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В настоящее время накопилось немало мате-
риалов по так называемой хронографической из-
менчивости млекопитающих. Одним из первых
обратил на нее внимание С.С. Шварц, определив
как “…комплекс изменений, которые претерпе-
вают морфофизиологические особенности попу-
ляции во времени” [1, с. 421]. Различия морфоло-
гических признаков у особей, принадлежащих к
разным последовательно появляющимся поколе-
ниям, были установлены у насекомоядных [2],
грызунов [3‒6], хищных [7‒15] и человека [16].
Они соответствуют разным фазам динамики чис-
ленности, вследствие чего их изучение способ-
ствует выяснению механизмов популяционной
регуляции. Причины хронографической измен-
чивости окончательно не выяснены, поэтому ее
исследования остаются актуальными.

Цель настоящей работы ‒ сравнительное изу-
чение хронографических изменений черепа при-
былых волков за последние 70 лет и объяснение
вероятной причины этих изменений.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследованы 31 череп прибылых самцов и

21 череп прибылых самок волка, добытых охот-
никами в Северо-Западном Причерноморье на
территории Одесской области (Украина) и при-
легающих районов Молдавии. Площадь сбора
материала составила около 40000 км2. С.Е. Ра-

менский с соавт. [8] считают, что до 9-месячного
возраста различия в индивидуальных скоростях
роста волков еще преобладают над эффектом года
рождения, и поэтому промеры черепа в этом воз-
расте малопригодны для сравнений. Мы тоже ис-
пользовали черепа самцов и самок в возрасте 9–
12 мес., когда они почти достигают размеров
взрослых особей.

В Северо-Западном Причерноморье рождение
волчат обычно приходится на вторую половину
марта–первую половину апреля [17]. Поэтому из
исследования исключили черепа прибылых вол-
ков, добытых до конца декабря. Возраст волков
определяли по методике И.Г. Гурского [18]. Черепа
волков, рожденных в 1950–1984 гг., объединили в
группу 1, а рожденных там же в 2002–2018 гг. – в
группу 2. Ввиду малочисленности особей, добы-
тых в один год, сравнивали средние групповые
показатели самцов и самок, рожденных в указан-
ные выше периоды. Измеряли только черепа от
волков с известным полом, датой и местом добычи.
Использовали 4 стандартных параметра: кондило-
базальную длину черепа (КБД) и его ширину ‒ ску-
ловую (СШ), межглазничную (МШ) и заглазнич-
ную (ЗШ) [19]. Измерения проведены штанген-
циркулем с точностью до 0.1 мм лично автором.
Статистическая обработка материалов включала
процедуру проверки результатов измерений на
соответствие закону нормального распределения
с помощью критерия Шапиро-Уилки и методы
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одномерной статистики [20]. Для проведения ста-
тистических расчетов использован пакет при-
кладных программ Stadia 7.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В результате измерения черепов волка (Canis

lupus L.) из музейных коллекций С.Е. Раменский,
В.С. Смирнов, И.Г. Гурский, М.П. Павлов [8]
установили явление увеличения размеров одно-
возрастных волков в ХХ столетии. Показано, что
кондилобазальная длина черепа прибылых вол-
ков Украины и Молдавии старше 9 мес. с 1920 г.
по 1976 г. увеличивалась в среднем на 0.31 мм в год.
Выводы основывались на исследовании 102 чере-
пов волков, рожденных в Украине и Молдавии,
из которых 26 черепов прибылых особей, рожден-
ных в 1950–1976 гг., хранятся в Зоологическом
музее Одесского национального университета
им. И.И. Мечникова. За последующие 4 десяти-
летия коллекция музея пополнилась десятками
черепов волков Северо-Западного Причерномо-
рья (в основном из Одесской области Украины).
Это предоставило возможность продолжить на-
блюдения за изменениями черепов волков в реги-
оне в конце ХХ и начале ХХI столетий.

Численность волка в степной Украине была
высокой в 1940-х гг., а с начала 1950-х гг. смени-
лась депрессией [21]. Большинство зверей первой
группы (1950–1984 гг.) рождены в условиях низ-
кой численности на фазе депрессии и начала вы-
хода из нее. Косвенно об этом свидетельствует
присутствие в сборах в этот период черепов, обо-
значенных как волко-собачьи гибриды. Извест-

но, что скрещивание волков с собаками происхо-
дит в периоды минимальной численности вида
[22–24]. Все гибридные особи идентифицирова-
ны по внешним признакам (окрас, зонарность
волос) и строению черепа к.б.н. И.Г. Гурским,
к.б.н. С.Е. Раменским в 1950–1980-х гг. и д.б.н.
А.М. Волохом в 2018 г., что отмечалось надписью
на черепах. Все прибылые гибридные особи до-
быты в осенний период. Их черепа нами не изуча-
лись.

