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Песцы (Vulpes lagopus), населяющие Командорские острова – о-в Медный и о-в Беринга, хорошо
отличаются от материковых песцов по размеру и форме черепа. Несмотря на подробную изучен-
ность этих различий, их уровень относительно изменчивости между близкими видами семейства
Canidae оставался не ясен до настоящего исследования. Мы сопоставили уровень краниологиче-
ских различий между командорскими и материковыми песцами с краниологическими различиями:
1) между серой лисицей (Urocyon cinereoargenteus) и островной лисицей (U. littoralis); 2) в комплексе
близких видов песец – американский корсак (V. velox) – американская лисица (V. macrotis). Резуль-
таты анализа изменчивости черепа морфометрическими методами показали, что различия между
командорскими и материковыми песцами по степени своей выраженности соответствуют межви-
довому уровню изменчивости для близких видов лисиц и лисоподобных хищников в семействе Ca-
nidae. При этом различия между изученными видами и островными популяциями разнонаправлены
и не носят характера выраженного тренда. Наши морфологические данные свидетельствуют в поль-
зу правомерности выделения командорских песцов в отдельный вид V. beringensis Merriam 1902 с
двумя подвидами V. b. semenovi Ognev 1931 (о-в Медный) и V. b. beringensis Merriam 1902 (о-в Беринга).
Результаты данной работы показывают, что командорские песцы являются уникальной частью био-
логического разнообразия России и нуждаются в строгой охране.
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Островные популяции песцов Командор-
ских о-вов, населяющие о-в Медный (Vulpes lago-
pus semenovi Ognev 1931) и о-в Беринга (V. l. berin-
gensis Merriam 1902), хорошо отличаются от мате-
риковых песцов (V. l. lagopus L. 1758)
особенностями морфологии (Цалкин, 1944; За-
гребельный, Пузаченко, 2006; Пузаченко, Загре-
бельный, 2008; Нанова, 2008, 2009, 2010; Daitch,
Guralnick, 2007; Nanova, Prôa, 2017; Nanova et al.,
2017; Martin-Serra et al., 2019; Gimranov, in press) и
поведения (Загребельный, 2000; Goltsman et al.,
2005), а также дистанцированы генетически (Gef-
fen et al., 2007). Морфологические различия столь
велики, что командорские песцы были выделены
Огневым (1931) в отдельный вид Alopex beringensis
Merriam 1902 c двумя подвидами c каждого остро-
ва соответственно. Позже командорские песцы
стали рассматриваться как конспецифики мате-

риковых песцов (Гептнер, Наумов, 1967). В неко-
торых случаях две популяции командорских пес-
цов рассматривают как единый подвид (напри-
мер, Wozencraft, 2005; Sillero-Zubiri, 2009), что
неверно, т.к. генетические (Geffen et al., 2007) и
морфологические (Martin-Serra et al., 2019) разли-
чия между песцами о-в Медный и о-в Беринга ве-
лики. Кроме того, каждая из этих изолированных
популяций обладает своей уникальной историей
(Рязанов, 2002; Goltsman et al., 1996; Shienok et al.,
2017; Prôa, Nanova, 2020).

Несмотря на подробную изученность особен-
ностей морфологии черепа песцов Командорских
о-вов, уровень их различий с материковыми пес-
цами никогда не сопоставлялся с уровнем морфо-
логической изменчивости островных видов и
межвидовой изменчивости вообще в семействе
Canidae. Во многом это связано с труднодоступ-
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ностью коллекций, т.к. виды, необходимые для
такого рода сравнения, населяют североамери-
канский континент.

Для получения сравнительной оценки уров-
ня морфологической дифференциации песцов
о-в Медный и о-в Беринга от материковых пес-
цов мы сопоставили уровень различий между ост-
ровными и материковыми песцами с аналогич-
ными параметрами у следующих групп:

1) Род Urocyon, или серые лисицы, является ба-
зальной ветвью семейства Canidae (Geffen et al.,
1992; Wayne et al., 1997; Bardeleben et al., 2005). Род
включает два вида лисоподобных хищников: ма-
териковый вид – серая лисица (Urocyon cinereoar-
genteus Schreber 1775) и островной вид – островная
лисица (U. littoralis Baird 1858). Серая лисица яв-
ляется прямым предком островной лисицы, ко-
торая заселила острова Чаннел у побережья Ка-
лифорнии 10 400–16000 лет назад (Wayne et al.,
1991) в результате единократного акта переселе-
ния с материка (George, Wayne, 1991). В настоя-
щий момент островная лисица населяет 6 остро-
вов из 8. На каждом острове выделяют отдельный
подвид: о-в Сан-Мигель – U. l. littoralis Baird 1858;
о-в Санта-Круз – U. l. santacruzae Merriam 1903;
о-в Санта-Роза – U. l. santarosae Merriam 1903,
о-в Сан-Клементин – U. l. clementae Merriam
1903; о-в Сан-Николас – U. l. dickeyi Grinnel et
Linsdale 1930; о-в Санта-Каталина – U. l. catalinae
Merriam 1903. Подробно генетические, хромо-
сомные и краниометрические различия островной
и серой лисиц исследованы Wayne et al. (1991).

Условия изоляции островных лисиц рода Uro-
cyon во многом сходны с таковыми для командор-
ских песцов. И островные лисицы, и командор-
ские песцы полностью изолированы в течение
сходного времени – с конца Плейстоцена –
на небольших островах. Площади (км2) островов,
населенных лисицами, следующие: острова Чан-
нел – о-в Сан-Мигель 38, о-в Санта-Круз 250,
о-в Санта-Роза 215, о-в Сан-Клементин 147,
о-в Сан-Николас 58, о-в Санта-Каталина 194,
Командорские острова – о-в Медный 186, о-в Бе-
ринга 1667. Кроме того, песцы и серые лисицы –
животные одного размерного класса. Средний
вес материкового песца 3.0–45 кг, а длина тела от
кончика носа до основания хвоста 50–65 см (Au-
det et al., 2002), средний вес серой лисицы 3–5 кг,
а длина тела 54–66 см (Fritzell, Haroldson, 1982;
Sillero-Zubiri, 2009).

Тем не менее, командорские песцы крупнее
материковых песцов, а островные лисицы мельче
серых лисиц. При этом изменение размеров тела
у лисиц выражено сильнее по сравнению с песца-
ми. Вес командорских песцов в среднем состав-
ляет 4.0–8.8 кг, а длина тела 60–73 см. Средний
вес островных лисиц составляет 1.4–2.5 кг, длина

тела 45.6–63.4 см (Moore, Collins, 1995; Sillero-
Zubiri, 2009).

