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Краниометрическая структура и закономерности ее распределения в ареале были изучены по четы-
рем признакам в 37 популяциях Martes martes. Группировки самых мелких куниц обитают в северо-
восточной части Европейской России (бассейны рек Сухона, Вятка, Кама, Сылва и Чусовая) между
55° и 62° в.д. и 48° и 58° с.ш. Максимальное среднее значение кондилобазальной длины (КБД) среди
самцов наблюдалось в южной части Швеции и на острове Менорка, а среди самок – в северной ча-
сти Швеции и Бельгии. Изменение средневыборочного значения КБД составляло 80.42–88.00 мм у
самцов и 73.58–80.10 мм у самок. Размеры черепа тесно и значимо отрицательно связаны с долготой.
Связь КБД с широтой была более слабой, но также отрицательной и статистически значимой. Эта
зависимость не согласуется с правилом Бергмана. Среди M. martes восточной части географического
ареала, где живут крупные куницы, наблюдается обратная тенденция изменения размера. В целом
вариабельность по размерам проявляет поликлинальность. Возможно, что современная размерная
структура М. martes по всему ареалу отражает ход первичной видовой экспансии по Европе предков
миоценовых Martes laevidens, которые имели малые размеры. Полученные нами результаты согласу-
ются с гипотезой о том, что предки M. martes происходили из Восточной Европы и распространя-
лись на запад, северо-запад и восток.
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Морфологические свойства животного часто
связаны со специфическими характеристиками
его среды обитания [1, 2]. Евразийские виды хищ-
ных млекопитающих, которые имеют широкий
географический диапазон распространения, ча-
сто демонстрируют значительный фенотипиче-
ский полиморфизм. К ним несомненно относит-
ся и куница Martes martes – типичный лесной вид
рода Martes; однако, в отличие от соболя Martes zi-
bellina, с которым ее распространение пересека-
ется в Уральском регионе, куница встречается
главным образом в лиственных и хвойных лесах
Европы [3, 4].

Вид демонстрирует широкую географическую
изменчивость, и разные авторы предложили до
13 подвидов M. martes [5]. Это один из наиболее
распространенных видов многих европейских
экосистем, имеющий практическое значение как
охотничий вид. Происхождение представителей
рода Martes и возможные закономерности их рас-

пространения [2, 6] в настоящее время выявлены
не полностью.

Широкий ареал M. martes делает его подходя-
щей моделью для изучения биогеографии, а мето-
дическим подходом является сравнительное изу-
чение краниометрической изменчивости вида.
Чтобы продемонстрировать размерную структуру
M. martes и ожидаемые географические различия,
мы изучили животных с территории России с ис-
пользованием новых выборок. Кроме того, прове-
ли сравнение куниц из восточной части географи-
ческого ареала вида с животными западной части
ареала с использованием данных из имеющихся
публикаций. Мы охарактеризовали размерную
структуру популяций в ареале, а также провели
тестирование на соответствие правилу Бергмана,
согласно которому размер тела у теплокровных
растет с увеличением широты.

Немногие исследователи ранее пытались отра-
зить картину фенотипической изменчивости
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M. martes, используя один из основных ее показа-
телей – размеры черепа. Наибольших результатов
в этом достигли Э. Андерсон [2] и позднее С. Рейг
[7]. Последний описал размерную структуру 15 по-
пуляций в основном для западной части ареала,
но восточная (российская) часть была представ-
лена фрагментарно, а данные были взяты из мо-
нографии Э. Андерсон [2] и некоторых других
источников.

Около половины ареала вида приходится на
Россию. В ходе исследований по биологии видов
рода Martes в уральской зоне симпатрии нами был
получен новый материал о многих популяциях
лесной куницы в России. Поэтому мы имеем воз-
можность оценить краниометрическую структуру
уральских и сибирских популяций M. martes и
сравнить их с таковыми в центральной и запад-
ной Европе, для которых данные о размерах до-
ступны в литературе. Цель нашей работы – опре-
делить пространственные тренды и направления
изменений размеров черепа в пределах ареала ви-
да и попытаться объяснить их с эволюционно-
экологических позиций. Задачи исследования
были следующими:

1. Пополнить знания о распределении куниц
разных размеров в Западной Евразии. Это обнов-
ление стало возможным благодаря сбору новых
материалов для Восточной Европы и Зауралья,
недостаток которых ощущается и сейчас.

2. Провести сравнительные тесты в целях вы-
явления сходства и различия популяций по раз-
мерной структуре для всего ареала вида.

