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Аннотация: В статье с помощью метода геометрической морфометрии 
анализируются основные направления изменчивости формы зубной кости 
и коренных зубов у палеарктических видов землероек и их популяций: Sorex 
araneus, S. caecutiens, S. daphaenodon, S. isodon, S. roboratus, S. tundrensis, 
S. alpinus, S. asper, S. buchariensis, S. mirabilis, S. raddei, S. volnichini, 
S. unguiculatus, S. minutes, S. minutissimus, S. gracillimus, S. satunini, Neomys 
fodiens, Crocidura suaveolens, C. lasiura, C. leucodon, C. sibirica. Установлено, 
что межродовые и межвидовые различия в форме зубной кости слабо выра-
жены. Имеются три основных проявления в модификации формы зубной 
кости землероек: (1) высокий массивный proc. coronoidens и низкий корот-
кий proc. condiloideus (горносибирские S. araneus, S. daphaenodon, S. asper, 
S. raddei); (2) низкий proc. coronoidens и длинный массивный proc. 
condiloideus (S. roboratus, S. mirabilis, S. alpinus, S. unguiculatus c острова Са-
халин), группа «minutus», N. fodiens; (3) высокий массивный 
proc. coronoidens и отодвинутый назад proc. condiloideus (Crocidura, кроме 
leucodon). Показано, что все варианты позволяют достичь равный морфо-
функциональный эффект. Внутривидовая изменчивость формы челюсти 
сводится к её преобразованиям по одному из этих сценариев. 
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Введение 
Землеройки родов Sorex, Neomys и Crocidura в Пале-

арктике представлены обширной группой видов, дающих 
ряды форм, обладающих разным ареалогическим стату-
сом (от горных эндемиков до транспалеарктов), степенью 
выраженности внутривидового полиморфизма (от моно- 
до политипичных) и экологической валентностью 
(от стено- до эврибиотных). Это предполагает наличие 
у разных групп и видов землероек определенного ком-
плекса адаптаций, проявляющихся в том числе в морфо-
функциональных перестройках зубочелюстного аппара-
та, выражающихся в сопряженных изменениях формы 
черепа и зубной кости [1; 2]. Как итог, с одной стороны, 
преобразования краниологических структур фиксируют-
ся в виде межвидовых и/или межгрупповых различий, 
поэтому имеют таксономическое значение и традицион-
но служат одними из диагностических критериев видов 
или надвидовых группировок [3 – 9 и др.]. С другой сто-
роны, имеется широкая количественная и качественная 
внутривидовая вариация тех же структур, что приводит к 
нивелировке межвидовых различий у габитуально близ-
ких широкоареальных и/или аллопатрических видов [4]. 
Как следствие, это осложняет идентификацию видов 
только по кранио- и одонтологическим признакам, а так-
же поиск морфологической разнокачественности на меж-
видовом и/или внутривидовом уровнях, например, пара-

патрических хромосомных рас или аллопатрических 
«криптических» видов групп «araneus», «caecutiens/ 
schinto», «minutus», «cinereus» у Sorex, а у Crocidura – 
«suaveolens», «leucodon», «pergrisia» [3; 10 – 16 и др.]. 
Такая ситуация, на наш взгляд, является отражением су-
ществования в эколого-эволюционной морфологии зубо-
челюстного аппарата землероек элементов дивергенции 
и конвергенции. Исходя из этого, с целью выделения ос-
новных трендов в модификации зубной кости землероек 
методом геометрической морфометрии исследуются ва-
риации её формы и конфигурации зубного ряда у пале-
арктических видов родов Sorex, Neomys и Crocidura. 

 
Материал и методы 
Материалом послужили образцы скелетов сеголетков 

землероек, хранящиеся в остеологических коллекциях 
КемГУ (г. Кемерово) и ИСиЭЖ СО РАН (г. Новоси-
бирск). Исходя из того, что для широкоареальных видов 
свойственна выраженная географическая изменчивость, 
то для оценки диапазона изменчивости формы нижней 
челюсти по отношению к межвидовым и родовым разли-
чиям они представлены несколькими выборками. При их 
подборе учитывался не цитогенетический и/или таксо-
номический статус популяций, а характер географиче-
ской изменчивости конкретных видов [4; 7], позволяю-
щий по возможности оценить крайние её проявления, 



