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Краниометрическими методами изучены четыре выборки лисицы обыкновенной (Vulpes vulpes L.
1758) (n = 403). Выборки получены от животных, населяющих Тверскую область. Тестируемые
факторы по силе влияния на размерный полиморфизм черепа лисицы в центре европейской части
России можно представить в следующем порядке: возрастная, половая, географическая, хроно-
графическая  изменчивости. Географический и хронографический факторы изменчивости ассо-
циированы с зубочелюстным аппаратом животных. При анализе временного отрезка с начала
1990-х по настоящее время присутствует слабый тренд увеличения отдельных структур черепа, но
при включении 80-х годов формируется более сложная тенденция хронографической изменчиво-
сти, которая носит характер флуктуации размеров. Это может быть связано с высокой суммарной
смертностью животных, что определяет стохастический характер хронографической размерной из-
менчивости. Пространственная изменчивость одонтологических и краниометрических признаков
может иметь адаптивный функциональный характер.
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Изменчивость организмов – сложное явление.
С точки зрения эволюционной биологии измен-
чивость организмов является одной из главных
предпосылок действия естественного отбора (Мед-
ников, 1969; Тимофеев-Ресовский и др., 1978). Ес-
ли рассматривать этот феномен с позиций попу-
ляционной биологии, то следует констатировать
его важное значение для устойчивости и целост-
ности популяции как биологической системы
(Яблоков, 1987). Важными факторами полимор-
физма следует считать возрастную, половую,
пространственно-временную изменчивости жи-
вотных.

Мы продолжаем серию публикаций, посвя-
щенных внутрипопуляционному анализу морфо-
логических признаков млекопитающих отряда
Carnivora, населяющих центр европейской части
России.

Лисица обыкновенная (Vulpes vulpes Linnaeus
1758), вид семейства Canidae, занимает ареал пло-
щадью порядка 70 млн км2, охватывающий пять
континентов и не менее 83 стран (Sillero-Zubiri et al.,
2004). Столь протяженный ареал и формируемый
в его границах градиент факторов среды, а также
длительная филогенетическая история популя-
ций вида предопределили выраженную феноти-
пическую изменчивость. Современные система-
тики выделяют 45 подвидов Vulpes vulpes (Wozen-
craft, 2005). В пределах рассматриваемого в статье
географического региона обитает европейский
подвид Vulpes vulpes crucigera Bechstein 1789, сим-
патричный с двумя представителями семейства
Canidae: серым волком (Canis lupus Linnaeus 1758)
и енотовидной собакой (Nyctereutes procyonoides
Gray 1834) – вселенцем, численность которого
существенно превышает численность абориген-
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ных хищников (Макаров и др., 2009). С морфоло-
гической точки зрения лисица обыкновенная хо-
рошо изучена, в том числе, изучены размерная и
дискретная изменчивости её черепа (Huson, Page,
1980; Helle et al., 1989; Ansorge, 1994; Szuma, 2007,
2008; Hartová-Nentvichоvá et al., 2010, 2010а, и др.).
Значительная часть морфологических работ по-
священа исследованию вида в масштабах боль-
шой части ареала в Старом и Новом Свете
(Churcher, 1960; Davis, 1977; Szuma, 2007; 2008 и др.),
и лишь немногие публикации затрагивают раз-
мерную изменчивость вида на уровне отдельных
популяцией и популяционных групп (Huson,
Page, 1980). Не столь многочисленные (Юдин,
1986) исследования хронографической изменчи-
вости лисицы недавно привлекли интерес терио-
логов (Yom-Tov, Yom-Tov, 2012; Госьков, Коры-
тин, 2016 и др.).

Территориально наиболее близкие пункты ис-
следования краниометрической изменчивости
вида – Северо-запад европейской части России
(Данилов и др., 1979) и Московская обл. (Szuma,
2008). В Тверской обл. и соседних регионах по-
добных исследований лисицы не проводили.

Лисица – традиционный объект охоты, поэто-
му собраны репрезентативные остеологические
коллекции, охватывающие различные географи-
ческие пункты Тверской обл. за длительный пе-
риод, накоплены сведения об эколого-демографи-
ческих характеристиках, что создает предпосылки
для выполнения фундаментальных морфо-эколо-
гических исследований вида.

Цель работы – изучить краниометрическую
изменчивость лисицы обыкновенной и оценить
каким образом на морфологическое разнообра-
зие черепа влияют возраст особей, половая при-
надлежность, географическая и хронографическая
вариабельность.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Информация о численности вида на террито-
рии исследования получена в региональных орга-
нах Росприроднадзора (Министерство природ-
ных ресурсов Тверской обл.). За период сбора
анализируемой выборки по данным зимнего
маршрутного учета с 1976 по 2008 годы средняя
численность вида в Тверской обл. составила 8.5 ±
± 0.8 тысяч особей (минимум 5.5, максимум
12.8 тысяч).

Пол, место и дата добычи животных указаны
охотниками-корреспондентами, принимавшими
участие в сборе материала. Географические коор-
динаты места добычи в градусах и минутах полу-
чены как географические центроиды выборок в
каждом административном районе в системе на-
стольной картографии MapInfo ГИС-Россия.

Возраст каждой особи определен визуально по
степени развития рельефных структур черепа (са-
гиттальный гребень, заглазничные отростки), об-
литерации носового и межрезцового швов, состоя-
нию зубной системы (Habermehl, 1986; Клевезаль,
2007), а также с использованием инструменталь-
ных методик по слоям цемента на декальциниро-
ванных и окрашенных препаратах апикальной
части клыка (Клевезаль, Клейненберг, 1967). По
совокупности внешних признаков выделена
группа наиболее старых особей (≈7% от выбор-
ки), из клыков которых были изготовлены препа-
раты. Среди особей, отнесенных к категории “ста-
рые”, 20% составили животные в возрасте 3+ года;
25% – 4+ года; 25% – 5+ лет; 15% – 6+ лет; и 15%
7–8+ лет. В целом соотношение возрастных
групп в выборке лисиц из Тверской обл. соответ-
ствовало таковому животных, населяющих Уэльс
(Великобритания) (Huson, Page, 1980), и близки к
полученному в Чехии (Hartová-Nentvichová et al.,
2010а). В последующих расчетах черепа были раз-
делены на две группы: молодых особей, особей
предрепродуктивного возраста и взрослых в воз-
расте 1+ и старше.

