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Настоящее сообщение представляет собой часть комплексного исследования генетико-эволюцион-
ных механизмов параметров скелетной системы у серебристо-черных лисиц. В нем даны результаты 
компонентного анализа (Principal Component Analysis, PCA) скелета конечностей серебристо-черных 
лисиц из экспериментальных популяций, отбираемых в ИЦиГ СО РАН на ручное и агрессивное 
поведение по отношению к человеку, а также потомков гибридного поколения (F1) и возвратных 
скрещиваний F1 на ручного родителя. Выявлены достоверные различия между экспериментальными 
популяциями лисиц по некоторым компонентам, в частности, по второй по значимости компоненте, 
описывающей 14,8 % фенотипической вариации и представляющей отрицательную корреляцию 
между шириной и длиной конечностей. Большинство из компонент показывает достоверно высокую 
наследуемость, поэтому они могут быть использованы в генетическом анализе для поиска локусов 
количественной изменчивости (Quantitative trait loci, QTLs). Показано наличие подобных и насле-
дуемых комплексов морфологических признаков у двух представителей семейства канид – лисицы 
и собаки. Например, высокое сходство обнаружено в структуре второй компоненты (у собак, как и 
у лисиц, она представляет отрицательную корреляцию ширины и длины конечностей). Кроме этого, 
высокая степень подобия выявлена и для некоторых компонент с минорным вкладом в изменчивость, 
например, РС21, в которой в реципрокных отношениях находятся промеры длин передних и задних 
конечностей. Можно предположить, что такие комплексы фенотипической вариации имеют большое 
значение в функциональной адаптации и по этой причине сохраняются на протяжении эволюции у 
двух представителей семейства Canidae, разошедшихся около 10 млн лет назад.

Существуют прямые и косвенные аргументы 
в пользу того, что эволюция скелетной системы 
животных не является полностью независимой 
от их поведения. Пожалуй, наиболее показа-
тельна в этом отношении домашняя собака. На 
ранних этапах одомашнивания предок собаки 
волк прошел длительный как естественный, 
так и бессознательный искусственный отбор на 
элиминацию агрессивного поведения по отно-
шению к человеку. Археологический материал 
позволяет проследить некоторые изменения в 
строении скелетной системы, произошедшие 
в ходе этого отбора, – уменьшение общих раз-
меров, расширение и укорочение лицевой части 
черепа, изменение пропорций посткраниального 
скелета (Wayne, 1986; Clutton-Brock, 1997). На 
современном этапе в результате интенсивного 

искусственного отбора в процессе породообра-
зования создано множество пород, контрастных 
не только по поведению (Coppinger, Coppinger, 
2002), но и по морфологическим параметрам 
(Wayne, 2001; Young, Bannasch, 2006). 

На то, что отбор по поведению может сопро-
вождаться изменениями в пропорциях скелетной 
системы, указывают результаты не только исто-
рической доместикации собаки (Clutton-Brock, 
1997), но и экспериментальной доместикации 
объектов пушного звероводства, осуществляе-
мой в Институте цитологии и генетики СО РАН 
по инициативе Д.К. Беляева (Belyaev, 1979; Trut, 
1999). У селекционируемых на ручное поведение 
по отношению к человеку серебристо-черных 
лисиц и американских норок отмечены изме-
нения в размере и пропорциях краниального 
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скелета по сравнению с группой фермерских 
животных, не подвергавшейся специальному 
отбору на свойства поведения (Трут и др., 1991; 
Харламова и др., 2000; Васильев и др., 2003).  

