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Исследованы интермолярные нёбные складки у 148 экземпляров соболя из 5 районов Среднего Приамурья. 
Обнаружена изменчивость по числу, морфологии и асимметрии расположения нёбных складок. Общее число 
интермолярных нёбных складок соболя варьирует от 6 до 9. Изменчивость морфологии выражалась в уменьше-
нии размеров, дроблении, образовании лоскутных краев, бугорчатости, слиянии в центральной части нёба и у 
коренных зубов. Показано, что преобладающими фенотипами являются симметричные, но асимметричные фе-
нотипы представлены более чем у 25% особей. Основной вклад в различия географических субпопуляций соболя 
рассматриваемой территории поставляют редкие фенотипы, маркирующие своим присутствием какую-либо 
из субпопуляций. Проведено сравнение возрастной структуры и представленности асимметричных фенотипов 
как в общем пуле, так и в отдельных географических субпопуляциях.
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Введение
Ареал соболя (Martes zibellina Linneus, 

1758) протяжен по территории России от север-
ного Урала до Тихоокеанского побережья. Изве-
стен соболь и для отдельных регионов Монголии, 
Китая, Кореи и Японии. Высокая ценность пуш-
нины и многовековой стабильный спрос привели 
к нерациональному промыслу соболя и в начале 
20-го века практически полному исчезновению 
многих популяций российской материковой части 
ареала. Не обошло стороной это явление и попу-
ляции Среднего Приамурья. Централизованной 
мерой сохранения вида явились запрещение про-
мысла и переселение животных на угнетенные 
территории. Интродукция животных в Приаму-
рье проводилась из Прибайкалья и из северных 
районов данной территории, а именно верховьев 
р. Зеи и из Верхнёбуреинского племенного со-
болиного рассадника [1,6]. Во второй половине 
ХХ в. численность соболя в стране практически 
восстановилась в рамках ареала XVII в. Однако 
на всей протяженности российской части матери-
кового ареала сейчас представлены потомки инт-
родуцированных животных, аборигенных форм и 
смешанные популяции. Проведенные подробные 
исследования морфологии соболя [13, 14, 20] опи-
сали изменчивость по ареалу, не привели к едино-
му мнению о современной подвидовой структуре 
вида, но при этом показали, что «наблюдаемая 
картина изменчивости признаков на ареале повто-

ряет процесс формирования морфологического 
облика популяций в ходе постгляциальной радиа-
ции» [11]. Молекулярно-генетические исследова-
ния митохондриальных и ядерных локусов позво-
лили рассмотреть географическую изменчивость 
в ареале, филогеографию и историю расселения 
[10, 15, 2], в том числе заселение тихоокеанских 
островных систем [18]. Анализ микросателлит-
ных локусов позволил получить представление о 
генетической структуре вида в целом, с выявлени-
ем особенностей популяций крупных простран-
ственно разобщенных географических регионов 
[8, 12]. В то же время сохранение и рациональное 
использование соболя как хозяйственно важного 
вида подразумевает подробное знание морфоло-
гической и генетической структуры популяций в 
конкретный промежуток времени, а затем после-
довательный анализ ее динамики во времени. Воз-
никает необходимость рассматривать независи-
мые полиморфные характеристики, как адаптивно 
нейтральные, так и адаптивно обусловленные. В 
настоящее время наиболее востребованными ха-
рактеристиками такого исследования являются 
молекулярно-генетические признаки и морфоти-
пические черепные характеристики. Нами было 
начато исследование микросателлитов соболя 
Среднего Приамурья как примера генетических 
адаптивно нейтральных признаков [17]. Нёбные 
складки – утолщения слизистой оболочки верхней 
части полости рта, зачастую поперечно пересе-
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кающие нёбо, – пример морфотипических харак-
теристик. Участие нёбных складок в обработке 
пищи в самом начале ее пути в организме ука-
зывает на их вероятную адаптивную значимость. 
Изучение картин (числа и структуры) нёбных 
складок в сравнительном аспекте у 530 видов из 
117 семейств, представляющих каждый отряд мле-
копитающих, показало их привлекательность для 
решения проблем систематики и таксономии [19]. 
Подробное исследование картин нёбных складок 
ряда видов грызунов показало перспективность 
использования этого показателя для анализа вну-
тривидовой изменчивости и дифференциации, а 
также позволило рассматривать некоторые ано-
малии этих структур как пример флюктуирующей 
асимметрии билатеральных морфологических 
признаков [4, 7, 16]. Изучение флюктуирующей 
асимметрии в природных популяциях «открывает 
практически уникальную возможность исследова-

ния случайной изменчивости развития как основ-
ной характеристики стабильности развития» [3].

