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Со времен Чарльза Дарвина изучение механизмов доместикации животных как модели быстрых эво-
люционных преобразований имеет общебиологическое значение. Методы геометрической морфо-
метрии (ГМ) позволяют оценить морфогенетические изменения, происходящие при доместикации. 
На примере экспериментальных линий американской норки Neogale vison, селектированных на агрес-
сивное и ручное поведение, с помощью методов ГМ между ними установлены существенные разли-
чия по центроидным размерам и форме нижней челюсти. В качестве контролей использовали кле-
точных неселектированных и диких норок канадской популяции. Селекция привела к увеличению 
центроидных размеров мандибул у агрессивных и их уменьшению у ручных норок. Наибольшие раз-
личия по форме мандибул с учетом зубного ряда проявились между линиями агрессивных и ручных 
норок, а половые различия выражены в меньшей мере. Дестабилизация развития мандибул, косвенно 
оцененная по величине объема внутригруппового морфопространства (Vm) вдоль первых трех кано-
нических осей, оказалась наиболее выражена у самцов и самок линии ручных норок, что прямо согла-
суется с теорией дестабилизирующего отбора Д. К. Беляева. Наименьшие значения Vm у обоих полов 
линии агрессивных норок также отражают ограничение нормального развития. Таким образом, после 
16–17 поколений селекции норок на агрессивное и ручное поведение обнаружены морфогенетические 
эффекты, выраженные в дивергенции формы их нижней челюсти, сопровождающиеся дестабилиза-
цией развития и отражающие высокую скорость экспериментальной доместикации (по Д. К. Беляе-
ву). Дифференциация линий агрессивных и ручных американских норок по форме мандибул превы-
шает уровень половых различий и сопоставима со степенью морфологического расхождения между 
клеточными и дикими канадскими особями вида. Она сопровождается морфологическим хиатусом 
и формально близка к подвидовому рангу внутривидовых морфологических различий (речь не идет 
о “рукотворных” подвидах) по сравнению с морфологической дивергенцией американской норки 
от другого вида – колонка Mustela sibirica. Морфогенетические эффекты селекции американской нор-
ки по оборонительной реакции на человека демонстрируют высокий адаптационный и эволюцион-
ный потенциалы этого инвазивного вида.
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Начиная с работ Дарвина (Darwin, 1868), изу-
чение механизмов доместикации животных как 
модели быстрых эволюционных преобразований 
имеет общебиологическое значение. В первую 
очередь это обусловлено необходимостью моде-
лирования и выявления процессов быстрой эво-
люции видов при снижении ценотического кон-
троля из-за усиления антропогенного воздей-
ствия на естественные сообщества в сочетании 
с климатогенными изменениями и инвазиями 
чужеродных видов (Дгебуадзе, 2014). Доместика-
ция видов в составе биоты некоторыми авторами 
рассматривается как один из аспектов прямого 
и косвенного антропогенного влияния на биоту 
(Kaiser et al., 2015).

Проблема доместикации животных и связан-
ных с ней морфологических изменений привле-
кала внимание многих исследователей (Беляев, 
1972; Belyaev, 1979; Трут, 1981; Беляев, Трут, 1989; 
Трапезов, 2012; Kaiser et al., 2015; Singh et al., 2017). 
В исследованиях научной школы Д. К. Беляева 
(Трапезов, 1987; Беляев, Трут, 1989; Харламова 
и др., 2000; Трут и др., 2021) обосновано влияние 
отбора по признакам оборонительного поведе-
ния на изменчивость ряда видов млекопитаю-
щих: серебристо- черная лисица Vulpes vulpes fulvus 
(Canidae: Carnivora), серая крыса Rattus norvegicus 
(Muridae: Rodentia) и американская норка Neogale 
vison Schreber, 1777 (Mustelidae: Carnivora).

Д. К. Беляев считал, что геном может действо-
вать в стрессовых условиях как система, способ-
ная продуцировать изменчивость (Belyaev, 1979). 
Результаты экспериментальной доместикации 
привели Д. К. Беляева к идее дестабилизирующе-
го отбора как антитезы отбора стабилизирующего 
(Belyaev, 1979). Существо его концепции заключа-
лось в том, что движущий отбор, направленный 
на признаки, изменчивость которых в сильной 
степени сопряжена с изменчивостью функцио-
нального состояния регулятивных систем онто-
генеза, обладает дестабилизирующей функцией.

При доместикации лисиц в результате селек-
ции известны появление пегости в окраске, из-
менение формы хвоста и ушей, изменение во-
кализации, гормонального фона, а также разме-
ров и пропорций черепа (Трут и др., 1991, 2021; 
Трапезов, 2012). “Доместикационный синдром” 
как комплекс морфологических признаков, ти-
пичных для доместицированных животных, об-
суждается со времен Дарвина (Darwin, 1868). 
В последнее время предполагается, что гормо-
нальные и морфогенетические изменения, воз-
никающие при доместикации, связаны с ранним 

формированием клеток нервного гребня (NCC – 
neural crest cell), при изначальном дефиците ко-
торых, вероятно, развивается “доместикацион-
ный синдром” (Wilkins et al., 2014), причем пре-
курсивно затрагивается развитие ряда тканей, 
включая пигментные клетки, а также надпочеч-
ник, зубы и кости лицевой части черепа.

Интродукция американской норки (Neogale 
vison) из разных районов Канады и США в Ев-
ропу ради получения новых пушно- меховых ре-
сурсов привела к формированию устойчивых 
локальных популяций этого чужеродного вида 
в новых условиях (Данилов, Туманов, 1976; Ко-
раблев и др., 2018; Gálvez- López et al., 2022). При 
этом изменился состав автохтонных сообществ 
и резко сократилась численность популяций 
некоторых аборигенных видов. Американская 
норка, ставшая конкурентом европейской норки 
Mustela lutreola (Mustelidae: Carnivora), во многих 
местах вытеснила этот аборигенный автохтон-
ный вид (Maran et al., 1998; Põdra et al., 2013; Ко-
раблев и др., 2018).

Микроэволюционный потенциал американ-
ской норки и ее способность к быстрым селек-
тивным изменениям можно оценить на живот-
ных, содержащихся на зверофермах. Подходя-
щей моделью для решения этой задачи могут 
служить линии N. vison, созданные на экспери-
ментальной звероферме ИЦиГ СО РАН (г. Но-
восибирск) путем длительной селекции по при-
знакам оборонительного поведения. В итоге 
проведенного отбора на агрессивное и ручное 
поведение у американской норки проявились 
изменения в окраске мехового покрова (Трапе-
зов, 1987, 2012), напоминающие сходные явления 
у аналогичных линий серебристо- черных лисиц 
(Трут и др., 2021). На начальной стадии селекции 
для агрессивных и ручных норок были выявлены 
межлинейные изменения размеров осевого чере-
па и нижней челюсти (Харламова и др., 2000).

Межлинейные различия отражают главным 
образом результаты селекции по признакам 
оборонительного поведения норок, т. е., с од-
ной стороны, формирование агрессивной ли-
нии, а с другой – линии с выраженными свой-
ствами “доместицированных” особей. Извест-
но, что у дикой американской норки достаточно 
велики половые различия (Gálvez- López et al., 
2022). Поэтому планировалось оценить, каковы 
по сравнению с ними межлинейные различия, 
а также изменяется ли у клеточных линий се-
лектированных животных степень полового ди-
морфизма по сравнению с неселектированными. 
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Нерешенными остались также вопросы о том, 
в какой мере и в каком направлении изменил-
ся морфогенез экспериментальных групп аме-
риканских норок после длительной селекции 
по признакам оборонительного поведения, 
и каков размах этих морфологических измене-
ний по сравнению с различиями между клеточ-
ными и дикими формами, а также заведомо дру-
гими видами куньих.

Подчеркнем, что ответы на поставленные во-
просы крайне важны в общебиологическом от-
ношении, поскольку разные виды могут быть 
подвержены доместикации в разной степени 
(Lord et al., 2020; Трут и др., 2021). В настоящее 
время еще недостаточно известно, каковы мор-
фогенетические проявления этих изменений 
у американской норки (Gálvez- López et al., 2022). 
До сих пор не ясно, насколько общи эффекты, 
наблюдаемые при “доместикационном синдро-
ме” (Wilkins et al., 2014) как для американской 
норки, так и ряда других доместицированных 
видов млекопитающих.

