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Изучено строение первого верхнего моляра (М1) бурого (Ursus arctos) и белого (U. maritimus) медведей,
выделено 7 признаков, обладающих полиморфизмом, приведены их описания. Строение М1 у ма-
териковых U. arctos достаточно однообразно, популяции U. arctos с о-ва Хоккайдо отличаются боль-
шим числом редких морфотипов и большей усложненностью. В целом М1 у бурого и белого медве-
дей является мало изменчивым зубом, по сравнению с резцами и премолярами. В эволюционном
отношении М1 у представителей рода Ursus изменяется достаточно слабо. Установлено, что бурого
медведя можно достоверно дифференцировать от белого медведя на основе строения М1. Зубы
белого медведя видоизменяются по своеобразному пути, не совпадающему с традиционным сцена-
рием изменения зубов у гиперкарниворных хищников. U. arctos обладает большим количеством
прогрессивных характеристик в строении М1, в то время как М1 U. maritimus сочетает в себе как про-
грессивные, так и примитивные черты, наряду со свойственными только этому виду особенностями.
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Публикация является продолжением работы
по изучению изменчивости зубов бурого (Ursus
arctos (L. 1758)) и белого (U. maritimus (Phipps 1774))
медведей. Ранее опубликованы результаты иссле-
дования по изменчивости резцов и четвертых
премоляров у этих видов (Гимранов, Косинцев,
2017; Гимранов, 2018). В этой работе внимание
будет уделено верхнему первому моляру (М1).
На сегодняшний день изменчивость качествен-
ных зубных признаков в отряде хищных млеко-
питающих Carnivora описана у некоторых пред-
ставителей семейства Canidae (Szuma, 2007, 2011;
Tedford et al., 2009), Mustelidae (Wolsan, 1988,
1989) и Felidae (Sotnikova, Nikolskiy, 2006). Работ,
в которых описана вариабельность зубных при-
знаков у представителей семейства Ursidae, не
много (Rabeder, 1999; Барышников, 2007). Стати-
стические данные о качественных признаках зу-
бов современных бурого и белого медведей отсут-
ствуют. Из всех элементов скелета зубы чаще все-
го сохраняются не поврежденными в отложениях
четвертичного времени. Без изучения особенно-
стей строения зубов современных таксонов не-
возможно интерпретировать изменения зубных
структур, происходившие в геологическом мас-

штабе времени. Более подробно об актуальности
исследований и выборе именно бурого и белого
медведей в рамках изучения изменчивости зубов
хищных млекопитающих можно найти в нашей
предыдущей работе (Гимранов, Косинцев, 2017).
Там же приводится обзор литературных данных
по проблеме изменчивости зубов у представите-
лей рода Ursus. В задачи настоящего исследова-
ния входят описание зубных признаков верхнего
первого моляра (М1), составление морфотипиче-
ских схем, вычисление показателя усложненно-
сти коронки зуба и описание видовых диагно-
стических признаков.
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Географическое распределение изученных выбо-
рок медведей приведено в работе по изменчиво-
сти резцов (Гимранов, Косинцев, 2017).

Локалитеты изученных особей (черепов) буро-
го медведя объединялись в крупные выборки.
Кавказ горный: Азербайджанская республика (n = 3),
Грузия (n = 2), Республика Абхазия (n = 2), Рес-
публика Дагестан (n = 3), Карачаево-Черкесская
Республика (n = 3), Республика Северная Осетия-
Алания (n = 16), Чеченская Республика (n = 2);
Кавказ равнинный: Республика Адыгея (n = 55),
Краснодарский край (n = 8); Центр европейской
части России: Костромская обл. (n = 4), Москов-
ская обл. (n = 1), Смоленская обл. (n = 4), Твер-
ская обл. (n = 6), Ярославская обл. (n = 1); Север
европейской части России: Архангельская обл.
(n = 5), Вологодская обл. (n = 11), Ленинградская
обл. (n = 38), Мурманская обл. (n = 5), Новгород-
ская обл. (n = 14), Псковская обл. (n = 8), Респуб-
лика Карелия (n = 3); Урал южный: Республика
Башкортостан (n = 10), Оренбургская обл. (n = 1);
Урал северный и средний: Коми (n = 31); Сверд-
ловская обл. (n = 18); Пермская обл. (n = 3), Тю-
менская обл. (n = 3), Ханты-Мансийский авто-
номный округ (n = 3), Ямало-Ненецкий автоном-
ный округ (n = 1), Урал северный без точного
локалитета (n = 11); Западная Сибирь: Новоси-
бирская обл. (n = 3), Томская обл. (n = 22), Тю-
менская обл. (n = 29); Алтай: Республика Алтай
(n = 19); Прибайкалье: Иркутская обл. (n = 16);
Центральная Сибирь: Красноярский край (n = 22);
Восточная Сибирь: Республика Саха (n = 9), Ма-
гаданская обл. (n = 3), Чукотский автономный
округ (n = 2); Приморье: Приморский край (n = 16);
Камчатка: Камчатский край (n = 115); острова
Дальнего Востока: Сахалинская обл. (n = 10);
Япония: западная часть о-ва Хоккайдо (n = 40),
центральная часть о-ва Хоккайдо (n = 55), восточ-
ная часть о-ва Хоккайдо (n = 56), без точного ло-
калитета о-в Хоккайдо (n = 27). Общая выборка
по виду 719 особей. Общее количество изученных
зубов составляет 1398 экз.

Локалитеты и число изученных особей (чере-
пов) белого медведя: группа “Ямал” включает в
себя экземпляры из Архангельской обл. (n = 27)
и Ямало-Ненецкого автономного округа (n = 18);
группа “Таймыр” состоит из экземпляров, со-
бранных с севера Красноярского края (n = 69);
группа “Сибирь (северо-восток)” включает в себя
экземпляры с севера Республики Саха (n = 26) и
из Чукотского автономного округа (n = 58), груп-
па “Северный Ледовитый океан” состоит из эк-
земпляров, не имеющих точных локалитетов
(n = 32). Общая выборка по виду 230 особей. Об-
щее количество изученных зубов составляет 458 экз.

