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Отклик на селекцию по признакам1 оборони-
тельного поведения тесно связан с возникновением 
типичных генетических и морфогенетических эф-
фектов в процессе доместикации животных (Беляев, 

1 �Дополнительные материалы размещены в электронном виде 
по DOI статьи: https://doi.org/ 10.31857/S0044513425020058

1979; Belyaev, 1979; Трут, 1981; Трапезов, 1987; Беля-
ев, Трут, 1989; Singh et al., 2017). В работах многих 
авторов показана высокая скорость морфогенетиче-
ских перестроек, обнаруженная при доместикации 
собак, серебристо-черных лисиц, американских но-
рок, серых крыс и других видов (Drake, Klingenberg, 
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Сравнили встречаемость дискретных неметрических пороговых признаков (НПП) осевого 
черепа и нижней челюсти у линий агрессивных и ручных американских норок (Neogale vison 
Schreber, 1777), созданных на основе селекции по признакам оборонительного поведения. Кле-
точные неселектированные и дикие канадские норки взяты как контрольные. После выбра-
ковки в выборках НПП с инвариантными частотами, нечеткой топологией, единичных, редких 
(< 5%) и встреченных с высокой частотой (> 95%) использовали три варианта набора признаков: 
“расширенный” (50 признаков), допускающий их связь с полом и размерами, “ограниченный” 
(30), исключающий такую связь, и “объединенный” (50), где для признаков, связанных с по-
лом, взяты частоты только самцов. Оценка средних мер дивергенции (MMD) по частотам встре-
чаемости фенов НПП во всех вариантах выявила значимые различия между линиями, а также 
обеими контрольными группами. В первом варианте были наиболее выражены различия между 
полами, а во втором и третьем вариантах – между линиями. Во всех вариантах в наибольшей 
степени различаются агрессивные и ручные особи, а клеточные неселектированные норки за-
нимают промежуточное положение. Дикие канадские норки наиболее близки к клеточным не-
селектированным, а дивергенция между агрессивными и ручными превышает различие между 
клеточными и дикими. Канонический анализ главных компонент, характеризующих проявле-
ние индивидуальных фенокомпозиций по второму ограниченному набору 30 НПП (с меньшей 
средовой и большей наследственной обусловленностью), выявил те же межгрупповые различия, 
что и на основе MMD во втором и третьем вариантах. Установлено, что эффект селекции по при-
знакам оборонительного поведения за 16–17 поколений сопровождался большей дифференциа-
цией агрессивных и ручных американских норок, чем диких и клеточных в итоге почти вековой 
изоляции последних на зверофермах. Величины индексов эпигенетической изменчивости (EV) 
и объема внутригруппового морфопространства (Vm), характеризующего степень дестабилиза-
ции развития, у ручных норок значимо больше, чем у агрессивных. Результаты хорошо согласу-
ются с теорией дестабилизирующего отбора Д. К. Беляева и косвенно указывают на высокую ско-
рость эпигенетических изменений у экспериментальных линий американской норки, что объ-
ясняет высокий адаптивный потенциал этого инвазионного вида при его экспансии в Евразии.
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2010; Харламова и др., 2000; Singh et al., 2017; Трут 
и др., 2021). У американской норки морфологи-
ческие изменения проявились уже на начальной 
стадии эксперимента после нескольких поколений 
отбора по признакам оборонительного поведения 
(Харламова и др., 2000). Подобные быстрые откли-
ки доместицированных видов на отбор по призна-
кам поведения, вероятно, не могут быть обусловле-
ны только эффектами селекции случайных мутаций 
генома, влияющих на морфогенез (Kukekova et al., 
2018). При этом степень характерных морфогенети-
ческих перестроек, формирующихся за относитель-
но небольшое число поколений, оказывается значи-
тельной (Singh et al., 2017).

Можно предполагать, что другим вероятным фак-
тором быстрого возникновения селективного от-
клика могут быть изменения морфогенеза, которые 
обусловлены стресс-индуцированными эпигенети-
ческими процессами (метилирование ДНК, транс-
позиция мобильных элементов генома и др.), веду-
щая роль которых в микроэволюции все шире обсуж-
дается в последние десятилетия (Jablonka, Raz, 2009; 
Burggren, 2016; Donelan et al., 2020). Подобный ме-
ханизм генетических, эпигенетических и этологиче-
ских перестроек, связанных с изменением их морфо-
генеза у экспериментальных животных при селекции 
по признакам оборонительного поведения, хорошо 
согласуется с теорией дестабилизирующего отбора, 
предложенной Беляевым (Беляев, 1979; Belyaev, 1979).

Ранее были выявлены морфометрические разли-
чия при сравнении линий агрессивных и ручных аме-
риканских норок (Харламова и др., 2000), получен-
ных на экспериментальной звероферме при ИЦиГ 
СО РАН на основе селекции по признакам оборони-
тельного поведения. Однако остались неизученными 
многие аспекты, включая межлинейные эпигенетиче-
ские различия и проявления эпигенетической измен-
чивости, маркируемые неметрическими пороговыми 
признаками (НПП) скелета (Grüneberg, 1963; Berry, 
Searle, 1963; Sjøvold, 1977; Hartman, 1980; Ulevičius et 
al., 2001; Wójcik et al., 2007).

Использование дискретных неметрических при-
знаков скелета в генетических сравнениях было на-
чато еще в середине 50‑х годов XX в. английскими ге-
нетиками школы Грюнеберга (Grüneberg, 1952,1952a, 
1963; Deol, Truslove, 1957; Grewal, 1962) на линей-
ных мышах и продолжено на природных популяци-
ях млекопитающих (Berry, Searle, 1963; Sjøvold, 1977; 
Hartman, 1980; Andersen, Wiig, 1982; Ansorge, 2001). 
Проявившись в фенотипе, неметрические порого-
вые признаки (НПП) варьируют как количествен-
ные признаки и находятся под контролем генети-
ческих и эпигенетических факторов (Grüneberg, 
1952b) и могут маркировать генетическую и эпиге-
нетическую специфику линий и популяций млеко-
питающих (Grüneberg, 1963). Грюэл (Grewal, 1962) 

на примере линии C57BL с известной генеалогией 
оценил скорость процесса генетической дивергенции 
ее сублиний по комплексу неметрических признаков. 
На примере человека установлена высокая наследуе- 
мость некоторых неметрических признаков черепа 
и зубов (Berry, Berry, 1967; Berry, 1978). Берри и Сирль 
(Berry, Searle, 1963) определили дискретное проявле-
ние НПП скелета как “эпигенетический полимор-
физм”, отчетливо понимая эпигенетическую приро-
ду дискретности билатеральных структур и опираясь 
на модель эпигенетического ландшафта Уоддингтона 
(Waddington, 1957). На линейных мышах показано, 
что частоты встречаемости НПП высоко устойчи-
вы к воздействию стрессирующих факторов среды 
в процессе развития (Bauchau, 1988; Васильев, Ва-
сильева, 2009). В последнее время НПП используют 
при косвенной оценке эпигенетической дивергенции 
и эпигенетической изменчивости (Wójcik et al., 2007; 
Ansorge et al., 2009; Васильев, Васильева, 2009; Кора-
блёв и др., 2018, 2020).

Ранее Васильев с соавторами (2004) выявили су-
щественные различия по комплексу НПП черепа 
между экспериментальными линиями агрессивных 
и ручных серебристо-черных лисиц. Кораблёв с со-
авторами (2018) обнаружили географическую измен-
чивость НПП у инвазионных диких популяций аме-
риканской норки в европейской части России и их 
отличие от норок звероферм. Поэтому можно было 
предположить, что подобные различия обнаружатся 
и между линиями агрессивных и ручных американ-
ских норок на экспериментальной звероферме при 
ИЦиГ СО РАН. В этой связи представляло интерес 
сравнить экспериментальные линии американской 
норки, сформированные при селекции (16–17 по-
колений), по комплексу фенов НПП. Важно устано-
вить, повлияла ли селекция по признакам оборони-
тельного поведения на различия в проявлении фенов 
НПП у разных линий. Необходимо оценить соотно-
шение различий по частотам фенов между линиями 
агрессивных и ручных норок клеточного содержания, 
а также контрольными клеточными неселектирован-
ными и дикими норками из Канады. Следует выяс-
нить, есть ли различия в проявлении эпигенетиче-
ской изменчивости и уровне стабильности развития 
билатеральных НПП у экспериментальных линий 
норок.