Схема промеров включала 17 измерений чере-
па и нижней челюсти, в том числе измерение би-
латерально симметричных признаков. Схема в
значительной мере унифицирована с предложен-
ной Анзоргом для лисицы обыкновенной (An-
sorge, 1994) (рис. 1). Измерения с точностью до
0.01 мм выполнены цифровым штангенциркулем
Sylvac S_Cal Work, синхронизированным с ком-
пьютером с помощью оптического кабеля.

Общий объем изученного материала составил
403 экз. Черепа животных распределены по услов-
но выделенным районам сбора, охватывающим
всю Тверскую обл. (табл. 1, рис. 2).

Обработанный материал находится в фондах
Краниологической коллекции Центрально-Лес-
ного заповедника (выборки 1–3) и на кафедре
Биологии Тверского государственного универси-
тета (выборка 4).

Таблица 1. Характеристика используемого материала

Номер выборки Место сбора в Тверской области Самцы Самки Всего Период сбора

1 Юго-запад 70 80 150 1982–2006
2 Центр 52 43 95 1995–2005
3 Северо-восток 33 39 72 2003–2006
4 Юго-восток 48 38 86 1996–2010
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Рис. 1. Схема промеров черепов лисицы: 1 – кондилобазальная длина черепа, 2 – расстояние от заднего края барабанных
камер до переднего края резцовой кости, 3 – расстояние от заднего края барабанных камер до заднего края подглазничного
отверстия, 4 – длина верхнего ряда коренных зубов, 5 – коронарная длина P4, 6 – ширина верхнего клыка у основания, 7 –
ширина верхней челюсти над клыками, 8 – расстояние между латеральными краями заглазничных отростков, 9 – ширина
заглазничного сужения, 10 – скуловая ширина, 11 – длина нижней челюсти от переднего края центральных резцовых аль-
веол до выемки между суставными и угловыми отростками, 12 – длина нижнего ряда коренных зубов, 13 – наибольшая вы-
сота венечного отростка, 14 – ширина мозговой капсулы(максимальная), 15 – ширина рострума на уровне подглазничных
отверстий, 16 – ширина на уровне яремных отростков, 17 – максимальная высота черепа.
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Рис. 2. Карта мест сбора материала. Пунктирной линией показаны районы сбора, их номера соответствуют номерам,
приведенным в табл. 1.
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В анализ включали все черепа, сохранившие
целостность общей структуры. Для восполнения
измерений, которые невозможно получить на по-
врежденных черепах, применяли метод линейной
регрессии. Для этого определяли корреляцион-
ные связи измеренных признаков друг с другом у
полностью комплектных экземпляров (n = 153).
Наиболее сильно коррелирующий с искомым
признаком промер выступал предиктором (x), а
восполняемый промер (y) “отклик” – искомая пе-
ременная. Получали уравнение вида: у = a + b × x.
Для оценки качества прогнозирования признака
использовали коэффициент детерминации R2 и
уровень статистической значимости оценки – р.
Заполнение пропусков осуществляли с учетом
половой и территориальной принадлежности жи-
вотных.

Для изучения полового диморфизма применя-
ли методический подход, описанный нами ранее
(Кораблёв и др., 2013). Индекс полового димор-
физма (ИПД) рассчитывали по формуле: ИПД =
= 100 × (X♂ – X♀)/X♀, где ИПД – величина поло-
вого диморфизма в процентах; X♂ и X♀ – средние
величины признаков для самцов и самок. Дис-
криминантный анализ применен для выделения
признаков, наиболее значимых в описании меж-
половых различий. Масштаб морфологических
различий оценивали по величине и статистиче-
ской значимости квадрата дистанций Махалан-
обиса между выборками (D2) (Рожнов, Абрамов,
2006), а качественную оценку различий – по про-
центному отношению корректно классифициро-
ванных особей в априори заданные классы: сам-
цы и самки (Hartová-Nentvichová et al., 2010). Для
дополнительной характеристики морфологиче-
ской изменчивости самцов и самок использовали
значения коэффициента вариации (СV) (Медни-
ков, 1969; Mieri et al., 2005), оценивая достовер-
ность различий между полами с помощью непа-
раметрического теста Вилкоксона (Mieri et al.,
2005). Анализ размерного полового диморфизма
осуществляли для всей выборки, без разделения
по географическому признаку.

С целью получения виртуальных зависимых
факторов (макропеременных), описывающих ва-
рьирование всех краниометрических перемен-
ных, осуществлено неметрическое многомерное
шкалирование. Предварительно исходные разме-
ры черепа логарифмированы по формуле b = lgxij с
использованием десятичного логарифма, где b –
измеряемый признак, xij – измеренное значение
признака для каждой особи. Необходимость нор-
мализации данных продиктована тем, что физиче-
ское значение логарифмирования определяется
отношениями в системе в соответствии с функци-
ей y = a × xb (Пузаченко, 2004). С биологической
точки зрения так проявляется эффект аллометри-
ческих возрастных изменений, поскольку в вы-
борке присутствуют особи разного возраста. Для
построения ординации использовали дистанцию

Евклида; в результате расчетов при 1000 итераций
остановились на трех осях многомерного шкали-
рования (ОМШ), значение стресса составило
0.108. Доля объясненной осями изменчивости:
ОМШ-1 = 65.3%, ОМШ-2 = 16.5%, ОМШ-3 =
= 12.1%, всего 93.9%.

Биологическая интерпретация полученных
макропеременных ОМШ осуществлена с учетом
их корреляции, во-первых, с краниометрически-
ми признаками, во-вторых, с тестируемыми фак-
торами размерного полиморфизма. В качестве
меры обусловленности использовали непарамет-
рический коэффициент ранговой корреляции
Спирмена. С учетом обусловленности варьирова-
ния ОМШ проводили их последующий анализ.
Для оценки характера влияния изучаемых факто-
ров на макропеременные применяли общую мо-
дель многомерного регрессионного анализа.

В качестве референсных методов, для кросс-
валидации результатов и исключения статистиче-
ских ошибок первого и второго рода (априори по-
лагаем наличие пространственно-временной из-
менчивости) использовали дискриминантный и
пермутационный многомерный дисперсионный
анализ (аналог PERMANOVA с применением
матриц расстояний) (Anderson, 2001) измеренных
признаков, в котором предикторами выступали
тестируемые факторы: регион сбора, пол и воз-
раст животных. Сопоставление результатов, по-
лученных с помощью различных методов много-
мерного статистического анализа, значительно
повышает надежность выводов (Nuzzo, 2014).