Настоящее сообщение представляет собой 
часть комплексного исследования генети-
ко-эволюционных механизмов параметров 
скелетной системы у серебристо-черных 
лисиц и связи этих параметров со свойства-
ми поведения. В настоящее время на лисьей 
ферме ИЦиГ СО РАН созданы и поддержива-
ются экспериментальные популяции ручных 
и агрессивных лисиц, а также F1 гибриды 
между ручными и агрессивными и беккроссы –  
потомки от возвратных скрещиваний F1 на 
ручного либо агрессивного родителя. Были 
получены рентгеновские снимки в стандартных 

Таблица 1 
Процент изменчивости, описываемой каждой 

из компонент, и наследуемость скелетных  
компонент лисиц

Компо-
ненты

% измен-
чивости

Наследу-
емость

Уровень  
значимости для  
наследуемости

PC1 50,28 0,46 0,000
PC2 14,76 0,52 0,000
PC3 4,93 0,42 0,000
PC4 4,54 0,45 0,000
PC5 3,87 0,45 0,000
PC6 3,75 0,31 0,004
PC7 2,68 0,29 0,001
PC8 2,61 0,44 0,000
PC9 2,11 0,41 0,000
PC10 2,01 0,05 0,33
PC11 1,70 0,24 0,02
PC12 1,52 0,36 0,000
PC13 1,13 0,37 0,000
PC14 0,84 0,44 0,000
PC15 0,68 0,16 0,04
PC16 0,64 0,00 0,50
PC17 0,54 0,38 0,000
PC18 0,44 0,22 0,004
PC19 0,37 0,33 0,001
PC20 0,35 100 0,10
PC21 0,26 0,41 0,000

 

проекциях от лисиц из перечисленных выше 
экспериментальных популяций. Проведен ком-
понентный анализ для 21 промера конечностей, 
полученного с этих снимков. Для нахождения 
фенотипов, которые полно описывали бы вариа-
бельность размеров и формы скелетных призна-
ков и были бы пригодными для поиска локусов 
количественной изменчивости (quantitative 
trait loci, QTLs), применен метод главных ком-
понент (Principal Component Analysis, PCA, 
см. функцию prcomp в R://http:www.R-project.
org) (Trut et al., 2006; Kharlamova et al., 2007). 
Была вычислена наследуемость компонент с 
использованием функции SOLAR (Sequential 
Olуgogenic Linkage Analysis Routines; Almasy, 
Blangero, 1998).

Компонентный анализ промеров конечно-
стей лисиц показал следующее. Основная доля 
вариации (более 78 %) описывается первыми  
5 компонентами (табл. 1). 

РС1 описывает вариации общих размеров 
тела (в данном случае – конечностей), вклады 
всех признаков в нее близки по значению и 
имеют одинаковый знак (табл. 2). Последующие 
компоненты описывают вариации пропорций 
тела, об этом говорят вклады признаков в них. 
Так, во второй по значимости компоненте при-
знаки ширины противопоставлены признакам 
длины (табл. 2) (Trut et al., 2006).

Если рассматривать структуру РС2, получен-
ной при анализе полного скелета, то лисицы с 
относительно короткими конечностями и носом 
будут иметь более широкие конечности и скулы 
(Trut et al., 2006). Такая же структура второй по 
значимости РС сохраняется и при отдельном 
анализе конечностей (табл. 2). 

Средние значения для каждой из РС были 
найдены отдельно для перечисленных выше 
популяций лисиц (рис. 1). Первая по значи-
мости компонента не дифференцирует ни 
одну из популяций. То есть по размерам тела 
нет достоверных различий между лисицами, 
различающимися по поведению. По второй 
РС агрессивные животные достоверно отли-
чаются от всех остальных экспериментальных 
популяций (Р ≤ 0,001 по сравнению с ручными;  
Р ≤ 0,01 по сравнению с беккроссами и F1), по 
третьей и пятой ручные лисицы отличаются от 
агрессивных (Р ≤ 0,01). Наблюдаются также 
межпопуляционные различия и по некоторым 
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Таблица 2 
Вклады промеров конечностей лисиц в пять первых компонент (компоненты рассчитаны для 
средних значений между промерами правой и левой конечностей; выборочно из 21 промера)

