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Раздел II

МОРФОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЖИВОТНЫХ
(МЕТОДЫ, РЕЗУЛЬТАТЫ ИЗУЧЕНИЯ НА ПРИМЕРЕ

РАЗНЫХ ТАКСОНОВ)

А.А. Поздняков

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ:
ХАРАКТЕРИСТИКА, СТРУКТУРА, АНАЛИЗ

В настоящее время разнообразие рассматривается как характерное
свойство биоты. В соответствии с доминирующими эволюционными пред-
ставлениями преувеличенное значение придавалось исследованию видо-
вого разнообразия, которое фигурировало в качестве таксономической ком-
поненты биоразнообразия. Однако кладистическое направление в систе-
матике в значительной степени стимулировало интерес к исследованию
надвидовых таксонов. Популяционный подход с акцентированием внима-
ния на генофонде, изменении частот генов, репродуктивной изоляции прак-
тически бесполезен при изучении разнообразия на надвидовом уровне. В
данном случае основной массив данных дает изучение морфологии. Та-
ким образом, морфологическое разнообразие фактически можно рассмат-
ривать в качестве отдельной компоненты биоразнообразия наряду с таксо-
номической, экосистемной и генетической компонентами.

В общем разнообразие рассматривается как «состояние комплекса
элементов, который определяется их содержанием относительно нали-
чия элементов, отличающихся от других элементов в данном аспекте»
(Kolasa, Biesiadka, 1984, p. 147). Как правило, морфологическое разнооб-
разие берется в отношении к таксономическому разнообразию и рассмат-
ривается как «некоторая количественная оценка эмпирического распре-
деления таксонов в многомерном пространстве (морфопространстве), в
котором оси представляют морфологические параметры (measures of
morphology)» (Roy, Foote, 1997, p. 277). Таким образом, морфологичес-
кое разнообразие рассматривается как метрика, отражающая простран-
ственную структуру таксономического разнообразия (Roy, Foote, 1997),
хотя описание морфологического разнообразия в некоторых аспектах (Saw
et al., 2003) может представлять самостоятельный интерес. Так как коли-
чество морфологических признаков достаточно велико и не может быть
исследовано полностью, то морфологическое разнообразие оценивается
не в целом, а в отношении к определенному (изученному) комплексу при-
знаков.
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Различные параметры, характеризующие морфологическое разно-
образие, в большинстве случаев используются при сопоставлении их с
оценкой таксономического разнообразия, причем могут решаться разные
задачи (Foote, 1997), в частности, сравнение морфоразнообразия с дивер-
сификацией и вымиранием таксонов (Valentine, Jablonski, 2003). Сопос-
тавление трендов морфологического и таксономического разнообразия
показывает неоднозначность результатов. Так, в одних случаях обнару-
жена позитивная связь между видовым богатством и морфологическим
разнообразием (Shepherd, Kelt, 1999; Latiolaris et al., 2006), либо положи-
тельная корреляция между количеством таксонов и морфологическим раз-
нообразием (Harper, Gallagher, 2001; McClain, 2005). Но в других случаях
обнаружено несоответствие между таксономическим и морфологическим
разнообразием (Roy, 1994; Smith, Bunje, 1998; Neige, 2003; Chakrabarty,
2005), которое объясняется разными причинами, в том числе и как ре-
зультат диффузии через морфопространство (Holliday, Steppan, 2004). В
качестве другой причины несоответствия указывается наличие связи мор-
фологического разнообразия со степенью специализации (Holliday,
Steppan 2004). Выявлено также несоответствие между морфологическим
разнообразием и функциональной ролью морфологических структур
(Collar, Wainwright, 2006).

Не менее важной задачей является сопоставление морфологическо-
го разнообразия и скорости морфологической эволюции (Collar et al.,
2005). Выявлено отсутствие связи между временем (филогенией) и раз-
личием в морфологическом разнообразии двух линий центрархидных рыб
(Collar et al., 2005), а также между распределением размеров тела и эво-
люционным паттерном (Orme et al., 2002) или средовыми градиентами
(Roy et al., 2000). Приведенные данные демонстрируют неоднозначность
результатов сопоставления морфологического разнообразия с другими
компонентами разнообразия (таксономической, филогенетической), что
говорит в пользу определенной специфики явлений, исследуемых в рам-
ках морфологического разнообразия. Соответственно, морфологическое
разнообразие может представлять собой самостоятельный предмет ис-
следования (Павлинов, 2008).

Существуют два основных подхода к оценке морфологического раз-
нообразия. Один из них обусловлен филогенетическим направлением в
систематике, и оценка морфологического разнообразия основывается на
измерении попарных различий между таксонами (Foote, 1992; Roy, Foote,
1997). В рамках этого подхода предложено даже особое название для обо-
значения морфологического разнообразия: «термин disparity был в об-
щем (но не исключительно) использован для обозначения меры морфо-
логического разнообразия, основанной на средних морфологических раз-
личиях между таксонами» (Roy, Foote, 1997, p. 278). Полученная тем или
иным способом матрица морфологических дистанций между таксонами



135

 Сообщества и популяции животных: экологический и морфологический анализ

кластеризуется, а затем полученные кластеры интерпретируются с точки
зрения различных гипотез, предлагающих способы объяснения разнооб-
разия (Erwin, 2007).

