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АННОТАЦИЯ

С морфогенетических позиций проанализирована билатеральная асимметрия морфотипов m1 полев-
ки-экономки Alexandromys oeconomus Pallas,  1776 из разных частей ареала. В работе использован материал 
из коллекции Института систематики и экологии животных СО РАН,  Новосибирск. Всего  исследовано  
2314 пар  морфотипов m1 на левой и правой ветвях нижней челюсти полевок. Выявлено  17 различных 
морфотипов и 70 их различных сочетаний,  из них 13 –  симметричных,  57 – ​асимметричных. Данные по  
билатеральной асимметрии морфотипов для каждой выборки представлены в виде квадратных таблиц 
сопряженности. На основании этих таблиц вычислены информационно-энтропийные параметры выборок,  
в  соответствие которым поставлены экогеографические факторы среды обитания. Обе матрицы после 
стандартизации обработаны 2B–PLS-методом. Результат показал наличие двух значимых направлений 
сопряженной изменчивости информационно-энтропийных параметров выборок и  экогеографических 
факторов среды. Первое направление – ​широтное,  связано  с  уменьшением у  северных (таймырских) 
выборок полевки-экономки шенноновской энтропии и флуктуирующей асимметрии. В совокупности это  
свидетельствует о  высокой степени морфогенетической устойчивости исследованных северных выборок по  
сравнению с южными. Второе – ​долготное направление – ​высоко  коррелирует с увеличением высоты над 
уровнем моря в направлении “запад –  восток” и сопровождается уменьшением значений коэффициента 
Коэна,  шенноновской информации и увеличением флуктуирующей асимметрии. Это  свидетельствует 
о   более низкой степени морфогенетической устойчивости восточных выборок по  сравнению с  запад-
ными. Используемый нами подход дополняет классическую концепцию “эпигенетического  ландшафта” 
возможностью учитывать влияние среды,  что  представляется важным при практическом использовании 
показателей асимметрии для оценки “здоровья среды”,  в особенности при определении естественного  
природного  фона для популяций “экологической периферии” ареала.

Ключевые слова: морфотипы m1,  таблица сопряженности,  билатеральная асимметрия,  энтропия,  
каппа Коэна,  факторы среды,  2B–PLS-анализ.
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ВВЕДЕНИЕ

При морфогенетическом подходе к иссле-
дованию устойчивости развития традицион-
но  используется понятие “онтогенетический 
шум”,  который интерпретируется как неста-
бильность развития [Palmer, Strobeck, 1986; 
Захаров,  1987;  Klingenberg, 2003; Zakharov et 
al., 2020]. Флуктуирующая асимметрия морфо-
логической структуры,  с этой точки зрения,  
является результатом “шумовых эффектов” 
развития этой структуры. В  противополож-
ность этому способность системы “поглощать” 
нарушения развития,  не вызывая при этом 
морфологической реакции,  характеризует 
стабильность или буферную способность си-
стемы. Эти свойства развивающейся системы 
(индивидуального  онтогенеза) легли в  осно-
ву концепции “эпигенетического  ландшафта” 
[Waddington, 1953],  определяющего  простран-
ство  возможных онтогенетических траек-
торий,  включая нормальный путь развития 
(креод) и его  аберрации.

Изучение “эпигенетического  ландшаф-
та” на популяционном уровне возможно  пу-
тем анализа билатеральных композиций мор-
фологических структур  [Васильев,  2005,  2009]. 
При этом популяции в разных частях ареала,  
в силу уникальности их исторического  взаимо-
действия с локальными экологическими факто-
рами,  будут формировать уникальный “эпиге-
нетический ландшафт” [Васильев,  Васильева,  
2009]. При таком подходе реализация билате-
рального  признака определена внутренними 
закономерностями морфогенеза и  существу-
ют морфогенетические пути переходов с одной 
его  траектории на другую в ходе развития. Это  
дает возможность по  частотам парных сочета-
ний значений таких признаков слева и справа 
судить о  сходстве их морфогенетических тра-
екторий и,   косвенно,  о   структуре “эпигене-
тического  ландшафта” популяции [Васильев,  
2005]. Использование такого  подхода на прак-
тике позволило  построить естественную систе-
му билатеральных композиций фенов овально-
го  и круглого  отверстий черепа прометеевой 
полевки (Prometheomys schaposchnikovi Sa- 
tunin) [Васильев,  1996] и естественные систе-
мы морфотипов коренных зубов серых Micro-
tus s. l. [Поздняков,  2011] и скальных Alticola s. 
str. полевок [Поздняков,  2022].

