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Проанализированы изменения морфологических признаков енотовидной собаки (Nyctereutes 
procyonoides) на выборках из одного локалитета, разделённых 30-летним интервалом времени. Вы-
явлены относительно небольшие различия, как по метрическим, так и неметрическим признакам 
черепа. Половой диморфизм выражен слабо. По комплексу 13 метрических признаков обнаружены 
значимые хронографические различия у молодых и взрослых самцов. У самок, как молодых, так и 
взрослых, таких различий не выявлено. Анализ неметрических признаков черепа показал несколько 
более высокий уровень дивергенции по ряду фенов. Среди особей, добытых в 2020-е гг., обнаружено 
несколько новых фенов, отсутствовавших в выборке 1990-х гг., что свидетельствует об определённом 
увеличении разнообразия в популяции енотовидной собаки за 30-летний период. Констатирована 
относительно слабая хронографическая изменчивость признаков черепа в сравнении с другими ви-
дами Canidae, что авторы связывают с рядом физиологических особенностей енотовидной собаки.
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Введение
Биологические инвазии привлекают вни-

мание во всём мире как потенциальный 
источник угрозы целостности природных 
экосистем и представляют собой один из наи-
более существенных факторов, наряду с со-
кращением и фрагментацией местообитаний, 
негативно влияющий на уровень современ-
ного биоразнообразия [Allendorf, Lundquist, 
2003; Clavero, Garcia-Berthou, 2005]. В то же 
время транслокации животных можно охарак-
теризовать как масштабный эволюционный 
эксперимент, который позволяет проследить 
процесс адаптации и изменения популяцион-
ных характеристик видов, вынужденных ос-
ваивать новую среду обитания.

Одним из таких видов является енотовид-
ная собака (Nyctereutes procyonoides), есте-
ственный ареал которой охватывает Дальний 
Восток, Китай, Северо-Восток Индокитая, 
Корейский полуостров и Японию (рис.1). 

С 1929 по 1955 г. была предпринята мас-
совая интродукция вида в европейской части 
Советского Союза, Сибири и Средней Азии, 

всего было выпущено 8850 особей в 82 об-
ластях, краях и республиках. [Павлов и др., 
1974]. Большинство выпусков в европейской 
части СССР признано успешными [Глушков 
и др., 2001], енотовидная собака здесь бы-
стро начала наращивать численность, пик 
пришёлся на конец 1950-х – начало 1960-х 
гг. [Павлов и др., 1974]. Иная картина наблю-
далась на Урале, в Западной и Центральной 
Сибири. Все выпуски оказались неудачными. 
Интродукцию енотовидной собаки на Ура-
ле проводили с 1935 по 1955 г. в Башкирии 
и Челябинской обл. [Павлов и др., 1974]. Че-
рез несколько лет после выпуска енотовид-
ная собака практически исчезла в местах 
интродукции. В Свердловской обл. её не 
выпускали, однако с начала 1960-х гг. зверя 
стали отмечать в южных районах области. В 
заготовках пушнины вид впервые появился 
в 1962 г. [Малафеев, Корытин, 1978], то есть 
территорию Свердловской обл. вид заселил 
самостоятельно. Долгое время численность 
его была низкой, и только к концу 1980-х гг. 
плотность достигла достаточно высоких зна-
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чений, сопоставимых с плотностью лисицы. 
В настоящее время енотовидная собака по-
стоянно обитает на юге области, встречает-
ся и в более северных районах, вплоть до г. 
Ивдель (60° с. ш.). В 1980 г. вид был обнару-
жен в Тюменской обл. [Кирюхин и др., 2002], 
в 1994 г. – на западе Омской обл. [Сидоров, 
Мишкин, 1999]. К концу 1990-х гг. хищник 
освоил многие районы левобережья Иртыша 
[Кирюхин и др., 2002; Сидоров и др., 2009], к 
настоящему времени ареал достигает левобе-
режья Оби в Новосибирской обл. [Кирюхин и 
др., 2012] (рис. 1). 

Столь мощное самостоятельное продви-
жение на восток вызывает большой интерес 
с точки зрения изучения возможных адаптив-
ных перестроек у вида, осваивающего новые 
местообитания. 

Цель данной работы – оценить степень 
морфологической изменчивости краниоло-
гических признаков в уральской популяции 
енотовидной собаки за 30-летний период. 

Рис. 1. Географическая локализация места сбора материала. Зелёным цветом обозначен аллохтонный ареал, си-
реневым цветом – автохтонный ареал енотовидной собаки (по данным The IUCN Red List [Kauhala, Saeki, 2016] с 
дополнениями по [Сидоров и др., 2009] и порталу «Млекопитающие России» [Lissovsky et al., 2018]).