3. Оценить корреляционные связи размеров
куниц с градиентами окружающей среды в преде-
лах ареала вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изучены коллекции российских музеев объе-
мом в общей сложности 1369 черепов M. martes, в
том числе 760 самцов. Сводка выборок и их му-
зейная принадлежность приведены в табл. 1. Все-
го, включая литературные данные, было исследо-
вано 2606 черепов (1507 самцов и 1099 самок;
табл. 1, рис. 1). По изученным нами коллекциям
делали 17 измерений черепа (табл. 2) только
взрослых животных старше 1 года (с определени-
ем по методу В.В. Тимофеева и В.Н. Надеева [8]).
С каждого черепа штангенциркулем снимали сле-
дующие промеры: 1) основная длина (ОД); 2) кон-
дилобазальная длина (КБД); 3) общая (наиболь-
шая) длина (НД); 4) длина мозговой части (МД);
5) длина лицевой части (ЛД); 6) длина зубного ря-
да (ЗД); 7) длина ряда коренных (ДК); 8) длина
слухового барабана (СБД); 9) ширина мозговой
капсулы (ШМК); 10) мастоидная ширина (МШ);
11) ширина мыщелков (ШМ); 12) ширина хоан
(ШХ); 13) ширина между скуловыми отверстиями
(ШСО); 14) ширина верхних резцов (РШ); 15) ши-
рина слухового барабана (СБШ); 16) наибольшая
высота черепа (НВ); 17) высота в области ме-
жглазничного сужения (МВ). Средние значения
признаков и описательная статистика для каждо-
го из 20 локалитетов приведены в табл. S1 и S2
Приложения.

Рис. 1. Расположение изученных локалитетов Martes martes. Карта распространения согласно [4].
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Таблица 1. Географическое положение и характеристика музейных образцов Martes martes

Примечание. Принадлежность музейных коллекций: G – Институт лесной ботаники и зоологии (Тарандт) и Музей есте-
ственной истории Senkenberg (Gorlitz); E – Институт экологии растений и животных УрО РАН (Екатеринбург), I – Музей
природы Ильменского государственного заповедника РАН (Миасс), К – Казанский государственный университет (Казань),
М – Зоологический музей МГУ (Москва), V – Всероссийский НИИ охотничьего хозяйства и звероводства (Киров). Нумера-
ция образцов такая же, как на рис. 1.

№ и наименование выборки Аббревиатура
Количество животных Георгаф. положение, град.

самцов самок в.д. с.ш.

1. Кантабрийские горы CANT 113 46 –6 43
2. Великобритания GB 15 8 –4 55
3. Испания ESP 67 27 –2 42
4. О-в Менорка MEN 21 17 4 39
5. Бельгия BEL 23 18 5 51
6. Дания DEN 28 20 9 56
7. Альпы ALP 40 21 9 44
8. Европа (центральная) EUC 53 21 10 49
9. Германия (восток) GERG 38 15 14 51

10. Швеция (юг) SWES 16 14 14 57
11. Швеция (север) SWEN 11 9 17 65
12. Польша POL 57 25 21 51
13. Украина (запад) UKR 38 17 24 49
14. Болгария BUL 17 10 24 42
15. Литва LIT 102 101 27 54
16. Новгородская обл. NOVV 43 29 30 59

