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ПРЕДИСЛОВИЕ

 «…наиболее рациональный
и целесообразный метод исследования
разнообразия растений и животных …
проходит через установление
параллелизма и гомологических
рядов изменчивости»

Н.И. Вавилов

Уважаемый коллега! Появление настоящей книги вполне законо_
мерно, поскольку в ней предпринята попытка развить и обосновать
конкретными фактами представления о новом научном направлении –
популяционной мерономии, контуры которой были намечены в моно_
графии одного из авторов – А.Г. Васильева – «Эпигенетические осно_
вы фенетики: на пути к популяционной мерономии» (2005). Новая
книга является итогом многолетних совместных исследований, раз_
мышлений и дискуссий авторов, которым посчастливилось не только
стать мужем и женой еще в студенческие годы, но и оказаться в науке
единомышленниками. Сегодня невозможно разделить авторство тех
или иных идей или разделов книги, поскольку это сплав общих замыс_
лов и их практическая реализация. Более 30 лет понадобилось авто_
рам, чтобы придти к тем положениям, которые здесь изложены. Из
этого вовсе не следует, что наши материалы устарели. Получить основ_
ную часть материалов одному из авторов – И.А. Васильевой – удалось
буквально за четыре последних года. И хотя трудно поверить, но это
действительно совершенно новые данные. Заметим, что научное миро_
воззрение не возникает на пустом месте, и авторам пришлось долго
(вероятно, почти всю свою жизнь) готовиться к этой работе. Очевид_
но, что такой объем работы невозможно выполнить без присутствия
«научного азарта» в хорошем его понимании. Действительно, первая
попытка применить технологию фенотипирования, о которой много
написано в этой книге, к индивидуальной диагностике двух видов_
двойников обыкновенной полевки (см. главу 9) оказалась настолько
многообещающей, что И.А. Васильева с нетерпением ожидала каждо_
го нового рабочего дня для проведения фенетической классификации
все новых и новых коллекций по десяткам видов грызунов. Материа_
лы по каждому новому виду стремительно обрабатывались и включа_
лись в общую систему таксономических отношений, и почти каждый
раз положение вида в системе соответствовало интуитивно ожидаемо_
му. Только за первую половину 2005 г. И.А. Васильева изучила более
30 видов и внутривидовых форм. Каждый новый объект придавал все
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большую уверенность в правильности гомологизации фенов неметри_
ческих признаков грызунов, но очень часто у вида обнаруживались
новые признаки и их фены, и приходилось вновь просматривать уже
проклассифицированные ранее материалы по предыдущим видам и
формам. В свою очередь такая постоянная итерация коллекций позво_
ляла все точнее и надежнее классифицировать материал, оттачивая
особое морфологические «видение объекта», о котором писал еще
Жоффруа Сент_Илер. Потребовалось много лет на формирование та_
кого морфологического «зрения» и всего несколько недавних лет на
создание информационной базы для монографии.

Обсуждая почти ежедневные «микрооткрытия», которые делала
И.А. Васильева, соавтор данной монографии – А.Г. Васильев – посте_
пенно разработал эпигенетические основы популяционно_мерономичес_
кой концепции фенетики. В свою очередь И.А. Васильева пошла дальше
и применила эту концепцию для фенетического решения задач микро_
эволюции и систематики, а также предложила использовать технологию
многомерного фенотипирования при индивидуальной диагностике
форм. Постепенно, шаг за шагом, выстроилась общая картина взаимоот_
ношений современной фенетики, эпигенетики и популяционной меро_
номии, описать которую и было основной целью нашей книги.

Перед авторами книги стояла задача показать, что в основу фене_
тики следует помещать не геноцентрические и редукционистские
представления синтетической теории эволюции (СТЭ), а положения
холистической эпигенетической теории эволюции (ЭТЭ) М.А. Шиш_
кина (1987, 2006) и не противоречащие им аспекты номогенеза, кото_
рые ведут к обоснованию эпигенетической природы транзитивного по_
лиморфизма С.В. Мейена и предложенной им мерономии. Другая важ_
ная задача заключалась в том, чтобы попытаться на достаточно боль_
шом фактическом материале обосновать важность сочетания редукци_
онистских (аналитических) и композиционистских (синтетических)
подходов при решении задач фенетики и систематики. Наконец, в рам_
ках данной монографии предполагалось в русле популяционной меро_
номии продемонстрировать возможность косвенно решать не только
задачи эволюционной биологии развития (Evo_Devo), но и связанные
с ними эволюционно_экологические проблемы, которые следует отча_
сти отнести к недавно провозглашенному С.Ф. Гилбертом (Gilbert,
2003; Gilbert, Bolker, 2003) направлению – экологической эволюцион_
ной биологии развития (Eco_Devo). Все это позволяет перейти от ис_
ключительно редукционистского рассмотрения изменчивости отдель_
ных морфологических структур к визуализации «эпигенетического
ландшафта таксонов», многомерности мерона и морфопространства,
целостному композиционистскому изучению таксономических и фи_
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летических отношений, используя новые многомерные технологии фе_
нетики и популяционной мерономии.

Время идет вперед и приносит новые факты, изменяющие и коррек_
тирующие теоретические представления, поэтому взгляды авторов не_
сколько трансформировались за последние пять лет. С этой целью в книге
помещены некоторые переработанные и уточненные разделы из книги
А.Г. Васильева (2005), в которых сформулированы ключевые представле_
ния о фенетике и популяционной мерономии. Дополнена новым матери_
алом и глава, посвященная проблемам молекулярной эпигенетики.

Авторы надеются, что идеи, материалы и новые методы, изложен_
ные в книге, позволят расширить исследовательские границы фенети_
ки от традиционного внутривидого уровня и привычного редукцио_
низма до композиционного и холистического решения задач надвидо_
вой систематики и эволюционной экологии.

Благодарности. Выражаем глубокую признательность директору
ИЭРиЖ УрО РАН академику В.Н. Большакову за постоянную поддер_
жку наших научных устремлений, а также сотрудникам лаборатории
эволюционной экологии за совместные исследования и полезные дис_
куссии. Особую благодарность выражаем д.б.н. М.А. Шишкину за доб_
рожелательное отношение к нашим попыткам интерпретировать полу_
ченные результаты с позиций созданной им эпигенетической теории
эволюции и теплые слова, высказанные в наш адрес. Мы благодарим
члена_корр. РАН, проф. А.В. Яблокова и члена_корр. РАН, проф. В.М.
Захарова за постоянный интерес и внимание к нашим фенетическим ис_
следованиям, а также за доброжелательную критику и полезные советы.

Благодарим за проявленное внимание к нашей работе, критические
замечания и конструктивное обсуждение отдельных важных аспектов
академика РАН С.Г. Инге_Вечтомова, академика РАСХН В.А. Драгавцева,
члена_корр. РАН, проф. Н.Г. Смирнова, д.б.н., проф. А.С. Северцова, д.б.н.,
проф. Н.В. Глотова, д.б.н., проф. М.В. Мину, д.б.н., проф. Н.С. Ростову,
д.б.н. И.Я. Павлинова, В.С. Лебедева, д.б.н., проф. Ю.И. Новоженова,
д.б.н., проф. О.А. Жигальского, д.б.н., проф. Г.В. Шляхтина, д.б.н., проф.
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кина, к.б.н. Н.И. Абрамсон, д.б.н., проф. Ф.В. Кряжимского, д.б.н., проф.
В.С. Безеля, д.б.н. В.Д. Богданова, д.б.н. Е.Л. Воробейчика, д.б.н. В.Г. Мо_
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ВВЕДЕНИЕ

 «Изменчивость есть бесконечный
источник многообещающих вопросов»

Эрнст Майр

«Теории никогда не строятся
из фактов, но наоборот, факты
получают освещение в свете теории»

А.А. Любищев

На наших глазах в XXI в. стремительно накопились и продолжают
накапливаться открытия в разных областях биологии, что неизбежно
заставляет пересматривать многие теоретические конструкции, включая
основы доминирующей версии синтетической теории эволюции. Начи_
ная с 40_х годов XX в. с появлением «Современного синтеза» (The
Modern Synthesis) – синтетической теории эволюции (СТЭ), или нео_
дарвинизма, произошли существенная подмена и модификация основ
теории Дарвина. Современная критика дарвинизма в значительной сте_
пени нацелена не на теоретические построения самого Ч. Дарвина, а,
скорее, на их трактовку в понимании сторонников СТЭ (Назаров, 2005).
Конрад Хэл Уоддингтон (1970) задолго до сегодняшнего обрушения
здания СТЭ обратил внимание на это обстоятельство и, в частности,
писал: «Следует, однако, заметить, что современный ортодоксальный
неодарвинизм, используя ту же фразеологию, изменил смысл почти всех
слов, так что в результате получилось нечто, существенно отличающееся
от представлений, развивавшихся Дарвином» (с. 26).

После того, как направление неодарвинизма утратило свои традици_
онно лидирующие позиции, которые сохраняло вплоть до конца XX в.,
среди оппонентов усилились линии номогенеза (см. Чайковский, 2006,
2008) и неоламаркизма (см. Стил и др., 2002; Яблонка, Лэмб, 2003). Начи_
ная с 1998 – 2000 гг. основным оппонентом СТЭ является новое направ_
ление «Evo_Devo» – эволюционная биология развития (Evolutionary
Develoрmental Biology), которая не отрицает основные дарвиновские
представления, но объединяет молекулярно_генетические подходы с эм_
бриональными и морфогенетическими (Гилберт и др., 1997; Hall, 2000;
Gilbert, 2003; Salazar_Ciudad, Jernvall, 2004). К сожалению, традиционное
стремление опираться на геноцентрический редукционизм и детерми_
низм характерно и для большинства сторонников Evo_Devo, которые
стремятся искать жесткие причинные связи в цепочке ген – признак, на_
пример используя метод «нокаута генов», или пытаются строить детерми_
нистские цепочки в виде концепции генных сетей. До сих пор системные
представления в этой области знания только пытаются пробить себе доро_
гу и весьма неохотно принимаются научным сообществом.
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Наряду с этими главными направлениями современной эволю_
ционистики существует предложенная М.А. Шишкиным (1984, 1987,
1988, 2006) системная эпигенетическая теория эволюции. Эта теория
вытекает из представлений К.Х. Уоддингтона и И.И. Шмальгаузена и
сближается со взглядами П. Олберча (Alberch, 1980, 1982). Эпигенети_
ческая теория обращает особое внимание на целостность онтогенеза  и
его устойчивость, эквифинальность – способность преодолевать дей_
ствие широкого круга возмущающих факторов как внешней, так и
внутренней природы. Эпигенетическая теория эволюции (ЭТЭ) резко
критикует СТЭ, хотя и опирается на многие дарвиновские положения,
в частности предполагает творческую роль естественного отбора в пе_
рестройке эпигенетической системы. В последнее время появляется
все больше сторонников ЭТЭ (Васильев, 1988, 2005; Гродницкий,
2001а, б; Расницын, 2002; Поздняков, 2007).

Упрочению эпигенетической теории эволюции во многом спо_
собствует бурное развитие эпигенетики (эпигеномики) – области мо_
лекулярной биологии, изучающей процессы молекулярной регуля_
ции функционирования генома в ходе клеточной дифференцировки
и индивидуального развития (Gilbert, 2003). При этом, однако, моле_
кулярные эпигенетики по роду своей деятельности неизбежно ис_
пользуют редукционные методы исследований и традиционно испо_
ведуют геноцентрические взгляды, унаследованные от молекулярных
биологов XX в.

Важно подчеркнуть, что эпигенетическая теория эволюции пред_
восхитила многое в русле «Evo_Devo». Наряду с дарвинизмом, она
способна органично включить в себя многие положения номогенеза и
ламаркизма и может служить основой для становления новейшего эво_
люционного синтеза, который следует определить как создание обоб_
щенной теории эволюции (OTЭ) или в предлагаемой нами английской
транскрипции – General Evolutionary Theory (GET).

Очевидно, что неодарвинизм как исторически сложившаяся систе_
ма взглядов в русле СТЭ, основанная на популяционно_генетических
представлениях, по_прежнему сохраняет за собой ведущие позиции в
мировой науке. Сторонники этого направления либо «не замечают»
критики в свой адрес, либо игнорируют работы оппонентов, а в лучшем
случае удачно модифицируют идею генного детерминизма, порождая,
как уже отмечалось, такие позитивные редукционистские идеи, как ген_
ные сети (Bergman, Seigal, 2003; Суслов и др., 2004). Прогресс молеку_
лярной биологии и становление современной эволюционной биологии
развития (Evo_Devo), предсказанные еще в середине прошлого века Б Л.
Астауровым (1965, 1967), показывают, что преодоление парадигмы «ге_
ноцентрического детерминизма» уже достаточно близко.
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Новые времена приносят и новые открытия, и постепенно одна
идея сменяет другую. Представляется, что каждое время закономерно
порождает свои научные концепции, и в борьбе идей, как правило, по_
беждают те из них, которые больше соответствуют существующей в
представлениях современников «картине мира» (Жерихин, 1991; Чай_
ковский, 2006; Шишкин, 2006). Совсем недавно эмбриология, по Т.Х.
Моргану, сводилась к науке, изучающей, всего_навсего, изменение эксп_
рессии генов, а эволюция, по Ф.Г. Добржанскому (T. Dobzhansky), пред_
ставляла собой лишь изменение частот генов. Сегодня это кажется уди_
вительным, но эти «концепции» вполне серьезно воспринимались на_
строенными на эту мировоззренческую волну современниками и приве_
ли к длительному господству редукционистской генетики и подавлению
биологии развития (Гилберт и др., 1997) и, как ни странно, до сих пор
продолжают доминировать в мировоззренческом отношении.

Интересно, что логика победы редукционистской идеи «гена» над
холистической идеей «морфогенетического поля» в известной борьбе
Т.Х. Моргана с эмбриологами в 20 – 30_х годах прошлого века (см.
Гилберт и др., 1997) была «вполне оправдана» логикой развития науки.
Идея «гена» как простое объяснение организующиего фактора разви_
тия вполне соответствовала редукционистской причинно_следствен_
ной картине мира первой половины XX в. и в известном смысле была
порождена детерминистской идеей существующей каузальной «меха_
ники развития» на рубеже начала прошлого века. Именно в это время
возникли квантовая механика и ядерная физика, а в обыденном созна_
нии школьников 1960_х годов доминировали представления об эле_
ментарных частицах, элементарных процессах, структурах и явлениях,
подкрепленные реальным созданием атомных электростанций и ядер_
ного оружия. Холистическая, системная идея «морфогенетического
поля» во времена возникновения хромосомной теории наследственно_
сти была просто обречена на поражение. Однако редукционистский
оптимизм, связанный с поиском молекулярной природы «гена», явно
способствовал быстрому дальнейшему развитию молекулярной гене_
тики и молекулярной биологии, что в результате и обрушило значи_
тельную часть здания СТЭ.

После открытия альтернативного сплайсинга, мобильных элемен_
тов генома, систем эпигенетической наследственности, а также переот_
крытия идеи «морфогенетического поля» эукариотический «ген» на
рубеже XXI в. сузился до «транскрипционной единицы» (Сингер,
Берг, 1998). Важно заметить, что сегодня идея «гена» материализова_
лась в виде реального фрагмента молекулы ДНК. Следует только радо_
ваться тому, что при этом сам ген, под знаменем которого прошел XX
век, пока не исчез, не растворился полностью в геноме.
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Современный возврат к холистической парадигме индивидуаль_
ного развития в русле «Evo_Devo» с одновременным сохранением ре_
дукционистских подходов отражает важный методологический аспект.
Для того чтобы понять, как устроено «нечто целое», нужно сначала
разобрать целое на части, а потом попытаться вновь эти части воссое_
динить, собрать воедино. Очевидно, что без аналитического компонен_
та исследования, или редукции, нет возможности осуществить синтез,
или холистическое видение объекта. Поэтому методологически важно
сочетать оба эти подхода, избегая крайностей, т.е. уклонения в чистый
редукционизм или холизм (Жерихин, 2003). С этой точки зрения гене_
тический редукционизм в виде идеи «гена» (молекулярного гена), дол_
жен, по_видимому, сочетаться и сосуществовать с холистической идеей
«морфогенетического поля» биологии развития на основе эпигенети_
ческих представлений (Гилберт и др., 1997).

Редукционно_холистическая концепция «эпигенотипа» и «эпиге_
нетики» К.Х. Уоддингтона (1964, 1970), несомненно, является удачным
примером конструктивного объединения этих идей в качестве позна_
вательного инструмента. Позднее мы специально остановимся на дан_
ных аспектах и рассмотрим их подробнее с позиций примата систем_
ных представлений о процессе индивидуального развития (Шишкин,
2006). Сказанное выше тоже является некоторым сознательным упро_
щением ситуации, так как, скорее всего, редукционный и холистичес_
кий подходы не комплементарны, полярны и несоединимы на практи_
ке. Разумным выходом является осознание возможности применить
принцип дополнительности Нильса Бора, хорошо известный физикам
(квант есть и волна и частица одновременно, не будучи при этом ни
частицей, ни волной), о чем писал В.В. Жерихин (1991, 2003), но об_
суждение этой интересной проблемы, к сожалению, лежит уже за пре_
делами нашей книги.

Фенетика популяций, появившаяся в нашей стране в 70_е годы
прошлого века, главным образом благодаря представлениям популя_
ционной генетики, была сначала типичным редукционным подходом к
изучению морфологической изменчивости, используя представление о
«фенах» как элементарных, далее «не подразделимых» на достаточно
большом материале, дискретных вариациях признаков (Тимофеев_Ре_
совский, Яблоков, 1973; Тимофеев_Ресовский и др., 1973). Предпола_
галось, что если гены во многом ответственны за формирование при_
знаков, то элементарные дискретные морфологические вариации и
есть тот материал, который позволяет косвенно судить о частотах гено_
типов в популяции. Исходя из этих представлений, сравнивая частоты
встречаемости фенов, можно было таким образом косвенно осуществ_
лять генетическое сравнение популяций, не проводя специальных



21ВВЕДЕНИЕ

скрещиваний. Идея лежала в русле СТЭ, была заманчива, проста в ис_
полнении, легко приобщала неофитов к популяционной генетике и да_
вала богатую почву для различных спекуляций в области эволюцион_
ной теории.

Аналогичная точка зрения возникла несколько раньше и у анг_
лийских  генетиков школы Г. Грюнеберга (Gr��� neberg, 1963), которые,
однако, хорошо осознавали эпигенетическую природу проявления
фенов, называя их мелкими вариациями (minor variants). Грюнеберг
открыл пороговую (threshold) природу проявления подобных дискрет_
ных морфологических вариаций (Gr��� neberg, 1951). Он предложил осо_
бый термин – «квази_непрерывная изменчивость» (quasi_continuous
variation) для обозначения того, что в основе проявления порогового
признака лежит количественная изменчивость, на которую накладыва_
ются пороговые эпигенетические ограничения. Позднее в классичес_
кой работе Р. Берри и А. Сирля (Berry, Searle, 1963) для характеристи_
ки данного явления был предложен термин «эпигенетический поли_
морфизм», причем эпигенетическая трактовка явления была основана
на представлениях К.Х. Уоддингтона (Waddington, 1957) – основателя
эпигенетики.

В книге мы кратко коснемся эпигенетических основ фенетики,
что было подробно рассмотрено ранее на большом числе примеров в
монографии одного из авторов – А.Г. Васильева (2005), которая была
специально посвящена этой проблеме.

Изучение эпигенетического полиморфизма скелета у млекопита_
ющих оказалось эффективным инструментом выявления популяцион_
ной структуры видов, внутривидовой дифференциации и реконструк_
ции историко_генетических связей между внутривидовыми единица_
ми, аналогичным современному филогеографическому подходу (Berry,
1963, 1964, 1986; Berry et al., 1978; Васильев, 1988, 2005; Васильева и
др., 2008; и др.). Обнадеживающие результаты получены при анализе
таксономических взаимоотношений между близкими формами спор_
ного и неясного таксономического ранга (Hartman, 1980; Васильева,
Васильев, 1984, 1992; Vasil’eva, 1999; Васильева, 2000, 2002, 2006; Васи_
льева и др., 2008).

Широкое распространение явлений эпигенетического полимор_
физма скелета у млекопитающих (см. обзор Bauchau, 1988) позволяет
предполагать существование гомологических рядов изменчивости не_
метрических признаков на разных уровнях таксономической иерархии
– от близких видов до подсемейств и семейств. Одновременно при
этом может быть решена проблема визуализации эпигенетического
ландшафта. Ключевую роль играет решение вопроса о случайном или
закономерном характере изменчивости как внутри вида, так и при
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сравнении близких видов. Популяционная морфология и фенетика
через групповой анализ морфологической изменчивости метрических
и неметрических признаков у близких форм (Яблоков, 1968, 1982;
Alberch et al., 1979; Воробьева, Медведева, 1980; Maynard Smith et al.,
1985; Захаров, 1987; Васильев, 1988, 2005; Воробьева, Хинчлифф, 1991;
Zakharov, 1992) позволяют приблизиться к пониманию феногенетичес_
ких процессов становления гомологичных признаков в онтогенезе.

Развитие кладистики, филогенетики и молекулярной филогеог_
рафии постепенно привели многих исследователей, с одной стороны, к
осознанию недостаточности только молекулярно_генетических подхо_
дов при решении таксономических и эволюционных задач в русле этих
дисциплин, а с другой, – к пониманию необходимости дополнить их
классическими и новейшими морфологическими подходами. Вновь
актуальными становятся дискуссии о природе гомологии морфологи_
ческих признаков. Сегодня в мировой науке активно обсуждаются
природа морфологического признака, методы его выделения, пробле_
ма фенотипической пластичности и стабильности развития, способы
описания морфопространства (morphospace) и морфологического раз_
нообразия (morphological disparity). Поэтому перед рассмотрением
собственно феномена гомологической изменчивости морфологических
структур в книге будут кратко изложены современные представления
о гомологии и гомологизации морфологических признаков в связи с
указанными выше проблемами.

Поскольку традиционно важная для таксономистов и эволюцио_
нистов проблема архетипа неизбежно притягивает к себе внимание всех
исследователей, которые занимаются теоретическими и прикладными
таксономическими и филетическими исследованиями, мы отдельно кос_
немся и этого крайне не простого вопроса. Архетип будет рассмотрен
одновременно в свете популяционных мерономических и эпигенетичес_
ких представлений, что, с нашей точки зрения, позволит приблизиться
к пониманию фундаментальной природы мейеновских «рефренов», «ме_
рона» и «транзитивного полиморфизма». Представляется также, что это
дает возможность мерономии проникнуть в новую потенциальную об_
ласть исследований морфологического разнообразия и морфопростран_
ства, переведя ее из разряда традиционно умозрительных представлений
в категорию инструментальной науки. Двигаясь в этом направлении,
можно представить коллизию сформулированного С.В. Мейеном меро_
но_таксономического несоответствия с эпигенетических, феногенетичес_
ких и морфогенетических позиций, а следовательно, рассматривать их в
эволюционно_развитийном контексте, приближаясь к области интере_
сов «Evo_Devo», т.е. в конечном счете к решению задач эволюционной
теории (эволюционики = эволюционистики).
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Кладистика, как и генетика в начале XX в., почти полностью ис_
ключила процесс развития из своего арсенала. При этом кладистика
предпочитает «не работать» с изменчивыми и регулярно полиморфны_
ми признаками, полагая, что полиморфизм в эволюционном процессе
это краткое и преходящее явление, когда одна морфа быстро фиксиру_
ется или замещается другой (Felsenstein, 1982, 2004). Это принципи_
ально важно для кладистики, исходно исповедующей  «принцип наи_
большей экономии» (парсимонии) и опасающейся проявления «го_
моплазии» при построении филетической классификации. В то же
время фенетика и популяционная мерономия опираются на феномен
транзитивного полиморфизма, т.е. на длящийся во времени полимор_
физм, обусловленный исторически формирующимися эпигенетичес_
кими связями и расстановкой эпигенетических порогов, о чем дальше
пойдет речь в книге.

Персистирование транзитивного полиморфизма обеспечивает
потенциальную возможность параллельных однонаправленных и зако_
номерных (с эволюционно_экологических позиций) изменений у эво_
люционно отдалившихся таксонов, т.е. ведет к постоянному генериро_
ванию гомоплазий. Мы постараемся показать, что фенетика, используя
феномен транзитивного полиморфизма, по иерархии гомологичных
морфологических структур все же способна прослеживать иерархию
систем развития таксонов разных рангов: от внутривидового до уровня
семейства/подотряда. В отличие от кладистики фенетика, опираясь на
эпигенетические  представления и результаты морфогенеза, активно
преодолевает мероно_таксономическое несоответствие. Просим стро_
гих приверженцев методов кладистики на этом месте не закрывать
книгу. Безусловно, предлагаемый нами подход, включая «процедуру
фенотипирования», о чем в дальнейшем пойдет разговор, это не «пана_
цея» для решения филетических задач.

Следует честно отдавать себе отчет в том, что существует немало
сложностей, из которых основная проблема состоит в правильности
гомологизации морфологических структур у таксонов, принадлежа_
щих к филетически отдаленным кладам. Далеко не всегда, как хорошо
известно, сходство говорит о родстве (Мейен, 1975, 1988; Павлинов,
2005). Однако в данном случае, – при использовании методов фенети_
ки и популяционной мерономии, как и в консервативных генных сик_
венсах при использовании PCR_метода, баланс развитийных процес_
сов настолько устойчив, что сходство гомологичных морфоструктур
гораздо чаще указывает на родство таксонов, чем позволяет в этом
ошибаться. В свете недавних открытий в области молекулярной гене_
тики и эпигенетики стало очевидно, что трудно ожидать полностью
нейтральных как генетических, так и морфологических структур. Все
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они в итоге своего исторического формирования представляют собой
продукт исторического многоуровневого структурно_функционально_
го баланса на разных уровнях биологической организации: от молекул
и клеток до организма и сообщества в целом. То, что может показать_
ся нейтральным или неактивным сейчас, было выработано раньше и,
несомненно, было актуальным, а также еще может быть полезным при
других условиях. Таким образом, при изучении морфологических
структур от молекул до целых организмов среди них нет избранных и
безупречных «летописцев» филогении.