В основе второго подхода лежит распределение модальностей от-
дельного признака или комплекса признаков в рамках определенного так-
сона, которое отражает, в первую очередь, структуру данного таксона и
представляет собой пространство его морфологических состояний (Грод-
ницкий, 2002). Для обозначения этой структуры предложен термин мор-
фопространство. Количество используемых признаков задает метрику
морфопространства, и если использовано n признаков, то пространство
будет n-мерным.

Характеристика морфоразнообразия
Оценка морфологического разнообразия должна учитывать харак-

тер выражения признаков, которые могут быть метрическими, меристи-
ческими (счетными) и дискретными (фенотипическими, неметрически-
ми)1. Естественно, какие-то методики оценки подходят для всех катего-
рий признаков, но какие-то пригодны лишь для отдельной категории.
Методики оценки морфологической разнородности (disparity), основан-
ные на измерении попарных различий между таксонами, представляют
меньший интерес. Во-первых, при данном подходе невозможно выявить
тенденции или прогнозировать потенциальные формы. Во-вторых, полу-
чаемые при кластеризации дендрограммы можно интерпретировать с
помощью ограниченного количества гипотез. Поэтому наибольший ин-
терес при описании морфоразнообразия связан с представлениями о мор-
фопространстве.

Дискретные признаки, по сравнению с другими категориями при-
знаков, несут намного больше информации, которую, правда, не всегда
удается формализовать. Вычисляют следующие характеристики данной
категории признаков.

Количество модусов (модальностей, вариантов) данного признака.
Этот показатель аналогичен видовому богатству (Purvis, Hector, 2000).
Часто применяется бинарная кодировка признаков (Roy, 1994), что суще-

1 Представление о дискретном характере этой группы признаков было создано в
рамках фенетики, причем под дискретностью понималась дальнейшая неподраз-
делимость признака без потери качества и предполагалось, что фенетическая
структура популяции отражает ее генетическую структуру (Яблоков, 1980). В
данном случае более точными эпитетами могли бы быть элементарный, недели-
мый, но не дискретный признак, так как дискретность противопоставляется не-
прерывности. С этой точки зрения форма жевательной поверхности коренных
зубов не рассматривалась в качестве отдельного признака, а предполагалось ис-
кать на этой поверхности участки, соответствующие требованиям фенетики, ко-
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ственно снижает информативность этого показателя. При определенных
целях лучше применять стандартизированный показатель:

        Nm – 1
Dm = ———,
        loge n
где n – величина выборки, Nm – количество вариантов.
В случае использования нескольких признаков следует подсчитать

количество комбинаций модусов данных признаков.
Частоты модусов или комбинаций модусов применяют для более

детальной оценки распространения разных вариантов в географическом
аспекте, главным образом, в фенетических исследованиях (Васильева,
1978; Большаков и др., 1980; Яблоков, 1980; Баранов, 1982; Васильев,
1982, 2005; Голуб, Лихман, 2003).

Индексы разнообразия Шеннона и Симпсона характеризуют об-
щее количество компонентов разнообразия и их применяют, главным об-
разом, для оценки таксономического разнообразия (Ricotta, 2005, 2007),
но их можно использовать также и для измерения фенотипического раз-
нообразия (Поздняков, 1993).

Индексы выравненности (evenness) основаны на относительной
характеристике разнообразия, в частности, на основе индексов разнооб-
разия Шеннона и Симпсона возможно вычисление индексов выравнен-
ности Шеннона и Симпсона.

Сложность в качестве меры разнообразия очень редко использует-
ся и непросто вычисляется. В случае биоразнообразия мерой сложности
могут служить количество видов и их относительная представленность
(Пузаченко, Пузаченко, 1996). В случае морфологического разнообразия
варианты морфологического признака можно представить как различные
по степени сложности, причем часто эти различия можно легко отразить
в количественной форме (Поздняков, 1993).