Вестник КемГУ. Серия: Биологические, технические науки и науки о Земле  2017  № 1 

 

17 

от морфометрически мелких до крупных географических 
форм. Ряд выборок, помимо этого, обладает и некоторы-
ми другими особенностями. Так, S. unguiculatus пред-
ставлен островной и материковой формами [17], 
S. roboratus c юго-восточного Алтая и высокогорных 
степей Восточных Саян маркируют мелкую со своеоб-
разной конфигурацией промежуточных зубов форму не-
ясного таксономического статуса [7], западносибирские 
и восточносибирские S. daphaenodon отличаются по про-
порциям зубной кости [6], выборки S. minutissimus пред-
ставляют «короткохвостую» мелкую и «длиннохвостую» 
крупную формы [18]. 

Всего было исследовано 533 экземпляра 22 видов 
(в скобках приводится шифр вида/выборки, используемый 
в иллюстрациях результатов анализа): Sorex araneus (Ar): 
Кемеровская обл. (Ar1) – 16 экз., Владимирская обл. 
(Ar2) – 10 экз., Новосибирская обл. (Ar3) – 16 экз., Твер-
ская обл. (Ar4) – 15 экз., Австрия (Ar4) – 1 экз.; 
S. caecutiens (C): Кемеровская обл. (C1) – 16 экз., Калуж-
ская обл. (C2) – 15 экз., Магаданская обл. (C3) – 15 экз., 
Читинская обл. (C4) – 10 экз.; S. daphaenodon (D): Бурятия 
(D1) – 13 экз., Якутия (р. Колыма) (D2) – 9 экз., Монголия 
(Хангай) (D3) – 4 экз., Хабаровский край (D4) – 5 экз., Чи-
тинская обл. (D5) – 6 экз., Чукотка (п. Танюрер) (D6) – 
4 экз., Новосибирская обл. (D7) – 15 экз.; S. isodon (I): Бу-
рятия (I1) – 14 экз., Приморский край (I2) – 14 экз., Ново-
сибирская обл. (I3) – 14 экз., Магаданская обл. (I4) – 
14 экз., Читинская обл. (I5) – 5 экз., Калужская обл. (I6) – 
8 экз.; S. roboratus (R): Кемеровская обл. (R1) – 15 экз., 
Бурятия (R2) – 6 экз., Приморский край (R3) – 7 экз., Чи-
тинская обл. (R4) – 2 экз., Тува (R5) – 5 экз., юго-
восточный Алтай (R6) – 16 экз.; S. tundrensis (T): Кемеров-
ская обл. (Кузнецкая котловина) (T1) – 18 экз., юго-
восточный Алтай (T2) – 15 экз., Бурятия (T3) – 10 экз., 
Магаданская обл. (T4) – 12 экз., Кемеровская обл. (высо-
когорья Кузнецкого Алатау) (T5) – 17 экз., Новосибирская 
обл. (T6) – 10 экз., п-ов Таймыр (T7) – 10 экз., Казахстан 

(Карагандинская обл.) (T8) – 3 экз.; S. alpinus (Alp): 
Austria, Stocheraner Anen – 3 экз.; S. asper (Asp): Заилий-
ский Алатау – 9 экз.; S. buchariensis (Buch): Таджикистан, 
хр. Петра I – 7 экз., S. mirabilis (Mir): Приморский край – 
6 экз.; S. raddei (Rd): Армения – 5 экз.; S. volnichini (Vol): 
Кавказ – 10 экз.; S. unguiculatus (Ung): о. Сахалин (Ung1) – 
6 экз., Приморский край (Ung2) – 10 экз.; S. minutus (Min): 
Кемеровская обл. – 20 экз.; S. minutissimus (Ms): Кемеров-
ская обл. (Ms1) – 14 экз., Новосибирская обл. (Ms2) – 
15 экз.; S. gracillimus (Gr): Приморский край – 5 экз.; 
S. satunini (Sat): Кабардино-Балкария – 4 экз.; Neomys 
fodiens (Fod): Кемеровская обл. – 11 экз.; Crocidura 
suaveolens (Suav): Калужская и Рязанская обл. – 6 экз.; 
C. lasiura (Las): Приморский край – 5 экз.; C. leucodon 
(Leuc): Казахстан и Туркмения – 10 экз.; C. sibirica (Sib): 
Кемеровская обл. – 19 экз. 

