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Строение зубов полёвок, как и других млекопитающих, отра­
жает пищевую специализацию животных. В процессе филогенеза 
полёвок с момента их появления в конце миоцена - начале плио­
цена и до современности щёчные зубы этих грызунов демонстри­
руют следующие особенности развития (von Koenigswald, 1980; 
Rabeder, 1981):

1) возрастает степень гипсодонтии: происходит постепен­
ное смещение времени образования корней зуба на более поздние 
онтогенетические стадии. Таким образом продлевается рост ко­
ронки и растёт её эффективная длина. В нескольких независимых 
линиях полёвок происходит переход к некорнезубости. У многих 
современных зеленоядных полёвок корни моляров не образуются 
совсем, либо формируются в самом конце жизни зверька;

2) происходит увеличение длины режущей кромки перво­
го нижнего и третьего верхнего моляров за счёт усложнения не­
парных петель и формирования дополнительных призм зуба. Это 
позволяет повысить эффективность обработки больших объёмов 
малокалорийных растительных кормов;

3) происходит дифференциация эмали моляров по толщине и 
ориентации слагающих эмалевую стенку призм гидроксиапатита.

В зависимости от ориентации гидроксиапатитовых призм 
выделяют три основных типа эмалевых слоёв: радиальный, тан-
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генциальный и пластинчатый. Процесс изменения толщины эма­
ли взаимосвязан с развитием и редукцией различных слоёв эма­
ли внутри стенки. Дифференциация эмали по толщине может 
быть выражена в различной степени. Самой примитивной стади­
ей считается недифференцированная эмаль равномерной толщи­
ны на всём протяжении стенки, последующая стадия — умень­
шение толщины эмали во входящих углах моляров. Далее проис­
ходит негативная дифференциация, или дифференциация по ми- 
момисному типу, при которой ведущие края дентинового треу­
гольника (вогнутые стенки, принимающие на себя максимальное 
давление в первом акте жевательного движения) тоньше, чем за­
мыкающие края (выпуклые стенки дентиновых треугольников). 
Этот этап связан с развитием тангенциальной эмали на замыкаю­
щих краях и пластинчатой эмали на ведущих краях. Переходным 
этапом между мимомисной дифференциацией и наиболее про­
двинутой микротусной является вторично недифференцирован­
ная эмаль с утончённой стенкой во входящих углах, на этом эта­
пе толщина стенки замыкающего края уменьшается за счёт на­
чинающейся редукции тангенциальной эмали. Микротусная, или 
позитивная (Martin, 1987) дифференциация — стадия, противо­
положная микротусной: ведущие края дентиновых треугольни­
ков становятся толще замыкающих. На этой стадии развитие пла­
стинчатой эмали ведущих краёв и редукция тангенциальной эма­
ли достигают максимума, причём у некоторых полёвок замыка­
ющие края могут отсутствовать совсем (von Koenigswald, 1980).

В рамках этой работы мы провели сравнение структуры эмали 
полёвок нескольких эволюционных линий, используя литератур­
ные данные и оригинальный материал. Эмалевые препараты из­
готавливали по стандартной методике, предложенной В. фон Ке- 
нигсвальдом (von Koenigswald, 1980): заливка зуба в эпоксидную 
смолу, пришлифовка жевательной поверхности, травление соля­
ной кислотой, напыление проводящего слоя. Фотографии микро­
структуры эмали получены с помощью сканирующего электрон­
ного микроскопа на базе ПИН РАН, УЦКП УрФУ и ГИН РАН.

Результаты

Mimomys - Arvicola
Род Mimomys, широко распространённый в Палеарктике на 

протяжении всего плиоцена, считается лесным обитателем, име­
ющим мимомисную дифференциацию эмали и хорошо разви-
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тые пластинчатый и тангенциальный слои, что наблюдается у 
крупных представителей рода с начала позднего плиоцена (von 
Koenigswald, 1980; Carls, Rabeder, 1986; Якимова, Тесаков, 2022) 
и до раннего неоплейстоцена включительно. Вероятнее всего, в 
его рационе значительную долю составляли различные семена и 
сочные вегетативные части растений.

