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Исследовано 75 изображений морфотипов антероконидов для пяти видов полевок – Stenocranius
gregalis, Alexandromys middendorffii, A. mongolicus, A. mujanensis и A. oeconomus – традиционным мето-
дом и методом геометрической морфометрии. В рамках традиционного подхода морфотипическое
пространство является трехмерным, оси которого задаются 1) сложностью изгиба лингвальной и
2) лабиальной сторон передней непарной петли, а также 3) количеством замкнутых углов. Для че-
тырех видов Alexandromys потенциальное количество морфотипов составляет 56, из которых ре-
ально выявлено 30 (степень заполненности морфопространства 53.6%). В количественном подходе
использовали метод тонких пластин и анализ прокрустовых дистанций. Распределение морфоти-
пов в пространстве первых двух относительных деформаций как для отдельных видов, так и для их
совокупности имеет дугообразную конфигурацию, причем одна часть дуги связана в основном с
усложнением/упрощением буккальной стороны передней непарной петли, другая часть дуги – с
двухсторонним усложнением/упрощением и одновременно вытягиванием/сжатием передней не-
парной петли. В потенциальном морфопространстве остается незаполненной та его часть, которая
соответствует умеренно усложненному и максимально вытянутому антерокониду. Распределение
морфотипов для всей совокупности видов в пространстве первых двух осей многомерного шкали-
рования образует единое почти однородное облако, почти равномерно заполняющее все морфопро-
странство. Коэффициенты корреляции между матрицами морфогенетических и прокрустовых ди-
станций между морфотипами, вычисленными для каждого из видов, составляют от 0.56 до 0.73.
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В популяционных и палеонтологических ра-
ботах морфотипическая изменчивость щечных
зубов полевок исследуется в качестве материала,
характеризующего данную популяцию или вид
(Огнев, 1950; Малеева, 1976; Большаков и др., 1980;
Малеева, Елькин, 1986; Nadachovski, 1991; Ток-
мергенов, 1992; Rossolimo, Pavlinov, 1992; Markova
et al., 2010; Dokuchaev, 2014; Лисовский и др., 2018).
Анализу закономерностей морфотипического
разнообразия полевочьих зубов посвящено не-
много работ, выполненных главным образом на
серых полевках (Ангерманн, 1973; Поздняков, 1995,
2011; Ковалева и др., 2002; Markova et al., 2013).

До настоящего времени этот анализ основан
на качественном описании строения зубов, свя-
занном с выделением квазидискретных морфоти-

пов. Между тем, поскольку жевательная поверх-
ность зубов полевок представима как геометриче-
ская фигура, для ее описания легко применимы
количественные методы геометрической морфо-
метрии. В отличие от качественных методов, гео-
метрическая морфометрия позволяет описывать,
сравнивать и оценивать изменчивость форм ис-
ключительно на количественной основе (Павлинов,
Микешина, 2002; Васильев и др., 2018). Опубли-
кованы исследования формы жевательной по-
верхности зубов полевок, выполненные с приме-
нением методов геометрической морфометрии
(Павлинов, 1999, 2000; Voyta et al., 2013; Navarro
et al., 2018; Войта и др., 2019; Pavlinov, 2022).

Одним из основных объектов исследований
разнообразия строения щечных зубов полевок в
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самых разных аспектах (популяционный, таксо-
номический, собственно морфотипический и т.п.)
является передний (антероконидный) отдел пер-
вого нижнего коренного зуба (m1). Общей осно-
вой анализа разнообразия вариантов строения
антероконида является его представление как не-
кой двухмерной геометрической фигуры (фор-
мы), которая исчерпывающе задается конфигура-
цией эмалевой обкладки. Общей концептуальной
основной анализа является представление разно-
образия конфигураций антероконида как морфо-
пространства, которое может быть потенциаль-
ным (все возможные варианты) или вписанным в
него реализованным (наблюдаемые варианты)
(McGhee, 1999; Pavlinov, 2011). Как видно из выше
сказанного, описание и сравнение этих конфигу-
раций может быть качественным или количе-
ственным, их методическое содержание состоит в
следующем.

