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Для анализа краниометрической изменчивости обыкновенной бурозубки (Sorex araneus) на Северо-
Востоке европейской части России использовано 613 черепов молодых животных из 10 локалитетов
Республики Коми и Ненецкого автономного округа. Сравнение проводили по 16 признакам. Об-
суждается роль разных факторов в формировании краниометрической изменчивости вида. Выявле-
на значительная межпопуляционная изменчивость размеров черепов. Морфологические дистан-
ции (расстояние Махаланобиса) между выборками внутри расы часто превышают межрасовые. По
ряду признаков показано своеобразие некоторых хромосомных рас. Значительный вклад в межпо-
пуляционную изменчивость вносят широта и высота местности. В первом случае отмечено умень-
шение размеров черепа землероек с юга на север, во втором случае − увеличение размеров черепа с
высотой местности. Оценка вклада того или иного фактора осложняется тем, что разные факторы
воздействуют в различных сочетаниях.
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Для обыкновенной бурозубки (Sorex araneus L.)
характерна значительная морфологическая из-
менчивость. Она обусловлена целым рядом фак-
торов − климатическими условиями (температура и
осадки), высотой местности, кариотипическими
различиями, а также “изоляцией расстоянием”.
Однако влияние их на краниометрические при-
знаки часто оценивается неоднозначно.

Климатические факторы во многом определя-
ют локальные и региональные различия в разме-
рах землероек (Frafjord, 2008). По данным
Мишты (Mishta, 2007), на эти факторы приходит-
ся около 60% всей краниометрической изменчи-
вости обыкновенной бурозубки на Украине. Тем-
пературные эффекты лежат в основе известного
экогеографического правила Бергмана, согласно
которому размеры животных увеличиваются с

юга на север в направлении понижения темпера-
туры воздуха (Clauss et. al., 2013). Это правило
применимо для обыкновенной бурозубки Цен-
тральной Европы (Stefen, 2013), а также для неко-
торых видов североамериканских бурозубок
(Huggins, Kennedy, 1989). Вместе с тем, среди зем-
лероек часто наблюдается и обратная тенденция:
их размеры на севере меньше, чем в более южных
регионах (Carraway, Verts, 2005; Ochocińska, Tay-
lor, 2003; Polly, 2007; Щипанов и др., 2011; Vega
et al., 2016).

Следствием правила Бергмана является также
тенденция увеличения размера тела животных с
высотой местности. Для землероек отмечена по-
ложительная корреляция длины черепа с высотой
над уровнем моря (Homolka, 1980; Polly, 2007;
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Щипанов и др., 2011). Наиболее крупные черепа
принадлежат землеройкам, обитающим в горах.

Наиболее спорным является вопрос о сопря-
женности морфологической и хромосомной из-
менчивости. Если подобная связь между ними су-
ществует, то она может существенно отражаться
на влиянии широтных и высотных градиентов
среды на размеры животных. В ряде работ отме-
чено, что между разными хромосомными расами
обыкновенной бурозубки отсутствуют кранио-
метрические различия (Meyer, Searle, 1994; Wojcik
et al., 2000; Basset et al., 2006; Mishta, 2007; Кри-
щук, 2017). В других исследованиях существова-
ние этих различий подтверждается. Они были об-
наружены между семью хромосомными расами
этого вида в России (Окулова и др., 2004). Опре-
деленная сопряженность морфологической и
хромосомной изменчивости была выявлена у
обыкновенной бурозубки на Северо-Востоке ев-
ропейской части России (Бобрецов и др., 2012).
Наиболее четкие краниометрические различия
были найдены между двумя сибирскими хромо-
сомными расами Томск и Новосибирск (Polyakov
et al., 2002).

Часто разные факторы воздействуют на мор-
фологию землероек одновременно, так что выде-
лить влияние какого-то одного из них бывает
очень сложно. Например, на Северо-Востоке ев-
ропейской части России ареалы некоторых хро-
мосомных рас вытянуты в широтном направле-
нии, поэтому полученные морфологические раз-
личия могут быть объяснены как следствием
влияния широты местности, так и кариотипиче-
скими особенностями животных. Сибирские
хромосомные расы локализованы на разных вы-
сотах − раса Новосибирск на равнине, а раса
Томск в горной части (Polyakov et al., 2003), что
также затрудняет интерпретацию данных. Поэто-
му для получения адекватных выводов о влиянии

отдельных факторов необходимо определенным
образом организовать выборки из разных локали-
тетов.

Целью данной работы является анализ влия-
ния широты местности и высоты над уровнем мо-
ря на краниометрическую изменчивость обыкно-
венной бурозубки на Северо-Востоке европей-
ской части России. При этом учитывается
кариотипическая дифференциация этого вида в
регионе.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Для оценки морфологической изменчивости

обыкновенной бурозубки в регионе проанализи-
рованы выборки из 10 локалитетов (рис. 1). Во-
семь из них расположены в пределах Русской рав-
нины (на широтном отрезке от 61° до 68° с.ш.):
тундра − Воркута, Ненецкий автономный округ
(НАО) в районе Коровинской губы, северная тай-
га − Вожгора, Уляшово, средняя тайга − Малая
Слуда, Сторожевск, Верхняя Пузла, Якша. Два
размещены на Северном Урале − Гаревка, Яны-
пупунер. Характеристика локалитетов представ-
лена в табл. 1. Принадлежность выборки к той
или иной хромосомной расе указана по литера-
турным данным (Щипанов и др., 2008; Pavlova,
Shchipanov, 2018).