Характеристика выделенных морфотипов при-
ведена в табл. 1. При описании морфотипов М1
изучали форму основания буккальной части ко-

ронки зуба, наличие пара- и метастилей (рис. 1A),
присутствие прото- и постметаконулей (рис. 1B),
наличие энтметаконуля (рис. 1C) и развитость
лингвального цингулюма (рис. 1D). При описа-
нии структуры коронки M1 большинство назва-
ний признаков использовалось согласно Rabeder
(Rabeder et al., 2009), с некоторыми изменения-
ми, касающимися энтметаконуля (entMec) по Ji-
angzuo (Jiangzuo et al., 2019) и метаконуля (Mec)
(личное сообщение Qigao Jiangzuo), а также ав-
торскими дополнениями, касающимися прото-
конуля (Prc) и постметаконуля (postMec). Пока-
затель усложненности рассчитывался на основе
частоты встречаемости простых и сложных мор-
фотипов (Rabeder, 1999). Значение фактора для
каждого морфотипа приведено в табл. 1. Разделе-
ние выборок по полу не производилось. В наших
предыдущих работах были проанализированы
премоляры у особей бурого медведя с известным
полом с целью оценки степени проявления поло-
вого диморфизма в частотах морфотипов (Гимра-
нов, 2018). Было показано, что статистически
значимые различия между самцами и самками от-
сутствуют. Выборки о-ва Хоккайдо сгруппирова-
ны в соответствии с группами, выделенными на
основании молекулярно-генетических данных
(Hirata et al., 2013). Статистическая оценка разли-
чий в долях морфотипов между материковыми и
островными популяциями бурого медведя, а так-
же между двумя видами медведей проводилась с
помощью критерия χ2. Расчет значений χ2 прове-
ден с использованием пакета PAST (Hammer et al.,
2001). Черепа бурого и белого медведей, имеющие
разные морфотипы правого и левого зуба, при
проведении данного исследования не встречены.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфотипы буккального (паракон-метаконный)
отдела М1. Во всех популяциях U. arctos значи-
тельно доминирует морфотип В3 (табл. 2). У бу-
рого медведя Кавказа, европейской части России
и Урала встречаются морфотипы В1 и В2 (2.9–
7.9%), которые отсутствуют у особей из азиатской
части России, за исключением одного случая на
Алтае. В европейской части России у бурых мед-
ведей морфотип С является редким (1.6–6.0%),
тогда как в азиатской части его значения доста-
точно высоки (9.3–25.0%). Однако в популяции
U. arctos, обитающей на Камчатке, морфотип С
встречен единожды (0.9%). На о-ве Хоккайдо все
изученные зубы бурого медведя демонстрируют
морфотип В3, за исключением одного случая на
западе о-ва Хоккайдо. Поэтому между выборками
бурых медведей с материка и о-ва Хоккайдо не
обнаружены значимые статистические различия
в частотах морфотипов буккального отдела М1
(табл. 3). У U. maritimus доминирующими морфо-
типами являются А3 (77.3%). Между бурым и бе-
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Таблица 1. Характеристика выделенных морфотипов М1 бурого и белого медведей

Фактор – показатель усложненности коронки зуба, или Factor, по: Rabeder (1999).

Часть зуба Морфотип Фактор Характеристика морфотипа

Буккальный отдел 
(паракон-метаконный)

А1 2
На буккальной стороне коронки между параконом (Pa) 
и метаконом (Me) имеется глубокая вырезка, 
присутствует парастиль (Pas)

А2 2 На буккальной стороне коронки имеется глубокая 
вырезка, присутствует метастиль (Mes)

А3 3 На буккальной стороне коронки имеется глубокая 
вырезка, присутствуют парастиль и метастиль

В1 2
На буккальной стороне коронки между параконом 
и метаконом вырезка слабая или отсутствует,
присутствует парастиль

В2 2 На буккальной стороне коронки вырезка слабая 
или отсутствует, присутствует метастиль

В3 3 На буккальной стороне коронки вырезка слабая 
или отсутствует, присутствуют парастиль и метастиль

С 4
На буккальной стороне коронки между параконом 
и метаконом имеется выступ, присутствуют парастиль 
и метастиль

Лингвальный отдел 
(протоконный)

А1 3 Имеются протокон (Pr), мезокон (Mes)
и метаконуль (Mec)

А2 4 Имеются протокон, мезокон, метаконуль 
и протоконуль (Prc)

А3 4 Имеются протокон, мезокон, метаконуль 
и постметаконуль (postMec)

А4 5 Имеются протокон, мезокон, метаконуль, 
протоконуль и постметаконуль

Дистальный отдел 
(энтметаконуль)

А1 1 На дистальной части зуба площадка 
(или бассейн) энтметаконуля (entMec) не выражена

А2 2 На дистальной части зуба площадка 
(или бассейн) энтметаконуля хорошо развита

Лингвальный цингулюм
(в баллах)

1 1 Лингвальный цингулюм (Cinl) имеется под мезоконом

2 1.5 Лингвальный цингулюм имеется под мезоконом 
и незначительно выходит за границы мезокона

3 2 Лингвальный цингулюм имеется под мезоконом 
и развивается в основании протокона или метаконуля

4 2.5 Лингвальный цингулюм имеется под мезоконом
и развивается в основании протокона и метаконуля

5 3 Лингвальный цингулюм полный: 
заходит на антериальную и постериальную часть зуба

лым медведями выявлены достоверно значимые
различия (табл. 3). Отметим, что в выборках
U. maritimus из Ямала и северо-востока Сибири
морфотип А2 (13.3–15.4%) преобладает над мор-
фотипом А1 (2.2–7.7%). Белые медведи с п-ова Тай-
мыр имеют обратное соотношение редких морфо-
типов: А1 (11.6%) преобладает над А2 (4.3%). Между
выборками белого медведя различия недостоверны.