В последние десятилетия в биологии широко 
применяются методы геометрической морфо-
метрии (ГМ) (Rohlf, Slice, 1990; Павлинов, Ми-
кешина, 2002; Zelditch et al., 2004; Klingenberg, 
2011; Singh et al., 2017), позволяющие раздельно 
анализировать изменчивость размеров и формы 
объектов. ГМ допускает возможность морфоге-
нетической интерпретации морфологических 
изменений конфигурации объектов (Zelditch 
et al., 2004; Sheets, Zelditch, 2013). Это позволяет 
применить методы ГМ для оценки морфогене-
тических изменений на примере нижней челю-
сти экспериментальных линий американских 
норок. Выбор нижней челюсти в качестве объ-
екта исследования обусловлен тем, что селекция 
на агрессивное и ручное поведение неизбежно 
должна была ее затронуть, поскольку сила укуса, 
а следовательно, проявление агрессии во многом 
зависят от конфигурации мандибулы и ее зубно-
го ряда (Gálvez- López, Cox, 2022). Селективный 
процесс часто приводит к морфогенетическим 
перестройкам, поэтому важно оценить, в какой 
степени стабилен процесс развития морфоло-
гических структур у экспериментальных линий 
норок по сравнению с неселектированными 
животными.

Цель работы – оценить соотношения меж-
линейных и половых различий при сравнении 
изменчивости размеров и формы нижней че-
люсти по итогам селекции американской нор-
ки на агрессивное и ручное поведение с линией 

неселектированных (контрольных) особей, ис-
пользуя методы геометрической морфометрии. 
Основной интерес состоял в оценке направле-
ний и размаха морфогенетических изменений, 
связанных с селекцией и доместикацией вида, 
а также в сопоставлении размаха изменений 
экспериментальных клеточных линий амери-
канской норки с величиной ее удаления в мор-
фопространстве от дикой канадской популяции 
и заведомо другого вида (колонка) при оценке 
фенотипической пластичности и микроэволю-
ционного потенциала вида.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом для работы послужила кранио-
логическая коллекция, полученная в ходе работ 
по селекции линий американской норки на агрес-
сивное и ручное поведение на эксперименталь-
ной звероферме ИЦиГ СО РАН под руководством 
д. б. н. О. В. Трапезова, а также линия контроль-
ных неселектированных животных (см. Трапезов, 
1987, 2012). Селекция по признакам оборонитель-
ного поведения через 16–17 поколений привела 
в одном направлении к формированию линии 
агрессивных норок, а в противоположном – к ли-
нии ручных. Параллельно поддерживалась линия 
неселектированных клеточных особей. Общий 
коллекционный материал представлен 436 экз., 
но в данной работе использовали 180 экз. нижних 
челюстей особей клеточного разведения. Случай-
ным образом из имеющейся большой музейной 
коллекции в каждой из трех линий были сформи-
рованы выборки, разделенные по полу и равные 
по числу наблюдений (n = 30).

В качестве контрольной группы, относи-
тельно которой можно судить о направлени-
ях селективных преобразований морфогенеза 
американских норок, использовали клеточных 
неселектированных животных, содержавшихся 
одновременно с экспериментальными линиями. 
Это позволяет выявить направления их феноти-
пических изменений и степень взаимной диф-
ференциации в морфопространстве, т. е. иметь 
условные точки отсчета селективных измене-
ний для агрессивных и ручных самцов и самок 
N. vison. Все особи клеточного содержания явля-
ются сеголетками, однородны в возрастном от-
ношении (7 мес.) и получены в одном и том же 
сезоне (ноябрь). Известно, что в возрасте 7 мес. 
особи обоих полов у американской норки уже 
во многом приближаются по размерам и про-
порциям к зрелым особям. Выборки клеточных 
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самцов и самок неселектированных сеголеток 
были сформированы параллельно в том же воз-
расте. Дополнительным контролем послужи-
ла выборка самцов диких американских норок, 
добытая в 1933 г. в провинции Альберта (Wood 
Buffalo Park, Conibear Lake) в Канаде (число из- 
ученных мандибул n = 20) в возрасте от 1+ до 3+. 
Коллекция была передана в музей ИЭРиЖ УрО 
РАН в конце 50-х годов XX века при обмене 
с Национальным музеем Канады. Этот материал 
позволяет оценить степень изменения размеров 
и формы мандибул у клеточных американских 
норок по сравнению с одной из диких популя-
ций вида.

При оценке “эволюционной значимости” 
морфологических различий между линиями се-
лектированных клеточных норок необходимо 
было соотнести их также с размахом заведомо 
межвидовых различий. Для сравнения с аме-
риканской норкой использовали серии манди-
бул сходных по возрасту взрослых самцов дру-
гого вида – колонка Mustela sibirica (Mustelidae: 
Carnivora) (n = 20). Материал добыт охотника-
ми на Среднем Урале и передан в музей ИЭРиЖ 
УрО РАН в 50–60-х годах прошлого века. Срав-
нение клеточных самцов трех линий с самцами 
диких американских норок из Канады и самца-
ми другого вида при случайном выравнивании 
всех выборок по числу наблюдений (n = 20) дает 
возможность корректно оценить относительный 
размах внутривидовой дифференциации линий 
N. vison относительно дивергенции от M. sibirica.

Общий дизайн работы предполагал два этапа 
сравнений. На первом этапе на равных по числу 
наблюдений (n = 30) выборках самцов и самок 
трех линий (агрессивных, неселектированных 
и ручных) клеточных американских норок мы 
планировали соотнести межлинейные и половые 
различия, отдельно анализируя изменчивость 
центроидных размеров и формы мандибул. При 
этом предполагалось провести межгрупповые 
сравнения центроидных размеров раздельно для 
выборок самцов и самок, используя однофак-
торный дисперсионный анализ, а далее на объе-
диненном материале на основе двухфакторного 
дисперсионного анализа оценить соотношение 
влияния факторов “линия” (strain – S), “пол” 
(gender – G) и их взаимодействия (S × G). Для 
оценки различий в изменчивости формы ман-
дибулы использовали дискриминантный и ка-
нонический анализы. Последовательно оцени-
ли влияние факторов “пол” (дискриминантный 
анализ), “линия” (канонический анализ) и их 

сочетанное влияние на изменчивость формы 
мандибул (канонический анализ). Оценки не-
стабильности морфогенеза получили на основе 
сравнения объемов внутригруппового морфо-
пространства (Vm) (Vasil’ev, 2021) на случайно 
выравненных по числу наблюдений (n = 30) вы-
борках самцов и самок трех линий клеточных 
норок.

Второй этап работ предполагалось провести 
исключительно на выборках самцов, выравнен-
ных по числу наблюдений (n = 20), что было об- 
условлено ограниченной доступностью музей-
ных материалов из природных популяций. При 
этом планировали соотнести размах морфологи-
ческих различий между самцами клеточных ли-
ний агрессивных, ручных и неселектированных 
норок со степенью их дифференциации от сам-
цов дикой канадской популяции американской 
норки, а также от выборки самцов другого вида – 
колонка. На данном этапе также использовали 
данные о центроидных размерах (дисперсион-
ный анализ) и форме мандибул (канонический 
и кластерный анализы).

Цифровые фотографии нижней челюсти аме-
риканских норок и колонка с буккальной сторо-
ны выполнили с помощью фотоаппарата Canon 
EOS6000, установленного на штативе, при раз-
решении 1809 × 1179 пикселей. На фотографи-
ях ветвей нижних челюстей (рис. 1) разместили 
23 метки- ландмарки (landmarks – LM), а также 
25 полуландмарок (semi-landmarks – SM), соот-
ветствующих трем кривым (curves), и две масшта-
бирующие ландмарки на делениях измеритель-
ной линейки (ruler). В программе MorphoJ 1.7a 
(Klingenberg, 2011) провели генерализованный 
прокрустов анализ (GPA) с применением метода 
наименьших квадратов (Rohlf, Slice, 1990). Про-
цедура GPA включала суперимпозицию конфи-
гураций ландмарок: трансляцию, масштабиро-
вание и ротацию с последующим вычислением 
прокрустовых координат (Procrustes coordinates). 
Косвенную оценку размеров мандибул выполни-
ли на основе вычисления их центроидного раз-
мера (centroid size – CS) как квадратного корня 
из суммы квадратов расстояний от центра изо-
бражения до каждой из ландмарок (Rohlf, Slice, 
1990). Для приведения к одному масштабу в про-
грамме CoordGen6f пакета IMP (Zelditch et al., 
2004) использовали ландмарки, размещенные 
на делениях линейки, для представления CS 
в миллиметрах. Оценку вероятной аллометрии 
мандибул норок согласно существующим ре-
комендациям (Zelditch et al., 2004) выполнили 
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SM = 8 SM = 7

SM = 10

Рис. 1. Локализация меток- ландмарок – LM (1–23), полуландмарок – SM (черные кружки) и масштабирующих 
ландмарок (24–25) на фотографии нижней челюсти американской норки с буккальной стороны.