Многомерное неметрическое шкалирование и
PERMANOVA (дистанция Евклида, 999 итера-
ций, поправка Бонферрони) выполнены в стати-
стической среде R (R Core Team, 2016). Для оцен-
ки влияния изоляции расстоянием на морфоло-
гическую изменчивость с применением теста
Мантеля (1000 итераций) использована про-
грамма IBD (Bohonak, 2002). Все остальные ста-
тистические расчеты осуществляли в программ-
ном пакете Statistica 12.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Описание используемых макропеременных

Размерное морфологическое разнообразие ли-
сицы обыкновенной при используемой схеме
промеров описывается тремя ОМШ. При помо-
щи рангового непараметрического критерия кор-
реляции Спирмена установлена обусловленность
варьирования осей отдельными переменными –
измеренными признаками черепа (табл. 2).

Из табл. 2 следует, что первая ось значимо кор-
релирует со всеми измеренными переменными,
за исключением ширины заглазничного сужения.
Наибольшие значения коэффициентов корреля-
ции (≥ 0.70) определены для признаков черепа,
воспроизводящих общие размеры его церебраль-
ной и висцеральной частей (признаки 1–3, 6, 7,
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10–13). Для второй оси определяются невысокие
корреляции со многими краниометрическими
признаками, но в наибольшей мере она описыва-
ет изменчивость признаков 8 – расстояние между
латеральными краями заглазничных отростков и
9 – ширину заглазничного сужения. Третья ось
многомерного шкалирования коррелирует с ми-
нимальным числом промеров, среди всех осей.
Тем не менее, она содержит важную часть инфор-
мации, характеризующую изменчивость призна-
ков: 15 – ширину рострума на уровне подглазнич-
ных отверстий, 5 – коронарную длину четвертого
премоляра и 6 – ширину клыка у основания. Оси
ортогональны по отношению друг к другу, корре-
ляция между ними отсутствует (rСпирмена ≥ 0.001,
p > 0.05).

Далее из приведенных расчетов следует, что
варьирование ОМШ-1 обусловлено двумя факто-
рами: половой принадлежностью и возрастом
животных. ОМШ-2 незначительно коррелирует с
возрастом и полом животных. ОМШ-3 статисти-
чески значимо коррелирует с тремя факторами:
периодом добычи, географической долготой и
широтой сбора материала, при отсутствии значи-
мой корреляции с половой и возрастной группой
животных. Поэтому резюмировать биологиче-
ский смысл осей можно следующим образом:
первая ось описывает половую принадлежность
животных и их возрастную группу. Вторая, в су-
щественно меньшей степени, – половозрастную
изменчивость. Третья ось воспроизводит про-
странственно-временную изменчивость лисицы
обыкновенной. С учетом долей воспроизведен-
ной осями дисперсии можно говорить о преобла-
дании половозрастной изменчивости в кранио-
метрических данных над всеми другими видами
изменчивости. Пространственно-временная из-
менчивость выражена значительно слабее. Одна-
ко ее проявление при столь малом географическом
охвате и временном интервале в исследованных
выборках, безусловно, заслуживает внимания. Та-
ким образом, проведенный анализ полученных
макропеременных – осей многомерного шкали-
рования подтверждает исходную гипотезу о влия-
нии на размерную изменчивость черепа лисицы
априорно выделенных факторов полиморфизма.

Размерный половой диморфизм
Результаты расчета ИПД представлены в табл. 3.

В среднем по всем признакам черепа ИПД соста-
вил 3.01 при максимальном и минимальном зна-
чениях –0.15 и 5.02 соответственно. Самцы пре-
восходят размерами самок по всем измеренным
признакам черепа, за исключением межглазнич-
ной ширины. Минимальное значение ИПД отме-
чено для признака 16 – ширина на уровне ярем-
ных отростков. Максимальные половые различия
найдены в некоторых признаках зубной системы
и челюстного аппарата, среди которых можно на-
звать: ширину верхнего клыка у основания (6),

длину нижней челюсти и высоту её венечного от-
ростка (11, 13). Достаточно значительны межпо-
ловые различия по признакам, характеризующим
общие размеры черепа, например кондилоба-
зальной длины (1) и некоторые сопряженные с
ней промеры: скуловая ширина (10), ширина
верхней челюсти над клыками (7). В группе непо-
ловозрелых животных среднее значение ИПД бы-
ло существенно меньше и составило 1.04.

Средний для семнадцати признаков коэффици-
ент вариации самок 4.37 ± 0.39; самцов 4.62 ± 0.38,
различия по критерию Вилкоксона между ними
недостоверны (p < 0.05). Значения коэффициента
вариации в группе животных предрепродуктив-
ного возраста были несколько ниже и составили
для самок 4.20 ± 0.61, для самцов 4.26 ± 0.65, ста-
тистически значимые различия между ними так-
же отсутствуют (p < 0.05).

Дискриминантный анализ позволил устано-
вить, что корректная классификация особей в за-

Таблица 2. Значения коэффициента корреляции Спир-
мена осей с переменными – размерами черепа и пре-
дикторами

Примечания. Показаны только статистически значимые
(p < 0.05) корреляции. Прочерк – отсутствие статистической
значимости.

Признак ОМШ–1 ОМШ–2 ОМШ–3

1 –0.80 –0.19 0.14
2 –0.85 –0.20 0.13
3 –0.83 –0.23 –
4 –0.69 –0.31 –0.18
5 –0.51 –0.16 –0.36
6 –0.70 –0.11 –0.36
7 –0.74 – –
8 –0.64 0.57 –
9 – 0.79 –0.21

10 –0.79 – –
11 –0.87 –0.17 –
12 –0.77 –0.20 –
13 –0.77 –0.11 –
14 –0.65 – –
15 –0.59 0.15 0.64
16 –0.66 –0.10 0.19
17 –0.61 – –

Предиктор
Пол 0.50 0.11 –
Период добычи – – –0.34
Возраст –0.52 –0.12 –

Район добычи
Долгота – – –0.45
Широта 0.12 – –0.27
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данные группы (самцы и самки) составила 76.2 и
75.9% соответственно. Квадрат дистанций Маха-
ланобиса (D2) между ними равен 1.71, различия
статистически значимы р = 0.000001. Наиболь-
шей разрешающей способностью, по данным
дискриминантного анализа, обладают признаки:
ширина верхнего клыка у основания Вилкоксон-
ламбда (W-λ) = 0.71, F = 5.63, p = 0.02, ширина

рострума на уровне подглазничных отверстий
W-λ = 0.71, F = 4.44, p = 0.04, расстояние от задне-
го края барабанных камер до переднего края рез-
цовой кости W-λ = 0.71, F = 5.33, p = 0.02.

