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ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННЫЙ ПОЛИМОР-
ФИЗМ СИМПАТРИЧНЫХ ПСОВЫХ (CANIS 

LUPUS, VULPES VULPES, NYCTEREUTES 
PROCYONOIDES): КРАНИОМЕТРИЧЕСКИЕ 

ДАННЫЕ

УДК УДК 599.742.1:591.151
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Аннотация: В статье рассмотрены факторы и формы проявления 
внутрипопуляционного размерного морфологического разнообра-
зия у трех видов симпатричных млекопитающих семейства Псовые 
в ограниченном географическом пространстве в интервале 60-лет-
него временного периода. В рамках статистического анализа раз-
личных форм полиморфизма для каждого из трех видов опреде-
лены масштабы размерной морфологической изменчивости, осо-
бенности проявления этого феномена, обсуждаются возможные 
механизмы влияния отдельных факторов. Показано, что размер-
ный половой диморфизм, проявляющийся в порядке усиления в 
ряду: енотовидная собака (ИПД = 1.7), лисица обыкновенная (ИПД 
= 3.01), волк (ИПД = 3.55), ассоциирован преимущественно с при-
знаками челюстного аппарат и зубов хищников, зависит, помимо 
полового отбора, от социальной организации видов. Простран-
ственная изменчивость характеризуется выраженной внутрипопу-
ляционной структурированностью у волка и менее выраженной у 
лисицы и енотовидной собаки. Движущими силами этой формы 
полиморфизма могут выступать как биологические особенности 
видов с более или менее характерным территориальным консер-
ватизмом, так и адаптации к локальным условиям обитания, что 
проявляется на уровне селективно значимых одонтологических и 
челюстных признаков. Хронографическая изменчивость, присут-
ствующая как объективный феномен, характеризуется различны-
ми трендами у каждого из хищников, может определяться адапта-
циями к спектру питания, а также иметь случайную природу из-за 
высокой суммарной гибели животных. Соотношение изученных 
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форм полиморфизма указывает на доминирование индивидуаль-
ной возрастной и гендерной изменчивости. Вторым порядком по 
силе влияния следует учитывать географический (пространствен-
ный) фактор и хронографическую изменчивость, в совокупности 
они определяют пространственно-временную внутрипопуляцион-
ную динамику морфологического разнообразия.

© Петрозаводский государственный университет
Получена: 27 марта 2020 года                                                  Подписана к печати: 23 июня 2020 года

Введение 
Изменчивость организмов – сложный 

биологический феномен, играет важную 
роль в поддержании жизнеспособности 
природных популяций и служит материалом 
естественного отбора (Тимофеев-Ресовский 
и др., 1978). Поливариантность онтогенеза 
отдельных особей, увеличивая внутрипо-
пуляционный полиморфизм, способствует 
формированию целостной и устойчивой по-
пуляционной структуры (Шварц, 1980; Ябло-
ков, 1987). При этом пространственная струк-
тура – важная характеристика популяции, от 
которой зависит сценарий микроэволюци-
онных событий. Основные представления 
о типах популяционной структуры и их тео-
ретические модели подробно разработаны, 
имеют прочную фундаментальную основу 
(Wright, 1951; Kimura, Weiss, 1964; Malécot, 
1975). Однако характер эволюционных пре-
образований в континуальных и дискрет-
ных популяциях до сих пор принадлежит к 
числу мало изученных вопросов. В совре-
менной широкой трактовке изменчивость 
объектов живой природы определяется 
термином «биологическое разнообразие», 
которое включает в себя разнообразие в 
рамках вида, между видами, как на феноти-
пическом, так и на генотипическом уровнях. 
Морфологическое разнообразие – одно из 
фундаментальных свойств живой материи и 
неотъемлемая часть феномена биологиче-
ского разнообразия (Пузаченко, 2009). Ана-
лиз факторов и форм разнообразия биоты, 
включая морфологический (структурный) 
полиморфизм, – важная задача, стоящая 
перед исследователем, изучающим слож-
ные биологические системы в контексте их 
непрерывного эволюционного развития. 
Рассматривая краниометрическую измен-
чивость отдельных особей как элементов 
системы в качестве наименьшей единицы 
анализа, изучение ансамбля элементов дает 
статистическую характеристику популяции 
(Пузаченко, 2016).

Для европейской территории страны волк 
Canis lupus и лисица обыкновенная Vulpes 

vulpes – аборигенные виды сем. Canidae, фи-
логенетически длительное время населяю-
щие эту местность. В рамках рассматривае-
мого участка ареала популяции ведут начало 
от животных, реколонизировавших восточ-
но-европейскую равнину после максимума 
последнего Валдайского оледенения, закон-
чившегося 17–20 тыс. лет назад (Пузачен-
ко и др., 2016). Согласно данным палеоре-
конструкций, растительный покров запада 
Тверской области (территория Центрально-
Лесного заповедника) состоял из елового и 
сосново-березового редколесья уже 11800–
11000 лет назад, подобная типология сооб-
ществ была характерна для обширных про-
странств Восточно-Европейской равнины и 
Прибалтики (Динамика лесных экосистем…, 
2011). Это позволяет предполагать активное 
заселение территории фитофагами и хищни-
ками, а общность формирования населения 
Canis lupus Европы подтверждается резуль-
татами филогеографических исследований 
(Pilot et al., 2010). Сходной филогеографиче-
ской историей характеризуются и популяции 
лисицы обыкновенной, занимающей близ-
кую экологическую нишу, однако, в отличие 
от волка, лисица, по-видимому, могла насе-
лять арктические степные районы Северной 
и Центральной Европы во время последне-
го максимума оледенения (Kutschera et al., 
2013).

Енотовидная собака Nyctereutes 
procyonoides – инвазионный вид, интроду-
цированный на территории Тверской обла-
сти в 1934 г. Источником современных по-
пуляций послужил выпуск 50 особей на се-
вере региона, относящихся к подвиду N.  p. 
ussuriensis, автохтонные популяции которого 
населяют юг Дальнего Востока. Последовав-
ший вскоре стремительный рост численно-
сти («акклиматизационный взрыв»)  привел 
к формированию обширной метапопуля-
ции – объединению с животными, расселя-
ющимися из соседних регионов, где также 
осуществлялись интродукции. Современное 
население енотовидной собаки в Европе ха-
рактеризуется значительной генетической 
гомогенностью и несет следы множествен-
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ных интродукций (Кораблёв и др., 2011; 
Drygala et al., 2016).