Использовано 613 черепов молодых зверьков
(сборы августа–начала сентября). Анализ прово-
дили без учета половой принадлежности. Судя по
литературным данным, половые различия по кра-
ниометрическим признакам у бурозубок отсут-
ствуют (Долгов, 1985; Mishta, 2007). Хотя в неко-
торых популяциях по ряду признаков они все же
имеются (Балакирев, 2003; Wojcik et al., 2000;
Nováková, Vohralík, 2017). Однако эта изменчи-
вость в общей дисперсии этого вида на Урале не-
велика и составляет лишь 2.8%, что в 30 раз мень-

Таблица 1. Объемы выборок, хромосомная раса и характеристика локалитетов

Примечания. Номера и названия локалитетов приведены на рис. 1.

№ n Раса Широта местности Высота 
местности, м

Средняя
температура года, °C

Количество
осадков за год, мм

1 35 Серов 67°29′ 202 –6.8 417
2 95 Не определена 68°20′ 10 –3.8 438
3 33 Печора 64°32′ 70 –0.9 580
4 86 Печора 65°25′ 60 –2.3 543
5 47 Сок 62°01′ 102 +0.6 571
6 33 Сок 61°57′ 121 +0.4 594
7 25 Сок 62°26′ 180 –0.8 647
8 81 Серов 61°49′ 122 –0.7 675
9 90 Серов 62°03′ 220 –1.5 710

10 88 Серов 62°05′ 518 –2.0 880
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ше размаха географических различий (Васильев,
Шарова, 1992).

Краниометрическая изменчивость обыкно-
венной бурозубки оценивалась по 22 признакам
черепа (рис. 2): 1 − общая длина черепа (ОДЧ) –
расстояние от наиболее выступающей вперед до
наиболее выдающейся назад точки черепа, 2 −
кондилобазальная длина черепа (КБД) – рассто-
яние от заднего края затылочной до переднего
края верхнечелюстной кости, 3 − наибольшая
ширина черепа (ШЧ), 4 − длина лицевой части
черепа (ДЛЧ) – расстояние от переднего края
надглазничных отверстий до переднего края верх-

нечелюстной кости, 5 − длина рострума (ДР) – рас-
стояние от заднего края предглазничного отвер-
стия до переднего края верхнечелюстной кости,
6 − предглазничная ширина (ПГШ) – наимень-
шее расстояние между назоорбитальными отвер-
стиями, 7 − межглазничная ширина (МГШ) –
наименьшая ширина лобных костей в глазничной
области на границе с верхнечелюстной костью,
8 − скуловая ширина (СШ) – расстояние между
наружными краями скуловых отростков верхне-
челюстной кости, 9 − длина верхнего зубного
ряда (ДВЗР) – наибольшая длина верхнего зуб-
ного ряда, 10 − длина верхнего ряда промежуточ-

Рис. 1. Места сбора материала. Локалитеты: 1 – Воркута (Республика Коми), 2 – НАО (Ненецкий автономный округ,
Коровинская губа), 3 – Вожгора (Лешуконский р-н Архангельской обл.), 4 – Уляшово (Печорский р-н Республики
Коми), 5 − Малая Слуда (Сыктывдинский р-н Республики Коми), 6 – Сторожевск (Усть-Куломский р-н Республики
Коми), 7 – Верхняя Пузла (Усть-Куломский р-н Республики Коми), 8 – Якша (Троицко-Печорский р-н Республики
Коми), 9 – Гаревка (Троицко-Печорский р-н Республики Коми), 10 – Яныпупунер (Троицко-Печорский р-н Респуб-
лики Коми).
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ных зубов (ДВПЗ) – измерялась у основания зу-
бов, 11 − длина нижней челюсти (ДНЧ) – рассто-
яние от передней части нижнего резца до конца
углового отростка, 12 − расстояние от основания
резца нижней челюсти до вершины сочленовного
отростка (РСО), 13 − расстояние от передней ча-
сти резца нижней челюсти до вершины венечного
отростка (РВО), 14 − длина основания нижней
челюсти (ДОНЧ) – расстояние от основания
нижнего резца до заднего края челюсти между уг-
ловым и сочленовным отростками, 15 − длина
нижнего зубного ряда (ДНЗР) – наибольшая дли-
на нижнего зубного ряда вместе с резцом, 16 −
длина нижнего резца (ДНР), 17 − длина ряда
нижних предкоренных зубов (ДНПЗ), 18 − длина
ряда нижних коренных зубов (ДРКЗ), 19 − длина
углового отростка нижней челюсти (ДУО), 20 −
высота нижней челюсти (ВНЧ) – расстояние от
вершины венечного отростка до нижнего края че-
люсти в области отхождения углового отростка
(высота восходящей ветви нижнее челюсти), 21 −
высота нижней челюсти в области коренных зу-
бов (ВНЧК) – расстояние от основания второго
коренного зуба до нижней части челюсти. 22 −
ширина основания венечного отростка (ШВО).

