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Параллельный анализ хронографической изменчивости нижней челюсти рыжей полевки (Clethrion-
omys glareolus Shreb.) в трех географически удаленных в долготном направлении популяциях, насе-
ляющих пойменные леса рек Сакмары и Самары на юге ареала вида в Оренбургской области, вы-
явил в каждой из них существенные морфогенетические и морфофункциональные изменения за
33-летний период. Методами геометрической морфометрии обнаружены изменения формы ниж-
ней челюсти в аллохронных выборках полевок (1983 и 2015 гг.). Морфофункциональные перестрой-
ки оценили по мандибулярным индексам, характеризующим различия в строении нижней челюсти,
вызванные сменой функциональных нагрузок при смене диеты. Во всех аллохронных популяциях
произошли значимые изменения как формы мандибул, так и величин индексов. Хронографическая
изменчивость формы нижней челюсти для всех популяций имеет сходное направление в морфопро-
странстве, по размаху превышая географическую изменчивость и отражая существенную историче-
скую перестройку морфогенеза. Обсуждается вероятная связь быстрых морфогенетических и мор-
фофункциональных перестроек мандибул полевок с трансформацией локальных трофических
условий, обусловленных разной направленностью растительных сукцессий, связанных в свою оче-
редь с локальными трендами климатических изменений.
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Проблема соотношения хронографической и
географической изменчивости при оценке исто-
рических процессов в популяциях животных из-
давна привлекает внимание экологов и эволюци-
онистов [1–10]. Обычно принято считать, что
размах географических различий между популя-
циями выражен больше, чем хронографических
изменений в каждой из них. При этом, однако,
оценка популяционных изменений во времени
часто охватывает не более трех последовательных
лет сравнения. Анализ хронографической измен-
чивости на больших исторических отрезках вре-
мени, как правило, не проводится. Оценка соот-
ношения географической и хронографической
форм изменчивости на основе параллельных сбо-
ров синтопных аллохронных выборок за истори-
чески длительный отрезок времени представляет
особый эволюционно-экологический интерес,
поскольку прямой или опосредованный морфо-
генетический отклик на влияние климатических
изменений за исторические времена продолжи-

тельностью более двух–трех десятилетий более ве-
роятно обнаружить, чем за два–три смежных года.
Климатические тренды вызывают ускорение сук-
цессионных процессов, влияют на их направлен-
ность [11], что в свою очередь в виде смены диеты
оказывает воздействие на морфофункциональные
признаки консументов первого порядка [12]. Так,
смена состава растительности может, например,
повлиять на строение функциональных структур
грызунов – форму и размеры нижней челюсти,
щечных зубов, прогнатизм резцов, а также про-
порции частей осевого черепа [13–15]. В послед-
ние годы появляются примеры направленных из-
менений конфигурации нижней челюсти грызу-
нов при питании разной по механическому
составу пищей [12, 14, 16]. Параллельный долго-
временный хроно-географический анализ измен-
чивости позволяет на основе методов геометриче-
ской морфометрии [15, 17–19] оценить отдаленные
морфогенетические и морфофункциональные пе-
рестройки модельных морфоструктур.
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Цель данной работы заключалась в сопостав-
лении размаха и направления хронографической
и географической форм изменчивости морфо-
функциональных признаков в одних и тех же уда-
ленных популяциях рыжей полевки на южной
границе ареала за исторический период, включа-
ющий более 30 лет (1983–2015 гг.). Особое внима-
ние уделено эволюционно-экологическому ана-
лизу быстрых морфогенетических и морфофунк-
циональных исторических перестроек нижней
челюсти двух внутрипопуляционных структурно-
функциональных групп: самцов и самок возраст-
ной группы взрослых сеголеток.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве материала использовали коллекции
Зоологического музея ИЭРиЖ УрО РАН, собран-
ные авторами в 1983 и 2015 гг. в трех локалитетах
Оренбургской области: 1 – с. Тоцкое (52°31′54″ с.ш.,
52°47′16″ в.д.), 2 – с. Платовка (51°56′09″ с.ш.,
54°00′45″ в.д.) и 3 – г. Кувандык (51°28′50″ с.ш.,
57°28′25″ в.д.). Сбор материала в XX и XXI вв. про-
веден во второй половине лета в сходных по усло-
виям биотопах – пойменных лесах рек Самара
(тоцкая и платовская популяции) и Сакмара (сак-
марская популяция). Локалитеты размещены в
пространстве в линию с запада на восток: край-
ними являются тоцкая и сакмарская популяции,
платовская занимает промежуточное положение,
но располагается географически ближе к тоцкой.
Отловы осуществлены с помощью линий дере-
вянных ловушек-плашек в течение 5 сут экспози-
ции. Сравнивали синтопные выборки взрослых
сеголеток рыжей полевки 1983 и 2015 гг. Общий
объем изученного материала по рыжей полевке в
1983 г. составил 97 экз., а в 2015 г. – 103 экз. (тоц-
кая – 35 и 39, платовская – 35 и 23, сакмарская –
27 и 41 соответственно). Исследование провели
на выборках взрослых сеголеток обоих полов.