Материал и методы
Материалом для исследования послужила 

краниологическая коллекция енотовидных 
собак, хранящаяся в музее Института эколо-
гии растений и животных УРО РАН. Коллек-
ция состоит из 203 черепов N. procyonoides 
известного пола, добытых на территории 
Свердловской обл. в пяти административных 
районах (Байкаловский, Богдановичский, Ир-
битский, Каменский и Талицкий) в период с 
1987 по1990 г., и с 2019 по 2021 г. (рис.1). За-
падная граница района сбора материала про-
ходит по 61.8° в. д., восточная – по 64.4° в. д., 
северная – по 57.8° с. ш., южная – по 56.5° с. ш.

Определение возраста животных осу-
ществляли по методам В.С. Смирнова [1959], 
и Г.А. Клевезаль и С.Е. Клейненберга [1967]. 
Определяли отношение канала верхнего клы-
ка к его наибольшему диаметру в зоне разде-
ления коронки и корня. Отдельно для самцов 
и самок строили распределения относитель-
ной ширины канала клыка. Оба распреде-
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ления оказались двухвершинными с погра-
ничными значениями для самцов – 37%; для 
самок – 36%. Соответственно, зверей с вели-
чиной продольного диаметра менее 36–37% 
относили к взрослым, более – к молодым. У 
части зверей из зоны трансгрессии распреде-
лений возраст был определён путём подсчёта 
годичных слоёв в цементе клыка [Клевезаль, 
Клейненберг, 1967; Клевезаль, 2007]. Возраст 
молодых животных в выборке, получаемой 
от охотников, как правило, варьирует от 6 до 
10 месяцев.

В анализ неметрических признаков чере-
па были дополнительно включены особи с 
неизвестным полом (2 особи 1990 г. добычи 
и 15 особей 2020 г. добычи), соответственно, 
выборка составила 220 черепов.

На каждом черепе измеряли 13 признаков 
[Новиков, 1956] при помощи штангенцирку-
ля с точностью до 0.1 мм (рисунок 2). Также 
каждую особь классифицировали по 21 неме-
трическому признаку черепа, методика опи-
сания которых приведена в работе Анзорге с 
соавторами [Ansorge et al., 2009] (рис. 2). 

Размеры черепа и частоты проявления не-
метрических признаков анализировали в 8 
группах: самцов и самок в двух категориях 
возраста (взрослые/сеголетки) за периоды с 
1987 по1990 г. (период I) и с 2019 по 2021 г. 
(период II). 

Cтатистический анализ проводили с по-
мощью пакета статистических программ 
Statistica 8.0. При исследовании изменчивости 
метрических признаков черепа влияние пола, 

Рис. 2. Схема метрических признаков и локализация неметрических признаков черепа енотовидной собаки. Ме-
трические признаки: КБД – кондилобазальная длина; ДЗРв – длина зубного ряда верхней челюсти; ДНЧ – длина 
нижней челюсти; ДЗРн – длина зубного ряда нижней челюсти; ДЛО – длина лицевого отдела; ДМО – длина моз-
гового отдела; ШЧ – ширина черепа; СШ – скуловая ширина; МГШ – межглазничная ширина; ЗГШ – заглазничная 
ширина; МШ – мастоидная ширина; ВЧ – высота черепа; ДК – диаметр клыка. Неметрические признаки: Feth 
– foramina ethmoidalia полностью разделено; aFfr – дополнительное отверстие у foramen frontale; Ccd – двойное 
отверстие canalis condylaris; Fosd – foramen ovale разделено; eFov – дополнительное отверстие возле foramen 
ovale; Hcd – дополнительное отверстие у canalis hypoglossus; Jfd – дополнительное отверстие у foramen jugulare; 
Pfs – foramina postzygomatica разделено; aAf – дополнительное отверстие у foramen alare; aFoc1 – дополнительное 
отверстие возле canalis opticus; aFoc2 – второе дополнительное отверстие возле canalis opticus; Paf – дополнительное 
отверстие возле foramen pterygoidea; ICc – canalis lacrimalis полностью разделено; aOf – дополнительное отверстие 
возле foramen orbitale; aSf – дополнительное отверстие возле foramen sphenopalatinum; aZaf – дополнительное 
отверстие возле foramen zygomaticum; P1 – первый премоляр отсутствует; aaFmd – дополнительное отверстие 
foramen mandibulare; Fcor – foramen coronoidale; aMf – дополнительное отверстие foramen mentale; M2 – второй 
нижний моляр отсутствует. 
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возраста и даты добычи оценивали с помощью 
трёхфакторной модели дисперсионного ана-
лиза. Степень расхождения выборок во време-
ни оценивали с помощью дискриминантного 
анализа. Индекс полового диморфизма (ISD) 
оценивали по формуле (1), предложенной О.Л. 
Россолимо и И.Я. Павлиновым [1974]:

Степень расхождения выборок во 
времени оценивали с помощью 
дискриминантного анализа. Индекс 

полового диморфизма (𝐼𝐼��) оценивали 
по формуле (1), предложенной О.Л. 
Россолимо и И.Я. Павлиновым [1974]: 
 

𝐼𝐼�� �  X♂– X♀ 
X♀  � 100,  (1) 

 
где: X♂ – среднее значение признака 
самца; X♀ – среднее значение признака 
самки. 