Для выявления различий между разными вы-
борками по всем признакам применяли канони-
ческий дискриминантный анализ (Тюрин, Щег-
лов, 2015). При этом использовали пошаговую
процедуру отбора признаков. Этот метод позво-
ляет выделить наиболее информативные призна-
ки и их сочетания. Достоверность обнаруженных
различий оценивалась при помощи лямбда-кри-
терия Уилкса. Степень различий между выборка-
ми (их центроидами) рассчитывалась на основе
квадратов расстояния Махаланобиса, которые
являются в данном случае обобщенными морфо-
логическими дистанциями. Влияние внешних
факторов на морфологическую изменчивость
оценивалось с помощью однофакторного дис-
персионного анализа (ANOVA). Предварительно
проводилась проверка на нормальное распреде-
ление и гомогенность (однородность) дисперсий
по критерию Левена. При множественных срав-
нениях применяли метод HSD для неравных
размеров выборок. Достоверность результатов
проверяли по F-критерию (частному от деления
факториальной дисперсии на остаточную дис-
персию). Для изучения эффектов влияния от-
дельных факторов на всю совокупность перемен-

Рис. 2. Схема промеров черепа обыкновенной бурозубки. Обозначения признаков 1−22 приведены в тексте.
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ных применяли многомерный дисперсионный
анализ (MANOVA). При этом их влияние оце-
нивалось при помощи многомерного аналога
F-критерия − критерия λ-Уилкса. Вся статисти-
ческая обработка материала выполнена в про-
грамме STATISTICA 6.0 для Windows.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Межпопуляционная изменчивость. Средние

значения признаков черепа обыкновенной буро-
зубки из разных локалитетов Северо-Востока ев-
ропейской части России представлены в табл. 2.
Для их сравнения были исключены малозначи-
мые переменные (МГШ, РСО, ДНПЗ, ДРКЗ,
ШВО и ВНЧК), в результате число анализируе-
мых признаков сократилось с 22 до 16. При про-
ведении дискриминантного анализа по комплек-
су признаков было выявлено, что большую часть
различий описывают первые две дискриминант-
ные функции (комбинации переменных). Первая
переменная учитывает 58.4% изменчивости, вто-
рая − 23.5%. В сумме они характеризуют 83% всей
дисперсии. Наибольший вклад в различение вы-
борок (рассчитывали по сумме значений стандар-
тизованных коэффициентов первых двух дискри-
минантных функций) вносят семь признаков:
КБД, ОДЧ, РВО, ДОНЧ, ПГШ, ДНЗР и ДНЧ.
Статистически значимые различия по всему ком-
плексу признаков отмечены практически между
всеми выборками за исключением лишь М. Слу-

ды и Сторожевска. Во всех других множествен-
ных сравнениях число значимых признаков (p <
< 0.05) изменялось от 1 до 16. Точность классифи-
кации − принадлежности особей к той или иной
выборке по комплексу признаков, варьировала
для разных популяций от 27.3 (Сторожевск) до
89.4% (НАО).

В результате дискриминации выборки разде-
лились на группы (рис. 3). По первой канониче-
ской оси обособились две их совокупности.
Первую из них составили две горные выборки и
одна равнинная (Якша), примыкающая к горам.
Расстояние Махаланобиса между ними было не-
значительным и варьировало от 2.62 до 6.59 еди-
ниц. Во вторую группу вошли две тундровые и та-
ежные равнинные выборки. Однако по второй
дискриминантной оси они разошлись на две
обособленные группы. Одну очень компактную
группу сформировали пять таежных равнинных
локалитетов. Расстояние Махаланобиса между
ними изменялось от 0.48 до 7.53 единиц. На неко-
тором удалении от этой группы расположена
Верхняя Пузла. Среди тундровых выборок эти
различия составили 12.21 единиц. Максимальное
расхождение наблюдалось между горными (Га-
ревка, Яныпупунер) и равнинными локалитета-
ми. Расстояние Махаланобиса изменялось в этом
случае от 23.8 до 44.2 единиц.

Многомерный дисперсионный анализ выявил
значительное влияние локальных (местных)

Рис. 3. Положение центроидов выборок обыкновенной бурозубки в пространстве первых двух дискриминантных
функций. Обозначения выборок на рис. 1.
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Таблица 2. Краниометрические показатели (M ± m) обыкновенной бурозубки из разных локалитетов Северо-
Востока европейской части России

