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На примере нижней челюсти рыжей полевки (Clethrionomys glareolus Schreber, 1780) продемон-
стрирована целесообразность модульного подхода при оценке величины флуктуирующей асимме-
трии (ФА) комплексных морфологических структур. С помощью метода геометрической морфо-
метрии оценена ФА формы двух отделов (модулей) нижней челюсти, выделяемых на основании их 
морфофункциональных особенностей, и выявлены различия как по ФА отдельных меток, так и по 
интегральным показателям асимметрии. Независимо от года исследования, пола и возраста особей 
наиболее асимметричным является задний отдел, включающий заднюю часть нижнечелюстной 
дуги и отростки, наименее – передний отдел, включающий диастемную область. Полученные ре-
зультаты свидетельствуют о том, что модульность комплексных морфологических структур следу-
ет учитывать при анализе ФА.

Флуктуирующая асимметрия (ФА) – одна из 
форм билатеральной асимметрии, характеризуе-
мая незначительными ненаправленными разли-
чиями в проявлении признака на правой и левой 
стороне, широко используется как показатель он-
тогенетической нестабильности (Захаров, 1987; 
Palmer, Strobeck, 2003). Тем не менее взгляды 
на природу ФА и факторы, влияющие на ее ве-
личину, довольно противоречивы. Увеличение 
уровней ФА, как правило, связывают со стрес-
сирующим воздействием как генетических фак-
торов, так и условий окружающей среды, в том 
числе и антропогенным влиянием (Clarke, 1995; 
Møller, Swaddle, 1997; Hoffmann, Woods, 2003). 
Так, например, у мелких млекопитающих выяв-
лено повышение ФА в ответ на техногенное воз-
действие (Pankakoski et al., 1992; Oleksyk et al., 
2004; Veličković, 2004). Однако в ряде других 
работ связи ФА с уровнем техногенного стресса 
отмечено не было (Owen, McBee, 1990; Васильев 
и др., 1996; Гилёва и др., 2007). При исследова-
нии изменений ФА с возрастом получены данные 
как об увеличении ее уровней в ходе постнаталь-
ного онтогенеза (Hallgrimsson, 1998), так и об 
отсутствии связи с возрастом (Pankakoski, 1985) 

и даже об обратной зависимости (Hallgrimsson et 
al., 2003). Принято считать, что связь онтогене-
тической нестабильности с компонентами при-
способленности имеет отрицательный характер 
(Thornhill et al., 1999; Badyaev et al., 2000), однако 
такая связь наблюдается не всегда (Leung, Forbes, 
1996; Clark, 1998). 
Противоречивость результатов может быть от-

части связана с не всегда строгим методическим 
подходом к изучению онтогенетической неста-
бильности (Palmer, Strobeck, 2003). Так, анализ 
ФА по одному признаку дает ограниченную ин-
формацию о лежащей в основе онтогенетиче-
ской нестабильности, поскольку различие между 
сторонами оценивает дисперсию (ФА оценивает 
не среднее, а именно дисперсию различий меж-
ду сторонами) с одной степенью свободы, что 
уменьшает статистическую мощность (Palmer, 
1994). Увеличить надежность оценок нестабиль-
ности развития для каждого индивидуума позво-
ляет комбинирование информации по нескольким 
признакам, поскольку каждый новый признак 
дает дополнительную степень свободы (Palmer, 
1994). Однако при анализе онтогенетической не-
стабильности, основанном на множественных 
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признаках, следует учитывать осложняющие эф-
фекты различий в их размерах, особенно в слу-
чае метрических признаков (Palmer, Strobeck, 
2003). В этой связи многообещающим подходом 
к изучению ФА является использование геоме-
трической морфометрии (Klingenberg, McIntyre, 
1998; Павлинов, Микешина, 2002). Такой подход 
основан на многомерном анализе координат ме-
ток (landmarks), расставляемых в соответствии 
с определенными правилами на поверхности мор-
фологического объекта, что позволяет проводить 
интегральную оценку онтогенетической неста-
бильности по форме морфологических структур, 
при этом элиминируются различия в размерах, ко-
торые способны влиять на результаты анализа ФА. 
С другой стороны, морфологические структу-