В качестве объекта исследования использова-
ли нижнюю челюсть как важный в экологиче-
ском отношении орган, непосредственно связан-
ный с кормодобыванием, функцией питания и
ценотической ролью вида. Изменчивость формы
нижней челюсти изучали методами геометриче-
ской морфометрии [15, 17–19] на сканированных
изображениях правых нижнечелюстных ветвей.
Оцифровку фотографий лингвальной стороны
мандибулы провели при разрешении 1200 dpi с
помощью программ tpsUtil и tpsDig2 [20, 21]. Для
характеристики изменчивости формы нижней
челюсти использовали конфигурацию 16 гомоло-
гичных меток-ландмарок (landmarks) (рис. 1).
Мандибулярные размеры в выборках полевок
оценили по величине площади нижнечелюстной
ветви (SM), вычисленной в пределах ее контура,
замкнутого по меткам-ландмаркам, с помощью
программы tpsUtil [20], поскольку обычно ис-
пользуемый для косвенной оценки размеров цен-
троидный размер (CS – centroid size) зависит не
только от величины объекта, но и от степени “из-
резанности” его контура [18]. Суперимпозиция
конфигураций ландмарок выполнена методом ге-
нерализованного Прокрустова анализа – GPA
[22] с использованием наименьших квадратов и
вычислением прокрустовых координат (Procrust-
es coordinates), характеризующих изменчивость
формы (shape). Методы геометрической морфо-
метрии позволяют изучать изменчивость формы
оцифрованных объектов, исключив влияние из-
менчивости их размеров, и допускают возмож-
ность морфогенетической интерпретации разли-
чий [15, 18, 19].

Межгрупповые различия формы нижней че-
люсти оценивали с помощью канонического ана-
лиза прокрустовых координат. Для оценки значи-
мости межгрупповых различий по факторам год (Y)
и локалитет (L) по совокупности значений всех
канонических переменных применили непара-

Рис. 1. Схема размещения на лингвальной стороне нижнечелюстной ветви рыжей полевки 16 меток-ландмарок (1–16)
и промеров (A–E), необходимых для вычисления мандибулярных функциональных индексов: TI, TM, MI, MM, AM
(формулы для их расчета см. в тексте).
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метрический многомерный двухфакторный ана-
лиз (Two-way NPMANOVA), основанный на пе-
рестановочном (permutation) тестировании для
10000 повторных реплик [23].

Для оценки функциональных особенностей
конфигураций нижней челюсти использовали
пять промеров: A – сочленовно-резцовый, B –
сочленовно-молярный, C – темпорально-сочле-
новный, D – сочленовно-массетерный и E – со-
членовно-угловой (см. рис. 1). По данным проме-
рам вычислили функциональные мандибулярные
индексы [см. 12]: TI – темпорально-резцовый,
TM – темпорально-молярный, MI – массетерно-
резцовый, MM – массетерно-молярный и AM –
ангулярно-массетерный. Расчет индексов провели
по формулам [12]: TI = C/A; TM = C/B; MI = D/A;
MM = D/B и AM = E/D. Индексы TI и TM харак-
теризуют интенсивность продольных режуще-же-
вательных движений, а индексы MI и MM – ин-
тенсивность движений, связанных с грызением и
дроблением пищевых объектов. Предложенный
нами индекс AM косвенно характеризует интен-
сивность поперечных жевательных движений,
связанных с перетиранием корма [24]. При мно-
жественном сравнении использовали однофак-
торный (One-way ANOVA) метод дисперсионного
анализа. Межвыборочные парные различия оце-
нили с помощью апостериорного теста по Q-кри-
терию Тьюки.

Уровни внутригруппового морфофункцио-
нального разнообразия оценили методом анализа
паттерна дистанций между ординатами средних
значений индексов в пределах годового полигона
изменчивости, для чего вычислили средние ди-
станции между ординатами (MMFD – measure of
morphofunctional disparity) с учетом их стандарт-
ных ошибок [25]. Значимость различий MMFD
между выборками оценили по критерию t для не-
равных дисперсий. Основные расчеты и стати-
стический анализ материала выполнены с помо-
щью программ TPS [20, 21], PAST 2.17с [26] и
MorphoJ 1.6d [19].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сравнение площади лингвальной проекции