Все морфоструктуры в той или иной степени функциональны и
несут на себе экологический отпечаток, а также сложную историю пе_
рестроек и деформаций, поэтому искажают записи «летописи» в свою
пользу. Единственный способ уловить филогенетический сигнал и на_
щупать правильный филетический путь – это привлечение в сравни_
тельный анализ многих морфоструктур (генов, морфологических при_
знаков) и поиск наиболее правдоподобных филогений на их основе.
Собственно, при построении филетических деревьев в последние годы
неслучайно все чаще используются увеличивающиеся массивы разно_
родных данных и вероятностный метод наибольшего правдоподобия
(maximum likelihood).

В результате отмеченного выше бурного развития молекулярной
генетики и генетики развития за последнее десятилетие произошли ре_
волюционные изменения представлений о системе и эволюции живых
организмов в целом. Возникли новые научные направления: молекуляр_
ная систематика (геносистематика) и молекулярная филогенетика (ге_
нофилетика) (Антонов, 2000, 2002; Павлинов, 2004, 2005; Банникова,
2004; Шаталкин, 2005). Полученные филогенетические реконструкции
оказались во многом неожиданными даже в отношении таких хорошо
изученных групп, как насекомые и млекопитающие. Назрела, как уже
отмечалось, необходимость объединения результатов, полученных новы_
ми методами с традиционными, классическими, главным образом мор_
фологическими методами (Гилберт и др., 1997; Павлинов, 2005; Шатал_
кин, 2002, 2005; Rudel, Sommer, 2003; Абрамсон и др., 2004; Воробьева,
2005). Несомненный интерес представляет и современное понимание
роли структурно_функциональной организации биологических сооб_
ществ в процессе морфологической эволюции (Смирнов и др., 1986;
Чернов, 1991; Сергеев, Ильяшенко, 1991; Сергеев, 2003; Поздняков,
Литвинов, 1994; Foote, 1997). В этой связи появляются возможности
для новой эколого_морфологической интерпретации палеонтологичес_
ких данных и нового понимания макроэволюционных явлений при за_
полнении таксонами морфопространства (Раутиан, Жерихин, 1997;
Жерихин, 2003; Марков, Наймарк, 1998; Moyne, Neige, 2007).
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Вместе с тем в последние десятилетия происходит реабилитация
типологических подходов (Мейен, 1988а; 1990; Шаталкин, 1988, 1995,
1996, 2002; Васильева Л.Н., 1992, 1998, 2003; Любарский 1996а, 1998;
Гоманьков, 2001; Раутиан, 2001а, в), обосновывающих представление
об объективном существовании таксономических категорий не только
видового, но и надвидового уровня (Черных, 1986) и естественности
иерархической системы организмов в целом, причем «естественность»
в этом случае не связывается с непосредственным генеалогическим
родством групп организмов и указанием на филогенетические связи
между ними. Последняя точка зрения возрождает взгляды В.Н. Бекле_
мишева (1964) и А.А. Любищева (1982), неоднократно подчеркивав_
ших значение номотетических аспектов в систематике и теории эволю_
ции. Как известно, наиболее последовательно закономерный характер
эволюционного процесса отстаивал еще в начале XX в. Л.С. Берг
(1922) в развиваемом им учении о номогенезе – эволюции на основе
закономерностей, которое противопоставлялось дарвинизму как эво_
люции на основе случайностей. В свою очередь Берг большое значение
придавал закону гомологических рядов в наследственной изменчиво_
сти, сформулированному Н.И. Вавиловым (1920).

По мнению А.А. Любищева, именно закон гомологических рядов
Н.И. Вавилова послужил началом выяснения номогенетического ком_
понента эволюции и открыл широкие перспективы для изучения зако_
номерностей, лежащих в основе эволюционного процесса. Несмотря на
разнообразие подходов и взглядов на механизмы, лежащие в основе
формообразования, общим итогом всех  этих воззрений стало понима_
ние того, что морфологические закономерности, существование кото_
рых допускал и Дарвин, играют в эволюции органического мира не_
сравненно большую роль, чем это принимает ортодоксальный дарви_
низм (Любищев, 1982; Мейен, 1974, 1975; Мамкаев, 2004).

Номогенетические аспекты морфологической изменчивости спе_
циально разрабатывались С.В. Мейеном, который также указывал на
огромное методологическое значение закона гомологических рядов
Н.И. Вавилова и дополняющего его правила родственных отклонений
Н.П. Кренке (1933–1935), обобщающего опыт автора по изучению
феногенетической изменчивости. После работ Вавилова и Кренке из_
менчивость перестала казаться безграничной, а это в свою очередь воз_
родило представления о направленности, канализованности эволюции
в целом (Мейен, 1988б; Воронцов, 1999).

Очевидно, что дальнейшее понимание природы гомологической
изменчивости морфологических структур и возможностей их исполь_
зования для решения задач систематики и эволюционики, включая
проблему вида, должно опираться на детальные сравнительные иссле_
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дования гомологических рядов морфогенетических структурных вари_
аций у близкородственных таксонов (Alberch, 1980; Oster, Alberch,
1982; Kluge, Strauss, 1985; Rudel, Sommer, 2003; Васильева, 2006).

Таким образом, для решения указанных выше проблем становит_
ся очевидной необходимость проведения сравнительного изучения
морфологической изменчивости близкородственных таксонов разного
ранга – от внутривидовых форм, включая популяции, инбредные ли_
нии лабораторных животных и подвиды, до аллопатрических форм
спорного ранга (вид/подвид), а также симпатрических видов_двойни_
ков, близких видов одной группы (подрода) и, наконец, видов, относя_
щихся к разным родам, трибам, подсемействам и разным семействам.

В этой связи основная тематическая направленность предлагае_
мой книги заключалась в попытке популяционно_мерономического
анализа закономерностей гомологической изменчивости морфологи_
ческих структур и последующей оценке эволюционной дивергенции
форм  разного уровня таксономической иерархии: от внутривидовых
группировок до таксонов надвидового ранга в свете эпигенетических и
эволюционно_экологических представлений.

В книге сформулированы основы популяционной мерономии,
изложено авторское видение проблемы соотношения архетипа, мерона
и рефрена с позиций эпигенетической теории эволюции, кратко очер_
чены современные эпигенетические и эпигеномные представления, а
также связанные с этим концепции фенотипической пластичности,
внутрииндивидуальной феногенетической изменчивости, морфоразно_
образия и морфопространства.

Наибольший интерес представляло проведение теоретического
анализа проблем гомологической изменчивости морфологических
структур на основе сведений об истории и современном состоянии
представлений о гомологии и аналогии в морфологии, систематике и
эволюционной теории. Рассмотрена процедура гомологизации немет_
рических признаков черепа на примере представителей отряда грызу_
нов (Rodentia) в пределах подсемейств Arvicolinae и Cricetinae, а так_
же некоторых представителей мышиных (Muridae). Важно было выя_
вить внутривидовые и межвидовые параллельные ряды (рефрены)
гомологической изменчивости морфотипов зубов и фенов неметричес_
ких признаков черепа грызунов. Составлен каталог и дана единая но_
менклатура гомологичных неметрических признаков скелета грызу_
нов, которые используются для оценки уровня эпигенетической дивер_
генции сравниваемых форм.

Особое значение для определения возможностей обсуждаемого в
книге методического подхода имело проведение на примере генетичес_
ки однородных инбредных линий мышей сравнительного эксперимен_
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тального анализа устойчивости проявления разных категорий морфо_
логических признаков, характеризующих размеры, форму и структуру,
к средовым воздействиям в процессе развития. И.А. Васильевой пред_
ложена процедура  фенотипирования близких таксонов на примере
многомерного фенетического анализа эпигенетической дивергенции
видов_двойников обыкновенной полевки и ряда близких форм грызу_
нов спорного таксономического ранга (подроды Neodon и Aschizomys).

В книге также выполнен анализ уровней эпигенетической дивер_
генции грызунов разных таксономических рангов – от подвидов до
подсемейств – на примере представителей Arvicolinae и Cricetinae. На
одних и тех же объектах сопоставлена эффективность методов фенети_
ческого и кладистического анализа при оценке таксономических отно_
шений надвидовых таксонов ранга род/подрод. В завершающей главе
книги авторы проанализировали эволюционно_экологические законо_
мерности морфологической дивергенции видов с разной экологичес_
кой специализацией.

Таким образом, основная цель книги состояла в попытке суще_
ственно расширить границы фенетики популяций (Тимофеев_Ресовс_
кий и др., 1973; Яблоков, 1980; Яблоков, Ларина, 1985) до популяцион_
ной мерономии (Васильев, 2005), объединив в нее все области совре_
менной популяционной феногенетики, фенетики популяций, популя_
ционной морфологии и нумерической фенетики, используя эпигенети_
ческие представления при объяснении дискретности морфоструктур и
флуктуирующей асимметрии проявления неметрических признаков и
их состояний – фенов. Важно было показать и методические преиму_
щества популяционной мерономии как новой научной дисциплины в
решении целого ряда актуальных популяционных и эволюционных
проблем.

Многие вопросы в книге только поставлены и ждут своего реше_
ния, часть аспектов морфологического анализа (в частности, геометри_
ческую морфометрию) мы сознательно не затронули, однако большин_
ство высказанных идей опирается на значительный фактический мате_
риал, а предложенные нами методы вполне доступны и не требуют
дорогостоящего оборудования. Поэтому мы искренне надеемся, что
намеченный нами путь найдет среди читателей своих первопроходцев.

Удачи Вам, дорогой коллега!



ГЛАВА 1. ТЕОРЕТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ
ПРОБЛЕМЫ ГОМОЛОГИИ

«Лишь когда знание форм поднимается
до познания их, лишь когда
рассмотрение форм (Gestalten)
поднимается до объяснения их, лишь
когда из пестрого хаоса форм выявятся
законы их образования, лишь тогда
низкое искусство морфографии сможет
превратиться в возвышенную науку
морфологию»

Эрнст Геккель

Аналогия и гомология – ключевые понятия морфологии как на_
уки и составляют теоретическую (методологическую) базу сравни_
тельной и эволюционной биологии. Существует глубокий паралле_
лизм между проблемой вида и проблемой гомологии (Беклемишев,
1994; Мейен, 1988б; Wagner, 1996; Brigandt, 2002). Обе касаются фун_
даментальных естественнонаучных обобщений, но концепция вида
относится к группам организмов, а понятие гомологии группирует их
части (Brigandt, 2002). Следует отметить, что интерес к ним не ослабе_
вал на протяжении всей многовековой истории морфологических и
систематических исследований и вновь возрос во второй половине XX
в. в связи с появлением «нумерической таксономии» (Sneath, Sokal,
1963) и «филогенетической систематики» (Hennig, 1966; Wiley, 1981;
Farris, 1983). Широкое распространение фенетических и кладистичес_
ких подходов (Sokal, Sneath, 1973; Platnick, 1979; Pattеrson, 1980, 1982;
Павлинов, 1990, 2005) и революционные открытия последних лет в об_
ласти молекулярной генетики и генетики развития привели к «переот_
крытию» и переосмысливанию этих понятий применительно к новым
категориям биологических структур и признаков (Гилберт и др., 1997;
Шаталкин, 2002; Павлинов, 2004, 2005).

Привлечение новых данных и прогрессирующее развитие мето_
дов их анализа породило большое разнообразие методологических
подходов, теоретических концепций и терминологии, отражающих
специфику каждой области исследований. Так, например, принято
считать, что фенетики_нумеристы выступают за исключительно опера_
циональный (инструментальный, алгоритмический) подход к гомоло_
гии, не отягощенный теоретическими предположениями. Трансформа_
ционные (типологические) подходы принимают во внимание исклю_
чительно эволюционное изменение морфоструктур и обычно выявля_
ют гомологии путем выстраивания трансформационных серий через
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ряд переходных форм – от общего предкового состояния к продвину_
тому. Таксические (кладистические) подходы определяют гомологию с
помощью распределения признаков на филогенетических деревьях и
суживают понятие гомологии до синапоморфии. Распространение
концепции гомологии на молекулярный и ультраструктурный уровни
выявило ряд новых проблем. В настоящий момент идет также дискус_
сия о принципиальной возможности применять гомологию к изуче_
нию физиологических, развитийных процессов и поведения.

1.1. КРАТКИЙ ОЧЕРК ИСТОРИИ ПРЕДСТАВЛЕНИЙ
О ГОМОЛОГИИ И АНАЛОГИИ В СРАВНИТЕЛЬНОЙ
АНАТОМИИ И МОРФОЛОГИИ

В обзорах А. Бойдена (Boyden, 1943, 1947), А. Ремане (Remane,
1955, 1956), И.И. Канаева (1963, 1966, 1970, 2000), М.С. Гилярова (1964),
Л.Я. Бляхера (1965, 1976), а также А. Панчена (Panchen, 1994) просле_
жена история развития представлений о гомологиях и аналогиях от воз_
зрений Платона, которому принадлежит идея «общего типа», и его уче_
ника Аристотеля (автора термина «аналогия») до второй половины XX
в. Смысл, который вкладывали разные мыслители, философы и натура_
листы в данные понятия, непрерывно менялся на протяжении всей ис_
тории развития морфологии и сравнительной анатомии, и этот процесс
продолжается в наши дни. Показателен терминологический словарь
определений понятий аналогии и гомологии, составленный Л.Я. Бляхе_
ром (1965), который включает 45 позиций, отражающих смысловые от_
тенки и нюансы понимания принципов морфологического соответствия
разными школами морфологов. В последние годы этот список был до_
полнен Ю.В. Мамкаевым (2001) еще 10 позициями с учетом методоло_
гических замечаний, высказанных В.Н. Беклемишевым (1994).

Наиболее полно истоки представлений о морфологических соот_
ветствиях изложены в обзоре Л.Я. Бляхера (1965). Слово «гомологич_
ный» этимологически происходит от греческого  « ��������» – называ_
ющийся одним и тем же словом, или одноименный. В научной сравни_
тельно_анатомической литературе первоначально использовалось сло_
во «аналогичный» (от греческого «��������» – соответствующий, со_
размерный), которое включало в себя и «гомологию» в более позднем
понимании. Так, Аристотель в труде «О частях животных» называл
«аналогами» части тела, «обладающие той же силой», т.е. имеющие
одно и то же значение для организма, в современном понимании –
функцию. При этом  «аналогия» Аристотеля частично охватывала не
только функциональное, но и  морфологическое соответствие, которое
впоследствии и получило название «гомологии».
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Хорошо известно, что еще Гален (II в. н.э.) в сочинении «Об упот_
реблении частей человеческого тела» проводил сопоставление строения
руки и ноги человека, а также сравнивал конечности человека с конеч_
ностями животных. Соответствия органов человека и животных не мог_
ли остаться незамеченными такой разносторонне развитой и художе_
ственно одаренной личностью, как Леонардо да Винчи (XV в.). Это со_
вершенно четко прослеживается как на его рисунках, так и в естествен_
нонаучных произведениях, однако рукописи последних были  опубли_
кованы лишь в XX в. и не были известны современникам. Очевидно
поэтому первой образной иллюстрацией принципа гомологии как вели_
чайшего обобщения в анатомии считаются рисунки Пьера Белона (XVI
в.), на которых демонстрируется сопоставление скелетов человека и
птицы, изображенных в одинаковом масштабе и в одной и той же позе,
хотя сам Белон и не употреблял этого термина (Бляхер, 1965).

Многие философы и естествоиспытатели эпохи Возрождения –
Френсис Бэкон в «Новом органоне», Марко Аврелио Северино в «Де_
мокритовой зоотомии» (XVII в.), Жорж_Луи Бюффон в «Естествен_
ной истории» (середина XVIII в.), Петрус Кампер в многочисленных
статьях о врачевании и Феликс Вик д’ Азир в «Трактате по анатомии
…» (конец XVIII в.),  Жорж Кювье в «Лекциях по сравнительной ана_
томии» (рубеж XVIII и XIX вв.) – в той или иной форме отмечали
морфологическое подобие человека и различных видов животных,
очень близко подходя к выражению принципа  гомологии, однако
дальше всех продвинулись в этом направлении Иоганн Вольфганг Гёте
и Этьен Жоффруа Сент_Илер. В частности, Гёте принадлежит откры_
тие межчелюстной кости у человека, сыгравшее впоследствии боль_
шую роль в доказательстве его родства с миром животных.

Историки науки считают, что введение собственно гомологичес_
кого метода в сравнительную анатомию является заслугой Этьена
Жоффруа Сент_Илера (Амлинский, 1955, Канаев, 1963, 1966, 2000;
Бляхер, 1965, 1976). На основе собственных сравнительно_анатомичес_
ких и эмбриологических исследований скелета, и особенно черепа раз_
ных классов позвоночных, Жоффруа Сент_Илер пришел к пониманию
скрытого сходства между органами, выражающегося не в их внешнем
виде и не в их функции, а в более глубоком структурном подобии и
постоянстве топографических отношений между ними. Эти обобще_
ния, вошедшие в историю как «теория аналогов» и «принцип связей»,
были сформулированы им в ряде специальных статей, а затем вошли в
двухтомную «Философию анатомии» (Geoffroy St._Hilaire, 1818, 1822).
И.Е. Амлинский (1955) справедливо отмечает, что Жоффруа Сент_
Илер называл аналогией то, что впоследствии получило наименование
гомологии. При этом сравнение однородных частей у различных жи_
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вотных Сент_Илер называл «наукой аналогий», а сравнение сходных
или повторяющихся частей у одного и того же животного – «наукой
гомологий», т. е. он пытался с помощью терминов аналогия и гомоло_
гия разграничить понятия, которые позднее Р. Оуэн назвал частной и
сериальной гомологией. Однако Гёте и Сент_Илер считаются лишь
предтечами понятия гомологии.

Отчетливое противопоставление понятий аналогии и гомологии
произошло в конце первой половины XIX в. и принадлежит Ричарду
Оуэну. В словаре терминов, приложенном к «Лекциям по сравнитель_
ной анатомии и физиологии беспозвоночных», он впервые дал следу_
ющие определения аналогии и гомологии: «Аналогия. Часть или орган
у одного животного, которые обладают той же самой функцией, как
часть или орган другого животного»; «Гомология. Один и тот же орган
у различных животных при любом разнообразии его формы и функ_
ции» (Owen, 1843, цит. по Бляхер, 1965, с. 145).

Гомологию Оуэн  подразделил на общую, специальную и сериальную.
«Общая гомология – структурное сходство той или иной отдель_

ной части или органа с воображаемым или идеальным типом (архети>
пом) таких частей организма.

Сериальная гомология, или гомотипия, – структурное соответ_
ствие частей, расположенных вдоль осей тела одного индивидуума.

Частная гомология – структурное совпадение соответствующих
частей тела разных организмов» (Там же).

Р. Оуэн пришел к заключению, что в основе частных гомологий
лежит общая гомология, т. е. наличие идеального образца, или «архети_
па», всех позвоночных животных,  при этом он разделял идею неизмен_
ности живых существ и отрицал возможность каких_либо эволюцион_
ных преобразований. По этой причине его воззрения историками науки
отнесены к идеалистическому периоду развития морфологии вообще и
понятия гомологии в частности (Канаев, 1963; Бляхер, 1965). Идеи Р.
Оуэна о гомологии получили дальнейшее развитие в трудах таких круп_
ных морфологов, как Генрих Бронн, Карл Гегенбаур и Эрнст Геккель
(Bronn, 1858; Gegenbaur, 1859; Haeckel, 1866; цит. по: Беклемишев, 1994).
Например, Г. Бронн предложил свою трактовку терминов и назвал гомо>
номными органы, построенные по единому плану (гомотипии Оуэна),
гомотипными – антимеры, лежащие по обе стороны от плоскости сим_
метрии, гомонимными – метамеры. Э. Геккель в свою очередь разделил
гомотипии на гомодинамии _ части одной особи, расположенные вдоль
продольной оси тела, и гомономии – вокруг поперечной оси или иной,
побочной оси тела. К. Гегенбаур также выделял общую и специальную
гомологию, но иначе, чем Р. Оуэн. Общей гомологией он называл подо_
бие частей внутри одного и того же организма и подразделил ее на четы_
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ре формы: гомотипию, гомодинамию, гомономию и гомонимию. Гомоти_
пию Гегенбаур вслед за Бронном понимал уже, чем Оуэн, распространяя
ее лишь на сходство антимерных структур (Беклемишев, 1994; Лаубих_
лер, Майеншайн, 2004). Гегенбауровская гомотипия составляет лишь ча_
стный случай оуэновской. Он выделил также специальную гомологию,
где объединял гомологии, относящиеся к сравнению разных организ_
мов, и включил сюда понятия полной и неполной гомологии. Полная го_
мология подразумевает присутствие всех частей органа, даже функцио_
нально измененных. При неполной специальной гомологии орган может
иметь либо дополнительные (аугментативная гомология), либо отсут_
ствующие (дефектная гомология) части.

Следующий период в развитии представлений о гомологии и ана_
логии связан с творчеством Чарльза Дарвина и внедрением в биоло_
гию эволюционных идей. По мнению Дарвина, гомологичное сходство
органов разных видов (специальная гомология по Оуэну) и их соот_
ветствие «общему плану» (общая гомология) объясняются общностью
их происхождения, или «кровным» родством. При этом Дарвин отме_
чал, что для установления непосредственного родства важны не при_
способительные органы, обнаруживающие функциональное сходство
друг с другом, а, напротив, органы, часто функционально несходные
или даже практически нефункционирующие – рудиментарные. Обра_
щаясь к примерам «аналогичных свойств», Дарвин подчеркивает их
приспособительный характер: «Конечно, животные, принадлежащие к
весьма различным линиям происхождения, могли оказаться приспо_
собленными к сходным условиям и поэтому приобрести большое
внешнее сходство, но такого рода сходство не указывает на кровное
родство, а, скорее, скрывает его» (Дарвин, 1991, с. 368).

Дарвин принимал и существование сериальной гомологии при
сравнении разных частей и органов у одной и той же особи и объяснял
ее возникновение с позиций учения о естественном отборе. По его
мнению, сериальные органы развиваются из множественных закладок,
сходных по строению, и представляют материал для приспособления к
различным функциональным потребностям. Множественные органы,
несмотря на специфику выполняемых функций, все же сохраняют
сходство в основных чертах, так  как они развились из клеток, облада_
ющих одними и теми же наследственными особенностями. «Такие ча_
сти, изменившись более или менее, но не утратив еще следов своего
общего происхождения, стали частями сериально гомологичными»
(Дарвин, 1991. стр. 378.).

Интересно, однако, что Дарвин проницательно отмечает относитель_
ный характер отличий гомологичных образований от аналогичных, так
как первые указывают на непосредственное, достаточно близкое родство,
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а последние свидетельствуют о сходных путях приспособления система_
тически далеких форм, что в свою очередь тоже может быть объяснено
родством, хотя и более отдаленным. В частности, Дарвин (1991, с. 369)
пишет: «…члены одного и того же класса, хотя связанные только отдален_
ным родством, унаследовали так много общего в их строении, что способ_
ны под влиянием сходных побуждающих причин и изменяться сходным
образом, а это, очевидно, будет способствовать приобретению путем есте_
ственного отбора частей или органов, весьма похожих друг на друга, неза_
висимо от прямой унаследованности от общего предка». Как известно, в
последующем эволюционисты, в частности Эрнст Геккель и Карл Гегенба_
ур, вслед за Дарвином объясняли гомологичное сходство генеалогичес_
ким родством и считали гомологичными те органы, которые «восходят к
соответствующему органу общих предков».

Признание эволюции потребовало дополнить понятие «гомоло_
гия»  новыми понятиями и ввести новые термины. Здесь прежде все_
го необходимо упомянуть английского зоолога Рея Ланкестера  и его
статью «Об употреблении термина гомология» (Lankester, 1870; цит.
по: Канаев, 1966, с. 115), в которой он предложил заменить старый тер_
мин «гомология» двумя новыми – «гомогения» и «гомоплазия». Гомо_
генетичными, по мнению Ланкестера, могут быть названы «структуры,
которые генетически связаны, в том смысле, что у общего предка они
были представлены одним органом» (Там же). В качестве примеров он
приводит четыре конечности всех позвоночных, легкие млекопитаю_
щего и плавательный пузырь рыбы и т.д. Гомопластическим сходством
Ланкестер называет случаи, «когда идентичные, или очень похожие,
факторы  или же окружающие условия действуют на две или большее
число частей организма, которые в точности или приблизительно по_
хожи, и получающиеся изменения разных частей будут точно или при_
близительно похожи» (Там же). Примерами гомоплазий служат желу_
дочки сердца птиц и млекопитающих: правый желудочек птицы не
гомогенетичен, а лишь гомопластичен правому желудочку млекопита_
ющего, так же как и левый желудочек птицы — левому желудочку мле_
копитающего. Сопоставление высказываний Дарвина и Ланкестера
дает основание заключить, что аналогичное сходство у Дарвина соот_
ветствует гомопластическому сходству Ланкестера – в обоих случаях
речь идет о сходстве, возникающем на основе отдаленного родства.
Это прямо признает и сам Дарвин в XIV главе «Происхождения видов
…» (Дарвин, 1991, с. 378).