Цель настоящей работы – провести анализ 
разнообразия картин нёбных складок у соболя 
Среднего Приамурья, обитающего в пределах, 
ограниченных хребтами Турана, Эзоп, Дуссе-
Алинь, Буреинский и Малый Хинган. Еще одна 
точка исследования расположена на западном 
склоне Сихотэ-Алиня и отделена от остальных 
долиной Амура.

Материал и методы
Материалом исследования послужили за-

мороженные головы 148 экземпляров соболей, 
собранных имеющими лицензии на их добычу 
охотниками в зимние сезоны 2014–2015 и 2015–
2016 гг. Образцы были собраны в 16 локальных 
точках, объединенных нами в 6 географических 
групп: «Ниман», «Маган», «Турана», «Тырма», 
«Каменушка» и «Манома» (табл. 1, рис. 1) 

Таблица 1
Точки сбора соболя

Table 1
Sable capture points

Номер
точки

на карте 
(рис. 1)

Точки, входящие в рассматриваемые субпопуляции 

Количество
исследованных особей

в отдельных 
точках суммарно

«Ниман»
1 Верховья р. М. Кывыты (приток р. Ниман) 1

22

2 ручей Чонхой (приток р. Ниман) 1
3 р. Б. Амнус (приток р. Акишма) 10
4 р. Амакан (приток р. Акишма) и руч. Герасимовский (приток р. Амакан) 6
5 Устье руч. Токур (притока р. Акишма) 4

«Турана»
6 р. Б. Аимка (приток р. Ниман) 2 2

«Маган»
8 р. Тогоюндя (приток р. Умальта-Макит) 13

469 р. Умальта-Макит (приток р. Бурея) 18
10 р. Серегекта (приток р. Бурея) 15

«Тырма»
12 Ключ Алинь (приток р. Ягдынья) 8

4013 Верховья р. Сутырь (правый берег) 27
14 Ручьи Джангсово и Кевыты (притоки р. Гуджал) 5

«Каменушка»
18 р. Б. Каменушка (правый берег), ключи Амсояр и Канхой 18

20
19 Верховья р. Б. Никита (район устья кл. Темный) 2

«Манома»
11 Среднее течение р. Манома 18 18

Итого 148
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Определение количества нёбных складок 
и описание их структуры проводилось по фото-
графиям. При подготовке к анализу у сваренных 
черепов отделялась нижняя челюсть. Предва-
рительный визуальный просмотр показал, что 
конфигурация и положение нёбных складок от-
носительно друг друга при варке не изменялись. 
Фотографирование нёбных складок проводилось 
с помощью фотоаппаратов Canon Power Shot А 
650 IS и Canon Power Shot G 11. Черепа с повре-
жденной поверхностью н`ба в расчеты не брались. 
Описывая картины нёбных складок, мы опирались 
на схемы Н.И. Калабухова и Н.Н. Тропинина, И.В. 
Картавцевой, М. Эйзентраута [5, 7, 19] . 

При описании возрастной структуры по-
пуляции в качестве критерия для определения 
возраста мы использовали положение лобных ва-

ликов (лобных гребней) на крыше черепа с под-
ключением, в единичных спорных случаях, орби-
тального индекса [9]. Подавляющее большинство 
просмотренных нами черепов хорошо классифи-
цировались по положению лобных валиков. Ста-
тистическая обработка полученных результатов 
была проведена с помощью программы Exсel.

Результаты и обсуждение
Поперечно-протяженные нёбные складки 

соболя представлены выпуклыми валиками с ров-
ными краями и гладкой поверхностью и обычно 
слабо обозначенным гребнем по всей длине склад-
ки (рис. 2). Эти складки могут быть цельными 
либо подразделенными по центру нёба на левую 
и правую половинки. Расстояние между разделен-
ными половинками увеличивается вглубь ротовой 
полости. Выявлены как лево-правосторонне сим-

Рис. 1. Локализация выборок соболя Среднего Приамурья, используемых в исследовании: 
1–5 – «Ниман»; 6 – «Турана»; 8–10 – «Маган»; 12–14 – «Тырма»; 18–19 – «Каменушка»; 