ры, как правило, представляют собой сложные 
системы – объединяют несколько отделов (моду-
лей), отличающихся последовательностью и ско-
ростью развития или выполняемыми функциям 
(Atchley, Hall, 1991; Klingenberg et al., 2003). Эти 
различия могут отражаться и на стабилизирован-
ности онтогенеза каждого из отделов, а следо-
вательно, и на значениях ФА. В этом случае при 
оценке ФА сложной морфологической структуры 
в целом интегральная величина ФА может опре-
деляться в первую очередь тем, к какому из со-
ставляющих ее отделов относится большинство 
выбранных признаков.
В этой связи был предложен подход, основан-

ный на выделении модулей (modules) по мор-
фофункциональным особенностям и по степени 
взаимодействия составляющих их признаков 
(Atchley, Hall, 1991; Klingenberg et al., 2003). Та-
кой подход возможен и в тех случаях, когда струк-
тура не может быть разделена на отделы по оче-
видным объективным критериям (как, например, 
швы между костями черепа). Примером может 
служить нижняя челюсть грызунов, являющаяся 
одним из модельных объектов при изучении сте-
пени морфологической дифференциации таксо-
нов и популяций, а также при исследовании он-
тогенетической нестабильности. Формально она 
представлена парной костью, имеющей правую 
и левую ветви. Но как с функциональной точки 
зрения, так и с позиции последовательности ее 
развития каждая из двух ветвей состоит из не-
скольких отделов (Atchley, Hall, 1991). В ряде 
работ, выполненных на лабораторных мышах 
(Leamy, 1993; Klingenberg et al., 2001, 2003), была 
продемонстрирована правомерность выделения 
при исследовании ФА нижней челюсти как ми-
нимум двух морфофункциональных модулей: пе-
реднего отдела или области диастемы и заднего 

отдела, включающего часть нижнечелюстной 
дуги и отростки. 
Цель работы – оценить перспективность мо-

дульного подхода, позволяющего исследовать 
онтогенетическую нестабильность сложных мор-
фологических структур с учетом особенностей 
их развития и испытываемых функциональных 
нагрузок, для анализа ФА у грызунов на примере 
нижней челюсти рыжей полевки. 
Использование модульного подхода позволит 

выделить в ФА компоненту, обусловленную онто-
генетической и морфофункциональной специфи-
кой каждого из отделов, составляющих сложную 
структуру, что очень важно в связи с широким ис-
пользованием анализа ФА для решения не только 
теоретических, но и прикладных задач по изуче-
нию антропогенного влияния на экосистемы. 

МАТЕРИАЛЫ  И  МЕТОДЫ

Исследования проведены на 83 особях рыжей 
полевки (Clethrionomys glareolus Schreber, 1780) 
из природной популяции с территории Средне-
го Урала (57°15′ с.ш., 58°44′ в.д.), отловленных 
в 2000 и 2002 гг. (57 и 26 особей соответственно). 
Изучаемые выборки включали самцов и самок. 
Характеристика места обитания и методика отло-
ва животных подробно описаны в работе Э.А. Ги-
лёвой с соавторами (2006). 
Для минимизации вклада возрастной измен-

чивости в значения ФА из работы были исклю-
чены очень молодые и очень старые экземпляры. 
Относительный возраст животного определялся 
по степени выраженности альвеолярного бугор-
ка второго верхнего моляра в устье сфеноорби-
тальной щели (Разоренова, 1952). Правомерность 
использования возрастных групп, выделяемых на 
основании изменений структур черепа и зубной 
системы, при морфологических исследованиях 
рода Clethrionomys была продемонстрирована 
ранее (Фоминых, 2011). Таким образом, в ана-
лиз были включены животные первого и второго 
класса зрелости черепа, за исключением очень 
молодых особей с неполностью прорезавшимися 
молярами, жевательная поверхность которых не 
сформирована или несет черты так называемой 
ювенильной складчатости (Бородин, 2009).
В работе использовали оцифрованные изобра-

жения лингвальной стороны правой и левой вет-
вей нижней челюсти (разделение в симфизиаль-
ной области), полученные с помощью цифровой 
камеры Nikon Coolpix 4500 через окуляр микро-
скопа “Carl Zeiss” Stemi 2000–C при постоянном 
увеличении (×6.5). При оцифровке положение 



