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УДК575.17:599.323 

Гомологическая изменчивость неметрических признаков 

как основа многомерного фенотипирования (на примере 

горных млекопитающих) 

И.А. Васильева 

Институт экологии растений и животных УрО РАН, Екатеринбург 

via@ipae.иran.ru 

Homologous variation of поn metrical characters as the basis for 
multidimentional phenotyping (exemplified Ьу mountain 

mammals) 

/.А. Vasil'eva 

Разработка морфологических критериев диапю­

стики близких видов, особенно видов-двойников, и 

оценка их региональной «работоспособности» име­

ет особую актуальность для зон их симпатрии, в том 

числе для горных территорий, отличающихся повы­

шенным биологическим разнообразием в силу ха­

рактерной для гор вертикальной поясности и высо­

кой мозаичности локальных местообитаний. 

Представляется перспектинным применить для 

этой цели не количественные (метрические), а струк­

турные (качественные, или неметрические) кранио­

логические признаки: проявление или не проявление 

в фенотипе мелких морфологических структур (до­

полнительных отверстий для прохождения кровенос­

ных сосудов и нервов, развития вставочных косточек, 

отростков, персмычек или выпадения фрагментов 

костей). Их анализ является традиционным для фене­

тик и популяций и широко и успешно применяется 

на внутривидовом уровне для выявления популяци­

онной структуры видов и внутривидовой дифферен­

циации у млекопитающих (Berry, 1963, 1964; Ябло­
ков, Ларина, 1985). 

Изучение изменчивости неметрических признаков 

-эффективный инструмент оценки поливариантно­

сти процесса индивидуального развития морфологи­

чекими методами (Васильев, 2005; Васильева, 2006). 
Фены неметрических признаков, проявляющие каче­

ственную, альтернативную, изменчивость с порого­

ным механизмом фенотипического проявления, рас­

пространены у большого числа видов грызунов (Berry, 
Searle, 1963; Ларина, Еремина, 1988) и представителей 
других отрядов млекопитающих (Bauchau, 1988), что 
позволяет нам говорить о гомологических рядах из-

менчиности этой системы признаков в пределах под­

семейства Cricetidae в понимании Н. И. Вавилова ( 1920) 
и дополняющего его правила родственных отклонений 

Н.П. Кренке (1933-1935). На современном этапе теоре­
тической базой для обоснования эмпирических обоб­

щений Вавилова и Кренке служит современная эпиге­

нетическая концепция гомологии Г. Стриедтера 

(Striedter, 1998), опирающаяся на модель эпигенетичес­
кого ландшафта К.Х. Уоддинггона ( 1970). Эпигенети­
ческая концепция гомологии фокусирует внимание на 

онтогенетическом осуществлении структур в филоге­

нетическом времени, однако при этом остается недо­

статочно разработанной проблема визуализации и 

практической идентификации эпигенетических ланд­

шафтов разных таксономических форм (Btigandt, 2002). 
Нам представляется, что применевне методов много­

мерного статистического анализа для изучения фене­

тического разнообразия может приблизить нас к ре­

шению этой проблемы. 

С этой целью нами разработана процедура мно­

гомерногонеметрического фенотипирования (Васи­

льева и др., 2005). Под фенотипированием в данной 
работе понимается процедура выявления фенетичес­

кого своеобразия естественных группировок живот­

ных (популяций, подвидов, инбредных линий, видов и 

надвидовых таксонов разного ранга) на основе мно­

гомерного группового анализа встречаемости фенов 

и индивидуальных фенетических композиций. Графи­

ческое представление результатов многомерного ана­

лиза фенетических данных как компонентного, так и 

дискриминантного (или канонического) представля­

ется нам одним из возможных методов визуализации 

эпигенетических ландшафтов. Возможность вычис-
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Рис. 1. Схема расположения феновнеметрических признаков на черепе восточноевропейской полевки. Фены: 1 - FOran, 
2- FEtdu, 3- FТm(- ), 4- FТmacpo, 5- FCnif, б- FHgdu, 7- FHgla, 8- FPmme*, 9- FPmmepo, 1 О- FPmlaan, 
11-FPmla.. 
12 - FMxzm, 13 - Mxzmor, 14 - FMx, 15 - FMxPian, 16 - FMxPI, 17 - FPidu, 18 - MgPipolc. 19 - FPinш, 20 -
FCm, 21 - FRtacan. 22- Pnlo, 23 - FMtdoan, 24- FMtpricla, 25- FMas, 26- FPoan. Кодовые обозначения фенов 
соответствуют таковым в таблице. 

