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Резюме. Согласно последним достижениям морфологии животных и палеоморфологии явления модульности и ин-

теграции являются достаточно тесно взаимосвязанными, при этом морфологическая интеграция описывает в какой степени 
различные структурные признаки связаны друг с другом в процессе морфогенеза, модульность же отражает темпы эволюци-
онной трансформации, обуславливающую степень этой сопряженности. Одним из классических объектов изучения модульно-
сти и интеграции в морфологии стали регулярно сегментированные структуры скелета, в частности кисти. У человека кисть 
характеризуется главным образом соотношением длин указательного и безымянного пальцев, в то время как их положение и 
определяющее структуру кисти в целом значение в пространстве ее формы в настоящее время не изучено. В данной работе 
определено влияние модулей пальцев на форму кисти в рамках их морфологической интеграции, что стало основной целью 
исследования. Использован метод геометрической морфометрии цифровых изображений рентгенограмм правых кистей 100 
человек, на которых определены координаты 16 ориентиров фаланг II-V пальцев с последующим исследованием формы, кова-
риации и модульности. Результаты показали, что изменения формы кисти обусловлены положением II-V пальцев в простран-
стве, при ульнарном типе кисти (2d<4d) наблюдается смещение II-III пальцев в пространстве в дистальном направлении и IV-V 
пальцев в проксимальном направлении, при радиальном типе кисти (2d>4d) наблюдаются обратные трансформации в про-
странстве. Положение II пальца в пространстве в большей степени влияет на форму кисти в целом. Анализ модульности паль-
цев указывает на значительную их интеграцию между собой, по сравнению с интеграцией других модулей кисти. Выявленные 
в результате исследования высокие значения ковариаций при попарном сравнении модулей пальцев и более низкие значения 
ковариаций при множественном сравнении между модулями кисти свидетельствуют о различной степени локального влияния 
морфогенетических факторов на структурные признаки и форму кисти у лиц разного пола. 
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Summary. According to the latest achievements in animal morphology and paleo-morphology, the phenomena of modularity 

and integration are quite closely interconnected, while morphological integration describes the extent to which various structural fea-
tures are related to each other in the process of morphogenesis, while modularity reflects the rate of evolutionary transformation, which 
determines the degree of this conjugation. One of the classical objects of study of modularity and integration in morphology is regularly 
segmented skeletal structures, in particular, the hand. In humans, the hand is characterized mainly by the ratio of the lengths of the 
index and ring fingers, while their position and the value that determines the structure of the hand as a whole in the space of its shape 
has not yet been studied. In this paper, the influence of the modules of the fingers on the shape of the hand in the framework of their 
morphological integration was determined, which became the main goal of the study. The method of geometric morphometry of digital 
images of radiographs of the right hands of 100 people was used, on which the coordinates of 16 landmarks of the phalanges of the II-V 
fingers were determined, followed by a study of the shape, covariance and modularity. The results showed that changes in the shape of 
the hand are due to the position of the II-V fingers in space, with the ulnar type of the hand (2d<4d) there is a displacement of the II-III 
fingers in space in the distal direction and IV-V fingers in the proximal direction, with the radial type of the hand (2d>4d) reverse trans-
formations in space are observed. The position of the second finger in space largely affects the shape of the hand as a whole. An analysis 
of the modularity of the fingers indicates a significant integration between them, compared with the integration of other modules of the 
hand. The high values of covariance revealed as a result of the study in pairwise comparison of the modules of the fingers and lower 
values of covariance in the multiple comparison between the modules of the hand indicate a different degree of local influence of mor-
phogenetic factors on the structural features and shape of the hand in people of different sexes. 
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Введение. Развитие фенотипиче-
ских структур биологических объектов 
протекает не изолированно, а организова-
но в модульные единицы, которые отно-
сительно независимы друг от друга [1]. 
Морфологические признаки, изменчи-
вость которых обусловлена морфогенети-
ческими или экологическими факторами, 
эволюцией или функцией, имеют боль-
шую степень интеграции и развиваются в 
некоторой степени как единое целое [2]. 
Таким образом, интеграция является ре-
зультатом высоких уровней ковариации 
между морфологическими признаками, 
которые составляют единую структуру 
или модуль [3]. В свою очередь модуль-
ность является проявлением более низкого 
уровня ковариации морфологических 
признаков с относительно слабой взаимо-
связью между отдельными модулями био-
логических структур [4-5]. Модульность и 
интеграция являются достаточно тесно 
связанными понятиями, при этом инте-
грация описывает в какой степени раз-
личные морфологические признаки име-
ют тенденцию сочетаться совместно, тем 
самым уменьшая общую морфологиче-
скую дисперсию, в то время как модуль-
ность связана с более высокими темпами 
эволюционной трансформации, обуслов-
ленной относительно слабой сопряженно-
стью между модулями, не мешая послед-
ним изменяться относительно друг друга 
[6-7]. 