Однако критики и противники эволюционизма усматривали в рас_
суждениях его сторонников порочный круг – circulus vitiosus: с одной
стороны, гомология объясняется общностью происхождения, а с другой
– о происхождении как раз и судят на основании гомологии, гораздо
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более важной им представлялась разработка критериев определения
гомологий (Boyden, 1947). По мнению немецкого анатома Адольфа Ре_
мане (Remane, 1956), не стоит смешивать теоретическое «объяснение»
понятия с методическими критериями выявления гомологий.

С развитием сравнительной эмбриологии наступил качественно
новый этап, когда важнейшим критерием гомологии стал онтогенез,
которому начали придавать большое значение при выяснении филоге_
неза. Показательны слова Геккеля, что «истинная гомология может
иметь место лишь между такими двумя частями, которые возникли из
одинакового первоначального зачатка (Anlagen) и в течение времени
благодаря дифференциации удалились друг от друга» (Haeckel, 1866,
Bd. I, S. 314; цит. по: Канаев, 1966). Итак, если основополагающим при_
знаком оуэновского понимания гомологии считалось относительно
одинаковое место органа у двух организмов, построенных по единому
плану, то для геккелевского понимания гомологии важнейшим крите_
рием стало развитие из равнозначных зачатков, имевшихся у общего
предка (Канаев, 1966).

Новый кризис понятия гомологии возник на грани XIX и XX вв.
в связи с развитием механики развития, каузально изучающей процес_
сы образования органов и частей животных. Яркими представителями
этого направления были Ганс Шпеман и Каспар Фридрих Вольф. При_
чинный способ рассмотрения явлений повлиял и на понимание приро_
ды гомологического сходства. В это время стали известны результаты
опытов Вольфа по регенерации хрусталика в глазу тритона на месте
удаленного, когда новый хрусталик возникал не из роговицы, как в
процессе нормального развития, а из совершенно иного исходного
материала – края радужной оболочки. Описано много фактов, подоб_
ных упомянутому выше случаю регенерации хрусталика, которые ука_
зывали на замену в органах одних структурных материалов другими
без нарушения гомологии органов, как, например, исследования В.М.
Шимкевича (1908 г.) о замене энтодермы эктодермой в кишечнике у
разных животных – явление меторизиса. Множество фактов субститу_
ции, т.е. подстановки или замены одних образований другими, подроб_
но разобрано П.Г. Светловым (1959). Эти примеры показали относи_
тельность онтогенетического критерия гомологизации: каузальный
метод привел морфологию в тупик, ибо в данном случае понятие гомо_
логии «как бы растаяло и исчезло» (Spemann, 1915; цит. по: Канаев,
1966, с. 120). По мнению И.И. Канаева, это связано с тем, что изначаль_
но понятие гомологии возникло из рассмотрения организма как цело_
стной системы, в которой гомологичные части занимают определенное
место, а материал, из которого построены эти части, не имеет решаю_
щего значения для понимания существа гомологии.
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Дальнейшее развитие понятие гомологии получило в теоретичес_
ких трудах крупнейшего российского зоолога В.Н. Беклемишева. Взяв
за основу оуэновскую классификацию гомологий, он акцентирует вни_
мание на понятии серийной гомологии, или гомотипии, и считает, что
она также должна быть подразделена на общую и частную: «гомотипия,
так же как и гомология, может быть и специальной, и общей; части од_
ного организма, как и части различных организмов, могут быть подведе_
ны под определенные таксономические понятия – это общая гомотипия,
но можно также подчеркнуть специальное сходство между двумя опре_
деленными компонентами одного целого – это будет специальная гомо_
типия» (Беклемишев, 1994, с. 148). Критерием общей гомотипии он счи_
тает принадлежность объекта к определенному типу или классу конст_
руктивных единиц, которую можно установить только на основании
оценки суммы сходств и отличий всей совокупности признаков. Гомоти_
пия может быть выражена в разной степени: чем ниже порядок таксоно_
мической группы (речь идет о классах морфологических структур), к
которой относятся сравниваемые объекты, тем теснее проявляется их
гомотипия. В.Н. Беклемишев писал: «…всякие две клетки гомотипичны,
но гомотипия двух нейронов – теснее, а двух клеток Пуркинье – теснее
того» (Там же, стр. 146). Кроме того, он считал, что понятие гомотипии
также должно распространяться не только на части одного организма, но
и на сходство частей разных организмов. Однако в этом случае при срав_
нении конструктивно сложных объектов он предложил различать тек>
тологический и архитектонический аспекты.

В тектологическом аспекте однотипные по своему строению («го_
мотипичные» в понимании Оуэна) объекты интересуют исследователя
только сами по себе или как составные части сравниваемых конструк_
ций, без учета их положения в целой конструкции, частями которой они
являются. Позднее Ю.В. Мамкаев  (2001) назовет этот этап исследова_
ния аналитическим: объекты разлагаются на составные части, которые
сравниваются и сортируются по своим специфическим особенностям,
классифицируются по типам и выясняются связи между ними. Состав
элементов и набор связей между ними  определяют структуру объекта.

Напротив, с архитектонической точки зрения главную роль игра_
ет именно определение места, которое занимают эти части в конструк_
ции, рассматриваемой как целое, т.е. это синтетическая операция, ког_
да целое реконструируется из частей, на которые оно было мысленно
расчленено на предыдущем этапе. Этот подход призван выявить и со_
поставить планы строения объектов, их принципиальную схему, или
архитектуру. Таким образом, в отличие от Р. Оуэна, который считал,
что гомотипия является одним из частных случаев гомологии вообще,
В.Н. Беклемишев несколько смещает акценты и, наоборот, рассматри_
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вает собственно гомологию как частный случай гомотипии, а именно,
как «архитектоническую гомотипию».

По В.Н. Беклемишеву (1994), гомотипичными бывают части в
пределах ближайшего принимаемого во внимание целого, например
пальцы обеих рук. В этом смысле общей гомотипией обладают даже
все пальцы обеих пар конечностей. Однако при сравнении целой руки
с целой ногой пальцы каждой из них будут уже не гомотипичны, а го_
мологичны друг другу. При этом для двух сходных целых мыслимо не
только полное тектологическое, но и полное архитектоническое сход_
ство двух сравниваемых частей, тогда как в пределах одного и того же
целого полное архитектоническое сходство при идентичности положе_
ния свелось бы к простому тождеству обеих частей. Эти принципы
были использованы в дальнейшем для классификации морфологичес_
ких соответствий и сходств Ю.В. Мамкаевым (2001).

1.2. СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЙ
О ГОМОЛОГИИ И АНАЛОГИИ

Современная дискуссия по проблемам гомологии концентрирует_
ся на онтологических и эпистемологических (гносеологических) аспек_
тах. По_прежнему актуальны вопросы: что такое гомологии, как их мож_
но выявить? В частности, Ю.В. Мамкаев (2001) развивает дальше при_
веденную выше систему взглядов В.Н. Беклемишева о морфологичес_
ких соответствиях. Он разделяет «конструктивно_морфологический» и
«исторический» аспекты рассмотрения объектов и приводит оригиналь_
ные версии систематизации терминов и понятий для каждого из них.

В основу конструктивно_морфологической классификации Ю.В.
Мамкаев, как и В.Н. Беклемишев, также помещает понятие гомотипии,
выделяя среди них тектологические и архитектонические гомотипии,
которые в свою очередь подразделяет на общие и специальные. Общая
гомология определяется как «общая гомотопная архитектоническая
гомотипия – топографическое соответствие единиц рассматриваемого
объекта тождественным единицам обобщенной схемы организации,
характеризующей данный объект – единицам его плана строения, мор_
фологического типа». «Специальная гомология – специальная гомотоп>
ная архитектоническая гомотипия – соответствие, обозначающее оди_
наковое положение конструктивно тождественных единиц в сравнива_
емых объектах» (Мамкаев, 2001, с. 42, 43).

Кроме того, Ю.В. Мамкаев учитывает возможность изменения
положения элемента в общей схеме целой конструкции. Соответствен_
но среди архитектонических гомотипий наряду с гомотопными он
выделяет гетеротопные.
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С другой стороны, в аспекте исторического рассмотрения, свя_
занного с объяснением причин возникновения сходств и соответствий,
Ю.В. Мамкаев ранжирует понятия, уже введенные в научный обиход к
настоящему времени, по степени отражения ими «эволюционной общ_
ности сравниваемых конструкций». Под последней он понимает «раз_
ное соотношение в их эволюции двух отрезков проделанного ими ис_
торического пути: отрезка, пройденного совместно, и отрезка, пройден_
ного ими независимо друг от друга» (Там же, с. 43). В итоге выстраи_
вается ряд терминов от «полной гомологии» до «чистой аналогии».

На наш взгляд, эти два варианта классификаций, скорее, отража_
ют феноменологический (описательный) и каузальный (объяснитель_
ный) подходы к проблеме. Именно это различие подчеркивал А. Рема_
не (Remane, 1956).

Обращаясь к этой теме и анализируя современную ситуацию, А.И.
Шаталкин (2002) вслед за Паттерсоном (Patterson, 1982) предлагает
методологически разделять два принципиально различных понимания
гомологии: структурно>морфологическое, или трансформационное, име_
ющее дело с гомологией морфологических структур, и филогенетичес>
кое, или таксическое, рассматривающее гомологию признаков. В первом
случае гомологичными считаются различающиеся морфологические
структуры у разных видов, представляющие одну и ту же часть организ_
ма, во втором – одинаковые признаки, унаследованные таксонами от
общего предка. В какой_то мере это подразделение перекликается с уже
упоминавшимся выше противопоставлением гомологии по Оуэну и го_
могении по Ланкестеру. Тот же принцип лежит в основе разделения го_
мологий на топографические и филогенетические (Rieppel, 1980, 1988,
1990, 2007), первичные и вторичные (de Pinna, 1991). К первой катего_
рии Де Пинна относит классические оуэновские гомологии, ко второй –
признаки, прошедшие «тест конгруэнтности» в процессе филогенети_
ческого анализа. Последнее утверждение будет более подробно обсужде_
но в разделе, посвященном практическим критериям гомологизации.

Логическим продолжением представлений первого типа было вве_
дение понятия архетипа как целого, составленного из гомологичных
частей. Именно архетип сохраняет конструктивную устойчивость при
сопоставлении разных таксонов и в этом смысле он является инстру_
ментом сравнения видов. Понятие архетипа дает возможность рассмат_
ривать организм с точки зрения составляющих его эволюционно авто_
номных частей. По мнению А.И. Шаталкина (2002), идея архетипа в
формулировках Гёте и Оуэна стала отражением атомистических воззре_
ний в биологии. В современном истолковании гомологичные части мо_
гут рассматриваться в качестве своего рода «морфологических атомов»
или «модулей» (Remane, 1955; Rieppel, 1988; Шаталкин, 2002).
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Очень близки по содержанию представления С.В. Мейена (1975,
1988), который ввел понятие «мерона». Совокупность меронов по Мей_
ену позволяет реконструировать архетип как целое из частей. Архетип –
структура отношений частей, через которую «оформляются» виды или
«проходит непрерывный ряд видов» (Шаталкин, 2002, с. 281). Однако
нельзя представлять его статически, так как организм является динами_
ческой системой, по В.Н. Беклемишеву (1994) – это «морфопроцесс».
А.И. Шаталкин связывает понятие архетипа с теоретическими представ_
лениями о модульной структуре живых организмов, которые в после_
дние годы развиваются специалистами в области генетики развития
(Raff, 1996; Wagner, 1996; Gilbert, et al., 1996; Инге_Вечтомов, 2004). Со_
гласно концепции модулярной организации живых систем, модули об_
разуют сложную, иерархическую структуру, включающую морфогенети_
ческие поля, клеточные линии и генетические системы (генные сети).
Именно в области соприкосновения теоретической морфологии и моле_
кулярной генетики развития А.И. Шаталкин (2002, 2005) видит перс_
пективы дальнейшего развития эволюционной биологии через наполне_
ние классических понятий новым смыслом и содержанием.

Второй филогенетический, или таксический, аспект, по мнению
А.И. Шаталкина, имеет дело исключительно с гомологией признаков и
их состояний. Именно это понимание гомологии лежит в основе фило_
генетической систематики, которое стало интенсивно развиваться пос_
ле выхода работы немецкого энтомолога Вилли Хеннига (Hennig, 1966).
Предметом филогенетики является реконструкция филогении групп
организмов  путем выдвижения и проверки гипотез о гомологии и на_
правлениях эволюции признаков (Павлинов, 1990, 2004, 2005). Филоге_
нетическая систематика широко использует кладистические подходы,
акцентирующие внимание на характере (паттерне) ветвления филети_
ческих линий. В современной филогенетике выдвигаются и тестируют_
ся кладистические гипотезы, содержанием которых являются суждения
о кладистической истории – кладогенезе как совокупности последова_
тельных кладистических событий и о порождаемой ею иерархии моно_
филетических групп, выражаемой в виде филогенетических деревьев,
которые ранее предпочитали называть кладограммами.

Одним из ключевых методологических принципов кладистичес_
кого анализа является принцип синапоморфии (Wiley, 1981; Павлинов,
1990, 2005). Согласно этому принципу, только на основании сходства
производных (апоморфных) признаков, называемого синапоморфным,
можно выявить монофилию таксономической группы, т.е. обосновать
ее происхождение от единого общего предка, и только это сходство
можно считать гомогенетическим. Напротив, сходство по исходному
(плезиоморфному) состоянию признака – симплезиоморфия – этого
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сделать не позволяет. Такое сходство считается гомопластическим.
Оно может быть обусловлено тремя причинами: параллелизмом, или
независимым приобретением этих признаков относительно близко
родственными таксонами, реверсией – обратным развитием признака
из производного состояния в исходное, а также чисто внешним сход_
ством в состоянии признаков в результате развития в сходных услови_
ях среды или выполнения тождественной функции – конвергенцией
(Sanchez_Villagra, Williams, 1998).

В последние годы методы кладистического анализа вместе с ну_
мерическими (фенетическими) и вероятностно_статистическими алго_
ритмами оказались востребованными для систематизации огромного
количества данных молекулярной генетики, которая в настоящий мо_
мент испытывает период «взрывного» развития, что привело к обособ_
лению новейших направлений филогенетики: кладистики, нумеричес_
кий филетики и генофилетики (Павлинов, 2004). Интересно, что «ге_
нофилетика, поначалу претендовавшая на роль арбитра в запутанных
вопросах филогенетических реконструкций, постепенно пришла к не_
обходимости решения тех же проблем методологического характера, с
которыми имеют дело исследователи, работающие с морфологическим
материалом» (Павлинов, 2004, с. 353). Среди них две классические
проблемы – «что такое гомология» и «что такое признак» на молеку_
лярно_генетическом уровне.

До последнего времени в молекулярной генетике в качестве един_
ственного критерия гомологизации используется «степень сходства
между последовательностями нуклеиновых кислот разных видов», как
было предложено Бриттеном и Коэном (Britten, Kohen, 1968; Hillis,
1994; Гилберт и др., 1997). Фитч (Fitch, 1970) ввел специфические для
молекулярной генетики термины для обозначения гомологии генов и
других участков генома: «ортология», совпадающая по смыслу с частной
гомологией, или гомогенией, и применяющаяся для сравнения нуклео_
тидных последовательностей разных организмов и видов, и «парало_
гия», соответствующая серийной гомологии в классическом понимании
и относящаяся к сравнению последовательностей, образовавшихся в ре_
зультате дупликаций генов внутри генома одного организма.

Многие авторы отмечают, что различие между ортологичными и
паралогичными генами не всегда очевидно, существует опасность спу_
тать ортологичные (исходно гомологичные, образовавшиеся в ходе
кладогенеза) гены с паралогичными, которые при сильном изменении
могут превращаться в псевдогены (Балакирев, Айяла, 2004; Баннико_
ва, 2004). Кроме того, для аминокислотных и нуклеотидных последо_
вательностей проблемы выделения и гомологизации признаков, види_
мо, должны решаться по_разному ввиду их неполного взаимноодноз_



40 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

начного соответствия, связанного с открытиями последнего времени:
альтернативного сплайсинга РНК и редактирования транскрипцион_
ных продуктов (Wheeler, 2001; Павлинов, 2004).

Для полноты терминологической картины следует упомянуть
также еще один термин, специфичный для молекулярного уровня, –
«ксенология» (Gray, Fitch, 1983), обозначающий сходство или разли_
чие между участками генома, возникшее в результате горизонтального
переноса генетической информации внутри и между организмами все_
ми известными способами – мобильными элементами, трансфекцион_
ным путем, при различного рода симбиозах и вариантах паразитизма.
Паттерсон (Patterson, 1988) рассматривает ксенологию в качестве мо_
лекулярного эквивалента параллелизма, или гомоплазии. В то же вре_
мя Де Пинна (de Pinna, 1991) не видит необходимости специально вы_
делять ксенологию в отдельное понятие, так как, по его мнению, мно_
гие морфологические гомоплазии на молекулярном уровне могут быть
вызваны именно горизонтальным переносом генетической информа_
ции, как это предполагалось Сиваненом (Syvanen, 1985).

Исходя из сказанного выше, терминология молекулярной генети_
ки в целом логически эквивалентна классическим понятиям сравни_
тельной морфологии, и во избежание терминологической путаницы Де
Пинна (de Pinna, 1991) призывает пользоваться унифицированной
терминологией во всех областях биологии. Остается добавить, что
иногда используется понятие так называемой «массовой» гомологии
(mass homology), детализирующее понятие сериальной гомологии для
случаев высокой степени множественности – метамеров. Примерами
могут служить волосы млекопитающих, перья птиц, реснички эпите_
лия, листья растений, множественные тандемные повторы фрагментов
генома многоклеточных.

1.3. КОНЦЕПЦИИ ГОМОЛОГИИ

В итоге продолжительного развития представлений о гомологи_
ях в соответствии с рассмотренными выше подходами к настоящему
времени в биологии сформировались несколько совершенно опреде_
ленных концепций гомологии, имеющих соответствующие историчес_
кие корни и опирающихся на последние достижения разных биологи_
ческих дисциплин. Как уже говорилось выше, такая ситуация в неко_
торой степени напоминает таковую с понятием о виде и «концепциях
вида» (Brigandt, 2002; Rieppel, 2007). Итак, можно выделить следую_
щие концепции гомологии.

Концепция операциональной гомологии, развиваемая школой
нумерической таксономии, или фенетики в западном понимании, кото_
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рую основал Роберт Сокэл. Для нее характерен чисто операциональный
подход к гомологизации, свободный от каких_либо теоретизирований по
поводу источников происхождения гомологий. Основная задача – срав_
нивать OTU (operational taxonomic units – операциональные таксономи_
ческие единицы) по сравнимому набору большого числа признаков
(Sokal,  Sneath, 1973), а затем выделять таксоны по степени их сходства
между собой. В качестве критерия гомологии выбирается простое сход_
ство. Здесь явно прослеживается аналогия с номиналистской концепци_
ей вида, которую, по мнению Э. Майра (1971), и разделяют представи_
тели фенетической школы. Операциональная концепция сталкивается с
проблемой стабильности получаемых классификаций (Brigandt, 2002).

Трансформационная, или типологическая, концепция гомологии.
Разделяется сторонниками типологической концепции вида. Истори_
чески восходит к оуэновскому пониманию гомологии через «архетип».
Признак рассматривается как часть организма, гомологизируются
структуры, а не свойства организма. Определение гомологии тоже
оуэновское: «гомология – один и тот же орган у разных организмов
при любых изменениях его формы и функции», т.е. в основе лежит
соответствие структур. При этом «структуры» необязательно должны
быть морфологическими. Две структуры считаются гомологичными,
если они выводятся из общего архетипа, сходны с ним. Проблема со_
стоит в том, как определить архетип. Если понимать под ним нечто
общее в гомологичных структурах, то возникает порочный круг. По_
скольку традиционно этот подход подвергался обвинениям в идеализ_
ме и метафизичности, то его явных сторонников нет. Однако понятие
архетипа продолжает развиваться (Любарский, 1996а) и делаются по_
пытки наполнить его новым содержанием в свете последних достиже_
ний молекулярной генетики и генетики развития (Шаталкин, 2002).

Традиционная (историческая) концепция гомологии практичес_
ки является общепринятой. Определения гомологии с позиции этой
концепции представлены в современных энциклопедиях и словарях,
различного рода учебных пособиях, вплоть до школьных учебников. В
упрощенном общем виде оно гласит: «гомология – сходство, вызван_
ное общим происхождением», или другой вариант – «сходство, унасле_
дованное от общих предков». Аналогия понимается как «независимо
приобретенное сходство». Исторически данная концепция восходит к
воззрениям эволюционистов последарвиновского периода – Ланкесте_
ра, Геккеля, Гегенбаура, хотя сам Дарвин придерживался, скорее,
трансформистской концепции. Она характерна также для большин_
ства сторонников биологической концепции вида и синтетической те_
ории эволюции, наиболее яркими представителями которой, безуслов_
но, являются Джордж Симпсон (1948, 2006) и Эрнст Майр (1968).
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Филогенетическая, таксическая, или кладистическая, концеп!
ция гомологии. Развивается представителями «филогенетической сис_
тематики», начиная с Вилли Хеннига (Hennig, 1966) . Признак понима_
ется не как часть, а как свойство организма, кладистический признак –
как гипотеза о семогенезе. Гомология приравнивается к «апоморфии» –
свойству, которым обладают члены некоторой таксономической группы,
отличающему ее (группу) от других таких групп. Два апоморфных при_
знака считаются гомологичными, если этими признаками обладал бли_
жайший общий предок, т.е. если структуры являются синапоморфными.
С другой стороны, если два апоморфных признака происходят от плези_
оморфного признака ближайшего предка, мы имеем дело с гомоплазией,
обусловленной конвергентной, или параллельной, эволюцией.

Информационная концепция гомологии. Исходит из предпо_
сылки, что общей причиной сходства черт взрослого организма с его
потомками является в самом общем виде «биологическая информа_
ция». Основатель данной концепции Л.М. Ван Вален дал следующее
определение гомологии: «…гомология это соответствие, порождаемое
непрерывностью (длительностью) информации» (Van Valen, 1982, p.
305). К числу его сторонников принадлежат многие биологи (Roth,
1988, 1994; Minelli, Peruffo, 1991 и др.), однако другие настроены к
ней скептически (Sarkar, 1996; Wagner, 1989a). Конечно, фактически
речь идет прежде всего о генетической информации. Однако в после_
дние годы появились данные, что явно гомологичные структуры мо_
гут зависеть от функционирования разных генов, и наоборот, а соот_
ветствие морфологических и молекулярных структур далеко не пря_
мое и однозначное.

Развитийная концепция гомологии. Ее сторонники считают не_
обходимым компонентом гомологии «общность траектории развития»
(Roth, 1984). Первоначально требование общности развитийной траек_
тории было достаточно строгим, но под давлением фактов, свидетель_
ствующих о том, что явно гомологичные структуры могут возникать в
результате отличающихся развитийных процессов, оно было смягчено.
Можно привести примеры формирования хрусталика глаза у близких
видов амфибий на основе разных развитийных траекторий: с индукци_
ей и без нее. Генетики развития получили парадоксальные результаты
о том, что негомологичные друг другу морфологические структуры у
позвоночных и беспозвоночных животных возникают на основе рабо_
ты гомологичных генных систем (Gilbert et al., 1996).

В результате подобных работ возникло убеждение, что гомологии
не транслируются прямо с одного уровня организации на другой
(Striedter, Northcutt, 1991; Bolker, Raff, 1996; Abuheif et al., 1997). Брай_
ан Халл (Hall, 1992, p. 194) пришел к заключению о том, что «…гомоло_
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гия – это утверждение о паттерне и не должно смешиваться с концеп_
циями о процессах и механизмах». Это означает, что у разных видов
структуры, считающиеся тождественными, могут возникать путем раз_
витийных процессов, которые таковыми  не считаются. Гарин де Бир
(de Beer, 1971) обосновал, что гомологии могут быть обязаны своим
происхождением различным развитийным процессам и не нуждаться в
контролировании идентичными генами, что не исключает возможнос_
ти принятия трансформационного взгляда, допускающего гомологию
развитийных процессов, при условии, что они могут быть преобразова_
ны один в другой.  Следовательно, сами развитийные процессы, созда_
ющие гомологичные структуры, могут быть гомологизированы в це>
лом, но не каждый ген, участвующий в обеспечении процесса развития
одной стуктуры, должен обязательно быть гомологичен каждому гену
другого гомологичного процесса. В итоге была сформулирована «био_
логическая концепция гомологии».

Биологическая концепция гомологии. Гюнтер Вагнер (Wagner,
1989a,б) давая определение гомологии, полагал, что структуры можно
считать гомологичными, если они возникают в результате действия не_
которого набора развитийных ограничений, вызываемых локально дей_
ствующими саморегуляторными механизмами дифференцировки орга_
нов. Данные структуры, по его мнению, являются «развитийно индиви_
дуализированными частями фенотипа». Главной причиной сомнитель_
ной гомологии может быть именно отсутствие генетической и развитий_
ной индивидуализации структур. Под ограничениями, порождающими
индивидуализацию структур, в данном случае понимается зарегулиро_
ванность (дискретность) траекторий развития. Из_за этих ограничений
(зарегулированности) одна и та же структура будет появляться в ряду
поколений и может быть законсервирована в эволюции. Это и есть раз_
витийный источник непрерывности, или преемственности. В свою оче_
редь будучи развитийно ограниченными структурами, гомологии приоб_
ретают и филогенетическую индивидуальность. Таким образом, биоло_
гическая концепция не ссылается на общих предков прямо, но в ней
прослеживается откровенно синтетический характер: явно выражено
влияние трансформационной, информационной и развитийной концеп_
ций, в неявном виде подразумевается и общность происхождения, под_
держиваемая традиционной и филогенетической концепциями. По_
скольку операциональность присуща всем без исключения концепциям
гомологии, то этот аспект присутствует и в данном случае.

