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Феномен доместикации издавна представляет 
интерес для исследователей, особенно после пу-
бликации труда Ч. Дарвина (Darwin, 1868). Про-
блема возникновения быстрого селективного от-
клика на отбор по признакам оборонительного 
поведения животных тесно связана с проблемой 
становления морфогенетических эффектов доме-
стикации (Беляев, 1979; Belyaev, 1979; Трут, 1981; 
Трапезов, 1987; Беляев, Трут, 1989; Kaiser et al., 

2015; Singh et al., 2017). Согласно полученным дан-
ным (Трапезов, 2012; Singh et al., 2017; Трут и др., 
2021), скорость процессов морфогенетической пе-
рестройки, выявленная при доместикации у пород 
собак, серебристо-черных лисиц, американских 
норок, серых крыс и других объектов, как прави-
ло, высока. Выявленная за историческое время 
на примере пород собак морфологическая диффе-
ренциация превысила уровни морфологического 
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Выявлены различия между линиями агрессивных и ручных американских норок (Neogale vison 
Schreber 1777), возникшие в итоге селекции по признакам оборонительного поведения (16–17 по-
колений), по биомеханическим индексам нижней челюсти, характеризующим механические по-
тенциалы клыка и хищного зуба. Результаты согласуются с теорией дестабилизирующего отбора 
академика Д. К. Беляева: наряду с увеличением изменчивости функций и дестабилизацией исто-
рически сложившейся системы их половых различий (полового диморфизма), у линии ручных 
норок сформировались новые биомеханические особенности нижней челюсти. Контрольная 
линия неселектированных норок, не затронутых отбором, напротив, сохранила существенные 
половые различия по биомеханическим индексам. Различия по биомеханическим показателям 
между американскими норками из канадской природной популяции и линиями агрессивных 
и ручных особей выражены слабее, чем между указанными линиями. Выявлены различия меж-
ду американской норкой, европейской норкой (Mustela lutreola L. 1758) и колонком (M. sibirica 
Pallas 1773) по биомеханическим потенциалам клыка и хищного зуба нижней челюсти, отража-
ющим специализацию рода Neogale и специфику охотничьего поведения видов. У инвазионного 
вида – американской норки – преобладает механический потенциал (MP) клыка, а у европей-
ской норки и колонка – MP хищного зуба, что может обеспечить расхождение их трофических 
ниш и способствовать сохранению автохтонных видов в зонах их симпатрии с N. vison.
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разнообразия не только их предковых форм (волк, 
койот и шакал), но была сопоставима с разнообра-
зием основных представителей всего отряда хищ-
ных млекопитающих (Drake, Klingenberg, 2010). 
Морфометрические различия между линиями руч-
ных и агрессивных американских норок прояв-
ляются уже после нескольких поколений отбора 
по признакам оборонительного поведения (Хар-
ламова и др., 2000). Такие быстрые преобразова-
ния доместицированных видов, вероятно, не мо-
гут быть обусловлены исключительно селекцией 
влияющих на процессы морфогенеза случайных 
мутаций генома (Kukekova et al., 2018). Во-первых, 
у разных видов при селекции наблюдаются часто 
сходные морфогенетические изменения (Wilkins 
et al., 2014; Singh et al., 2017; Lord et al., 2020), 
а, во‑вторых, размах направленных морфологи-
ческих изменений за такое короткое время (число 
поколений) оказывается слишком большим.

Можно предполагать, что альтернативным веро-
ятным фактором ускорения селективного отклика 
могут быть морфогенетические процессы, ини-
циированные стресс-индуцированными эпигене-
тическими изменениями (метилирование ДНК, 
транспозиции мобильных элементов генома и др.), 
ведущая роль которых в микроэволюционных про-
цессах все шире обсуждается в последнее десятиле-
тие (Jablonka, Raz, 2009; Burggren, 2016; Donelan et 
al., 2020). Такой механизм быстрых генетических, 
эпигенетических, морфогенетических и этологи-
ческих перестроек экспериментальных животных 
хорошо согласуется с идеей дестабилизирующего 
отбора, предложенной академиком Беляевым (Бе-
ляев, 1979; Belyaev, 1979; Беляев, Трут, 1989). Дан-
ный механизм позволяет дополнить теорию де-
стабилизирующего отбора новыми молекулярно-
генетическими данными (Kukekova et al., 2018; Трут 
и др., 2021) и эпигенетическими представлениями 
(Jensen, 2013; Burggren, 2016; Bošković, Rando, 2018) 
о природе данного феномена.

Ранее на экспериментальной звероферме Ин-
ститута цитологии и генетики СО РАН в итоге се-
лекции по признакам оборонительного поведения 
были получены линии агрессивных и ручных аме-
риканских норок. При их дальнейшем морфоме-
трическом сравнении (Харламова и др., 2000) оста-
лись практически неизученными биомеханические 
характеристики нижней челюсти, связанные с си-
лой укуса (bite force) и охотничьим поведением 
животных. Представляет интерес сравнить эти ха-
рактеристики клеточных американских норок с та-
ковыми у природных представителей вида, а также 
других видов куньих (Carnivora, Mustelidae).

При сравнении линий американской нор-
ки осталось неясным как изменение фор-
мы нижней челюсти после экспериментальной 

“доместикации” норок сопряжено с ее биомехани-
ческим функционированием? Еще один неизучен-
ный аспект – возрастает ли механический потен-
циал, пропорциональный “силе укуса” (bite force) 
животных, после селекции в линии агрессивных 
норок и снижается ли этот потенциал у ручных 
особей? Важно также оценить, повлияла ли разно-
направленная селекция на функциональные поло-
вые различия мандибул у представителей разных 
линий? Достигает ли уровень достигнутых функ-
циональных мандибулярных различий между ли-
ниями агрессивных и ручных норок уровня поло-
вых различий? Проявляются ли различия в биоме-
ханическом потенциале мандибул у инвазионного 
вида – американской норки и близких к ней ев-
ропейских автохтонных видов-конкурентов? По-
этому представляло интерес провести дополни-
тельные исследования, используя новый материал 
по американской норке, полученный после 16–
17 поколений селекции.

