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Проведен анализ разнообразия строения переднего отдела m1 серых полевок на модельной вы-
борке, включающей 5 групп с разным частотным распределением пяти морфотипов. Исполь-
зованы два основных подхода: а) традиционный анализ частотного распределения дискретных 
морфотипов и б) геометрическая морфометрия, основанная на строго количественном описании 
строения переднего отдела. Показано, что оба подхода дают весьма сходные результаты, при этом 
геометрическая морфометрия имеет ряд важных преимуществ. Этот подход рекомендуется как 
основной вместо традиционного.
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В изучении систематики, эволюции, палеонто-
логии и популяционной морфологии подсемейства 
полевочьих (Arvicolinae) традиционно большое 
значение имеет конфигурация переднего отдела 
1-го нижнего коренного (m1). Публикаций по этой 
теме огромное количество, поэтому я позволю себе 
не загромождать статью длинным списком ссылок: 
специалисты и так их хорошо знают.

Конфигурация указанного элемента стандартно 
определяется как форма контура жевательной по-
верхности зуба, зависящая от числа и соотношения 
выступающих и входящих углов. До самого недав-
него времени единственным средством описания 
этой конфигурации служил “полукачественный” 
подход, суть которого состоит в следующем: сна-
чала выделяются “квазидискретные” морфотипы, 
т.е. варианты строения, соответствующие специ-
фическому сочетанию выступающих и входящих 
углов; затем выборки (популяции, таксоны и т. п.) 
сравниваются по частотам морфотипов подходя-
щими количественными методами. Очевидно, что 
на первом этапе происходит огрубление фактиче-
ски непрерывной изменчивости строения передне-
го отдела m1, и это огрубление “наследуется” ре-
зультатами количественных сравнений (сколько бы 
точными они ни были), тем самым давая в той или 

иной степени смещенную оценку структуры иссле-
дуемого морфологического (популяционного, так-
сономического и т.п.) разнообразия.

В последние несколько десятилетий разрабаты-
вается метод строго количественного сравнения 
морфологических объектов по их форме – геоме-
трическая морфометрия (ГМ) (Павлинов, Микеши-
на, 2002; Zetldich et al., 2004; Васильев и др., 2018). 
В его основе лежит специфический метод описания 
формы объекта совокупностью меток (landmarks), 
расставляемых согласно определенным правилам 
на его поверхности. В частности, в случае передне-
го отдела m1 полевок его форма описывается сово-
купностью меток, расставляемых вдоль его конту-
ра (Павлинов, 1999; Voyta et al., 2013; Войта и др., 
2019; Pavlinov, 2022; Поздняков, Павлинов, 2023). 
Объекты специфическим образом сравниваются 
по некоторым количественным характеристикам 
меток – так называемым переменным формы, ре-
зультаты сравнения затем обрабатываются стан-
дартными методами многомерной статистики. 

В настоящее время публикуются статьи, в ко-
торых проводятся межпопуляционные сравнения 
полевок по форме жевательной поверхности ко-
ренных, обработанных средствами ГМ. Но в них 
чаще всего рассматривается общая конфигурация 
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жевательной поверхности, описываемой неболь-
шим количеством меток на вершинах выступаю-
щих и входящих углов (напр., Mcguire, 2011; Cucchi 
et al., 2014; Souto-Lima, Millien, 2014; Navarro et al., 
2018; Васильев и др., 2020). Поэтому остается от-
крытым вопрос о том, насколько ГМ адекватно 
описывает разнообразие формы отдельных эле-
ментов зубной коронки полевок, которые харак-
теризуются специфической и достаточно сложной 
конфигурацией эмалевой обкладки – прежде всего 
переднего отдела m1 и заднего отдела M3. Недав-
но была опубликована статья, в которой показано, 
что эти два подхода, примененные к разнообра-
зию переднего отдела m1 у полевок, дают в чем-то 
сходные, а в чем-то различные результаты, причем 
методика ГМ позволяет получать количественные 
оценки сходства/различия, недоступные для тра-
диционного подхода (Поздняков, Павлинов, 2023).