Цель работы – оценка различий по встречае-
мости фенов неметрических пороговых признаков 
осевого черепа и нижней челюсти между экспери-
ментальными линиями агрессивных и ручных аме-
риканских норок, а также контрольными клеточ-
ными неселектированными и дикими канадскими 
представителями вида с учетом проявления эпиге-
нетической изменчивости и стабильности разви-
тия билатеральных морфологических структур.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использовали коллекционный кра-
ниологический материал двух линий американ-
ской норки, полученных после 16–17 поколений 
селекции по признакам оборонительного поведе-
ния на экспериментальной звероферме при Ин-
ституте цитологии и генетики СО РАН под руко-
водством О. В. Трапезова (1987, 2012). Изучены 
выборки агрессивных (самцы – AM, n = 31; сам-
ки – AF, n = 31) и ручных (самцы – TM, n = 30; 
самки – TF, n = 31) особей. Для сравнения исполь-
зовали неселектированных норок (самцы – NM, 
n = 34; самки – NF, n = 36), которых рассматри-
вали в качестве условного контроля. Все животные 
представлены сходными по возрасту (7 мес.) сего-
летками, полученными в одном и том же сезоне 
(ноябрь). Дополнительно изучили выборку диких 
самцов из природной популяции американской 
норки (CanM) в возрасте от 1+ до 3+ из провин-
ции Альберта (Wood Buffalo Park, Conibear Lake, 
1933 г.) в Канаде, n = 10. Материал из Канады по-
лучен музеем ИЭРиЖ УрО РАН в 50‑х годах XX в. 
при обмене коллекциями с Национальным музеем 
Канады и позволяет ориентировочно оценить сте-
пень изменений частот встречаемости фенов НПП 
у клеточных американских норок по сравнению 
с одной из диких канадских популяций.

Дизайн работы предполагал проведение ис-
следования в четыре этапа: 1 – первичный поиск 
(скрининг) фенов неметрических признаков чере-
па и нижней челюсти с дальнейшей выбраковкой 
невалидных (с нечеткой топологией), единичных, 
редких, с предельно высокой частотой, инвариант-
ных по частотам встречаемости, а также связанных 
друг с другом; 2 – расчет фенетических дистанций 
(MMD) по частотам неметрических признаков для 
трех вариантов их наборов, их многомерное не-
метрическое шкалирование и кластерный анализ; 
3 – канонический анализ значений главных ком-
понент, характеризующих индивидуальное прояв-
ление фенокомпозиций по ограниченному набору 
НПП в выборках норок; 4 – оценка индексов эпи-
генетической изменчивости (EV) по ограниченно-
му набору билатеральных неметрических призна-
ков, а также вычисление объемов внутригрупповых 
морфопространств (Vm), косвенно характеризую-
щих степень дестабилизации проявления фено-
композиций в выборках.

На первом этапе планировали сформировать 
три рабочих варианта набора НПП: “расширен-
ный”, допускающий их значимую связь с полом 
и размерами; “ограниченный”, исключающий 
подобные признаки; а также “объединенный”, 
при котором для не связанных с полом призна-
ков использованы частоты объединенных выбо-
рок самцов и самок, но для признаков, имеющих 

значимую связь с полом, взяты только частоты вы-
борок самцов. Использование признаков во вто-
ром и третьем вариантах было нацелено на сниже-
ние средовых эффектов трофики, гормонального 
фона и полового диморфизма по размерам и уси-
ление доли наследственной компоненты различий.

При скрининге на осевых черепах и нижних 
челюстях американских норок после предвари-
тельного поиска обнаружили около 200 фенов 
медиальных и билатеральных неметрических по-
роговых признаков (дополнительные отверстия 
для кровеносных сосудов и нервов или их редук-
ция, дополнительные костные элементы, редукция 
фрагментов кости и др.). Часть выявленных при-
знаков совпадает с признаками, описания которых 
ранее привели для хищных млекопитающих другие 
авторы (Sjøvold, 1977; Wiig, Andersen, 1988; Глушко-
ва, Кораблев, 1997; Ulevičius et al., 2001; Васильев 
и др., 2004; Ansorge et al., 2009; Монахов, 2010; Ра-
нюк, Монахов, 2011). Поскольку большое число 
фенов затруднительно не только классифициро-
вать, но и использовать в многомерном анализе 
(число признаков не должно превышать число изу-
ченных в выборке особей), было решено с некото-
рым запасом (с учетом предстоящей их частичной 
выбраковки) использовать для дальнейшего анали-
за 80 НПП (рис. 1; Приложение: рис. 7, табл. 5, 6). 
Латинские аббревиатуры фенов указаны в подписи 
к рис. 1, а полный перечень русскоязычных описа-
ний и сокращенных латинских названий НПП и их 
состояний (фенов) – для 80 исходных признаков 
приведен в Приложении (см. Приложение: табл. 5, 
6). Во всех случаях осуществляли дихотомизацию 
НПП, фиксируя наличие и отсутствие фена (поро-
гового состояния).

Прочие признаки (например, расположенные 
внутри черепа и др.) исключили в основном из-за 
повышенной сложности обнаружения, с нечетки-
ми критериями выделения фенов, с широкой экс-
прессивностью, что не позволяло строго выделить 
их пороговые состояния, а также с их нестабиль-
ной топологией, затрудняющей диагностику. При 
отборе исключали также единичные (например, 
единичное отсутствие зуба m2), редкие (в  сред-
нем менее 5% на признак) или проявляющиеся 
с высокой частотой (в среднем более 95%) призна-
ки. Правилом аналогичных сравнений (Kryštufek, 
1990; Ventura, Sans-Fuentes, 1997; Wójcik et al., 2006) 
также является исключение НПП с инвариантны-
ми частотами выборок (тестирование мы проводи-
ли на основе множественного критерия χ2).

Повторная классификация материала выявила 
среди первоначально оставленных 80 признаков 
значимые различия между первичной и повторной 
оценками по частотам встречаемости для 14 НПП, 
обусловленные нечеткой топологией фенов. Эти 
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Рис. 1. Схема расположения неметрических признаков (№№ 1–50) на осевом черепе и нижней челюсти амери-
канской норки: 1*m – FiCrns (–), 2*m – Fcrnspo, 3m – Fpmnsme, 4* – FPmdsI2, 5 – FPmnsds, 6 – FPmnsve, 7* – 
FPlcim, 8 – FFran, 9* – FTm (–), 10 – FMxzgan, 11 – FMxzgpo, 12* – FPgl, 13 – FMtacla, 14 – FMtacds, 15* – FSqla, 
16* – FMxca, 17* – FMxor (–), 18* – FeMxor, 19* – FIoac, 20 – FSplac, 21 – FOpac, 22 – Fspop, 23* – FFior, 24* – 
FRt (+), 25* – FRtac, 26m* – FIcmeac, 27 – FAvlgIn, 28 – FAvlgC, 29 – FAvlgPm1, 30* – FAvlgPm2, 31* – FMxplmt, 
32* – FPlPm3ac, 33* – FMpo, 34m – FPlme, 35* – IsPspla, 36m – FSpme, 37 – IsLmpt, 38* – FeTp, 39* – FStmac, 
40* – PrTpan, 41* – FOctp, 42* – FeFocnif (FFCI), 43* – FJginap, 44m – FOcme, 45* – FMticdu, 46* – FMdcave, 
47* – FMtpodu, 48* – FMdms, 49 – FMdaglg, 50 – FMdarlg (* номера 30 признаков, не связанных с полом, полные 
названия и описания всех признаков приведены в Приложении: табл. 5).