В этой связи отметим, что в ряде публика-
ций представлены подходы к прямой и косвен-
ной оценке силы укуса и усилий, приходящих-
ся на зубы (резцы, клыки, моляры) разных видов 
млекопитающих. Эти подходы предусматривают 
использование разных мандибулярных функцио-
нальных индексов (Christiansen, 2008; Blanco et al., 
2011; Anderson et al., 2014; Cornett et al., 2015; Васи-
льев и др., 2016; Gálvez-López, Cox, 2022). Поэтому 
представляет несомненный интерес оценить также 
биомеханические особенности нижней челюсти 
экспериментальных линий американской норки, 
связанные с селективным процессом по признакам 
оборонительного поведения.

Цель работы – сравнительная оценка биомеха-
ники питания и механического потенциала в обла-
сти клыка (c) и хищного зуба (m1) американских 
норок на основе морфофункциональных мандибу-
лярных индексов нижней челюсти самцов и самок 
линий агрессивных и ручных животных, получен-
ных в итоге селекции по признакам оборонитель-
ного поведения. Особый интерес представляло 
сравнить их показатели с характеристиками несе-
лектированных норок и особей природных попу-
ляций вида из Канады, а также близких видов ку-
ньих – европейской норки (Mustela lutreola L. 1758) 
и колонка (M. sibirica Pallas 1773).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Использован коллекционный краниологи-
ческий материал по двум линиям агрессивных 
(самцы 69, самки 51)  и ручных (самцы 30, сам-
ки 31) особей американской норки, полученным 
в итоге 16–17 поколений селекции по признакам 
оборонительного поведения на экспериментальной 
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звероферме при Институте цитологии и генетики 
СО РАН под руководством О. В. Трапезова (1987, 
2012). В качестве условного контроля для сравне-
ния с экспериментальными линиями использовали 
неселектированных норок (самцы 142, самки 113), 
которые параллельно с ними содержались на зве-
роферме. Все животные представлены сходными 
по возрасту (7 мес.) сеголетками и получены тече-
ние одного сезона (в ноябре). Дополнительно для 
сравнения изучены музейные выборки мандибул 
самцов природной популяции американской нор-
ки из провинции Альберта в Канаде (1933 г.) 16 экз. 
(возраст от 1+ до 3+) и двух выборок относитель-
но близких видов куньих (Carnivora, Mustelidae) 
из Музея Института экологии растений и живот-
ных УрО РАН, Екатеринбург: европейская норка 
7 экз. и колонок 10 экз.

Объекты исследования – ветви нижней челю-
сти (цифровые фото) американских норок (и близ-
ких видов) c буккальной стороны (рис. 1), кото-
рая является частью кормодобывающих органов 
и участвует как в первичной биомеханике захвата 
добычи во время охоты, так и в обработке этой до-
бычи в процессе питания. При работе с изображе-
ниями частично применили методы геометриче-
ской морфометрии (Rohlf, Slice, 1990; Павлинов, 
Микешина, 2002; Zelditch et al., 2004; Klingenberg, 
2011). Изображения получены с помощью фотоап-
парата Canon EOS6000, установленного на штати-
ве, при разрешении 1809 x 1179 пикселей. На фото-
графиях в программах tpsUtil и tpsDig2 (Rohlf, 2017, 
2017a) разместили 23 гомологичные ландмарки 
(landmarks – LM), а также 8 полуландмарок (semi-
landmarks – SM) и две масштабирующие ландмар-
ки на делениях линейки (см. рис. 1a). С помощью 
программы CoordGen6f пакета IMP (Zelditch et al., 
2004) центроидные размеры – CS (centroid size) 
представили в миллиметрах.

Схема основных измерений буккальной сто-
роны ветви нижней челюсти американской нор-
ки для дальнейшего вычисления четырех ман-
дибулярных индексов, косвенно характеризую-
щих механические потенциалы в области клыка c 
(canine) и первого нижнего моляра m1 – хищного 
зуба (carnassial), приведена на рис. 1b. Промеры 
и указанные их сокращенные наименования (в не-
большой модификации) соответствуют промерам, 
предложенным в работе Гальвеца-Лопеца и Кок-
са (Gálvez-López, Cox, 2022), взятым: A – длина 
от передней альвеолы клыка (LM  3)  до верхне-
го заднего края мыщелка сочленовного отростка 
(LM 19) – соответствует промеру “out.c” – внеш-
нее плечо рычага пары сил (out-lever) при биоме-
ханическом анализе; B – длина от середины осно-
вания первого моляра m1 (нижнего хищного зуба) 
LM 13 до точки LM 19 на мыщелке сочленовного 

отростка – соответствует промеру “out.m” – ко-
роткое внешнее плечо рычага; С – длина от точки 
LM 19 до третьей от LM 16 полуландмарки (SM) – 
соответствует промеру “mata” – оценка механиче-
ского преимущества за счет переднего височного 
мускула (mechanical advantage of the m. temporalis 
anterior); D – длина от LM 19 до вентрального края 
мандибулы в точке LM 22, соответствует промеру 
“madm” – оценка механического преимущества 
за счет нижнего (глубокого) массетерного мускула 
(mechanical advantage of the deep m. masseter); E – 
длина от LM 19 до вершины венечного отростка 
(LM 17) – соответствует промеру “matp” – оцен-
ка механического преимущества за счет заднего 
височного мускула (mechanical advantage of the m. 
temporalis posterior); F – длина от LM 5 до задне-
го края углового отростка LM 21 – соответствует 
промеру “masm” – оценка механического преи-
мущества за счет верхнего массетерного мускула 
(mechanical advantage of the superficial masseter).