ЖУРНАЛ  ОБЩЕЙ  БИОЛОГИИ      том 75      № 5      2014

 МОДУЛЬНЫЙ  ПОДХОД  К  ИЗУЧЕНИЮ  ФЛУКТУИРУЮЩЕЙ  АСИММЕТРИИ 387

нижней челюсти было строго определено. Ка-
ждая ветвь челюсти выставлялась отдельно так, 
чтобы весь зубной ряд был параллелен столику 
и объективу стереомикроскопа. Челюсти распо-
лагались по одной в кадре по центральной оси, 
что позволяет минимизировать искажение объ-
екта. Оцифровку проводили дважды при одних 
и тех же условиях и настройках фотокамеры. Во 
время повторной съемки каждая челюсть выстав-
лялась заново.
Расстановку меток на правой и левой стороне 

челюсти проводили дважды для каждой оциф-
ровки в программе TpsDig (Rohlf, 2003а), т.е. при 
расчетах величины асимметрии координата каж-
дой метки вычислялась на основе четырех значе-
ний. Оцифровка нижних челюстей и расстановка 
меток выполнены одним исследователем.
Анализ ФА формы нижней челюсти прове-

ден на основании прокрустовых x и y координат 
12 меток. При расстановке меток следовали чет-
ким критериям их местоположения на челюсти 
(рис. 1).
При разделении нижней челюсти на два отдела 

остается нерешенным вопрос о местоположении 
границы между ними. Так, если считать, что осно-
ванием диастемной области является, с одной 
стороны, передний край альвеолы нижнего зуб-
ного ряда, а с другой – симфизиальный бугорок, 

то обе эти точки необходимо относить к передне-
му отделу (Klingenberg et al., 2001, 2003). Одна-
ко симфизиальный бугорок, так же как отрост-
ки, является местом прикрепления мускулатуры 
(в частности двубрюшинного мускула, отвечаю-
щего за отведение челюсти и открывание рта) и с 
морфофункциональной точки зрения относится 
к заднему отделу (Leamy, 1993). При проведении 
нашей работы симфизиальный бугорок (метка 8, 
рис. 1) был включен в оба отдела нижней челю-
сти. В результате метки 3–8 описывали форму 
переднего отдела – диастемной области (I отдел), 
а метки 1, 2, 8–12 – заднего отдела – нижнече-
люстной дуги и отростков (II отдел).
Величина ФА рассчитывалась на основании 

значений прокрустовых координат меток, пред-
ставляющих собой разность между координа-
тами меток эталона (эталонная конфигурация 
вычисляется как средняя) и соответствующих 
меток конфигураций, полученных после проце-
дуры прокрустова совмещения (Bookstein, 1991; 
Klingenberg, McIntyre, 1998; Павлинов, Микеши-
на, 2002). Определение прокрустовых координат 
проводили одновременно по всем четырем по-
вторным измерениям (два для каждой оцифров-
ки) в программе TpsRelw (Rohlf, 2003b). Перво-
начально метки левой и правой сторон нижней 
челюсти были приведены к общей конфигурации 
путем зеркального отображения одной из сторон. 

Рис. 1. Схема расположения меток на нижней челюсти Cl. glareolus (пунктирной линией обозначена граница между 
отделами): 1 – точка на вершине суставной поверхности сочленовного отростка наиболее удаленная от нижнечелюстного 
отверстия; 2 – точка на вершине вогнутой кривой, образованной соединением венечного и сочленовного отростков (передне-
вентральная точка нижнечелюстной вырезки); 3 – точка на передне-верхнем крае альвеолы первого нижнего моляра 
(/m1); 4, 5, 6 являются полуметками, описывающими геометрию диастемы челюсти, и располагаются на равном расстоянии 
между метками 3 и 7; 7 – точка на передне-верхнем крае альвеолы резца; 8 – точка на нижнем крае симфизиального бугорка; 
9 – точка на вершине выпуклой кривой, образованной телом челюсти и угловым отростком; 10 – точка на вершине вогнутой 
кривой, образованной угловым отростком; 11 – точка на задне-верхнем крае альвеолы третьего нижнего моляра (/m3); 12 – 
точка на нижнем крае нижнечелюстного отверстия
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Далее с использованием метода наименьших ква-
дратов были минимизированы различия между 
всеми формами по всем меткам путем оптималь-
ного совмещения центроидных размеров. В ре-
зультате прокрустова совмещения были устране-
ны отличия конфигураций меток, обусловленные 
разным размером нижних челюстей и их положе-
нием при оцифровке. 
Дальнейший анализ проводили с использова-

