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 Цель — разработать модульный подход к количественной оценке сопряженности разных форм изменчивости на примере 

десяти видов полевок группы родов Microtus в градиентных условиях среды. Материал и методы. Просмотрено 5306 пар 

рисунков жевательной поверхности m1 справа и слева. Выявлены 31 морфотип, 187 их сочетаний: 30 — симметричных 

и 157 — асимметричных. Использовано 576 последовательностей гена Cytb мтДНК из базы данных GenBank. Климати-

ческие данные взяты с сайта Climate:Date.org. Данные обработаны с помощью DJ-метода. Морфогенетическая матрица 

евклидовых расстояний между видами получена по частотам совместной встречаемости морфотипов m1 с правой и левой 

сторон нижней челюсти, молекулярно-генетическая — по частотам синонимичных замен кодонов. Алгоритм реализован 

в пакете прикладных программ Jacobi 4. Результаты. Обнаружена высокая сопряженность (r = 0,847) между первой 

главной компонентой молекулярно-генетической и второй главной компонентой морфогенетической матриц расстояний. 

С позиций блочно-модульной организации фенотипа главные компоненты данных матриц трактуются как модули измен-

чивости. Молекулярно-генетический модуль обусловлен изменением частот кодонов ACC и GCA вдоль геоклиматического 

градиента, морфогенетический — различными аспектами асимметрии морфотипов m1. Выводы. Предлагаемый подход 

позволил выявить два сопряженно варьирующих модуля из разных признаковых систем у исследованных видов вдоль ге-

оклиматического градиента. 

 Ключевые слова: модульность и интеграция; Cytb; асимметрия m1; дистанционные матрицы; DJ-метод; геоклима-

тические факторы.
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 Background. The exponential growth of research concerning a role of morphological modularity and integration in evolu-

tion has taking place from the beginning of the century. It was especially noted that inter-level integration should manifest 

itself, first of all, in the congruent variability of the modules of different structural levels. We analyzed congruence between the 

interspecific variability of the first lower molar (m1) masticatory surface and the mtDNA Cytb gene in ten species of the gray 

voles Microtus s.l. from the point of view of the modular organization. Materials and methods. In total, 5306 pairs of chewing 

surface contours of vole molar m1 were investigated. Thirty one different morphotypes and 187 their different combinations are 

identified: 30 – symmetric and 157 – asymmetric. 576 sequences of the Cytb mtDNA gene from the GenBank database are 

used. Climatic data are taken from the website Climate:Date.org. Data are processed using a DJ-method. The morphogenetic 

matrix of Eucli dean distances between species is obtained from the frequencies of m1 morphotypes co-occurrence from the right 
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and left sides of the lower jaw, and the molecular-genetic one from the frequencies of synonymous codon substitutions. The al-

gorithm is realized in the Jacobi 4 package. Results. A high correlation (r = 0.847) between the first principal component of 

the molecular-genetic distance matrix and second principal component of the morphogenetic one is found. From the standpoint 

of the modular organization of the phenotype, the principal components of these matrices are treated as variability modules. 

The molecular-genetic module is caused by change of frequencies of the codons ACC and GCA along geo-climatic gradient, 

and morphogenetic one – various aspects of the m1 asymmetry. Conclusions. The proposed approach allowed to identify two 

congruently varying modules from different trait systems of the studied species along the geo-climatic gradient.

 Keywords: modularity and integration; Cytb; m1 asymmetry; distance matrices; DJ-method; geo-climatic factors.

ВВЕДЕНИЕ
Блочно-модульный принцип организации многокле-

точных организмов в настоящее время имеет под собой 

твердую концептуальную и эмпирическую основу [1–8]. 

Главным критерием идентификации модулей является 

сильная согласованность частей внутри модуля в со-

четании с относительной независимостью модулей друг 

от друга [9–12]. Это позволяет модульным системам 

не только функционировать, но и эволюционировать от-

носительно автономно [13, 2, 14–16]. В широком смы-

сле составными частями фенотипических модулей могут 

считаться, например, анатомические единицы (части 

тела и кости), морфометрические промеры, а также 

другие признаки [8].