Построение графических схем на основа-
нии частот парных сочетаний финальных со-

стояний билатеральных признаков позволяет 
“визуализировать” поперечный срез “эпиге-
нетического  ландшафта” популяции [Поздня-
ков,  2022],  однако  при этом вне поля зрения 
остается влияние внешних факторов на про-
цесс развития,  вызывающих изменение частот 
парных сочетаний признаков. Возможность ко-
личественно  описать поперечный срез “эпиге-
нетического  ландшафта” предоставляет табли-
ца сопряженности [Pearson, Heron, 1913; Cohen, 
1960; Кульбак,  1967;  Agresti,  2007]. В частно-
сти,  при работе с морфотипами коренных зу-
бов полевок в качестве категориальных при-
знаков в  таблице сопряженности выступают 
наборы морфотипов с левой и с правой сторо-
ны челюсти,  а в качестве значений – ​частоты 
их совместной встречаемости [Ковалева и др.,  
2002,  2021]. К представленным таким образом 
данным можно  применять различные методы 
одномерного  и многомерного  статистического  
анализа. Например,  вычислять различные ин-
формационно-энтропийные индексы [Кульбак,  
1967],  что  позволяет интерпретировать била-
теральную асимметрию в терминах биоразно-
образия на морфологическом уровне. Несмотря 
на незатухающий интерес в мире к исследова-
ниям по  билатеральной,  особенно  флуктуиру-
ющей,  асимметрии и способам оценки экологи-
ческого  стресса [Graham,  2021],  использование 
таблиц сопряженности морфотипов и методов 
работы с ними для анализа асимметрии пред-
ложила и развивает только  наша исследова-
тельская группа [Ковалева и др.,  2002,  2021;  
Kovaleva et al.,  2013].

Цель настоящей статьи заключается в вы-
явлении ковариации информационно-энтропий-
ных показателей билатеральной асимметрии 
морфотипов m1,  вычисленных на основании 
таблиц сопряженности в  популяциях полев-
ки-экономки из разных частей ареала,  и эко-
географических факторов среды обитания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В работе использованы материалы по  мор-
фотипической изменчивости коренных зубов 
m1 в популяциях полевки-экономки Alexand- 
romys oeconomus Pallas,  1776 (табл. 1) из кол-
лекции Института систематики и  экологии 
животных СО РАН,  Новосибирск [Поздняков,   
Литвинов,  1994;  Литвинов,  2001;  Поздняков,  
2004].
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В  качестве экогеографических факторов 
использованы географические координаты то-
чек отлова,  высота над уровнем моря,  а так-
же 16 климатических показателей (усред-
ненных за 30 предыдущих лет) из таблиц,  
опубликованных для исследуемых территорий 
и соответствующих годам отловов [Строитель-
ная климатология и геофизика,  1983].

Морфотипы коренных зубов полевок явля-
ются удобными признаками при исследовании 
флуктуирующей асимметрии,  поскольку опи-
сывают только  форму жевательной поверх-
ности моляров,  в  связи с  этим отсутствует 
ошибка измерения. Кроме того,  они облада-
ют широким спектром изменчивости,  и доля 
особей с асимметричными парами морфотипов 
в разных географических популяциях одного  

вида и у разных видов полевок часто  быва-
ет довольно  заметной,  что  решает проблему 
объема выборки [Ангерманн,  1973;  Большаков 
и др.,  1980;  Поздняков,  2004]. Морфотипы вы-
деляли согласно  методике [Поздняков,  1993]. 
Выявлено  17 различных морфотипов (рис. 1) 
и 70 их различных сочетаний,  из них 13 сим-
метричных и 57 – ​асимметричных.

Всего  исследовано  2314 пар  рисунков же-
вательной поверхности m1 на левой и правой 
ветвях нижней челюсти полевок. Симметрич-
ные пары морфотипов m1 встречаются зна-
чительно  чаще,  чем асимметричные. Общая 
по  всем популяциям доля симметричных пар  
составила 71.95 %,  асимметричных – 28,05 %.

Для каждой выборки абсолютная и отно-
сительная частоты (число  и доля) совместной  

Т а б л и ц а  1
Характеристики выборок полевки-экономки

Место  отлова № выборки Годы N

Алтай,  Турочакский р-н,  оз.Телецкое,  окр. пос. Артыбаш 1 1970,  1973,  1974 36