Указанные промеры A, B, C, D, F и величины 
углов между ними α, β, γ, δ (рис.  1b) измерили 
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Рис. 1. Схема расположения на буккальной стороне 
мандибулы американской норки: a – ландмарок LM 
(1–7), полуландмарок SM (n = 8) и масштабирую-
щих ландмарок (8, 9); b – промеров A, B, C, D, E, F 
(по: Gálvez-López, Cox, 2022) и углов α, β, γ, δ для 
вычисления индексов механических потенциалов 
клыка и хищного зуба (обозначения и пояснения 
см. в тексте) и c – способ вычисления угла направ-
ления силы – FA (по: Cornett et al., 2015). Стрелки – 
направления биомеханических сил внутренних плеч.
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на основе заданного протокола с указанными 
парами номеров ландмарок с помощью модуля 
tmorphogen6 пакета прикладных программ IMP 
(Zelditch et al., 2004). По промерам вычислили мор-
фофункциональные мандибулярные индексы в виде 
отношений по аналогии с тем, как это было ранее 
выполнено для других млекопитающих (Anderson 
et al., 2014; Васильев и др., 2016; Gálvez-López, Cox, 
2022). Затем вычислили показатели механическо-
го потенциала (MP – mechanical potential) клыка 
и хищного зуба, умножая данные индексы на ко-
синусы углов направления силы (FA – force angle) 
в радианах (Rad) в соответствии с рекомендациями 
Р. Корнетта с соавт. (Cornett et al., 2015) по сход-
ным формулам: MPmata = (C/A)∙cos(Rad(90 – α); 
MPmatp = (E/B)∙cos(Rad(90–β)); MPmadm  = 
=  ( D / A ) ∙ c o s ( R a d ( 9 0 – γ ) ) ;  M P m a s m   =   
=  (F/B)∙cos(Rad(90‑δ)). Способ вычисления угла 
направления силы (FA), как разности от вычитания 
из прямого угла в точке приложения силы величи-
ны накрест лежащего угла (φ), который был ранее 
предложен Корнеттом с соавт. (Cornett et al., 2015), 
представлен на рис. 1c. Отметим, что возможны так-
же алгебраические способы вычисления значений 
углов (см. Cornett et al., 2015).

В табл. 1 приведены оценки механических по-
тенциалов (MP) клыка для массетерно-артику-
лярного (madm) и переднего темпорально-
артикулярного (mata) внутренних плеч по отно-
шению к внешнему (out.c) плечу приложения сил, 

а также механических потенциалов хищного зуба 
для заднего темпорально-артикулярного (matp) 
и ангулярно-артикулярного (masm) внутренних 
плеч по отношению к другому общему внешнему 
(out.m) биомеханическому плечу (см. рис. 1b). По-
ясним, что в таблице размещены средние величи-
ны соответствующих механических потенциалов 
(MP) с учетом их стандартных ошибок (± SE), по-
лученные для самцов и самок трех сравниваемых 
линий американской норки, самцов природной 
популяции этого вида из Канады и самцов евро-
пейской норки и колонка. Поскольку мы исполь-
зовали индексы – относительные величины, вли-
яние возраста и размеров особей на индексы в вы-
борке природных норок не выражено (все индексы 
не имели значимых связей с величиной CS).

Статистическую значимость различий при мно-
жественном сравнении выборок оценили с по-
мощью двухфакторных дисперсионных анализов 
(Two-way ANOVA). При дисперсионных анализах 
и корреляционных расчетах предварительно ис-
пользовали W-тест Шапиро–Уилка (Shapiro–Wilk 
test) для проверки соответствия переменных нор-
мальному закону распределения. Для получения 
интегральной оценки и интерпретации межгруппо-
вой изменчивости нескольких переменных провели 
непараметрический многомерный двухфакторный 
дисперсионный анализ (Two-way PERMANOVA) 
на основе 10 000 повторных перестановок (Anderson, 
2001). Для снятия вероятного эффекта влияния 

Таблица 1. Индексы механических потенциалов (MP) клыка и хищного зуба и величины центроидных разме-
ров (CS) мандибулы у сравниваемых линий и канадской природной популяции американской норки, а также 
у близких видов – европейской норки и колонка

Вид, линия, пол 
(экз.)

Механические потенциалы (MP) клыка и хищного зуба
Центроидный 

размер (CS), ммMPmadm
на клык

MPmatp на
хищный зуб

MPmata
на клык

MPmasm на
хищный зуб

Neogale vison:
AM (69) 0.178±0.001 0.539±0.003 0.077±0.001 0.285±0.003 105.25±0.43
AF (51) 0.174±0.002 0.522±0.003 0.076±0.002 0.283±0.003 90.97±0.38
A (120) 0.176±0.001 0.532±0.002 0.076±0.001 0.284±0.002 99.18±0.71
NM (142) 0.173±0.001 0.532±0.002 0.080±0.001 0.270±0.002 104.23±0.30
NF (113) 0.169±0.001 0.528±0.003 0.076±0.001 0.293±0.002 89.88±0.26
N (255) 0.171±0.001 0.530±0.002 0.078±0.001 0.280±0.001 97.87±0.49
TM (30) 0.162±0.002 0.544±0.005 0.088±0.003 0.263±0.004 100.49±0.75
TF (31) 0.159±0.001 0.524±0.005 0.082±0.004 0.271±0.003 86.16±0.52
T (61) 0.160±0.001 0.534±0.004 0.085±0.003 0.267±0.003 93.25±1.03
Can (16) 0.171±0.002 0.548±0.006 0.093±0.003 0.278±0.003 103.53±1.45
M. lutreola (7) 0.155±0.003 0.572±0.008 0.096±0.003 0.269±0.010 90.06±1.94
M. sibirica (9) 0.148±0.003 0.577±0.004 0.108±0.002 0.291±0.005 83.28±1.60