Попытки выявить комплексы фенотипических при-

знаков, образующие некоторую целостность, пред-

принимались с начала прошлого века. Главная пред-

посылка подобных исследований состояла в том, что 

признаки, связанные генетически, онтогенетически или 

функционально, коррелируют более тесно, чем другие. 

Соответственно, анализ был сфокусирован на матрице 

корреляций между признаками — методе корреляцион-

ных плеяд [17], что определило использование главных 

компонент и других латентных переменных как способ 

выявления устойчивых блоков фенотипической измен-

чивости [10, 11, 18].

Внутренняя согласованность частей внутри моду-

ля в сочетании с относительной независимостью мо-

дулей друг от друга позволяет модульным системам 

функционировать и эволюционировать до некоторой 

степени автономно [2, 9–11, 13–16]. Ограничения 

на чрезмерную автономизацию модулей накладывает 

целостность морфогенеза, поэтому концепция модуль-

ности тесно связана с концепцией «морфологической 

интеграции» [19, 20]. Интегрированные признаки 

по Э. Олсону и Р. Миллеру — это такие подмножества 

морфологических признаков, которые имеют тенден-

цию совместно изменяться в ходе онтогенеза и эволю-

ции в противоположность другим, связанным гораздо 

меньше. Разделение на подмножества осуществляется 

либо формально по корреляциям между признака-

ми (r-группы), либо содержательно — по принципу 

совместного функционирования признаков (F-груп-

пы) [19]. В идеале оба разделения должны соответст-

вовать друг другу.

Одним из следствий морфологической интеграции 

является то, что изменчивость организмов концен-

трируется в некоторых ограниченных направлениях 

(чаще в одном-двух), формируя «пространство воз-

можностей», в то время как в других направлениях 

вариабельность меньше [21–24]. При работе с коли-

чественными признаками черепа грызунов [23] и на-

секомоядных [24] показано, что два первых направле-

ния изменчивости образуют плоскость размер–форма. 

Анализ сопряженности с молекулярно-генетическими 

признаками (Cytb) позволил выявить интегрированные 

блоки двух признаковых систем — морфологической 

и молекулярно-генетической. При этом количествен-

ные оценки сопряженности между ними существенно 

возрастали при устранении размерной составляющей 

изменчивости.

С начала века и до настоящего времени наблюда-

ется экспоненциальный рост исследований, касающих-

ся роли морфологической модульности и интеграции 

в эволюции [3, 6, 8, 10, 12, 25–30].

Необходимое условие блочно-модульной эволю-

ции — наличие соответствующей генетической осно-

вы. Генетическая основа интеграции предполагает, 

что отбор по каким-либо отдельным структурным или 

функциональным особенностям организма всегда бу-

дет приводить к коррелированному ответу в других его 

частях, в то время как генетическая основа модульно-

сти будет обеспечивать относительную независимость 

эволюционных изменений различных частей организ-

ма [2, 10, 13, 31]. Особо отмечено, что межуровневые 

интеграции [10] должны проявляться в первую очередь 

в сопряженной изменчивости модулей разных структур-

ных уровней.

Большинство исследователей признает, что концеп-

ция интеграции применима на различных биологических 

уровнях [6, 10], включая генетическую и экологическую 

интеграцию [13, 32], интеграцию правой и левой сторон 

тела организмов [32–37] и эволюционную интеграцию 

таксонов [38–43].

В последние десятилетия в области анализа данных 

стали доступны более перспективные методы, в частно-

сти, многомерное шкалирование и PLS-методы, позво-

ляющие выявлять глубинные совместные «латентные 

переменные», относящиеся к разным структурно-функ-

циональным системам и представленные разными типа-
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ми признаков. Это дает дополнительную возможность 

для межуровневых исследований интеграции и модуль-

ности, которые только начались и потенциал которых 

еще далеко не исчерпан [10].