2 1981,  1982 74

3 1983–1988 102

4 1989 152

5 1990 112

6 1991 90

7 1992 66

8 1994,  1995 82

Алтай,  Шебалинский р-н,  хр. Иолго,  окр. пос. Каракол 9 1974 242

Алтай,  Шебалинский р-н,  окр. с. Мухор-Черга 10 1979–1982,  1984 108

11 1987 54

12 1991 37

Новосибирская обл.,  Каргатский р-н,  окр. с. Ровенское 13 1978–1981 77

14 1984 42

15 1985–1987 145

оз. Байкал,  Чивыркуйские острова 16 1978 200

Северный Байкал,  бухта Догарская 17 1975 100

Северный Байкал,  бухта р. Тыи 18 1975 50

Читинская обл.,  Сохондинский заповедник 19 1980 52

20 1981 88

Таймыр,  Норильск,  окр. пос. Валек 21 1976 225

Таймыр,  Норильск,  ур.Турмакит,  окр. пос. Снежногорск 22 1979 89

Таймыр,  Норильск,  оз. Хантайское 23 1980 91

П р и м е ч а н и е.  N –  ​размер  выборки. Малочисленные годовые выборки объединяли в одну за ряд после-
довательных лет.
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встречаемости вариантов морфотипов m1 
с правой и левой стороны челюсти у одних 
и тех же особей представлены в виде квад- 
ратных таблиц сопряженности,  в  которых 
ключами строк являются идентификато-
ры левых морфотипов,  ключами столбцов – ​
правых. В  качестве примера представлена 

таблица сопряженности для выборки № 11 
(Таймыр,  Норильск,  окр. пос. Валек,  1976)  
(табл. 2).

В  каждой таблице сопряженности сумма 
относительных частот равна единице. Чис-
ло  различных морфотипов (Nm) – ​это  чис-
ло  строк в  таблице сопряженности,  число  

Рис. 1. Разнообразие морфотипов m1 полевки-экономки с обозначением морфотипического  класса

Т а б л и ц а  2
Таблица сопряженности морфотипов m1 с левой (L) и правой (R) сторон челюсти, выборка № 11

№ 11 1K4 1K5 1K6 2K4 2K5 2K6 2M3 2M4 3K5 3K6 3M3 4H5 L

1K4 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3

1K5 0 50 0 0 24 1 0 0 1 0 0 0 76

1K6 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2

2K4 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1

2K5 0 9 0 0 99 3 3 0 1 0 1 0 116

2K6 0 0 0 0 1 6 0 0 0 0 0 0 7

2M3 0 1 0 0 2 0 4 0 0 0 0 0 7

2M4 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 0 0 3

3K5 0 1 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 4

3K6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1

3M3 0 0 0 0 1 0 0 0 1 0 1 0 3

4H5 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 2

R 4 62 2 1 128 11 7 1 6 1 2 0 225
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Т а б л и ц а  3
Обозначения и формулы

i – номер  левого  морфотипа в таблице сопряженности;  j – номер  правого  морфотипа

xij – совместная встречаемость i-го  левого  морфотипа и j-го  правого  морфотипа

xi* – частота появления i-го  морфотипа слева
= ∑*i ij

j

x x

x*j – частота появления j-го  морфотипа справа = ∑*j ij
i

x x

N – число  пар  морфотипов (экз.)
= = =∑∑ ∑ ∑* *ij i j

i j i j

N x x x

Nm – число  различных морфотипов

N2m – число  различных парных сочетаний морфотипов

pSym – доля симметричных пар  морфотипов = ∑ /ii
i

pSym x N

FA – флуктуирующая асимметрия = −1FA pSym

ThSym – теоретическая доля симметричных 
пар  при условии независимости появления  
морфотипов слева и справа

= ∑ 2
* * /i i

i

ThSym x x N

κ – каппа Коэна
− −−

= = =
− − −

∑ ∑ ∑ ∑
∑ ∑

κ * * * *
2

* * * *

/
   

1 /

ii i i ii i ii i i i

i i i ii i

x x x N N x x xpSym ThSym

ThSym N x x N N x x

H – энтропия Шеннона таблицы сопряженности
   

= − = −      
   

∑∑ ∑∑1
ln ln( ) ln( )

ij ij
ij ij

i j i j

x x
H N x x

N N N

Hleft – энтропия Шеннона частот появления 
морфотипов слева

( ) ( )   = − = −   
   

∑ ∑* *
left * *

1
ln ln lni i

i i
i i

x x
H N x x

N N N

Hright – энтропия Шеннона частот появления 
морфотипов справа ( )

   
= − = −      

   
∑ ∑* *

right * *
1

ln ln ln( )
j j

j
j

j
i

x x
H N x x

N N N

ThH – теоретическая энтропия при условии 
независимости появления морфотипов слева и 
справа

   
= − = +   

   
∑∑ * * * *

left right2 2
lni j i j

i j

x x x x
ThH H H

N N

Inf – информация (мера связи совместной 
встречаемости морфотипов слева и справа)

= − = + −left right   Inf ThH H H H H

различных парных сочетаний морфотипов 
(N2m) – ​это  число  ненулевых ячеек в  таб- 
лице. Для каждой выборки по  таблице со-
пряженности вычислены ее информацион-
но-энтропийные параметры [Кульбак,  1967;  
Agresti,  2007]. Обозначения и формулы при-
ведены в табл. 3.