Качественное описание формы антероконида
дается на основе визуального анализа контура его
эмалевой обкладки с помощью следующих трех
основных параметров: 1) сложности изгиба линг-
вальной и 2) лабиальной сторон контура эмалевой
обкладки передней непарной петли и 3) общего
количества обособленных (замкнутых) выступа-
ющих углов. Для анализа структуры морфологи-
ческого разнообразия антероконида их тотальная
совокупность редуцируется (огрубляется) до не-
большого количества квазидискретных морфоти-
пов, каждый из которых характеризуется специфи-
ческой комбинацией этих параметров. На основе
все того же визуального анализа соотношений
между ними конструируется некое морфопро-
странство; если в его конструирование вводятся
не только реально выявленные, но и возможные
домысливаемые (при некоторых допущениях и
ограничениях) морфотипы, морфопространство
рассматривается как потенциальное, а его запол-
нение выявленными морфотипами – как реали-
зованное; во втором случае для количественной
характеристики морфопространства могут вво-
диться оценки частоты морфотипов в исследуе-
мой выборке. Если визуально оцениваемые соот-
ношения между морфотипами трактуются как их
взаимные трансформации, при некоторых допу-
щениях в оценку структуры морфопространства
можно вводить “полуколичественные” (морфо-
генетические) дистанции между морфотипами.
Такие трансформации, выявленные у разных ви-
дов, могут содержательно интерпретироваться,
например, с позиции вавиловского закона гомо-
логических рядов (Ангерманн, 1973; Васильев,
Васильева, 2009; Поздняков, 1995).

Количественный анализ формы антероконида
средствами геометрической морфометрии прово-
дится на основе описания контура ее эмалевой
обкладки некоторой совокупностью точек, рас-
ставляемых вдоль контура согласно некоторому

алгоритму и характеризуемых системой декарто-
вых х,у-координат (Павлинов, Микешина, 2002;
Васильев и др., 2018). Отдельные антерокониды
сравниваются попарно по соответствующим со-
вокупностям точек таким образом, что любые
различия между ними, кроме различий по форме,
исключаются; на этом этапе исключается и “огруб-
ление” антероконидов до некоторых обобщен-
ных морфотипов. Сравнение антероконидов как
геометрических форм проводится на строго ко-
личественной основе, его основным результатом
оказывается некое общее морфопространство
(в контексте геометрической морфометрии оно
называется кендэлловым), которое конфигури-
руется соотносительным положением в нем всех
антероконидов. Положение вариантов антероко-
нидов в морфопространстве описывается сово-
купностью вторичных (относительно исходных
декартовых) так называемых “прокрустовых ко-
ординат”, на основании их значений между вари-
антами можно строго количественно вычислять
дистанции (прокрустовы или эквивалентные им
евклидовы) и проводить ординатный (главные
компоненты, многомерное шкалирование, дис-
криминантный и т.п.) или кластерный анализы.
Все это дает некоторое разнообразие способов
представления структуры разнообразия антеро-
конидов; при знании сущности лежащих в их ос-
нове алгоритмов различия получаемых с их помо-
щью результатов могут служить основанием для
содержательной интерпретации структуры мор-
фологического разнообразия антероконидов.

Основная задача настоящей статьи – анализ
возможностей и ограничений количественного
описания методами геометрической морфомет-
рии структуры разнообразия конфигураций анте-
роконида m1 серых полевок в сравнении с тради-
ционным качественным подходом. В этом анали-
зе основной акцент делается на содержательных
вопросах – на том, что нового рассматриваемый
количественный подход дает для выявления и по-
нимания структуры морфологического разнооб-
разия антероконидов и каким образом этот подход
может быть использован в популяционно-мор-
фологических, таксономических и иных сравни-
тельных исследованиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА
Фактологическую основу настоящего иссле-

дования составляет совокупность изображений
морфотипов антероконидов (включая их обозна-
чения) для пяти видов полевок: Stenocranius grega-
lis, Alexandromys middendorffii, А. mongolicus, А. mu-
janensis, А. oeconomus (рис. 1). Номенклатура при-
водится по последней сводке (Kryštufek, Shenbrot,
2022). Всего выделено 35 морфотипов, в т.ч. для
S. gregalis 11, А. middendorffii 13, A. mongolicus 16,
А. mujanensis 17, А. oeconomus 18; методика их вы-
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деления и обозначения ранее опубликована в ста-
тье первого автора (Поздняков, 2011).

