1974а, 
1977). 

Водяная полевка, обитавшая в составе "смешанных фаун" 

Зауралья, как и полевка-экономка, характеризуется мелкими разме­

рами зверьков. По направлению к современности размеры ее, веро­

ятно, увеличиваются, что, однако, четко на наших материалах не 

прослеживается [Малеева, Попова, 197 5]. Имеются также данные 
о более мелких размерах зверьков этого вида в позднем голопене 

[Смирнов, 1976 ]. ·прогрессивные изменения в особенностях стро­
ения М 1 ·и М 3 выражаются не только в уменьшении относительного 
обилия ·особей с примитивным строением этих зубов (что отмеча­
лось для всех описанных здесь видов), но и в появлении более слож­

ных, новых их ·морфотипов, которыми обладает значительная часть 

особей не только в популяциях современных зверьков Зауралья, но 

также в -западных и восточных частях современного ареала вида 

[Малеева, Попбва, 1975; Малеева, 1975]. 
При сопоставлении описанных особенностей хронологической из­

менчивости у этих четь1рех видов обращает на себя внимание сле­
дующее. 

Уменьшение размеров зверьков к современности происходило у 

степных форм. Узкочерепная полевка и степная пеструшка, хотя они 

и о·rст.упают в своем распространении в южном направлении, продол­

жают, однако, сущест1.овать в пределах оnтимального для них от­

крытого степного ландшафта. При этом, вероятно, их позднеплейсто­

uеновые популяции характеризовались значительной, не улавливаемой 

на нашем матери9ле биотопической изменчивостью. У этих видов 

nроисходит эnолюuионный сдвиг размеров в сторону умень­

шения. 

Увеличение размеров зверьков к современности nроисходило у 

северной формы узкочереnной полевки и у форм, связанных в совре­

меню,Iй nериод с околоводными местообитаниями: у степных и тунд­

ровых nолевок-экономок и, очевидно, у водяной полевки. Значитель­

ное увеличение размеров полевки-экономхи и мигрирующей с терри­

тории Среднего Зауралья на север узкочерепной nолевки и появле­

ние новых морфатиnов зубов У. современной водяяой nолевки в раз­

ных частях·ареала nоказывают, что в истории этих видов происхо­

дили, nо-видимому, очень существенные эволюционные сдвиги. Это 

выглядит вполне закономерным, так как, очевидно, названные фор­

мы в этот период присnосабливаются к новым для них условиям 

существования. У узкочереnной nолевки это выражается в nрисnо­

соблении к условиям севера, куда с территории Среднего Зауралья 

в голоцене мигрирует ее крупная форма, прошедшая уже npouecc 
nреадаnтации к тундровым биотоnам в условиях nриледникового 

ландшафrа. В голоцене nроисходит формирование ее новой, север­

ной географической nоnуляпни и на ее основе - современного се­

верного nодвида М. g. major. У nоле~и-эхономки и водяной nолевки, 

вероятнее всего, в течение этого nериода nроисходит изменение 
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связей с биотопами: оба вида либо приспосабливаются к более вод­

ному образу Жr1.ЗНИ, либо к существованию в новых для них около.;. 

водных местообитаниях. Процесс их адаптации к полуводному образу 

жизнИ был связан с формированием новых биотопических и ландшафт­

ных популяций. 

Таким образом, по сравнению со степными·.полевками у .этих 

трех форм в период от позднего ;:шейстоцена к современности про­

исходили боле~ глубокие внутривидовые преобразования ка,к резуль-

тат их изменившегося положения в биогеоценозах. · 
Наряду с изложенными выше специфическими особенностями раз­

мерн0й изменчивости во времени выявляются и некоторые другие 

обшие ее черты. Укажем из них на две следующие. 

1. В nопуляциях из состава "смешанных фаун" значительный 
nроцент составляли особи с архаичными признаками- строения зубов, 

свойственными их предковым среднеплейстоценовым формам. В свя­

зи с этим позднеплейстоценовые полевки Зауралья могут быть опи­

саны как формы, у которых переход от предковых видов к совре­

менным еше не был завершен, т.е. они характеризуют процесс внут­

ривидового формообразования на различных стадиях предвидов сов­

ременных видов. 

2. У рассмотренных видов полевок по направлению к современ­
ности отмечается уменьшение общего числа морфотипов зубов, а 

также некоторое уменьшение изменчивости ряда других морфологи­

ческих признаков. Эти Факты, отмеченные в упомянутых выше ра­

ботах, указывают на более жесткий отбор в современных поnуляци­

ях и более . бпагоприятные в цеnом условия существования 

данных видов в начале позднеплейстоценовой истории их раз­

вития. 

Ниже излагаются некоторые· материалы по изучению морфотипи­

ческой изменчивости строения коренных зубов (М 1 , м3) на nри­
мере тех же четырех видов nолевок- степной nеструшки, узкочереn­

ной полевки, полевки-экономки и водяной полевки. 

Количество исследованного материала nриводится в тексте и 

таблицах. Ископаемый ~атериал происходит из местонахождений ал­

лювиального типа. Он nредставлен отдельными нижнечелюстными 

ветвями и изолированными зубами. В отличие от первичных место­

нахождений (например, некоторые пещерные), где число особей 
принято определять по наибольшему числу остатков одной сторqны, 

в захоронениях вторичного типа (в том числе и в аллювиальны~). 
где остатки могут быть неоднократно nереотложенными [ Вереща­
гин, Громов, 1952, 1953; Громов, 1957а, 1966], элементы ске­
лета левой и nравой сторон, вероятн~е всего, nринадлежат разным 

особям. Учитывая это обстоятельство, а также явление асиммет­

рии в строении коренных зубов полевок [Ангерманн, 197 3; Ере­
мина, 1972, 1974б; Голикова, Еремина,1974; Бойкова, 1976], 
при nодборе выборок из современного материала для сравнения с 

искоnаемым 1\..iЬI отбирали по возможности равное количество nравых 

и левых зубов от разных особей. Иначе, при одинаковом количестве 
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зубов выборки из ископаемых остатков, по-видимому, всегда отли­

чались бы от современных большим числом особей. 

В некот·орых из местонахождений (Мальково, Верхняя Алабуга) 

ископаемые оста:гки оказались неоднородными по внешним призна­

кам фоссилизации, что позволило изучать их по группам сохранно­

сти, объединяюшим, очевидно, остатки сходной относительной древ­

ности [Верещагин, Громов, 1953; Громов, 1957в; Топачевский, 
1965; Малеева, Воробьева, 1970]. Абсолютная древность 

остатков уменьшается от перво~ к третьей группе сохран­

ности. 

В исследованном материале мы пытались показать главным об­

разом методическую сторону процесса изучения морфатипической 

изменчивости строения жевательной поверхности переднего нижнего 

(М 1 ) и заднего верхнего (М3) коренных зубов. На основании изу­
чения изменчивости их строенИя у разных по экологии и родствен­

ным связям видов полевок рассматриваются вопросы выбора и оцен­

ки признаков, вьiделения морфотилов и классификация этих послед­

них. Построенная на ее основе схема трансформации морфотилов 

(здесь она подробно обсуждается на примере пеструшек рода Lagu· 
rus) - в применении к конкретным видам - позволяет исследовать 

различные аспекты процесса формообразования, недоступные, на 

наш взгляд, для наблюдения обычно nрименяемыми методами изу­

чения изменчивости морфологических nризнаков строения коренных 

зубов nолевок. ' 
В работе исnользуется терминология, nриведеиная в 'Основах 

nалеонтологии' [1962] и в новой сводк~ 'Полевки (Microtinae)" 
И.М.Гром9ва, И.Я.Полякова [1977]. 

Глава 7 

ВЫБОР И ОЦЕНКА ПРИЗНАКОВ, ВЫДЕЛЕНИЕ МОРФОТИПОВ 

При выделении морфотилов коренных зубов у разных видов nо­

левок следует учитывать естественные сочетания nризнаков стро­

ения внутренней и внешней сторон зуба, в особенности тех, кото­

рые формируют жевательную nоверхность передней неnарной nетли 

м 1 и задней неnарной nетли м3. ·Степень усложнения строения 
этих зубов у некорнезубых полевок может достигать 'nолного двой­

ного усложнения nараконидного отдела м1 и заднего отдела М 3 
[Громов, Поляков, 1977, с. 56],. У такого вида, как степная nест­
рушка [Зажигин, 1969; Малеева, Воробьева, 1970, 1973; Мале­
ева, 1971б; Малеева, Нордстрем, 1974;. Агаджанян, 1974], из­
менчивость сТроения жевательной nоверхности М 1 выражается в 
различной форме головки nередней неnарной nетли, которая созда­

ется отличиями в nроnорциях и в величине входящих углов, распо­

ложенных над треугольными выступами (Зубцами) с обеих сторон 
nри основании ее. Варьируют размеры и форма этих выступов, ха-
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Рис. 19. Морфотипы м1 поэднеппейстоценовой и современной степ­
ной пеструшки 

1 - транзиенсный; II - 'поспетранзиенсный' III-V- основные; 
VI - пагуродоитный; VII-IX - морфотипы - 'откпонения'. 

!а Л а 

ltf 
Рис. 20. Изменчивость строения жеватепьноИ поверхности "а" и 
"б" вариаций основных морфотипов м 1 (1, Il) позднеппейстоценовой 
и современной попевки•экономки 
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Рис. 21. Резервные морфотилы М1 позднеплейстоценовой полевки­
Экономки 

IJI - изменчивость строения архаичного морфотипа; IV-VI- мор­

фотипы-"отклонения• 

рактер их расположения друг относительно друга, а также степень 

слияния эмалевых петель параконяда (рис. 19). 
Аналогичные признаки характеризуют J этого вида строение. же­

вательной поверхности заднего отдела М . У других видов -.полев­
ки-экономки [Малеева, 1971а; Рековец, 1978 ], водяной полевки 
[ Малеева, Попова, 197 5] , узкочерепной nолевки [Черных, Мал~ва. 
1971; Рековец, 1.97 8] - Изменчивость в строении. жевательной 
поверх,ности этих зубов проявляется, кроме того, в числе выступов 

и входящих углов с боковых сторон зуба (рис. 20-25 ). 
К проявлениям изменчивости относится также характер дифферен­

циации эмали, степень развития цемента, форма марки и некоторые 

другие особенности [ Огнев, 1950; Громов, 1957а-д, 1961 и др.; 
Агаджанян, 1976; Sutcliffe, Kowalski, 1976; и .др.]. 

Таким образом, для зубов каждого из этих четырех видов могут 

быть выявлены свои· специфические признаки, а также комплексы 

признаков, по степени развития которых может быть проведено раз­

Деление их на группы. 

В то же время с морфофункциональной точки зрения для всех 

Microtinae главными в строении переднего отдела м 1 и заднего 
отдела М 3 следует считать те признаки, которые ведут к удлине­
нию режущего края зуба: перетирающие движения - при прочих рав­

ных условиях - будут тем эффективнее, чем глубже входящие углы 

.и длиннее непарные петли. Изменения данных признаков во време-
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Рис. 22. Морфотипы м 1 позднеплейстоценовой и современной во­
дяной полевки [по Малеевой, Поповой, 1975] 

ни происходят именно в этом направлении [Hinton, 1926; Огне~1 
1950; Громов, 1957а-д и др.; Воронцов, 1967]. 

Покажем на примере узкочерепной полевки, как происходит про­

цесс выбора и оценки признаков при вьщелении морфотипов для изу­

чения морфотипической изменчивости М 1 . Исследованный материал 
представлен восьмью выборками из пяти местонахождений ископа­

емых остатков ( n = 7 11 ) и девятью выборками шести современ-
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Рис. 23. Морфотипы М3 позднеплейстоценовой и современной водя­
ной полевки [по Малеевой, Поповой, 1975] 

ных подвидов ( n = ·5 51 ) 1. На основании изучения этого материала 
и литературных данных было установлено, что наблюдаемая измен­

чивость рисунка жевательной поверхности М1 как с внутренней, 

так и с наружной стоР<>ны зуба выражается у этого вида главным 
образом в колич~стве выступов и входящих углов,- а также в фор­

ме и некоторых других деталях рисунка передней непарной петли 

(см. рис. 24, 25). 
Число внутренних входящих углов не варьирует - всегда пять, 

число внутренних выступов - пять или шесть. 

Таким образом, изменчивость внутренней стороны м 1 характе­
ризуют два варианта строениil: 1) пять в~ренних выступов и пять 
входящих углов; 2) шесть внутренних выС'I·упов и пять входящих 
углов. 

Число наружных входяших углов - Тр.\1 или четыре, а число на­

ружных выступов -'" три, четыре или пять. По сочетанию числа на­
ружных выступов и разделяюших их входящих углов эта сторона 

зуба имеет четыре варианта строения: 1 ) три выступа и три вхо-

1 
Везде далее, в·тексте и таблицах, исследованные выборки приво-

дятся под номерами. Выборки ископаемых остатков: М 1 - Нов­

ГОJХ>д-Северский; М 21-3 - Мальково, Среднее Зауралье (N! 21, 
2 2 , 2 3 соответствуют 1 , 2 и 3-й группам сохранности); N! 3 -
Ница, Среднее Зауралье; NQ 4 - Верхняя Алабуга, Южное Зауралье; 

N~ 5 - Камень-Дыроватый; выборки современных подвидов: N! 6 -
Камышлов, Свердловекая обл.; NQ 7 - Ямало-Ненецкий националь­

ный округ; NQ 8, 9 - Тянь-Шань; М 1 О - Монголия; М 11 - За­

байкалье, Соктуй; М 12 - Uентральная Якутия, Вилюй; М 13 -
Северное Забайкалье, Сергелях; ~ 14 - Северная Якутия, Ин­

дигирка. 
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Рис. 24. Основные морфатипы М1 
позднеплейстоценовой и современной 

узкочерепной полевки 

Категории морфотипов: А - гре­

галоидные (I, 11 ) , Б - грегало-мик­

ротоидные (III, IV), В - микротоид­
ные ( V-VII) . Заштрихованная часть 
зуба во всех морфатипах - передняя 

непарная петля. 

1 - wлобик"; 2 - внутренний 

выступ основания передней непарной 

петли; 3 - передний внутренний вы­

ступ, или выступ "лобика"; 4 -
"плечико"; 5 - выемка; 6 - наруж­

ный выступ основания передней не­

парной петли; 7 - входяший угол; 

8 - наружный выступ головки перед­

ней непарной петли. 

Стрелки характеризуют тенден-

цию к раздеЛ~о!НИЮ эмалевых полей 

для усложненных вариаций VI и 

VII морфатипов 
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Рис. 2 5. Резервные морфотилы М 1 позднепr.:ейстоценовой и совре­

менной узкочерепной полевки 

дяших угла; 2) четыре выстуnа и три входяших угла~ ) четыре 
выстуnа и четыре входяших угла; 4 ) пять выстуnов и четыре вхо­
дяшик угла. Для удобства описания выявленных таким nутем вари­

антов строения М 1 вводятся усло~:~ные цифровые обозначения в виде 
дроби ("формулы" строения морфотилов), числителt;. которой харак­

теризует наружную сторону зуба, а знаменатель - внутреннюю. При 

этом первая цифра указывает число выстуnов, а вторая - входяших 

углов. Преобладаюшее большинство М 1 в изученной нами серии 

(суммарно более 1200 экз.), включаюшей как ископаемые остатки, 
так и современные материалы, по сочетанию числа выстуnов и вхо­

дяшик углов с обеих СТ()рон зуба может быть отнесено к оцному 

33 33 43 4~ 44 
из следуюшик восьми вариантов строения: 55 • 65 '55' 65' 55 ' 

44 54 54 
65 , 55 и 65. Последние могут быть объединены в четыре вариан-

33 43 44 54 
та no наружной стороне (55; 65' 55; 65' 55;65 и 55;65) и в 

( 33;43;44;54 . 33;43;44;54, 
два варианта по внутренней стороне 55 и 65 J. 