ления дискриминатных и классификационных функ­

ций, предоставляемая аппаратом дискриминантного 

анализа, позволяет использовать его и для целей диаг­

ностики. Поэтому в более узком смысле фенотипи­

рованис-это определение таксономической при­

надлежности выборки или отдельной особи, отнесе­

ние ее с определенной вероятностью к какому-либо 

из ранее изученных видов (выступающих в качестве 

обучающих групп) на основе обучающего дискри­

минантного анализа встречаемости фенов и исполь­

зования дискриминантных ключей. 

Проиллюстрируем процедуру фенотипирования 

на примере уральских популяций видов-двойников 

обыкновенных полевок Mcrotus arvalis и Microtus 
rossiaemeridiomalis. С этой целью нами применен 
дискриминантвый анализ встречаемости фенов с про­

ведением предварительной многомерной ординации 

классификационного массива индивидуальных фене­

тических композиций с помощью метода главных ком­

понент. Расчеты выполнены с использованием сати­

стических пакетов Statistica 5.5 и PAST 1.68. В каче­
стве обучающих групп были использованы выборки 

лабораторных колоний обыкновенной и восточноев­

ропейской полевок, видовая принадлежиость которых 

была определена методами цитогенетики под руко­

водством Э.А. Гилевой. Дополнительно использова­

ли коллекции из природных популяций обоих видов­

двойников, часть которых также была кариотипичес­

ки изучена сотрудниками группы Э.А. Гилевой, а 

другая часть рассматривалась как свободные тест­

группы при проведении видовой диагностики. Всего 

было изучено 15 выборок черепов видов-двойников 
обыкновенной полевки из Уральского региона, об­

щим объемом 407 экз. (музейные коллекционные 
сборы автора, а также А.Г. Васильева, Д.Ю. Н охр и на, 

Е.А. Хиревич и М.В. Чибиряка из Оренбургской, Свер­

дловской, Пермской и Челябинской областей). Кроме 

того, в нашем распоряжении имелась выборка 14 экз. 
Microtus arvalis transcaucasicus из горных районов 
Закавказья (материал собран Л.Л. Давтяном в 1978-
1979 гг. на побережье оз. Севан в Армении). Считает­
ся, что на большей территории Армении обитает 46-
хромосомная полевка - карнотипическая форма 

«obscurus» (Дзуев, Малкаров, 1976). Однако в некото-
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рых районах, в частности, в Араратекой долине, встре­

чается также и М rossiaemeridionalis (Малыгин, 1983). 
Представляло несомненный интерес, применив тех­

нологию фенотипирования, на индивидуальном уров­

не определить видовую принадлежиость закавказс­

ких обыкновенных полевок. В качестве своеобразной 

внешней группы использована выборка (54 экз.) близ­
кого вида из той же группы - илийская полевка 

(Microtus ilaeus). 
Весь материал был проклассифицирован по 44 

неметрическим признакам, 26 из которых, приведеи­
ные ниже в таблице, указаны на рисунке 1. 

Проявление фена по каждому признаку на левой 

и правой сторонах тела кодировали цифрой 1, а от­
сутствие- О (в анализ включены только целые чере­

па). Затем была проведсна многомерная ординация 

на основе метода главных компонент. Такая процеду­

ра позволяет исключить многие технические пробле­

мы, осложняющие проведение дискриминантнога 

анализа непосредственно на исходных классифика­

ционных данных. В частности, при переходе от исход­

ных признаков к главным компонентам устраняется 

векоторая «остаточная» слабая скоррелированность 

nризнаков (явно коррелирующие признаки исключа­

ются на этаnе предварительного анализа), т. к. проис­

ходитортогонализация комnонент. Кроме того, умень­

шается их число (редукция) без потери информации, 

а также становится возможным исnользование при­

знаков с низкой величиной дисперсии (в тех случаях, 

когда частота nризнака близка к О или 1). Итоговую 
матрицу индивидуальных значений главных ком nо-
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Рис. 2. Дискриминантвый анализ з1шчений главных компо­
нент индивидуальных композиций фенов неметрических 

признаков черепа восточноевропейской М. rossiae­
meridionalis ( 1 ), обыкновенной М. arvalis (2), и илийской 
М. ilaeus (3) полевок 

нент использовали как основу для nроведения диск­

риминантнога анализа. 

