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Географическая изменчивость обычно харак-
теризует устойчивые межпопуляционные разли-
чия по тому или иному признаку, а также прояв-
ление внутривидовой дифференциации и дивер-
генции [1, 2]. Географическую изменчивость
разных стадий постнатального морфогенеза до
настоящего времени не изучали. Геометрическая
морфометрия [3–5], позволяющая отдельно изу-
чить изменчивость размеров и формы, допускает
морфогенетическую интерпретацию изменений
формы биологических объектов как многомерно-
го единичного признака [3, 5] и может способ-
ствовать решению данной проблемы.

Ранее П. Олберч с соавторами [6] обосновали
представления об онтогенетических траектори-
ях, развитые позднее М.В. Миной [7, 8], которые
характеризуют последовательность фенотипиче-
ских изменений особей на разных этапах постна-
тального онтогенеза.

Геометрическая морфометрия позволяет опи-
сывать изменение формы объектов в онтогенезе,
исключая их размеры, поэтому в данном случае
речь идет о морфогенетических изменениях [3–5].
Поэтому мы предложили последовательное изме-
нение формы объекта в морфопространстве на
разных этапах его постнатального развития опре-
делить как морфогенетическую траекторию [5].
Гипотетические морфогенетические траектории

географически удаленных популяций можно
представить в морфопространстве как следую-
щие вероятные типы: а – синтопный, когда тра-
ектории почти идентичны, б – параллельный –
смещены относительно друг друга без расхожде-
ния; в – дивергентный, когда с возрастом траек-
тории расходятся; г – эквифинальный, когда ис-
ходно удаленные траектории в конечном итоге
сближаются; д – аллотопный, если траектории
направлены почти параллельно, но сдвинуты отно-
сительно друг друга; е – аллотопно-дивергентный –
то же, но с расхождением траекторий (рис. 1).

Цель исследования – проверка гипотезы о том,
что географическая изменчивость может про-
явиться не только на уровне отдельных феноти-
пических признаков, но и морфогенетических
траекторий. Основной задачей в этой связи было
изучение методами геометрической морфомет-
рии географической изменчивости формы ниж-
ней челюсти у разновозрастных групп особей из
географически удаленных популяций модельного
вида грызунов – обыкновенной слепушонки
(Ellobius talpinus Pall., 1770) в Южном Зауралье.

Использовали коллекции Музея ИЭРиЖ УрО
РАН, включающие выборки из трех удаленных
популяций слепушонки: 1 – кунашакская (п. Ку-
нашак, Челябинской обл. – 95 экз.: 55°35′ с.ш.,
61°40′ в.д.), 2 – баймакская (п. Баймак, Республика
Башкортостан – 106 экз.: 52°33′ с.ш., 58°13′ в.д.), 3 –
наурзумская (Наурзумский заповедник, Сев. Ка-
захстан – 106 экз.: 51°31′ с.ш., 64°29' в.д.). Геогра-
фическое положение популяций показано на
карте-схеме (рис. 2а). Южная наурзумская попу-
ляция расположена примерно на той же долготе,
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что и северная кунашакская, а географически
промежуточная – баймакская – несколько сме-
щена от них в западном направлении.

Возраст определен по степени развитости кор-
ней первого нижнего щечного зуба m1 [9]. Вы-
борки представлены особями 5 возрастных групп:
1 – сеголетки 0+, 2 – 1+, 3 – 2+, 4 – 3+, 5 – сбор-
ная группа сенильных зверьков 4+ и старше (до
6 лет). В качестве объекта исследования выбрана
нижнюю челюсть, поскольку слепушонка актив-
но использует нижние резцы при рытье и добыва-
нии корма, а ее морфологическая изменчивость
отражает функциональную адаптацию к локаль-
ным условиям [10]. С помощью программ пакета
TPS [11, 12] на цифровые изображения правой
нижней челюсти (лингвальная сторона) помести-
ли конфигурации 15 меток-ландмарок (land-
marks), позволяющие характеризовать изменчи-
вость ее формы (рис. 2б). В работе применили ге-
нерализованный Прокрустов анализ на основе
наименьших квадратов (GPA) [3], а прокрустовы
координаты (Procrustes coordinates), характеризу-
ющие изменчивость формы мандибул, использо-
вали для межгруппового сравнения. Статистиче-
ский анализ выполнен с помощью программ TPS
[11, 12], PAST 2.17с [13] и MorphoJ 1.6d [4].

Методом главных компонент провели ордина-
цию прокрустовых координат, а затем, соединив

линией средние значения каждой последующей
возрастной группы в трехмерном морфопро-
странстве, образованном первыми тремя главны-
ми компонентами (PC1–PC3), построили “мор-
фогенетические траектории” для трех сравнивае-
мых популяций (рис. 2в).

Доля объясненной дисперсии вдоль первых
трех главных компонент составила 51.1%. Значи-
мые корреляции Спирмена между значениями
осей с полом не выявлены, что позволяет срав-
нить объединенные по полу выборки.