Наименование промеров костей PC1 PC2 PC3 PC4 PC5
Лучевая кость (длина) 0,2723 –0,1668 –0,0299 –0,2076 0,0382
Бедренная (длина) 0,2657 –0,1532 0,0077 –0,1371 0,0742
Большеберцовая (длина) 0,2719 –0,1479 0,0289 –0,2317 0,0209
Плечевая (длина) 0,2804 –0,1185 –0,0408 –0,1228 0,0458
Локтевой отросток (длина) 0,2756 –0,0816 –0,0522 0,1145 0,0095
Пяточная кость (длина) 0,2764 –0,0188 0,0295 0,1759 –0,1171
Бедренная (внешний диаметр) 0,2144 0,2361 –0,2265 0,0847 –0,2153
Лучевая (внешний диаметр) 0,1428 0,2536 0,6072 0,0888 –0,0781
Плечевая (внешний диаметр) 0,1797 0,2664 –0,1347 –0,0474 0,6027
Большеберцовая (внутренний диаметр) 0,1172 0,3719 –0,1424 –0,3531 –0,3293
Лучевая (внутренний диаметр) 0,0650 0,3772 0,5551 0,0855 0,0214
Бедренная (внутренний диаметр) 0,1280 0,4013 –0,3103	 0,0258 –0,3129
Плечевая (внутренний диаметр) 0,0843 0,4349 –0,1620 –0,0392 0,4755
Собственные числа PCs 10,5586 3,0995 1,0352 0,9528 0,8129
% вариации, описываемой PCs 50,2791 14,7598 4,9297 4,5374 3,8714
Кумулятивный % вариации 50,2791 65,0390 69,9687 74,5061 78,3775

Рис. 1. Среднепопуляционные значения для морфологических компонент лисиц.
По вертикали – собственные значения компонент для каждой из популяций, по горизонтали – номера компонент. 
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компонентам с минорным вкладом в изменчи-
вость. Показанные различия между лисицами 
по морфологическим главным компонентам, 
определяющим форму тела, могут свидетель-
ствовать об изменении пропорций скелета при 
отборе по поведению. Так, учитывая вклады 
признаков в РС2 (табл. 2) и характер межпопу-
ляционных различий (рис. 1) можно сказать, что 
агрессивные лисицы имеют более короткие и 
широкие конечности по сравнению с ручными, 
F1 и беккроссами.

Ранее сходные по структуре компоненты 
выявлены при анализе скелетных признаков 
собаки (Chase et al., 2002) – вида хотя и при-
надлежащего к тому же семейству Canidae, 
что и лисица, но отделившегося от нее около 

Рис. 2. Корреляция между вкладами одинаковых промеров скелета в РС2 лисиц (по вертикали) и собак (по 
горизонтали). Выборочно из 21 промера. 
1 – лучевая кость (длина); 2 – бедренная (длина); 3 – большеберцовая (длина); 4 – плечевая (длина); 5 – большебер-
цовая (внешний диаметр); 6 – бедренная (внешний диаметр); 7 – лучевая (внешний диаметр); 8 – плечевая (внешний 
диаметр); 9 – большеберцовая (внутренний диаметр); 10 – лучевая (внутренний диаметр); 11– бедренная (внутренний 
диаметр); 12 – плечевая (внутренний диаметр).

10 млн лет назад (Wayne, 1993). Корреляция 
между подобными по структуре компонентами 
у лисиц и собак очень высока. Например, это 
иллюстрируют вклады признаков в РС2 собак 
и лисиц (рис. 2).