Представляет интерес сопоставление уровня
морфологической дифференциации командор-
ских песцов и островных лисиц от их материко-
вых предков, сформировавшейся в сходных эво-
люционных условиях у животных одного размер-
ного класса и принадлежащих одному семейству
Canidae.

2) Близкие виды рода Vulpes: песец (V. l. lagopus L.
1758), американский корсак (V. velox Say 1823) и
американская лисица (V. macrotis Merriam 1888).
Согласно генетическим данным, песец, амери-
канский корсак и американская лисица – очень
близкие виды (Geffen et al., 1992; Mercure et al.,
1993; Bardeleben et al., 2005). Согласно генетиче-
ским (Geffen et al., 1992; Mercure et al., 1993) и па-
леонтологическим (Kurten, Anderson, 1980) дан-
ным первым около 500 тыс. лет назад от общего
предка отделился американский корсак, затем
400–500 тыс. лет назад – песец (Kurten, Anderson,
1980; Savage, Russell,1983). Самый молодой вид –
американская лисица – появился около 200 тыс.
лет назад (Kurten, Anderson, 1980) и имеет самые
выраженные приспособления к аридным услови-
ям. Ранее американского корсака и американ-
скую лисицу рассматривали как подвиды одного
вида (Packard, Bowers, 1970; Rohwer, Kilgore, 1973;
Dragoo et al., 1990). Позже, на основании генети-
ческих и морфологических различий их выделили
в два разных вида, разделенных Скалистыми Го-
рами (Mercure et al., 1993). В местах соприкосно-
вения эти виды гибридизируют между собой
(Rohwer, Kilgore, 1973). Ареал современного песца
не соприкасается с ареалами американского кор-
сака и американской лисицы. Все имеющиеся
данные говорят о том, что песец, американский
корсак и американская лисица – очень близкие
виды. При этом песец сформировал комплекс
адаптаций к условиям Арктики (Audet et al.,
2002), американская лисица – к пустынному кли-
мату (McGrew, 1979). Американский корсак насе-
ляет степные и луговые участки (Egoscue, 1979)
Северной Америки.

Материковый песец, американский корсак и
американская лисица принадлежат к одному раз-
мерному классу. Вес американского корсака в
среднем составляет 1.6–2.5 кг (Egoscue, 1979; Sil-
lero-Zubiri, 2009), а длина тела – 47.5–54.5 см, вес
американской лисицы – 1.6–2.7 кг, а длина тела –
45.5–53.5 см (McGrew, 1979; Sillero-Zubiri, 2009).

Представляет несомненный интерес сопостав-
ление степени морфологической дифференциа-
ции изолированных командорских песцов от ма-
териковых песцов и в комплексе трех близких ма-
териковых видов V. lagopus–V. velox–V. macrotis.

Целью данного исследования было опреде-
лить, как уровень морфологической дифферен-
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циации песцов Командорских о-вов от материко-
вых песцов соотносится с уровнем межвидовой
дифференциации лисиц и лисоподобных форм
семейства Canidae.

Для этого мы решали следующие задачи:
1) Сопоставить уровень морфологических раз-

личий командорских и материковых песцов с
уровнем морфологических различий серой (U. ci-
nereoargenteus) и островной лисиц (U. littoralis).

2) Сопоставить уровень морфологических раз-
личий командорских и материковых песцов с
уровнем различий в комплексе близких видов пе-
сец (V. lagopus) – американский корсак (V. velox) –
американская лисица (V. macrotis).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использован 21 промер черепа (рис. 1):
кондилобазальная длина черепа (CBL), длина ли-
цевой части (FL), длина мозговой камеры (BL),
длина верхнего зубного ряда с клыком (TOOL),
длина верхнего ряда малых премоляров (PRML),
длина верхнего ряда моляров с хищным зубом
(MOLL), длина носовых костей (NASL), длина
рострума – расстояние до подглазничного отвер-
стия (ROSTL), скуловая ширина (ZYGW), шири-
на мозговой коробки (BRCW), расстояние между
заглазничными отростками (SORW), ширина ро-
струма на уровне клыков (ROW), мастоидная ши-
рина (MASTW), расстояние между слуховыми ба-
рабанами (BULLW), расстояние между мыщелка-
ми (CONDW), длина слухового барабана (BULL),
высота мозговой коробки в основании саггиталь-
ного гребня (без слухового барабана) (BRCH),
высота черепа в области глазниц (FAH), высота
скуловой дуги (ZYGH), высота рострума на уров-
не второго предкоренного зуба (ROH), заглаз-
ничная ширина (PORW). Черепа измеряли элек-
тронным штангенциркулем Sylvac. Измеряли
только черепа взрослых животных. Возраст опре-
деляли, основываясь на степени стертости зубов
и облитерации швов (Цалкин, 1944; Загребель-
ный, 2000). Пол животных принимали по этике-
точным данным.

В работе использовали следующие выборки.
Песцы (V. lagopus): материковая часть Евразии –
118 экз. (60 самцов, 58 самок), о. Медный – 40 экз.
(20 самцов, 20 самок); о. Беринга – 40 экз.
(20 самцов, 20 самок). Материковая выборка пес-
ца включает экземпляры с Чукотки (39 экз.), Ар-
хангельской обл. (39 экз.) и окрестностей о. Дик-
сона (40). Эти локалитеты были объединены в
один, т.к. ранее было показано, что между ними
нет достоверных краниологических различий
(Нанова, 2009) и все материковые песцы пред-
ставляют собой единую популяцию (Dalen et al.,
2005).

Серая лисица (U. cinereoargenteus): 13 экз.
(7 самцов, 5 самок, 1 пол неизвестен), собранные
в штатах США Калифорния (11 экз.) и Орегон
(2 экз.). Серые лисицы из этих локалитетов опи-
саны как единый подвид U. c. townsendi Merriam,
1899 и являются ближайшими родственниками
островных лисиц (Wayne et al., 1991).

Островная лисица (U. littoralis): о-в Санта-Ка-
талина, подвид U. l. catalinae – 3 экз. (2 самца,
1 самка); о-в Сан-Клемент, подвид U. l. clementae –
4 экз. (4 самки); о-в Сан-Николас, подвид U. l. dick-
eyi – 8 экз. (2 самца, 6 самок). Островных лисиц с
каждого острова рассматривали как самостоя-
тельную выборку.