Среди российских специалистов по полевкам 
ГМ не очень популярен; по-видимому, сказыва-
ется консерватизм в предпочтении традиционного 
подхода к описанию вариаций их зубной коронки. 
В связи с этим весьма важным оказывается вопрос 
о том, насколько совместимы результаты примене-
ния традиционных и ГМ методов. В данной статье 
на небольшой модельной выборке показаны воз-
можности применения ГМ к разнообразию вари-
антов строения переднего отдела m1 у полевок и 
проведено сравнение его результатов с таковыми, 
получаемыми традиционным методом частотно-
го анализа морфотипов. Основная задача – дать 

принципиальную оценку пригодности ГМ как ра-
бочего инструмента для проведения такого рода 
исследований.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исходную фактологическую основу исследова-
ния составили изображения пяти морфотипов пе-
реднего отдела m1 серых полевок рода Alexandro-
mys, заимствованные (вместе с обозначениями) из 
статьи (Поздняков, Павлинов, 2023) (рис. 1). Каж-
дый морфотип рассматривался как отдельный “эк-
земпляр”. Из этих “экземпляров” было составлено 
пять искусственных групп одинакового объема (по 
15 “экземпляров”) с идентичным набором морфо-
типов, группы различаются только соотношением 
их частот (табл. 1). Для этого в каждой выборке 
разные морфотипы дублировались необходимое 
количество раз, чтобы получить требуемое частот-
ное распределение. В группе А морфотипы распре-
делены с одинаковой частотой, в паре групп (В, С) 
заданы отрицательное и положительное асимме-
тричные унимодальные распределения, в группе D 
задано унимодальное нормальное распределение, 
в группе Е – строго бимодальное распределение.

В сравнении со стандартными поисковыми ис-
следованиями, которые основаны на полной симу- 
ляции исходных данных и поэтому имеют специ-
фические ограничения (Lotterhos et al., 2022), наш 
“полуискусственный” подход в формировании мо-
дельной выборки отличают следующие достоин-
ства. С одной стороны, использование реальных 
морфотипов, а не неких искусственно сконструи-
рованных “организмов” (вроде “кэминалькулей”, 
см. Sokal, 1983) делает весь анализа биологически 
вполне осмысленным. С другой стороны, составле-
ние групп с характерными частотными распределе-
ниями морфотипов позволяет четко интерпретиро-
вать итоговые количественные оценки структуры 
исследуемого разнообразия.

В рамках традиционного подхода группы коли-
чественно сравнивались по частотам морфотипов 
с помощью коэффициента Кавалли-Сфорца – 
Эдвардса R (Животовский, 1991).

Для решения задач ГМ контур жевательной по-
верхности переднего отдела m1 описывался сово-
купностью 200 полуметок (semilandmarks), расстав-
ляемых эквидистантно в программе tpsDig2 (Rohlf, 
2017); каждая полуметка характеризуется парой х, 
у координат (исходная “переменная формы”). Для 
анализа разнообразия вариантов формы передне-
го отдела, характеризуемого этими переменными,  
использовались следующие основные методы.

Анализ х, у координат методом тонких пластин 
(thin plate spline) проводился в программе tpsRelw 
(Rohlf, 2019). На совокупности всех пяти групп 
вычислялись относительные деформации (rela-
tive warps, производные “переменные формы”, 

1K4 1K7 4K5 4P4 5M4

Рис. 1. Морфотипы переднего отдела (антерокони-
да) m1 полевок, включенные в анализ модельной вы- 
борки. 

