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Pteromys volans заселяет значительную долю лесов умеренной зоны Евразии. В пределах ареала 
вид представлен 10 подвидами из разных районов ареала. При этом для диагностики подвидов ис-
пользуется такой морфологический показатель как окраска шкурки зверьков. В настоящей работе 
рассмотрены особенности окраски меха P. volans в разных географических точках ареала вида с 
учетом его внутривидовой дифференциации, определенные объективными методами по оригиналь-
ной методике авторов. В качестве диагностических показателей для описания мехового покрова 
предлагается использовать объективные колориметрические параметры – «белизну» и «оттенок 
красного», которые можно определить количественно через значения ���������������������������RGB������������������������ (значения красного, зе-
леного и синего фильтров) в графических редакторах. Белизна представляет собой среднее арифме-
тическое из значений показателей R, G и B, а оттенок красного – отношение показателя R к белизне. 
Наименьшей белизной характеризуется мех зверьков подвидов P. volans, обитающих в приморских 
районах с более теплым и влажным климатом, а зверьки подвидов из глубины материка, харак-
теризующегося более континентальным климатом, имеют в целом больший показатель белизны, 
наибольший в более северных широтах. Оттенок красного в окраске наибольший у зверьков под-
видов P. volans, обитающих вблизи побережья Тихого океана. Проведенный дисперсионный анализ 
влияния таких климатических факторов, как влажность и температура, показал, что степень вли-
яния влажности максимальна на оба показателя окраски и составляет 29.1% для белизны и 20.5% 
для оттенка красного цвета. Влияние температуры меньше и составляет соответственно 18.7% и 
1.3%. Совместное действие климатических факторов на белизну и оттенок красного составило со-
ответственно 14.5% и 12.0%. Наряду с экологическими факторами внутривидовая дифференциация 
окраски меха P. volans может объясняться и особенностями филогеографии его подвидов. В целом, 
исследования показали, что использованные колориметрические показатели меха, определенные с 
помощью графических редакторов по предложенной методике и оцененные статистически, адек-
ватны и репрезентативны для изучения структуры вида P. volans.

Ключевые слова: белизна, графический редактор, Красная книга, оттенок красного цвета, подвид

Введение
Pteromys volans Linnaeus, 1758 населя-

ет значительную долю лесов умеренной зоны 
Евразии (Shar et al., 2016). Во многих частях 
ареала вид редок или сокращает численность. 
Поэтому он включен в Красные книги 24 субъ-
ектов Российской Федерации (Лисовский и др., 

2019), в Красную книгу Республики Беларусь и 
в списки редких видов Финляндии и Эстонии. 
Pteromys volans представлен 10 подвидами из 
разных географических районов ареала (Ог-
нев, 1940; Oshida et al., 2005; Павлинов, Лисов-
ский, 2012): P. volans volans Linnaeus, 1758; P. 
volans ognevi Stroganov, 1936; P. volans gubari 



66

Ognev, 1935; P. volans betulinus Serebrennikov, 
1929; P. volans turovi Ognev, 1929; P. volans 
athene Thomas, 1907; P. volans incanus Miller, 
1918; P. volans arsenjevi Ognev, 1935; P. volans 
anadyrensis Ognev, 1940; P. volans orii Kuroda, 
1921 (рис.). Имеются и другие подходы к вну-
тривидовой дифференциации P. volans, ос-
нованные на молекулярно-генетических по-
казателях (Oshida et al., 2005; Lee et al., 2008; 
Thorington et al., 2012; Yalkovskaya et al., 2015; 
Грицышин и др., 2017), в соответствие с кото-
рыми выделяются лишь 3 филогенетические 
группы внутри вида: «Хоккайдо», «Дальний 
Восток» и «Северная Евразия» (последняя де-
лится на «Восток» и «Запад»).