В настоящей работе различные характеристики морфоразнообразия
иллюстрируются результатами моих исследований морфотипического
разнообразия полевок, о методике исследования которого следует ска-
зать подробнее.
торые и должны были называть фенами (Ларина, Еремина, 1988). Таким образом,
с фенетических позиций жевательная поверхность коренных зубов представляет
собой композицию нескольких фенов (Васильев, 2005).
В моих исследованиях жевательная поверхность коренных  зубов рассматривает-
ся как целостный признак, характеризуемый определенной геометрической фор-
мой и отображаемый схематическим рисунком. С этой точки зрения рисунок же-
вательной поверхности можно противопоставить метрическим признакам как
непрерывным. Поэтому в терминологическом отношении этот признак следует
рассматривать как дискретный, а также как фенотипический, как отражающий
определенные свойства целостной формы.
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Жевательная поверхность коренных зубов полевок является плос-
кой и легко может быть описана с геометрических позиций. Структурно
на ней можно выделить замкнутые дентиновые поля – участки жеватель-
ной поверхности, ограниченные репаративным дентином. Большая часть
таких замкнутых полей имеет овальную или треугольную форму, но пе-
редняя непарная петля (ПНП) первого нижнего (М1) и задняя непарная
петля третьего верхнего (М3) коренного зуба имеют сложную изменчи-
вую форму, на разнообразие очертаний которых было впервые обращено
внимание Г. Рёригом и К. Бернером в 1905 г. Морфологи непохожие вари-
анты рисунка жевательной поверхности описывали как отдельные фор-
мы, типы (в настоящее время употребляется термин морфотип), зарисо-
вывали и приводили либо без названия, либо давали названия вроде
«depressa», «inflexa», «gregaloides», «arvaloides» и т.д. (Rorig, Borner, 1905;
Hinton, 1926; Огнев, 1950; Heller, 1958; Chaline, 1972; Зажигин, 1980).
Иногда морфотипы обозначали римскими цифрами (Малеева, 1976; Боль-
шаков и др., 1980). Встречаются также работы, в которых морфотипы
обозначаются дробью, отражающей количество выступающих углов с
лингвальной и лабиальной сторон: 4/3, 4/4, 5/4 и т.д. (Мейер, 1978; Голе-
нищев, 1982; Воронцов и др., 1988). В наиболее продвинутых способах
упорядочивания морфотипической изменчивости учитывалось два при-
знака: количество замкнутых полей и складчатость (количество выступа-
ющих или входящих углов). Очевидно, что в плоскости двух признаков
наиболее естественна комбинативная классификация, изображаемая в
форме таблицы (Васильева, 1978; Большаков и др., 1980). Комбинатив-
ный способ для описания изменчивости передней непарной петли М1 был
использован А.А. Круковером (1989). Такая методика удобна для анализа
изменчивости отдельной выборки. Она дает возможность прогноза, так
как в построенных таблицах остаются незаполненные ячейки, однако край-
не затрудняет сравнение изменчивости разных выборок и без существен-
ной переделки не дает возможности провести статистический анализ.

Такая существенная переработка комбинативного способа описания
изменчивости рисунка жевательной поверхности полевок была продела-
на мной (Поздняков, 1993). Основные моменты принятой методики клас-
сификации морфотипов заключаются в следующем. Каждый морфотип
получает буквенно-цифровое обозначение (это вызвано чисто техничес-
кими причинами, так как одно только цифровое обозначение гораздо труд-
нее воспринимается), причем морфотипы можно классифицировать на
разных уровнях детализации. На первом уровне морфотипы распределя-
ются в классы по количеству замкнутых треугольников, классы обозна-
чаются буквами. Для М3: один замкнутый треугольник – Y, два – А, три –
В, четыре – С, пять – D, два замкнутых поля (передняя непарная петля
плюс слитые треугольники и задняя непарная петля) – I, одно замкнутое
поле – J. Треугольники нумеруются римскими цифрами, начиная от пере-
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дней непарной петли в случае М3 или задней непарной петли в случае М1.
Слияние треугольников обозначается следующим образом: (I-II), (II-III)
и так далее. Морфотипы со слитыми треугольниками можно рассматри-
вать как отдельные варианты; в этом случае цифры, обозначающие сли-
тые треугольники, ставятся после обозначения морфотипа. Если такие
варианты встречаются достаточно часто, то имеет смысл дать им отдель-
ное обозначение. Например, у некоторых видов серых полевок морфотип
со слитыми четвертым и пятым треугольниками встречается достаточно
часто и имеет отдельное обозначение – Е; у некоторых серых полевок
часто встречаются морфотипы со слитыми I и II треугольниками и такие
варианты обозначаются строчной буквой (a, b); у полевок рода Alticola
передняя непарная петля в большинстве случае слита с первым треуголь-
ником и в обозначении таких морфотипов добавляется буква «а». Для М1:
с двумя треугольниками – W, тремя – Н, четырьмя – К, пятью – М, шес-
тью – Т, семью – Х, питимисный вариант (со слитым четвертым и пятым
треугольниками) – Р, вариант «maskii» (со слитыми шестым и седьмым
треугольниками) – Ma.

На следующем уровне рассматривается строение задней непарной
петли М3 и передней непарной петли М1, лабиальная и лингвальная сто-
роны которых обозначаются цифрами соответственно степени сложнос-
ти (слева и справа от буквы соответственно). Обозначение имеет такой
вид: 1В2, 0В1, 1В2(I-II) = 1b2, 2K5, 3M3(I-II, III-IV), 0D1(IV-V) = 0E1,
1A2(P-I) = 1Aa2 и т.п.