Таблица 1. Основные характеристики модельной вы-
борки

Группы
Морфотипы

1K4 1K7 4K5 4P4 5M4 Всего
A 3 3 3 3 3 15
B 5 4 3 2 1 15
C 1 2 3 4 5 15
D 1 2 6 4 2 15
E 4 2 1 3 5 15

Примечания. Обозначения морфотипов см. на рис. 1. Циф-
ры указывают количество “экземпляров”.
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аналогичны главным компонентам), для каждой 
группы вычислялась консенсусная конфигурация 
переднего отдела. Затем по значениям относитель-
ных деформаций проводились стандартные ста-
тистические анализы различий между группами 
в программе STATISTICA (StatSoft, 2014). С по-
мощью одномерного дисперсионного анализа 
(ANOVA) определялась доля объясненной диспер-
сии при попарном сравнении групп, с помощью 
дискриминантного анализа вычислялась дистан-
ция Махаланобиса DM между группами (фактиче-
ски между их центроидами). 

Анализ х, у координат методом прокрустовых 
наложений (Procrustes superimposition) проводился 
в программе PAST (Hammer et al., 2001). На осно-
ве его результатов вычислялись прокрустовы дис-
танции DP (аналогичны евклидовым дистанциям) 
в трех вариантах: а) между самими морфотипами, 
б) между консенсусными конфигурациями групп и 
в) между “экземплярами” в каждой группе.

Матрицы дистанций R, DM и DP численно срав-
нивались с помощью корреляционного анализа в 
программе ZT (Bonnet, Van de Peer, 2002).

Количественная оценка разнообразия морфо-
типов в каждой группе проводилась двумя метода-
ми. В рамках традиционного подхода на основе ча-
стотных распределений морфотипов вычислялась 
энтропия H(X) по стандартной формуле Шеннона 
(Пузаченко, 2003), вычисления проводились в он-
лайн-сервисе PLANETCALC (https://planetcalc.ru/ 
2476/). В рамках ГМ вычислялась усредненная про-
крустова дистанция DP* между “экземплярами” 
группы, она рассматривалась как количественная 
мера разнообразия внутри группы (Pavlinov, 2011). 

Визуализация структуры разнообразия вариан-
тов строения переднего отдела проводилась с по-
мощью методов ординации. Результаты анализа 
частотного распределения (матрица дистанций R) 
и прокрустового анализа (матрица дистанций DP) 
представлялись в пространстве осей многомерного 
шкалирования. Результаты дискриминантного ана-
лиза значений относительных деформаций (матри-
ца дистанций DM) представлялись в пространстве 
канонических переменных. Эти два варианта про-
странств конструировались в программах PAST и 
STATISTICA, соответственно.

Во всех сравнениях рассматривались только 
количественные показатели без оценки их стати-
стической значимости (обоснование такого под-
хода дано в: Shrader-Frechette, 2008; Wasserstein  
et al., 2019).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Распределение морфотипов в пространстве пер-
вых двух относительных деформаций (рис. 2) по-
казывает, какие тенденции преобладают в разноо-
бразии их формы. Вдоль первой деформации (RW1, 

67% объясненной дисперсии) происходит общее 
упрощение/усложнение конфигурации переднего 
отдела m1, вдоль второй деформации (RW2, 16% 
объясненной дисперсии) – его продольное растя-
жение/сжатие. Прокрустовы дистанции между 
морфотипами (табл. 2) показывают, что наиболее 
сходны между собой 5M4 и 4P4, они же наиболее 
специфичны по отношению к прочим морфоти- 
пам: DP составляют 0.122 и 0.324–0.422 соответ-
ственно.

Дисперсионный анализ различий между груп-
пами по относительным деформациям показыва-
ет, что доля объясненной дисперсии составляет от 
1.1 до 13.7% (табл. 3). Для всей совокупности групп 
этот показатель составляет 7.3%. Из попарных 
сравнений наименьшие различия отмечены между 
группой А и группами D, Е (1.1–1.6%), наиболь-
шие – между группами В и С (13.7%). Две послед-
ние группы в среднем наиболее специфичны отно-
сительно других групп (6.5%).

Количественная оценка сходственных отно-
шений с помощью трех разных коэффициентов 
дает следующие результаты (табл. 4). В каждом из 

Рис. 2. Распределения морфотипов в пространстве 
первых двух относительных деформаций (RW1, 
RW2).