Признак
Локалитеты

Воркута НАО Вожгора Уляшово Малая Слуда

ОДЧ 19.78 ± 0.05 19.86 ± 0.03 19.93 ± 0.04 20.04 ± 0.03 19.95 ± 0.03
КБД 19.08 ± 0.05 19.06 ± 0.03 19.31 ± 0.04 19.36 ± 0.03 19.34 ± 0.03
ШЧ 9.28 ± 0.03 9.15 ± 0.03 9.51 ± 0.03 9.42 ± 0.02 9.45 ± 0.03
ДЛЧ 8.85 ± 0.05 8.95 ± 0.03 9.02 ± 0.03 9.15 ± 0.01 9.07 ± 0.04
ДР 5.44 ± 0.03 5.33 ± 0.02 5.51 ± 0.02 5.51 ± 0.01 5.60 ± 0.02
ПГШ 2.59 ± 0.02 2.47 ± 0.01 2.49 ± 0.02 2.48 ± 0.01 2.49 ± 0.01
МГШ 3.53 ± 0.02 3.48 ± 0.01 3.54 ± 0.02 3.53 ± 0.01 3.55 ± 0.02
СШ 4.81 ± 0.02 4.80 ± 0.01 4.97 ± 0.02 4.90 ± 0.01 4.86 ± 0.02
ДВЗР 8.58 ± 0.03 8.50 ± 0.02 8.63 ± 0.02 8.58 ± 0.02 8.60 ± 0.03
ДВПЗ 2.80 ± 0.02 2.85 ± 0.01 2.90 ± 0.01 2.81 ± 0.01 2.86 ± 0.01
ДНЧ 12.66 ± 0.04 12.69 ± 0.02 12.80 ± 0.03 12.84 ± 0.02 12.79 ± 0.03
РСО 8.37 ± 0.03 8.03 ± 0.03 8.33 ± 0.02 8.26 ± 0.02 8.37 ± 0.02
РВО 10.27 ± 0.04 9.68 ± 0.05 10.57 ± 0.03 10.39 ± 0.02 10.45 ± 0.03
ДОНЧ 6.88 ± 0.03 6.75 ± 0.01 6.84 ± 0.03 6.78 ± 0.02 6.89 ± 0.02
ДНЗР 7.94 ± 0.02 7.87 ± 0.02 8.07 ± 0.02 8.19 ± 0.01 8.06 ± 0.01
ДНР 3.98 ± 0.02 4.03 ± 0.01 3.99 ± 0.02 4.07 ± 0.01 3.98 ± 0.02
ДНПЗ 1.70 ± 0.01 1.68 ± 0.01 1.76 ± 0.01 1.78 ± 0.01 1.77 ± 0.01
ДРКЗ 3.71 ± 0.01 3.65 ± 0.01 3.78 ± 0.01 3.78 ± 0.01 3.74 ± 0.01
ДУО 2.52 ± 0.02 2.51 ± 0.01 2.57 ± 0.01 2.59 ± 0.01 2.49 ± 0.01
ВНЧ 4.38 ± 0.02 4.36 ± 0.01 4.48 ± 0.01 4.45 ± 0.01 4.49 ± 0.01
ШВО 2.18 ± 0.01 2.15 ± 0.01 2.16 ± 0.01 2.13 ± 0.01 2.15 ± 0.01
ВНЧК 1.14 ± 0.01 1.16 ± 0.01 1.15 ± 0.01 1.13 ± 0.01 1.15 ± 0.01

Признак
Локалитеты

Сторожевск Верхняя Пузла Якша Гаревка Яныпупунер

ОДЧ 19.92 ± 0.05 20.12 ± 0.04 20.18 ± 0.03 20.57 ± 0.03 20.64 ± 0.03
КБД 19.34 ± 0.05 19.57 ± 0.04 19.42 ± 0.03 19.87 ± 0.03 19.94 ± 0.03
ШЧ 9.47 ± 0.03 9.56 ± 0.03 9.44 ± 0.02 9.67 ± 0.02 9.71 ± 0.02
ДЛЧ 9.04 ± 0.04 9.03 ± 0.03 9.04 ± 0.03 9.44 ± 0.03 9.25 ± 0.03
ДР 5.59 ± 0.02 5.65 ± 0.02 5.46 ± 0.02 5.67 ± 0.02 5.62 ± 0.02
ПГШ 2.50 ± 0.01 2.55 ± 0.02 2.78 ± 0.01 2.78 ± 0.01 2.79 ± 0.01
МГШ 3.54 ± 0.02 3.61 ± 0.03 3.68 ± 0.01 3.68 ± 0.01 3.75 ± 0.01
СШ 4.86 ± 0.02 5.02 ± 0.02 4.89 ± 0.02 5.03 ± 0.02 5.04 ± 0.02
ДВЗР 8.62 ± 0.03 8.77 ± 0.03 8.76 ± 0.02 8.97 ± 0.02 8.98 ± 0.02
ДВПЗ 2.90 ± 0.02 2.96 ± 0.02 2.86 ± 0.01 2.96 ± 0.01 2.97 ± 0.01
ДНЧ 12.82 ± 0.04 12.90 ± 0.03 12.99 ± 0.02 13.37 ± 0.02 13.44 ± 0.03
РСО 8.39 ± 0.04 8.49 ± 0.03 8.59 ± 0.01 8.59 ± 0.01 8.86 ± 0.02
РВО 10.48 ± 0.04 10.64 ± 0.03 10.72 ± 0.03 11.04 ± 0.03 11.10 ± 0.03
ДОНЧ 6.91 ± 0.04 7.00 ± 0.03 7.10 ± 0.02 7.31 ± 0.02 7.34 ± 0.02
ДНЗР 8.08 ± 0.02 8.12 ± 0.03 8.20 ± 0.02 8.41 ± 0.02 8.42 ± 0.02
ДНР 3.99 ± 0.02 3.98 ± 0.03 4.04 ± 0.01 4.15 ± 0.01 4.15 ± 0.01
ДНПЗ 1.78 ± 0.01 1.79 ± 0.01 1.80 ± 0.01 1.83 ± 0.01 1.85 ± 0.01
ДРКЗ 3.76 ± 0.01 3.82 ± 0.02 3.82 ± 0.01 3.87 ± 0.01 3.89 ± 0.01
ДУО 2.50 ± 0.01 2.53 ± 0.01 2.44 ± 0.01 2.60 ± 0.01 2.57 ± 0.01
ВНЧ 4.46 ± 0.02 4.55 ± 0.02 4.55 ± 0.01 4.71 ± 0.01 4.76 ± 0.01
ШВО 2.16 ± 0.01 2.19 ± 0.02 2.22 ± 0.01 2.29 ± 0.01 2.31 ± 0.01
ВНЧК 1.14 ± 0.01 1.20 ± 0.01 1.21 ± 0.01 1.23 ± 0.01 1.25 ± 0.01
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условий на размеры черепа: критерий λ-Уилкса =
= 0.014, F = 22.9, p < 0.001. По совокупности всех
признаков почти все выборки статистически до-
стоверно (p < 0.001) отличались друг от друга.
Однако связь между морфологическими (дистан-
циями Махаланобиса) и географическими рас-
стояниями была относительно слабой, но стати-
стически значимой (r = 0.40, t = 2.85, p = 0.007).
У самых удаленных (более 700 км) друг от друга
популяций дистанция Махаланобиса изменялась
от 7.53 до 41.14 единиц (рис. 4). Даже у относи-
тельно близко расположенных выборок (около
200 км) значения морфологических дистанций
колебались от 5.22 до 23.74 единиц. Все это указы-
вает на значительную межпопуляционную кра-
ниометрическую изменчивость и на роль в ней
локальных средовых факторов.