Ранее с помощью краниометрических иссле-
дований было показано, что половые различия
черепа у песцов (Нанова, 2009, 2010), серой лиси-
цы и островной лисицы (Collins, 1982) сводятся к
размерным (самцы немного больше самок), при
этом вариабельность самцов и самок одинакова.
В задачи данной работы не входил анализ поло-
вых различий, поэтому при анализе данных мы по
возможности объединяли самцов и самок.

Американский корсак (V. velox): 7 экз. (6 сам-
цов, 1 самка), собранных в штате Колорадо, США
(3 экз.), Монтана, США (2 экз.), Южная Дакота
(1 экз.), провинции Альберта, Канада (1 экз.).
Внутри вида V. velox существует клинальная раз-
мерная изменчивость с севера на юг, и некоторые
исследователи предлагают выделять два подвида
(V. v. velox Say 1823 и V. v. hebes Merriam 1902;
Stromberg, Boyce, 1986), хотя четкой границы
между ними нет. В более поздней работе на осно-
ве краниологических и генетических данных
обосновывается объединение этих форм в одну
V. v. velox (Dragoo et al., 1990). Все экземпляры мы
объединили в единую выборку.

Американская лисица (V. macrotis): 13 экз.
(6 самцов, 7 самок), собранных в штатах США –
Юта (4 экз.), Невада (2 экз.), Калифорния (3 экз.),
Баия Калифорния (4 экз.). Для V. macrotis предла-
гают выделять два подвида – более крупный
V. m. mutica Merriam 1902, населяющий север Ка-
лифорнии, и V. m. macrotis Merriam 1888, населяю-
щий остальной ареал (Waithman, Roest, 1977).
Предполагается, что различия между ними обу-
словлены локальными особенностями климата.
Эти две формы Dragoo et al. (1990) предложили
объединить в одну на основе краниологических и
генетических данных. Черепа V. macrotis из разных
локалитетов мы объединили в одну выборку.

Значимые половые различия черепа у V. velox и
V. macrotis отсутствуют (Rohwer, Kilgore, 1973;
Waithman, Roest, 1977; Stromberg, Boyce, 1986),
поэтому самцы и самки исследовались в совокуп-
ности.

Исследованные черепа хранятся в коллекциях
Зоологического музея МГУ, Москва; Зоологиче-
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ского института РАН, Санкт-Петербург, и Смит-
соновского музея Естественной Истории, Ва-
шингтон.

В качестве переменной, характеризующей раз-
мер животного, мы выбрали кондилобазальную
длину черепа CBL, т.к. она хорошо коррелирует с
линейными размерами тела. Выборки сравнили
между собой по значению CBL с мощью t-теста
Стьюдента. Далее промеры логарифмировали для
линеаризации аллометрического эффекта (Hux-
ley, 1932; Pimentel, 1979; Reyment, 1991; Klingen-

berg, 1996) и сопоставимости изменчивости раз-
ных выборок (Wayne et al., 1986).

Для выявления структуры изменчивости про-
водили анализ главных компонент на логариф-
мированных данных. Анализ проводили на следу-
ющих выборках: 1) только для песцов; 2) для всех
исследуемых представителей рода Vulpes – пес-
цов, американского корсака, американской ли-
сицы; 3) для представителей рода Urocyon (серая
лисица и островная лисица).

Рис. 1. Схема промеров.
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Для оценки морфологических дистанций рас-
считывали квадратичные дистанции Махалан-
обиса. Для визуализации дистанций между цент-
роидами выборок использовали кластерный ана-
лиз, метод UPGMA, на матрице квадратичных
дистанций Махаланобиса.

Для избавления от размерной и связанной с
ней аллометрической изменчивости использова-
ли регрессионный анализ (Klingenberg, 2016).
Проводили линейную регрессию каждого при-
знака на кондилобазальную длину черепа CBL
отдельно для рода Vulpes и отдельно для рода Uro-
cyon.

Далее регрессионные остатки как переменные
формы, свободные от размера и связанной с ним
аллометрии, анализировали также как и исход-
ные данные. Проводили анализ главных компо-
нент: 1) только для песцов; 2) для всех исследуе-
мых представителей рода Vulpes – песцов, амери-
канского корсака, американской лисицы; 3) для
представителей рода Urocyon (серая лисица и ост-
ровная лисица). Рассчитывали квадратичные ди-
станции Махаланобиса между отдельными видами
и островными популяциями. Для визуализации
дистанций между центроидами выборок исполь-
зовали кластерный анализ, метод UPGMA.

Все расчеты были проведены в программе
Statistica 12.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Сравнение длин черепа
Средние значения кондилобазальной длины

черепа CBL для каждого вида и популяции приве-
дены в табл. 1. Материковые песцы и серые лиси-
цы не различаются по CBL (t = 1.33, p = 0.19). CBL
командорских песцов достоверно (t = от –5.9
до –8.14, p < 0.01) больше CBL материковых пес-
цов на 4–5%. CBL островных лисиц достоверно
(t = 10.42–17.41, p < 0.01) меньше CBL серых ли-
сиц на 14–23%. CBL американского корсака и
американской лисицы достоверно меньше CBL
материкового песца (t = 5.87, p < 0.01 и t = 10.90,
p < 0.01 соответственно) на 8–11%. Американ-
ский корсак и американская лисица не различа-
ются по значению CBL (t = 1.89, p = 0.07)

Многомерный анализ логарифмированных дан-
ных (размерная изменчивость включена в анализ)

Анализ главных компонент
Песец V. lagopus (V. l. lagopus, V. l. semenovi,

V. l. beringensis)
90% общей изменчивости приходится на пер-

вые 11 осей главных компонент из 21-й оси.
На первую главную компоненту (PC1) приходит-
ся 48.58% общей изменчивости, на вторую глав-
ную компоненту (PC2) – 12.95%, на третью глав-
ную компоненту (PC3) – 5.57%. Различия между
материковым и островными подвидами прихо-

Таблица 1. Значения кондилобазальной длины черепа CBL для исследуемых видов и популяций

Примечания. Пол: m – самец, f – самка, N – число экземпляров. Mean – среднее значение, Min – минимальное значение,
Max – максимальное значение, Std. Dev. – среднеквадратичное отклонение.

Вид/подвид Пол N Mean Min Max Std. Dev.