С 1970-х гг. численность волка в регионе нача-
ла возрастать. По данным ЦСУ УССР и ГКС
Украины “2ТП-Охота”, максимальная числен-
ность волков в Одесской области (177 особей)
пришлась на 2000 г. Звери из второй группы рож-
дены на фазах пика и спада численности. Сравне-
ние средних значений использованных нами про-
меров показывает, что кондилобазальная длина
черепа и скуловая ширина особей, рожденных на
фазе депрессии численности и начала выхода из
нее (1950–1984 гг.), больше соответствующих
средних значений промеров черепа волков, рож-
денных в 2002–2018 гг., как в группе самцов, так и
в группе самок (табл. 1, 2; рис. 1, 2).

Различия средних значений кондилобазальной
длины и скуловой ширины между первой и второй
группами существенны и у самцов (р ≤ 0.001), и у са-
мок (р ≤ 0.002). Значения межглазничной и за-
глазничной ширины как в группах самцов, так и
самок в сравниваемых временных интервалах су-
щественно не различаются (р ≥ 0.05).

Ранее, используя два разных методических под-
хода, авторы работы [8] выяснили, что с 1920 г. по

Таблица 1. Промеры черепа прибылых самцов волка Северо-Западного Причерноморья

Группы самцов по годам 
рождения

Промеры, мм

КБД СШ МШ ЗШ

Самцы 1950–1984 гг. 236.5 ± 0.99 135.1 ± 1.59 43.3 ± 0.85 41.6 ± 0.51
Исследовано черепов 16 18 17 18
Самцы 2002–2014 гг. 222.1 ± 2.0 124.9 ± 1.62 41.9 ± 0.74 41.2 ± 0.44
Исследовано черепов 12 13 13 13
Критерий достоверности t 6.43 5.22 1.31 1.0

Таблица 2. Промеры черепа прибылых самок волка Северо-Западного Причерноморья

Группы самок
по годам рождения

Промеры, мм

КБД СШ МШ ЗШ

Самки 1955–1969 гг. 224.6 ± 2.12 127.47 ± 1.65 41.2 ± 0.77 41.2 ± 0.53
Исследовано черепов 11 10 11 12
Самки 2003–2018 гг. 209.7 ± 2.22 117.9 ± 1.74 40.4 ± 0.97 39.6 ± 0.88
Исследовано черепов 9 9 9 9
Критерий достоверности t 4.85 3.99 0.61 1.60
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1976 г. кондилобазальная длина прибылых волков
Украины и Молдавии увеличивалась на 0.334 и
0.286 мм/год соответственно. Если умножить эти
числа на 56 лет, прошедших с 1920 г., то увеличе-
ние кондилобазальной длины должно составить,
согласно нашим расчетам, 18.7 и 16.0 мм соответ-
ственно. Разницы средних значений кондилоба-
зальной длины прибылых волков, рожденных с
1950 г. по 1984 г., и средних значений этого промера
волков, рожденных после 2000 г., составили 14.4 мм
у самцов и 14.9 мм у самок. Они сходны по величине
со значениями, рассчитанными С.Е. Раменским с
соавт. [8]. Только в ХХ столетии у самцов и самок
на такие величины кондилобазальная длина уве-
личилась, а в начале ХХI столетии она уменьши-
лась.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

В степной зоне Украины с конца 1950-х гг. до
начала 1970-х гг. наблюдалась депрессия числен-
ности волка [17], предшествовавшая последую-
щему увеличению ее до пиковых значений, кото-
рые в Одесской области отмечены в 2000 г. [21]
(см. рис. 1, 2). Прибылые волки первой группы в
основном родились в 1960-е гг. незадолго до нача-
ла увеличения численности. Большие размеры
рожденных в это время волков могут отражать яв-
ление, известное для мелких млекопитающих как
эффект Читти [25]: на фазе роста численности
особи крупнее, чем на фазе ее пика и спада. На
фазу снижения численности пришлось рождение
волков второй группы (см. рис. 1, 2). Размеры

кондилобазальной длины черепа и его скуловой
ширины у них оказались достоверно меньшими.