на основе регрессии первой главной компонен-
ты (PC1) на значения натурального логарифма 
CS отдельно по каждой выборке самцов и самок 
в каждой линии. Межгрупповые различия кон-
фигураций нижней челюсти и ее зубного ряда 
оценили на основе дискриминантного и кано-
нического анализов прокрустовых координат.

Предварительно с помощью двухфакторно-
го дисперсионного анализа (Two-way ANOVA) 
оценили устойчивость расстановки операто-
ром ландмарок и формирования кривых в виде 
полуландмарок, используя их повторное раз-
мещение. Показано, что между повторными 
расстановками как ландмарок, так и полулан-
дмарок межгрупповые различия были стати-
стически незначимы (для фактора повторной 
расстановки ландмарок p = 0.5598, для фактора 
повторного размещения полуландмарок вдоль 
кривых p = 0.9995, а при взаимодействии фак-
торов – p = 0.9972). Полученный результат ука-
зывает на стабильность расстановки меток опе-
ратором и не требует использования усреднен-
ных значений координат ландмарок.

Поскольку два фактора изменчивости – “ли-
ния” (S) и “пол” (G) – могли оказывать парал-
лельное влияние на ростовые процессы и во из-
бежание влияния ошибки первого рода, мы при-
менили двухфакторный дисперсионный анализ 
центроидных размеров (CS) мандибул между из-
ученными линиями с учетом их половой принад-
лежности. Выраженность полового диморфизма 

центроидного размера оценили по формуле: 
SDM = |(xF / xM) – 1| × 100 (Россолимо, Павли-
нов, 1974), где xF – среднее значение CS у самок, 
а xM – у самцов.

По итогам канонического анализа вычисляли 
матрицы обобщенных расстояний Махаланобиса 
(D), характеризующие степень дифференциации 
выборок. Для оценки степени половых разли-
чий при многомерном сравнении формы черепа 
использовали квадратированные обобщенные 
расстояния Махаланобиса (D2) между выбор-
ками самцов и самок в каждой линии с оцен-
кой их значимости. Дополнительно вычисляли 
матрицу Прокрустовых дистанций (Pd), по ко-
торой для каждой выборки рассчитывали сред-
ние меры уникальности – MMU (mean measure 
of uniqueness; Васильев, 2005). Оценку корреля-
ции матриц D и Pd проводили на основе теста 
Мантеля (Mantel test). По матрице Pd на основе 
метода невзвешенного парного группирования 
выборок по средним значениям (UPGMA) вы-
полнили кластерный анализ.

Для косвенной оценки уровня внутригруп-
повой нестабильности морфогенеза использо-
вали показатель Vm – объем внутригруппового 
морфопространства (Vasil’ev, 2021), заключен-
ного внутри выпуклой оболочки (convex hull; 
Blonder, 2018), построенной по множеству на-
ружных краевых ординат конкретной группы. 
Данный метод дополняет хорошо известные ме-
тоды оценки флуктуирующей асимметрии (FA) 
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как косвенной меры стабильности развития 
(Zakharov, 1992; Palmer, 1994). Расчет Vm про-
веден по значениям первых трех канонических 
переменных (CV1–CV3), вычисленных по про-
крустовым координатам. Число наблюдений для 
выборок самцов и самок всех линий клеточных 
норок было предварительно выравнено после 
процедуры случайной выбраковки и в каждой 
из них составило n = 30. Поэтому показатель Vm 
позволяет получить сопоставимые между выбор-
ками характеристики рассеивания ординат осо-
бей в морфопространстве. Чем больше значение 
Vm и в большей мере наблюдается рассеивание 
их ординат в морфопространстве, указываю-
щее на расширение веера морфогенетических 
траекторий (Vasil’ev, 2021), тем менее стабильно 
протекает развитие группы особей. В благопри-
ятных условиях, т. е. при минимальном стрессе 
в процессе развития, величина Vm меньше, чем 
при неблагоприятных условиях.

Для вычисления объемов внутригруппового 
морфопространства (Vm) использовали надстрой-
ку (add-in) CalculateVolume (автор А. Г. Курсанов) 
для Microsoft Office Excel, написанную на основе 
встроенной MatLab функции convhull, позволя-
ющей определить объем выпуклой оболочки ко-
нечного множества точек (3D convex hull). Вы-
числить Vm можно также на основе R-програмы 
hypervolume (Blonder, 2019). Для оценки стан-
дартной ошибки измерения Vm (±SE) приме-
нили технику ресэмплинга методом бутстрепа 
со случайным повторным замещением (bootstrap 
with replacement) объектов в выборках (Efron, 
Tibshirani, 1986) на основе 10 повторных циклов.

Однородность выборочных дисперсий опре-
делили с помощью теста Левена (Levene's test) 
для средних значений. При проведении тради-
ционных дисперсионных анализов для проверки 
соответствия распределения переменных нор-
мальному закону использовали W-тест Шапиро–
Уилка (Shapiro–Wilk W-test). Для определения 
размера эффекта (effect size) применяли пока-
затель η2 Коэна (Cohen, 1992). При множествен-
ном сравнении выборок значимость различий 
оценили с помощью однофакторного и двух-
факторного дисперсионных анализов (One-way 
and Two-way ANOVA), а также использовали 
непараметрический аналог ANOVA – H-тест 
Краскела–Уоллиса при сравнении объемов вну-
тригрупповых морфопространств (Vm) выбо-
рок. Парные сравнения выполнили на основе 
апостериорного Q-теста Тьюки (post-hoc Tukey's 
Q-test), а при сравнении Vm – с помощью теста 

Манна–Уитни (Mann–Whitney test). Для оценки 
соотношения вкладов факторов “линия”, “пол” 
и их взаимодействия в межгрупповую изменчи-
вость вдоль канонических переменных приме-
нили метод непараметрического многомерного 
ANOVA (PERMANOVA). Расчеты выполнены 
на основе пакетов программ TPS (Rohlf, 2017a, 
b), PAST 4.12 (Hammer et al., 2001), MorphoJ 1.07a 
(Klingenberg, 2011) и IMP 6.0 (Zelditch et al., 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ

1. Дифференциация клеточных американских 
норок после селекции: соотношение межлинейных 
и половых различий

1.1. Сравнение центроидных размеров нижней 
челюсти. Результаты сравнения величин центро-
идных размеров (CS) мандибул с учетом стан-
дартных ошибок (±SE) между контрольными 
(неселектированными) и экспериментальными 
группами самцов и самок линий норок пред-
ставлены на рис. 2. На основе однофакторного 
дисперсионного анализа значений CS самцов 
трех линий между ними установлены значимые 
различия (F = 14.0; d. f. = 2, 87; p < 0.0001; тест 
Левена – p = 0.2795; W-тест Шапиро–Уилка: 
0.9819; p = 0.2441). При аналогичном сравнении 
CS между линиями самок также получены досто-
верные различия (F = 25.3; d. f. = 2, 87; p < 0.0001; 
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Рис. 2. Сравнение средних центроидных размеров CS 
(с учетом стандартных ошибок ±SE) между самцами 
(1) и самками (2) линий агрессивных, неселектиро-
ванных и ручных клеточных американских норок.
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тест Левена – p = 0.5001; W-тест Шапиро– 
Уилка: 0.9799; p = 0.1786). При парном сравне-
нии значений CS между всеми вариантами вы-
борок самцов и самок разных линий на базе апо-
стериорного Q-теста Тьюки выявлены значимые 
различия, за исключением сравнений между 
парами агрессивных и неселектированных, как 
самцов – Q = 1.593 (p = 0.5006), так и самок – 
Q = 2.23 (p = 0.2620). Самки всех линий имели 
значимо меньший центроидный размер манди-
бул, чем самцы (Q = 36.31; p < 0.0001). Показа-
тель полового диморфизма SDM для CS у агрес-
сивных норок составил 13.65, у неселектирован-
ных – 13.82, а у ручных – 14.28.