V. l. lagopus m 60 124.62 118.00 130.00 2.77
V. l. lagopus f 58 118.59 110.00 129.00 3.35
V. l. semenovi m 20 129.65 122.00 137.00 4.55
V. l. semenovi f 20 123.40 117.58 129.73 2.87
V. l. beringensis m 20 132.20 127.00 138.00 2.84
V. l. beringensis f 20 124.85 114.00 132.00 4.22
U. cinereoargenteus m 7 120.07 118.75 121.28 0.88
U. cinereoargenteus f 5 119.65 115.45 126.84 5.03
U. cinereoargenteus – 1 121.16 121.16 121.16 –
U. l. catalinae m 2 102.56 101.63 103.48 1.31
U. l. catalinae f 1 102.98 102.98 102.98 –
U. l. clementae f 4 92.55 89.02 95.92 2.82
U. l. dickeyi m 2 99.99 99.11 100.86 1.24
U. l. dickeyi f 6 94.43 86.32 98.76 4.54
V. velox m 6 111.92 108.73 117.64 3.35
V. velox f 1 114.16 114.16 114.16 –
V. macrotis m 6 111.66 107.05 118.28 4.12
V. macrotis f 7 105.46 97.52 108.13 3.73
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дятся на PC1, PC2 и PC3 (рис. 2А, 2Б). Песцы
о-в Медный отличаются от материковых песцов
и песцов о-в Беринга по оси PC3.

Род Vulpes (V. lagopus, V. velox, V. macrotis)

90% общей изменчивости приходится на
8 первых осей главных компонент из 21-й оси.
На PC1 приходится 59.01% изменчивости, PC2 –
10.06%, PC3 – 6.94%. Различия между подвидами

и видами приходятся на PC1 и на PC2 (рис. 2В,
2Г). Американский корсак и американская лиси-
ца отличаются от материкового песца по оси PC1,
а также несколько обособлены друг от друга по
PC1. Американская лисица обособлена от мате-
рикового песца также по PC3. Американский
корсак и американская лисица обособлены от ко-
мандорских песцов по всем трем первым осям
главных компонент (PC1–PC3).

Рис. 2. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) логарифмированных
признаков у видов рода Vulpes: А – песец V. lagopus, PC1–PC2; Б – песец V. lagopus, PC2–PC3; В – род Vulpes (виды
V. lagopus, V. velox, V. macrotis), PC1–PC2; Г – род Vulpes, PC2–PC3.
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Род Urocyon (U. cinereoargenteus, U. littoralis)
90% изменчивости приходится на первые две

оси главных компонент из 21-й оси. На PC1 при-
ходится 86.81% изменчивости, на PC2 – 4.38%,
PC3 – 2.14%. Серая лисица и популяции остров-
ной лисицы различаются по PC1 и полностью пе-
рекрываются по осям PC2 и PC3 (рис. 3).

Анализ межгрупповых дистанций
Матрица квадратичных дистанций Махалан-

обиса приведена в табл. 2. Дерево, построенное
на основе этой матрицы, изображено на рис. 4.
Роды Vulpes и Urocyon обособлены друг от друга.
Квадратичные дистанции Махаланобиса между
материковыми видами этих двух родов составля-
ют 198.81–214.91. Каждый вид внутри рода также
хорошо обособлен друг от друга. В роде Vulpes
американский корсак и американская лисица
ближе друг к другу (дистанция 47.83), чем каждый
из этих видов к материковому песцу (73.03 и 96.96
соответственно). Квадратичные дистанции Ма-
халанобиса между серой лисицей и тремя остров-
ными популяциями островной лисицы соответ-
ствует 75.20–128.45. Дистанции между тремя
островными популяциями островной лисицы со-
ставляют 34.15–39.63. Квадратичные дистанции
Махаланобиса между материковым песцов и
командорскими песцами соответствуют 28.62–
35.01. Дистанция между островными песцами –
о-в Медный и о-в Беринга – меньше и равна
25.97.

Регрессионный анализ
Значение коэффициентов корреляции R меж-

ду всеми признаками и CBL и их достоверность,
полученные в результате проведения линейной
регрессии для родов Vulpes и Urocyon отдельно,
приведены в табл. 3. Для всех признаков коэффи-
циент корреляции с CBL выше в роде Urocyon по
сравнению с родом Vulpes.

Многомерный анализ регрессионных остатков
(размерная изменчивость и простая аллометрия
исключены из анализа)

Песец V. lagopus (V. l. lagopus, V. l. semenovi,
V. l. beringensis)

90% изменчивости приходится на первые 14 осей
главных компонент из 20. На PC1 – 22.94% из-
менчивости, PC2 – 14.92%, PC3 – 8.65%. Коррек-
тировка размерной и связанной с ней аллометри-
ческой изменчивости уменьшает на 25.64% долю
изменчивости, приходящуюся на PC1. После
корректировки размерной изменчивости разли-
чия между материковым и командорскими под-
видами песца сохраняются и приходятся на оси
PC1, PC2 и PC3 (рис. 5А, 5Б). О-в Медный в этом
случае лучше дифференцирован по осям PC1–
PC3 от материкового песца, чем о-в Беринга.

Род Vulpes (V. lagopus, V. velox, V. macrotis)
90% изменчивости приходится на 13 первых

осей главных компонент из 20. На PC1 – 23.65%,
PC2 – 17.88%, PC3 – 8.53%. Таким образом, кор-

Рис. 3. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) логарифмированных
признаков у видов рода Urocyon (U. cinereoargenteus, U. littoralis): А – PC1–PC2, Б – PC2–PC3.
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ректировка размерной и связанной с ней алло-
метрической изменчивости уменьшает на 35.36%
долю изменчивости, приходящуюся на PC1. Аме-
риканский корсак в значительной степени пере-
крывается с песцами о. Беринга по осям PC1 и PC2
и отличается от песцов по PC3 (рис. 5В, 5Г). Амери-
канская лисица заметно отделена и от всех песцов,
и от американского корсака по осям PC1–PC2.