Фотографические изображения лингвальной стороны 
нижней челюсти получены с помощью цифровой камеры 
Moticam 1000. Для описания формы челюсти было ис-
пользовано 47 меток (рис. 1), расставленных с помощью 
электронного дигитайзера tpsDig2 [19]. Метка 1 отмечает 
крайнюю точку дуги альвеолы первого резца, метка 2 – 
антериорный край переднего резца, метки 3, 5, 7 и 8, 10 
и 11, 13 и 14 расставлялись на вершинах Pm1, Pm2, M1, 
M2, M3. Метки 4, 6, 9, 12 ставились на границе между 
двумя соседними зубами. Метка 15 отмечает постериор-
ный край M3. Метка 16 находится на наиболее высту-
пающей точке нижней суставной фасетки сочленовного 
отростка, метка 17 – в вершине перехода тела кости 
к угловому отростку. Метки 18 – 47 являются полумет-
ками, расставленными по абрису венечного и верхней 
дуги сочленовного отростков. Хотя использование полу-
меток из-за их взаимной скореллированности несколько 
«занижает» изменчивость, но из-за отсутствия однознач-
но трактуемых мест расстановки меток, применимых для 
всего комплекса видов, иным способом детально описать 
форму восходящей ветви невозможно. 

 

 
 
Рис. 1. Схема расстановки меток 
Fig. 1. Labeling scheme 
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При построении Кенделлова, а на его основе и Евкли-
дового пространств в качестве эталона была использована 
усредненная конфигурация по всей совокупности объек-
тов. В ходе анализа осуществлялось сравнение усреднен-
ных конфигураций челюстей, полученных для каждой 
выборки. При сравнении выборок использовался метод 
«тонких пластин» [10; 20] с графическим отображением 
в виде деформационных решеток. Вычисления значений 
относительных деформаций проводились в программe 
tpsRelw [21]. Полученные значения с помощью программы 
PAST [22] обрабатывались методом главных компонент и 
кластерным анализом, с построением дендрограммы сход-
ства методом невзвешенной попарной средней как менее 
чувствительного к «выбросам», где в качестве меры сход-
ства служил коэффициент парной корреляции. Для оценки 
количества деформаций, вносящих вклад в дисперсию, 
использован критерий Джоллифа, позволяющий «отсечь» 
последующие компоненты как «избыточные».  

 
Результаты анализа и их обсуждение 
При разложении изменчивости на отдельные компо-

ненты на основании значения критерия Джоллифа ото-
браны первые девять компонент, описывающие основной 
объем внутригрупповой дисперсии (96,4 %) (таблица). 
По каждой из компонент был проведен анализ распреде-
ления выборок, позволивший выявить среди них наибо-
лее уклоняющиеся от эталонной конфигурации, а анализ 
формы решёток деформации в периферийных положени-
ях позволил определить характер трансформаций манди-
булы. Оказалось, во всех случаях и при разных сочетани-

ях компонент наблюдаются преобразования относитель-
ной формы восходящей ветви, тогда как конфигурация 
зубного ряда слабо подвержена изменениям и выра-
жается в вертикальном сжатии/растяжении нисходящей 
ветви с зубами. Кроме того, первые 4 компоненты опи-
сывают межгрупповые различия, а последующие харак-
теризуют частные отличия одного или двух видов 
от остальной массы выборок. В связи с целевым назначе-
нием работы ниже приводятся результаты анализа отно-
сительных деформаций и распределения выборок только 
по первым четырем компонентам. 

 
 
Таблица. Вклады главных компонент (ГК) 
Table. Scores of principal components (PC) 

 
№ ГК Вклад, % 

1 47,459 
2 16,562 
3 14,930 
4 5,717 
5 3,228 
6 2,757 
7 2,233 
8 1,795 
9 0,964 

 
 

 

 
 
 
 
 

А 
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Рис. 2. Скаттер-диаграмма распределения выборок землероек в пространстве главных компонент (ГК), где А – 1 
и 2 ГК, Б – 3 и 4 ГК. Условные обозначения выборок, см. текст 
Fig. 2. Scatter diagram of sample distributions ofshrews in the space of the principal components (PC), where A is PC1 vs. 
PC2, Б is PC3 vs. PC4. For the symbols of the samples, see the text 
 