В результате двухфакторного дисперсионно-
го анализа (табл.  1)  установлено, что наиболь-
шее влияние на изменчивость CS оказывает пол, 
причем доля дисперсии, обусловленной половым 
диморфизмом норок, составила 78.74% от общей 
дисперсии. Различия по CS между линиями были 
тоже значимы, а доля межгрупповой диспер-
сии составила 6.23%. Влияние взаимодействия 
факторов “линия” и “пол” (S  ×  G)  оказалось 
пренебрежимо мало и незначимо (см. табл.  1). 
По принятой Коэном (Cohen, 1992) системе оце-
нок, характеристики размера эффекта (effect 
size) между линиями превысили средний уровень  
(η2 =  0.297  > 0.15), а половые соответствовали 
высокому уровню различий (η2 = 0.841 > 0.50). 
Иными словами, различия центроидных разме-
ров мандибул между линиями агрессивных, не-
селектированных и ручных животных выражены 
существенно меньше половых.

1.2. Сравнение формы нижней челюсти. Ре-
зультаты оценки половых различий по фор-
ме нижней челюсти у клеточных американ-
ских норок, полученные с помощью линейного 

Таблица 1. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа центроидных размеров (CS) нижней челюсти 
самцов и самок линий агрессивных, ручных и неселектированных американских норок с учетом размера 
эффекта

Источник 
изменчивости 

(фактор)

Сумма 
квадратов

(SS)

Число 
степеней 
свободы 

(d. f.)

Средний 
квадрат

(MS)
F

Уровень 
значимости

(p)

Размер 
эффекта

(η2)

Линия (S) 736.300 2 368.100 36.020 <0.0001 0.297
Пол (G) 9310.000 1 9310.000 911.100 <0.0001 0.841
S × G 0.016 2 0.008 0.001 0.9992 0.00001
Остаточная 1778.000 174 10.220
Общая 11824.316 179

Примечание. Полужирным шрифтом выделены значимые размеры эффекта.
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Рис. 3. Итоги линейного дискриминантного анализа 
(LDA) прокрустовых координат, характеризующих 
изменчивость формы нижней челюсти в выборках 
самцов (1) и самок (2) американской норки без уче-
та принадлежности к линии. Контурные конфигура-
ции мандибул (outlines), встроенные в сплайны де-
формационных решеток соответствуют гистограм-
мам распределений сравниваемых выборок.

дискриминантного анализа прокрустовых коор-
динат при сравнении групп самцов и самок (без 
учета их линейной принадлежности), представ-
лены на рис. 3. В итоге дискриминантного ана-
лиза выявлены существенные половые разли-
чия по форме нижней челюсти (Лямбда Уилкcа 
(Wilks's Λ) = 0.09393; D = 6.3713; T2 Хотеллинга 
(Hotelling's T2) = 1867.3; d. f.1, 2 = 95, 179; F = 24.888; 
p < 0.0001). Корректность классификации при 
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дискриминации полов составила 99%, а после 
проведения процедуры кросс- валидационной 
(cross- validation) проверки на основе джеккнайф 
(jackknife) тестирования объектов она сохрани-
лась высокой – 95.6%. На рис. 3 видно, что ниж-
няя челюсть самцов имеет относительно более 
высокое тело, увеличенные клыки, смещенные 
в каудальном направлении угловой и сочленов-
ный отростки и в краниальном направлении – 
венечный отросток. Мандибула самок отличает-
ся от таковой у самцов противоположными чер-
тами строения и более грацильна.

Сравнение объединенных по полу выборок 
трех линий клеточных норок провели с помо-
щью канонического анализа прокрустовых коор-
динат мандибул (рис. 4). Межгрупповая измен-
чивость вдоль обеих канонических переменных 
оказалась значимой (p < 0.0001). На рисунке вид-
но, что эллипсоиды, объединяющие 95% внутри-
групповой дисперсии линий норок, последова-
тельно расположены вдоль первой канонической 
оси: слева – объединенная выборка агрессивных 
норок, в середине – неселектированных, а спра-
ва – ручных. Выборки практически не перекры-
ваются, причем области рассеивания ординат 
агрессивных и ручных норок полностью раз- 
общены в морфопространстве, т. е. между ними 

наблюдается четкий морфологический хиа-
тус. На рис. 4 видно, что форма мандибул и зу-
бов агрессивных норок отличается от таковой 
у ручных относительно более высоким телом, 
удлиненным клыком и отклонившимся в дор-
зальном направлении сочленовным отростком. 
У ручных норок наблюдаются противоположные 
тенденции.

Результаты канонического анализа прокрусто-
вых координат при оценке взаимной дифферен-
циации формы нижней челюсти между самцами 
и самками разных линий клеточных норок в об-
щем морфопространстве представлены в табл. 2. 
Межгрупповая изменчивость вдоль всех пяти ка-
нонических осей оказалась статистически значи-
мой (p < 0.0001). В табл. 2 приведены соотноше-
ния значений центроидов выборок с учетом стан-
дартных ошибок, а также величин межгрупповых 
дисперсий и оценок их значимости вдоль первых 
трех канонических переменных (CV1–CV3). Пер-
вые три канонические переменные характеризу-
ют около 89.6% межгрупповой дисперсии, т. е. 
достаточно полно отражают основную изменчи-
вость формы мандибул сравниваемых выборок. 
Результаты канонического анализа в виде вза-
имного размещения эллипсоидов выборок в об-
щем морфопространстве представлены на рис. 5. 
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Рис. 4. Результаты канонического анализа (CVA) прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы 
нижней челюсти линий агрессивных (1), неселектированных (2) и ручных (3) американских норок. Контурные кон-
фигурации мандибул (outlines) соответствуют минимальным и максимальным значениям ординат вдоль канони-
ческих переменных на этом и последующих рисунках (коэффициент преувеличения (exaggeration coefficient) – 3.0).
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Рис. 5. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы 
нижней челюсти самцов (нечетные номера) и самок (четные номера) агрессивных (1, 2), неселектированных 
(3, 4) и ручных (5, 6) американских норок. Стрелки – направления межгрупповой изменчивости, соответствую-
щие факторам “линия” и “пол”.

Таблица 2. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, отражающих изменчивость формы 
мандибул самцов и самок линий агрессивных, неселектированных и ручных американских норок вдоль 
первых трех канонических переменных

Линия, пол, статистические 
характеристики

Каноническая переменная
CV1 CV2 CV3

Центроиды выборок (±SE)

AM − агрессивные самцы 4.916 ± 0.163 2.480 ± 0.208 1.268 ± 0.166
AF – агрессивные самки 5.274 ± 0.179 −2.424 ± 0.170 −3.545 ± 0.161
NM − неселектированные самцы −0.496 ± 0.179 4.410 ± 0.172 0.607 ± 0.168
NF − неселектированные самки 0.091 ± 0.191 −4.326 ± 0.174 4.034 ± 0.209
TM − ручные самцы −4.611 ± 0.210 2.789 ± 0.174 −0.704 ± 0.205
TF − ручные самки −5.501 ± 0.158 −2.934 ± 0.184 −1.739 ± 0.168

Итоги канонического анализа

Λ Уилкса (Wilks’s Λ) 0.0001 0.0012 0.0152
Собственные числа 18.8025 12.0971 6.0473
Доля дисперсии, % 45.58 29.32 14.66
Число степеней свободы (d. f.) 25 16 9
Критерий хи-квадрат (χ2) 1712.05 1191.47 743.11
Уровень значимости p < 0.00001 p < 0.00001 p < 0.00001
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Вдоль первой канонической переменной (CV1), 
на которую пришлось около 45.6% межгрупповой 
дисперсии, проявились различия между линия-
ми (см. табл. 2, рис. 5). Вторая каноническая ось 
(CV2), характеризующая 29.3% дисперсии, в ос-
новном отражает половые различия. Судя по зна-
кам центроидов выборок (табл. 2), все центроиды 
агрессивных норок размещены в области положи-
тельных значений CV1, а у ручных – отрицатель-
ных. У всех групп самцов вдоль CV2 наблюдают-
ся отрицательные величины центроидов, а у всех 
групп самок – положительные. Соответственно, 
все полигоны изменчивости групп самок распо-
ложены в верхнем ряду в области положительных 
значений CV2 (рис.  5). Вдоль третьей канони-
ческой переменной (CV3) проявились различия 
(около 14.7% дисперсии) между выборками сам-
цов разных линий и одновременно выражена их 
нивелировка у соответствующих выборок самок.