Собранные на ограниченной территории 
и временном масштабе промысловые вы-
борки из популяций являются удобным объ-
ектом для изучения различных форм измен-
чивости и послужили отправной точкой для 
изучения половой и пространственно-вре-
менной динамики размерного полиморфиз-
ма хищных млекопитающих сем. Canidae. В 
Тверской области, которая послужила цен-
тром сбора краниологических коллекций, 
численность псовых за три последних де-
сятилетия характеризуется следующим со-
отношением: волк – 375 (минимально 80, 
максимально 950) особей; лисица – 8.5 тыс. 
особей (минимально 5.5 тыс.; максимально 
12.8 тыс.). Численность енотовидной собаки 
превышает суммарную численность абори-
генных Canidae и в последнем десятилетии 
составляет в среднем 12.3 тыс. особей (ми-
нимально 10.1 тыс.; максимально 14.7 тыс.) 
(данные уполномоченных региональных ор-
ганов Росприроднадзора).

Априорные знания биологии объектов 
исследования, наличие морфологических 
и генетических данных позволяют принять 
исходную гипотезу существования единой 
популяции каждого из рассматриваемых 
видов в пределах географического региона 
исследований. Эта работа дополняет и обоб-
щает серию публикаций, посвященных мор-
фологической изменчивости черепа хищных 
млекопитающих, населяющих центр евро-
пейской части России (Кораблёв и др., 2012, 

2013, 2014, 2015, 2016, 2018).
Цель работы – изучить в сравнительном 

межвидовом аспекте масштаб и факторы 
краниометрической изменчивости симпа-
тричных для европейской территории Рос-
сии представителей Canidae (Canis lupus; 
Vulpes vulpes; Nyctereutes procyonoides) на 
внутрипопуляционном уровне.

Материалы 
Объекты изучения – краниологические 

коллекции трех симпатричных для рассма-
триваемой территории представителей сем. 
Canidae: волк Canis lupus, лисица обыкно-
венная Vulpes Vulpes, енотовидная собака 
Nyctereutes procyonoides, – общим объемом 
1010 экз., выборки черепов каждого вида 
дифференцированы по полу и возрасту 
(табл. 1).

Регион исследования включает в себя 
несколько административных областей: 
Тверскую, Смоленскую, Вологодскую; пред-
ставляет Восточно-Европейскую равнину, 
частично охватывает южные отроги Валдай-
ской возвышенности, служащей Каспийско-
Балтийским водоразделом, с максимальны-
ми отметками высот около 300 м н. у. м., где 
сохранились первичные южнотаежные эко-
системы (рис. 1). В целом территория сбора 
материала слабо урбанизирована, покрыта 
преимущественно вторичными лесами и 
экосистемами с высокой мозаичностью, в 
ее границах отсутствуют географические ба-
рьеры, нарушающие панмиксию изучаемых 
хищников.

Таблица 1. Характеристика и распределение по видам исследованного материала

Характеристика 
выборки Canis lupus Vulpes vulpes Nyctereutes 

procyonoides
Объем; самцы/самки 326; 177/149 403; 183/157 281; 143/138

Период сбора; лет 1950–2016; 66 1958–2008; 50 1947–2015; 68
Количество признаков 15 17 13

Административная 
область сбора

Тверская, Смоленская, 
Вологодская Тверская Тверская, Вологодская

Количество 
локалитетов 7 4 4

Расстояние, км 
(лимиты) 80–430 100–450 60–400
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Рис. 1. Карта районов сбора материала. Номера локалитетов для каждого вида изученных Canidae по-
казаны в эллипсах

Fig. 1. Map of collection areas. Locality numbers for each species of Canidae are shown in ellipses

В качестве тестируемых факторов поли-
морфизма использована половая принад-
лежность животных и их возраст, период 
добычи, расстояние между локалитетами и 
их географические координаты, полученные 
как центроиды между выборками в систе-
ме настольной картографии – геоинформа-
ционной системе. Выделение локалитетов 
основано на объеме поступления краниоло-
гического материала из отдельных админи-
стративных районов, объединение которых 
осуществлялось по территориальному прин-
ципу – максимальной близости и протяжен-
ным общим границам.
Методы 

Особенностью методического подхода 
стало применение стандартизированной 
методики оценки размерного морфологи-
ческого разнообразия животных, занимаю-

щих в существенной мере перекрывающие-
ся экологические ниши в пределах единого 
географического пространства.

Первичная информация о размерной из-
менчивости получена путем измерения че-
репов цифровым штангенциркулем с точ-
ность до 0.01 мм. Подробное изложение ис-
пользуемой схемы измерений представле-
но в ранее опубликованных работах: для N. 
procyonoides (Кораблёв и др., 2012); V. vulpes 
(Кораблёв и др., 2018); C. lupus. Подготовка 
цифрового материала для статистического 
анализа осуществлялась в рамках стандарт-
ных процедур: заполнение пропусков в из-
мерениях поврежденных черепов методом 
линейной регрессии, элиминация аутлае-
ров, проверка на соответствие нормально-
му распределению и, при необходимости, 
его трансформация перед осуществлением 
параметрического многомерного анализа. 
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Визуализация изменчивых анатомических 
областей черепа выполнена на 3D-моделях 
объектов, полученных с помощью трехмер-
ного сканера RangeVision Smart и программ-
ного обеспечения, поставляемого с обору-
дованием.

Для статистической обработки результа-
тов измерения краниометрических призна-
ков использовали параметрические методы 
многомерной статистики – общую модель 
двухфакторного дискриминантного анализа 
для изучения внутривидовой изменчивости. 
В качестве тестируемых факторов для опре-
деления гендерных различий учитывали пол 
и возраст животных, для оценки простран-
ственной (географической) изменчивости 
факторами выступали географическое по-
ложение локалитета и половая принадлеж-
ность животных. В качестве непараметри-
ческого аналога использована пермутаци-
онная процедура перестановок с анализом 
множественного отклика (MRPP) (McCune, 
Grace, 2002).

С целью снижения размерности морфо-
логического пространства проведено много-
мерное неметрическое шкалирование всего 
массива измерений отдельно для каждого 
вида хищников. Предикторами выступа-
ли тестируемые факторы, во всех случаях 
использована метрика Евклида, количе-

ство итераций составляло от 300 до 999. В 
дальнейшем работали с полученными ося-
ми многомерного шкалирования, которые 
обобщали изменчивость всех краниометри-
ческих признаков и достоверно коррелиро-
вали с предикторами. Для интерпретации 
результатов, количественного и качествен-
ного учета влияния факторов на полученные 
в ходе процедуры многомерного шкали-
рования макропеременные использованы 
ранговый коэффициент корреляции Спир-
мена и модели многофакторного линейного 
регрессионного анализа.

Для оценки влияния фактора изоляции 
расстоянием на морфологическую измен-
чивость животных применяли тест Мантеля 
(1000 итераций) с натуральными и логариф-
мированными значениями географических 
расстояний между локалитетами и морфо-
логическими, оцениваемыми как квадрат 
дистанций Махаланобиса. Расчеты выпол-
нены в программах: MS Excel, MapInfo, PC-
ORD, IBD, Statistica 12.0, статистической сре-
де R (R Core Team..., 2018).
Результаты 

Размерный половой диморфизм
Обобщенная характеристика размерного 

полового диморфизма изученных предста-
вителей сем. Canidae представлена в табл. 2.