Род Urocyon (U. cinereoargenteus, U. littoralis)
90% изменчивости приходится на первые

10 осей главных компонент. На PC1 – 23.11%,
PC2 – 15.68%, PC3 – 11.84%. Корректировка раз-
мерной и связанной с ней аллометрической из-
менчивости уменьшает на 63% долю изменчиво-
сти, приходящуюся на PC1. Два вида – серая ли-
сица и островная лисица, а также отдельные

Таблица 2. Матрица дистанций между исследуемыми выборками на логарифмированных данных. Ниже диаго-
нали – квадратичные дистанции Махаланобиса, выше диагонали – F-значения. Все дистанции между выборками
достоверны на уровне значимости p < 0.01
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V. l. lagopus 45.60 37.28 21.04 49.50 110.38 27.04 30.34 66.37

V. l. semenovi 35.01 22.65 31.91 69.01 86.44 26.32 32.45 58.55

V. l. beringensis 28.62 25.97 27.64 66.16 85.54 25.37 28.61 54.49

V. velox 73.03 122.84 106.41 9.49 42.63 18.35 15.34 33.45

V. macrotis 96.96 161.32 154.66 47.83 56.34 19.63 20.30 42.58

U. cinereoargenteus 216.20 202.07 199.97 214.91 198.81 7.99 17.13 19.77

U. l. catalinae 212.01 216.28 208.51 200.36 184.72 75.20 2.96 3.25

U. l. clementae 179.85 204.65 180.46 138.19 152.19 128.45 39.63 4.13

U. l. dickeyi 203.19 201.43 187.46 205.49 197.22 91.55 34.15 35.52

Рис. 4. Кластерный анализ, метод UPGMA, логарифмированных признаков.
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популяции островной лисицы полностью пере-
крываются в пространстве осей PC1, PC2 и PC3
(рис. 6).

Анализ межгрупповых дистанций
Матрица квадратичных дистанций Махалан-

обиса приведена в табл. 4. Дерево, построенное
на основе этой матрицы, изображено на рис. 7.
Роды Vulpes и Urocyon перестали быть обособлены
друг от друга. Квадратичные дистанции Махалан-
обиса между материковыми видами этих двух
родов составляют 3.23–30.96. Дистанции между
всеми тремя материковыми видами рода Vulpes
(V. lagopus, V. velox, V. macrotis) близки и составля-
ют 29.95–43.91. Квадратичные дистанции Маха-
ланобиса между серой лисицей и тремя островными
популяциями островной лисицы соответствует
4.88–21.21. Дистанции между тремя островными
популяциями островной лисицы составляют
29.10–29.99. Квадратичные дистанции Махалан-
обиса между материковым песцом и командор-
скими песцами соответствуют 16.15–22.11. Ди-
станция между островными песцами о-ва Мед-
ный и о-ва Беринга – равна 25.82.

ОБСУЖДЕНИЕ
Использованные методы анализа линейных

промеров черепа
Животные изменчивы по размеру и форме те-

ла. Это, в частности, относится к черепу и другим
частям скелета. Изменчивость формы, связанная
с размером, является аллометрической (Huxley,
1924, 1932; Huxley, Teissier, 1924; Klingenberg, 1996,

Таблица 3. Коэффициенты корреляции (R) между CBL
и другими промерами черепа для рода Vulpes (число эк-
земпляров N = 218) и Urocyon (N = 28)

Примечания. Уровни значимости p < 0.01 выделены курсивом.

Промеры
Vulpes Urocyon

R p R p

FL 0.87 0.000 0.98 0.000

BL 0.82 0.000 0.98 0.000

TOOL 0.81 0.000 0.90 0.000

PRML 0.58 0.000 0.90 0.000

MOLL 0.80 0.000 0.91 0.000

NASL 0.70 0.000 0.97 0.000

ROSTL 0.88 0.000 0.98 0.000

ZYGW 0.69 0.000 0.98 0.000

BRCW 0.23 0.001 0.95 0.000

SORW 0.63 0.000 0.93 0.000

ROW 0.83 0.000 0.90 0.000

MASTW 0.87 0.000 0.98 0.000

BULLW 0.82 0.000 0.98 0.000

CONDW 0.87 0.000 0.92 0.000

BULL 0.19 0.005 0.94 0.000

BRCH 0.08 0.260 0.91 0.000

FAH 0.81 0.000 0.91 0.000

ZYGH 0.79 0.000 0.85 0.000

ROH 0.85 0.000 0.92 0.000

PORW 0.22 0.001 0.47 0.011

Таблица 4. Матрица дистанций между исследуемыми выборками на регрессионных остатках

Примечания. Ниже диагонали – квадратичные дистанции Махаланобиса, выше диагонали – F-значения. Дистанции между
группами, различия между которыми недостоверны, отмечены *: U. cinereoargenteus – V. lagopus, p = 0.029; U. cinereoargenteus –
U. l. clementae. p = 0.055; U. cinereoargenteus – U. l. dickeyi, p = 0.338. Остальные дистанции между выборками достоверны
на уровне значимости p < 0.01.
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V. l. lagopus 23.75 22.19 13.35 16.13 1.74 2.63 2.40 2.87
V. l. semenovi 22.11 23.75 11.55 10.32 5.57 3.59 4.98 4.43
V. l. beringensis 16.15 25.82 7.32 7.79 3.76 3.61 3.23 3.65
V. velox 43.91 42.15 26.73 8.38 6.48 5.04 3.17 7.59
V. macrotis 29.95 22.88 17.27 40.02 5.38 3.65 4.73 4.70
U. cinereoargenteus 3.23* 12.35 8.33 30.96 17.99 2.38 1.60 1.11
U. l. catalinae 19.57 27.95 28.16 52.22 32.53 21.21 2.22 2.92
U. l. clementae 13.47 29.75 19.33 27.11 33.63 11.34* 28.14 3.68
U. l. dickeyi 8.32 14.44 11.91 44.22 20.66 4.88* 29.10 29.99
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2016). Изменчивость формы, не связанная с раз-
мером, является не аллометрической изменчиво-
стью. Как правило, размерная изменчивость бе-
рет на себя большую часть общей изменчивости
при работе с линейными промерами. Для того
чтобы исследовать изменчивость формы, недо-
статочно удалить изометрический размер из дан-
ных, т.к. изменчивость формы, определяемая ал-
лометрической зависимостью от размера, остает-
ся в данных. Общепринятый способ работы с
аллометрией на линейных промерах – это регрес-
сионный анализ, позволяющий получать алло-
метрические зависимости для отдельных призна-
ков (Claude, 2011; Zelditch et al., 2012; Klingenberg,

1996). Важно, что признаки при этом должны
быть логарифмированы, чтобы перевести степен-
ную аллометрическую зависимость в линейную
(Huxley, 1932; Pimentel, 1979; Reyment, 1991; Klin-
genberg, 1996). Для коррекции размерной и алло-
метрической компоненты в данных используют
регрессионные остатки (residuals), являющиеся
переменными формы, свободными от влияния
размера (Claude, 2011; Zelditch et al., 2012; Klingen-
berg, 1996).