Так, первая компонента (рис. 2 А) отражает тенден-
цию изменения высоты, массивности и наклона венечно-
го отростка, ширины его вершины от S. daphaenodon, 
S. raddei и западносибирского S. araneus к видам, форма 
челюсти которых характеризуется низким и отклонен-
ным вперед венечным отростком, узкой и наклоненной 
вперед вершиной. Такая конфигурация челюсти харак-
терна как для наиболее крупных S. roboratus, S. mirabilis, 
S. alpinus и особенно N. fodiens, так и мелких (группа 
видов «minutus») форм землероек. Вторая компонента, 
соответственно, характеризует собственно различия ме-
жду ними, заключающиеся в меньшей или большей сте-
пени зауженности вершины венечного отростка и угла 
его наклона. Эти три группы выборок занимают в про-
странстве первых двух компонент достаточно обособ-
ленное положение. Следует также отметить, что имеется 
достаточно выраженная межпопуляционная вариация 
формы восходящей ветви зубной кости у таких широко-
ареальных видов, как S. araneus, S. isodon, S. tundrensis, 
S. caecutiens, которая камуфлирует межвидовые разли-
чия. Третья компонента (рис. 2 Б) отражает вариации 
сочленовного отростка и относительной высоты зубного 
ряда к высоте венечного отростка, при этом крайние по-
зиции занимают, с одной стороны, часть выборок 
S. araneus и S. tundrensis (крупные зубы и умеренно раз-
витый сочленовный отросток), а с другой – формы с низ-

кими зубами и оттянутым назад сочленовным отростком 
(N. fodiens, S. roboratus, S. daphaenodon из Монголии 
и Чукотки). Четвертая компонента характеризует межро-
довые различия, где менее всего отклоняются от эталон-
ной конфигурации выборки Sorex. Сравнение решеток 
деформации показывает, что наиболее уклоняется от эта-
лона группа видов Crocidura (кроме C. leucodon) 
и N. fodiens, которые различаются общей конфигурацией 
венечного отростка. У Crocidura он треугольный с округ-
лой верхней кромкой без явно выраженного расширения 
верхней части и её наклона вперед, как это имеется 
у Sorex и Neomys. Как и в случае с 1 и 2 компонентами, 
размах географической изменчивости видов значителен и 
отражает разнонаправленный характер межпопуляцион-
ных вариаций формы челюсти без каких-либо четко вы-
раженных тенденций, которые объяснялись бы с точки 
зрения принадлежности выборок к подвидовым формам, 
или их местоположениями, упорядоченными вдоль ка-
ких-либо воображаемых эколого-географических тран-
сект, ориентированных или по сторонам света (север-юг, 
запад-восток), или по сменам зонально-азональных при-
родных комплексов (равнина-горы, степь-лес). 

Кластерный анализ позволил обобщить данные 
по относительным деформациям нижней челюсти 
(рис. 3). Совокупность выборок подразделяется на не-
сколько групп, объединяющих наиболее крупные и мел-

Б 
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кие формы Sorex и Neomys, виды р. Crocidura, комплекс 
«daphaenodon-asper», выборки крупных и среднеразмер-
ных по габитусу видов Sorex (и их географические фор-
мы, и отражает указанные выше межгрупповые тренды 
в трансформациях формы челюсти. Последняя группа, 
если судить из характера распределения в скаттер-
диаграммах, объединяет выборки, которые чаще всего 

располагаются ближе к эталонной конфигурации нижней 
челюсти землероек. Отсутствие резко выраженного обо-
собления выборок Crocidura, Neomys и Sorex друг от дру-
га, а также близость географических выборок разных 
видов Sorex свидетельствует о наличии общих морфо-
функциональных модификаций нижней челюсти. 

 

 
 
Рис. 3. Дендрограмма сходства формы нижней челюсти землероек. Условные обозначения выборок, см. текст 
Fig. 3. Dendrogram showing results of cluster analysis of the shape of the mandibles of shrews. For the symbols of the 
samples, see the text 
 
 