Некоторые экземпляры М 1 характеризуются признаками, несушими 
дополнительную информацию (например, признаки древних, предковых 
форм или родственных видов), и, как это будет показано ниже, не 
могут быть описаны только данными формулами. Однако доля таких 
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экземпляров незначительна, и в большинстве случаев именно фор­

мула являлась тем основным критерием, который использовался 

nри расnределении М 1 no морфотиnам, описание которых дается 
ниже. 

Описание морфатипов М1 узкочерепной полевни 

Морфатиn 1 (рис. 24, la, 16) 

Формула строения 
33 

55;65 

С наружной стороны. зуба имеются три выстуnа и три входяших 

угла. Наружная сторона nередней неnарной· nетли равномерно вы­

nун:nая или nочти ровне.я, а форма ее внутренней стороны зависит 

от нали·шя или отсутствия здесь второго (nереднего) выстуnа, что 

nозволяет выделить две. вариации данного морфотиnа. 

la - nередняя неnарная nетля имеет один внутренний выстуn, 
ограниченный сnереди в различной стеnени развитым входящим уг­

лом. Or стеnени развития этого nоследнего зависит высота "лобика" 
nередней неnарной nетли, который, однако, всегда заметен и состав­

ляет характерную черту вариации. Внутренний выстуn nередней не­

nарной nетли может быть небоnьших размеров ипи достигать одина­

ковой величины с nараконидным и основными треугольными высту­

nами зтой стороны. Головка передней неnарной nетли nочти не обо­

соблена. С ~ренней стороны зуба - nять выстуnов и nять входя­

iдИХ углов ( 55 ). 
1 б - nередняя непарная петля имеет два внутренних выстуnа, 

из которых nередний nредставляет собой выnуклость "лобика", оnи­

санного для вариации 1а. Этот выстуn у отдельных экземnляров 

развит в разной стеnени, но всегда в меньшей, чем следующий за 

ним выстуn, который, как и в случае вариации 1а, может достигать 

размеров nараконидной и основных треугольных петель внутренней 

стороны зуба. Головка передней неnарной петли обособлена с внут- . 
ренней стороны. Зуб имеет шесть внутренних выстуnов и nять раз­

деляюших их углов (~~). 
Строение, сходное с вариацией la, nриводится для вымершей 

формы конца среднего nлейстоцена Франции - М. (S.) martelensis 
Chaline [Chaline, 1972, рис. 37,3], для nозднеnлейстоценовой М. 
(S.) anglicus Hinton [Hinton, 1926, рис. 68,2, 28], распространен­
ной в составе степных и "смешанных фаун" Uентральной и Восточ­

ной Евроnы, и для nозднеnлейстоценовой М. gregalis Венгрии (Kor­
dos, 1977, рис. 2, 2]. Для территории СССР nодобное строение 
М1 оnисывается у среднеплейстоценовой М. ех gr. grcgaJis Pall. из 
'черноярских" nесков [Александрова, 1976, рис. 4·8, 22, 16] , у 
nозднеnлейстоценовой М. gregalis с территории Татарской АССР 

[Громов, 1957 r:., рис. 7, б, правый] и Зауралья [Черных, J'v\aлeeila, 
1971, рис. 1, а], а также)' современной М. g. gregalis [Черных, 
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Малеева, 1971, табл. 2] и у М. gregalis [Агаджанян, 1972б, 
рис. 1 О, крайний слева]. 

Строение, nодобное вариации 1 б, nриводится для М. (S.) g. marte· 
lensis [Chaline, 1972, рис. 37,1), для М. (S.) anglicus [!Jfnton, 
1926, рис. 68, 7, 15, 17, 29; Chaline, 1972, рис. 37, 12, 16, 25, 2б], 
для вымершей М. gregalis (конец среднего nлейстоцена - голоцен) 
Молдавии [Лозан, 1971, рис. 27, а, б] и для nозднеnлейстоценовой 
М. gregalis Венгрии [Kordos, 1977, р.ис. 2,1). 

По материалам, исследованным нами, обе вариации I морфоти­
па отмечаются у позднеплейстоценовой и современной М. gregalis. 
Максимальный процент М 1 1 морфатипа у позднеплейстоценовой 

28,3, у современной - 5,9. 
Морфотип 11 (рис. 24, lla, 116) 

3+3 
Формула строения 55;65 • 

С наружной стороны зуба имеются три выступа и три вхс;>дящих 

угпа, как и у I морфотипа. Но в отличие от него у 11 морфатипа 

наружная сторона передней непарной петли не равномерно выпуклая 

или ровная, а имеет в основании намечающийся выступ, иногда вы­

раженный в форме "плечика", нависающего в той или иной ст.епени 

над передней стороной наружного параконидного треугольника. Этот 

намечающийся выступ не отделяется спереди выемкой, т.е. еще не 

может быть в полной мере назван выступом (nоэтому в формуле 

мы обозначим его знаком плюс). В:tiутренняя сторона передней не­
парной петли характеризуется теми же особенностями, которые бы­

ли оnисаны для 1 морфотипа. Таким образом, 11 морфотип представ­
лен двумя вариациями, подробно оnисанными у 1 морфотипа. 

11 а - головка передней непарной nетли почти не обособлена, име­

ется "лобик .. , с внутренней стороны - пять выступов и пять·входя-

3+3 
щих углов ( 55). 

llб- головка передней непарной петли обособлена с внутренней 

стороны, где "лобик" имеет развитый выступ; с внутренней сторо-
3+3 

ны - шесть выступов и пять входящих углов (65). 
Строение, сходное с вариацией 11 а, приводится для М. (S.) g. mar­

telensis, конец среднего плейстоцена [Chaline, 1972, рис. 37,2], 
для позднеплейстоценовой М. (S.) anglicus [Hinton, 1926, рис.68,З], 
для позднеплейстоценовой М. (S.) g. anglicus Hinton [Chaline, 1972, 
рис. 37;11] , для М. g. anglicus [Chaline, 1972, рис. 38, 2] и для 
М. g. kriogenicus Rekovets, конец среднего - поздний плейстоцен 

Украины [ Раковец; 1978, рис. 2, 1}. 
Вариация 11 б довольно обильна у М. (S.) anglicus [Hinton, 1926, 

рис. 6 8, 1, 4, 6, 11, 12, 16], nриводится для М. (S.) g. martelensis 
[Chaline, 1972, рис. 37,8], М. (S.) g. anglicus [Chaline, 1972, рис.37, 
10, 13] и для М. (S.) g. anglicus [Chaline, 1972, рис. 38, 1, 3}. 
И.М.Громов [1961, рис. 25,1) приводит рисунок М1, сходный с ва­
риацией 11 б для крымской позднеплейстоценовой М. gregalis из мад-
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ленских слоев пещеры Аджи-Коба. У молдавской М. gregalis (конец 

среднего плейстоuена - голоцен) также имеется ·вариация Ilб [ Ло­
з ан, 1971, рис. 27,~, д]. 

По нащим данным, обе вариации II морфотипа встречаются у 

позднеплейстоuеновой и современной М. gregalis. Максимальный про­
цент M1II морфотипа у первой 25,4, у второй- 7,2. 

Морфотип IIl (рис. 24, III) 
43+ 

Формула строения 55 . 

С наружной стороны зуба имеются четыре выступа и три входя­

щих угла. Наружный выступ, лежащий в основании передней непар­

ной петли, очень небольшой (сходен по величине с "плечиком" у 

II морфотипа), но спереди (в отличие от II морфотипа) отделяется 
от головки передней непарной петли заметной выемкой, развитой в 

различной степени у разных экземпляров, но не достигающей вели­

чины входящего угла (поэтому в формуле мы обозначим выемку зна­
ком плюс). Форма выступа в основании передней петли и степень 

его нависании над передней стороной наружного параконидного тре­

угольника варьируют у разных экземпляров. Внутренняя сторона 

зуба имеет пять выступов и пять входящих углов. Таким образом, 

данный морфотип представляет собой как бы усложненный вариант 

вариации "а" II морфотипа (IIa). Внутренний выступ передней не­
парной петли·• крупных размеров, лобик чаще более высокий, чем в 

вариациях "а" 1 и 11 морфотипов (1 а, Ila ). Обособление головки 
передней непарной петли намечается с обеих сторон. 

Строение М 1• свойственное зубам III морфотипа, мы видим у 

М. (S.) g. martelensis [Chaline, 1972, рис. 37, 4], М (S.) anglicus 
[Hinton, 1926, рис. 68, 5, 20, ЗО)], М. (S.) g. anglicus [Chaline, 1972, 
рис. 37,15],, позднеплейстоценовой М. gregalis Венгрии [Kordos, 
1977, рис. 2,3], М. g. kriogenicus, конец среднего - поздний ппей­
стоцен Украины [Раковец, 1978, рис. 2,II], а также у позднепле!t­
стоценовой М. aff. gregalis Pall с территории Татарской АССР 
[Громов, 1957 г, рис. 7, левый б, а, а], М. conf. gregalis, поздний 
плейстоцен - голоцен из долины нижнего Урала [Громов, 1957а, 
рис. 16,6, третий слева], у молдавской М. gregalis, конец среднего 
плейстоцена-голоцен [Лозан, 1971, рис. 27, в] и у позднеплейсто­

ценовой М. gregalis с территории Среднего Зауралья [Черных, Ма­
леева, 1971, рис. 1,6}. 

Кроме того, это строение приводится для современных форм: 

М. (S.) tianshanicus Biichner [Hinton, i 926, рис. 68,8}, М. (S.) g. gre· 
galis из окрестностей Мариииска [Огнев, 1950, рис. 214,1], М. gre­
galis Pall, из Троицкоrо района Актюбинской обл. [Громов, 
1957а, рис. 16, а, второй слева], у М. g. gregalis и М. g. major 
[Черных, Малеева, 1971, рис. 1, табл. 3}. 

Исследованные нами материалы показывают, что III морфотип 
встречается как у позднеплейстоценовой (до 24,8%), так и у сов­
ременной М. gregalis (до 12,5%). 
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Морфатип IV (рис. 24,IV) 
43+ 

Формула строения 6 5 • 

Сочетает в себе признаки строе~ия наружной стороны III мор­
фотипа (4 3+) и внутренней стороны вариацi;rи *б" I, II морфотипов 
(65). Головка передней непарной петли хорошо обособлена с внут­
ренней стороны, с внешней же ее обособление лишь намечается. 

Данный морфатип имеется у зубов М. (S.) g. martelensis, конец 

среднегО илейстоцена [Chaline, 19.72, рис. 37, 5], позднеплейсто­
ценовой М~ (S.) anglicus [Hinton, 1926, рис. 6 8, 9, 10, 13, 14], М. 
(S.) g. anglicus [Chaline, 1972, рис. 37,14, 17-19] и позднеплей­
стоценовой М. gregalis Венгрии [Kordos, 1977, рис. 2,4] . Сходное 
строение М 1 приводится для позднеплейстоценовой М. gre galis Кры­
ма, мадленские слои пешеры Аджи-Коба [Громов, 1961,рис. 25,2], 
для М, conf. gregalis Pall, из долины нижнего Урала, поздний 
илейстоцен-голоцен [Громов, 1957а, рис. 16,6 крайний слева], 

для молдавской М. gregalis, конец среднего илейстоцена - голоцен 
[Лозан, 1971, рис. 27,ж], для Stenocranius gregalis - из отложе­
вий начала верхнего илейстоцена террасы Алдана на территории 

Центральной Якутии [Агаджанян, 1972б, рис. 11,3], у М. gregalis­
из сре.n.неантропогеновых отложений на территории Белорус-

сии [Мотузко, Кал~новский, 1976, рис. 6] и у М. g. kriogenicus, 
конец среднего илейстоцена-поздний илейстоцен Украины [Реко­
вец, 197 8, рис. 2,/JI]. Для современной узкочерепной полевки IV 
морфатип приводит М. Хинтон для М. (S.), tianshanicus [Hinton; 1926, 
рис. 68,24], С.И.Огнев [1950] -для М. g. raddei (рис. 214,4) 
и М. (S.) g. major (рис. ~2), И.М.Громов [1957а]- для М. grega­
lis из Троицкого района Актюбинской обл. (рис. 16, а, крайний 
слева). 

Во всех исследованных нами выборках I V морфотип, составляет 
значитеЛьный процент как у позднеплейстоце\'ювой ( 16,0-34,8), 
так и у сvвременной М. gregalis (максимальный - 31,3). 

Морфатип V (рис. 24, Va, Vб) 
44;54 

Формула строения 55 

Внутренняя сторона зуба имеет строение, характерное для III 
морфатипа (пять выступов и пять входящих углов), а наружная сто­
рона по сравнению с последним усложнена: наружный выступ осно­

вания передней непарной петли здесь крупных размеров (в отличие 
от такового III и IV морфотипов), достигающих у большинства эк­
земпляров величины наружных параконидного и основных треуголь­

ных выступов зуба. Спереди названный выступ переilней петли от­

деляется хорошо выраженным входящим углом, и, таким образом, 

наружная сторона характеризуется наличием четырех выступов и 
44 . 

четырех входящих угло:а - вариация Va (55 ). у некоторых экзем-

пляров головка передней непарной петли с наружной стороны почти 

обособлена в небольшой выступ. В этом случае наружная сторона 
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зуба имеет пять выступов и четыре входящих угла - вариация 

54 
Vб ( 55 ) . У той и другой вариации оба выступа в основании передней 

неnарной nетли - наружный и внутренний - крупных размеров и nоч­

ти протиоолежат; передняя часть nетли несколько вытянута по nро­

дольной оси зуба, четко обособлена с двух сторон в виде головки, 

отчего вся передняя неnарная nетля приобретает форму слабоасим~ 

метрячного трилистника. 

Строение М 1• сходное с характерным для вариации V а, мы ви­
дим у позднеnлейстоценовой М. (S.) anglicus [Hinton, 1926, рис. 68, 
26], молдавской М. gregalis, конец среднего илейстоцена - голоцен 
[Лозан, 1971, рис. 27,е], позднеплейстоценовой М. gregalis Сред­
него Зауралья [Черных, Малеева, 1971] , у Stenocran·ius gregalis 
из отложений начала верхнего илейстоцена террасы Алдана на тер­

ритории Uентральной Якутии [АгаджанЯн, 197 26, рис. 11,2] и у 
поздю3nлейстоценовой М. gregalis Венгрии [Kordos, 197 7, рис. 2, 5]. 
Подобное строение nриводится для современной узкочерепной nолев­

ки М. (Stenocranius) sp., Монголия [Hinton, 1926, рьс. 68,23], 
М. (S.) g. raddei [Огнев, 1950, рис. 214, 5], М. gregalis, Троицкий 
район Актюбинской обл. [Громов, 195 7 а, рис. 16. а, третий слева]. 
М. g. gregalis и м. g. major [Черных, Малеева, 1971, табл. 2], 
S. gregalis [Громов, Поляков, 1977, рис. 46]. Кроме того, анало­
гичное строение М1 встречается у современной М. arvalis Ра11. 
[Еремина, 1974,э., рис. 2, А, Б}. 