Примечания. Линии американской норки (Neogale vison): A – агрессивные (AM – самцы, AF – самки), N – неселекти-
рованные (NM – самцы, NF – самки), T – ручные (TM – самцы, TF – самки); Can – канадская природная популяция 
N. vison (самцы); Mustela lutreola – европейская норка (самцы); M. sibirica – колонок (самцы).
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разных объемов выборок на проявление измен-
чивости в сравниваемых группах предварительно 
произведено их случайное выравнивание по ми-
нимальному числу наблюдений – во всех выборках 
число особей составило 30 экз. Парные сравнения 
выполнили с помощью апостериорного Q-теста 
Тьюки–Крамера (post-hoc Tukey–Kramer’s Q-test). 
Для оценки иерархической структуры отношений 
выборок использовали кластерный анализ мето-
дом UPGMA – невзвешенного парного связывания 
по средним значениям. Расчеты осуществили с по-
мощью пакетов прикладных программ TPS (Rohlf, 
2017, 2017a), PAST 4.12 (Hammer et al., 2001) и IMP 
6.0 (Zelditch et al., 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Из табл.  1 следует, что наибольшие величи-
ны механического потенциала MPmadm на клык 
за счет нижнего (глубинного) массетера (madm) 
пришлись на выборки агрессивных самцов и са-
мок, причем неселектированные норки обоих по-
лов приближаются к ним по величине данного по-
казателя, как и природная серия из Канады. При-
мечательно, что половые различия у особей всех 
трех линий статистически незначимы: у агрессив-
ных – Q = 2.288 (p = 0.6707), у ручных – Q = 1.615 
(p  = 0.9151) и у неселектированных – Q = 2.509 
(p = 0.5655). При этом самцы канадских норок зна-
чимо отличаются от агрессивных и ручных самцов 
(соответственно Q = 4.358 (p = 0.0337) и Q = 5.368 
(p  = 0.0028)), но сходны с неселектированными 
самцами (Q = 1.471, p = 0.9447). Достоверно наи-
меньшие значения этого показателя проявились 
у двух близких видов – европейской норки и ко-
лонка (см. табл. 1). Относительно эксперименталь-
ных селектированных линий американской норки 
можно заключить, что у агрессивных животных 
показатель MPmadm формально несколько возрос 
по отношению к исходным неселектированным 
и природным канадским норкам, хотя значимое 
подтверждение различий проявилось только меж-
ду неселектированными самками и агрессивными 
самцами (Q  = 5.396, p = 0.0026), но у обоих по-
лов ручных особей показатель MPmadm значимо 
уменьшился (от Q = 4.330, p = 0.0026 до Q = 8.454, 
p = 0.00003).

Другой показатель, MPmata, также косвен-
но указывает на усилия, приходящиеся на клык, 
но отражает способность продольного разреза-
ющего смещения клыка в переднем и заднем на-
правлениях, что, вероятно, позволяет частично 
перехватывать добычу, удерживая ее, а также раз-
дирать, соскабливать и отрывать части кормового 
объекта. По этому показателю (см. табл. 1) у обо-
их полов линии агрессивных норок проявились 
наименьшие средние значения, а наибольшие 

выражены у самцов линии ручных. Примечатель-
но, что канадские природные американские нор-
ки отличаются наибольшей величиной MPmata 
среди рассмотренных выборок, сближаясь только 
с ручными самцами (Q = 2.294, p = 0.6679). Самые 
большие значения данного показателя проявились 
у европейской норки и колонка, причем у колонка 
индекс MPmata достигает максимума в сравнивае-
мой группе выборок (см. табл. 1).

Третий показатель, MPmatp (см. табл.  1), от-
ражающий усилия заднего височного мускула 
на хищный зуб нижней челюсти (способность 
разрезать и дробить кормовой объект), указывает 
на то, что у экспериментальных линий американ-
ских норок этот индекс выражен в наименьшей 
степени. Он значимо выше лишь у ручных самцов 
по отношению к самкам всех линий, но сближает-
ся аналогичным показателем самцов из Канады, 
у которых он также относительно высок. Однако 
данный показатель значимо выше у европейской 
норки и колонка.

Четвертый показатель, MPmasm (см. табл. 1), 
отражает усилия, приходящиеся на хищный зуб 
нижней челюсти при ее поперечном движении, 
т. е. при боковом разрезании, дроблении или пе-
рехватывании кормового объекта. При сравнении 
представителей американских норок среднее зна-
чение индекса механического потенциала MPmasm 
наиболее велико у неселектированных самок, ко-
торые значимо превосходят по этому индексу сам-
цов данной линии (Q = 8.029, p = 0.00002). Уровень 
индекса у агрессивных норок обоих полов досто-
верно более высокий, чем у ручных животных (см. 
табл. 1), однако половые различия в обеих линиях 
по величине MPmasm статистически незначимы 
(соответственно Q = 0.489, p = 0.9999 и Q = 2.237, 
p = 0.6943). Самцы американской норки из природ-
ной популяции Канады занимают промежуточное 
положение между нелинейными самками и руч-
ными самцами. Примечательно, что по данному 
показателю различаются европейская норка (у нее 
низкое значение MPmasm) и колонок (Q = 4.725, 
p = 0.0236), который по высокому значению ин-
декса сближается с неселектированными самками 
американской норки (Q = 0.507, p = 0.9999).

Для оценки влияния факторов “линия” (S) 
и “пол” (G) на изменчивость значений каждого 
из индексов мы провели двухфакторные дисперси-
онные анализы (табл. 2) рассмотренных выше по-
казателей механического потенциала (MP) клыка 
и хищного зуба у экспериментальных линий аме-
риканской норки с учетом влияния факторов S, 
G и их взаимодействия (S × G). Из табл. 2 следу-
ет, что по показателю MPmadm проявились значи-
мые межлинейные различия, а также уступающие 
им по величине межгрупповой дисперсии половые 
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различия, но взаимодействие этих факторов оказа-
лось незначимым. Изменчивость величины индекса 
MPmata выражена меньше, но так же как и в преды-
дущем случае, дисперсия, обусловленная фактором 
“линия” (S), кратно выше, чем дисперсия за счет 
фактора “пол” (G), а взаимодействие факторов (S × 
G) тоже статистически недостоверно. Поэтому, на-
ряду тем, что индексы MPmata и MPmadm отражают 
межлинейные различия, они также отражают и про-
явления полового диморфизма по величинам этих 
механических потенциалов клыка.

Темпорально-артикулярный механический по-
тенциал хищного зуба – MPmatp – не проявил зна-
чимых межлинейных различий (см. табл. 2), одна-
ко статистически достоверно отражает половые 
различия и их взаимодействие с фактором “ли-
ния”. Другими словами, между самцами и самка-
ми разных линий половые различия по этому по-
казателю проявляются по-разному. В то же время 
ангулярно-артикулярный механический потенциал 

хищного зуба – MPmasm – статистически значимо 
отражает как межлинейные, так и половые разли-
чия, а также их взаимодействие. Таким образом, 
только три биомеханических индекса проявили 
прямую значимую связь с результатами селекции 
по признакам поведения и процессом доместика-
ции, отражая межлинейные различия.