Морфотипы лингвального (протоконного) от-
дела М1. Во всех представительных выборках бу-
рого медведя доминирующим морфотипом явля-
ется А1 (76.3–95.7%). Редкие морфотипы А2 и А3
(4.1 и 8.4%) не имеют выраженной географиче-
ской закономерности в распределении частот
(табл. 4). Только у U. arctos, обитающего на севере
европейской части России, был отмечен морфо-
тип А4 (0.3%). Популяции бурого медведя, обита-
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Рис. 1. Морфотипы М1 бурого и белого медведей (название элементов зуба см. табл. 1): А – буккальный отдел (пара-
кон-метаконный), В – лингвальный отдел (протоконный), С – дистальный отдел (энтметаконуль), D – лингвальный
цингулюм (в баллах).
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ющие на о-ве Хоккайдо, между собой не обнару-
живают четких различий в частотах выделенных
морфотипов. При этом островные медведи замет-
но отличаются от материковых частым присут-
ствием морфотипа А3 (15.6–29.7%) и редкой
встречаемостью морфотипов А2 и А4 (по 0.7%).
Несмотря на это, достоверно значимых стати-
стических различий в частотах морфотипов
лингвального отдела М1 между бурым медведем
о-ва Хоккайдо и материковым бурым медведем
не обнаружено (табл. 3). Морфотипическое раз-
нообразие у U. maritimus ниже, чем у U. arctos.
Между бурым и белым медведями выявлены до-
стоверно значимые различия (табл. 3). У белого
медведя встречены только морфотипы А1 и А2, из
которых значительно доминирует морфотип А2
(73.8–86.7%). Частота встречаемости морфотипа А2
колеблется в пределах от 13.3 до 26.2% (табл. 4).
Выборки U. maritimus достаточно сходны между
собой, и значимых статистических различий
между ними не выявлено.

Морфотипы дистального (энтметаконуль) от-
дела М1. У бурого медведя наблюдается доста-

точно близкое соотношение частот морфотипов
дистального отдела, морфотип А2 почти во всех
выборках является доминирующим (табл. 4). Ис-
ключением является выборка медведей с Урала,
где доминирует морфотип А1 (74.6%). Бурые мед-
веди с о-ва Хоккайдо отличаются от материковых
бурых медведей почти полным доминированием
морфотипа А2 (98.9%). Морфотип А1 у них встре-
чен только в двух случаях. Поэтому по строению
дистальной части М1 популяции U. arctos, населя-
ющие о-в Хоккайдо, достоверно отличаются от
других популяций (табл. 3). У U. maritimus не
встречено морфотипа А2 (табл. 4). Между бурым
медведем и белым медведем, по частоте встречае-
мости обсуждаемых морфотипов, получены зна-
чимые статистические различия (табл. 3).

Развитость лингвального цингулюма М1. В ма-
териковых популяциях бурого медведя не обнару-
жено географической закономерности в строе-
нии лингвального цингулюма (табл. 4). Домини-
руют цингулюмы развитостью в 2 и 3 балла: в
некоторых регионах чаще встречаются зубы с
плохо развитым цингулюмом (2 балла), в других
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Таблица 2. Число и частоты морфотипов буккального (паракон-метаконный) отдела М1

* – Локалитет не указан; N и n – число экземпляров.

Вид Географическая область
Морфотипы

N
A1 A2 А3 В1 В2 В3 С

U
. a

rc
to

s

Кавказ горный n 0 0 0 0 0 31 0 31% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 100.0 0.0

Кавказ равнинный n 0 0 0 5 0 57 1 63% 0.0 0.0 0.0 7.9 0.0 90.5 1.6

Центр европейской части России n 0 0 0 0 0 16 0 16% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 100.0 0.0

Север европейской части России n 0 0 0 5 1 73 5 84% 0.0 0.0 0.0 6.0 1.2 86.8 6.0

Средний и Северный Урал n 0 0 0 2 0 68 0 70% 0.0 0.0 0.0 2.9 0.0 97.1 0.0
Южный Урал n 0 0 0 0 0 11 0 11

Западная Сибирь n 0 0 0 0 0 49 5 54% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 90.7 9.3

Алтай n 0 0 0 0 0 14 5 19% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 73.7 26.3

Центральная Сибирь n 0 0 0 0 0 19 3 22% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 86.4 13.6
Якутия n 0 0 0 1 0 8 0 9

Юго-Восточная Сибирь n 0 0 0 0 0 14 2 16% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 87.5 12.5

Приморье n 0 0 0 0 0 12 4 16% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 75.0 25.0
Острова Дальнего Востока n 0 0 0 0 0 10 0 10

Камчатка n 0 0 0 0 0 114 1 115% 0.0 0.0 0.0 0.0 0.0 99.1 0.9
Север Дальнего Востока n 0 0 0 0 0 5 0 5

Общее: n 0 0 0 13 1 504 26 544% 0.0 0.0 0.0 2.4 0.2 92.6 4.8

Остров Хоккайдо (запад) n 0 0 0 1 0 39 0 40% 0 0 0 2.5 0 97.5 0

Остров Хоккайдо (центр) n 0 0 0 0 0 55 0 55% 0 0 0 0 0 100.0 0

Остров Хоккайдо (восток) n 0 0 0 0 0 56 0 56% 0 0 0 0 0 100.0 0

Остров Хоккайдо* n 0 0 0 0 0 26 0 26% 0 0 0 0 0 100.0 0

Общее: n 0 0 0 1 0 176 0 177% 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 99.4 0.0

Общее по виду: n 0 0 0 14 1 680 26 721% 0.0 0.0 0.0 1.9 0.1 94.4 3.6

U
. m

ar
iti

m
us

Ямал n 1 6 35 0 2 1 0 45% 2.2 13.3 77.9 0.0 4.4 2.2 0.0

Таймыр n 8 3 56 0 0 2 0 69% 11.6 4.3 81.2 0.0 0.0 2.9 0.0

Сибирь (северо-восток) n 6 12 55 1 0 4 0 78% 7.7 15.4 70.5 1.3 0.0 5.1 0.0

Северный Ледовитый океан* n 3 2 27 0 0 0 0 32% 9.4 6.3 84.3 0.0 0.0 0.0 0.0

Общее по виду: n 18 23 173 1 2 7 0 224% 8.0 10.3 77.3 0.4 0.9 3.1 0.0
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Таблица 3. Статистический уровень различий между частотами морфотипов М1 медведей, оценка критерием χ2

* В группу “материк” включена также выборка бурого медведя с островов Дальнего Востока.