Для диагностики традиционных подви-
дов используется такой морфологический по-
казатель как окраска шкурки зверьков (Огнев, 
1940), который является практически един-
ственным диагностическим признаком и до сих 
пор. Однако, понятно, что показатели окраски 
шкурки, определяемые визуально и описыва-
емые вербально, носят существенный субъек-
тивный характер. В такой ситуации появляется 
настоятельная потребность использования объ-
ективных критериев окраски, выраженных ко-
личественно и пригодных для статистической 
обработки. В настоящей работе мы рассмотре-
ли особенности окраски меха P. volans в разных 
географических точках ареала вида с учетом 
его внутривидовой дифференциации, опреде-
ленные объективными методами по оригиналь-
ной методике авторов.

Целью нашего исследования являлась оцен-
ка колориметрических характеристик шкурок 
летяги разных подвидов, обитающих в разных 
географических точках ареала вида.

Материал и методы
В ходе сбора первичного материала нами 

получены шкурки, сканы и фото 154 зверьков P. 
volans, относящихся к восьми подвидам из раз-
ных точек ареала: Финляндия, Эстония, Бела-
русь, Европейская Россия (Карелия, Псковская, 
Вологодская, Ленинградская области, Удмуртия, 
Кировская область, Пермский край), Западная 
Сибирь, Алтай, Красноярский край, Якутия, 
Забайкалье, Приморье, о. Сахалин и о. Хоккай-
до. В данных регионах материал был собран на 
территории Байкало-Ленского заповедника, Си-
хотэ-Алинского государственного природного 
биосферного заповедника, государственного за-
поведника «Малая Сосьва», Верхне-Тазовского 

заповедника, национального парка «Водлозер-
ский», комплексного заказника регионального 
значения «Юргинский», ресурсного резервата 
республиканского значения «Тамма» и ресурс-
ного резервата местного значения «Кырбыкан». 
В настоящем анализе был использован 101 зве-
рек P. volans из более полутора сотен. Остальные 
были отбракованы по качеству изображений или 
для соблюдения принципа прочих равных усло-
вий, т.к. нами исследовались лишь перелиняв-
шие зверьки в зимнем меху.

В качестве диагностических цветовых по-
казателей для описания мехового покрова мы 
предлагаем использовать объективные коло-
риметрические параметры – «белизну» и «от-
тенок» (в данном случае – «оттенок красно-
го»), предложенные в 1960–1980 гг. (Шварц и 
др., 1960; Покровский и др., 1962; Шварц, По-
кровский, 1966; Большаков, 1972; Добринский, 
1981). Для этого использовался универсальный 
фотометр ФМ-3. В связи с развитием компью-
терной техники, эти показатели можно опреде-
лить количественно через значения RGB (зна-
чения красного, зеленого и синего фильтров 
графического файла) практически в любом 
графическом редакторе (Гашев, 2003) для кон-
кретной точки изображения, представленного 
сканом или фотографией шкурки зверька (Га-
шев, 1999) с помощью инструмента «пипетка». 
Значение каждого показателя изменяется от 0 
до 255 условных единиц. В настоящее время 
для анализа используются количественные па-
раметры окраски биологических объектов как в 
России, так и за рубежом (Villafuerte & Negro, 
1998; Попов, 2005; Stevens et al., 2007; Bergman 
& Beehner, 2009; Шмыров и др., 2012).