Для общей оценки соотношения влияния 
данных факторов на проявление изменчивости 
формы нижней челюсти провели двухфакторный 
непараметрический многомерный дисперсион-
ный анализ (Two-way PERMANOVA) всех пяти 
канонических переменных (CV1–CV5). Резуль-
таты анализа приведены в табл. 3. Из таблицы 
следует, что фактор “линия” (S) по совокупности 

канонических переменных наиболее весомо влия- 
ет на изменчивость формы мандибул, а фактор 

“пол” (G) по величине воздействия ему уступает, 
о чем можно судить по соотношению долей, со-
ответствующих факторам дисперсий (доля дис-
персии, обусловленной фактором S – 49.89%, 
а фактором G – 24.64%). Интересно, что взаимо-
действие факторов (S × G) также значимо (доля 
его дисперсии – 14.31%), т. е. в данном направле-
нии изменчивости половые различия по форме 
мандибул у представителей разных линий норок 
проявились по-разному.

В результате расчетов ни в одной из отдель-
но изученных выборок самцов и самок линий 
норок клеточного содержания значимой ре-
грессионной зависимости между формой ман-
дибулы (по PC1) и размерами центроида (CS) 
не обнаружили. Доли объясненной регрессии 
колебались при этом от 1.09 до 7.82%, а уровень 
их значимости – от p = 0.5754 до p = 0.1279, по-
этому выявленные межгрупповые различия фор-
мы мандибул норок не обусловлены эффектами 
аллометрии.

На основе матрицы обобщенных расстояний 
Махаланобиса (табл.  4)  оценены парные меж- 
групповые дистанции. Из таблицы следует, что 
при сравнении выборок как самцов, так и самок 

Таблица 3. Оценка значимости результатов непараметрического многомерного двухфакторного 
дисперсионного анализа (Two-way PERMANOVA) канонических переменных (CV1–CV5), характеризующих 
различия в изменчивости формы мандибул самцов и самок линий агрессивных, неселектированных и ручных 
американских норок

Источник изменчивости 
(фактор)

Сумма 
квадратов (SS)

Число степеней 
свободы

(d. f.)

Средний 
квадрат (MS) F Уровень 

значимости (p)

Линия (S) 3892.30 2 1946.20 388.96 < 0.0001
Пол (G) 1922.20 1 1922.20 384.18 < 0.0001
Взаимодействие (S × G) 1116.70 2 558.34 111.59 < 0.0001
Остаточная (Residual) 870.60 174 5.00
Общая (Total) 7801.80 179

Таблица 4. Матрица обобщенных расстояний Махаланобиса (D) между выборками из линий агрессивных 
(самцов – AM, самок – AF), неселектированных (самцов – NM, самок – NF) и ручных (самцов – TM, самок – 
TF) американских норок (все дистанции статистически значимы – p < 0.0001)

Выборки норок AM AF NM NF TM TF
AM 0 7.847 7.989 10.021 10.474 12.484
AF 7.847 0 10.145 9.777 12.063 11.538
NM 7.989 10.145 0 9.856 6.432 9.844
NF 10.021 9.777 9.856 0 10.456 8.563
TM 10.474 12.063 6.432 10.456 0 7.010
TF 12.484 11.538 9.844 8.563 7.010 0
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наибольшие различия выявлены между линиями 
агрессивных и ручных норок, а неселектирован-
ные занимают между ними промежуточное по-
ложение. Половые различия по форме мандибу-
лы у всех линий высоко значимы. Наибольшая 
степень полового диморфизма (табл. 4) обнару-
жена у неселектированных норок (D2 = 97.14), 
наименьшая – у ручных (D2 = 49.14), промежу-
точная по величине – у агрессивных (D2 = 61.58).

1.3. Оценка объема внутригруппового морфопро-
странства как показателя нестабильности разви-
тия. Результаты множественных межгрупповых 
сравнений объемов внутригрупповых морфопро-
странств (Vm) вдоль первых трех канонических 
переменных, полученные отдельно для самцов 
и для самок трех линий клеточных американ-
ских норок на основе H-теста Краскела–Уолли-
са, представлены в табл. 5. В обоих случаях как 
у самцов, так и у самок выявлены значимые меж- 
групповые различия. У обоих полов минималь-
ные средние значения Vm наблюдаются в линии 
агрессивных норок, а наибольшие – в линии 
ручных. Промежуточные средние значения Vm 
обнаружены в линии неселектированных кле-
точных норок. С помощью теста Манна–Уит-
ни установлено, что как у самцов, так и у самок 
при множественном парном сравнении выборок 
все межлинейные различия по Vm статистически 
значимы (уровни значимости между выборками 
самцов: p < 0.01349 – p < 0.00054; между выбор-
ками самок: p < 0.01598 – p < 0.00052).

В итоге двухфакторного дисперсионного ана-
лиза значений Vm влияние фактора “линии” (S), 

“пола” (G) и их взаимодействия (S × G) были 
также статистически значимыми (p < 0.001). Од-
нако доля дисперсии, обусловленной влиянием 
фактора “линия”, составила 54.4%, т. е. оказа-
лась существенно выше доли дисперсии за счет 

влияния фактора “пол” – 14.2% и доли дис-
персии, связанной с взаимодействием факто-
ров – 7.1%.

2. Дифференциация клеточных и диких амери-
канских норок между собой и от другого вида – ко-
лонка (на примере самцов)

2.1. Центроидные размеры. При однофактор-
ном дисперсионном анализе центроидных раз-
меров мандибулы самцов трех линий клеточных 
особей, дикой канадской популяции и колонка 
выявлены значимые различия (F =117.1; d. f. = 4, 
95; p < 0.00001; тест Левена – p = 0.1351; W-тест 
Шапиро–Уилка: 0.9832; p = 0.2339). При мно-
жественном парном сравнении на основе Q-те-
ста Тьюки установлено, что различия между 
всеми клеточными и дикой выборками амери-
канской норки обусловлены меньшими разме-
рами нижней челюсти у линии ручных норок 
(CS = 100.68 ± 0.99). В то же время самцы дикой 
канадской выборки близки по размерам манди-
булы (CS = 105.23 ± 0.66) к самцам линий агрес-
сивных (105.25 ± 0.72) и неселектированных 
(103.89 ± 0.93) клеточных норок и статистически 
от них не отличаются (соответственно, Q = 0.027, 
p = 0.9998 и Q = 1.609, p = 0.6678). При этом дан-
ные выборки по размерам мандибул значимо 
(от p = 0.0399 до p = 0.0014) отличаются от бо-
лее мелких самцов линии ручных норок. Размер 
нижней челюсти самцов колонка достоверно 
меньше по величине CS (85.58 ± 0.58) по сравне-
нию со всеми сравниваемыми группами самцов 
американской норки (p < 0.0001).

2.2. Сравнение формы мандибул и иерархия 
отношений выборок по степени их морфологиче-
ской дифференциации. Рассмотрим результаты 
сравнения по форме мандибулы самцов кле-
точных линий американской норки с выборка-
ми канадских диких самцов этого вида и сам-
цов заведомо другого вида (колонка) с помощью 

Таблица 5. Результаты сравнения объемов внутригрупповых морфопространств (Vm) на основе 
непараметрического H-теста Краскела–Уоллиса раздельно для самцов и для самок клеточных линий 
агрессивных, неселектированных и ручных американских норок (приведены средние значения Vm с учетом 
стандартных ошибок ±SE)

Линия клеточных норок Самцы Самки
Агрессивные 6.20 ± 0.51 9.27 ± 0.38
Неселектированные 8.49 ± 0.61 11.39 ± 0.23
Ручные 12.51 ± 0.54 12.52 ± 0.27
H-тест Краскела–Уоллиса 22.01 22.08
Число степеней свободы (d. f.) 2 2
Уровень значимости (p) < 0.0001 < 0.0001
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канонического анализа (рис. 6). Из рисунка сле-
дует, что размах внутривидовых морфологиче-
ских различий между клеточными самцами ли-
ний агрессивных и ручных американских норок 
достаточно велик. Он лишь немного меньше того 
уровня различий в морфопространстве, который 
проявился между всеми выборками самцов кле-
точных норок и самцами дикой канадской по-
пуляции этого вида. Степень дифференциации 
самцов колонка от выборок самцов клеточных 
и диких американских норок существенно пре-
вышает размах морфологических различий меж-
ду последними (рис. 6).