Дистальный отдел кисти у человека 
представлен пятью пальцами, каждый из 
которых можно рассматривать как модуль, 
поскольку ключевая роль в их развитии, 
сегментации и дифференцировке их 
морфологических образований принад-
лежит кластерным Hox-генам, кодирую-
щим транскрипционные факторы [8]. В 
общей структуре кисти пальцы как от-
дельные модули организованы в преакси-
альную (I палец) и постаксиальную (II-V 
пальцы) группы [9]. Эта генетическая мо-
дульность пальцев способствовала эволю-
ции кисти, как реакция на давление отбо-
ра с учетом того, что каждый модуль мо-
жет по-разному реагировать на различное 
селективное давление [10]. Пальцы харак-
теризуются как сильно интегрированный 
билатерально симметричный набор ча-

стей кисти [11-13]. Однако, у млекопита-
ющих дистальная часть кисти представле-
на разнообразием форм [14]. Отчасти это 
связано с локомоцией или адаптацией [15]. 
У приматов пальцы также высоко инте-
грированы, однако они демонстрируют 
высокую степень диспропорции [16]. 
Сравнительный анализ морфологии 
пальцев кисти гоминид демонстрирует 
умеренную интеграцию в пределах по-
стаксиальной группы модулей несмотря 
на то, что они составляют единое целое 
[17]. Структура пальцев кисти, в том числе 
и у человека, унаследована от более древ-
них животных и несмотря на все многооб-
разие имеет единый план строения и со-
стоит из следующих сегментов - прокси-
мальных фаланг (I-V пальцы), средних 
фаланг (II-V пальцы) и дистальных фаланг 
(I-V пальцы) [18]. Неоднородность разме-
ров пальцев вдоль продольной оси кисти 
характеризуется пальцевой формулой, ко-
торая у человека, имеет вид III>IV>II>V>I, 
что является общим и одним из древних 
признаков высших приматов [19]. 
Наибольший интерес среди пальцев по-
стаксиальной группы в контексте формы 
кисти представляет соотношение длин II и 
IV пальцев, известное как пальцевой ин-
декс (2D:4D ratio), которое определяет 
морфологический тип кисти [20]. Пальце-
вой индекс характеризуется половыми, 
унилатеральными и билатеральными раз-
личиями [21-24]. В зависимости от величи-
ны пальцевого индекса дистальный про-
филь кисти определяет анатомические ти-

пы последней: 1-й тип (2D4D) или ради-

альный (R-тип), 2-й тип (2D4D) или не-

определенный (N-тип) и 3-й тип (2D4D) 
или ульнарный (U-тип) [25-26]. Морфоге-
нетическими маркерами развития раз-
личных типов кисти могут служить дер-
матоглифические узоры пальцев [27]. Не-
известно при этом, являются ли пальцы 
постаксиальной группы отдельными мо-
дульными единицами и насколько выра-
жена ковариация между ними, а также как 
модульность пальцев может влиять на 
форму кисти. 