нижнечелюстных ветвей (SM) между выборками
самцов и самок выявило сходные половые разли-
чия в 1983 и 2015 гг. (рис. 2). Сравнение проводи-
ли как по реальным размерам выборок, так и по
случайно выровненным по минимальным разме-
рам (после процедуры рарефакции). Результаты в
обоих случаях оказались почти идентичными.
Статистическую значимость различий средней
площади нижнечелюстных ветвей между выбор-
ками оценили с помощью апостериорного теста
по Q-критерию Тьюки. В оба года наблюдений
средние размеры нижней челюсти самок (и соот-
ветственно их габитуальные размеры) были зна-
чимо больше, чем у самцов (1983 г. – Q = 3.66, p =

= 0.041; 2015 г. – Q = 7.47, p ! 0.0001). Другими
словами, на обоих временных этапах в популяци-
ях наблюдается проявление полового диморфиз-
ма по размерам мандибул (1983 г. – 3.2%; 2015 г. –
6.6%). На основе однофакторного дисперсионного
анализа (One-Way ANOVA) выявлены значимые
различия (F = 12.21; d.f.1 = 3; d.f.2 = 196; p ! 0.0001)
по величине SM. Тест F Уэлча (Welch F-test) под-
твердил этот результат (F = 12.16; d.f. = 108.5;
p ! 0.0001). Показатель размера эффекта Коэна
(Cohen’s effect size) ƒ2 = 0.17 превысил в данном
случае установленный средний уровень [27, 28],
т.е. выявленные половые различия по размерам
существенны.

При сравнении площади мандибул в объеди-
ненных по полу выборках трех синтопных геогра-
фически удаленных популяций в разные годы
также обнаружены значимые различия (One-Way
ANOVA: F = 3.28; d.f.1 = 5; d.f.2 = 194; p = 0.007), но
размер эффекта Коэна в данном случае крайне
мал (ƒ2 = 0.06) и близок к наименьшему установ-
ленному уровню. Значимые различия обнаруже-
ны только в 2015 г. при сравнении географически
наиболее удаленных тоцкой и сакмарской выбо-
рок (Q = 4.16; p = 0.038). Географические разли-
чия по размерам мандибул в пределах каждого
временного этапа не выявлены и при дальнейшем
сравнении формы ими можно пренебречь.

В результате канонического анализа прокру-
стовых координат, характеризующих изменчи-
вость формы, установлено, что конфигурация
нижней челюсти синтопных популяций в 1983 и
2015 гг. существенно различается (рис. 3, табл. 1).
Межгрупповые различия вдоль всех канониче-
ских переменных статистически значимы. Вдоль
первых трех осей проявилось 81.6% дисперсии,
что позволяет достаточно полно характеризовать
межгрупповую изменчивость формы мандибул.
На рис. 3, где вдоль каждой канонической оси
представлены центроиды выборок с отложенны-
ми величинами стандартных ошибок (±SE), вид-
но, что межгрупповые различия между выборка-
ми разных временных этапов (хронографическая
изменчивость) выражены вдоль первой канони-
ческой оси – CV1 (49.01% общей дисперсии). По-
лигон, включающий выборки 2015 г., смещен на
графике вправо по отношению к полигону, объ-
единяющему выборки 1983 г. По конфигурациям
контурных изображений (outlines) мандибул вдоль
первой оси при сопоставлении их с консенсусной
конфигурацией, расположенной в центре рисунка,
можно заключить, что от первого временного этапа
(1983 г.) к современности (2015 г.) наблюдается уси-
ление грацильности нижней челюсти, сопровожда-
ющееся удлинением углового отростка, редукци-
ей головки сочленовного отростка с ее смещени-
ем кзади и укорочением венечного отростка.

Вдоль второй канонической оси CV2 (20.09%
дисперсии) проявилась географическая изменчи-
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вость популяционных выборок в направлении с
запада на восток. Наиболее четко географическая
изменчивость формы нижней челюсти выражена
вдоль данной оси между выборками 1983 г. (от
наиболее западной тоцкой до крайней восточной
сакмарской) и проявляется в относительном уко-
рочении углового отростка, удлинении венечного
отростка и смещении головки сочленовного от-
ростка кпереди при общем увеличении высоты

тела мандибулы и относительной длины нижнего
зубного ряда. В выборках 2015 г. направление гео-
графической изменчивости формы нижней че-
люсти в общем морфопространстве изменилось и
в значительной степени стало сходным с направ-
лением хронографической изменчивости.

С помощью многомерного непараметриче-
ского двухфакторного дисперсионного анализа
PERMANOVA по комплексу всех пяти канониче-

Рис. 2. Сравнение площади лингвальной проекции мандибулы самцов и самок рыжей полевки с учетом стандартных
ошибок (±SE) в объединенных выборках 1983 и 2015 гг. по реальным объемам наблюдений (1) и минимальным слу-
чайным выборкам после процедуры рарефакции (2) (rarefaction).
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Таблица 1. Результаты канонического анализа прокрустовых координат нижней челюсти и значения центрои-
дов трех синтопных популяций рыжей полевки с учетом стандартных ошибок (±SE) в 1983 и 2015 гг.

