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История сосуществования волка (Canis lupus) и человека – это пример конкуренции, тесного взаимодействия 
при доместикации, преследования и истребления. Удивительная пластичность и адаптации хищника обеспе-
чили устойчивое выживание его популяций. Находясь на вершине пищевой пирамиды, волк является кон-
сументом высшего порядка, активно регулирует численность своих основных жертв – крупных копытных 
животных, осуществляет их селективную добычу. Эти обстоятельства предопределили интерес к изучению 
хищника, населяющего центр Европейской России. С применением краниометрических методов изучены 326 
черепов волка, добытых в Тверской, Смоленской, Вологодской, Ярославской областях (Европейская Россия). 
Анализ пространственно-временной динамики краниометрических признаков волка в центре Европейской 
России на территории 350 × 450 км за 65-летний период позволил выявить высокий внутривидовой размер-
ный полиморфизм. Пространственную и временную динамику проявили размеры, характеризующие длину 
черепа, длину верхней и нижней челюсти, и одонтологические признаки, характеризующие величину корон-
ки первого предкоренного и второго коренного зубов. Межполовые различия выражены в меньших размерах 
черепа самок волка (в среднем на 3.6%). Наибольшую зависимость от гендерной принадлежности проявил 
признак, связанный с функционированием челюстного аппарата, – ширина суставной головки нижней че-
люсти (различия между полами: 8.1%). По мощности влияния факторы полиморфизма черепа, в порядке 
их усиления, располагаются последовательным рядом: хронографическая, пространственная, половая, воз-
растная изменчивости. Помимо фундаментальных причин, вызванных половым отбором, размерный половой 
диморфизм определяется экзогенными факторами, связанными с некоторой сегрегацией трофических ниш 
самцов и самок, их различной социальной ролью, определяемой жизненной стратегией вида. Географическая 
изменчивость имеет сложный и неупорядоченный в пространстве характер. Прежде всего, она вызвана соци-
альной организацией и строгой территориальностью, ограничивающей панмиксию, а также стохастическими 
внутрипопуляционными процессами из-за высокой суммарной элиминации особей из популяции. Фиксиру-
емая пространственно-временная изменчивость животных в этой части ареала может быть вызвана компле-
ментарным действием ряда факторов. Характер изменчивости размеров черепа волка позволяет связать ее с 
динамичными параметрами трофической экологии вида, зависящей от популяционно-демографических по-
казателей основных жертв волка – Alces alces, Sus scrofa на территории исследования. Также не исключено 
влияние на временную изменчивость стохастических факторов, вызванных интенсивной элиминацией волка 
в результате суммарной гибели, активной эмиграцией и иммиграцией в результате антропогенного пресса. 
Способствуя увеличению внутрипопуляционного полиморфизма, морфологическая неоднородность популя-
ций волка повышает их адаптивные возможности, что в конечном итоге благоприятствует выживанию вида.
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Введение
Результаты изучения серого волка (Canis 

lupus Linnaeus, 1758) в заповедниках свидетель-
ствуют, что особо охраняемые природные терри-
тории являются уникальными полигонами для 
долговременного и детального изучения различ-
ных сторон биологии хищника. Эти исследования 
позволили собрать обширный материал по пита-
нию волка и его влиянию на популяции жертв 

(Калецкая, 1973; Кудактин, 1978; Литвинов и др., 
1981; Лавровский, 1990; Николаев, 1997; Кора-
блев, Кораблев, 2008; Кочетков, 2014). Также они 
позволили получить тщательно документиро-
ванные данные об организации семейной груп-
пы (Эрнандес-Бланко и др., 2005) и особенно-
стях использования территории (Мельник и др., 
2007), оценить значение заповедников в охране 
волка (Бондарев, 2013) и, в итоге, лучше понять 
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его неоднозначную роль в биоценозах. Наряду с 
многолетней регистрацией эколого-демографи-
ческих параметров в Центрально-Лесном госу-
дарственном природном биосферном заповедни-
ке (ЦЛГПБЗ) формировалась коллекция черепов 
серого волка, дающая возможность рассмотреть 
роль различных факторов морфологического по-
лиморфизма на популяционном уровне.

Краниометрическая изменчивость серо-
го волка – предмет широкого круга исследова-
ний, охватывающих популяции практически 
на всем ареале. Обобщением подобных работ в 
нашей стране, выполненных до середины 1980-
х гг., служит монографическая работа Бибикова 
(1985). Позднее Юдиным (1992, 2013) детально 
изучена краниометрическая изменчивость вида 
на Дальнем Востоке и Камчатке. На основе ана-
лиза большого массива данных, собранных в по-
пуляциях Старого и Нового Света многочислен-
ными исследователями, сделан принципиальный 
вывод о широком диапазоне вариативности кра-
ниометрических признаков. Общими тенденция-
ми в макромасштабе можно назвать клинальный 
характер изменчивости вида, в некоторых слу-
чаях соответствующий эмпирическому обобще-
нию Бергмана. Однако в отношении популяций 
серого волка, населяющих Дальний Восток и 
Камчатку, направленная географическая измен-
чивость не подтверждается. Обнаруживается бо-
лее сложная мозаичная структура размеров осо-
бей (Юдин, 1992, 2013).

Обзор исследований, посвященных кранио-
метрической изменчивости, позволяет отметить 
преобладание работ, изучающих данный вид на 
обширных географических территориях (Jolicoeur, 
1959; Россолимо, Долгов, 1965; Смирнов, Гарбу-
зов, 1983; Бибиков, 1985; Юдин, 1992, 2013; Су-
воров, 2009; Бондарев, 2013). Но практически нет 
работ, посвященных морфологической изменчи-
вости волка в границах сравнительно небольших, 
но сплошных участков ареала. Биологические осо-
бенности серого волка, демографическая харак-
теристика и наличие молекулярно-генетических 
данных для хищника в Тверской области (Pilot et 
al., 2006; Sastre et al., 2011; Korablev et al., 2020) 
позволяют принять исходную гипотезу существо-
вания единой популяции на рассматриваемой тер-
ритории. Это обстоятельство послужило предпо-
сылкой к предпринятому исследованию, которое 
позволяет сфокусировать внимание на внутрипо-
пуляционном размерном морфологическом раз-
нообразии серого волка в ограниченном простран-
ственно-временном интервале. 

Решение данной задачи подразумевало 
разделение совокупности краниологического 
материала на локалитеты – выборки черепов, 
полученных из отдельных административных 
районов. Поэтому локалитеты определены по 
географически-административному призна-
ку с разной пространственной и временной 
удаленностью друг от друга. Это позволило 
рассмотреть другие факторы, формирующие 
внутрипопуляционное морфологическое раз-
нообразие. В Тверской области изучение кра-
ниометрической изменчивости волка ранее 
не проводилось. Наличие краниологических 
коллекций в Центрально-Лесном заповеднике 
и Тверском университете заложили методиче-
скую основу предпринятого исследования.

Цель работы – описать размерную мор-
фологическую изменчивость черепа серо-
го волка в масштабах одной популяционной 
группировки и оценить характер влияния по-
ло-возрастного и пространственно-временно-
го факторов на внутрипопуляционную крани-
ометрическую изменчивость.

Материал и методы
Возрастные группы особей волка в коллек-

циях определены с использованием диагно-
стируемых визуальных признаков по особен-
ностям развития швов и рельефных элементов 
черепа (Клевезаль, 2007). Возраст прибылых 
волков был уточнен до 1–2 месяцев, принимая 
во внимание сформированность дефинитив-
ной зубной системы (Клевезаль, 2007), а также 
дату добычи с учетом рождения волчат на этом 
участке ареала во второй половине апреля – в 
мае. На выборке, включающей 20 особей (пер-
вый период сбора материала), возраст опреде-
лен В.С. Смирновым по авторской методике 
(Смирнов, 1960) с использованием соотноше-
ний ширины канала пульпы в корневой части 
клыка и толщины его стенки. Максимальный 
возраст животных, находящихся в коллекциях, 
составил восемь лет.