В нашей работе осуществлен поиск модулей мор-

фогенетической и молекулярно-генетической изменчи-

вости, а также получена количественная оценка сопря-

женности между ними у десяти видов полевок группы 

родов Microtus в градиентных геоклиматических усло-

виях среды. Выбор признаковых систем обусловлен 

данными по морфотипической изменчивости m1 деся-

ти видов серых полевок Microtus s.l. с правой и ле-

вой сторон нижней челюсти и полнотой базы данных 

GenBank по гену Cytb мтДНК относительно исследо-

ванных видов. Рабочая гипотеза заключалась в том, что 

степень экстремальности условий среды будет одновре-

менно сказываться как на стабильности видовых мор-

фогенезов у исследованных видов, так и на свойствах 

гена Cytb мтДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследована морфотипическая изменчивость пер-

вого нижнего щечного зуба (m1) десяти видов серых 

полевок Microtus s.l. из Сибирского зоологического 

музея, Зоологического музея МГУ и Зоологического 

института РАН. Методика описания морфотипической 

изменчивости опубликована ранее [44]. Известно, что 

морфотипы с правой и левой сторон челюсти могут раз-

личаться. Так как морфотипы связаны друг с другом це-

почками элементарных переходов, то чем длиннее такая 

цепочка, тем сильнее различаются морфогенетические 

траектории морфотипов, находящихся на концах этой 

цепочки, и, соответственно, тем реже они могут реа-

лизоваться на разных сторонах одной особи [44–47].

Всего просмотрено 5347 пар рисунков жевательной 

поверхности m1 с правой и левой сторон нижней челю-

сти. Выявлено 56 морфотипов и 222 их парных сочета-

ния (прямые и обратные сочетания считали различны-

ми). Двадцать пять морфотипов встретились суммарно 

справа и слева менее пяти раз и исключены из дальней-

шего анализа вместе со своей парой. Соответственно, 

осталось 5306 пар рисунков жевательной поверхности, 

при этом морфотипов — 31, различных сочетаний — 

187: 30 — симметричных и 157 — асимметричных. 

Симметричные сочетания встречались чаще (табл. 1). 

Общая для всех видов доля симметричных пар соста-

вила 72,3 %, асимметричных — 27,7 %.

Для интерпретации результатов использовали сле-

дующие показатели: сложность и абсолютная асимме-

трия сложности числа замкнутых полей, лабиальной 

и лингвальной сторон морфотипов, а также минималь-

ное число элементарных переходов и энтропию по Шен-

нону [48].

Из международной генетической базы данных 

GenBank [49] выбраны полные нуклеотидные последо-

вательности гена Cytb (1140 пн) мтДНК этих же де-
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Alexandromys fortis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 144 22 0 123 64 3 0 2 0 0 0 0 0 359

A. maximowiczii 0 0 1 0 0 0 3 0 0 8 1 0 45 8 4 5 0 20 166 0 4 100 10 3 18 2 0 0 0 0 398

A. middendorffii 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 65 0 0 113 16 2 38 1 0 0 0 0 237

A. mongolicus 0 0 0 0 0 0 2 0 0 6 3 0 6 9 0 0 0 4 15 0 14 67 1 0 0 0 0 0 0 0 127

A. oeconomus 1 0 0 0 0 24 828 56 20 819 51 1 16 4 0 0 0 30 2 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1855

Lasiopodomys 

gregalis
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 7 68 2 14 213 6 0 1 0 0 0 1 1 317

Microtus agrestis 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 21 0 0 89 40 0 20 5 0 3 2 0 180

M. paradoxus 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 19 0 0 64 1 1 0 0 1 87

M. rossiaemeri-

dionalis
0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 70 2 0 108 4 0 1 0 1 188

Neodon juldaschi 2 3 86 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 94

Всего 3 3 87 2 1 24 833 56 20 834 55 1 67 22 4 5 4 207 361 2 158 735 78 5 251 13 1 4 3 3 3842

Примечание. Жирным шрифтом выделены модальные морфотипы для каждого вида по [52]. Латинские названия видов приве-

дены по [53], за исключением отсутствующих в фауне России.

Note. Modal morphotypes for each species according to [52] are shown in bold. Latin species names are given by [53], except absent 

from the fauna of Russia.