Вполне очевидно, что разные морфотипы можно оценить по степе-
ни сложности. В основу методики оценки сложности морфотипов легло
соображение, что при элементарном (минимальном) усложнении морфо-
типа число, выражающее его сложность, должно увеличиться на едини-
цу. Исходя из этого положения, была разработана схема соответствий букв
из обозначения морфотипа определенным числам: W – 12, H – 15, К – 18,
M – 21, T – 24, I – 1, Ya –5, Y – 6, Aa –7, А – 8, Ba – 9, В – 10, C – 12, E – 13,
D – 14 и т.д. Сложность морфотипа вычисляли путем суммирования это-
го числа с числами, обозначающими сложность строения лингвальной и
лабиальной сторон зубов. Например, сложности следующих морфотипов
выражаются такими числами: 2К4 – 24, 3K4 – 25, 1Aa1 – 9, 0Вa1 – 10 и
т.д. Показатель сложности выборки можно вычислить либо путем сум-
мирования произведений долей морфотипов на их сложность, либо пу-
тем вычисления среднего значения. В последнем случае можно вычис-
лить и основные статистические характеристики этого показателя.

Морфотипы левой и правой сторон особи могут быть представлены
как одинаковыми, так и разными вариантами, что позволяет говорить о
симметричных и асимметричных парах (или сочетаниях) морфотипов.
Общую долю асимметричных пар в выборке отражает показатель асим-
метрии. Изменчивость каждой выборки может быть охарактеризована
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также общим количеством разных пар морфотипов и их частотой. На этой
основе можно вычислить индекс разнообразия Симпсона.

Показатели билатеральной асимметрии можно использовать в каче-
стве средства оценки нестабильности развития (Захаров, 1987; Graham et
al., 1998; Leamy et al., 2001; Поздняков, 2004). В случае асимметрии мор-
фотипов разница между показателем сложности морфотипа правой и ле-
вой стороны рассматривается мной как относительная (signed или relative
англоязычных авторов) асимметрия. Относительную асимметрию мож-
но вычислить и для ископаемых выборок путем вычисления разницы
между средними показателями сложности морфотипов правой и левой
сторон. Абсолютное значение разницы между показателем сложности
морфотипа правой и левой стороны рассматривается мной как флуктуи-
рующая (fluctuated) асимметрия.

Термин флуктуирующая асимметрия используется для обозначения
таких случаев нарушения симметрии, при которых распределение разни-
цы в выражении признака на разных сторонах относительно нуля являет-
ся нормальным (Palmer, Strobeck, 1986; Захаров, 1987; Palmer, 1994). В
идеальном случае при флуктуирующей асимметрии среднее значение
разницы в выражении признака на разных сторонах должно быть равно
нулю (Palmer, 1994). Незначительное отклонение этого значения от нуля
можно объяснить случайными факторами. Если отклонения среднего зна-
чения относительной асимметрии от нуля являются значимыми, то такие
случаи трактуются как проявления направленной асимметрии (Palmer,
Strobeck, 1986; Palmer, 1994).

В качестве примера описательных характеристик морфоразнообра-
зия на рис. 1 показаны различные варианты жевательной поверхности
М1, выявленные в выборке степной пеструшки Lagurus lagurus (Pallas,
1773) из Хакасии (Поздняков, Сенотрусова, 2006). Как видно из рис. 2,
доля восьми морфотипов из двенадцати незначительна. В табл. 1 приве-
дены такие параметры, как индекс разнообразия Симпсона, сложность,
показатели относительной и флуктуирующей асимметрии, характеризу-
ющие изменчивость современной и ископаемой выборок степной пест-
рушки. Как видно из этой таблицы, современная выборка отличается бо-
лее низким индексом разнообразия Симпсона, как в случае М1, так и в
случае М3. Ископаемая выборка является более сложной. В случае М1

более сложной является правая сторона, а в случае М3 – левая, причем
эти соотношения характерны как для современной, так и для ископаемой
выборок.

Так как морфологическое разнообразие оценивается с помощью кон-
кретных признаков, то выбор тех или иных признаков для анализа требу-
ет обоснования. В первую очередь следует учитывать иерархический ранг
исследуемых таксонов, так как признаки оказываются с ним скоррелиро-
ваны (Васильева, 1990, 1998; Любарский, 1991), поэтому для измерения
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морфологического разнообразия на разных уровнях не применим еди-
ный набор признаков (Пузаченко, 2003).

Структура морфоразнообразия
Структура морфологического разнообразия, трактуемая как совокуп-

ность соотношений между модальностями данных признаков конкретно-
го таксона, отражается в модели морфопространства. Наиболее простая
модель представляет собой распределение значений признаков вдоль осей
(рис. 3). В этом случае можно использовать все типы признаков. Для сни-
жения размерности при использовании большого количества признаков
применяются многомерные методы, которые пригодны для анализа мет-
рических и меристических признаков, но в случае дискретных признаков
их возможности крайне ограничены, особенно если применена бинарная
кодировка признаков. В последнем случае рекомендуется использовать
метод неметрического многомерного шкалирования (Roy, 1994).