В нашей работе был проведен анализ двух
типов данных: 1) Логарифмированные данные.
Этот анализ позволил оценить в основном раз-

Рис. 5. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) регрессионных остат-
ков для представителей рода Vulpes: А – песец (V. lagopus), оси PC1–PC2; Б – песец (V. lagopus), оси PC2–PC3; В – род
Vulpes (виды V. lagopus, V. velox, V. macrotis), оси PC1–PC2; Г – род Vulpes (виды V. lagopus, V. velox, V. macrotis), оси PC2–
PC3. Обозначения выборок такие же как на рис. 2.

PC1 23.65%

P
C

2 
17

.8
8%

PC2 17.88%

P
C

3 
8.

53
%

PC1 22.94%

P
C

2 
14

.9
2%

PC2 14.92%

P
C

3 
8.

65
%

А Б

В Г



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 5  2021

СОПОСТАВЛЕНИЕ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 583

мерную изменчивость, вклад которой в общую
изменчивость наибольший; 2) Регрессионные
остатки. Этот анализ позволил оценить изменчи-
вость формы, не зависимой от размерной измен-
чивости. Без такого разделения оценить изменчи-
вость формы невозможно, т.к. все линейные про-
меры в той или иной степени скоррелированы с
размерной изменчивостью.

Некоторые исследователи для разделения из-
менчивости размера и формы предлагают ис-
пользовать анализ главных компонент (Atchley
et al., 1981; Jolicoeur, 1963). Действительно, первая
главная компонента берет на себя значительную
долю размерной изменчивости (PC1), а изменчи-
вость формы распределяется по остальным глав-
ным компонентам. Это хорошо видно и при ана-

Рис. 6. Распределение экземпляров в пространстве первых трех главных компонент (PC1–PC3) регрессионных остат-
ков для представителей рода Urocyon: А – оси PC1–PC2, Б – оси PC2–PC3. Обозначения выборок такие же как на рис. 3.
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Рис. 7. Кластерный анализ, метод UPGMA, регрессионных остатков.
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лизе наших данных. Тем не менее важно пом-
нить, что это разделение не полное. На PC1 также
приходится некоторая часть изменчивости фор-
мы, а на остальные главные компоненты – часть
размерной изменчивости (Somers, 1989; Claude
et al., 1996).

Анализ главных компонент – стандартный ме-
тод для анализа структурированности изменчи-
вости (Marcus, 1990; Zelditch et al., 2012). Анализ
числа осей, берущих на себя основную долю из-
менчивости, анализ долей изменчивости, распре-
деленных на первых главных компонентах (PC1–
PC3, несущих основную нагрузку по изменчиво-
сти), позволил сравнить амплитуду и структуру
различий в группах материковые песцы – коман-
дорские песцы, серые лисицы – островные лиси-
цы, песцы – американский корсак – американ-
ская лисица. Сопоставление результатов анализа
главных компонент на логарифмированных дан-
ных и регрессионных остатках позволило оценить
роль размерной изменчивости в этих группах.

Краниологическая изменчивость песцов
(V. l. lagopus, V. l. semenovi, V. l. beringensis)

Командорские песцы несколько крупнее ма-
териковых песцов (Огнев, 1931; Цалкин, 1944).
Если судить по длине черепа, то разница состав-
ляет 4–5%. Песцы Командорских о-вов отлича-
ются от материковых песцов формой черепа, и
эти различия не определяются аллометрической
изменчивостью (Нанова, 2008, 2009; Martin-Serra
et al., 2019). Песцы о-ва Медный и о-ва Беринга
различаются между собой по форме черепа (но не
по размеру), но эти различия слабее, чем разли-
чия обеих этих островных популяций и материко-
вых песцов (Загребельный, Пузаченко, 2006; Пу-
заченко, Загребельный, 2008; Nanova, Prôa, 2017;
Nanova et al., 2017; Martin-Serra et al., 2019). Песец
о-ва Медный наиболее сильно отличается по
пропорциям черепа от материковых песцов. Как
было показано ранее, эти особенности пропор-
ций черепа песца о-ва Медный формируются как
особенности индивидуальных возрастных траек-
торий (Нанова, 2010). После коррекции размер-
ной изменчивости различия между командорски-
ми и материковыми песцами сохраняются, что
показывают результаты анализа главных компо-
нент и анализ дистанций Махаланобиса.

Изменчивость в роде Urocyon (U. cinereoargente-
us, U. littoralis)

Морфологические различия черепа серой и
островной лисиц изучены на логарифмирован-
ных признаках в работе Wayne et al. (1991), т.е. ис-
следовалась вся изменчивость в совокупности без
выделения размерной изменчивости и изменчи-
вости формы. Авторами было показано, что се-
рые и островные лисицы хорошо различаются
морфологически, в частности серые лисицы зна-
чительно крупнее островных лисиц.

Для оценки того, насколько устойчив резуль-
тат по оценке краниометрической изменчивости
в роде Urocyon, мы сравнили дистанции между
группами, полученные в настоящей работе, и ди-
станции между группами, полученные Wayne et al.
(1991). В исследовании Wayne et al. (1991) исполь-
зовались дистанции Махаланобиса, а в нашей ра-
боте рассчитывались квадратичные дистанции
Махаланобиса. Для сопоставления результатов
был извлечен корень из квадратичных дистанций
Махаланобиса, полученных в данной работе для
тех популяций Urocyon, что были нам доступны.
Сравнение дистанций для соответствующих
групп приведено в табл. 5. Как видно, дистанции,
полученные в данной работе и Wayne et al. (1991),
очень близки. Т.е. результат оказался устойчив
даже при условии, что размер наших выборок
(N = 3–13 экз.) меньше, чем размер выборок
Wayne et al. 1991 (N = 16–76). Кроме того, мы ис-
пользовали несколько отличающийся набор при-
знаков. Такая схожесть результатов свидетель-
ствует о том, что размерные различия – основной
фактор изменчивости, который выявляется при
анализе логарифмированных признаков.

Как видно из предыдущих работ (Wayne et al.,
1991; Collins, 1983) и наших результатов, остров-
ные лисицы значительно мельче материковых се-
рых лисиц. Если оценивать эти различия по дли-
не черепа, то они составляют 14–23%.