Перед началом работы генеральная выборка 
черепов из различных коллекций была изучена 
с использованием 12 неметрических признаков, 
предложенных разными авторами (Stubbe, 1981; 
Janssens et al., 2019) для идентификации видо-
вой принадлежности волка и собаки, а также 
гибридных особей. В результате этого анализа 
черепа, принадлежащие собакам и волко-соба-
чьим гибридам, были исключены из дальней-
шего исследования. Позже это предварительное 
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Рис. 1. Карта районов сбора материала (локалитетов), 
очерченных следующим образом: I – Юго-западный; 
II – Южный; III – Северо-западный; IV – Северо-
восточный; V – Восточный-юго-восточный; VI – 
Северо-восток Смоленской области; VII – Юго-запад 
Вологодской области, северо-запад Ярославской области. 
Характеристика районов приведена в табл. 1.
Fig. 1. Map of the studied localities, which are outlined as follows: 
I – Southwestern locality; II – Southern locality; III – Northwest-
ern locality; IV – Northeastern locality; V – Eastern-southeastern 
locality; VI – Southeast of the Smolensk region; VII – Southwest 
of the Vologda region, and northwest of the Yaroslavl region. The 
data collection areas are characterised in Table 1.

Таблица 1. Характеристика исследованных черепов Canis lupus
Table 1. Characteristics of the studied Canis lupus skull samples

Локалитет Административное положение Количество Период сбора

I – Юго-западный

Нелидовский район Тверской области

48 1983–2016Западнодвинский и Жарковский районы Тверской области

Торопецкий район Тверской области

II – Южный
Оленинский и Бельский районы Тверской области

90 1985–2001
Ржевский и Зубцовский районы Тверской области

III – Северо-западный
Андреапольский и Пеновский районы Тверской области

37 1984–2008
Селижаровский и Осташковский районы Тверской области

IV – Северо-восточный Удомельский и Весьегонский районы Тверской области 10 1993–2014

V – Восточный-юго-восточный Вышневолоцкий, Калининский, Рамешковский, Лихославльский райо-
ны Тверской области 23 1983–2010

VI������������������������������� – Северо-восток Смоленской об-
ласти Сычевский и Вяземский районы Смоленской области 78 1984–2000

VII – Юго-запад Вологодской области, 
северо-запад Ярославской области

Череповецкий район Вологодской области и Брейтовский район Ярос-
лавской области 37 1950–1984

Примечание: все образцы хранятся в краниологической лаборатории Центрально-Лесного заповедника за исключением черепов локалитета V, 
которые находятся на кафедре биологии Тверского государственного университета.

заключение было подтверждено нами на основе 
молекулярно-генетического микросателитного 
анализа (Korablev et al., 2020). Всего использова-
но 326 черепов волка, полученных от животных, 
добытых в Тверской, Смоленской Вологодской и 
Ярославской областях (рис. 1). 

Вся выборка черепов была поделена на семь 
локалитетов, сформированных по географиче-
скому принципу поступления материала и распо-
ложенных в направлении с юго-запада на северо-
восток. Информация о половой принадлежности 
особей, дате и месте добычи материала содержа-
лась в сопроводительной документации к крани-
ологическим коллекциям. Сведения об использо-
ванном материале представлены в табл. 1. 

Для статистической обработки материала 
выделены три возрастные группы животных: 1 – 
прибылые, 2 – переярки в возрасте от года до трех 
лет, 3 – взрослые в возрасте старше трех лет. В 
генеральной совокупности черепов соотношение 
возрастных классов животных было следующим: 
1 – 52.5%, 2 – 39%, 3 – 8.5%. Для самцов долевое 
участие возрастных классов составило: 1 – 39%, 
2 – 51%, 3 – 10%, в то время, как в группе самок 
соотношение было иным (1 – 68.2%, 2 – 25.2%, 
3 – 6.6%). Различия возрастной структуры досто-
верны (χ2 = 302; p < 0.0001). Соотношение самцов 
и самок среди исследованных животных характе-
ризуется долевым участием 54%:46%. Схема из-
мерений черепа включала 15 билатеральных кра-
ниометрических признаков, измеренных на двух 
сторонах. В дальнейших расчетах оперировали 
их средними значениями (рис. 2).

Были использованы промеры черепа, ниж-
ней челюсти и зубной системы с хорошими 
точками привязки, что позволило снизить ве-
роятность технической ошибки измерений. Все 
измерения выполнены с точностью до 0.01 мм 
цифровым штангенциркулем Sylvac S_Cal Work.
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Рис. 2. Схема измерений черепа серого волка (Canis 
lupus). Обозначения: 1 – максимальная длина черепа, 
2 – кондилобазальная длина черепа, 3 – длина верхней 
челюсти, 4 – общая длина зубного ряда верхней челю-
сти, 5 – альвеолярная длина коренных зубов верхней 
челюсти, 6 – максимальная длина коронки Р1 верхней 
челюсти, 7 – максимальная длина коронки М2 верхней 
челюсти, 8 – скуловая ширина, 9 – ширина заглазнич-
ных отростков, 10 – длина нижней челюсти, 11 – общая 
длина зубного ряда нижней челюсти, 12 – альвеолярная 
длина ряда коренных зубов нижней челюсти, 13 – ши-
рина головки суставного отростка нижней челюсти, 14 
– длина от переднего края альвеолы резца до Р3 верхней 
челюсти, 15 – длина от переднего края альвеолы резца 
до Р4 нижней челюсти.
Fig. 2. Scheme of the grey wolf (Canis lupus) skull mea-
surements. Designations: 1 – the maximal length of the 
skull, 2 – condylobasal length of the skull, 3 – length of the 
upper jaw, 4 – the total length of the dentition of the upper 
jaw, 5 – the alveolar length of the molars of the upper jaw, 
6 – the maximum length of the crown P1 of the upper jaw, 
7 – the maximum length of the crown M2 of the upper jaw, 
8 – zygomatic width, 9 – width of the postorbital processes, 
10 – length of the lower jaw, 11 – the total length of the den-
tition of the lower jaw, 12 – the alveolar length of molars 
row of the lower jaw, 13 – the width of the head mandible 
joint, 14 – length from the front edge of incisor to P3 up-
per jaw 15 – the length from the front edge of incisor to P4 
alveoli of mandible.

Одной из задач статистического анализа 
было получение небольшого числа максималь-
но ортогональных осей (макропеременных), 
которые достаточно полно воспроизводили 
изменчивость краниометрических признаков 
и коррелировали с предикторами, использу-
емыми в исследовании. Для этих целей при-
менен анализ главных компонент, в котором 
мерой расстояния между элементами системы 
(особями) выступила дистанция Евклида. Ор-
динацию выполнили в двух первых главных 
компонентах (РС), основываясь на собствен-
ном значении матрицы (Eigenvalue  ≥  1). Для 
РС-1 значение Eigenvalue составило 9.27 и для 
РС-2 – 1.28. Доля объясненной краниометри-
ческой изменчивости РС-1 = 62%, РС-2 = 9% 
(всего: 71%). Анализ главных компонент вы-
полнен в среде статистического программи-
рования R (R Core Team, 2018), пакет vegan 
(Oksanen et al., 2019). 

Онтогенетическую аллометрию исследо-
вали с помощью нелинейного моделирования. 
Для описания возрастной изменчивости, обоб-
щенной макропеременной (РС-1), применяли 
формулу Берталанфи (Bertalanffy, 1938):

где y – значения оси (первой главной 
компоненты), L∞ – асимптотический размер 
переменной, k – коэффициент роста, х – воз-
раст каждой особи, b0 – начальный размер 
переменной (усредненные значения возраст-
ной группы 1). 

Возрастную изменчивость отдельных кра-
ниометрических признаков изучали с помощью 
двухмерной формулы аллометрической измен-
чивости (Huxley, 1932):

где y – размерный признак, b1 – коэффици-
ент роста, является показателем интенсивности 
роста и мерой увеличения признака. 

