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Аннотация. Впервые для полевки Максимовича A. m. maximowiczii из Среднеамурской 
низменности выявлена изменчивость моляров с использованием двух методов 
— классического и комплексного. Для m1 по строению передней непарной петли 
выявлены варианты: преобладающий — «maximowiczii-like» и редкие — «fortis-
like», «oeconomus-like» и «maskii». В качестве нового для подвида обнаружен 
вариант «maskii» (10%). Для М3 показана высокая частота встречаемости простых 
морфотипов, несмотря на то, что этот подвид, описанный из Амурской области, 
характеризуется высокой частотой встречаемости сложных морфотипов. Выявленные 
морфотипические особенности моляров полевки Максимовича Нижнего Приамурья 
выделяют их среди ранее исследованных полевок популяций Верхнего Приамурья 
и ставят вопрос об их дальнейшем морфологическом и генетическом исследовании. 
Характер выраженности межглазничного гребня показал, что он отсутствует у 
молодых животных и не может служить надежным видовым дифференцирующим 
признаком.
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Abstract. This study represents the first comprehensive analysis of molar variability 
in Maximovich’s vole (A. m. maximowiczii) from the Middle Amur Lowland using 
both classical and complex methodological approaches. For the first lower molar (m1), 
we identified four anterior loop variants: the predominant ‘maximowiczii-like’ type, 
along with rare ‘fortis-like’, ‘oeconomus-like’, and a newly described ‘maskii’ variant 
(10% frequency). The third upper molar (M3) showed unexpectedly high frequencies 
of simple morphotypes, contrasting with previous reports of complex morphotypes 
from Amur region specimens. These dental characteristics distinguish Lower Priamurye 
populations from Upper Priamurye specimens, warranting further morphological 
and genetic investigation. Interorbital ridge development proved absent in juveniles, 
indicating its limited value as a species diagnostic character.
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Введение
Морфологию жевательной поверхности 

моляров полевок принято использовать в 
таксономических (Огнев 1940; Громов, Ер-
баева 1995; Shenbrot, Krasnov 2005) и по-
пуляционных исследованиях (Большаков и 
др. 1980; Chaline et al. 1993). Для полевки 
Максимовича Alexandromys maximowiczii 
Shrenck, 1858, обитателя влажных лесных 
и луговых биотопов северо-востока Азии, 
по данным морфотипической изменчи-
вости третьего верхнего моляра (M3), с 
использованием классического метода 
(Rörig, Börner 1905) выделено три подвида 
(Воронцов и др. 1988). 

Первый подвид, A. m. ungurensis 
Kastchenko, 1913, из популяций Забайка-
лья и Монголии, характеризовался пре-
обладающей относительно упрощенной 
структурой М3. 

Второй подвид, A. m. maximowiczii 
Shrenck, 1858, из популяций верхнего При-
амурья (Амурской области и Северо-Вос-
точного Китая) характеризовался преоб-
ладанием более сложных морфотипов. 

Третий подвид, A. m. gromovi (Vorontsov, 
Boeskorov, Lyapunova et Revin, 1988), «про-
визорно описан по одному экземпляру, от-
ловленному в долине оз. Большое Токо» 
(Воронцов и др. 1988: 210), расположен-
ного на границе Хабаровского края и Яку-
тии. Эта особь характеризовалась крайне 
усложненной формой М3 и имела сход-
ство с полевками из окр. Аян в Хабаров-
ском крае. По данным генетического ана-
лиза было показано, что полевки из этого 
региона принадлежат полевке Громова 
(Sheremetyeva et al. 2009).

В настоящее время для A. maximowiczii 
известны два подвида, различающихся 
по частоте встречаемости пяти морфоти-
пов М3 (Воронцов и др. 1988). Один под-
вид (A. m. ungurensis) распространен в За-
байкалье, второй (A. m. maximowiczii) — в 
Верхнем Приамурье и Северо-Восточном 
Китае. В Среднем и Нижнем Приамурье 
морфотипическую изменчивость моля-
ров не исследовали. Также каждый подвид 

имеет свои кариотипические (Kartavtseva 
et al. 2008) и молекулярно-генетические 
(Sheremetyeva et al. 2024) особенности.

Следует отметить, что в исследовании 
моляров полевок восточной части ареа-
ла полевки Максимовича ранее были ис-
пользованы сборы из территории Верх-
него Приамурья (Амурская область). Вос-
точная часть ареала особи из Приамурья 
(Еврейская АО и юг Хабаровского края), а 
также впервые обнаруженная нами полев-
ка Максимовича из северо-восточной ча-
сти Среднеамурской низменности (Ниж-
нее Приамурье), окрестностей пос. Эльбан 
в Хабаровском крае (Картавцева, Степа-
нова 2024) остается неисследованной. По 
хромосомным характеристикам (2n = 40 и 
2n = 41) полевки Нижнего Приамурья не 
отличались от полевок выборок из Еврей-
ской АО (Среднее Приамурье) и были от-
несены к хромосомной форме «C» подвида 
A. m. maximowiczii (Kartavtseva et al. 2008). 
Возникает вопрос, будут ли моляры по-
левок из северо-восточной части Средне-
амурской низменности (территории ниж-
него Амура) иметь такие же сложные и 
такие же преобладающие морфотипы мо-
ляров, как полевки территории Верхнего 
Приамурья (Амурская область) и Манч-
журии (Китай), характеризующие подвид 
A. m. maximowiczii. 