Представляло интерес сопоставить сопряжен-
ную межгрупповую изменчивость средних значе-
ний двух основных показателей механического по-
тенциала как клыка (MPmadm), так и хищного зуба 
(MPmatp) у линий и природной канадской попу-
ляции американской норки, а также двух близких 
видов – европейской норки и колонка. Результаты 
сравнения представлены на рис. 2. Из рисунка сле-
дует, что, действительно, механический потенциал 
MPmadm клыка выше у агрессивных, неселектиро-
ванных и природных канадских американских но-
рок, но существенно ниже у ручных особей этого 
вида и еще ниже у европейской норки и колонка. 

Таблица 2. Двухфакторные дисперсионные анализы индексов механического потенциала (MP) клыка и хищ-
ного зуба нижней челюсти у экспериментальных линий американской норки с учетом влияния факторов ли-
ния (S – strain), пол (G – gender) и их взаимодействия (S × G)

Источник изменчивости
(Factor)

Сумма 
квадратов 

(SS)

Число 
степеней 

свободы (d. f.)

Средний 
квадрат (MS) F

Уровень 
значимости

(p)
MPmadm –массетерно-артикулярный механический потенциал клыка

Линия (S) 0.01039 2 0.00519 46.76 <0.00001
Пол (G) 0.00207 1 0.00207 18.60 <0.00001
Взаимодействие (S × G) 0.00006 2 0.00003 0.27 0.76600 (ns)
Внутригрупповая 0.04776 430 0.00011
Общая 0.06028 435

MPmata – передний темпорально-артикулярный механический потенциал клыка
Линия (S) 0.00329 2 0.00165 8.76 0.00019
Пол (G) 0.00136 1 0.00136 7.24 0.00741
Взаимодействие (S × G) 0.00051 2 0.00026 1.36 0.25710 (ns)
Внутригрупповая 0.08075 430 0.00019
Общая 0.08591 435

MPmatp – задний темпорально-артикулярный механический потенциал хищного зуба
Линия (S) 0.00063 2 0.00032 0.46 0.63310 (ns)
Пол (G) 0.00949 1 0.00949 13.71 0.00024
Взаимодействие (S × G) 0.00544 2 0.00272 3.94 0.02026
Внутригрупповая 0.29750 430 0.00069
Общая 0.31306 435

MPmasm – ангулярно-артикулярный механический потенциал хищного зуба
Линия (S) 0.01202 2 0.00601 13.31 <0.00001
Пол (G) 0.02079 1 0.02079 46.06 <0.00001
Взаимодействие (S × G) 0.01377 2 0.00689 15.26 <0.00001
Внутригрупповая 0.19410 430 0.00045
Общая 0.24068 435
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При этом представители вида инвайдера – аме-
риканской норки – и автохтонных видов – евро-
пейской норки и колонка – четко различаются 
между собой по значениям механического потен-
циала хищного зуба MPmatp. Показатель отражает 
не только специфику их диеты, но также особен-
ности пищевого и охотничьего поведения.

Диаметры затемненных пятен-окружностей, 
представленных на данном рисунке для каждой вы-
борки, пропорциональны величинам центроидных 

размеров (CS) мандибул за вычетом минимально-
го значения. На рис.  2 видно, что средний цен-
троидный размер мандибул положительно связан 
с величинами механического потенциала MPmadm 
клыка: у более крупных животных механический 
потенциал, связанный с силой укуса (bite force) 
клыка, выражен сильнее (коэффициент корреля-
ции Спирмена Rs = 0.80, p = 0.0108). Однако по ве-
личине механического потенциала хищного зуба 
MPmatp эта тенденция не выражена – связь от-
сутствует (Rs = –0.07, p = 0.8432), но проявляется 
половой диморфизм по средним значениям этого 
показателя (Rs = 0.82, p = 0.0238). Половой димор-
физм наиболее четко проявился у селектирован-
ных линий: агрессивных и ручных американских 
норок. При этом внутри выборок самцов и самок 
экспериментальных линий, а также неселекти-
рованных норок и самцов природной популяции 
вида значимая связь индексов с центроидными 
размерами мандибул не выявлена.

Для интегральной оценки сопряженной измен-
чивости всех биомеханических индексов провели 
многомерный непараметрический двухфакторный 
дисперсионный анализ (Two-way PERMANOVA) 
значений четырех индексов механического по-
тенциала (MPmata, MPmatp, MPmadm, MPmasm) 
по двум факторам – “линия” (S) и “пол” (G) 
с учетом их взаимодействия (S  x G). Результаты 
PERMANOVA представлены в табл. 3. Из табли-
цы следует, что эффекты влияния обоих факторов 
и их взаимодействия на изменчивость индексов 
механических потенциалов клыка и хищного зуба 
нижней челюсти статистически высоко значимы. 
Однако общая факториальная дисперсия в дан-
ном случае оказалась относительно невелика – 
16.47%. При этом наибольшая доля межгрупповой 
дисперсии биомеханических индексов проявилась 
по фактору “линия” – 7.82%, а на фактор “пол” 
пришлось 6.28%. Примечательно, что эффект 
взаимодействия этих факторов объясняет 2.38% 
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Рис. 2. Сопоставление средних механических потен-
циалов (с учетом стандартной ошибки ± SE) клыка 
(MPmadm) и хищного зуба (MPmatp) самцов при-
родной канадской популяции (Can), эксперимен-
тальных линий американской норки (агрессивные: 
самцы – AM, самки – AF; ручные: самцы – TM, 
самки – TF; неселектированные: самцы – NM, сам-
ки – NF), самцы европейской норки (Mlut) и ко-
лонка (Msib). Размеры теневых пятен соответствуют 
центроидным размерам (CS) за вычетом их мини-
мального значения.

Таблица 3. Результаты непараметрического многомерного двухфакторного дисперсионного анализа 
(PERMANOVA) на основе случайных перестановок индивидуальных значений индексов механических по-
тенциалов (MPmata, MPmatp, MPmadm, MPmasm) самок и самцов линий агрессивных, неселектированных 
и ручных американских норок с учетом факторов “линия” (S), “пол” (G) и их взаимодействия (S x G) по слу-
чайно выровненным объемам выборок (n = 30) 

Источник изменчивости
(Factor)

Сумма 
квадратов 

(SS)

Число 
степеней 

свободы (d. f.)