Различия между расами. Анализируемые вы-
борки относятся к нескольким хромосомным
расам: Серов (Яныпупунер, Гаревка, Якша и
Воркута), Сок (Малая Слуда, Сторожевск, Верх-
няя Пузла), Печора (Вожгора, Уляшово). Расовая
принадлежность выборки НАО в настоящее вре-
мя не идентифицирована. Этот локалитет распо-
ложен севернее в 75 км от г. Нарьян-Мар, из
окрестностей которого известны кариотипы двух
зверьков. Один из них был классифицирован как
новый хромосомный вариант под названием
“Нарьян-Мар”, другой оказался гибридом между
новым вариантом и расой Печора (Pavlova, Shchi-
panov, 2018). Выборка НАО в пространстве двух
дискриминантных функций оказалась удалена от
других локалитетов на более значительное рас-
стояние, что свидетельствует о своеобразии ее
морфологии. Поэтому мы выделили ее в ранге
неопределенной расы, оставив за ней название
НАО.

Значение многомерного критерия λ-Уилкса
равнялось 0.064 (F = 22.9, p < 0.001), что свиде-
тельствует об определенном уровне различий
между расами, но эти различия оказались меньше
межпопуляционных. Представители расы Серов
отличаются более крупными размерами (рис. 5),
что уже отмечалось в литературе (Бобрецов и др.,
2012; Shchipanov et al., 2014). Однако на самом се-
вере (тундра) землеройки данной расы были
мельче, чем из таежных локалитетов. По целому
ряду признаков (10 из 16) они не отличались от
представителей другой тундровой популяции
(НАО). Различия отмечены по ПГШ, РВО,
ДОНЧ, ДНР, ДУО и ВНЧ, которые имели более
крупные размеры. Землеройки из разных локали-
тетов расы Сок и Печора морфологически были
близки между собой.

Влияние широты местности. Для анализа влия-
ния широты местности на изменчивость кранио-
метрических признаков использованы только
равнинные выборки. Это позволило исключить

влияние фактора высоты, Все выборки были
сгруппированы в три широтные группы − 69°–
67°, 64°–66° и 61°–62°. По своему положению они
совпали с ландшафтными зонами: тундрой, се-
верной тайгой и средней тайгой.

Результаты дисперсионного анализа по ком-
плексу признаков показали достоверное влияние
широты местности на морфологию животных
(критерий λ-Уилкса = 0.174, F = 36.20, p < 0.0001).
Особенно сильно (по 12 признакам из 16) отлича-
ются землеройки из тундры (Воркута, НАО): они
значительно меньше по размерам, чем животные
из таежной зоны. В более низких широтах
(62°−61°) таких отличительных признаков во-
семь. Для выборок, приуроченных к этому ши-
ротному отрезку, специфичными признаками яв-
ляются ПГШ, ДВПЗ и ДОНЧ. Для семи призна-
ков (ОДЧ, КБД, ДР, ДВЗР, ДНЧ, РВО, ВНЧ)
отмечен тренд в уменьшении их размеров от сред-
ней тайги к тундре (рис. 6).

Влияние высоты местности. Для анализа влия-
ния высоты местности локалитеты были разбиты
на четыре группы с определенным интервалом
высот: <100 (НАО, Уляшово, Вожгора), 100–199
(Малая Слуда, Сторожевск, Верхняя Пузла, Як-
ша), 200-299 (Воркута, Гаревка) и > 300 м (Яны-
пупунер). В результате такого группирования
дисперсионный анализ по комплексу признаков
выявил достоверное влияние этого фактора (кри-
терий λ-Уилкса = 0.209, F = 25.3, p < 0.0001).
Из них 10 признаков по своим средним значени-
ям статистически значимо (p < 0.0001) отличались
на разных высотах одни от другого. Кроме того,
отмечено увеличение размеров таких признаков
как ОДЧ, КБД, ШЧ, ПГШ, ДВЗР, ДНЧ, РВО,
ДОНЧ, ДНЗР и ВНЧ с повышением высоты
местности (рис. 7).

Рис. 4. Межпопуляционная краниометрическая из-
менчивость обыкновенной бурозубки.
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Рис. 5. Различия хромосомных рас обыкновенной бурозубки по отдельным признакам черепа. Отклонения рассчита-
ны исходя из средних значений расы Сок.
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Рис. 6. Изменчивость некоторых признаков черепа (мм) обыкновенной бурозубки на Северо-Восто\ке европейской
части России в зависимости от широты местности.