Таблица 2. Характеристика полового диморфизма псовых

Показатель Canis lupus Vulpes vulpes Nyctereutes 
procyonoides

Коэффициент вариа-
ции (♂/♀) 5.09 ± 0.49/4.93 ± 0.54 4.37 ± 0.39/4.62 ± 0.38 4.98 ± 0.38/4.70 ± 0.41

Средний индекс по-
лового диморфизма 

(ИПД)*
3.55 3.01 1.65

Критерий Вилкоксон-
ламбда (W-λ)** 0.93 0.99 0.96

Критерий Фишера 
(F)** 31.7; p < 0.001 4.8–5.46; p ≤ 0.03 10.6; p < 0.001

Квадрат дистанции 
Махаланобиса (D2) ** 2.38; p < 0.00001 2.02; р < 0.001 0.57; р < 0.01

Средний % верной 
классификации (♂/♀)** 80.0 (91.7/56.3) 76.9 (73.4/80.5) 66.4 (67.6/65.2)

Значимо дискримини-
рующие признаки**

Ширина головки су-
ставного отростка ниж-

ней челюсти

Кондилобазальная дли-
на черепа; расстояние от 

заднего края барабан-
ных камер до переднего 

края резцовой кости; 
ширина верхнего клыка у 

основания

Ширина верхнего клы-
ка у основания

Примечание. * – индекс полового диморфизма рассчитывали по формуле: ИПД = 100 × (X♂ - X♀) / X ♀, 
где ИПД – величина полового диморфизма в процентах; X♂ и X♀ – средние величины признаков для 
самцов и самок, отражает масштаб различий в процентах. ** – результаты дискриминантного анализа.
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Рис. 2. Анатомические области черепа псовых с максимальным проявление размерного полового ди-
морфизма, % – значения ИПД. А – C. lupus, Б – V. vulpes, B – N. procyonoides

Fig. 2. Anatomical areas of the skull of canids with the maximum manifestation of dimensional sexual 
dimorphism, % – value of ISD. А – C. lupus, Б – V. vulpes, B – N. procyonoides

Среднее значение ИПД краниометри-
ческих признаков волка составило 3.55. В 
группе неполовозрелых животных ИПД был 
ниже – 2.88. По всем используемым в иссле-
довании краниометрическим переменным 
размеры самцов превосходят размеры са-
мок. Максимальные проявления полового 
диморфизма найдены для признака «ши-
рина головки суставного отростка нижней 
челюсти»  (ИПД = 8.1); высокие значения 
индекса также характерны для признаков 
«скуловая ширина» (ИПД = 5.5) и «ширина 
заглазничных отростков» (ИПД = 5.2) (рис. 
2А). Минимальные межполовые различия 
отмечены для признаков зубной системы 
(«длина коронки первого премоляра» (ИПД 
= 0.36)). Средние значения коэффициента 
вариации в группе взрослых самцов и самок 
близки, достоверные различия между ними 
отсутствуют (p < 0.05). Пол волков репро-
дуктивного возраста корректно распознает-
ся дискриминантным анализом лучше для 
самцов, чем самок. На протяжении всего 
возраста особей, включенных в исследова-
ние, значимо дискриминирующей пол пере-
менной служит лишь один признак – «ши-
рина головки суставного отростка нижней 
челюсти».

Среднее значение ИПД по всем кранио-
метрическим признакам взрослых особей 
лисицы обыкновенной составило 3.01, в то 
время как для неполовозрелых животных 
существенно меньше – 1.04. За исключени-
ем заглазничного сужения самцы по всем 
признакам превосходят размерами самок. 
Максимальные значения ИПД = 5.02 харак-
терны для ширины клыка и высоты венеч-

ного отростка ИПД = 4.80 (рис. 2Б). Средние 
значения коэффициента вариации самок 
и самцов различаются недостоверно (p < 
0.05). Корректная классификация половой 
принадлежности самцов и самок в рамках 
дискриминантного анализа осуществляется 
с равной вероятностью. Наибольшей разре-
шающей способностью для распознавания 
пола обладают два признака черепа и один 
признак зубной системы.

Средний индекс полового диморфизма 
енотовидной собаки в группе взрослых жи-
вотных составил 1.65, в то время как у жи-
вотных предрепродуктивного возраста был 
незначительно ниже – 1.57. Самцы крупнее 
самок по всем признакам, но максимальные 
проявления различий характерны для шири-
ны клыка (ИПД = 3.94) и ширины заглазнич-
ных отростков (ИПД = 2.68) (рис. 2В). Мини-
мальные половые различия отмечены для 
признаков: «заглазничное сужение» (ИПД = 
-0.12), «длина верхнего зубного ряда» (ИПД 
= 0.69) и «длина нижнего зубного ряда» 
(ИПД = 0.86). Несмотря на близкие средние 
значения коэффициента вариации, досто-
верные различия между самцами и самками 
по этому показателю существуют (p = 0.01). 
Дискриминантный анализ определяет лишь 
один значимый для выявления пола признак 
– «ширина клыка у основания». Корректная 
классификация с равной долей вероятности 
определяет пол самца и самки.

Как следует из приведенных данных, 
максимально выраженным половым ди-
морфизмом характеризуется череп волка, 
несколько меньшими гендерными разли-
чиями обладает лисица и минимально вы-
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раженным половым диморфизмом – еното-
видная собака. Общая тенденция для всех 
изученных видов – прогрессирующее уве-
личение размерного полового диморфизма 
с возрастом животных, максимальных ве-
личин этот показатель достигает у взрослых 
особей. Следует отметить, что наибольший 
половой диморфизм признаков ассоцииро-
ван с зубочелюстным аппаратом хищников и 
отчасти анатомическими областями черепа 

– местами прикрепления жевательной му-
скулатуры.

Пространственная изменчивость
Популяции симпатричных видов псовых 

на ограниченной географической терри-
тории характеризуются достоверной про-
странственной морфологической структури-
рованностью, но с различной степенью про-
явления этого феномена (табл. 3).

Таблица 3. Характеристика пространственной изменчивости псовых

Показатель Canis lupus Vulpes vulpes Nyctereutes 
procyonoides

Критерий Вилкоксон-
ламбда (W–λ) 0.84–0.91 0.83–0.97 0.82–0.97

Критерий Фишера (F) 2.24–4.42 3.12–22.6 2.78–18.91
Количество значимо 
дискриминирующих 

признаков
6 6 4

Квадрат дистанции 
Махаланобиса (D2) (ср. 