Основным показателем симметрии при ана-
лизе реальных биологических данных явля-

ется доля симметричного  проявления при-
знака (pSym) – ​сумма относительных частот 
по  диагонали таблицы сопряженности. Об-
ратный показатель – ​флуктуирующая асим-
метрия (FA) – ​это,  соответственно,  сумма 
недиагональных относительных частот таб- 
лицы сопряженности. При работе с таблица-
ми сопряженности нулевой является гипоте-
за независимости встречаемости категорий 
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признаков по  строке и столбцу – ​ThSym (см. 
табл. 3). В нашем случае категориями явля-
ются морфотипы. При выполнении нулевой 
гипотезы адекватный показатель симметрии 
должен равняться нулю. Однако  используе-
мый в настоящее время показатель pSym при 
независимости сторон равен ThSym. Для ис-
правления этой ситуации был разработан нор-
мализованный показатель – ​коэффициент Ко-
эна [Cohen,  1960].

Коэффициент Коэна (κ) (каппа,  греч.) из-
меряет степень проявления “диагонального  
эффекта” в  таблице сопряженности [Куль-
бак,  1967;  Agresti, 2007]. Сначала определя-
ются теоретические частоты по  диагонали 
(в предположении независимости появления 
морфотипов слева и справа) через перемноже-
ние суммарных частот по  строке (xi*) и столб-
цу (x*i),  деленное на общее число  пар  морфо-
типов (N). Вычисляются суммы эмпирических 
и теоретических частот по  диагонали таблицы 
сопряженности. Максимально  возможная сум-
ма эмпирических частот по  диагонали равна 
N (все пары морфотипов симметричны). От-
ношение разности сумм эмпирических и тео-
ретических частот к максимально  возможной 
разности и  является коэффициентом Коэна. 
Если коэффициент Коэна равен 1,  это  озна-
чает абсолютную симметрию – ​полное отсут-
ствие асимметричных пар  морфотипов. Если 
коэффициент Коэна равен 0,  это  означает со-
впадение эмпирических диагональных частот 
с теоретическими,  отсутствие “диагонально-
го  эффекта” и (при отсутствии антисиммет- 
рии) максимальное проявление флуктуирую-
щей асимметрии.

Таким образом,  флуктуирующая асиммет- 
рия и коэффициент Коэна по  смыслу проти-
воположны друг к другу. Теоретически воз-
можны и  отрицательные значения коэффи-
циента Коэна,  свидетельствующие о  наличии 
антисимметрии в системе. Однако  на морфо-
типах зубов полевок такого  феномена мы ни-
когда не встречали.

Для выявления сопряженной изменчивости 
между информационно-энтропийными показа-
телями выборок полевки-экономки и экогео-
графическими параметрами среды обитания 
применен 2B–PLS-анализ. 2B–PLS-анализ – ​
относительно  новый для биологии статисти-
ческий метод,  позволяющий сравнивать один 
и тот же набор  объектов по  двум разным со-

вокупностям признаков и  находить в  обеих 
совокупностях пары линейных комбинаций,  
максимально  ковариирующих друг с другом 
[Wold et al., 1984, 2021; Rohlf, Corti, 2000]. Ранее 
[Ковалева и др.,  2012] мы предложили назы-
вать такие пары линейных комбинаций биком-
понентами,  а сам 2B–PLS-анализ в русском 
переводе – ​бикомпонентным. На первом эта-
пе обработки для каждой таблицы сопряжен-
ности левых и правых морфотипов,  наряду 
с Nm и N2m,  получен набор  информацион-
но-энтропийных параметров,  характеризую-
щих различные аспекты билатеральной асим-
метрии выборок (табл.  4). Далее сводные 
таблицы информационно-энтропийных пара-
метров и экогеографических факторов стан-
дартизированы (центрированы и нормирова-
ны) и обработаны 2B–PLS-методом. Расчеты 
проводились с использованием статистических 
пакетов PAST [Hammer et al.,  2001] и Jacobi4 
[Polunin et al., 2019].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Результат обработки показал наличие двух 
значимых направлений сопряженной измен-
чивости исследуемых выборок и соответству-
ющих им факторов среды (первая пара би-
компонент – ​56,6 %  ковариации,  r = 0,560,  
p = 0,0055 и  вторая пара – ​42,0 %  ковари-
ации,  r = 0,589,  p = 0,0031). В  объединен-
ном признаковом пространстве (пространство  
PLS1-осей) первое направление сопряженной 
изменчивости образует диагональ (рис. 2).