Результаты анализа вариаций формы зубной кости 
показывают, что вероятнее всего в трансформациях фор-
мы нижней челюсти отражается серия разномасштабных 
эколого-морфологических разнонаправленных преобра-
зований, увязанных с габитуальными размерами видов, 
а менее – с филогенетической составляющей диверген-
ции. Как следствие, возникают конвергентные эффекты, 
приводящие к появлению определенного набора адап-
тивных морфотипов, спектр которых функционально 
ограничен у всех землероек общим планом строения зуб-
ной кости, мономорфизмом нижнего зубного ряда 
и сходным строением жевательной мускулатуры. При 
таких равных условиях решающее значение будут иметь 
изменения формы восходящей ветви за счет вариации 
относительной длины основных рычагов-отростков – 
сочленовного, где располагается точка подвижного со-
единения мандибулы и черепа, и венечного, где крепится 
мощный аддуктор – височная мускулатура, а также варь-
ирование расстояния между ними за счет их разнесения 
всего лишь несколькими способами, которые позволяют 
достичь один и тот же морфофункциональный эффект: 

1. Увеличение массивности венечного отростка 
и расширение его верхней части, при этом сочленовный 
отросток остается относительно коротким и низким 
к основанию челюсти. Такая форма зубной кости в край-
них проявлениях характерна для S. daphaenodon (особен-
но западносибирских), S. asper, крупных горносибирских 

S. araneus, S. raddei, причем у S. daphaenodon это сочета-
ется с относительно невысокими зубами; 

2. Увеличение массивности сочленовного отростка 
и его длины при одновременном уменьшении высоты 
венечного отростка и отклонением его вперед. Такой 
формой зубной кости обладают S. roboratus, S. mirabilis, 
S. alpinus, островная S. unguiculatus. Как усиление этой 
тенденции следует рассматривать наклон верхней части 
венечного отростка вперед, как у крайних по габитуаль-
ным размерам группы видов «minutus» и N. fodiens; 

3. Промежуточный вариант, сочетающий оба пути, 
как у C. sibirica, C. suaveolens, C. lasiura. Как у первой 
группы видов, у этих белозубок массивный вертикально 
поставленный венечный отросток, но как у второй груп-
пы видов – сочленовный отросток резко отодвинут назад. 
У C. leucodon форма венечного отростка сопоставима 
с таковòй у видов группы «minutus» и N. fodiens, что от-
личает её от других видов белозубок. 

У S. araneus, S. tundrensis, S. caecutiens, S. satunini, 
S. isodon и их внутривидовых форм в меньшей степени 
выражены эти тренды, а географическая изменчивость 
формы нижней челюсти сводится к её преобразованиям 
по одному из этих сценариев с редкими случаями замет-
ных отклонений от эталонной конфигурации. В итоге 
у них в бόльшей степени проявляется сходство в форме 
челюсти, но особенно явно у морфометрически близких 
географических форм разных видов. 
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Abstract: By using the method of geometric morphometry, the article analyses 
the main directions of shape variability of dentale and lower molars in Palearctic 
shrews: Sorex araneus, S. caecutiens, S. daphaenodon, S. isodon, S. roboratus, 
S. tundrensis, S. alpinus, S. asper, S. buchariensis, S. mirabilis, S. raddei, 
S. volnichini, S. unguiculatus, S. minutes, S. minutissimus, S. gracillimus, 
S. satunini, Neomys fodiens, Crocidura suaveolens, C. lasiura, C. leucodon, 
C. sibirica. It is established that intergenus and interspecies differences are poor-
ly expressed in the shape of a dentale. There are three major ways of modifying 
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the shapes of dentale in shrews: (i) massive high proc. coronoidens and low 
short proc. condiloideus (S. araneus from Altai mountains, S. daphaenodon, 
S. asper, S. raddei) (ii) low proc. coronoidens and long massive proc. condiloi-
deus (S. roboratus, S. mirabilis, S. alpinus, S. unguiculatus of Sakhalin island, 
«minutes», N. fodiens (iii) high massive proc. coronoidens and push back proc. 
condiloideus (Crocidura except leucodon). It is shown that all the variants help 
to achieve equal morphological and functional effect. Intraspecies variation of 
the shape of the mandible is reduced to its transformation in according to one of 
the scenarios mentioned above. 

 
For citation: Onishchenko S. S., Kostin D. S. Osnovnye trendy v modifikatsii formy nizhnei cheliusti palearkticheskikh vidov 
Sorex, Neomys i Crocidura [The Main Trends in the Modification of the Shape of the Mandible in Palaearctic Species 
of Sorex, Neomys and Crocidura]. Bulletin of Kemerovo State University. Series: Biological, Engineering and Earth Sciences, 
no. 1 (20176): 16 – 22. 
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