значение, лимиты)
5.21 (1.9–12.6) 1.65 (0.78–3.33) 1.65 (0.85–2.66)

Средний % верной 
классификации (лими-

ты)
63.5 (33.3–91.8) 54.6 (30.9–73.9) 60 (15.4–80.3)

MRPP/a-posteriori пар-
но различающиеся ло-
калитеты, количество

Т = -6.16...-6.5; А = 0.06; 
р > 0.0001/2

T = -4.79; A = 0.01;  
p > 0.001/2

Т = -6.5... -4.41; А = 
0.04–0.06;  
р > 0.0001/3

Различающиеся при-
знаки, % максималь-

ных различий

Максимальная длина 
коронки Р1 верхней че-

люсти 12.7 %; 

коронарная длина вто-
рого моляра 12.2 %;

кондилобазальная дли-
на черепа 6.8 %;

длина верхней челюсти 
9.9 %;

общая длина зубного 
ряда нижней челюсти 

4.9 %;

альвеолярная длина 
ряда коренных зубов 

нижней челюсти 2.1 %

Кондилобазальная длина 
черепа 2.0 %; коронарная 

длина P4 1.2 %; 

скуловая ширина 1.5 %;

длина нижней челюсти 
0.8 %;

ширина рострума 6.9 %;

ширина на уровне ярем-
ных отростков 2.2 %

длина верхнего ряда 
коренных зубов 1.4 
%; коронарная дли-

на Р4 3.7 %; 

ширина верхней че-
люсти над клыками 

3.4 %;

длина нижней челю-
сти 2.8 %

 

 

Оценка изоляции рас-
стоянием (тест Манте-

ля)

Z = 31.8–31708.6; r = 
-0.1–0.03; p ≤ 0.38

Z = 7589.56; r = 0.54; p ≤ 
0.16

Z = 2.26–1876.1; r = 
-0.33...-0.42; р ≤ 0.57
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Рис. 3. Доля варьирования пространственной изменчивости краниометрических признаков псовых. А – 
V. vulpes,  

Б – N. procyonoides, В – C. lupus
Fig. 3. The proportion of variation in spatial variability of craniometric signs of canids. А – V. vulpes, Б – 

N. procyonoides, В – C. lupus

Рассматривая эту форму морфологиче-
ской изменчивости в сравнительном меж-
видовом аспекте, следует констатировать 
наиболее выраженную пространственную 
структурированность в популяции волка. Об 
этом свидетельствуют результаты дискрими-
нантного анализа и масштаб изменчивости 
значимо различающихся признаков, макси-
мальных различий среди которых достигали 
признаки зубной системы и линейные раз-
меры черепа (рис. 3В). Использование пер-
мутационной процедуры и многомерного 
параметрического анализа показывает сход-
ные результаты: с точки зрения большего 
морфологического своеобразия волка мож-
но выделить два локалитета – 2 и 6, пред-
ставляющие собой выборки из популяции с 
минимальной географической дистанцией 
(не более 80 км), в то время как остальные 
локалитеты характеризуются высокой степе-
нью подобия.

Используемые методы статистического 
анализа указывают, что пространственная 
краниометрическая изменчивость лисицы 
обыкновенной менее выражена, чем у вол-

ка. В частности, об этом свидетельствует 
меньший диапазон изменчивости призна-
ков, меньшая доля корректно классифици-
рованных особей в априори определенные 
локалитеты, более низкие значения D2. У 
лисицы в большей степени пространствен-
ной изменчивости подвержена ширина 
рострума на уровне подглазничных отвер-
стий, коронарная длина Р4 и ширина клыка 
у основания (рис. 3А). Двухфакторный дис-
криминантный и пермутационный анализы 
подтверждают наиболее выраженные от-
личия у животных репродуктивного возрас-
та из двух локалитетов – 1 и 4, разделенных 
максимальной географической дистанцией 
в 450–500 км.

Пространственная изменчивость еното-
видной собаки выражена для четырех кра-
ниометрических признаков, определяемых 
с помощью дискриминантного анализа. Од-
нако максимальный масштаб изменчивость 
проявили всего два признака: «коронарная 
длина Р4» и «ширина верхней челюсти над 
клыками» (рис. 3Б). Критерии статистиче-
ского анализа указывают на соотносимую 
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степень проявления пространственной из-
менчивости енотовидной собаки и лисицы. 
Различия заключаются в большем количе-
стве локалитетов, различающихся морфо-
логическим своеобразием у интродуциро-
ванного вида. Дискриминантный анализ и 
MRPP позволяют выделить три локалитета, 
достоверно различающихся в большинстве 
парных апостериорных сравнений и харак-
теризующихся максимальным значением 
корректной классификации особей, – 1, 2 
и 3.

Фактор изменчивости в соответствии с 
моделью «изоляция расстоянием» для из-

ученных хищников в рамках географическо-
го пространства, ограниченного дистанцией 
500 км, не обнаруживает достоверной из-
менчивости краниометрических признаков. 
Иными словами, упорядоченная расстоя-
нием изменчивость в изученных локалите-
тах отсутствует, поскольку сопоставление 
матриц морфологических и географических 
дистанций не выявило значимой корреля-
ции между ними.

Хронографическая изменчивость
Для изученных видов псовых характерно 

проявление хронографической изменчиво-
сти краниометрических признаков (табл. 4).

Таблица 4. Характеристика хронографической изменчивости псовых

Показатель Canis lupus Vulpes vulpes Nyctereutes procyonoides

Изменчивые 
признаки, % 

изменчивости

Максимальная длина 
черепа 2.2 %; длина 

верхней челюсти 2.4 %; 
максимальная длина 
коронки Р1 верхней 

челюсти  
8.7 %; максимальная 

длина коронки М2 
верхней челюсти 11.8 %; 
длина нижней челюсти  

2.2 %

Ширина рострума  
9.6 %; коронарная длина 
четвертого премоляра 2 
%; ширина клыка 7.9 %

Кондилобазальная 
длина черепа 2.7 %; 

расстояние от заднего 
края барабанных камер 

до переднего края 
резцовой кости  

3.0 %; расстояние 
от заднего края 

барабанных камер 
до заднего края 
подглазничных 

отверстий 2.8 %; 
коронарная длина Р4 

5.4 %; ширина верхнего 
клыка у основания 3.5 
%; ширина рострума 

4.3 %; ширина по 
заглазничным отросткам 

3 %; длина нижней 
челюсти  2.9 %; длина 

нижнего ряда коренных 
зубов  2.4 %; высота 

венечного отростка 3.2 %

Тренд изменчивости
Слабо выраженное 

увеличение размеров на 
фоне флуктуации

Флуктуация без 
выраженного тренда

Увеличение длины 
черепа на фоне 

флуктуации признаков, 
характеризующих 

линейные продольные 
размеры

Статистика 
изменчивых 

признаков Краскела – 
Уоллеса (K–W)

H = 8.72–49.8; p = 0.03–
0.001 H = 7.1–57.6; p < 0.001 H = 10.9–42.5; p ≤ 0.01
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Рис. 4. Доля варьирования хронографической изменчивости краниометрических признаков псовых.  
А – N. procyonoides, Б – V. vulpes, В – C. lupus

Fig. 4. The proportion of variation in the chronographic variability of craniometric signs of canids. А – N. 
procyonoides,  

Б – V. vulpes, В – C. lupus

Изучение динамики морфологической 
изменчивости во временном аспекте позво-
ляет выделить у волка пять переменных, ха-
рактеризующих вариабельность отдельных 
элементов зубной системы и черепа (рис. 
4В). Масштаб варьирования размеров выше 
у одонтологических признаков, чем крани-
ометрических. Характер временной измен-
чивости имеет тренд увеличения краниоме-
трических и уменьшения одонтологических 
признаков на фоне выраженной флуктуации 
по периодам сбора.