Отдел зуба Вид χ2 p df N

Буккальный отдел 
(паракон-метаконный)

U. arctos (материк*)
6.34 0.0964 3

544
U. arctos (о-в Хоккайдо) 177

U. arctos
185.97 <0.0001 6

721
U. maritimus 224

Лингвальный отдел
(протоконный)

U. arctos (материк)
8.11 0.0439 3

392
U. arctos (о-в Хоккайдо) 147

U. arctos
124.08 <0.0001 3

539
U. maritimus 224

Дистальный отдел 
(энтметаконуль)

U. arctos (материк)
58.64 <0.0001 1

447
U. arctos (о-в Хоккайдо) 175

U. arctos
97.26 <0.0001 1

622
U. maritimus 230

Лингвальный цингулюм
(в баллах)

U. arctos (материк)
20.18 0.0005 4

511
U. arctos (о-в Хоккайдо) 167

U. arctos
81.35 <0.0001 4

678
U. maritimus 230

регионах больше особей с цингулюмом средней
степени развитости (3 балла). Цингулюмы разви-
тостью в 1 и 4 балла встречаются редко. Хорошо
развитый цингулюм в 5 баллов отмечен в трех
случаях U. arctos только на Урале. В целом остров-
ные популяции бурого медведя имеют достаточно
часто встречающийся слабо развитый лингваль-
ный цингулюм (1 балл). Подобное строение цин-
гулюма является доминирующим в популяциях
центральной части о-ва Хоккайдо (39.2%). Медведи
с восточной части острова имеют особенности:
только у них отмечена развитая форма лингваль-
ного цингулюма, соответствующая четырем бал-
лам. Между выборками бурых медведей с матери-
ка и с о-ва Хоккайдо получены достоверные ста-
тистические различия на уровне р = 0.0005
(табл. 3). Между выборками бурого и белого мед-
ведей обнаружены значимые статистические раз-
личия (табл. 3). У белого медведя наиболее часто
встречается слабо развитый лингвальный цингу-
люм (1 балл). Стоит отметить, что у белых медве-
дей Ямала высока частота встречаемости (42.2%)
плохо развитого лингвального цингулюма (2 бал-
ла), тогда как в остальных выборках этот показа-
тель ниже (23.8–28.1%). Лингвальный цингулюм
средней степени развитости (3 балла) отмечен
только в популяциях U. maritimus, обитающих на
Северо-востоке Сибири и в популяциях без точно
установленного локалитета. Между выборками
белого медведя различия недостоверны.

Усложненность зубов. Как и описание морфо-
типов, характеристика их усложненности приве-
дена отдельно для каждой части М1 (табл. 5, рис. 2).
Буккальный и лингвальный отделы М1 у матери-
ковых бурых медведей выглядят примерно одина-
ково усложненными во всех исследуемых выбор-
ках. Можно отметить очень низкие показатели
усложненности в группе с Алтая, что может быть
связано с малочисленностью выборки. Наиболее
усложнен буккальный отдел М1 в популяциях бу-
рых медведей Приморья и Западной Сибири,
лингвальный отдел в популяциях медведей За-
падной Сибири и Севера европейской части Рос-
сии, дистальный отдел у медведей, населяющих
Алтай и Западную Сибирь. Лингвальный цингу-
люм наиболее усложнен у бурых медведей цен-
тральной части России и Камчатки. Строение ко-
ронки М1 у материковых бурых медведей доста-
точно сходно. Однако популяции бурого медведя
с о-ва Хоккайдо существенно отличаются от ма-
териковых животных увеличением усложненно-
сти всех отделов зуба. Внутри острова наиболее
усложненными М1 обладают медведи, живущие в
западной и восточной частях острова (табл. 5,
рис. 2). У белого медведя между выборками также
не наблюдаются существенные различия в строе-
нии М1. Отметим, что этому виду принадлежит
наибольшая степень усложненности лингвального
отдела. Буккальный отдел М1 усложнен в целом
меньше, чем у бурых медведей. Усложненность
дистального отдела у белых медведей сравнима с
показателями бурых медведей с о-ва Хоккайдо.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 7  2021

МОРФОТИПИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 815
Т

аб
ли

ца
 4

.
Ч

ис
ло

 и
 ч

ас
то

ты
 м

ор
ф

от
ип

ов
 л

ин
гв

ал
ьн

ой
 ч

ас
ти

 М
1

В
ид

Ге
ог

ра
ф

ич
ес

ка
я 

об
ла

ст
ь

Л
ин

гв
ал

ьн
ы

й 
от

де
л

(п
ро

то
ко

нн
ы

й)
N

Д
ис

та
ль

ны
й 

от
де

л
(э

нт
м

ет
ак

он
ул

ь)
N

Л
ин

гв
ал

ьн
ы

й 
ци

нг
ул

ю
м

(в
 б

ал
ла

х)
N

А
1

А
2

А
3

А
4

A
1

A
2

1
2

3
4

5
U. arctos

К
ав

ка
з 

го
рн

ы
й

n
22

1
0

0
23

11
12

23
0

18
11

1
0

30
%

95
.7

4.
3

0
0

47
.8

52
.2

0.
0

60
.0

36
.7

3.
3

0.
0

К
ав

ка
з 

ра
вн

ин
ны

й
n

39
1

6
0

46
21

32
53

2
25

31
2

0
60

%
84

.8
2.

2
13

.0
0.

0
39

.6
60

.4
3.

3
41

.7
51

.7
3.

3
0.

0

Ц
ен

тр
 е

вр
оп

ей
ск

ой
ча

ст
и 

Ро
сс

ии
n

10
0

2
0

12
7

7
14

0
5

10
0

0
15

%
0.

0
33

.3
66

.7
0.

0
0.

0

С
ев

ер
 е

вр
оп

ей
ск

ой
ча

ст
и 

Ро
сс

ии
n

62
3

9
1

75
32

46
78

2
37

39
2

0
80

%
82

.7
4.

