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РЕЗЮМЕ

Проведен анализ морфометрической изменчивости речной выдры (Lutra lutra) на основе изучения 350 чере-
пов из географически удаленных мест ареала этого вида, в том числе из Китая, Японии и Индии. Наше иссле-
дование выявило слабую краниометрическую изменчивость L. lutra, которая возрастает в тропических обла-
стях, а также симметричное изменение размеров и пропорций черепа на востоке и западе Северной Евразии 
и смена широтного тренда изменчивости черепа примерно между 50–55° с.ш. Показана связь величины мор-
фологического разнообразия с климатическими переменными. Кавказская выдра (L. l. meridionalis ) показа-
ла большое сходство с выдрами из Европы (L. l. lutra). Напротив, японские выдры с о. Хонсю (L. l. nippon) 
оказались морфологически хорошо дифференцированными от континентальных популяций. Результаты 
выполненного анализа предполагают, что L. simplicidens из среднего плейстоцена Европы, по-видимому, яв-
ляется ископаемым подвидом речной выдры L. lutra. Сформулированы гипотезы о влиянии экологических 
условий на величину параметров морфологического разнообразия и уровень полового диморфизма L. lutra. 
Результаты нашего исследования предполагают более высокий уровень генетического разнообразия речной 
выдры на востоке Северной Евразии по сравнению с таковым в западной части ее видового ареала.

Ключевые слова: биоразнообразие, географическая изменчивость, многомерное шкалирование, Северная 
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ABSTRACT

The analysis of morphometric variability of the Eurasian otter (Lutra lutra) was carried out based on 350 skulls 
from geographically distant localities throughout the distribution range of this species, including China, Japan, and 
India. Our study revealed minor craniometric variability in L. lutra, which increases in tropical regions, and also 
symmetrical change of size and proportions of the skulls in the eastern and western parts of the Northern Eurasia as 
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ВВЕДЕНИЕ

Речная выдра (Lutra lutra (L., 1758)) имеет ши-
рокое палеарктическое распространение, включая 
северо-запад Африки; вне пределов Палеарктики 
ее ареал доходит в Азии до южной оконечности 
материка и островов Суматра и Ява. На этом про-
странстве различают до 11 подвидов (Ellermann 
and Morrison-Scott 1951; Wozencraft 2005), при-
чем их морфологическое своеобразие возрас-
тает в южных областях (Pocock 1941). Выдра из 
Японии была выделена в самостоятельный вид – 
L. nippon Imaizumi et Yoshiyuki, 1989 (Imaizumi and 
Yoshiyuki 1989).

Считается, что на севере ареала географическая 
изменчивость L. lutra выражена слабо, и для фауны 
бывшего СССР принимают три подвида, установ-
ленные по особенностям окраски волосяного по-
крова (Огнев 1931; Гептнер и др. 1967). Большую 
часть области распространения выдры занимает 
здесь номинативный подвид L. l. lutra L., 1758, у 
которого спинная сторона темно-коричневая и 
такого же цвета хвост. Закавказье населяет подвид 
L. l. meridionalis Ognev, 1931, имеющий более свет-
лый волосяной покров и одноцветный хвост, как у 
номинативного подвида. Выдра из Средней Азии 
(L. l. seistanica Birula, 1912; = L. l. oxiana Birula, 
1915) серовато-бурая, иногда с явственной рябью 
на спине; хвост у нее двухцветный: сверху одного 
цвета со спиной, снизу белесый.

Краниометрические признаки подвидов не 
исследованы. Голдман (Goldman 1936) по чере-
пу с Камчатки описал новую выдру L. stejnegeri 
Goldman, 1936 и отметил, что она сходна с L. lutra, 
но меньше по размеру, чем экземпляры этого вида 
из Швеции. Lutra stejnegeri характеризуется более 
выпуклой мозговой коробкой и костным нёбом, 

которое изогнуто сильнее около середины и его 
задний край без маленького шиповатого средин-
ного выступа. Имеются также различия в зубной 
системе: верхний хищнический зуб Р4 со слабо 
вогнутым цингулюмом на внешней стороне при 
взгляде снизу (он почти прямой у L. lutra); верхний 
моляр М1 более узкий, так что его ширина посере-
дине меньше, чем ширина коронки Р4 (у L. lutra 
М1 шире, чем Р4); задневнутренняя лопасть М1 
выступает слабее и слабо дифференцирована от 
цингулюма; талонид нижнего хищнического зуба 
m1 менее режущий и менее приподнятый над 
цингулюмом. Однако этот таксон не был при-
знан отечественными териологами (Гептнер и др., 
1967). Строганов (1962, с. 187) прямо пишет, что 
«исследованные мною 22 черепа и две шкурки, 
собранные на Камчатке, не дают оснований для 
выделения камчатской выдры в качестве особой 
систематической единицы».

Настоящее исследование направлено на вы-
явление географической изменчивости и таксоно-
мического разнообразия речной выдры на севере 
Евразии на основе анализа краниометрических 
признаков. Для сравнения в анализ были вклю-
чены также несколько экземпляров японской 
выдры (L. l. nippon), выдр из субтропических и 
тропических регионов Азии (L. l. chinensis Gray, 
1837 и L. l. nair F. Cuvier, 1823) и суматранской вы-
дры (L. sumatrana Gray, 1865).

МАТЕРИАЛ

Были изучены остеологические коллекции 
Зоологического института РАН, Санкт-Петербург, 
Россия (ЗИН), Зоологического музея Московско-
го университета, Москва, Россия (ЗММУ), Инсти-
тута морской геологии и геофизики ДВНЦ РАН, 

well as the change of the latitudinal trend in the skull variation approximately between 50 and 55° N. The correla-
tion between the value of the morphological diversity and climatic variables is demonstrated. The Caucasian otter 
(L. l. meridionalis ) shows significant similarity with otters from Europe (L. l. lutra). On the contrary, otters occur-
ring in Honshu Island (L. l. nippon ) are well differentiated morphologically from the continental populations. The 
results of our analysis suggest that L. simplicidens from the Middle Pleistocene of Europe probably represents a fos-
sil subspecies of the Eurasian otter, L. lutra. The hypotheses are formulated about influence of ecological conditions 
on the the value of the parameters of morphological diversity as well as on the intensity of sexual dimorphism in the 
L. lutra. The results of our study siggest the higher level of genetic diversity of the Eurasian otter in the eastern part 
of the Northern Eurasia in comparison with the western part of its distribution range.