НПП были отнесены к категории невалидных (см. 
Приложение: табл. 6). Другие 16 НПП имели ин-
вариантные (“равные”) частоты, что подтверждено 
значением критерия χ2 (см. Приложение: табл. 6). 
Оставшиеся 50 НПП (табл. 1, см. рис. 1) приняли 
в качестве первого расширенного варианта их на-
бора, включающего также коррелирующие с по-
лом и размерами признаки. Такой набор призна-
ков давал возможность соотнести абсолютный 
размах половых и межлинейных различий со сте-
пенью дифференциации контрольных клеточных 
и диких норок. Для получения второго вариан-
та – ограниченного набора НПП (табл. 1) – были 
удалены признаки, значимо связанные с полом 

и размерами (в качестве характеристики размера 
использовали кондилобазальную длину черепа, 
мм). Используя тест χ2, выявили 20 НПП, по ко-
торым обнаружили значимые половые различия. 
На основе непараметрического рангового корреля-
ционного анализа Спирмена установили 18 НПП, 
значимо связанных с размером черепа норок (см. 
Приложение: табл. 5, 6). В итоге мы оставили для 
второго варианта ограниченный набор из 30 при-
знаков, проявление которых не связано ни с по-
лом, ни с размерами (см. рис. 1, табл. 1, Прило-
жение: табл. 5, 6). Третий вариант объединенно-
го набора 50 НПП включал те же признаки, что 
и в первом варианте, но при этом по тем из них, 
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Таблица 1. Встречаемость (%) фенов 50 неметрических признаков черепа и нижней челюсти, использованных 
в разных вариантах сравнения самцов (M) и самок (F) линий агрессивных (A), неселектированных (N) и руч-
ных (T) клеточных американских норок и самцов дикой популяции (CanM)

№ 
признака

AM
n = 62

AF
n = 62

NM
n = 68

NF
n = 72

TM
n = 60

TF
n = 62

CanM
n = 20

1m 0.00 0.00 2.94 2.78 20.00 12.90 0.00
2m 61.29 48.39 55.88 52.78 36.67 25.81 30.00
3m 45.16 29.03 55.88 27.78 76.67 45.16 70.00
4 53.23 41.94 30.88 29.17 28.33 32.26 25.00
5 66.13 29.03 39.71 37.50 50.00 12.90 65.00
6 91.94 69.35 75.00 70.83 78.33 29.03 85.00
7 43.55 51.61 39.71 44.44 28.33 25.81 20.00
8 54.84 67.74 33.82 59.72 11.67 38.71 60.00
9 9.68 17.74 23.53 30.56 21.67 35.48 25.00

10 54.84 37.10 50.00 25.00 58.33 29.03 60.00
11 77.42 24.19 76.47 33.33 73.33 8.06 65.00
12 61.29 64.52 51.47 37.50 38.33 22.58 50.00
13 66.13 24.19 45.59 27.78 48.33 8.06 40.00
14 79.03 51.61 57.35 56.94 83.33 29.03 65.00
15 16.13 11.29 26.47 15.28 41.67 17.74 35.00
16 66.13 61.29 45.59 50.00 53.33 12.90 75.00
17 22.58 25.81 23.53 31.94 35.00 56.45 0.00
18 38.71 54.84 50.00 36.11 6.67 12.90 35.00
19 20.97 40.32 14.71 18.06 5.00 4.84 20.00
20 3.23 9.68 5.88 6.94 20.00 22.58 25.00
21 32.26 12.90 23.53 16.67 13.33 6.45 15.00
22 25.81 48.39 42.65 51.39 35.00 66.13 40.00
23 51.61 40.32 52.94 54.17 75.00 67.74 65.00
24 56.45 67.74 57.35 52.78 53.33 58.06 75.00
25 19.35 12.90 19.12 15.28 25.00 20.97 25.00

26m 38.71 35.48 32.35 22.22 20.00 20.97 50.00
27 43.55 12.90 25.00 29.17 43.33 4.84 15.00
28 41.94 27.42 44.12 30.56 28.33 9.68 25.00
29 35.48 12.90 33.82 15.28 33.33 19.35 45.00
30 48.39 32.26 58.82 43.06 75.00 56.45 80.00
31 25.81 16.13 25.00 18.06 41.67 43.55 35.00
32 20.97 22.58 33.82 37.50 43.33 38.71 10.00
33 50.00 48.39 42.65 40.28 40.00 33.87 35.00

34m 22.58 3.23 29.41 5.56 3.33 3.23 50.00
35 83.87 75.81 88.24 93.06 98.33 91.94 60.00

36m 6.45 22.58 32.35 25.00 43.33 45.16 30.00
37 72.58 50.00 77.94 69.44 65.00 43.55 40.00
38 8.06 14.52 4.41 15.28 1.67 8.06 20.00
39 17.74 17.74 33.82 33.33 40.00 27.42 20.00
40 33.87 20.97 55.88 37.50 48.33 53.23 70.00
41 0.00 0.00 16.18 8.33 13.33 12.90 20.00
42 20.97 16.13 19.12 26.39 41.67 40.32 10.00
43 0.00 0.00 0.00 2.78 8.33 9.68 15.00

44m 40.32 16.13 38.24 16.67 30.00 6.45 20.00
45 12.90 37.10 20.59 30.56 33.33 41.94 45.00
46 37.10 19.35 35.29 25.00 15.00 6.45 25.00
47 12.90 20.97 22.06 33.33 31.67 33.87 15.00
48 75.81 77.42 80.88 90.28 55.00 58.06 85.00
49 50.00 8.06 51.47 23.61 40.00 17.74 75.00
50 48.39 12.90 51.47 16.67 63.33 8.06 85.00

Примечания. n – число изученных сторон тела, для медиальных (m) признаков – n/2.
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которые были связаны с полом, учитывали толь-
ко частоты выборок самцов. Признаки, исполь-
зуемые в трех вариантах наборов, были отнесены 
к категории валидных. В соответствии с существу-
ющими представлениями (Berry, Berry, 1967; Berry, 
1978; Hartman, 1980; Ansorge et al., 2009), различия 
по признакам второго и третьего вариантов набо-
ров при исключении влияния на их проявление 
пола и размеров в наибольшей мере обусловле-
ны наследственными, а не средовыми факторами. 
Оценка связи встречаемости НПП друг с другом 
с помощью расчета ранговой непараметрической 
корреляции Спирмена не выявила значений ко-
эффициентов, равных по уровню слабой связи 
rS = 0.3 или превышающих этот уровень, т. е. все 
оставшиеся признаки не дублировали или прене-
брежимо слабо дублировали информацию.

Для каждой выборки самцов и самок сравни-
ваемых линий клеточных норок, а также самцов 
дикой канадской популяции рассчитали частоты 
встречаемости фенов НПП, по которым далее вы-
числяли фенетические дистанции по 50 и 30 при-
знакам. При расчете парных фенетических дис-
танций между выборками, которые Грюэл (Grewal, 
1962) назвал “средней мерой дивергенции” (mean 
measure of divergence – MMD), мы использовали 
формулу К. Смита (C.A.B. Smith) в модификации 
Хартмана (Hartman, 1980):
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i i
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где θ = − + + − + −− −0 5 1 2 1 0 5 1 2 11 1. sin [ / ( )] . sin [ / ( )]k n k n
преобразованная частота встречаемости фена; r – 
число признаков; k – частота фена; ni1, ni2 – число 
изученных сторон. В этой модификации введена 
поправка на вероятность случайного необнаруже-
ния признака и поэтому при расчете не исполь-
зуются нулевые значения частот встречаемости. 
Усредненные среднеквадратичные отклонения 
MSD (mean standard deviation) для оценки значимо-
сти фенетических дистанций вычисляли по форму-
ле Съевольда (Sjøvold, 1977):
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Для α = 0.05 различия MMD статистически значи-
мы, если они в 1.96 больше, чем MSD (приблизи-
тельно при MMD > 2MSD). Мера уникальности вы-
борки (MU – measure of uniqueness) обычно оцени-
вается как сумма дистанций MMD данной выборки 
со всеми остальными (Berry, 1963; Sjøvold, 1977; 
Hartman, 1980). Мы использовали другой способ 
оценки уникальности выборки – усредненную 
дистанцию данной выборки со всеми остальными 

(MMU – mean measure of uniqueness), которая по-
лезна при сопоставлении результатов работ с раз-
ным числом сравниваемых выборок и признаков 
(Васильев, 2005).

Для преодоления возможных отклонений от ев-
клидовой метрики и визуализации центроидов вы-
борок в морфопространстве использовали проце-
дуру неметрического многомерного шкалирования 
(NMDS) матрицы межгрупповых фенетических дис-
танций (MMD). Выбор соответствующей адекватной 
метрики для матрицы MMD производили по наи-
большей величине коэффициента кофенетической 
корреляции Ф. Дж. Рольфа (CCC – coefficient of 
cophenetic correlation). Ординацию выборок в мор-
фопространстве на основе матрицы фенетических 
MMD-дистанций при неметрическом многомерном 
шкалировании выполнили методом минимального 
стресса Краскела (Kruskal, 1964). Надежность оце-
нок и правильность числа выбранных измерений 
проверяли по величине стресса и линии регрессии 
на диаграмме Шеппарда. Минимальные дистан-
ции между центроидами выборок в пространстве 
осей неметрического шкалирования строили мето-
дом дерева минимальных связей – MST (minimum 
spanning tree). Для оценки иерархической структуры 
отношений выборок использовали метод кластер-
ного анализа UPGMA – невзвешенного парного 
связывания по средним значениям.