Анализ краниометрических признаков 
лисицы обыкновенной за период сбора кол-
лекции определил достоверную и более 
выраженную изменчивость одного кранио-
метрического и несколько менее появляю-
щуюся изменчивость двух одонтологических 
признаков (рис. 4Б). Характер варьирования 
признаков не позволяет отметить выражен-
ную тенденцию в изменчивости их разме-

ров – они флуктуируют без определенной 
направленности.

Хронографическая изменчивость еното-
видной собаки достоверно проявляется на 
двух одонтологических и восьми краниоме-
трических признаках (рис. 4А). Несмотря на 
большее количество изменчивых перемен-
ных, масштаб их варьирования ниже, чем у 
волка и лисицы. Однако характер хроногра-
фической изменчивости имеет более выра-
женную тенденцию укрупнения размеров, 
характеризующих длину черепа, что осо-
бенно отчетливо проявлялось до середины 
1980-х гг., с начала 1990-х гг. наступила ста-
билизация размеров, а на рубеже 2010-х гг. 
присутствует тренд снижения размеров от-
дельных краниометрических переменных.

Приоритетность факторов полимор-
физма

Для оценки приоритетности тестируемых 
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предикторов-факторов, оказывающих влия-
ние на размерную морфологическую измен-
чивость изученных Canidae, использован 
многофакторный линейный регрессионный 
анализ зависимых макропеременных осей 
многомерного шкалирования.

Краниометрическая изменчивость волка 
воспроизводится тремя ОМШ (96.4 %). Доля 
объясняемой осями изменчивости состави-
ла: ОМШ-1 = 57.8 %; ОМШ-2 = 30.4 %; ОМШ-
3 = 8.2 %, значение стресса – 0.07. ОМШ-1 
коррелирует с географическим положением 
локалитета (rSpearman = 0.28), в большей мере 
описывает изменчивость кондилобазальной 
длины черепа (rSpearman = -0.50) и коронарной 
длины М2 (rSpearman = 0.32). ОМШ-2 коррели-
рует с полом (rSpearman = 0.21) и возрастом 
(rSpearman = -0.49), а также двенадцатью крани-
ометрическими переменными: максималь-
но выражены для скуловой ширины (rSpearman 
= -0.77) и заглазничных отростков (rSpearman = 
-0.74). ОМШ-3 коррелирует с периодом до-
бычи животных (rSpearman = 0.14) и всеми кра-
ниометрическими признаками, наибольшие 
корреляции характерны для длины чере-
па (rSpearman = -0.55), длины верхней (rSpearman 
= -0.47) и нижней (rSpearman = -0.45) челюсти, 
признаков, характеризующих длину зубного 
ряда (rSpearman = -0.43...-0.44).

Размерный полиморфизм черепа лисицы 
обыкновенной удовлетворительно описыва-
ется (93.9 %) тремя осями: ОМШ-1 = 65.3 %; 
ОМШ-2 = 16.5 %; ОМШ-3 = 12.1 %. Значение 
стресса составило 0.108. ОМШ-1 коррелиру-
ет с полом (rSpearman = 0.50) и возрастом жи-
вотных (rSpearman = -0.52); ОМШ-3 – с периодом 
добычи (rSpearman = -0.34) и географическим 
положением локалитета (долгота rSpearman = 
-0.45; широта rSpearman = -0.27). При этом ОМШ-
1 воспроизводит изменчивость длины це-
ребральной и висцеральной частей черепа 
(rSpearman ≥ |0.70|), а ОМШ-3 – ширину ростру-
ма, коронарную длину Р4 и ширину коронки 
клыка у основания.

Краниометрический полиморфизм ено-
товидной собаки описывается (98.1 %) дву-
мя ОМШ: ОМШ-1 = 91 %; ОМШ-2 = 7.1 %. 
Значение стресса – 0.07. ОМШ-1 коррели-

рует со всеми тестируемыми факторами 
полиморфизма, в большей мере с райо-
ном добычи (rSpearman = -0.21) и полом жи-
вотных (rSpearman = -0.23), в меньшей – с воз-
растом (rSpearman = -0.18) и периодом добычи 
(rSpearman = -0.12). Наряду с этим данная ма-
кропеременная характеризуется наиболь-
шими значениями корреляции rSpearman = 
|0.70 – 0.98| с краниометрическими призна-
ками, описывающими длину черепа (конди-
лобазальная длина, длина от барабанных 
камер до резцовой кости и подглазничного 
отверстия, межорбитальным промежутком), 
и одонтологическими признаками: длиной 
верхнего ряда коренных зубов, коронарной 
длиной Р4.

Поскольку в анализ включены черепа 
всех особей выборки, был добавлен фактор 
возрастной индивидуальной аллометриче-
ской изменчивости, который, как очевидно 
следует из результатов анализа, доминирует 
над остальными факторами размерного по-
лиморфизма.

Как показали результаты изучения, раз-
мерный половой диморфизм выступает ви-
довой характеристикой изученных Canidae. 
Поэтому он стал вторым по значимости по-
сле возрастной изменчивости фактором раз-
мерного полиморфизма.

Результаты проведенного анализа в отно-
шении волка (рис. 5) показали абсолютное 
преобладание фактора индивидуальной ал-
лометрической изменчивости над размер-
ным половым диморфизмом. Наряду с этим 
пространственная изменчивость превосхо-
дит по мощности проявления хронографи-
ческую. Результаты регрессионного анализа 
выявили сходное соотношение факторов по-
лиморфизма у лисицы (рис. 6). Однако, в от-
личие от волка, факторы возрастной и поло-
вой изменчивости лисицы характеризуются 
близким по силе влиянием. В соотношении 
пространственно-временной изменчивости 
доминирует принадлежность к локалитету 
больше, чем время сбора, что свидетель-
ствует о преобладании пространственной 
изменчивости над временной.
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Рис. 5. Гистограммы коэффициентов Парето, характеризующие размерную морфологическую измен-
чивость Canis lupus, обобщенную с помощью макропеременных – ОМШ. Здесь и далее в столбцах по-
казаны значения параметров регрессионной модели. А – ОМШ-2, 30.4 % изменчивости; Б – ОМШ-1, 

57.8% изменчивости
Fig. 5. Pareto charts characterizing the dimensional morphological variability of Canis lupus generalized using 

macro variables - axes of non-metric multidimensional scaling (NMS). Hereinafter in columns the values of 
the regression model parameters    are shown. А – The second axe of NMS, 30.4 % of variability, Б – The first 

axe of NMS, 57.8 % of variability
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Рис. 6. Гистограммы коэффициентов Парето и характеризующие размерную морфологическую измен-
чивость Vulpes vulpes, обобщенную с помощью макропеременных – OМШ. А – ОМШ-1, 65.3 % измен-

чивости; Б – ОМШ-3, 12.1 % изменчивости
Fig. 6. Pareto charts characterizing dimensional morphological variability of Vulpes vulpes generalized using 

macro variables - axes of non-metric multidimensional scaling (NMS). А – The first axe of NMS, 65.3 % of 
variability, Б – The third axe of NMS, 12.1 % of variability
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Влияние тестируемых факторов размер-
ного морфологического полиморфизма ено-

товидной собаки несколько отличается от 
аборигенных Canidae (рис. 7).