Целью настоящего исследования ста-
ло определение особенностей строения 
жевательной поверхности двух моляров 
полевки Максимовича выборки из северо-
восточной части Среднеамурской низмен-
ности по данным морфотипических осо-
бенностей изменчивых коренных зубов. В 
задачи входило: определение вида с приме-
нением определения характера выражен-
ности межглазничного гребня; выявление 
морфотипов моляров (m1 и M3) кариоти-
пированных особей полевки Максимовича 
из окрестностей пос. Эльбан с использова-
нием двух методов — классического и ком-
плексного; сравнение морфотипических ха-
рактеристик рисунка жевательной поверх-
ности моляров с имеющимися данными для 
вида из других географических регионов.
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Материал и методы
Материалом морфометрических и мор-
фологических исследований послужили 
20 особей A. maximowiczii, видовая диа-
гностика которых ранее была определена 
с использованием кариологического ме-
тода (Картавцева, Степанова 2024). По-
левки отловлены ловушками Шермана 
20–23 июля 2023 г. в двух точках Средне-
амурской низменности, в окрестностях 
пос. Эльбан Хабаровского края, левого 
берега р. Амур (рис. 1). Точка 1 располо-
жена в 4 км западнее от поселка (n = 18), 
правый берег р. Эльбан, приток левого бе-
рега Амура (50°06ʹ03″ с. ш., 136°27ʹ39″ в. д), 
точка 2 — в 10 км на юго-восток (n = 2), 
(50°02ʹ45″ с. ш., 136°33ʹ43″ в. д) (рис. 1). 
В обеих точках отлова ловушки стави-
ли во влажных биотопах на заброшенных 

сельскохозяйственных полях (залежах), 
близ широколиственного леса. Было от-
работано 211 ловушко-ночей, пойманы 64 
особи. В первой точке выявлено пять ви-
дов: Apodemus agrarius Pallas 1771 (n = 24), 
Apodemus peninsulae (Thomas, 1907)   
(n = 3), Alexandromys maximowiczii (n = 18), 
Tamias sibiricus (Laxmann, 1769) (n = 5), 
Sorex caecutiens (Laxmann, 1788) (n = 1), 
Sorex roboratus (Hollister, 1913) (n = 1). В 
точке 2 во влажном смешанном лесу вы-
явлено пять видов: Apodemus peninsulae 
(n = 2), Apodemus agrarius (n = 2), Myodes 
rutilus (Pallas, 1779) (n = 1), Craseomys ru-
focanus (Sundevall, 1846) (n = 2) и Sorex 
caecutiens (n = 1). В той же точке, рядом с 
лесом, на заброшенном поле с преоблада-
нием кровохлебки, выявлены четыре осо-
би: Apodemus agrarius (n = 2) и A. maximo-

Рис. 1. Места отлова полевки Максимовича Alexandromys maximowiczii. Во врезке 
указаны две точки сбора близ пос. Эльбан в Хабаровском крае
Fig. 1. Collection localities of Alexandromys maximowiczii (inset: Elban village sites, 
Khabarovsk Krai)

Изменчивость жевательной поверхности первого нижнего и третьего верхнего моляров...
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Рис. 2. Схема классификации моляров рода Alexandromys (Поздняков 1993). 
Заштрихованы замкнутые пространства коренных зубов — первого нижнего (классы 
H–P) и третьего верхнего (классы Y–E). Не заштрихованы непарная петля и талонус. 
В рамке показаны формы строения передней непарной петли m1. Стрелками указаны 
выходящие углы на талонусе. В — три замкнутых треугольника и талонус; Y — один 
замкнутый треугольник, талонус, слитый с полем двух незамкнутых треугольников; 
цифры указывают на число выступающих углов (Поздняков 1993). Жирным шрифтом 
отмечены преобладающие морфотипы, курсивом — не обнаруженный нами
Fig. 2. Alexandromys molar classification (Pozdnyakov 1993). Shaded areas — closed spaces 
of molar separation in m1 (classes H-P) and M3 (classes Y-E). Unshaded areas — unpaired 
loop and talonus. Frame — shapes of m1 unpaired loop. Arrows — protruding angles and 
talonus. B — three closed triangles and talonus. Y — one closed triangle, talonus fused 
with the field of two unclosed triangles; numbers indicate the quantity of protruding angles 
(Pozdnyakov 1993). Bold type — predominant morphotypes. Italics — absent morphotypes

А. И. Степанова, И. В. Картавцева
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wiczii (n = 2). Полевки Максимовича соста-
вили 30 % от всех отловленных животных.

Для выделения морфотипов M3 ис-
пользованы две методики — классическая 
(Rörig, Börner 1905) и комплексная (Позд-
няков 1993). В классическом методе (Rörig, 
Börner 1905) учитывали число выходящих 
углов зуба с лингвальной и (/) лабиальной 
сторон. 

Основные моменты комплексной мето-
дики с целью выявления морфотипов как 
m1, так и M3 заключались в том, что чис-
ло замкнутых полей называли классами и 
получали буквенно-цифровое обозначение 
(рис. 2). Для m1 варианты зуба: с тремя 
треугольниками — Н, четырьмя — К, пя-
тью — М, шестью — Т. Зубы со слитыми 
призмами (P) рассматривали как отдель-
ный класс. Затем рассматривали форму 
передней непарной петли m1 (рис. 2, фор-
ма в рамке), где учитывали число выступа-
ющих эмалевых структур на буккальной и 
лингвальной сторонах и ставили их слева 
и справа от буквы соответственно. Треу-
гольники нумеровали римскими цифрами 
(рис. 2, штриховка), начиная от задней не-
парной петли.

Классы для М3 (рис. 2): один замкну-
тый треугольник — Y, два — A, три — B, 
четыре — C, пять — D. Зубы со слитыми 
призмами (E) опять же рассматривали как 
отдельные классы. Числа выступающих 
углов буккальной и лингвальной сторон 
талонуса ставили слева и справа от буквы 
соответственно. Треугольники нумерова-
ли римскими цифрами, начиная от перед-
ней непарной петли. 