В работе использована авторская методика ви-
зуального описания изменчивости жевательной
поверхности m1 (Поздняков, 2011). При выделе-
нии морфотипов использовали буквенно-цифро-
вое кодирование. На первом этапе учитывали ко-
личество и форму замкнутых дентиновых полей.
В качестве критерия отчленения одного поля от
другого принимали смыкание пристеночного ден-
тина противоположных сторон зуба в перешейке
между полями. На этом этапе выделено шесть
групп морфотипов, обозначенных буквами. Пер-
вые четыре буквы соответствуют количеству за-
мкнутых полей треугольной формы: H – 3, K – 4,
M – 5, T – 6. В двух оставшихся группах – P и
Mа − последняя пара полей (считая от задней не-
парной петли) не разделена. В группе P слиты
четвертый и пятый треугольники, в группе Ma
слиты шестой и седьмой треугольники.

На втором этапе к буквенному обозначению
морфотипа слева и справа приписывали числа,
равные количеству изгибов лабиальной и линг-
вальной сторон передней непарной петли, соот-
ветственно. Например, кодировка 3H6 обознача-
ет морфотип с тремя замкнутыми треугольными
полями, тремя изгибами лабиальной стороны пе-
редней непарной петли и шестью – лингвальной
стороны.

Исследованная выборка включает в общей
сложности 75 морфотипов антероконидов (еди-
ниц сравнения), для разных видов их число со-
ставляет от 11 до 18 (табл. 1). Для достижения пол-
ной стандартизации общей структуры переднего
отдела m1, включающего антероконид, и соблю-
дения условий применения специфического ме-
тода описания ее конфигурации (см. далее) в дан-
ном анализе задняя граница антероконида задана
двумя каудально примыкающими к нему высту-
пающими углами коронки m1 (рис. 1).

Стандартные способы качественного (морфо-
типического) и количественного (на основе ме-
тодов геометрической морфометрии) описания
элементов зубной коронки щечных зубов полевок
(включая антероконидный отдел) и анализа их
разнообразия (включая представление структуры
соответствующих морфопространств) изложены
ранее в публикациях авторов (Павлинов, 1999;
Поздняков, 2011; Pavlinov, 2022). В настоящей ра-
боте описание эмалевой обкладки антероконида
методами геометрической морфометрии дано си-
стемой 200 полуметок, расставляемых автомати-
чески эквидистантно вдоль ее контура с помощью
программы tpsDig2 (Rohlf, 2017). В качественном
анализе попарные морфогенетические дистан-
ции между морфотипами численно оценивались
по количеству преобразований, необходимых для
линейной (по наименьшему пути) трансформа-

ции одного морфотипа в другой. В количествен-
ном анализе структуры разнообразия конфигура-
ций антероконида использовали два основных
подхода – метод тонких пластин и анализ прокру-
стовых дистанций (Павлинов, Микешина, 2002;

Рис. 1. Выделенные морфотипы m1; показан только
передний отдел зуба (полусхематично).
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Васильев и др., 2018). В первом случае для визуа-
лизации морфопространства использовали ре-
зультаты анализа относительных деформаций
(аналог главных компонент), во втором – резуль-
таты непараметического многомерного шкалиро-
вания, для их построения использованы програм-
мы tpsRelw (Rohlf, 2019) и PAST (Hammer et al.,
2001). Для количественного анализа внутривидо-
вого разнообразия вариантов антероконидов ис-
пользованы два метода (Pavlinov, 2011): а) усред-
ненная прокрустова дистанция, вычисленная на
основании попарных дистанций между морфоти-
пами, характеризует общий уровень разнообра-
зия, б) доля дисперсии, приходящаяся на первую
относительную деформацию RW1 (= первую глав-
ную компоненту), отражает общую структуриро-
ванность разнообразия. Для количественного ана-
лиза и визуализации межвидовых различий по
конфигурациям использовали дисперсионный и
дискриминантный (без отбора переменных) ана-
лизы матрицы значений относительных дефор-
маций (главных компонент), эти анализы прово-
дили в программе STATISTICA (StatSoft Inc, 2014).
Матрицы морфогенетических и прокрустовых
дистанций количественно (после их векториза-
ции) сравнивали с помощью ранговой корреля-
ции Спирмена (в той же программе).