Ранее аналогичный методический под-
ход использован для изучения онтогенетиче-
ской внутривидовой аллометрии Castor fiber 
Linnaeus, 1758 (Кораблев, Савельев, 2016).

Индекс полового диморфизма рассчитыва-
ли по формуле: 

где ИПД – индекс полового диморфизма (в 
%), X♂ и X♀ – средние величины признаков 
для самцов и самок. 
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Достоверность различий между выбор-
ками оценивали с использованием непара-
метрической процедуры перестановок с ана-
лизом множественного отклика (MRPP), 999 
итераций (McCune & Grace, 2002). Для опре-
деления признаков, вносящих наибольший 
вклад в изменчивость, и оценки характера 
пространственно-временной динамики при-
меняли возможности одномерного дисперси-
онного анализа (ANOVA, post-hoc Bonferroni 
correction), общую модель дискриминантного 
анализа (GDA), версии регрессионного ана-
лиза поверхности отклика (Response Surface 
Regression) из набора обобщенных линейных 
моделей (GLM). Для оценки влияния изо-
ляции расстоянием (как возможный фактор 
формирования пространственной внутрипо-
пуляционной структурированности) на мор-
фологическую изменчивость черепов живот-
ных применяли тест Мантеля (1000 итераций). 
Использовали натуральные и логарифмиро-
ванные значения географических расстояний 
между локалитетами и морфологическими 
дистанциями, оцениваемыми как квадрат дис-
танций Махаланобиса (D2), рассчитанный для 
самцов и самок из каждого локалитета с помо-
щью GDA. Расчеты выполнены в программах 
IBD 2.08.2, Statistica 12.0 (StatSoft, Inc., 2015), 
PC-ORD 6.08, MS Excel 2016. Картографиче-
ский материал, географические координаты 
локалитетов и расстояние между ними по-
лучены с использованием системы настоль-
ной картографии MapInfo 15.0 (Pitney Bowes, 
Connecticut, USA). 

Результаты
Описание используемых макропеременных
Оценка биологической обусловленности 

РС-1 и РС-2 зависимыми краниометрическими 
признаками произведена с помощью коэффи-
циента корреляции Пирсона (табл. 2). Прове-
денный анализ показывает, что РС-1 характе-
ризуется достоверной корреляционной связью 
со всеми размерами черепа серого волка. В 
большей мере ось обусловлена изменчивостью 
максимальной и кондилобазальной длины че-
репа, длиной нижней челюсти и многими кра-
ниометрическими признаками. Для РС-2 опре-
деляются максимальные корреляции с двумя 
одонтологическим признаками (максимальная 
длина коронки Р1 и М2 верхней челюсти). 

Обусловленность варьирования главных 
компонент предикторами оценена с помощью 

регрессионного анализа. Регрессионная модель 
с учетом полового и возрастного факторов оце-
нивает их значимый вклад в варьирование РС-1 
(скорректированный R2  =  0.48, критерий Фи-
шера F  =  100.9, p  <  0.001). Пространственно-
временная краниометрическая изменчивость 
волка достоверно описывается РС-2 (R2 = 0.30, 
F = 13.8, p < 0.001). Таким образом, две главных 
компоненты определяют преимущественно 
возрастную и гендерную изменчивость призна-
ков животных, в меньшей степени – простран-
ственно-временную.

Морфометрическая характеристика, 
размерный половой диморфизм

Результаты морфометрической обработки 
общей выборки черепов приведены в табл. 3. 
Из приведенных данных следует, что среднее 
значение ИПД составило 3.55%. По всем ис-
пользуемым в исследовании краниометриче-
ским признакам размеры самцов превосходят 
самок. Максимальные проявления полового 
диморфизма найдены для ширины головки су-
ставного отростка нижней челюсти (признак 
13). Высокие значения индекса также характер-
ны для скуловой ширины (признак 8) и шири-
ны заглазничных отростков (признак 9). Мини-
мальные межполовые различия типичны для 
признаков зубной системы.

В группе неполовозрелых животных 
размерный половой диморфизм был суще-
ственно ниже (ИПД  =  2.88%), и структура 
его проявления несколько отличается. Если 
максимальные значения индекса ширины го-
ловки суставного отростка нижней челюсти 
(признак 13) в группе молодых животных ис-
ключительно высоки, то ширина заглазнич-
ных отростков (признак 9) взрослых самцов 
и самок различается крайне незначительно. 
Таким образом, возрастная динамика прояв-
лений полового диморфизма связана преиму-
щественно с переменными, характеризующи-
ми ширину черепа и отчасти его длину. 

В группе взрослых самцов и самок средние 
значения коэффициента вариации составили 
5.09 ± 0.49 и 4.93 ± 0.54. Достоверные различия 
между ними отсутствуют (критерий Вилкоксо-
на: T = 32, z = 1.59, p = 0.11). В группе моло-
дых животных значения коэффициента вариа-
ции были несколько выше (самцы: 5.98 ± 0.59; 
самки: 6.12 ± 0.42). Различия между ними так-
же были недостоверны (критерий Вилкоксона: 
T = 47, z = 0.74, p = 0.46).
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Таблица 2. Значения коэффициента корреляции Пирсона главных компонент с зависимыми переменными – разме-
рами черепа
Table 2. The values of the Pearson correlation coefficient of РС axes with dependent variables, i.e. skull morphometric traits

Признак РС-1 РС-2
Максимальная длина черепа 0.86 –
Кондилобазальная длина черепа 0.73 -0.34
Длина верхней челюсти 0.76 –
Общая длина зубного ряда верхней челюсти 0.79 –
Альвеолярная длина коренных зубов верхней челюсти 0.76 0.17
Максимальная длина коронки Р1 верхней челюсти 0.16 0.72
Максимальная длина коронки М2 верхней челюсти 0.23 0.76
Скуловая ширина 0.79 -0.18
Ширина заглазничных отростков 0.69 -0.17
Длина нижней челюсти 0.84 –
Общая длина зубного ряда нижней челюсти 0.85 –
Альвеолярная длина ряда коренных зубов нижней челюсти 0.79 –
Ширина головки суставного отростка нижней челюсти 0.74 –
Длина от переднего края альвеолы резца до Р3 верхней челюсти 0.72 –
Длина от переднего края альвеолы резца до Р4 нижней челюсти 0.71 –
Примечание: показаны только статистически значимые зависимости (p ≤ 0.05). Прочерк означает отсутствие статистической значимости.

Таблица 3. Морфометрическая характеристика черепов взрослых самцов и взрослых самок серого волка (Canis lupus)
Table 3. Morphometric characteristics of skulls for adult males and females of the grey wolf (Canis lupus)

Признак M ± m min–max CV ИПД, %

Максимальная длина черепа
260.99 ± 0.87 233.47–280.62 3.51

4.10
250.72 ± 1.26 227.05–267.05 3.47

Кондилобазальная длина черепа
236.49 ± 1.03 205.07–256.63 4.55

4.04
227.31 ± 1.33 209.35–242.22 4.04

Длина верхней челюсти
187.85 ± 1.05 125.00–226.63 5.87

3.87
180.84 ± 0.80 167.09–192.91 3.08

Общая длина зубного ряда верхней челюсти
127.88 ± 0.36 116.20–141.06 2.98

3.15
123.98 ± 0.64 112.60–130.83 3.56

Альвеолярная длина коренных зубов верхней челюсти
86.35 ± 0.29 74.79–94.06 3.54

2.27
84.43 ± 0.43 75.62–88.66 3.50

Максимальная длина коронки Р1 верхней челюсти
7.91 ± 0.07 6.92–10.13 8.79

0.36
7.88 ± 0.09 6.39–9.31 8.01

Максимальная длина коронки М2 верхней челюсти
14.20 ± 0.12 11.65–17.69 8.60

2.19
13.90 ± 0.12 12.26–15.79 6.17

Скуловая ширина
142.34 ± 0.67 124.83–162.77 4.93

5.23
135.26 ± 0.89 122.94–149.06 4.56

Ширина заглазничных отростков
66.45 ± 0.47 55.41–80.25 7.44

5.51
62.98 ± 0.66 52.23–71.71 7.30

Длина нижней челюсти
186.81 ± 0.82 125.67–204.56 4.60

4.06
179.53 ± 0.86 166.62–192.71 3.31

Общая длина зубного ряда нижней челюсти
127.82 ± 0.40 116.71–140.81 3.25

2.96
124.14 ± 0.62 114.76–134.42 3.45

Альвеолярная длина ряда коренных зубов нижней челюсти
97.33 ± 0.33 88.05–105.38 3.58