Таблица 1 / Table 1
Частоты симметричных пар морфотипов m1 для каждого вида и суммарно по всем видам
Frequencies number of symmetric pairs of morphotypes m1 for each species and total for all species
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сяти видов полевок. В общей сложности использовано

576 последовательностей (см. приложение).

В качестве характеристик среды обитания исполь-

зованы географические координаты и высота над уров-

нем моря (а также их ранги) мест сбора наиболее ре-

презентативных выборок каждого вида — всего шесть 

признаков (рис. 1). Кроме того, проанализированы 

среднемесячные климатические нормы этих местно-

стей: температура, амплитуда температуры, норма осад-

ков — всего 36 признаков [50].

В ряде работ [23, 24, 51] предложен новый алго-

ритм анализа соответствия и комбинирования данных 

на основе матриц расстояний между видами — DJ-ме-

тод. Если множество объектов имеет две или более си-

стем описаний, то по каждой из них можно вычислить 

матрицу сходства/различия между объектами. Матри-

ца сходства/различия может быть переведена в матри-

цу объект–признак. Это необходимо для того, чтобы 

имеющемуся множеству объектов для каждой системы 

описаний поставить в соответствие облако точек в евк-

лидовом пространстве. После этого облака́ точек (объ-

ектов) анализируют на сопряженность их взаимного 

расположения, например с помощью PLS-методов [54], 

обобщенного прокрустова анализа [55] или обычных 

корреляционных методов. Алгоритм реализован в па-

кете прикладных программ Jacobi 4 [56]. В этой работе 

таблица частот всех пар морфотипов, симметричных 

(см. табл. 1) и асимметричных, нормирована на сумму 

по строкам. Между всеми видами вычислена матрица 

евклидовых расстояний Кавалли – Сфорца – Эдвард-

са [46, 57]. Поскольку эта матрица получена на осно-

вании различия у разных видов частот встречаемости 

общих пар морфотипов, она отражает изменчивость ви-

довых морфогенезов [45, 46]. На этом основании далее 

по тексту мы называем ее морфогенетической матрицей 

расстояний.

При работе с молекулярно-генетическими призна-

ками обрабатывали нуклеотидные последовательно-

сти Cytb, разбитые на кодоны. Перевод нуклеотидных 

последовательностей из формата GenBank в формат 

Excel и разбиение на кодоны осуществляли с помощью 

пакетов MEGA7 и Excel.

Ранее считалось, что, поскольку синонимичные му-

тации нуклеотидов не меняют кодируемую ими ами-

нокислоту, они не имеют никаких последствий для 

функции белка или жизнеспособности организма. 

Однако позднее в результате сравнительного анали-

за последовательностей было выявлено неслучайное 

распределение частот синонимичных кодонов в генах 

различных организмов (особей и видов). Это явление 

получило название «смещение частоты синонимичных 

кодонов» (СЧСК) [58]. В нашем исследовании мы ис-

пользовали модель, в которой при расчете эволюцион-

ных дистанций элементарным событием считается заме-

Рис. 1. Места сбора наиболее репрезентативных выборок каждого вида. Виды: 1 — A. fortis, 2 — A. maximowiczii, 

3 — A. middendorffii, 4 — A. mongolicus, 5 — A. oeconomus, 6 — L. gregalis, 7 — M. agrestis, 8 — M. paradoxus, 

9 — M. rossiaemeridionalis, 10 — N. juldaschi

Fig. 1. The locations of the most representative samples for each species. Species: 1 – A. fortis, 2 – A. maximowiczii, 

3 – A. middendorffii, 4 – A. mongolicus, 5 – A. oeconomus, 6 – L. gregalis, 7 – M. agrestis, 8 – M. paradoxus, 

9 – M. rossiaemeridionalis, 10 – N. juldaschi
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на не нуклеотида, а кодона [59, 60]. Эти замены могут 

быть как синонимичными, так и несинонимичными.

Между последовательностями кодонов вычислена 

матрица p-дистанций, отражающая суммарное число 

замен кодонов для каждой пары последовательностей. 