Так как размеры черепа, как правило, отража-
ют размеры тела особи, то можно считать, что
прибылые волки во второй половине прошлого
столетия стали крупнее, чем в его первой полови-
не, а в начале ХХI столетия снова уменьшились
приблизительно на ту же величину, т.е. с первой
половины ХХ столетия по настоящее время про-
изошло циклическое изменение их размеров, ко-
торое сопровождало соответствующие изменения
численности волков в этот период. Увеличение
размеров одновозрастных волков в ХХ столетии
наблюдалось во второй половине депрессии и в
начале выхода из нее при сравнении с размерами
волков, рожденных ранее в период высокой чис-
ленности и ее снижения в 1930–1940 гг. Анало-
гичное увеличение размеров прибылых волков
рождения 1948–1977 гг. происходило и в Киров-
ской области [8], начиная с фазы снижения чис-
ленности (1948–1960 гг.) и на протяжении периода
ее выхода из депрессии и последующего начала
подъема, отмеченного в СССР в 1960–1970 гг. [26].

Установлено, что размеры черепа и тела в сере-
дине и во второй половине ХХ столетия увеличи-
вались у американской куницы (Martes аmericana
Turtor) на Аляске [27], лисицы (Vulpes vulpes L.) и
барсука (Meles meles L.) в Дании [13], лисицы на
северо-востоке Европы [10], выдры (Lutra lutra L.)
в Норвегии [14], японской мыши (Apodemus spe-
ciosus Temm.) и полевки Пратта ( Eothenomys
smithii = E. kageus) в Японии [28], а у рыси (Lynx
lynx L.) на Аляске [15] и оленьего хомячка (Pero-
myscus maniculatus Wagner) в Северной Америке
[29] они одновременно снижались. У волков и ли-
сиц в центре Европейской России хронографиче-

Рис. 1. Изменения кондилобазальной длины самцов
и самок волка, тренды их изменений (1 ‒ самцы, 2 ‒
самки) и динамика его численности (3) в Одесской
области (по данным ЦСУ УССР и ГКС Украины
“2ТП-Охота”).
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Рис. 2. Изменения скуловой ширины самцов и самок
волка, тренды их изменений (1‒ самцы, 2 ‒ самки) и
динамика его численности (3) в Одесской области (по
данным ЦСУ УССР и ГКС Украины “2ТП-Охота”).
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ская изменчивость в конце ХХ–начале ХХI столе-
тий носила флуктуирующий характер [30, 31].

Существуют различные мнения о причинах
хронографической изменчивости млекопитаю-
щих [32]. Объем настоящей статьи не позволяет
описать их подробно, поэтому рассмотрим ос-
новные. Иногда хронографическую изменчи-
вость объясняют колебаниями доступности и ка-
чества кормов. Скорость роста и масса тела моло-
дых животных коррелируют с количеством пищи
в период раннего онтогенеза. Некоторые авторы
связывают увеличение размеров хищников с
улучшением питания в последние десятилетия,
обусловленным появлением свалок пищевых отхо-
дов и развитием растениеводства в Израиле [12, 33],
увеличением количества трупов животных, по-
гибших на автомагистралях, и численности дичи
в Европе [13]. Повышенные минимальные темпе-
ратуры окружающей среды способствовали до-
ступности пищи и экономии энергии для япон-
ской мыши, а также потребовали изменения ра-
циона у полевки Пратта [28]. Глобальное
потепление климата может влиять опосредован-
но, повышая продуктивность биоценозов или
снижая глубину и сроки залегания снегового по-
крова, что делает более успешной охоту хищных
зверей [15].

Питание волков в Северо-Западном Причер-
номорье в 1950–1960-х гг. было хуже, чем в после-
дующий период. В те годы сельское хозяйство
еще восстанавливалось после войны, недостаточ-
но было развито животноводство. Дикий кабан
(Sus scrofa L.) в степной зоне Причерноморья по-
явился только в 1957 г., а косуля (Capreolus capreo-
lus L.) в 1960-х гг. была еще малочисленной [21]. С
середины 1970-х гг. косуля и дикий кабан стали
обычными, увеличилась численность зайца-руса-
ка (Lepus europaeus Pall.). Стали быстро развивать-
ся животноводство и промышленное бройлерное
птицеводство, для которого был характерен мас-
совый падеж птиц. Трупы утилизировали на мно-
гочисленных открытых свалках, доступных для
хищников. И.Г. Гурский считает, что “Волки на
юге Украины и в Молдавии живут в основном за
счет домашних животных. Во многих случаях они
достаются им в виде падали на скотомогильни-
ках, которые они с большим постоянством посе-
щают” [34, с. 491]. При этом истощенных волков
не встречали [34].