Выполнили также многомерную оценку раз-
личий выборок по индивидуальным композици-
ям в виде проявившихся и отсутствующих фенов 
у особей, кодируемых как 1 и 0. По рекомендаци-
ям Астаурова (1974), для билатеральных вариаций 
проявление фенов на левой и правой сторонах тела 
особи учитывали независимо. При этом медиаль-
ные признаки кодировали дважды как случай сим-
метричногоˮ проявления фена на обеих сторонах. 
По полученным матрицам индивидуального про-
явления композиций фенов из 30 НПП (ограни-
ченный набор признаков) предварительно вы-
полнили ординацию объектов с помощью метода 
главных компонент. Затем по значениям всех 30 ГК 
осуществили канонический анализ сравниваемых 
выборок (см. Васильев, 2005; Ansorge et al., 2009). 
При этом выбор большого числа ГК был обуслов-
лен тем, что все признаки варьируют почти неза-
висимо и корреляция между ними обычно крайне 
мала. Поэтому доли дисперсий (%), приходящиеся 
на первую и последующие оси ГК, относительно 
невелики и плавно уменьшаются: 8.14, 5.79, 5.68, 
5.32, 5.09…, причем на последнюю ГК 30 пришлось 
0.59% общей дисперсии. По критерию Джоллиф-
фа (Jolliffe, 1986), граничная минимальная величи-
на собственного числа – 0.1312, еще отражающая 
содержательную информацию, соответствовала 
ГК 22, причем накопленная дисперсия на этом 
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уровне объясняла только 88.6% общей дисперсии, 
т. е. редукция числа ГК была нецелесообразна.

Мера эпигенетической изменчивости (EV) каж-
дого неметрического признака – это разность от ча-
стоты встречаемости в 50%, взятая по модулю, а для 
выборки в целом она представлена как средняя ве-
личина всех отдельных признаков (Smith, 1981). 
В соответствии с рекомендацией Смит (Smith, 1981), 
показатель EV вычисляли по формуле:

EV
F

r
i

r

i= −
−

=∑1
50
50

1
%
%

,

где r – число НПП, Fi – частота встречаемости 
i-признака. Средние значения EV в каждой выбор-
ке получены на основе повторных (n = 10) циклов 
бутстрепа (bootstrap) со случайным замещением 
билатеральных неметрических признаков. Ряды 
промежуточных последовательных значений EV, 
сохраненные при ресэмплинге по каждой выборке, 
использовали при их множественном сравнении.

Также для оценки эпигенетической изменчи-
вости и групповой нестабильности развития но-
рок использовали показатель Vm – объем внутри-
группового морфопространства, сформирован-
ного ординатами объектов группы (Vasil’ev, 2021). 
При этом сравнивали выборки только клеточных 
норок (исключив малочисленную канадскую), 
предварительно случайно выровненные по числу 
наблюдений (во всех случаях n = 35). При числен-
но равных выборках данный показатель отражал 
сопоставимые характеристики величин рассеи-
вания ординат особей в морфопространстве. Чем 
выше значение Vm и в большей степени прояв-
ляется рассеивание ординат в морфопростран-
стве, тем меньше стабильность развития (Vasil’ev, 
2021). При минимальном стрессе развития пока-
затель Vm меньше, чем в условиях повышенного 
стресса. Вычисление Vm как объема морфопро-
странства внутри выпуклой оболочки – convex hull 
(Cornwell et al., 2006; Vasil’ev, 2021), построенной 
по наружным краевым координатам внутригруппо-
вых объектов, провели по значениям первых трех 
канонических переменных (CV1–CV3). Для этого 
использовали надстройку (add-in) CalculateVolume 
(автор А. Г. Курсанов) для Microsoft Office Excel, на-
писанную на базе функции convhull в MatLab. Для 
оценки стандартной ошибки измерения Vm (± SE) 
также при ресэмплинге (n = 10) применили техни-
ку бутстрепа со случайным замещением (bootstrap 
with replacement) объектов в выборке. Оценку со-
ответствия ресэмплинговых переменных EV и Vm 
нормальному закону распределения провели с по-
мощью W-теста Шапиро–Уилка (Shapiro-Wilk 
W-test), а однородность их выборочных диспер-
сий оценили на основе теста Левена (Levene’s test 
for homogeneity of variance) для средних значений. 

Статистическую значимость различий при множе-
ственном сравнении выборок по индексу EV и по-
казателю Vm оценивали отдельно для самцов и для 
самок с помощью F-критерия Уэлча (Welch F-test). 
Множественные парные сравнения EV и Vm вы-
полнили на основе апостериорного Q-теста Тью-
ки–Крамера (post-hoc Tukey-Kramer’s Q-test). При 
оценке влияния факторов “линия” (S), “пол” (G) 
и их взаимодействия (S x G) на величины индекса 
EV и показателя Vm применили метод двухфактор-
ного дисперсионного анализа (Two-way ANOVA) 
с учетом размера эффекта Коэна η2 (Cohen, 1992). 
Расчеты осуществили с помощью пакетов при-
кладных программ PHEN 3.0 (Васильев, 1995) 
и PAST 4.12 (Hammer et al., 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фенетические дистанции между выборками 
по комплексу неметрических признаков

Результаты сравнения частот встречаемости фе-
нов по 50 и по 30 НПП (см. табл. 1, Приложение: 
табл. 6) между выборками самцов и самок клеточ-
ных линий агрессивных, неселектированных и руч-
ных и самцов диких американских норок пред-
ставлены в виде матриц фенетических дистанций 
(MMD) с учетом средних стандартных отклонений 
(MSD) (табл. 2). Все фенетические дистанции – 
средние меры дивергенции MMD, вычисленные 
для первого расширенного набора 50 НПП – ока-
зались статистически значимыми. Значимы и дис-
танции, вычисленные для второго ограниченного 
набора 30 НПП, за исключением различий между 
выборками самцов и самок неселектированных 
клеточных норок (p > 0.05).

В расширенном наборе признаков по 50 НПП 
половые различия проявились в большей степени, 
чем межлинейные. Наибольшие фенетические раз-
личия выражены между выборками самцов и са-
мок, причем в пределах каждого пола более всего 
удалены друг от друга выборки агрессивных и руч-
ных клеточных норок. Оказалось, что значение 
MMD между самцами агрессивной и ручной ли-
ний превысило величину дистанций между ними 
и выборкой диких самцов канадской популяции. 
Показатель средней меры уникальности выборок 
(MMU), характеризующий морфологическое свое- 
образие (morphological disparity), имеет наимень-
шие значения у самцов и самок неселектирован-
ных норок, характеризуя их центральное поло-
жение в общем морфопространстве. Наибольшее 
своеобразие проявилось у выборки ручных самок.

В ограниченном наборе по 30 НПП, напро-
тив, межлинейные различия выражены более зна-
чительно, чем половые. При сравнении выборок 
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самцов и самок линий клеточных норок наиболь-
шие дистанции обнаружены между агрессивными 
и ручными норками. Выборка самцов диких ка-
надских норок в фенетическом отношении при-
близительно так же удалена от самцов клеточных 
агрессивных и ручных норок, как они друг от дру-
га, но сближается с выборкой неселектирован-
ных самцов. По показателю MMU также выяви-
лись наименьшие значения для самцов и самок 
неселектированных норок, отражая централь-
ное расположение этих групп в морфопростран-
стве. Судя по этому показателю, дикие канадские 
самцы несколько больше удалены от всех кле-
точных выборок самцов. Так же как в предыду-
щем случае, наиболее уклонилась от всех других 
в общем морфопространстве выборка ручных са-
мок. В данном варианте расчетов различия между 

выборками самцов и самок существенно умень-
шились. Наименьшее значение MMD, выявленное 
между самцами и самками в линии неселектиро-
ванных норок, оказалось статистически незначи-
мым (p > 0.05). Малы, но на минимальном уровне 
значимы и различия между полами у агрессивных 
норок. Однако остаточные половые различия меж-
ду самками и самцами ручных норок выражены 
несколько в большей степени и оказались значи-
мыми (p < 0.01), что указывает на взаимодействие 
факторов “линия”ˮи “пол”, которое проявилось 
при раздельном сравнении выборок разного пола.