Если вместо кодонов использовать аминокислоты, 

то матрица p-дистанций будет отражать число толь-

ко несинонимичных замен кодонов. Разность между 

ними дает матрицу p-дистанций только синонимичных 

замен кодонов. Любая матрица p-дистанций являет-

ся матрицей квадратов евклидовых расстояний [51], 

поэтому из p-дистанций были извлечены квадратные 

корни для всех трех молекулярно-генетических ма-

триц. Далее матрицы расстояний переведены в мат-

рицы объект–признак методом главных коорди-

нат [61, 62]. Тем самым всем объектам поставлены 

в соответствие точки в молекулярно-генетических евк-

лидовых пространствах. Для вычисления матриц рассто-

яний и главных компонент методом главных координат 

применяли пакеты PAST и Jacobi 4. Заметим, что метод 

главных координат является прямым методом расчета 

главных компонент в случае, когда матрица расстоя-

ний между объектами евклидова [62–64]. Для каждого 

множества точек, относящихся к одному виду, вычислен 

его центроид, который и представляет данный вид [65]. 

Далее для всех видов вычислены матрицы евклидовых 

расстояний между их центроидами.

Все межвидовые матрицы расстояний, включая мор-

фогенетическую, обработаны методом главных коорди-

нат. В результате такой обработки для исследуемых де-

сяти видов серых полевок мы получили ограниченный 

набор модулей (главных компонент), описывающих их 

изменчивость в морфогенетическом и молекулярно-ге-

нетических пространствах [66].

Чтобы минимизировать число сравниваемых ко-

эффициентов корреляции, обе совокупности геокли-

матических факторов (каждая по отдельности) после 

центрирования, нормирования и вычисления матриц 

евклидовых расстояний обработаны методом глав-

ных координат. Часть расчетов проводили независимо 

в разных пакетах для контроля правильности резуль-

татов. Коэффициенты линейной корреляции Пирсона 

рассчитывали в пакетах Statistica 8, PAST и Jacobi 4, 

их достоверность — в Statistica 8 и PAST (t-критерий 

Стьюдента для коэффициента корреляции Пирсона, 

df = n – 2). Далее анализировали корреляции модулей 

изменчивости с полученными геоклиматическими гра-

диентами.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Морфогенетические модули изменчивости. На пло-

скости первых двух главных компонент матрицы мор-

фогенетических расстояний (32,7 и 23,8 % общей ди-

сперсии) взаимное расположение видов определяется 

различиями их видовых морфогенезов (рис. 2).

По первой морфогенетической главной компонен-

те (mgPC1) N. juldaschi и A. oeconomus резко отли-

чаются от всех остальных видов из-за низкой средней 

сложности их морфотипов. Такая интерпретация этого 

модуля изменчивости следует из его высоких корреля-
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Рис. 2. Конфигурация десяти видов серых полевок Microtus s.l. на плоскости первых двух главных компонент матрицы мор-

фогенетических расстояний

Fig. 2. The configuration of ten species of the gray voles Microtus s.l. on the plane of the first two PCs of the morphogenetic dis-

tances matrix
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ций с признаками, характеризующими сложность мор-

фотипов m1 (табл. 2).

Вдоль второй морфогенетической главной компонен-

ты (mgPC2) исследуемые виды полевок выстроились 

в порядке возрастания асимметрии морфотипов m1 

и уменьшения доли симметричных особей (см. табл. 2). 

Поскольку асимметрия традиционно считается показа-

телем устойчивости онтогенеза [67], то из рис. 2 следует, 

что самым устойчивым морфогенезом характеризуются 

M. paradoxus, M. rossiaemeridionalis и N. juldaschi, 

а самым неустойчивым — A. fortis и A. mongolicus.