Для m1 мы применили как комплекс-
ную методику использования числа слив-
шихся пространств и числа выступающих 
углов и формы передней непарной петли 
по Позднякову (Поздняков 1993) (рис. 2), 
так и выделение зубов по типам формы 
передней непарной петли, принятое для 
видов Alexandromys (Voyta et al. 2013): 
«oeconomus-like», «maximowiczii-like» и 
«fortis-like». 

Преобладающими морфотипами зубов 
считаются те, частота встречаемости ко-
торых больше 12 %, редкими — частота 
встречаемости которых менее 11.9 % (Ма-
леева 1976; Большаков и др. 1980). 

Сложность зубов определяли по увели-
чению числа входящих и выходящих углов: 

Таблица 1 
Частота встречаемости морфотипов третьего верхнего моляра (М3), 

отображающая три подхода к исследованию формы жевательной поверхности 
полевки Максимовича, Alexandromys maximowiczii

Table 1
M3 morphotype frequencies in Alexandromys maximowiczii across three analytical 

approaches
Морфотипы М3 / M3 morphotypes

Классический метод (Rörig, Börner 1905) / 
Classical method (Rörig, Börner 1905)

Комплексный метод (Поздняков 1993) / 
Complex method (Pozdnyakov 1993)

Основные формы 
строения зуба / Key 

tooth shapes

Число выходящих 
углов с лингвальной/
лабиальной сторон / 
Number of emerging 
angles on the lingual/

labial sides

Число выступающих углов справа/число 
пространств в буквенном выражении/ 

число выступающих углов слева / Number 
of protruding angles on the right/number 

of spaces in literal notation/number of 
protruding angles on the left

Typica (principalis) 4/3 (55 %) 0B2 (37.5 %), 1Y3 (17.5 %)
Duplicata 4/4 (12.5 %) 1B2 (7.5 %), 2Y3 (5 %),
Variabilis (complex) 1 4/5 (0 %) -
Variabilis 2 5/3 (20 %) 0B3 (15 %), 1Y4 (5 %),
Variabilis 3 5/4 (2.5 %) 2Y4 (2.5 %)
Variabilis 4 5/5 (10 %) 2B3 (10 %)

Изменчивость жевательной поверхности первого нижнего и третьего верхнего моляров...
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typica — простые, variabilis — сложные 
(Большаков и др. 1980).

Определение межглазничного греб-
ня проводили по общепринятому методу 
(Громов, Поляков 1977).

Результаты
В результате полевых работ (2023 г.) 

на залежах близ пос. Эльбан в Хабаров-
ском крае Дальнего Востока России было 
отловлено восемь видов мелких млеко-
питающих: Alexandromys maximowiczii, 
Apodemus agrarius, A.  peninsulae, Myodes 
rutilus,  Craseomys rufocanus, Tamias 
sibirricus, Sorex caecutiens, Sorex roboratus. 
Такой видовой состав соответствует ранее 
определенному для исследуемой терри-
тории (Чечелева (Тагирова) 1966; Костен-
ко 1984; 2000), за исключением включенно-
го в него Alexandromys maximowiczii. Пре-
обладающими были два вида: A. agrarius 
(40.6 %) и полевка Максимовича (31.3 %). В 
этой части равнины полевка Максимовича 
была обнаружена нами впервые. Видовая 
диагностика полевки определена по дан-
ным хромосомного анализа, проведенного 
ранее.

Межглазничный гребень (рис. 3), яв-
ляющийся видовым признаком особей 
полевки Максимовича, в нашей выборке 

отмечен у восьми животных. Из восьми 
взрослых животных все имели гребень 
разной степени выраженности (у пяти — 
выражен хорошо, у трех — слабо). У шести 
полувзрослых (sad) и  шести молодых (juv) 
особей межглазничный гребень не выра-
жен совсем (табл. 2).

Морфотипы третьего верхнего моляра 
(М3) окр. пос. Эльбан, выделенные по ком-
плексному методу

По числу замкнутых призм изменчи-
вость М3 представлена двумя классами: 
В (с тремя замкнутыми призмами) и Y (с 
одной призмой и сложным талонусом) в 
соотношении 70 % и 30 % соответственно. 
Суммарно выявлено восемь морфотипов с 
учетом числа выходящих углов на талону-
се, по четыре для каждого класса (табл. 1, 
рис. 4). Наиболее встречаемым был про-
стой морфотип 0В2 (40 %). Остальные три 
обнаруженных морфотипа класса В — 1В2 
(7.5 %), 0В3 (10 %) и 2В3 (10 %) являются 
сложными. Самый сложный зуб 2В3 обна-
ружен у двух полевок, отловленных в точке 
2, в то время как в точке 1 такой морфотип 
не обнаружен среди всех 18 исследован-
ных полевок. 

Интересным оказался класс Y (рис. 2), 
для которого у полевок из точки 1 с раз-
личной частотой встречаемости обнару-

Рис. 3. Череп взрослого самца Alexandromys maximowiczii № 4868. Указан стрелкой
Fig. 3. Alexandromys maximowiczii adult male skull (No. 4868). Indicated by arrow
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жено четыре морфотипа: 1Y3 (17.5 %), 1Y4 
(5 %), 2Y3 (5 %), 2Y4 (2.5 %). Следует отме-
тить, что класс Y (слившиеся треугольники 
II и  III не только между собой, но и с тало-
нусом) ранее для полевки Максимовича не 
был обнаружен ни в популяциях Амурской 
области, ни Забайкалья (Поздняков 1993). 
Мы впервые не только обнаружили но-
вый класс Y для полевки Максимовича с 
высокой частотой встречаемости (30 % от 

всех морфотипов строения М3 в эльбан-
ской выборке), но и выявили четыре его 
морфотипа. Частота встречаемости одно-
го морфотипа 1Y3 (4/3) была более 12 % и, 
следовательно, его можно было бы отне-
сти к преобладающим для исследованной 
выборки. Однако этот вариант отмечен 
только у молодых зверьков, поэтому такие 
морфотипы были исключены из числа вы-
явленных здесь морфотипов. 