Анализ изменчивости формы черепа в роде
Urocyon ранее не проводился. Наши результаты
показали, что корректировка размерной измен-
чивости убирает значительную долю изменчиво-
сти из данных по Urocyon. Во-первых, при изъя-
тии размера из данных изменчивость становится
значительно менее структурированной. Так, со
включенным размером 90% общей изменчивости

Таблица 5. Сопоставление дистанций Махаланобиса между выборками, полученными Wayne et al. 1991 (первое
значение) и в данной работе (значение после косой черты)

Вид/подвид U. cinereoargenteus U. l. catalinae U. l. clementae

U. l. catalinae 9.58/8.67

U. l. clementae 12.41/11.33 6.38/6.30

U. l. dickeyi 11.8/9.57 5.26/5.84 5.26/5.96
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приходится на первые две главные компоненты, а
при изъятии размера 90% изменчивости распре-
деляется уже на десяти первых осях. Во-вторых,
при корректировке размера доля изменчивости,
приходящаяся на PC1, а именно эта ось берет на
себя основные размерные различия, уменьшается
на 63.7% (с 86.81 до 23.11%). Для сравнения, у пес-
цов доля изменчивости, приходящаяся на PC1,
при корректировке размера снижается на 25.64%
(с 48.58 до 22.94%). В-третьих, при корректировке
данных на размер серая лисица и островная лиси-
ца полностью перекрываются между собой в про-
странстве первых трех главных компонент (PC1–
PC3). Островные лисицы также полностью пере-
крываются между собой. Это подтверждается и
анализом дистанций, которые становятся мини-
мальны и не достоверны.

Полученные результаты анализа изменчиво-
сти в роде Urocyon показывают, что основные раз-
личия межу серыми лисицами и островными ли-
сицами обусловлены размерной и связанной с
ней аллометрической изменчивостью. Различия
по форме черепа между серыми и островными ли-
сицами отсутствуют.

Сравнение изменчивости островных популя-
ций у песцов и в роде Urocyon

Наши данные показали, что размерные разли-
чия между островными и серыми лисицами выра-
жены значительно сильнее, чем между командор-
скими и материковыми песцами. Так, командор-
ские песцы на 4–5% крупнее материковых
песцов. Островные лисицы на 14–23% мельче се-
рых лисиц. Согласно нашим данным, различия в
форме черепа выражены значительно сильнее
между командорскими песцами и материковыми
песцами, чем между островными лисицами и се-
рыми лисицами. Фактически, различий по форме
черепа между островными и серыми лисицами
мы не обнаружили. Тогда так различия в форме
черепа хорошо выражены между командорски-
ми песцами и материковыми песцами. Особен-
но заметно по форме черепа отличается песец
о-в Медный.

Изменения размеров животных на островах –
распространенное явление (Foster, 1964). Для
млекопитающих отмечена общая закономер-
ность, названная островным правилом (“island
rule”; Lomolino, 1985), уменьшения размеров тела
на островах для крупных животных и увеличения
размеров на островах для мелких животных.
Уменьшение или увеличение размеров тела на
островах может происходить достаточно быстро
по сравнению с темпами эволюции на материке
(Millien, 2006). Изменение размеров тела в усло-
виях островной изоляции и островное правило
обусловлено многими экологическими фактора-
ми (Lomolino, 1985; Adler, Levins, 1994; Meiri et al.,
2004), основной из которых – обедненная среда

обитания на островах. Как правило, острова ха-
рактеризуются ограниченностью кормовых ре-
сурсов, сниженным прессом хищников и уров-
нем межвидовой конкуренции. Следует иметь
ввиду, что каждый частный случай имеет свои
особенности, которые могут изменить направле-
ние изменчивости на противоположное.

Песец и серая лисица относятся к животным
среднего размерного класса, между собой по раз-
меру они очень близки. Заселив острова, предки
островных лисиц значительно уменьшились в
размерах (Collins, 1983). Во многом это может
объясняться ограниченностью кормовых ресур-
сов этих лисиц на островах. Так, фауна позвоноч-
ных животных островов Чаннел обеднена (Wen-
ner, Johnson, 1980). Значительную часть рациона
островных лисиц составляют насекомые и фрук-
ты (Laughrin, 1977; Moore, Collins, 1995). Для се-
рых лисиц, напротив, млекопитающие являются
основным кормовым ресурсом (Fritzell, Harold-
son, 1982). Размер тела и скоррелированный с ним
размер черепа – важный отличительный признак
между островными и серыми лисицами. Однако
по форме черепа эти два вида не различаются.

Командорские песцы, напротив, увеличились
в размере по сравнению с материковыми песцами
(Огнев, 1931; Цалкин, 1944; Vibe, 1967; Frafjord,
1993). При этом размерные различия у материко-
вых и островных песцов выражены слабее по
сравнению с различиями у серых и островных ли-
сиц. С другой стороны, командорские песцы хо-
рошо отличаются от материковых песцов по фор-
ме черепа (Нанова, 2008, 2009; Martin-Serra et al.,
2019), не связанной с размером, что стало воз-
можно выявить с помощью современных методов
разделения размера и формы. В наших предыду-
щих работах было показано, что особенности
формы черепа командорских песцов могли сфор-
мироваться как результат комплекса причин –
эффекта основателя и отбора, сформировавшего
адаптации к питанию крупной добычей (Nanova
et al., 2017; Nanova, Prôa, 2017). Грызуны – основ-
ной корм песцов в материковой тундре – отсут-
ствовали на Командорских о-вах до открытия их
человеком, а на о-в Медный отсутствуют до сих
пор. Основным кормовым ресурсом в период раз-
множения для командорских песцов служат ко-
лонии морских птиц (Загребельный, 2000; Нано-
ва, 2006; Гольцман и др., 2010), в основном глу-
пыша, а в зимнее время – выбросы моря, в
основном, трупы морских млекопитающих. Череп
командорских песцов (особенно песца о-в Мед-
ный) более устойчив к нагрузкам, позволяет раз-
вивать большую силу укуса и эффективнее удер-
живать и разделывать добычу (Nanova et al., 2017).
Прохождение командорских песцов через буты-
лочные горлышки численности, характерные для
островных популяций, могли эффективно фик-
сировать результаты отбора, тем самым ускоряя
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темпы эволюции на островах (Prôa, Nanova,
2020). Увеличение размеров командорских пес-
цов также может быть связано с питанием более
крупной добычей.

Изменчивость близких видов в роде Vulpes

Мы сравнили степень краниологических раз-
личий между командорскими и материковыми
песцами, с одной стороны, и между тремя близ-
кими видами – песцом (материковым), амери-
канским корсаком и американской лисицей, с
другой стороны. Наши результаты показали, что
краниологические различия между командорски-
ми и материковыми песцами сопоставимы по
степени своей выраженности с межвидовыми
различиями песца, американского корсака и аме-
риканской лисицы.