Повсеместно с 1990-х гг. промышленное жи-
вотноводство пришло в упадок, но появились
частные предприниматели, скупавшие скот у на-
селения для продажи мяса. Отходы выбрасывали
за пределами населенных пунктов, и они служили
доступным кормом для лисиц и волков. Нами
свыше 12 лет отслеживается ситуация на такой
свалке, возле которой круглогодично обитают и
кормятся около десятка волков. Вероятно, это се-

мейная группировка, так как ежегодно из нее до-
бывается несколько прибылых особей, что свиде-
тельствует о регулярном размножении. Косвенно
о достаточной обеспеченности волков пищей
свидетельствует незначительное количество на-
падений на домашних животных при многочис-
ленности волков в начале текущего столетия.
Следовательно, в XXI столетии обеспеченность
волков кормами в рассматриваемом регионе была
хорошей и не могла ухудшать развитие прибылых
особей. Однако их размеры оказались меньшими
по сравнению с одновозрастными волками рож-
дения 1950–1960-х гг., обитавшими в худших
условиях. Избирательность добычи охотниками
или крупных, или мелких особей исключается,
так как волки в рассматриваемые периоды добы-
вались одними и теми же неселективными спосо-
бами в ходе облавных охот и случайной встрече
при охоте на других животных.

На наш взгляд, хронографическая изменчивость
размеров волка, как и некоторых других видов мле-
копитающих, в данном случае является проявлени-
ем соматического гетерозиса [35]. Установлено, что
в Причерноморье стаи-семьи волка используют
участки обитания площадью 300–600 км2 и состоят
из пары родителей, прибылых и нескольких пере-
ярков (молодых рождения прошлого года). Половое
созревание происходит одновременно у самцов и
самок в возрасте 22–23 мес., о чем свидетельству-
ют данные, полученные из зоопарков [17]. Эта
особенность предполагает возможность спарива-
ния сибсов. Кроме того, не исключаются спари-
вания детей с родителями: “Самцы переярки на-
стойчиво преследуют взрослую самку (свою мать)
в течке, несмотря на то, что отец их отгоняет. В
семьях, где матерой погиб, один из переярков,
спарившись, заменяет его” [17, с. 33]. Таким спо-
собом со временем формируются группы инбред-
ных особей в разных участках пространственных
группировок волка в Северо-Западном Причер-
номорье.

На фазе снижения численности волка в 1940–
1950-х гг. происходила фрагментация его ареала.
Группировки волков оказывались в простран-
ственной изоляции друг от друга, что увеличива-
ло вероятность спаривания родственных особей.
Близкородственное размножение формирует
группы инбредных особей, в животноводстве на-
зываемые генетическими инбредными линиями.
Впоследствии, когда численность сократилась
настолько, что из этих групп инбредных особей
остались одиночные волки, должны были уча-
ститься их дальние перемещения в поисках осо-
бей противоположного пола. Известно, что спа-
ривания домашних животных из разных генети-
ческих инбредных линий приводят к появлению
гетерозиготных потомков с проявлениями сома-
тического гетерозиса, выражающегося в увеличе-
нии размеров тела [36]. Поэтому волки, рожден-
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ные в 1950–1960-х гг. на фазах глубокой депрес-
сии численности и начала ее подъема от
родителей, происходивших из разных групп ин-
бредных особей, благодаря проявлению сомати-
ческого гетерозиса оказались крупнее одновоз-
растных волков, но рожденных на фазах пика и
снижения численности в 1930–1940-х гг. и на фа-
зе следующего снижения численности в 2000–
2018 гг.