Таблица 2
Морфотипы первого нижнего (m1) и третьего верхнего (М3) моляров 
кариотипированных особей различных возрастов, а также состояние 

межглазничного гребня полевки Максимовича, Alexandromys maximowiczii из 
двух локалитетов близ пос. Эльбан, выявленное по комплексной и классической 

методикам
Table 2

m1/M3 morphotypes and interorbital ridge states in karyotyped Alexandromys 
maximowiczii specimens from two Elban localities. Data obtained using classical and 

complex approaches

Коллекционный 
№ животного / 

Specimen number
Пол
Sex

Возраст
Age

m1 М3 Межглазничный 
гребень / 

interorbital ridgeR L R L
4835 ♀ sad 3М3 3М3 0В2(4/3) 0В 2(4/3) -
4836 ♂ sad 3М4 3М4 1В2 (4/4) 1В2 (4/4) -
4837 ♂ ad 3М4 3М4 0В2 (4/3) 0В2 (4/3) +
4838 ♂ ad 2М4 2М4 0В2 (4/3) 0В2 (4/3) +
4839 ♀ ad 4М4 4М4 0В3 (5/3) 0В3 (5/3) *
4840 ♂ sad 3М3 3М3 0В2 (4/3) 0В2 (4/3) -
4841 ♂ ad 1Т3 1Т3 1В2 (4/4) 0В2 (4/3) *
4849 ♂ juv 3М4 3М4 1Y4 (5/3) 2Y4 (5/4) -
4850 ♀ juv 3М4 3М4 2Y3 (4/4) 1Y3 (4/3) -
4851 ♀ juv 3М4 3М4 1Y3 (4/3) 1Y3 (4/3) -
4852 ♂ juv 4М4 4М4 1Y3 (4/3) 2Y3 (4/4) -
4853 ♀ sad 3М3 3М3 2В3 (5/5) 2В3 (5/5) -
4854 ♀ sad 4К5 4М4 2В3 (5/5) 2В3 (5/5) -
4855 ♂ juv 4К5 3К5 1Y3 (4/3) 1Y3 (4/3) -
4856 ♂ juv 3М4 3М4 1Y3 (4/3) 1Y4 (5/3) -
4865 ♀ ad 3М4 3М3 0В2 (4/3) 0В2 (4/3) *
4866 ♂ ad 4М4 4М4 0В3 (5/3) 0В3 (5/3) +
4867 ♂ sad 3М3 3М3 0В3 (5/3) 0В3(5/3) -
4868 ♂ ad 1Т3 1Т3 0В2( 4/3) 0В2 (4/3) +
4869 ♂ ad 2М3 2М3 0В2 (4/3) 0В2 (4/3) +

Примечание: морфотип для m1 жирным выделен тип ”fortis-like”, курсовом - асимметрия 
строения правой  (R) и левой  (L) сторон. Два подчеркнутых коллекционных номера 
соответствуют выборке 2. В скобках морфотип М3 выделен по классической методике. 
Наличие межглазничного гребня: есть (+), нет (-), слабо выражен (*).
Note: bold — ‘fortis-like’ m1 morphotype; italics — L (left side) and R (right side) asymmetry; 
underscore — two specimen numbers from sample 2; brackets — M3 morphotype identified 
through the classical approach. The interorbital ridge state: present (+), absent (-), weakly 
expressed (*)

Изменчивость жевательной поверхности первого нижнего и третьего верхнего моляров...
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Изменчивость М3 в исследованной нами 
выборке полевки Максимовича соответ-
ствовала таковой, проведенной для особей 
из Амурской области (Поздняков 1993), 
только для класса В. Из трех морфотипов 
эльбанской выборки два — 0B2 (14.38 %) и 
1В2 (8.62 %) — встречены с той же частотой, 
как и в амурской (рис. 4). Морфотип 1В3, 
обнаруженный в двух амурских выборках 
с частотой встречаемости 8.62% и 45.8 %, в 
эльбанской выборке не был обнаружен со-
всем. Однако в эльбанской выборке встре-

чен морфотип 2В3 (10 %), который в амур-
ской выборке не встречается, но как редкий 
(3 %) отмечен только в двух выборках с пра-
вого и левого берегов р. Амалат в Бурятии 
(Поздняков 1993; 2003). Нами не обнаруже-
ны редкие для амурской выборки морфоти-
пы класса А (1А2, 1А3 и 2А3), встреченные 
с одинаковой частотой (1.72 %), и класса Е 
(0Е1 и 0Е2) — с частотой 3.45 %. Возможно, 
это связано с малой выборкой. Но, как мы 
отмечали выше, с высокой частотой встре-
чаемости присутствует новый для вида 

Рис. 4. Два класса (M и Y) восьми морфотипов третьего верхнего моляра (M3) 
Alexandromys m. maximowiczii из Среднеамурской низменности, близ пос.  Эльбан: 
0В2 — самка № 4835; 0В3 — самец № 4866; 1В2 — самец № 4836; 2В3 — самка № 4853; 
1Y3 — самец № 4855; 1Y4 — самец № 4856; 2Y3 — самка № 4850; 2Y4 — самец № 4849
Fig. 4. Alexandromys m. maximowiczii M3 morphotypes (classes M, Y) from Elban, Middle 
Amur Lowland: 0B2 — female No. 4835; 0B3 — male No. 4866; 1B2 — male No. 4836; 2B3 — 
female No. 4853; 1Y3 — male No. 4855; 1Y4 — male No. 4856; 2Y3 — female No. 4850; 
2Y4 — male No. 4849
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класс Y, отмеченный исключительно для 
молодых зверьков.