17. Карелия KARV 38 32 32 66

18. Санкт-Петербург (окрестности) SPBV 35 32 32 59

19. Московская обл. MOSM 21 16 38 57

20. Кавказ CAUM 33 34 40 43

21. Краснодарский край KRD 53 73 40 44
22. Вологодская обл. VOLV 28 24 42 60

23. Архангельская обл. ARHV 29 31 46 64

24. Кировская обл. KIRV 32 31 50 59

25. Татарстан TATK 35 25 50 55

26. Коми (запад) KOMW 23 26 52 65
27. Пермский край PERV 32 23 55 60

28. Коми (восток) KOME 69 38 56 63
29. Р. Печора PECM 79 67 57 62

30. Башкортостан BASE 55 37 57 54

31. Свердловская обл. (север) NSVE 21 16 59 60

32. Свердловская обл. (запад) WSVE 84 64 59 57

33. Миасс (окрестности) MIAI 31 20 61 55

34. Свердловская обл. (восток) ESVE 27 25 64 58

35. Курганская обл. KURE 48 38 64 56

36. Тобольский р-н, Тюменская обл. TOBE 23 26 67 58

37. Уват (окрестности) UVAE 29 23 69 59

1507 1099
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Средние значения признаков для сравнения с
нашими данными были взяты из следующих ис-
точников (нумерация в соответствии с табл. 1): 1,
2, 5, 6, 7, 8, 10, 11, 12 – [7]; 3, 4 – [9]; 13 – [10]; 14 –
[11]; 15 – [12]; 21 – [13]; 26, 28 – [14]. Так как эти
источники не включали все используемые нами
признаки, то мы сравнивали только те из них, кото-
рые были совместимы с нашим набором. Поэтому
из указанных выше публикаций были использованы
только четыре признака: КБД (2), НД (3), МШ (10),
НВ (16). Средние значения признаков и описа-
тельная статистика для каждого из 37 локалитетов
для 4 признаков приведены в табл. S3 Приложе-
ния. Сведения по климатическим параметрам
взяты из двух источников: с сайта World Weather
Records (https://www.ncdc.noaa.gov) – для локали-
тетов Западной Европы и СНИП “Строительная
климатология” 23-01-99 (2015) – для российских
регионов.

Для каждой популяции, а также для обоих по-
лов были рассчитаны стандартные статистики:
групповые средние значения и их стандартные
ошибки, стандартные отклонения и т.д. Все рас-
четы произведены в пакете Statistica 6 (Statsoft).
C его помощью также проводили дисперсионный
и корреляционный анализы. Для получения од-

номерной характеристики размеров применили
метод главных компонент, а для поиска сходства
и различия, а также классификации выборок ку-
ницы – кластерный анализ (метод k-средних).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ размерной структуры куницы 
в Восточной Европе

Однофакторный анализ (ANOVA) был выпол-
нен для проверки различий между 20 популяция-
ми M. martes, для которых мы получили данные из
музейных коллекций. Результат теста ANOVA
(табл. S4 Приложения) показал, что эти популя-
ции различаются по выбранному набору призна-
ков и выборки репрезентативны. Различия были
статистически значимыми для всех признаков.
Выборка куниц из восточной Германии была до-
бавлена к нашему анализу как внешний контрасти-
рующий объект, представляющий группировки за-
падной части ареала вида. Наиболее часто использу-
емый размерный признак – кондилобазальная
длина КБД, распределение которого показано на
рис. 2, иллюстрирует изменчивость размера куниц
восточной половины ареала вида. Для большинства
выборок характерны небольшие размеры черепа, и
только у двух популяций КБД > 84 мм у самцов и
77.5 мм у самок и приближаются к значению вы-
борки из восточной Германии.

Поскольку в анализе присутствует большое
количество измерений для самок и самцов от-
дельно (с учетом выраженного полового димор-
физма), был проведен анализ данных 20 популя-
ций куницы по методу главных компонент – он
значительно уменьшает размерность анализируе-
мого массива данных и учитывает вклад каждого
признака в общую дисперсию.

Выявлено, что первая главная компонента
(ГК) аккумулирует 57.1 и 54.9% объясняемой дис-
персии размеров для самцов и самок соответ-
ственно и представляет собой характеристику об-
щих размеров черепа. Вторая ГК включает 8.1%
объясняемой дисперсии у самцов (МШ) и 10.0% у
самок (МШ, НВ). Значение ГК1 можно правомер-
но использовать в качестве интегральной меры раз-
мера черепа для животных обоих полов. Почти все
признаки (16 у самцов и 14 у самок), включенные в
ГК1, имели факторные нагрузки 0.6 или выше.

Средние значения ГК1 для самцов и самок из
20 популяций куниц приведены в табл. 2. Мы
сравнили их с соответствующими средними значе-
ниями КБД всех 20 выборок, и коэффициенты кор-
реляции оказались высокими и положительными:
r♂ = 0.932; F1.16 = 5015.7 (p <0.000001), r♀ = 0.93; F1.16 =
= 3911.6 (p < 0.000001). Это позволяет сделать вы-
вод о том, что как значение ГК1, так и КБД можно
использовать в качестве независимых характери-

Таблица 2. Результаты анализа размеров черепа Martes
martes методом главных компонент: значения ГК1 для сам-
цов и самок из 20 популяций восточной части ареала вида

№ выборки
(см. табл. 1)

Средние значения ГК1

самцы самки

9. GER 1.97 2.28
16. NOV –0.35 –0.12
17. KAR 0.37 0.21
18. SPB 0.44 0.15
19. MOS 0.09 0.20
20. CAU 1.32 1.30
22. VOL –0.51 –0.38
23. ARH –0.20 –0.12
24. KIR –0.67 –1.11
25. TAT –0.37 –0.77
27. PER –0.91 –1.02
29. PEC –0.51 –0.30
30. BAS –0.07 –0.21
31. NSV –0.18 0.19
32. WSV –0.56 –0.53
33. MIA –0.24 –0.07
34. ESV 0.08 0.45
35. KUR 0.49 0.51
36. TOB 0.06 0.29
37. UVA 0.86 0.84
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стик размера черепа особей в популяциях ареала
вида.