Средний 
квадрат

(MS)
F

Уровень 
значимости

(p)
Линия (S) 0.0227 2 0.0114 8.19 0.0001
Пол (G) 0.0183 1 0.0183 13.15 0.0001
Взаимодействие (S x G) 0.0069 2 0.0035 2.50 0.0118
Остаточная (Residual) 0.2429 175 0.0014
Общая (Total) 0.2908 180
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дисперсии, что составляет от величины факто-
риальной дисперсии около 15%. Другими слова-
ми, половые различия у разных линий по биоме-
ханическим индексам проявляются по-разному. 
Последнее было отчасти видно на рис. 2 по сред-
ним значениям механических потенциалов клыка 
и хищного зуба. Линейные различия в общей ме-
жгрупповой изменчивости по биомеханическим 
индексам в целом несколько превысили половые, 
т. е. результаты селекции в целом отразились и в из-
менении ряда морфофункциональных признаков, 
связанных с особенностями питания и охотничье-
оборонительного поведения американских норок.

В итоге кластерного анализа (UPGMA) ие-
рархии отношений выборок трех объединенных 
по полу линий американских норок, включая вы-
борки природных особей этого вида и близких ви-
дов – европейской норки и колонка, по средним 
значениям четырех индексов механического потен-
циала (MPmata, MPmadm, MPmatp и MPmasm) клы-
ка и хищного зуба мандибул выделили два кластера 
(рис. 3). Первый из них включил все выборки аме-
риканской норки, а второй – выборки европейской 
норки и колонка. В пределах кластера американ-
ской норки выделилась более дифференцированная 
ветвь природных канадских особей. Наиболее близ-
ки друг к другу оказались ветви агрессивных и несе-
лектированных норок, а клада ручных заняла про-
межуточное положение между ними и канадскими 
природными норками. В итоге структура данного 
кластера выявила степень морфофункциональных 
различий по биомеханическим характеристикам 
нижней челюсти между линейными и природными 

выборками, отражая также их таксономические от-
ношения c близкими видами.

ОБСУЖДЕНИЕ

При обсуждении полученных результатов дли-
тельной селекции американской норки в условиях 
экспериментальной зверофермы ИЦиГ СО РАН 
по признакам оборонительного поведения следу-
ет напомнить общую идею Д. К. Беляева о деста-
билизирующем отборе (Belyaev, 1979), приводя-
щем к увеличению изменчивости, дестабилизации 
исторически сложившихся паттернов морфогене-
за, перестройке и становлению новых адаптивных 
признаков. Все эти аспекты наблюдались нами 
и при анализе изменчивости формы мандибул 
американских норок по результатам их селекции 
по признакам оборонительного поведения. Ранее 
мы уже отмечали возникновение новых нетипич-
ных морф окраски меха американских норок, воз-
никших в ходе селекции (Trapezov, 1997; Трапезов, 
2012) при действии дестабилизирующего отбора. 
Изменения черепа и нижней челюсти после про-
тивоположно направленной селекции по призна-
кам оборонительного поведения, как показал про-
веденный ранее анализ (Харламова и др., 2000), 
существенно затронули линии агрессивных и руч-
ных норок. В настоящем исследовании размах 
достигнутых биомеханических функциональных 
различий мандибул между линиями агрессивных 
и ручных норок несколько превысил уровень их 
половых различий. При этом хорошо известно, 
что половой диморфизм во многом является ха-
рактерным атрибутом развития большинства видов 
куньих (Abramov, Tumanov, 2003; Loy et al., 2004; 
Thom et al., 2004; Romaniuk, 2018; Law, 2020). По-
лученные нами результаты принципиально важны, 
поскольку показывают, что превышение размаха 
межлинейных различий над половыми, отражает 
существенные морфогенетические преобразования 
нижней челюсти, а также связанные с ними биоме-
ханические характеристики, возникшие у агрес-
сивных и особенно у ручных норок как проявле-
ние новых свойств фенотипа в ответ на селекцию 
по признакам оборонительного поведения. Поэто-
му можно утверждать, что подобные существенные 
изменения морфогенеза нижней челюсти и связан-
ные с ними биомеханические особенности, в част-
ности у линии ручных норок, приближаются к фе-
нотипическому состоянию “de novo” по отноше-
нию к “контрольной” линии неселектированных 
норок.

Мы установили, что механический потенци-
ал клыка в итоге селекции на усиленную оборо-
нительную реакцию возрос у линии агрессивных 
норок, причем в несколько большей степени это 
наблюдается у самцов данной линии по индексу 

Ручные

Неселектированные

Агрессивные

Mustela lutreola

Mustela sibirica

Neogale vision

Природные 
канадские N. vison

99
57

64

64

0.048
Евклидова метрика матрицы обобщенных
расстояний Махаланобиса (D)

0.036 0.024 0.012 0

100

Рис. 3. Результаты кластерного анализа (UPGMA) 
средних индексов механического потенциала клыка 
и хищного зуба нижней челюсти особей канадской 
популяции, линий агрессивных, ручных и неселек-
тированных американских норок (Neogale vison) 
и двух близких видов – европейской норки (Mustela 
lutreola) и колонка (M. sibirica).
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MPmadm. Можно заключить, что в результате се-
лекции по признакам оборонительного поведения 
механический потенциал MPmadm клыка (способ-
ность сильного укуса, крепкого захвата, удержива-
ния и умерщвления добычи) несколько увеличился 
у агрессивных самцов и резко уменьшился у обоих 
полов ручных американских норок. Последнее ука-
зывает на общую связь функциональных возмож-
ностей нижней челюсти животных с их оборони-
тельным и пищевым поведением.