Локализация морфогенетических траекторий
трех популяций в общем морфопространстве во
многом согласуется с их взаимным географиче-
ским положением в Южном Зауралье. Ординаты
вдоль первой и третьей осей значимо связаны с
географическим положением популяций (PC1 с
широтой rsp = 0.72, p = 0.0025 и с долготой rsp =
0.70, p = 0.0037; PC3 только с долготой rsp = 0.68,
p = 0.0054), а вдоль второй (PC2) – только с воз-
растом (rsp = 0.80, p = 0.0003). Четвертая (PC4) и
пятая (PC5) компоненты также значимо связаны с
географическим положением и возрастом (p < 0.01).
Однако их вклад в общую дисперсию мал (соот-
ветственно 7.7 и 6.9%), поэтому мы их здесь от-
дельно не рассматриваем. Непараметрический
многомерный двухфакторный дисперсионный
анализ (two-way PERMANOVA) с применением
10000 перестановок (Permutation) по комплексу
первых пяти главных компонент выявил значи-
мые эффекты географического положения выбо-
рок с учетом широты (F = 16.63; p < 0.0001) и воз-
раста (F = 5.46; p < 0.0001), но взаимодействие этих
факторов оказалось незначимым (p = 0.9306).

Морфогенетические траектории популяций
занимают разные области морфопространства
(см. рис. 2в), поэтому можно полагать, что мор-
фогенез нижней челюсти специфичен для каждой
популяции. Траектория кунашакской популяции
смещена относительно наурзумской, а промежу-
точное положение на рисунке со смещением от-
носительно их влево занимает траектория бай-
макской популяции. Если сравнить расположе-
ние в морфопространстве ординат одноименных
возрастных групп трех популяций, то на всех по-
следовательных этапах морфогенеза форма ниж-
ней челюсти будет различаться пропорционально
их географической удаленности. Таким образом,
локализация ординат всех возрастных групп,
формирующих морфогенетические траектории в
общем морфопространстве трех сравниваемых
популяций, отражает географическую изменчи-
вость онтогенетических изменений конфигура-
ции нижней челюсти. При этом общее направле-
ние морфогенетических траекторий совпадает: во
всех популяциях траектории изменений формы
мандибул от наиболее молодых к сенильным
группам ориентированы почти параллельно.

Рис. 1. Гипотетические типы морфогенетических
траекторий (этапы морфогенеза: juv – ювенильный.
ad – взрослый, sen – сенильный) географически уда-
ленных популяций вида (1, 2) в общем морфопро-
странстве: (а) синтопный, (б) параллельный, (в) ди-
вергентный, (г) эквифинальный, (д) аллотопный,
(е) аллотопно-дивергентный.
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Данное направление отчасти согласуется со сме-

щением северных выборок относительно южных,

так как группы молодых зверьков во всех популя-

циях в морфопространстве расположены условно

“южнее”, а сенильных – “севернее”. Поскольку

расположение морфогенетических траекторий в

морфопространстве коррелирует с их географи-

ческим положением, то выявленный характер из-

менения траекторий наиболее соответствует опи-

санным выше аллотопному или аллотопно-ди-

вергентному типам (см. рис. 1). В итоге можно

заключить, что данный роющий вид, постепенно

проникая из южных частей ареала в северные (ку-

нашакская популяция обитает на северной гра-

нице ареала), выработал специфичные для каж-

дой локальной популяции особенности постна-

тального морфогенеза мандибул, которые
затронули практически все возрастные стадии.
Таким образом, популяционная структура и диф-
ференциация данного вида могут являться при-
мерами осуществления начальных стадий про-
цесса географического формообразования, а
морфогенетические различия между популяция-
ми, вероятно, отражают последовательные этапы
микроэволюционных изменений слепушонки
при освоении видом степных и лесостепных
ландшафтов Южного Зауралья.
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Рис. 2. Географическое положение кунашакской (K), баймакской (B) и наурзумской (N), популяций обыкновенной
слепушонки в Южном Зауралье (а); схема размещения меток-ландмарок (1–15) на лингвальной стороне правой ниж-
ней челюсти (б); ординация центроидов возрастных групп (1–5) и построенных по ним траекторий изменения формы
нижней челюсти в общем морфопространстве вдоль первых трех главных компонент – PC1–PC3 (в).
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ANALYSIS OF GEOGRAPHICAL VARIABILITY 
OF MORPHOGENETIC TRAJECTORIES ON THE EXAMPLE 

OF THE MOLE VOLE (Ellobius talpinus Pall.)
A. G. Vasil’eva,#, academician of the RAS V. N. Bol’shakova, I. A. Vasil’evaa, and N. V. Sinevaa

a Institute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of Russian Academy of Science, Yekaterinburg, Russian Federation
#e-mail: vag@ipae.uran.ru

Using geometric morphometrics methods, we revealed the phenomenon of geographical variability of mor-
phogenetic trajectories when parallel compared the mandible shape in different-aged individuals from three
southern Trans-Ural populations of the mole vole (Ellobius talpinus Pall.) in the general morphospace.
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