2.10
95.33 ± 0.50 87.93–100.92 3.67

Ширина головки суставного отростка нижней челюсти
33.81 ± 0.20 29.50–39.14 6.22

8.09
31.28 ± 0.27 27.01–35.16 5.98

Длина от переднего края альвеолы резца до Р3 верхней челюсти
83.57 ± 0.40 66.13–96.01 4.99

3.37
80.85 ± 0.46 71.74–86.30 3.90

Длина от переднего края альвеолы резца до Р4 нижней челюсти
83.69 ± 0.28 74.91–92.66 3.54

1.96
82.08 ± 1.18 73.78–134.00 9.92

Примечание: для каждого признака в верхней строке указаны значения для самцов (n = 110), в нижней строке – для самок (n = 48). 
Обозначения: M – среднее арифметическое, m – ошибка среднего арифметического, min – минимальное значение признака, max 
– максимальное значение признака, CV – коэффициент вариации, ИПД – индекс полового диморфизма.
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Данные дискриминантного анализа указыва-
ют на прогрессирующие проявления размерного 
полового диморфизма в онтогенезе волка. В груп-
пе молодых животных качество распознавания 
самцов – 66.2%, самок – 85.6% (в среднем – 77.7%; 
дистанция Махаланобиса: D2 = 1.37, p < 0.0001). 
Пол взрослых особей волка корректно распоз-
нается в среднем в 81.0% случаев. Самцы более 
«узнаваемы» (91.8%), чем самки (56.3%). Морфо-
логическая дистанция между полами взрослых 
животных выше (D2 = 2.37, p < 0.0001). Для осо-
бей всех возрастов, включенных в исследование, 
значимой дискриминирующей пол переменной 
служит лишь один признак – ширина головки су-
ставного отростка нижней челюсти (признак 13) 
(W-λ = 0.709–0.833, F = 9.91–17.87, p < 0.001).

Референсный метод, непараметрическая про-
цедура перестановок с анализом множественного 
отклика (MRPP), позволяет с высокой степенью 
достоверности классифицировать животных по их 
половой принадлежности. Значения показателей: 
индекс внутригрупповой однородности A = 0.08; 
Т-статистика Вилкоксона = -44.28, p < 0.00001. По-
следующий статистический анализ осуществлен с 
учетом половой принадлежности животных.

Возрастная изменчивость
Онтогенетическая аллометрия черепа серого 

волка обобщена с использованием PC-1, проя-
вившей наибольшую зависимость от возрастного 
фактора. Значения членов формулы Берталанфи 
составили L∞ = 0.334 ± 0.043, k = -1.782 ± 0.387, 
b0 = -1.10 ± 0.06. Все они статистически значимы 
(p ≤ 0.05). Модель достаточно полно описывает 
возрастную изменчивость животных, поскольку 
коэффициент детерминации R2 = 0.74 (рис. 3).

Фаза прогрессивного роста черепа серого 
волка охватывает первые 1.5 года жизни живот-
ных. В возрасте старше 1.5 лет наступает фаза 
стабильности. На протяжении всего репродук-
тивного периода выраженная аллометрическая 
изменчивость практически отсутствует. Как сле-
дует из фактических значений размеров черепа и 
литературных данных (Юдин, 1992), высокий по-
лиморфизм вида определяет флуктуацию разме-
ров черепа взрослых особей. Однако статистиче-
ски значимая тенденция стабильности размеров 
черепа свидетельствует об относительно невысо-
ком вкладе этого компонента в онтогенетическую 
аллометрию. Оцениваемые по мощности влияния 
на размерную изменчивость черепа факторы по-
казали преобладание возрастной составляющей 
(68.5%) над половым диморфизмом (31.5%).

Рис. 3. Возрастная изменчивость черепа серого волка (Ca-
nis lupus). Обозначения: точки – особи, линия – тренд роста 
черепа особей. На гистограмме показана сила влияния фак-
торов на размерную изменчивость черепа.
Fig. 3. Age-related variation of the grey wolf (Canis lupus) 
skull. The points designate the studied individuals. The curve 
indicates the growth trend of the skull. The histogram demon-
strates the strength of the factor influence on the skull variation.

Для самцов и самок серого волка харак-
терны несколько различные онтогенетические 
траектории, оцениваемые с помощью формулы 
аллометрической изменчивости Гексли. Значе-
ния коэффициента b0 самцов превышают ана-
логичный показатель самок на 2.5% (p = 0.007). 
Значения коэффициента b1 самцов составили 
в среднем 0.057 ± 0.005, самок – 0.054 ± 0.004. 
Различия между ними были близки к порогу до-
стоверности (p = 0.05). Таким образом, самцы 
имеют лишь немногим более крупные началь-
ные размеры черепа, чем самки, в то время как 
скорость роста животных обоих полов близка.

Доля объясненной изменчивости, выра-
женная через коэффициент детерминации (R2), 
характеризует зависимость отдельных крани-
ометрических признаков от возраста особей. 
Величина этого показателя позволяет сделать 
вывод о том, что в наибольшей мере алломе-
трическая возрастная изменчивость затрагива-
ет общие размеры черепа, его длину (R2 = 0.78) 
и ширину (R2 = 0.72). В то же время, одонтоло-
гические признаки, при наличии дефинитивной 
зубной системы, в меньшей мере подвержены 
возрастной изменчивости (R2 = 0.07–0.19). 

Пространственная изменчивость
В качестве обобщенной характеристики 

пространственной изменчивости черепа серо-
го волка служит регрессионный анализ РС-2. 
Поскольку данная макропеременная практи-
чески лишена влияния половой и возрастной 
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изменчивости, она дает корректную оценку 
пространственной изменчивости генеральной 
совокупности особей (рис. 4). 

Коррелируя с краниометрическими при-
знаками, характеризующими длину и ширину 
черепа, ширину головки суставного отростка 
нижней челюсти, и одонтологическими при-
знаками PC-1 дает представление о простран-
ственной изменчивости наиболее информатив-
ных в отношении этого фактора признаков.

Процедура перестановок с анализом мно-
жественного отклика MRPP локалитетов по 
всему набору краниометрических признаков 
показывает статистически значимые раз-
личия самцов волка. Индекс внутригруппо-
вой однородности A = 0.06 при р < 0.0001, 
Т-статистика Вилкоксона составила -6.5. 
Результаты анализа выборок самок близки 
к таковым самцов (Т-статистика Вилкоксо-
на =  -6.16, А = 0.06, p < 0.0001). Результаты 
парного апостериорного сравнительного ана-
лиза локалитетов представлены в табл. 4.

Результаты дискриминантного и одномер-
ного дисперсионного анализа выборок сам-
цов и самок показаны в табл. 5. Несмотря на 
вариабельность одноименных краниометри-
ческих признаков, пространственная измен-
чивость самцов и самок серого волка имеет 
различный характер. В некоторых случаях 
она асинхронна.