12.4

12.5

12.6

12.7

12.8

12.9

13.0

13.1

13.2

69°–67° 66°–64° 62°–61°
4.20

4.25

4.30

4.35

4.40

4.45

4.50

4.55

4.60

4.65

4.70

69°–67° 66°–64° 62°–61°

18.6

18.8

19.0

19.2

19.4

19.6

19.8

69°–67° 66°–64° 62°–61°
8.3

8.4

8.5

8.6

8.7

8.8

8.9

69°–67° 66°–64° 62°–61°

Средняя Ошибка средней Ст. отклонение

КБД ДВЗР

ДНЧ ВНЧ



678

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 99  № 6  2020

БОБРЕЦОВ и др.

Для устранения влияния кариотипа сравнили
землероек, относящихся только к расе Серов, из
трех локалитетов − Якши, Гаревки и Яныпупу-
нер. Якша (122 м над ур. м.) расположена в рав-
нинной части, Гаревка (220 м) − в предгорьях, а
Яныпупунер (518 м) − в горах. Животные из лока-
литетов Яныпупунер и Гаревка по большинству
признаков не отличаются друг от друга, тогда как
достоверные различия (по 13 признакам из 16)
выявлены между ними и равнинными землерой-
ками.

ОБСУЖДЕНИЕ

Приведенные выше результаты выявили до-
стоверное влияние на размеры черепа обыкно-
венной бурозубки на Северо-Востоке европей-
ской части России нескольких факторов − ло-
кальных средовых условий, широты местности и
высоты над уровнем моря и кариотипических
особенностей. Однако их вклад в краниометриче-
скую изменчивость различен.

Ведущую роль в формировании морфологиче-
ских особенностей землероек играют местные
экологические условия среды. Межпопуляцион-
ная изменчивость может превышать межрасовые
различия или примерно им соответствовать (Pol-
ly, 2007; Щипанов и др., 2011, 2016; Shchipanov
et al., 2014; Stefen, 2013). Между выборками этого
вида из разных локалитетов на Северо-Востоке
европейской части России отмечены статистиче-
ски значимые различия. Исключение составляют
лишь две сравниваемые пары − Малая Слуда и
Сторожевск. Различия между ними отсутствова-
ли по всем признакам: расстояние Махаланобиса
составляет всего лишь 0.48 единиц. Эти два лока-
литета расположены на расстоянии 90 км друг от
друга, находятся на одной высоте и широте, и
землеройки из них относятся к одной хромосом-
ной расе Сок. Однако при другой ситуации с гор-
ными выборками (Яныпупунер, Гаревка), кото-
рые расположены в непосредственной близости
друг от друга (33 км) и относятся к одной расе Се-
ров, различия были хотя и небольшими (расстоя-
ние Махаланобиса = 2.63), но уже статистически

Рис. 7. Изменчивость некоторых признаков черепа (мм) обыкновенной бурозубки на Северо-Востоке европейской
части России в зависимости от высоты местности.
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достоверными. Животные из этих локалитетов
различались по ДЛЧ и ДР.

В целом ряде работ отмечено, что между раз-
ными хромосомными расами обыкновенной бу-
розубки отсутствуют краниометрические разли-
чия (Meyer, Searle, 1994; Wojcik et al., 2000; Basset
et al., 2006; Mishta, 2007; Крищук, 2017). В ряде
случаев выявлена определенная сопряженность
между морфологическими и кариотипическими
различиями животных (Chętnicki et al., 1996;
Polyakov et al., 2002; Окулова и др., 2004). По ряду
промеров нижней челюсти землероек найдены
статистически достоверные различия между хро-
мосомными расами Москва, Селигер, Западная
Двина и С.-Петербург на Валдайской возвышен-
ности (Орлов и др., 2013).

Наши данные указывают на то, что выделить
кариотипическую составляющую в краниометри-
ческой изменчивости довольно сложно. В преде-
лах расы региональные различия могут быть зна-
чительными и могут скрывать расовые различия
(Stefen, 2013). Так, тундровые популяции обыкно-

венной бурозубки (Воркута, НАО) на Северо-Во-
стоке европейской части России, относящиеся к
двум разным расам, достоверно отличаются друг
от друга только по 6 из 16 признаков. А землерой-
ки из одной и той же расы Серов из тундры отли-
чаются от таежных популяций уже по 12 призна-
кам (рис. 8). Черепа особей тундровых популяций
оказались мелкими (ОДЧ, КБД, ДЛЧ, ДВЗР,
ДОНЧ) и узкими (ШЧ, ПГШ). Но среди них жи-
вотные из локалитета НАО (предположительно
раса Нарьян-Мар) имеют минимальные размеры
признака РВО. Среднее значение этого признака
составляет здесь 9.68 мм, когда в других локалите-
тах оно выше и колеблется от 10.27 до 11.10 мм.

Влияние широты местности на размеры жи-
вотных связано с устойчивым трендом изменения
температуры воздуха от низких к высоким широ-
там. Эта закономерность лежит в основе извест-
ного экогеографического правила Бергмана
(Meiri, 2011): животные в более холодном климате
(как правило, в более высоких широтах) имеют
более крупные средние размеры тела, чем в более

Рис. 8. Изменчивость размеров некоторых признаков черепа (мм) обыкновенной бурозубки в разных локалитетах хро-
мосомной расы Серов. Локалитеты: 1 – Воркута, 2 – Якша, 3 – Гаревка, 4 – Яныпупунер.
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теплых регионах (в более низких широтах). В дан-
ном случае широта выступает как относительный
показатель средней годовой температуры воздуха
и часто используется для тестирования правила
Бергмана (Ashton, 2004). Коэффициент корреля-
ции между этими двумя показателями на Северо-
Востоке европейской части России (без учета
горных локалитетов) составляет –0.86 (t = 35.44,
p < 0.0001).