На рис. 2 показаны пространственные отно-
шения популяций M. martes в Восточной Европе.
Хорошо видно, что кластерный анализ методом
k-средних (k = 3) классифицировал образцы на
группы мелких, средних и крупных черепов (со-
ответственно кластеры A–C) на основе КБД. В
табл. 3 приведены характеристики кластеров для
российских M. martes по размерам черепа (часть
признаков и значения ГК1 для изученных попу-
ляций).

Мелкие куницы обитают в популяции Вологда
и районах, восточнее от нее (см. табл. 3, рис. 2) до
широты 60° с.ш. с минимальными значениями по-
казателя ГК1: от –0.91 до –0.37 у самцов и от –1.11
до –0.38 у самок. Регион, населенный этими мел-
кими особями, со всех сторон окружен популяци-
ями куницы со средними размерами черепа (зна-
чение ГК1 от –0.35 до 0.49 для самцов и от –0.21
до 0.51 для самок). Крупный размер черепа характе-
рен для куниц, обитающих к западу от 23° в.д., а
также на Кавказе и западном берегу р. Иртыш у
устья р. Демянка (вблизи г. Уват), – значение ГК1
более 0.84.

Рис. 2. Размеры черепа в популяциях Martes martes Восточной Европы.
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Таблица 3. Классификация 20 популяций Martes martes Восточной Европы по размерам черепа методом кластер-
ного анализа (k-средних, k = 3): средние значения кластеров (КБД, мм) для самцов (в числителе) и самок (в зна-
менателе)

Признак

Кластер A,
мелкие

Кластер B,
средние

Кластер C,
крупные

Межгрупповая 
дисперсия

pmaxKIR; PEC;
PER; TAT;
VOL; WSV

ARH; BAS; ESV;
KAR; KUR; LEN;
MIA; MOS; NOV;

NSV; TOB

CAU;
GER;
UVA

КБД 81.03/74.35 82.60/76.20 85.69/78.85 43.3/41.2 0.01
НД 83.56/76.46 85.18/78.11 88.44/80.61 47.7/34.9 0.01
МШ 35.29/33.56 35.88/33.97 38.99/36.44 29.4/18.1 0.01
НВ 30.98/28.70 31.43/29.15 32.45/30.03 4.3/3.5 0.01
Значение ГК1 –0.59/–0.68 0.05/0.13 1.38/1.48 7.8/9.4 0.01
n 290/234 371/302 100/72
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Различия между кластерами, например по КБД,
высоко статистически значимы (10.39 < td < 21.49;
p < 0.0001 для самцов и 11.54 < td < 19.6; p < 0.0001
для самок). Межгрупповая дисперсия (SSb) была
значительно выше, чем внутригрупповая (SSw):
для самцов – SSb = 43.3, SSw = 6.7 при F1,17 = 55.0
(р < 0.00001), для самок – SSb = 41.2, SSw = 7.7 при
F1,17 = 45.5 (р < 0.00001).

Таким образом, на востоке европейской части
России находится группа популяций M. martes с
минимальными размерами черепа. Они характерны
для популяций Перми (ГК1 –0.905 у самцов и
–1.021 у самок) и Кирова (–0.674 у самцов и –1.111 у
самок). Самые крупные куницы обитают на Кав-
казе (1.319 у самцов и 1.303 у самок).

При описании подвидов M. martes в Советском
Союзе [15–17] приведены средние значения КБД
для некоторых из них. В частности, они суще-
ственно ниже (для M. m. lorenzi и M. m. ruthena)
или выше (для M. m. uralensis), чем выявлены на-
ми. Следовательно, наши данные противоречат
сведениям авторов [15–17]. Исследованные эти-
ми авторами выборки были очень малы (в случаях
с M. m. uralensis), в других, вероятно, было много
молодых животных, которые не достигли своего
максимального размера, и, следовательно, оцен-
ки могли быть искажены.