Key words: biodiversity, geographical variability, multidimensional scaling, morphological diversity, Northern 
Eurasia, Lutra lutra
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Южно-Сахалинск, Россия (ИМГЮС), Азовского 
музея-заповедника, Азов, Россия (АМЗ), Инсти-
тута зоологии НАН Армении, Ереван, Армения 
(ИЗА), Национального научно-природоведческо-
го музея НАН Украины, Киев, Украина (НПМК), 
Зоологического музея Киевского национального 
университета, Киев, Украина (ЗМКУ), Muséum 
National d’Histoire Naturelle, Париж, Франция 
(MNHN), National Museum, Прага, Чехия (NMP), 
Institute of Vertebrate Biology, Брно, Чехия 
(IVBB), Naturhistorisches Museum, Вена, Австрия 
(NHMW), Institut für Paläontologie, Вена, Австрия 
(IPW), Naturhistoriska Riksmuseet, Стокгольм, 
Швеция (NRS), National Science Museum, Токио, 
Япония (NSMT), Museum of Hokkaido University, 
Саппоро, Япония (MHUS). Всего исследовано 
351 череп (176 самцов и 175 самок), в том числе 
четыре черепа с о. Хоккайдо и типовые экземпля-
ры из Таджикистана (голотип Lutra lutra oxiana 
Birula, 1915, ЗИН О.10029) и из Ирана (голотип 
L. l. meridionalis Ognev, 1931, ЗММУ 12901) (Рис. 
1). Кроме того, были промерены также три черепа 
L. nippon с о. Хонсю (NSMT 5761, 17323 и голотип 

nippon, NSMT 16201), один череп L. l. chinensis 
(MNHN 1962–1652), один череп L. l. nair (MNHN 
1875–835) и три черепа L. sumatrana (NRS 583486, 
580152, NSMT, без номера, определен как Hydrictis 
maculicollis (Lichtenstein, 1835)). Дополнительно 
проанализированы сборы шкур речной выдры из 
фондов ЗИН и ИЗА, в том числе лектотип Lutra 
lutra seistanica Birula, 1912 (ЗИН С.8363) и голо-
тип L. l. oxiana (ЗИН С.10347), а также одна шкура 
L. sumatrana (ЗИН С.3232, Борнео).

Были измерены также нижние хищнические 
зубы m1 на нижних челюстях Lutra simplicidens 
Thenius, 1965 из двух среднеплейстоценовых мест-
нахождений Европы: Хундсхайм (Hundsheim) в 
Австрии (голотип L. simplicidens; IPW 1889/6/2) 
и Чумбур-коса, южный берег Таганрогского за-
лива, Россия (голотип L. simplicidens tamanensis 
Sotnikova et Titov, 2009; АМЗ/ОП-966, КП 
27075/8) (Thenius 1965; Sotnikova and Titov 2009).

Для сравнительного анализа полового ди-
морфизма и параметров морфологического раз-
нообразия использовали данные по девяти видам 
Mustelidae: Martes martes (L., 1758) (Россолимо 

Рис. 1. Географическое положение исследованных выборок выдр Lutra lutra и L. sumatrana.

Fig. 1. Geographical position of the investigated samples of otters Lutra lutra and L. sumatrana.
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Рис. 2. Схема промеров черепа Lutra lutra. Обозначения: 1 – кондилобазальная длина, 2 – длина мозгового отдела, 3 – длина ли-
цевого отдела, 4 – длина твердого нёба, 5 – длина верхнего зубного ряда С1–М1, 6 – длина от уровня надглазничных отростков до 
уровня наименьшего височного сжатия, 7 – длина от переднего края слухового пузыря до конца затылочного мыщелка, 8 – длина 
слухового пузыря, 9 – скуловая ширина, 10 – мастоидная ширина, 11 – межглазничная ширина, 12 – ширина височного сжатия, 
13 – ширина слухового пузыря, 14 – наименьшая ширина твердого нёба, 15 – «косая» ширина моляра M1, 16 – наибольшая шири-
на твердого нёба, 17 – ширина в клыках, 18 – высота черепа, 19 – наибольшая длина нижнечелюстной кости, 20 – длина нижнего 
зубного ряда с1–m2, 21 – высота в венечном отростке, 22 – высота нижнечелюстной кости перед m1.

Fig. 2. Scheme of skull measurements in Lutra lutra. Designations: 1 – condylobasal length, 2 – upper neurocranium length, 3 – facial 
length, 4 – palatal length, 5 – length of upper tooth row С1–М1, 6 – length from postorbital processes level to level of least breadth of 
skull, 7 – length from anterior border of the auditory bulla to posterior border of occipital condyles, 8 – length of the auditory bulla, 9 – 
zygomatic breadth, 10 – greatest mastoid breadth, 11 – breadth between the orbits, 12 – least breadth of skull, 13 – breadth of the auditory 
bulla, 14 – least palatal breadth, 15 – “oblique” width of molar M1, 16 – greatest palatal breadth, 17 – breadth at the canine alveoli, 
18 – skull height, 19 – total mandibular length, 20 – length of lower tooth row с1–m2, 21 – height of the vertical ramus, 22 – height of 
the mandible behind premolar p4.



Краниометрическая изменчивость речной выдры 207

и Павлинов 1974; Павлинов 1977), Meles meles 
(L., 1758), M. leucurus Hodgson, 1847, M. canescens 
Blanford, 1875 (Baryshnikov et al. 2003; Abramov 
and Puzachenko 2005, 2006, 2007; Abramov et al. 
2009) и Mustela sibirica Pallas, 1773, M. putorius 
L., 1758, M. eversmanii Lesson, 1827, M. erminea 
L., 1758 и M. lutreola L., 1761 (Abramov and 
Puzachenko 2009).

МЕТОДЫ

Измерялись черепа только взрослых живот-
ных, добытых в природе. Их возраст определял-
ся по полному слиянию швов между основной 
клиновидной и основной затылочной костями, 
а также между верхнечелюстными и носовыми 
костями. Многие взрослые экземпляры, добытые 
капканами, имели поврежденные или сильно ис-
тертые зубные коронки, поэтому в анализ вклю-
чены промеры щечных зубов полувзрослых выдр. 
Схема черепных и схема зубных измерений пока-
заны на Рис. 1 и 2. Измерения производились ме-
ханическим штангенциркулем фирмы “Mitutoyo” 
с точностью до 0.1 мм.