Одной из основных задач в исследовании морфологического разно-
образия является оценка степени заполненности морфопространства
(McClain et al., 2004). Например, оценивается заполненность морфопрост-
ранства, исходно представленного распределением всех исследованных
таксонов по объему, в частных вариантах: видами, присутствующими в
данном конкретном биоценозе (Neige, 2003), либо в данном временном
интервале (Foote, 1991). Обнаружено, что общий паттерн морфологичес-
кого пространства оказывается сходным для разных временных интерва-
лов, представленных различными таксонами (Korn, 2004). Показано так-
же, что летающие тетраподы по размерам конечностей занимают непере-
секающиеся участки в морфопространстве (McGowan, Dyke, 2007).

В теоретическом
отношении объяснение
степени заполненности
морфологического про-
странства возможно с
точки зрения двух ос-
новных подходов. В
первом случае в осно-
ву кладутся случайные
процессы (Pie, Weitz,
2005). Во втором слу-
чае предполагается, что
потенциально мор-
фопространство может
быть заполнено полно-
стью, а отсутствие ка-

Рис. 1. Морфотипы рисунка жевательной поверхно-
сти М1 степной пеструшки.
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ких-либо вариантов обусловлено факторами, ограничивающими спектр
изменчивости (Заварзин, 1969; Беклемишев, 1974; Гродницкий, 2002;
Tyszka, 2006).

Надо заметить, что для разных видов полевок установлено наличие
сходных вариантов жевательной поверхности коренных зубов (Ангерманн,
1973). Это явление трактуется с позиции закона гомологических рядов

Рис. 2. Частоты морфотипов (см. рис. 1) на левой и правой сторонах.
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Таблица 1. Общая характеристика морфотипической изменчивости овременной
(Хакасия) и ископаемой (верхний плейстоцен) выборок степной пеструшки.

Условные обозначения: D – индекс разнообразия Симпсона; R – индекс сложнос-
ти; RA – показатель относительной асимметрии; FA – показатель флуктуирую-
щей асимметрии.
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2,365 
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(Вавилов, 1987). Так
как спектр изменчиво-
сти разных видов пол-
ностью не совпадает,
т.е. образно говоря, го-
мологические ряды
оказываются разной
длины, то возникает
проблема объяснения
различия спектров из-
менчивости. В рамках
закона гомологических
рядов делается отсыл-
ка на разное происхож-
дение сопоставляемых
видов, а в практичес-
ком отношении стрем-
ления направлены на
поиск отсутствующих
вариантов. Однако эту
проблему можно сфор-
мулировать с двух сто-
рон: во-первых, от чего
зависит полнота прояв-
ления изменчивости,
во-вторых, чем обус-
ловлено отсутствие не-

которых вариантов у сопоставляемых видов? На основе двух указанных
подходов, объясняющих степень заполнения морфопространства, можно
сформировать две модели, акцентирующие внимание как раз на этих двух
сторонах.

В соответствии с моделью случайности реализации форм полного
проявления гомологических рядов следует ожидать либо при длительно-
сти времени, отпущенного на реализацию разнообразия, либо при доста-
точно большом объеме выборки. Соответственно, следует предположить
наличие положительной корреляции между объемом выборки и количе-
ством зафиксированных вариантов, что будет свидетельствовать в пользу
данной модели.

В соответствии со второй моделью ведется поиск функциональных
или экологических факторов, ограничивающих изменчивость (Заварзин,
1974; Гродницкий, 2002). Так, функциональное значение жевательной по-
верхности заключается в перетирании пищи, причем совокупность эма-
левых гребней представляет очень эффективный механизм (Воронцов,

Рис. 3. Соотношение индекса разнообразия и показа-
теля сложности для выборок полевки-экономки:
а – М1, б – М3 (по Поздняков и др., 2006).
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1967, 1982; Абрамсон, 1986; Дзержинский, 2005). Однако в данном слу-
чае проблема заключается не в функциональном значении самого жева-
тельного аппарата в целом, а в сравнительной эффективности разных ва-
риантов жевательной поверхности, у которых есть небольшие различия в
суммарной длине режущей поверхности. Имеются разные взгляды на
объяснение повышенной изменчивости некоторых коренных зубов мы-
шевидных грызунов. В частности, в отношении третьего верхнего корен-
ного зуба считается, что повышенная изменчивость связана с понижен-
ной функциональной нагрузкой (Воронцов, 1982), хотя у копытных лем-
мингов повышенной изменчивостью характеризуется второй верхний ко-
ренной зуб. По другой версии предполагается примерно одинаковая на-
грузка для всех коренных зубов полевок, так как считается, что уменьше-
ние функциональной нагрузки должно вести к редукции соответствую-
щих отделов коренных зубов, чего в действительности не наблюдается
(Котляров, 1987). Вполне очевидно, что существующие объяснения по-
вышенной изменчивости жевательной поверхности моляров не поддер-
живают версию адаптивной значимости различий в длине режущей по-
верхности. В самом деле, если бы незначительные различия в длине ре-
жущей поверхности имели существенное адаптивное значение, то следо-
вало бы ожидать наличие форм с примерно одинаковой формой жева-
тельной поверхности. Тогда как в действительности имеются как виды
полевок со значительно различающейся жевательной поверхностью, так
и в рамках отдельного вида встречаются значительно различающиеся ва-
рианты. Поэтому факторы, ограничивающие морфотипическую измен-
чивость, должны быть не функциональной, а иной природы.