Названия выборок и оценка 
значимости межгрупповых различий

Канонические переменные

CV1 CV2 CV3

Тоцкая. 1983 г. –1.373 ± 0.194 1.113 ± 0.159 0.690 ± 0.190
Платовская. 1983 г. –1.541 ± 0.213 –0.297 ± 0.146 –1.084 ± 0.146
Сакмарская. 1983 г. –0.396 ± 0.172 –1.487 ± 0.203 0.598 ± 0.164
Тоцкая. 2015 г. 0.191 ± 0.134 0.754 ± 0.143 –0.107 ± 0.147
Платовская. 2015 г. 0.482 ± 0.206 0.115 ± 0.248 0.754 ± 0.271
Сакмарская. 2015 г. 2.204 ± 0.136 –0.030 ± 0.158 –0.374 ± 0.162
Собственные числа 1.731 0.709 0.441
Λ-критерий Уилкса 0.0847 0.2314 0.3955
Число степеней свободы 140 108 78
Доля дисперсии, % 49.01 20.09 12.48
Уровень значимости, p <0.0001 <0.0001 <0.0001
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ских переменных оценили значимость влияния
факторов год (Y), локалитет (L) и их взаимодей-
ствия (Y × L) на межгрупповую изменчивость
формы нижней челюсти в аллохронных синтоп-
ных популяциях рыжей полевки (табл. 2). Влия-
ние обоих факторов и их взаимодействия оказа-
лось высоко значимым (p < 0.0001). Аналогичный
двухфакторный PERMANOVA с учетом факторов
год (Y) и пол (S) дал сходный результат, однако
уровень значимости влияния фактора пол был
ниже (p = 0.024). При этом взаимодействие фак-
торов год (Y) и пол (S) статистически недостоверно
(p = 0.122).

Изменения конфигурации мандибул неизбеж-
но связаны с модификацией их функциональной
нагрузки и отражены в величинах мандибуляр-
ных индексов. Предварительно оценили средние
значения индексов в сравниваемых популяциях
на объединенных по полу выборках (табл. 3). По-
парное сопоставление значений индексов между
годами и в пределах каждого года между локали-
тетами выявило несколько значимых различий.

По темпорально-резцовому индексу (TI) во всех
трех популяциях наблюдаются значимые межго-
довые (хронографические) изменения, однако
если в тоцкой популяции от 1983 к 2015 г. проис-
ходит уменьшение индекса, т.е. ослабление жева-
тельной функции, то в платовской и сакмарской,
напротив, наблюдается увеличение индекса и,
следовательно, усиление данной функции. В сак-
марской популяции также значимо возрастает
ангулярно-массетерный (AM) индекс, характери-
зующий интенсивность поперечных перетираю-
щих жевательных движений мандибулы. В платов-
ской популяции от 1983 к 2015 г. значимо возраста-
ют массетерно-резцовый (MI) и массетерно-
молярный (MM) индексы, т.е. усиливается сте-
пень грызущих и дробящих пищу движений ниж-
ней челюсти на фоне общего усиления ксеро-
морфности растительности в локалитете. Судя по
величинам индексов, в разных популяциях как в
пределах 1983 г., так и в 2015 г. межпопуляцион-
ные различия также хорошо выражены. Интерес-
но, что индексы, характеризующие жевательную
функцию (TI – темпорально-резцовый и TM – тем-

Рис. 3. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих межгрупповую хронографиче-
скую и географическую изменчивость формы нижней челюсти рыжей полевки трех аллохронных (83 – 1983 г.; 15 –
2015 г.) синтопных популяций (T – тоцкая, P – платовская, K – сакмарская). 
Центроиды выборок, приведенные с учетом стандартных ошибок, по каждому году объединены в полигоны изменчи-
вости. Контурные изображения мандибул (outlines) соответствуют крайним значениям соответствующих канониче-
ских осей. В центре – консенсусная конфигурация. Стрелки указывают направления хронографической и географи-
ческой изменчивости в общем морфопространстве.
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порально-молярный), в географически наиболее
удаленных популяциях – тоцкой и сакмарской – в
разные годы изменяются противоположно: в 1983 г.
в тоцкой популяции индексы значимо выше, чем
в сакмарской, а в 2015 г., наоборот, существенно
ниже. Другими словами, у зверьков этих популя-
ций наблюдаются встречные, противоположно
направленные процессы функциональных изме-
нений в строении и инструментальном использо-
вании мандибул.

Многомерный двухфакторный непараметри-
ческий анализ (NPMANOVA) значений мандибу-
лярных индексов (табл. 4) выявил значимое вли-
яние факторов принадлежности к году (Y), лока-
литету (L) и их взаимодействия (Y × L). В этом
случае наибольшая межгрупповая дисперсия об-
наружена между популяциями, а наименьшая
связана с межгодовыми различиями индексов.
Промежуточный уровень величины дисперсии
наблюдался при взаимодействии факторов, т.е. в
разные годы в разных популяциях могут происхо-
дить существенные, иногда противоположные,
изменения значений мандибулярных индексов.