На nервом этаnе сравнивали только кариотипи­

рованных зверьков из виварных колоний трех видов 

(рис. 2). 
На графике хорошо видно, что по индивидуаль­

ным КОМПОЗИЦИЯМ феНОВ, В ПЛОСКОСТИ перВЫХ двух 

дискриминантных функций каждый из сравниваемых 

видов занимает совершенно определенную специфи­

ческую область морфологического пространства, 

лишь в векоторой степени пересекаясь с другими. Тем 

самым, наглядно демонстрируется визуализация эли­

генетических ландшафтов сравниваемых форм, в дан­

ном случае- видов-двойников и илийской полевки. 

Вдоль первой дискриминантной оси (64.4% межгруп­
повой дисперсии) выражены различия между илийс­

кой полевкой и обеими «обыкновенными» в широ­

ком смысле, по второй оси (34.6%) проявляется спе­
цифика видов-двойников. Доля корректной классифи­

кации всех кариотипированных групп превысила 95%. 
Следует заметить, что варианты «ошибочной» диаг­

ностики являются отражением правила родственных 

отклонений Кренке, то есть проявлением эпигенети­

чески сходных вариантов развития структуры черепа 

у близких видов. 

На следующем этапе к массиву данных по карио­

типированным животным из лабораторных колоний 

(выборка илийской полевки далее не использовалась) 

добавили природные выборки и провели «обучаю­

щий» дискриминантвый анализ. Включение в обуча­

ющий дискриминантвый анализ некариотипирован­

ных коллекционных материалов из популяций обык­

новенных полевок, обитающих в разных местах Ура­

ла, nозволило расклассифицировать их и отнести к 

одному из видов-двойников (рис. 3). Хорошо видно, 
что все выборки по средним значениям дискрими­

нантной функции разделились на две большие сово­

купности, маркированные «обучающими» кариоти­

пированными группами, соответственно своей видо­

вой принадлежности. Видно также, что размах гео­

графической изменчивости внутри видов не перскры­

вает уровня межвидовых различий. Дискриминант­

ный анализ объединенного материала по всем попу­

ляциям даеттоже высокий уровень точности диапю­

стики видов-двойников (95%). 
Полученные результаты, таким образом, позво­

ляют на основе дискриминантнаго анализа значений 

главных компонент индивидуальных фенетических 

композиций nроводить достаточно надежную груп­

повую диагностику видов-двойников. Тем не менее, 

применение этой технологии, использующей пред­

варительную многомерную ординацию исходных 

данных методом главных компонент, не позволяет 

провести определение видовой принадлежности от-
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Рис. 3. Результаты обучающего дискриминанпюго анали­
за значений главных компонент индивидуальных фенети­

ческих композиций при фенотипировании выборок восточ­

ноевропейских ( 1-6) и обыкновенных (7-14) полевок. Ка­
риотипированные выборки: 1-3, 7. 

дельной, произволыю взятой особи и разделить по­

тенциально смешанные выборки двух видов. Эта за­

дача актуальна для зон симпатрии двух видов, в том 

числе для Уральского и Кавказского регионов. Для 

индивидуального фенотипирования требуется ис­

пользовать прямые оценки индивидуальных прояв­

лений желательно меньшего числа фенов, имеющих 

наибольшее диагностическое значение. 

С этой целью были выбраны 26 неметрических 
признаков, корреляция которых с дискриминантной 

функцией, полученной по главным компонентам, 

была наиболее высокой и по ним проведен дискри­

минантвый анализ исходных признаков (кодировка О 

и 1) кариотипированных выборок обоих видов. Это 
позволило составить диагностический фенетический 

«ключ» (табл. 1 ). 
Для того, чтобы определить видовую принадлеж­

ность отдельно взятой особи, необходимо проклас­

сифицировать ее по указанным 26 признакам, обо­
значая проявление конкретного фена (с каждой сто­

роны) цифрой 1, а отсутствие- О, затем умножить 

их на соответствующие каждому признаку коэффи­

циенты видовых классификационных функций, про­

суммировать эти произведения по всем признакам, 

включая значения констант, и сравнить полученные 

величины. Видовую принадлежиость особи можно 

определить по большему значению одной из альтер­

нативных классификационных функций. 