Американский корсак и американская лисица
меньше материкового песца (различия на 8–
11%), при этом между собой не различаются по
размеру черепа. Командорские песцы крупнее
материкового песца (различия на 4–5%). Анализ
изменчивости формы показал, что американский
корсак и американская лисица хорошо различа-
ются между собой именно по форме черепа. Пес-
цы также близки по форме черепа к этим двум ви-
дам как американский корсак и американская
лисица между собой. Различия по форме черепа
между песцами командорских островов и матери-
ковым песцом сопоставимы с различиями по
форме черепа между песцом, американским кор-
саком и американской лисицей.

Песец, американский корсак и американская
лисица – близкие виды, их возраст составляет
200–500 тысяч лет. В настоящее время ареал пес-
ца циркумполярен и не соприкасается с ареалами
двух других рассматриваемых видов. Несмотря на
то, что песец приобрел ряд выраженных морфо-
логических адаптаций к условиям Арктики (бла-
годаря которым его ранее даже выделяли в от-
дельный род Alopex), по краниологическим при-
знакам он очень близок к своим сестринским
видам – американскому корсаку и американской
лисице. Ареалы американского корсака и амери-
канской лисицы разделены географическим ба-
рьером, но в некоторых местах соприкасаются.
Существует несколько точек зрения на их таксо-
номию – одни исследователи предлагали рас-
сматривать их как подвиды или полувиды одного
надвидового комплекса (Packard, Bowers, 1970;
Rohwer, Kilgore, 1973; Dragoo et al., 1990), другие
же – как самостоятельные виды (Geffen et al.,
1992; Mercure et al., 1993; Bardeleben et al., 2005).
В настоящий момент принята точка зрения о ви-
довом статусе американского корсака и амери-
канской лисицы (Wozencraft, 2005; Sillero-Zubiri,
2009).

Командорские песцы изолированы от матери-
ка, видимо, с момента последнего оледенения,

т.е. около 10 тысяч лет. При этом морфологиче-
ские отличия черепа островных песцов соответ-
ствуют изменениям между материковыми видами
возрастом 200–500 тысяч лет. Данный факт под-
тверждает точку зрения, что эволюция на остро-
вах происходит ускоренными темпами (Millien,
2006; Cardini et al., 2007).

Сравнительный анализ краниологической из-
менчивости нескольких видов лисиц и лисопо-
добных хищников показал, что:

1) Уровень различий между командорскими
песцами и материковым песцом сходен с уровнем
различий между островным и материковым вида-
ми рода Urocyon. Различия в этих группах носят
разный характер. В роде Urocyon хорошо выраже-
ны размерные различия и отсутствуют различия в
форме черепа, не связанной с размерами. У ко-
мандорских и материковых песцов присутствуют
размерные различия, хотя они не столь резки, как
в роде Urocyon. Командорские песцы отличаются
от материковых по форме черепа. Особенно эти
отличия выражены у песца о-ва Медный.

2) Уровень краниологических различий между
командорскими и материковыми песцами сопо-
ставим с уровнем краниологических различий в
группе хорошо различимых видов – песец, аме-
риканский корсак, американская лисица, возраст
которых составляет 200–500 тысяч лет.

Уровень морфологических различий между
командорскими песцами и материковым песцом
соответствует видовому. Этот факт свидетель-
ствует в пользу правомерности выделения Огне-
вым (1931) командорских песцов в отдельный вид
Vulpes beringensis Merriam 1902 с двумя подвидами
V. b. semenovi Ognev 1931 (о-в Медный) и V. b. berin-
gensis Merriam 1902 (о-в Беринга).

Однако для окончательного подтверждения
данного факта нужен сравнительный генетиче-
ский анализ. В настоящий момент, несмотря на
то, что филогенетика семейства Canidae – крайне
популярная область исследований, данные, поз-
воляющие напрямую сопоставить уровень гене-
тических различий между командорскими и ма-
териковыми песцами и другими близким видами,
отсутствуют. Исследования разных видов прово-
дили на разных участках генома и разными мето-
дами (Dragoo et al., 1990; Geffen et al., 1992; Mercu-
re et al., 1993; Bardeleben et al., 2005; Wayne et al.,
1991; Geffen et al., 2007). В работе Geffen et al.
(2007) по циркумполярной изменчивости песцов
показано с использованием контрольного регио-
на mtDNA и 11 микросаттелитных локусов, что
командорские песцы значительно дистанцирова-
ны от всех остальных песцов, включая другие ост-
ровные популяции. При этом генетически между
собой песцы о-в Медный и о-в Беринга ближе,
чем с остальными песцами. Для оценки того, на-
сколько сильно морфологически командорские
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песцы дифференцированы от материковых по
сравнению с другими изолированными популя-
циями, необходим комплексный анализ морфо-
логической изменчивости островных песцов на
всем циркумполярном ареале.
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CRANIUM VARIATIONS BETWEEN THE COMMANDER ISLANDS’ ARCTIC 
FOXES (VULPES LAGOPUS SEMENOVI, VULPES LAGOPUS BERINGENSIS) 

AND THE MAINLAND ARCTIC FOX (VULPES LAGOPUS LAGOPUS) 
IN COMPARISON WITH INTERSPECIES VARIATIONS IN THE GENERA 

UROCYON AND VULPES (CANIDAE)
O. G. Nanova*

Zoological Museum, Lomonosov Moscow State University, Bol’shaya Nikitskaya 2, Moscow, 125009 Russia

*e-mail: nanova@mail.ru

The Arctic foxes, Vulpes lagopus, from the Commander Islands are known to be well differentiated in skull
morphology from the mainland population. Our study is the first to compare this differentiation with inter-
specific variations in the family Canidae. The level of skull variation between the Commander Islands’ Arctic
foxes and the mainland arctic fox was compared with: (1) skull variations between the Grey fox, Urocyon ci-
nereoargenteus, and the Island fox, U. littoralis; and (2) skull variations between three closely related species
the Arctic fox; the Swift fox, V. velox, and the Kit fox, V. macrotis. The present study shows that skull variations
between the Commander Islands’ Arctic foxes and the mainland Arctic fox correspond to the interspecific
level of skull variation in sister species of the genera Vulpes and Urocyon. No general trend in skull variation
has been found between the studied species and isolated populations. The presented craniological data sup-
port the separation of the Commander Islands’ foxes as a distinct species, V. beringensis Merriam 1902, with
two subspecies involved: V. b. semenovi Ognev 1931 (Mednyi Island) and V. b. beringensis Merriam 1902 (Ber-
ing Island). The Commander Islands’ Arctic foxes are a unique part of biological diversity and must be strictly
protected.

Keywords: Commander Islands, island isolation, Arctic fox, Island fox, cranium, Vulpes, Urocyon
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