Сравнение значений индексов провели также
с учетом пола зверьков. На рис. 4 по индексам TM
и MI оконтурены полигоны межгрупповой из-
менчивости, соответствующие двум временным

этапам, объединяющие центроиды выборок сам-
цов и самок с учетом стандартных ошибок для каж-
дого года. Площадь полигона изменчивости для вы-
борок 2015 г. оказалась существенно меньше по
сравнению с полигоном 1983 г., отражая относи-
тельно большее морфофункциональное сходство
географически удаленных популяций рыжей по-
левки в начале XXI в. Такое же уменьшение пло-
щади полигона изменчивости для выборок 2015 г.
наблюдается в общем морфопространстве и по
индексам TI и MM (рис. 5).

Уровни внутригруппового морфофункцио-
нального разнообразия (MMFD) для каждого года
оценили методом анализа паттерна евклидовых
дистанций между ординатами выборок самцов и
самок по средним значениям всех пяти функцио-
нальных мандибулярных индексов. Среднее зна-
чение MMFD для выборок 1983 г. составило 0.0322 ±
± 0.0017, а для 2015 г. – 0.0274 ± 0.0012. Получен-
ные данные подтверждают, что в целом морфо-
функциональное разнообразие самцов и самок в
трех модельных популяциях в 2015 г. значимо
уменьшилось (для неравных дисперсий критерий
t = 2.25; d.f. = 130; p = 0.0264) по сравнению с преды-
дущим временным этапом. Дисперсия межвыбо-
рочных дистанций в 1983 г. была также достоверно
выше, чем в 2015 г. (F = 1.77; p = 0.0225).

Таблица 2. Результаты многомерного непараметрического двухфакторного дисперсионного анализа PERMANOVA
канонических переменных, характеризующих изменчивость формы нижней челюсти в трех аллохронных (1983
и 2015 гг.) географически удаленных синтопных популяциях рыжей полевки в Оренбургской области

Источник изменчивости 
(фактор)

Сумма 
квадратов d.f. Средний квадрат F Уровень 

значимости (p)

Год (Y) 261.40 1 261.400 49.762 0.0001
Локалитет (L) 264.01 2 132.000 25.129 0.0001
Взаимодействие (Y × L) 121.99 2 60.994 11.611 0.0001
Остаточная (Residual) 1019.10 194 5.253
Общая (Total) 1666.50 199

Таблица 3. Мандибулярные индексы (±стандартные ошибки, SE), характеризующие морфофункциональные
свойства нижней челюсти трех синтопных аллохронных популяций рыжей полевки на двух отдаленных времен-
ных этапах (1983 и 2015 гг.) в Оренбургской области (данные объединены по полу)

Популяция, год N, экз.
Морфофункциональные мандибулярные индексы (±SE)

TI TM MI MM AM

1983 г.:
Тоцкая 27 0.233 ± 0.004 0.299 ± 0.006 0.549 ± 0.004 0.704 ± 0.005 0.591 ± 0.005
Платовская 35 0.207 ± 0.004 0.267 ± 0.005 0.530 ± 0.003 0.684 ± 0.004 0.590 ± 0.005
Сакмарская 35 0.213 ± 0.004 0.274 ±0.006 0.538 ± 0.003 0.691 ± 0.004 0.583 ± 0.005
2015 г.:
Тоцкая 41 0.219 ± 0.003 0.281 ± 0.003 0.543 ± 0.002 0.696 ± 0.003 0.592 ± 0.005
Платовская 23 0.222 ± 0.006 0.284 ± 0.007 0.545 ± 0.003 0.694 ± 0.004 0.587 ± 0.004
Сакмарская 39 0.232 ± 0.003 0.296 ± 0.004 0.537 ± 0.003 0.686 ± 0.003 0.603 ± 0.005



292

ЭКОЛОГИЯ  № 4  2019

ВАСИЛЬЕВ и др.

ОБСУЖДЕНИЕ

Следует отметить, что в 1983 и 2015 гг. средне-
годовые показатели как температуры, так и осад-
ков были близки. Для этих лет также наблюда-
лись значимые коэффициенты корреляции Пир-
сона между рядами среднемесячных температур
(r = 0.99; p < 0.0001) и количества осадков (r =
= 0.98; p < 0.0001). Поэтому наблюдаемые в эти
годы эффекты не являются прямой реакцией на
конкретные годовые условия, а во многом отра-
жают исторически возникшие различия. По мно-

голетним данным Оренбургской метеостанции,
взятым начиная с 1966 г., можно заключить, что
между первыми 25 годами (до 1990 г.) и последу-
ющими 25 (до 2015 г.) наблюдаются значимые
различия по среднегодовым показателям темпе-
ратуры: 4.67 ± 0.22 и 5.59 ± 0.21 соответственно
(t = 3.00; p = 0.004). По среднегодовому количеству
осадков различия при этом не выявлены (t = 0.33;
p = 0.741).