11 – «Манома» (рисунок сделан Е.А. Ерофеевой)

Fig. 1. Location of the Middle Amur sable samples used for the research: 1–5 – Neeman; 6 – Turana; 
8–10 – Magan; 12–14 –Tyrma; 18–19 – Kamenushka; 11 – Manoma (Graphics is made by E.A. Erofeeva)
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Рис. 2. Некоторые примеры индивидуальной измен-
чивости структуры и числа нёбных складок у собо-

ля Среднего Приамурья. Фото Л.В. Капитоновой
а) «Турана» (номер животного в базе 51-15): интермо-
лярных складок – 7, из них «число н`бных складок, 
выходящих периферическими концами на премоля-
ры» – 4; «число неразделенных по центру нёба интер-
молярных нёбных складок» – 4; картина складчатости 
между молярами – I+I/I+I; b) «Каменушка» (№ 46-16): 
слева 7,5 справа 8,5 интермолярных складок, из них 
«число нёбных складок, выходящих периферическими 
концами на премоляры», слева – 5, справа – 6; «число 
неразделенных по центру нёба интермолярных нёбных 
складок» – 3; картина складчатости между моляра-
ми – Y/Y; c) «Маган» (№ 102-15): слева 8, справа 8,5 
интермолярных складок, из них «число нёбных скла-
док, выходящих периферическими концами на премо-
ляры», слева – 5, справа – 5,5; «число неразделенных 
по центру нёба интермолярных нёбных складок» – 4; 
6-я складка справа укорочена от зубов; картина склад-
чатости между молярами – I+I/I+I; d) «Каменушка» 
(№ 58-16): интермолярных складок – 7,5, из них «число 
нёбных складок, выходящих периферическими конца-
ми на премоляры» – 5; «число неразделенных по цен-
тру нёба интермолярных нёбных складок» – 5; картина 
складок между молярами – Y/Y; e) «Тырма» (№ 4-15): 
интермолярных складок – 8,5, из них «число нёбных 
складок, выходящих периферическими концами на 
премоляры» – 5; «число неразделенных по центру нёба 
интермолярных нёбных складок» – 3; левая четвертая 

соединена с правой пятой складкой; между молярами – I+0,5+1/I+0,5+1; f) «Маган» (№ 72-15): «интермолярных 
складок – 6,5, из них число нёбных складок, выходящих периферическими концами на премоляры» – 4; «число 
неразделенных по центру нёба интермолярных нёбных складок» – 3; между молярами – 0,5+I/0,5+I (0,5 разбит 
на бугры); h) «Тырма» (№ 14-15): слева 7,5, справа 8,5 интермолярных складок, из них «число нёбных складок, 
выходящих периферическими концами на премоляры» – 5; «число неразделенных по центру нёба интермолярных 
нёбных складок» – 1; четвертая складка слева укорочена от зубов; картина складок между молярами– I+I/I+0,5+I

Fig. 2. Examples of individual variability in the structure and number 
of palatine ridges in the sable of the Middle Amur region (Photos by L.V. Kapitonova)

а) Turana (animal is № 51-15 in the database): intermolar ridges – 7. Of them, the number of palatine ridges peripherally 
extending to premolars – 4; the number of intermolar palatine ridges not separated in the center – 4; the pattern of 
folding between molars – I+I/I+I; b) Kamenushka (№ 46-16): The number of intermolar ridges are 7.5 on the left and 
8.5 on the right. Of them: the number of palatine folds that extend peripherally to premolars are 5 on the left and 6on 
the right; the number of intermolar palatine folds not separated in the center of the palate is 3; the pattern of folding 
between molars –Y/Y; с) Magan (№ 102-15): The number of intermolar ridges are 8 on the left and 8.5 on the right, of 
them: number of palatine ridges that extend peripherally to premolars are 5 on the left and 5.5 on the right; the number 
of intermolar palatine ridges not separated in the center of the palate is 4; the pattern of folding between molars – I+I/
I+I; d) Kamenushka (№ 58-16): The number of intermolar ridges is 7.5; of them: the number of palatine ridges that 
extend peripherally to premolars is 5; the number of intermolar palatine ridges not separated in the center of the palate is 
5; the pattern of folding between molars – Y/Y; e) «Tyrma» (№ 4-15): The number of intermolar ridges is 8.5, of them: 
the number of palatine ridges that extend peripherally to premolars is 5; the number of intermolar palatine ridges not 
separated in the center of the palate is 3; the pattern of folding between molars – I+0.5+1/I+0.5+1; f) Magan (№ 72-15): 
The number of intermolar ridges is 6,5, of them: the number of palatine folds that extend peripherally to premolars is 4; 
the number of intermolecular palatine ridges not separated in the center of the palate is 3; the pattern of folding between 
molars – I+0,5+1/I+0,5+1 (0.5 is divided into mounds); h) Tyrma (№ 14-15): The number of intermolar ridges are 7.5 
on the left and 8.5 on the right. Of them: the number of palatine ridges that extend peripherally to premolars is 5; the 
number of intermolar palatine folds not separated in the center of the palate is 1; the fourth ridge on the left is shortened 
on the side of the teeth; the pattern of folding between molars – I+I/I+0.5+I/
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метричные, так и асимметричные картины нёб-
ных складок соболя.