Представители разных таксонов речной выдры 
были неравномерно распределены среди наших 
выборок самцов и самок. Предварительный ана-
лиз на уровне полов показал, что географическая 
изменчивость самцов и самок реализуется по 
одинаковым правилам. Поэтому целесообраз-
но включить в анализ изменчивости оба пола 
одновременно. Препятствием к этому является 
половой диморфизм, ответственный в среднем 
за 22–57% дисперсии промеров длины черепа и 
33–58% дисперсии промеров его ширины. Для 
того чтобы объединить выборки полов, было не-
обходимо удалить из измерений часть изменчиво-
сти, обусловленную половым диморфизмом. Эта 
операция была осуществлена двумя независимы-
ми способами. Во-первых, путем вычитания из 
значений промеров каждого пола «среднего зна-
чения», что приводит к выравниванию масштабов 
значений полученных отклонений для самцов и 
самок. Это прием удобно реализовать в рамках 
дисперсионного анализа (ANOVA). В связи с ис-
пользованием ANOVA отметим, что для 18 из 22 
одноименных промеров статистически значимые 
различия дисперсий между полами не были вы-
явлены. Для четырех промеров при формальной 
статистической значимости, наблюдались отно-

сительно небольшие величины критерия Фишера 
(от 4 до 8). Второй вариант заключается в незави-
симой стандартизации значений промеров внутри 
каждого пола. В этом случае новые переменные 
также имеют одинаковый масштаб для обоих по-
лов. Сравнение результатов применения обоих 
приемов выявило сильное предпочтение ANOVA 
по формальным критериям. В качестве недостат-
ков второго способа отметим неполное масштаби-
рование (сохранение различий значений между 
полами) по некоторым промерам и относительное 
увеличение у них вклада зависимой от пола ком-
поненты дисперсии.

Данные обрабатывались методами одномер-
ной и многомерной статистики (Айвазян и др. 
1989; Пузаченко 2000, 2001; Куприянова и др. 
2003; Абрамов и Пузаченко 2006; Пузаченко и За-
гребельный 2008; Барышников и Пузаченко 2009; 
Abramov et al. 2009; Baryshnikov and Puzachenko 

Рис. 3. Схема промеров щечных зубов Lutra lutra (по Willemsen 
1992). Обозначения: P4: 1 – наибольшая длина, 2 – ширина 
внутренней доли, 3 – наибольшая ширина; M1: 4 – буккальная 
наибольшая длина, 5 – лингвальная наибольшая длина, 6 – пе-
редняя наибольшая ширина, 7 – задняя наибольшая ширина; 
m1: 8 – наибольшая длина, 9 – длина тригонида, 10 – ширина 
тригонида, 11 – ширина талонида.

Fig. 3. Cheek teeth measurements in Lutra lutra (after Willemsen 
1992). Designations: P4: 1 – greatest length, 2 – width of inner 
part, 3 – greatest width; M1: 4 – buccal greatest length, 5 – lingual 
greatest length, 6 – anterior greatest length, 7 – posterior greatest 
length; m1: 8 – greatest length, 9 –length of trigonid, 10 – width 
of trigonid, 11 – width of talonid.



Г.Ф. Барышников и А.Ю. Пузаченко208

2011). Обобщенная «блок-схема» анализа данных 
представлена на Рис. 4. В результате обработки 
методом неметрического многомерного шкалиро-
вания (МШ; Дэйвисон 1988) матрицы сходств или 
различий между экземплярами выборки строится 
многомерная модель морфологической измен-
чивости или «морфопространство» (Foote 1990; 
Павлинов 2010; Пузаченко, 2011). Координатами 
морфопространства являются ортогональные оси 
МШ, имеющие смысл обобщенных компонент 
изменчивости (макроскопических переменных) 
или «параметров порядка» (Хакен 1991; Климон-
тович 2002). Информационно-статистические 
характеристики параметров порядка совокупно 

отражают результат управления изменчивостью 
на уровне морфосистемы, т.е. характеризуют 
работу гипотетического «морфологического 
регулятора», поддерживающего изменчивость в 
«допустимых» границах. Линейная комбинация 
параметров порядка описывает изменчивость ис-
ходных переменных – промеров черепа.

Сочетание многомерного разложения мор-
фологической изменчивости с информацион-
но-статистическим анализом дает возможность 
описания этого явления на более общем языке 
теории информации (Марков 1982). В данной 
работе в качестве макропараметров морфологиче-
ского разнообразия мы использовали следующие 

Рис. 4. Общая схема анализа морфометрических данных, принятая в настоящей работе.

Fig. 4. The general scheme of morphometric data analysis adopted in this paper.
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(см. Пузаченко 2011): число параметров поряд-
ка, энтропию Шеннона (Shannon 1948) и меру 
организованности или избыточности (Shannon 
1948; Pielou 1966). В работе приняты следующие 
обозначения: ds, df – число параметров порядка 
в моделях изменчивости размеров и пропорций 
черепа, Hs, Hf – сумма энтропии параметров по-
рядка, Hsd, Hfd – удельная энтропия (Hs/ds, Hf/
df), MOs, MOf – мера организованности изменчи-
вости размеров и пропорций черепа (1-Hs/Hmax; 
1-Hf/Hmax).

Мы также исследовали проявления полового 
диморфизма выдры. Для этого рассчитывался ус-
редненный на число промеров показатель – сред-
няя величина полового размерного диморфизма:

 
_____

1

( )1 100%
( )

M Fm
i i
M F

i i i

v vSSD
m v v




 , 

где m – число промеров, vi – среднее значения про-
мера, индексы M и F обозначают промеры самцов 
и самок, соответственно.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Череп. Мы исследовали изменчивость сово-
купной выборки самцов и самок L. lutra, в том 
числе особей L. lutra nair, по отношению к L. 
sumatarana в качестве «внешней группы».

Модель изменчивости размеров черепа вклю-
чала четыре параметра порядка, а изменчивости 
пропорций – всего два. Классификация географи-
ческих выборок с использованием этих перемен-
ных демонстрирует четкое противопоставление 
L. sumatarana и L. lutra (Рис. 5A). Обособление 
суматранской выдры связано с варьированием 
промеров ширины (12, 14, 15, 16), длины – (2, 4, 
5, 20) и высоты (18) черепа. Внутри коллекции 
черепов речной выдры классификация отражает 
изменчивость, не проявляющую видимого по-
рядка относительно географического положения 
выборок.

Второй вариант анализа проводился после 
исключения трех особей суматранской выдры. 
После этого число переменных модели измен-
чивости размеров черепа снизилась до трех, а в 
классификации географических выборок четко 
обособилась особь индийско-цейлонского под-
вида L. l. nair (Рис. 5B). Насколько можно судить 

по единичному экземпляру в наибольшей степени 
эта выдра выделяется по величине промеров 8, 11, 
12 и 15.