При этом максимально  далеко  друг от 
друга на этой диагонали находятся выборки 
Алтая (1–8) и Таймыра (21–23). Очевидно,  
что  это  направление “север  – юг”. Во  вто-
ром направлении сопряженной изменчивости 
(пространство  PLS2-осей) выборки располо-
жились менее упорядоченно,  поэтому интер-
претировать его  так же однозначно,  как пер-
вое,  мы не можем (рис. 3). Однако  отметим,  
что  правый верхний угол графика занима-
ют выборки из Читинской обл.,  хр. Сохон-
до  (19,  20),  а нижний – ​Таймырские выбор-
ки (21–23).

Для того  чтобы статистически достовер-
но  интерпретировать выявленные направле-
ния сопряженной изменчивости,  мы прове-
ли корреляционный анализ полученных двух 
пар  PLS‑бикомпонент с исходными призна-
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ками (табл. 5). Из таблицы следует,  что  пер-
вое направление сопряженной изменчивости 
со  стороны массива экогеографических фак-
торов образовано  вкладами следующих при-
знаков: среднегодовая температура,  средне-
годовое количество  жидких осадков,  градус 
северной широты,  среднегодовое количество  
осадков и средняя дата образования снежно-
го  покрова. Очевидно,  что  это  широтная ось. 
Со  стороны массива информационно-энтро-
пийных параметров достоверный вклад внес-
ли следующие признаки: энтропия Шенно-
на таблицы сопряженности морфотипов (H),  
энтропия Шеннона частот появления морфо-
типов справа (Hright), теоретическая энтро-
пия при условии независимости появления 
морфотипов слева и справа (ThH),  теорети-
ческая доля симметричных пар  при условии 
независимости появления морфотипов сле-

ва и справа (ThSym). Таким образом,  исходя 
из знака коэффициентов корреляций призна-
ков с  бикомпонентами,  направление сопря-
женной изменчивости в пространстве первой 
пары PLS‑бикомпонент связано  с уменьшени-
ем у северных (таймырских) выборок полевки- 
экономки значений энтропийных параметров 
(Hright, ThH, H) и увеличением теоретически 
ожидаемой доли симметричных пар  морфоти-
пов (ThSym). В совокупности это  свидетель-
ствует о  высокой степени устойчивости ис-
следованных северных выборок по  сравнению 
с южными.

Второе направление сопряженной изменчи-
вости связано  со  вкладами следующих экогео- 
графических факторов: высота над уровнем 
моря,  средняя дата разрушения снежного  по-
крова весной и значением градуса восточной 
долготы. Это  долготная ось. Со  стороны ин-

Т а б л и ц а  4
Информационно-энтропийные параметры выборок, рассчитанные на основании таблиц сопряженности частот 