Анализ морфотипов М3, выделенных 
по классической методике

Из 40 исследованных зубов М3 полевки 
Максимовича из окр. Эльбан нами обнару-
жено пять морфотипов из шести, предло-
женных ранее для вида (табл. 1). 

Преобладающим морфотипом (55 %) 
был простой зуб 4/3 (typica). Морфоти-
пы 4/4, 5/3, 5/5 представлены с частотой 
встречаемости 12.5 %, 20 % и 10 % соот-
ветственно. Один морфотип (5/4) — редок 
(2.5 %), а 4/5 не обнаружен вовсе. При опи-
сании подвида A. m. maximowiczii (голо-
тип — Верхний Амур, р. Большая Омутная) 
сказано, что этот подвид характеризуется 
преобладанием более сложных морфоти-
пов М3, таких как 4/4, 5/3 и даже 5/4. Так, 
в популяциях территории Верхнего Амура 
(Приамурье, Россия) частота встречаемо-
сти этих сложных морфотипов составляет 
61.9 %, в Большом Хингане (Китай) и Се-
веро-Восточном Китае — 80 %. (Ворон-
цов и др. 1988). В нашей выборке суммар-
ная частота встречаемости этих сложных 
морфотипов меньше и составляет 32.5 %. 
Кроме этого, был обнаружен новый для 
A. maximowiczii сложный морфотип 5/5 с 
частотой встречаемости 10 %. 
Сравнение данных морфотипов М3, по-
лученных по комплексному и классиче-

скому методам
На основании изучения 40 зубов М3 

полевки Максимовича из исследован-
ной нами выборки северо-восточной ча-
сти Среднеамурской низменности по 
классической методике обнаружено пять 
морфотипов, по комплексной — восемь 
(табл. 1, 2; рис. 4). 

Два морфотипа (0В2 и 1Y3), выявлен-
ных комплексным методом, соответству-
ют морфотипу (4/3), выявленному клас-
сическим методом. Из вышесказанного 
следует, что простой зуб (typica) является 
преобладающим (55 %). Сложные формы 
зуба (variabilis 2, variabilis 3, variabilis 4) 
представлены с различной частотой 

(табл. 1). В таблице 1 показано, что число 
морфотипов, выявленных по комплексно-
му методу, может варьировать от одного 
до двух морфотипов, выявленных класси-
ческим методом. Если выше мы писали, 
что сложный морфотип 5/5 впервые об-
наружен для вида (классический метод), 
то соответствующий ему сложный мор-
фотип 2B3 (комплексный метод) (табл. 1) 
ранее был отмечен для A. m. ungurensis 
как очень редкий с частотой встречаемо-
сти 0.03 % в каждой из двух локальных по-
пуляций Витимского плато в Забайкалье 
(Бурятия) (Поздняков 1993). Суммарно 
сложных морфотипов было 42.5 %, что не 
соответствует диагностическим характе-
ристикам морфотипической изменчиво-
сти М3 A. m. maximowiczii Верхнего При-
амурья. 

На основании изучения 40 зубов m1 
полевки Максимовича из исследованной 
нами выборки в северо-восточной части 
Среднеамурской низменности обнаруже-
но восемь морфотипов (табл. 2, рис. 5). 
Преобладающими были три морфотипа 
m1 с пятью замкнутыми призмами вариан-
та (М) и изменчивой формой передней не-
парной петли. К ним были отнесены зубы 
морфотипов «maximowiczii-like»: 3М3 
(23 %), 3М4 (33 %) и 4М4 (15 %). Наиболь-
шая частота встречаемости была обнару-
жена для морфотипа 3М4. 

Редкие варианты 2М3 и 2М4 («fortis-
like», с буккальной стороны имели более 
простую форму передней непарной петли) 
встречены у двух животных (табл. 1, рис. 5), 
что составило 10 % от всей выборки. В на-
шей выборке у двух особей с «fortis-like» 
вариантом строения m1 (№ 4869 и № 4838) 
гребень был хорошо выражен, а это свиде-
тельствует о том, что особи принадлежат 
полевке Максимовича. 

Морфотип 1Т3 с шестью замкнутыми 
треугольниками встречен у двух особей 
(10 %). 

Более редкими были варианты с четырь-
мя замкнутыми призмами (К) «oeconomus-
like» — 3К5 и 4К5 (2.5 % и 5 % соответствен-
но) (рис. 5).

Изменчивость жевательной поверхности первого нижнего и третьего верхнего моляров...
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Асимметрия расположения правой и 
левой сторон морфотипов М3 и m1
Для моляров верхней и нижней челю-

стей обнаружена асимметрия у трех жи-
вотных в нижней челюсти, а у пяти — в 
верхней. Что интересно, ни у одного зве-
ря не отмечена асимметрия расположения 
морфотипов в верхней и нижней челюстях 
одновременно. Как правило, в случае на-

блюдаемой асимметрии справа и слева 
имеются различные морфотипы одного 
варианта (табл. 2), и лишь в одном случае 
различие было связано с вариантами (с 
правой стороны — 4К5, с левой — 4М4). 