Различные способы статистической обработ-
ки размерного полового диморфизма дают прин-
ципиально сходные результаты, однако несколь-
ко различаются в деталях. Лучшую количествен-
ную глазомерную оценку межполовых различий
можно установить по общим размерам черепа, в
то время как функционально важные признаки,
имеющие небольшие линейные размеры, удается
выявить при помощи индексов относительных
размеров самцов и самок.

Оценка мощности влияния полового
и возрастного факторов размерного полиморфизма

Учитывая обусловленность варьирования
ОМШ-1 половой и возрастной изменчивостью
животных, с помощью общей модели многофак-
торного регрессионного анализа исследовали си-
лу и характер влияния этих факторов на размер-
ный полиморфизм черепа. Количество вовлечен-
ных в анализ особей составило: 333 взрослых,
63 молодых. Качество модели регрессионного
анализа характеризуется коэффициентом корре-
ляции (R) = 0.65, скорректированным коэффи-
циентом детерминации (R2) = 0.43, критерием
Фишера (F) = 149.8, при высокой статистической
значимости р > 0.001. Для оценки вклада каждого
из проверяемых факторов в морфологическую
изменчивость черепа использованы коэффици-
енты Парето (α). Графически характер влияния
факторов в динамике возрастной и половой из-
менчивости представлен на рис. 3.

Из графика следует, что самцы в молодом
возрасте крупнее самок, эти различия с возрас-
том сохраняются и усиливаются. Размерный
половой диморфизм прогрессирует – c возрас-
том половые различия усиливаются. И возраст
(F = 141.06, p = 0.0001), и половая принадлеж-
ность (F = 111.10, p = 0.0001) – факторы, практи-
чески одинаковые по силе влияния на изменчи-
вость черепа. Значения коэффициентов α для
первого и второго составили 11.88 и 10.54 соответ-
ственно.

Хронографическая и географическая изменчивости

Дискриминантный анализ самцов лисицы из
различных выборок позволил выделить два наи-
более изменчивых краниометрических признака:
коронарная длина P4 W-λ = 0.53, F = 2.7, p = 0.04,
ширина рострума на уровне подглазничных от-
верстий W-λ = 0.59, F = 9.78, p = 0.00005. Указан-
ные промеры черепа связаны с функционирова-
нием зубочелюстного аппарата животных, одна-
ко наибольшей разрешающей способностью с

Таблица 3. Морфометрическая характеристика взрос-
лых самцов и взрослых самок лисицы обыкновенной
в Тверской обл.

Примечания. Для каждого признака: самца – (n = 183) верх-
няя строка, самки (n = 157) – нижняя строка. 1–17 – см. рис. 1.

Признак Cреднее ± ошибка Min–max Cv ИПД

1 148.59 ± 0.37 138.31–162.47 3.45 3.63
143.43 ± 0.31 134.06–157 2.78

2 140.62 ± 0.33 129.71–153.68 3.25 3.94
135.32 ± 0.30 126.51–148.92 2.84

3 89.58 ± 0.20 81.14–96.53 3.09 3.61
86.46 ± 0.21 79.11–95.58 3.02

4 55.12 ± 0.21 36.04–66.77 5.27 3.14
53.44 ± 0.19 44.48–60.71 4.56

5 14.94 ± 0.05 12.59–16.55 4.73 2.56
14.56 ± 0.05 12.40–16.22 4.68

6 7.17 ± 0.03 5.74–9.20 6.65 5.02
6.83 ± 0.04 5.34–8.95 6.51

7 24.50 ± 0.10 21.02–28.34 5.70 3.23
23.72 ± 0.09 20.68–26.72 5.01

8 37.75 ± 0.21 30.94–45.70 7.56 3.43
36.49 ± 0.23 29.50–45.10 7.83

9 22.59 ± 0.10 19.65–30.12 6.12 –0.15
22.63 ± 0.12 19.43–26.72 6.74

10 80.13 ± 0.22 72.00–89.24 3.83 3.52
77.37 ± 0.23 70.26–95.78 3.85

11 108.12 ± 0.24 101.40–116.06 3.06 3.25
104.73 ± 0.25 96.16–115.95 3.02

12 61.36 ± 0.14 53.62–65.74 3.17 2.43
59.88 ± 0.14 54.72–66.34 2.94

13 39.92 ± 0.14 34.61–44.20 4.61 4.40
38.24 ± 0.15 32.98–44.20 4.95

14 48.56 ± 0.10 42.67–52.08 2.79 2.31
47.46 ± 0.11 44.07–51.90 2.93

15 30.11 ± 0.16 25.04–37.76 7.34 2.66
29.36 ± 0.14 25.62–35.62 6.22

16 47.38 ± 0.16 36.39–52.17 4.64 1.85
46.51 ± 0.13 38.85–50.43 3.64

17 42.18 ± 0.10 39.38–48.56 3.22 2.36
41.19 ± 0.09 36.68–45.40 2.83
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точки зрения пространственного варьирования
обладает последний из указанных признаков.

Классификационная матрица дискриминант-
ного анализа свидетельствует, что средний уро-
вень распознавания популяций составляет 60.1%.
Лучше всех распознаются выборки 1 (72.9%) и
4 (70.8%), несколько хуже – выборки 2 (48.1%), и
3 (36.4%), в ошибочной классификации наиболее
часто они ассоциируются с выборкой 1.

В результате анализа самок, проведенного по
аналогичной схеме, выделены два краниометри-
ческих признака с наибольшим вкладом в ва-
рьирование их размеров географического райо-
на сбора: ширина мозговой капсулы W-λ = 0.58,
F = 3.00, p = 0.03, ширина рострума на уровне
подглазничных отверстий W-λ = 0.67, F = 13.40,
p = 0.00001). Характерно, что у двух полов в боль-
шей степени пространственной изменчивости
подвержена ширина рострума на уровне подглаз-
ничных отверстий.