После исключения из анализа L. l. nair раз-
мерности новых моделей изменчивости разме-
ров и пропорций черепа остались неизменными 
(Табл. 1). Мы исследовали зависимость значений 
параметров порядка от географического по-
ложения выборок. Результат для параметров 
порядка модели изменчивости размеров черепа 
представлен на Рис. 6. Характерной чертой гео-
графической изменчивости черепа речной выдры 
является симметрия, выражающаяся в подобии ее 
проявления на западе и востоке видового ареала. 
Эта симметрия проявляется по всем трем неза-
висимым параметрам порядка. При этом в «сред-
ней» части ареала, примерно между 60° в.д. (Урал) 
и 120° в.д. (Восточная Сибирь), существенные 
пространственные тренды на нашем материале 
не выявлены. Изменчивость с севера на юг, вдоль 
широтного градиента, выражена в смене («раз-
рыве») направления тренда между 50–55° с.ш. 
Примерно до 50-го градуса с.ш. размеры черепа 
уменьшаются, затем эта тенденция сменяется на 
противоположную, но примерно с 55–57° с.ш. 
опять происходит снижение размеров. Минималь-
ные размеры черепа имеют представители самых 
северных популяций. В южной части ареала, до 
35–40° с.ш., упорядоченная изменчивость вдоль 
широтного градиента практически отсутствует.

В изменчивости параметров порядка модели из-
менчивости пропорций черепа были обнаружены 
аналогичные пространственные закономерности.

Рассмотренная схема географической изменчи-
вости выдры позволяет предположить ее обуслов-
ленность, прежде всего, параметрами окружающей 
среды, которые имеют сходный пространственный 
градиент как на западе (Европа), так и на восто-
ке (восток Восточной Сибири, Дальний Восток 
России) видового ареала. В результате выдры, 
обитающие на крайнем востоке Евразии, по раз-
мерам и пропорциям черепа схожи с животными 
из популяций Центральной и Западной Европы, 
что отражено в классификациях (Рис. 5A, B), где 
зачастую в один кластер могут объединяться вы-
борки выдр с запада и востока ареала.

Для исключения влияния на структуру клас-
сификации симметрии географической изменчи-
вости, выборка была разделена на «западную» и 
«восточную» группы, границу между которыми, 
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Рис. 5. UPGMA дендрограмма классификации географических выборок выдр по медианным значениям параметров порядка: 
A – выборка, включающая три черепа Lutra sumatrana; B – та же выборка, но без L. sumatrana.

Fig. 5. UPGMA dendrogram of geographic samples of otters based on median values of order parameters: A – the sample included three 
skulls of Lutra sumatrana; B – the same sample, but without L. sumatrana.



Краниометрическая изменчивость речной выдры 211

в соответствие с данными Рис. 6, провели по 
82–83° в.д. (бассейн Енисея). В дальнейшем из-
менчивость в обеих группах исследовалась неза-
висимо по принятой в этой работе схеме.

Внутри «западной» группы наиболее обосо-
блены экземпляры с территории Ирана (подвид 
L. lutra meridionalis) и с территории Таджикистана 
(Памир, подвид L. l. seistanica=oxiana) (Рис. 7A). 

Выборка черепов с территории Норвегии за-
нимает обособленное положение относительно 
всех прочих оставшихся выборок в этой группе. 
Аналогично, выборка из Западной Сибири обосо-
бляется по второму фактору, противопоставляясь 
L. l. meridionalis. Формальные уровни бутстреп-
поддержки невелики, за исключением ветвления 
на уровне подвида seistanica. Это указывает на 

Таблица 1. Коэффициенты корреляции Спирмена промеров черепа Lutra lutra (без L. l. nair) и параметров порядка изменчиво-
сти размеров (E1–E3) и пропорций (K1–K2) с оценкой доли дисперсии, связанной с половым диморфизмом; r2 – коэффициент 
детерминации модели линейной многомерной регрессии, характеризующей качество воспроизведения изменчивости промеров  
порядка E1–E3 и K1–K2. 

Table 1. Spearman correlation coefficients for skull measurements of Lutra lutra (except L. l. nair) and order parameters of size (E1–E3) 
and shape (K1–K2) variability with an estimate of the proportion of variance associated with size sexual dimorphism; r2 –  coefficient of 
determination for linear multivariate regression models, which characterizes the quality of reproduction of the measurements by the order 
parameters E1–E3 and K1–K2.

Промеры
(Measurement)

SSDi*

Параметры порядка
(Order parameters) r2

E1 E2 E3 K1 K2

1 3.2 0.96 0.06 -0.11 0.59 0.47 0.97
2 3.6 0.91 0.02 -0.11 0.59 0.43 0.92
3 3.6 0.87 0.18 0.02 0.40 0.49 0.89
4 3.8 0.93 0.08 -0.05 0.50 0.45 0.94
5 2.9 0.88 0.22 0.01 0.38 0.54 0.89
6 7.1 0.72 -0.12 -0.44 0.69 0.22 0.88
7 2.9 0.89 -0.06 -0.16 0.62 0.30 0.91
8 2.3 0.59 -0.16 -0.13 0.35 0.00 0.74
9 3.6 0.90 -0.12 -0.03 0.56 0.32 0.90

10 3.8 0.93 -0.07 -0.01 0.57 0.38 0.93
11 3.9 0.79 -0.22 0.17 0.46 0.23 0.86
12 0.0 0.01 -0.55 0.67 -0.15 -0.50 0.89
13 3.3 0.67 0.29 0.14 0.14 0.45 0.76
14 3.2 0.73 -0.30 0.11 0.48 0.12 0.83
15 3.1 0.46 0.66 0.36 -0.29 0.65 0.90
16 3.1 0.76 0.36 0.26 0.06 0.61 0.89
17 4.5 0.88 0.04 0.02 0.45 0.46 0.88
18 2.5 0.76 -0.04 0.19 0.37 0.29 0.79
19 3.7 0.96 0.07 -0.07 0.56 0.50 0.96
20 3.1 0.88 0.28 0.00 0.35 0.62 0.92

Промеры
(Measurement)

SSDi*

Параметры порядка
(Order parameters) r2

E1 E2 E3 K1 K2

21 4.3 0.93 -0.01 -0.07 0.63 0.43 0.94
22 4.5 0.82 0.02 -0.02 0.45 0.41 0.81

Доля дисперсии, обусловленная половым диморфизмом
(Variance component associated with sexual dimorphism)

% 64.25 3.84 2.67 10.11 26.96

Примечание: * – Значение показателя полового диморфизма для отдельного промера черепа (the values of the indicator of sexual 
dimorphism for the individual skull measurements).
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низкий уровень географической изменчивости 
черепа выдры и ее непрерывный, а не дискретный 
характер. Два экземпляра L. l. seistanica выделяют-
ся на общем фоне по величине промеров 6, 12, 15 
и 22. Единственный в нашей выборке представи-
тель L. l. meridionalis выделяется по промерам 9, 15, 
16. Наиболее крупным черепом обладают выдры, 
обитающие на территории Западной Сибири, а 
самым мелким – выдры из Норвегии.