Рис. 7. Гистограммы коэффициентов Парето,  характеризующие размерную морфологическую измен-
чивость Nyctereutes procyonoides, обобщенную с помощью одной макропеременной – оси многомер-

ного шкалирования, объясняет 91 % изменчивости
Fig. 7. Pareto charts characterizing dimensional morphological variability of Nyctereutes procyonoides 

generalized using one macro variable – axis of non-metric multidimensional scaling, it explaines 91 % of 
variability

Превалирующая доля дисперсии кранио-
метрических признаков описывается одной 
осью многомерного шкалирования, что по-
зволяет использовать эту макропеременную 
для характеристики соотношения факторов 
полиморфизма. Ведущую роль в проявлении 
краниометрической изменчивой играет по-
ловая принадлежность, а не возрастная со-
ставляющая, что, скорее, можно объяснить 
относительной гомогенностью выборки по 
возрастному составу, представленной чере-
пами практически взрослых животных. На 
втором месте по силе влияния в паритетном 
соотношении выступает пространственная 
и временная изменчивости, по мощности 
лишь немногим уступающие возрастному и 
половому полиморфизму.
Обсуждение 

Половой диморфизм
В ряду хищных млекопитающих, насе-

ляющих европейскую территорию страны, 
Canidae демонстрируют менее выраженные 
межполовые различия, чем Mustelidae (Ко-
раблёв и др., 2014). Будучи фундаментально 

обусловленным половым отбором, половой 
диморфизм связан с социальной организа-
цией видов, которая у псовых отличается от 
таковой куньих. Волк, лисица и енотовидная 
собака проявляют более или менее выра-
женные черты моногамной стратегии раз-
множения, являясь «облигатными монога-
мами», поскольку часто самец активно уча-
ствует в поимке и доставке добычи кормя-
щей самке и ее детенышам (Kleiman, 1977). 
В ряду рассматриваемых видов наиболее 
выраженные размерные половые различия 
характерны для волка, половозрелые самцы 
которого в среднем на 3.6 % крупнее самок. 
Для обыкновенной лисицы также отмечены 
относительно высокие межполовые разли-
чия – средний размер самцов превосходит 
самок на 3 %. Наименее диморфна еното-
видная собака, самцы которой крупнее са-
мок лишь на 1.7 %. Такие соотношения меж-
половых различий подтверждаются и ре-
зультатами дискриминантного анализа. Еще 
одну особенность проявления размерного 
полового диморфизма можно отметить, об-
ратив внимание на тот факт, что максималь-
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ные различия между самцами и самками 
обнаруживаем среди признаков, характе-
ризующих зубной и челюстной аппараты, 
но не общие размеры черепа. Учитывая 
преимущественно моногамный образ жиз-
ни псовых рассматриваемой области, такие 
морфологические различия между полами 
призваны снизить внутривидовую конкурен-
цию за счет некоторой сегрегации их трофи-
ческих ниш, что в большей мере выражено у 
волка и лисицы. Слабо выраженный половой 
диморфизм енотовидных собак может отра-
жать их широкую пищевую специализацию, 
которая снижает не только меж-, но и вну-
тривидовую конкуренцию. Отсутствие до-
стоверных различий коэффициентов вариа-
ции краниометрических признаков самцов 
и самок указывает на сходство ширины их 
экологической ниши, однако различия этого 
показателя у енотовидной собаки заставля-
ют с осторожностью трактовать результаты 
и полагать существование незначительной 
внутривидовой специализации обоих по-
лов псовых, что не противоречит известным 
биологическим особенностям этих видов. 

 Пространственная изменчивость
Волк. Большинством авторов при изуче-

нии краниологических коллекций вида, со-
бранных на территориях разного масштаба, 
подтверждается существенная изменчи-
вость как краниометрических, так и одонто-
логических признаков (Россолимо, Долгов, 
1965; Юдин, 2013; Milenkovič et al., 2010). 
Наши результаты указывают на достоверную 
пространственную изменчивость четырех 
признаков (кондилобазальной длины че-
репа, длины верхней челюсти, коронарной 
длины первого премоляра, коронарной дли-
ны второго моляра), наибольших масштабов 
различия достигали между локалитетами, 
расположенными на минимальной геогра-
фической дистанции. При этом упорядочен-
ная географическая изменчивость в соответ-
ствии с моделью «изоляция расстоянием» 
отсутствовала, что может быть вызвано как 
единообразием экологических факторов и 
спектра питания на изучаемой территории, 
так и панмиксией, определяемой биологи-
ческими особенностями волка. Простран-
ственная структурированность популяции 
этого представителя Canidae может быть 
интерпретирована с учетом биологических 
особенностей. Волк – вид с ярко выражен-
ной социальной организацией (Овсяников и 
др., 1985). Стая занимает определенное про-
странственное положение с выраженным 

территориальным зонированием, описы-
ваемым посредством буферных зон (Mech, 
1994) или более дифференцированных про-
странственных субъединиц (Эрнандес-Блан-
ко и др., 2005; Мельник и др., 2007). Волчьи 
семьи могут в течение длительного време-
ни занимать определенную местность, а их 
расселяющееся потомство формирует се-
мейные пары и нередко занимает соседние 
участки (Mech, Boitani, 2003). Территориаль-
ный консерватизм волка (Эрнандес-Бланко и 
др., 2005; Мельник и др., 2007) при опреде-
ленных условиях приводит к формированию 
внутрипопуляционных демов – семейных 
групп, характеризующихся определенным 
генотипическим и фенотипическим род-
ством. Подобная социальная организация 
способствует проявлению эффекта Валунда, 
когда в результате нарушения панмиксии в 
мелких неравночисленных семейных груп-
пах происходит близкородственное скрещи-
вание, и формируются временные инбред-
ные линии, характеризующиеся морфологи-
ческим своеобразием. Однако постоянный 
охотничий пресс, нарушающий родственные 
связи и стимулирующий иммиграцию и эми-
грацию особей, не позволяет этим феноти-
пическим различиям принять дальнейший 
дивергентный характер.