морфотипов m1 на левой и правой ветвях нижней челюсти полевок-экономок

№ выборки Nm N2m pSym FA ThSym Kappa Hleft Hright ThH H Inf

1 6 11 0,722 0,278 0,334 0,583 1,295 1,275 2,570 1,877 0,693

2 6 13 0,676 0,324 0,403 0,456 1,107 1,238 2,346 1,863 0,483

3 9 18 0,667 0,333 0,359 0,48 1,169 1,320 2,489 2,006 0,483

4 10 21 0,717 0,283 0,332 0,577 1,248 1,390 2,638 2,031 0,607

5 7 16 0,777 0,223 0,331 0,667 1,231 1,366 2,597 1,920 0,677

6 7 15 0,711 0,289 0,369 0,542 1,09 1,251 2,341 1,891 0,45

7 7 14 0,621 0,379 0,376 0,393 1,048 1,274 2,322 1,95 0,372

8 10 18 0,720 0,280 0,333 0,580 1,365 1,360 2,724 2,063 0,661

9 12 27 0,731 0,269 0,340 0,593 1,267 1,400 2,667 2,060 0,607

10 9 17 0,694 0,306 0,432 0,462 1,185 0,955 2,140 1,796 0,344

11 6 12 0,704 0,296 0,354 0,541 1,229 1,160 2,388 1,873 0,515

12 6 10 0,649 0,351 0,405 0,409 1,117 1,060 2,177 1,735 0,442

13 7 17 0,688 0,312 0,366 0,508 1,210 1,259 2,469 1,969 0,500

14 6 8 0,810 0,190 0,467 0,643 0,909 0,942 1,851 1,327 0,524

15 10 21 0,766 0,234 0,388 0,617 1,235 1,187 2,422 1,779 0,643

16 7 21 0,710 0,290 0,436 0,486 1,018 1,148 2,166 1,803 0,363

17 9 19 0,720 0,280 0,396 0,536 1,225 1,349 2,574 1,970 0,604

18 8 14 0,680 0,320 0,437 0,432 1,076 1,161 2,236 1,843 0,393

19 8 10 0,692 0,308 0,418 0,471 1,178 0,904 2,081 1,678 0,403

20 8 18 0,602 0,398 0,401 0,336 1,025 1,290 2,314 1,991 0,323

21 12 29 0,756 0,244 0,390 0,599 1,301 1,256 2,557 1,955 0,602

22 8 13 0,809 0,191 0,453 0,650 1,103 0,925 2,028 1,525 0,503

23 7 12 0,769 0,231 0,433 0,593 1,108 1,037 2,145 1,559 0,587

П р и м е ч а н и е.  Номера выборок соответствуют табл. 1.
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Рис. 2. Распределение выборок полевки-экономки в пространстве первой пары бикомпонент 
(PLS1). ИЭП – ​информационно-энтропийные параметры;  ЭГФ –  ​экогеографические факторы. 

Номера выборок соответствуют табл. 1

Рис. 3. Распределение выборок полевки-экономки в пространстве второй пары бикомпонент 
(PLS2). Ост. усл. обозн. см. рис. 2
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формационно-энтропийных параметров до-
стоверный вклад в это  направление внесли: 
информационный показатель (Inf),  показа-
тель Kappa (κ),  флуктуирующая асиммет- 
рия (FA),  доля симметричных пар  морфоти-
пов (pSym) и энтропия Шеннона частот по-
явления морфотипов слева (Hleft). В  целом 
вырисовывается следующая картина: в на-
правлении оси “запад – восток” уменьша-
ются показатели устойчивости (Kappa (κ), 
Inf, pSym) и  увеличивается флуктуирую-
щая асимметрия (FA), что  свидетельству-
ет о  более низкой степени устойчивости вос-
точных выборок по  сравнению с западными. 
Интересно  ведут себя показатели энтропии 
Шеннона частот появления морфотипов сле-
ва и  справа (Hleft, Hright): энтропия правых 
морфотипов сильнее уменьшается в северном 
направлении,  энтропия левых морфотипов – ​
в восточном направлении.

ОБСУЖДЕНИЕ

Одним из самостоятельных направлений 
исследования в современной биологии являет-
ся изучение разнообразных отклонений от би-
латеральной симметрии,  как направленных,  
так и случайных [Palmer, Strobeck, 1986;  За-
харов,  1987;  Møller, Swaddle, 1997; Hallgrims-
son, 1998; Leamy, Klingenberg, 2005;  Морфо-
генез..,  2013;  Zakharov et al., 2020; Graham, 
2021]. Наблюдаемые различия между сторо-
нами являются следствием неравного  онтоге-
неза гомологичных структур  с левой и пра-
вой стороны особи,  обусловленные,  в случае 
направленной асимметрии,  генетически или,  
в  случае флуктуирующей,  – ​случайной из-
менчивостью развития.

Зарождение представлений о   случайной 
изменчивости развития связано  с исследова-
ниями [Астауров,  1927] нестабильного  фено-
типического  проявления мутации tetraptera 

Т а б л и ц а  5
Коэффициенты корреляции (×1000) первой и второй пары PLS‑бикомпонент с исходными признаками