Результаты неметрического многомерного 3D-  
шкалирования обеих матриц фенетических дистан-
ций для всех трех вариантов сравнения НПП визуа-
лизированы на рис. 2. При расчетах методом Краскела 

Таблица 2. Средние меры дивергенции (MMD) и их стандартные отклонения (MSD), вычисленные по ком-
плексам 50 и 30 неметрических пороговых признаков черепа и нижней челюсти между выборками самцов 
(M) и самок (F) клеточных линий агрессивных (A), неселектированных (N) и ручных (T) американских норок 
и самцов дикой популяции (CanM) из Канады с учетом средних мер их уникальности (MMU)

Выборка:
линия, пол

Клеточные линии американской норки Дикие,
Канада Средняя мера 

уникальности MMUАгрессивные Неселектированные Ручные
AM AF NM NF TM TF CanM

Расчет по фенам 50 НПП, включая признаки, связанные с полом (вариант 1)
AM – 0.1493 0.0462 0.1229 0.1738 0.4318 0.1218 0.1743
AF 0.0064 – 0.1518 0.0390 0.2955 0.2075 0.2453 0.1814
NM 0.0061 0.0061 – 0.0699 0.0828 0.2626 0.0746 0.1146
NF 0.0060 0.0060 0.0057 – 0.1560 0.1288 0.1979 0.1191
TM 0.0065 0.0065 0.0062 0.0061 – 0.2126 0.1629 0.1806
TF 0.0064 0.0064 0.0061 0.0060 0.0065 – 0.2126 0.2689
CanM 0.0130 0.0130 0.0127 0.0125 0.0131 0.0130 – 0.1956

Расчет по фенам 30 НПП, не связанным с полом (вариант 2)
AM – 0.0178 0.0327 0.0541 0.1795 0.2278 0.1238 0.1059
AF 0.0083 – 0.0712 0.0529 0.2529 0.2461 0.1474 0.1314
NM 0.0079 0.0079 – 0.0111* 0.0975 0.1297 0.0764 0.0698
NF 0.0077 0.0077 0.0073 – 0.0999 0.0985 0.1255 0.0736
TM 0.0084 0.0084 0.0080 0.0078 – 0.0395 0.1675 0.1394
TF 0.0083 0.0084 0.0079 0.0077 0.0084 – 0.2202 0.1603
CanM 0.0167 0.0167 0.0164 0.0162 0.0169 0.0167 – 0.1435
Расчет по объединенным по полу частотам фенов 50 НПП: для связанных с полом признаков использова-

ны только частоты выборок самцов (вариант 3)
A N T CanM MMU

A – 0.0561 0.1957 0.1290 0.1269
N 0.0045 – 0.0802 0.0876 0.0746
T 0.0048 0.0046 – 0.1719 0.1492
CanM 0.0120 0.0118 0.0121 – 0.1295

Примечания. * Статистически незначимая средняя мера дивергенции (MMD); курсивом указаны значения среднеквадра-
тических отклонений (MSD).
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(Kruskal, 1964) величина минимального стресса для 
трехмерного сравнения была равна 0 (“идеальная со-
гласованность”).

На рис. 2а видно, что при расширенном вариан-
те сравнения наибольшие различия между выбор-
ками проявились вдоль первой неметрической оси 
(NMDS1) и связаны с полом, поскольку в области 
минимальных значений локализованы все выбор-
ки самок, а в области положительных – выборки 
самцов. Вдоль второй оси (NMDS2) проявились 
в основном межлинейные различия. Вдоль тре-
тьей оси (NMDS3) в наибольшей степени отрази-
лись особенности канадских диких самцов. Нало-
женный на график дендрит минимальных связей 
(MST) в виде штриховой линии отражает ближ-
нюю связь канадских самцов с выборкой неселек-
тированных самцов.

Во втором варианте сравнения с ограничен-
ным набором признаков (рис.  2b) вдоль первой 
оси (NMDS1) проявились межлинейные различия. 
Наиболее удалены друг от друга представители ли-
ний агрессивных и ручных норок, а выборки обоих 
полов линии неселектированных занимают между 

ними промежуточное положение. Дендрит мини-
мальных связей (MST), с одной стороны, соединил 
в общем 3D-морфопространстве выборки клеточ-
ных неселектированных самцов и диких канадских 
самцов, а с другой – от линии неселектированных 
самцов оказался связан с выборкой агрессивных 
самцов. Через ближайшую выборку неселектиро-
ванных самок дендрит протянулся к наиболее уда-
ленным выборкам клеточных ручных норок. У всех 
линий наиболее близки ординаты самцов и самок, 
отражающие остаточные половые различия. Наи-
большие межгрупповые различия между выборка-
ми агрессивных и ручных норок проявились вдоль 
первой оси (NMDS1), а вдоль второй (NMDS2) 
выражены различия между выборками клеточных 
норок и выборкой самцов дикой канадской попу-
ляции. Вдоль третьей оси (NMDS3) проявились не-
большие остаточные различия, связанные главным 
образом с полом. Промежуточное положение между 
ручными и агрессивными норками занимают несе-
лектированные. Построение дерева минимальных 
дистанций (MST) между центроидами выборок по-
казало, что центроид самцов диких канадских норок 

Рис. 2. Результаты многомерного неметрического 3D-шкалирования (NMDS) матриц фенетических дистанций – 
средних мер дивергенции (MMD) по трем вариантам наборов неметрических признаков (a – расширенный, b – огра-
ниченный, c – объединенный) между выборками самцов (M) и самок (F) агрессивных (A), неселектированных (N), 
ручных (T) линий и самцов диких (Can) американских норок с наложением дендрита минимальных связей (MST).
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в морфопространстве располагается ближе всего 
к центроиду неселектированных самцов.

В третьем объединенном варианте набора НПП 
с помощью неметрического многомерного шка-
лирования выявлена такая же в целом картина 
межгрупповых различий (рис.  2с), как и во вто-
ром ограниченном варианте. Примечательно, что 
и в данном случае наиболее велики межлиней-
ные различия между агрессивными и ручными, 
а дендрит минимальных связей соединил выборки 

клеточных неселектированных и канадских диких 
норок. Видно также, что ручные норки несколько 
больше дифференцированы от контрольных несе-
лектированных, чем агрессивные.

Результаты оценки иерархии отношений между 
сравниваемыми клеточными и дикой выборками 
норок получены на основе кластерных анализов 
(UPGMA) трех матриц средних дистанций MMD 
(табл.  2), рассчитанных по 50 и по 30 НПП для 
трех вариантов наборов признаков (рис. 3a– 3c). 
Кластер, характеризующий расширенный набор 
признаков (3a), четко выявил два субкластера сам-
цов и самок. В пределах субкластера самцов наибо-
лее дифференцированной оказалась ветвь ручных 
самцов (TM), а выборка канадских диких самцов 
(CanM) заняла промежуточное положение меж-
ду выборками ручных самцов и других клеточных 
агрессивных (AM) и неселектированных (NM) 
самцов. Во втором субкластере среди выборок са-
мок также наиболее дифференцированной была 
ветвь ручных норок (TF).

Иная иерархия отношений выборок проявилась 
в результате кластерного анализа матрицы фенети-
ческих дистанций MMD, рассчитанных по ограни-
ченному набору НПП (рис. 3b). В итоге кластерно-
го анализа с высокой бутстреп-поддержкой (100%) 
от других выборок оказался существенно диффе-
ренцирован субкластер, объединяющий самцов 
и самок линий ручных норок. Ветвь диких канад-
ских самцов в качестве базальной присоединилась 
к субкластеру, включающему представителей не-
селектированных и агрессивных норок, которые 
в терминальной части кластера объединили выбор-
ки самцов и самок своих линий.

Практически такая же картина иерархических 
связей получена и при кластерном анализе объеди-
ненного набора признаков (рис. 3с). Из структуры 
кластера следует, что наиболее дифференцированы 
ручные норки, а контрольная выборка диких канад-
ских особей заняла промежуточное положение меж-
ду клеточными линиями ручных, с одной стороны, 
и агрессивных и неселектированных – с другой.