Анализ частот встречаемости 
фенов неметрических признаков черепа 
анализировали с помощью критерия χ-
квадрат Пирсона. Для оценки 
эпигенетического сходства 
исследуемых выборок по частотам 
встречаемости неметрических 
признаков черепа рассчитали среднюю 
меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной 
Смитом [Smith, 1972] и впоследствии 
модифицированной Сьоволдом [Sjovold, 
1977] и Хартманом [Hartman, 1980], 
которая широко применяется в 
морфологических исследованиях 

[Ansorge, 2001; Васильев, Васильева, 
2009]. 
 

Результаты 
 

Метрические признаки черепа 
По результатам многофакторной 

модели дисперсионного анализа 
метрических признаков черепа у 
исследованных выборок енотовидной 
собаки слабо выражен половой 
диморфизм. Самцы статистически 
значимо крупнее самок только по 3 
признакам из 13: длине мозгового 
отдела (ДМО), высоте черепа (ВЧ) и 
диаметру клыка (ДК) (таблица 1, 
таблица 2).  

 
Таблица 1. Средние значения метрических признаков черепа и стандартная ошибка 
среднего (мм) в выборках енотовидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи 
 
Метрические 
признаки 
черепа 

Сеголетки Взрослые 

1990-е гг. 2020-е гг. 1990-е гг. 2020-е гг. 

Самцы 
Размер выборки 30 41 23 13 
КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32 
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54 
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91 
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57 
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97 
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67 
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73 
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95 
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43 
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38 
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92 
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55 
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11 

Самки 
Размер выборки 11 49 27 9 
КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42 
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65 
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фенов неметрических признаков черепа 
анализировали с помощью критерия χ-
квадрат Пирсона. Для оценки 
эпигенетического сходства 
исследуемых выборок по частотам 
встречаемости неметрических 
признаков черепа рассчитали среднюю 
меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной 
Смитом [Smith, 1972] и впоследствии 
модифицированной Сьоволдом [Sjovold, 
1977] и Хартманом [Hartman, 1980], 
которая широко применяется в 
морфологических исследованиях 

[Ansorge, 2001; Васильев, Васильева, 
2009]. 
 

Результаты 
 

Метрические признаки черепа 
По результатам многофакторной 

модели дисперсионного анализа 
метрических признаков черепа у 
исследованных выборок енотовидной 
собаки слабо выражен половой 
диморфизм. Самцы статистически 
значимо крупнее самок только по 3 
признакам из 13: длине мозгового 
отдела (ДМО), высоте черепа (ВЧ) и 
диаметру клыка (ДК) (таблица 1, 
таблица 2).  

 
Таблица 1. Средние значения метрических признаков черепа и стандартная ошибка 
среднего (мм) в выборках енотовидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи 
 
Метрические 
признаки 
черепа 

Сеголетки Взрослые 

1990-е гг. 2020-е гг. 1990-е гг. 2020-е гг. 

Самцы 
Размер выборки 30 41 23 13 
КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32 
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54 
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91 
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57 
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97 
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67 
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73 
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95 
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43 
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38 
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92 
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55 
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11 

Самки 
Размер выборки 11 49 27 9 
КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42 
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65 

– среднее значение признака самки.
Анализ частот встречаемости фенов неме-

трических признаков черепа анализировали 
с помощью критерия χ-квадрат Пирсона. Для 
оценки эпигенетического сходства исследуе-
мых выборок по частотам встречаемости не-
метрических признаков черепа рассчитали 
среднюю меру дивергенции (Mean Measure of 
Divergence) по формуле, предложенной Сми-
том [Smith, 1972] и впоследствии модифициро-
ванной Сьоволдом [Sjovold, 1977] и Хартманом 
[Hartman, 1980], которая широко применяется 
в морфологических исследованиях [Ansorge, 
2001; Васильев, Васильева, 2009].

Результаты
Метрические признаки черепа
По результатам многофакторной моде-

ли дисперсионного анализа метрических 
признаков черепа у исследованных выборок 
енотовидной собаки слабо выражен половой 
диморфизм. Самцы статистически значимо 
крупнее самок только по 3 признакам из 13: 
длине мозгового отдела (ДМО), высоте че-
репа (ВЧ) и диаметру клыка (ДК) (таблица 1, 
таблица 2). 