Для вариацИИ Уб отмечается сходное строение М у nоздн~плей­

стоценооой М. (S.) anglicus [Hinton, рис. 68, 19, 22] .~. (S.) g. angli­
cus [Chaline, 197 2, рис. 38,4] и у современной М. gregalis из 
Актюринской обn. [Громов, 195 7i), рис. 16, а, крайний справа] , а 
также у М. middendorffii Poljakov [Громов, Поляков, 1977, рис. 53]. 

В исследованном нами материале вариация Va встречается обыч­
но у nозднеплейстоценовой М. gregalis (максимальный процент 14,6), 
но более характерна для современной (до 48,7%); вариация Vб от­
мечается только в двух выборках из девяти изученных у современ­

ной nолевки. 

Мо рфо тиn Vl (рис. 24, VI-П, Vl -Р, VI-ПP) 
44 

Формула строения 65. 
Наружная сторона зуба имеет строение, характерное длЯ зубов 

V морфотипа,, а внутренняя сходна со строением вариаций "б" 1, 11 и 
IV морфотипов. Если V морфотип представляет собой усложненный 
вариант 111 морфотипа, то Vl морфотип - усложненный морфотип IV. 
С нар?fЖной стороны зуба - четыре выступа и четыре входящих уг­
ла, с внутренней - ш~сть выступов и пять входящих углов. Форма 

передней непарной петли - асимметричный трилистник, характеризую­

щийся внутренним боковым выступом на ее головке, который в зна­

'Штелъной степени нависает над следующим за ним выступом, распо­

ложенным в основании передней петли. Вели'Шна треугольников при 
основании передней петли и глубина формирующих ее входящих уг-
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лов неодинакова у разных экземnпяров, что создает вариации услож­

нения передней петли по питимисному ( П ), раттицепоидному (Р) 
и смешанному (ПР) типам: VI-П, VI-P, VI-ПP. Крайняя стен, 
усложнения передней петли по типу П или Р приводит к образова­

нию восьми, а по типу ПР - девяти эмалевых полей м1 • В первом 

случае (П ) головка передней непарной петли полностью отшнуро­
вьiВВ.ется от широко слитых между собой треугольных выступов 

ее основания. 

Во втором случае ( Р) отшнуровывается наружный тре-

угольный выступ в основании передней nетли от ее головки, со­

храняющей широкое слияние с внутренним треугольным выступом 

основания nередней петли. В третьем случае (ПР) весь трилистник 
дшjх!Jеренцируется на три замкнутых эмалевых nространства, образо­

ванных головкой nередней неnаР.ной nетли и треугольными выстуnа­

ми ее основания (девять эмалевых nетель). 
Строение М1, сходное с описанным дпя VI морфотиnа, nриводит­

ся дпя М. (S.) g. anglicus, где имеется вариация VI-ПP [Chaline, 
1972, рис. 37, 23], М. g. anglicus - вариация VI-P [Chaline, 
1972, рис. 38,7], М. conf. gregalis из долины Нижнего Урала, 
nоздний nлейстоцен-голiщен, вариация VI-P [Громов, 1957а, 
рис. 16,6 крайний. сnрава], М. g. kriogenicus, конец среднего -
Поздний плейстоцен Украины, - обычная вариация VI морфотиnа и 
VI -П [Рековец, 1978, рис. 2, IV] • У современной узкочереnной 
nолевки VI морфотиn nриводит М. Хинтон [1926, рис. 2, в, 27'] цпя 
М. (S.) anglicus Thomas, Для современных nо11евок Якутии рисунок 
такого зуба nриводит А.К. Агаджян [19726, рис. 11, 5]. Кроме 
того, nодобное строение м1 отмечв.ется у М. hyperboreus Vinogra­
dov [Громов, Попяков, 1977, рис. 52] f-' у древнеголоценовой 
М. arvalis[Гpoмoв, 1961, рис. 25,5] и у.вымерших и современных 
М. arvalis и socialis Pall. [Громов, 1957е, рис. 14, крайний. 
слева; 1961, рис. 22,3~, 4а]. М.Н. Лозан [1971, рис. 22, а, б,о] 
nризодит сходное с вариющей VI-П строение Mt у М. arvalis (сред­
ний nлейстоцен, древний голоцен, современность • Усложненный ва­
риант строения VI морфотила no раттицеnоидному тиnу отмечается 
как реДКое явление дпя современной М. gregalis из Архангельской 
обл. [Огнев, 1950, рис. 132, 2, VI-P, восемь эмалевых nетель], 
а также указьiВВ.ется дпя nлейстощшовой М. agrestis jansoni Chaline 
[Chaline, 1972, рис. 32, 22, VI-P, восемь эмалевых nетель], 
nоздне::шейстоценовой М. arvalis santenayensis Chaline [Chaline, 1972, 
рис. 31, 8, VI-P, восемь эмалевых nетель]. Наши материалы nо­
казьiВВ.ют, что VI морфотиn nредставлен как обычной вариацией 

(VI-06), так и усложненными вариациями (VI-П, VI-P, VI-ПP) 
во всех исследованных выбqрках позднеплейстоценовой (максималь­

ный nроцент nоследних 12,5) и современной (45,7%) М. gregalis. 
Крайний вариант усложнения no тиnу Р с образованием восьми эма­
левых nетель отмечен у современной узкочереnной nолевки из Яку­

тии (Сергелях). 
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М о рфо тип VII (рис. 24, VII-П, VII-P, VII-ПP) 
54 

Формула строения 65 • 

Характеризуется наиболее сложнь~ сочетанием признаков наруж­

ной и внутренней сторон параконидного отдела. С наружной стороны 

зуба имеются пять выступов и четыре входяiiШХ угла (подобно ва­
риации Vб), ·С внутренней стороны - шесть выступов и пять входя­
ших углов (как у вариаций "б" 1,11 морфатипов и у IV, VI морфа­
типов). По сравнению с Vl морфатипом головка передней непарной 
петли усложнена здесь двумя боковь~и выступами с каждой сторо­

ны, отделяющимися хорошо развить~и входящими углами. Глубина 

этих углов, их расположение друг относительно друга и форма вы­

ступов создают симметричный или асимметричный трилистник nеред­

ней непарной петли м1 , имеюiiШй усложнения по типу тех же трех 

вариаций, которые были описаны вьШiе для VI морфатипа. Таким 

образом, VII морфатип представлен кроме обычной тремя усложнен­

нь~и вариациями: VII-П, VII-P, VII-ПP. При этом, как и в слу­

чае Vl морфотипа, крайняя степень усложнения передней петли по 

типу вариаций ПР приводИт к образованию девяти, а усложнение по 

тиnу П или Р- восьми эмалевых полей м1 . 

Для позднеплейстоценовой узкочерепной полевки строение, подоб­

ное строению, характеризующему VII морфатип, привод.ится у М. (S.) 
g. anglitus [Chaline, 1972, рис. 3 7, 20- VII-P; 21- VII -ПР; 22- VII­
П; 24- VII-P], у М. gregalis из пещеры АJJ.Жи-Коба, Крым [Гро-
мов, 1961, рис. 25,3] и у М. g. kriogenicus, конец среднего -
поздний илейстоцен Украины - вариации VII-П, VII-ПP [ Рековец, 
1978, рис. 2,VJ. для современной М. gregalis это строекие при­
вод.ит С.И. Огнев [1950] у М. (S.) g. raddei (рис. 214,3 ), 
М. (S.) g. gregalis (рис. 214, 2, VII-П), М. (S.) g. dukelskiae 
(рис. 214,6, . VI~П). Кроме того, подобное строение М1 приводит­
ся для вь~ершей и современной М. arvalis [ Лоэан, 1971, рис. 22, 
з; VII-П; Еремина, 1974б, рис. 2, В-Д, VII-П, VII-P], для вы­
мершей и современной М. arvalis и М. socialis [Громов, 1957а, 
рис. 14,а крайний справа, VII-П; Громов, 1961, рис. 22,1, 6-z, 
2а, 4t;,, б - VII-P, VII-П, VII-ПP, VII-П, VII-ПP], а также для 
американской М. longicaudatus Merri:<!m [Громов, Поляков, 1977, 
рис. 54, VII-P]. Крайний вариант усложнения VII морфатипа по 

питимисному тиnу .для современной S. gregalis (VII-П, восемь эма­

левых полей) привод.ит А.К. Агад.жанян [1972б, рис. 10, правый 
экземnляр], но чаще этот тип строекия указывается для современ­
ной и вь~ершей М. agrestis- [ Огнев, 1950, рис. 1·32, 3, VII -П, 
восемь эмалевых полей; Лоэан, 1971, рис. 26, z, VII-П, восемь 

эмалевых полей; Chaline, 1972, рис. 32,14, VII-П, восемь эма­
левых полей] я для М: transcaspicus Satunin [Громов, Поляков, 
1977]. Кроме того, VII морфатип привоцит М.Н. Лоэан [1971, 
рис. 22, и, к, VII-П, восемь эмалевых полей] для современной 
М. arvalis Моддавии (8,0%) и отмечает отсутствие этой вариации 
в других регионах европейской части СССР. Ж. Шалин [Chaline, 
1972, рис. 31, 13, VII-П, восемь эмалевых петель] дает рисунок 
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такого строения М1 у М. arvalis dommensis Chaline. И. М. Громов 
[195 7г, рис. 7, нижний слева, VIH1, восемь эмалевых петель] 
указывает аналогичное строение для вымерших и современных М. ar­
valis и М. socialis. Усложненный вариант этого морфотипа (VII-ПP) 
имеется у nозднепJ1ейстоценовой М. arvalis lasaretiensis [Chaline, 
1972, рис. 31, 1, VII-ПP, восемь эмалевых петель]. 

По исследозанным нами материалам все вариации VЛ морфоти­

па присутствуют у позднеnлейстоценовой (максимальньШ процент -
20,0) и современной (максимальный процент- 28,2) М. gregalis. 

Морфатипы VIII-XI (рис. 25) 
Четыре морфотипа, которые будут описаны поц этими номерами, 

имеют сходство с охарактеризованнЬiми выше, но в то же время· 

не могут быть описаны как их вариации, таJ!: как имеют. специфичес­
кие черты строения, не укладывающиеся в объем изменчивости, ха­

рактеризуемой приведеиными формулами строения 1-VII морфатипов 
и их ва риаuиями. 

Морфотип VIII (рис. 25, VIII) 
Рисунок передней непарной петли наибольшее сходство имеет 

с 1 и II морфотипами, но отличается от них наличием на наружной 
стороне передней непарной петли заостренного маленького выступа, 

расnоложенного несколько ближе к ее основанию, но выше выступа­

плечика, который может и отсутствовать. С боковой стороны корон­

ки видно, что этот заостренный маленькиИ выступ образуется не­

большой притупленной гранью, идущей по всей ее высоте - нечто 

вроде мимомиеной складки, .Внутренняя сторона зуба имеет пять 

или шесть выступов и пять входЯщих углов. 

Сходное строение nривощ1т М. Хинтон [1926, рис. 68, 18] АЛЯ 
1 экз. М. (S.) anglicus, поздний плейстоцен. 

В исследованном нами материале данный морфатип в небольшом 

чисде случаев встречается у позднеплейстоценовой узкочерепной 

полевки (от 0,7 до 2,2%) и отмечается у М. g. major (0,6%). 
М о рфо тиn IX (рис. 25, IX) 
Внутренняя сторона зуба имеет шесть выступов и пять входЯщих 

углов. С наружной стороны передняя непарная петля имеет равно­

мерно выпуклые очертания в области ее основания (как у зубов 
морфатипа 1 ), но в. передней ее части находИтся выступ (как у 

·морфотипа VII ). Этот выступ в сочетании с противолежащим ему 
внутренним передним выступом передней петли образует своеобраз­
ное расширение ее головки, которое у некоторых экземпляров nри­

обретает очертания шляпки гриба, особенно выраженной У 1 экз. 
из местонахождения в Южном Зауралье (Нющ). Таким образом, 
данный морфотип представляет собой сложную комбинацию признаков 

и 1 и Vll морфотипов. Ж. Шалин [Chaline, 1972, рис. 37, 6, 7] 
приводит подобное строение у 2 экз. Mi М. (S.) g. martelensis. 

По нашим данным, этот морфатип встречается у позднеплейсто­

ценовой М. gregalis (0,8-2,2%). У современной узкочерепной по­
левки на исследованных материалах это строение М1 не обнаружено; 

не указывается оно и другими авторами. 
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Рис. 2 6. Питимисные вариации основных морфатиnов М 1 nоздне­
nлейстоценовой и современной узкочереnной nолевки 

Заштриховано слияние nолей nараконидных треугольников 

М о рфо тип Х (рис. 25, Х) 
Наnоминает строение, характерное для nредыдушего морфотиnа, 

от которого отличается небопьшим выстуnом с наружной стороны 

основания nередней неnарной nетnи. Этот последний признак указы­

вает на сходство с 111 и IV морфотипами. Таким образом, Х мор.. 
фотип сочетает в себе nризнаки III, IV, VII и IX морфотиnов. 

Сходное строение имеет экземпляр М 1 М. (S.) g. marce lensis 
[Chaline, 1972, рис. 37,9] и экземnляр м1 М. ех gr. gregalis из 
черноярских песков, средний Плейстоцен [Александрова, 1976, 
р.ис. 48, N! 2215]. 

По нашим данным, Х морфотиn обнаружен у nоэднеnлейстоцено­

вой (0,8-2,1%) и у современной М. gregalis (2,1-5,9%). 
Морфот и n XI (рис. 25, Xl ) 
Может быть описан формулой VII морфатиnа - М., однако харак-

65 
териэуется необычно слабо развитым (укороченным) наружным вы­
стуnом nри основании nередней неnарной nетли, в то время как 

расnоложенный над ним. наружный выстуn головки этой nетли развит 

сильно, а глубина и расnоложение вхоцяших углов эдесь таковы, 

что форма nередней nетли близка к наиболее сложной вариации 

VII морфотиnа - ПР, у которой обособnение головки nередней nет­

ли достигает крайней стеnени (зуб имеет восемь замкнутых эма­
левых nетепь). По-видимому, оnисанные особенности XI морфотиnа 
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есть реэупьтат сохранения у него ювенипьных приэнаков, о чем 

может свидетепьствовать строение жеватепьной поверхности у 2 экэ. 
М1 М. gregalis, принадлежащих молодым особям. 

Строение, подобное XI морфотипу, приводится у М. (S.) g. angli­
cus [Chaline, 1972, рис, 37, 22] и у современной М. gregalis 
[ АгадЖанян, 1972б, рис. 10]. Кроме того, сходное строение м1 
приведено М.Н. Лоэаном (1971, рИс. 22, м) для М. arvalis, 

По нашим материалам это строение м1 встречается как у поэд­
неплейстоценовой (0,5-0,8%), так и у современной М. gregalis 
(0,6-2,9%). 