Цель исследования - изучить мо-
дульность II-V пальцев кисти человека в 
контексте вариаций типологии ее анато-
мической формы. 
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Материалы и методы исследова-
ния. Объектом исследования явились 
цифровые изображения рентгенограмм 
кистей (прямая проекция, пальцы в поло-
жении приведения) 100 человек (50 муж-
чин и 50 женщин) из системы архивиро-
вания и передачи изображений PACS 
(Picture Archiving and Communication 
System) отделения лучевой диагностики 
Ульяновского областного клинического 
центра специализированных видов меди-
цинской помощи имени Е.М. Чучкалова 
(г. Ульяновск). Критериями включения в 
исследование являлись отсутствие нару-
шения целостности, аномалий развития, 
деформаций и костно-суставной патоло-

гии кисти. Средний возраст мужчин со-

ставил 46,31,1 года, женщин 49,20,9 года. 
На каждом цифровом изображении рент-
генограммы кисти с использованием про-
граммного обеспечения tpsDig2 было рас-
положено 16 точек (ориентиров, маркеров, 
рис. 1). [28]. Описание ориентиров и соот-
ветствующих им модулей представлено в 
таблице 1. Результирующий файл с дан-
ными координат ориентиров (*.tps) был 
импортирован в компьютерную програм-
му MorphoJ 1.07a для дальнейшего мор-
фометрического и статистического анали-
за [29]. 

Таблица 1 
Порядковый номер и положение ориентиров модулей пальцев кисти 

Ориентир Описание Модуль 

1 Пястно-фаланговый сустав II пальца 

II палец 
2 Проксимальный межфаланговый сустав II пальца 

3 Дистальный межфаланговый сустав II пальца 

4 Кончик дистальной фаланги II пальца 

5 Пястно-фаланговый сустав III пальца 

III палец 
6 Проксимальный межфаланговый сустав III пальца 

7 Дистальный межфаланговый сустав III пальца 

8 Кончик дистальной фаланги III пальца 

9 Пястно-фаланговый сустав IV пальца 

IV палец 
10 Проксимальный межфаланговый сустав IV пальца 

11 Дистальный межфаланговый сустав IV пальца 

12 Кончик дистальной фаланги IV` пальца 

13 Пястно-фаланговый сустав V пальца 

V палец 
14 Проксимальный межфаланговый сустав V пальца 

15 Дистальный межфаланговый сустав V пальца 

16 Кончик дистальной фаланги V пальца 

 

 
Рис. 1. Схема расположения (а) и каркас-
ная схема ориентиров (б) на цифровой 
рентгенограмме кисти 

Использован геометрический мор-
фометрический анализ для изучения раз-
мера и формы кисти [30–32]. Конфигура-
ции двумерных координат (n=100) были 
подвергнуты обобщенному Прокрустову 
анализу (Generalized Procrustes analysis, 
GPA) для устранения эффектов, не свя-
занных с формой (положение, ориентация 
и масштаб) и оптимального выравнивания 
конфигурации ориентиров в общем про-
странстве форм [33-34]. В результате про-
цедуры GPA происходит размещение и 
масштабирование координат ориентиров 
всех конфигураций на одной и той же де-
картовой сетке относительно друг друга с 
размещением их в максимальной близости 
друг к другу без изменения общего соот-
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ношения ориентиров внутри каждой 
конфигурации. После GPA были получе-
ны прокрустовы расстояния (квадратный 
корень из суммы квадратов расстояний 
между ориентирами каждой конфигура-
ции), которые являются мерой простран-
ства форм и переменных размеров или 
центроидных размеров (сentroid size, CS – 
квадратный корень из суммы квадратов 
расстояний между каждым ориентиром и 
центром тяжести или центроидом каждой 
конфигурации). Данные координат ори-
ентиров преобразованы в ковариацион-
ную матрицу, которая является производ-
ной линейного преобразования, для со-
здания набора ортогональных измерений 
(собственных векторов), используемых в 
последующих статистических анализах 
[29]. 