В «восточной группе» изолированное поло-
жение занимает экземпляр с территории Китая 
(провинция Фуцзянь), отнесенный к подвиду L. 
l. chinensis (Рис. 7B). Он отделяется от остальных 
выборок при высоком уровне бутстреп-поддерж-
ки. Следующее ветвление дендрограммы при бо-
лее низкой поддержке соответствует выдрам под-
вида L. l. nippon, обитавшим на о. Хонсю. Особь 
L. l. chinensis выделяется по промерам 9, 11, 12, 
14, 17, 19. Выборка японской выдры определенно 
отличается от остальных «восточных» выдр по 
промерам 8, 13, 15, 17. Судя по величине морфо-
логических дистанций, уровень дифференциации 
в «восточной группе» несколько выше, чем в «за-
падной», однако, как и на западе ареала, изменчи-
вость черепа здесь непрерывна и мозаична.

Зубы. После удаления дисперсии, обуслов-
ленной половым диморфизмом, модель измен-
чивости размеров зубов включала два параметра 
порядка, а изменчивость пропорций – три пара-
метра. При этом первый параметр порядка был 
связан практически со всеми промерами. Это ука-
зывает на скоррелированность разных размерных 
характеристик зубов. Обнаруженная слабая кор-
реляция между параметрами порядка пропорций 
зубов и промерами отражает практически полное 
отсутствие аллометрической изменчивости.

Схема дифференциации речной выдры по зуб-
ным параметрам позволяет четко выделить лишь 
китайский подвид L. l. chinensis (Рис. 8). Осталь-
ные «группы», включая подвиды L. l. nippon и L. l. 
seistanica, образуют на дендрограмме компактный 
кластер. В целом изменчивость зубов выдры ока-
залась существенно ниже, чем черепных промеров.

Сравнение с небольшой выборкой L. simplici-
dens (типовые экземпляры номинативного под-
вида L. s. simplicidens и подвида L. s. tamanensis) 
осуществлялось только по промерам нижнего 
хищнического зуба m1. Дискриминантный анализ 
показал значительные различия между L. lutra и 
L. sumatrana, но оба исследованных экземпляра 

Рис. 6. Географическая изменчивость размеров черепа речной 
выдры (без Lutra l. nair). E1–E3 – параметры порядка модели 
размерной изменчивости: A – изменчивость вдоль геогра-
фической долготы; B – изменчивость вдоль географической 
широты.

Fig. 6. Geographic variability of skulls in Europeanotter (without 
Lutra l. nair). E1–E3 – order parameters in the model of the size 
variability: A – variability along the longitude; B – variability 
along the latitude.
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Рис. 7. Классификация (метод дальнего соседа, дистанция Евклида) «западной» (A) и «восточной» (B) групп географических 
выборок Lutra lutra на основе главных компонент (PCA), полученных из корреляционной матрицы средних значений параметров 
порядка моделей изменчивости размеров и пропорций черепа. Цифры на дендрограммах – величина бутстреп-поддержки в %. 
Фактор 1 и фактор 2 – первые главные компоненты. Приведена доля дисперсии, объясняемая этими факторами.

Fig. 7. The classification (single linkage method, Euclid distance) of the “Western” (A) and “Eastern” (B) geographical groups of samples 
of Lutra lutra, based on the results of principal component analysis (PCA) calculated from correlation matrix of the mean values of the 
order parameters of two models – sizes and shape variability of the skull. Numbers near the nodes – bootstrap supports in %. Factor 1 and 
Factor 2 – the first major principal components. Proportions of variance explained by these factors are shown.
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Рис. 8. Классификация форм Lutra lutra по размерам и пропор-
циям зубов (ВГ – восточная группа, ЗГ – западная группа, L. 
sumatrana – «внешняя группа»): А – относительное положение 
выборок в пространстве первых двух главных факторов (PCA) 
компонент моделей изменчивости размеров и пропорций 
зубов, B – дендрограмма (UPGMA, дистанция Евклида), по-
строенная на основе медианных значений параметров порядка 
моделей изменчивости размеров и пропорций зубов. Цифры 
на дендрограмме – величина бутстреп-поддержки в %.

Fig. 8. The classification of Lutra lutra by size and shape of the 
molars (EG – east group, WG – west group, L. sumatrana – “out-
group”): А – samples in two PC (PCA) space, B – UPGMA 
dendrogram (Euclid distance) based on median values of the order 
parameters of two models – sizes and shape variability of cheek 
teeth. Numbers near the nodes – bootstrap supports in %.

Рис. 9. Распределение зубных выборок самцов Lutra lutra (l), 
L. sumatrana (s) и L. simplicidens (i) в пространстве двух первых 
канонических дискриминантных осей по 4 промерам нижнего 
хищнического зуба m1. ВГ – восточная группа, ЗГ – западная 
группа.

Fig. 9. Male tooth samples of Lutra lutra (l), L. sumatrana (s) and 
L. simplicidens (i) in two first canonical axes space (discriminant 
analyses) by four measurements of low carnassial teeth m1. EG – 
east group, WG – west group.
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L. simplicidens распределились внутри выборки 
L. lutra (Рис. 9). Результаты анализа предпола-
гают, что L. simplicidens из среднего плейстоцена 
Европы может быть лишь ископаемым подвидом 
речной выдры L. lutra.

Положение внутривидовых форм Lutra 
lutra относительно L. sumatrana. Выборки L. 
lutra образуют группу, противопоставленную L. 
sumatra относительно первого главного фактора 
морфологической дифференциации (Рис. 10). 
Дифференциация подвида L. l. nair проявляется 
по второму главному фактору, относительно ко-
торого он противопоставляется подвиду из Китая 
(L. l. chinensis).

Остальные выдры образуют более компакт-
ную группу, в которой обособленное положение 
занимает вымершая к настоящему времени япон-
ская выдра (L. l. nippon). При хорошем уровне 
бутстреп-поддержки дальнейшей по уровню 

диф  ференциации является подвидовая форма, 
распространенная на Памире и прилегающих 
территориях – L. l. seistanica. Следующим ветвле-
нием дендрограммы выборка разделяется на два 
кластера: выдры, распространенные к востоку от 
бассейна Енисея, и выдры, обитающие к западу 
от этой границы. Внутри последней группы обо-
собляется переднеазиатская раса L. l. meridionalis.

Приведенные на Рис. 10 графики в целом от-
ражают факт относительно слабой морфологиче-
ской дифференциации речной выдры на основной 
части современного ареала на севере Евразии. Вы-
деляемые таксоны подвидового ранга не равно-
значны по своему статусу и, вероятно, возрасту, и 
отражают разные уровни внутривидовой морфо-
логической дифференциации.