В отношении применимости правила Бергма-
на к землеройкам существуют противоречивые
мнения. В одних работах подтверждается эта за-
кономерность (Zeveloff, Boyce, 1988; Huggins,
Kennedy, 1989; Clauss et al., 2013; Stefen, 2013), в
других нет (Clauss et al., 2013). В ряде других ис-
следований было показано, что размеры этих жи-
вотных на севере мельче, чем в более южных ре-
гионах (Polly, 2007; Щипанов и др., 2011; Vega
et al., 2016). Так, у евро-азиатских землероек Sorex
araneus, S. caecutiens и S. minutus кондилобазаль-
ная длина черепа (КБД) уменьшается с юга на се-
вер (Ochocińska, Taylor, 2003). Такая же законо-
мерность обнаружена и у американских землеро-
ек − Blarina brevicauda (Ashton et al., 2000), Sorex
trowbridgii (Carraway, Verts, 2005) и Sorex cinereus
(Yom-Tov, Yom-Tov, 2005), а также у обыкновен-
ной бурозубки в Норвегии (Frafjord, 2008). Земле-
ройки с севера Урала оказались мельче животных
с южной части Урала (Большаков и др., 1996). Од-
нако в последних работах существование этих за-
кономерностей ставится под сомнение (Stanchak,
Santana, 2018).

Размеры черепа обыкновенной бурозубки на
Северо-Востоке европейской части России также
уменьшаются с юга на север. Получены достовер-
ные (p < 0.0001) отрицательные значения коэф-
фициента корреляции между большинством при-
знаков и широтой: КБД (–0.42), ШЧ (–0.45),
ПГШ (–0.39), ДВЗР (–0.42), РВО (–0.66), ДОНЧ
(–0.50). У тундровых популяций среднее значе-
ние КБД меньше 19.00 мм, тогда как у таежных
равнинных популяций оно колеблется от 19.31 до
19.57 мм.

Увеличение размера тела животных с высотой
является следствием правила Бергмана (Teplitsky,
Millien, 2014). Для землероек отмечена положи-
тельная корреляция длины черепа с высотой над
уровнем моря (Homolka, 1980; Polly, 2007; Щипа-
нов и др., 2011). У кавказской бурозубки (Sorex
caucasica) КБД черепа в горах (Соколов, Тембо-
тов, 1989) выше (18.6 мм), чем на прилегающей
возвышенности (17.8 мм). В Северной Америке у
Blarina brevicauda самая большая величина КДБ
характерна тоже для горных популяций (Braun,
Kennedy, 1983). Однако в ряде исследований по-
лучены и противоположные данные. Так, разме-
ры тела кротовой белозубки (Anourosorex squami-
pes) с высотой уменьшались (Liao et al., 2011).

Результаты нашей работы демонстрируют уве-
личение многих краниометрических признаков
(ОДЧ, КБД, ШЧ, ПГШ, ДВЗР, ДНЧ, РВО,
ДОНЧ, ДНЗР и ВНЧ) с увеличением высоты
местности. Так, среднее значение КБД на высоте
0−99 м составляет 19.21 мм, на высоте 100−199 м −
19.41 мм, на высоте 200−299 м − 19.63 мм, а свыше
300 м − 19.90 мм. Для ДНЧ эти значения равняют-
ся, соответственно, 12.78, 12.90, 13.17 и 13.40 мм.
Показательно, что в пределах одной расы Серов
землеройки из горных локалитетов (Яныпупунер,
Гаревка) значительно превышают по размерам
животных из равнинного локалитета (Якша), рас-
положенного в непосредственной близости от
них. Так, КДБ черепа в Якше составляет 19.42 мм,
на Гаревке − 19.87 мм, а на Яныпупунер – 19.94 мм.

Однако выделить влияние того или иного фак-
тора на изменчивость краниометрических при-
знаков в “чистом” виде часто бывает крайне
сложно. Нередко разные факторы простран-
ственно налагаются друг на друга и воздействуют
одновременно и в разных сочетаниях. Так, мор-
фологические дистанции между выборками Вор-
кута и НАО, с одной стороны, и Воркута и Якша,
с другой стороны, примерно одинаковые (12.21 и
12.16 единиц). При этом расстояние Махаланоби-
са между НАО и Якшей достигает уже 30.36 еди-
ниц. Если близость тундровых выборок еще мож-
но интерпретировать влиянием широты местно-
сти, то значительные расхождения в дистанциях
между ними и Якшой вызваны уже другими фак-
торами.

Противоположно направленные тренды в из-
менчивости размеров обыкновенной бурозубки в
зависимости от широты и высоты местности объ-
яснить при помощи правила Бергмана невозмож-
но. Влияние этих факторов часто оценивается не-
однозначно. Во многом эти противоречия снима-
ются, если считать, что размеры тела землероек
зависят от обилия и доступности кормов (Ocho-
cinska, Taylor, 2003; Yom-Tov, Yom-Tov, 2005; Mc-
Nab, 2010; Щипанов и др., 2016). Анализ климати-
ческих колебаний и размеров тела у землероек за
последние 50 тыс. лет показал отсутствие корре-
ляции между ними (Prost et al., 2013), поэтому ав-
торы полагают, что размеры тела связаны в ос-
новном с изменениями в питании.