Концепция «гомологии в широком смысле». Развитием биологи_
ческой концепции гомологии является так называемая «концепция го_
мологии в широком смысле» – «broad_sense homology» (West_Eberhard,
2003). От других концепций, особенно от кладистической, она отличает_
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ся тем, что допускает параллелизмы  и повторение черт, ранее утрачен_
ных в филогении. По мнению автора «концепции гомологии в широком
смысле»,  она включает в себя кладистическую концепцию как частный
случай. Вместе биологическая и кладистическая концепции представля_
ют «комплементарный (взаимодополняющий) подход к пониманию
эволюции» (West_Eberhard, 2003). Действительно, их утверждения мо_
гут оказаться конгруэнтными, если механизмы, лежащие в основе разви_
тия соответствующих структур, так сложны, что повторное их появле_
ние в эволюции маловероятно (Shubin, 1994). По мнению авторов кон_
цепции, несмотря на то, что в рамках биологической концепции невоз_
можно отличить гомологию от гомоплазии,  сходство паттернов генной
экспрессии и развитийных траекторий может быть использовано для
поддержки  гипотез кладистической концепции.

Эпигенетическая концепция гомологии восходит к идее «эпигене_
тического ландшафта» Конрада Уоддингтона (Waddington, 1957) и пыта_
ется скомбинировать филогенетический и развитийный подходы
(Striedter, 1998). Эпигенетический ландшафт топологически представля_
ется в виде холма с серией ветвящихся долин. Процесс развития феноти_
па моделируется движением шара вдоль этих долин к подножию, где оно
может заканчиваться в различных (альтернативных) конечных точках.
Форма ландшафта детерминируется комплексом факторов и ресурсов,
включая генетические. Процесс развития в целом моделируется как
сложная динамическая система. Предполагается, что развитие канализо_
вано и зарегулировано по отношению к слабым возмущениям, например
воздействиям среды. Вводится понятие «энергии ландшафта», которое
связывается с наличием ряда стабильных состояний, или более точно –
траекторий в виде «желобов». При наличии возмущений самой разной
природы сложность процесса развития допускает его «течение» по изме_
ненному «маршруту». Точки на дне «долин» характеризуются локальны_
ми энергетическими минимумами, называемыми «аттракторами». При за_
хождении системы в область «бассейна» аттрактора развитие независимо
от специфики действующего фактора будет скатываться по соответству_
ющему желобу, что в результате приведет к конвергенции.

На основе описанной модели развития, во многом почерпнутой у
К.Х. Уоддингтона,  Г. Стриедтер (Striedter, 1998, p. 224) дает следующее
определение эпигенетической гомологии: «…признаки, представляю_
щие соответствующие аттракторные траектории эпигенетических лан_
дшафтов двух или более организмов, гомологичны, если они непре_
рывно (постоянно) возобновляются в онтогенезах индивидуальных
организмов с тех пор, как они появились в популяции предкового
организма». Преимущество концепции Стриедтера состоит в том, что
она фокусирует внимание на онтогенетическом осуществлении струк_
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тур в филогенетическом времени и объясняет механизмы возможного
возникновения гомологичных структур разными развитийными путя_
ми. Тем не менее проблема практической идентификации и визуализа_
ции ландшафтов разных форм в этой концепции остается недостаточ_
но разработанной (Расницын, 2002; Brigandt, 2002).

Как уже отмечалось нами,  в начале 80_х годов прошлого века
более глубокие и основательные представления, связанные с использо_
ванием идеи эпигенетического ландшафта Уоддингтона, были положе_
ны в основу оригинальной эпигенетической теории эволюции, разви_
ваемой российским ученым М.А. Шишкиным. Согласно его взглядам,
«развитие представляет собой систему с ограниченным выбором воз_
можных результатов, … и все они независимо от их начальных причин
имеют одну и ту же основу – количественные пороговые нарушения
нормальной координации процессов онтогенеза (рассогласование ско_
ростей реакций, изменение концентраций реагирующих веществ
и т. д.)» (Шишкин, 1986, с. 70).

Опираясь на теоретические положения К. Уоддингтона и созвуч_
ные с ними представления И.И. Шмальгаузена, а также на их развитие
М.А. Шишкиным, А.Г. Васильев (1988, 1992, 2005, 2009) предложил
понятия «эпигенетический ландшафт популяции» и «популяционный
онтогенез». Под «популяционным онтогенезом» понимается «общее
для всех особей популяции преломление видовой программы разви_
тия, исторически отшлифованное отбором для конкретных условий ее
существования» (Васильев, 1988, с. 159). Это уточнение позволило
через групповой анализ популяционной изменчивости по набору аль_
тернативных состояний неметрических пороговых признаков – фенов
– и частот их  встречаемости приблизиться на практике к визуализа_
ции эпигенетических ландшафтов форм разного уровня дивергенции –
от популяций до надвидовых таксонов (Васильев, Васильева, 2005;
Васильева, 2006). Таким образом, именно эпигенетическая концепция
гомологии в сочетании с биологической представляется нам наиболее
методологически близкой, приемлемой и приложимой для реализации
практических задач нашего исследования.

Структуралистская концепция гомологии. Согласно этому подхо_
ду, гомология отражает некие особые отношения между естественными
формами, к объяснению которых их историческое происхождение не
имеет отношения (Goodwin, 1982, 1984; Webster, 1984). В какой_то сте_
пени в данной концепции возрождается додарвиновский подход к гомо_
логии путем группирования структур согласно «морфогенетическим
законам» (Brigandt, 2002). При этом сторонники структурализма для их
описания часто прибегают к математическому моделированию структур
с помощью систем уравнений. Предполагается, что, изменяя параметры
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уравнений, можно описать видоизменения  морфологических структур,
например, «тетраподных» конечностей у разных видов (Goodwin, 1984).
Критики подхода считают, что понятие «морфогенетический закон»
трактуется структуралистами слишком буквально: для каждого класса
структур предполагается «свой закон», что входит в противоречие с тре_
бованиями фундаментальности и универсальности, предъявляемыми к
естественнонаучным законам (Brigandt, 2002).

Отчасти разделяя это мнение, все_таки нельзя не поддержать
стремления к подчеркиванию закономерного, неслучайного характера
гомологического сходства. По_видимому, к этому направлению прибли_
жались представители теоретической морфологии, разрабатывавшие
оригинальные математические модели спирально закрученных раковин
брюхоногих моллюсков (Raup, 1966; Рауп, Стэнли, 1974).

Морфометрический подход к гомологии. В последние годы ин_
тенсивно развиваются статистические многомерные морфометрические
и геометрические подходы к анализу размеров и формы биологических
объектов и предлагаются пути их приложения для решения задач систе_
матики и филогении (Bookstein, 1986; Rohlf, 1998; Павлинов, 2000;
Morphology …, 2002). Традиционно считается, что количественные при_
знаки, проявляющие непрерывную и перекрывающуюся изменчивость,
отражают лишь фенетическое сходство, т.е. смесь гомологического и
гомопластического сходств (Simpson, 1944; Sokal, Sneath, 1973;
Felsenstein, 1981; Cheverud et al., 1985), и по этой причине не перспек_
тивны для решения филогенетических задач (Farris, 1983). В то же вре_
мя в ряде исследований (Zelditch et al., 1995, 2000; Swiderski et al., 1998)
показано, что они могут выявлять естественные группы организмов и в
определенной степени отражать генеалогические отношения между
ними, т.е. содержать «филогенетический сигнал». При этом считается,
что иерархию взаимоотношений между группами задают наборы сочета_
ний гомологичных состояний признаков, образующие своеобразные
«паттерны», или «морфотипы». Таким образом, гомология в морфомет_
рии понимается как сложное взаимодействие топографических соответ_
ствий и различий между таксонами по размерам и форме морфологичес_
ких структур, возникшее в результате онтогенетических и филогенети_
ческих преобразований (Hamphrie, 2002; Cole III et al., 2002).

1.4. ПРОБЛЕМА ТОЖДЕСТВЕННОСТИ ПРИЗНАКОВ
ПРИ СРАВНЕНИИ РАЗНЫХ ВИДОВ И КРИТЕРИИ
ГОМОЛОГИЗАЦИИ

Как известно, признаки принадлежат к числу самых основополага_
ющих, фундаментальных сущностей, которые изначально использова_
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лись для систематизации вещей в окружающем мире. Понятие признака
ведет свое начало от самых истоков происхождения человечества и воз_
никновения языка. Оно зародилось у наших предков как мысль, что
организмы состоят из естественных единиц (частей), которые могут
быть идентифицированы у разных особей и даже особей разных видов
(представления о видах при этом, естественно, отличались от современ_
ных). Отсюда и возникла идея гомологии. В самом общем методологи_
ческом смысле проблема признаков в биологии – вопрос о том, какие
фундаментальные единицы играют каузальную роль в изучаемых про_
цессах (Wagner, 2001), т.е. главный вопрос состоит в том, как распознать
истинные (естественные) признаки, а не навязанные извне, которые,
скорее, скроют от нас то, что мы хотим понять. Как правильно провести
первичный набор признаков для исследования?

В монографии, специально посвященной обсуждению концепции
признака в эволюционной биологии (The Character Concept…, 2001),
дается следующее определение признака – часть организма, которая
может быть с достаточной определенностью идентифицирована и иг_
рает определенную роль в некоторых биологических процессах
(Wagner, 2001). Однако нам представляется совершенно справедливым
замечание И.Я. Павлинова (2005) о том, что признак как базовый эле_
мент описания объекта не следует отождествлять со свойством (атри_
бутом, частью, аспектом). Безусловно, между этими понятиями нет
взаимнооднозначного соответствия, так как в них по_разному сочета_
ются элементы объективности и субъективности знания. Как известно,
одно и то же свойство можно описать разными способами.

Утверждение о гомологии двух признаков у двух видов означает,
что с биологической точки зрения эти виды характеризуются одним и
тем же признаком, т.е. эти признаки у них равны. В определенном
смысле гомологизация сводится к процедуре выделения признаков
(Шаталкин, 2002), или меронов (Мейен, 1988б). Поэтому мы уделили
особое внимание методам установления гомологического сходства,
или операциональным критериям гомологизации.

В середине прошлого века вышли обзоры А. Ремане (Remane,
1955, 1956), специально посвященные этой проблеме. Он рассматрива_
ет три основных морфологических критерия гомологии – одинаковое
положение сравниваемых органов – «критерий положения», их одина_
ковое строение – «критерий специального качества» и наличие пере_
ходных форм между сопоставляемыми органами – «критерий непре_
рывности».

Как было показано выше, морфологическая гомология основана
главным образом на критерии положения частей в целом, причем и в
случаях значительных смещений частей относительно друг друга их
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все же можно гомологизировать. Общеизвестно, что интуитивная спо_
собность к гомологизации на обыденном уровне присуща не только
взрослым людям, но и совсем маленьким детям (хотя следует все же
упомянуть, что результат при этом далеко не всегда совпадает с науч_
ным). Очевидно, главную роль в данном процессе играет выделение
взаиморасположения частей в целом объекте и учет связей между
ними. Именно такие связи имел в виду Жоффруа Сент_Илер, предло_
живший «принцип коннексий». Современные авторы называют это
«структурным подобием», или конструктивным сходством (Мамкаев,
2001, 2004; Корона, 2002; Шаталкин, 2002; Корона, Васильев, 2007).

Под «специальным качеством» понимаются особенности внешней
формы, внутреннего строения и вещественного состава органов и частей
организмов. В современной молекулярной генетике именно второй кри_
терий – простое сходство нуклеотидных последовательностей ДНК –
употребляется как единственный прием гомологизации участков гено_
ма, при этом локализация фрагментов может варьировать, как и количе_
ство копий (Рэфф, Кофмен, 1986; Гилберт и др., 1997, Сингер, Берг,
1998). Этот критерий, безусловно, играет ведущую роль и в палеонтоло_
гии, когда приходится иметь дело с изолированными фрагментами тел
или даже их отпечатками (Мейен, 1977, 1988;  Татаринов, 1987).

Из трех перечисленных выше критериев «критерий непрерывно_
сти», или наличия переходных форм, по важности ставится Ремане на
первое место, как наиболее наглядный и убедительный. Возможность
заполнить «разрыв» между различающимися объектами серией пере_
ходных форм может быть реализована в разных вариантах. Во_первых,
непосредственно при анализе палеонтологического материала на пос_
ледовательных стратиграфических «хроносрезах» предок – потомок, и
это уже будет палеонтологический критерий (Симпсон, 1983). Если
используются стадии эмбрионального развития или возрастные этапы
постнатального онтогенеза, то мы приходим к онтогенетическому кри_
терию. Очень плодотворным в этом плане представляется изучение ру_
диментарных органов, о которых много писал Дарвин, выявление ано_
малий, уродств и так называемых «родственных отклонений» (Кренке,
1933_1935). И, наконец, анализ параллельной внутривидовой изменчи_
вости у близких таксонов, на перспективность которого указывал и Ч.
Дарвин, и позднее Н.И. Вавилов. К данному перечню, на наш взгляд,
безусловно, следует добавить подходы, связанные с изучением внутри_
индивидуальной изменчивости как на организмах с модульной струк_
турой (Мамаев, 1973), так и с билатеральной симметрией (Васильев,
1988, 2009; Корона, Васильев, 2007).

Помимо трех основных морфологических критериев, Ремане
приводит также ряд дополнительных, или вспомогательных, которые
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касаются так называемых «простых» структур. По_видимому, речь
идет о структурах, для которых трудно использовать основные крите_
рии, особенно второй – «специального качества» – из_за их относи_
тельно простого строения. По его мнению, встречаемость таких отно_
сительно простых структур у большого числа близких видов может
указывать на их гомологию. При этом  вероятность гомологизации
возрастает, если одновременно учитывается много простых структур.
Однако если признаки обнаруживаются у далеких в систематическом
отношении видов, то вероятность их гомологизации снижается.

А. Ремане обсуждает также и критерии аналогии. Это, прежде
всего, показатели, альтернативные критериям гомологии. Нетрудно
видеть, что последний из группы вспомогательных критериев указыва_
ет на нее прямо. Дополнительными критериями, свидетельствующими
о независимости приобретения сходства, считаются сходная среда оби_
тания, сходный образ жизни, а также единство функции. Из отече_
ственных биологов наибольшее внимание аналогиям уделял В.А. До_
гель (1938), который видел перспективу в изучении аналогий в каче_
стве «инструмента» для распознавания «формирующего влияния сре_
ды в чистом виде», без маскирующего влияния филогенетической
обусловленности.

Помимо критериев гомологизации в филогенетических исследо_
ваниях, т.е. при таксическом подходе к проблеме гомологизации, о ко_
тором говорилось выше, предложен также ряд «тестов оценки гомоло_
гии» (Patterson, 1982; de Pinna, 1991), с помощью которых можно про_
верять истинность или, напротив, ложность гипотез о гомологии тех
или иных признаков. В соответствии с итогами тестирования гипоте_
за может быть либо принята, либо отвергнута. Предлагается оценивать
истинность гипотез о гомологии после проведения трех тестов: сход>
ства, конъюнкции и конгруэнции.

Сходство как тест оценки гомологии.  Как известно, понятие
сходства в морфологии крайне расплывчато. О роли сходства в проце_
дуре гомологизации нет единого мнения: одни (Stevens, 1984, p. 403)
признают, что «при  отсутствии сходства нечего и мечтать о гомоло_
гии», другие (Cracraft, 1981) считают, что отсутствие сходства еще не
позволяет отвергнуть гипотезу о гомологии. Имеется и промежуточ_
ный вариант: самое первое, что заставляет заподозрить возможность
гомологии, – это именно наличие сходства (Bock, 1977). По_видимому,
сходство не может рассматриваться в качестве теста для оценки гомо_
логии, так как оно само по себе является источником предположения
о первичной гомологии (de Pinna, 1991).

Тест на конъюнкцию, или совпадение, предложен Паттерсоном
(Patterson, 1982) для фальсификации предположений о гомологии при_
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знаков в пределах организма одной особи. Считается, что если две
структуры обнаруживаются одновременно в одном организме, то они не
могут быть признаны гомологичными (естественно, что речь идет не о
сериальной гомологии). Логическим продолжением этого утверждения
является предположение Ридля (Riedl, 1979) об «анатомической един_
ственности». Паттерсон (Patterson, 1982, 1988) приводит образный при_
мер для иллюстрации данного принципа, который гласит, что «утверж_
дение о гомологии рук человека и крыльев птиц было бы опровергнуто,
если бы  было доказано существование ангелов». В связи с этим имеет
смысл различать «признаки» и «состояния признаков» (Eldredge,
Cracraft, 1980). Говорить о «состоянии признака» следует в случае, если
можно трансформировать одну структуру в другую через ряд переход_
ных стадий, для самостоятельных признаков предполагается независи_
мость друг от друга. Отсюда вытекает следствие: если два свойства
(структуры) найдены у одного и того же организма, они не могут пред_
ставлять «фрагменты одной трансформационной серии», а это значит,
что либо они представляют собой разные признаки, либо гомологизация
должна быть признана ошибочной (de Pinna, 1991). Таким образом, тест
на конъюнкцию призван выявить возможные случаи путаницы между
использованием независимых признаков и их состояний.

Тест на конгруэнтность. Конгруэнция – один из фундаменталь_
ных принципов филогенетической систематики. Он возник с появлени_
ем кладистики, когда основатель этого направления В. Хенниг (Hennig,
1966) обсуждал эффект «взаимной иллюминации» признаков, отражаю_
щий их взаимную согласованность. Два апоморфных признака считают_
ся конгруэнтными, если совпадают выделяемые ими группы. Наиболее
последовательным способом определения конгруэнтности считается
метод «строгой парсимонии» (Farris, 1983), так как он не зависит от
предположений об эволюционной модели или темпах эволюции призна_
ков. Другой метод – анализ совместимости, или так называемый «клик_
анализ» (Meacham, Estabrook, 1985), менее широко распространен. По
итогам этого теста предпочтение отдается той модели взаимоотношений
между таксонами, которую поддерживает самый большой набор совпа_
дающих признаков, называемый «наибольшей кликой», несовпадающие
признаки при этом исключаются из дальнейшего анализа либо все сразу,
либо постепенно, по результатам повторных сеансов тестирования. Если
признаки распределяются по таксонам неконгруэнтно, то клик_анализ
окажется мало пригодным для выявления паттерна кладистической ис_
тории. При удалении большого числа признаков становится уже трудно
судить о том, какие сходства являются результатом гомоплазии, а какие
нет (Farris, Kluge, 1979). Следует заметить также, что при этом не выяв_
ляются параллелизмы и реверсии.



ГЛАВА 2. НОМОТЕТИЧЕСКИЕ ПОДХОДЫ
К ПРОБЛЕМЕ ИЗМЕНЧИВОСТИ

«Дальнейшие исследования более точно
установят закон гомологической
изменчивости у растений и животных,
и может появиться возможность
приведения тех же рядов в
математическое выражение»

Н.И. Вавилов

Стремление к поиску наиболее общих законов, управляющих ес_
тественным разнообразием, и математически точному описанию мор_
фологических закономерностей было свойственно многим российским
биологам: здесь нельзя не упомянуть работы таких авторов, как
Н.И. Вавилов (1920), Л.С. Берг (1922; цит. по: Берг, 1977), А.А. Люби_
щев (1925, 1982), Н.П. Кренке (1933_1935), В.Н. Беклемишев (1944,
1994), В.А. Догель (1954), П.В. Терентьев (1959), С.В. Мейен (Meyen,
1973, 1978), В.В. Корона (1987), И.Ю. Попов (2008).

Многие исследователи вели поиски закономерностей в разнооб_
разии биологических объектов параллельно с выходом в свет трудов
Д.И. Менделеева, касающихся создания периодической системы хими_
ческих элементов и формулировки периодического закона. В частно_
сти, американский палеонтолог Э. Коп выявил, что существуют парал_
лелизмы в строении многих биологических групп животных, которые
он называл гомологическими рядами. Наряду с этим он выделял и ге_
терологические ряды. Не исключено, что позднее именно на термино_
логию Э. Копа опирался Н.И. Вавилов.

Николай Иванович Вавилов стремился упорядочить разнообразие
видов по проявлениям изменчивости, что вылилось в формулировку «За_
кона гомологических рядов в наследственной изменчивости» (Вавилов,
1920). Н.И. Вавилов проанализировал многочисленные указания систе_
матиков на закономерности и параллелизмы изменчивости в отдельных
группах растений и животных, что свидетельствовало о широкой распро_
страненности этого явления. Например, он ссылался на Дарвина, который
в свою очередь упоминает  работы ботаника Нодена на тыквенных и уста_
новленный энтомологом Уолшем закон уравнительной, или равнознач_
ной, изменчивости (law of equable variability).  Этот закон отражает общие
тенденции в проявлении изменчивости у родственных видов насекомых
и сформулирован следующим образом: «Если какой_либо признак измен_
чив в одном виде данной группы, то он будет проявлять тенденцию к из_
менению и в других родственных видах; и если какой_либо признак со_
вершенно константен в одном виде данной группы, он будет стремиться



52 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

быть константным у родственных видов» (Walsh, 1863; цит. по: Вавилов,
1965, с. 222). Сам Дарвин (1991, с. 136) пишет: «Различные виды пред_
ставляют аналогичные (параллельные. – Авт.) вариации, вследствие чего
разновидность какого_либо вида нередко приобретает признак, свой_
ственный родственному виду, или возвращается к некоторым признакам
более раннего предка». Однако он не придавал этим фактам большого
значения и распространял явления параллелизма только на виды одного
рода. По мнению А.А. Любищева (1982), придание параллелизму более
общего характера вошло бы в противоречие с дивергентным характером
эволюции, признаваемым Дарвином.

Н.И. Вавилов приводит многочисленные опубликованные при_
меры параллельной изменчивости у животных. Он ссылается на дан_
ные В.М. Шимкевича по пантоподам и его периодическую систему
классификации, которая дала возможность предположить существова_
ние еще не известных форм в этой группе, параллельные ряды у иско_
паемых головоногих (гониатитов), установленные Д.Н. Соболевым  и
многие другие. Богатейший личный опыт Н.И. Вавилова по изучению
огромного числа видов и родов в пределах отдельных систематических
групп растений в сочетании с анализом литературных данных позво_
лил ему обнаружить у них общие, параллельные тенденции в изменчи_
вости, повторяющиеся от семейства к семейству.

2.1. ЗАКОН ГОМОЛОГИЧЕСКИХ РЯДОВ В
НАСЛЕДСТВЕННОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ Н.И. ВАВИЛОВА

Николай Иванович Вавилов на основе огромного фактического
материала по параллельной изменчивости морфологических и физио_
логических признаков дикорастущих и культурных растений впервые
поставил задачу интегрирования и систематизации явлений внутриви_
дового полиморфизма и сформулировал выявленные закономерности
в «Законе гомологических рядов в наследственной изменчивости»
(Вавилов,1920; Vavilov, 1922; цит. по: Вавилов, 1965). По его мнению,
при сравнении генетически близких видов и родов каждый из них
может быть охарактеризован комплексом неварьирующих признаков,
присущих всем формам и особям, входящим в состав данного вида.
Для условного описания этого комплекса признаков, постоянных в
пределах вида или рода и отражающих его морфологическую, физио_
логическую и генетическую специфику, но отличающих его от других
видов или родов, Н.И. Вавилов предложил понятие «радикал» и ввел
соответствующие буквенные обозначения. Радикалы родов он обозна_
чил латинской буквой G (от латинского genus – род), видов – L (от на_
звания «линнеон», введенного Лотси для полиморфных видов). Варь_
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ирующие признаки видов и родов обозначены в скобках строчными
латинскими буквами, а их состояния – цифровыми индексами.

В оригинальном тексте Вавилова закон представлен в виде следу_
ющей формулы:

L1 (a + b + c + d + e + f + g + h + i + k…),
L2 (a + b + c + d + e + f + g + h + i + k…),
L3 (a + b + c + d + e + f + g + h + i + k…),
где L1, L2, L3 – это радикалы, различающие линнеоны один от дру_

гого; a, b, c … –  варьирующие признаки: окраска, форма чешуй, листь_
ев, стеблей и т. д. Различные выражения этих признаков автор закона
обозначил цифрами: a1, a2, a3…, b1, b2, b3 и т. д. В последующие годы
Н.Н. Воронцов (1966) предложил модифицированную схему записи
закона гомологических рядов изменчивости в виде таблицы, включаю_
щей незаполненные в данный момент у отдельных видов клетки, что
подчеркивало прогностическое значение вавиловского закона.

Понятие «радикала» линнеонов и родов при извечной недостаточ_
ности соответствующих знаний в значительной мере является логичес_
ким выводом, абстракцией, напротив, варьирующая часть формулы мо_
жет быть охарактеризована со всей определенностью для конкретных так_
сономических групп. В частности, у растений в качестве примеров прояв_
лений параллельной изменчивости Н.И. Вавилов перечисляет альбинизм
и пестролистность, карликовость и гигантизм, фасциации (расширения)
различных органов, форму корней, листьев, плодов, окраску цветков и
плодов, плотность соцветий, опушенность стеблей и листьев, наличие
плодных пленок и чешуй, а также размеры органов и произвольные гра_
дации качественных состояний. Принципиальных препятствий для вклю_
чения «в скобки» градаций физиологических признаков также нет. Кро_
ме того, анализируется изменчивость кариотипа. В случаях фиксации
каких_либо состояний признаков и утраты ими полиморфизма признаки
выводятся «за скобки» и становятся частью радикала, что указывает на
относительность границы между этими двумя состояниями признаков.