Для изучения общих различий 
формы дистального отдела кистей муж-
чин и женщин и для визуализации разли-
чий данных ковариационных матриц ис-
пользован анализ главных компонентов 
(Principal Component Analysis, PCA), кото-
рый описывает изменение или дисперсию 
каждого набора ориентиров вокруг сред-
него значения и позволяют исследовать 
взаимосвязи признаков формы между раз-
личными наборами ориентиров. Кроме 
того, PCA предоставляет информацию о 
том, какие изменения формы вносят 
наибольший или наименьший вклад в 
общую вариативность и какие ориентиры 
более подвержены вариациям. 

Для определения влияния размера 
на форму (аллометрии) в наборе данных, 
используя CS в качестве независимой пе-
ременной и прокрустовы координаты в 
качестве зависимых переменных проведе-
на многомерная регрессия [35]. Кроме то-
го, был проведен тест на перестановку с 
использованием 10000 итераций для оцен-
ки значимости влияния CS на форму. 

Для оценки силы ковариации меж-
ду ориентирами каждого отдельного паль-
ца и между пальцами и проверки струк-
турной модульности использован частич-
ный анализ наименьших квадратов (Partial 
Least Squares, PLS). Этот метод позволяет 
изучить модели интеграции частей в рам-
ках отдельных конфигураций ориентиров, 
что позволяет оценить анатомическую или 

структурную модульность. Этот подход 
оценивает ковариацию при одновремен-
ной подгонке масштаба для всех ориенти-
ров совместно, он учитывает относитель-
ные размеры и положения подмножеств, а 
также ковариацию модулей структуры в 
целом [1]. PLS основан на разложении по 
сингулярным значениям ковариационной 
матрицы между блоками с последующей 
идентификацией пары осей между двумя 
конфигурациями ориентиров на которые 
приходится максимальное количество ко-
вариаций для каждой оси [36]. Для оценки 
ковариации между наборами ориентиров 
использован RV-коэффициент, являющий-
ся скалярной мерой силы связи между дву-
мя наборами переменных, который демон-
стрирует общую величину ассоциации 
между наборами переменных относитель-
но ковариации внутри наборов перемен-
ных. Значения RV близкие к нулю свиде-
тельствуют о низкой ковариации между 
наборами ориентиров, а значения RV 
близкие к 1 указывают на большую кова-
риацию между ними [37]. 

Результаты исследования и об-
суждение. Степень и направление отли-
чий индивидуальных форм дистальных 
частей кисти, обусловленных II-V пальца-
ми, от усредненной ее конфигурации для 
каждого из 16 ориентиров после GPA 
представлены в виде дисперсии (рис. 2). 

 
Рис. 2. Дисперсия наложенных конфи-
гураций ориентиров в пространстве во-
круг усредненной конфигурации кисти 
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Вариации формы дистальной части 
кисти в многомерном пространстве обу-
словленные II-V пальцами характеризуются 
28 главными компонентами (общая прокру-
стова дисперсия равна 0,0029704), из кото-
рых первые две объясняют 62,5% вариаций 

форм (PC142,4%, прокрустова дисперсия 

0,00126060; PC220,1%, прокрустова диспер-
сия 0,00059774, рис. 3-а). Значения после-
дующих главных компонент были про-
игнорированы, поскольку они находятся 
ниже порога случайной вариации, они ма-
ло способствовали общей вариации и их 
соответствующие особенности формы 
трудны для интерпретации с точки зрения 
морфологии.  

Основные закономерности измене-
ния формы связаны с PC1 и PC2 (рис. 3-в). 
PC1 описывает радио-ульнарный паттерн, 
который характеризуется растяжением 
формы в проксимальном направлении, со-
пряженным с фалангами II-III пальцев 
(ориентиры 1-5, 7-8) и в дистальном 
направлении с фалангами IV-V пальцев 
(ориентиры 9-16) в случае положительных 

значений (РС1); растяжением формы в 
дистальном направлении, сопряженным с 
фалангами II-III пальцев (ориентиры 1-5, 7-
8); сжатием формы в проксимальном 
направлении сопряженным с фалангами II-
V пальцев (ориентиры 9-13) в случае отри-

цательных значений (РС1).  
Кисти, распределенные в направле-

нии более низких значений PC1, демон-
стрируют радиальный (R) тип кисти с бо-
лее вытянутым контуром II-III пальцев и 
укороченным контуром IV-V пальцев. Ки-
сти с более высокими значениями PC1 де-
монстрируют ульнарный (U) тип кисти с 
более вытянутым контуром IV-V пальцев и 
укороченным контуром II-III пальцев. PC2 
описывает паттерн «брахихейрия – доли-
хохейрия», который характеризуется изме-
нениями формы, связанными с попереч-
ными и продольными пропорциями кисти. 