Молекулярно-генетические модули изменчивости. 
В процессе исследования выяснилось, что из трех рас-

сматриваемых матриц (суммарных, несинонимичных 

и синонимичных межвидовых расстояний) наиболь-

шую сопряженность с одним из морфогенетических 

модулей изменчивости и с геоклиматическим градиен-

том демонстрируют главные компоненты матрицы си-

нонимичных расстояний, поэтому ниже мы обсуждаем 

только их. Взаимное расположение видов на плоскости, 

образованной этими главными компонентами (рис. 3), 

согласуется с результатами, полученными методами 

Признаки mgPC1 mgPC2

Суммарная сложность правого морфотипа 971** –188

Суммарная сложность обоих морфотипов 970** –191

Суммарная сложность левого морфотипа 969** –194

Сложность замкнутых полей левого морфотипа 903** 300

Сложность замкнутых полей правого морфотипа 903** 297

Абсолютная асимметрия сложности морфотипов –067 693*

Минимальное число элементарных переходов –060 691*

Энтропия по Шеннону 251 682*

Абсолютная асимметрия сложности лингвальной стороны 019 637*

Доля симметричных особей 143 –632*

Примечание. *p < 0,05, **p < 0,001. Note: *p < 0.05, **p < 0.001.

Таблица 2 / Table 2
Коэффициенты корреляции Пирсона (×1000) между признаками морфотипов m1 десяти видов серых полевок 
Microtus s.l. и первыми двумя главными компонентами морфогенетической матрицы расстояний

Pearson correlation coefficients (×1000) between morphotypes m1 traits of ten species of the gray voles Microtus 
s.l. and two first PCs of the morphogenetic distances matrix

Рис. 3. Конфигурация десяти видов 

серых полевок Microtus s.l. на 

плоскости первых двух главных 

компонент матрицы синонимич-

ных расстояний

Fig. 3. The configuration of ten species of 

the gray voles Microtus s.l. on the 

plane of the first two PCs of the 

synonymous distances matrix
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молекулярной филогенетики [68], несмотря на то, что 

наш результат получен по модели синонимичных замен 

кодонов, а не единичных нуклеотидных замен.

При расчете корреляций частот кодонов с первой 

главной компонентой матрицы синонимичных расстоя-

ний (genPC1) наибольшие корреляции обнаружены для 

двух кодонов: GCA (r = –0,911, n = 10, p = 0,00025) 

и ACC (r = 0,902, n = 10, p = 0,00036). Таким обра-

зом, вдоль первой главной компоненты у полевок рода 

Alexandromys по сравнению с родом Microtus проис-

ходит достоверное увеличение частоты кодона ACC 

и уменьшение частоты кодона GCA.

Факторы среды. Первые главные компоненты мат-

риц географических (62,2 % общей дисперсии) и кли-

матических признаков (53,4 % общей дисперсии) мест 

отлова наиболее репрезентативных выборок каждого 

вида высоко коррелируют (r = 0,872, n = 10, p = 0,001) 

(табл. 3). В совокупности они образуют геоклиматиче-

ский градиент юго-запад–северо-восток. Вдоль градиен-

та происходит понижение средней температуры всех ме-

сяцев и зимне-весенних осадков (с февраля по апрель) 

и увеличение летних осадков (с июня по сентябрь).

Сопряженность модулей морфогенетической, моле-

кулярно-генетической и средовой изменчивости иссле-

довали с помощью корреляций между первыми двумя 

компонентами соответствующих матриц (см. табл. 3).

Как видно из табл. 3, одна из наиболее сильных кор-

реляций (r = 0,847, n = 10, p = 0,002) получена между 

первой компонентой молекулярно-генетической и второй 

компонентой морфогенетической изменчивости (рис. 4).

Таблица 3 / Table 3
Коэффициенты корреляции Пирсона (×1000) между первыми двумя главными компонентами морфогенетиче-
ской (mgPC), молекулярно-генетической (genPC), географической (geoPC) и климатической (climPC) измен-
чивости
Pearson correlation coefficients (×1000) between first two PCs of the morphogenetic (mgPC), molecular-genetic 
(genPC), geographic (geoPC), and climatic (climPC) variability

PCs mgPC1 mgPC2 genPC1 genPC2 climPC1 climPC2 geoPC1 geoPC2

mgPC1 – 0 –058 –229 338 049 343 –242

mgPC2 0 – 847** –260 695* 325 598 536

genPC1 –058 847** – 0 788** 148 759* 472

genPC2 –229 –260 0 – –047 –003 133 014

climPC1 338 695* 788** –047 – 0 872** 368

climPC2 049 325 148 –003 0 – –159 690*

geoPC1 343 598 759* 133 872** –159 – 0

geoPC2 –242 536 472 014 368 690* 0 –

Примечание. *p < 0.05, **p < 0.001. Note: *p < 0.05, **p < 0.001.