Таблица 2. Прокрустовы дистанции (DP) между мор-
фотипами

Морфотипы 1K4 1K7 4K5 4P4

1K7 0.244
4K5 0.276 0.280
4P4 0.403 0.385 0.324
5M4 0.422 0.389 0.336 0.122

RW2

RW1
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сравнений группа А, в которой морфотипы распре-
делены с одинаковой частотой, оказывается мини-
мально отличной и при этом равно удаленной от 
прочих групп. В парах (В, С) и (D, Е), в которых 
частотные распределения морфотипов противопо-
ложны (правая и левая скошенность в первой паре, 
бимодальность и унимодальность во второй), со-
ставляющие их группы наиболее отличны друг от 
друга. Распределение стандартизованных значений 
всех трех дистанций очень сходно (рис. 3), причем 
R и DM распределены практически идентично, 
распределение DР более специфично (за счет иной 
оценки отношений группы А с прочими): корре-
ляция первых двух дистанций 0.98, корреляция  
третьей с ними 0.68. 

Распределения групп в морфопространствах, 
заданных тремя указанными дистанциями, выгля-
дят следующим образом (рис. 4). Во всех случаях 
группа А ожидаемо занимает центральное поло-
жение, остальные группы распределены по пери-
ферии морфопространств. В парах (В, С) и (D, Е) 
соответствующие группы столь же ожидаемо зани-
мают противоположные позиции относительно А. 

Два метода оценки разнообразия групп – эн-
тропии и усредненной прокрустовой дистанции – 
дают сходные результаты: корреляция распределе-
ний соответствующих показателей составляет 0.78. 
В обоих случаях наибольшее разнообразие показа-
но для группы А (равновероятные события), наи-
меньшее – для группы D (распределение вероятно-
стей соответствует нормальному).

ОБСУЖДЕНИЕ И ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На модельной выборке показано, что структура 
сходственных отношений между группами, разли-
чающимися частотой морфотипов переднего отде-
ла m1, выявляется однотипно двумя сравниваемы-
ми подходами – традиционным методом анализа  
частот “квазидискретных” морфотипов и на основе 
строго количественного описания последних сред-
ствами ГМ. При этом результаты прямого сравне-
ния частот и дисперсионного анализа относитель-
ных деформаций практически идентичны, тогда 
как результаты применения прокрустовых дистан-
ций более специфичны. Это лишний раз показы-
вает, что методы тонких пластин и прокрустова 
наложения вскрывают несколько разные аспекты 
структуры морфологического разнообразия (Позд-
няков, Павлинов, 2023). Во всех случаях структура 
морфопространств имеет четкую биологическую 
интерпретацию, однозначно отражая специфиче-
ские особенности групп по частотам морфотипов.

Количественной мерой разнообразия формы 
некоторого элемента зубной коронки (в нашем 
случае переднего отдела m1) в выборке (популя-
ции и т.п.) может служить усредненная прокру-
стова дистанция различий между экземплярами. 

Таблица 3. Результаты дисперсионного анализа разли-
чий между группами и двух способов оценки разноо-
бразия в пределах групп

Группы
Доля объясненной 

дисперсии, % Разнообразие

A B C D Средняя Н(X) DP*

A 2.4 2.32 0.27
B 3.5 6.5 2.15 0.25
C 3.5 13.7 6.5 2.15 0.25
D 1.6 5.7 5.7 5.0 2.07 0.24
E 1.1 3.3 3.3 7.1 3.7 2.15 0.27

Примечания. H(X) – энтропия по Шеннону, DP* – усред-
ненная прокрустова дистанция.

Таблица 4. Дистанции (R, DP, DM) между группами

Группы A B C D E

A 0.21 0.21 0.27 0.21

B 0.08
0.23 0.42 0.43 0.36

C 0.08
0.23

0.16
0.93 0.28 0.25

D 0.05
0.36

0.11
0.81

0.07
0.38 0.44

E 0.04
0.22

0.11
0.57

0.06
0.33

0.07
0.97

Примечания. Над диагональю – R; под диагональю: верх-
няя строчка – DP, нижняя строчка – DM.