При оценке результатов компонентного 
анализа важна биологическая интерпретация 
не только компонент с высоким вкладом в 
изменчивость, каковыми являются первые 
компоненты, важно также понять биологичес-
кое значение последующих компонент. Дело в 
том, что компоненты рассчитываются так, что 
каждая последующая описывает максимум из 
оставшейся от предыдущих компонент измен-
чивости. В результате последние компоненты 
являются минорными, на их долю приходится 

Рис. 3. Корреляция между значе-
ниями РС2 и РС21, рассчитанными 
отдельно для одинаковых промеров 
на правой и левой сторонах тела. 
По вертикали даны значения РС2 и РС21 
для промеров левой конечности, по гори-
зонтали – правой.
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низкий процент описываемой вариабельности 
признаков. Однако, несмотря на это, большин-
ство компонент, вычисленных для лисиц, имеет 
достоверно высокую наследуемость (табл. 1).  
Корреляция между значениями компонент, 
рассчитанных отдельно для симметричных 
промеров правой и левой сторон тела лисиц, 
также подтверждает то, что даже самые незна-
чительные по вкладу в изменчивость компонен-
ты отражают реально существующие вариации 
фенотипов, а не являются «статистическим 
шумом» (рис. 3).

Интересным оказалось то, что даже для 
этих минорных компонент обнаружена высокая 
степень сходства между лисицами и собаками. 
Например, РС21, вносящая минимальный вклад 
в изменчивость скелета конечностей как лисиц, 
так и собак (табл. 3), имеет высокую наследуе-
мость (табл. 1) и высокое сходство у этих двух 
видов. Она определяет реципрокные отношения 
между длинами передних и задних конечностей 
(в табл. 3 показаны признаки, вносящие макси-
мальный вклад в РС21). 

Сходство обнаружено также для некоторых 
других компонент, например, РС14 собак и 
РС15 лисиц, определяющих реципрокные от-
ношения длин плюсневых и пястных костей 

Таблица 3
Вклады признаков в РС2 и РС21 собак и лисиц

Наименование промеров костей

Процент изменчивости, описываемой РС
Собаки Лисицы

PC2
12,4 %

РС21
0,2 %

РС2
14,8 %

РС21
0,3 %

Лучевая кость (длина) –0,30 –0,68 –0,16 –0,59
Бедренная (длина) –0,25 –0,15
Большеберцовая (длина) –0,26 0,60 –0,15 0,29
Плечевая (длина) –0,25 0,20 –0,12 0,52
Большеберцовая (внешний диаметр) 0,14 0,13
Бедренная (внешний диаметр) 0,18 0,24
Лучевая (внешний диаметр) 0,22 0,25
Плечевая (внешний диаметр) 0,25 0,27
Большеберцовая (внутренний диаметр) 0,28 0,37
Лучевая (внутренний диаметр) 0,29 0,37
Бедренная (внутренний диаметр) 0,32 0,40
Плечевая (внутренний диаметр) 0,38 0,43

(Kharlamova et al., 2007). Логично предполо-
жить, что гены, контролирующие реципрокные 
отношения между длиной и шириной костей, а 
также отрицательную корреляцию между пере-
дними и задними конечностями, имеют боль-
шое значение в функциональной адаптации. 
Возможно, именно это служит механизмом, 
сохраняющим такую структуру изменчивости 
не только в процессе микроэволюции, но и в 
филогенезе. 
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Summary

This report is a component of integrative research of evolutionary-genetic mechanisms of fox skeletal system. 
Here we present the results of principle component analysis (PCA) for twenty one limbs metrics of foxes from four 
experimental populations – selected for tame, aggressive behavior toward human, F1 hybrids between them, and 
backcrosses (crosses between F1 and tame parents). Significant distinction between the experimental populations 
of foxes was identified for some PCs representing a trade-off between forelimbs and hind limbs width or length. 
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Most of components exhibited significant heritability therefore they can be used in genetic analysis for identifying  
quantitative trait loci (QTLs).

Similar and heritable morphological components exist in the fox and dogs lineages separated by 10 million 
years. For example, PC2 represents trade-off between limb bones width and length. Also there are some PCs, 
similar for dogs and foxes, affecting small amounts of morphological variation in which the length of an element 
of forelimbs is in inverse relationship with the length of an element of hind limbs (for example, PC21). Such 
aspects of phenotypic variation appeared to be important in functional adaptation and thus were maintained in the 
course of evolution. 