В случае более низких значений 

(PC2) наблюдается одновременное сжатие 
формы, сопряженное с фалангами II-го 
(ориентиры 1-4) и V-го (ориентиры 13-16) 
пальцев, растяжение в дистальном направ-
лении, сопряженное с проксимальными и 
средними фалангами (ориентиры 1-3, 5-7, 
9-11, 13-15), и в дистальном направлении, 

сопряженное с дистальными фалангами 
(ориентиры 4, 8, 12, 16) пальцев. Эти кисти 
характеризуются как вытянутые и узкие. В 

случае более высоких значений (РC2) 
наблюдается одновременное растяжение 
формы, сопряженное с фалангами II-го 
(ориентиры 1-4) и V-го (ориентиры 13-16) 
пальцев, сжатие в дистальном и прокси-
мальном направлении, сопряженное с 
проксимальными и средними фалангами 
(ориентиры), и проксимальном направле-
нии, сопряженное с дистальными фалан-
гами пальцев (ориентиры 4, 8, 12, 16). Такие 
кисти характеризуются как укороченные и 
широкие. 

CS объясняет 7,76 % изменений всей 
формы дистальной части кисти у мужчин 
(р≤0,0087) и 6,57 % у женщин (p≤0,0014) со-
ответственно (рис. 4-а). Изменения формы 
дистальной части кисти, описываемой PC1, 
объяснено 6,4% случаев кисти мужчин 
(р≤0,046) и 13,3% случаев кисти у женщин 
(р≤0,0085) (рис. 4-б). Влияние CS на форму, 
описываемую PC2, не зависимо от пола ста-
тистически недостоверно (p>0,05).  

Результаты PLS при парном сравне-
нии блоков ориентиров демонстрируют 
высокую степень корреляции ними (табл. 
2). Для всего набора данных первые две оси 
PLS (PLS 1 и PLS 2) описывают 88,4% и 
3,38% от общего квадрата ковариации ки-
сти у мужчин и 73,41% и 22,91% кисти у 
женщин, соответственно (рис. 5). Не зави-
симо от пола изменения формы дистально-
го отдела кисти в большей степени обу-
словлены положением II-х пальцев (рис. 5-
а), в то время как изменения формы, обу-
словленное положением III-V пальцев (рис. 
5, б-г), напротив, оказались более консерва-
тивными. 

Результаты тестов на модульность 
для одного подмножества ориентиров де-
монстрируют более низкие значения ко-
эффициентов RV, которые составили 0,52 
для кистей мужчин и 0,49 для кистей жен-
щин, что подтверждает гипотезу о модуль-
ности пальцев. Анализ пространственной 
смежности с наименьшим коэффициентом 
RV демонстрируют в зависимости от силы 
ковариации различное разделение под-
множества ориентиров конфигураций 
форм кисти мужчин (подмножество I – 
ориентиры 1-4; подмножество II – 5, 14-16;  
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Рис. 3. Диаграммы результатов исследования главных компонент (PC) изменчивости 
формы кисти. Обозначения: А - диаграмма доли PC объясняющих общую вариацию фор-
мы; Б - распределение конфигураций ориентиров вдоль первых двух PC; В - изменение 
формы в направлении отрицательного (слева) и положительного (справа) экстремумов каж-
дого PC 

 
 

Рис. 4. Диаграммы регрессии формы дистальной части кисти в целом по отношению к 
центроиду CS (а) и формы дистальной части кисти описываемой PC1 (б) 