нием прокрустова ANOVA (Klingenberg, McIntyre, 
1998), выполненного для обеих прокрустовых 
координат каждой метки. В основе анализа – ре-
зультаты двухфакторного дисперсионного ана-
лиза (смешанная модель: “сторона” – фиксиро-
ванный, “особь” – случайный фактор, повторные 
измерения – наблюдения в ячейке плана), реко-
мендованного Палмером и Стробеком (Palmer, 
1994; Palmer, Strobeck, 2003) для оценки значи-
мости направленной асимметрии, ФА и ошибки 
измерения. Суммы квадратов, вычисленные для x 
и y координат, суммировали как по всем меткам, 
так и отдельно для двух отделов нижней челю-
сти, получая прокрустову сумму квадратов для 
каждого эффекта (сторона, особь, взаимодейст-
вие “сторона×особь” и ошибка). Степени свобо-
ды для прокрустова ANOVA вычисляли, умножая 
степени свободы каждого эффекта на удвоенное 
число используемых при суммировании меток 
минус четыре (общее количество суммируемых 
координат минус четыре на процедуру прокрусто-
ва совмещения). Рассчитывали средний квадрат 
для каждого эффекта путем деления прокрусто-
вой суммы квадратов на соответствующее число 
степеней свободы. Вычисленные средние квадра-
ты и степени свободы использовали для проверки 
статистической значимости эффектов с помощью 
F-критерия, при этом средний квадрат взаимодей-
ствия использовали для расчета значимости эф-
фектов факторов сторона и особь, а средний ква-
драт ошибки – для расчета значимости эффекта 
взаимодействия. О наличии направленной асим-
метрии судили по значимости эффекта фактора 
сторона. Значимость эффекта взаимодействия 
факторов свидетельствовала о наличии ФА, пре-
восходящей ошибку измерения (Palmer, 1994).
После процедуры прокрустова совмещения ка-

ждая метка содержит информацию о ФА (Palmer, 
Strobeck, 2003). Связь между величиной ФА от-
дельных меток (значения прокрустовых коор-
динат повторных измерений усреднены), рас-
считанной для каждой особи согласно формуле 
(Klingenberg, McIntyre, 1998): 

 

где Rx и Ry – значение координат метки правой, 
а Lx и Ly – левой ветвей нижней челюсти, была 
оценена с использованием факторного анализа 
(метод главных компонент). 
Интегральными показателями ФА формы пере-

днего и заднего отделов нижней челюсти служила 
величина индекса ФА18 (Palmer, Strobeck, 2003) 
и индекса ФАKlingenberg (Klingenberg, McIntyre, 
1998), позволяющего исключить влияние на оцен-
ки ФА направленной асимметрии, значимость 
которой продемонстрирована в работах по изуче-
нию асимметрии формы нижней челюсти грызу-
нов (Leamy et al., 2001; Klingenberg et al., 2003).
Проверка на нормальность распределения ин-

дексов ФА18 и ФАKlingenberg переднего и заднего 
отделов нижней челюсти методом Колмогорова – 
Смирнова (рекомендованного для небольших вы-
борок (Palmer, 1994)) показала отсутствие анти-
симметрии (p ≥ 0.20).
Для статистической обработки результатов ис-

пользовали пакет прикладных программ Statistica 
6.0 для Windows. При проверке статистических 
гипотез был принят 5%-ный уровень значимости.