Рис. 4. Корреляция (r = 0,847, n = 10, 

p = 0,002) между первой глав-

ной компонентой матрицы сино-

нимичных расстояний и второй 

главной компонентой матрицы 

морфогенетических расстояний

Fig. 4. Correlation (r = 0,847, n = 10, 

p = 0,002) between PC1 of the 

synonymous distances matrix and 

PC2 of the morphogenetic dis-

tances matrix

0,6

–0,2

0,2

–0,6

0,4

–0,4

0,0

0,0–0,4–0,6 0,2–0,2 0,4 0,6
genPC1, 19,1 %

m
gP

C2
, 2

3,8
 %



28

 экологическая генетика ТОМ  17   № 2   2019 ISSN 1811–0932

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

Первая компонента молекулярно-генетической из-

менчивости также коррелирует с геоклиматическим 

градиентом, в большей степени с первой климатической 

компонентой (r = 0,788, n = 10, p = 0,0068) (рис. 5). 

Более слабая корреляция (r = 0,695, n = 10, p = 0,026) 

наблюдается между второй компонентой морфогенети-

ческой матрицы и первой климатической компонентой.

Первая главная компонента морфогенетической из-

менчивости не коррелирует ни с чем.

ОБСУЖДЕНИЕ
Данное исследование является продолжением серии 

работ, проводимых нами по поиску сопряженной из-

менчивости признаков из разных признаковых систем, 

а также разработке адекватных алгоритмов такого по-

иска [23, 24, 69]. Ранее на этом же материале была 

предпринята попытка поиска сопряженности между 

морфотипической и молекулярно-генетической измен-

чивостью видов серых полевок Microtus s.l. путем ана-

лиза соответствующих матриц расстояний с помощью 

теста Мантеля [69]. Тест Мантеля показал недостовер-

ную корреляцию между матрицами (r = 0,23, p = 0,13, 

Np = 106), из чего был сделан вывод о существенной 

независимости этих признаковых систем у исследован-

ных видов. Тем не менее окончательная ясность в этом 

вопросе достигнута не была, поскольку 2B-PLS-ана-

лиз продемонстрировал наличие сопряженной измен-

чивости между показателями асимметрии и энтропии 

морфотипов и частотами нуклеотидов и динуклеотидов 

гена Cytb по геоклиматическому градиенту. Для уточ-

нения результатов исследования решено использовать 

несколько иной подход, а именно: разбить всю име-

ющуюся совокупную изменчивость признаков раз-

ных признаковых систем на относительно автономные 

единицы — модули, что может способствовать более 

успешному выявлению тех из них, которые изменяют-

ся совместно. Блочно-модульный подход к анализу из-

менчивости в настоящее время широко практикуется 

в мире. Для выделения модулей применяют разные кри-

терии (функциональные, онтогенетические, статистиче-

ские, эволюционные и т. д.). В настоящем исследовании 

мы использовали статистический подход к выделению 

модулей изменчивости [10, 11, 18], в качестве которых 

выступают главные компоненты двух межвидовых ма-

триц евклидовых расстояний.

Первая матрица, морфогенетическая, построе-

на на основе различия у десяти видов серых полевок 

Microtus s.l. частот встречаемости общих пар морфоти-

пов m1, вторая, молекулярно-генетическая, — на ос-

нове синонимичных р-дистанций между последова-

тельностями кодонов Cytb этих же видов. В статье мы 

рассматриваем два первых модуля для каждой системы 

признаков, поскольку за их пределами сопряженной 

изменчивости не обнаружено. Они представляют собой 

направления в соответствующих эвклидовых простран-

ствах. Опыт показывает, что в подавляющем большин-

стве случаев латентные переменные могут быть содер-

жательно интерпретированы [70–72].
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Рис. 5. Корреляция (r = 0,788, n = 10, p = 0,0068) между первыми главными компонентами климатической изменчивости 