Канонический анализ ординат главных 
компонент индивидуальных фенокомпозиций

Результаты канонического анализа значений 
30 ГК, характеризующих проявление ординат 
индивидуальных фенокомпозиций в сравнивае-
мых выборках самцов и самок клеточных линий 
агрессивных, неселектированных, ручных норок 
и самцов диких особей вида из Канады представ-
лены на рис. 4. Расчет выполнен на основе второ-
го ограниченного набора 30 НПП. Различия вдоль 
всех канонических осей статистически значимы 
(p < 0.0001). Из рисунка следует, что вдоль первой 
канонической оси, на которую пришлось 47.32% 

Хордовая (Chord) метрика матрицы 
средних мер дивергенции (MMD)

Хордовая (Chord) метрика матрицы 
средних мер дивергенции (MMD)

Евклидова метрика матрицы 
средних мер дивергенции (MMD)

Рис. 3. Результаты кластерного анализа (UPGMA) 
матриц фенетических дистанций – средних мер ди-
вергенции (MMD) по трем вариантам наборов неме-
трических признаков (a – расширенный, b – огра-
ниченный, c – объединенный) между выборками 
самцов (M) и самок (F) агрессивных (A), неселек-
тированных (N), ручных (T) линий и самцов диких 
(CanM) американских норок.
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межгрупповой дисперсии, проявились межлиней-
ные различия: наиболее удалены выборки агрес-
сивных и ручных клеточных норок, а промежу-
точное положение занимают неселектированные. 
Вдоль второй оси (15.25%) в наибольшей мере 
от всех клеточных удалена выборка диких канад-
ских самцов на фоне небольших остаточных разли-
чий между полами во всех линиях. Межгрупповые 
различия вдоль третьей канонической переменной 
(13.61%) тоже связаны с полом и своеобразием ка-
надских диких особей. Наложенный на центроиды 
дендрит минимальных связей (MST) выявил наи-
большую близость диких канадских самцов с вы-
боркой неселектированных самцов.

В отличие от кумулятивного сохранения неко-
торых остаточных проявлений половых различий 
после удаления признаков, связанных с полом, мы 
не обнаружили значимых коэффициентов непара-
метрической ранговой корреляции Спирмена меж-
ду значениями канонических переменных, харак-
теризующих фенетические различия между тремя 
сравниваемыми линиями норок, и кондилобазаль-
ной длиной черепа особей этих линий. Величины 
коэффициентов корреляции Спирмена (Rs) варьи-
ровали от –0.07 до 0.09, а уровни их значимости (p) 
от 0.346 до 0.472.

Оценка эпигенетической изменчивости 
по комплексу фенов неметрических признаков

Результаты оценки индексов эпигенетической 
изменчивости (EV) по ограниченному комплексу 
фенов НПП для сравниваемых выборок представ-
лены на рис. 5. В сравнение из 30 признаков вклю-
чили только 27 билатеральных. На рисунке видно, 
что половые различия во всех линиях нивелирова-
ны, хотя у самцов проявилась слабая тенденция не-
сколько больших значений EV. На основе W-теста 
Шапиро–Уилка подтверждено нормальное распре-
деление EV для всех выборок (от W = 0.85, p = 0.060 
до W = 0.95, p = 0.680). C помощью теста Левена 
по средним значениям подтверждена однородность 
выборочных дисперсий (для самцов p = 0.855, для 
самок p = 0.060). Множественное сравнение сред-
них значений EV между выборками самцов трех 
линий выявило значимые различия с помощью те-
ста Уэлча: F = 30.02; d. f.= 17,76; p < 0.0001, а так-
же между выборками самок: F = 43.75; d. f. = 15,21; 
p < 0.0001. При парных сравнениях выборок сам-
цов в соответствии с апостериорным тестом Тью-
ки различия оказались статистически значимы 
между особями агрессивных и ручных (Q = 8.12; 
p = 0.0001), а также агрессивных и неселектиро-
ванных (Q = 10.43; p = 0.0001), но между ручны-
ми и неселектированными были недостоверны 
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Рис. 4. Результаты канонического анализа значений главных компонент, характеризующих индивидуальное про-
явление фенокомпозиций 30 неметрических пороговых признаков у самцов (M) и самок (F) агрессивных (A), не-
селектированных (N), ручных (T) линий и самцов диких (CanM) американских норок. На центроиды выборок 
(с учетом стандартных ошибок ± SE) наложен дендрит минимальных связей (MST).
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(Q = 2.31; p = 0.2483). В аналогичном сравнении EV 
все парные различия между выборками самок были 
значимы (от p = 0.0062 до p = 0.0001).

Рассмотрим результаты оценки соотношения 
факторов “линия” (S), “пол” (G) и их взаимодей-
ствия (S × G) на основе двухфакторного диспер-
сионного анализа повторных серий значений ин-
декса EV по случайным значениям, полученным 
при ресэмплинге по комплексу 27 фенов билате-
ральных НПП (табл. 3). Из таблицы следует, что 
влияние факторов “линия” и “пол”ˮ статистиче-
ски значимо, но их взаимодействие пренебрежи-
мо мало и недостоверно. Соответственно, доля 
дисперсии, обусловленной фактором “линия” 
(69.00%), кратно превышает долю дисперсии, свя-
занной с полом, которая оказалась значительно 
меньше (7.41%). Размер эффекта Коэна для фак-
тора “линия” существенно выше, чем принятый 
высокий уровень (0.75 > η2 = 0.50), а для фактора 
пол он лишь немного превысил средний уровень 
различий (0.24 > η2 = 0.15). В результате показано, 
что по 27 билатеральным неметрическим призна-
кам выражены в основном межлинейные различия 
по индексу эпигенетической изменчивости EV.

Результаты другого анализа проявления эпиге-
нетической изменчивости по величинам объемов 
внутригруппового морфопространства – Vm, вы-
численных по значениям трех канонических пе-
ременных (CV1–CV3) в случайно выравненных 
по числу наблюдений выборках клеточных ли-
ний, представлены на рис. 6. С помощью W-теста 

Шапиро–Уилка подтвердили нормальное распре-
деление ресэмплинговых значений Vm для всех 
выборок (от p = 0.067 до p = 0.577), а с помощью 
теста Левена по средним значениям установили 
однородность выборочных дисперсий (у самцов 
p = 0.204, у самок p = 0.130). При множественном 
сравнении средних значений Vm между выборка-
ми самцов трех линий различия, оцененные с по-
мощью F-теста Уэлча, были значимыми: F = 39.83; 
d. f. = 17.24; p < 0.0001, так же как и между выборка-
ми самок: F = 103.40; d. f. = 16,94; p < 0.0001. Во всех 
парных сравнениях различия были тоже статисти-
чески значимы (оценки критерия Q в соответ-
ствии с апостериорным тестом Тьюки варьирова-
ли от Q = 6.06 до Q = 22.67, а уровни значимости 
от p = 0.0007 до p = 0.0001). Средние значения Vm 
оказались значимо меньше у агрессивных норок 
обоих полов, чем у ручных (у самцов: Q = 12.90; 
p < 0.0001; у самок: Q = 22.67; p < 0.0001). Выбор-
ки обоих полов у неселектированных норок имеют 
промежуточные по величине значения этого пока-
зателя: они достоверно больше, чем у агрессивных 
самцов (Q = 6.84; p = 0.0003) и самок (Q = 13.68; 
p < 0.0001), однако значимо меньше, чем у ручных 
самцов (Q = 6.06; p = 0.0007) и самок (Q = 8.99; 
p = 0.0001). Результаты двухфакторного дисперси-
онного анализа величин Vm по их случайным зна-
чениям, полученным при ресэмплинге (табл. 3) по-
казали, что влияние факторов “линия” (S), “пол” 
(G) и их взаимодействия (S x G) оказалось стати-
стически значимым (p < 0.0001). Доля межгруппо-
вой дисперсии, обусловленной фактором “линия” 
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Рис. 5. Сравнение среднего индекса эпигенетической 
изменчивости (EV) с учетом стандартных ошибок 
(±  SE) по 27 билатеральным неметрическим призна-
кам черепа и нижней челюсти между выборками сам-
цов (1) и самок (2) агрессивных, неселектированных 
и ручных линий американских норок.