У особей соболя обнаруживается от 7 до 
10 поперечно протяженных нёбных складок. У 
всех рассматриваемых животных между клыками 
расположена одна длинная неразделенная анти-
молярная складка. В её центральной части пер-
пендикулярно отходит вперед одна коротенькая 
складочка. Встречаются различные варианты про-
явления антимолярной складки, от хорошо выяв-
ляемого валика до частичного исчезновения. Нам 
не удалось выявить четких вариантов изменения 
этой складки, поэтому ее структура была исклю-
чена из рассмотрения.

Идущие после антимолярной и располо-
женные между коренными зубами премолярные 
складки мы рассматривали в два этапа. Сначала 
относительно единообразные складки, выходя-
щие своими периферийными концами на премо-
ляры. Затем высокоизменчивые складки, выходя-
щие на моляры. 

Нёбные складки, выходящие периферий-
ными концами на премоляры – обычно полно-
размерные, дугообразные и лево-правосторонне 
симметричные (рис. 2а). У отдельной особи та-
ких складок обычно пять (табл. 2, столбцы 8–12). 
Однако у одной из двух рассматриваемых особей 
с хребта Турана на премоляры выходят четыре 
складки (рис. 2а; табл. 2, столбец 8). Этот же вари-
ант был представлен у шести особей из субпопу-

ляции «Маган» и у одной особи из субпопуляции 
«Каменушка». Доля таких особей в указанных по-
пуляциях 0,13 и 0,06 соответственно. Симметрич-
ные фенотипы с шестью складками, выходящи-
ми на премоляры, обнаружены в субпопуляциях 
«Каменушка» (0,06) и «Манома» (0,06). В субпо-
пуляциях «Маган» и «Каменушка» обнаружены 
животные с асимметричными вариантами (столб-
цы 10 и 11 табл. 2; рис. 2b). Доля таких особей в 
субпопуляциях 0,04 и 0,06 соответственно.

Несколько складок, расположенных за анти-
молярной, не разделены по центру нёба на левую 
и правую половинки либо эти половинки очень 
тесно соприкасаются. Вариация признака «число 
неразделенных по центру нёба интермолярных 
складок» может быть от единицы до пяти (табл. 
2, столбцы 4–7). Варианты «три и четыре нераз-
деленные по центру нёба интермолярные склад-
ки» (рис. 2а, b, c, f) являются преобладающими 
во всех рассматриваемых субпопуляциях. Иногда 
эти варианты невозможно подразделить, так как 
четвертая интермолярная складка может нести 
признаки неполного разделения по центру нёба. В 
табл. 2, столбец 6 встречаемость этих вариантов в 
субпопуляциях представлена суммарно. В субпо-
пуляциях левобережья Амура обнаружены кроме 
того три редких варианта этого признака (табл. 2, 
столбцы 4–5, 7). Два из них показаны на рис. 2d, h. 
Наиболее полиморфной оказалась субпопуляция 

Таблица 2
Вариации признаков «число неразделенных по центру нёба интермолярных нёбных складок» 

и «число нёбных складок между премолярами» у соболя (Martes zibellina) Среднего Приамурья
(Л – на левой половине нёба, П – на правой половине неба)

Table2
Variations of characteristics «The number of intermolar palatal ridges, not divided in the center of the palate» and «The 

number of palatine ridges located between premolars» in the sable (Martes zibellina) of the Middle Amur region
 (Л – on the left side of the palate, П – on the right side of the palate)