Для колориметрирования выбирался уча-
сток шкурки в области передней части спины, 
который обрабатывался в программе Adobe 
Photoshop по Гашеву (2003) с поправками на 
обработку скана или фотографий. Так, скани-
рование шкурки проводили со стандартными 
параметрами сканера, а фотографии рекомен-
довалось делать при дневном освещении без 
вспышки. Как для фотографий, так и для сканов 
рядом прикладывался листок белой бумаги для 
последующего приведения баланса белого каж-
дого изображения по этому листку к показателям 
RGB, равным 255 (для R), 255 (для G) и 255 (для 
B), т.е. полное отражение света. Чтобы нивели-
ровать разницу в окраске отдельных волосков 
исследуемого участка шкурки он размывался с 
помощью фильтра «Gaussian Blur» (10 px). 
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Рис. Ареал Pteromys volans с подвидами и объем исследованного материала. Обозначения: 1. P. volans volans; 2. P. 
volans ognevi; 3. P. volans gubari; 4. P. volans betulinus; 5. P. volans turovi; 6. P. volans athene; 7. P. volans incanus; 8. P. 
volans arsenjevi; 9. P. volans anadyrensis; 10. P. volans orii.
Fig. The Pteromys volans range with indication of subspecies’ ranges and the amount of the studied data (dots). Designations: 
1. P. volans volans; 2. P. volans ognevi; 3. P. volans gubari; 4. P. volans betulinus; 5. P. volans turovi; 6. P. volans athene; 7. 
P. volans incanus; 8. P. volans arsenjevi; 9. P. volans anadyrensis; 10. P. volans orii.

Подвид 
летяги n Белизна,

условные единицы
Оттенок красного цвета, 

условные единицы
P. v. gubary 54 108.17 ± 5.975 1.10 ± 0.017
P. v. volans 22 145.47 ± 5.376 1.03 ± 0.013
P. v. athene 2 88.77 ± 15.167 1.19 ± 0.049
P. v. incanus 17 125.37 ± 4.814 1.07 ± 0.019
P. v. turovi 5 108.78 ± 10.438 1.05 ± 0.025
P. v. arsenjevi 12 91.958 ± 3.810 1.12 ± 0.038
P. v. ognevi 5 99.880 ± 14.889 1.03 ± 0.019
P. v. orii 23 151.54 ± 5.884 1.03 ± 0.008
P. momonga 8 188.91 ± 9.483 1.08 ± 0.019

Таблица 1. Показатели белизны и оттенка красного цве-
та зимнего меха Pteromys volans и P. momonga
Table 1. Indicators of whiteness and shade of red colour of 
winter fur for Pteromys volans and P. momonga

Белизна представляет собой среднее ариф-
метическое из значений показателей R, G и B в 
каждой точке, а оттенок красного – отношение 
показателя R к белизне. Эти показатели по 10 
точкам на изображении шкурки зверька усред-
нялись для использования в дальнейшей ста-
тистической обработке. Статистическая обра-
ботка материалов проведена с использованием 
программ MS Exel, Statistica 10 и STATAN-2003 
по общепринятым методам.

Результаты
Для сравнения с P. volans мы определили и цве-

товые характеристики зимнего меха 8 экземпляров 
близкого вида Pteromys momonga Temminck, 1845, 
обитающего на Японских островах Кюсю и Хон-
сю. Результаты определения колориметрических 
показателей зимнего меха разных подвидов P. 
volans и P. momonga представлены в табл. 1.

Для определения степени влияния на показа-
тели окраски зимнего меха летяг климатических 
условий местообитаний зверьков (среднегодо-
вой влажности и температуры воздуха января 
(Национальный атлас России, 2019)) нами был 
проведен двухфакторный дисперсионный ана-
лиз, результаты которого обсуждаются ниже.

Обсуждение
Анализируя данные табл. 1, видно, что 

наименьшей белизной характеризуется мех 
зверьков подвидов P. volans, обитающих в 
приморских районах с более теплым и влаж-
ным климатом (в порядке увеличения белиз-
ны – P. v. athene, P. v. arsenjevi и P����������  . �������� v������� . �����ogne-
vi). Как на востоке, так и на западе ареала P. 
volans зверьки подвидов из глубины материка, 
характеризующегося более континентальным 
климатом, имеют в целом больший показа-
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тель белизны, наибольший в более северных 
широтах (P. v. volans и P. v. incanus). Мак-
симальные показатели белизны в пределах 
вида отмечены у зверьков P. v. orii, несмотря 
на географический район обитания зверьков 
(в приморском климате). Это же мы можем 
наблюдать и у представителей P. momonga. 
Оттенок красного в окраске наибольший 
у зверьков подвидов P. volans, обитающих 
вблизи побережья Тихого океана (P. v. athene, 
P. v. arsenjevi). Достоверность различий по 
t-критерию Стьюдента для этих двух показа-
телей между подвидами приведена в табл. 2 
и табл. 3. Видно, что по белизне достоверно 
от большинства других подвидов отличаются 
экземпляры P. v. volans и P. v. orii. Достовер-
ны различия по белизне зверьков западной P. 
v ognevi и восточной P. v. arsenjevi от особей 
северных подвидов из глубины материка (P. v. 
volans и P. v. incanus).