Рис. 6. Сравнение средних объемов внутригруппо-
вых морфопространств Vm выборок самцов (1) и са-
мок (2) американских норок (с учетом стандартных 
ошибок ± SE на основе ресэмплинга), вычисленных 
по значениям первых трех канонических перемен-
ных (CV1–CV3). Обозначения те же, что и на рис. 5.
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(61.19%), превысила доли дисперсии, связанной 
с полом (18.85%) и взаимодействием факторов 
(10.18%). Размер эффекта Коэна для обоих факто-
ров и их взаимодействия превышает принятый вы-
сокий уровень (соответственно, S – 0.86, G – 0.66, 
S x G – 0.51 > η2 = 0.50).

ОБСУЖДЕНИЕ

Согласно данным Беляева (Belyaev, 1979), де-
стабилизирующая форма отбора может приводить 
к увеличению изменчивости, а также к дестабили-
зации исторически сложившихся морфогенетиче-
ских паттернов, перестройке и формированию но-
вых адаптивных признаков. Такой отбор способен 
формировать изменения фенотипа не только в на-
правлении действия, но и в других направлениях. 
Во многом эти черты наблюдались в результате 
селекции по признакам оборонительного поведе-
ния. При действии дестабилизирующего отбора 
у американских норок было обнаружено спонтан-
ное возникновение новых нетипичных морф окра-
ски меха (Trapezov, 1987), а также были выявлены 
морфометрические изменения черепа и нижней 
челюсти у агрессивных и ручных норок (Харламо-
ва и др., 2000). В этой связи использование фенов 
неметрических признаков для косвенной оценки 
вероятных эпигенетических изменений, произо-
шедших после селекции линий американских но-
рок по признакам оборонительного поведения, 
вполне оправдано как еще один подход в изучении 
проблемы доместикации.

В случае варианта расширенного набора 50 
НПП неудивительно, что основные фенетические 
различия, включая значения фенетических дистан-
ций (MMD), итоги неметрического шкалирования 
и результаты кластерного анализа, проявили чет-
кие половые различия между сравниваемыми вы-
борками, поскольку в данном наборе присутство-
вали признаки, значимо коррелирующие с полом 
и размерами. Данный вариант сравнения позволил 
установить, что размах половых различий превы-
шает межлинейные различия и в целом больше, 
чем различия между контрольными выборками 
неселектированных клеточных и диких канадских 
самцов. Другой важный момент заключается в том, 
что межлинейные различия у самцов и самок проя-
вились параллельно: наиболее удалены друг от дру-
га выборки линий агрессивных и ручных клеточ-
ных норок, а промежуточное положение между 
ними занимают неселектированные, принятые 
в качестве контроля.

В варианте ограниченного набора 30 НПП все 
использованные фены не связаны с размерами 
и полом животных, имеют частоты, различающи-
еся между выборками, а также не связаны в сво-
ем проявлении друг с другом, т. е. межгрупповые 
различия в большей степени обусловлены наслед-
ственными, а не средовыми факторами, что допу-
скает генетическую и эпигенетическую интерпре-
тацию различий.

Поскольку половой диморфизм типичен для 
большинства видов куньих (Abramov, Tumanov, 
2003; Loy at al., 2004; Gálvez-López et al., 2021), мы 

Таблица 3. Результаты двухфакторных дисперсионных анализов на основе значений индексов эпигенетиче-
ской изменчивости (EV) и показателей объемов внутригруппового морфопространства (Vm), полученных при 
ресэмплинге, между выборками самцов и самок линий агрессивных, неселектированных и ручных американ-
ских норок с учетом факторов “линия” (S), “пол” (G) и их взаимодействия (S × G)

Источник 
изменчивости 

(фактор)

Сумма 
квадратов

(SS)

Число 
степеней 

свободы (d. f.)

Средний 
квадрат

(MS)
F

Уровень 
значимости

(p)

Размер 
эффекта

(η2)

Доля 
дисперсии, %

Индекс эпигенетической изменчивости, EV
Линия (S) 0.02532 2 0.01266 79.54 < 0.0001 0.75 69.00
Пол (G) 0.00272 1 0.00272 17.08 0.0003 0.24 7.41
S × G 0.00006 2 0.00003 0.20 0.8162 0.01 0.18
Внутригрупповая 0.00859 54 0.00016 23.42
Общая 0.03670 59 100.00

Показатель объема внутригруппового морфопространства, Vm
Линия (S) 1036.20 2 518.08 168.92 < 0.0001 0.86 61.19
Пол (G) 319.23 1 319.23 104.09 < 0.0001 0.66 18.85
S × G 172.45 2 86.22 28.11 < 0.0001 0.51 10.18
Внутригрупповая 165.62 54 3.07 9.78
Общая 1693.50 59 100.00
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должны были исключить НПП, значимо связан-
ные в своем проявлении с полом, чтобы вычле-
нить собственно межлинейные различия по их 
встречаемости. После удаления серии признаков, 
проявление которых значимо связано с полом, 
у ряда признаков все равно сохранилась некоторая 
остаточная слабо связанная с полом изменчивость, 
кумулятивно приводящая к небольшому расхожде-
нию центроидов самцов и самок в морфопростран-
стве (см. рис. 3). Остаточные половые фенетиче-
ские различия в целом невелики: незначимы между 
самцами и самками неселектированных (p > 0.05), 
у линии агрессивных половые различия лишь не-
много превысили первый уровень значимости 
(p < 0.05) и только в линии ручных половые разли-
чия были отчетливо выражены (p < 0.01). В данном 
варианте сравнения половые различия существен-
но меньше, чем межлинейные. В этом случае за-
дача состояла не в объединении выборок разного 
пола, а в уменьшении влияния средовых факторов 
за счет исключения НПП, связанных с половым 
диморфизмом по размерам тела. При этом неоди-
наковая степень половых различий у разных ли-
ний отражает взаимодействие факторов “линия” 
и “пол”, что важно учитывать и требует проведе-
ния ограниченного по полу анализа НПП.

В третьем варианте расчетов по объединенно-
му набору 50 НПП соотношение межгрупповых 
различий практически не отличалось от получен-
ного при расчетах, выполненных во втором вари-
анте ограниченного набора признаков. Поэтому 
усиление межлинейных наследственных разли-
чий за счет резкого уменьшения вклада связанных 
с полом признаков показало оправданность тако-
го подхода. Ранее аналогичное сравнение выборок 
самцов и самок после исключения части призна-
ков, связанных с полом, также проводили на ку-
ньих другие авторы (Ранюк, Монахов, 2011).

Сравнение частот фенов всех трех вариантов 
наборов НПП показало, что степень дифферен-
циации одной из природных популяций Канады 
от клеточных линий, являющихся отдаленными 
потомками природных норок, многие поколения 
которых в течение века разводились в условиях 
неволи на зверофермах, была выражена меньше, 
чем между агрессивными и ручными клеточны-
ми линиями, полученными в результате селекции. 
При этом длительность селекции на эксперимен-
тальной звероферме была кратно меньше, чем вре-
мя существования норок на зверофермах. Во всех 
вариантах сравнения дикие канадские норки наи-
более близки по частотам фенов к клеточным не-
селектированным. Итоговый кластерный анализ 
по варианту объединенного набора НПП также 
подтвердил, что дикие канадские норки оказа-
лись менее дифференцированными от клеточных 

норок, чем клеточные линии агрессивных и руч-
ных между собой. Выявленные различия по ком-
плексу НПП между клеточными норками и ди-
кими канадскими норками хорошо согласуются 
с результатами Кораблёва с соавторами (2018) для 
диких и клеточных норок зверофермы из Тверской 
области. В обоих случаях клеточные и дикие норки 
различались по частотам НПП, что потенциально 
позволяет их распознать. При этом известно, что 
у американских норок размеры черепов особей, 
полученных из звероферм, крупнее, чем у особей 
в природе (Lynch, Hayden, 1995; Sidorovich et al., 
1999). Показана возможность различить по мор-
фометрии черепа “доместицированных” (сбежав-
ших из звероферм) и диких американских норок 
(Tamlin et al., 2009). Все это указывает на высокую 
фенотипическую пластичность вида и по размер-
ным, и по структурным морфологическим призна-
кам, а также его высокий адаптационный и селек-
ционный потенциалы.