№ 
пп

Субпопуляция Общее
количество 

особей

Вариации признака «число 
неразделенных интермолярных 

нёбных складок»

Вариации признака «число нёбных 
складок между премолярами»

1 2 3–4 5 4 5 Л-5
П-5,5

Л-5
П-6

6

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
1 «Ниман» 22 2 1 19 22
2 «Турана» 2 2 1 1
3 «Маган» 46 3 43 6 38 2
4 «Тырма» 40 1 39 40
5 «Каменушка» 20 1 2 16 1 1 17 1 1
6 «Манома» 18 18 17 1

Всего 148 4 6 137 1 8 135 2 1 2 
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«Каменушка». Только здесь обнаружены все пять 
вариантов изменчивости. 

Изменчивость структуры складок, выхо-
дящих периферийными концами не премоляры, 
обнаружена у одиннадцати особей (табл. 3). Пара 
соседних складок может быть объединена либо 
около центральной линии нёба, либо у зубов. 
Встречаются слияния несимметричных разносто-
ронних складок по центру нёба, что приводит к 
сдвигу части складок левой и правой сторон от-
носительно друг друга (рис. 2е). Обнаружены 
животные, у которых одна из складок разделена 
на две равные или неравные части (рис. 2h). Цен-
тральный край складки может быть разделен на 
несколько кусков-«лоскутков». Складка может 
быть усечена в размерах от зубов (рис. 2с) либо 
от центральной части нёба. Именно в результате 
такого усечения число правосторонних складок у 
двух особей из субпопуляции «Маган» увеличива-
ется до 5,5 (доля в популяции 0,04). Как видно из 
табл. 3, каждый из указанных типов изменчивости 
представлен не более чем у одной особи. Однако 
в субпопуляции может быть обнаружено по не-
сколько различных вариантов. 

Наибольшее количество изменений струк-
туры складок, расположенных между премоляра-
ми, обнаружено в самой северной из рассматрива-
емых субпопуляций – «Ниман». Их встречаемость 
в других субпопуляциях уменьшается с севера 
на юг по Буреинскому хребту. В самой южной 
субпопуляции «Каменушка» подобные варианты 
отсутствуют. Можно было бы предположить, что 
это определяется нёбольшой величиной выборки 
(20 экз.). Однако в выборках аналогичного объема 
«Ниман» (22 экз.) и «Манома» (18 экз.) эти вариа-
ции представлены значимо.

Нёбные складки, выходящие периферий-
ными концами на моляры. Выявлено от одной 
до четырех таких складок. Одна из них выходит 
на фронтальную (переднюю) сторону моляра и 
до трех расположены между молярами. Та, что 
выходит на фронтальную (переднюю) сторону 
моляра, обычно полноразмерная. Изменчивость 
этой складки обнаружена у четырех животных из 
субпопуляций «Маган», «Тырма» и «Каменушка», 
у которых какая-либо из симметричных полови-
нок такой складки разбита на две. Одно животное 
в каждой из субпопуляций  «Ниман», «Тырма» и 
«Манома» обладает «лоскутными» центральными 
концами какой-либо из половинок этой складки. 

Заметно большая изменчивость наблюда-
ется в группе складок, локализованных между 
молярами. Кроме полноразмерных складок здесь 

представлены половинчатые складки, чья длина 
составляет от трети до половины полноразмер-
ной. Такие складки мы, следуя за Н.И. Калабухо-
вым и Н.Н. Тропининым [5], обозначаем как 0,5. 

Обнаруживаются три варианта половинча-
тых складок: 1) половинчатая складка отделена 
от соседней полноразмерной; 2) половинчатая 
складка присоединена к соседней полноразмер-
ной; 3) две половинчатые складки объединены с 
одной полноразмерной. Объединение половинча-
той и полноразмерной складок мы далее обозна-
чаем как Y; двух половинчатых и одной полнораз-
мерной – ψ. И в том, и в другом случае одиночный 
конец такой структуры направлен к зубам. 

Обнаруживаются как лево-правосторонне 
симметричные, так и ассиметричные фенотипы 
складок, локализованных между молярами. 