Величина полового диморфизма исследу-
емых 13 метрических признаков варьирует от 
−9.09 до 5.56 (таблица 3). Максимальные зна-
чения полового диморфизма характерны для 
диаметра клыка как среди сеголетков (3.64), 
так и взрослых (5.56) в выборке периода II. 
Половой диморфизм среди взрослых оказал-
ся выше у 10 признаков из 13 в периоде II.  
Более существенные различия между взрос-
лыми самцами и самками в выборке перио-
да II выявлены и по результатам дискрими-
нантного анализа (см. ниже, рисунок 3, 4). 
Расстояние между центроидами комплекса 

признаков самцов и самок в выборке 2020-х 
гг. существенно (значимо) больше (D2=8.98; 
F=2.04; p=0.022), чем между таковыми в вы-
борке 1990-х гг. добычи (D2=0.60; F=0.465; 
p=0.940). То есть, можно полагать, что, не-
смотря на очень незначительные различия в 
величине размеров признаков между взрос-
лыми самцами и самками, по ряду признаков 
мы наблюдаем определённое увеличение по-
лового диморфизма на 30-летнем интервале 
времени.

С возрастом у енотовидных собак несколь-
ко увеличиваются скуловая ширина (СШ), 
межглазничная ширина (МГШ), а заглазнич-
ная ширина (ЗГШ) напротив уменьшается 
(таблица 1, таблица 2). За 30-летний период 
в исследуемых выборках енотовидных собак 
увеличилась длина мозгового отдела (ДМО), 
уменьшилась межглазничная и заглазничная 
ширина (МГШ и ЗГШ) и увеличилась масто-
идная ширина черепа (МШ) (таблица 1, та-
блица 2).

По результатам дискриминантного ана-
лиза, в который включили только животных 
с полным набором данных по 13 метриче-
ским признакам (148 особей), 5 метрических 
признаков из 13 вносят значимый вклад в 
дискриминацию исследуемых выборок ено-
товидной собаки: кондилобазальная длина 
черепа (КБД), длина нижней челюсти (ДНЧ), 
длина мозгового отдела (ДМО), скуловая ши-
рина (СШ) и заглазничная ширина (ЗГШ) (та-
блица 4). 

Доля правильных классификаций коле-
балась от 33.3% в выборке взрослых самок 
2020-х гг. добычи до 85.7% в выборке взрос-
лых самцов 2020-х гг. добычи, однако ни одна 
особь из 10 самок сеголеток 1990-х гг. добы-
чи не была классифицирована верно. Средняя 
доля правильных классификаций составила 
52.7% (таблица 5).

Самые высокие значения квадратов рас-
стояний Махаланобиса (D2), рассчитанные 
при попарном сравнении выборок, получены 
для взрослых самцов 2020-х гг. добычи, кото-
рые по комплексу признаков значимо отлича-
ются от взрослых самцов 1990-х гг. добычи 
(таблица 6). С другой стороны, взрослые сам-
ки 2020-х гг. добычи не отличаются от выбор-
ки 1990-х гг. (p>0.05).
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Таблица 1. Средние значения метрических признаков черепа и стандартная ошибка среднего (мм) в выборках 
енотовидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Метрические при-
знаки черепа

Сеголетки Взрослые
1990-е гг. 2020-е гг. 1990-е гг. 2020-е гг.

Самцы
Размер выборки 30 41 23 13
КБД 118.6±0.71 116.8±0.67 118.2±0.80 117.3±1.32
ДЗРв 44.6±0.39 44.7±0.31 44.4±0.41 44.7±0.54
ДНЧ 91.5±0.61 89.4±0.52 91.4±0.68 91.8±0.91
ДЗРн 51.2±0.38 51.7±0.32 51.5±0.43 51.0±0.57
ДЛО 74.9±0.57 72.8±0.50 75.0±0.64 75.1±0.97
ДМО 63.8±0.34 63.9±0.31 63.6±0.39 65.0±0.67
ШЧ 44.6±0.39 44.0±0.37 44.5±0.44 44.8±0.73
СШ 67.0±0.54 65.6±0.50 68.5±0.59 69.6±0.95
МГШ 23.2±0.25 20.0±0.19 23.5±0.28 23.6±0.43
ЗГШ 21.1±0.22 20.0±0.19 20.8±0.25 19.7±0.38
МШ 33.2±0.49 34.0±0.45 33.2±0.57 34.6±0.92
ВЧ 44.5±0.29 44.7±0.26 44.7±0.33 45.1±0.55
ДК 5.6±0.07 5.7±0.06 5.6±0.08 5.7±0.11

Самки
Размер выборки 11 49 27 9

КБД 117.1±1.18 116.6±0.70 118.0±0.72 118.4±1.42
ДЗРв 44.6±0.59 44.6±0.28 44.7±0.38 44.8±0.65
ДНЧ 90.6±1.04 90.2±0.47 91.8±0.66 90.4±1.09
ДЗРн 50.8±0.62 51.5±0.29 51.5±0.40 52.1±0.69
ДЛО 73.6±0.97 73.2±0.48 74.4±0.60 73.4±1.08
ДМО 62.7±0.56 63.0±0.32 63.3±0.35 63.9±0.67
ШЧ 44.2±0.63 43.7±0.37 44.2±0.40 43.7±0.69
СШ 66.9±0.90 65.4±0.51 68.1±0.57 67.3±1.08
МГШ 23.2±0.41 22.0±0.21 23.2±0.26 22.6±0.48
ЗГШ 21.3±0.38 20.1±0.19 20.9±0.24 19.3±0.43
МШ 32.8±0.78 33.6±0.45 32.8±0.50 33.1±0.87
ВЧ 43.9±0.47 44.2±0.28 44.2±0.30 43.7±0.52
ДК 5.5±0.11 5.5±0.05 5.5±0.07 5.4±0.13

При кластерном анализе матрицы квадра-
тов расстояний Махаланобиса исследуемые 
выборки 1990-х гг. образуют единый кластер, 
тогда как среди выборок 2020-х гг. добычи 
взрослые самцы отделяются от всех исследу-
емых выборок (рис. 3). 