По оттенку красного цвета в зимнем мехе 
P. volans достоверных различий значительно 
меньше. В этом случае максимальное количе-
ство различий с другими подвидами отмеча-
ется у P. v. gubary, P. v. orii и P. v. athene (табл. 
3). Причем P. v. ognevi, по белизне близкий к 
дальневосточным P. v. athene и P�������������  . ����������� v���������� . ��������arsenje-

vi, по оттенку красного отличается от них в 
меньшую сторону. 

Pteromys momonga по белизне отличается 
достоверно от всех подвидов P. volans, а по от-
тенку только от P. athene и от P. orii при p < 0.05.

Как мы можем заметить, территории, на-
селенные зверьками таких подвидов, как P. v. 
volans и P. v. incanus достаточно велики как в 
широтном, так и долготном направлении (рис.). 
Возникает закономерный вопрос: насколько од-
нородны эти группы зверьков по исследуемым 
нами показателям? Мы сравнили цветовые ха-
рактеристики зимнего меха зверьков внутри 
этих двух подвидов. Для P. v. volans это были 
группы с северо-запада России и из Финляндии, 
из центральной России и из Пермского края. Ни 
по белизне, ни по оттенку красного цвета до-
стоверных различий между ними не обнаруже-
ны. Для P. v. incanus сравнивали группы зверь-
ков из Западной Сибири, Средней Сибири и из 
Якутии. Достоверных различий по исследуе-
мым показателям также не обнаружено. Таким 
образом, в пределах рассматриваемых подви-
дов используемые для внутривидовой диффе-
ренциации цветовые параметры показали себя 
в целом как достаточно однородные, несмотря 
на имеющуюся изменчивость.

Подвид летяги P. v. gubary P. v. volans P. v. athene P. v. incanus P. v. turovi P. v. arsenjevi P. v. ognevi P. v. orii
P. v. gubary p < 0.001 – p < 0.05 – p < 0.05 – p < 0.001
P. v. volans 4.5617 p < 0.01 p < 0.05 p < 0.01 p < 0.001 p < 0.01 –
P. v. athene 1.1200 3.0640 p < 0.05 – – – p < 0.01
P. v. incanus 2.2620 2.7000 2.4552 – p < 0.001 p < 0.05 p < 0.01
P. v. turovi 0.0494 2.9711 1.0411 1.5839 – – p < 0.001
P. v. arsenjevi 2.1593 6.8260 0.2970 5.0796 1.9125 – p < 0.001
P. v. ognevi 0.6248 3.4498 0.4246 2.1627 0.4894 0.7233 p < 0.01
P. v. orii 4.9557 0.7602 3.0457 2.2679 5.4882 6.8947 3.6032
Примечание: здесь и далее под штриховкой – абсолютные значения Тфакт, жирным шрифтом выделены достоверные 
различия; над штриховкой – уровень значимости различий.