В итоге Н.И. Вавилов (1965, с. 203) приходит к следующей фор_
мулировке закона:

«1. Виды и роды, генетически близкие, характеризуются сходны_
ми рядами наследственной изменчивости с такой правильностью, что,
зная ряд форм в пределах одного вида, можно предвидеть нахождение
параллельных форм у других видов и родов. Чем ближе генетически
расположены в общей системе роды и линнеоны, тем полнее сходство
в рядах их изменчивости.

2. Целые семейства растений в общем характеризуются опреде_
ленным циклом изменчивости, проходящей через все роды и виды,
составляющие семейство».
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Начав с описания фенотипической изменчивости, постепенно
Николай Иванович подводит к мысли, что за гомологией фенотипов
стоит гомология на уровне генов: «Исходя из подавляющего числа
фактов сходства в наследственной изменчивости у близких видов и
родов, из сходства мутаций у близких родов и видов, из данных гене_
тики, пока фрагментарных, и, наконец, исходя из общей эволюционной
концепции родства и единства в развитии, нам представляется вероят_
ной приложимость Закона гомологических рядов в основном и к гено_
типам» (Там же, с. 207).

В последующем генетическая и молекулярная природа явлений
гомологической изменчивости специально обсуждалась многими авто_
рами (Кренке, 1933–1935; Воронцов, 1966, 1967; Медников, 1981, 1987;
Воробьева, 1987; и др.). Н.Н. Воронцов (1966) на основании приведен_
ных фактов, свидетельствующих об обратимости мутаций и возможно_
сти возникновения обратных мутаций у особей с несходным геноти_
пом, приходит к выводу о том, что возможно возникновение тожде_
ственных по данному признаку организмов в результате разных про_
цессов на уровне генома. Причем такие признаки, по его мнению,
вполне могут считаться гомологичными. Эти предположения подтвер_
дились последующим развитием молекулярной генетики и генетики
развития (Гилберт и др., 1997; Дондуа, 1997).

Закон Вавилова был высоко оценен современниками (Филип_
ченко, 1925; Гайдуков, 1926; Troll, 1928; Кренке, 1933_1935; Синская,
2002). В последующем его неоднократно сравнивали по значению с
периодической системой химических элементов Д.И. Менделеева (Во_
ронцов, 1966; Тимофеев_Ресовский и др., 1969; Любищев, 1982; Ябло_
ков, Ларина, 1985; Чайковский, 1990, 2006, 2008). Особенно часто мож_
но встретить указания на его прогностическую ценность. В частности,
именно на основании закона его автор, учитывая факт существования
разновидности пшеницы, листья которой не имели «язычка» (безли_
гульной), предположил возможность обнаружения безлигульной ржи,
которая вскоре действительно была найдена.

По мнению А.А. Любищева (1982), морфологические закономер_
ности, обобщенные Н.И. Вавиловым в законе гомологических рядов,
положили начало выяснению номогенетического компонента эволю_
ции (преобладание закономерностей) в противовес тихогенетическому
(преобладание случайностей), характерному для традиционного дар_
винизма. Ктроме того, А.А. Любищев видел заслугу Н.И. Вавилова в
том, что он с определенной точки зрения указал на самостоятельность
систематики как науки, покончив с признанием ее второстепенной,
подчиненной роли по отношению к эволюционной теории.
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2.2. ЗАКОН РОДСТВЕННЫХ ОТКЛОНЕНИЙ,
ИЛИ ПРАВИЛО Н.П. КРЕНКЕ

Изучая изменчивость признаков расчлененности листовой плас_
тинки, Н.П. Кренке (1933–1935) ввел понятие «феногенетической из_
менчивости». На основе анализа «феногенетических рядов», отражаю_
щих последовательность появления листьев определенной формы и
расчлененности в процессе онтогенеза побега, у большого числа видов
растений ему удалось выявить ряд закономерностей. В пределах от_
дельного побега расчлененность листьев, как правило, возрастает от
основания к середине, а затем снова уменьшается к верхушке. Эти дан_
ные были в дальнейшем обобщены им в «теории циклического старе_
ния и омоложения растений» (Кренке, 1940). В процессе анализа фе_
ногенетических рядов была вскрыта еще одна закономерность, заклю_
чающаяся в непрерывности переходов феногенетических рядов листь_
ев одних видов в ряды других. Этому явлению автор дал название «За_
кона родственных отклонений». В научной литературе этот закон бо_
лее известен как «правило родственных отклонений Кренке», или еще
более кратко – «правило Кренке» (Мейен, 1988б; Корона, 1987; Коро_
на, Васильев, 2007). В формулировке автора оно звучит следующим
образом: «Каждый индивидуум данной естественной систематической
единицы, в своей модификационной и мутационной изменчивости,
может (но не обязательно должен) выявить один или несколько при_
знаков, не характерных для данной единицы, но специфичных для род_
ственной систематической единицы – того же самого или даже высше_
го порядка. Обратно: по определенным отклонениям можно предпола_
гать существование соответствующих родственных единиц, хотя бы
они не были известны. Явление это основано на общности происхож_
дения рассматриваемых единиц, при неполном эволюционном их рас_
хождении. Большая степень родственности двух разных единиц  спо_
собствует указанному, естественному или экспериментальному, захож_
дению их признаков» (Кренке, 1933_1935, с. 379).

Сопоставляя свой закон родственной изменчивости с законом
гомологических рядов Н. И. Вавилова и близкими обобщениями, выс_
казанными задолго до него (имеются в виду «аналогическая изменчи_
вость» Дарвина и «равнозначная изменчивость» Уолша), Н.П. Кренке
пишет, что его обобщение относится к изменчивости индивидуума,
тогда как Н.И. Вавилов и его предшественники говорят о групповой
изменчивости видов и родов. По мнению Кренке, групповая изменчи_
вость, т.е. образование рас, видов, первично происходит от соответ_
ствующего изменения одного или нескольких индивидуумов. На этом
основании он считает, что в основе законов аналогической изменчиво_
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сти по Дарвину и гомологичной групповой изменчивости Вавилова
лежит закон «родственной индивидуальной изменчивости», так как
характер проявления изменчивости в обоих случаях одинаков. Отсю_
да он делает вывод о том, что именно «родственная индивидуальная
изменчивость» обусловливает явления родственного параллелизма в
групповой изменчивости, которые имеет в виду Вавилов.

Здесь необходимо пояснить, что Кренке, говоря об индивидуаль_
ной изменчивости, имеет в виду феногенетическую изменчивость, т.е.
морфологические отклонения, возникающие в процессе развития, вне
зависимости от того, какими причинами они вызваны – наследствен_
ными факторами или влиянием условий среды. Редкие состояния при_
знаков у одних форм, т.е. являющиеся для них «аномалиями», могут
быть совершенно нормальными, обычными, представленными с высо_
кой частотой или даже фиксированными у близких видов, а возможно,
и более отдаленно родственных форм. Это приводит автора к выводу
об относительности «радикала» и изменчивой части, «нормы» и «урод_
ства», и то и другое он сводит к проявлениям все той же феногенети_
ческой изменчивости. Кроме того, состояния, которые у одних видов
появляются лишь как определенные стадии онтогенетического цикла,
а значит, относятся к проявлению именно феногенетической изменчи_
вости, могут фиксироваться у родственных форм, т. е. «детерминиру_
ются генетически». Такие случаи автор рассматривает на близких ему
примерах с гетерофильными и гомофильными растениями, и в итоге
дает обобщающую формулировку, названную им «законом родствен_
ной изменчивости». В этой формулировке имеется лишь небольшое
уточнение: «Каждый индивидуум данной естественной систематичес_
кой единицы, в своей модификационной (возрастной, особых форм и
др. …) и наследственной (соматические и генеративные мутации) из_
менчивости может выявить признаки, тождественные или подобные
систематическим признакам тех или иных родственных единиц, того
же самого или даже высшего порядка» (Кренке, 1933–1935, с. 380).

Обобщения Н.П. Кренке не были так широко известны научному
сообществу, как закон гомологических рядов, однако все же не остались
незамеченными. Об их значении неоднократно упоминали С.В. Мейен
(Meyen, 1973; Мейен, 1975, 1988) и В.В. Корона (1987). Высоко оцени_
вая эти два закона и развивая дальше идею параллельной изменчивости
родственных таксонов, С.В. Мейен ввел понятия «мерон», о чем уже
говорилось, а также «рефрен» (Мейен, 1978; Meyen, 1978). Под рефре_
ном он понимал не простое повторение набора состояний конкретных
признаков в гомологических рядах Вавилова, а их упорядоченность в
соответствии с «некоторыми правилами преобразования», что явно про_
сматривается в «трансформационных» феногенетических рядах Кренке.
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С.В. Мейен определяет «мерон» как упорядоченное полиморфи_
ческое множество. При этом в соответствии с правилом Кренке о род_
ственных отклонениях картина должна быть дополнена частотным на_
полнением состояний признаков. Суть параллелизма он видел именно в
сохранении (инвариантности) правил преобразований от таксона к так_
сону, т.е. в рефренах. Именно в этом заключается прогностическое зна_
чение закона Вавилова и «единственный реальный путь к номотетиза_
ции систематики» (Мейен, 1988б). Тем самым С.В. Мейен предостерегал
от слишком упрощенного толкования параллелизма как прямого след_
ствия филогенетического родства. В настоящее время становится все
более очевидным, что «глубокий смысл изучения феногенетической из_
менчивости состоит в расшифровке механизмов формообразования»
(Корона, Васильев, 2007). В дальнейшем мы вновь вернемся к обсужде_
нию мерона и феногенетической изменчивости.

С.В. Мейен указывает также на ряд следствий, вытекающих из
правил Кренке. Одно из них гласит: «…отклонение в одной системати_
ческой единице является характерным (средним) признаком другой
родственной единицы» (Кренке, 1933–1935, с. 381). Сам Кренке этим
объясняет случаи «захождения» признаков одних видов в область из_
менчивости других, т.е. явления трансгрессии. Это означает, что разли_
чия между таксонами по многим признакам, если не по большинству,
носят чисто статистический характер. Отсюда, по мнению Мейена, по_
является возможность конкретизировать понятия дивергенции, конвер_
генции и параллелизма. Дивергенцию можно представить как расхожде_
ние признаков (или частот их состояний) в признаковом пространстве,
соответственно конвергенцию – как сближение (Мейен, 1988б).

Особо следует остановиться на понятии «транзитивный поли_
морфизм»,  под которым понимается множественность состояний го_
мологичных признаков (меронов), передаваемая в чреде поколений
(Мейен, 1988б). Это определение прямо вытекает из «гомологических
рядов» Вавилова или «рефренов» самого Мейена. Транзитивный, во_
зобновляющийся в каждом следующем поколении полиморфизм дос_
таточно трудно отличить от необратимых дивергентных изменений.
Однако, поскольку признаков много, то сохранение частот одних при_
знаков будет сопровождаться направленным изменением других, что
сделает процесс дивергенции в целом необратимым ввиду его сложно_
сти. Об этом, в частности, писал Н.Н. Воронцов (1966, 1967).

В качестве примера транзитивного полиморфизма можно рас_
сматривать регулярно повторяющиеся мелкие вариации гомологич_
ных неметрических признаков скелета, описанные школой Г. Грюне_
берга (Gr��� neberg, 1963) у линейных мышей. Эти мелкие морфологи_
ческие структуры с разной частотой встречались в разных линиях, а
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также в природных популяциях домовой мыши. Такие гомологичные
вариации описаны Р. Берри и А. Сирлем (Berry, Searle, 1963) у не_
скольких видов грызунов трех подотрядов (в главе 3 мы вернемся к
рассмотрению этого материала). Авторы предложили назвать это явле_
ние эпигенетическим полиморфизмом исходя из представлений Уод_
дингтона. Подобный полиморфизм прослеживается транзитивно у
разных таксонов грызунов, и мы полагаем, что он прямо иллюстрирует
феномен транзитивного полиморфизма С.В. Мейена.

При рассмотрении морфологии растений в номотетическом аспекте
С.В. Мейен (Meyen, 1973 цит. по: С.В. Мейен: палеоботаник …, 2007) обра_
щал внимание на эпигенетические механизмы морфогенеза. Он писал, что:
«…Различия … видов состоят не в отсутствии или присутствии каких_либо
модальностей, а в частоте их проявления. Иными словами, различия следу_
ет ожидать не столько в геноме, сколько в эпигенетических механизмах, т.е.
в тех путях, которые ведут от генома к фенотипу» (с. 195).

Поскольку основной материал нашей книги связан с эпигенети_
ческим полиморфизмом мелких вариаций строения черепа грызунов
(ранее мы уже поясняли, что неодинаковое проявление фенов_антиме_
ров на левой и правой сторонах тела обусловлено именно эпигенети_
ческими причинами), это явление специально будет рассмотрено в
следующей главе. Здесь только подчеркнем, что все эти повторяющи_
еся внутрииндивидуальные и индивидуальные мелкие вариации в
строении скелета грызунов полностью подходят под понятие феноге_
нетической изменчивости Н.П. Кренке применительно к другим био_
логическим объектам. Так как сходные вариации были обнаружены и
в природных популяциях мышей, и у большого числа других видов
грызунов и представителей других отрядов млекопитающих, мы счита_
ем возможным говорить о гомологической изменчивости этих струк_
тур, что несколько расширяет толкование закона гомологических ря_
дов в наследственной изменчивости Н.И. Вавилова.

2.3. ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ

Гомологическая изменчивость является ключевым понятием на_
шего исследования, поэтому в данном разделе кратко коснемся ее сущ_
ности, а в последующих главах подробно рассмотрим многие из тех важ_
ных аспектов, которые будут здесь затронуты. Прежде чем дать опреде_
ление гомологической изменчивости, постараемся сначала кратко опре_
делить сущность и природу «изменчивости» как таковой, а также поня_
тий «морфологическая структура (морфоструктура)» и «признак».

Изменчивость – неодинаковость определенного свойства орга_
низмов/организма, которая наблюдается на одном и том же этапе он_
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тогенеза, степень проявления данного свойства. Если в одном массиве
данных (выборке) одновременно сравнивать проявление определен_
ной структуры на пренатальной и постнатальной стадиях развития
(сопоставлять друг с другом объекты с незавершенным и завершенным
морфогенезом), то это не будет являться изучением изменчивости дан_
ной структуры. В этом случае речь будет идти лишь о морфогенетичес_
ких событиях: «новообразованиях», изменениях и возрастных транс_
формациях. Изменчивость как таковую можно обнаружить лишь у
сходных по возрасту или фазе развития организмов, поскольку объе_
диненные аллохронные серии особей характеризуют не изменчивость,
а смесь возрастных изменений с проявлениями феномена изменчиво_
сти на разных этапах онтогенеза. Поэтому «возрастная изменчивость»
характеризует различия в величине и структуре изменчивости на раз_
ных этапах развития, а не различия между этими этапами. Безусловно,
программа морфогенеза это нелинейный процесс, нелинейная про_
грамма, да и программой в строгом смысле слова она не является, ско_
рее, ее можно представить в виде ситуационно запрограммированного
ветвящегося потока. Изменчивость представляет собой как бы срез
этого потока, в котором различия между сопоставимыми по возрасту
или фазе развития особями оцениваются по одному признаку.

Изменчивость всегда характеризует один признак (свойство,
структуру, переменную). Многомерный анализ нескольких признаков_
переменных неизбежно приводит к многомерной классификации
объектов, т.е. позволяет на основе сочетанной изменчивости несколь_
ких переменных провести их ординацию и агрегирование по классам
сходства. Тем самым многомерный подход позволяет от изменчивости
и неодинаковости объектов перейти к оценке их разнообразия, т.е.
выявлению сходства внутри выделившихся агрегаций или классов
объектов и оценке различий между этими классами. Изменчивость
связана с одномерной характеристикой объектов, а разнообразие – с
многомерной. Поскольку и в пределах одной переменной возможно
выделение нескольких классов сходных объектов (полимодальное рас_
пределение), то понятия изменчивость и разнообразие часто отожде_
ствляются, что в принципе неверно.

Хорошо известна классификация изменчивости по типам, фор_
мам и проявлениям, предложенная А.В. Яблоковым (1966). По Ю.А.
Филипченко (1977, 1978), изменчивость следует рассматривать как
процесс и как результат. Все эти аспекты изменчивости многократно
обсуждались, и их подробное рассмотрение не входит в нашу задачу.

Как известно, изменчивость может быть межгрупповая (в каче_
стве единицы наблюдения используются группы – популяции или
внутривидовые таксоны), индивидуальная (сравниваются разные осо_
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би) и внутрииндивидуальная (сравниваются модульные метамерные и
антимерные структуры у особи). Межгрупповая изменчивость, или
проявление межгрупповых различий, относится к категории изменчи_
вости с некоторой натяжкой, причем только в пределах потенциально
скрещивающейся совокупности особей – внутри вида. Если нам уда_
лось гомологизировать определенную структуру, которая характеризу_
ется одним признаком у разных таксонов, то данное межгрупповое
сравнение формально также соотносится с изучением межгрупповой
изменчивости. Если мы сравниваем изменчивость в одной группе осо_
бей, скажем, на двух этапах онтогенеза, то фактически проводится изу_
чение «межгрупповой» изменчивости, хотя и внутри той же самой
группы. Имеем ли мы право, сравнивая изменчивость гомологичных
признаков у разных видов и надвидовых таксонов, говорить о меж_
групповой изменчивости, зная, что изменчивость – это внутривидовая
категория? Это не простой вопрос, равно как и другой: можно ли при
этом таксономические межгрупповые различия приравнять к меж_
групповой изменчивости?

Поскольку система развития (морфогенеза) крайне консерватив_
на, и ее устойчивость выше, чем у того генетического субстрата, с кото_
рым традиционно связывают наследственность, то при видообразова_
нии многие анцестральные черты морфогенеза сохраняются почти в
неизменном виде и параллельно преобразуются у веера новых таксо_
нов. Еще И.И. Шмальгаузен (1940) подчеркивал это обстоятельство,
указывая на то, что «механизм индивидуального развития обеспечива_
ет у высших животных через сложную систему корреляций известную
стойкость организации, а аппарат наследственности (с его мутациями),
т.е. структура генома, гарантирует достаточную ее пластичность в про_
цессе эволюции» (с. 365). При этом он отчетливо понимал парадок_
сальность данной ситуации для геноцентрических представлений, до_
минировавших в то время, и специально уточнял: «Этим я вовсе не
хочу перевертывать на голову все существующие представления. Ко_
нечно, и система корреляций до известной степени пластична, и она
перестраивается в процессе эволюции. С другой стороны, я не отрицаю
и того, что наследственный аппарат относительно весьма устойчив»
(Там же, с. 365). Однако он все же решился выступить против бытую_
щих представлений и далее подчеркивал: «… Нельзя всю стойкость
организации объяснять стойкостью наследственной субстанции и, в
частности, генов. Такое «объяснение» решительно ничего не дает. Я
убежден, что дальнейшие исследования покажут неизмеримо большую
их лабильность, чем это принято думать на основании изучения види_
мых мутаций, которые все представляют собой результаты сдвигов
реакций за пределы их порогового значения. Все изменения, не выхо_
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дящие за пределы реактивности тканей, просто ускользают пока от
нашего анализа» (Там же, с. 365).

Поэтому, когда мы гомологизируем структуры и морфогенетичес_
кие процессы у разных, но близких по происхождению видов, мы име_
ем право говорить именно о межгрупповой изменчивости и особенно_
стях ее структуры у разных таксонов. Для гомологичных структур
свойства изменчивости во многом должны сохраняться у близких так_
сонов, происходящих от общей предковой группы.

Другой проблемный момент касается изучения закономерностей
внутрииндивидуальной изменчивости структур, которые можно про_
анализировать лишь при внутрииндивидуальном сравнении разных
особей, т.е. на основе проведения группового сравнения. В пределах
одной особи антимеры структурных признаков являются гомотипны_
ми элементами (по В.Н.  Беклемишеву), т.е. их сериальная гомология
выражена всегда больше, чем у гомономных структур. Например, паль_
цы верхней и нижней конечностей у приматов построены по одинако_
вому принципу и могут содержать равное число элементов, но являют_
ся лишь гомонимными (одноименными), и если сравнивать их между
собой, то это не будет изучением их изменчивости, а позволит выявить
лишь особенности сериально_гомологичных структур. Поэтому, изучая
изменчивость морфоструктур, следует сравнивать только сравнимое,
т.е. специальные гомотопные архитектонические гомотипии (по терми_
нологии Ю.В Мамкаева) – морфологически тождественные структуры
и их элементы у разных особей. На первый взгляд отсюда вытекает,
что при сравнении билатеральных структур следует использовать ма_
териалы лишь по одной из сторон тела. Однако нас интересует именно
внутрииндивидуальная изменчивость билатеральных структур, кото_
рая предполагает, в частности, сравнение асимметричных проявлений
одних и тех же структур на разных сторонах тела. Поскольку в основе
всех материалов для данной книги лежит именно групповой анализ
проявлений изменчивости билатеральных структур – антимеров, рас_
смотрим эту ситуацию наиболее детально.

Билатерально_симметричные антимерные структуры формально
являются гетеротопными, будучи зеркальным отражением друг друга,
и имеют киральное сходство. В случае асимметричного проявления
антимерных структур их сложно рассматривать в качестве гомотип_
ных, поскольку они проявляются, скорее, как «гетеротипные» части.
Рассмотрим конкретный пример такой ситуации при сравнении опре_
деленной гомологичной структуры у нескольких видов. Например,
пусть у особи одного вида слева на черепе проявилось удвоенное
подъязычное отверстие, а справа – одиночное. У особи другого вида с
обеих сторон выражено лишь одиночное отверстие, а у особи третьего
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вида с обеих сторон проявились удвоенные отверстия. Усложним при_
мер тем, что первый вид будет иметь как асимметричные, так и сим_
метричные проявления данной структуры (индивидуальный и внутри_
индивидуальный полиморфизм), а у двух других видов она будет соот_
ветствующим образом фиксирована и всегда симметрична: у второго
вида будет всегда одно отверстие, а у третьего – два отверстия с обеих
сторон. Если бы мы имели материал только по второму и третьему
видам, то гомологизация данной структуры была бы затруднена. Нали_
чие у первого вида одновременно двух альтернативных состояний при_
знака (фенов) на разных сторонах тела позволяет считать эти фены не
только гомотипичными, но и гомологичными, а также связать в еди_
ную группу по данному признаку все три вида. Последнее становится
возможным осуществить даже при мономорфизме (отсутствии измен_
чивости) структур у второго и третьего видов.

Таким образом, мы можем сформулировать новый критерий для
установления гомологии, вытекающий из свойств сериальной гомоти_
пии антимеров. Критерий гомологии асимметричных антимеров зак_
лючается в том, что асимметрия антимерных структур одного таксо>
на подтверждает специальную гомологию фиксированных альтерна>
тивных состояний, встреченных у других близких таксонов. Поэтому
классификацию форм гомологии, предложенную Ю.В. Мамкаевым
(2001), можно дополнить новой формой – специальной антимерной
архитектонической гомотипией.

Мы полагаем, что изменчивость – явление разной потенциально
допустимой морфогенетической реализации структуры, формы и разме_
ра, а также любого иного свойства интересующей нас части фенома у
данной естественной группы – обусловлена развитийными процессами
и всегда в той или иной степени отражает феногенетическую изменчи_
вость (Васильев, 2009). В основе феномена изменчивости лежит функ_
ционирование единой эпигенетической системы, параметризующей веер
допустимых морфогенетических траекторий – путей развития, главным
из которых является аттрактивный и наиболее зарегулированный путь
– креод (термин предложен, как известно, К.Х. Уодингтоном). Другие
возможные альтернативные пути, имеющие меньшую вероятность про_
явления, мы обозначаем как «субкреоды» (Васильев, 2005). Каждый
креод и субкреод зарегулированы эпигенетическими порогами таким
образом, что у каждого организма имеется потенциальная возможность
реализовать весь допустимый (витальный и субвитальный) веер путей
развития в соответствии с заданными пороговыми ограничениями (ве_
роятностями) в конкретной группе (популяции).

Поскольку морфогенез нелинейно «запрограммирован» и пред_
ставляет собой эпигенез (по К.Ф. Вольфу), т.е. развитие осуществляет_
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ся с новообразованием, то программа морфогенеза, возникающая как
регулятивное свойство функционирующей эпигенетической системы,
должна быть рекурсивной, вложенной и ситуационной (Васильев,
2005). При достижении той или иной констелляции и последователь_
ности событий морфогенеза эпигенетическая система может «вклю_
чить» ту или иную подпрограмму и вероятностно «выбрать» следую_
щий шаг развития, преодолевая те или иные ситуационно формирую_
щиеся эпигенетические пороги. Определенный в ходе этого «выбора»
новый путь создает новую ситуацию, которая вероятностно запускает
одну из следующих вложенных рекурсивных подпрограмм, которые
ранее были исторически выработаны, встроены и зарегулированы в
эпигеноме. Остановки на том или ином этапе морфогенеза и формиру_
ют неодинаковость морфологических структур, разную степень их вы_
раженности, т.е. изменчивость. Как уже упоминалось выше, Н.П. Крен_
ке прослеживая такие ряды изменчивости гомологичных структур
внутри особи на примере листьев растений, определил этот феномен
как феногенетическую изменчивость, которая характеризует проявле_
ния неодинаковости развития гомологичных структур – будь то мета_
меры или антимеры.