Замечания н описанию морфатипов М1 
узкочерепной полевки 

Среди М1 изученной серии встречаются экземпляры с широким­

"'питимисным"' - слиянием параконидных треугопьников - питимио­
ные вариациИ. Их можно найти во всех описанных по формулам мор.. 

фотипах (рис. 26 ). Процент зубов с этим архаичным признаком в 
среднем по выборкам у поэднеплейстоценовой узкочерепной nолевки 

составляет для отдепьных морфотилов от 2,7 до 7,9, у современ­
ной-от 1,7 до 7,1 (табл. 21). 

2 экз. иэ "'питимисной серии"', относяшиеся по описанию к вариа­
ШIИ II б и морфотилу VI, обнаруживают сходство по рисунку жева­

тепьной поверхности м1 с раннеплейстоценовыми видами Централь­
ной и Восточной Европы - Pitimys gregaloides Hiпton и Р. arvaloi· 
des Hinton, рассматриВdемых в настояшее время в качестве вероят­
ных предковых форм для М. gregalis и М. arvalis [Громов, Поляков, 
1977]. Экземпляр морфотила III наnоминает строение М1 у 

Р. cf. lusitanicus et pyrenaicus [Chaline, 1972, рис. 46, 14], а не­
которые питимисные вариации морфотипа VI подобны строению М1 

у Р. multiplex Miller [Chaline, 1972, рис, 47,13}. Однако, учиты­
вая что у всех зубов с питимисньrм слиянием парак.онидных тре­

угопьников ~СТроение передней непарной петли имеет признаки опре­

деленных морфотиnов, а также ·встречаемость питимисных вариаций 

во всех морфотилах изученной серии, мы не видим необходимости 

описаниz питимисных вариаций в качестве самостоятепьных морфо­
типов или вьшеления их в особую группу. Но встречаемость лити­

мясных вариаций ПО морфотилам В nространстве .И времени· Представ­
ляет интерес в связи с обшей характеристикой nоследних. 

Питимисные вариации не обнаружены в одной выборке ископае­

мых остатков из восьми изученных и в трех выборках иэ девяти 

иэу·'Iенных у современной полевки. Процент л.итимисных вариаций 

в суммарной выборке по исколаемьrм остаткам выше, чем у совре­

ТV!Енных подвидов (5,1 и 4,1 соответственно). У лооднеллейстоцено­
вой nолевки - по тем же выборкам - питимисные вариации более 
хар.<Жтерны для морфотилов 1-11 (7,9%) и III (5,9%), а у совре­
V-ен<юй - дпя морфотипа Ш (6,3%) и V (7,1%), тогда как морфо-
711ПЫ l-II пит.имисных вариаций эдесь не имеют, Морфотип VI со-
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Таблица 21 

Встречаемость питимисных вариаций м1 по морфатипам 1-VII этого зуба 

в суммарных выборках ископаемых остатков и современных подвидов узкочереп­

ной шшевки 

Ископаемые ос.та тки Современные подвиды 
Из них пи тими-

сных 

Морфо- Из них питими- Из них питими- Всего 
тип 

Всего 
сных сных 

Всего экз. % 
экз. 1 % экз. r % 

1-11 2q3 20 7,9 15 268 20 7,5 
III 102 4 5,9 32 2 6,3 134 6 4,5 
IV 150. 5 3,3 79 3 3,8 229 8 3,5 
v 61 2 3,3 127 9 7,1 188 11 5,9 
Vl 34 1 2,9 92 3 3,3 126 4 3,2 
VII 73 2 2,7 116 2 1,7 189 4 2,1 
1-VII 673 34 5,1 461 19 4,1 1134 53 4,7 

держит больше nитимисных варив.IШЙ по сравнению с мо}:ф>тиnом 

Vll (как дпя ископаемых остатков, так и у современной полевки). 
Наименьший процент nитимисных зубов имеет мо}:ф>тиn VII как у 

поздНеnлейстоценовой, так и у современной. nолевки, но у первой 
он несколько вьПIIе. От поздНего nлейстоцена к современности воз­

растает nроцент nитимисных вариаiШй у М1 морфатиnов III, IV, V, VI 
(мо}:ф>типы, промежуточные по стеnени сложности строения парако­

нидного отдепа) и уменьшается у м1 морфоти.пов 1-11 и -VII (край­
ние варианты в ряду мо}:ф>ТИJШческой изменчивости этого зуба у 

узкочереnной nолевки). 
Все иэпожЕ!ННОе создает вnечатление, что мраканид м1 у уэ­

кочереnной nолевки совершенств)·ется (усложняется) в области пе­
редней непарной nетли и отстает в области основания параконидНо­

го. отдела. Примитивные (nростого строения) мо}:ф>тиnы 1-11 у 
современной полевки сохраняют не nитимисное, а nрогрессивное 

строение (параконидные треугольники разделены). Отмечаемый зна­
чительный процент- nитимисных зубов средИ сложных, прогрессив­

ных мо}:ф>тиnов может свидетельствовать о еше кедостигнутом со­

вершенстве их строения. 

Полиморфизм "ризнанов и его оценна 

Как показывает nриведеиное описание мо}:ф>тиnов М1 узкочереn­

ной nолевки, nри их выделении изучапись сочетания особенностей 

строения внутренней и внешней сторон зуба, где главным образом 

обрашалось внимание на форму его nередней непарной петли. Приз­

наки, которые учитывались nри разделении мо}:ф>тиnов, безусловно, 

~е дают возможностей абсолютно четкого их разграничения, что 

отмечается и дпя других _видов поnевок, наnример при оnисании ва-
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риаций строения М1 и мз у вымершего вида М. paroperarius Hib­
bard и современного вида М. pennsylvanicus Ord [Guthrie, 1965]. 
Таким образом, при изучении изменчивости в строении кореннь~ 

зубов полевок мы имели дело с полиморфизмом, не свободным от 

переходных, промежуточнь~ стадий, как, вероятно, и вообще во 

всех случаях морфатипической изменчивости. 

Так, аналогичное явление отмечается и при изучении полимоРФ­

нь~ видов насекомь~ из разнь~ семейств по таким признакам, как 

окраска и форма рисунка на надкрыльях жуков, количество глазков 

на крыльях у бабочек [Новоженов, 1977]. Поскольку у узкочереп­
ной полевки изменчивость внутренней стороны м1 представлена 
лишь альтернативными вариантами строения (внутренних выступов 
пять или шесть), а внешняя сторона ауба изменчива в большей сте­
пени, выделенные морфатипы (по крайней мере I-VII ) можно рас­
положить в непрерывный ряд по степени усложнекия этой последней 

(порядок расположения морфатипов в этом ряду соответствует дан­
ным им номерам). Крайними вариантами ряда (см. рис. 24) явля­
ются морфатип 1 (наружная сторона передней непарной петли рав­
номерно вьшуклая) и морфатип VII (с наружной стороны передней 
петли имеются входЯщий угол и два зубца). Однако даже на маль~ 
выборках между этими крайними вариантами обнаруживается ряд 

переходнь~. промежуточнь~. на которь~ удается наблюдать как бы 

постепенное усложнение наружной стороны передней непарной петли, 

описанное выше, Здесь появляются плечико (морфотип li ), выемка 
и выпуклый зачаточный (редуцированный ?) зубец (морфотипы III, 
IV ), вхоцящий угол и крупный зубец в основании петли \морфоти­
nы V, VI). При этом степень выраженности перечисленнь~ образо­
ваний в рамках каждого случая различна, что особенно заметно на 

больших сериях, и, по существу, мы не ВИдИМ границы, разделяю­

щей такие элементы строения, как, например, "выемка" и "входЯ­

щий угол". Выемка может не только присутствова ть или отсутство­

вать, но может быть "едва выраженной", "хорошо выраженной" и, 

наконец, представпять собой переходное состояние к другому приз­

наку - "вхоцящий угол". Teivi не менее преобладающее большинство 
м1 узкочерепной полевки без колебаний может быть отнесено к 
тому или иному из описаннь~ морфотипов, что и позволяет работать 

·с этими признаками как с полиморфными и выделить по ним сово­

купности сходнь~ особей, 

Более четкое разделение особей на группы достигается при об~ 

единении морфотипов: при меньшей дробности полиморфный характер 

признаков усиливается. Так, на основании сходства с вымершими 

и современными формами узкочерепной полевки - по особенностям 

наружной стороны м1 и форме параконида - морфотицы, :х:драктери­

зующиеся формулами строения (I:..,. VII ), можно объедИНИТЬ в следую­
щие три категории (см. рис. 24), 

1. Грегалоидные (или грегало-нивалоидные)- I-II (наруж­
ная сторона передней непарной петли равномерно вьшуклая, с пле-

33; з+3 
чиком или без него, выемки не имеет; формула строения 55; 65 . 
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2. Грегало-микротоидные -III, IV (та же сторона пе·гли 
имеет выемку и небольшой округлый выступ на месте плечика; 

43+ 
формула строения 55; 65 • 

3. Микротоидные- V, VI, VII(нa месте выемки вхоцящий 
угол, а на месте округлого въmуклого выстуnа развит зубец); фор-

44; 54 
мула строения 55• 65 • 

' 
Как было отмечено въШiе, грегалоидные морфотилы представле­

ны на наших материалах в основном экземплярами м1 , имеющими 

сходство с зубами М. (S.) g. marcelensis, М. (S.) anglicus и поздне­
плейстоценовой М. (S.) gregalis. Только еl!иничные экземпляры JiЗ 
обширной серии просмотренных нами зубов характеризуются призна­

ками некоторого сходстВа с м1 полевок из группы niv;1lis, что 
свидетельствует о вероятном присутствии этого типа строения у 

позднеппейстоценовой и современной узкочерепной полевки. Среl!И 

морфо1·ипов данной категории он отмечается у Ia, lб, Па и Пб ва­
риаций. Поэтому прецста'вляется возможным предпожить и второе 

название для этой категории морфотилов - грегапо-нивапоидные. 

Грегапо-микротоидные морфотипы, как и грегапоиднъtе, сходны 
с морфатипами зубов М. (S.) g. maaelensis, М. (S.) anglicus и позд­
неппейстоценовой М. (S.) gregalis, но, кроме .того, еше и с зубами 
современной М. gregalis и М. (S.) tiashanicus. Некоторые экземпля­
ры морфотилов Ш и IV имеют признаки сходства с М. (М.) malei 
Hincon, одНако последние не выражены явно на изученном мате­
риале. 

Микротоидные морфотилы характеризуются сходным строением 

с экземплярами м1 М. (S.) anglicus, М. (S.) gregalis (позднеnпейсто-

ценовая, современная), М. (S .) angustus (современная), М. (М.) ag­
restis, М. (М.) arvalis, М. (М.) transcaspicus, М. (М.) hyperboreus, 
М. (М.) middenforfii, М. (М.) longicaudatus. Среди экземпляров морфоти-
па V встречаются сходные с М. (М.} malei, однако явных типов 
"malei" изученная серия не содержит. 

Признаки, характеризующие три рассмотренные категории морфо- . 
типов, работают более четко, чем описанные для отдельных морфа­

тиnов. Но и при таком варианте их объедннения четкая граница раз­

деляет только первую У..атегорию от второй и третьей, а между 

последними наблюдаются переходвые варианты, так как трудно раз­

граничить такие пары лризнаков, как "выемкаf и "входящий угол", 

•небольшой выпуклый выступ" и "зубец11 , когда степень их выражен­

ности различна. В связи с этим, очевидно, было бы логично объедИ­
нить вторую и третью категории морфотилов (грегало-микротоидные 
и 1\ШКро тоидные), чем было бы достигнуто объединение послеl!НИх 
по альтернативным признакам: 

1) на.ружная сторона передней непарной петли не. имеет выемки 
33· з+з 

ипи вхоl!ЯШего угла; формула строения 55: 65 - грегапоидные 

(морфотипы I, II ); 
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2) наружная сторона nередней неnарной nетпи имеет выемку ипи 
43+· 44• 54 

входяШИй угол; формула строения 55 ; 65 - грегало-микрото-

идные и микротоидные ( морфатиnы 111-VII ). Однако такой вариант 
объединения едва пи целесообразен: вторая категория nопучается 

спишком разнородной, в том числе и с nозиции таксономии. 

В качестве альтернативнь~ nризнаков можно взять и другие. 

Наnример: 

1) наружная сторона nередней неnарной nетпи равномерно вьшук-
33 

лая, не имеет nлечика и зубца; формула строения 55 (морфатиn 1 ~; 
2) наружная сторона nередней неnарной nетли имеет nлечико 

(морфотиn 11) ипи зубец ( морфатиnы III-VII ); формула строения 

3+ 3; 43+; 44; 54 
55; 65 

Однако в этом случае вторая категория окажется еще более 

разнородной в систематическом nлане. 

При выборе следующих альтернативнь~ признаков более разно­

родной в систематическом отношении становится nервая категория: 

1) наружная сторона nередней неnарной петпи равномерно вы­
пуклая ипи имеет nлечико, или один .зубец (морфотипы 1-VI); фор-

33· 3+3. 43+. 44 
мула строения ' 55; 65 ' ; 

2) наружная сторона nередней неnарной nетпи имеет два зубца 
(морфатиn VII); формула строения 54. 

65 
Наконец, в качестве альтернативнь~ признаков можно использо­

вать особенности строения внутренней стороны nередней неnарной 

nетпи: 

1) лобик без выстуnа (вариации "а" морфатипов 1, 11 и морф()оо 
. 33· 3+3. 43+. 44 

типы III, V); формула строения ' 55 ' i 

2) лобик с выступом (вариации 'б" морфатипов 1, 11 и морфати-
33· 3+3. 43+. 44· 54 

nы IV, V, VII); формула строения ' ' 65 ' ' 

Однако при этом в систематическом плане становятся разнород­

ными, nо-видимому, обе категории. 

Проведенный таким путем анапиз возможнь~ признаков является 

предварительным этаnом работы. При дальнейшем изучении материа­

па nроисходИт nроверха их информативной ценности: рассматривается 

в nространстве и времени щ>ведение отдепьнь~ nризнаков, морфо­

тиnов (комплексов признаков) и возможных вариантов их объедине­
ния. Окончательный же выбор nризнака оnредепялся, таким образом, 

не только его мо.рфафункциональной значимостью, но и особенностя­

ми его поведения во времени и пространстве, отражающими одну из 

стаций процесса формообразования и выявляющими степень его цен­

ности для разграничения внутривидового и надвидового попиморфиз­
ма. НеобходИмость (важность) такого подХода к проблеме выбора 
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признака при изучении закономерностей эволюционного процесса в 

особенности подчеркивается К.Л. Паавером [1965, 1976]. Однако 
в каждом отдепьном случае, при изучении кажцого нового вица, 

безусловно, возможны отклонеюrя от привеценной схемы исследова­

ния, так как прежде всего необхоцимо выяснение специфичных видо­

вь~ признаков. Критерии вьщеления морфотипов и их связь с циаг­
ностическими признаками, используемыми в систематике, у разных 

видов полевок должны быть, естественно, различны, так как связа­

ны не топько с признаками древних, прецковь~ и родственнь~ форм, 

но, очевидно, и с темпами изменчивости во времени. В немалой 

степени, и это тоже необхоцимо отметить, выбор признака опреде­

ляется также интуицией исследовсiтеля и цепью исследования. По­

следнее особенно проявляется при изучении характера изменчивости 

на дородовом уровне. 