Поскольку корреляция Мантеля между ма-
трицами обобщенных расстояний Махаланоби-
са (D) и Прокрустовых дистанций (Pd) оказалась 
существенной (R = 0.93; p = 0.017), мы исполь-
зовали в дальнейшем сравнении только матри-
цу Pd (табл. 6). Величина Pd между выборками 
агрессивных и ручных норок составила 0.0208, 
т. е. превысила значения Pd между агрессивными 
и неселектированными, а также ручными и не-
селектированными. Наименьшая Прокрусто-
ва дистанция выборки самцов диких канадских 
норок обнаружена с клеточными неселектиро-
ванными самцами (0.0283), т. е. лишь немного 

Рис. 6. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, характеризующих изменчивость формы ниж-
ней челюсти самцов клеточных линий агрессивных (A), неселектированных (N) и ручных (T) американских норок, 
дикой канадской популяции (Can) этого вида и другого вида – колонка (Msib).

Таблица 6. Матрица Прокрустовых дистанций (Pd) по форме мандибул и мера средней уникальности (MMU) 
между выборками самцов агрессивных (A), неселектированных (N) и ручных (T) клеточных американских 
норок, диких самцов этого вида из Канады (Can) и другого вида – колонка (Msib) (все дистанции 
статистически значимы – p < 0.001)

Выборки A N T Can Msib MMU
A 0.000 0.0136 0.0208 0.0288 0.0557 0.0297
N 0.0136 0.000 0.0180 0.0283 0.0578 0.0294
T 0.0208 0.0180 0.000 0.0301 0.0492 0.0295
Can 0.0288 0.0283 0.0301 0.000 0.0507 0.0345
Msib 0.0557 0.0578 0.0492 0.0507 0.000 0.0534
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превысила дистанцию между наиболее диффе-
ренцированными линиями агрессивных и руч-
ных норок.

Все выборки клеточных линий и дикой ка-
надской популяции американской норки при-
мерно в равной мере удалены от выборки дру-
гого вида – колонка. Мера средней уникально-
сти (MMU) для выборки диких канадских норок 
0.0345 близка к значению общей средней MMU, 
равной 0.0353, но меньше него, т. е. центроид 
этой выборки, располагаясь недалеко от цен-
тра общего морфопространства, смещен ближе 
к центроидам выборок клеточных норок своего 
вида (см. рис. 6). Показатель MMU, характери-
зующий уровень морфологического своеобразия 
(morphological disparity) другого вида – колонка, 
составил 0.0534.

На рис. 7. представлены результаты кластер-
ного анализа (UPGMA) матрицы Прокрусто-
вых дистанций (Pd). В структуре кластера вы-
делились две клады, характеризующие выборки 
разных видов – американской норки и колонка. 
Клада американской норки разделилась на диф-
ференцированную ветвь дикой канадской попу-
ляции и субкластер клеточных норок, в котором 
с относительно высокой статистической под-
держкой обособленное положение заняла вы-
борка ручных самцов.

ОБСУЖДЕНИЕ

В рамках многолетнего и уникального по мас-
штабам эксперимента, начатого под руковод-
ством Д. К. Беляева (Belyaev, 1979; Беляев, Трут, 
1989; Трапезов, 2012; Трут и др., 2021), который 

был нацелен на воспроизведение процесса до-
местикации у модельных видов млекопитающих, 
сделана попытка моделирования некоторых мо-
ментов эволюционного процесса и оценки связи 
отбора и изменчивости. Развитие Д. К. Беляевым 
представлений о роли поведения в механизмах 
одомашнивания диких животных явилось новой 
парадигмой в изучении процесса доместикации 
и эволюции. Он полагал, что если под давле-
ние отбора попадает генетическая компонента, 
контролирующая поведение и тесно связанная 
с ключевыми регуляторными локусами, осу-
ществляющими интеграцию развития как еди-
ного процесса, то такой отбор способен прово-
цировать возникновение фенотипических изме-
нений не только в направлении своего действия, 
но и в других направлениях (Belyaev, 1979; Беля-
ев, Трут, 1989). Наибольшим может быть давле-
ние отбора на регуляторные системы организма 
и чаще проявляется в экстремальных стрессо-
вых условиях. По его представлениям особый 
дестабилизирующий отбор приводит к увели-
чению изменчивости, дестабилизации исто-
рически сложившихся паттернов морфогенеза, 
перестройке и становлению новых адаптивных 
признаков. Все эти аспекты наблюдались нами 
в данной работе при анализе изменчивости раз-
меров и формы мандибул на примере экспери-
ментальных линий американской норки.

Обсуждая результаты, полученные в нашем 
исследовании, следует отметить следующее. 
Центроидные размеры (CS) мандибул обоих по-
лов у агрессивных клеточных норок в результа-
те селекции возросли по сравнению с особями 

Рис. 7. Результаты кластерного анализа (UPGMA) матрицы Прокрустовых дистанций (Pd) между выборками сам-
цов клеточных линий агрессивных, неселектированных и ручных американских норок, дикой канадской попу-
ляции этого вида и другого вида – колонка. В узлах ветвления указаны значения статистической поддержки (%).
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контрольной линии неселектированных, а у руч-
ных, напротив, уменьшились. Можно также за-
ключить, что при общем уменьшении манди-
бул ручных норок у них проявилась тенденция 
к некоторому усилению полового диморфизма 
по ее центроидному размеру, а у агрессивных, 
напротив, – к уменьшению.

Ранее Сидорович с соавт. (Sidorovich et al., 
1999) показали, что размеры черепа американ-
ских норок, полученных от пушно- меховых зве-
роферм, были крупнее, чем у животных из при-
родных популяций. Сходные выводы были ра-
нее сделаны Линчем и Хайденом (Lynch, Hayden, 
1995), изучавшими факторы генетического влия- 
ния на изменчивость формы черепа американ-
ской норки из диких популяций и фермерских 
звероводческих хозяйств. На нашем материале 
на первый взгляд не подтвердилось отмеченное 
другими авторами увеличение размеров кле-
точных норок по сравнению с дикими, а также 
установлено обратное явление – уменьшение 
CS, характерное для экспериментальной ли-
нии ручных. Установлено, что по центроидным 
размерам мандибул дикие норки не отличаются 
от агрессивных и неселектированных клеточных. 
Однако лишь ручные клеточные норки имели 
достоверно меньшие размеры CS по сравнению 
со всеми этими группами самцов.

Тем не менее наши результаты могут и не про-
тиворечить данным указанных авторов, посколь-
ку имеют два возможных объяснения. В пер-
вую очередь можно предположить, что селекция 
на звероферме по признакам оборонительного 
поведения не была специально нацелена на об-
щее увеличение размеров клеточных норок. По-
этому относительно большие размеры мандибул, 
сформировавшиеся в линии агрессивных норок, 
могут отражать лишь естественный процесс уси-
ления коррелятивных связей размеров живот-
ных с их агрессивным поведением. В этом случае 
наши результаты не подтверждают приведенные 
выше данные других авторов. Другое объяснение 
видится более вероятным: относительно более 
молодые клеточные сеголетки (7 мес.) сравнива-
ются с дикими канадскими норками несколько 
большего возраста (1–3+). Поэтому можно пред-
положить, что при достижении клеточными нор-
ками такого же возраста, размеры их мандибул те-
оретически могли бы быть несколько больше, т. е. 
в этом случае могли подтвердиться выводы об от-
носительно больших размерах клеточных норок 
по сравнению с дикими. Следовательно, наши 
данные пока не позволили решить эту задачу.

В недавних исследованиях (Gálvez- López et al., 
2022; Gálvez- López, Cox, 2022) на основе методов 
геометрической морфометрии проведено срав-
нение центроидных размеров и формы черепа 
и нижней челюсти американской и европейской 
норок, включая животных из природных попу-
ляций. При этом были выявлены значимые по-
ловые различия по форме черепа и нижней че-
люсти у американской норки, что проявилось 
и в нашем сравнении по форме нижней челюсти. 
Обнаруженные нами половые различия по раз-
мерам нижней челюсти у клеточных норок, со-
хранившиеся в итоге селекции, подтверждают 
стабильность проявления полового диморфиз-
ма по центроидным размерам. Однако необхо-
димо отметить, что соотношение межлинейных 
и половых различий по форме нижней челюсти 
в результате селекции изменилось в пользу меж-
линейных. Другими словами, размах различий 
по форме мандибулы между экспериментальны-
ми линиями агрессивных и ручных норок пре-
высил размах половых различий между ними. 
Наибольшие межгрупповые различия в рассмо-
тренном нами варианте канонического анали-
за самцов и самок клеточных линий пришлись 
на различия между линиями, а половые по сво-
ей выраженности ушли на второй план. Данный 
феномен весьма показателен, так как позволя-
ет оценить величину морфогенетического эф-
фекта селекции по признакам оборонительно-
го поведения у норок при сопоставлении его 
с проявлением характерного для вида полового 
диморфизма.