В итоге селекции по признакам оборонительного 
поведения за сравнительно малое число поколений 
обе линии агрессивных и ручных норок существен-
но уклонились от “исходных” неселектированных 
по частотам встречаемости фенов НПП так, что 
в морфопространстве дивергировали от них в про-
тивоположных направлениях. Сходная картина 
иерархических отношений между сравниваемыми 
клеточными и дикими выборками норок выявлена 
как на основе матрицы фенетических дистанций 
(см. табл. 2) и ее визуализации при неметрическом 
многомерном шкалировании (см. рис. 3), так и при 
каноническом анализе (см. рис. 4) проявлений ин-
дивидуальных фенокомпозиций. Результаты разных 
методов анализа хорошо согласуются, а дендриты 
минимальных связей (MST) отражают одну и ту же 
структуру связей между одноименными выборка-
ми. Выборки самцов и самок линии ручных норок 
во всех вариантах сравнений оказались наиболее 
удалены в морфопространстве от других выборок. 
Высокая степень изменений частот НПП обнару-
жена именно у самок ручных норок. По ряду НПП 
в линии ручных норок проявились резкие изме-
нения частот фенов (например, по признакам: 1 – 
FiCrns(–), 42 – FeFocnif (FFCI), 43 – FJginap), что 
можно интерпретировать как проявление новых 
свойств по сравнению с другими клеточными и ди-
кими норками.

Результаты оценки средних индексов эпигене-
тической изменчивости (EV) и объемов внутри-
группового морфопространства (Vm) указывают 
на возрастание эпигенетической изменчивости, 
нестабильности развития и степени морфоразно-
образия у представителей ручных норок по срав-
нению с агрессивными. Все эти особенности экс-
периментальной линии ручных норок хорошо 
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согласуются с теоретическими представления-
ми Беляева о роли дестабилизирующего отбо-
ра (Belyaev, 1979; Беляев, Трут, 1989). Снижение 
изменчивости у линии агрессивных норок в ре-
зультате селекции по признакам поведения может 
косвенно указывать на появление структурных 
ограничений морфогенеза. Появление подобного 
ограничения изменчивости может также рассма-
триваться как особая форма дестабилизации раз-
вития.

Можно предполагать, что фактор регулярного 
стресса животных на звероферме при контакте с че-
ловеком мог способствовать активации эпигенетиче-
ских перестроек, связанных с морфогенетическими 
изменениями, которые способны трансгенерацион-
но сохраняться в поколениях линий норок и фикси-
роваться в их геномах. Подобные трансгенерацион-
ные эффекты были показаны в серии исследований 
на других объектах (Jablonka, Raz, 2009; Skinner et al., 
2014; Burggren, 2016; Bošković, Rando, 2018; Donelan 
et al., 2020). Ранее Бадяев с соавторами (Badyaev et 
al., 2005) установили, что после вырубок леса и вы-
жигания лесного дебриса виды землероек испыта-
ли сильнейший стресс в измененных биотопах, что 
повысило их эмбриональную смертность, снизило 
численность и вызвало усиление эпигенетической 
изменчивости, оцененной авторами по проявлениям 
морфологических аномалий и нестабильности раз-
вития. Мы согласны с Бадяевым (Badyaev, 2014), что 
морфогенетические изменения могут быть обуслов-
лены стресс-индуцированными эпигенетическими 
изменениями. Донелан с соавторами (Donelan et al., 
2020) рассмотрели феномен вызванной изменения-
ми среды стресс-индуцированной трансгенерацион-
ной фенотипической пластичности, возникающей 
на основе быстрых эпигенетических перестроек. Ее 
ведущая роль проявляется в сохранении и переда-
че в череде поколений новых полезных адаптивных 
модификаций. Можно полагать, что трансгенераци-
онное наследование возникающих эпигенетических 
изменений, влияющих на морфогенез, может сохра-
нять новые сложившиеся эпигенетические пороговые 
механизмы, которые определяют частоты встречаемо-
сти фенов НПП у линий американской норки. Даль-
нейший молекулярно-генетический анализ эпигене-
тических профилей ДНК линий американской норки 
может позволить прояснить эти вопросы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В процессе исследований косвенно показано, 
что при селекции норок по признакам оборони-
тельного поведения сформировались различия 
в функционировании эпигенетической системы 
экспериментальных линий агрессивных и ручных 
американских норок, связанные с морфогене-
зом некоторых НПП. Частоты проявления фенов 

неметрических признаков у агрессивных и ручных 
линий существенно изменились по сравнению 
с неселектированными, причем многие из них 
в противоположных направлениях. В то же время 
линия неселектированных норок, судя по мини-
мальной фенетической дистанции (MMD), в боль-
шей степени сохранила характерные частоты неме-
трических признаков, которые проявлялись у ди-
ких канадских особей. Последних можно условно 
отнести к исходной популяции для современных 
клеточных норок, поголовье которых более века 
содержится в условиях звероферм. Достигнутые 
в итоге селекции по признакам оборонительно-
го поведения межлинейные различия по частотам 
встречаемости фенов НПП оказались весьма ве-
лики, несмотря на относительно небольшое число 
поколений дестабилизирующего отбора.

Установленные нами достаточно быстрые измене-
ния частот фенов НПП при дивергенции эксперимен-
тальных линий агрессивных и ручных норок косвен-
но указывают на высокую скорость эпигенетических 
перестроек двух экспериментальных линий амери-
канской норки. Полученные явления можно рассма-
тривать как результаты фиксирования при селекции 
исходно имеющихся у вида запасных вариантов моди-
фикаций за счет вероятных стресс-индуцированных 
эпигенетических изменений, связанных с детермина-
цией определенных путей морфогенеза.

Расхождение линий и по комплексу НПП кос-
венно указывает на то, что ряд неметрических 
кранио-мандибулярных признаков также был 
подвержен селективным изменениям. Поэтому, 
вопреки представлениям о том, что НПП подвер-
жены лишь слабому селективному давлению, они, 
напротив, могут испытывать сильное селективное 
воздействие из-за связи с другими функциональ-
но важными характеристиками. Поэтому НПП как 
структурные морфологические признаки могут слу-
жить хорошими маркерами связанных с селектив-
ным процессом перестроек морфогенеза, косвенно 
отражая при этом степень его генетических и эпи-
генетических изменений. Полученные результаты 
не только указывают на относительно высокую ско-
рость эпигенетических перестроек эксперименталь-
ных линий американской норки, но также могут 
косвенно объяснить высокий адаптивный потенци-
ал инвазионного вида – американской норки – при 
быстром расширении ее нового ареала в Евразии.
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The occurrence of discrete non-metric threshold traits (NTTs) of the axial skull and mandible was studied 
among strains of aggressive and tame American minks (Neogale vison Schreber, 1777), obtained after selecting 
for characters of defensive behavior at an experimental fur farm. Non-selected caged and wild Canadian minks 
were taken as control groups. After culling the NTTs with invariant frequencies, unclear topologies, single, rare 
(< 5%) and high-frequency (> 95%), three variants in the array of traits were used: “expanded” (50 traits), 
allowing for their connection with gender and size, “constrained” (30), excluding such a connection, and 
“combined” by gender (50), where the frequencies of males are only taken for sex-related traits. An assessment 
of the mean measures of divergence (MMD) based on the occurrence of NTT phenes in all variants revealed 
significant differences between the strains, as well as both control groups. In the first variant, the differences 
between the sexes were most pronounced, vs between the strains in the second and third. In all variants, aggres-
sive and tame minks differed to the maximum degree, whereas the caged non-selected individuals occupied an 
intermediate position. When comparing samples, wild Canadian minks are the closest to caged non-selected 
minks, the divergence between aggressive and tame exceeding the difference between cage and wild. Canonical 
analysis of the principal components characterizing the manifestation of individual phenological compositions 
for a constrained separable set of 30 NTTs (with lower environmental and greater hereditary conditionality) 
revealed the same intergroup differences as on the basis of MMD. The effect of selection based on characters 
of defensive behavior for 16–17 generations was found to be accompanied by a greater differentiation of aggres-
sive and tame American minks than wild and caged ones as a result of their almost century long isolation of 
the latter in fur farms. The values of the indices of epigenetic variability (EV) and the volume of within-group 
morphospace (Vm) characterizing the degree of destabilization of development, are significantly higher in tame 
minks than in aggressive ones. The results are in good agreement with Belyaev’s theory of destabilizing selec-
tion and indirectly indicate a high rate of epigenetic changes in experimental strains of the American mink, 
which explains the high adaptive potential of this invasive species during its range expansion in Eurasia.
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