Гnава 8 

КЛАССИФИКАЦИЯ МОРФОТИПОВ 

При изучении морфотипической изменчивости кореннь~ зубов у 

позцнеплейстоценовь~ и современнь~ форм разнь~ видов полевок 

(узкоЧерепная, экономка, воцяная, степная пеструшка, желтая пест­
рушка) нами бьmо замечено, что у всех видов начиная с позцн:его 
плейстоцена небопьшое число морфотипов (обьNно цва или три, 
иногца оцин) преобпадает в выборках, составляя у них бопее 70% 
[ Малеева, 1971а, 1972б, 1975, 1976, 1978; Малеева, Воробье­
ва, 1970, 1973; Черных, Малеева, 1971; Малеееа, Нордстрем, 
1974; Малеева, Попова, 1975]. Эти доминирующие моt:-фотипы 

в послецних из указанных работ мы называем о с н овны м и. Осталь­

ные морфотипы, часто имеюшие признаки вымерших видов, встреча­

ются с небопьшой частотой, мало меняющейся в разнь~ частях ape­
ana на прохяжении рассматриваемого отрезка времени. Среци них 
вьщелялись архаичные морфотипы и морфотипы="отклонения" (еци­
ничные экземпляры без признаков древних форм). Изменчивость во 
времени ... от позднего плейстоцена к современности - обьNНо про­

является в изменении соотношений между основными (доминируюши­
ми) морфотипами и в составе остащ,нь~ морфотипов. Тот же харак­
тер носит и современная географическая изменчивость. Очевицно, что 

оптимапьная приспособленность популяции тесно связана с основнь~ 

ми морфотипами зубов, проявляюшимися с определенным постоянст­

вом во времени и пространстве. В связи со сказанным представля­

ется, что все морфотипы, кроме основнь~, следует рассматривать 

в качестве резервных (в прошлом они могЛи быть основными, 
и это теоретически не исключается в будущем). По-видимому, 
в популяциях чаще всего имеется достаточное количество особей 

с резервными морфатипами строения зубов. Численность таких особей 

может возрастать, или отбор их устраняет при определеннь~ изме-
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нениях условий существования, т.е. они представляют известный 

подвижный резерв популяции, запас ее внутривидовой изменчивости. 

Понятно, что повьnuенное число резервных морфотилов в популяции, 

свидетельствующее о ее высокой генетической разнородности, уве­

личивает ее жизнеспособность и экологическую пластичность. Оче­

видно, что давление отбора в этом случае ослаблено, условия сущест­

вования оптимальны. 

Таким образом, при анализе морфатипической изменчивости ко­

ренных зубов у полевок кроме принятого многими исследователями 

объединения морфотилов в классы целесообразно объедИнение послед­

них в дв~ группы - основные и резервные. Выделение этих групд 

позволяет более отчетливо установить направление отбора и его из­

менение в различных частях ареала, а также во времени [Малеева, 
1971а, 1975, 1976; Черных, Малеева, 1971; Малеева, Воробье­
ва, 197 3; Малеева, Нордстрем, 197 4] • К выводу о существовании 
двух групп морфотилов у корнезубь~ и некорнезубь~ полевок при­

ходит также И.В. Еремина [197 4б] • Выделение основнь~ (домини .. 
рующ.их) морфотилов .используется в стратиграфии [Топачевский, 
1973 и др.; Агаджанян, 1973; Маркова, i974] и находИт дриме­
нение в систематике [Васильева, 1978; Мейер, 1978]. Все это 
делает необходИмым одределить понятия 'основные' и 'резервные' 

морфотилы и дать их более подробную характеристику. 

Группа основных морфотилов включает морфотиды, домини­

рующие у вида в течениЕ' достаточно длительного промежутка вре­

мени, когда они встречаются во всех частях ареала, как правило, 

с наибольщей частотой. Этим требованиям удовлетворяют: морфатип 

I м1 и морфатип III м3 воцяной полевки (рис. 27, 28), морфо­
типы I, II, м1 полевки-экономки (рис. 29) и морфатипы IV, V М1 
степной· пеструшки (рис. 30 ). Понятие "основные морфотиды' сход­
но с названиями 'нормальные формы", 'обычные' или 'фоновые' ва­

риации и некоторыми другими, однако оно более объемно, так как 

учитывает суцьбу морфотилов во времени [Малеева, 1976 ]. Оче­
видно, все это морфотиды, которые достаТочно доlП'О сосуществуют 

в популяции и характеризуют морфологический облик той или иной 

формы существования вида, хотя сами находЯтся в состоянии дина­

мического разновесия дод вли~нием меняющегося давления отбора. 

Значительные изменения в соотношении основнь~ морфотилов ука­

зывают на серьезный эволюционный сдвиг, свидетельствуя о дроте­

кающих процессах внутривидового формообразования. 

Если морфатип встречается с небольшой частотой, но во всех 

частях ареала и стабилен во времени на всем ареале, можно счи­

тать его еще основным, хотя он характеризуется не всеми призна­

ками морфотилов этой грудпы и находится, очевидно, на стадИИ пе­

рехода в группу ре;зервных. Таким морфотилом на рис. 30 является 
морфатип III М1 L.lagurus: это уходящий с 'жизненной арены" ос­

новной морфатип с широкой головкой передней непарной петли, име­

ющей расширенное основание, и с плавно отхоцящ.им от него неболь­
шим выступом внутренней стороны (.:;м. рис. 19, III ). Этот морфа-
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Рис. 27. Частота основных и резервных морфотипов М1 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной водяной полевки 

1 - основной морфатип ( 1 ) ; 2 - резервные морфотипы ( III-VII 1); 
') - потенциально-резервный в группе основных (11 ) ; 4 - новые мор­
фатипы (IX, Х) - пот.енциально-основные среди резервных; А - Яма­
ло-Ненецкий авт. округ; Б - Тюменская обл.; В - Башкирия; .Г -
Курганская обл.; Д - Южное Зауралье, Верхняя Алабуга; Е - Сред­

нее Зауралье, Мальково. 

Номера морфатипов соответствуют номерам рис. 22 

Рис. 28. Частота основных и резервных морфатипов м3 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной водяной полевки 

1 - основной морфатип (III); 2 - резервные морфотипы (I, 11, 
IV, V); 3 - новый морфотип ( VI ) - основной у современной водя­
ной полевки. А-Е - см. на рис. 27 
Номера морфатипов соответствуют номерам рис. 23 
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Рис. 29. Частота основных и резервных морфотилов М1 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной полевки-экономки 

1 - основные морфотипы ( 1, 11); 2 - резервные морфотипы; 

111 - архаичный морфотип; 1 V-Vl - морфотипы-' .. отклонения"; А -
Яма-по-Ненецкий, авт. округ; Б - Курганская обл.; В - Среднее 

Заурелье, Мальково - 1-я группа сохранности; Г - Среднее Зауралье, 
.Мальково - 2-я группа сохранности; Д - Среднее Заурапье, Малько­
во - 3-я группа сохранности 

Номера морфатипов соответствует номерам. рис. 20 и 21 

Рис. 30. Частота основных и резервных морфотилов м1 (в %) у 
позднеплейстоценовой и современной степной пеструшки 

1 - основные морфотипы (1\1-V ); 2 -резервные морфотипы (1-
транзиенсный; 11 - "послетранзиенсный"; Vl - лагуродонтный; 

VII-IX - морфотипы- "отклонения"); З - потенциально-резервный 
морфотип из группы основных (111). А - Красноярекий край; Б -
Поволжье; В - Южное Зауралье, Кург. обл.; Г- Южное Зауралье, 
Верхняя Алабуга; Д - Среднее Зауралье, Мапьково 

Номера морфотипов соответствуют номерам рис. 19 и 37. 
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тип еще поддерживается отбором на бопьщей части ареа.па вида, 

так как имеет и прогрессивные черты (четкая дисрtJеренциация эма­
ли, хорощо выраженный, резко отхоцящий выступ с наружной сторо­

ны передней петли, узкий промежуток между передней петпей и тре­

угопьником пРи ее основании). Он еще сосуществует с более прог­
рессивными основными морфатипами (см. рис. 19,1V, V ), но уже 
нигде не встречается с высокой частотой (см. рис. 30, 111 ). Воэ­
можнь, морфатип 111 был основным:, когда прогрессивные морфати­

пы -IV и \ 7 бьmи еще резервными, а один из транэиенсных морфо­

типов (вероятнее, морфатип 11 ) либо играл ропь основного, либо 
уже переходнп в стадию резервного. По-виднмому, описанный МОР­

фотип 111 м1L. lagurus следует назвать потенциапьно-резервным 

в группе основных, так как он занимает nромежуточное положение 

между основными и резервными морфатипами [Мапеева, 1976]. 
Группа резервных морфотипов вкmочает морфотипы, не· 

доминирующие у вида в течение достаточно дпитепьного промежут­

ка времени; оци встречаются пищь в некоторых частях ареала, где 

составляют небопьщой процент. Примером являются: морфатипы 111, 
IV-VIM1 полевки-экономки (см. рис. 29), морфатипы III~VIIIM1 
и морфатипы I, 11, IV, V м3 воцяной полевки (см. рис. 27, 28) и 
морфатипы 1, 11, VI-1X М1 степной пеструщки (см. рис. 30). 

Резервные МQрфотипы можно Подразделить на три категории: 

архаичные, прогрессивные и "'нейтрапьные'. Такое подразделение 

позволяет дать более;· детапьную оценку эвоmоционной стадиИ вида, 

суднть о степени архаичности данной популяции и о направлении 

ее развития в будущем. 

А р ха и ч н ы е м о р ф о тип ы несут черты древних, предковых форм, 

явпяясЬ их бывшими основными морфотипами. Таковы, например, 
транэиенсные морфатипы м1 L. lagurus (см. рис. 19, 1, 11). 

Прогрессивные морфотипы выделяются по. признакам~~ 
пожнения ·в строении переднего отдела м1 и заднего отдела .. М , 
свидетепьствуЮщим о более совершенном приспособпении к перети­
ранию корма. В этом случае следует учитывать также характер 

днфференiLИации эмали и степень развития цемента. 

Появление прогресспвных морфс>типов имеет, по-виднмому, два 

главных источнцка: 1) случайное появление вновь воэникщих вариа­
ций (в основе лежит мутационный процесс); 2) появление Вtiриаций 
с закрепленными наследственно ювенипьными признаками. Послед~ 
ние служат материалом для изwенчивости во времени и указы:ваУ)т 

на протекание Этого процесса в прощпом [Громов, 196 7] • 
Прогрессивные морфптипы, нахоцящиеся на стадни резервных, 

'vfогут бь1ть названы морфатипами буЦущего, т.е. потенциапьно-ос­
новным.r. 

"Нейтрапьные·'.морфотипы не имеют выраженных признаков 
известных древних или прuгрессивных форм. Они чаще представлены 

единичными экземплярами и описываются как морфотипы .. откпонео­
ния", "укпоняющиеся типы .. и т.п., :хотя и могут составпять в попу­
r.яции нескот,ко процентов. Характеризуются признаками, о приспо-
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собительном значении которых трудно суцить. О появлении •ней­

тральных .. морсlютипов можно предположить следующее: 1 ) либо у 
них проявляются признаки родственных форм (параллельная измен­
чивость); 2) либо их признаки являются результатом гибридИзации; 
3) либо это проявление-особенностей строения неизвестнь~ древ­
них форм вида, своеобразно специализированнь~; 4) либо это мо~ 
фотипы с наследственно закрепленными ювенильными признаками, 

которые характерны для индивидуальнь~ стадий развития древних 

или современных форм; 5) либо это вновь возникшие вариации, не 
перешедшие в Гомозиготное состояние, поддержанные евабым отбо­
ром; 6) nибо, наконец, это 'нейтральные'" вариации, эволюционный 
смысл которь~ не ясен; их присутствие в популяциях возможно. 

Часть резервнь~ морсlютиnов (из категории архаичных и "'нейт­
ральных') может исчезнуть во времени на всем ареале ( 'выме~ 
11Ще' морсlютипы IV, v, VII Ml и 1, II м3 ВОдЯНОЙ полевки на 
рис. 2 7, 28, морсlютиnы Il, VII, IX м1 степной nеструшки на 
рис. 30) или в некоторых его частях (морсlютиnы Ill, VI, VПI М1 
и IV, V м3 водяной nолевки на рис. 27, 28, морсlютиnы VI, VIII 
м1 степной nеструшки на рис. 30), сохраняясь у небольшого числа 
особей. Прогрессивные резервные морсlютипы в меньшей стеnени 

nодвержены этому процессу, зато более вероятно, ч-rо они перейдут 

в групnу основных, так как имеют приспособитепьные признаки, 

свидетельствующие о совершенствовании строения. Архаичные ре­

зервные морсlютиnы также могут стать основными, но при искmо­

чительно редком сочетании факторов, например nри случайном вы­

живании особей с такими морсlютиnами nосле резкого -снижения об­

шей численности поnуляции, когда восстановление леследней будет 

происходить nY'J'eм nреимущественного размножения именно таких 

особей. 

до_ сих пор речь шла об основных и резервных морсlютиnах, свой­

ственных поэднеnлейстоценовым и современным nредставителям ви­

да. Однако иногда nриходится наблюдать nоявление у современнь~ 

форм новых морсlютипов, не обнаруженных у их позднеплейстоцено­

вых nредкев. Их можно отнести к груnпе основных, если они встре­

чв.ются во всех частях ареала со значиrельной частотой, как, на­

nример, морсlютиn VI м3 водЯной полевки (см. рис. 28). Очевидно, 
он фо'рмируе'l'ся в качестве одного uз основных морсlютиnов или уже 

rаковым является у современной водяной полевки на большей части 

ареала, хотя мы не знаем его будущего (в nрошлом - где-то в 
ruлоцене - это был, вероятно, резервный морсlютип с прогреесиены­

ми особеююстями строения) •. Если же новь.й морсlютип встречается 
с небольшой частотой, хотя· бы и во всех Частях ареала (а это 
всегда означает лишь исследованные чвсти ареала), его следует от­
носить к групnе резервных морсlютипов, так как мы не можем про­

следить его судьбу во ·времени. Но есЛи этот морсlютип имеет про­

греесиввые черты, то его можно назвать потенциально-основным, 

оставив nока в груnпе резервнь~ (наnример, морсlютип Х и; воз­
можно, морсlютип IX м1 воцяной полевки на рис. 27). Так или 
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Рис. 31. Частота морфотилов м1 (в %) и число случаев их доми­
нирования в суммарных выборках по ископаемым остаткам и совре­

менным подвидам узкочерепной полевки 

И - суммарная выборка, составленная из данных по искоnаемым 

остаткам пяти местонахождений; С - то же, для девяти выборок 

современной узкочерепной полевки из различных частей ареала. На­

звания местонахождений и чш:тей ареала приведены в главе 7 
а - частрта морфотипов; б - количество выборок, в которых 

данный морфотип относится к доминирующим. 1-VII - основные мор­

фотилы (выступают в роли доминантов в тот или иной отрезок вре­
мени за яериод с позднего nлейстоцена до современности включи­

тельно); VIII-XI - морфотипы, выступающие за тот же период вре­
мени только в роли резЕ<рвных. Номера морфотилов соответствуют 

номерам рис. 24 и 25 

иначе, с появлением нового морфотила вид приобретает новые, бо­

лее широкие возможности сушествования, и мы можем предnола­

гать, что особи с таким морфатипом могут оказаться более приспо~ 

собленными при будуших изменениях условий среды и станут пред­

ковыми для тех поколений, у которых новый морфотип будет спо­

собствовать увеличению численности вида (или подд.ержан:ию ее} в 
новой среде обитания, т.е. будет под..'СЕачен отбором и из ре.зервuых 

перейдет в основные. 