Признак PLS1–ЭГФ PLS1–ИЭП PLS2–ЭГФ PLS2–ИЭП

Градус северной широты 857*** 472 –476 –263

Градус восточной долготы 145 13 660* 444

Высота над уровнем моря –99 –50 959*** 581

Среднегодовое количество  осадков –821*** –502 –474 –277

Среднегодовое количество  жидких осадков –858*** –488 –306 –164

Средняя дата образования снежного  покрова –727* –394 616 332

Средняя дата разрушения снежного  покрова –340 –225 –731** –394

Среднегодовая температура –957*** –490 128 59

N 279 –227 –26 –345

Nm 218 –323 –53 –374

N2m 160 –479 –53 –337

pSym 409 515 –505 –714*

FA –409 –515 505 714*

ThSym 582 873*** 194 537

Kappa 215 229 –585 –889***

Hleft –95 –588 –203 –673*

Hright –491 –906*** –217 –412

ThH –380 –896*** –246 –600

H –449 –969*** 52 –155

Inf –40 –243 –581 –963***

П р и м е ч а н и е.  Жирным шрифтом обозначены достоверные корреляции признаков с PLS-бикомпонентами 
при: * –  ​p < 0,05,  ** –  ​p < 0,01,  *** –  ​p < 0,001 соответственно,  с учетом множественных сравнений по  Бонферрони.
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у Dr. melanogaster. Экспериментально  показа-
но,  что  реализация билатерального  призна-
ка независима на разных сторонах тела,  а его  
случайное варьирование создает билатераль-
ные композиции симметричного  или асимме-
тричного  проявления. В природных популя-
циях норма реакции признаков существенно  
ниже,  чем в эксперименте. Узкую норму ре-
акции поддерживает стабилизирующий отбор,  
поэтому билатеральная симметрия является 
его  следствием,  а  не заложена изначально  
в программе развития организма. Исходя из 
этого,  можно  ожидать меньшего  проявления 
флуктуирующей асимметрии в  экстремаль-
ных условиях среды,  так как естественный 
отбор  должен отметать особей с неустойчи-
вым развитием. Из теории стабилизирующе-
го  отбора [Шмальгаузен,  1946] следует,  что  
в результате действия такого  отбора созда-
ются автономные,  не зависящие от условий 
внешней среды механизмы развития,  по  тер-
минологии К. Х. Уоддингтона [Waddington, 
1953] – морфогенетические “каналы”,  в  ре-
зультате чего  уменьшается влияние на ход 
развития внешних факторов и возрастает зна-
чение внутренних наследственных факторов. 
Здесь,  как мы видим,  теория стабилизирую-
щего  отбора И. И. Шмальгаузена,  обнаружи-
вает тесную взаимосвязь с эпигенетическими 
взглядами К. Х. Уоддингтона. Эти классиче-
ские представления перекликаются со  взгля-
дами некоторых современных исследователей 
[Leamy, Klingenberg,  2005],  согласно  которым 
экологические стрессы в природных популя-
циях приводят к отбору определенных ком-
плексов генов,  оказывающих модифициру-
ющее влияние на процессы развития,  в силу 
чего  популяции приобретают устойчивость 
к стрессирующему фактору. Подобные взгля-
ды в настоящее время находят свое развитие 
в рамках теории генных сетей [Суслов,  Кол-
чанов,  2009].

В нашем исследовании первое направление 
сопряженной изменчивости интерпретирова-
но  как широтное. В этом направлении макси-
мально  различаются алтайские и таймырские 
выборки. У таймырских выборок наблюдает-
ся уменьшение значений набора энтропийных 
параметров и рост теоретической доли симме-
тричных пар  при условии независимости по-
явления морфотипов слева и справа (ThSym). 
Этот результат соответствует представлениям 

об отборе на морфогенетическую устойчивость 
у северных выборок по  сравнению с южными.

Второе направление сопряженной изменчи-
вости интерпретировано  нами как долготное. 
Наиболее сильную корреляцию с этим направ-
лением имеет высота над уровнем моря. Наи-
большие различия проявляются между гор-
ными популяциями хр. Сохондо  и тундровыми 
таймырскими выборками. Отрицательная кор-
реляция коэффициента Коэна (κ) с этим на-
правлением означает уменьшение “диагональ-
ного  эффекта” в  таблицах сопряженности 
и,   соответственно,  нарастание асимметрии,  
так же как отрицательный вклад индекса ин-
формации (Inf) – ​нарастание общей асимме-
трии в таблице по  столбцам и строкам. Поло-
жительно  коррелирует с этим направлением 
флуктуирующая асимметрия (FA). Все это  
в совокупности свидетельствует о  более низ-
кой степени морфогенетической устойчивости 
горных выборок хр. Сохондо  по  сравнению 
с таймырскими выборками. Нарастание асим-
метрии,  по-видимому,  связано  с увеличением 
средового  разнообразия,  ослаблением отбора 
и,  как следствие,  увеличением роли эпигене-
тических механизмов регуляции морфогенеза.

Ранее похожий результат был получен при 
анализе изменчивости формы листьев бере-
зы повислой Betula pendula Roth. в градиен-
те техногенного  загрязнения [Васильев и др.,  
2018]. При низком техногенном воздействии на 
контрольном участке и при высоком – ​на им-
пактном,  происходит пороговое переключение 
подпрограмм морфогенеза,  приводящих к ста-
новлению двух разных морфотипов листьев: 
один реализуется при низкой техногенной на-
грузке,  другой при высокой. В буферной зоне,  
при промежуточном уровне техногенного  за-
грязнения среды морфогенез листьев расте-
ний происходит нестабильно,  при этом ре-
ализуется веер  различных билатеральных 
сочетаний морфотипов формы листа.