Для верификации выдвинутых моделей исследован материал по из-
менчивости двенадцати видов серых полевок из Сибирского зоологичес-
кого музея, Зоологического музея МГУ и Зоологического института, сово-
купная выборка по которым превысила 100 экземпляров (Поздняков, in litt.).

Как показал анализ структур изменчивости, для части видов, а имен-
но восточной, пашенной, узкочерепной, северосибирской полевок и по-
левки Миддендорфа, выявляются лингвальные гомологические серии, в
которых каждый следующий член серии имеет более сложное строение
лингвальной стороны зуба (рис. 4). Структуры изменчивости указанных
видов образованы двумя сериями, причем одна серия встречается у всех
пяти видов. Вторая гомологическая серия представлена у восточной и
узкочерепной полевок более простыми морфотипами, а у пашенной, се-
веросибирской и полевки Миддендорфа – более сложными.

Для других видов, а именно обыкновенной, муйской, монгольской
полевок и полевки Максимовича, выявляются лабиальные гомологичес-
кие серии, в которых каждый следующий член серии имеет более слож-
ное строение лабиальной стороны зуба (рис. 5). Структуры изменчивос-
ти указанных видов образованы двумя-тремя сериями, причем у трех близ-
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Рис. 4. Структура морфотипической изменчивос-
ти большой полевки. На рис. 4–5 числа под изоб-
ражением морфотипа в рамке показывают долю
особей с симметричным сочетанием данного мор-
фотипа на левой и правой сторонах, числа над ли-
ниями, соединяющими разные морфотипы, пока-
зывают долю особей с асимметричными сочета-
ниями данных морфотипов. Пример структуры
морфотипической изменчивости с усложнением
лингвальной стороны параконида.

ких видов (муйская, монгольская полевки и полевка Максимовича) они
очень сходны.

В целом основу структуры изменчивости большинства изученных
видов формируют морфотипы одного класса складчатости. Морфотипы
другого класса складчатости, как правило, образуют систему переходов
между гомологическими сериями и при значительной представленности
начинают формировать свои гомологические ряды, образующие вторую
плоскость, и схема приобретает трехмерный вид. Примером этого может
быть полевка Максимовича.

Статистический анализ показывает, что корреляция между количе-
ством выявленных вариантов (морфотипов) и объемом выборки незначи-

ма (rs = 0,509; t = 1,687; P
= 0,0915), что говорит
против случайного фор-
мирования спектра мор-
фотипической изменчи-
вости. Однако корреля-
ция между объемом вы-
борки и количеством со-
четаний морфотипов
оказалась значимой (rs =
0,758; t = 2,514; P =
0,0119), причем корреля-
ция между показателем
асимметрии и количе-
ством сочетаний морфо-
типов незначима (rs =
0,488; t = 1,618; P =
0,1058).

Полученный ре-
зультат можно объяснить
тем, что рисунок жева-
тельной поверхности
моляров представляет
собой эпигенетическую
систему (Шишкин,
1988), имеющую целос-
тный характер, а появле-
ние билатерально асим-
метричных особей зави-
сит от влияния случай-
ных причин в ходе онто-
генезе (Астауров, 1974).
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чайный характер реализационных причин подтверждает наличие значи-
мой корреляции между объемом выборки и количеством выявленных пар
морфотипов.

В пользу этого объяснения можно привести данные по частотам осо-
бей, у которых различия между морфотипами левой и правой стороны
оценены в количестве элементарных преобразований, необходимых для
трансформации одного морфотипа в другой (рис. 6). Как видно из приве-
денных данных, чем больше таких преобразований следует сделать, со-
ответственно, чем больше различий между морфотипами, тем меньше
доля таких асимметричных особей. Не обнаружены особи, у которых раз-
личия между морфотипами превысили бы три элементарных преобразо-
вания, необходимых для трансформации морфотипов друг в друга. Сле-
дует заметить также, что максимальные различия между морфотипами
для изученных видов колеблются от трех (северосибирская полевка) до
шести (узкочерепная, монгольская полевки и полевка Максимовича) эле-
ментарных преобразований.