Таким образом, за рассмотренный историче-
ский период времени произошло повышение

Таблица 4. Результаты многомерного непараметрического двухфакторного дисперсионного анализа
PERMANOVA значений мандибулярных индексов, характеризующих функциональные особенности нижней
челюсти трех аллохронных (1983 и 2015 гг.) географически удаленных синтопных популяций рыжей полевки в
Оренбургской области

Источник 
изменчивости (фактор) Сумма квадратов d.f. Средний квадрат F Уровень значимости (p)

Год (Y) 0.00980 1 0.00980 3.354 0.0191
Локалитет (L) 0.02108 2 0.01054 3.608 0.0022
Взаимодействие (Y × L) 0.01723 2 0.00862 2.950 0.0001
Остаточная (Residual) 0.56662 194 0.00292
Общая (Total) 0.61473 199

Рис. 4. Сравнение средних значений морфофункциональных мандибулярных индексов MI и TM с учетом стандарт-
ных ошибок (±SE) в выборках самцов (m) и самок (f) тоцкой (T), платовской (P) и сакмарской (K) популяций рыжей
полевки разных лет (83 – 1983 г. и 15 – 2015 г.).
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среднегодовой температуры, но уровень осадков
в регионе в начале XXI в. остался приблизительно
на том же уровне, что и в конце XX в. Несомнен-
но, что повышение температуры и сохранение то-
го же режима влажности неизбежно должно было
привести к изменению растительности. Наиболее
заметные изменения следует отметить в поймен-
ном лесу р. Сакмары вблизи г. Кувандык (место
обитания сакмарской популяции рыжей полев-
ки), который за последние 10–15 лет превратился
в труднопроходимую урему [29]. Изменения кос-
нулись также пойменного леса р. Самары вблизи
с. Платовка (платовская популяция), где наблю-
дались антропогенная денудация лесного полога
и травяного покрова, деградация ягодников (еже-
вика, дикая вишня) и общее усиление ксерофит-
ности растительности. В районе пос. Тоцкое
(тоцкая популяция) пойменный лес за последние
10–15 лет подвергался постоянным неконтроли-
руемым вырубкам и рекреативному воздействию,
что привело к почти полному исчезновению на-
саждений дуба, деградации ягодников и измене-
нию состава ряда связанных с дубом травянистых
ассоциаций на левобережье р. Самары. В то же

время в пойменном лесу возросла доля инвазив-
ного вида – клена американского, а также вяза
шершавого. Изменение климатических условий и
состава растительности должно было в свою оче-
редь повлиять на трофические и другие экологи-
ческие условия пойменных популяций рыжей по-
левки в данных локалитетах Оренбургской обла-
сти, а также опосредованно и на изменчивость
формы и функциональных свойств нижней челю-
сти грызунов.

Половой диморфизм по размерам мандибул у
рыжей полевки в среднем составил 5.01%. Сред-
ние размеры (площадь) нижней челюсти у самцов
значимо меньше, чем у самок, в оба периода вре-
мени, но в разные годы и разных популяциях их
соотношение может варьировать. Поэтому мож-
но предполагать, что и размеры мандибул, и габи-
туальные размеры животных адаптивно пластич-
ны и имеют функциональное значение. В платов-
ской популяции в оба года наблюдений половой
диморфизм по размерам мандибул вообще не
проявился, а в сакмарской значимые половые
различия обнаружены только в 2015 г. Интересно,
что при сравнении площади мандибул в разных

Рис. 5. Сравнение средних значений морфофункциональных мандибулярных индексов TI и MM с учетом стандарт-
ных ошибок (±SE) в выборках самцов (m) и самок (f) тоцкой (T), платовской (P) и сакмарской (K) популяций рыжей
полевки разных лет (83 – 1983 г. и 15 – 2015 г.).

0.720

0.712

0.672
0.2400.216

Массетерно-молярный индекс, ММ

Темпорально-резцовый индекс, ТI
0.2320.224

1983 г.

2015 г.

T83f

T83m

P83m

P83f
P15m

P15f
T15f

T15m

K15m

K83m

K15f

K83f

0.704

0.696

0.688

0.680

0.2080.200



294

ЭКОЛОГИЯ  № 4  2019

ВАСИЛЬЕВ и др.