Таблица 2. Достоверность различий белизны зимнего меха разных подвидов Pteromys volans
Table 2. Reliability of difference for whiteness of winter fur of Pteromys volans subspecies

Подвид летяги P. v. gubary P. v. volans P. v. athene P. v. incanus P. v. turovi P. v. arsenjevi P. v. ognevi P. v. orii
P. v. gubary p < 0.01 – – – – p < 0.05 p < 0.001
P. v. volans 3.2900 p < 0.001 – – p < 0.05 – –
P. v. athene 1.7623 3.3640 – p < 0.05 – p < 0.05 p < 0.001
P. v. incanus 1.1779 1.7392 1.9818 – – – –
P. v. turovi 1.6311 0.5655 2.8953 0.5845 – –
P. v. arsenjevi 0.3397 2.5476 0.7742 1.1257 1.0896 – p < 0.01
P. v. ognevi 2.3913 0.1615 3.9639 1.1851 0.7135 1.4726 –
P. v. orii 3.9444 0.2158 5.0337 1.8953 0.6629 2.7672 0.4127

Таблица 3. Достоверность различий оттенка красного цвета зимнего меха разных подвидов Pteromys volans
Table 3. Reliability of differences for  shade of red colour of winter fur of Pteromys volans subspecies
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В тоже время, нами обнаружены статисти-
чески достоверные различия по изучаемым цве-
товым показателям между соседними группа-
ми зверьков граничащих подвидов, например, 
между зверьками P. v. gubary в Западной Сиби-
ри и зверьками из Пермского края P. v. volans. 
Эта особенность дает основание считать, что 
границы между подвидами, выделенными по 
цветовым показателям меха зверьков Огневым 
(1940) реальны, а Уральские горы все же могут 
играть определенную барьерную роль, хотя это 
иногда и ставится под сомнение (Yalkovskaya et 
al., 2015; Грицышин и др., 2017). 

Проведенный выше анализ позволяет 
предположить, что географические различия 
в окраске зимнего меха летяги соответствуют 
экологическому правилу Глогера. Для под-
тверждения этого нами был проведен двух-
факторный дисперсионный анализ. В каче-
стве действующих факторов рассматривались 
температура (средняя многолетняя темпе-
ратура января) и влажность (средняя много-
летняя влажность января). Дисперсионный 
анализ показал, что доля влияния влажности 
максимальна на оба показателя окраски и со-
ставляет 29.1% для белизны и 20.5% для от-
тенка красного цвета. Влияние температуры 
меньше и составляет соответственно 18.7% 
и 1.3%. Совместное действие климатических 
факторов на белизну и оттенок красного со-
ставило соответственно 14.5% и 12.0%. Та-
ким образом, на долю прочих неконтролируе-
мых факторов, влияющих на общую белизну, 
которая и определяет ее такие свойства как 
«светлое – темное» (независимо от оттенка), 
приходится лишь 37.7%. 

Тем не менее, как мы отмечали выше, эти 
экологические закономерности не действуют в 
отношении такого подвида как P. v. orii, обита-
ющем на о. Хоккайдо. Не действует правило 
Глогера и в отношении P. momonga, которая 
значительно светлее всех P. volans и харак-
теризуется невысоким показателем оттенка 
красного в мехе. Этот факт, видимо, можно 
объяснить только филогенетическими причи-
нами, связанными с тем, что время отделения 
подвида P. v. orii от P. v. arsenjevi (предполо-
жительно исходный тип) значительно больше, 
чем у других материковых подвидов, включая 
и P. v. athene. Но еще раньше произошло обо-
собление P. momonga. Согласно Yalkovskaya 
et al. (2015), «время расхождения P. volans – 
P. momonga около 450 тыс. лет назад. Первая 

дивергенция P. volans на группы «Дальний 
Восток» и группу, включающую позже разде-
лившиеся «Северная Евразия» и «Хоккайдо», 
произошла около 240 тыс. лет назад. Время 
изоляции островной группы «Хоккайдо» – 
около 200 тыс. лет назад. Начало внутренней 
дифференциации групп «Дальний Восток» и 
«Северная Евразия» – период 200–120 тыс. 
лет назад. Только позднее P. volans стали рас-
селяться на северо-восток (в том числе на о. 
Сахалин – P. v. athene) и на запад, сначала по 
южным районам лесной зоны (современные 
более темные подвиды P. v. turovi, P. v. gubary 
и P. v. ognevi), постепенно проникая также все 
дальше и дальше на север, формируя совре-
менные более светлые подвиды P. v. incanus и 
P. v. volans.