По результатам канонического анализа 
дискриминантных функций на долю первых 
двух канонических дискриминантных функ-
ций (ДКФ) приходится 74.7% объясняемой 
дисперсии, причём 48.6% приходится на 
ДКФ1.

В пространстве первых двух дискри-
минантных канонических функций (ДКФ) 

особи разного пола, возраста и года добычи 
располагаются в виде одного недифферен-
цированного облака (рис. 4). Тем не менее, 
средние значения ДКФ1 и ДКФ2 смещаются 
по фактору «год добычи» вдоль первой ДКФ, 
тогда как вдоль ДКФ2 исследуемые выборки 
смещаются по возрасту (рис. 4). 

Неметрические признаки черепа
При анализе неметрических признаков 

черепа на первом этапе проверили связь про-
явления неметрических признаков с полом и 
возрастом. Статистически значимые значе-
ния критерия χ-квадрат Пирсона при сравне-
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Таблица 2. Результаты дисперсионного анализа метрических признаков черепа в исследуемых выборках еното-
видной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Метрические при-
знаки черепа

Факторы (F-критерий)
Период добычи 

(1990/2020)
Пол (самцы/

самки)
Возраст (сеголетки/

взрослые)
Взаимодействие 

факторов
КБД 1.214 0.005 1.128 0.101
ДЗРв 0.449 0.174 0.125 0.013
ДНЧ 2.463 0.051 2.532 3.384
ДЗРн 0.672 0.162 0.114 0.560
ДЛО 2.720 0.944 3.003 3.083
ДМО 4.016* 5.080* 2.182 0.933
ШЧ 1.183 0.720 0.247 1.151
СШ 1.607 1.479 17.049*** 1.025
МГШ 6.965** 2.512 5.439* 0.474
ЗГШ 31.123*** 0.000 4.864* 0.457
МШ 5.470* 1.681 0.395 0.425
ВЧ 0.000 6.195* 0.686 1.074
ДК 0.387 10.031** 0.614 0.001

* p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001.

Рис. 3. Кластерная диаграмма значений квадратов расстояний Махаланобиса на основе 13 метрических признаков 
черепа енотовидной собаки, метод Варда. Ad – взрослые особи, Juv – сеголетки, 1990 – выборка 1990-х гг., 2020 
– выборка 2020-х гг.

нии долей встречаемости в разных половых и 
возрастных группах были получены для при-
знаков aFfr, Fosd и Pfs, которых исключили из 
дальнейшего анализа. Таким образом, анализ 
мелких аберраций черепа енотовидной соба-
ки проводили для выборок периода I и перио-

да II по 18 неметрическим признакам черепа.
При сравнении частот исследованных не-

метрических признаков черепа у шести при-
знаков из 18 обнаружены статистически зна-
чимые различия (p<0.05) между выборками 
енотовидной собаки, собранными в разные 
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Таблица 3. Изменения величины полового диморфизма у сеголетков и взрослых енотовидных собак в разные 
периоды добычи

Признаки
Период I Период II

сеголетки взрослые сеголетки взрослые
КБД 1.28 0.17 0.00 −0.93
ДЗРв 0.00 −0.67 0.22 −0.22
ДНЧ 0.99 −0.44 −0.89 1.55
ДЗРн 0.79 0.00 0.39 −2.11
ДЛО 1.77 0.81 −0.55 2.32
ДМО 1.75 0.47 1.43 1.72
ШЧ 0.90 0.68 0.69 2.52
СШ 0.15 0.59 0.31 3.42
МГШ 0.00 1.29 −9.09 4.42
ЗГШ −0.94 −0.48 −0.50 2.07
МШ 1.22 1.22 1.19 4.53
ВЧ 1.37 1.13 1.13 3.20
ДК 1.82 1.82 3.64 5.56

Рис. 4. Результаты дискриминантного анализа 13 метрических признаков черепа в выборках енотовидной собаки 
1990-х и 2020-х гг. добычи. Белым цветом обозначены выборки 1990-х гг. добычи, чёрным – 2020-х гг. добычи; 
значком квадрат самцы, значком круг – самки, крупными значками – взрослые животные, мелкими – сеголетки. 
На вверхнем рисунке показана диаграмма рассеивания исследованных особей в пространстве первых двух дис-
криминантных канонических функций (ДКФ), на нижнем рисунке показано расположение средних значений для 
каждой половой и возрастной группы в пространстве ДКФ1 и ДКФ2.
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Таблица 6. Значения квадратов расстояний Махаланобиса между исследуемыми выборками енотовидной собаки, 
добытыми в 1990-е и 2020-е гг. (сравнение по F-критерию).