Классификационная матрица свидетельству-
ет, что средний уровень распознавания самок из
различных выборок составляет 56.5%. Среди от-
дельных выборок лучше всех распознается
1 (75.0%), несколько хуже – 4 (52.63%), самая
плохо распознаваемая выборка – 2 (39.53%), как
и в случае с самцами, ошибочная классификация
причисляет их к выборке 1.

Результаты пермутационного многомерного
дисперсионного анализа всех измеренных при-
знаков без разделения по полу и возрасту ука-
зывают на достоверные различия выборок 1 и 3
(F = 4.83, p = 0.024), 1 и 4 (F = 8.27, p = 0.006).
Взрослые самцы и самки различаются между
выборками 1 и 4 (F = 8.51, p = 0.006 – первые,
F = 3.71, p = 0.02 – вторые). Молодые животные
из различных выборок возрастом до года досто-
верно не различаются (p < 0.05). При использова-
нии в качестве зависимых переменных признаков
5, 6 и 15 выборки без разделения по полу и возрас-
ту различаются в парах 1 и 2 (F = 7.76, p = 0.006),
1 и 3 (F = 14.44, p = 0.006), 1 и 4 (F = 26.70, p =
= 0.006), 2 и 4 (F = 6.28, p = 0.012). Самцы достовер-
но различаются в парах 1 и 3 (F = 6.75, p = 0.018), 1
и 4 (F = 19.42, p = 0.006), 2 и 4 (F = 6.17, p = 0.024).
У самок различаются выборки 1 и 2 (F = 5.61, p =
= 0.006), 1 и 3 (F = 9.87, p = 0.006), 1 и 4 (F = 11.28,
p = 0.006). В возрасте до года различаются лишь
самки между выборками 1 и 4 (F = 6.03, p = 0.036).
Взрослые самцы достоверно различаются в парах
выборок 1 и 3 (F = 5.96, p = 0.006), 1 и 4 (F = 15.24,
p = 0.006), 2 и 4 (F = 4.85, p = 0.024). У взрослых са-
мок различаются выборки 1 и 2 (F = 4.98, p =
= 0.042), 1 и 3 (F = 7.75, p = 0.006), 1 и 4 (F = 7.41,
p = 0.006). Из проведенного анализа можно сде-
лать вывод, что географическая изменчивость
проявляется у животных репродуктивного воз-
раста, характер изменчивости обоих полов пре-
имущественно симметричный, за исключением
того, что у самцов различия обнаружены не толь-

ко между первой и остальными выборками, но и
между вторым и четвертым локалитетами. Самые
контрастные различия выявлены у лисиц из пер-
вой и четвертой выборки при анализе трех наибо-
лее изменчивых признаков.

Выполненный анализ позволяет судить о бо-
лее или менее выраженном своеобразии живот-
ных из первого локалитета и в несколько меньшей
степени четвертого. Учитывая, что дискриминант-
ный анализ, в качестве наиболее изменчивого
признака самцов и самок лисицы, выделяет шири-
ну рострума на уровне подглазничных отверстий,
появляется возможность использовать ОМШ-3 в
качестве переменной, обобщающей простран-
ственно-временную изменчивость вида. Посколь-
ку эта переменная практически лишена влияния
половой и возрастной составляющих, дискрими-
нантный анализ позволяет обобщить тенденции
пространственной изменчивости на общей выбор-
ке. В этом случае при исключительно высоких по-
казателях дискриминации W-λ = 1.00, F = 14.1,
p > 0.0001 доля корректного распознавания вы-
борки 1 составила 90.0%, для выборки 4 не превы-
шает 36.8%, остальные не распознаются, средний
уровень правильной классификации 44%.

Характер пространственной изменчивости жи-
вотных в контексте географической долготы пред-
ставлен на рис. 4.

График определяет варьирование ширины ро-
струма лисицы как уменьшение в градиенте гео-
графической долготы с юго-запада на северо-во-
сток и юго-восток Тверской области: максималь-
ные различия между выборками 1 и 4 составляют

Рис. 3. Динамика возрастной и половой изменчиво-
сти лисицы обыкновенной. На гистограмме показа-
ны факторы, распределенные по силе влияния, циф-
ры соответствуют значениям α. Вертикальные линии
показывают 95% доверительный интервал.
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2.2 мм, или 7.2%. Изменчивость коронарной дли-
ны четвертого премоляра характеризуется кон-
трастной тенденцией: наибольшие значения в
выборке четыре, минимальные в первой, разли-
чия между ними 0.4 мм или 2.7%. В табл. 4 приве-
дены средние значения наиболее изменчивых в
пространственно-временном отношении кра-
ниометрических признаков.

Анализ значений признаков, помещенных в
таблицу, обнаруживает общую тенденцию: чем
шире рострум, тем меньше коронарная длина
четвертых премоляров и меньше ширина клыков;
чем меньше ширина клыков, тем меньше коро-
нарная длина четвертых премоляров. Однако ви-
димая тенденция не является статистически зна-
чимой. Вероятно, определяется более высокой
корреляцией одонтологических признаков между
собой, по сравнению с корреляцией одонтологи-
ческих и краниометрических признаков. На рис. 5
показаны анатомические области черепа, на ко-
торых наиболее выражена размерная морфологи-
ческая изменчивость лисицы, населяющей центр
европейской части России.

На рис. 6 показана хронографическая динами-
ка размеров черепа лисицы на территории Твер-
ской обл. за 28-летний период.

Характер хронографической изменчивости че-
репа определяется варьированием ширины ро-
струма (15), коронарной длиной четвертого премо-
ляра (5) и в несколько меньшей степени шириной
клыка (6), показывает выраженную флуктуацию.
Наиболее значительная изменчивость охватыва-
ет период с начала 1980-х до начала 1990-х годов
(5 = 14.52 ± 0.17 мм; 6 = 7.59 ± 0.30 мм; 15 = 30.71 ±
± 0.56 мм). После непродолжительного периода с
1990 по 1995 год характеризующегося уменьше-
нием значения признаков 5 = 14.56 ± 0.11 мм и
6 = 6.97 ± 0.07 мм, но некоторым увеличением
признака 15 = 32.28±0.29 мм, с 1996 по 2010 годы
отмечается слабая тенденция увеличения размеров
признаков 5 = 14.81 ± 0.04 мм; 6 = 7.00 ± 0.03 мм, и
уменьшением признака 15 = 29.22 ± 0.10 мм. До-
стоверные различия по периодам добычи живот-
ных найдены для признака 6 – 1982–1989 и 1990–
1995, также 1982–1989 и 1996–2010 годов сбора и
признака 15 – 1982–1989, 1990–1995 и 1996–2010
периодов добычи животных.