Сравнивая полученные нами объективные 
показатели окраски меха P. volans разных под-
видов с используемыми другими авторами ра-
нее субъективными параметрами для диагно-
стики этих подвидов, можно констатировать, 
что они иногда не вполне совпадают. Так, на-
пример, Огнев (1940) писал, что P. v. gubari от-
личается от европейских форм более светлым, 
серебристо-серым тоном спины в зимнем меху, 
в то время как наши исследования показали, 
что этот подвид темнее и это сближает его с P. 
v. turovi. Так же и зверьки P. v. athene по нашим 
данным темнее P. v. turovi, хотя Огнев (1940) 
указывал обратное.

Заключение
В целом исследования показали, что та-

кие колориметрические показатели меха 
зверьков как «белизна» и «оттенок красного», 
определенные с помощью графических ре-
дакторов по предложенной нами методике и 
оцененные статистически вполне адекватны 
и репрезентативны для изучения структуры 
вида P. volans. Проведенные нами исследова-
ния показывают необходимость дальнейших 
работ в этой области с привлечением больше-
го материала и из большего числа географи-
ческих пунктов ареала, причем зверьков, как 
в зимнем, так и в летнем меху (в т.ч. с изме-
рениями окраски хвоста, который тоже пред-
лагался для использования при внутривидо-
вой диагностике) (Огнев, 1940). При этом для 
анализа внутривидовой дифференциации P. 
volans интересны будут сопоставления полу-
ченных нами результатов с данными молеку-
лярно-генетических исследований.
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Pteromys volans �����������������������������������������������������������������������������������������������������(����������������������������������������������������������������������������������������������������Siberian flying squirrel����������������������������������������������������������������������������) inhabits major������������������������������������������������������������ part of temperate forests in Eurasia. ���������������������T��������������������he species is repre-
sented by 10 subspecies within its range. To distinguish the subspecies, such a morphological indicator as the skin 
colouring is used. This article represents the peculiarities of the Siberian flying squirrel’s fur colouring in different 
areas of the species range taking into account the intraspecific fur differentiation.The latter is determined using the 
original author’s methodics. We propose to use objective colourimetric parameters («whiteness» and «shade of red 
colour») as diagnostic indicators for describing the fur cover. It can be quantified using RGB values (values of red, 
green and blue filtres) in almost any graphic editor. Whiteness is the arithmetic mean of the R, G and B values, while 
the shade of red colour is the ratio of R to whiteness. The fur of subspecies individuals inhabiting coastal regions 
with a warmer and more humid climate is characterised by the lowest whiteness. Subspecies individuals from the 
continental regions characterising by a more continental climate have generally greater whiteness and the highest 
values of whiteness are recorded in areas located at more northern latitudes. The value of the shade of red colour 
was higher in the colouration among the P. volans subspecies living near the Pacific Ocean coast. The dispersion 
analysis of the climatic factor effects (humidity and temperature) showed that the degree of humidity influence 
was maximal in both colour indicators, and it amounts 29.1% for whiteness and 20.5% for a shade of red colour. 
The temperature effect was less than humidity effect; it accounted for 18.7% for whiteness and 1.3% for a shade of 
red colour. The combined effect of these climatic factors on the whiteness and shade of red colour was 14.5% and 
12.0%, respectively. Besides of environmental factors, the intraspecific differentiation of the P. volans fur colour 
could also be explained by the peculiarities of its subspecies phylogeography. In general, we have demonstrated that 
the used colourimetric fur indicators, being determined by the proposed method, were estimated to be statistically 
adequate and representative to distinguish the subspecies of P. volans.
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