Особенностью проявления гетерозиса являет-
ся то, что увеличиваются размеры только у по-
томков первого поколения, рожденных родите-
лями, происходящими из разных групп инбред-
ных особей, а у особей следующих поколений он
затухает [36]. При улучшении питания рост раз-
меров частей тела должен происходить пропор-
ционально. Однако у изученных нами черепов
волка достоверно увеличились кондилобазальная
длина черепа и скуловая ширина, а межглазничная
и заглазничная ширина существенно не измени-
лись, что может свидетельствовать в пользу генети-
ческой обусловленности такого роста. Цикличе-
ские, обратимые в череде поколений изменения
кондилобазальной длины и скуловой ширины
при относительной неизменности других проме-
ров наблюдали у лисиц [11] и крапчатого суслика
(Spermophilus suslicus Guld.) [3, 37].

Соматический гетерозис обычно сопровожда-
ется проявлениями репродуктивного гетерозиса
[36]. На фазе пика и последующего снижения
численности волка, наблюдаемых в СССР в
1940–1950-е гг. [26], в Центральном Черноземье
плодовитость волчиц составляла 4.8 ± 0.39 волчат
[38], а в период депрессии численности с конца
1950-х гг. в том же регионе она увеличилась до
6.93 ± 0.17 щенков [39]. Предполагаем, что и в Се-
веро-Западном Причерноморье в эти годы она
была повышенной и сочеталась с крупными раз-
мерами рожденных особей. Высокая плодови-
тость, вероятно, обеспечила следующий подъем
численности волка в конце прошлого столетия
(см. рис. 1, 2). Увеличение размеров черепа в со-
четании с повышением плодовитости может до-
полнительно свидетельствовать в пользу гетеро-
зиса.

Циклические изменения размеров волка, ве-
роятно, отражают последствия чередования пре-
обладающих типов спариваний (родственных и
неродственных), обусловленных колебаниями
численности, и являются обратимыми. Выводы
некоторых авторов по изменениям размеров дру-
гих видов млекопитающих иногда основываются
на материале, подобранном не всегда корректно:
использовали музейные коллекции, состоящие
из черепов, собранных в разное время, из популя-
ций, которые могли находиться на разных фазах
динамики численности. Мы не отвергаем все
предложенные объяснения хронографической

изменчивости морфологических признаков у не-
которых видов, внешние условия в период онто-
генеза непосредственно могут влиять на размеры
взрослых особей. Но в случае с изменениями раз-
меров прибылых волков Северо-Западного При-
черноморья они не могут считаться главными.
Обратимость изменений морфологических при-
знаков у особей разных поколений, происходя-
щих в ходе циклических изменений численности,
при постоянстве условий обитания свидетель-
ствует больше в пользу генетической природы
этого явления.

Как природные, так и антропогенные внеш-
ние факторы могут влиять и опосредованно, из-
меняя частоту разных типов спаривания волков
(родственных и неродственных), приводя в неко-
торых случаях к массовому проявлению эффекта
гетерозиса. Благоприятные условия обитания, свя-
занные с обилием и доступностью корма, снижают
смертность, способствуют повышению плотности
населения и обусловливают преимущественно
оседлый образ жизни. В этот период учащаются
родственные спаривания. Значительные сокра-
щения численности после эпизоотий, много-
снежных зим, интенсивного истребления и про-
чих факторов приводят к дальним перемещениям
выживших волков. Родительские пары формиру-
ются особями, происходящими из разных ин-
бредных групп. Поэтому в конце фазы глубокой
депрессии численности и начале ее подъема рож-
даются крупные аутбредные индивиды с проявле-
ниями соматического гетерозиса, а в последую-
щих нескольких поколениях у волков, рождаю-
щихся на фазах пика и снижения численности,
эффект гетерозиса уже не проявляется: их разме-
ры уменьшаются, возвращаясь к изначальным.
Увеличенные размеры особей, рожденных в пе-
риод выхода из депрессии, являются временны-
ми, обусловленными гетерозисом, а относитель-
но мелкие размеры волков, рожденных на осталь-
ных фазах численности, обусловлены как
затуханием его проявления у аутбредных особей
следующих поколений, так и началом проявле-
ний инбредной депрессии у инбредных особей.

Исследование проведено на средства и в по-
рядке личной инициативы автора. Автор благода-
рит канд. биол. наук, доцента Ю.Н. Олейника за
помощь в математической обработке результатов
и обсуждение отдельных положений статьи, а
также всех сотрудников Зоологического музея
Одесского национального университета, прини-
мавших участие в сборе и коллекционной обра-
ботке черепов волков.

Автор заявляет об отсутствии конфликта инте-
ресов.

При проведении исследований соблюдены
этические стандарты, не использованы живые
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животные. Обрабатывался только музейный кра-
ниологический материал.
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