ОБСУЖДЕНИЕ
Размерный половой диморфизм

Исследуя половой диморфизм лисицы в попу-
ляции северо-восточной Ирландии, Линч (Lynch,
1996) отмечает, что самцы обладают более круп-
ным, вытянутым в длину черепом, чем самки, но
в то же время характеризуются относительно уз-
ким межглазничным промежутком. К аналогич-
ным выводам приходят исследователи из Чехии,
анализируя половой диморфизм вида в этой стра-
не (Hartová-Nentvichová et al., 2010). Данные, по-
лученные в настоящей работе, подтверждают по-
ловые особенности, упомянутые в популяциях вида
островной и континентальной Европы. Средняя
величина полового диморфизма, рассчитанная
как ИПД, в популяциях лисицы Чехии незначи-
тельно превысила показатель, полученный нами
(3.3 Чехия, 3.01 наши данные). Так, наибольшие
значения полового диморфизма характерны для
признаков: длина черепа (ИПД = 3.7–4), скуловая
ширина (ИПД = 3.8), ширина клыка (ИПД = 4.7).
Межглазничный промежуток у самцов меньше,
чем у самок (ИПД = –0.4). Такое соотношение
размерных пропорций черепа двух полов, с точки

Рис. 4. Изменчивость отдельных размеров черепа и
зубной системы лисицы в контексте географической
долготы: четыре пункта сбора соответствуют на гра-
фике четырем координатам. Вертикальные линии
показывают 95% доверительный интервал.
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Таблица 4. Размеры наиболее изменчивых признаков лисицы обыкновенной, мм

Признак
Номер выборки

1 2 3 4

5 14.51 ± 0.06 14.68 ± 0.08 14.76 ± 0.08 14.92 ± 0.08
6 6.93 ± 0.05 6.98 ± 0.05 6.89 ± 0.05 6.96 ± 0.05

15 30.60 ± 0.20 29.40 ± 0.17 28.84 ± 0.18 28.40 ± 0.17
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зрения функциональной биомеханики, указыва-
ет на большую силу сжатия челюстей у самцов и
способность их охотится на более крупную добы-
чу. На примере енотовидной собаки Японских о-
вов была установлена отрицательная корреляция
ширины межглазничного промежутка с мощно-
стью жевательной мускулатуры (Haba et al., 2008).
Наряду со значительным развитием ширины ску-
ловых дуг это указывает на более развитый че-
люстной аппарат самцов, позволяющий дости-
гать большей силы сжатия челюстей. Подобные
биомеханические преимущества призваны сни-
жать внутривидовую конкуренцию за счет неко-
торой сегрегации трофических ниш. Однако они
не являются первопричиной полового диморфиз-

ма, фундаментальные основы которого формиру-
ются половым отбором.

Соотношение долей самцов и самок, коррект-
но классифицированных с помощью дискрими-
нантного анализа, также дает представление о ди-
намике размерного полового диморфизма в разных
частях ареала вида. На северо-востоке Ирландии
полученные значения варьировали от 73 до 87%
(Lynch, 1996), в Норвегии достигали 73% (Frafjord,
1993), в Уэльсе – 88% (Huson, Page, 1979), в Чехии
доля корректного распознавания самцов состави-
ла 65%, самок – 54% (Hartová-Nentvichová et al.,
2010). Значения “узнаваемости” полов, получен-
ные нами, в большей мере соответствуют полово-
му диморфизму вида в северной Ирландии.

Рис. 5. Наиболее изменчивые анатомические и функциональные области висцерального черепа лисицы обыкновен-
ной: а – вентральная, b – латеральная проекции. А – признаки с более высоким значением корреляции (rПирсона =
= 0.44, p > 0.05), Б – признаки с менее высоким значением корреляции (rПирсона = 0.25, p > 0.05).
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Возрастная динамика полового диморфизма,
проявляющаяся как прогрессивно увеличиваю-
щиеся различия в размере полов, отмечена и на
территории Чехии (Hartová-Nentvichová et al.,
2010). В частности, цитируемыми авторами уста-
новлены тенденции увеличения размерного по-
лового диморфизма кондилобазальной длины и
скуловой ширины, достигающие пика значений у
животных в возрасте более года. Межглазничная
ширина демонстрирует сложную тенденцию: при
больших размерах самок в возрасте до года поло-
вые различия нивелируются у годовалых живот-
ных и максимально возрастают в группе 2+, сам-
ки превосходят по величине признака самцов.
Если рассматривать изменения показателя раз-
мерного полового диморфизма в онтогенезе, то
согласно данным Хартова-Нентвичова (Hartová-
Nentvichová et al., 2010) и соавторов у сеголетков
средняя величина ИПД составила 3.2, у взрос-
лых 3.3, что соответствует нашим выводам о воз-
растной динамике этого показателя. Эти резуль-
таты согласуются с положением Геодакяна (1991),

согласно которому с возрастом межполовые раз-
личия усиливаются.

Для лисицы обыкновенной подтвержден факт
пространственно-временной изменчивости по-
лового диморфизма. В масштабах ареала прояв-
ление половых различий зависит помимо полового
отбора, а также внутри- и межвидовой конкурен-
ции, от плотности популяций, которая определяет
варьирование стратегии размножения от поли- до
моногамии (Szuma, 2008).

Пространственная изменчивость
В настоящем исследовании, принимая во вни-

мание географический охват территории, мы изу-
чаем феномен внутрипопуляционной изменчи-
вости лисицы обыкновенной. Однако даже на
сравнительно небольшой территории в популя-
ционных группировках вида присутствует досто-
верная географическая изменчивость отдельных
краниометрических признаков. Результаты срав-
нения аналогичных промеров черепа лисиц, со-
бранных в Чехии (Hartová-Nentvichová et al., 2010)

Рис. 6. Хронографическая динамика размеров черепа лисицы обыкновенной. Вертикальные линии показывают 95%
доверительный интервал.