Размеры черепа у M. martes в Восточной Евро-
пе ранее были исследованы для двух группировок
[2, 18]. S.Reig [7] проанализировал три восточно-
европейские популяции (331 образец) на музей-
ных образцах Москвы и Санкт-Петербурга: Кав-
каз, центрально-западная и северо-западная ча-
сти европейской территории СССР.

В нашем исследовании объем выборок позво-
лил получить более точную оценку [19] по сравне-
нию с данными [7] размеров черепа M. martes в
Восточной Европе. Размерная хорологическая
структура вида имеет следующие основные осо-

бенности: у центральной группы (см. рис. 1, 2) че-
реп наименьшего размера; эта популяция окру-
жена популяциями со средним размером черепа,
а животные с крупным черепом (Кавказ и Уват)
обитают на востоке и западе и оказались сопоста-
вимы по размерам с животными Центральной
Европы.

Размеры черепа Martes martes в ареале

В литературе обнаружены краниометрические
данные для 17 группировок M. martes (источники
перечислены в разделе “Материал и методы”). В
совокупности с нашими данными это касается
37 локалитетов, характеризующих значительную
часть ареала вида. В результате мы можем дать бо-
лее четкую картину распределения форм M. mar-
tes разных размеров по всему видовому ареалу.

Выявление размерной структуры M. martes по
всему ареалу проведено с привлечением литера-
турных данных. Анализ включал группировки 1–8,
10–15, 21, 26, 28 (см. табл. 1). Из всех этих источ-
ников (а также из нашего набора краниометриче-
ских признаков для 20 популяций) были исполь-
зованы в анализах промеры 2, 3, 10, 16. Средние
значения признаков для самцов и самок были под-
вергнуты кластерному анализу методом k-средних
(k = 5) с разделением всех 37 локалитетов на сле-
дующие категории: самые крупные, крупные,
средние, мелкие, самые мелкие (кластеры 1–5,
табл. 4).

Животные самых мелких размеров занимают
восточную часть Европы: между 40° и 60° с.ш. и
54° и 64° в.д. (кластер 5, см. табл. 4, рис. 1, 3). Ку-
ницы с черепами среднего размера встречаются в
9 популяциях и отнесены программой к кластеру 3
(табл. 4, рис. 1, 3). Они расположены в областях,
окружающих популяции с наименьшими разме-
рами черепа (24–38° и 52–67° в.д.). Крупные
M. martes (кластер 2, семь популяций) населяют

Таблица 4. Классификация 37 выборок Martes martes по итогам кластерного анализа (k-средних, k = 5): средние
значения кластеров (КБД, мм) для самцов (в числителе) и самок (в знаменателе)

Признак

Кластер 1,
самые крупные

Кластер 2,
крупные

Кластер 3,
средние

Кластер 4,
мелкие

Кластер 5,
самые мелкие

GER; CANT; GB; 
MEN; BEL; DEN; 

EUC; SWES; SWEN

CAU; UVA;
ESP; ALP; POL;

LIT; KRD

KAR; LEN; MOS; 
NSV; ESV; TOB; 

KUR; UKR; BUL

NOV; VOL; ARH; 
PEC; BAS; MIA; 
KOMW; KOME

KIR;
PER; TAT;

WSV

КБД 86.72/79.37 85.28/78.41 83.02/76.56 81.79/75.42 80.95/74.03
НД 89.94/81.79 87.86/80.32 85.44/78.39 84.55/77.62 83.42/76.12
МШ 40.42/37.41 38.34/36.00 36.49/34.39 35.59/33.71 35.16/33.30
НВ 32.95/30.20 32.14/29.76 31.45/29.27 31.18/28.83 30.91/28.57
Значение ГК1 1.40/1.32 0.51/0.60 –0.46/–0.35 –0.89/–0.89 –1.25/–1.45
n 318/168 381/304 268/212 357/272 183/143
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среднюю часть географического ареала (регион
от Испании до Кавказа). Девять популяций са-
мых крупных M. martes (кластер 1) обитают в за-
падной части Европы, до 27° в.д., и имеют КБД
более 85.6 мм у самцов и 78.4 у самок (значение
ГК1 более 1.00 у самцов и 0.8 у самок). Полученные
статистические параметры кластеров показали су-
щественные различия между ними (р < 0.0001).