Самцы сеголетки 
2020

Самцы взрослые 
2020

Самки сеголетки 
2020

Самки взрослые 
2020

Самцы сеголетки 1990 3.89*** 10.22*** 2.05* 4.81
Самцы взрослые 1990 4.09*** 7.67** 2.82** 2.92
Самки сеголетки 1990 6.27*** 12.04*** 3.28 5.73
Самки взрослые 1990 5.67*** 9.06*** 2.90** 3.40

* p<0.05; ** p<0.01; *** p<0.001.

периоды (таблица 7). В выборке животных, 
добытых в 2020-е гг. (период II), статисти-
чески значимо увеличивается доля особей с 
признаком eFov, aSf и Fcor, и уменьшается 
доля животных с признаками ICc, aOf и aMf. 
Два исследуемых неметрических признака 
черепа (Jfd и aFoc1) не встречались в выбор-

ке животных, добытых в 1990-х гг., однако 
обнаружены в выборке    2020-х гг. добычи 
(таблица 7, рис. 5). 

Обсуждение
Изучение географической изменчивости 

метрических признаков черепа на Русской 

Таблица 5. Результаты канонического анализа дискриминантных функций и доля правильных классификаций в 
половых и возрастных группах енотовидной собаки, добытых в 1990-е и 2020-е гг.

Выборка Размер выборки Доля правильных 
классификаций, %

Среднее значение 
ДКФ1

Среднее значение 
ДКФ2

1990-е годы добычи
Самцы сеголетки 27 59.3 0.54 0.38
Самки сеголетки 10 0 1.04 0.35
Самцы взрослые 21 47.6 0.55 −0.36
Самки взрослые 23 56.5 0.92 −0.24

2020-е годы добычи
Самцы сеголетки 27 63 −1.33 0.29
Самки сеголетки 27 51.9 −0.52 0.42
Самцы взрослые 7 85.7 −0.99 −2.35
Самки взрослые 6 33.3 −0.10 −0.61

Таблица 4. Результаты дискриминантного анализа метрических признаков черепа в исследуемых выборках ено-
товидной собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Метрические признаки 
черепа λ-Уилкса F-критерий p

КБД 0.314 2.37 0.026
ДЗРв 0.293 0.99 0.445
ДНЧ 0.314 2.35 0.027
ДЗРн 0.308 1.97 0.063
ДЛО 0.287 0.58 0.773
ДМО 0.326 3.12 0.005
ШЧ 0.293 0.94 0.480
СШ 0.352 4.87 <0.0001
МГШ 0.285 0.41 0.894
ЗГШ 0.361 5.45 <0.0001
МШ 0.293 0.95 0.474
ВЧ 0.301 1.48 0.178
ДК 0.289 0.72 0.657
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равнине показало слабую дифференциацию 
группировок енотовидной собаки [Кораблёв 
и др., 2012]. Сравнение пространственной 
изменчивости у трёх видов псовых из близко 
расположенных локалитетов именно у ено-
товидной собаки продемонстрировало наи-
менее выраженную изменчивость морфоло-
гических признаков в сравнении с волком и 
лисицей [Кораблёв и др., 2020]. Эти эффекты 
авторы объясняют как склонностью к бро-
дяжничеству собаки, так и менее выражен-
ной социальной организацией вида.

Сравнение интродуцированных в евро-
пейской части России популяций с автохтон-
ными животными также не выявило значи-
тельной морфологической дивергенции, хотя 
по некоторым признакам отличия существу-
ют, в частности, интродуцированные евро-
пейские животные имеют большую скуловую 
ширину и большую общую длину черепа 
[Korablev, Szuma, 2014].

Исследования, проведённые в европей-
ской части аллохтонного ареала, показали, 
что величина полового диморфизма может 
варьировать в разных географических попу-

ляциях [Kauhala et al., 1998; Кораблёв и др., 
2011]. В Тверской обл. самцы оказались круп-
нее самок практически по всем изученным 
краниометрическим признакам [Кораблёв и 
др., 2012], тогда как в выборках из Финлян-
дии [Kauhala et al., 1998] и Польши [Korablev, 
Szuma, 2014] половой диморфизм выражен 
слабо. Для дальневосточных автохтонных 
популяций выявлена высокая степень поло-
вого диморфизма в размерах черепа зверей из 
Амурской обл., и в то же время показано от-
сутствие различий между самцами и самками 
для енотовидных собак из Хабаровского края 
[Korablev, Szuma, 2014]. 