Анализ морфоразнообразия
Анализ пространственного распределения морфологического разно-

образия занимает значительное место в научных исследованиях (Roy et
al., 2001; Viguier, 2002; Stevens et al., 2006). В таких случаях простран-
ство рассматривается как дифференцированное по экологическим или кли-
матическим характеристикам. Выявлена связь морфологического разно-
образия с условиями обитания (Поздняков, Литвинов, 1994; Viguier, 2002;
Chakrabarty, 2005), в частности, с температурой внешней среды (Holbrook,
1982; Owen, 1989; Ковалева, Фалеев, 1994; Ковалева и др., 1996; Renaud,
Millien, 2001; Поздняков, 2003б).

Другая группа задач связана с анализом изменчивости формы. Ис-
торически первоначально сравнение форм проводилось с таксономичес-
кими (классификационными) целями, причем начало таких исследова-
ний возводится к работам Аристотеля. В основу аристотелевского подхо-
да был положен категориальный анализ (Боэций, 1990; Порфирий, 1996),
который в общих чертах был применен К. Линнеем к анализу разнообра-
зия организмов (Поздняков, 2007а).

С решением собственно морфологических проблем связано возник-
новение морфологии как научной дисциплины, причем ее появление было
обусловлено созданием типологического метода. Первой задачей, решен-
ной в рамках новой науки, было создание основы для корректного срав-
нения форм, т.е. выявления тождественных морфологических структур.
Результат был получен с помощью представления о гомологии и ее кри-
териях. В настоящее время эти представления получили обоснование в
рамках системного подхода и вылились в особое направление, получив-
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шее название мерономия
(Мейен, 1977, 1978, 1984).
Другой проблемой, разраба-
тываемой морфологами, яв-
ляется представление о пла-
не (типе) строения. Жорж
Кювье обосновал наличие
четырех таких типов, несво-
димых друг к другу, причем
животные, объединяемые
этими планами строения, об-
разуют четыре группы. Для
отражения их ранга в иерар-
хии был использован термин
тип в качестве названия так-
сономической категории; со-
ответственно была обосно-
вана возможность гомологи-
зации лишь в пределах одно-
го типа. Надо сказать, что
анализ планов строения ак-
туален вплоть до настояще-
го времени (Schierwater,
Desalle, 2001; Fitch, Sudhaus,
2002; Angelini, Kaufman,
2005; Hughes, 2007). Типоло-
гический подход разнообра-
зен (Шаталкин, 1994; По-
здняков, 2003а),  с его помощью решаются многие проблемы, в частно-
сти, выявление закономерностей в морфологической изменчивости.

В отношении формализации сравнения форм можно выделить два
основных направления.

Первое направление можно обозначить как геометрическое. Осно-
вы этого направления были заложены еще Альбрехтом Дюрером в трак-
тате о пропорциях человеческого тела. В начале XX века подход был усо-
вершенствован В. Д’Арси Томпсоном, предложившим координатный ме-
тод для сравнения или узнавания в одной форме другой формы, дефор-
мированной каким-либо способом (D’Arcy Thompson, 1942). В настоя-
щее время это направление под названием геометрическая морфомет-
рия переживает расцвет, обусловленный распространением компьютеров,
сильно облегчивших вычисления (Rohlf, 1998; Adams et al., 2004; Zelditch
et al., 2004). Получены разнообразные результаты, касающиеся диффе-
ренциации форм близких видов, влияния на форму различных факторов,
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изменения формы в онтогенезе (Loy et al., 1998; Cavalcanti et al., 1999;
Павлинов, 2000; Douglas et al., 2001; Aiello et al., 2007; Adams et al., 2007;
Arif et al., 2007; Aytekin et al., 2007).

Второе направление можно обозначить как морфогенетическое. В
общем смысле под морфогенезом понимается возникновение новых форм
и структур, как в онтогенезе, так и в филогенезе. В настоящее время в
исследовании морфогенеза преобладает описательный подход, хотя име-
ется возможность математизации. Так, анализ изменчивости формы лис-
товой пластинки позволил математически выразить упорядоченность ря-
дов расчленения пластинки, в том числе получить и выводы прогности-
ческого характера (Кренке, 1933–1935), хотя возможность такого анализа
предвидел еще И. В. Гете (1957). Позже С.В. Мейен (1974) показал, что
преобразование формы листовой пластинки осуществляется ограничен-
ным количеством способов, причем независимым от таксономической
принадлежности. Различные алгоритмы для построения формы листо-
вой пластинки, основанные на механизме деления клеток, были предло-
жены В.В. Короной (Корона, 1987, Корона, Васильев, 2000).