Другой облегченный способ диагностики состо­

ит в том, чтобы провести такую же процедуру пере­

множения и последующего суммирования для не­

стандартизованных коэффициентов дискриминантной 

функции (табл. 1), азатем сравнить полученное зна­
чение с критической величиной полусуммы рассто­

яния между центроидами (средними значениями) 

обучающих выборок, равной в данном случае 0,5156. 
Значения функции, превышающие эту порогоную 

величину, указывают на принадлежиость объекта к 

восточноевропейской полевке, а не достигающие это­

го порога- к обыкновенной. 

Проверка эффективности диагностического клю­

ча, проведеиная на случайно взятых сериях особей 

(по 10 экз.) из других кариотипированных групп 
Уральского региона (рис. 3: выборки 1 и 8), подтвер­
дила правильиость определения видовой принадлеж­

ности всех тестируемых объектов. 

Дополнительно эффективность предложенного 

регионального ключа для фенотипирования видов­

двойников обыкновенной полевки протестирована 

нами на краниологическом материале обыкновенной 

полевки из географически удаленной горной популя­

ции из Армении. После классификации краниологи­

ческого материала по 26 ключевым фенам 14 из 17 
особей (82, 4%) были «фенотипированьт как Microtus 
arva/is, и это подтвердило данные Л .Л. Давтяна (1982). 
Что касается оставшихся трех особей, то по значени­

ям дискриминантной и классификационных функций 

они скорее носили промежуточный характер, и не 

могли идентифицироваться как типичная М. 

rossiaemeridionalis, поэтому затруднение с их иден­
тификацией мы склонны объяснить региональными 

особенностями горной закавказской популяции. Та­

ким образом, фенотипирование на основе ключа, 

разработанного для уральских симпатрических попу­

ляций видов-двойников обыкновенных полевок, даже 

в географически удаленном закавказском регионе 

дает обнадеживающие результаты. 

В более широком смысле, однако, процедура 

фенотипирования может иметь не только диагнос­

тический, но также и эвристический аспект. При 

выявлении структуры фенетического разнообразия 

близких форм и сопоставлении степени их взаим­

ного сходства-различия фенетический анализ дает 

объективные морфологические критерии для суж­

дения о ранге наблюдаемых различий и, в конеч­

ном счете, на основе степени эпигенетической ди­

вергенции позволяет выявлять уровни таксономи­

ческой иерархии. 

Мы применили этот подход для изучения эпиге­

нетической дивергенции среднеазиатских горных по­

левок группы Microtus juldaschi-carruthersi ( подрод 
Neodon) и обоснования обособленности таласской 
формы арчевой полевки по сравнению с другими 

формами полевок этой группы. Изучено 709 экз. 5 
кариотипированных форм из виварных колоний 

ИЭРиЖ УрО РАН (основатели привезсны с Гиссарс-
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Таблица \. Ключ для фенотиnирования видов-двойников обыкновенных nолевок no итогам дискриминантно­
го анализа индивидуальных фенетических комnозиций 26 фенов череnа 

Признак Диск_риминантная функция 

Нестанд. коэфф. Станд. коэфф. 

FOran 0.301 0.115 
FEtdu -0.238 -0.096 
FТm(-) 0.822 0.332 
Пmасро -1.313 -0.295 
FCnif 0.791 0.249 
FHgdu 0.435 0.193 
FHgla 0.277 0.100 
FPmme* 0.769 0.197 
FPmmepo* -1.202 -0.379 
FPmlaan -1.465 -0.618 
FPmla -0.795 -0.266 
FMxzm -0.682 -0.341 
FMxzmor -0.920 -0.426 
FMx 0.666 0.241 
FMxPian -0.474 -0.194 
FMxPI -0.357 -0.155 
FPidu 0.590 0.275 
MgPipolc 0.063 0.011 
FPinш -0.208 -0.101 
FCm -1.009 -0.444 
FRtacan -0.713 -0.294 
Pnlo 0.825 0.139 
FMtdoan -0.825 -0.139 
Fmtpricla 0.148 0.022 
FMas -0.236 -0.115 
FPoan 0.347 0.162 
Консганта 0.144 
Дисперсия 2.3923 2.3923 
Канонич. корр. 0.84 
Хи-квадр. 192.99 
d.t·. 26 
Уровень знач. р < 0.001 

кого, Туркестанского хребтов, а также с восточного 

Памира: noc. Чечекты и оз. Каракуль и заnадного Тянь­
Шаня: хр. Таласский Алатау, заnоведник «Аксу-Джа­

баглы»). Виварное разведение осуществлялось nод 

руководством В. Н. Большакова и А. В. Покровского 

nри участии автора, материал также кариотиnирован 

Э.А. Гилевой. 