Из всех изученных группировок минимальные
средние значения КБД отмечены для самцов
Пермской области – 80.42 мм (значение ГК1 –1.39)
и для самок Кировской области – 73.58 мм (зна-
чение ГК1 –1.76, табл. S1 и S2 Приложения).
Максимальные средние значения КБД для вида
среди самцов (87.8–88.0 мм) характерны для
зверьков из популяций Южной Швеции и о-ва
Менорка, а среди самок – для куниц Бельгии и
Северной Швеции (80.1 мм, табл. S3 и S4 Прило-
жения). По показателю ГК1 наибольшими разме-
рами обладают самцы Дании (2.14) и самки Гер-
мании (1.75, рис. 3). Колебания среднего значения
КБД для всего пула данных по 37 анализируемым
популяциям составили 80.42–88.00 мм (амплиту-
да 7.58 мм, 9.43%) для самцов и 73.58–80.10 мм
(амплитуда 6.52 мм, 8.86%) для самок, а средневи-
довое значение КБД было 84.2 мм у самцов и 77.3 мм
у самок.Таким образом, изменчивость размеров
черепа куницы проявляет поликлинальность.

Известно, что вид M. martes в последние годы
расширил свое распространение на восток [4, 20],
в Западной Сибири и на Алтае и заселил ранее не-

обитаемые ленточные сосновые боры и степные
колки. В сезоне 2016/2017 гг. из этой популяции
(№ 38 на рис. 1) была собрана выборка (12 самцов
и 10 самок, 52° с.ш. и 81° в.д.) для музея Томского
государственного университета. Среднее значе-
ние КБД для самцов составило 83.82 и для самок
78.11 мм, т.е. они должны классифицироваться как
крупные животные в кластер 2 (см. табл. 4). Однако
эта новая популяция требует более тщательного изу-
чения с привлечением выборки большего объема.

Корреляционные связи размеров куниц
с градиентами окружающей среды

Для оценки соответствия выборки M. martes ее
географическому положению использовался кор-
реляционный анализ. Обнаружено, что размер
черепа (значение ГК1) тесно отрицательно кор-
релирует с долготой местоположения. Так, у самцов
коэффициент корреляции r♂ = –0.783; F1,35 = 55.3
(p = 0.000001), r♀ = – 0.746; F1,35 = 44.0 (p = 0.000001).
Это подтверждает клинальность пространствен-
ного распределения размеров по КБД и ГК1 и
увеличения размеров с востока на запад в геогра-
фическом ареале вида.

Однако в восточной части ареала наблюдается
обратная тенденция, демонстрирующая увеличе-
ние размеров M. martes к восточной границе оби-
тания. Таким образом, связь КБД с долготой в
диапазоне от 46 до 70° в.д. была обнаружена с ко-
эффициентом корреляции: r♂ = 0.680; F1,13 = 11.2

Рис. 3. Размерная структура Martes martes в ареале вида (среднее значение ГК1: 1–5 – кластеры).
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(p = 0.0053), r♀ = 0.758; F1,13 = 17.5 (p = 0.0011), а для
интегральной характеристики – значения ГК1:
r♂ = 0.633; F1,13 = 8.7 (p = 0.0113), r♀ = 0.773; F1,13 = 19.3
(p = 0.0007), т.е. распределение размеров черепа
M. martes в пределах географического ареала вида
демонстрирует поликлинальность.

Эта поликлинальность также подтверждается
при тестировании распределения по размерам в
направлении с юга на север для проверки дей-
ствия правила Бергмана [21]. Соотношение инте-
гральной меры размера черепа (значение ГК1) и
широты местности было проверено путем деле-
ния арала M. martes на восемь вертикальных тран-
сект “юг–север” с шириной 10° для каждой. В
большинстве трансект размеры черепа положи-
тельно коррелировали с увеличением градуса ши-
роты: r♂ = минимум 0.032 – среднее 0.39 – макси-
мум 0.81, r♀ = минимум 0.210 – среднее 0.30 – мак-
симум 0.84, но никогда не были статистически
значимыми (p > 0.05). Однако в трансекте 40–49° в.д.
коэффициенты корреляции имели очень высокие
отрицательные значения: r♂ = –0.921, p = 0.08, r♀ =
= –0.965, p = 0.03, т.е. размеры M. martes на юге
(Кавказ) больше, чем в северной части этого
трансекта (Вологодская и Архангельская обл.).
Почти во всех трансектах “юг–север” изменения
в размерах носят сложный и разнонаправленный
характер.