РЕЗУЛЬТАТЫ
В рамках традиционного подхода метрика мор-

фотипического пространства задается тремя па-
раметрами: 1) сложностью изгиба лингвальной и
2) лабиальной сторон передней непарной петли и
3) количеством замкнутых углов. Проектируе-
мое таким способом морфопространство будет
трехмерным. Однако есть одно обстоятельство,
затрудняющее построение морфопространства.
На основании исследования разнообразия мор-
фотипов (Поздняков, 1995) было выяснено, что
увеличение количества замкнутых углов может
осуществляться двумя способами. Во-первых, пу-
тем последовательного замыкания выступающих
углов на передней непарной петле, начиная с ла-
биальной стороны. Во-вторых, путем замыкания
двух выступающих углов в основании антероко-

нида с образованием ромбовидного поля и его
последующего разделения. Каждому роду серых
полевок присущ лишь один из этих способов уве-
личения количества замкнутых углов (Поздня-
ков, 1995), хотя встречаются и единичные случаи
нетипичных вариантов. В частности, для полевок
рода Alexandromys характерен первый способ, то-
гда как для узкочерепной полевки (Stenocranius
gregalis) – второй.

Построить пространство морфотипов, в кото-
ром были бы учтены оба способа увеличения ко-
личества замкнутых углов, можно, но его интер-
претация будет осложнена. Поскольку в статье
рассматриваются принципиальные моменты
традиционного и количественного подходов, то
вполне достаточно продемонстрировать возмож-
ности качественного подхода на основе последо-
вательного замыкания выступающих углов, при-
чем трехмерную картину достаточно просто пере-
вести в плоскую таблицу.

Основа такой таблицы будет задаваться увели-
чением количества замкнутых углов передней не-
парной петли, поскольку в данном случае строго
определяется количество столбцов: отсутствие
замкнутых углов (класс H), один замкнутый угол
(класс K), два (класс M) и три (класс T) угла. Ко-
личество строк в таблице определено на основа-
нии хотя бы одного выделенного члена ряда, и
они различаются по сложности изгибов лабиаль-
ной и лингвальной сторон передней непарной
петли (табл. 2). Соответственно, потенциально
возможное количество морфотипов составляет
56, из которых фактически выявлено 30, т.е. мор-
фопространство заполнено на 53.6%.

Количественная оценка морфотипического
разнообразия антероконидов на основе усред-
ненных прокрустовых дистанций дает довольно
близкие значения для разных видов, варьирую-
щие в пределах 0.21–0.24 (табл. 1). Наименьшая
величина (0.21) получена для S. gregalis, наиболь-
шая (0.24) – для A. oeconomus и A. mujanensis. Это
распределение положительно коррелирует с ко-
личеством морфотипов, выделенных у исследо-
ванных видов (от 11 до 18), что представляется
вполне очевидным. Вместе с тем, следует обра-

Таблица 1. Общая характеристика исследованного материала и количественные оценки разнообразия вариантов
строения антероконидов

Вид n Средняя дистанция Доля дисперсии RW1, %

Stenocranius gregalis 11 0.21 65
Alexandromys middendorffii 13 0.22 45
A. mongolicus 16 0.22 56
A. mujanensis 17 0.24 57
A. oeconomus 18 0.24 55
Все виды 75 0.24 50
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тить внимание на то, что в совокупной выборке
(75 морфотипов) усредненная прокрустова ди-
станция не показывает увеличения (равна 0.24).

Доля общей дисперсии, приходящаяся на
первую относительную деформацию (RW1), у
разных видов составляет от 45 до 65% (табл. 1).
Этот показатель наименьший у A. middendorffii и
наибольший у S. gregalis, у других видов он состав-
ляет 55–57%, в совокупной выборке 50%. Как
видно, наиболее структурированным оказывает-
ся морфопространство у вида с наименьшим ко-
личеством выделенных морфотипов; но в целом
отчетливая связь между структурированностью и
количеством морфотипов не выявлена.

Распределение морфотипов в пространстве
первых двух относительных деформаций (RW1,
RW2) для каждого вида (рис. 2) показывает чет-
кую и при этом весьма своеобразную структури-
рованность морфопространства, выявляемую ме-
тодом тонких пластин. У исследованных видов
это распределение формирует дугообразную кон-
фигурацию, в пределах которой хиатусы чаще
всего неотчетливы; основные различия заключа-
ются в разной степени заполненной центральной
части распределения. Соответственно, дугооб-
разная конфигурация наиболее выражена у A. mu-
janensis и A. mongolicus (рис. 2A, 2B), менее отчет-
лива у S. gregalis (рис. 2C) наименее выражена у
A. oeconomus и A. middendorffii (рис. 2D, 2E).