0
12

.0
1.

3
41

.0
59

.0
2.

5
46

.3
48

.8
2.

5
0.

0

С
ре

дн
ий

 и
 С

ев
ер

ны
й 

У
ра

л
n

46
3

3
0

52
50

17
67

3
26

20
9

3
61

%
88

.5
5.

8
5.

8
0.

0
74

.6
25

.4
4.

9
42

.6
32

.8
14

.8
4.

9

Ю
ж

ны
й 

У
ра

л
n

8
0

1
0

9
7

2
9

2
4

5
0

0
11

За
па

дн
ая

 С
иб

ир
ь

n
29

5
4

0
38

17
27

44
7

28
12

4
0

51
%

76
.3

13
.2

10
.5

0.
0

38
.6

61
.4

13
.7

54
.9

23
.5

7.
8

0.
0

А
лт

ай
n

8
0

1
0

9
3

12
15

1
9

6
2

0
18

%
20

.0
80

.0
5.

6
50

.0
33

.3
11

.1
0.

0

Ц
ен

тр
ал

ьн
ая

 С
иб

ир
ь

n
9

0
2

0
11

1
9

10
0

10
10

1
0

21
%

0.
0

47
.6

47
.6

4.
8

0.
0

Ю
го

-В
ос

то
чн

ая
 С

иб
ир

ь
n

6
0

0
0

6
2

3
5

1
2

6
1

0
10

Я
ку

ти
я

n
5

0
1

0
6

4
5

9
0

7
2

0
0

9

П
ри

м
ор

ье
n

6
0

1
0

7
7

1
8

2
11

2
0

0
15

%
13

.3
73

.3
13

.3
0.

0
0.

0

О
ст

ро
ва

 Д
ал

ьн
ег

о 
В

ос
то

ка
n

10
0

0
0

10
6

3
9

0
7

2
1

0
10

К
ам

ча
тк

а
n

77
3

3
0

83
44

54
98

2
55

56
2

0
11

5
%

92
.8

3.
6

3.
6

0.
0

44
.9

55
.1

1.
7

47
.8

48
.7

1.
7

0.
0

С
ев

ер
 Д

ал
ьн

ег
о 

В
ос

то
ка

n
5

0
0

0
5

1
4

5
0

2
2

1
0

5

О
бщ

ее
:

n
34

2
16

33
1

39
2

21
3

23
4

44
7

22
24

6
21

4
26

3
51

1
%

87
.2

4.
1

8.
4

0.
3

47
.7

52
.3

4.
3

48
.1

41
.9

5.
1

0.
6



816

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 7  2021

ГИМРАНОВ

* 
–

 Л
ок

ал
ит

ет
 н

е 
ук

аз
ан

; N
 и

 n
 –

 ч
ис

ло
 э

кз
ем

пл
яр

ов
.

U. arctos

О
ст

ро
в 

Х
ок

ка
йд

о 
(з

ап
ад

)
n

25
0

11
1

37
1

39
40

6
17

12
4

0
39

%
67

.6
0.

0
29

.7
2.

7
2.

5
97

.5
15

.4
43

.6
30

.8
10

.3
0.

0

О
ст

ро
в 

Х
ок

ка
йд

о 
(ц

ен
тр

)
n

37
1

7
0

45
0

54
54

20
14

17
0

0
51

%
82

.2
2.

2
15

.6
0.

0
0.

0
10

0.
0

39
.2

27
.5

33
.3

0.
0

0.
0

О
ст

ро
в 

Х
ок

ка
йд

о 
(в

ос
то

к)
n

32
0

8
0

40
1

53
54

9
26

15
2

0
52

%
80

.0
0.

0
20

.0
0.

0
1.

9
98

.1
17

.3
50

.0
28

.8
3.

8
0.

0

О
ст

ро
в 

Х
ок

ка
йд

о*
n

21
0

4
0

25
0

27
27

10
10

5
0

0
25

%
84

.0
0.

0
16

.0
0.

0
0.

0
10

0.
0

40
.0

40
.0

20
.0

0.
0

0.
0

О
бщ

ее
:

n
11

5
1

30
1

14
7

2
17

3
17

5
45

67
49

6
0

16
7

%
78

.2
0.

7
20

.4
0.

7
1.

1
98

.9
26

.9
40

.1
29

.3
3.

6
0.

0

О
бщ

ее
 п

о 
ви

ду
:

n
45

7
17

63
2

53
9

21
5

40
7

62
2

67
31

3
26

3
32

3
67

8
%

84
.8

3.
2

11
.7

0.
4

34
.6

65
.4

9.
9

46
.2

38
.8

4.
7

0.
4

U. maritimus

Я
м

ал
n

6
39

0
0

45
45

0
45

26
19

0
0

0
45

%
13

.3
86

.7
0.

0
0.

0
10

0.
0

0.
0

57
.8

42
.2

0.
0

0.
0

0.
0

Т
ай

м
ы

р
n

11
54

0
0

65
69

0
69

50
19

0
0

0
69

%
16

.9
83

.1
0.

0
0.

0
10

0.
0

0.
0

72
.5

27
.5

0.
0

0.
0

0.
0

С
иб

ир
ь 

(с
ев

ер
о-

во
ст

ок
)

n
22

62
0

0
84

84
0

84
58

20
6

0.
0

0.
0

84
%

26
.2

73
.8

0.
0

0.
0

10
0.

0
0.

0
69

.0
23

.8
7.

1
0.

0
0.

0

С
ев

ер
ны

й 
Л

ед
ов

ит
ы

й 
ок

еа
н*

n
5

25
0

0
30

32
0

32
21

9
2

0
0

32
%

16
.7

83
.3

0.
0

0.
0

10
0.

0
0.

0
65

.6
28

.1
6.

3
0.

0
0.

0

О
бщ

ее
 п

о 
ви

ду
:

n
44

18
0

0
0

22
4

23
0

0
23

0
15

5
67

8
0

0
23

0
%

19
.6

80
.4

0.
0

0.
0

10
0.

0
0.

0
67

.4
29

.1
3.