Половой диморфизм. Для оценки варьирова-
ния среднего значения полового диморфизма че-
репа речной выдры (SSD) этот параметр был неза-
висимо определен для выборок выдр, добытых на 
территории Австрии, Чехии и Словакии, Швеции, 
европейской части России, Приморья, Сахалина и 

Рис. 10. Классификация форм Lutra lutra по размерам и про-
порциям черепа (L. sumatrana – «внешняя группа»): А – от-
носительное положение выборок в пространстве первых двух 
главных факторов (PCA) компонент моделей изменчивости 
размеров и пропорций черепа, B – дендрограмма (метод 
дальнего соседа, дистанция Евклида), построенная на основе 
медианных значений параметров порядка моделей изменчиво-
сти размеров и пропорций черепа. Цифры на дендрограмме – 
величина бутстреп-поддержки в %.

Fig. 10. The classification of Lutra lutra by the size and shape of 
skull (L. sumatrana – “out-group”): А – samples in two PC (PCA) 
space, B – dendrogram (single linkage method, Euclid distance), 
based on median values of the order parameters of two models – 
sizes and shape variability of skull. Numbers near the nodes – boot-
strap supports in %.

Рис. 11. Средняя величина полового диморфизм черепа Lutra 
lutra в семи географических выборках (SSD) в сравнении 
другим видам Mustelidae. Английский текст дать в скобках; 
можно так – 3 вида/species.

Fig. 11. Mean size sexual dimorphism of the skull of Lutra lutra in 
seven geographical samples (SSD) in comparison with the other 
Mustelidae.
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Камчатки. Величина SSD изменялась от 2.8 (При-
морье) до 4.7 (Чехия, Словакия). Средняя величи-
на SSD у выдры лежит в границах изменчивости 
этого показателя у других исследованных нами 
видов Mustelidae (Рис. 11). SSD речной выдры 
выше, чем у барсуков рода Meles и существенно 
ниже, чем у представителей рода Mustela. 

Несмотря на относительно низкую величину 
полового диморфизма черепа выдры, на фоне 
относительно низкой географической изменчи-
вости, его вклад в варьирование размеров черепа 
оказывается весьма существен (Табл. 1). Наиболь-
ший уровень различий между самцами и самками 
наблюдается по расстоянию между уровнями над-
глазничных отростков и наибольшего височного 
сжатия. Существенны различия между полами 
по промерам 22, 21 и 17. Отсутствует половой 
диморфизм по промеру 12. Величина SSD поло-
жительно коррелирует с температурами (r=0.76) 
и количеством осадков (r=0.68) в январе, т.е. с 

условиями наиболее сложного периода жизни вы-
дры в рамках годового цикла.

Морфологического разнообразие. Модель 
изменчивости черепа L. lutra на уровне вида имеет 
три параметра порядка в случае изменчивости 
размеров и два – в случае пропорций черепа (Табл. 
1). Изменчивость подавляющего числа промеров 
сильно скоррелирована и связана с первым па-
раметром E1. Размерность модели обусловлена 
относительно независимой изменчивостью всего 
двух промеров ширины черепа (12 и 15). Кроме 
этой общей модели, мы построили еще шесть ана-
логичных моделей для выборок из разных частей 
ареала: Центральная Европа (Австрия, Чехия, 
Словакия и Германия), Скандинавия (Норвегия, 
Швеция, Финляндия), европейская часть России, 
Приморье, Сахалин, Камчатка. Информационно-
статистические параметры, характеризующие 
мор фо логическое разнообразие черепа выдры 
приведены в Табл. 2.

Таблица 2. Параметры морфологического разнообразия черепа Lutra lutra (самцы и самки вместе).

Table 2. Parameters of morphological diversity of the skull in Lutra lutra (males and females together).

Выборка
(Sample)

N
SSD

Параметры морфологического разнообразия
(Parameters of morphological diversity)

ds Hs Hsd MOs df Hf Hfd MOf

L. lutra 354 3 7.1 2.37 0.25 2 4.9 2.44 0.23

Скандинавия
(Scandinavia)

52 4.6 5 11.3 2.25 0.20 2 4.7 2.36 0.16

Европейская Россия
(European Russia)

34 3.3 3 6.3 2.11 0.18 2 4.6 2.31 0.11

Центральная Европа
(Central Europe)

46 4.4 2 4.5 2.24 0.20 6 14.3 2.38 0.15

Камчатка
(Kamchatka)

64 3.2 6 13.6 2.27 0.19 4 9.7 2.43 0.14

о. Сахалин
(Sakhalin Island)

52 2.8 5 11.0 2.19 0.22 3 6.0 2.01 0.28

Приморье
(Primorye)

68 3.1 6 13.5 2.24 0.20 5 12.1 2.42 0.14

«Норма»
(“Norm”)

3 7.4 2.18 0.18 4 8.3 2.33 0.13

Примечание: N – объем выборки; единицы измерения для Hs и Hf – бит/экз., для Hsd и Hfd – бит./параметр порядка/экз.; воз-
можный интервал значений для MOs, MOf – мин. = 0, макс. = 1; «норма» – наиболее вероятное значение параметра разнообразия, 
оцененное по 305 моделям, полученным для представителей пяти отрядов млекопитающих (13 семейств, 34 рода, 76 видов).

Note: N – sample number; unit of Hs and Hf – bit/specimen, unit of Hsd and Hfd – bit/order parameter/specimen; “norm” – most 
probable value of the morphological diversity parameters estimated by 305 models for five mammalian order specimens (13 families, 34 
genera, 76 species).
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Данные Табл. 2 позволяют сформулировать 
следующие гипотезы. Выдры, обитающие на вос-
токе северной Азии, по сравнению с выдрами, оби-
тающими на территории Европы, характеризуют-
ся: 1) менее выраженным половым диморфизмом 
SSD 3.1, против 4.4), 2) более высоким разнообра-
зием размеров черепа и высокой размерностью 
моделей изменчивости, 3) существенно более вы-
соким разнообразием пропорций черепа.

Выше, в рамках исследования географической 
изменчивость размеров и пропорций черепа, было 
продемонстрировано определенное сходство в 
проявлениях этого феномена на востоке и западе 
Евразии. Мы протестировали гипотезу о влиянии 
климатических условий на величину параметров 
морфологического разнообразия черепа выдр. В 
качестве климатических переменных были взя-
ты средние температуры января, июля и годовая 
сумма осадков. Оценку переменных проводили 
по климатической карте (Макунина 1985). «Гру-
бость» значений климатических переменных 
соответствует «грубости» морфологических дан-
ных, агрегированных для значительных по пло-
щади территорий в географические выборки.

Наиболее устойчивая связь была обнаружена 
между параметрами разнообразия Hs и MOs c 
температурами июля и суммой осадков (Рис. 12). 
В условиях жаркого лета величина показателя 
разнообразия (энтропии) снижается. В противо-
положном направлении изменяется мера орга-
низованности изменчивости. Обилие осадков 
оказывает противоположное воздействие. Обна-
руженные тренды демонстрируют одинаковую 
направленность на западе и востоке Северной 
Евразии. Этот результат подтверждает нашу 
гипотезу о существенной экологической обуслов-
ленности изменчивости размеров и пропорций 
черепа речной выдры.