В симметричных фенотипах с левой и 
правой стороны нёба наблюдаются следующие 
структуры: 1) две полноразмерные складки (I+I/
I+I) (рис. 2а); 2) половинчатая складка и одна 
полноразмерная (0,5+I/0,5+I); 3) две полнораз-
мерные и одна половинчатая (1+0,5+1/1+0,5+1) 
(рис. 2e); 4) полноразмерная складка соединен-
ная с половинчатой (Y/Y) (рис. 2b, d); 5) преды-
дущий вариант совместно с еще одной отдель-
ной полноразмерной складкой (1+Y/1+Y); 6) две 
половинчатые складки с одной полноразмерной 
(0,5+0,5+1/0,5+0,5+1); 7) соединение двух поло-
винчатых и одной полноразмерной (ψ/ψ); 8), одна 
полноразмерная складка (I/I); 9) «бугристость» 
вместо складок; 10) складчатость неопределенной 
формы. 

Если между премолярами бугры обнаружи-
вается редко, то между молярами наблюдаются у 
большинства рассматриваемых животных, варьи-
руя в количестве и размерах. Зачастую вблизи цен-
тральной линии нёба в вариантах Y и I+I между 
складками, симметрично или односторонне, об-
наруживаются одиночные бугры различных раз-
меров: от крупных до еле видимых (рис. 2a, b, d). 
Бугры могут быть расположены хаотично между 
складками или на месте складок. У трех живот-
ных обнаружены картины полного замещения 
складок буграми. 

Симметричные картины нёбных складок, 
локализованных между молярами, представле-
ны у 109 из 148 исследованных экземпляров. Как 
видно из табл. 4, строки 6–8, чаще представлены 
симметричные варианты двух складок: полнораз-
мерных (I+I/I+I); полноразмерной и половинчатой 
(0,5+I/0,5+I) и объединенной структурой полно-
размерной и половинчатой складок (Y/Y). Вари-
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анты (I+I/I+I) и (Y/Y) встречаются во всех субпо-
пуляциях. Остальные восемь вариантов либо 
обнаружены у единичных особей нескольких 
субпопуляций, либо маркируют какую-то одну 
субпопуляцию своим уникальным присутствием.

Ассиметричные объединения лево-пра-
восторонних фенотипов нёбных складок в боль-
шом разнообразии представлены в исследуемом 
пуле образцов. Такие объединения обнаружены у 
39 особей, доля которых 0,29 от общего пула. Из 
табл. 4 видно, что элементы I+I, Y и 0,5+I, форми-
рующие наиболее часто встречающиеся симме-
тричные фенотипы, относительно высоко пред-
ставлены и в асимметричных. Так, зеркальные 
фенотипы (I+I/Y) и (Y/I+I) обнаружены во всех 
субпопуляциях, кроме малочисленной выбор-
ки «Турана». Зеркальные фенотипы (0,5+1/I+I) и 
(I+I/0,5+1) обнаружены в субпопуляции подножья 
хребта Эзоп («Ниман»), субпопуляциях севера и 
юга Буреинского хребта («Маган» и «Каменуш-
ка»). Фенотип (I+I/1+0,5+I) (рис. 2h) обнаружен в 
соседних субпопуляциях Буреинского хребта «Ма-
ган» и «Тырма». В то же время большая часть ас-
симетричных вариантов представлена единичны-
ми экземплярами. Их набор уникален для той или 
иной субпопуляции. В наибольшей по численно-
сти выборке «Маган» обнаружено шесть уникаль-
ных вариантов. В два раза различающихся по объ-
ему выборках «Тырма» (40 экз.) и «Каменушка» 
(20 экз.) обнаружено по четыре не встречающихся 
в других субпопуляциях варианта. В выборке «Ма-
нома» обнаружены два, а в выборке «Ниман» не 
обнаружено ни одного такого варианта. 

Общее число интермолярных складок. 
Большинство рассматриваемых особей (111 из 
148) имели равные количества интермолярных 
складок на левой и правой сторонах нёба, изме-
ренных в количестве полноразмерных плюс поло-
винчатых складок, независимо от того, соедине-
ны или нет половинчатая и рядом расположенная 
полноразмерная. Как видно из рис. 3, в субпопу-
ляциях «Ниман», «Маган» и «Тырма» наиболее 
представлены симметричные фенотипы 7,5/7,5 

Рис. 3. Распределение индивидуальных 
показателей количества интермолярных 
небных складок в субпопуляциях соболя 