Обсуждение

Исследование морфотипической из-
менчивости характеристик жеватель-

Рис. 5. Восемь морфотипов m1 трех вариантов (M, T и K) Alexandromys m. maximowiczii 
из Среднеамурской низменности, близ пос. Эльбан: 1Т3 — самец № 4841 («maskii»); 
3К5 — самец № 4855 («oeconomus-like»); 4К5 — самка № 4854 («oeconomus-like»); 3М3 — 
самец № 4840 («maximowiczii-like»); 3М4 — самец № 4837 («maximowiczii-like»); 4М4 — 
самец № 4852 («maximowiczii-like») и 2М3 — самец № 4869 («fortis-like»); 2М4 — самец 
№ 4838 («fortis-like»)
Fig. 5. Alexandromys m. maximowiczii m1 morphotypes (M, T, and K) from Elban, Middle 
Amur Lowland: 1T3 — male No. 4841 (‘maskii’); 3K5 — male No. 4855 (‘oeconomus-like’); 
4K5 — female No.  4854 («oeconomus-like»); 3M3 — male No.  4840 (‘maximowiczii-like’); 
3M4 — male No.  4837 (‘maximowiczii-like’); 4M4 — male No.  4852 (‘maximowiczii-like’) 
and: 2M3 — male No. 4869 (‘fortis-like’); 2M4 — male No. 4838 (‘fortis-like’)
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ной поверхности первого нижнего (m1) и 
третьего верхнего (M3) моляров полевки 
Максимовича двух подвидов (Забайкалья 
и Амурской области) проведено еще в од-
ной работе с использованием комплекс-
ного метода (Поздняков 1993). В отличие 
от классической методики, для первого 
нижнего моляра (m1) учитывали не толь-
ко число выходящих углов, но и морфоло-
гию передней непарной петли, а для M3 
учитывали числа замкнутых пространств 
и выходящих углов талонуса (задней не-
парной петли). Эта методика позволила 
выявлять больше морфотипов и просле-
дить частотные различия преобладающих 
и редких морфотипов в сравнении раз-
ных видов рода Microtus s. str. (Ковалева 
и др. 2021). Так, число морфотипов М3 
для полевки Максимовича увеличилось с 
пяти (Воронцов и др. 1988) и семи (Мей-
ер и др. 1996), выявленных классическим 
методом, до 17, выявленных комплексным 
методом (Поздняков 2005). Для m1 этого 
вида впервые выявлено число морфоти-
пов — 26 (Поздняков 1993; 2011). Иссле-
дование формы жевательной поверхно-
сти моляров полевки Максимовича из За-
байкалья и Приамурья с использованием 
комплексной методики показало деление 
вида на две группы (Поздняков 1993), со-
впадающее с подвидовым делением, но о 
подвидах речи не шло. Помимо этого, в 
работе была введена оценка сложности 
моляров и сказано, что полевки из Амур-
ской области имеют настолько высокий 
индекс разнообразия сложных зубов, что 
он сопоставим с таковым у эворонской и 
муйской полевок, поэтому предлагалось 
исследовать их на видовую принадлеж-
ность, применив гибридологический ана-
лиз. Несмотря на то, что морфотипические 
исследования полевок A. m. maximowiczii 
в двух работах (Воронцов и др. 1988; Позд-
няков 1993) проведены на зубах полевок из 
различных популяций Амурской области, 
для каждой из них было показано более 
сложное строение моляров по сравнению 
с A. m. ungurensis из популяций Забайка-
лья. В одной работе (Поздняков 1993) была 

отмечена и третья группа полевок (из Со-
хондинского заповедника в Забайкальском 
крае), характеризующихся преобладанием 
более простых зубов М3 по сравнению с 
забайкальскими. В первой работе (Ворон-
цов и др. 1988) были выделены морфотипы 
только для третьего верхнего зуба (M3) по 
классической общепринятой методике. Во 
второй работе (Поздняков 1993) морфоти-
пы выделялись по комплексной методике 
для m1 и M3. Позже для полевки Макси-
мовича в Сохондинском заповеднике было 
отмечено преобладание простых зубов М3 
(морфотипы 3/3 и 3/4) без указания числа 
морфотипов и частоты их встречаемости 
(Войта 2002). 

Морфологические и морфотипические 
характеристики строения моляров полев-
ки Максимовича восточной части ареала, 
расположенной на юге Дальнего Востока 
России, слабо исследованы. Здесь ее часто 
принимали за дальневосточную полевку, 
руководствуясь строением m1 (Тагиро-
ва 1998; Костенко 1984; 2000), поэтому до 
генетических исследований (Картавцева, 
Степанова 2024) здесь было сложно прове-
сти границу ареала вида.