В районах с богатыми и доступными кормовы-
ми ресурсами землеройки имеют более крупные
размеры, в районах бедными ресурсами − более
мелкие. Эту закономерность Макнабб (McNab,
2010) предложил назвать “правилом ресурсов”.
Она хорошо документирована для обыкновенной
бурозубки Норвегии (Frafjord, 2008). Животные с
крупными размерами тела обнаружены в райо-
нах, богатых дождевыми червями − основным
кормом для данного вида. Этим можно объяснить
разные оценки влияния гор на размеры живот-
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ных. Самые крупные особи обыкновенной буро-
зубки на Северо-Востоке европейской части Рос-
сии выявлены на западном макросклоне Север-
ного Урала. Здесь в условиях значительного
увлажнения большие площади занимают лесные
и открытые высокотравные экосистемы, богатые
дождевыми червями. Численность их в горных
почвах достигает 83 экз. на 1 м2 , тогда как в рав-
нинных лесах их запасы в 3–5 раз ниже (Смирно-
ва и др., 2007; Крылова и др., 2011). Вместе с тем
уменьшение размеров кротовой белозубки с вы-
сотой, отмеченное в Западном Китае, связано с
дефицитом кормовых ресурсов (Liao et al., 2011).

На морфологическую дифференциацию зем-
лероек влияют также средовые условия место-
обитаний. На северо-востоке Польши обнаруже-
ны статистически значимые различия в размерах
нижней челюсти обыкновенной бурозубки из
трех местообитаний − суходольного луга, низин-
ного болота и пойменного леса. При этом наибо-
лее крупные особи обитали на осоковом болоте,
которое здесь представляет собой лучшее место-
обитание (Wójcik et al., 2003). В Беларуси у осо-
бей, обитающих на лугах, размеры черепа боль-
ше, чем у особей, обитающих на низинных боло-
тах (Крищук, 2017). В Центральной России самые
мелкие обыкновенные бурозубки обитали в дол-
гомошно-зеленомошном ельнике − местообита-
нии бореального типа (Щипанов и др., 2016). Ав-
торы считают, что в этом случае краниометриче-
ские различия связаны в первую очередь с
размерами основных жертв.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Анализ краниометрической изменчивости обык-

новенной бурозубки на Северо-Востоке европей-
ской части России показал, что эта изменчивость
формируется под влиянием целого ряда факто-
ров. При этом оценить роль каждого из них в от-
дельности зачастую сложно, так как они действу-
ют совместно и в разных сочетаниях друг с дру-
гом. Кроме того, эта оценка во многом будет
зависеть от того, как организованы выборки, и от
их числа (Щипанов и др., 2016). Этим во многом
объясняются противоречия, возникающие при
оценке роли отдельных факторов.

Межпопуляционная изменчивость размеров
черепа обыкновенной бурозубки в регионе зна-
чительна. Морфологические дистанции между
локалитетами внутри одной хромосомной расы
часто больше, чем различия между локалитетами
разных рас. Четко выделить влияние кариотипи-
ческих особенностей на размеры животных за-
труднительно, так как оно “затушевывается” дру-
гими факторами. Однако отдельные признаки
указывают на своеобразие некоторых хромосом-
ных рас. Во всяком случае, в сходных условиях в
выборках разных рас может быть обнаружена

морфологическая специфика. По мнению Полли
(Polly, 2007), морфологическая дифференциация
наиболее четко выражена на уровне кариотипи-
ческих групп, чем собственно между расами. По-
этому вопрос о возможности различения рас
остается открытым и требует дальнейшего изу-
чения.

Значительный вклад в межпопуляционную из-
менчивость вносит широта (уменьшение разме-
ров черепа с юга на север) и высота (увеличение
размеров с высотой) местности. Объяснить эти
противоположные тренды изменчивости прямым
влиянием температуры среды невозможно. Кли-
матические факторы (температура, осадки) влия-
ют на размеры землероек опосредованно через
обилие и доступность кормовых ресурсов. Значе-
ние этих факторов продемонстрировано на обык-
новенной бурозубке Печоро-Илычского заповед-
ника, где размеры черепа животных коррелируют
с обилием кормов, запасы которых возрастают от
равнины к горам.
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CRANIOMETRIC VARIABILITY OF THE COMMON SHREW (SOREX 
ARANEUS, EULIPOTYPHLA) IN THE NORTHEASTERN PART
OF EUROPEAN RUSSIA: EFFECTS OF VARIOUS FACTORS

A. V. Bobretsov1, 2, *, A. N. Petrov2, **, N. M. Bykhovets2, **, N. A. Shchipanov3, ***
1Pechoro-Ilych State Nature Reserve, Yaksha 169436, Russia

2Institute of Biology, Komi Science Centre, Russian Academy of Sciences, Syktyvkar 167982, Russia
3Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow 119071, Russia
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The craniometric variability of Сommon shrews was studied using 613 skulls of young (first summer of life)
individuals from ten localities in the northeastern part of European Russia, i.e. Komi Republic and Nenets
Autonomus District. We compared 16 skull characters, with an expected impact of various factors on cranial
variability being discussed. We found significant interpopulation variability in skull size. The morphological
distances (measured as Mahalanobis distances) between samples within a race were often greater than those
between samples of different races. Several skull traits were found specific to some races. Both latitude and
elevation were shown to significantly affect the interpopulation variability. Size decrease in skulls was revealed
towards the north, vs. an increase with altitude. Estimating the contribution of a certain factor was compli-
cated by a joint effect of various factors in various combinations.

Keywords: Sorex araneus, craniometric variability, latitudinal and altitudinal influence, Bergman’s rule,
chromosomal races, interpopulation and interracial variability



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