Лисица обыкновенная. Изменчивость 
краниометрических признаков вида на ми-
нимальной географической дистанции, не 
превышающей 150 км, обнаруживалась и 
ранее, в частности такие сведения извест-
ны для животных, населяющих британские 
острова (Huson, Page, 1980). Отмеченная 
нами пространственная изменчивость за-
трагивает ширину рострума и коронарную 
длину Р4 – признаки, ассоциированные с 
зубочелюстным аппаратом. Функциональ-
ная обусловленность признаков позволяет 
предполагать влияние на них как трофиче-
ских, так и социальных факторов. Известно, 
что внутри- и межвидовые взаимодействия 
в рамках гильдий экологических ниш хищни-
ков могут оказывать влияние на вариабель-
ность признаков черепа и зубной системы 
(Van Valen, 1965; Meiri et al., 2005). В преде-
лах рассматриваемой территории плотность 
популяции лисицы не высока, в среднем со-
ставляет 0.1 особи на км2, что в значитель-
ной мере нивелирует остроту внутривидо-
вой конкуренции. Кроме того, среди симпа-
тричных Canidae хищник не имеет прямых 
конкурентов и, за исключением антагони-
стических отношений с волком, может всту-
пать в агрессивные межвидовые контакты 
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c енотовидной собакой при совместном 
использовании нор (Kowalczyk et al., 2008; 
Сидорчук, Рожнов, 2010). В изменчивости 
зубной системы лисицы значительную роль 
играют особенности рациона в различных 
частях ареала и на различных этапах филоге-
неза (Szuma, 2008; Szuma, Germonpré, 2020). 
Цикличные колебания численности мелких 
млекопитающих – основных объектов пи-
тания лисицы связаны с динамичными па-
раметрами среды Каспийско-Балтийского 
водораздела (Истомин, 2008), что создает 
предпосылки к изменению рациона хищни-
ка в масштабах территории исследования, 
характеризующейся высокой мозаичностью. 
Отсутствие упорядоченной географической 
изменчивости по принципу «изоляция рас-
стоянием» в рамках изученного фрагмента 
ареала обусловлено биологическими осо-
бенностями вида – протяженными индиви-
дуальными участками и высокой террито-
риальной мобильностью. Поэтому следует 
предполагать комплементарное влияние на 
размерную вариабельность черепа лисицы 
обсуждаемых причин изменчивости, что в 
совокупности приводит к пространственной 
внутрипопуляционной структурированно-
сти.

Енотовидная собака. Пространственная 
структурированность вида связана с четырь-
мя признаками, но степень проявления этой 
формы изменчивости выражена в меньшей 
мере, чем у аборигенных хищников. Новей-
шая история популяций енотовидной собаки 
включает интродукцию и последующие про-
цессы освоения территории по мере есте-
ственного расселения. Поэтому механизм 
возникновения пространственной структу-
рированности может быть связан с адапта-
циями к новым условиям обитания, а также 
определяться демографическими особенно-
стями, зависящими от путей освоения тер-
ритории. Выраженная изменчивость одон-
тологических признаков енотовидной соба-
ки может свидетельствовать об адаптивном 
характере, демонстрируя приспособление к 
изменившемуся спектру питания. Как пока-
зали исследования изменчивости окклюзив-
ной поверхности зубной системы вида, фик-
сируются достоверные отличия в контраст-
ном сравнении животных, интродуцирован-
ных в Европе, по отношению к популяциям 
автохтонного ареала (Korablev et al., 2017). 
В целом обнаруженная внутрипопуляци-
онная пространственная изменчивость со-
гласуется с биологическими особенностями 

енотовидной собаки. Таковыми выступают 
отсутствие территориального консерватиз-
ма, склонность к широким перемещениям. 
Поэтому обширная метапопуляция еното-
видной собаки в европейской части страны 
с учетом стабильно высокой численности и 
эврибионтности определяет слабую внутри-
популяционную структурированность.

Отсутствие упорядоченной географиче-
ской изменчивости по принципу «изоляция 
расстоянием» у изученных представителей 
Canidae не стало сюрпризом. Обширные 
территориальные участки семейных групп 
волка, в европейской части страны состав-
ляющие от 200 до 280 км2, индивидуальные 
участки лисицы порядка 30 км2, годовые 
перемещения енотовидной собаки на рас-
стояние до 80 км, а также относительно ста-
бильная численность создают предпосылки 
для панмиксии на подобного масштаба пло-
щадях. Способствуют этому и отсутствие гра-
диента факторов среды, а также географиче-
ских барьеров, поэтому влияние подобных 
биологических и географических особенно-
стей нивелирует эту модель изменчивости.

Хронографическая изменчивость
Хронографическая динамика морфоло-

гического разнообразия присутствует у всех 
трех изученных видов, но характеризуется 
различными тенденциями. При всем много-
образии факторов, обсуждаемых в отноше-
нии феномена временной изменчивости 
животных, их можно свести к трем группам 
и рассмотреть в качестве гипотез.

Во-первых, внутривидовая временная 
изменчивость размеров млекопитающих 
объясняется исходя из природно-климати-
ческого контекста – глобальных климатиче-
ских процессов и опосредованного антропо-
генного влияния. Механизм, описываемый 
этой концепцией, складывается из двух вза-
имосвязанных процессов: глобального поте-
пления, приводящего к увеличению первич-
ной продуктивности экосистем (еNPP Rule) 
(Huston, Wolverton, 2011), и прямого влия-
ния температурного фактора, действующего 
на гомойотермных животных в соответствии 
с биогеографическим правилом Бергма-
на (Yom-Tov, 2003; Yom-Tov, Geffen, 2011). 
Частным случаем выступает антропогенное 
влияние, проявляющееся в формировании 
агроландшафтов, характеризующихся высо-
кой продуктивностью, что часто приводит к 
увеличению размеров консументов высших 
порядков (Yom-Tov, 2003; Yom-Tov, Yom-Tov, 
2012).
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Во-вторых, объясняется фундаменталь-
ным правилом Копа – Депере, определя-
ющим укрупнение размеров организмов в 
ходе филогенеза, и, как показали недавние 
исследования, этот процесс также зависит от 
совокупности биотических и абиотических 
факторов, менявшихся в физиографической 
истории континентов (Smith et al., 2010).

В-третьих, хронографическая изменчи-
вость определяется биотическими взаимо-
действиями, формирующимися в природ-
ных сообществах в рамках системы «хищник 
– жертва»: размеры хищников коррелируют 
с размером жертвы (Mech, Paul, 2008; Yom-
Tov, Geffen, 2011).