Распределение морфотипов в том же про-
странстве (RW1, RW2) для всей совокупности ви-
дов также соответствует дугообразной конфигу-
рации с некоторым хиатусом в одном из ее фраг-
ментов (рис. 3A). Анализ трансформаций вдоль
каждой из осей (рис. 3B) показывает, что первая
из них (50% объясненной дисперсии) связана в
основном с усложнением/упрощением буккаль-
ной стороны передней непарной петли, вторая
(16% объясненной дисперсии) – с двухсторонним
усложнением/упрощением и одновременно вы-
тягиванием/сжатием передней непарной петли.
Данное распределение показывает, что в потен-
циальном морфопространстве остается незапол-
ненной та его часть, которая соответствует уме-
ренно усложненному и максимально вытянутому
антерокониду.

Распределение морфотипов для всей совокуп-
ности видов в пространстве первых двух осей мно-
гомерного шкалирования (MDS1, MDS2) имеет
существенно иную конфигурацию (рис. 3C). В дан-
ном случае морфотипы образуют единое почти
однородное (с одной несколько обособленной
группой) облако, почти равномерно заполняю-
щее все морфопространство.

Несмотря на очевидные различия в общей
структуре морфопространств, полученных двумя
разными методами геометрической морфомет-
рии, между ними имеется определенное соответ-

ствие. Корреляционный анализ показывает, что
распределение морфотипов вдоль каждой их пер-
вых осей (RW1 и MDS1) имеет почти идентичную
структуру: ранговая корреляция между ними со-
ставляет 0.97. Их распределения вдоль второй и
третьей осей более специфичны, соответствую-
щие корреляции могут быть как низкими (RW2 и
MDS2, RW3 и MDS3; корреляция 0.18 и 0.32), так
и достаточно высокими (RW3 и MDS2, RW2 и
MDS3; корреляция 0.67 и 0.88).

Анализ степени межвидовых различий пока-
зывает, что в целом они невелики (табл. 3). Доля
объясненной дисперсии, приходящаяся на эти
различия в совокупной выборке, составляет 16.8%,
при попарных сравнениях эта доля составляет от
2.4 до 26.4%. Наиболее различающимися являют-
ся A. oeconomus и A. middendorffii: доля объяснен-
ной дисперсии составляет 26.4%, дистанция Ма-
халанобиса 8.01; в наименьшей степени разли-
чаются S. gregalis, A. mujanensis и A. mongolicus:
соответствующие показатели составляют 2.4–
4.62% и 1.16–2.38. В целом, среди исследованных
видов по характеристикам конфигурации антеро-
конида наиболее специфичны A. oeconomus и
A. middendorffii: соответствующие показатели со-
ставляют 13.6–15.9% и 4.98–5.99; для A. mujanen-
sis, S. gregalis и A. mongolicus показатели составля-
ют 4.9–7.6% и 2.69–3.69. Эти количественные ре-
зультаты подтверждают визуальным анализом

Таблица 2. Развертка морфопространства морфоти-
пов m1 четырех видов полевок рода Alexandromys

Примечания. Жирным шрифтом обозначены выявленные
варианты, курсивом – невыявленные варианты; прочерк
означает невозможность варианта.

Ряды
Классы замкнутых полей

H K M T

1 3H4 1K4 1M2 –
2 3H5 1K5 1M3 –
3 3H6 1K6 1M4 –
4 3H7 1K7 1M5 –
5 4H4 2K4 2M2 –
6 4H5 2K5 2M3 –
7 4H6 2K6 2M4 –
8 4H7 2K7 2M5 –
9 5H5 3K5 3M3 1T3

10 5H6 3K6 3M4 1T4
11 5H7 3K7 3M5 1T5
12 6H5 4K5 4M3 2T3
13 6H6 4K6 4M4 2T4
14 6H7 4K7 4M5 2T5
15 7H5 5K5 5M3 3T3
16 7H6 5K6 5M4 3T4
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распределение видов в пространстве первых двух
канонических переменных (рис. 3D), выделен-
ных по результатам дискриминантного анализа:
они формируют единое облако в центральной ча-
сти распределения, за его границы частично вы-
ходят фрагменты распределений для A. oeconomus
и A. middendorffii.