Полевка Максимовича сильно отлича-
ется от дальневосточной полевки генети-
ческими признаками, но слабо — морфо-
логическими. Эти признаки изменчивы и 
могут приводить к ошибкам в определе-
нии вида. Такими признаками являются 
морфология черепа и передней непарной 
петли первого нижнего коренного зуба 
(m1). Так, череп дальневосточной полев-
ки «имеет ювенильный облик: слабее раз-
виты гребни, межглазничный образуется 
поздно, низок и мало выступает назад за 
область межглазничного промежутка, те-
менные гребни едва намечены, средний 
затылочный гребень отсутствует, отчего 
задний край межтеменной кости выпрям-
ленный. Носовой отдел сравнительно ко-
роткий и широкий, зубы относительно 
крупные; m1 с едва намеченным перед-
ненаружным зубцом, чаще же он отсут-
ствует, и передняя непарная петля имеет 
здесь округло-прямоугольные очертания» 
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(Громов, Поляков 1977: 290–291). У по-
левки Максимовича «осевой череп более 
сенильного облика, чем у предыдущего 
вида. Гребни на нем развиты сравнительно 
хорошо, в том числе и межглазничный, за-
ходящий при полном развитии на темен-
ные кости. Отчетливо выражены также те-
менные гребни и срединный затылочный, 
отчего задний край межтеменной кости 
имеет посредине угол, направленный вер-
шиной назад. Носовой отдел сравнительно 
длинный и узкий. Зубы мелкие, m1 чаще с 
небольшим, но оформленным передне-на-
ружным зубцом, реже он редуцирован, и 
тогда в некоторых популяциях у большин-
ства особей очертания наружного отдела 
передней непарной петли m1 принимают 
форму, свойственную зубам предыдуще-
го вида» (Громов, Поляков 1977: 291–292). 
Позже преобладающим вариантам зуба m1 
этих видов дали названия — «fortis-like», 
«maximowiczii-like» и «oeconomus-like» 
(характеризуется слиянием передней не-
парной петли с ближайшим (пятым) тре-
угольником) (Voyta et al. 2013). В популя-
циях полевки Максимовича с различной 
частотой встречаются все три варианта. 
Для дальневосточной полевки характерен 
«fortis-like», для полевки Максимовича — 
«maximowiczii-like», однако частота встре-
чаемости «чужого» варианта зуба в каж-
дом из видов, по данным забайкальских 
выборок (Гептнер, Швецов, 1960), может 
достигать 20 %, в связи с чем определение 
вида полевок Забайкалья с использовани-
ем вариантов m1, по мнению Гептнера и 
Швецова (Гептнер, Швецов 1960), бывает 
затруднительно. 

На кариотипированном материале, кото-
рый позволил точно диагностировать вид 
полевок как полевку Максимовича на севе-
ро-востоке Среднеамурской низменности в 
Хабаровском крае, для первого нижнего мо-
ляра (m1) обнаружены «fortis-like» — 2М4 и 
3М4 морфотипы (10 %) и «oeconomus-like» — 
3К5 и 4К5 (2.5 % и 5 % соответственно), что 
составляет почти 20 % от всей выборки. Из 
этого следует, что строение жевательной 
поверхности только m1 не может служить 

надежным диагностическим признаком 
для дифференцирования видов A. fortis и 
A. maximowiczii (где эти виды обитают со-
вместно) при анализе одиночных особей 
или малой выборке на территории. Надо об-
ратить внимание на то, что «oeconomus-like» 
(класс К) отмечен у двух молодых зверь-
ков (ювенильный № 4855 и полувзрослый 
№ 4854). Можно было бы предположить, 
что такая форма жевательной поверхности 
является незавершенной и характерна ис-
ключительно для молодых особей, но, как 
известно, m1 формируется раньше, чем М3 
(Громов, Поляков 1977), кроме того, у одного 
зверька (№ 4854) третий верхний моляр име-
ет сложный морфотип 2В3, из чего следует, 
что и формирование первого нижнего зуба 
завершено, а значит, класс К не является не-
завершенной стадией формирования зуба и 
может быть характерен для данной выбор-
ки. Ранее морфотипы класса К для полевки 
Максимовича были описаны из популя-
ций Бурятии, Забайкальского края (Сохон-
динский заповедник) и Амурской области 
(Поздняков 1993). 

У всех шести молодых (juv) особей 
строение М3 имеет класс Y и не отмеча-
ется ни у одного зверька старшего воз-
раста. Мы допускаем, что данные морфо-
типы являются незавершенными и при-
сущи только молодым полевкам. Однако 
морфотип 1Y4 отмечен в схемах структу-
ры морфотипической изменчивости для 
полевки Максимовича (Поздняков 2005), 
следовательно, мы не можем отрицать и 
того, что данный вариант характерен не 
только ювенильным зверькам, но и взрос-
лым. Помимо полевки Максимовича, раз-
личные морфотипы класса Y были отмече-
ны для полевки-экономки (Alexandromys 
oeconomus Pallas, 1776) и обыкновенной 
полевки (Microtus arvalis Pallаs, 1779) 
(Поздняков 2005). Похожие морфотипы 
с тремя замкнутыми пространствами по 
типу складчатости известны как редкие 
и для северосибирской полевки (Microtus 
hyperboreus Vinogradov, 1933), и полев-
ки Миддендорфа (Microtus middendorffii 
Poliakov, 1881) (Большаков и др. 1980). 
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Известны случаи, когда по морфоло-
гии m1 неверно описывали вид. К такому 
примеру можно отнести сходство m1 по-
левки Громова из Якутии с морфотипами 
полевки Максимовича Забайкалья и При-
амурья, на основании чего был описан под-
вид A. maximowiczii gromovi. Второй при-
мер также связан с полевкой Громова. Так, 
морфотип «oeconomus-like» полевок о-ва 
Большой Шантар и пос. Аян в Хабаровском 
крае дал основание предположить, что там 
обитает полевка экономка (Костенко 1984; 
2000; Павлинов, Россолимо 1987; Абрамсон, 
Лисовский 2012). Схожая ситуация отмече-
на у полевки экономки с северо-востока Гер-
мании (Jentzsch, Lorenz 2020), где показано, 
что у вида может встречаться «чужой» тип 
строения m1 («gud» и «nivalis»). По данным 
морфологического и хромосомного (2n = 44) 
анализов, для полевок аянской популяции 
было показано отличие их от полевки Мак-
симовича, на основании чего был описан 
новый вид — полевка Громова, A. gromovi 
Ognev, 1929 (Sheremetyeva et al. 2009). 
Сравнительный морфологический и мор-
фометрический анализ первого нижне-
го зуба (m1) полевок рода Alexandromys 
дал основание предположить сходство 
полевки Громова с полевкой экономкой 
(= Alexandromys oeconomus shantaricus, 
Ognev 1929), обитающей на Шантарских 
островах (Dokuchaev 2014). Данные кон-
трольного региона мт ДНК полевок острова 
Большой Шантар и полевки Громова с мате-
рика (окрестности пос. Аян в Хабаровском 
крае) показали их сходство. На основании 
этих данных, согласно правилу приоритета, 
вид получил название A. shantaricus (Доку-
чаев, Шереметьева 2017), а точку описания 
вида из окр. оз. Большое Токо (Воронцов и 
др. 1988) было предложено считать местом 
первого описания вида (Шереметьева 2023). 
Хромосомный набор и морфотипы М3 поле-
вок с Шантарских островов (terra typica) все 
еще не определены.