Рассмотрим более подробно обсуждае-
мые гипотезы в отношении хронографиче-
ской изменчивости волка. Изученный уча-
сток ареала за 50-летний период характе-
ризуется приращением температуры +2.08 
ºС (Пузаченко, 2012). Однако не климатиче-
ские сдвиги, а депопуляция сельского насе-
ления и усиление лесопользования привели 
к сукцессиям и увеличению мозаичности 
угодий, что повлекло увеличение числен-
ности основной добычи волка – лося Alces 
alces и кабана Sus scrofa. Поэтому тенден-
цию укрупнения отдельных краниометри-
ческих признаков волка на ограниченном 
пространственно-временном интервале мы 
склонны объяснять биотическими причина-
ми межвидового взаимодействия в системе 
«хищник – жертва» при регулярной охоте на 
лося и кабана на фоне устойчивой тенденции 
увеличения плотности популяции жертвы. В 
пользу этого свидетельствуют и проявившие 
хронографическую изменчивость функцио-
нально важные в добыче крупной жертвы 
признаки челюстного аппарата. Реалистич-
ность гипотезы подтверждают и тренды чис-
ленности крупных млекопитающих, которые 
доминируют в рационе волка на рассматри-
ваемой территории.

Влияние правила Копа – Депере необхо-
димо анализировать на достаточно больших 
временных периодах филогенетического 
масштаба, однако подобные эмпирические 
обобщения применялись к новейшей исто-
рии популяций волка ранее (Раменский и 
др., 1985).

У лисицы этот тип изменчивости носит 
флуктуирующий характер без определенно-
го тренда. Изменения климатической обста-
новки в районе исследования не привели к 
глубоким трансформациям экосистем, од-
нако хозяйственная деятельность челове-
ка в связи с усилением лесопользования и 

упадком сельского хозяйства вызвала мас-
штабные сукцессионные изменения и по-
высила мозаичность экосистем. Осцилля-
цию размеров можно связать, учитывая их 
функциональную обусловленность, с доми-
нирующим типом питания в рационе хищ-
ника, например пульсационной динамикой 
численности преобладающей жертвы – ми-
кромаммалия, демографическая и видовая 
структура мелких млекопитающих, как по-
казали мониторинговые исследования А. В. 
Истомина (2008) в Тверской области, харак-
теризуется нестационарной динамикой.

Временная изменчивость интродуциро-
ванной в Европе енотовидной собаки, на 
наш взгляд, может быть связана с заполне-
нием естественной экологической емкости 
экосистем при отсутствии напряженной вну-
три- и межвидовой конкуренции, т. е. объяс-
няется тем, что животные осваивали вакант-
ную экологическую нишу. Это заключение 
согласуется с высказанным С. С. Шварцем 
(1980) мнением об укрупнении размера тела 
акклиматизированных видов вследствие за-
полнения свободных экологических ниш в 
местах интродукции. Однако присутствует 
и функциональная причина – одонтологиче-
ские признаки также претерпевают хроно-
графическую изменчивость, что можно рас-
сматривать сквозь призму влияния трофиче-
ского фактора.

Также полагаем, что возможной причиной 
хронографической изменчивости псовых мо-
жет быть интенсивная ненаправленная эли-
минация вследствие суммарной гибели, как 
из-за добычи человеком, так и в результате 
естественных причин. Доля гибели молодых 
зверей Canis lupus в течение первых двух лет 
жизни достигает 60–80 % (Данилов и др., 
1985). Выживаемость лисицы в отдельных 
популяциях (районы Урала) составляет от 33 
% у сеголетков до 56 % у взрослых животных 
(Кorytin, 2002). Для сеголетков енотовидной 
собаки смертность достигает 61 % только за 
три первых месяца жизни (Kowalczyk et al., 
2009). Высокая суммарная гибель особей 
может приводить к отклонениям от «сред-
него» фенотипа в большую или меньшую 
сторону, вызывая ненаправленные (стоха-
стические) осцилляции размеров. Таким об-
разом, временная изменчивость псовых в 
этой части ареала может быть вызвана ком-
плементарным действием ряда факторов, 
среди которых трофическая обстановка и 
стохастические факторы, вызванные интен-
сивной элиминацией животных в результате 
суммарной гибели.
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Соотношение факторов полиморфиз-
ма

Общей тенденцией полиморфизма трех 
видов хищных млекопитающих является 
приоритетность влияния индивидуальной 
онтогенетической изменчивости. Вторым 
по значимости вклада служит размерный 
половой диморфизм. Пространственная из-
менчивость преобладает над хронографи-
ческой, их совокупный эффект определяет 
пространственно-временную изменчивость 
животных в изученных промысловых сбо-
рах.

Результаты изучения внутрипопуляцион-
ной изменчивости хищных млекопитающих 
позволяют рассматривать морфологическую 
структурированность на минимальной гео-
графической шкале как общую закономер-
ность. Степень наблюдаемых различий не 
высока, не упорядочена в географическом 
отношении и определяется, очевидно, со-
четанием эндогенных и внешних факторов. 
Отмеченные морфологические различия 
могут не иметь адаптивных качеств, но, по-
вышая полиморфизм, формируют сложную 
внутрипопуляционную систему, устойчивую 
к дестабилизирующим факторам, а также 
служат материалом для адаптациогенеза, 
позволяя динамично реагировать на изме-
няющиеся в пространственно-временном 
континууме параметры среды.
Заключение

Морфологическая структурированность 
популяций крупных и средних хищных мле-
копитающих на микрогеографической шка-
ле вызвана биологическими особенностями 
этих видов. Самые сильные проявления на-
блюдаемого феномена в пространственном 
отношении обнаружены у волка. Это может 
быть связано с групповым семейным разме-
щением и образом жизни хищника. Строгая 

территориальность и тесные родственные 
связи формируют демы, которые нарушают 
равновесную численность генотипов, укло-
няются от распределения Харди – Вайнберга 
в силу эффекта Валунда. Ситуация с лисицей 
может складываться по похожему сцена-
рию. Однако менее выраженная простран-
ственная изменчивость вида определяется и 
иной жизненной стратегией: варьировани-
ем репродукции от облигатной моногамии 
до факультативной полигамии, т. е. менее 
выраженной социальной организацией. 
Пространственная популяционная структура 
енотовидной собаки наименее выражена, 
что вполне ожидаемо, учитывая отсутствие 
территориальности, склонность вида к ко-
чевому образу жизни, подобные биологиче-
ские особенности предопределяют панмик-
сию.

В случае географического микро(мезо)
масштаба пространственная структуриро-
ванность популяции этих видов может не яв-
ляться адаптацией к среде обитания, а носит 
отчасти стохастический и эфемерный харак-
тер. Демы существуют несколько поколений 
и исчезают, что нивелирует морфологиче-
скую структурированность. Кроме того, вы-
сокая суммарная смертность видов вносит 
дестабилизирующее влияние, способствуя 
динамичному изменению популяционной 
структуры. Тем не менее в отдельных случа-
ях следует полагать и адаптивную природу 
селективно значимых признаков, в первую 
очередь одонтологических, находящихся 
под более сильным контролем со стороны 
генотипа. Этот вывод соответствует сущно-
сти синтетической теории эволюции, посту-
лирующей преимущественное размноже-
ние определенных фенотипов (генотипов) 
и передачу их потомкам применительно к 
селективно значимым функционально обу-
словленным признакам.
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