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ

При анализе ФА важно убедиться, насколько по-
лучаемые результаты обусловлены именно неста-
бильностью развития, а не другими типами била-
теральной асимметрии (например, направленной 
асимметрией) или ошибкой измерения. Это было 
сделано в ходе прокрустова ANOVA (Klingenberg, 
McIntyre, 1998), проведенного как для всей со-
вокупности меток, описывающих форму нижней 
челюсти рыжей полевки, так и отдельно для каж-
дой группы меток, описывающих форму каж-
дого из двух отделов. Эффекты обоих факторов 
и их взаимодействие были значимы (табл. 1), что 
свидетельствует о высокой индивидуальной из-
менчивости уровня асимметрии (фактор особь), 
наличии направленной асимметрии (фактор сто-
рона) и о значимости ФА по сравнению с ошиб-
кой измерения (взаимодействие сторона×особь). 
Результаты прокрустова ANOVA указывают на 

то, что получаемые оценки онтогенетической не-
стабильности определяются как флуктуирующей, 
так и направленной асимметрией. Незначитель-
ность ошибки измерения по сравнению с величи-
ной ФА свидетельствует о достаточной точности 
при повторных расстановках меток.
Рассчитанные значения ФА меток заднего от-

дела нижней челюсти в целом были выше, чем 
ФА меток переднего отдела (табл. 2). Исключение 
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составила метка 12 (нижний край нижнечелюст-
ного отверстия), но и ее ФА превосходит значения 
для всех меток переднего отдела, кроме метки 3 
(передне-верхний край альвеолы /m1). Метка 8 
(нижний край симфизиального бугорка), которая 
относится к обоим отделам нижней челюсти, по 
значениям ФА ближе к заднему отделу. 
Для выявления связи между величиной ФА от-

дельных меток был проведен факторный анализ 
(метод главных компонент), в результате кото-
рого было выделено (критерий собственных чи-
сел (Ким, Мьюллер, 1989)) пять главных компо-
нент (ГК), объясняющих 68% общей дисперсии 
(табл. 3). 
Анализ вкладов значений ФА меток показал, 

что первая ГК (25% общей дисперсии) отража-
ет наличие общей асимметрии нижней челюсти, 
прослеживаемой по всем меткам – значения всех 

вкладов имеют один знак (все положительные). 
Во вторую ГК (16% общей дисперсии) показате-
ли асимметрии меток первого и второго отделов 
вносят вклад противоположный по знаку (отри-
цательный и положительный соответственно). 
Исключение составляет метка 6 диастемной об-
ласти, вклад которой во вторую ГК имеет поло-
жительный знак, в отличие от знака вкладов дру-
гих меток этого отдела. Метка 8, которая отнесена 
нами одновременно к обоим отделам, имеет тот 
же знак, что и метки второго отдела, но ее вклад 
во вторую ГК незначителен. В третью ГК (10% 
общей дисперсии) наибольший вклад с одним 
и тем же знаком вносят метки 1, 11 (задний от-
дел) и метка 3 (передний отдел). По четвертой ГК 
(9% дисперсии) выделяются метки 10 и 12 задне-
го отдела, по пятой ГК (8% дисперсии) – также 
метка 12. 

Таблица 1. Результаты прокрустова ANOVA, проведенного для всей совокупности меток, описывающих форму 
нижней челюсти, и отдельно для каждой группы меток, описывающих форму двух отделов

Фактор df SS MS F p

Для всей нижней челюсти

Особь 1640 0.820 0.5×10–3 6.36 <0.0001
Сторона 20 0.206 10.3×10–3 131.05 <0.0001
Взаимодействие факторов 1640 0.129 7.9×10–5 4.59 <0.0001
Ошибка 9960 0.171 1.7×10–5

I отдел

Особь 656 0.191 2.9×10–3 4.31 <0.0001
Сторона 8 0.040 49.0×10–3 73.71 <0.0001
Взаимодействие факторов 656 0.044 6.8×10–5 5.33 <0.0001
Ошибка 3984 0.050 1.3×10–5

II отдел

Особь 820 0.629 7.7×10–3 7.43 <0.0001
Сторона 10 0.166 16.6×10–3 161.18 <0.0001
Взаимодействие факторов 820 0.085 1.0×10–3 4.28 <0.0001
Ошибка 4980 0.120 2.4×10–5

Примечание. df – число степеней свободы; SS – сумма квадратов; MS – средний квадрат; F – критерий Фишера; p – уровень 
значимости.