В северо-восточной части Среднеамур-
ской низменности мы не обнаружили A. fortis, 
однако не исключаем его обитание близ на-
ших мест отлова в более влажных биото-

пах. В центральной части Среднеамурской 
низменности обитают два морфологически 
сходных вида — A. fortis и A. maximowiczii. 
Недавно нами (Картавцева, Степанова 2024) 
был дан обзор литературных данных, по-
священных распространению и находкам 
совместного обитания этих видов на ис-
следуемой территории. Следует отметить, 
что в указанных работах видовая диагно-
стика полевок приводилась исключитель-
но по данным генетических характеристик 
(аллозимных, молекулярно-генетических и 
хромосомных), так как морфологические и 
морфометрические характеристики могли 
привести к неверному определению вида. 
Видовой состав отловленных нами грызунов 
в месте отлова полевки Максимовича не от-
личается от ранее выявленного для лугов и 
полей Среднеамурской низменности (Чече-
лева (Тагирова) 1966; Аднагулова и др. 2014). 

Также нельзя достоверно дифференци-
ровать эти виды по наличию гребня, так как 
он может быть слабо выражен или, как на-
пример у молодых особей, не выражен во-
все. В последней сводке полевок Arvicolinae 
(Kryštufek, Shenbrot 2022) в ключах опреде-
лителя наличие гребня является главной 
особенностью дифференцирования видов, 
но, как видно из наших данных, этот при-
знак работает только на взрослых особях, 
что затрудняет диагностику вида в полевых 
условиях, где в прилов идут полувзрослые и 
молодые звери. Стоит отметить, что авторы 
также предлагают использовать для диффе-
ренциации видов форму сперматозоидов, 
что опять же не позволяет диагностировать 
неполовозрелых самцов и самок. 

Морфотипическая изменчивость тре-
тьего верхнего моляра полевки Максимо-
вича Верхнего Приамурья выявила более 
высокую частоту встречаемости простых 
морфотипов, в сравнении с морфотипами 
Верхнего Приамурья. Наряду с этим нами 
был обнаружен наиболее сложный морфо-
тип (5/5), очень редкий для полевок Забай-
калья и ранее не обнаруженный для Верх-
него Приамурья. Мы предполагаем, что по-
левки из эльбанской выборки, а возможно, 
и Среднеамурской низменности могут от-
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носиться к новому подвиду. Однако, чтобы 
подтвердить нашу гипотезу, необходимы не 
только дальнейшие исследования изменчи-
вости морфологии зубной поверхности, но 
и комплексный анализ общепринятых мор-
фометрических признаков. Тем не менее в 
настоящее время известно, что в Средне-
амурской низменности, расположенной на 
территории России, полевка Максимовича 
имеет одинаковые хромосомные харак-
теристики, отличные от полевок других 
географических регионов (Бурятия, Забай-
кальский край, Верхнее Приамурье). 

Выводы
Морфотипическая изменчивость жева-

тельной поверхности первого нижнего (m1) 
и третьего верхнего (М3) моляров для 20 
особей A. maximowiczii северо-восточной 
части Среднеамурской низменности, уста-
новленная с применением двух методик — 
классической и комплексной, позволила 
выявить особенности морфотипов двух мо-
ляров. Для первого нижнего зуба выявлено 
четыре варианта строения передней непар-
ной петли — «maximowiczii-like», «fortis-
like», «oeconomus-like» и «maskii». Преоб-
ладающим был вариант «maximowiczii-like» 
(71 %) и новым для подвида A. maximowiczii 
maximowiczii — «maskii» (10 %). Для М3 
показана более высокая частота встречае-
мости простых морфотипов в сравнении с 
морфотипами зубов из Верхнего Приаму-
рья. Наряду с этим для М3 обнаружен наи-
более сложный морфотип 5/5 (он же 2B3 по 
комплексной методике), очень редкий для 
A. m. ungurensis и ранее не обнаруженный 
для A. m. maximowiczii. Мы впервые об-
наружили новый класс Y строения М3 для 
полевки Максимовича с высокой частотой 
встречаемости (30 %) и выявили четыре его 

морфотипа. Однако предполагаем, что этот 
класс является незавершенной стадией 
формирования морфотипов и характерен 
для ювенильных особей, поэтому в настоя-
щее время не может быть отнесен к одному 
из морфотипов полевки Максимовича. По-
левки Среднеамурской низменности (Хаба-
ровский край, окр. пос. Эльбан) отличаются 
от полевок Забайкалья (Бурятии и Забай-
кальского края) по сложности строения и 
частоте встречаемости морфотипов как 
m1, так и М3. Мы не можем отнести эль-
банскую выборку ни к одному из известных 
подвидов A. maximowiczii. Слабая степень 
выраженности межглазничного гребня у 
молодых животных не может служить на-
дежным дифференцирующим признаком. 
Такие морфотипические особенности ис-
следованных особей полевки Максимовича  
выделяют их среди ранее исследованных 
популяций и ставят вопрос об их подви-
довой принадлежности и необходимости 
дальнейших морфологических и генетиче-
ских исследований.  
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