С момента появления рода Arvicola его представители демон­
стрируют последовательный переход от мимомисной дифферен­
циации толщины эмали к микротусной, что активно используется 
в стратиграфических целях (Heinrich, 1982; Maul et al., 2000; За- 
строжнов и др., 2018). У позднеплейстоценовой водяной полёвки 
переход к микротусной дифференциации уже произошёл; также 
можно наблюдать развитие пластинчатого слоя и редукцию тан­
генциального. Современная водяная полёвка обладает ещё более 
дифференцированной эмалью, однако полной редукции танген­
циального слоя у неё не происходит, в отличие от многих пред­
ставителей серых полёвок, перешедших к зеленоядности. Веро­
ятно, это связано с приспособлением этой линии к полуводному 
образу жизни: в рационе этой полёвки много сочной водной рас­
тительности, а также встречаются животные корма (Громов, Ер- 
баева, 1995).

Pliopotamys - Ondatra
Эта эволюционная линия, как и предыдущая, специализиро­

вана на водном образе жизни. Эмаль Pliopotamys, предполагае­
мого предка ондатры, не дифференцирована по толщине стен­
ки и практически полностью состоит из радиальной эмали (von 
Koenigswald, 1980).

У современной ондатры очень толстая эмаль с утоньчением 
во входящих углах, либо же слабо дифференцированная по мимо- 
мисному типу. Помимо радиальной эмали, в стенках также име­
ются хорошо развитые пластинчатый и тангенциальный слои; су­
ществует тенденция к продлению пластинчатого слоя в замыка­
ющие стенки. Рацион ондатры также чрезвычайно разнообразен, 
содержит как сочные растительные, так и животные корма (Гро­
мов, Ербаева, 1995). Помимо этого, выход в более крупный раз­
мерный класс требует укрепления эмали.

Clethrionomyini
Представители трибы — типичные лесные полёвки, эмаль зу­

бов которых очень сходна с таковой у Mimomys, есть хорошо раз­
витые пластинчатый и тангенциальный слои, дифференциация 
эмали мимомисная. Эти структуры развивались у мимомисных
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и лесных полёвок параллельно и независимо, но Clethrionomys 
и Craseomys продолжали адаптацию к лесным биотопам, а боль­
шинство Mimomys вымерло или дало потомков, перешедших к 
облигатному зеленоядению в открытых биотопах.

В качестве наглядного примера можно привести работу 
М.А. Фоминых с коллегами (2016), где иллюстрированы этапы пе­
рехода к зеленоядности у лесных полёвок (Clethrionomyini) в стро­
ении эмалевой стенки моляров. У красно-серой полёвки Craseomys 
rufocanus обобщённый мимомисный тип строения эмали с нега­
тивной дифференциацией и развитыми пластинчатой и тангенци­
альной эмалью, а более гипсодонтная и зеленоядная шикотанская 
полевка (С. гех) демонстрирует тенденцию в сторону микротусно- 
го типа с существенным уменьшением толщины замыкающих кра­
ёв и редукцией в них тангенциального слоя эмали.

Дальнейшее развитие этой тенденции в трибе Clethrionomyini 
можно наблюдать у горных полевок Alticola s.str. Эти полёвки уже 
полностью некорнезубы, населяют разнообразные горные место­
обитания и в значительной степени зеленоядны, а микрострукту­
ра эмалевой стенки их зубов микротусного типа (von Koenigswald, 
1980).