Самцы из локалитета V (243.28  ±  1.89 
мм) отличаются более крупными размерами 
кондилобазальной длины черепа, в то вре-
мя как самые мелкие по этому признаку осо-
би серого волка происходят из локалитета III 
(227.40 ± 3.21 мм) (различия достигают 6.5%). 
Величина кондилобазальной длины самок 
выше в локалитетах VI (228.40 ± 0.97 мм) и VII 
(237.09 ± 2.32 мм), а минимальная – в локали-
тете II (223.09 ± 2.83 мм) (различия составля-
ют 5.9%). Достоверно большими значениями 
длины верхней челюсти отличаются самцы из 
локалитета V (196.81 ± 1.53 мм). Особи с мини-
мальными значениями этого признака выявле-
ны в локалитете II (186.49 ± 1.42 мм) (различия 
достигают 5.2%). Контрастные значения коро-
нарной длины первого премоляра позволяют 
выделить особей с максимальным значением 
признаков из локалитетов I (8.34 ± 0.18 мм) и III 
(8.51 ± 0.26 мм). Минимальные значения при-
знаки отмечены в локалитете VI (7.47  ±  0.07 
мм) (различия достигают 12.7%). Максималь-
ные значения длины коронки второго коренно-
го зуба характерны для самцов из локалитетов 
I (14.19 ± 0.36 мм) и III (15.68 ± 0.35 мм). Ми-
нимальное значение признака выявлено в лока-
литете VI (13.69 ± 0.13 мм) (масштаб изменчи-
вости также высок: 12.2%). Коронарная длина 
второго моляра у самок больше в локалитете II 
(14.32 ± 0.25 мм). Минимальные значения на-
блюдаются в локалитетах VI (13.58 ± 0.15 мм) 
и VII (13.81  ±  0.42 мм) (различия составляют 
5.2%). С точки зрения наибольшего морфоло-
гического своеобразия самцов и самок серого 
волка, можно выделить локалитет VI. Наимень-
шие различия отмечены в локалитете II. Эти 
локалитеты характеризуются наименьшей гео-
графической удаленностью друг от друга. 

Чтобы оценить влияние фактора географи-
ческой изоляции на размерную изменчивость 
особей серого волка обоих полов, мы провели 
корреляционный анализ матриц дистанций Ма-
халанобиса и прямого географического рассто-
яния между центроидами выборк с помощью 
теста Мантеля. Результаты статистики теста 
Мантеля составили Z = 31.8–31708.6, r = -0.1–
0.03, p  =  0.38–0.60 для самцов и Z  =  32.8–
26782.7, r = -0.29–-0.11, p = 0.11–0.89 для самок. 
Полученные показатели позволяют отвергнуть 
гипотезу влияния данного фактора на размер-
ную морфологическую изменчивость черепа 
серого волка для рассматриваемой географиче-
ской территории.

Рис. 4. Пространственная изменчивость серого волка 
(Canis lupus), обобщенная через макропеременную РС-2. 
Коробчатый график (boxplot) с индивидуальными наблю-
дениями. Обозначения: средняя линия – медиана, пря-
моугольники – межквартильный размах, вертикальные 
линии – 1.5 межквартильных размаха, крупные точки – 
выбросы (outliers), мелкие точки – наблюдения; номера 
локалитетов приведены, согласно рис. 1.
Fig. 4. The spatial variability of the grey wolf (Canis lupus), 
generalised through the �����������������������������������РС���������������������������������-2. Boxplots are based on the in-
dividual data points. Designations: the middle line of the box 
is the median; the boxes represent the interquartile range of 
values; the vertical lines indicate 1.5 interquartile ranges; the 
large dots are outliers; the small dots are individual data; lo-
cations are numerated according to Fig. 1.
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Таблица 4. Пространственная изменчивость краниометрических признаков серого волка (Canis lupus)
Table 4. Spatial variability of craniometric features of the grey wolf (Canis lupus)

Признак
Дискриминантный анализ ANOVA

W-λ F p Доля (%) корректной клас-
сификации локалитетов F p Различающиеся пары локалите-

тов (соответствуют рис. 1)
Самцы

Кондилобазальная длина черепа 0.85 4.76 < 0.0001
I – 27.6;
II – 69.1;
III – 50.0;
IV – 20.0;
V – 60.0;
VI – 78.6;
VII – 25.0

Всего: 54.8

5.24 < 0.001 II – V, II – VI, III – V, III – VI
Длина верхней челюсти 0.89 3.29 < 0.01 3.89 0.001 II – V, IV – V, V – VI, V – VII
Общая длина зубного ряда верхней челюсти 0.86 4.14 < 0.001 – – –
Максимальная длина коронки Р1 верхней 
челюсти 0.90 2.99 < 0.01 4.7 < 0.0001 I – VI, III – VI

Максимальная длина коронки М2 верхней 
челюсти – – – 6.22 < 0.0001 I – VI, II – III, III – V, III – VI, 

III – VII
Общая длина зубного ряда нижней челюсти 0.88 3.65 < 0.01 – – –
Альвеолярная длина ряда коренных зубов 
нижней челюсти 0.88 3.57 < 0.01 – – –

Самки
Кондилобазальная длина черепа – – –

I – 4.8;
II – 84.6;
III – 18.2;
IV – 60.0;
V – 75.0;
VI – 81.1;

VII – 23.53
Всего: 59.6

4.99 0.0002 II – VI, II – VII;
Длина верхней челюсти 0.65 11.56 < 0.0001 – – –
Альвеолярная длина коренных зубов верхней 
челюсти 0.90 2.17 < 0.05 – – –

Максимальная длина коронки М2 верхней 
челюсти 0.87 3.22 < 0.01 4.84 0.0002 II – VI, II – VII

Длина нижней челюсти 0.87 3.34 < 0.01 – – –
Общая длина зубного ряда нижней челюсти 0.88 2.96 < 0.01 – – –
Альвеолярная длина ряда коренных зубов 
нижней челюсти 0.90 2.45 < 0.02 – – –

Примечание: статистические показатели дискриминантного анализа: ������������������������������������������������������������������W�����������������������������������������������������������������-λ – Вилкоксон-ламбда, ������������������������������������������F����������������������������������������� критерий Фишера, �����������������������p���������������������� – уровень статистиче-
ской значимости.

Таблица 5. Результаты апостериорного парного сравнения локалитетов (уровень достоверности различий)
Table 5. Results of a post-hoc pairwise comparison of localities (value of statistical differences)

I II III IV V VI VII
I – – – 0.003 0.04 0.05
II – – – 0.0001 0.002 0.007
III – 0.02 – 0.001 0.001 0.03
IV – – – 0.004 – –
V – – 0.04 – 0.009 0.02
VI 0.01 0.0001 – 0.03 0.002 –
VII – 0.004 – – 0.03 –

Примечание: Выше диагонали – самцы, ниже диагонали – самки; прочерк – отсутствие значимости различий; номера локалитетов приведены, 
согласно рис. 1.

Хронографическая изменчивость
Хронографическая изменчивость черепа се-

рого волка представлена на рис. 5. РС-2 содержит 
в себе лишь небольшую долю хронографической 
изменчивости морфологических признаков серо-
го волка. Поэтому графический анализ времен-
ной динамики зависимых признаков не позво-
ляет определить тенденций изменчивости. Она 
носит характер флуктуации размеров. Отчасти 
это объясняется влиянием пространственного 
положения выборки на изменчивость размеров 
черепа серого волка. 

На первом этапе анализа в результате оцен-
ки масштаба хронографической изменчивости 
определены шесть краниометрических призна-
ков, проявивших зависимость от временного 
фактора. Нами были сформированы выборки за 
четыре временных этапа, характеризующихся 
выраженной динамикой размеров. Дальнейший 
анализ с использованием критерия Краскела-
Уоллеса показал достоверную изменчивость 
(p ≤ 0.03) пяти признаков (табл. 6). 