В целом для всех 37 локалитетов соотношение
между размером черепа и градиентом “юг–север”
оказалось отрицательным: r♂ = –0.465; p = 0.0037,
r♀ = –0.482; p = 0.0025, и, следовательно, распре-
деление размеров черепа в ареале вида в направ-
лении с юга на север не согласуется с правилом
Бергмана. Это связано с наличием в южной части
географического ареала таких популяций, как
Кавказ, Кантабрия, Менорка, Уват, Тобольск,

Курган и Восточный Свердловск, где куницы
имеют более крупные размеры черепа, чем в се-
верной части ареала. Подобный эффект был опи-
сан и ранее [16, 22].

С. Рейг [7], который изучал 15 преимуществен-
но западных популяций M. martes, сообщал о тен-
денции увеличения размеров черепа в направле-
нии с севера на юг (со статистически незначимой
корреляцией) и тенденции несоблюдения прави-
ла Бергмана. Это было подтверждено и нами, од-
нако со статистически значимым эффектом.
С. Рейг [7] также отметил общую тенденцию
уменьшения размера M. martes с запада на восток
(КБД в градиенте долготы) с r = –0.75; p < 0.05, а
также общих размеров черепа (ГК1) с долготой
местности с r = –0.76. Однако малое количество
материала из Восточной Европы не позволило ему
охарактеризовать распределение размеров черепа и
обнаружить обратную тенденцию увеличения раз-
мера к востоку в этой части ареала. Тенденция,
сходная с распределением размеров (увеличение с
востока на запад) у M. martes, также обнаружена для
американской куницы M. americana [2], ласки Mus-
tela nivalis [16] и хоря Mustela putorius [23].

Наиболее значимая связь между климатиче-
скими характеристиками местности и размером
черепа была выявлена С. Рейгом [7] только для
средней минимальной температуры января
(18 сравнений из 25 с коэффициентами корреля-
ции от 0.58 до 0.91). Мы также оценили взаимо-
связь различных температурных индексов с раз-
мерами черепа M. martes в целом по географиче-
скому ареалу вида в западной и восточной частях
ареала (табл. 5). Для всего ареала M. martes корреля-
ции со среднегодовой, средней температурой янва-
ря и минимальной среднегодовой температурой
оказались положительными. Наибольшие коэф-

Таблица 5. Коэффиценты корреляции r между средневыборочными значениями размеров черепа и средовыми
переменными для 37 популяций Martes martes

Примечание. Значения при р < 0.05 выделены курсивом, р < 0.01 – подчеркнуты, р < 0.001 – выделены полужирным.

Переменные

Весь ареал 23 западные популяции 14 восточных популяций

КБД ГК1 КБД ГК1 КБД ГК1

♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀
Температура, °С:

среднегодовая 0.63 0.59 0.64 0.63 0.52 0.52 0.46 0.48 –0.39 –0.47 –0.31 –0.41
среднеянварская 0.61 0.57 0.61 0.63 0.69 0.67 0.65 0.67 –0.06 –0.07 –0.16 0.01
среднеиюльская 0.21 0.21 0.15 0.18 0.12 0.14 0.01 0.06 0.01 –0.05 0.12 0.02
средняя минимальная января 0.69 0.63 0.73 0.71 0.66 0.64 0.64 0.65 –0.63 –0.77 –0.60 –0.76
cреднегодовая минимальная 0.62 0.56 0.63 0.60 0.49 0.46 0.43 0.43 –0.30 –0.39 –0.24 –0.39

Географический градиент:
в.д. –0.73 –0.67 –0.78 –0.75 –0.75 –0.74 –0.76 –0.74 0.76 0.88 0.76 0.89
с.ш. –0.49 –0.48 –0.47 –0.48 –0.40 –0.42 –0.33 –0.37 0.00 0.00 –0.13 –0.07
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фициенты корреляции наблюдались для средней
минимальной январской температуры: r = 0.63–
0.73, p < 0.001 (тренд “чем теплее зима, тем боль-
ше размеры”). Средняя температура июля не по-
казала значительной корреляции с размерами ку-
ницы.

Значительные корреляции были обнаружены
для 14 популяций M. martes в восточной части аре-
ала (p < 0.05–0.01) для средней минимальной тем-
пературы в январе, но они были отрицательными
(“чем холоднее зима, тем больше размеры”), т.е.
эта тенденция противоположна выявленной для
всего ареала вида (см. табл. 5).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Правомерен вопрос, чем обусловлена выяв-
ленная картина размерной структуры M. martes в
ареале? R. Sommer и N. Benecke [24] связывают
формирование территории, населенной лесной
куницей, с послеледниковым распространением
березовых и сосновых лесов и эмиграцией вида из
южных рефугий (Карпаты, Балканы, Апеннины,
Пиренеи). В то же время они отмечают, что куни-
ца пришла в Европу раньше – уже в период ал-
лередского потепления (11–10 тыс. лет назад).
Основным направлением реколонизации было
северо-западное [24]. Самые крупные куницы в
настоящее время населяют в основном террито-
рии, ранее занимаемые льдом (север Европы).
Однако это не всегда так: очень крупные M. martes
также живут в Испании, где не было ледника, и
наоборот, небольшие куницы в Восточной Евро-
пе населяют территории, которые были подо
льдом в эпоху Валдая. Следовательно, голоцено-
вые события не полностью объясняют феномен
размерной структуры M. martes в пределах ареала.