Среднего Приамурья

Fig. 3. Distribution of individual indices of 
the intermolar palatine ridges number in sable 

subpopulations of the Middle Amur Region

Ось абсцисс – варианты индивидуальной изменчивости коли-
чества лево- и правосторонних небных складок (л/п): 1) 6/6; 
2) 6,5/6,5; 3) 6,5/7; 4) 7/7; 5) 7,5/7; 6) 7,5/7,5; 7) 7/7,5; 8) 7,5/8; 
9) 8/7,5; 10) 7,5/8,5; 11) 8,5/7,5; 12) 8/8; 13) 8/8,5; 14) 8,5/8; 15) 
8,5/8,5; 16) 8,5/9; 17) 9/8,5; 18) 9/9.
Ось ординат – доля варианта в субпопуляционной выборке
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и 8/8. Фенотип 8/8 (рис. 2а) был обнаружен и у 
одного из двух исследованных животных с хреб-
та Турана. В субпопуляции «Каменушка», а также 
в отделенной долиной Амура субпопуляции Си-
хотэ-Алиня («Манома»), кроме двух указанных 
значимо представлен фенотип 8,5/8,5. Фенотип 
наименьшего числа нёбных складок (6/6) обна-
ружен только в северных районах, в субпопуля-
циях «Ниман» и «Маган». Здесь же представле-
ны фенотипы, имеющие с какой-либо из сторон 
нёба менее семи складок: 6,5/6,5 (рис. 2f) и 6,5/7. 
Полученные величины средних значений количе-
ства интермолярных складок (рис. 4) позволяют 
рассматривать гипотезу о возможном увеличение 
их числа с севера на юг в субпопуляциях рассма-
триваемой территории левобережья Амура и да-
лее на правобережье Амура. Однако величины 
95% доверительных интервалов для полученных 
средних значений не подтверждают наблюдаемые 
различия как для сравнения количества лево-пра-
восторонних складок, так и для сравнения геогра-
фических субпопуляций. 

Возрастная структура популяции и асимме-
тричные вариации складок. Определение возрас-
та соболей по методу Г.А. Клевезаль [9] показало, 
что в рассматриваемом пуле 148 экземпляров на-
блюдается преобладание животных двух возраст-
ных групп: первого года жизни (8–10 месяцев) – 
57 экз. (доля 0,39 от размера общей выборки), 

второго года жизни – 63 экз. (0,42). Кроме того, 
представлены животные третьего – 16 экз. (0,11) 
и четвертого – 12 экз. (0,08) годов жизни. При со-
поставлении возраста животного и наблюдаемой у 
него картины нёбных складок возрастная привязка 
обнаружена нами только для одного фенотипа. У 
одной особи третьего года жизни из субпопуляции 
«Ниман» и двух четвертого года жизни из субпо-
пуляций «Маган» и «Каменушка» был обнаружен 
фенотип, у которого складки между основаниями 
моляров отсутствовали, а все пространство было 
занято буграми. При имеющемся объеме мате-
риала невозможно однозначно определить, явля-
ется ли данный фенотип результатом возрастной 
деструкции либо проявляющимся независимо от 
возраста редким вариантом. В любом случае его 
появление привлекает внимание, но не оказывает 
значимого влияния на картину изменчивости в по-
пуляции, в которой основной состав представлен 
более молодыми особями. 

Высокая изменчивость локализованных 
между молярами нёбных складок у куньих отме-
чалась ранее, М. Эйзентраут [19] рассматривал её 
как результат регрессии складок. На основе име-
ющегося в нашем распоряжении материала мы 
попытались рассмотреть встречаемость асимме-
тричных фенотипов, локализованных между мо-
лярами, по возрастным группам. Оказалось, что 
в двух младших возрастных группах доли особей 
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Рис. 4. Среднее количество интермолярных нёбных складок 
у особи в субпопуляциях соболя Среднего Приамурья

Fig. 4. Individual average number of intermolar palatine ridges 
in sable subpopulations of the Middle Amur Region

Ниман Маган Тырма Каменушка Манома



50

с асимметричными картинами между молярами 
практически равны и составляют 0,23 и 0,24 со-
ответственно. В группах третьего и четвертого го-
дов жизни их доля была несколько меньше: 0,12 
в третьей возрастной группе и 0,17 в четвертой. 
Если рассматривать встречаемость асимметрич-
ных вариантов между премолярами, то доля таких 
животных одинакова в трех возрастных группах 
(около 0,12). В четвертой возрастной группе такие 
варианты отсутствуют. Насколько значимы или 
случайны наблюдаемые возрастные различия, мо-
жет показать дальнейшее исследование.