Выявлена тенденция увеличения длины че-
репа и челюстей и уменьшение размеров первого 
предкоренного и второго коренного зубов серого 
волка во временном аспекте. Анализ корреляцион-
ных связей указанных признаков обнаружил боль-
шую степень взаимосвязи краниометрических 
признаков (максимальные значения коэффициен-
та корреляции Пирсона r  =  0.85) между длиной 
черепа и нижней челюсти. Несколько ниже кор-
реляция длины черепа с длиной верхней челюсти 
(r = 0.81). Длина верхней и нижней челюстей кор-
релируют на уровне r = 0.78. Одонтологические 
признаки характеризуются заметно более слабы-
ми корреляционными связями (r  =  0.32) между 
первым премоляром и вторым моляром. Самая 
низкая корреляция между одонтологическими 
и краниологическими признаками варьирует от 
r = 0.13 (первый премоляр и длина верхней челю-
сти) до r = 0.23 (второй премоляр и длина верхней 
челюсти). Таким образом, указанные переменные 
можно считать независимо варьирующими подси-
стемами в структуре черепа серого волка. 
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Рис. 5. Динамика хронографической изменчивости че-
репа серого волка (Canis lupus), описанная макропере-
менной РС-2. Обозначения: вертикальные линии – 95% 
доверительный интервал; гистограмма показывает силу 
влияния факторов на размерную изменчивость черепа.
Fig. 5. Chronographic skull dynamics of the grey wolf (Ca-
nis lupus) variability described by the macro-variable PC-2. 
Designations: vertical lines denote 95% confidence interval; 
the histogram demonstrates strength of the factor influence 
on the skull variation.

Обсуждение
Размерный половой диморфизм
Значения размерного полового диморфиз-

ма краниометрических признаков у изученных 
особей серого волка невысоки по сравнению с 
отмечаемыми ранее для Canis lupus. Данные, 
характеризующие изменчивость черепа вол-
ка из 12 географических областей, позволяют 
отметить наибольший диморфизм у животных 
из района Памира (12%), и минимальный из 
окрестностей Красноярска (2.5%) (Россолимо, 
Долгов, 1965). Близкие к нашим результатам 
значения размерного полового диморфизма по-
лучены для особей серого волка, населяющих 
Беловежскую Пущу (3.9%), Воронежскую и Са-
ратовскую области (3.0%) (Россолимо, Долгов, 
1965). По данным изучения динамики размер-
ного полового диморфизма серого волка из 11 
локалитетов Юдин (1992) отметил наименьшие 
средние значения этого показателя у животных 
юго-востока Приморья (1%), а максимальные 

Таблица 6. Хронографическая изменчивость размерных признаков черепа и зубной системы серого волка (Canis lupus)
Table 6. Chronographic metric variability of the grey wolf (Canis lupus) skull and tooth system

Признак
Период сбора, годы; значения признака, мм

1950–1970 (n = 15) 1971–1983 (n = 22) 1984–1996 (n = 192) 1997–2015 (n = 98)
Максимальная длина черепа 245.40 ± 0.70 251.00 ± 1.40
Длина верхней челюсти 178.70 ± 0.60 183.10 ± 1.00
Максимальная длина коронки Р1 верхней челюсти 8.36 ± 0.57 7.92 ± 0.90 7.63±
Максимальная длина коронки М2 верхней челюсти 15.29 ± 0.19 13.98 ± 0.10 13.50±
Длина нижней челюсти 177.10 ± 0.60 181.14 ± 1.00

– в Северо-Восточном Приморье (7.8%). Близ-
кими к нашим результатам оказались половые 
различия у особей серого волка на севере Кам-
чатки (3.4%) и северо-востоке Якутии (3.8%) 
(Юдин, 1992). Сходные значения размерного 
полового диморфизма краниометрических при-
знаков (3.77%) найдены у Canis lupus, населя-
ющих центральную часть Канады, провинцию 
Манитоба (Stronen et al., 2010). В изученных 
популяциях серого волка Северной Америки 
средние значения полового диморфизма че-
репа варьировали в пределах 4–7% (Jolicoeur, 
1959). Изменчивость краниометрических при-
знаков, обобщенная коэффициентом вариации, 
у самцов и самок, используемых в настоящем 
исследовании, в целом равнозначна. Это также 
отличает характеристику межполовых разли-
чий от полученных ранее (Россолимо, Долгов, 
1965; Okarma & Buchalczyk, 1993), согласно 
которым, самки превосходят этим показате-
лем самцов в 1.5–2.0 раза. В этом отношении 
данные, характеризующие серых волков Лат-
вии (Andersone & Ozoliņš, 2000), оказались 
ближе к результатам, полученным нами (раз-
личия между средними значениями коэффи-
циента вариации у самцов (CV  =  7.98) и са-
мок (CV  =  7.58) отсутствовали). Возрастная 
динамика размерного полового диморфизма 
изученных особей согласуется с данными, ко-
торые показали прогрессирующие с возрастом 
различия кондилобазальной длины самцов и 
самок от 2.8% у прибылых до 6.3% у взрослых 
особей (Смирнов, Гарбузов, 1983). Получен-
ные онтогенетические траектории черепа се-
рого волка подтверждаются Юдиным (1992), 
подчеркивающим, что формирование основ-
ных размеров заканчивается на втором году 
жизни животных. Наибольшей индивидуаль-
ной изменчивости подвержены молодые осо-
би. Это согласуется с аналогичными данными 
для других популяций вида (Юдин, 1992, 2013) 
и во многом определяется географической из-
менчивостью и трофической обстановкой, со-
провождающей рост особей серого волка.
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По нашим данным, средний вес туш осо-
бей Canis lupus, добытых в 1998–1999 гг. в 
Тверской и Смоленской областях, без шку-
ры составил 25.7  ±  1.7 кг (lim: 20.0–34.5 кг, 
CV = 20.1) для самцов в возрасте до года (n = 
11), и 33.3 ± 1.5 кг (lim: 24.5–48.5 кг, CV = 18.5) 
для взрослых особей (n = 18). Самки до года 
(n  =  18) в среднем весили 23.3  ±  0.8 кг (lim: 
18.0–30.5 кг, CV = 14.4), взрослые особи (n = 
12) – 28.6 ± 1.7 кг (lim: 18.0–37.5 кг, CV = 20.6). 
Различия по весу между самцами и самками 
высоко достоверны (критерий Манна-Уитни 
U = 243.0, Z = 2.9, p = 0.003).

Таким образом, половые различия осо-
бей серого волка по весу тела были ожидаемо 
выше, чем на основании краниометрических 
признаков. У прибылых особей они состави-
ли 10.3%, у взрослых – 16.4%. Значительный 
масштаб проявлений этого феномена и раз-
брос значений по весу от 4.8% до 16.4% отме-
чены Юдиным (1992) для особей серого волка 
Дальнего Востока. Вес тела особей подвер-
жен высокой индивидуальной изменчивости 
(Смирнов, Гарбузов, 1983). Это отразилось на 
значениях коэффициента вариации, которые 
превысили аналогичные показатели изменчи-
вости черепа более чем в пять раз.

Общие линейные размеры, преобладающие 
у самцов, связаны с половым отбором и под-
держиваются строгой социальной иерархией, 
присущей серому волку. Если абстрагироваться 
от очевидных визуальных признаков, то при-
влекают внимание инструментально диагно-
стируемые различия в размерах клыков, хищ-
нических зубов и отдельных функционально 
важных, с точки зрения работы челюстного 
аппарата, анатомических областей, определя-
емых преимущественно не размерами, а фор-
мой. К таковым можно отнести топографию 
скуловых дуг, форму мандибулы, характеризу-
ющие мастикаторные особенности разнополых 
особей серого волка (Milenković et al., 2010). 
Характерный результат настоящего исследова-
ния заключается в том, что различия в размерах 
суставной головки нижней челюсти являются 
наиболее ценным диагностическим признаком 
для определения пола серого волка. Это под-
тверждает тот факт, что виды со сходной соци-
альной организацией, лишенные максимально 
выраженного полового диморфизма, различа-
ются важными функциональными признаками, 
задействованными в артикуляции челюстного 
аппарата. Исследования ряда представителей 

отряда Carnivora свидетельствуют, что размер 
клыков хищных млекопитающих зависит от 
полигамной и моногамной стратегии размно-
жения. В то же время изменчивость коренных 
хищнических зубов определяется различиями 
в питании (Gittleman & Van Valkenburgh, 1997). 
Таким образом, биологическое объяснение раз-
личий в работе челюстного аппарата серого 
волка лежит в области трофической экологии 
и связано с большей силой сжатия челюстей 
самцов. На это обстоятельство указывали так-
же Россолимо и Долгов (1965), отмечая по со-
вокупности анатомических особенностей боль-
шую мощность жевательного аппарата самцов. 
По-видимому, подобные морфо-анатомические 
особенности призваны снизить внутривидовую 
конкуренцию за счет возрастания тенденции к 
специализации самцов на потреблении более 
твердой пищи. Эти результаты подтверждают 
вывод о том, что половой диморфизм у серо-
го волка развивался в основном в направлении 
стратегии поиска и добычи пищи, благодаря 
разделению «труда» между полами. Так, сам-
цы специализируются на крупной добыче, в 
то время как самки на репродуктивной «вос-
питательной» функции (Hillis & Mallory, 1996). 
Пространственно-временная динамика раз-
мерного полового диморфизма серого волка 
определяется сложным сочетанием внутрипо-
пуляционных и средовых факторов и отражает 
адаптацию самцов и самок как составляющей 
сложной популяционной системы вида.