В популяции енотовидной собаки Сверд-
ловской обл. половой диморфизм размеров 
черепа выражен слабо, самцы крупнее самок 
всего по 3 из 13 метрических признаков (та-
блица 1). Выявлена тенденция увеличения 
полового диморфизма у 10 из 13 метрических 
признаков на 30-летнем интервале времени. 
Максимальные различия, как у молодых, 
так и у взрослых животных характерны для 
диаметра клыка. Этот результат совпадает 
с полученным ранее [Кораблёв и др., 2020]. 

Таблица 7. Доля особей с наличием исследованных неметрических признаков черепа в выборках енотовидной 
собаки 1990-х и 2020-х гг. добычи

Неметрический 
признак черепа

Количество особей, %
χ-квадрат Пирсона 

(df=1) p-уровень1990 гг.
N=94

2020 гг.
N=126

Feth 17.0 23.0 1.39 0.238
Ccd 46.8 27.8 3.17 0.075
eFov 29.8 7.9 11.14 0.001
Hcd 2.1 2.4 0.17 0.685
Jfd 0.0 0.8 0.95 0.331
aAf 88.3 80.2 0.71 0.399
aFoc1 0.0 3.2 3.45 0.063
aFoc2 0.0 0.0 — —
Paf 47.9 37.3 0.09 0.770
ICc 94.7 81.7 6.87 0.009
aOf 78.7 18.3 79.13 <0.0001
aSf 80.9 96.0 17.19 <0.0001
aZaf 66.0 59.5 0.06 0.807
P1 0.0 0.0 — —
aaFmd 71.3 67.5 0.53 0.467
Fcor 64.9 78.6 4.14 0.042
aMf 63.8 38.9 14.06 <0.0001
M2 5.3 11.9 2.75 0.097
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Вероятно, происходит расхождение пищевых 
экологических ниш самцов и самок, и выра-
жается в адаптации самцов к поимке более 
крупных жертв. В связи с этим характерно, 
что максимальные половые различия были 
обнаружены как у диаметра клыка, так и дру-
гих признаков зубного и челюстного аппара-
та [Кораблёв и др., 2020].

При изучении хронографической из-
менчивости для представителей семейства 
Canidae отмечено увеличение размеров чере-
па у волка Canis lupus [Раменский и др., 1983, 
1985] и обыкновенной лисицы Vulpes vulpes 
[Yom-Tov et al., 2003, 2007, 2013; Госьков, Ко-
рытин, 2016; Корытин, 2018] на близких по 
времени интервалах с выборками енотовид-
ной собаки. Увеличение размеров авторы в 
основном связывают с глобальным изменени-
ем климата, которое может приводить к воз-
растанию первичной продукции, увеличению 
количества доступных пищевых ресурсов, 

способствующих более интенсивному росту 
на ранних стадиях онтогенеза [Yom-Tov et 
al., 2003, 2007, 2013]. В то же время у шакала 
Canis aureus значимых изменений в разме-
рах черепа на протяжении ХХ в. не выявлено 
[Yom-Tov, Yom-Tov, 2012]. Для енотовидной 
собаки показана тенденция (значимого изме-
нения не обнаружено) увеличения общих раз-
меров черепа во времени и в широтном на-
правлении в интродуцированных популяциях 
Тверской и Вологодской областей [Кораблёв 
и др., 2011]. 

В исследованной нами популяции Сверд-
ловской обл. выявлены очень незначительные 
изменения при сравнении отдельных призна-
ков черепа за 30-летний период. Увеличение 
черепа фиксируется в длине мозгового отде-
ла, в то же время уменьшение черепа отмеча-
ется по ширине в области эктоорбитальных 
отростков. Однако при сопоставлении выбо-
рок по всему комплексу метрических призна-

Рис. 5. Проявление неметрических признаков черепа енотовидной собаки Jfd (A1 и A2) и aFoc1 (B1 и B2).



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 3, 2024226

ков (13) выявлены значимые различия в трёх 
из четырёх половых и возрастных группах 
(таблица 6). Центроиды облаков точек поло-
вых и возрастных групп животных, добытых 
в период I расположились более компактно в 
пространстве ДКФ1 и ДКФ2, разброс центро-
идов точек периода II выражен значительно 
ярче. То есть, при сопоставлении всего ком-
плекса метрических признаков нами выявле-
ны определённые различия в размерах черепа 
у молодых самцов и самок, а также у взрос-
лых самцов. Квадрат расстояния Махалано-
биса между взрослыми самками, добытыми в 
разные периоды времени, не достигает необ-
ходимого уровня значимости.

Исследование изменчивости мелких 
аберраций черепа интродуцированных ев-
ропейских и автохтонной дальневосточной 
популяций енотовидной собаки [Ansorge et 
al., 2009] показало высокую степень дивер-
генции между ними. Значения средней меры 
дивергенции (Mean Measure of Divergence, 
MMD) между европейскими выборками из 
Германии, Польши и Финляндии составляли 
от 0.01 до 0.84 [Ansorge et al., 2009]. 