Нами nроведен многомерный дискриминантный 

(канонический) анализ no фенам 42 гомологичных 
неметрических nризнаков череnа, обнаруженных у 

этой груnnы форм. Результаты nриведсны на рисун­

ке 4. Приходящаяся на nервые две канонические nе­
ременные дисnерсия составляет 90% и nозволяет адек­
ватно оценить своеобразие сравниваемых форм. 

Из рисунка видно, что таласские арчевые nолевки 

четко обособлены от всех других- nолигон рассеи­

вания их ординат смещен на графике влево. В то же 

время nолигоны всех остальных груnnировок накла-

Корреляция с Классификационные функции 

персменными Microtus MiCI"otus 
rossiaemer. arvalis 

0.074 6.590 5.612 
-0.060 1.661 2.432 
0.281 4.253 1.588 
-0.197 2.518 6.778 
0.012 -2.015 -4.579 
0.1 19 3.993 2.582 
-0.105 3.681 2.783 
0.172 16.912 14.417 
-0.356 1.575 5.475 
-0.287 -1.395 3.358 
-0.185 -0.442 2.138 
-0.068 2.089 4.300 
-0.129 1.690 4.673 
0.144 1.434 -0.726 
-0.149 3.597 5.134 
-0.073 7.615 8.773 
0.236 5.594 3.680 
-0.061 -6.831 -7.036 
-0.132 2.903 3.578 
-0.291 3.478 6.751 
-0.218 0.973 3.285 
0.014 46.392 43.716 
-0.014 -2.758 -0.082 
0.019 -1.144 -1.626 
0.051 3.563 4.329 
0.004 3.469 2.344 

-43.511 -46.310 

дываются друг на друга, то есть эnигенетические раз­

личия между ними выражены в значительно мень­

шей стеnени, чем между ними и таласской формой. 

Таким образом, таласская форма арчевой nолевки, 

nо-видимому, nриближается к уровню видовой са­

мостоятельности, nоэтому nоnытка создания дискри­

минантного ключа для ее диагностики и методики ее 

фенотиnирования вnолне может оказаться востребо­

ванной в ближайшее время. По набору ключевых 

nризнаков таласские арчевые nолевки могут быть 

фенотиnированы с точностью до 100% (Васильева, 
2000, 2006). 

В целом к числу несомненных достоинств рассмот­

ренной nроцедуры фенотиnирования можно отнести 

возможность nривлекать музейные коллекции и реа­

билитировать nолученные ранее сведения no расnро­
странению, биологии и экологии видов-двойников, в 

значительной стеnени обесцененные из-за неоnреде-



72 Млекопитающие горных территорий. 2007 г. 

1.5 

,.... u.s 
..: 
> u 

-0.5 

·1 

·15<:---------------------
-2 -1,5 -1 .Q.5 о 1.5 0,5 

Кшюннчсская псрсмсииая 1 (CVA 1)- 71.9% 

Рис. 4. Канонический анализ индивидуальных композиций 
42 феновнеметрических признаков черепа у зверьков та­
ласе кой ( 1 ). гиссарской (2). чечектинской (3 ). каракульс­
кой (4) и туркестанской (5) популяций ар'!Свых и памирс­
ких полевок 

лениости их таксономической привязки. Большое чис­

ло rомологичных неметрических признаков позволяет 

применять для их сравнительного анализа многомер­

ные статистические методы, что повышает разрешаю­

щую способность морфологи'Iеских критериев, необ­

ходимую для корректной диагностики, и обеспечивает 

их «наглядностЬ>> через визуализацию групповых эли­

генетических ландшафтов. И, наконец, сравнение близ­

ких форм в едином морфологическом пространстве 

может иметь эвристический эффект, позволяя выяв­

лять обособленные группы, «выбивающиеся из обще­

rо контекста», и дает объективные критерии для реше­

ния спорных таксономических проблем. 
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