Морфологическая структура (морфоструктура) – это опреде_
ленная часть организма, которая закладывается в развитии как подо_
бие некоего частного целого, входящего, однако, в состав общего цело_
го (организма или его части).  Внутренняя целостность и скоррелиро_
ванность элементов части всегда выше по сравнению с окружающими
элементами других частей или общим целым (McShea, Venit, 2001;
Zwick, 2001). Для некоторой унификации понятий любую естествен_
ную структуру, которая формируется в морфогенезе, будем определять
как морфоструктуру, подразумевая при этом, что она имеет соответ_
ствующие размеры и форму, а не только соответствующие типы, число
и отношения (связи) входящих элементов.

В свою очередь гомология структур предполагает их общее исто_
рическое происхождение, топологическую корреляцию с другими
структурами, в том числе у билатеральных структур зеркальную сим_
метрию одноименных сериальных элементов, а также сходную морфо_
генетическую последовательность их закладки и развития. Поэтому
Н.П. Кренке, выявивший внутрииндивидуальные ряды заведомо гомо_
логичных и повторяющихся метамерных и антимерных структур рас_
тений, во многом опирался на известный феномен вавиловских гомо_
логических рядов в наследственной изменчивости. Феногенетическая
изменчивость по Кренке, однако, характеризует особые ряды внутри_
индивидуальной изменчивости и связана с морфогенетическими про_
цессами. Заметим, что гомологические ряды Н.И. Вавилова представ_
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ляют собой множества разных морфологических состояний определен_
ных частей особи, но изменчивость метамерных и билатеральных
структур (внутрииндивидуальная изменчивость) в таких случаях
обычно не рассматривается.

А.Г. Васильев (2009) определил феногенетическую изменчивость
как реализацию обусловленных развитием законов возможного (допу_
стимого) преобразования отдельных морфоструктур и обсуждал ее с
позиций эпигенетической теории М.А. Шишкина и представлений
С.В. Мейена о мероне. Феногенетическая изменчивость содержит две
компоненты: детерминистическую (организующую) и стохастическую
(случайную). Организующая составляющая – эпигенетическая измен_
чивость (Васильев, 1988) – канализованная компонента морфогенеза,
обусловленная структурой креода и расстановкой эпигенетических
порогов. Случайная – реализационная изменчивость (Астауров, 1974;
Струнников, Вышинский, 1991) – стохастическая компонента морфо_
генеза, позволяющая спонтанно переключать программы развития
(Васильев, 2009). Поскольку условия развития особи и ее геном для
левой и правой сторон организма или его метамеров в норме практи_
чески одни и те же (Астауров, 1974), то феногенетическая изменчи_
вость – это внутрииндивидуальная изменчивость, которая обусловле_
на отклонениями в индивидуальном развитии, т.е. эпигенетическими
причинами (Васильев, 2005). Мы будем неоднократно возвращаться к
обсуждению этих важных вопросов в последующих главах книги.

Гомологическая изменчивость как понятие была введена в 1920 г.
Н.И. Вавиловым (1965), который иногда называл свой закон гомоло_
гических рядов в наследственной изменчивости сокращенно «законом
гомологической изменчивости». Термин «гомологическая изменчи_
вость» без сочетания со словом «закон» впервые был использован, по_
видимому, Н.Н. Воронцовым (1966), который исходил при этом из
классической для своего времени геноцентрической доктрины в рам_
ках СТЭ. Позднее термин использовали А.Ю. Розанов (1973) и Р. Ан_
германн (1973), которые также опирались на закон Н.И. Вавилова. В
частности, Р. Ангерманн описывала с помощью этого закона явление
повторяющегося разнообразия строения морфотипов жевательной
поверхности щёчных зубов у близких видов полевок. Данный феномен
С.В. Мейен мог бы определить как наличие рефренов, а Н.И. Вавилов
рассматривал бы в качестве гомологических рядов изменчивости.

Поскольку морфотипическая изменчивость зубов полевок (Боль_
шаков и др., 1980; Васильева, 2006) и других групп животных
(Suchentrunk, 1993) на практике представляет собой одновременно и
внутрииндивидуальную изменчивость антимеров, т.е. слева и справа у
одной и той же особи могут проявляться разные в структурном отно_
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шении морфотипы, то этот феномен достаточно строго подходит под
описание феногенетической изменчивости, обнаруженной Н.П. Крен_
ке. Исходя из предложенного нами критерия гомологии асимметрич_
ных антимеров, можно полагать, что групповая внутрииндивидуальная
феногенетическая изменчивость, обусловленная главным образом эпи_
генетическими факторами в развитии, в то же время может рассматри_
ваться и как проявление гомологической  изменчивости.

Необходимо подчеркнуть еще один важный аспект внутриинди_
видуальной изменчивости антимерных структур, который связан с
возможностью на ее основе получить критерий естественности выде_
ляемого гомологичного структурного состояния (модальности призна_
ка). К сожалению, очень часто морфологические структуры и их опи_
сания, необходимые для классификации таксонов, в значительной сте_
пени произвольны и искусственны, что может приводить к снижению
надежности результатов и их филогенетических интерпретаций. В этой
связи возникает проблема критерия естественности выделения при_
знака и его состояний. Такой критерий мы обнаружили при работе с
дискретными пороговыми состояниями билатеральных неметрических
признаков. Он заключается в том, что в случаях нарушения строгой
гомотипии антимеров, т.е. проявлении внутрииндивидуальных разли_
чий между антимерными одноименными структурами, разные реали_
зованные их структурные состояния (модальности признака) можно
считать естественными состояниями, которые допустимы в процессе
морфогенеза. Критерием естественности выделения модальности
(фена) билатерального признака  является проявление гетеротипии
антимерной структуры.

Внутрииндивидуальная гомологическая изменчивость может
проявиться как у разных метамеров особи, если таковые имеются, так
и на левой и правой сторонах тела (или метамеров), т.е. у гомотипич_
ных антимеров. Поэтому при рассмотрении тех или иных антимерных
элементов у организмов с метамерной структурой можно зафиксиро_
вать различия этих элементов как на разных сторонах метамера, так и
у разных метамеров, что позволяет говорить об антимерной, метамер_
ной и антимерно_метамерной компонентах внутрииндивидуальной
изменчивости. При этом еще раз подчеркнем, что внутрииндивидуаль_
ная изменчивость может быть проанализирована только на основе
группового изучения антимеров и/или выборки гомотипных метаме_
ров. В любом случае внутрииндивидуальная изменчивость приводит к
появлению сериальных гомотипных билатеральных гомологов, причем
это касается не только отдельных структур и их элементов, но также
одновременно отражает гомологию рядов структурогенеза данной ча_
сти (модуля, мерона) организма. Таким образом, гомология распрост_
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раняется от самих структур и их элементов на процесс их морфогене_
за. Гомологичной оказывается уже сама последовательность шагов
структурогенеза, трансформационного ряда состояний признака.

Изучая упорядоченность внутрииндивидуальной гомологичес_
кой изменчивости, можно выявить особенности структурогенеза и со_
поставить их у разных таксонов. Такой подход соответствует мейенов_
ской технологии процессуальной реконструкции. Вполне возможно,
однако, что гомотипные структурные элементы у разных таксонов
могут формироваться в разном порядке, а пути их развития могут
иметь разные вероятности реализации.

2.4. МОРФОСТРУКТУРА И МОРФОЛОГИЧЕСКИЙ
ПРИЗНАК

Каждая самостоятельная морфоструктура, т.е. часть организма, с
позиции морфологии и биологии развития может быть определена как
«структурный модуль» (Raff, 1996; Корона, Васильев, 2000, 2007;  Kim,
Kim, 2001). Такой модуль Р. Рэфф (Raff, 1996) определил как субъеди_
ницу целого. В настоящее время многочисленными исследованиями, в
частности с применением методов геометрической морфометрии, по_
казано, что модуль внутренне интегрирован, т.е. входящие в него
структурные элементы связаны между собой сильнее, чем с другими
элементами, относящимися к другим модулям. При сравнительном
анализе процессов развития модуль выступает как элемент морфогене_
за организма, часть организма.

При таксономическом рассмотрении структур на первый план
выходит аспект гомологии данной естественной структуры_модуля и
наделение ее свойством некоего критерия классификации объектов,
т.е. морфологического признака, который будет «представлять» дан_
ную структуру. К содержательному разделению понятий «морфострук_
тура» и «признак» пришел также И.Я. Павлинов, который придержи_
вается понимания признака как базового элемента описания объекта.
Он полагает, что сам «признак не следует отождествлять со свойством
(атрибутом, частью, аспектом) сравниваемых объектов, как это неред_
ко делается» (Павлинов, 2005, с.175).

Строго говоря, морфоструктура еще не есть биологический при_
знак, но признак вполне может быть структурой. Признаком является
то, что позволяет различать объекты, т.е. вложенный критерий их клас_
сификации. Морфоструктура как некий строительный модуль орга_
низма представляет собой естественный природный объект, выполняет
те или иные функции, ее проявление в морфогенезе данной таксоно_
мической группы представляет собой продукт длительной эволюции,
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а развитие зарегулировано эпигенетической системой. Мы можем про_
вести сравнительный морфологический анализ, выделить и гомологи_
зировать определенную морфоструктуру у представителей сопоставля_
емых таксономических групп. При этом она будет по_прежнему оста_
ваться морфоструктурой, являясь модулем или «строительным бло_
ком», из которых в процессе морфогенеза формируется организм.
Если мы  воспользуемся данной морфоструктурой как неким критери_
ем определения общности или разделения таксономических групп,
тогда мы и наделим ее свойствами признака. Обычно на практике та_
кое мысленное разделение не проводится, и морфоструктура, прошед_
шая процедуру гомологизации, сразу рассматривается как потенциаль_
но полезный или бесполезный признак.

Длительное господство СТЭ и геноцентрической доктрины приве_
ло к некоторому искажению понятия признак во всех биологических на_
уках. У генетиков признак полностью совместился с морфоструктурой
или иным свойством организма (включая элементы поведения) как фено_
типический результат (продукт) работы определенных генов. Считалось,
а также продолжает считаться, что каждый морфологический признак
генетически детерминирован, а фенотип (обычно подразумевается мор_
фоструктура) есть результат взаимодействия генотипа и среды. Связка
фен (=фенотип) и ген (=генотип) при проведении генетических скрещи_
ваний обычно опирается на фенотипически различимые морфоструктуры
или иные естественные свойства частей организма, которые отождествля_
ются генетиками с понятием «признак». Конечно, признак как описание
не может быть детерминирован, и речь идет не о признаках, а о вариаци_
ях естественных частей (модулей, морфотипов, структур, свойств). Мор_
фоструктура становится признаком лишь тогда, когда мы ее используем
как критерий для классификации особей или таксонов.

На наш взгляд, эти обстоятельства породили прагматический и
утилитарный подход к содержанию понятия признак в биологии. По
словам Колле (Colless, 1985), признак может рассматриваться трояко: а)
как атрибут (различающий атрибут, качество, свойство структуры,
форма, субстрат, функция); б) как особенность (часть, характерная черта
некой физической природы, но являющаяся в целом абстрактной); в)
как переменная (набор данных, представленных в виде логической или
математической переменной). Поскольку отождествление морфострук_
туры и признака в практике морфологических и таксономических ис_
следований является, скорее, нормой, чем исключением, в дальнейшем
мы будем чаще всего придерживаться этой «практической нормы», но
осознавать искусственность такого отождествления двух понятий. В
противном случае придется разрабатывать специальную новую тектоло_
гическую терминологию, что пока не входило в наши задачи.
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При этом следует подчеркнуть, что если естественных морфост_
руктур (модулей) существует очень большое, но все же ограниченное
конечное число, то признаков как способов описаний и критериев
сравнения объектов может быть бесконечно много. Поэтому понятие
«признак» является более широким по сравнению с морфоструктурой,
не ограничивается только их описанием, может включать любые ха_
рактеристики и свойства организмов и их сочетания, в том числе фун_
кциональные, физиологические, этологические и экологические. При_
знак представляет собой краткое, обычно «шаржированное» описание,
необходимое для классификации объектов, и, как правило, не нацелен
на изучение строения или природы того свойства или структуры, кото_
рые описывает и характеризует, т.е. можно говорить об относительной
независимости признака и характеризуемого им свойства. Относитель_
ная независимость признака от естественной структуры или иного
свойства организма и потенциальная бесконечность выбора способов
и критериев сравнения делают его удобным инструментарием не толь_
ко для таксономического и филогенетического исследования, но и для
морфологического и эволюционно_морфологического анализа.

Примечательно, что сочетание терминов «гомологичный при_
знак» сразу приводит к ограничению количества таких признаков до
числа выявленных гомологичных естественных структур или свойств.
Таким образом, гомологическая изменчивость морфологических
структур означает соответствие числа гомологичных признаков и их
состояний количеству рассмотренных морфоструктур во всем их ко_
нечном разнообразии в пределах изучаемых таксонов. Следовательно,
термины «гомологическая изменчивость морфоструктур» и «гомоло_
гическая изменчивость признаков» вполне синонимичны и тожде_
ственны, т.е. в данном случае не возникает рассмотренная выше семан_
тическая коллизия между признаком и морфоструктурой. В подобной
ситуации  трансформационный и таксический подходы, о противопо_
ложности которых писал А.И. Шаталкин (2002), в случае гомологичес_
кой изменчивости морфоструктур и признаков перестают быть полно_
стью контраверсными.

Различия между билатеральными противолежащими антимерны_
ми структурами у одной и той же особи могут быть довольно велики, но
если они проявились, то, следовательно, допустимы (разрешены) в про_
цессе развития, являясь, несмотря на частую разную комплектацию и
компоновку, биологическими изомерами или подобием биоизомеров.
Строгая изомерия возможна лишь при равном числе и качестве струк_
турных элементов, но разных способах их связывания друг с другом.

На групповом уровне может проявиться все допустимое для дан_
ной исторически сложившейся группы особей (популяции, таксона)
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разнообразие антимерных (односторонних) морфоструктур, которые
будут гомологичными изомерами. Если расположить такие структуры
по степени сложности, то в этом ряду можно будет увидеть постепенное
становление морфоструктуры, которое наблюдается в процессе морфо_
генеза при формировании наиболее сложной ее конфигурации. Пример
такой внутрииндивидуальной феногенетической изменчивости фенов_
антимеров и их композиций, характеризующих формирование структу_
ры овального и круглого отверстий черепа грызунов, был описан А.Г.
Васильевым (2005) на примере прометеевой полевки (Prometheomys
schaposchnikovi). Более детально он будет рассмотрен в главе 7.

Если связать друг с другом все билатеральные несовпадения ан_
тимерных структур, которые обусловлены эпигенетическими фактора_
ми, в тех случаях,  когда они проявляются одновременно у одних и тех
же особей, но на разных их сторонах, то в результате можно построить
некоторое морфологическое пространство, характеризующее эпигене_
тический паттерн (термин заимствован у А.А. Позднякова), или, что
более точно – феногенетическое морфопространство (phenogenetic
morphospace), в основе формирования которого лежит эпигенетичес_
кий ландшафт популяции данного таксона (Васильев, 1988, 2005,
2009). Феномен эпигенетического ландшафта популяции и пути его
визуализации мы более подробно обсудим в дальнейших главах. Доба_
вим также, что потенциальная структура морфопространства в данном
случае задается эпигенетической системой конкретной естественно_ис_
торической группы (популяции, таксона) и для билатеральных струк_
тур представлена их феногенетической изменчивостью.

Поскольку единицей наблюдения при изучении групповой
внутрииндивидуальной  изменчивости являются разные структурные
состояния гомологичной антимерной морфоструктуры (модальности
признака), то эпигенетические факторы, контролирующие их прояв_
ление, фактически регулируют и поддерживают устойчивость струк_
туры феногенетического морфопространства. Если рассматривается
все вообразимое множество признаков (морфоструктур, модулей, ме_
ронов), что по содержательному объему приближается к архетипу со_
ответствующего таксона, то морфопространство будет отражать мно_
гообразие архетипа. Напомним, что ранее мы пришли к тому, что
групповая внутрииндивидуальная гомологическая изменчивость
конгруэнтна феногенетической изменчивости. Поэтому многомер_
ный анализ проявлений внутрииндивидуальной гомологической из_
менчивости различных признаков (морфоструктур, модулей, меро_
нов) у таксонов с разной степенью эволюционной дивергенции по_
зволяет, во_первых, оценить устойчивость проявлений феногенети_
ческой изменчивости гомологичных морфоструктур и их представ_
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ленность у отдельных таксонов, а во_вторых, построить многомерное
мерономическое морфопространство модулей и их состояний, в иде_
але соответствующее архетипическому потенциалу.

2.5. МЕРОН, РЕФРЕН И ТРАНЗИТИВНЫЙ
ПОЛИМОРФИЗМ С.В. МЕЙЕНА

Мерономическая природа внутрииндивидуальной гомологичес_
кой изменчивости проявляется в гомологичных рефренах. С.В. Мейен
(1978, стр. 501) так определял понятие рефрена: «… повторяющуюся,
подчиненную одному правилу преобразования последовательность
состояний мерона назовем рефреном». Присутствующее в определе_
нии требование о правиле преобразования мы, вслед за Ю.В. Чайков_
ским (2008), будем понимать в широком смысле, т.е. как общее свой_
ство мерона изменяться в определенном направлении, включая множе_
ственный параллелизм. Следует согласиться с Л.Н. Васильевой (1997)
в том, что именно рефрены отражают гомологическую изменчивость,
описанную Н.И. Вавиловым. Гомологические ряды Вавилова и пред_
ставляют собой рефрены Мейена. Рефрены являются по своему содер_
жанию меронами (Мейен, 1990), но представляют собой последова_
тельные трансформации мерона как модуля или части в том или ином
направлении. Для нас представляет интерес только тот класс рефре_
нов, которые характеризуют реализацию полноты гомологических ря_
дов (множеств признаков и их модальностей) у разных таксонов. При
этом мы не рассматриваем аналогические рефрены, обусловленные
отражением общих конструкционных законов построения разнообра_
зия, как проявление аналогии морозных узоров на окнах по отноше_
нию к форме листовых пластинок папоротников. С нашей точки зре_
ния, также не имеет смысла изучение специальных трансформаций
«мерона как части» между таксонами, например «мерона парных ко_
нечностей» по Ю.В. Чайковскому (2008), когда у разных позвоночных
он принимает такие значения как «плавники, ласты, лапы, крылья,
ноги, руки». Как конечности позвоночных все эти структуры гомоло_
гичны, но это не рефрен. Рефрены появятся только в том случае, если
сравнивать трансформации гомологичных элементов конечностей,
например у динозавров и млекопитающих: бегающих, прыгающих,
плавающих, летающих, лазающих и т.д.

Рефрены  повторяются в разных таксонах, сохраняя закономер_
ности трансформационного перехода из одного состояния признака в
другое, а также параллелизм этих состояний, их соответствие между
таксонами. Рефрен проявляется лишь при межгрупповом сопоставле_
нии разнообразия мерона у таксонов, отражая их «внутритаксонное»
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разнообразие и характеризуя его повторяемость у разных таксонов.
Отсюда возникает возможность оценить полноту воспроизведения
рефренов в разных таксонах, что в свою очередь позволяет использо_
вать гомологическую изменчивость для оценки такой полноты, а сле_
довательно, выявить степень мерономического и, в идеале, архетипи_
ческого перекрывания (трансгрессии рефренов) таксонов и таксоно_
мических групп разного ранга. С.В. Мейен (Meyen, 1973 цит. по: С.В.
Мейен: палеоботаник …, 2007), рассматривая формулу закона гомоло_
гических рядов Н.И. Вавилова пришел к выводу о необходимости ее
уточнения в части выделения модальностей (состояний) гомологич_
ных признаков и предложил следующий вариант записи формулы:

L1 (a1, a2, a3 … an) + (b1, b2, b3 … bn) + …,
L2 (a1, a2, a3 … an) + (b1, b2, b3 … bn) + …,
L3 (a1, a2, a3 … an) + (b1, b2, b3 … bn) + … .
Такая запись демонстрирует повторение не только признаков, но

и их состояний у разных видов. С.В. Мейен особое внимание обращал
на рефрены, т.е. стремился учесть структурные законы преобразования
модальностей.

Нам представляется оправданным включить в формулу закона
Н.И. Вавилова не только перечень набора параллельно варьирующих
признаков, как это было записано в оригинале, но также отразить соб_
ственно гомологические ряды их состояний – рефрены по С.В. Мейе_
ну. С учетом сказанного выше рассмотренная Н.И. Вавиловым ситуа_
ция для трех видов одного рода точнее может быть выражена в виде
следующих формул:

G (LI + LII + LIII)
GLI (a1_k+b1_k +c1_k +d1_k +e1_k +f1_k +…+ n1_k);
GLII (a1_k+b1_k +c1_k +d1_k +e1_k +f1_k +…+ n1_k);
GLIII (a1_k+b1_k +c1_k +d1_k +e1_k +f1_k +…+ n1_k);

где G – радикал рода; GLI, GLII, GLIII – радикалы видов/линнеонов;
a, b, c, d, e, f … n – гомологичные признаки видов (n – число призна_
ков); 1, 2, 3,…, k – состояния признаков (k – число состояний, или пол>
нота мейеновского рефрена). Эта система является трехмерной, так
как включает три измерения разнообразия: таксонов, признаков как
меронов, состояний (модальностей) признаков. Транзитивный поли_
морфизм состояний признака/признаков задает рефренную структуру
разнообразия, т.е. гомологические ряды изменчивости.

Рефрен может отчетливо проявляться и в виде внутрииндиви_
дуальной сериальной гомологии, и подобные рефрены нетрудно об_
наружить на практике. Позднее мы вернемся к обсуждению этого
вопроса. Повторяющиеся внутри особи и у разных особей фенетичес_
кие композиции антимеров гомологичных признаков с разной степе_
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нью полноты воспроизводят особенности организации развития и
эпигенетической системы данного таксона. На уровне отдельных
структур и их модальностей (фенов) можно проследить рефрены у
таксонов разного уровня: от внутривидовых форм до представителей
разных подотрядов. Возможно, что это реально и для более высоких
таксономических уровней, но авторы книги еще не пытались это си_
стематически осуществить.

Множества фенетических композиций (фенокомпозиций) раз_
ных неметрических признаков, о которых в основном пойдет речь в
книге, при многомерном анализе и ординации в пределах конкретных
таксонов могут определять основу для скрининга рефренов. С.В. Мей_
ен (1990) так определял общую стратегию такого анализа: «Поскольку
каждый признак изменчив и эта изменчивость в разных таксонах все_
гда может быть организована в рефрены, то задачей таксономии станет
определение таксона не в пространстве точечных состояний призна_
ков, а в многомерной решетке из траекторий разных рефренов. Это,
по_видимому, единственная возможность перевести содержательную
таксономию на математический язык, сделать ее номотетической» (с.
6).  В тех случаях, когда мерономического перекрывания почти нет,
рефрены выражены крайне слабо, а при большой степени перекрытия
гипероблаков рассеивания ординат они проявляются отчетливо, и сте_
пень взаимного мерономического перекрывания, основанного на реф_
ренах, отражает степень сходства проявлений гомологической измен_
чивости у сравниваемых таксонов.

В нашем случае феногенетическое морфопространство, сформи_
рованное индивидуальными фенетическими композициями предста_
вителей разных таксонов, должно быть структурировано таким обра_
зом, что подобласть размещения ординат особей каждого таксона
займет в морфопространстве свое определенное место, а между так_
сонами должны появиться зоны разреженности ординат. В силу дей_
ствия правила родственных отклонений Н.П. Кренке мерономичес_
кие множества могут быть значительно шире таксонов, что и опреде_
ляет феномен мероно_таксономического несоответствия. Повторы
состояний признаков – рефрены – могут как единичные ситуации
(редкие аберрации) встречаться даже у отдаленных по происхожде_
нию таксонов. Такую ситуацию «расползания» мерона по разным
таксонам, т.е. проявление у них соответствующего маркирующего
рефрена,  можно рассматривать как сохранение инерции предковой
развитийной системы. Порождаемый при этом и повторяющийся у
разных таксонов полиморфизм, прослеживающийся от предковых до
современных форм, С.В. Мейен, как уже отмечалось, определял как
транзитивный полиморфизм. Из сопоставления феномена транзитив_
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ного полиморфизма с гомологическими рядами феногенетической
изменчивости становится очевидной связь между этими понятиями.
В обоих случаях имеются гомологичные состояния признака, общее
происхождение, а в основе лежат феноменология мерономических
рефренов и эпигенетические фундаментальные системные механиз_
мы развития. Следовательно, транзитивный полиморфизм – это и
есть проявление гомологической изменчивости морфоструктур. В
дальнейшем мы более подробно рассмотрим мерономические и архе_
типические аспекты гомологической изменчивости.

Завершая обзор проблем изучения гомологии и гомологической
изменчивости, подчеркнем следующее. Представляется оправданным
в качестве методологической основы дальнейшего исследования со_
четать принципы биологической, эпигенетической концепций гомо_
логии, а также концепции гомологии «в широком смысле» (West_
Eberhard, 2003) с мерономическими представлениями С.В. Мейена,
что позволяет приблизиться к номотетическому рассмотрению явле_
ний, связанных с гомологической изменчивостью антимерных струк_
тур. При этом целесообразно перейти от редукционного этапа морфо_
логического исследования отдельных структур к многомерному пост_
роению их композиций, включая групповое (популяционное) изуче_
ние внутрииндивидуальной изменчивости антимеров. Поскольку в
дальнейшем мы будем рассматривать дискретные альтернативные со_
стояния (фены) неметрических пороговых признаков в основном на
примере морфоструктур скелета грызунов и изменчивость их прояв_
ления у разных таксонов, то рассмотренные выше подходы позволят,
опираясь на явления транзитивного полиморфизма, основанного на
эпигенетической преемственности морфопроцесса в онтогенезе, при_
близиться к пониманию закономерностей гомологической изменчи_
вости морфологических признаков грызунов на разных этапах их
эволюционной дивергенции.