Значение MMD для исследуемых выбо-
рок среднеуральской популяции енотовид-
ной собаки, добытых в 1990-х и в 2020-х гг., 
рассчитанное по той же формуле [Ansorge et 
al., 2009], составило 0.15. При сравнении с 
общим диапазоном изменений MMD, свой-
ственным разным популяциям енотовидной 
собаки, полученный нами уровень диверген-
ции синтопных выборок на 30-летнем интер-
вале времени свидетельствует о достаточно 
слабых изменениях в фенооблике популяции. 
С другой стороны, появление признаков (рис. 
4), которые не были обнаружены в выборке 
периода I, может говорить об определённом 
увеличении разнообразия в популяции еното-
видной собаки за 30-летний период. 

Интродукция енотовидной собаки на ев-
ропейской части Советского Союза, начатая в 
первой половине ХХ в., привела к успешному 
расселению этого вида далеко за пределами 
районов выпуска. Современный аллохтон-
ный ареал вида занимает практически всю 
Центральную Европу и продолжает расши-
ряться как на запад, так и на восток. На вос-
точном макросклоне Среднего Урала еното-

видная собака появилась самостоятельно, 
и к концу 1980-х гг. здесь сформировалась 
устойчивая популяция вида с относительно 
стабильной численностью. За 30-летний пе-
риод произошли определённые изменения в 
морфологии черепа. Сопоставление размеров 
отдельных признаков в разных половых и 
возрастных группах не показало  каких-то су-
щественных, однонаправленных изменений. 
Значимые различия выявлены при сравнении 
изменений по всему комплексу метрических 
признаков среди молодых самцов и самок, 
а также среди взрослых самцов (таблица 1). 
Уровень дивергенции по неметрическим при-
знакам также относительно невелик и, в пер-
вую очередь, связан с обнаружением новых 
признаков в выборке периода II. 

Заключение
Таким образом, мы наблюдаем относи-

тельно слабую дифференциацию морфоло-
гических признаков енотовидной собаки во 
времени по сравнению с другими псовыми 
[Кораблёв и др., 2020]. Но при этом вид актив-
но продвигается на восток, сохраняя в целом 
прежний морфологический облик. Сравне-
ние с близкородственными широко распро-
странёнными видами, волком и лисицей [Ко-
раблёв и др., 2020], морфологический облик 
которых достаточно существенно меняется 
как в пространстве, так и во времени, сви-
детельствует, что вид, изначально имевший 
сравнительно небольшой ареал на Дальнем 
Востоке и в Юго-Восточной Азии, в настоя-
щее время активно расселяется по Европе и 
Западной Сибири с минимальными измене-
ниями морфооблика. Возможно, это связано 
с небольшим промежутком времени, прошед-
шим с начала интродукции. С другой сторо-
ны, слабая внутривидовая морфологическая 
дифференциация говорит об определённой 
«монолитности», устойчивости, сбалансиро-
ванности размеров черепа N. procyonoides. 
С третьей стороны, биологическая особен-
ность енотовидной собаки – способность к 
зимнему сну – позволяет ей успешнее пере-
живать наиболее суровый зимний сезон, как 
правило, приводящий к высокой смертности 
животных. Эксперименты по так называемой 
«пищевой разгрузке» продемонстрировали 
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значительно более высокую устойчивость ис-
следуемого вида к голоданию, по сравнению 
с другими, незимоспящими, видами псовых – 
лисицей и песцом [Заболотских, 2000]. Сред-
няя выживаемость голодавших енотовидных 
собак составляла 130 дней, в то время как ана-
логичный показатель для лисицы был меньше 
в 4.3 раза [Заболотских, 2000]. Зимний сон 
позволяет енотовидной собаке «пропускать» 
фазу повышенной сезонной смертности, вы-
званной в основном недостатком кормов, и не 
попадать под действие отбора. Полагаем, что 
именно эти особенности вида позволяют ему 
достаточно успешно осваивать и расширять 
аллохтонный ареал, сохраняя в относительно 
стабильном состоянии пропорции и размеры 
черепа.
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Changes in craniometric traits of the raccoon dog (Nyctereutes procyonoides) in the samples from one 
locality separated by a 30-year time interval were analyzed. Small differences in both metric and non-metric 
cranial traits were found. Sexual dimorphism was expressed weakly. For a set of 13 metric traits, significant 
differences were found in young and adult males in samples separated by a 30-year time interval. No such 
differences were found in both young and adult females. Analysis of skull abberrations showed a slightly 
higher level of divergence for a number of traits. Several new phenes of non-metric traits, which were absent 
in the 1990s sample, were found among individuals captured in the 2020s, indicating a certain increase in 
diversity in the raccoon dog population over the 30-year period. A weak chronographic variability of cranial 
features compared to other species of Canidae was found, which was attributed by the authors to a number 
of physiological peculiarities of the raccoon dog. 

Keywords: raccoon dog, morphology, population, intentional introduction, craniological characters.