На Рис. 13 для сравнения с речной выдрой 
приведены средние значения параметров морфо-
логического разнообразия трех видов барсуков 
Meles, пяти видов рода хорьков и ласок (Mustela) и 
песца из континентальной части Евразии (Vulpes 
(= Alopex) l. lagopus (L., 1758)). Последний вид 
взят в качестве «внешней группы».

Вследствие большого числа независимых 
параметров порядка величина Hs выдры заметно 
превышает не только «норму» (Табл. 2) для этого 
параметра у млекопитающих (Пузаченко 2011), 
но и средние величины параметра для всех срав-

ниваемых таксонов. Минимальное разнообразие 
размеров черепа выявлено у барсуков рода Meles. 
Среднее значение показателя разнообразия из-
менчивости пропорций (Hf) черепа выдры прак-
тически соответствует «норме». Минимальное 
значение параметра Hf обнаружено у континен-
тальных евразийских песцов. Нормированная на 
число параметров порядка энтропия (Hs

d, Hfd) 
у выдры соответствуют «норме» или несколько 
выше ее.

На фоне других представителей семейства 
наибольшее своеобразие морфологической из-
менчивости выдры проявляется в отношении 
организованности изменчивости пропорций че-
репа (MOf). Значение MOf у выдры существенно 
превышает как «норму», так и величину этого па-
раметра у видов рода Meles Brisson, 1762 и Mustela 
Linnaeus, 1758. При этом величина MOs выдры 
(организованность изменчивости размеров чере-
па) будучи высокой, не отличается от значений 
параметра у Meles и Mustela. Таким образом, при 

Рис. 12. Изменчивость параметров морфологического раз-
нообразия (Hs, MOs) в зависимости от температуры в июле и 
годовой суммы осадков на западе (1) и востоке (2) ареала Lutra 
lutra в Северной Евразии

Fig. 12. The variability of the parameters of morphological diver-
sity (Hs, MOs) of the skull depending from the temperature in 
July and annual precipitation in the west (1) and east (2) of the 
Lutra lutra range in the Northern Eurasia.
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относительно высоком уровне ограничений на 
варьирование размеров черепа (что свойственно 
и другим Mustelidae) у выдры обнаруживается 
также и очень высокий уровень ограничений на 
изменчивость пропорций черепа.

Высокая организованность изменчивости раз-
меров черепа речной выдры не противоречит от-
носительно высокому значению параметра Hs, ве-
личина которого определяется в основном числом 
независимых компонент этой изменчивости – па-
раметров порядка. Выше (Табл. 2) было показано, 
что число параметров порядка в «западных» 
выборках (от 2 до 5) ниже, чем в «восточных» 

(5–6). Размерность моделей изменчивости была 
связана с независимым от общих размеров черепа 
варьирование промеров, число которых заметно 
различалось у «западных» и «восточных» выбо-
рок: «Европейская часть России» и «Центральная 
Европа» – длина слухового пузыря, ширина ви-
сочного сжатия; «Скандинавия» – длина слухово-
го пузыря, ширина височного сжатия, расстояние 
между уровнями надглазничных отростков и 
наибольшего височного сжатия; «Приморье» – 
ширина височного сжатия, расстояние между 
уровнями надглазничных отростков и наиболь-
шего височного сжатия, «косая» ширина моляра 

Рис. 13. Параметры морфологического разнообразия черепа Lutra lutra (см. Табл. 2), представителей Mustelidae (Meles – 3 вида, 5 
подвидов; Mustela – 4 вида) и песца (Vulpes lagopus, Canidae).

Fig. 13. The parameters of the morphological diversity of the skull in Lutra lutra (see Table. 2), other Mustelidae (Meles – 3 species and 5 
subspecies; Mustela – 4 species) and polar fox (Vulpes lagopus, Canidae).
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M1, наибольшая ширина твердого нёба, ширина в 
клыках, наименьшая ширина твердого нёба; «Са-
халин» – ширина височного сжатия, расстояние 
между уровнями надглазничных отростков и наи-
большего височного сжатия, «косая» ширина мо-
ляра M1, высота черепа; «Камчатка» – расстояние 
между уровнями надглазничных отростков и наи-
большего височного сжатия, длина и ширина слу-
хового пузыря, межглазничная ширина, ширина 
височного сжатия, наименьшая ширина твердого 
нёба, «косая» ширина моляра M1, высота черепа 
и высота нижнечелюстной кости перед m1. Таким 
образом, более высокое морфологическое раз-
нообразие черепа на востоке ареала по сравнению 
с западной частью, определяется частичной или 
полной «автономизацией» (от варьирования об-
щих размеров черепа) изменчивости M1, твердого 
нёба, высоты черепа, а в одном случае – высоты 
нижнечелюстной кости.

ОБСУЖДЕНИЕ И ВЫВОДЫ

Представленные результаты в целом подтверж-
дают сложившиеся в литературе представления о 
внутривидовой структуре речной выдры (Lutra 
lutra). Несмотря на обширный палеарктический 
ареал, географическая изменчивость, как разме-
ров, так и пропорций черепа этого вида выражена 
относительно слабо, особенно на севере ареала. 
Речная выдра Камчатки, в частности, не показа-
ла значительных морфометрических отличий. 
На юге ареала (Южная и Юго-восточная Азия) 
морфологическое разнообразие, вероятно, выше, 
что отражается и в формировании более диффе-
ренцированных географических рас, претенду-
ющих на статус подвидов. Кроме этого, так или 
иначе, выделяются островные популяции, среди 
которых японские выдры о. Хонсю (L. l. nippon) 
оказываются наиболее морфологически диффе-
ренцированными от континентальных популяций. 
Анализ митохондриальной ДНК указывает на их 
генетическую обособленность (Suzuki et al. 1996). 
В связи с эти отметим, что по нашим данным наи-
меньшая морфологическая дистанция отделяет L. 
l. nippon от популяции с о. Хоккайдо. К настояще-
му времени выдры, населявшие Японские острова, 
считаются вымершими (Sasaki 2009).

Среди особенностей изменчивости черепа, об-
наруженных в данной работе, следует особо отме-
тить: 1) «симметрию» направлений варьирования 

размеров и пропорций черепа к востоку и западу 
от бассейна Енисея; 2) прерывистость («разрыв») 
широтного тренда изменчивости черепа примерно 
между 50–55° с.ш. В первом случае можно пред-
полагать явление экологической изменчивости, 
сходным образом проявившейся на противопо-
ложных оконечностях евразийского континента в 
процессе освоения видом этих частей рецентного 
ареала в конце позднего плейстоцена и в голоцене. 
Заметим, что западная и восточная группа разли-
чаются по частоте распределения в них морфоти-
пов щечных зубов (Гимранов и Косинцев 2012). 
Эти различия могут быть связаны с расселением 
вида из разных рефугиумов Европы и Сибири, 
в которых в позднем плейстоцене сохранялись 
популяции с разным набором морфотипов. В 
качестве объясняющей гипотезы второго фено-
мена можно высказать предположение о том, что 
прерывистость широтного градиента в настоящее 
время может быть индикатором расположения се-
верной границы ареала распространения речной 
выдры в прошлом, а именно в ледниковый макси-
мум позднего плейстоцена.