Конфигурация мандибул у линии агрессивных 
норок, вероятно, не позволяет им эффективно ис-
пользовать биомеханическое свойство, отражаемое 
индексом MPmata, которое проявляется у природ-
ных и ручных американских норок и типично для 
двух близких автохтонных видов куньих. Мож-
но полагать, что биомеханические особенности 
за счет MPmata отражают особенности охотничье-
го поведения и питания природных американских 
норок в провинции Альберта в Канале и европей-
ской норки и колонка на Урале и в Сибири. В то же 
время у ручных норок после селекции произошло 
существенное снижение показателя MPmadm, что 
в целом также отражает связь различий в пове-
дении и морфофункциональных возможностях 
и биомеханических свойствах мандибул у экспе-
риментальных линий норок.

Механический потенциал клыка оказался про-
порционален размерам животных: у наиболее 
крупных агрессивных норок потенциальная “сила 
укуса” была больше, чем у относительно меньших 
по размеру ручных особей. Полученные данные 
в этом отношении хорошо согласуются с оценками 
других авторов, показавших на разных видах связь 
“силы укуса” (bite force) клыка с их размерами (Van 
Valkenburgh, Ruff, 1987; Gittleman, Van Valkenburgh, 
1997; Law, 2019). Поэтому подчеркнем, что в на-
шем случае такая зависимость также проявилась, 
но на внутривидовом уровне – между самцами 
и самками разных линий. Сходные факты отмеча-
ют и другие авторы на примере американской и ев-
ропейской норок (Gálvez-López, Cox, 2022), а также 
других видов куньих (Carnivora, Mustelidae) – аме-
риканской куницы (Martes americana) и пекана-
рыболова (Pekania pennant) (Law, 2020), речной 
выдры (Lutra lutra) (Timm-Davis et al., 2015) и ка-
лана (Enhidra lutris) (Law et al., 2017). С другой сто-
роны, мы установили, что механический потенци-
ал хищного зуба не коррелирует с размерами жи-
вотных, но может быть связан с их полом. Данная 
зависимость была обнаружена и другими автора-
ми при сравнении самцов и самок американской 
норки (Gálvez-López, Cox, 2022), а также других 
видов хищных млекопитающих (Greaves, 1983; 
Van Valkenburgh, Ruff, 1987). Эта зависимость мо-
жет быть обусловлена особенностями охотничьего 

и пищевого поведения разных полов, а также осо-
бенностями выбора ими специфической диеты 
(Law, 2020). Таким образом, усилие, характеризуе-
мое индексом MPmatp и приходящееся на хищный 
зуб у автохтонного вида-конкурента – европейской 
норки, выше, чем аналогичное усилие у природ-
ных и клеточных американских норок, что также 
косвенно отражает различия как в способе пита-
ния, так и в диете видов.

Примечательно, что в нашем сравнении обе 
экспериментальные линии – агрессивные и руч-
ные норки – по биомеханическим индексам ман-
дибул проявили меньший размах половых разли-
чий, чем неселектированные. Так, установленные 
нами морфофункциональные различия между 
самцами и самками у неселектированных норок 
оказались велики по механическому потенциалу 
MPmasm хищного зуба, но отсутствовали у агрес-
сивных и ручных норок. Можно предположить, что 
разнонаправленный селективный процесс привел 
к нивелированию существовавших у них половых 
различий по данному признаку. Поэтому можно 
полагать, что селекция в той или иной степени по-
влияла на проявление и некоторых половых разли-
чий в биомеханике нижних челюстей у представи-
телей разных линий.

При анализе изменчивости показателя MAmasm, 
характеризующего возможность поперечного дви-
жения хищного зуба, необходимо отметить, что та-
кие покачивающие движения мандибулы (swinging) 
регулярно проявляются при жевании у куньих, 
но существенно ограничены по амплитуде. Это яв-
ление ранее было обнаружено Дэвис (Devis, 2014) 
на основе рентгеновской съемки радиоактивных 
меток и прослеживания траекторий их смещения. 
Термин “swinging” мы применяем вслед за Зажи-
гиным и Войта (Zazhigin, Voyta, 2019), которые 
описали данный феномен у землероек (Mammalia, 
Lipotyphla, Soricidae). Однако в отличие от земле-
роек у американской норки симфизиальная связь 
мандибул достаточно жесткая, что не позволяет 
животным использовать их так же как это делают 
насекомоядные млекопитающие при перехваты-
вании пойманной добычи. Можно предполагать 
по величинам MPmasm, что колонок, как и не-
селектированные самки, а также представители 
линии агрессивных особей американской норки 
способны перехватывать, передвигать и/или рас-
членять добычу при низкоамплитудном попереч-
ном смещении мандибулы. При этом у неселекти-
рованных самцов и представителей линии ручных 
особей американской норки, так же как и у сам-
цов европейской норки, эта функция выражена 
слабее. Различия между европейской норкой и ко-
лонком по величине индекса механического потен-
циала MPmasm хищного зуба косвенно указывают 
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на специфичность процесса первичной обработки 
ими кормовых объектов, а также особенности их 
охоты и удержания пойманной добычи. Наиболее 
примечательно, но пока необъяснимо проявление 
резких половых различий по индексу у неселек-
тированных американских норок и в тоже время 
отсутствие таких различий у норок агрессивной 
и ручной линий. При этом линия ручных живот-
ных в итоге селекции по признакам поведения 
в целом по комплексу биомеханических характе-
ристик приобрела и существенную функциональ-
ную специфику мандибул, которая не типична для 
неселектированных и канадских природных норок 
и которая может быть рассмотрена как новая фе-
нотипическая особенность, отражающаяся на про-
цессе их питания и оборонительном поведении.

Выявленные нами различия в биомеханическом 
потенциале мандибул у инвазионного вида – аме-
риканской норки и близких к ней европейских ав-
тохтонных видов – европейской норки и колонка – 
весьма велики. Наши данные хорошо согласуются 
с аналогичными количественными оценками, полу-
ченными ранее для пары наиболее конкурирующих 
видов – американской и европейской норок (Gálvez- 
López et al., 2021; Gálvez-López, Cox, 2022). Авторы 
этого исследования также установили, что по ин-
дексам механического преимущества (mechanical 
advantage) клыка, американская норка имеет преи-
мущество в “силе укуса” над европейской, но по ин-
дексам хищного зуба, напротив, показатели выше 
у европейской норки. При этом биомеханические 
особенности нижней челюсти, различающиеся 
у этих видов, косвенно указывают на определенную 
специфичность их диеты: у европейской норки про-
является специализация к питанию водными и око-
ловодными животными, а у американской норки до-
бычей являются преимущественно наземные виды. 
Согласно результатам исследований диеты этих двух 
видов, проведенных в природных условиях в Евро-
пе (Sidorovich et al., 2010; Põdra, et al., 2013; Law et al., 
2018), справедливость выводов о разных предпочита-
емых ими кормах полностью подтверждается факти-
ческими данными.