5
0.

0
0.

0

В
ид

Ге
ог

ра
ф

ич
ес

ка
я 

об
ла

ст
ь

Л
ин

гв
ал

ьн
ы

й 
от

де
л

(п
ро

то
ко

нн
ы

й)
N

Д
ис

та
ль

ны
й 

от
де

л
(э

нт
м

ет
ак

он
ул

ь)
N

Л
ин

гв
ал

ьн
ы

й 
ци

нг
ул

ю
м

(в
 б

ал
ла

х)
N

А
1

А
2

А
3

А
4

A
1

A
2

1
2

3
4

5

Т
аб

ли
ца

 4
.

 О
ко

нч
ан

ие



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 7  2021

МОРФОТИПИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 817

U. maritimus имеет наименьшую степень развито-
сти (усложненности) лингвального цингулюма М1
среди всех изученных выборок (табл. 5, рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Бурый медведь. Ранее нам удалось установить
некоторую географическую закономерность в из-
менчивости строения коронок резцов и четвер-
тых премоляров (Р4 и р4) у U. arctos (Гимранов,
Косинцев, 2017; Гимранов, 2018). Строение ко-
ронки М1 у материковых бурых медведей доста-
точно сходное. Однако популяции бурого медве-
дя с о-ва Хоккайдо существенно отличаются от
материковых животных увеличением усложнен-
ности всех отделов зуба. Можно заключить, что
М1 у бурого медведя является мало изменчивым
зубом, по сравнению с резцами и премолярами
(Гимранов, Косинцев, 2017; Гимранов, 2018).
На М1 имеется большее количество изменчивых
признаков, чем на резцах и премолярах, поэтому
создается впечатление о его (М1) достаточной из-
менчивости. Однако каждый отдельный признак
проявляет слабую изменчивость в изученных вы-
борках. Бурого медведя можно достоверно диф-
ференцировать от белого медведя на основе стро-
ения М1. Дифференцирующими признаками
являются отсутствие протоконуля, наличие энт-
метаконуля и развитый лингвальный цингулюм.
Бурого медведя можно достоверно отличить от
белого медведя по строению буккальной части М1,

а именно по отсутствию глубокой вырезки между
параконом и метаконом.

Белый медведь. У белого медведя не наблюда-
ется существенных различий в строении М1 меж-
ду выборками. Можно заключить, что М1 у бело-
го медведя, также как и у бурого медведя, являет-
ся мало изменчивым зубом, по сравнению с
резцами и премолярами (Гимранов, Косинцев,
2017; Гимранов, 2018). Белого медведя можно до-
стоверно дифференцировать от бурого медведя
на основе строения М1. Дифференцирующими
признаками являются наличие протоконуля, от-
сутствие энтметаконуля и очень слабый (в дан-
ном случае редукция) лингвальный цингулюм.
Также белого медведя можно достоверно отли-
чить от бурого медведя по строению буккальной
части М1, а именно по глубокой вырезке между
параконом и метаконом.

Белый медведь относительно недавно отде-
лился от общего ствола с бурыми медведями
(Hailer et al., 2012; Bidon et al., 2014), но за корот-
кое время приобрел большое количество уни-
кальных адаптаций, в том числе произошла ре-
дукция зубной системы (Барышников, 2007;
Slater et al., 2010). О быстрой адаптации зубов
U. maritimus при переходе к полностью хищниче-
скому образу жизни свидетельствуют также полу-
ченные ранее данные (Гимранов, 2018): Р4 приоб-
ретает колющий хищнический вид с одной или
двумя вершинами (потеря протокона, как основ-
ного давящего элемента, увеличение режущей

Рис. 2. Уровень усложненности М1 в выборках бурого медведя и белого медведя. Бурый медведь: 1 – Кавказ горный,
2 – Кавказ равнинный, 3 – Север европейской части России, 4 – центр европейской части России, 5 – Урал северный
и средний, 6 – Западная Сибирь, 7 – Алтай, 8 – Камчатка, 9 – Приморье, 10 – остров Хоккайдо (запад), 11 – о-в Хок-
кайдо (центр), 12 – о-в Хоккайдо (восток), 13 – о-в Хоккайдо (без точного локалитета). Белый медведь: 14 – Ямал, 15 –
Таймыр, 16 – Сибирь (северо-восток), 17 – Северный ледовитый океан (без точного локалитета).
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функции зуба). Как и у Р4 (Гимранов, 2018), у М1
стили расположены в одну линию с главными
буграми (параконом и метаконом). Можно пред-
положить, что стили удлиняют главное лезвие зу-
ба и участвуют в процессе разрезания пищи. Од-
нако это заключение не согласуется с полученны-
ми результатами. У U. maritimus отмечена высокая
доля редких морфотипов буккальной части М1 с
редукцией одного из стилидов (18%). Функцио-
нально противоположное значение стилям имеет
развитие конулей на Р4 и М1. Эти бугры у медве-
дей участвуют в процессе раздавливания пищи.
У белых медведей часто присутствует протоко-
нуль (80%).

При переходе к облигатному хищничеству
можно ожидать, что белый медведь, как и другие
гиперкарниворные хищники (Felidae), будет за-
креплять и развивать такие элементы, как стили-
ды и будет избавляться от таких элементов, как
конули на Р4, М1 или М2. Но мы наблюдаем
иную ситуацию. Описанный сценарий в какой-то
степени справедлив для Р4, с оговоркой, что зуб
U. maritimus проявляет своеобразие в колющей, а
не режущей функции. Для М1 сформулирован-
ный сценарий не подходит, т.к. этот зуб у белого
медведя не развивает режущих функций. Наблю-
дается редукция зуба за счет утраты стилей, энт-
метаконуля и сокращения лингвального лезвия.
При этом зуб увеличивает давящую функцию за
счет протоконуля. Редукция зубов у белого медве-
дя происходит в результате утраты их основных
функций. Исследователи полагают, что это связа-
но с потреблением мягкой пищи, основу которой
составляют детеныши ластоногих (Slater et al.,
2010). Поэтому интересной особенностью этих
животных является то, что, не смотря на чисто
хищническую стратегию питания, зубы у них ви-
доизменяются по своеобразному сценарию. Рез-
цы более приспособлены к хищничеству (Гимра-
нов, Косинцев, 2017), как и клыки, которые силь-
но увеличены (Барышников, 2007), премоляры
приобретают колющий вид (Гимранов, 2018), М1
утрачивает дополнительные элементы, связан-
ные с разрезанием пищи. Почему М1 у белого
медведя имеется протоконуль, не свойственный
бурому медведю, остается не ясным.