Все основные М:орфотипы, безусловно, когда-то опробывапись 

отбором как резервные, но не все резервные морфотилы были ос­

новными или станdвятся таковыми в будущем. Возможно, есть от­

носительно более стабильные во времени или в пространстве ре-
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Таблица 22 

Величина Х 2 и достоверность отличий (р) для данных в часто­
те основных морфотипов при сравнении суммарных выборок 

искоnаемь~ остатков и современнь~ подвидов узкочерепной по-

левк.и 

Морфо-
х2 р 11 :Мю-1 х2 р 

тип 

1 93,5 <0,01 v 41,7 <0,01 
11 79,1 <0,01 VI 79,9 <0,01 
III 19,3 <0,01 Vll 42,6 <0,01 
IV 4,0 <0,05 и 

>0,025 

зервные морфатипы (некоторое их число), большинство из которь~ 
было накоплено в течение исторической жизни вида и, когда мы 

не знаем истории вида, могут восприниматься как спут.ши атавизма 

и рецессивнь~ геновариаций. Но когда представляется возможность 

на серийном nалеонтологическом материале набmодать предшеств.ую­

щие этапы эволюции вида, то обнаруживается, что каждый резерв.­

ный морфатип потенциален как основной, хотя, возможность его 

перехода из группы резервных· в группу основнь~ в известной ме­

ре слишком случайна, так как ограничена в действительности вли­

янием сложного комплекса меняющихся условий. среды обитания. 

Поясним сказанное на примере некоторь~ реЗультатов изучения 

морфатипической изменчивости м1 узкочереnной полевки. 
Сравнение частот морфатипов м1 и числа случаев их nреобпада­

н.ия в суммарных выборках искоnаемь~ остатков и современных 

nодвидов узкочереnной полевки nозволяет набmодать две группы 

морфатипов (рис. 31 ). 
1. Морфотипы, занимающие положение только резервных за пери­

од с позднего плейстоцена до современности включительно. 

2. Морфотипы, выступающие и в роли доминирующих (основных) 
.типов строения М1, и в роли резервных - на какой-либо из ста/J.ИЙ 
эвоmоции вида - за тот же период времени, 

К первой группе относятся четыре морфотила - VIII-XI, вторую 
группу составляют 1-VII морфотипы. Существование даннь~ групп 
во времени подтверждается отсутствием сушественнь~ изменений 

в их соотношениях по данным суммарных выборок ископаемых ос­

татков и современных подвидов (значение х 2= 2,1 имеет вероят­
ность, среднюю между 0,25 и 0,10 ). 

Оценка степени разли:ч:ий частоты отдепьных основных морфати­

пов при сравнении тех же суммарных выборок по критерию " х­
КРадрат" ( табл. 22) подтверждает обнаруженные отличия в из­
менении их частоты во времени (рис. 31 ). Наименьшее значение 
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Рис. 32. Частота морфатиnов М1 (в %) у узкочереnной nолевки 

в выборках искоnаемых остатков разных груnnы сохранности. Место­

нахождение Мальково (Среднее Зауралье). Древность остатков 

уменьшается в неnравлении от 1-й к 3-й гpynne сохранности
. Но­

мера морфотиnов соответствуют номерам рис. 24- и 25 

А - выборка N! 2 3 - 3-я гpynna сохранности; Б - выборка 
N! 22 - 2-я гpynna сохранности; В - выборка N! 2 1 - 1-я груnпа 
сохранности 

Рис. 33. Частота морфатиnов М1 (в %) у узкочЕ'реnнои nолевки в 

выборках искоnаемых остатков 

А - Средний Урал, р. Чусовая, Камень Дыроватый; Б - Новго­

род-Северский; В - Среднее Зауралье, Мальково - 1-3-я груnnы 

сохранности; Г - Среднее Зауралье, Ница; Д - Южное Зауралье, 

Верхняя Алабума 

Номера морфатипов соответствуют номерам рис. 24 и 25 
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Рис. 34. Частота морфотипов М1 (в %) у современной узкочереп­
ной полевки в различных частях ареала 

А - Свердловекая обл., Камышлов; Б - Ямало-Ненецкий авт. 
округ; В - Тянь-Шань; Г - Монголия, Д - Забайкалье, Соктуй; 
Е - Северо-Байкальское нагорье, Сергелях; Ж - Иентральная Яку­
тия, Вилюй; 3 - Северная Якутия, Индигирка 

Номера морфотипов соответствуют номерам рис. 24 и 25 

х2 имеет IV морфотип ( р < 0,05 ). Четкое различие во времени 
наблюдается по частотам всех других морфотипов (р < 0,01 ). 

При этом большая степень отличий (насколько об этом можно 
су.а.ить по величине х 2 )характерна, с одной стороны, для морфоти­
пов 1, II (93,5; 79,1 ), перехоцящих во времени, из групnы основ­
ных в группу резервных, и, с другой стороны, для морфотиnов V, 
Vl, VII (41, 7; 79,9; 42,6 ), которые из резервных тиnов строения 
в nозднем плейстоцене переходЯТ в положение основнь~ у совре­

мепной узкочерепной nолевки; морфотиn III имеет меньшую стеnень 

отличий (19,3) во времени. 
Таким образом, изложенные данные показывают: 1 ) стабильность 

обилия во времени VIII-XI морфотипов как реэервнь~ тиnов строе-
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ния ~l у позцнеплейстоценовой и современной узкочерепной поле­

вок (при этом не исключается их роль как вероятных основных ти­

пов строения у предковых форм и на начальных стадиях эволюции 

вида); 2) переход во времени от позднего илейстоцена к сов­
ременности из груnпы основных в груnпу резервных 1-III морфа­

типов, и наоборот; ·3) переход из группы резервных в группу ос­
новных- морфотилов V-VII. Вероятно, в такой последовательности 
и прохщ:щ:ла смена во времени основных типов строения ~1 у уэ­
кочерепной полевки. 

Следовательно, выделяя две группы морфотилов - основные и 

резервные, - следует представпять непрерывность перехода между 

ними за счет даличия в каждой из групп: потенциальных морфоти­

лов другой группы: среди основных - потенциально-резервных, сре­

ди реэервнь~ - потенциально-основнъ~. 

Переход резервнъ~ морфотилов в основные, и наоборот, происхо­

дит во времени постепенно, и материалы иногда позволяют это на­

блюдать. Покажем это на примере: 1) узкочерепной полевки и 
2) степной пеструшки. 

1. У узкочерепной полевки, обитавшей с позднего илейстоцена 
в Зауральб!, происходит во времени постепенное уменьшение часто­

ты морфотилов 1 и II, являвшихся доминантами в позднем плейсто­

цене, что прослеживается по группам сохранности в местонахожде­

нии ~алькова (рис. 32 ), при сравнении выборок ископаемь~ остат­
ков с современными подвидами (рис. 33, 34) и наиболее ярко 
подтверждается динамикой частотнь~ соотношений трех категорий 

морфотилов - грегалоиднь~ (1, 11), грегало-микротоиднь~ (111, IV) 
и микротоиднь~ (V, VI, VII). По всем выборкам ископаемь~ остат­
ков и современнь~ подвидов четко прослеживается резкое уменьше­

ние во времени частоты грегал0иднь~ морфотилов и возрастание 
"'iiiстоты более сложнь~ морфотилов - микротоиднь~ (рис. 35 ), что 
подтвержцается также данными по групповым (суммарным) выбор.­
кам, соответствующим позднеплейстоценовой, голоценовой и совре­

менной стадиям формообразования (рис. 3 6). 
Данные рис. 36 показывают, что у позднеплейстоценовой узко­

черепной полевки доминантами являются грегалоидные и грегало­

микротоидные морфо·rипь! (39,4 и 36,0%), а в современный пери­
од начиная с голоцена в со~таве доминантов появляются микрото­

идные морфотилы (голоцен - 46,5%, современность - 72,8%), 
nродолжают доминировать грегало-микротоидные, но уже не доми­

нируют грегалоидные (голоцен- 11,0%, современность- 3.1%). 
Отличия по частоте грегалоиднь~ и микротоиднь~ морфотилов меж­

ду тремя назВанными стадиями эволюции узкочерепной полевки до­

стоверны (р' < 0,01 ), а значения х2 значительно превышают эти 
значения для современных подвидов ~. gregalis (табл. 23, 24). 
Таким образом, очевидно, что приведеиные данные позволяют про­

следить постепенньm во времени процесс формообразования по ста­

диям эволюции, достигавший, вероятно, более высокого уровня, 

чем подвидовой. Последнее представляется вероятным, по крайней 
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Таблица 23 

Величина х2 и достоверность различий (р) между стадиями 
!jnрмообразова:ния узкочерепной полевки по частоте О и Р тиnов 
строения м1 

Nq n/n 

1 

2 

3 

Сравниваемые стадИИ 

(выборки) 

Позднеnлейстоценовая 
(21, 3,4,22, 21-3) 
Современная (9,10, 11, 
12,14) 
Позднеnлейстоценовая 

(21,3,4,22,21-3) 
Голоценовая (23) 
Голоценовая (23) 
Современная (9, 10, 11, 
12, 14) 

Таблица 24 

df р 

6 390,5 <0,01 

6 32,4 <0,01 

5 42,3 <0,01 

Величина х2 и достоверность различий (р) по частоте О и Р 
типов строения М1 у современных подвидов узкочерепной 

nолевки 

Сравниваемые nод-

NQ п/п виды (номера вь~ 
борок) 

df х2 р 

1 М. g. gre galis (6) 4 2,5 <0,75 и >0,50 
М. g. majot (7) 

2 М. g. major (7) 2 4,6 =0,10 
М. g. buturlini (14) 

3 М. g. buturlini (14) 3 11,1 <0,01 
М. g. brevicauda (12) 

4 М. g. montosus (8) 2 4,3 <0,25 и >0,10 
М. g. castaneus (9) 

5 М. g. raddei (10) 3 4,7 <0,25 и > 0,10 
М. g. castaneus (9) 

мере, в отношении позднеплейстоценовой и современной форм узко­

череnной полевки. 

2. У степной nеструШки, обитавшей с nоз~него илейстоцена 

в Среднем Зауралье, относительное обилие транзиенсного морфотиnа 

м1 уменьшалось с 17,9 цо 3,4% у современных зверьков (Малее­
ва, 1971б), 17,9 -это довольно высокий процент для резервного 
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Рис. 35. Диаграмма частотного соотношения трех категорий морфt>­
типов М 1 в выборках искDпаемых остатков и современных подвидов 
узкочерепной полевки 

Квтегория морфотипов: 1 - грегалоидные ( 1, 11); 2 - грегалt>­
микротоидные (I II, 1 V ) ; - микротоидные ( V-VII) . Н оме~а морфо­
типов соответствуют номерам рис. 24. Выборки: Nq 21 - 5 - иско­
паемые остатки; Nq 6-14 - современные подвиды 

Рис. 36. Динамика частотных соотношений (в %) трех категорий 
морфотипов М 1 узкочерепной полевки по данным суммарных выбt>­
рок ископаемых остатков и современных подвидов. Квтегории морфо­
типов соответствуют данным рис. 35 

А - поздний плейстоцен; Б - голоцен; В - современность 

морфотиnа. Скор~е всего, транзиенсный морфот.ип в этом случае 

нахоцится как раз на стации его перехода из основного (преобла­
дающего у L. t,ransiens ) в резервный (у современных он никогда 
не составляет более 5,0%). Транзиенсный морфотип м1 имеет диаг­
ностическое значение, что позволило нам наблюдающееся во време­

ни уменьшение его частоты и происходящее параллельно возраста­

ние частот морфотипов, доминирующих (основных) у современных 
пеструшек, оценить как показатель перехода среднеппейстоценового 

вида L. transiens в современный вид L. lagurus (Малеева, 1971б). 
Более наглядно это показано на рис. 3 7, который иллюстрирует 
применение предлагаемой общей классификации основных .и резерв­

ных морфотипов зубов - как методического подхода - к изучению 

вопросов микроэволюции, что будет рассмотрено подробно в послед­

ней главе. 
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Глава 9 

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ВЫБОРОК 
ПО КЛАССАМ ЧАСТОТЫ МОРФОТИПОВ 

Согласно прецлагаемой классификю .. ии морфотипов, сравнение 
изучаемых отцельных и суммарных выборок ископаемых остатков 

(И) и современнь~ поцвицов (С) необхоцимо провоцить по частотам 
групп основнь~ (О) и резервнь~ (Р) морфотипов, а также описан­
нь~ выше их категорий. Как показал опыт прецьщуших исслецова­

ний [Малеева, 1976], обычно имеются цва или три преоблацающих 
морфотипа, составляющих в сумме около 70%, что и может служить 
критерием цля их включения как цоминантов в групnу О. Оцнако 

в некоторь~ случаях при оnрецелении 0-Р морфотилов возникают 

затруцнен.ия, так как при этом nолучается, что относительное оби­

лие самого морфотила в выборке не всегца играет главную роль, 

так как включение его в ту или цругую груnпу зависит от обилия 

соцоминантов. Так, оцин и тот же морфотиn, встречающийся в цвух 

выборках с оцинаковой частотой, поnацает в разные групnы. С цру­

гой стороны, морфотип, характеризующийся меньшей частотой в 

оцной выборке, nоnацает в групnу О, а в цругой - морфотип, встре­

чающийёя с большей частотой, nоnацает в груnпу Р. По кажем это 

на конкретном nримере цаннь~ четырех выборок ( табл. 25). 
Из табл. 25 вицно, ~то в выборках N2 7 и 14 морфотиn УП, 

хотя он и составл.яет зцесь 16,7 и 16,3%, цолжен, очевицно, счи­
таться резервнЬiм, так как в выборке N2 7 цоминируют три морФО­
тиnа (IV-Vl), а в выборке N2 14 - цва морфотила (V, Vl), которые 
уже и образуют груnnы основнь~ морфотилов (их суммарный про­
цент в выборке - 71,3 и 72,3 соответственно). В цвух цругих 
выборках морфотилы менее обильные~ чем морфотиn VII в рассмот­

реннь~ выборках, цолжны включаться в груnпу основнь~ - морФО­

тиn III в выборках N2 21-3 (14,2%) и морфотиn V в выборке N2 4 
( 13, О), так как их соцоминанты характеризуются меньшей часто­
той, чем соцоминанты морфотила VII в выборках N2 7 и 14. 