Морфологические ведомости – Morphological Newsletter: 2023 Том (Volume) 31 Выпуск (Issue) 2 

- 55 - 

Таблица 2 
Попарные ковариации и корреляции между наборами ориентиров для различных 

пальцев кисти у мужчин и женщин 
 

 
Пальцы 

RV-
коэффициент 

Ось 
Уникальный 

размер 
Ковариация, % Корреляция p= 

М
у

ж
ч

и
н

ы
 

II 0,77 PLS1 0,00070312 93,52 0,96 0,012 

III 0,6 
PLS1 0,00042579 81,35 0,97 0,001 

PLS2 0,00014983 10,072 0,77 0,001 

IV 0,66 
PLS1 0,00052026 89,23 0,91 0,001 

PLS2 0,00014643 7,08 0,75 0,004 

V 0,66 
PLS1 0,00057336 89,5 0,89 0,001 

PLS2 0,00017062 8 0,85  0,001 

Ж
ен

щ
и

н
ы

 

II 0,66 
PLS1 0,00055941 69,23 0,92 0,001 

PLS2 0,00034775 26,76 0,85 0,012 

III 0,64 
PLS1 0,00039598 76,83 0,9  0,001 

PLS2 0,00019237 18,14 0,78  0,001 

IV 0,58 
PLS1 0,00042569 69,36 0,86  0,001 

PLS2 0,0002344 21,03 0,85  0,001 

V 0,56 
PLS1 0,00051087 70,29 0,86  0,001 

PLS2 0,00030882 25,69 0,83  0,001 

 
 

 
 

Рис. 5. Диаграммы результатов исследования методом частичного анализа наименьших 
квадратов (PLS) для пары наборов ориентиров (Block 1 и Block 2). Обозначения: Block 1 на 
рис. 5-а - II палец, на рис. 5-б - III палец, на рис. 5-в - IV палец, на рис. 5-г - V палец; Block 2 - 
остальные пальцы 

Мужчины 
Женщины 
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Рис. 6. Диаграмма распределения коэффициентов RV (красные стрелки) для смежных 
разделов ориентиров (верхние панели) пальцев кистей мужчин (6-а) и кистей женщин 
(6-б) 

 
подмножество III – 6-8, 10; подмножество 
IV – 9, 11-13) и кисти женщин (подмноже-
ство I – ориентиры 1-3, 12; подмножество II 
– 4, 9-11; подмножество III – 5, 14-16; под-
множество IV – 6-8, 13) по сравнению с 
предполагаемым гипотетическим под-
множеством (рис. 6). 

Заключение. В настоящем иссле-
довании изучены модульность в интегра-
ция II-V пальцев и их влияние на форму 
кисти по данным рентгенографии с ис-

пользованием метода геометрической 
морфометрии. Результаты исследования 
показывают, что пальцы постаксиальной 
группы являются отдельными модулями с 
сильной морфологической интеграций, 
которая вместе с общим сходством паль-
цев свидетельствуют об общем механизме, 
лежащим в основе их вариаций в про-
странстве, который может возникнуть в 
результате генетического дрейфа, влияю-
щего на форму кисти в целом [38]. Вариа-
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ции формы кисти, обусловленные мо-
дульностью пальцев можно рассматривать 
как результат диссоциированных локаль-
ных процессов развития [1]. Одним из 
ключевых факторов интеграции и мо-
дульности пальцев является аллометрия, в 
которой изменение формы связано с из-
менением размера. Однако слабые алло-
метрические эффекты выявленные в ре-
зультате настоящего исследования свиде-
тельствуют о изменениях формы кисти 
обусловленной пространственной ориен-

тации пальцев в одном измерении про-
странства [39]. Выявленные в результате 
исследования высокие значения корреля-
ций при попарном сравнении модулей и 
более низкие значения корреляций при 
множественном сравнении между группой 
модулей свидетельствуют о различном ло-
кальном влиянии морфогенетических 
факторов в процессе развития на морфо-
логические признаки относительно вари-
аций эффекта всех факторов на форму 
кисти у мужчин и женщин [40]. 
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