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Рис. 2. Предполагаемая схема формирования субтипов вируса клеще-
вого энцефалита при адаптации к новому переносчику.
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Песцы Командорских островов (подвиды Vulpes lagopus seme-
novi Ognev, 1931 на острове Медный и V. l. beringensis Merriam, 1902 
на острове Беринга) изолированы от материковых популяций (V. l. 
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lagopus L., 1758) незамерзающей акваторией Берингова моря на краю 
ареала в необычных для песцов условиях в течение эволюционно 
значимого времени (Goltsman et al., 2005; Dzhikiya et al., 2007). По-
казано, что песцы Командорских островов генетически значительно 
отличаются (как по ядерной, так и по митохондриальной ДНК) от 
материковых песцов (Geffen et al., 2007). Оценочное время изоляции 
составляет около 10 тыс. лет (Dzhikiya et al., 2007). Материковые пес-
цы, по-видимому, представляют собой единую популяцию со слабо 
выраженной генетической (Dalén et al., 2005) и морфологической 
(Нанова, 2010) структурами на всем циркумполярном ареале благо-
даря склонности этих животных к дальним миграциям.

На Командорских островах песцы изолированы в необычных 
для них условиях, в частности здесь сильно отличается кормовая 
база: в материковой тундре в летнее время основным кормовым ре-
сурсом являются грызуны (лемминги родов Lemmus и Dicrostonyx и 
полевки родов Microtus и Clethrionomys) (Гептнер, Наумов, 1967), а на 
островах — морские птицы, в основном глупыш Fulmarus glacialis, со-
ставляющий около 90% в рационе песца (Загребельный, 2000; Голь-
цман и др., 2010). На о. Медный грызуны отсутствуют, на о. Беринга в 
конце XIX в. была завезена красная полевка Clethrionomys rutilus Pal., 
1779 (Ильина, 1950; Загребельный, 2000), но она здесь является для 
песца только дополнительным кормом, тогда как основным пище-
вым объектом остается глупыш. На о. Медный в историческое время 
(до 70-х годов прошлого века) значительную роль в рационе песца 
играли северные морские котики Callorhinus ursinus L., 1758; песцы 
добывали их новорожденных детенышей, собирали падаль и плацен-
ты на лежбище (Челноков, 1970). На о. Беринга и в настоящее время 
иногда можно наблюдать такое фуражировочное поведение песцов 
на лежбищах северных морских котиков.

В зимнее время материковые песцы также питаются грызуна-
ми, добывая их из-под снега. Некоторые особи могут следовать за 
белыми медведями Ursus maritimus Phipps, 1774, питаясь остатками 
их добычи. Зимним кормом островным песцам служат в основном 
погибшие и умирающие на берегу каланы Enhydra lutris L., 1758, чья 
смертность в зимний период велика. Следует отметить, что на Коман-
дорских островах отсутствуют крупные хищники, которые могли бы 
разделывать туши крупных морских млекопитающих (ластоногих, 
выброшенных на берег китообразных), как это происходит в матери-
ковой части ареала песца.

Многочисленные исследования показали, что песцы Командор-
ских островов сильно отличаются морфологически от материковых 
(Цалкин, 1944; Пузаченко, Загребельный, 2008; Нанова, 2008, 2010): 
они крупнее материковых и отличаются от них формой черепа. Череп 
островных песцов относительно шире в ростральной части, особенно 



83

в области хищнических зубов. Скуловые дуги черепа островных пес-
цов шире расставлены и имеют более высокое основание.

Функциональные аспекты морфологических особенностей чере-
па песцов Командорских островов не исследовались. Целью нашей 
работы было сравнение биомеханических особенностей черепов раз-
ных популяций песцов.

Мы попытались ответить на следующий вопрос: являются ли на-
блюдаемые отличия формы черепа песцов Командорских островов 
от материковых песцов функционально значимыми либо произошед-
шие изменения в форме черепа случайны (т.е. возникли вследствие 
дрейфа генов и эффекта основателя) и не несут никакой биомехани-
ческой выгоды?

Наша нулевая гипотеза заключается в том, что морфологическая 
эволюция островных песцов носила адаптивный характер к сильно 
отличающейся кормовой базе острова, а именно к необходимости пи-
таться в среднем более крупными объектами (глупыш) и разделывать 
более жесткие объекты (шкура морских млекопитающих). Если мы 
покажем, что черепа песцов Командорских островов имеют биомеха-
нические преимущества по сравнению с черепами материковых, мы 
можем обсуждать сценарий, предлагаемый нулевой гипотезой. Аль-
тернативная гипотеза заключается в том, что изменения размеров и 
формы черепа на островах носили чисто случайный ненаправленный 
характер. Это утверждение будет верно, если будет показано, что че-
репа командорских песцов не отличаются по своим биомеханическим 
свойствам от черепов материковых, либо имеют менее выгодные био-
механические свойства.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Мы решали поставленную задачу с использованием комбина-
ции метода компьютерного моделирования (анализа конечных эле-
ментов) и методов геометрической морфометрии (Cox et al., 2011; 
O’Higgins et al., 2011).