Интересной особенностью строения М1 у изу-
ченных видов медведей является то, что, в отли-
чие от четвертых премоляров, у которых доля ас-
симетричных морфотипов достаточно велика
(Гимранов, 2018), первый моляр не имеет асси-
метричных вариантов строения. Отметим, что у
пяти особей U. maritimus, добытых на о-ве Вранге-
ля, и одной особи с о-ва Комсомольская Правда
на обеих сторонах челюсти отсутствовали изучае-
мые зубы. Явных следов прижизненной утери М1
нами не зафиксировано. У U. arctos подобные па-
тологии не встречены.

Эволюционные изменения М1 в роде Ursus. Од-
ним из самых древних представителей рода Ursus
является U. minimus (Devèze de Chabriol et Bouillet
1827), который появляется на рубеже миоцена и
плиоцена (Барышников, 2007; Wagner, 2010). Не-
которые находки мелких плиоценовых медведей
Евразии и Северной Америки иногда относят в
отдельный род Protarctos (Kretzoi 1945), объединя-
ющий четыре вида (Wang et al., 2017). На протяже-
нии плиоцена разнообразие рода Ursus увеличи-
вается: появляются U. thibetanus (G. Cuvier 1823) и
U. americanus (Pallas 1870), в позднем плиоцене
появляется U. etruscus (G. Cuvier 1823) (Барышни-
ков, 2007; Krause et al., 2008; Bon, Elalouf, 2010;
Wagner, 2010), все четыре вышеперечисленных
вида относятся к подроду Euarctos. В раннем
плейстоцене появляются U. deningeri (von Re-
ichenau 1904) и U. dolinenesis (Garcia et Arsuaga
2001) (Kurtén, 1968; García, Arsuaga, 2001; Wagner,
Čermák, 2012), которые могут быть самыми ран-
ними представителями линии пещерных медве-
дей (подрод Spelearctos). В то же время U. etruscus
или U. dolinensis могут быть предками линии бу-
рых медведей (подрод Ursus). На данный момент
подрод Spelearctos насчитывает 7 видов (Barysh-
nikov, Puzachenko, 2019; Barlow et al., 2020), кото-
рые условно можно разделить на 4 большие груп-
пы: денингероидные медведи (U. deningeri, U. denin-
geroides (Mottl 1964)), кавказский пещерный
медведь (U. kudarensis (Baryshnikov 1985)), ураль-
ский пещерный медведь (U. kanivetz (Vereshchagin
1973)), европейский пещерный медведь (U. spelae-
us (Rosenmüller 1794)) и два вида малых пещерных
медведей (U. rossicus (Borissiak 1930) и U. savini An-
drew 1922).

M1 у U. minimus демонстрирует отсутствие или
слабую выраженность парастиля и метастиля, от-
сутствие протоконуля и постметаконуля, разви-
тый лингвальный цингулюм, почти не развитый
энтметаконуль и выпуклую форму буккального
края основания коронки (Барышников, 2007;
Wagner et al., 2011). Подобные черты в строении М1
характерны и для представителей рода Protarctos
(Wang et al., 2017). Выше описанные состояния
признаков можно считать базальными, прими-
тивными для рода Ursus. Строение зубов U. thibet-
anus и U. americanus очень сходно с таковым у
U. minimus (Барышников, 2007; Wagner et al., 2011).
Гималайский медведь часто имеет парастиль и
метастиль, выпуклую форму основания буккаль-
ного края коронки, отсутствие протоконуля и
постметаконуля (не опубликованные данные ав-
тора). Также по нашим наблюдениям у современ-
ного гималайского медведя нередко отсутствует
мезокон, лингвальный цингулюм часто сильно
редуцирован. Барибалу свойственно наличие па-
растиля и метастиля, слабовыпуклая или ровная
форма основания буккального края коронки М1,
отсутствие протоконуля и постметаконуля, очень



820

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 100  № 7  2021

ГИМРАНОВ

слабое развитие энтметаконуля и лингвального
цингулюма (не опубликованные данные автора).

Строение зубов у U. etruscus и U. dolinensis сход-
но между собой и с U. arctos. У U. etruscus имеются
слаборазвитые стили на М1 (как правило, один из
двух), примерно в половине случаев имеется энт-
метаконуль, достаточно часто наблюдается хоро-
шо развитый лингвальный цингулюм, изогнутый
буккальный край основания коронки и наличие
протокона, мезокона и метаконуля без дополни-
тельных элементов (Mazza, Rustioni, 1992; Ба-
рышников, 2007; Petrucci, Sardella, 2009; Wagner
et al., 2011; Koufos et al., 2018; Medin et al., 2017; Ji-
angzuo et al., 2017; Medin et al., 2019). M1 U. dolin-
ensis по многим перечисленным признакам схож
с M1 U. etruscus, причем, в отличие от последнего,
у U. dolinensis развиты оба стиля (Garcia, Arsuaga,
2001).

В целом строение зубов у пещерных медведей
достаточно своеобразно и отличается от других
представителей рода Ursus (Барышников, 2007).
Ранние денингероидные пещерные медведи уже
имели ряд признаков, отличающих их от этрус-
ского медведя. Речь идет о таких признаках, как
развитые пара- и метастили, развитая площадка
энтметаконуля, наличие постметаконуля и сред-
няя степень развитости лингвального цингулюма
(Барышников, 2007; Rabeder et al., 2009; Wagner,
Cermak, 2012). Пещерные медведи (U. spelaeus sen-
su lato) позднего плейстоцена имеют хорошо раз-
витые пара- и метастили, хорошо развитую пло-
щадку метаконуля, постметаконуль, хорошо
развитый лингвальный цингулюм и иногда
раздвоенный мезокон (Grandal d’Anglade, 1993;
Baryshnikov, 1998; Rabeder, 1999; Барышников, 2007).
Малый или русский пещерный медведь U. rossicus
отличается от других пещерных медведей более
усложненными коронками зубов. Несмотря на
это, строение М1 у U. rossicus очень схоже с тако-
вым других позднеплейстоценовых пещерных
медведей (Борисяк, 1932; Барышников, 2007).