AB AC AD AE BC FD BE CD CE DE
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Рис. 3. Распределения стандартизованных значений 
трех дистанций (R, DP, DM) между группами (А–Е). 
Обозначения дистанций см. в тексте.
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Рис. 4. Распределения групп А–Е в морфопростран-
ствах, полученных на основе дистанций R, DM, DP. 
Интерпретацию осей морфопространств см. в тексте.

Этот показатель, по-видимому, не требует допол-
нительной стандартизации, т.к. вычисляется по-
сле приведения сравниваемых форм к единичному 
стандарту. Для некоторых сравнительных исследо-
ваний может иметь значение то, что при таком под-
ходе внутри- и междувыборочные различия (как и 
в дисперсионном анализе) выражаются в одних и 
тех же единицах. В частности, в настоящей рабо-
те показано, что в значениях DP различия внутри 
групп равны 0.24–0.27, различия между группами 
0.05–0.16. 

Основные достоинства ГМ в сравнении с тра-
диционным методом включают: а) количественное 
описание формы зубной коронки и ее отдельных 
элементов (в нашем случае переднего отдела m1) 
без огрубления до морфотипов и б) количествен-
ный анализ структуры разнообразия этой формы, 
включая оценку сходственных отношений между  
самими морфотипами и между выборками по со-
вокупности морфотипов, а также оценку их раз-
нообразия (индивидуальной изменчивости) в пре-
делах выборок. Важно иметь в виду, что многие 
компьютерные программы для ГМ-анализа доста-
точно легки в обращении и находятся в открытом 
доступе. На этом основании можно заключить, что 
методы ГМ могут быть рекомендованы в качестве 
основных для изучения внутри- и межпопуляцион-
ного разнообразия полевок по конфигурации же-
вательной поверхности коренных зубов. Разумеет-
ся, это не означает, что традиционный частотный 
метод должен быть исключен – для него наверняка 
найдутся специфические задачи.

Для выявления межпопуляционных различий на 
основе ГМ оптимальным можно считать совмест-
ное использование двух базовых методов: тонких 
пластин и прокрустова наложения, которые выяв-
ляют несколько разные аспекты заполнения мор-
фопространства. Анализ относительных деформа-
ций дополняется дискриминантным и дисперсион-
ным анализами, анализ прокрустовых дистанций 
дополняется многомерным шкалированием и кла-
стерным анализом. 
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COMPARYING TWO METHODS OF DISPARITY ANALYSIS  
OF THE ANTERIOR PORTION OF m1 IN THE GRAY VOLES  

(RODENTIA, ARVICOLINI) IN A MODEL SAMPLE:  
FREQUENCY ANALYSIS OF MORPHOTYPES 

AND GEOMETRIC MORPHOMETRICS
I. Ya. Pavlinov*

Zoological Museum, Moscow State University, Moscow, 125009 Russia
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An analysis of disparity of the anterior portion of m1 shape in the gray voles in an artificial sample con-
sisting of 5 groups with different frequency distributions of 5 morphotypes was carried out. Two main 
approaches were applied: (a) traditional analysis of frequency distribution of discrete morphotypes and 
(b) geometric morphometrics (GM) based on a strictly quantitative description of the shape of ante-
rior portion of m1. The groups were compared quantitatively: Cavalli-Sforz–Edwards’ coefficient was 
applied in the first case, while the thin plate spline and Procrustes analyses in the second; their results 
were analyzed using a number of standard statistical methods (dispersion analysis, discriminant analy-
sis, multidimensional scaling). Disparity within the groups was assessed using Shannon entropy index 
and averaged Procrustes distance. Traditional and GM approaches were shown to provide very similar 
results, with GM having a number of important advantages by being strictly quantitative. The second 
approach is recommended as the basic to replace the traditional one for explorations in disparity of tooth 
crown shape in the voles.

Keywords: Voles, molars, geometric morphometrics, frequency analysis, thin plate spline analysis, Pro-
crustes superimposition