Анализ конечных элементов (finite element analysis, FEA) — это 
метод биомеханики, который позволяет оценивать нагрузки и дефор-
мации на компьютерной модели объекта, возникающие в результате 
воздействия на него внешних сил. Этот метод состоит в разбиении 
объекта на большое число конечных элементов (finite elements), обра-
зующих сеть (mesh); смещение узлов (nodes) этих элементов и их рас-
тяжение, возникающие в результате воздействия заданных в модели 
сил, оценивается в анализе.

Анализ конечных элементов — это инженерный метод, кроме того, 
он широко используется в ортопедии. В последние годы делаются по-
пытки применять его в зоологии и антропологии (Panagiotopoulou, 
2009), например, для реконструкции диеты ископаемых гоминид 
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(O’Higgins et al., 2011) или сопоставления эффективности жеватель-
ного аппарата у грызунов (Cox et al., 2011), имеющих разные типы 
жевательной мускулатуры. При использовании этого метода делает-
ся предположение, что чем меньшие деформации испытывает анали-
зируемая модель, тем более приспособленной к заданным в модели 
условиям является исследуемая конструкция.

Поскольку этот метод все еще остается очень времяемким, рабо-
тая с ним, приходится иметь дело с единичными объектами, а не с 
выборками, поэтому сначала мы выбрали по наиболее среднему эк-
земпляру одного пола и возраста из каждой популяции, основываясь 
на линейных промерах черепа (были взяты взрослые самцы). Изо-
бражения были получены с помощью рентгеновской компьютерной 
томографии. Толщина среза составляет 0.67 мм, общее число срезов 
на томограмму — от 431 до 463. Затем мы произвели сегментацию 
этих трехмерных изображений, т.е. выделение нужных нам тканей 
на изображении, отделение их от «шума» (например, подставки, на 
которой находится объект) и перевод их в векторный формат. Про-
грамма Amira позволяет полуавтоматически, используя цветовые ха-
рактеристики, выделять нужные ткани.

Все следующие за сегментацией операции с моделями были про-
изведены с использованием программного обеспечения VoxFE.

Мы выполнили меширование, т.е. разбиение наших компью-
терных моделей черепа на воксели — объемные пиксели кубической 
формы. Длина стороны вокселя в нашем случае составляет 0.4 мм, 
каждая модель включала от 520 859 до 620 627 вокселей.

Затем мы задали свойства тканей, взятые из литературы (http://
www.biomesh.org/materials). В нашей работе использованы монолит-
ные модели, т.е. для всего черепа в целом, включая зубы, задавались 
одинаковые свойства тканей — свойства плоской кости. Это было 
сделано с учетом методической работы, проведенной в лаборатории 
сравнительной анатомии профессора О’Хиггинса (Йорк, Великобри-
тания), в которой было показано, что при любой дробности модели 
направление и сила различий между ними сохраняются. Тем не ме-
нее при таком подходе мы можем анализировать распределение на-
грузок на костях черепа, но не зубах. Мы задали следующие свойства 
ткани: Модуль Янга (Young’s modulus) — эластичность (устойчивость 
эластичного материала к деформациям) — 17 GPa; соотношение Пу-
ассона (Poisson’s ratio) — изменение ширины материала при заданном 
изменении длины — 0.3.

Далее в программе VoxFE мы моделировали действие двух 
главных аддукторов нижней челюсти — жевательной m. temporalis 
и височной m. masseter мышц, не рассматривая их деление на доли, 
а учитывая общую результирующую действия для каждой мышцы. 
Места крепления этих мышц были взяты из литературы, а также 
оценены по точкам крепления, заметным на костях черепа и нижней 
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челюсти. Максимальная сила сокращения каждой мышцы была оце-
нена через произведение максимальной площади поперечного сече-
ния мышцы (cross-sectional area) и внутренней силы (intrinsic force) 
волокон мышцы (Christiansen, Adolfssen, 2005). Оценка максималь-
ной поперечной площади сечения мышцы производилась на костном 
материале (Christiansen, Adolfssen, 2005).

Мы анализировали два режима: захват добычи — билатеральный 
укус премолярами и резцами и разделка добычи — унилатеральный 
укус одной (левой) стороной, хищническим зубом. Соответственно 
мы указали точки укуса и рассчитали силу укуса в заданных точках. 
В результате были получены карты распределения деформаций на 
черепе для каждой модели. Все карты были шкалированы на 400 N 
(средняя оценочная сила укуса песца) для того, чтобы модели чере-
пов, различающиеся по размеру, были сопоставимы друг с другом. 
Карты распределения деформаций анализировали визуально.