0

0.05

0.10

0.15

0.20

0.10

0.5

1996 1998 2000 2003 2005 2007 20091992 1994199019841982 1988

О
М

Ш
-3

Годы сбора



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 97  № 9  2018

ФАКТОРЫ ПОЛИМОРФИЗМА КРАНИОМЕТРИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 1185

и рассматриваемых в настоящем исследовании,
указывают на то, что животные, добытые в центре
европейской части России имеют более крупные
размеры. По некоторым промерам, таким как
кондилобазальная длина, черепа лисицы из Рос-
сии крупнее на 4.8 (самцы) и 5.5 мм (самки). Ску-
ловая ширина – признак практически неизмен-
ный у рассматриваемых популяций, так же как и
ширина межглазничного промежутка и мозговой
капсулы. Признаки “высота венечного отростка
нижней челюсти” и “длина верхнего ряда корен-
ных зубов” больше у животных с территории ев-
ропейской части России на 1.1 и 2.6 мм. Различия
между животными юго-запада (Чехия) и северо-
востока (наши данные) соответствуют тенденции
широтного характера изменчивости размеров, от-
меченного при изучении популяций лисицы
обыкновенной, например, в Палеарктики (Szu-
ma, 2008). Однако, сравнивая лисиц центра и се-
веро-запада европейской части России, обнару-
живаются меньшие размеры последних. Так,
кондилобазальная длина черепа меньше, чем у
исследованных нами животных на 3.5 (самцы) и
3.4 (самки) мм, скуловая ширина на 1.5 и 1.1 мм,
однако межглазничная ширина лисиц северо-за-
пада крупнее, на 0.4 (самцы) и 1.1 мм (самки) (Да-
нилов и др., 1979). Это говорит о более сложной
тенденции внутривидовой изменчивости, которая
не всегда соответствует “широтному” характеру.

Изменчивость вида на микрогеографической
шкале, в пределах 70–180 км, обнаруженная в по-
пуляции лисиц Британских о-вов, на территории
Уэльса (Huson, Page, 1980), по мнению авторов,
может быть связана с влиянием внешней среды в
градиенте сложного рельефа местности.

Характер размерной изменчивости лисицы в
границах Тверской обл. указывает на выражен-
ную вариабельность, по крайней мере, двух кра-
ниометрических признаков: ширины рострума и
коронарной длины четвертого премоляра. Оба при-
знака ассоциируются с функциональными особен-
ностями зубочелюстного аппарата, поэтому мож-
но предполагать их обусловленность как изменчи-
востью рациона, так и социальными факторами,
подразумевающими внутри- и межвидовые кон-
такты. При низкой плотности населения лисицы
обыкновенной в Тверской обл. (0.07–0.16, в сред-
нем 0.1 особей/км2) внутривидовая конкуренция
в популяциях этого хищника не высока. Также в
рассматриваемой части ареала лисица не имеет
прямых конкурентов, агрессивные межвидовые
взаимодействия отмечаются лишь при совмест-
ном использовании нор с барсуком и енотовидной
собакой (Kowalczyk et al., 2008; Drygala, Zoller, 2013).

С точки зрения изоляции расстоянием и воз-
никновения морфо-генетического своеобразия
отдельных выборок, влияние этого фактора на
рассматриваемой территории нивелируется не-
высокой, но стабильной численностью вида и от-
сутствием географических преград. Это подтвер-
ждают данные теста Мантеля при сопоставле-

нии матриц географических дистанций между
выборками с их морфологическими дистанция-
ми, выраженными как D2 – статистически зна-
чимая корреляция между ними отсутствовала
(Z = 7589.56, r = 0.54 при p ≤ 0.16). Индивидуаль-
ные участки обитания лисицы в континенталь-
ной Европе достигают 30 км2, а длина суточного
хода до 11.8 км (Goszczyсski, 2002), подобные био-
логические особенности вида предопределяют
панмиксию на микрогеографической шкале.

Важными предикторами внутривидовой раз-
мерной изменчивости млекопитающих выступа-
ют пищевые ресурсы, характеризующиеся пита-
тельностью, обилием и структурой отдельных
групп корма, и конкурентные отношения, обост-
ряющиеся при межвидовых взаимоотношениях в
рамках близких экологических ниш (Van Valen,
1965; Meiri et al., 2005; Huston, Wolverton, 2011).
Поэтому отмеченные различия в отдельных раз-
мерах черепа и зубной системы лисицы обыкно-
венной могут определяться совместным, компле-
ментарным влиянием факторов. Значимую роль
могут играть спектр доступной животным пищи,
адаптивная изменчивость отдельных морфологи-
ческих структур к особенностям мезоклимата и в
какой-то мере территориальная разобщенность
мест сбора материала на дистанции, превышаю-
щей 300 км, что способствует возникновению
своеобразных морфо-генетических локалитетов.

Хронографическая изменчивость
Располагая сборами черепов лисицы, охваты-

вающими продолжительный временной интервал
на ограниченном географическом пространстве,
удобно проверить гипотезу хронографической из-
менчивости вида. Результаты нашего исследова-
ния свидетельствуют, что за три десятилетия на
территории Тверской обл. хронографическая из-
менчивость лисицы достоверно присутствует. По
мощности влияния фактор временной размерной
изменчивости уступает факторам возрастной, по-
ловой, а также географической изменчивости.
Хронографическая изменчивость лисицы в этой
части ареала флуктуирует и не имеет направлен-
ной тенденции. Необходимо отметить, что для
лисицы и волка во второй половине 20 века во
многих популяциях Малой Азии, Европы, вклю-
чая европейскую территорию России вплоть до
Урала и в популяциях на Дальнем Востоке, иссле-
дователи отмечали тенденцию увеличения разме-
ров, в первую очередь длины черепа (Юдин, 1986;
Корытин, Госьков 2016; Yom-Tov, Yom-Tov, 2012;
Госьков, Корытин, 2016). По данным отдельных
авторов, хронографическая изменчивость разме-
ров преобладала над географической (Госьков,
Корытин, 2015).