и матрицы синонимичных расстояний
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С позиций блочно-модульного подхода онтогенез 

представляет собой совокупность морфогенезов, кото-

рые можно представить в виде дискретных блоков или 

модулей, способных изменяться относительно незави-

симо, не затрагивая при этом другие события онтоге-

неза [73, 74]. Так как в нашем исследовании матрица 

морфогенетических расстояний между видами получена 

на основании различия у разных видов частот встреча-

емости общих пар морфотипов m1, как симметричных, 

так и асимметричных, она отражает изменчивость ви-

довых морфогенезов. Вычисление главных компонент 

этой матрицы позволяет разложить ее на независимые 

составляющие — модули, являющиеся результатом 

разных морфогенетических событий. Эти модули про-

интерпретированы нами в данном случае как средняя 

морфотипическая сложность, отражающая сложность 

призматической конструкции зуба, и асимметрия мор-

фотипической сложности, отражающая неустойчивость 

морфогенеза этого органа.

Взаимное расположение видов на рис. 2 определя-

ется различиями их видовых морфогенезов. Два вида 

N. juldaschi и A. oeconomus характеризуются низкой 

средней сложностью морфотипов (отделяются по пер-

вой главной компоненте), что отличает их от всех 

остальных видов, которые растягиваются вдоль вто-

рой компоненты, образуя пары. Наиболее устойчи-

вым морфогенезом, таким образом, обладает пара 

M. paradoxus, M. rossiaemeridionalis, наименее — 

A. fortis, A. mongolicus, поскольку последние имеют 

наиболее высокие показатели асимметрии морфоти-

пической сложности и доли асимметричных особей. 

Интересно, что для первой главной компоненты, яв-

ляющейся основным направлением морфогенетической 

изменчивости и отражающей изменчивость средней 

морфотипической сложности m1 у исследованных ви-

дов, не обнаружено достоверных корреляций с каким-

либо направлением молекулярно-генетической или гео-

климатической изменчивости.

Далее мы получили корреляцию второй компоненты 

морфогенетической матрицы с геоклиматическим гра-

диентом юго-запад–северо-восток (особенно с первой 

климатической главной компонентой) (см. табл. 3), что 

подтверждает увеличение асимметрии морфотипов при 

повышении напряженности во взаимодействии орга-

низм–среда (см. табл. 2). Поскольку первая климати-

ческая главная компонента образована исключительно 

вкладами температур, считаем, что температура пред-

ставляет собой основной фактор межвидовой изменчи-

вости морфогенезов [75–77].

Однако еще большую корреляцию вторая морфоге-

нетическая компонента продемонстрировала с первой 

компонентой матрицы молекулярно-генетических рас-

стояний между видами, рассчитанной по модели сино-

нимичных замен кодонов Cytb (см. табл. 3). Основанием 

для расчета по этой модели служит установленный для 

большого числа видов живых организмов факт СЧСК. 

Соотношение синонимичных кодонов в мРНК является 

важным фактором, влияющим на скорость трансляции 

и кинетику синтеза белка [78–81]. Кроме того, разли-

чия синонимичных кодонов фактически служат допол-

нительным кодом управления сборкой (folding) белка 

in vivo и, следовательно, еще одним источником кон-

формационной изменчивости белков [82].

Причины СЧСК остаются темой для дискуссий. 

В частности, сформулированы гипотезы случайных му-

таций и направленного отбора [83]. Полученный в рам-

ках нашего исследования результат, а именно соответ-

ствие первой главной компоненты межвидовой матрицы 

синонимичных расстояний геоклиматическому градиен-

ту юго-запад–северо-восток (см. табл. 3), свидетель-

ствует в пользу селективного механизма формирования 

наблюдаемой картины СЧСК. Вдоль геоклиматического 

градиента у полевок рода Alexandromys по сравнению 

с родом Microtus происходит достоверное увеличение 

частоты кодона ACC и уменьшение частоты кодона 

GCA. Полученное СЧСК может быть сопряжено с бы-

стрыми адаптивными изменениями вторичной структуры 

белка, обусловленными воздействием факторов среды, 

что в рамках настоящего исследования является всего 

лишь предположением.
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