Объяснение может лежать в более глубокой
истории вида. Известно, что в миоцене и плиоце-
не вид М. martes (или его родовые предки) уже жи-
ли как в Европе, так и в Америке, поскольку они
описаны для гиппарионовой фауны [25]. По на-
шему мнению, размерная структура M. martes (см.
рис. 1) отражает ход первичного расселения пред-
ков современных M. martes по Европе. Последую-
щие реверсивные и прогрессивные движения
ареала в ледниковые эпохи имеют лишь второсте-
пенное значение и не определяют фенотипы со-
временных куниц.

В восточной части своего ареала куница была
распространена на юге лесной зоны Западной
Сибири и лесостепи до р. Енисей. К концу XVIII в.
ареал M. martes сократился до Уральских гор, а в
начале ХХ в. расширился на восток до северной
границы лесостепной зоны. В начале XXI в. куни-
ца заселила реликтовые (ленточные) сосновые
леса на юге Западной Сибири и достигла Алтай-

ского предгорья и Чулым-Енисейского междуре-
чья [4, 20, 26].

Древнейшая куница, миоценовая Martes laevi-
dens Dehm 1950, возможно, была (из известных)
самым мелким [2] предком вида, от которого про-
изошли современные европейские M. martes. От-
сюда логично заключить, что дальнейшая диффе-
ренциация и расселение форм происходили с уве-
личением размера тела, т.е. в соответствии с
известным правилом Копа-Депере [1, 27] об уве-
личении животных в филогенетических ветвях,
хотя Э. Андерсон [6] отмечала как прогрессив-
ные, так и регрессивные тенденции размеров ку-
ниц в голоцене. Дивергенция в роде Martes явля-
ется ярким примером географического видообра-
зования при колонизации новых территорий.
Большинство субарктических видов являются
представителями миграционных фаун, и неслу-
чайно Э. Андерсон также причисляет к ним виды
Martes, замечая, что западно-европейские M. martes
произошли из восточно-европейских.

Ряд современных северных видов [28, 29] мог-
ли выжить не только в известных полуостровных
рефугиумах (Балканы, Апеннины и Иберия), но и в
других районах Центральной (Восточной) [30, 31]
или Северной Европы [32, 33]. К сожалению, от-
сутствие ископаемых останков не позволяет это
подтвердить. Тем не менее на основе генетиче-
ских данных и палеонтологических находок у ря-
да видов имеются примеры сохранения и широ-
кого распространения по Европе древесных рас-
тений и лесных животных предположительно из
одного или нескольких неизвестных рефугиумов
[28], включая M. martes. Эти же авторы указывают
на доказательства не только выживания M. martes
в южных, но и северных рефугиях и предполага-
ют, что северные рефугиумы могли быть неодно-
родными, хотя и с подходящей средой обитания
для вида, но недостаточно большими, чтобы под-
держивать позвоночных с крупными размерами
тела и большим ареалом [28].

В литературе выдвигались предположения об
увеличении размеров в филогенетических ветвях
[1, 27], а направление клинальной изменчивости
согласуется с путями расселения видов [34], что
могло бы объяснить картину географической из-
менчивости куницы в ареале. Поэтому мы предпо-
лагаем, что первичное расселение предка M. martes
по Евразии происходило из Восточной Европы на
запад, северо-запад и восток.

Выражаем признательность за помощь в рабо-
те с коллекционными материалами Н.Г. Ерохину,
А.Г. Васильеву, Т.П. Коуровой, М.Н. Ранюк
(г. Екатеринбург), О.Ю. Тютенькову (г. Томск),
И.Л. Туманову (г. Санкт-Петербург), П.В. Чащи-
ну (г. Миасс), О.Л. Россолимо и И.Я. Павлинову
(г. Москва), А.А. Синицыну (г. Киров). Работа
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выполнена согласно госконтракту Института
экологии растений и животных УрО РАН.
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