Количественная оценка сходства между мат-
рицами морфогенетических и прокрустовых ди-

станций между морфотипами, вычисленными
для каждого из видов, показывает, что коэффи-
циенты корреляции изменяются от 0.56 (A. mu-
janensis) до 0.73 (A. middendorffii).

ОБСУЖДЕНИЕ
Прежде всего отметим, что достаточно высо-

кие коэффициенты корреляции между матрицами

Рис. 2. Распределение морфотипов антероконидов в пространстве первых двух относительных деформаций (RW1,
RW2) у исследованных видов серых полевок: A – A. mujanensis, B – A. mongolicus, C – S. gregalis, D – A. oeconomus, E –
A. middendorffii. Обозначения морфотипов как на рис. 1.
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морфогенетических и прокрустовых дистанций
указывают на значительное сходство результатов
описания разнообразия конфигураций антеро-
конида исследованных видов полевок на основе
качественного (морфотипического) и количествен-
ного (методами геометрической морфометрии)
методов. Это позволяет говорить о том, что в
структуре этого разнообразия есть как некая ба-
зовая основа, одинаково выявляемая разными
методами, так и определенные детали, которые
по-разному выявляются различными методами.
Этот общий вывод подтверждается сопоставле-
нием результатов применения двух ординатных
методов (метод тонких пластин и многомерное
шкалирование) в случае геометрической морфо-
метрии. Таким образом, разные методы описания
структуры разнообразия конфигураций антеро-

конида следует рассматривать не как альтерна-
тивные, а как взаимно дополнительные.

Среди результатов анализа методами геомет-
рической морфометрии наиболее впечатляющим,
пожалуй, является характер заполнения морфо-
пространства, выявляемый методом тонких пла-
стин. В общем случае считается, что дугообразная
конфигурация распределения объектов в про-
странстве главных компонент в случае стандарт-
ных линейных переменных является следствием
нелинейного характера связей между последними
(Jolliffe, 2002). Однако в нашем случае содержа-
тельная интерпретация такого распределения мо-
жет быть иной, если принять во внимание, что са-
мо морфопространство конструируется с помо-
щью указанного метода как потенциальное: его
оси (относительные деформации) формируются

Рис. 3. Распределения морфотипов антероконидов у всех изученных видов серых полевок: А – распределение в про-
странстве первых двух относительных деформаций (RW1, RW2), B – изменения конфигурации антероконида серых поле-
вок вдоль каждой из относительных деформаций, C – распределение в пространстве первых двух осей многомерного шка-
лирования (MDS1, MDS2), D – распределение в пространстве первых двух канонических переменных (CV1, CV2).

RW2

RW1

RW1

RW2

MDS1

M
D

S2

CV1

C
V

2

mujanensis

A B

C D

S. gregalis
A. middendorffii
A. mongolicus

A. oeconomus
A. mujanensis



822

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 102  № 7  2023

ПОЗДНЯКОВ, ПАВЛИНОВ

совокупностью всех возможных трансформаций
усредненной (консенсусной) конфигурации (Book-
stein, 1991; Zelditch et al., 2004). При “вписыва-
нии” реальных морфотипов в это “пространство
логических возможностей” (как его понимает За-
варзин, 1974) выясняется, что какие-то его обла-
сти соответствуют тем “возможностям”, которые
по тем или иным причинам не реализуются. При-
чины этого могут быть разными – важно, что та-
кого рода результаты дают основание для их об-
суждения, при этом следует исходить из конкрет-
ного анализа “пустых областей” в потенциальном
морфопространстве.

В нашем случае нереализованными оказыва-
ются возможные морфотипы с неглубокими вхо-
дящими углами, за исключением первого лаби-
ального угла (рис. 3A; нижняя центральная часть
распределения). Нереализованность таких вари-
антов можно объяснить с функциональных пози-
ций. Серые полевки питаются преимущественно
вегетативными частями растений, которые им
приходится хорошо перетирать. При этом верхний
и нижний зубные ряды движутся в продольном
направлении относительно друг друга. Основная
нагрузка при перетирании пищи приходится на
поперечные эмалевые участки. На реконструиро-
ванных вариантах антероконида (рис. 3A; нижняя
центральная часть распределения) количество
таких поперечных участков сокращается, соот-
ветственно, падает эффективность перетирания
корма.