Pliomyini
Вымершая триба Pliomyini включает несколько филетиче- 

ских линий, принадлежащих к родам Propliomys и Pliomys. Пред­
ставители этой трибы встречаются в отложениях на территории 
юга Евразии от Западной Европы до Западной Сибири, начиная 
с раннего плиоцена и до позднего плейстоцена (Rabeder, 1981; 
Carls, Rabeder, 1988). Мы исследовали структуру эмали в линии 
восточноевропейских Propliomys. в которой происходило посте­
пенное развитие от раннеплиоценовых примитивных видов до 
наиболее прогрессивного Propliomys ucrainicus начала раннего 
плейстоцена (Tesakov, 2005). В этой линии можно видеть после­
довательное возрастание гипсодонтии, усложнение антероконид- 
ного отдела первого нижнего моляра, переход от недифференци­
рованной по толщине эмалевой стенки к слабо дифференциро­
ванной по мимомисному типу, а также развитие тангенциальной 
эмали замыкающих краёв и появление пластинчатой эмали на ве­
дущих краях дентиновых треугольников (Tesakov, 2005; Якимова 
и др., 2019; Yakimova et al., 2022). Сопутствующая фауна в место­
нахождениях, где присутствуют остатки восточноевропейских 
Propliomys, указывает на лесостепные местообитания (Тесаков и 
др., 2018).
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Borsodia - Lazurus
Представители этой линии — степные и полупустынные 

виды, рацион которых состоит из вегетативных частей злаковых и 
изредка дополняется семенами и корой кустарников (Громов, Ер- 
баева, 1995). Пластинчатая эмаль на ведущих краях у представите­
лей этой группы появляется в позднем плиоцене, когда эти полёв­
ки ещё обладают отчётливой мимомисной дифференциацией эма­
ли. У этих полёвок наблюдается очень высокая скорость редукции 
замыкающих краёв (связанная с редукцией тангенциального слоя). 
Она началась ещё на корнезубом этапе в раннем плейстоцене (von 
Koenigswald, 1980; Tesakov, 1993; von Koenigswald, Tesakov, 1997; 
Тесаков, 2004). Считается, что у современных представителей пол­
ностью отсутствует тангенциальная эмаль, но иногда на отдельных 
экземплярах удаётся обнаружить её следы.

Lemmini
Группа примечательна тем, что у этих грызунов в жеватель­

ное движение добавляется латеральный элемент, то есть моля­
ры при жевании как бы описывают эллипсовидную траекторию. 
Это повышает эффективность режущих движений по всей дли­
не эмалевых краёв, но требует усиления давящей мускулатуры 
(Abramson, 1993). Именно поэтому лемминги имеют такие широ­
кие моляры с очень глубокими входящими углами, простым анте- 
роконидом и практически недифференцированной эмалью. Осо­
бенности жевательного движения леммингов отражаются и на 
микроструктуре их эмали: на замыкающих и завершающих краях 
ещё в плиоцене у этих предположительно изначально болотных 
обитателей, специализированных бриофагов, появляется допол­
нительный и специфический пластинчатый слой, которого нет 
больше ни у одной из триб полёвок (von Koenigswald, 1980). Ве­
роятно, этот слой им необходим для дополнительного укрепления 
задних стенок зуба. Причём хорошо развитая пластинчатая эмаль 
ведущих краёв и «лемминговая» эмаль замыкающих краёв имеет­
ся уже у самых ранних леммингов, найденных в отложениях кон­
ца раннего - начала позднего плиоцена, зоны MN15-16 (Fejfar, 
Repenning, 1998; Tesakov, Bondarev, 2022).

У современных представителей есть те же самые структуры, 
что и у плиоценовых, но пластинчатая эмаль ведущих краёв раз­
вита лучше. Интересно, что призмы пластинчатой эмали у лем­
мингов не прямые, как у всех остальных полёвок, а несколько за­
гибающиеся. Можно предположить, что это также связано с осо­
бенностями их жевательных движений.
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Заключение

Микроструктура эмали полёвок в процессе прогрессирую­
щего приспособления к зеленоядности претерпевает изменения 
наряду с её дифференциацией и общими усложнениями морфо­
логии моляров. В разных линиях полёвок этот процесс развития 
протекает сходным образом, однако практически всегда имеются 
особенности. Таким образом, структура эмали является отраже­
нием трофической адаптации грызуна, палеогеографической об­
становки, а также показателем эволюционного уровня развития 
конкретного вида в пределах филетической линии.
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