ГЛАВА 3. ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ
ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ
СТРУКТУР ЧЕРЕПА ГРЫЗУНОВ

«…нельзя стать музыкантом,
прослушав одну хорошую песню.
Этим можно овладеть только после
длительного и основательного
обучения»

М. Монтень

На основе теоретического анализа понятий и современных кон_
цепций гомологии, предпринятого в первой и второй главах, представ_
ляется необходимым сформулировать основные методологические
принципы, которые мы использовали в работе, опираясь на теорети_
ческие представления о гомологических рядах изменчивости Н.И.
Вавилова, правило родственных отклонений Н.П. Кренке, а также на
их развитие в форме признания широкой распространенности транзи_
тивного полиморфизма и «рефренной структуры разнообразий» С.В.
Мейеном. Важную роль играет обоснование Б.Л. Астауровым и Г. Грю_
небергом существования случайной изменчивости, характерной для
особого класса морфологических признаков, имеющих пороговую при_
роду. Такие признаки проявляются в альтернативных состояниях, по_
этому они названы неметрическими. Они будут служить основным
материалом и «инструментом» в данном исследовании.

Один из наших методологических принципов – разграничение при_
знаков и их состояний (фенов). Вслед за Н.И. Вавиловым мы также бу_
дем различать условно константную часть фенотипа, или «радикал», и его
изменчивую, полиморфную часть, представленную определенным набо_
ром фенов неметрических признаков (разным в каждом конкретном слу_
чае именно из_за перехода части признаков в константное, фиксирован_
ное состояние, т.е. в радикал). Именно «отклонения» от радикала, даже
очень редкие – аномалии или даже тераты (уродства), в соответствии с
правилом Кренке позволяют связать «норму» и «аномалию» в один поли_
морфный признак – «мерон» Мейена –  как разные его состояния, а затем
искать повторяющиеся ряды состояний у близких видов – «рефрены».
При этом гомологичными будут считаться, прежде всего, состояния одно_
го мерона_признака, а следовательно, и сами признаки у разных видов –
рефрены, как проявление специальной гомологии.

Гомологизация состояний позволяет сравнивать таксоны разного
ранга по частотам их проявления и тем самым оценивать дивергенцию
между ними. При таком подходе полиморфное состояние признака у
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одних таксонов оказывается гомологичным мономорфному состоянию
у других (в случае фиксации одного из состояний). Это означает, что в
операциональный набор фенов вовлекается часть свойств радикалов
видов, играющих в данном случае роль своеобразных таксономических
(малоизменчивых) признаков. Возможны даже крайние случаи при_
влечения признаков с фиксацией противоположных, альтернативных
состояний при условии, что одновременно сравниваются и таксоны с
полиморфным состоянием исследуемого признака.

Как уже отмечалось, особенно важным свидетельством гомоло_
гии является одновременное проявление альтернативных состояний на
разных сторонах тела одной и той же особи – «антимерная архитекто_
ническая гомотипия». Гомологизация фенов у разных организмов рас_
сматривается нами как «специальная архитектоническая гомотипия» в
понимании В.Н. Беклемишева и Ю.В. Мамкаева. Если анализ выпол_
няется для особей одной популяции, нам представляется возможным
говорить о «внутрипопуляционной архитектонической гомотипии», в
рамках одного вида – о «внутривидовой архитектонической гомоти_
пии», для разных видов –  о «межвидовой архитектонической гомоти_
пии». Соответствие общей топологии расположения фенов неметри_
ческих признаков на черепе определяется нами как «общая архитекто_
ническая гомотипия», или общая гомология.

3.1. ГОМОЛОГИЧЕСКИЕ РЯДЫ ИЗМЕНЧИВОСТИ
РИСУНКА ЖЕВАТЕЛЬНОЙ ПОВЕРХНОСТИ ЩЁЧНЫХ
ЗУБОВ ПОЛЕВОК

Зубная система грызунов демонстрирует множество примеров па_
раллелизмов (Воронцов, 1966, 1967; Агаджанян, 1976, 2003; Шевырева,
1976). Гомологичные ряды изменчивости зубов проявляются у многих
таксонов. В частности, Н.Н. Воронцов (1967) выделял их внутри семей_
ства Cricetidae между представителями подсемейств Cricetinae,
Gerbillinae, Nesomyinae, Microtinae (Arvicolinae), Myospalacinae, а также
в семействе Muridae между подсемействами Murinae, Hydromyinae,
Dendromyinae, Cricetomyinae. Определенная степень параллелизма в
строении зубов наблюдается и между самими семействами Cricetidae и
Muridae, хотя возникают сложности в гомологизации их морфологичес_
ких структур (Воронцов, 1966).

В этой связи следует подчеркнуть, что в последние годы появляются
молекулярно_генетические работы, нацеленные на изучение морфогене_
тических процессов, которые позволяют преодолевать сложности гомоло_
гизации элементов зубов представителей разных семейств грызунов. На_
пример, Юкка Джернволл и Исаак Салазар_Циудад с коллегами (Jernvall
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et al., 2000; Salazar_Ciudad, Jernvall, 2002, 2004) впервые осуществили ком_
пьютерное моделирование морфогенеза зубов мышей и полевок. Они
использовали ГИС_технологии для того, чтобы картировать паттерны
генной экспрессии в формирующихся зачатках зубов, уподобляя бугорки
зубов горным вершинам, как это принято при построении ГИС. Показа_
но, что по паттернам экспрессии генов (концентрациям молекулярных
продуктов) можно предсказать локализацию бугорков зубов и что именно
различиями в паттернах генной экспресии можно объяснить особенности
протекания морфогенеза зубов полевок и мышей.

Как известно, для мышей характерно супротивное и параллель_
ное расположение бугорков, а для полевок их диагональный сдвиг,
приводящий к альтернативному чередованию призм зуба – тениодон_
тии. Здесь следует добавить, что внутри семейства Muridae, представ_
ленного огромным числом современных и вымерших родов, также
встречаются формы с выраженной тениодонтией (Шевырева, 1976).

Салазар_Циудад и Джернволл (Salazar_Ciudad, Jernvall, 2002) на
примере первого нижнего щечного зуба m1 показали, что до 16_го дня
беременности у мышей и полевок морфогенез зуба эмбриона протекает
одинаково, но на 16_й день у полевок наблюдается диагональный сдвиг
зачатков бугорков, сопровождающийся заметным продольным вытяги_
ванием зуба. Напротив, у мышей в это время те же бугорки расположе_
ны почти параллельно, и зачаток зуба выглядит более коротким. Все
бугорки закладываются последовательно, а сам процесс начинается с
переднего края зуба. Так, на 15_й день развития у мыши на зубе m1
формируется только один бугорок, причем по характеру экспрессии
(интенсивности окраски участков зуба молекулярным зондом, марки_
рующим белки) ключевых генов (Fgfs и Shh), которые участвуют в
формировании эмали зуба, вполне можно предсказать появление вто_
рого бугорка. В этот же период зуб полевок тоже имеет один сформи_
рованный бугорок, однако паттерн экспрессии генов (по интенсивно_
сти свечения молекулярного зонда) показывает, что следующий буго_
рок уже будет смещен по отношению к первому по диагонали. Таким
образом, специально окрашенные генные продукты намечают в зачатке
зуба будущее место формирования нового бугорка, что позволяет ис_
пользовать этот феномен для визуализиции специфики протекания
морфогенеза зубов у разных таксонов.

Салазар_Циудад и Джернволл (Salazar_Ciudad, Jernvall, 2002) раз_
работали математическую модель морфогенеза зуба, согласно которой
небольшие перестройки и изменения работы генной сети через взаи_
модействие экспрессии генов BMP и Shh позволили описать и объяс_
нить появление различий в морфологии дефинитивных зубов мышей
и полевок (рис. 3.1).
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С помощью такой модели можно генерировать разную морфоло_
гию зубов путем изменения скоростей диффузии соответствующих бел_
ков. Небольшого приращения скорости роста лингвального элемента за
счет большего локального связывания ингибитора роста достаточно для
коренного изменения морфогенеза зуба полевок по сравнению с мыша_
ми. Крупные морфологические изменения могут быть получены за счет
небольших изменений начальных условий, т.е. нелинейно.

Другой вывод из данной модели заключается в том, что все клет_
ки могут начать процесс развития с одним и тем же набором «инструк_
ций», но в результате взаимодействия клеток возникают специфичес_
кие инструкции. Модель также предсказывает, что некоторые типы
зубов должны претерпевать определенные эволюционные трансформа_
ции с большей вероятностью, чем другие. Данный подход весьма инте_
ресен и перспективен и может способствовать решению многих про_
блем гомологизации тех или иных структур, опираясь на изучение пат_
тернов экспрессии генов и моделирование на этой основе морфогене_
тических явлений.

В дефинитивном состоянии щёчные зубы полевок отличаются
сложной структурой, состоят из дентино_эмалевых призм, но при про_
резывании, подобно зубам других млекопитающих, имеют бугорчатое
строение. После перехода к самостоятельному питанию в процессе
стирания вершин бугорков на жевательной поверхности образуется
сложный рисунок, состоящий из концевых эмалевых петель и череду_
ющихся треугольников. Особенности строения разных зубов являются
диагностическими признаками многих видов подсемейства. Однако
общеизвестна морфотипическая изменчивость, характерная в большей
степени для первого нижнего (m1) и третьего верхнего (M3) моляров
(R��� rig, B��� rner, 1905; Hinton, 1926; Огнев, 1950; Zimmermann, 1956; Ма_

Рис. 3.1. Сравнение предсказанных моделью генной экспрессии (а)
и эмпирически наблюдаемых зависимостей морфогенеза бугорков зубов (б)

у полевок (1) и мышей (2) в эмбриогенезе
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леева, 1972, 1976; Ангерманн, 1973; Еремина, 1976; Васильева, 1978а, б;
Смирнов, Васильев, 1978, 1979; Большаков и др., 1980; Круковер, 1989;
Поздняков, 1993, 2003; Поздняков, Литвинов, 1994; Ковалева и др.,
2002; и др.). Заметим, что в данном случае и в дальнейшем мы будем
придерживаться буквенно_цифрового кода для обозначения щечных
зубов полевок, принятого А.С. Тесаковым (2004).

При описании изменчивости разные авторы стремились по_свое_
му упорядочить наблюдаемое разнообразие формы и структуры зубов.
Начиная с работ Рёрига и Бёрнера (R��� rig, B��� rner, 1905), для описания
изменчивости третьего верхнего зуба (M3) выделяют ряд качествен_
ных типов жевательной поверхности, отражающих ее относительную
сложность: формы simplex, typica, duplicata и variabilis. При этом учи_
тывается усложнение последней непарной петли зуба («пятки», или
талона) за счет формирования дополнительных зубцов на ее внутрен_
ней (лингвальной) и наружной (буккальной) сторонах. Реальное раз_
нообразие рисунка M3 обычно не исчерпывается этими четырьмя
классическими вариантами, поэтому каждый исследователь для описа_
ния наличного разнообразия, как правило, вводит дополнительные
классы, кодируемые специальными числовыми формулами, отражаю_
щими общее число выступающих и входящих «углов» с обеих сторон
зуба. Помимо общей сложности жевательной поверхности, отражаю_
щей суммарную длину режущего края эмали за счет формирования
входящих и выступающих углов, изменчивость зуба проявляется так_
же в различных комбинациях слияний и разделений дентиновых про_
странств, ограниченных эмалевым бордюром.

При описании изменчивости других зубов в общем применяются
те же критерии. Для первого нижнего зуба (m1) известна конфигура_
ция «maskii», характеризующаяся «отшнуровкой» головки передней
непарной петли в результате развития глубоких симметрично разви_
тых на наружной и внутренней сторонах зуба входящих углов и сопри_
косновения их эмалевых стенок. В ряде случаев просто используются
названия вариантов, характерных для отдельных видов: «agrestis» и
«radnensis» – для M2, «gud», «nivalis» и «oeconomus» для m1, «exul»
для M1. Некоторые из этих особенностей строения также применяют_
ся как таксономические признаки, например «oeconomus» или «пити_
мисное слияние», однако с невысокой частотой они встречаются и у
других близких видов. Поскольку характерные для одних видов фор_
мы зубов встречаются и у других таксонов, действительно можно гово_
рить о существовании параллельных гомологических рядов изменчи_
вости зубов у полевок.

Установлены как географические, так и временные тренды мор_
фотипической изменчивости у разных видов. В то же время неоднок_
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ратно подчеркивалось, что в силу большой функциональной нагрузки,
связанной с процессом механического измельчения больших объемов
клетчаткового корма, структура зубов подвержена параллельным эво_
люционным изменениям (Воронцов, 1967; Шевырева, 1976; Novacek,
1992; Sanchez_Villagra, Williams, 1998; Агаджанян, 2000).

Разные виды и роды полевок демонстрируют параллельные ряды
морфотипической изменчивости зубов, причем ее системный характер
обусловливает возможность находить закономерные повторения у раз_
ных таксонов в виде рефренов транзитивного полиморфизма С.В.
Мейена (1988). По нашему мнению, в данном случае параллелизм из_
менчивости свидетельствует не о конвергентном сходстве, а о сохране_
нии системных свойств развития при дивергенции форм, основанном
на унаследовании ими исходно общей эпигенетической системы.

Одним из первых прямых указаний на существование именно
гомологических рядов в изменчивости строения щечных зубов поле_
вок, в понимании Н.И. Вавилова, стала упомянутая нами ранее статья
Р. Ангерманн (1973). В этой работе рассмотрены в сравнительном пла_
не варианты строения жевательной поверхности почти всех щечных
зубов у ряда видов полевок близких родов Microtus и Chionomys и об_
наружены сходные проявления структурной изменчивости (паралле_
лизм) у разных видов. Полученные количественные данные позволи_
ли сделать вывод о том, что редкие для одних форм варианты, обычны
для других. По нашему мнению, в этой работе фактически были проде_
монстрированы проявления двух закономерностей, которые сле_
дует связать с законами гомологической изменчивости Н.И. Вавилова
и Н.П. Кренке в их истолковании С.В. Мейеном (см. главы 1, 2). С од_
ной стороны, можно вычленить несколько сходных структурных со_
стояний в спектре изменчивости конкретного зуба, выступающего в
данном случае в качестве отдельного признака, и построить ряд его
структурных трансформаций (мерон), а с другой, обнаружить парал_
лельные ряды структурных композиций гомологичных зубов (рефре_
ны), представленные с разной полнотой и частотой встречаемости у
разных видов. В целом показано, что виды полевок отличаются не
столько наборами вариантов жевательной поверхности, сколько пере_
распределением их частот и специфичностью доминирующих форм.
Этим был продемонстрирован количественный характер различий
между разными видами.

При описании изменчивости зубов принято выделять «морфоти_
пы», под которыми обычно понимаются определенные варианты их
строения или композиции элементов структуры их жевательной по_
верхности (Малеева, 1972, 1976; Большаков и др., 1973, 1975, 1980;
Васильева, 1978а,б; Круковер, 1989; Поздняков, 1993). При этом фор_
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ма жевательной поверхности рассматривается как сочетание относи_
тельно независимых вариаций признаков, часть из которых имеет ко_
личественную природу изменчивости, а другая может быть представ_
лена дискретными структурами (Васильева, 1978а,б). Сочетание раз_
ных количественных рядов варьирования может обеспечить для конк_
ретных зубов проявление дискретностей второго порядка – морфоти_
пов (Большаков и др., 1980). По степени скоррелированности призна_
ков можно оценить, является ли проявление морфотипов случайным
сочетанием вариаций признаков (тогда корреляция будет пренебрежи_
мо мала) или, напротив, при неслучайном сочетании признаков мор_
фотип может рассматриваться  как «морфа». В последнем случае мор_
фотип сам становится единицей наблюдаемой изменчивости, а не соче_
танием случайных тенденций разных признаков. В наших исследова_
ниях мы не сталкивались с тем, чтобы морфотипы в строгом смысле
являлись «морфами», то есть жестко скоррелированными сочетаниями
вариаций признаков (Большаков и др., 1973; Васильева, 1978а,б; Боль_
шаков и др., 1980). Чаще встречается близкое к случайному проявле_
нию наложение тенденций изменчивости разных признаков. Тем не
менее такие композиции (комбинации состояний разных признаков),
нельзя признать полностью случайными сочетаниями.

При сравнении теоретических и эмпирических частот морфотипов
M3, построенных по сочетаниям (композициям) замкнутых дентиновых
полей у лемминговидной полевки Alticola lemminus из окрестностей г.
Певек, нами были обнаружены некоторые отклонения от случайной
комбинаторики признаков. Для каждого зуба (n = 79) мы анализирова_
ли композиции мест смыкания (перемычек) эмали, разделяющих денти_
новые поля, для каждой перемычки были вычислены вероятности про_
явления (p = k/n, где k – число зубов с данной перемычкой, а n – число
изученных зубов) и не проявления (q = 1 – p) шести возможных в дан_
ном случае перемычек. Произведение вероятностей проявления и не_
проявления конкретного набора из шести перемычек для определенной
их композиции позволило вычислить теоретическую вероятность про_
явления отдельных морфотипов как случайное сочетание данного набо_
ра перемычек (морфотипа). Сравнивая реальную и теоретическую веро_
ятности проявления конкретных морфотипов в выборке, можно было
оценить степень их соответствия друг другу.

Расчеты показали, что для многих морфотипов теоретическая и
эмпирическая вероятности хорошо согласуются. Например, вариант с
пятью первыми перемычками M3 и слиянием оставшихся элементов
талона в одно дентиновое поле (морфотип с формулой I–II–III–IV–V),
теоретически должен был проявиться в 9.7 случаев, а встретился у 10
экземпляров зубов. Морфотип c четырьмя первыми перемычками I–II–
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III–IV, имеющий слитое общее дентиновое поле талона, теоретически
должен был проявиться у 18.6 зубов, а встречен у 19. Морфотип с тремя
первыми перемычками I–II–III теоретически ожидался у 11.4 зубов, а
обнаружен у 13. Однако в ряде случаев обнаружено рассогласование те_
оретических и эмпирических вероятностей проявления морфотипов.
Так, вариант I–II–III–IV–V–VI с полной отшнуровкой всех семи ден_
тиновых полей теоретически должен был быть у 3.96 зубов, а найден у
12, т.е. проявлялся в 3 раза чаще. Напротив, морфотип I–II–III–IV–VI
c отсутствием пятой перемычки теоретически должен был проявиться у
7.63 зубов, а найден у 4, то есть почти в 2 раза реже. Всего в этой выбор_
ке было найдено 16 морфотипов, выделенных как композиции взаимно_
го расположения замкнутых дентиновых полей. Сравнение теоретичес_
ких и эмпирических частот морфотипов по критерию хи_квадрат выяви_
ло статистически значимые различия между ними (�2 = 27.3; d.f. = 7;
p < 0.001). Это означает, что, несмотря на хорошее, на первый взгляд, со_
ответствие теоретических и эмпирических частот морфотипов, тракту_
емое как случайное наложение вероятностей проявления признаков,
иногда наблюдается либо повышенная, либо заниженная их реализация.

При аналогичном сравнении эмпирических и теоретически вычис_
ленных частот морфотипов M3 у полевки_экономки, построенных по
тому же принципу, оказалось, что они также во многих случаях хорошо
соответствуют друг другу (тенденция случайного наложения состояний
признаков). Однако, как и в предыдущем случае, число эмпирически на_
блюдаемых зубов определенного морфотипа иногда превышает теорети_
чески возможное (тенденция к проявлению морфотипа как «морфы»), а
в других случаях, напротив, наблюдаемое в реальности число зубов от_
дельных морфотипов оказывается ниже теоретического (тенденция к по_
давлению проявления морфотипа как «морфы»). В целом различия меж_
ду теоретическими и эпирическими частотами морфотипов по критерию
хи_квадрат оказались также статистически значимыми (p < 0.01).

Таким образом, в обоих случаях наблюдается некоторая зарегули_
рованность фенотипической реализации морфотипов. Наблюдаемые
отклонения от случайного проявления могут быть обусловлены регу_
ляторными факторами морфогенеза. Определенные морфотипы ока_
зываются несколько более «предпочтительными» композициями в
ходе морфогенеза, а другие, напротив, реализуются реже, чем при слу_
чайном процессе, в соответствии с исходными заданными вероятнос_
тями проявления элементарных структурных вариаций. Это указывает
на неслучайный в целом характер сочетанной изменчивости призна_
ков, но в то же время недостаточно закономерный и устойчивый для
того, чтобы считать морфотипы разными морфами, а не случайными
сочетаниями вариаций признаков.
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В этой связи представляется возможным говорить о проявлении
«аттрактивных», «депрессивных» и «супрессивных» морфотипов. Ча_
стота проявления аттрактивных морфотипов существенно выше, чем
при случайной реализации, а депрессивных– существенно ниже. При
резком изменении внутренних и внешних условий развития иногда
могут появиться морфотипы, которые в нормальных условиях никогда
не проявятся, т.е. супрессивные (запрещенные) морфотипы. Имеются,
следовательно, и комбинативные морфотипы, отражающие случайное
сочетание и наложение вариации одних признаков на другие, которые,
как показывают наши предварительные расчеты, численно заметно
преобладают в выборках у разных видов.

Мысль о необходимости построения комбинативной решетки при_
знаков для описания разнообразия меронов неоднократно высказывалась
С.В. Мейеном (1978, 1988) и далее развивалась Ю.В. Чайковским (1990)
и Ю.В. Мамкаевым (2004). Эта же идея сочетания вариации разных при_
знаков для сравнительного описания изменчивости была независимо
сформулирована Е.Е. Коваленко и И.Ю. Поповым (1997) как «новый
подход к анализу свойств изменчивости» и оценки полноты реализации
сочетаний признаков. Мы ранее (Васильева, 1978а) также предлагали
использовать решетку сочетания двух признаков: складчатости и числа
замкнутых дентиновых полей по отношению к морфотипам зубов.

Следует отметить, что все эти схемы наглядны и удобны для
сравнения степени реализации разнообразия фенотипов как сочетаний
признаков. Однако, как нам представляется, это лишь первый этап в
сочетанной характеристике морфотипов. Двумерной схемы, по_види_
мому, недостаточно для удовлетворительного решения этой задачи,
поскольку требуется не двумерная, а многомерная ординация измен_
чивости признаков. В дальнейшем в последующих главах мы подроб_
но остановимся именно на этом многомерном подходе применительно
к характеристике сочетанной композиционной изменчивости проявле_
ния фенов неметрических признаков черепа.

Таким образом, изменчивость щечных зубов полевок можно оце_
нивать по нескольким независимым направлениям или «меронам» по
С.В. Мейену. Первое из них – общая сложность, или «складчатость»
(термин предложен нами совместно с В.Н. Большаковым). Складча_
тость жевательной поверхности в свою очередь распадается на две
компоненты: внутренней и наружной сторон. Третье направление свя_
зано с качественными изменениями рисунка в зависимости от фикса_
ции местоположения точек сближения эмалевых стенок зуба, приводя_
щего к специфической конфигурации объединения дентиновых полей.
Каждое положение возможного смыкания эмали и появления пере_
мычки, разделяющей дентиновые поля, является соответствующим
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признаком, а само смыкание эмали или отсутствие такового может
рассматриваться как состояние признака – фен.

Для M3 в изменчивости внутренней стороны можно выделить
несколько градаций (классов или состояний) в зависимости от разма_
ха изменчивости и целей конкретного исследования. Изменчивость
наружной стороны, как правило, сводится к появлению дополнитель_
ного (четвертого) выступающего угла, что соответствует форме
«duplicata» Рёрига и Бёрнера (R��� rig, B��� rner, 1905), однако у некоторых
форм может формироваться еще один (пятый) выступающий угол на
наружной стороне зуба. Слитость дентиновых полей может быть оха_
рактеризована при учете случаев слияний и разделений по гомологи_
зированным точкам (архитектонически индивидуализированным).
При таком подходе система морфотипов становится многомерной.

Так, если расположить выделенные морфотипы на плоскости, где
по одной оси (X) учитывать складчатость лингвальной стороны, по
второй (Y) – буккальной, а по вертикали (Z) – слияние замкнутых
дентиновых пространств, то получится нечто вроде прямоугольного
слоеного пирога. При этом для адекватного описания морфотипичес_
кого разнообразия трехмерного пространства окажется также недоста_
точно, так как точки «пережима» жевательной поверхности варьируют
относительно независимо друг от друга в комбинативном режиме, что
приводит к возрастанию мерности морфотипического пространства и
невозможности его непосредственной полной визуализации.

Если использовать данную модель для выделения шести града_
ций складчатости внутренней стороны (от несколько более простой,
чем f. simplex – ultrasimplex, до f. complex) и двух – с наружной (нали_
чие признака f. duplicata и его отсутствие), то число «морфотипов
складчатости» будет равным 12.

При полностью случайном комбинировании точек пережима –
перемычек, которых при максимальном проявлении сложности M3
полевок можно насчитать шесть (при этом они соответственно будут
разделять семь замкнутых дентиновых пространств), число сочетаний
будет определяться как 26 = 64. Следовательно, максимальное теорети_
чески возможное общее число разных морфотипов можно вычислить
как произведение 12 х 64 = 768. Выявляя морфотипы M3 у конкретно_
го таксона, можно оценить как спектр их качественного разнообразия,
так и степень реализации морфотипов по сравнению с теоретически
возможным их набором. Необходимость и возможность оценки степе_
ни (уровня) реализации фенофонда неоднократно подчеркивала в сво_
их работах также и И.В. Еремина (1978, 1988).