Ряд гипотез призваны объяснить наблюдае-
мый феномен, среди них антропогенное влияние,
как косвенное – глобальные климатические из-
менения (Госьков, Корытин, 2016), так и прямое
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через формирование большой площади агроце-
нозов (Yom-Tov, Yom-Tov, 2012). “Антропоген-
ная” гипотеза подразумевает повышение первич-
ной продуктивности и качества экосистем, что в
известной мере отражается на линейных и объем-
ных размерах тела консументов различного по-
рядка (Huston, Wolverton, 2011). Другое объясне-
ние имеет филогенетическую основу как соответ-
ствие правилу Копа-Депере, предписывающее
тенденцию увеличения размеров животных в
процессе исторического развития. Такая точка
зрения была высказана при изучении черепов
волка (Раменский и др., 1985) и соболя (Martes zi-
bellina Linnaeus 1758) (Монахов, 2014). В послед-
нем случае автор отмечает, что изменения разме-
ров животных за десятилетия во многих случаях
недостоверны, разнонаправлены и не противоре-
чат видовой стабильности.

Согласно результатам наших исследований
нет оснований говорить об укрупнении живот-
ных с течением времени. Хозяйственная деятель-
ность человека в рамках территории сбора матери-
ала за рассматриваемый период характеризовалась
лишь усилением лесопользования. Климатиче-
ские изменения, проявляющиеся в росте средне-
годовой температуры, были достоверными, но
даже сравнительно большое приращение этого
показателя на +2.08оС в период с 1962 по 2010 го-
ды (Пузаченко, 2012) не привело к глубоким
трансформациям экосистем и, вероятно не отрази-
лось на морфологической изменчивости лисицы.

Полагаем, что одной из возможных причин
стохастичной хронографической изменчивости
лисицы может быть ненаправленная элиминация
животных – суммарная смертность, как след-
ствие добычи человеком, так и в результате
естественных причин. Влияние антропогенного
фактора на микроэволюционные процессы в экс-
плуатируемых человеком популяциях подробно
рассмотрено и обобщено для копытных и хищных
млекопитающих (Рожков, Проняев, 1994). На
примере популяции енотовидной собаки северо-
востока Тверской обл. установили, что высокая
суммарная гибель особей может вызывать отклоне-
ния от средних значений “оптимального феноти-
па” со знаком плюс и минус (Кораблёв и др., 2012).
Изменчивость морфо-фенетического облика попу-
ляций некоторых видов промысловых животных
может свидетельствовать не о тенденциях его из-
менения и не об устойчивых различиях между вы-
борками, а о случайных флуктуациях частот при-
знаков, вызванных большой суммарной гибелью.
По данным о материале, поступающего в кранио-
логическую коллекцию Центрально-Лесного за-
поведника, лисица устойчиво занимает четвертое
место, уступая американской норке (Neovison vi-
son Schreber 1777), енотовидной собаке и лесной
кунице (Martes martes Linnaeus 1758). В целях регу-
ляции численности добыча лисицы разрешена
круглогодично. Согласно специальным исследо-
ваниям уровень выживаемости в популяциях ли-

сицы района Урала оценивается для сеголетков в
33%, для взрослых в 56%, что указывает на интен-
сивную элиминацию животных всех возрастов
(Korytin, 2002).

Поскольку анализ пространственно-времен-
ной изменчивости лисицы, как показали резуль-
таты расчетов, сводится к варьированию разме-
ров клыков и премоляров, а также структур чере-
па, функционально ассоциированных с этими
признаками (ширина рострума), можно предпо-
лагать, что размерный полиморфизм этих при-
знаков связан со спектром питания вида во вре-
менном аспекте. Достоверные различия, обнару-
женные лишь в группах взрослых животных,
указывают на адаптивную природу размерной из-
менчивости. Размеры жертвы и зубочелюстного
аппарата хищника могут коррелировать. Подоб-
ная зависимость в системе хищник–жертва была
установлена для американской норки при систе-
матической охоте на ондатру (Ondatra zibethicus
Linnaeus 1766) и водяную полевку (Arvicola terres-
tris Linnaeus 1758) (Zalewski, Bartоszewicz, 2012).
Однако для ответа на этот вопрос требуется по-
дробное изучение динамики питания лисицы
обыкновенной в рассматриваемом географиче-
ском регионе.

Результаты изучения внутрипопуляционной
изменчивости лисицы и ранее проведенные ис-
следования по куньим и енотовидной собаке поз-
воляют считать структурированность популяций
млекопитающих на минимальной географической
шкале общей закономерностью. Степень наблю-
даемых различий невысока, не имеет устойчивой
связи с расстоянием между выборками и, вероят-
но, определяется сочетанием эндогенных и внеш-
них факторов. В отдельных случаях различия меж-
ду внутрипопуляционными группировками могут
достигать межпопуляционных масштабов, что
значительно повышает уровень требований к ин-
терпретации результатов изучения внутривидо-
вой изменчивости. Можно считать такие морфо-
логически обособленные группировки демами
или их консорциями, существующими ограни-
ченное число поколений. Механизмы их возник-
новения – временные нарушения панмиксии, в
том числе в результате ассортативного спарива-
ния и зоодоминирования. Подобное явление в
популяции может сопровождаться эффектом Ва-
лунда. При этом отмеченные морфологические
различия могут не иметь очевидного адаптивного
характера, но усиливая полиморфизм, формируют
сложную популяционную систему, более устойчи-
вую к внешним факторам, и служат материалом
для адаптациогенеза, векторы которого формиру-
ются главным образом экологическими особенно-
стями, а не микроэволюционными тенденциями.
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FACTORS OF POLYMORPHISM OF CRANIOMETRIC CHARACTERS 
IN THE RED FOX (VULPES VULPES, CARNIVORA, CANIDAE) 
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Craniometry was investigated in four samples of the Red Fox (Vulpes vulpes L. 1758) (n = 403) from the Tver Re-
gion. Factors affecting the metric polymorphism of the fox skull can be presented in the following order according
to their significance: age, sex, geographic and chronographic variability. Geographic and chronographic factors are
correlated with jaws and teeth. An analysis of the time interval from the early 1990’s to the present shows a weak
trend in increasing certain cranial structures. However, the inclusion of material from the 1980’s reveals a more
complex trend in chronographic variability with dimensional fluctuations. This may be due to the high rate of mor-
tality which determines the stochastic character of chronographic dimensional variability. Spatial variability of
odontological and craniometric features can be of adaptive functional significance.
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