С целью преоцоления оnисаннь~ аатруцнений ввоцятся nокаэа-

тели степени цоминантности классы частоты: 

Классы Относительное Классы Относительное 

частоты обилие, % частоты обилие, % 

А >36,0 д 17,9-12,0 
Б 35,\)-30,!) е 11,9-6,0 
в 29,9-24,0 ж 5,9-0,1 
г 23,9-18,0 з 0,0 

Груnnировка вариант в классы nроведена с учетом максимальны~ 

и минимальных значений относительного обилия морфотиnов, зани­

мающих как цоминанты nервое, второе и третье места в выборках 

ископаемь~ остатков и современных nоцвицов узкочереnной nолев-
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Таблица 25 

Частота (в %) и классы частоты морфот.ипов М1 в выборках 
ископаемых остатков ( 21-3, 4) и современных поцвицов ( 7, 14) 
узкочерепной полевки 

N2 выбо-
Морфотипы, класс частоты 

рок v 

21-3 21,2* 16,8* 14,2* 19,4* 10,0 
г д д г е 

4 8,6 17,5* 6,5 34,8* 13,0* 
е д е Б д 

7 1,7 1,7 6,3 24,2* 19,6* 
ж ж е в д 

14 0,0 0,0 О, О 8,5 27,5* 
з з з е в 

Т а блица 25 (окончание) 

N2 выбо-
Морфотипы, класс частоты 

рок VI Xl 

21-3 6,0 10,0 0,3 0,8 0,8 0,5 
е е ж ж ж ж 

4 6,5 8,7 2,2 2,2 0,0 0,0 
е е ж ж з з 

7 27,5* 16,7 0,6 0,0 0,0 1,7 
в д ж з з ж 

* 14 44,8 16,3 О, О 0,0 0,0 2,9 
А д э з з ж 

Пр и меч а н и е, Отмечены преобладающие морфотиnы, вкшо­
чаемые в груnпу О {они составляют в выборке ~ 21-З -
71,6%; в выборке ~ 4 - 65,3%, в выборке N2 7 - 71,3% и в 
выборке N2 14 - 72,3%); номера выборок соответствуют привецен­
ным в тексте главы 7, 

Буквы обозначают классы частоты, Пояснения см, ниже, 
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Таблица 26 

Смена классов частоты у морфотиnов м1 узкочереnной nолевки 
в выборках искоnаемых остатков (И) и современных nоцвицов (С) 

Выборка Морфотиnы* 1 Выборка Морфотиnьr * 

Современные поцвицы Ископаемые остатки 

14 эээээзеВДА 5 эээезДВБДе 
13 зжэжэеежГА 2 3 эээежДВДДД 
12 зжээзееББД 4 жэжеДеБДее 
11 зэээжжеАБе 2 2 жээГДДВДеж 
10 зззжжежАГД 3 жжжВДеВжеж 

8, 9 эээжжеГДГВ 1 жэжДГВГееж 
7 ззжжжеВДДВ 21-3 жжжГДДГеее 
6 зжэжзе ВДГГ 21 жжжВГДДееж 

" Буквенные инцексы классов частоты соответствуют номерам морФО­
тиnов (слева направо): IX, Х, VIII, 1, 11, III, IV, V, VII, VI. 

ки1. Классы объединяются в цва нацкnасса частоты, соответствую­
щие цвум груnпам: 

А-д- груnпа О 

е-з- груnпа Р 

Внутри груnnы О различаются: 

А - сверхnоминанты 

Б-Г - nоминанты 
Д - субцоминанты 

В груnпе Р: 

е - высший класс (резервный морфотиn, nроявпяющийся на всем 
ареале) 

ж - срецний класс (резервный морфотиn, nроявпяющийся на 
части ареала) 

з - низший класс ( 'вым:ерщие' морфотиnы, скрыты в генофонце 
nоцуляций). 

С ввецением классов частоты в разобранных nр.имерах все мор­

фот.иnы, которые зцесь nеречиспялись, относятся к кnассу Д 

(см. табл. 25), в~tmочая .и морфатиn VII в выборке NJ 14, т.е. все 

1 
Привеценные классы частоты установлены на основании изученных 

выборок nозцнеппейстоценовых и современных форм узкочереnной 

полевки, на nримере которой рассматриваются все воnросы в цан­

ной главе. При исслеJЮвании цругих материалов число классов .и 

груnпировки вариант, а также и величина классового nромежутка 

цопжны устанавливаться особо в соответствии с nриемами биоло­

г.ической статистики [наnример, Рокицкий, 1967 ]. 
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Таблица 27 

Смена класса частоты и формулы частоты у морфатипов М1 в выбор­

ках ископаемых остатков узкочерепной полевки 

Формулы полные 
Формулы сокращен-
ные 

Морфо-
Выборки* 

ТИП по груп- по груп-
по классам 

по классам частоты пам пам 

0-Р 
частоты 

0-Р 

ДВГеГВее в2г2д1ез ОsРз ВГДе ОР 

11 ГГДж.ЦL1LЬ г2д4- ж1з1 06Р2 rд-жз ОР 

III ВДДДДееа 8 1- дsе2 06Р2 В-Де ОР 

IV ГДВВГВБВ Б1В4Г2д1 О в БВГД о 

v ееДДежДБ Б1-- дзезж1 04Р4 Б -Деж ОР 

VI жжжДежее Д1е3ж4 01Р7 Деж ОР 

VII еееДеееД Д2е6 02Р6 Де ОР 

VIII жжззжжжз жsзз Рв жз р 

IX жжжз:жжжз жвэ2 Рв жз р 

х зжззжжзз жззs Ра жз р 

Xl зжззжжзз жззs Рв жз р 

* Буквенные инаексы классов частоты соответствуют 
номерам выборок 1, 2 1 , 22, 21-З, 3, 4, 5. 

(слева направо) 

они оцениваются как субцоминанты. Из них морфотипы 11 и 111, 
имеющие архаичные черты (см. рис, 24), могут бьrrь опрецелены 
как потенциально-резервные среци основных, а морфотипы V и VII, 
имеющие прогрессивные признаки, опрецеляются как потенциально­

основные. 

Таким образом, класс частоты характеризует степень относи­

тельного оби1Шя ( цоминантност.и) кажд.ого морфотипа в от цельных 
выборках, помогает распрецелить морфот.ипы по группам О..Р, а 

таюке оценить категорию морфотипов внутри эт.их групп. При этом 

оценка степени д.оминантност.и д.ается по ециному (общему) крите­
рию (у.ровню) цnя всех выборок и зависимость попацания морфоти­
па в группу О QT обилия сод.оминантов почти снимается, что, в 

свою очерець, более точно опрецеляет .и положение морфотипов в 

группе Р. 

Пр.и сравнени.и выборок по частотам О и Р морфот.ипов, харак­

тер.изующихся классами частоты ( табn. 26), легко набnюд.ать сме­
щение О типов строения м1 по с~tвигам классов А-д, что позво-
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Таблица 28 

Смена класса частоты и формулы классов частоты у морфотилов м1 в 

выборках современных nоцвицов узкочереnной nолевки 

Формулы nолные 
Формулы сокращен-

ные 

МорФО- Выборки* 
тиn 

по по 

по классам частоты 
груп- по классам груп-

пам частоты пам 

0-Р 0-Р 

жжзжжззжз ж5з4 р9 жз р 

11 зжжжжж:ззз ж5з4 р9 жз р 

III ееДеежеез д1 евж1з1 о1 Рв Дежа ОР 

IV ВВБДжееее Б1В2- Д1е4ж1 о4Р5 БВ-Деж ОР 

v ДДеГААБжВ А2Б1 В1 Г 1 Д2е1 жl 07Р2 АБВГДеж ОР 

VI ГВДГДеДАА А2- В1Г2дзе1 OsPl А-ВГДе ОР 

VII ГДВБГББГД БзВ1ГЗД2 09 БВГД 

VIII зжззззззз жlз8 Pg жз р 

IX ззззззззз зg р9 з р 

х жзззззжэ жззв Pg жз р 

Xl жжзжззззж ж4з5 р9 жз р 

* Буквенные инцексы классов частоты соответствуют (слева направо) 
номерам выборок 6 -14. 

ляет по схоцству сnектров основных морфотиnов вьщелить группы 

выборок, отражающие, очевицно, стации формообразовательного nро­

цесса - стации цивергенции во времени (6-14 - современность, 

23, 5 - голоцен, 2!-4 - nозцний nлейстоцен) и пространстве 
(10-14 - восточные части современного ареала, 8, 9 - горные 
формы, 6, 7 - зсrnацные части современного ареала). 

Данные такой таблицы цают основу цля nостроения схемы транс­

формации морфот.иnов в цвух измерениях. 

Кроме классов частоты уцобно исnользовать с в о ц н ы е и н-

ц е к с ы, которые условно можно назвать "формулами цоминантност.~:~" 

или "формулами классов частоты' (табл. 27, 28), 
Формулы классов частоты составляются цля кажцого морфотиnа 

по цанным, объециняющим выборки И, С, и nрименяются в цвух 

вариантах, 

По л н а я фор м у л а включае.т цанные о числе случаев встречае­

мости {цифровой инцекс) морфотиnа в классах частоты (буквенный 
инцекс) по выборкам И или С; количество исслецованных выборок 
отражает с~а цифрового инцекса. 
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Таблица 29 

Формупв классов частоты у морфотипов м1 узкочерепной полевки в 
суммарных выборках ископаемых остатков и современных поцвицов 

Попные формулы Сокращенные формулы 

Мор-

фотип Современные поц-
Ископав- Совреме н-

Ископаемые остатки мые ос-
ВИЦЬI ные поцвицы 

татки 

82Г2Д1е3 жsз4 ВГДе жз 

11 г2д4- жlзl жsз4 Гд-жз жз 

III Bl- дsе2 Дlе6жlзl В-Де Дежз 

IV Б1В4Г2д1 Бl 82- дl е4ж1 БВГД БВ-Деж 

v Бl- - дзезжl А2Б1В1Г1Д2еlж1 Б--Деж АБВГДеж 

VI дl е3ж4 А2- В1Г2дзе1 Деж А-ВГДе 

VII Д2е6 6з81ГЗД2 Де БВГД 

VIII жsзз жlз8 жз жз 

IX ж6з2 Зg жз з 

х ЖЗЗ5 жззе жз жз 

Xl жззs ж4э5 жз жз 

Например, формула класса частоты цля морфотипа 1: 

В2Г2Д1 ез - по восьми выборкам И (см. табп. 27); 

ж5з4 -nо девяти выборкам С (см. табл. 28). 

Сравнение этих формул позволяет установить изменение во вре­

мени ПОliОЖения морфот.ипа 1, а именно переход его из группы О 

в группу Р ( сцвиг произошел на четыре класса). 
Формулы цают возможность также сравнить разные морфотипы 

по степени их доминантности внутри выборок И, С. 

Например, в выборке С (см. табл. 28): 

V морфотип А2Б1 в1 Г 1д2е1 ж1 - цоминант 

III морфотип 

11 морфотип 

IX морфотип 

дl евжl зl - уходяший субдоминант 

жsз4 - резервный 

зg - скрыт в генофонде 

Сокращенная формула состоит из буквенных индексов и 

несет информацию только о классах частоты, которыми данный МОР­

фотип характеризуется в выборках, а о числе последних информация 

здесь отсутствует (см. табп. 2 7, 28). 
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Таблица 30 

Сравнение морфотипов ~1 узкочерепной полевки во времени 
и межцу собой по формулам груnп 0-Р в выборках ископаемых 

остатков и современных поцвицов 

Полные формулы Сокращенные формулы 

~орфотип 
Ископаемые Современные Ископаемые Современные 

остатки ПОilВИЦЫ остатки ПО/lВИЦЫ 

о5Рз р9 ОР р 

11 06Р2 р9 ОР р 

III 06Р2 OlPB ОР ОР 

IV 08 04Р5 о ОР 

v 04Р4 07Р2 ОР ОР 

VI о1Р'7 OBPl ОР ОР 

VII 02Р6 Og ОР о 

VIII Рв р9 р р 

IX Рв Pg р р 

х Рв р9 р р 

XI Рв р9 р р 

Те же формупы в _поспецнем примере: 

АБВГДеж 

Дежэ 

жэ 

з 

Понятно, что попная формупа несет бопьше информации, показы­

вая бопее тонкие раэпичия в попожении морфотипов во времени .ипи 

межцу морфотипами, а сокращенная цает возможность оценить раэ­

пич.ия тоnько в сnучае смены кпассы частоты. Есп.и же таковой 

нет, то сокращенные формупы при разных попных формупах совпа­

цают: 

Г2Д2езз2 

rlдleвзl 

ГДез 

Гдез. 

Таким образом, сравнение по сокращенным формупам показыва­

ет, есть пи у морфот.ипа смена кпасса часТоты, а попная формупа 

nоказывает, кроме того, есть пи ·разпичия в стеnени цом.инантнос­

ти при тех же кпассах частоты, что выражается изменением чиспа 

спучаев встречаемости морфот.ипа в кпассах частоты; оцновременно 

"nпная форМупа кпассов частоты nоказывает чиспо исслецованных 
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Таблица 31 

Смена классоа частоты у 0-Р морфотиnоа М1 узкочереnной nолевки в суммар­

ных выборках искоnаемых остатков и современных nortвиrtoв 

о р 

Выборка 
Cyбrto-

Доминанты мина н-

ты 
е ж з 

А 
1 

Б 
1 

в 
1 

г д 

И с ко nае- I, IV II, III V,VII VI, VIII, IX, Х, 

мые ос-
Xl 

татки 

Со времен- V,VII Vl IV III !, II, VIII, Х, Xl IX 

ные nort-
ВИ!U>! 

выборок ископаемых остатков и современных поцвицов. Сравнение 

морфотипов во времени .и межцу собой (внутри выборок И и С) 
вицно .из цанных табп. 29. 

Из формул классов частоты можно легко вывести с в о ц н ы е 

и. н ц е к с ы, характеризующие положение морфотнпо в по группам 0-Р: 
'групповые инцексы частоты"' иnи 'формулы групn 0-Р' (см~ 
табп. 27, 28). 

Дnя. примера вывецем формулы групп 0-Р из рассмотренных вы­

ше формул классов часТОТI!I морфатипа 1: 

в2r2д1е3 о5Р3 по восьми выборкам И (см.табп.27). 

по цевяти выборкам С (см, табn. 28). 

Как и формулы классов частоты, формулы групп 0-Р также мо­

гут быть полными и соцержать информаЦию о числе несnерованных 

выборок и сокращенными (см. табn. 27, 28). При этом сокра­
щенная формула групп 0-Р может быть вывецена: 1) сразу из поn­
ной формулы классов частоты (в2r2д1 е3 - ОР); 2) из сокращен­
ной формулы классов частоты (ВГДе - ОР); 3) из поnной формуm.I 
групп 0-Р (О5Р3 - ОР). Сравнение морфатипов во времени и 
межцу собой, {внутри выборок И и С) по полным и сокращенным 
форМулам . групп 0-Р показывает табn. 30, 

Из сказанного можно сцеnать сnецующие вывоцы. 

1. Изменение во времени иnи пространстве спектра морфатипов 
в классах А-Д и е-э и, таким образом, в групnах 0-Р свисtетеnь­

ствует о поnной смене основных и резервных морфотипов, что от­

ражает - при цостоверности различий no распрецелению О морфо­
типов - серьезный эволюционный оцвиг, возможно, на .вицовом 

уровне. Это положение нагnяцно ,иnпюстрирует табn. 31, соответ­
ствующая ранее ПDI{веценному рис, 31. 
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2. Смена классов частоты у морфатипов внутри групп 0-Р сви­
цетельствует о формообразовательном процессе, очевицно, на 

внутривицовом уровне. 