популяциях и в разные годы у самок статистиче-
ски значимые различия не проявились. При ана-
логичном сопоставлении аллохронных аллотоп-
ных выборок значимое своеобразие проявилось
только у самцов из платовской популяции 1983 г.,
которые в этом году оказались такими же круп-
ными, как и самки, в отличие от самцов тоцкой и
сакмарской популяций. В 2015 г. нижние челюсти
самцов платовской популяции стали, однако,
сравнительно мелкими, как и в других популяци-
ях, т.е. половой диморфизм по размерам мандибул
в этом случае все же проявился. Таким образом,
тот факт, что половой диморфизм по размерам мо-
жет быть в разной степени выражен в разных по-
пуляциях, причем то проявляется, то нивелирует-
ся в них в разные годы, косвенно подтверждает
функциональную природу различий между пола-
ми по размерам.

Оценка регрессии между значениями лога-
рифмов центроидного размера (CS) и первой
главной компоненты формы (PCS1) выявила ли-
нейную зависимость (p < 0.001), но доля объяс-
ненной дисперсии при этом оказалась невелика и
составила 14%. В этом случае можно говорить об
очень слабой, хотя и статистически значимой ал-
лометрической зависимости формы нижней че-
люсти от ее размера, которой можно пренебречь.
Отсутствие существенных межпопуляционных
различий по площади мандибул в соответствую-
щие годы сравнения также позволяет считать, что
слабые аллометрические эффекты при сходных
средних размерах объектов не влияют на межпо-
пуляционные различия, выявленные по форме
мандибул.

Результаты канонического анализа формы
нижней челюсти позволяют заключить, что с 1983
по 2015 г. произошли существенные морфогене-
тические изменения, которые обусловлены не ал-
лометрическими эффектами, а накопленными
мелкими многочисленными нелинейными изме-
нениями конфигурации нижней челюсти. Хроно-
графическая изменчивость, выраженная вдоль
первой канонической оси, по величине межгруп-
повой дисперсии более чем в два раза превышает
географическую изменчивость (для выборок в
1983 г.), проявившуюся вдоль второй оси. В ис-
ходный 1983 г. географическая изменчивость
формы мандибул от западной тоцкой до наиболее
восточной сакмарской популяции в общем мор-
фопространстве направлена почти под прямым
углом (77°) к тренду хронографической изменчи-
вости. Косинус этого угла, выраженного в радиа-
нах, в данном случае приблизительно соответству-
ет коэффициенту корреляции Пирсона r = 0.22,
т.е. наличию слабой связи. В 2015 г. направления
географической и хронографической изменчиво-
сти в значительной степени согласуются. В этом
случае угол между направлением хронографиче-
ской и географической изменчивости становится

острым (30°30′) и соответствует коэффициенту r =
= 0.86, т.е. проявлению сильной связи между ними.

Сходство географической изменчивости ниж-
ней челюсти на рубеже XXI в. с хронографиче-
ской косвенно указывает на то, что градиент
условий обитания вида в пространстве во многом
согласуется с его изменениями в историческом
времени, отражая направленное изменение кли-
мата и соответственно его влияние на пойменную
растительность и фауну беспозвоночных живот-
ных, которыми питаются рыжие полевки. Как
уже отмечалось выше, изменение трофических
условий должно было затронуть и морфофункци-
ональные свойства мандибул полевок.

Ранее в экспериментальной работе на лабора-
торных мышах Андерсон с соавт. [12] показали,
что длительное питание животных кормом раз-
ной консистенции – твердой или мягкой – при-
водит к статистически достоверным изменениям
значений мандибулярных индексов. Нами также
установлено, что длительная интродукция юж-
ных и северных популяций ондатры (Ondatra zibe-
thicus L.) сопровождалась изменением значений
индексов во времени и пространстве, связанных с
изменением диеты животных [30]. В другом ис-
следовании при использовании мандибулярных
индексов нами [14] выявлены морфофункцио-
нальные различия окрасочных морф обыкновен-
ной слепушонки (Ellobius talpinus Pall.) и специ-
фика питания мономорфных и полиморфных по
окраске популяций. Поэтому в настоящей работе
мандибулярные индексы рассматриваются как
морфофункциональные показатели – аналог ин-
дексов, использованных в рамках метода морфо-
физиологических индикаторов [31], характеризу-
ющие особенности диеты полевок и способ ин-
струментальной обработки объектов питания.