Согласно результатам данного исследования 
выдры среднего плейстоцена из центральной и 
юго-восточной Европы по размерам нижнего 
хищнического зуба не отличались от современ-
ных выдр L. lutra. Это косвенно свидетельствует о 
низкой изменчивости зубных параметров речной 
выдры не только в пространстве, но и во времени.

В литературе описаны некоторые случаи про-
странственно-временной изменчивости черепа 
современных выдр (Pertoldi and Loeschcke 2000; 
Yom-Tov et al. 2006, 2010). В Скандинавии нор-
вежские выдры демонстрируют рост размеров 
черепа (прежде всего, ширины) вдоль широтного 
градиента, в соответствие с правилом Бергмана. 
Череп более мелких выдр с территории Швеции, 
напротив, уменьшается в направлении с юга на 
север. Кроме этого было обнаружено (Yom-Tov et 
al. 2006, 2010), что во второй половине XX века 
у всех исследованных популяций скандинавских 
выдр произошло увеличение размеров черепа. Ав-
торы предположили, что это увеличение размеров 
обусловлено действием внешних факторов (вклю-
чая улучшение экологических условий) таких как 
рост температуры окружающей среды и связанное 
с этим увеличение доступности пищевых ресур-
сов (удлинение безледного периода). В нашем 
исследовании был описан основной паттерн гео-
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графической изменчивости черепа речной выдры 
на территории Евразии, который, вероятно, во 
многом может быть объяснен варьированием эко-
логических условий. Чувствительность изменчи-
вости черепа у данного вида к внешним условиям 
отразилась в определенной связи морфологиче-
ского разнообразия и климатических переменных, 
как на западе, так и на востоке Евразии. В целом 
имеющиеся данные указывают на то, что выдра яв-
ляется удобным объектом исследования влияния 
внешних условий («управляющих переменных»; 
Хакен 1991) на морфологические параметры в 
масштабе «экологического времени». При этом 
оказывается важным, что на севере Евразии вид 
не образует подвидовых форм и характеризуется 
низким уровнем генетического разнообразия (по 
крайней мере, на территории Европы).

Величина полового диморфизма черепа речной 
выдры относительно невелика для Mustelidae, ва-
рьирует в достаточно широких пределах и подвер-
жена географической изменчивости. Ранее гео-
графическая изменчивость полового диморфизма 
у речной выдры была показана в работе (Lynch 
et al. 1996) для западноевропейских островных и 
континентальных популяций. По уровню поло-
вого диморфизма речная выдра оказалась ближе 
всего к барсукам, что соответствует более ранним 
исследованиям (Wiig 1986). Вииг (Wiig 1986) 
полагает, что основные различия между полами 
у речной выдры связаны с пропорциями нижней 
челюсти и областью крепления шейной муску-
латуры. Отметим, что по некоторым данным 
(Pertoldi and Loeschcke 2000), величина полового 
диморфизма у европейских популяций зависит 
от изменчивости размеров самцов и, вероятно, 
может меняться во времени (вековые изменения). 
В связи с этим мы формулируем гипотезу о диф-
ференцированной чувствительности морфологии 
полов к изменению экологических условий. Со-
гласно результатам данного исследования вели-
чина полового диморфизма в черепе выдры может 
быть связана с суровостью зимнего периода. Если 
наша гипотеза верна, то морфологическая измен-
чивость самцов должна демонстрировать более 
сильную связь с параметрами окружающей среды.

Наши данные по изменчивости черепа речной 
выдры показали сходство между экземплярами 
из северных территорий и типовым экземпляром 
L. l. meridionalis и не выявили различий между 
речными выдрами Европы и Кавказа (Северный 

Кавказ, Грузия, Армения). Различия в окраске 
между последними выражены слабо, преимуще-
ственно в некотором ее осветлении у кавказских 
зверей. Поэтому наши данные позволяют отнести 
речную выдру с Северного и Южного Кавказа к 
номинативному подвиду L. l. lutra. Таксономиче-
ский статус таксона L. l. meridionalis, описанного 
из окрестностей Тегерана (Огнев 1931), остается 
неясным, но его, скорее всего, следует считать 
младшим синонимом номинативного подвида.

Среднеазиатская выдра (L. l. seistanica), на-
против, хорошо отличается от номинативного 
подвида и по пропорциям черепа, и по окраске 
волосяного покрова. Западная граница распро-
странения подвида простирается до Палестины 
(Pohle 1919; Harrison 1968). Это подтверждает 
и экземпляр ЗИН С.3249 с истоков р. Иордан, 
который, в противоположность утверждению Ог-
нева (1931, с. 529), имеет светлую окраску и слабо 
двухцветный хвост: сверху он окрашен как спина, 
снизу белесый.

Подтвержденный в этой работе относительно 
низкий уровень географической изменчивости 
речной выдры на севере ареала, вероятно, может 
быть соотнесен с низкой генетической изменчи-
вость. Исследования генетической изменчивости 
и филогеографии выдры находятся на начальной 
стадии. Однако уже известно, что популяции 
выдр из Южной, Западной, Средней, Восточной и 
Северной Европы характеризуются очень низким 
уровнем генетического разнообразия по самым 
вариабельным для млекопитающих участкам ми-
тохондриальной ДНК и отсутствием филогеогра-
фического паттерна (Cassens et al. 2000; Ferrando 
et. al. 2006). На этом основании была высказана ги-
потеза о едином позднеплейстоценовом европей-
ском рефугиуме, из которого происходило после-
дующее (видимо, очень быстрое) восстановление 
европейского ареала выдры. Примечательно поч-
ти полное отсутствие ископаемых остатков Lutra 
lutra позднеплейстоценового возраста в Европе за 
пределами Средиземноморья (Willemsen 1992). 
В Азии позднеплейстоценовые находки выдры 
известны из Японии (местонахождение Кюшу 
(Kyushu); Sasaki 2009). Здесь, по-видимому, было 
несколько рефугиумов, откуда звери начали рас-
селяться в послеледниковое время. Основываясь 
на результатах исследования морфологической 
изменчивости, мы в данной работе формулируем 
гипотезу о том, что в восточной и южно-азиатской 
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частях ареала речной выдры может быть обнару-
жен более высокий уровень генетического разно-
образия, чем в западных частях.
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