Географическая изменчивость
Характеристика общих размеров черепа 

серого волка изученных локалитетов приведе-
на в контексте аналогичных данных по другим 
популяциям вида. Так, кондилобазальная дли-
на самцов (236.5 мм) указывает на значитель-
ное сходство с животными Латвии (237 мм) 
(Andersone & Ozoliņš, 2000) и существенно 
меньше приведенных ранее для областей цен-
тра Европейской России (Калужская, Рязан-
ская, Ивановская, Московская, Тульская обла-
сти – 244.7 мм) и Вологодской области (248.5 
мм) (Россолимо, Долгов, 1965). Сравнительный 
анализ этого признака позволяет отметить его 
высокую пространственную изменчивость в 
межпопуляционных сравнениях. Скуловая ши-
рина – признак более стабильный, по которо-
му особи серого волка изученной части ареала 
(142.3 мм) близки к популяциям вида Латвии 
(143 мм) (Andersone & Ozoliņš, 2000), Бело-

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2021. 6(1)		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2021.008



вежской Пущи (140.4–142.6 мм), Карпат (142.6 
мм), Воронежской области (139.3 мм) (Россоли-
мо, Долгов, 1965; Okarma & Buchalczyk, 1993). 
Те же признаки самок несколько отличаются в 
характере проявления географической измен-
чивости. Кондилобазальная длина изученных 
особей (227.3 мм) несколько превосходит зна-
чения, полученные в Латвии (225 мм) и близ-
ка к значениям для популяций серого волка в 
Карпатах (226.1 мм). Но полученные значения 
существенно уступают таковым в центре Евро-
пейской России (233.3 мм) и Вологодской об-
ласти (235.7 мм). Напротив, скуловая ширина 
(135.3 мм) больше, чем у особей серого волка 
Латвии (132 мм), Карпат (131.3 мм) и близка к 
значениям, полученным в Беловежской Пуще 
(135.0 мм) и Воронежской области (134.8 мм). 

Проводя изучение краниометрической из-
менчивости серого волка на большом и огра-
ниченном пространстве, многие авторы отме-
чают относительно высокую изменчивость не 
столько краниометрических, сколько одонтоло-
гических признаков (Россолимо, Долгов, 1965; 
Юдин, 1992, 2013; Milenković et al., 2010). По-
лученные нами данные подтверждают отмечен-
ные черты географической изменчивости вида 
и позволяют связать ее, с учетом функциональ-
ной обусловленности признаков, с кормодобы-
вающей деятельностью серого волка. В част-
ности, это касается изменчивости размеров 
второго коренного зуба (М2). Вариабельность 
первого предкоренного зуба (Р1) трактовать не-
сколько сложнее из-за существенно меньшей 
роли этого элемента в функционировании зуб-
ной системы. В частности, Юдин (1992) указы-
вает на значительное количество одонтологи-
ческих аномалий, связанных с отсутствием Р1. 
Поэтому, сравнивая изменчивость их размеров 
можно отметить большую амплитуду вариа-
бельности Р1, по сравнению с М2, и ее асин-
хронный характер у самцов и самок. 

Отсутствие упорядоченной географиче-
ской изменчивости краниометрических при-
знаков по принципу «изоляция расстоянием» 
в изученной выборке популяции серого волка 
объясняется схожестью основных экологиче-
ских факторов и спектра питания на изучаемой 
территории и, как следствие этого, отсутствием 
адаптивной изменчивости. Проявление морфо-
логической изменчивости в локалитетах, разде-
ленных минимальной географической дистан-
цией, с учетом однородных природных условий 
и отсутствия ландшафтно-экологических пре-

град, является наиболее дискуссионным ре-
зультатом исследований и требует отдельного 
изучения этологических особенностей вида в 
рассматриваемой части ареала. 

Заметим, что социальная организация се-
рого волка способствует проявлению эффекта 
Валунда (Wahlund, 1928), когда в результате 
нарушения панмиксии в мелких не равночис-
ленных семейных группах происходит близко-
родственное скрещивание, и формируются вре-
менные инбредные линии, характеризующиеся 
морфологическим своеобразием. В частности, 
дефицит гетерозигот, объясняемый влиянием 
этого эффекта, обнаруживали в популяциях 
волка Скандинавии (Seddon & Ellegren, 2004), 
Болгарии (Moura et al., 2014) и на обширных 
пространствах Восточной Европы (Pilot et al., 
2006). Также проявление эффекта Валунда учи-
тывали в геномных исследованиях представи-
телей Canidae Северной Америки (Sinding et al., 
2018). Однако постоянный охотничий пресс, 
нарушающий родственные связи и стимулиру-
ющий иммиграцию и эмиграцию, не позволяет 
выявленным фенотипическим различиям при-
нять дальнейший дивергентный характер.

Хронографическая изменчивость
В монографии Бибикова (1985) была показа-

на тенденция увеличения размеров длины черепа 
и нижней челюсти у особей серого волка, населя-
ющих Украину, Молдавию и Кировскую область, 
добытых с 1920-х по 1970-е гг. Количественные 
показатели хронографической изменчивости ука-
занных признаков составляли от 0.33 мм/год до 
0.72 мм/год. Временная изменчивость размеров 
животных объясняется, исходя из природно-кли-
матического контекста, часто как влияние гло-
бальных климатических процессов. Вторая груп-
па факторов – это разнообразные биотические 
взаимодействия, которые складываются в при-
родных сообществах с участием обсуждаемых 
видов (Yom-Tov & Geffen, 2011). Альтернативное 
объяснение наблюдаемому феномену – фунда-
ментальное правило Копа-Депере, определяющее 
укрупнение размеров организмов в ходе филоге-
неза (Бибиков, 1985). Однако эту закономерность 
следует анализировать на достаточно больших 
временных периодах филогенетического масшта-
ба, как это выполнено, например, в сравнитель-
ном аспекте рецентных и плейстоценовых волков 
Алтая (Бондарев, 2013).

Рассматриваемый участок ареала серого 
волка характеризуется приращением темпера-
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туры +2.08°C с 1962 по 2010 гг. и значительным 
сокращением сельского населения (Пузаченко, 
2012). Тем не менее, в течение последних де-
сятилетий разнообразие природных сообществ 
изменяется в связи с усилением лесопользо-
вания и уменьшением площади сельскохозяй-
ственных угодий, т.е. переходом их во вторич-
ные лесопокрытые территории, образуемые 
хвойно-мелколиственными сообществами. Эти 
факторы отражаются на численности крупных 
млекопитающих, лося (здесь и далее – Alces 
alces Linnaeus, 1758) и кабана (здесь и далее – 
Sus scrofa Linnaeus, 1758), которые доминируют 
в рационе серого волка на территории иссле-
дования (Кораблев, Кораблев, 2008). Согласно 
Филонову (1983), на территории Дарвинского 
заповедника (локалитет VII) доля лося в добы-
че волка в период с 1948 по 1979 гг. достигала 
99.8%. В Окском заповеднике, расположенном 
в лесной зоне Европейской России, доля ка-
бана и лося в рационе хищника составляла до 
82.6% (Лавровский, 1990). Согласно Кочеткову 
(2014), дикие копытные доминируют в питании 
серого волка в районе Центрально-Лесного за-
поведника (локалитеты I, II III). 