Итоги селекции линий клеточных норок со-
провождались изменением степени полового 
диморфизма. Если принять за условную исход-
ную норму степень проявления полового ди-
морфизма у неселектированных клеточных но-
рок (D2 = 97.14), то у обеих экспериментальных 
линий агрессивных и ручных особей он выражен 
слабее (см. табл. 4). При этом именно у линии 
ручных норок половой диморфизм был мак-
симально выражен по центроидному размеру, 
но минимально проявился по форме нижней 
челюсти (D2 = 49.14). В то же время в отдельно 
проанализированных выборках самцов и самок 
каждой клеточной линии аллометрические эф-
фекты не были выражены, т. е. выявленные нами 
межгрупповые различия не обусловлены прояв-
лением аллометрии мандибул.

Особый интерес представляет обнаруженная 
нами возможность надежно различить предста-
вителей клеточных линий по форме мандибулы, 
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которая также позволяет судить о величине мор-
фогенетических последствий селекции по призна-
кам поведения. Морфологический хиатус между 
полигонами изменчивости клеточных агрессив-
ных и ручных норок проявился как у самцов, так 
и у самок. Поэтому можно заключить, что в ре-
зультате селекции по признакам поведения прои-
зошло существенное изменение морфогенеза ман-
дибул норок, причем доля межлинейной диспер-
сии превысила долю дисперсии половых различий. 
Полученные результаты имеют принципиальное 
значение, поскольку показывают, что в итоге про-
тивоположно направленной селекции по призна-
кам оборонительного поведения степень морфо-
логического расхождения агрессивных и ручных 
животных превысила размах половых различий, 
характерных для многих видов куньих (Abramov, 
Tumanov, 2003; Loy et  al., 2004; Кораблев и др., 
2013; Gálvez- López et al., 2022).

Судя по средним величинам объемов вну-
тригрупповых морфопространств Vm у срав-
ниваемых выборок самцов и самок трех линий 
клеточных норок и результатам множественных 
сравнений их значений, полученных при ресэм-
плинге, можно утверждать, что как у самцов, так 
и у самок проявляется одна и та же закономер-
ность. У представителей линии ручных норок 
средний показатель Vm наибольший, а у агрес-
сивных – наименьший. Величина данного по-
казателя косвенно позволяет судить о степени 
дестабилизации развития (Vasil’ev, 2021), поэто-
му для линии ручных норок можно заключить, 
что у нее проявляется дестабилизация развития 
мандибулы у обоих полов. Последнее прямо со-
ответствует теории дестабилизирующего отбора 
Беляева (Belyaev, 1979). На первый взгляд, про-
тивоположная картина наблюдается у особей ли-
нии агрессивных норок, где проявилось низкое 
значение Vm у обоих полов. Однако и этот слу-
чай, скорее всего, следует также рассматривать 
как эффект специфической дестабилизации раз-
вития особей линии за счет того, что изменчи-
вость в этой линии жестко ограничена узким ди-
апазоном морфогенетических траекторий в мор-
фопространстве. У самцов линии агрессивных 
норок этот феномен выражен значимо сильнее, 
чем у самок. У обоих полов неселектированных 
норок, в отличие от других линий, наблюдаются 
промежуточные значения Vm. В данном случае, 
так же как и в линии агрессивных норок, пока-
затель Vm достоверно больше у самок. Можно 
предполагать, что у самок всех линий высокие 
значения Vm отражают большее влияние стресса 

на процесс развития по сравнению с самцами. 
Исключением является группа самцов линии 
ручных норок, у которых объем Vm непропорци-
онально выше по сравнению с самцами других 
линий, что также косвенно отражает дестабили-
зацию развития мандибул у этих представителей 
линии ручных норок.

В исследованиях Стивенса и Кеннеди (Stevens, 
Kennedy, 2006) и Н. П. Кораблева с соавт. (2018) 
установлено, что у пространственно удаленных 
группировок диких американских норок по ряду 
краниологических промеров проявляется гео-
графическая изменчивость. Поскольку это явле-
ние наблюдается в диких популяциях вида, мож-
но сделать вывод о его высокой фенотипической 
пластичности и способности адаптивно изме-
нять морфогенез в разных экологических усло-
виях. В этой связи возникает вопрос о природе 
относительно быстрых морфогенетических из-
менений в результате противоположно направ-
ленной селекции американской норки по при-
знакам оборонительного поведения. В качестве 
возможного объяснения можно предложить ги-
потезу о существовании в природных популяци-
ях вида преадаптивных модификаций морфоге-
неза, сцепленных с особенностями поведения.

Пул возможных модификаций исходной ге-
терогенной линии вполне мог содержать ранее 
возникшие в истории вида потенциальные ва-
рианты морфогенеза и связанных с ним черт 
поведения, на основе которых осуществилась 
селекция клеточных линий. Изменение пове-
дения в направлении снижения агрессивно-
сти может быть адаптивным для вида в годы 
с высокой плотностью популяции, благопри-
ятные по трофической и иной ресурсной обе-
спеченности. Напротив, при низкой численно-
сти в годы бескормицы и/или неблагоприятные 
в погодно- климатическом отношении высокая 
агрессивность может повышать жизнеспособ-
ность особей за счет конкурентного преиму-
щества. Поэтому подобные поведенческие чер-
ты, обусловленные изменением гормонального 
фона и особенностями протекания морфогенеза, 
могут исторически накапливаться в популяции 
в потенциально доступном модификационном 
пуле из года в год и быстро “извлекаться” как 
особые “морфы” в процессе развития при на-
ступлении определенных экологических усло-
вий. Приведенный выше пример стабилизации 
объема внутригруппового морфопространства 
(Vm) в линии агрессивных норок может служить 
косвенным доказательством фенотипической 
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реализации и селективного усиления одной 
из таких модификаций. Проверка предложенной 
нами гипотезы, к сожалению, не проста и тре-
бует поведенческого тестирования отловлен-
ных в природе американских норок по призна-
кам оборонительного поведения в годы высокой 
и низкой численности популяции.

Возможность различить по морфометрии че-
репа представителей диких и доместицирован-
ных (убежавших из звероферм) американских 
норок продемонстрировали ранее Тамлин с со-
авт. (Tamlin et al., 2009). Полученные этими ав-
торами результаты указывают на высокую фе-
нотипическую пластичность вида, способность 
его быстро адаптивно модифицироваться и “от-
кликаться” на давление отбора в природных по-
пуляциях. Все это хорошо согласуется с нашими 
данными о селективном отклике эксперимен-
тальных линий клеточных норок за 16–17 по-
колений по форме мандибулы и зубного ряда. 
Полученные нами результаты также хорошо со-
гласуются с итогами ранее проведенного много-
мерного сравнения промеров черепа на линиях 
клеточных американских норок на начальной 
стадии селекции (Харламова и др., 2000).

Все самцы линии клеточных норок оказались 
почти в равной мере удалены в морфопростран-
стве от канадских диких. Это означает, что меж- 
групповая изменчивость (дифференциация) 
между клеточными норками в результате селек-
ции по признакам оборонительного поведения 
имеет другое направление в морфопространстве, 
чем при расхождении клеточных и диких норок. 
Тем не менее размах дифференциации между 
агрессивными и ручными клеточными норка-
ми близок к величине их расхождения с дикими. 
Все это еще раз указывает на высокую феноти-
пическую пластичность вида и отражает относи-
тельно высокую эффективность селекции по по-
ведению. Выявленное нами изменение формы 
мандибулы, а также нарушение конфигурации 
и расположения нижнего ряда зубов у клеточных 
ручных норок, по сравнению с неселектирован-
ными, можно связать с проявлением у них при-
знаков “доместикационного синдрома” (Wilkins 
et al., 2014; Lord et al., 2020).