С этой точки зрения примечательна структура
морфопространства, которая выявляется много-
мерным шкалированием. Причина ее отличия от
только что охарактеризованной, как представля-
ется, объясняется тем, что это морфопространство
конструируется (опять-таки, по методическим
причинам, см. Pavlinov, 2011) как реализованное.
Следовательно, анализ структуры последнего по-
казывает вероятное отсутствие еще каких-либо
ограничений на проявления разнообразия анте-

роконидов, которые не связаны со способами за-
полнения потенциального морфопространства.

Морфопространство, построенное качествен-
ным методом, – трехмерное, а в табл. 2 дана его
развертка на плоскость. У изученных видов поле-
вок рода Alexandromys морфотипы с антерокони-
дом, не разделенным на замкнутые треугольники
(класс H), т.е. морфотипы, которые можно со-
поставить с нереализованными морфотипами,
реконструированными методом геометрической
морфометрии, встречаются с небольшой частотой,
и среди них выделено лишь три варианта. Такие
морфотипы преобладают по частоте у памирской
полевки (Microtus juldaschi), причем наибольшая
доля у морфотипа 5H5, а наиболее сложные мор-
фотипы – 5H6 и 6H5 (Поздняков, 2007). Таким
образом, основная часть морфотипов этого клас-
са, особенно наиболее сложных (табл. 2), остает-
ся вообще нереализованной.

Для четырех изученных видов рода Alexandro-
mys в наибольшем количестве представлены мор-
фотипы с четырьмя (класс K) и пятью (класс M)
замкнутыми треугольниками. Морфотипы с ше-
стью замкнутыми треугольниками (класс T) мо-
гут быть получены лишь в половине рядов с более
сложными изгибами лабиальной и лингвальной
сторон. Из морфотипов этого класса тоже выде-
лено лишь три варианта (табл. 2).

Спектр реализованных морфотипов каждого
вида представляет собой часть общего спектра,
соответственно, при качественном подходе этот
спектр есть “вырез” из общего морфотипическо-
го пространства, имеющий трехмерную структуру
(рис. 4).

Вскрытая методами геометрической морфо-
метрии значимость лабиальной стороны антеро-
конида m1 в путях усложнения морфотипов под-
тверждается и другими данными: в частности,
корреляционный анализ демонстрирует, что она
образует отдельный модуль в пределах жеватель-
ной поверхности m1 (Ковалева и др., 2021). Воз-

Таблица 3. Попарные различия между видами полевок родов Stenocranius и Alexandromys по конфигурации анте-
роконида m1 по результатам дискриминантного и дисперсионного анализа

Примечания. Дистанция Махаланобиса – ниже диагонали; доля объясненной дисперсии – выше диагонали.

Вид S. gregalis A. middendorffii A. mongolicus A. mujanensis A. oeconomus

Среднее значение для вида

Дистанция 
Махаланобис

а

Доля 
объясненной 
дисперсии, %

S. gregalis 9.71 3.85 2.39 14.60 3.49 7.63
A. middendorffii 5.55 13.14 5.24 26.45 5.99 13.63
A. mongolicus 1.16 4.57 4.62 7.30 2.69 7.22
A. mujanensis 2.38 5.84 2.25 15.14 3.69 4.88
A. oeconomus 4.90 8.01 2.77 4.29 4.98 15.87
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можно, обособленность лабиальной стороны свя-
зана с какими-то морфогенетическими особен-
ностями призматической конструкции зубов,
поскольку для M3 скальных полевок показано,
что видовая специфика проявляется в изменчи-
вости числа выступающих зубцов на лингвальной
стороне задней непарной петли и в количестве за-
мкнутых полей (Поздняков, 2022), т.е. изменчи-
вость лабиальной стороны, в отличие от изменчи-
вости числа выступающих зубцов на лингвальной
стороне и изменчивости числа замкнутых полей,
не связана с видовой спецификой.