Ряд исследований показал, что размеры 
хищников коррелируют с размером жертвы. 
В частности, это отмечено в связи с регуляр-
ной охотой волка на лося (Mech & Paul, 2008; 
Stronen et al., 2010). Кроме того, вес и линей-
ные размеры тела хищников связаны положи-
тельной корреляцией с обилием и доступно-
стью основной потребляемой пищи и (или) 
доминирующей в рационе жертвой. Это под-
тверждается совместным анализом динамики 
численности Lepus timidus Linnaeus, 1758 и раз-
мерами Lynx canadensis Kerr, 1792 на Аляске, 
а также симметричной реакцией укрупнения 
Lynx lynx Linnaeus, 1758 при увеличении в ее 
добыче доли Capreolus capreolus Linnaeus, 1758 
на территории стран Скандинавии, увеличени-
ем размеров североамериканского Ursus arctos 
Linnaeus, 1758 и степенью доступности основ-
ного потребляемого ресурса – лососевых рыб 
(Yom-Tov & Geffen, 2011). Поэтому слабый вре-
менной тренд увеличения длины черепа и ниж-
ней челюсти на фоне выраженной динамики 
отдельных одонтологических признаков серого 
волка на рассматриваемом пространственно-
временном интервале мы склонны объяснять 
биотическими причинами межвидового вза-
имодействия. Они формируются в системе 
хищник  –  жертва при систематической охоте 

на лося и кабана с учетом устойчивой тенден-
ции увеличения плотности популяции жертвы. 
Реалистичность выдвигаемой гипотезы под-
тверждает коррелирующая динамика числен-
ности видов волк – кабан (Желтухин, Пузачен-
ко, 2012), волк – лось (Korablev et al., 2019) на 
территории исследования. 

На рис. 5 хорошо заметно, что флуктуирую-
щий характер хронографической изменчивости 
в последний период принял тенденцию устой-
чивого повышения размеров черепа. Этот пе-
риод характеризуется депопуляцией сельского 
населения на территории исследования, резким 
уменьшением поголовья сельскохозяйствен-
ных животных и возрастанием численности 
крупных копытных, что неизбежно должно по-
влечь за собой увеличение их доли в питании 
серого волка.

Вместе с тем, нельзя исключать влияние 
глобальных факторов на хронографическую из-
менчивость размеров млекопитающих. Так, на 
обширной части ареала наблюдается сходный 
процесс увеличения размеров черепа Vulpes 
vulpes Linnaeus, 1758 (Korytin, 2018), а одной из 
наиболее вероятных причин аугментации мож-
но рассматривать изменения климата.

Заключение
Фиксируемая пространственно-временная 

изменчивость животных на территории иссле-
дования может быть вызвана комплементарным 
действием ряда факторов. Характер изменчи-
вости размеров черепа серого волка позволяет 
связать ее с динамичными параметрами трофи-
ческой экологии вида, зависящей от популяци-
онно-демографических показателей основных 
жертв волка (лося и кабана) на рассматривае-
мой территории. Не исключено влияние на вре-
менную изменчивость и стохастических фак-
торов, вызванных интенсивной элиминацией 
серого волка в результате суммарной гибели, 
активной эмиграции и иммиграции в резуль-
тате антропогенного пресса. Внутрипопуляци-
онная изменчивость Canis lupus на микрогео-
графической шкале характеризуется общими 
чертами с представителями семейств Canidae 
(Vulpes vulpes Linnaeus, 1758, Nyctereutes 
procyonoides Gray, 1834) и Mustelidae (Mustela 
lutreola Linnaeus, 1761, Neovison vison Schreber, 
1777, Mustela putorius Linnaeus, 1758, Martes 
martes Linnaeus, 1758). Этим видам, несмотря 
на существенные различия их биологических 
особенностей (прежде всего, социальной орга-
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низации), присущ внутрипопуляционный по-
лиморфизм и отчетливо выраженная структу-
рированность популяций.

При этом причинная обусловленность вну-
трипопуляционного полиморфизма иная, чем 
факторы, формирующие внутривидовую из-
менчивость. В последнем случае абиотические 
факторы в различном сочетании создают пред-
посылки к адаптивной изменчивости, которая 
проявляется в виде диверсификации функцио-
нально значимых одонтологических структур, 
и обнаруживается на макрогеографической 
шкале (Korablev et al., 2017). Внутрипопуля-
ционная изменчивость носит флуктуирующий 
характер, а ее важными факторами являются 
зоосоциальное доминирование, в большей сте-
пени присущее полигамным видам, и терри-
ториальный консерватизм моногамных видов. 
Морфологическая неоднородность популяций, 
способствуя увеличению внутрипопуляцион-
ного полиморфизма, повышает их адаптивные 
возможности, что в конечном итоге благопри-
ятствует выживанию видов. 
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The history of the co-existence of human-grey wolf (Canis lupus) is an example of competition, close interac-
tion during domestication, persecution and extermination. The amazing plasticity and adaptations of the grey 
wolf ensured the sustainable survival of its populations. Being at the top of the food pyramid, Canis lupus 
is a consumer of the highest order. It actively regulates the abundance of its main prey, i.e. large ungulates, 
through their selective predation. These circumstances highlight the interest to study this carnivore species 
inhabiting the centre of European Russia. Using craniometric methods, we studied 326 wolf skulls obtained in 
Tver region, Smolensk region, Yaroslavl, and Vologda region. We revealed a high intraspecific size polymor-
phism, based on the analysis of the spatial and temporal dynamics of the craniometric characters of the grey 
wolf collected in the centre of European Russia. These data are originated from an area of 350 × 450 km over 
a 65-year period. The spatial and temporal dynamics was demonstrated for measurements characterising the 
length of the skull, the length of the upper and lower jaw, and odontological features characterising the size of 
the crown of the first premolar and second molar teeth. The sexual variation of the grey wolf skull is character-
ised by a generally smaller size of female skulls (3.6% in average). A feature related to the functioning of the 
jaw apparatus, the width of the articular head of the mandible, showed the highest sexual variation (8.1%-dif-
ference between males and females). In order of increasing influence, the polymorphism factors are arranged 
as follows: chronographic, spatial, sex-related, and age-related. Besides the fundamental reasons caused by 
the sexual selection, the sexual dimorphism in size is determined by exogenous factors associated with a cer-
tain degree of segregation in trophic niches of males and females, their different social role, determined by the 
species life strategy. The geographic variability of the grey wolf skull has a complex and disordered nature. 
It is primarily caused by social organisation and strong territoriality of the grey wolf, limiting the panmixia, 
as well as by the stochastic intrapopulation processes due to a generally high elimination of individuals in 
populations. In the study area, the obtained spatial and temporal grey wolf variability could be caused by the 
complementary influence of a number of factors. The nature of the variability in the size of the grey wolf skull 
makes it possible to associate it with the dynamic parameters of the trophic ecology of the studied species, 
depending on the population-demographic characters of the main prey of the grey wolf, Alces alces and Sus 
scrofa, in the study area. In addition, it is not excluded that the temporal variability is affected by stochastic 
factors caused by the intensive grey wolf elimination as a result of sum death, active emigration and immigra-
tion of animals caused by anthropogenic load. By contributing to an intrapopulation polymorphism increase, 
the morphological heterogeneity of the grey wolf population increases the adaptive population ability, which 
ultimately favours the survival of this carnivore species.

Key words: Central Forest State Nature Biosphere Reserve, cranium variability, European part of the range, 
grey wolf, Protected Area

Nature Conservation Research. Заповедная наука 2021. 6(1)		                 https://dx.doi.org/10.24189/ncr.2021.008

https://orcid.org/0000-0002-6943-7142
https://orcid.org/0000-0003-1235-6402
https://orcid.org/0000-0001-8074-615X