Анализ селективных процессов, протекаю-
щих при доместикации модельных видов, по-
зволяет оценить потенциал их возможных бы-
стрых микроэволюционных перестроек (Drake, 
Klingenberg, 2010). Морфологические различия 
в итоге экспериментальной доместикации аме-
риканской норки достигли высокого уровня 

внутривидовой дифференциации, который со-
поставим со степенью дифференциации меж-
ду дикими и клеточными норками за время со-
держания их на зверофермах. Последнее важно 
в общебиологическом отношении, поскольку 
в итоге селекции по поведению у такого вида, 
как американская норка, появляется возмож-
ность быстрых адаптивных фенотипических из-
менений микроэволюционного масштаба.

Согласно ранее существовавшему таксономи-
ческому критерию – “правилу 75%”, рекомендо-
ванному Э. Майром (1971), уровень подвидовых 
различий мог быть признан уже при 75% коррект-
ной дискриминации особей сравниваемых фе-
нонов (однородных в фенотипическом отноше-
нии выборок, имеющих общее происхождение). 
В настоящее время этот формальный критерий 
уже не применяется и может служить лишь неким 
количественным ориентиром при оценке уровня 
внутривидовых морфологических различий. Раз-
личия по форме мандибул между клеточными ли-
ниями агрессивных и ручных американских норок, 
между которыми проявился морфологический хиа- 
тус, обеспечивают возможность 100% дискрими-
нации их особей, включая самцов и самок. Это 
прямо указывает на высокий уровень морфоло-
гической дифференциации сравниваемых экспе-
риментальных линий, который формально выше, 
чем 75% Э. Майра. В нашем случае речь не идет 
о создании “рукотворных” подвидов, но можно 
заключить, что результаты разнонаправленной се-
лекции американских норок по оборонительному 
поведению на звероферме привели к быстрому 
(за  относительно малое число поколений) фор-
мированию устойчивых изменений морфологии 
нижней челюсти, формально приближающихся 
к внутривидовому уровню морфологических раз-
личий подвидового ранга.

Согласно Бадяеву (Badyaev, 2014), из-
менения морфогенеза, вызванные стресс- 
индуцированными эпигенетическими измене-
ниями, способствуют быстрому формированию 

“функционально интегрированных адаптивных 
модификаций”. Известны примеры трансгене-
рационных эпигенетических эффектов и на по-
ведение животных (Jensen, 2013). Это позволяет 
предполагать, что в основе механизма быстрых 
перестроек морфогенеза норок при их содержа-
нии на звероферме и в природных условиях могут 
лежать эпигенетические изменения. Их сохране-
ние и массовое накопление может быть обуслов-
лено трансгенерационным наследованием стресс- 
индуцированных изменений эпигенетических 
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профилей ДНК за счет ее метилирования или 
транспозиции мобильных элементов генома 
(Jablonka, Raz, 2009; Burggren, 2016; Donelan et al., 
2020). Все это может приводить к быстрой фикса-
ции изменений в морфогенезе и поведении. Про-
явление специфических реакций морфогенеза 
отражает как эпигенетические (Bošković, Rando, 
2018), так и генетические изменения (Kukekova 
et al., 2018; Трут и др., 2021), возникшие в результа-
те действия направленного отбора. Поэтому фак-
тор регулярного стресса животных на звероферме 
при контакте с человеком мог активировать эпи-
генетические перестройки, связанные с морфоге-
нетическими изменениями, которые способны со-
храняться трансгенерационно (Donelan et al., 2020) 
в поколениях линий норок и фиксироваться в их 
геномах. Дальнейший молекулярно- генетический 
анализ эпигенетических профилей линий амери-
канской норки может прояснить эти вопросы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Длительная противоположно направленная 
селекция американских норок в искусствен-
ных условиях клеточного содержания по при-
знакам оборонительного поведения, так же как 
и в других аналогичных случаях на примере 
серебристо- черных лисиц и лабораторных се-
рых крыс, отбираемых на дружелюбное и агрес-
сивное поведение, привела к относительно бы-
стрым характерным изменениям морфогенеза.

Дестабилизирующий отбор (в  понимании 
Д. К. Беляева) по оборонительной реакции аме-
риканской норки на человека привел за 16– 17 по-
колений селекции в линии ручных норок к уси-
лению полового диморфизма по размерам, но его 
уменьшению по форме мандибул, перестройке 
морфогенеза нижней челюсти и строения зубов, 
а также к возрастанию морфогенетической из-
менчивости и дестабилизации развития самцов 
и самок (судя по изменчивости объемов внутри-
группового морфопространства).

Достигнутые в результате селекции межли-
нейные различия оказались весьма велики как 
по центроидным размерам (укрупнение у агрес-
сивных и уменьшение у ручных относительно кон-
трольной линии неселектированных норок), так 
и по форме мандибул, несмотря на сравнительно 
небольшое число поколений отбора. Наблюдаемые 
нами быстрые морфологические изменения гипо-
тетически можно также рассматривать как резуль-
тат фиксации в процессе селекции заранее име-
ющихся в видовом “веере” модификаций за счет 

эпигенетической перестройки и дальнейшего 
трансгенерационного наследования возникающих 
эпигенетических изменений, детерминирующих 
морфотипы, на основе которых могли сформиро-
ваться линии норок.

В итоге селекции дифференциация линий 
клеточных агрессивных и ручных норок сопро-
вождается полным морфологическим хиатусом, 
который превышает характерный для вида вы-
сокий уровень половых различий. При этом меж- 
групповая изменчивость формы нижней челю-
сти, характеризующая межлинейные и половые 
различия, проявилась в общем морфопростран-
стве в несовпадающих разных направлениях.

Проведенное сравнение позволяет соотнести 
размах морфологических изменений, возник-
ших после селекции и оцениваемых различиями 
между линией неселектированных (контроль-
ных) и обеими линиями экспериментальных 
клеточных американских норок, с морфологи-
ческими различиями между клеточными и дики-
ми, а также заведомо межвидовыми различиями. 
Степень морфогенетических изменений, проя-
вившихся у американской норки в ответ на се-
лекцию по признакам оборонительного поведе-
ния в целом существенно меньше, чем уровень 
ее дивергенции от колонка, но превышает по-
ловые различия и сопоставима со степенью вну-
тривидовой дифференциации между клеточны-
ми и дикими особями. Поэтому можно сделать 
вывод о существенном изменении морфогенеза 
мандибул клеточных американских норок в ус-
ловиях зверофермы. Таким образом, морфоге-
нетические эффекты, возникшие в итоге селек-
ции американской норки по признакам оборо-
нительного поведения, демонстрируют высокий 
адаптационный и эволюционный потенциалы 
этого вида. Выявленная фенотипическая пла-
стичность линий при селекции по признакам 
оборонительного поведения свидетельствует 
о возможности быстрой выработки адаптаций 
в локальных популяциях американской норки 
как инвазивного вида при освоении новых био-
топов и расширении ареала.
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Since the time of Charles Darwin, the study of the mechanisms of domestication of animals as 
a model of rapid evolutionary transformations has been of general biological importance. Methods of 
Geometric morphometrics (GM) make it possible to assess the morphogenetic changes that occur during 
domestication. Using the experimental strains of American mink Neogale vison, selected for aggressive and 
tame behavior, significant differences in the centroid size (CS) and shape of the mandible were established 
between them. Cage non-selected and wild Canadian minks were used as controls. Selection has led to 
an increase in the CS of mandibles in aggressive and their decrease in tame ones. The greatest differences 
in the shape of mandibles were manifested between the aggressive and tame strains. The destabilization 
of mandible development, indirectly estimated by the volume of within- group morphospace (Vm) 
along the first canonical axes, turned out to be most pronounced in males and females of the tame 
mink strain, which is directly consistent with the theory of destabilizing selection by D. K. Belyaev. 
After 16–17 generations of mink selection for aggressive and tame behavior, morphogenetic effects were 
found, expressed in the divergence of the shape of their mandible, accompanied by destabilization of 
development, and reflecting the high rate of experimental domestication. The differentiation of the 
aggressive and tame minks by the shape of the mandibles exceeds the level of sexual differences and is 
comparable to the degree of morphological divergence between caged and wild Canadian individuals. 
It is accompanied by morphological hiatus and is formally close to the subspecific rank of intraspecific 
morphological differences compared with the morphological divergence of the American mink from 
another species – the Siberian weasel Mustela sibirica. The morphogenetic effects of American mink 
selection by behavior demonstrate the high adaptive and evolutionary potentials of this invasive species.