Наличие разных морфогенетических рядов в изменчивости серых
полевок выявлено на основе анализа частоты встречаемости морфотипов
первого нижнего коренного зуба (Поздняков, 1995). Обнаружено два спо-
соба замыкания лопастей параконида. Один из них – питимисный спо-
соб, когда в результате поперечной перетяжки параконида впереди зад-
них лопастей образуются широко слитые четвертый и пятый треугольни-
ки. Он характерен для полевок подродов Blanfordimys, Terricola, Pedomys
и Stenocranius. Другой способ – раттицепоидный, когда в результате пе-
редне-задней перетяжки параконида обособляется четвертый треуголь-
ник с лабиальной стороны. Он характерен для полевок родов Lasiopodomys
и Chionomys, а в роде Microtus – для серых полевок подродов Pallasiinus,
Alexandromys, Chilotus, Volemys.

Также анализ билательной асимметрии морфотипов М1 полевки-эко-
номки с помощью метода главных компонент показал наличие двух основ-
ных рядов, различающихся наличием или отсутствием дополнительного
зубца на лингвальной стороне передней непарной петли (Ковалева и др.,
2002). Усложнение параконида в этих двух рядах происходит одинаково –
сначала образуется входящий угол на лабиальной стороне зуба, а затем
происходит обособление еще одного треугольника с лингвальной сторо-
ны, и число замкнутых полей увеличивается на единицу. С точки зрения
динамики – это единый процесс, а морфотипы 2K5 и 2К6 являются про-
межуточной стадией при обособлении пятого треугольника (рис. 7).

В качестве теоретической основы, описывающей существование
разнообразия форм в рамках определенного таксона, можно принять пред-
ставления К. Уоддингтона (1944, 1970), выраженные в модели эпигене-
тического ландшафта. Надо заметить, что исходно эта модель предназна-
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терального признака для одной особи означает, что они сформировались
в процессе развития и их появление обусловлено исключительно эпиге-
нетическими причинами. Это очень важный момент, позволяющий про-
игнорировать генетическую компоненту. На этой основе можно постро-
ить проекцию эпигенетических связей между вариантами на структуру
модификационного спектра. Полученную схему можно обозначить тер-
мином эпигенетический паттерн.

Следует учесть, что модификационный спектр можно структуриро-
вать, исходя из тривиальной модели морфопространства, понимаемого
как распределение модальностей признака вдоль его осей. С этой точки
зрения структура спектра морфотипической изменчивости упорядочива-
ется в трехмерном морфопространстве (Поздняков, 2007б). Однако эпи-
генетический паттерн лишь в нескольких случаях отражает именно такое
расположение вариантов. В большинстве случаев структура эпигенети-
ческого паттерна оказывается двухмерной, причем, если упорядочивать
положение вариантов экономным способом, то их расположение во мно-
гих случаях отличается от такового, полученного при упорядочивании
морфопространства. Объяснять такую ситуацию можно по-разному.

С одной стороны, степень заполненности морфотипического про-
странства различна для разных видов. Естественно, чем больше заполне-
но морфопространство, тем ближе структура эпигенетического паттерна
к структуре морфопространства. Чем меньше заполнено морфопростран-
ство, тем больше вариантов отсутствует, соответственно, структура эпи-
генетического паттерна изменяется, отражая связи между выявленным
количеством морфотипов. Таким образом, различие между структурой
морфотипического пространства и эпигенетического паттерна можно
объяснить уменьшением количества морфотипов, однако в некоторых
случаях структура эпигенетического паттерна явно двухмерная, хотя вы-
явлено достаточно много морфотипов (Поздняков, 2005, 2007б). Поэто-
му данное положение не в состоянии объяснить все схемы.

С другой стороны, морфотипическое морфопространство и эпиге-
нетический паттерн представляют собой результаты разных способов упо-
рядочивания. Их совпадение возможно лишь в случае, когда присутству-
ют все возможные варианты, между которыми имеются все возможные
асимметричные сочетания. Собственно говоря, эпигенетический паттерн
отражает не структуру морфопространства при его частичной заполнен-
ности, а структуру связей между морфотипами, обусловленную единой
эпигенетической системой (Шишкин, 1987). Именно это обстоятельство
дает возможность сравнить эпигенетические паттерны разных видов и,
тем самым, на эмпирическом материале проверить положения эпигене-
тической теории эволюции (Шишкин, 1984б, 1988; Гродницкий, 2002).
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A.A.Pozdnyakov

Morphological diversity: characteristic, structure, analysis
The general idea about a morphological diversity and its place in

biodiversity structure is analysed. Presence of two approaches to an estimation
morphological diversity, fixed in terms disparity and morphospace is shown.
Discontinuous (phenotypical, non-metric) features can be characterised by
number of variants, their frequency, indexes of a diversity, evenness, complexity.
One of the primary goals in morphospace research are an estimation of its
degree of occupation. The analysis of variability of the form is carry out within
the limits of two directions. The geometrical direction is based on form
decomposition on set metric features which is analyzed by multidimensional
statistical methods. The morphogenetical direction is based on the analysis of
rows of variability of the form.
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