В том и цругам случае различия могут быть обнаружены по сокра­

щенным формулам классов частоты и по полным формулам и сокра­

щенным формулам групп 0-Р. 

3. Наблюдающиеся изменения в полной формуле классов частоты 
(без изменения сокращенной) свидетельствуют о незначительных 
различиях в положении морфатипов (по степени доминантности), что 
у основных морфатипов во времени или прощранстве может отме­

чаться при небольших эволюционных сдвигах у вида, вероятно, 

популяционного уровня. 

Таким образом, применекие классов· частоты, формул классов 

частоты и формул групп 0-Р, при изу>~екии морфатипической измен­

чивости зубов, в качестве методического подхода к определению 

основных и резервных типов их строения представляется по сравне­

нию с обычно применяемым анализом частотных соотношений наи­

более рациональным путем исследования, который, не исключая и 

первого, позволяет построить схему трансформации морфотипов, 

фиксирующую послецовательные стадии формообразования у изучае­

мых форм в двух измерениях - в просТранстве и во времени. 

Гnава 10 

СХЕМА ФИЛЕТИЧЕСКОЙ ЭВОЛЮЦИИ 
НА ПРИМЕРЕ ПЕСТРУШЕК РОдА LAGURUS 

ПО дАННЫМ ИЗМЕНЕНИЯ ВО ВРЕМЕНИ МОРФОТИПОВ М1 

Результаты изучения морфатипической изменчивости М 1 позцне­
плейстоценовой и современной степной пеструшки (Малеева, Воробье­
ва, 1970, 1973; Малеева, 1971б, 1975; Малеева, Норцстрем, 
19 7 4], с учетом разработанной классификации морфатипов зубов, 
позволили изобразить схематично (рис. 37) вероятный процесс 
видообразования по принципу филетической эволюции, выраженный 

в определенных условно фиксированных стадиях (формах). Все мор­
фатипы схемы реальны1 , за исключением не имеющих номеров 
(гипотетичные морфатипы прошлого и будущего). Положение и пере­
ход некоторых морфатипов из оцной группы в цругую цаны условно. 

Слецующие друг за другом во времени группировки основных 

и резервных морфатипов (ряды А-Е) позволяют наблюцать близкую 
к реальной плавную последовательность стаций превращения форм. 

Постепенность перехоца между ними созцается параллельным по-

1 
Морфатипы 1-V и их вариации описаны А.Г. Малеевой, Т.Д. Во-
робьевой [1970, 1973], А.Г. Малеевой, Е.А. Нордстрем [1974], 
а также привод.ятся: 1-Ш- А.К. Марковой [1973] по А.К. Агац­
жаняну [1971], JV- И.М. Громовым и цр. [Млекопитающие фауны 
СССР, 1963], V- В.С. Зажигиным [1969]. 
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явлением потенциа11Ьно-резервных и потенциально-основных морфо­

типов. 

Нача11ЬНЬiе стации СсtВИГа у виаа (L. transiens) к перехоцу 
в цругой виц (L. lagurus) фикс.ируются перехоаом оцного из основных 
морфатипов в еостояние потенциально-резервного и ОttНОГО из ре­

зервных - в потенциально-основной (ряцы А, Б, морфат.ипы 1, III). 
Более ·резкий сцвиг в эволюционных иреобразованиях происхоцит 
при попной смене основных морфатипов (морфатипьt 1, 11 ряаа А 
.и морфатипы III, IV ряаа Г). При этом основные морфатипы иреа­
ковой формы цостигают стасtИИ резервных (морфотипы 1, 11 в ряцах 
А и Г), а омн из новых прогрессивных резервных морфатипов цо­
стигает стами потенциально-основного ( V морфатип в ряцах Б 
.и Г). 

Таким образом, происхоцящая перегруппировка соотношений мор­

фот.ипов привоцит к пqявлению и преоблац:анию их более выгоаного 

в новых условиях сочетания, которое поццерживается отбором 

и превращается в вицовой признак новой формы(начало новой формы 

L. lagurus показывает ряц Г). Дальнейшие изменения послецней 
характеризуются пр.изнаками небольшнх эволюционных nреобразований, 

приоосtЯШнх· к .современному сочетанию основных и резервных мор­

фотиnов, реально nрецставленному формой ряца д. Слецуюший 

за ним во времени ряц Е цемонстрирует вероятный эволюционный 

сцвиг, nо-вицимому, в сторону новой, гиnотетичной формы, у кото­

рой цолжна, очевицно, nроизойти снова nолная смена основных t•ор­

фотиnов (в слецуюШ.Ий за ряцом Е форме) по сравнению с начальной 
стацией L. lagurus (ряцы Г и Е). Таким образом, современное со-
стояние L. 'lagurus является переходным к новой гиnотетичной 
Форме. 

Привеценная принципиапьная схема поnчеркивает значение сохра­

чения вицами nолиморфности во времени цля процесса формообразо­
вания. Она возрастает с цлительностью существования формы при 

Рис. 37. Схема динамики состава и соотношений морфатипов М1 в 
процессе постепенного перехода L. transiens в L. lagurus. 

1 - основные морфотипы; 2 - резервные морфотипы; З - потен­

циально-основные морфатипы среди резервных; 4 - потенциально-ре­

зервные морфатипы среди основных. 

Номера морфатипов 0-:-V) соответствуют номерам рис. 19 и 30 
Ряды А-Е - группировки (состав и соотношение) морфатипов сме­

няюшихся во времени форм. Свободные клетки и пунктирные линии 

между рядами морфатипов по вертикали и горизонтали означают воз­

можность их изменения и продолжзния. Контуры реальных морфати­
пов даны сплошной линией, гипотетичных - пунктиром; 'скрытые" 
резервные ("'вымершие') морфатипы зачеркнуты. Три части схемы 

(левая верхняя, правая.нижняя и средняя) показывают расположение 
соответственно архаичных резервных, прогрессивных резервных и 

основных морфатипов [по Малеевой, 1976]. 
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появ.-rении новых резервных морфотилов с прогрессивными особен­

ностями, а также за счет увеличения числа "'скрытых"' резервных 

морфотилов (зачеркнутые морфотилы ряцов В-Е), которые не поц­
церживаются отбором в цанных условиях, но прецставляют резерв 

изменчивости, скрытой в генофонце [Малеева, 1976]. 
Межцу цвумя вицами на схеме вьщелена перехоцная форма -

стация замещения оцного вица цругим. Она характеризует начало 

приспособленности (преацаптацию) к несколько отличным от преж­
них условиям внешней срецы. Перехоцную форму можно было бы 

прецставить, кроме морфотила 111, вторым основным морфотипом, 
схоцным с описанными цля L. pleistocaenicus Alexandrova (1976). 
В этом случае. мы назвали бы промежуточную форму аицом, так 

как по сравнению с L. transiens у нее произошла бы полная смена 
основных морфотипов. Морфотип L. pleistocaenicus сnецовало бы 
поместить межцу морфотилами II и Ш или III и IV нашей схемы: 

в том и друг,ом случае основными морфотилами были бы цаа -
III морфотип и морфетип L. pleistocaenicus. Однако отсутствие сход­
ных с L. pleistocaenicus морфотилов в нашей обширной серии М1 
с территории Срецнего и Южного Зауралья, наряду с наличием более 

примитивных >ранзиенсных морфотипов, заставляет полагать, что 

морфотилы L. pleistocaenicus- это, вероятно, специфика более юж­
ных форм, т.е. выражение географической или, возможно, даже бис­

топической изменчивости L. transiens. 
Предложенная схема не прецставляет замкнутой системы транс­

формации морфотипов. Она сосТавлена таким образом, что ряцы 

морфотилов могут быть процолжены по вертикали и по горизонтали 

за счет географических и иных вариантов изменчивости цанных 

форм. 

Число резервных морфотипDв с примитивными признаками 

(левая верхняя часть схемы) в процессе формообразования увели­
чивается за счет перехоца в эту группу основных морфотилов црев­

них форм. Количество резервных морфотилов с прогрессивными осо­

бенностями (правая нижняя часть схемы) может увеличиваться 
только путем появления вновь возникших вариаций. Эти морфотилы 

постепенно начинают преоблацать в популяции, обновлЯя состав ее 

основных морфотипов. При таком расположении архаичнь~ и прогрес­

сивных резервных морфотилов иреобразования в составе основнь~ 

морфотилов на цаиной схеме вt1ражаются их ступенчатым смеще­

ни~м вправо по Qиагонали, которая так~е может быть процолжена 

в обе стороны при послеQующем описании морфотилов предковь~ 
форм и воссоэданием гипотетичнь~ морфотилов прошлого и буду­
шего. 

Свободные клетки схемы могут быть заполнены Щ1вестными мор­
фотилами из группы резервных (например, разновидностями "нейт- · 
ральных" резервных морфотипов) или новыми резервными .морфоти­
пами любой из трех их категорий, которые будут когда-нибудь 

описаны. Однако при этом основа построенной схемы не нарушится. 

f\\ежцу морфотилами каждого ряда в процессе дальнейших исследо-
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ваний изменчивости цаннь~ вицов могут встать какие-то новые 

морфотипы (их место буцет опрецеляться соотношением архаичных 
и прогрессивнь~ признаков). 

Общее число выцеленнь~ морфот.ипов в кажцом случае в какой­

то мере зависит от цробности целения, припятой исслецователем, 

но в популяции оно, по-виа.имому, не ограничено и может быть са­

мым различным. Соотношение в числе основнь~ и резервнь~ мор­

фотипов прецставляется крайне изменчивым. В наших примерах ,оно 

колеблется в слецующих прецелах: 

Основные Резервные 

Ml М. oeconomus 2 4 
2 

м1 А. terrestris 2 5 
1 2 

м3 А. terrestris 2 2 
2 

м 1 L. lagurus 1 2 
3 6 
3 

М.Н. Лозан [19741 для м1 позцнеплейстоценовой и современной 
М, arvalis Pall. описывает 19 морфотипов, из которых 5-6 ввпsпот­
ся фоновыми, т.е. зцесь, вeposrrнo, 5-6 основнь~ с 13-14 резерв­
ными. Но так как число основных морфотипов, вьщеляемых по со­

вокупности признаков, по-:аиа.имому, всегца певелико (в наших при­
мерах не превышает 3, а.аже в случаях отсутствия резервных), 
то колебания межцу числом основных и резервных морфотипов за­

висят Главным образом от числа резервных. Послецнее, вероятно, 
очень изменчиво (в привеценнь~ примерах оно колеблется от 6 цо 
О) и может, очевицно, цостигать такого числа, когца по строению 
имеющихся морфотипов популяция буцет настолько разнороцна, что 
преоблацающие не буцут выражены и распрецеление морфотипов 

на основные и резервные окажется невозможным. Такое положе­

ние, когцв. в популяции выживает множество вариантов, затруцняет 

вьщеление тех из них, которые характеризует ее приспособпенность 

к цанным условиям. В этом случае Послецняя, оче:аицно, слабо 

выражена или соответствующий пр.изнак не является решающим 

в жизни вица. Огсутствие же резервных морфотипов свицетельствует 

о том, что популяция состоит из наиболее 'жестко' приспособлен­

ных особей и внутривицовой запас ее изменчивост.и невелик, т.е. 

маловероятно, что она буа:ет способна успешно .противостоять не­

бпагоприятным факторам срецы. Смена основнь~ ( цоминирующих) 
морфотипов во времени свицетельствует о серьезнь~ морфофизиоло­

гических прообразованиях прецк:овой популяции и может, вероятно, 

рассматриваться как показатель прогрессирующих пРнспособлений, 
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в результате коrорь~ возможно возникновение генетической изоля­

ции потомков исхо~ной формы. 

Таким образом, у большинства вицов полевок по составу и соот­

ношению основных и резервных морфотилов прецставляется возмож­

ным четкое установление направленного сцвига во времени и про­

странстве преоблацаюшего типа жевательной поверхности кореннь~. 

а пре~лагаемая на примере пеструшек роца Lagurus схема цинами­

ки состава и соотношений морфотилов может рассматриваться 

в качестве основы логической моцели трансформации морфотилов 

в процессе вицообразования, происходящего попринципуфилетической 

эволюции. 

* * • 
В этой части работы мы коснулись лишь некоторых моментов 

метоцического характера, нац которыми прихо~илось размышлять 

в процессе изучения морфотиnической .изменчивости строения корен­

нь~ зубов разнь~ вицов полевок при оцновременном исслецовании 
ископаемого и современного материала. Конкретные результаты 

этих иссле~ований полевок антропогена Зауралья пр.ивоцятся з~есь 

главным образом в качестве иллюстраций при характеристике прец­

лагаемь~ метоцических пщJ,хоцов. Послецние, как и любые цругие 

из существующих метоцов .изучения морфологических приз.наков, 

безусловно, не являются окончательно завершенными и нужцаются 
в цальнейшей разработке. 

Тем не менее важно подчеркнуть их общее значение, перечислив 
некоторые из вопросов, дпя решения которых они могут найти при­
менение. 

1. Прецnагается кроме обычного объецинения морфотилов 
в классы по~разD,елять их на группы 'основнь~· и 'резервнь~'.Дпя 

определения прин~лежности морфатиnов к этим группам и к кате­

гориям внутри них (доминанты, субдаминанты и т.д.) вводится 
шкала доминирования в виде буквенных индексов, которые исполь­

зуются и дпя составления формул классов частоты, облегчающих 

сравнение выборок по частоте морфатипов и поведения этих послед­

них в пространстве и времени. 

2. У большинства вицов полевок по составу и соотношению ос­
новнь~ и резервнь~ морфот.ипов возможно четкое установление 

напра·вленного сцвига во времени и пространстве преоблацдющего 

т.ипа строения жевательной поверхности кореннь~. Это позволяет 

сравнива~ь близкие вицы при таксономических и филогенетических 

построениях, провоцить вьщеление поцвиD.ов ( пр.и соответствующей 
цостоверности различий) и их разграничение в цвух измерениях -
в пространстве и во времени, а также опрецелять границы популя­

ций на сплошном ареале вица. 

3. По наличию у внца опрецеленнь~ прогрессивнь~ резервнь~ 
морфотилов возможно описа'N> вероятное направление его развитиs:r 

124 



в буцущ~м, а по архаичным резервным морфотилам можно составить 

представление об основных морфотилах его прецковой формы. Осно­

вываясь на разnичиях в составе прогрессивных резервных морфоти­

лов у двух предnоnагаемых прецковых форм какого-nибо ви­

да, о.ану из них можно опредеnить и описать как наибоnее 

вероятную. 

4. На примере пеструшек роца Lagurus рассматривается цина­
мика состава и соотношений частот морфотилов М1 в ви[lе схемы, 

которая .имеет общий характер li: как логическая моQель может быть 

испоnьэована /!ЛЯ попыток прогноэ.ирования эволюции как в буцущее, 

так и в прошnое (поиски прецков). Построение схем, поQобнь~ оnи­
санной, применительно к отQельным ВНQам и регионам позволит 

охарактеризовать цлительность сушествования вицов и ФОрм и ис­

пользовать эти цанные в так называемой тонкой стратиграфии nозц­

нечетвертичнь~ отложений. 

В свете таких .исслецований виц особенно отчетливо выступает 
:как цинамичная эвопюирущая система, имеющая свое прошлое, li:в.­

стоящее и буцущее. 
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