Таблица 2. Средние значения флуктуирующей асимметрии (ФА) для 12 меток нижней челюсти Cl. glareolus

Отделы I II
Метка 8

№ метки 3 4 5 6 7 1 2 9 10 11 12

ФА (×10–4) 92.0 43.9 45.9 64.3 58.7 97.4 156.4 150.9 112.0 173.7 71.9 144.1
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Таким образом, комплексное строение нижней 
челюсти рыжей полевки отражается на связи зна-
чений ФА отдельных меток. Согласно их фактор-
ным нагрузкам на первую и вторую ГК (основная 
доля объясненной дисперсии), наибольшая кор-
реляция прослеживается между ФА меток внутри 
каждого отдела челюсти, в то время как показа-
тели асимметрии меток, относящихся к разным 
отделам, связаны относительно слабо. Сходные 
результаты были получены при анализе ФА ли-
нейных характеристик нижней челюсти домовых 
мышей (Leamy, 1993), когда метод главных ком-
понент показал, что среди девяти измеренных 
признаков наиболее скоррелированы были зна-
чения ФА признаков внутри диастемной области 
и заднего отдела (четыре и пять признаков соот-
ветственно). Хотя сами рассматриваемые отделы 
неоднородны по морфогенетической структуре 
(Atchley, Hall, 1991), о чем свидетельствуют фак-
торные нагрузки значений ФА отдельных меток 
в третью-пятую ГК (табл. 3). Тем не менее раз-
деление нижней челюсти грызунов на передний 
и задний отделы при оценке уровней онтогене-
тической нестабильности представляется вполне 
обоснованным и целесообразным. 
Для интегральных показателей асимме-

трии – ФА18 и ФАKlingenberg двух отделов ни-
жней челюсти был проведен дисперсионный 

анализ с фиксированными факторами “год от-
лова”, “пол”, “возраст” и “отдел” (ФА модулей 
рассматривались как повторные наблюдения). 
В обоих вариантах анализа эффекты факторов 
год отлова, пол и возраст оказались незначимы, 
в отличие от фактора отдел (табл. 4). 
Величины обоих интегральных показателей 

ФА второго отдела более чем в 1.5 раза превосхо-
дили значения показателей ФА диастемной обла-
сти. Обнаруженные различия не зависели от года 
отлова, пола и возраста рыжих полевок (рис. 2).
В результате использованного модульного под-

хода выявлены различия по величине ФА двух 
отделов нижней челюсти рыжей полевки, выде-
ляемых на основании онтогенетических и мор-
фофункциональных различий, а также по сте-
пени скоррелированности ФА отдельных меток, 
составляющих эти отделы. Независимо от года 
отлова (различия в средовых факторах), пола 
и возраста особей наиболее стабилизированным 
отделом является область диастемы по сравне-
нию с областью нижнечелюстной дуги и отрост-
ков. Нашими исследованиями было показано, что 
обнаруженные различия сохраняются и в усло-
виях интенсивного техногенного воздействия 
(Фоминых, Ялковская, 2009), при этом носят не 
только количественный, но и качественный ха-
рактер – индикатором стресса являлась ФА вто-
рого отдела. 
Таким образом, для получения корректных 

оценок онтогенетической нестабильности слож-
ных морфологических структур на основе ана-
лиза индексов ФА недостаточно использовать 
признаки только одного из составляющих ее от-
делов, поскольку такая характеристика не будет 
отражать реальную картину процессов онтоге-
неза. Кроме того, показатели ФА разных отделов 
должны анализироваться в сопоставлении, а не 
в совокупности, поскольку они могут нести раз-
ную информационную нагрузку.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Применение модульного подхода, позволяю-
щего проводить оценку онтогенетической неста-
бильности сложных морфологических структур 
с учетом особенностей их развития и испыты-
ваемых функциональных нагрузок, при исследо-
вании ФА формы нижней челюсти Cl. glareolus 
выявило различия между двумя ее отделами по 
значениям ФА как отдельных меток, так и интег-
ральных показателей ФА их формы. Отсутствие 
различий ФА у полевок разных возрастных клас-
сов позволяет предположить, что повышенная 