Мы согласны с аргументацией упомянутых ав-
торов о связанных с формой и функцией мандибул 
различиях в диете представителей американской 
и европейской норок. Исходя из приведенных нами 
данных, можно также утверждать, что проявляется 
ряд общих биомеханических характеристик, отли-
чающих колонка от американской норки, но сбли-
жающих его с европейской норкой (см. табл. 1). Тем 
не менее и колонок существенно отличается от по-
следней по биомеханике функционирования ман-
дибулы (см. индексы MPmata и MPmasm в табл. 1), 
что позволяет говорить о специфике их охотни-
чьего и трофического поведения. Американская 

норка способна побеждать в борьбе за существо-
вание в большинстве совместных биотопов за счет 
эксплуатационной и интерференционной форм 
конкуренции, и в настоящее время многие авторы 
(Maran et al., 2017; Кораблёв и др., 2018; Croose et al., 
2023) убеждены в том, что, в этой связи, европей-
ская норка находится на грани вымирания.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полученные нами результаты показывают, что 
за короткий период времени, т. е. всего за 16–17 по-
колений селекции по признакам оборонительно-
го поведения у американских норок в условиях 
экспериментальной зверофермы ИЦиГ СО РАН, 
произошла существенная перестройка не только 
поведения, но и биомеханических характеристик 
мандибул и зубного ряда у линий агрессивных 
и ручных животных.

Полученные данные во многом подтверждают 
идеи академика Беляева (Belyaev, 1979). В ходе се-
лекции по признакам оборонительного поведения 
возникает дестабилизирующий эффект, который 
приводит к усилению изменчивости, общей деста-
билизации системы коррелятивных связей, истори-
чески сложившихся между развивающимися струк-
турами и органами в морфогенезе. В результате воз-
никают новые свойства и особенности животных, 
подвергнутых селекции по признакам поведения 
в направлении доместикации. Анализ биомехани-
ческих индексов нижней челюсти показал, что ли-
ния ручных норок в результате отбора по признакам 
оборонительного поведения существенно отличает-
ся от линий неселектированных и агрессивных осо-
бей не только по размерам черепа (Харламова и др., 
2000), но по морфофункциональным показателям 
(индексам) мандибул. Другими словами, биоме-
ханические функциональные признаки оказались 
тесно связаны с признаками оборонительного по-
ведения и изменились параллельно с ним.

Биомеханические различия между самцами ли-
ний агрессивных и ручных норок по размаху оказа-
лись больше, чем между каждой из них и самцами 
условно “предковой” природной канадской попу-
ляции. Поэтому изменение биомеханических ха-
рактеристик нижней челюсти американской нор-
ки за время длительного (более 100 лет) клеточного 
содержания на зверофермах по сравнению с особя-
ми условно предковой природной канадской попу-
ляции вида оказалось выражено в меньшей степе-
ни, чем в итоге селекции по признакам поведения 
на звероферме ИЦиГ СО РАН. Все это указыва-
ет на высокую скорость перестроек морфогенеза 
и биомеханики нижней челюсти при селекции аме-
риканских норок по признакам оборонительного 
поведения.
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Особый интерес представляет факт различий 
между американской норкой как инвазионным для 
Европы и Азии видом и автохтонной европейской 
норкой по комплексу примененных нами биоме-
ханических индексов. По биомеханическим ха-
рактеристикам, как следует из наших результатов 
кластерного анализа, межвидовые различия пре-
вышают по своему уровню внутривидовые. Линия 
ручных норок в процессе селекции по признакам 
поведения приобрела наибольшее биомеханическое 
своеобразие по сравнению с линиями агрессивных 
и неселектированных норок. Полученные данные 
позволяют заключить, что американская норка как 
инвазионный вид с высокой фенотипической (мор-
фологической и этологической) пластичностью, 
а также большей силой укуса и механического по-
тенциала клыка вполне способна при конкуренции 
вытеснить часть автохтонных видов куньих. Тем 
не менее, судя по биомеханике нижней челюсти, 
уязвимый автохтонный вид – европейская норка 
и колонок все же потенциально способны снизить 
трофическую конкуренцию с американской нор-
кой благодаря преимуществу в использовании ме-
ханического потенциала клыка и хищного зуба 
(MPmadm, MPmasm и MPmata), а также различиям 
в трофических нишах и охотничьем поведении.
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Differences between the lines of aggressive and tame American minks that arose as a result of selection 
for traits of defensive behavior (16–17 generations) were revealed based on the biomechanic indices of 
the mandible characterizing the mechanic potentials of the canine and carnassial teeth. The results are 
consistent with D. K. Belyaev’s theory of destabilizing selection: along with an increase in the variability 
of functions and the destabilization of the historically established system of their sexual differences (sexual 
dimorphism), new biomechanic features of the mandible were formed in the line of tame minks. In 
contrast, the control line of non-selected minks unaffected by selection retained significant sex differences 
in biomechanic indices. Between the American minks from a Canadian natural population and the lines 
of aggressive and tame individuals, the differences in biomechanic indicators were less pronounced than 
between the lines themselves. Differences between the American mink, the European mink (Mustela 
lutreola L. 1758) and the Siberian weasel (M. sibirica Pallas 1773) in the biomechanic potentials of the 
canine and predatory teeth of the mandible which reflect specializations in the genus Neogale and the 
specifics of the hunting behavior of the species were found. In the invasive American mink, the mechanic 
potential (MP) of the canine tooth prevails, vs the MP of the carnassial tooth both in the European mink 
and the Siberian weasel, this trait being capable of ensuring the divergence of their trophic niches and 
contribute to the preservation of native species in areas of their sympatry with N. vison.
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