Сравнение величин морфофункциональных
мандибулярных индексов позволяет заключить,
что в каждой изученной популяции за более чем
30-летний период наблюдается специфическое
изменение этих характеристик у самцов и самок
(см. рис. 4, 5): у одних групп происходит усиление
грызущей функции, а у других наблюдается уси-
ление конфигурации, связанной с функцией же-
вания. В сравниваемых аллохронных синтопных
популяциях произошли разнонаправленные из-
менения мандибулярных индексов, главным об-
разом касающиеся функции жевания (индексы
TI и TM). Наибольшие функциональные разли-
чия по индексам TI и TM выражены между алло-
хронными выборками самок сакмарской популя-
ции: жевательная функция у самок усиливается
от 1983 к 2015 г. Для самцов это не характерно,
причем в 2015 г. половые различия по этим индек-
сам нивелируются. Если в платовской популяции
в 1983 г. половые различия по индексам TI и TM,
с одной стороны, и индексам MI и MM, с другой,
не выражены, то в 2015 г. у самок достоверно воз-
растают значения обоих групп индексов. Други-
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ми словами, у самцов значения индексов оста-
лись прежними, а у самок произошли существен-
ные изменения, связанные с усилением функций
грызения и жевания пищевых объектов. В тоцкой
популяции в 1983 г. наблюдались половые разли-
чия по обеим группам индексов, причем если у
самок были усилены функции грызения и жева-
ния, то у самцов – только функция жевания. В
1983 г. эту популяцию отлавливали в разреженной
пойменной дубраве, поэтому, судя по величинам
индексов, можно полагать, что самцы и самки
специализировались в питании разными объек-
тами: в диете крупных по размерам самок преоб-
ладали желуди, а более мелкие самцы, вероятно,
предпочитали питание злаками, ягодами (ежеви-
ка) и почвенными беспозвоночными. В 2015 г.
экологические условия в тоцкой популяции из-
менились, и половые различия по обеим группам
индексов нивелировались. Таким образом, самцы и
самки разных популяций в разные годы способны
отчасти переключать морфогенез нижней челюсти
и реализовать набор конфигураций мандибул, спе-
циализированных для питания разными по твердо-
сти и инструментальным требованиям к их механи-
ческой обработке кормовыми объектами.

Начиная с 1998 г. в Оренбургской области на-
блюдалось существенное уменьшение амплитуды
межгодовых колебаний показателя среднегодо-
вой температуры при ее большей средней величи-
не по сравнению с предыдущими 30 годами. Такая
многолетняя ситуация должна была способство-
вать стабилизации разнообразия растительности и
состава почвенных беспозвоночных, в том числе и
той их части, которой питается рыжая полевка.
Возможно, именно это повлияло на меньший
разброс величин мандибулярных индексов и
уменьшение показателя морфофункционального
разнообразия MMFD на втором временном этапе
сравнения выборок в 2015 г.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование показало, что в ис-

торический период времени за три десятилетия
(1983–2015 гг.) на южной границе ареала вида на
фоне климатических изменений в направлении
повышения среднегодовой температуры, сопря-
женных с трансформацией растительности, про-
изошло однонаправленное изменение морфоге-
неза нижней челюсти в географически удаленных
популяциях рыжей полевки. Данный историче-
ский процесс направленной хронографической
изменчивости сопровождался в общем морфопро-
странстве сходной модификацией направления и
географической изменчивости локальных популя-
ций. Изменения формы нижней челюсти одновре-
менно сопряжены с перестройкой ее функций при
инструментальной обработке кормовых объектов,
причем они могут быть различны у самцов и са-
мок. Зверьки разных полов выступают в популя-

ции фактически как представители разных функ-
циональных морф, обладающих разными инстру-
ментальными возможностями при обработке
кормовых объектов, что четко проявляется по
значениям морфофункциональных мандибуляр-
ных индексов самцов и самок (см. рис. 4, 5). При
благоприятных условиях, которые, в частности,
наблюдались в 2015 г., половые морфофункцио-
нальные различия нивелируются, и животные
разных полов выполняют в популяции и локаль-
ном сообществе грызунов сходные трофические
функции, питаясь одним и тем же составом кор-
мов. В иных условиях, как, например, в 1983 г.,
морфофункциональные половые различия, на-
против, усиливаются, расширяя функциональ-
ные возможности внутрипопуляционных струк-
турных групп (к таковым могут относиться самцы
и самки, возрастные когорты, функциональные
физиологические группы – ФФГ [см. 32], биоти-
пы [см. 33] и др.). Действительно, в популяции
животные разного пола могут становиться специ-
ализированными морфами, которые, с одной сто-
роны, обеспечивают более эффективное исполь-
зование кормовых ресурсов, а с другой, позволяют
снизить уровень трофической конкуренции.

Таким образом, морфофункциональные ман-
дибулярные индексы фактически дополняют ме-
тод морфофизиологических индикаторов, пред-
ложенный ранее С.С. Шварцем с соавт. [31],
обеспечивая соответствующую функциональную
интерпретацию различий на внутри- и межпопу-
ляционном уровнях сравнения. Проведенные ис-
следования выявили связь быстрых морфогене-
тических и морфофункциональных перестроек
мандибул полевок с изменением локальных тро-
фических условий, обусловленных разной направ-
ленностью растительных сукцессий, связанных в
свою очередь с локальными трендами климатиче-
ских изменений. Подобные быстрые направлен-
ные изменения морфогенеза полевок могут быть
интерпретированы как пример адаптивных микро-
эволюционных процессов, происходящих в исто-
рическом, а не геологическом масштабе времени.

Работа выполнена в рамках государственного
задания № 1201356803 ИЭРиЖ УрО РАН при ча-
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