Предшествующие исследования (Voyta et al.,
2013; Войта и др., 2019) показали, что с использо-
ванием методов геометрической морфометрии
невозможно однозначно установить видовую при-
надлежность конкретных моляров m1. Оценка
межвидовых различий по всему спектру морфо-
типов с помощью дискриминантного анализа
подтверждает это пессимистическое заключение.
Таким образом, дискриминацию видов серых по-
левок в палеонтологических исследованиях на
основе анализа антероконида m1 нельзя считать
надежной.

В настоящем сообщении едва ли имеет смысл
обсуждать в деталях полученные нами количе-
ственные оценки степени и отчасти структуры
разнообразия строения антероконида у серых по-
левок, а также количественные оценки различий
между видами. Причина в том, что эти оценки по-
лучены на основе анализа достаточно “огрублен-
ных” изображений переднего отдела m1 и вряд ли
отражают те детали, которые присущи реальному

разнообразию, для выявления которого нужно
исследование конкретных экземпляров в доста-
точно объемных выборках. Вместе с тем, важно
подчеркнуть показанную нами особенность ко-
личественного анализа, которая выгодно отлича-
ет его от традиционного качественного, – саму
возможность получения такого рода оценок.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Показано, что качественный и количествен-

ный подходы к анализу разнообразия морфоти-
пов антероконида m1 у серых полевок дают в це-
лом достаточно сходные результаты. Основные
различия между этими результатами связаны с
тем, что эти подходы обладают разными разреша-
ющими возможностями в силу специфики выде-
ления и сравнения морфотипов.

Качественный подход позволяет в разнообра-
зии очертаний антероконида выделить квазидис-
кретные морфотипы, количество которых будет
счетным. Морфопространство конструируется как
трехмерный объект, и по его реализованной части
легко устанавливается потенциальный объем.

Количественный подход позволяет исследо-
вать разные аспекты этого разнообразия на основе
разных методов, включая наглядную демонстра-
цию разницы между структурой потенциального
и реализованного морфопространств, количе-
ственные оценки степени внутри- и межвидовых
различий.

По-видимому, рассмотренные подходы явля-
ются не взаимоисключающими, а взаимодопол-

Рис. 4. Распределение морфотипов A. mujanensis в морфопространстве, построенном традиционным способом.
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нительными: каждый из них предназначен для
решения специфических задач изучения структу-
ры морфологического разнообразия.
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DIVERSITY OF STRUCTURAL VARIANTS OF THE m1 ANTEROKONID
IN THE VOLE GENERA STENOCRANIUS AND ALEXANDROMYS 

(ARVICOLINI, RODENTIA): QUALITATIVE 
AND QUANTITATIVE APPROACHES

A. A. Pozdnyakov1, *, I. Ya. Pavlinov2

1Institute for the Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences,
Novosibirsk, 630091 Russia

2Zoological Museum, Moscow State University, Moscow, 125009 Russia
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75 images of anteroconid morphotypes for five vole species were studied using traditional and GM methods:
Stenocranius gregalis, Alexandromys middendorffii, A. mongolicus, A. mujanensis, and A. oeconomus. The mor-
photypical space is three-dimensional within the framework of the traditional approach, the axes being
formed by (1) the complexity of the curve of the lingual and (2) labial sides of the anterior loop, and (3) the
number of closed triangles. The total number of morphotypes for four species of Alexandromys is 56, 30 of
them having been actualized (the degree of completeness of the morphospace is 53.6%). The thin plate and
Procrustean distance analysys were used in the quantitative approach. The distribution of morphotypes in the
space of the first two relative deformations, both for individual species and for their complex, corresponds to
an arcuate configuration, the first of which is mainly associated with the complication/simplification of the
buccal side of the antheroconid, while the second with the bilateral complication/simplification and simul-
taneous extension/compression of the antheroconid. The part of the potential morphospace that corresponds
to a moderately complicated and maximally elongated antheroconid remains unoccupied. The distribution
of morphotypes for the complex of species in the space of the first two axes of multidimensional scaling forms
a single and almost homogeneous cloud that almost evenly fills the total morphospace. The correlation co-
efficients between the matrices of morphogenetic and Procrustean distances between morphotypes calculat-
ed for each of the species vary from 0.56 to 0.73.

Keywords: morphological disparity, geometric morphometrics, gray voles, m1 anteroconids, morphotypes



<<
  /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