Таблица 3. Результаты факторного анализа (метод 
главных компонент) ФА 12 меток, описывающих фор-
му нижней челюсти Cl. glareolus

№ метки
Главные компоненты

1 2 3 4 5

1 0.50 0.39 0.47 0.14 –0.26
2 0.29 0.49 –0.08 0.19 0.36
3 0.38 –0.60 0.51 –0.05 0.32
4 0.59 –0.64 0.19 0.20 0.10
5 0.67 –0.42 –0.16 0.26 –0.28
6 0.65 0.26 –0.34 0.23 –0.37
7 0.57 –0.02 –0.33 0.00 0.05
8 0.49 0.14 –0.22 –0.02 0.27
9 0.66 0.03 –0.12 –0.36 0.11

10 0.46 0.24 –0.02 –0.62 0.24
11 0.25 0.62 0.46 0.35 0.22
12 0.23 0.14 0.38 –0.44 –0.55

Собственные числа 3.03 1.89 1.20 1.06 1.02
Доля объясненной 
дисперсии, %

25 16 10 9 8
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Таблица 4. Результаты четырехфакторного дисперсионного анализа интегральных показателей ФА формы ни-
жней челюсти Cl. glareolus

Показатель Фактор df эффекта MS эффекта df ошибки MS ошибки F p

ФА18 Год отлова 1 0.00009 75 0.00007 1.36 0.246

Пол 1 0.00007 75 0.00007 1.12 0.294

Возраст 1 0.00019 75 0.00007 2.84 0.096

Отдел 1 0.00314 75 0.00003 125.84 <0.001

ФАKlingenberg Год отлова 1 0.000001 75 0.00003 0.03 0.853

Пол 1 0.00004 75 0.00003 1.47 0.229

Возраст 1 0.00002 75 0.00003 0.61 0.439

Отдел 1 0.00048 75 0.000009 51.13 <0.001

Примечание. Эффекты взаимодействий факторов незначимы.

Рис. 2. Средние значения интегральных показателей (ФА18 – а; ФАKlingenberg – б) формы двух отделов нижней челюсти 
Cl glareolus в зависимости от года отлова, пола и возраста животных.
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нестабильность структур заднего отдела опре-
деляется скорее всего не продолжительностью 
функциональной нагрузки, а особенностями раз-
вития нижней челюсти, в частности взаимовлия-
нием костной и мышечной тканей в ходе прена-
тального развития (Atchley, Hall, 1991). Однако 
это заключение требует специального исследова-
ния с включением в анализ животных всех воз-
растных групп. 
Выявленные различия между отделами нижней 

челюсти по значениям ФА свидетельствуют о це-
лесообразности модульного подхода при оценке 
уровней онтогенетической нестабильности. Пре-
жде чем говорить о ФА как о показателе стрес-
сированности, важно минимизировать влияние 
на результаты анализа искажающего действия 
различий в размерах измеряемых объектов и при-
знаков, аллометрических зависимостей и нерав-
номерности развития исследуемых морфологиче-
ских структур. Это может быть достигнуто при 
использовании предложенного подхода: метод 
геометрической морфометрии нивелирует разли-
чия в размерах, градация по возрастной принад-
лежности учитывает аллометрические зависимо-
сти, выделение модулей позволяет оценить ФА 
с учетом морфофункциональных особенностей 
строения изучаемых структур.
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A modular approach to studying of fl uctuating asymmetry of complex 
morphological structures in rodents with the mandible of the bank vole 

(Clethrionomys glareolus, Arvicolinae, Rodentia) as an example
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The expediency of a modular approach to estimating fl uctuating asymmetry (FA) of complex morpho-
logical structures was shown using the mandible of the bank vole (Clethrionomys glareolus Schreber, 
1780) as an example. FA of the shape of two mandibular regions (modules) defi ned developmentally and 
functionally, was assessed by means of geometric morphometrics. The differences between mandibular 
regions in the FA levels were   found for both individual landmarks and integral indices of asymmetry. 
Regardless of age, gender or sampling year, FA estimates obtained for posterior region including part 
of the ramus and processes were higher than those for anterior region including the diastemal area. The 
results suggest that modularity of complex morphological structures should be taken into account when 
analyzing FA. 
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