Строение М1 плейстоценового U. arctos, ко-
торого иногда выделяют в отдельный подвид
U. a. priscus, очень сходно со строением совре-
менного бурого медведя (Capasso Barbato et al.,
1990; Rabeder et al., 2009; Baryshnikov, 2010; Mar-
ciszak et al., 2015; Marciszak et al., 2019).

В эволюционном отношении М1 у представи-
телей рода Ursus изменяется достаточно слабо, по
сравнению с премолярами (Гимранов, 2018). Ос-
новными элементами зуба, которые варьируют в
эволюционном масштабе времениу представите-
лей рода Ursus являются стили, постметаконуль,
энтметаконуль и лингвальный цингулюм. Отсут-
ствие или слабое развитие стилей также как и
энтметаконуля является примитивным состояни-
ем. Также архаичным состоянием является хоро-
шо развитый лингвальный цингулюм. Наличие

хорошо развитых стилей и энтметаконуля являет-
ся прогрессивным состоянием, также как и реду-
цированный цингулюм. Прогрессивным состоя-
нием, по-видимому, можно считать наличие
постметаконуля (характерно для пещерных мед-
ведей) и протоконуля (характерно для белого
медведя). U. arctos обладает большим количе-
ством прогрессивных характеристик в строении
М1, в то время как М1 U. maritimus сочетает в себе
как прогрессивные, так и примитивные черты,
наряду с некоторыми уникальными, свойствен-
ными только этому виду, особенностями. Это мо-
жет объясняться переходом от всеядного или да-
же травоядного типа питания (бурый медведь) к
облигатному хищничеству.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для первого верхнего моляра М1 бурого и бе-
лого медведей выделено и описано 7 признаков,
обладающих изменчивостью: форма основания
буккального края коронки, наличие пара- и мета-
стилей, наличие энтметаконуля, постметаконуля
и протоконуля, а также развитость лингвального
цингулюма. Строение М1 в популяциях U. arctos,
населяющих материк, очень сходно. У островных
популяций U. arctos отмечается большее число
редких морфотипов и, как следствие, увеличение
значения показателя усложненности. Сочетание
примитивных (развитый энтметаконуль) и про-
грессивных (наличие постметаконуля и редуци-
рованного лингвального цингулюма) характери-
стик отличает U. arctos с о-ва Хоккайдо от матери-
ковых U. arctos. В целом М1 у бурого и белого
медведей является мало изменчивым зубом, по
сравнению с резцами и премолярами.

Бурого медведя можно достоверно дифферен-
цировать от белого медведя на основе строения М1.
Признаками, характерными для U. arctos, являют-
ся отсутствие протоконуля, наличие площадки
энтметаконуля и развитый лингвальный цингу-
люм. Признаками, характерными для U. mariti-
mus, являются глубокая вырезка буккального
края основания коронки между параконом и ме-
таконом, наличие протоконуля, отсутствие энт-
метаконуля и сильно редуцированный лингваль-
ный цингулюм. Несмотря на то, что U. maritimus
является почти полностью облигатным хищни-
ком, сценарий изменения зубов у этого вида не
совпадает с подобными сценариями для других
гиперкарниворных хищников. Зубы у белого мед-
ведя видоизменяются по своеобразному пути:
резцы становятся более приспособленными к за-
хвату добычи, как и клыки, которые сильно уве-
личены, премоляры приобретают колющий вид,
М1 утрачивает дополнительные элементы, свя-
занные с разрезанием пищи, при этом развивая
давящие элементы.

В эволюционном отношении М1 у представи-
телей рода Ursus изменяется достаточно слабо.
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Основными элементами зуба, которые варьируют
в эволюционном масштабе времени у представи-
телей рода Ursus, являются стили, постметако-
нуль, энтметаконуль и лингвальный цингулюм.
U. arctos обладает большим количеством прогрес-
сивных характеристик в строении М1, в то время
как М1 U. maritimus сочетает в себе как прогрес-
сивные, так и примитивные черты, наряду с неко-
торыми уникальными, свойственными только
этому виду особенностями. Это может объяс-
няться “возвращением” от всеядного или траво-
ядного типа питания (бурый медведь) к активно-
му хищничеству, от которого медвежьи “отказа-
лись” в процессе эволюции.
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MORPHOTYPIC CHARACTERISTICS OF THE FIRST MOLAR (M1)
OF THE BROWN (URSUS ARCTOS) AND POLAR (URSUS MARITIMUS)

BEARS (CARNIVORA, URSIDAE)
D. O. Gimranov*

Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Sciences, Yekaterinburg, 620144 Russia
*e-mail: djulfa250@rambler.ru

The structure of the first upper molar (M1) of brown (Ursus arctos) and white (U. maritimus) bears was stud-
ied, with seven features of polymorphism identified, and their descriptions given. The M1 in the mainland
populations of U. arctos displays no high morphological variability, whereas populations of U. arctos from
Hokkaido are distinguished by a large number of rare morphotypes and a greater complexity. In general, the
M1 in brown and polar bears is not a highly variable tooth character compared to the incisors and premolars.
In evolutionary terms, variations in M1 structure are rather weak in the genus Ursus. The brown bear is shown
to be reliably distinguished from the polar bear based on M1 structure. The polar bear teeth vary in a peculiar
way that does not coincide with the traditional scenario of tooth change in hypercarnivorous predators. Ursus
arctos has a large number of progressive features in the structure of the M1, while the M1 in U. maritimus com-
bines both progressive and primitive traits, as well as some features characteristic of only this species.

Keywords: variability, teeth, morphotypes, molar, brown bear, polar bear, species differentiation
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