Для количественной оценки степени деформаций черепа и мест 
локализации этих деформаций мы использовали методы геометри-
ческой морфометрии (O’Higgins et al., 2011). Точки (landmarks) рас-
ставляли на моделях в исходном состоянии (всего использовали 50 
точек, из них 6 несимметричных), затем запускали модель, которая 
в результате укуса деформировалась, и экспортировали в отдельный 
файл новые координаты уже деформированной модели. Таким обра-
зом мы получали координаты исходного и деформированного черепа 
и, используя методы геометрической морфометрии, могли анализи-
ровать изменчивость форм.

Деформации черепа, которые происходят при жевании, как 
правило, намного меньше различий между популяциями, поэтому 
это сложно отразить на графике. Чтобы получить распределения со 
всеми формами, мы рассчитали среднюю форму для недеформиро-
ванных черепов (mean unloaded shape), а затем разницу для каждой 
популяции между недеформированной (unloaded shape) и деформи-
рованной формами (loaded shape) и прибавили эту разницу (residuals) 
к значению, соответствующему средней форме. Затем для трех таким 
образом скорректированных значений и усредненной формы про-
вели прокрустов анализ и анализ главных компонент. Эти операции 
были выполнены в программе Morphologika.

Мы рассчитали в программе VoxFE силу укуса для каждой ана-
лизируемой модели, суммируя значения всех нагрузок в фиксиро-
ванной точке (точке укуса).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Направление и сила деформации черепов песцов с о. Медный и 
о. Беринга более сходны между собой, чем с материка (рисунок).

На рисунке представлены результаты анализа в режиме раз-
делки добычи (унилатеральный укус), для билатерального укуса 
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результаты аналогичны. Как видно из карт распределения дефор-
маций, модель для черепа материкового песца испытывает большие 
деформации по сравнению с островными популяциями. Основные 
различия между материковой и островными популяциями в распре-
делении нагрузок на череп приходятся на скуловую дугу, ростраль-
ную часть и орбитальную область.

Максимальная сила укуса у командорских популяций больше 
(460 N — для о. Беринга, 442 N — для о. Медный), чем у материковой 
(372 N). Анализ чувствительности (sensitivity analysis) показал, что 
сила укуса линейно изменяется в зависимости от вводимых в модель 
значений сил мышц, поэтому в этом случае разница в силе укуса не-
чувствительна к изменениям данного параметра.

Нами показано, что при работе в равных условиях (одинаковая 
ориентации мускулатуры, т.е. угол отвода нижней челюсти задан од-
ним и тем же для всех моделей; пропорциональные мышечные на-
грузки) модели черепов песцов Командорских островов испытывают 
меньшие деформации и способны развивать большую силу укуса 
по сравнению с моделью черепа материкового песца. На основании 

Рисунок. Распределение деформированных форм и усредненной неде-
формированной формы в пространстве первых двух главных компо-
нент (PC) и соответствующие этим формам карты распределения 
нагрузок (VonMiseStrain) на черепах песцов разных популяций: более 
темным цветом обозначены более сильные нагрузки, более светлым 
цветом — более слабые (максимальное значение нагрузок 0.0007 mi-
crostrain, минимальное — 0.0).
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этих результатов мы можем сделать вывод о том, что произошедшие 
в черепе песцов Командорских островов за время изоляции изме-
нения делают их черепа биомеханически более прогрессивными по 
сравнению с черепами материковых песцов. Это проявляется как в 
увеличении размеров черепа, так и в изменении его пропорций. Мы 
предполагаем, что возникновение биомеханических преимуществ 
можно считать адаптацией островных популяций песцов к питанию 
более крупными по сравнению с грызунами жертвами, а также жи-
вотными с прочными кожными покровами, в частности поедать тру-
пы морских млекопитающих. Таким образом, наши предварительные 
результаты свидетельствуют в пользу предложенной нулевой гипо-
тезы, предсказывающей, что морфологические изменения песцов на 
Командорских островах были адаптивны, а не носили лишь случай-
ный характер.

Однако для подтверждения этих результатов, полученных с ис-
пользованием методов компьютерного моделирования, необходимы 
дальнейшие исследования. С одной стороны, требуется усложнение 
моделей, что включает сегментацию разных типов тканей, включение 
других жевательных мышц в анализ, а также анализ моделей при раз-
ной ориентации мышц, т.е. при разных углах отвода нижней челюсти, 
с другой — для анализа внутривыборочной изменчивости и сопостав-
ления ее с межвыборочной необходимо создание выборок простых 
моделей черепов разных популяций песцов.

ВЫВОДЫ

1. Форма черепов песцов Командорских островов позволяет при 
захвате добычи и при ее разделке испытывать меньшие нагрузки и 
развивать большую силу укуса по сравнению с черепами песцов ма-
териковых популяций. Особенно это заметно в местах, которые наи-
более отличают череп островных песцов от материковых: скуловые 
дуги, верхняя челюсть в области хищнических зубов.

2. Мы предполагаем, что наблюдаемые различия между популя-
циями в размерах и форме черепа могли сформироваться в результате 
адаптивной эволюции командорских песцов к необычной кормовой 
базе островов.
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