Актуальным в настоящее время является 
наработка способов оценки устойчивости по-
пуляций растений и животных,  подвергшихся 
воздействию экстремальных факторов среды,  
таких как различные виды загрязнений,  вы-
сокая плотность населения,  неблагоприятные 
погодные условия,  болезни,  хищники и  др. 
Рабочей гипотезой в  таких исследованиях 
принимается утверждение: чем сильнее сте-
пень стрессирующего  воздействия на популя-
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цию,  тем выше “онтогенетический шум”,  что,  
в свою очередь,  находит отражение в увели-
чении показателей флуктуирующей асимме-
трии. Использование такого  линейного  подхо-
да при экологическом мониторинге природных 
популяций часто  не приводит к желаемому 
результату. Во  многом это  связано  с недо-
учетом того  обстоятельства,  что  проявление 
флуктуирующей асимметрии зависит от соче-
тания факторов отбора и эпигенетических пе-
рестроек фенотипа,  а также от сложившейся 
многолетней экологической “нормы”. Под-
тверждением этому утверждению являются 
результаты нашего  исследования,  которые 
показывают,  что  таймырские популяции по-
левки-экономки,  несмотря на то  что  Таймыр  
является экологической периферией ареала,  
имеют более высокие показатели морфогене-
тической устойчивости по  сравнению с юж-
ными,  алтайскими,  популяциями,  находящи-
мися в экологическом оптимуме. Кроме того,  
из рис. 2 следует,  что  значения информаци-
онно-энтропийных параметров имеют суще-
ственную межгодовую изменчивость (выборки 
1–8 – ​Алтай,  Турочакский р-н,  оз. Телецкое,  
окр. пос. Артыбаш). Поэтому важной задачей 
мониторинга становится определение положе-
ния фонового  уровня показателей устойчиво-
сти,  степени его  отклонения (или размаха) от 
условно-нормального  состояния,  которое от-
мечается при оптимальных условиях среды 
[Захаров,  Трофимов,  2020].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом,  результаты исследования 
показали,  что  в стабильно  суровых экогеогра-
фических условиях севера морфогенетическая 
устойчивость таймырских популяций полев-
ки-экономки выше,  чем у южных,  алтайских,  
популяций,  что,  вероятно,  обусловлено  дей-
ствием стабилизирующего  отбора. Напротив,  
низкая морфогенетическая устойчивость гор-
ных популяций в условиях средового  разно-
образия хр. Сохондо,  возможно,  обусловлена 
эпигенетическими механизмами регуляции 
морфогенеза. Используемый в настоящей ра-
боте статистический подход,  основанный на 
представлении данных по  билатеральной 
асимметрии в  виде таблиц сопряженности,  
позволяет расширить возможности обработ-
ки данных методами одномерной и многомер-

ной статистики. На основании частот парных 
сочетаний категориальных признаков можно  
дополнительно  вычислять множество  инфор-
мационно-энтропийных параметров с последу-
ющей обработкой многомерными методами,  
что  повышает устойчивость получаемых ре-
зультатов и улучшает их интерпретируемость. 
Использование 2B-PLS-анализа предоставля-
ет возможность поиска ковариаций не только  
с экогеографическими факторами,  но  и с раз-
личными видами загрязнений,  сезонностью,  
динамикой численности,  численностью видов 
сообщества,  наличием паразитов,  инфекций,  
хищников,  доступностью ресурсов и т. п.

Работа выполнена при поддержке Программы 

фундаментальных научных исследований государ-

ственных академий наук FWGS-2021-0002.
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The bilateral asymmetry of the m1 morphotypes of the root vole Alexandromys oeconomus Pallas, 1776 
from different parts of the range was analyzed from morphogenetic positions. The material from the collec-
tion of the Institute of Systematics and Ecology of Animals, Siberian Branch, Russian Academy of Sciences, 
Novosibirsk was used. A total of 2314 pairs of m1 morphotypes were studied on the left and right rami of 
the mandible of voles. 17 different morphotypes and 70 different combinations of them were identified, of 
which 13 are symmetrical and 57 are asymmetrical. The data of bilateral asymmetry of morphotypes for each 
sample was presented in the form of square contingency tables. Based on these tables, the information-en-
tropy parameters of the samples were calculated, in accordance with which the eco-geographic factors of 
the habitat were put. The 2B-PLS method was applied to the matrices after standardization. Two significant 
directions of contingency variability of the information-entropy parameters of the samples and eco-geo-
graphic factors of the environment have been identified. The first direction, latitudinal, is associated with a 
decrease in the Shannon entropy and fluctuating asymmetry in the northern samples of the root vole. Thus, 
the northern samples have a higher degree of morphogenetic stability compared to the southern ones. The 
second – ​the longitude direction – ​is highly correlated with the increase in altitude above sea level in the 
direction “west – east” and is accompanied by a decrease in the values of the Cohen coefficient, Shannon 
information, and an increase in fluctuating asymmetry. This indicates a lower degree of morphogenetic sta-
bility of the eastern samples compared to the western ones. The approach we use complements the classical 
concept of the “epigenetic landscape” with the ability to take into account the influence of the environment. 
This is important in the practical use of asymmetry indicators for assessing the “health of the environment”, 
especially when determining the natural background for populations of the “ecological periphery” of the areal.

Key words: morphotypes m1, contingency table, bilateral asymmetry, Shannon entropy, Cohen’s coefficient, 
environment, 2B–PLS-analysis.