Заключение
Количество нёбных складок, расположен-

ных между всеми коренными зубами, определя-
ет общее число интермолярных складок особи, 
которое у соболя Среднего Приамурья лежит в 
пределах от шести до девяти. Следует заметить, 
что уменьшение количества складок между пре-
молярами не обязательно сопровождается увели-
чением количества складок между молярами, сле-
довательно, общее число интермолярных нёбных 
складок является отдельным полиморфным при-
знаком. 

Различия в структуре и количестве лево-пра-
восторонних нёбных складок может рассматри-
ваться как пример флюктуирующей асимметрии. 
Флюктуирующая асимметрия морфотипических 
характеристик животных зачастую связана с их 
функциональным состоянием [3]. У соболя Сред-
него Приамурья асимметричные картины складок 
между молярами были обнаружены более чем у 
четверти исследованных животных (39 из 148). 
Вполне возможно, что интродукция соболя отда-
ленных районов стала дополнительным факто-
ром среды, влияющим на стабильность развития 
нёбных складок в онтогенезе особей ныне суще-
ствующих субпопуляций. Исследование нёбных 
складок в популяциях нетронутых территорий по-
может внести ясность в данный вопрос.

Проведенный анализ признаков, таких как 
количество интермолярных нёбных складок и 
количество неразделенных среди них, асимме-
тричная изменчивость структуры складок между 
премолярами, изменчивость числа и структуры 
складок, локализованных между молярами пред-
полагает, что общей чертой географической из-
менчивости соболя Среднего Приамурья является 
преобладание встречаемости, как правило, одного 
и того же, либо нескольких общих фенотипов по 
субпопуляциям всей рассматриваемой террито-
рии. Основной вклад в различия географических 
субпопуляций соболя рассматриваемой террито-

рии вносят редкие фенотипы, маркирующие сво-
им присутствием какую-либо из субпопуляций. 
Аналогичную картину мы наблюдали при иссле-
довании географического распределения аллелей 
двух локусов микросателлитов в субпопуляциях 
соболя данной территории, где различия между 
субпопуляциями были обеспечены редкими ал-
лелями [17]. Полиморфность субпопуляций по 
рассматриваемым морфотипическим характери-
стикам зависит от применяемого признака. На-
пример, наибольшее число вариантов изменчиво-
сти структуры нёбных складок, локализованных 
между премолярами, представлено в субпопуля-
ции «Ниман». Наибольшее число вариантов не-
разделенных по центру нёба складок обнаружено 
в субпопуляции «Каменушка». В «Каменушке» 
же чаще, чем в других субпопуляциях, обнаружи-
ваются морфотипические варианты, состоящие 
из признаков Буреинской и Сихотэ-Алинскую 
субпопуляций. Последнее может быть результа-
том миграционных процессов, характеризующих 
этот высокоподвижный вид. Как например,  ин-
тенсивность миграций в субпопуляции «Каме-
нушка» предположительно выше из-за большей 
доступности этой территории для охотников и, 
следовательно, большего изъятия зверьков и под-
держания их численности в большей доле, чем на 
других рассмотренных территориях, за счет при-
бытия мигрантов.

Исследование изменчивости нёбных скла-
док, несомненно, перспективно для анализа по-
пуляционной структуры соболя и ее изменения в 
пространстве и во времени. 
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VARIABILITY OF PALATAL RIDGES OF THE SABLE 
(Martes zibellina) IN THE MIDDLE AMUR REGION

L.V. Frisman, L.V. Kapitonova 

 It has been investigated intermolar palatal ridges in 148 individuals of sable from fi ve areas of the Middle Amur. 
The authors have revealed variability in the number, morphology and asymmetry of the palatal ridges location. The total 
number of sable intermolar palatal ridges varies from 6 to 9. The variability in morphology reveals itself in the reduction 
of size, crushing; the formation of patchy margins, tuberculation, and fusion in the central part of the palate or near 
molars. Though the dominant phenotypes are symmetrical, the authors have revealed asymmetrical phenotypes in more 
than 25% of individuals. Rare phenotypes determine differences in geographical sable subpopulations in the considered 
area as soon as they mark any of the subpopulations with their presence. The authors have compared the age structure 
and representation of asymmetric phenotypes in the common pool and in separate geographical subpopulations.

Keywords: sable, palatal ridges, variation, Middle Amur region, population structure.