Имеющиеся у нас данные (Васильева, 1978а; Большаков и др.,
1980) свидетельствуют о том, что общее число реально обнаруженных
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морфотипов оказывается как минимум на порядок меньше максималь_
ного числа. Безусловно, первой причиной обнаруженного несовпадения
эмпирического и теоретически возможного числа морфотипов можно
считать невыполнение самого условия полностью случайного комбини_
рования признаков складчатости и слияния дентиновых пространств.

Формирование композиций разных элементов структуры зубов
(их комбинаторика) осуществляется не независимо, а на основе опре_
деленных частот исходных элементарных состояний (фенов), и не
представляет собой полностью случайное и хаотическое комбинирова_
ние вариантов со случайным наполнением частот.

Как уже отмечалось выше, между признаками есть определенная,
но очень слабая корреляция: более складчатые зубы несколько чаще
имеют и большее число замкнутых пространств. Коэффициент корре_
ляции между степенью складчатости зубов на внутренней и внешней
сторонах M3 у полевки_экономки (Microtus oeconomus) для правых зу_
бов составил r = 0.13 и незначимо отличался от нуля (p = 0.236), а для
левых  r = 0.08 (p = 0.465). Объемы наблюдений в обоих случаях соста_
вили 100 экз. зубов. Коэффициент корреляции между степенью склад_
чатости буккальной и лингвальной сторон для первого нижнего щеч_
ного зуба m1 (n = 107) у той же полевки_экономки оказался равен для
правых зубов r = 0.03 (p = 0.780), а для левых r = 0.11 (p = 0.270). Тем
не менее можно полагать, что при относительной независимости варь_
ирования состояний признаков наружной и внутренней сторон на
внутривидовом уровне, при сравнении разных таксонов, в силу разных
закономерностей морфогенеза зубов внутри них, на межвидовом уров_
не будут проявляться различия в доминировании тех или иных мор_
фотипов. Сочетание признаков морфотипа зуба позволяет с достаточ_
ной полнотой охарактеризовать сопряженную изменчивость (паттерн)
конкретного таксона.

Количественная природа проявления складчатости зубов при
изучении их изменчивости интуитивно ощущается каждым исследова_
телем. Представляло интерес оценить это более строгими методами.
Ранее Н.Г. Смирновым и А.Г. Васильевым (1978, 1979) на примере m1
водяной полевки была доказана количественная природа изменчивос_
ти формы параконидного отдела. Мы провели такой же специальный
анализ на других модельных видах, в частности на примере M3 полев_
ки_экономки (Большаков и др., 1980).

Как и в случае с водяной полевкой, нами были обнаружены одно_
вершинные распределения угловых величин. Например, при измере_
нии угловых показателей (рис. 3.2), характеризующих складчатость
M3 у полевки_экономки, был построен вариационный ряд по после_
днему �_углу (рис. 3.3).
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При сравнении его с гистограммой, характеризующей распреде_
ление «дискретных» классов складчатости для той же выборки, наблю_
дается их хорошая согласованность. Коэффициент корреляции Спир_
мена составил в этом случае r

s 
= 0.88 (n = 100; p < 0.001). Таким обра_

зом, количественная природа явления складчатости зубов формально
подтверждается и в этом случае. Верхний угол �, имеет самую низкую
вариабельность и фактически фиксирован. Промежуточный угол �,
который может быть крайним нижним в случае варианта f. typica, име_

Рис. 3.2. Схема измерений углового
показателя складчатости лингвальной

стороны М3  у полевки>экономки:
OO’ – ось зуба; N1>3P1>3 –

перпендикуляры, принятые за начало
отсчета; N1>3K1>3  – касательные к

передним граням выступающих углов;
Выступающие углы: � (P1N1K1) –

верхний (первый) выступающий угол
талона; � (P2N2K2) – промежуточный
(второй) выступающий угол талона;

� (P3N3K3) – нижний (третий)
выступающий угол талона

Рис. 3.3. Сравнение количественных
(A) и качественных (Б)

характеристик складчатости
жевательной поверхности M3 на
примере одной и той же выборки
зубов полевки>экономки (n = 100).
Пояснения даны в тексте. Схема
измерения углового показателя

приведена на рис. 3.2
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ет промежуточную по величине дисперсию значений и приближен по
этому показателю к верхнему первому. Нижний угол �, варьирует на
порядок сильнее и определяет общую картину изменчивости складча_
тости в выборке. Последнее обстоятельство может быть обусловлено
разным временем их закладки в эмбриогенезе и спецификой последу_
ющего морфогенеза элементов зуба (Salazar_Ciudad, Jernvall, 2002).

Независимость варьирования количественных по своей природе
признаков складчатости внутренней и внешней сторон зуба, сочетание
которых формирует дискретность морфотипов, приводит к тому, что
возникает проблема надежности их классификации. Тем не менее соче_
тание этих признаков с местоположениями перемычек эмали, разъеди_
няющих дентиновые поля, позволяет более строго разделять морфоти_
пы зубов. Как уже неоднократно подчеркивалось, для представления
спектра изменчивости морфотипов сравниваемых таксонов мы ис_
пользовали три описанных выше показателя: складчатость лингваль_
ной и буккальной сторон зуба и число замкнутых дентиновых полей с
учетом вариантов их слияния и объединения. Применение данного
способа анализа морфотипической изменчивости зубов позволило нам
сравнить разнообразие гомологичных морфотипов у близких таксонов
и соотнести рефрены их морфотипической изменчивости.

Для оценки сходства качественного и количественного спектра
реализованной морфотипической изменчивости мы предложили спе_
циальный коэффициент морфотипического сходства K

sm (Васильева,
1978а,б; Большаков и др., 1980), который фактически является мерой
перекрывания мерона у сравниваемой пары таксонов или полноты
трансгрессии рефрена морфотипической изменчивости конкретного
зуба. Этот коэффициент вычисляли по следующей формуле:

�����
� ��

�� �
�
�

� �
����

�

�

��

�� ��
��� ,

где k – число морфотипов, общих для обеих выборок; i – номер морфо_
типа из числа общих, i = 1, 2,…, k; ci1, ci2 – количество экземпляров зу_
бов i_го морфотипа в первой и второй выборках; n1,n2 – объемы срав_
ниваемых выборок (число исследованных зубов).

При сравнении двух подвидов полевки_экономки (Microtus
oeconomus oeconomus и M. o. hahlovi) были выделены следующие три
класса складчатости (по лингвальной стороне):

I. На лингвальной стороне М3 четыре выступающих угла, разделен_
ных тремя входящими (соответствует f. typica у обыкновенной полевки).

II. Количество выступающих углов такое же, как в предыдущем
случае, но имеется четвертый входящий угол (переходное строение от
typica к variabilis).
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III. На лингвальной стороне пять выступающих углов, разделен_
ных четырьмя входящими (f. variabilis).

Складчатость буккальной стороны характеризовали двумя край_
ними вариантами: наличием или отсутствием четвертого выступающе_
го угла (f. duplicata). Cравнение двух подвидов полевки_экономки
(Microtus oeconomus oeconomus и M. o. hahlovi) позволило выделить 24
морфотипа, 20 из которых  были общими, а по два у каждой формы ока_
зались специфичными. У северного подвида (M. o. hahlovi) не обнару_
жен морфотип с отсутствием третьей по местоположению перемычки в
сочетании с переходным строением между typica и variabilis, а также
морфотип с сочетанием пятой перемычки и f. variabilis. У южного под_
вида не найдены морфотипы с полным набором перемычек (с семью
замкнутыми пространствами). Примечательно, что при гибридизации
этих подвидов встречены два дополнительных морфотипа с максималь_
но высокой складчатостью и полным набором перемычек. При сравне_
нии наборов морфотипов у двух подвидов полевки_экономки коэффи_
циент морфотипического сходства составил Ksm = 99.3 (Васильева,
1978а). Поскольку наблюдаемое перекрытие спектров гомологических
рядов морфотипической изменчивости зубов в этом случае весьма высо_
кое, а специфичные варианты представлены малым числом экземпля_
ров, можно заключить, что это весьма близкие формы с высокой полно_
той трансгрессии рефрена морфотипической изменчивости.

Изменчивость m1 у полевки_экономки изучали многие исследо_
ватели (Малеева, 1971, 1972; Ангерманн, 1973; Большаков и др., 1980;
Смирнов и др., 1986; Поздняков, Литвинов, 1994; Ковалева и др., 2002;
Фадеева, Смирнов, 2008), которые использовали разные подходы к ее
описанию. Мы выделяли три класса складчатости для характеристики
изменчивости буккальной стороны и четыре класса – для лингвальной
(рис. 3.4). Сравнение лабораторных колоний южного и северного под_
видов полевки_экономки не выявило различий по частотам классов
складчатости лингвальной стороны, однако для складчатости структур
буккальной стороны различия между виварными колониями подвидов
выражены достаточно отчетливо (рис. 3.5).

Если у южного подвида доминируют наименее сложные морфо_
типы, то у северного преобладают зубы среднего класса складчатости,
у которых еще только намечается дополнительный пятый выступаю_
щий угол в параконидном отделе. Интересно, что у гибридов от скре_
щивания подвидов отчетливо проявляется такое же соотношение час_
тот классов складчатости, как и у зверьков южного родительского под_
вида. Возможно, такое доминирование в первом поколении может кос_
венно свидетельствовать о происхождении северной формы от южной,
что подтверждает анализ гомологических структур m1. Поскольку
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Рис. 3.4. Изменчивость
проявления

складчатости (1–4)
на лингвальной (А) и

буккальной (Б)
сторонах первого

нижнего щечного зуба
у полевки>экономки

Рис. 3.5. Частоты
встречаемости классов
складчатости (1–4, см.
рис. 3.4) жевательной

поверхности m1
 
на

лингвальной и
буккальной сторонах

зуба у южного (Microtus
oeconomus oeconomus) и

северного (M. oec.
hahlovi) подвидов

полевки>экономки и
гибридов первого
поколения (F1)
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происхождение северных полевок_экономок от южных форм вида мо_
жет быть принято как более правдоподобная версия (Фадеева, Смир_
нов, 2008), чем обратное утверждение, этот случай можно рассматри_
вать как один из примеров, допускающих подобную трактовку в каче_
стве заведомо правильной версии.

С другой стороны, представляет интерес сравнение заведомо раз_
ных форм, видовой статус которых в настоящее время подтвержден и не
вызывает сомнения. Одним из таких примеров можно считать сопостав_
ление морфотипического разнообразия у восточноевропейской
(Microtus levis) и илийской (M. ilaeus) полевок. Для этой пары видов ко_
эффициент морфотипического сходства составил Ksm = 20.9 (Большаков
и др., 1980), т.е. был крайне невелик. Несмотря на некоторое перекрыва_
ние варьирования каждой из всех учитываемых компонент изменчиво_
сти, общая количественная трансгрессия рефрена морфотипической
изменчивости оказалась незначительной. У каждого вида нами было
выделено по 8 морфотипов М3, причем общим у них оказался только
один. Он представляет собой сочетание II класса складчатости с пятью
замкнутыми пространствами. По классификации Рёрига и Бёрнера
(R��� rig, B��� rner, 1905), этот вариант соответствует f. typica. На имеющем_
ся у нас материале на его долю приходится у восточноевропейской по_
левки 11.2%, а у илийской – 29.3% от общего числа изученных зубов.

Принцип построения двумерных схем гомологических рядов
морфотипов зубов и реализация их рефренов при попарном сравнении
ряда форм полевок приведены в книге В.Н. Большакова, И.А. Василь_
евой и А.Г. Малеевой (1980). В наших таблицах (Васильева, 1978а)
подход к составлению схемы размещения морфотипов зубов принци_
пиально соответствует тому, который значительно позднее предложи_
ли Е.Е. Коваленко и И.Ю. Попов (1997). Морфотипы расположены в
двухмерную схему с учетом двух составляющих изменчивости: а)
складчатости внутренней и внешней сторон зуба; б) числа замкнутых
пространств на его жевательной поверхности. По вертикали обозначе_
но число замкнутых пространств в порядке убывания от максимально_
го до минимального числа (например, у полевки_экономки от 6 до 2),
по горизонтали морфотипы расположены в порядке изменения струк_
туры зуба по степени нарастания складчатости лингвальной и буккаль_
ной сторон. Морфотипы одного класса складчатости с одинаковым
числом замкнутых пространств по различным вариантам их слияния
помещали в одну клетку схемы.

Рассмотрим в качестве примера двухмерную схему морфотипи_
ческой изменчивости для двух этих видов (рис. 3.6). В данном случае
толщина эмали не учитывалась и приведена схематично, позволяя
лишь проследить варианты замкнутости дентиновых полей. В целом у
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восточноевропейской полевки рисунок жевательной поверхности ме_
нее сложен. На изученном материале у этой формы число замкнутых
пространств варьирует от двух по пяти, причем чаще встречаются три_
четыре замкнутых пространства (рис. 3.7). У М. levis в отличие от М.
ilaeus отмечается большее разнообразие вариантов слияния зубных
полей. У отдельных экземпляров сливаются второе и третье поля –
морфотипы 9 и 14, третье и четвертое – 10 и 15, четвертое и пятое – 12
и 14,  третье, четвертое и пятое – 12, второе, третье и четвертое – 11;
второе и третье, четвертое и пятое – 14 и, наконец, все четыре зубных
поля сливаются в одно общее, а число замкнутых пространств сокра_
щается до двух – 13. При большей вариабельности числа замкнутых
пространств складчатость зуба изменчива в меньшей степени, чем у
илийской полевки. Однако у восточноевропейской полевки оказался
встречен морфотип, относящийся к f. simplex, т.е. для нее характерна
тенденция к упрощению структуры M3 – слияние замкнутых про_
странств, наличие f. simplex.

Из рисунка 3.6. видно, что морфотипы, принадлежащие M. levis,
сосредоточены преимущественно в левой верхней части схемы. Для
илийской полевки, напротив, можно отметить тенденцию к усложне_

Рис. 3.6. Изменчивость
рисунка жевательной

поверхности M3 у
илийской и

восточноевропейской
полевок и их гибридов

(Большаков и др., 1980).
1–16 – номера

морфотипов зубов
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нию структуры третьего моляра верхней челюсти, что проявляется, с
одной стороны, в усилении складчатости зуба, с другой – в увеличении
числа замкнутых пространств (варьирует от 4 до 6), причем наиболее
обычны морфотипы с 5 замкнутыми пространствами. Если у восточно_
европейской полевки часто встречаются слияния дентиновых полей,
то у некоторых экземпляров илийской полевки талон разделен на два
замкнутых пространства, а их общее число увеличено до шести. При_
знак складчатости у илийской полевки варьирует в большем диапазо_
не – у нее встречены М3 II, III, IV и V классов складчатости. Усложне_
ние рисунка зуба M. ilaeus на схеме отражает расположение ее морфо_
типов в правой нижней части.

Межвидовые гибриды по характеру изменчивости третьего верх_
него щёчного зуба обнаруживают значительное сходство с илийской
полевкой. У них число замкнутых пространств варьирует от 3 до 6 и так
же, как и у илийской полевки, проявляется тенденция к усилению
складчатости. Гибриды имеют 7 общих морфотипов с илийской полев_
кой (2–8) и всего два – с восточноевропейской (8 и 11). Заметим, что у
гибридов появляется новый морфотип (16), не встреченный ни у одной
из родительских форм. Этот вариант имеет четыре замкнутых простран_

Рис. 3.7.
Встречаемость

морфотипов M3 у
илийской (А) и

восточноевропейской
(В) полевок и их
гибридов (Б) (по:

Большаков и др., 1980).
2–6 – число замкнутых

пространств



92 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

ства и сочетает в себе слияние третьего и четвертого зубных полей (при_
знак восточноевропейской полевки) со сложной структурой зуба, соот_
ветствующей IV классу складчатости (признак илийской полевки).

Если у подвидов полевки_экономки было обнаружено практичес_
ки полное совпадение качественного многообразия сочетаний призна_
ков рисунка М3, то у илийской полевки мы видим противоположную
картину. Качественный набор морфотипов M3 илийской полевки су_
щественно отличается от их набора у восточноевропейской, а един_
ственный общий для них вариант встречается почти у всех представи_
телей рода (Ангерманн, 1973).

Таким образом, морфологическая дивергенция сравниваемых
форм полевок проявляется в специфических тенденциях морфотипи_
ческой изменчивости рисунка жевательной поверхности М3. Уровень
обнаруженных различий в сочетании с репродуктивной изоляцией
илийской и восточноевропейской полевок подтверждает их видовую
самостоятельность.

В заключение рассмотрим возможность практического использо_
вания гомологических рядов (рефренов) изменчивости состояний
признаков зубов полевок в их сочетаниях (композициях) для описа_
ния специфики таксонов разного иерархического ранга на примере
некоторых изученных форм.

Поскольку повторяющиеся структурные гомологические ряды у
разных таксонов, как было показано в начале раздела на примере работ
Салазара_Циудада и Джернвалла (Salazar_Ciudad, Jernvall, 2002), даже
при сравнении представителей Muridae и Cricetidae, основаны на сход_
ном фукционировании генных сетей и последующих эпигенетических
взаимодействиях, то гомологичные морфологические структуры впол_
не могут быть привлечены для оценки эпигенетической дивергенции
таксонов. Морфотипы зубов полевок могут быть гомологизированы с
высокой степенью надежности, поэтому представляют особый интерес
для использования их при оценке эволюционных явлений и решении
вопросов таксономии.

Мы сравнили проявления гомологической изменчивости призна_
ков зубов у двух рассмотренных выше подвидов полевки_экономки,
относительно близкого к ней вида – полевки Миддендорфа, трех пред_
ставителей подрода Neodon: памирской, арчевой полевки (включая
резко дифференцированную форму из заповедника Аксу_Джабаглы с
Таласского Алатау), восточноевропейской полевки, а также двух силь_
но дифференцированных алтайского и забайкальского подвидов боль_
шеухой полевки. Такое сравнение позволило сопоставить друг с дру_
гом представителей Arvicolini (подроды Neodon, Microtus, Alexandromys
и Pallasiinus) и трибы Prometheomyini (род Alticola) (по: Павлинов,
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2006). Для всех этих форм у нас имелись подробные данные о частотах
встречаемости определенных морфотипов, что позволило получить не_
обходимые характеристики по 13 фенам морфотипических признаков,
включающим данные о частотах встречаемости классов складчатости
лингвальной и буккальной сторон зубов, а также  проявления или не_
проявления определенных перемычек, обусловленных сжатием эмали,
которые разделяют замкнутые дентиновые поля.

Следует заметить, что классы складчатости представляют собой,
как можно было убедиться выше, ранжирование непрерывно варьиру_
ющих свойств формы талона M3 и параконида m1 и лишь с большой
натяжкой формально могут рассматриваться как состояния неметри_
ческих признаков – фены. Напротив, перемычки (смыкания эмали при
сдвигах эмалевых треугольников относительно друг друга) вполне со_
ответствуют представлениям о неметрических пороговых признаках, а
их состояния (проявление или непроявление) можно рассматривать в
качестве типичных фенов неметрических признаков. При сравнении
складчатости зубов у представителей разных родов на качественном
уровне можно построить их ряды, которые выступают по отношению
друг к другу как рефрены (рис. 3.8).

Несмотря на отчетливо разную форму зубов у представителей
Microtus и Alticola, хорошо видно, что в их структурном разнообразии
наблюдается явный параллелизм: классы складчатости зубов в этих
рядах закономерно повторяют друг друга и могут рассматриваться как
гомологичные рефрены. В этом проявляется транзитивный полимор_
физм, общий для таксонов обоих родов. Однако количественная пред_
ставленность того или иного фена, как это видно из приведенной на
рис. 3.8 сопряженной таблицы частот, у каждого таксона может быть
совершенно разной, как и полнота воспроизведения рефренов морфо_
типической изменчивости.

Кластерный анализ частот встречаемости 13 фенов у 9 взятых
таксонов был проведен методом UPGMA с использованием сопряжен_
ного двустороннего подхода: направление Q – группирование в клас_
теры таксонов по частотам фенов зубов, направление R – группирова_
ние в кластер фенов по сходству таксонов. На рис. 3.8 хорошо видно,
что в случае Q_направления кластерного анализа таксоны сгруппиро_
вались по родам, которые относятся к разным трибам: Prometheomyini
и Arvicolini (по: Павлинов, 2006). В пределах рода Microtus выделились
два больших субкластера. Один объединил всех представителей подро_
да Neodon, среди которых наибольшее сходство проявили памирская и
арчевая полевки. Несколько особое положение в этом субкластере за_
нимает таласская форма «арчевой» полевки из заповедника «Аксу_
Джабаглы» (в главе 10 таксономические отношения между этими фор_
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мами будут рассмотрены более детально). Второй субкластер тоже раз_
делился на два: в один вошла восточноевропейская полевка (подрод
Microtus), а в другом объединились представители двух близких видов
– полевка_экономка (подрод Pallasiinus) и полевка Миддендорфа (под_
род Alexandromys). Видно, что два подвида полевки_экономки, как и
при сравнении двух форм памирской полевки, объединились в субкла_
стер самого нижнего уровня иерархии, т.е. проявили наибольшее сход_
ство друг с другом по комплексу фенов M3. Некоторое повышенное
своеобразие зубов двух дифференцированных подвидов большеухой
полевки: забайкальского Alticola macrotis macrotis и алтайского A. m.
vinogradovi, на наш взгляд, обусловлено действительно резкими разли_
чиями в проявлении некоторых фенов у этих форм – отсутствие пере_
мычек I и III у забайкальской формы и наличие у алтайской (см. рис.
3.8), а главное, вероятными возрастными эффектами, которые прояв_
ляются у представителей Alticola сильнее, чем у Microtus.

Второй аспект кластерного анализа (R_направление), проведен_
ный сопряженно с первым, представляет собой мерономическую
структуру данной группы таксонов подсемейства Arvicolinae по прояв_
лениям гомологической изменчивости морфотипов M3. Видно, что
наиболее контрастные различия между родами Alticola и Microtus про_
явились по самому уклонившемуся мерономическому субкластеру,
включающему фены проявления перемычек I и III. У большинства
серых полевок размыкание первой перемычки – явление чрезвычайно
редкое. В лабораторной колонии полевки_экономки мы обнаружили
лишь несколько случаев из более чем 1000 изученных зубов M3. На_
против, у многих Alticola слияние передней непарной петли с первым
треугольником – это характерная черта, которая иногда нарушается
лишь у алтайского подвида большеухой полевки и чукотских леммин_
говидных полевок, а также c невысокой частотой встречается у других
Alticola, включая серебристую и плоскочерепную полевок.

Таким образом, имеются основания полагать, что именно сочетание
и взаимное пересечение многих гомологических рядов морфотипической
изменчивости зубов позволяет уловить различия в структуре составляю_
щих их меронов и выявить таксономическую иерархию, опираясь на ча_
стотную представленность элементов их морфотипических рефренов.

Р. Ангерманн (1973) провела на примере нескольких видов трибы
Arvicolini качественный и количественный анализ гомологических
рядов морфотипической изменчивости не только для M3, но и для M1,
M2, m1, m2 и m3. Опираясь на полученные Р. Ангерманн результаты,
включая табличные данные из ее работы, мы применили рассмотрен_
ный выше подход сопряженного морфотипического анализа для оцен_
ки близости изученных ею таксонов полевок по разнообразию морфо_
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типов всей зубной системы. В таблицах 1 и 2 (Ангерманн,1973, с. 107 и
с. 113) показано качественное разнообразие морфотипов, кроме того
указывается, какие из них встречаются очень часто, редко или полно_
стью отсутствуют (помечено специальными значками). Специально
отмечены и те случаи, когда частоты доминирующих вариантов стро_
ения зубов приблизительно равны по представленности в выборках.

Эти материалы позволили нам ранжировать проявление тех или
иных вариантов зубов и отдельных состояний признаков в интервале
от 0 до 3. Ранги отражали не только качественную представленность
тех или иных вариантов, но и их относительную частоту встречаемос_
ти, т.е. допускали количественный аспект рассмотрения данных. По
аналогии с нашими предыдущими расчетами для M3, используя полу_
ченные по данным Ангерманн ранговые оценки для всех верхних и
нижних щечных зубов, мы вычислили евклидовы расстояния между
10 таксонами полевок двух родов – Chionomys и Microtus. По вычис_
ленной матрице расстояний провели кластерный анализ методом не_
взвешенного попарного среднего связывания UPGMA (рис. 3.9).

Результаты двухстороннего кластирования представлены на рис.
3.9. Верхний кластер характеризует мерономические отношения, оце_
ненные по разнообразию таксонов. Видно, например, что второй, счи_
тая сверху, субкластер объединяет тенденции наличия у видов слито_
сти третьего и четвертого треугольников m3 (m3 III_) , слитости перво_
го и второго треугольников m2 (m2 II_), а также слитости третьего и
четвертого треугольников этого зуба (m2 III_). По отсутствию этих
свойств, т.е. наличию перемычек, и разделению соответствующих тре_
угольников m3 и m2 от других видов полевок четко отделяются полев_
ка_экономка, пашенная и обыкновенная полевки, что хорошо видно на
нижнем «таксономическом» кластере. Здесь выделились два больших
субкластера. Один объединил представителей подродов Pallasiinus
(M. oeconomus) и Microtus (M. arvalis, M. agrestis), а другой – представи_
телей подродов Terricola (M. majori, M. subterraneus, M. shelkovnikovi) и
Sumeriomys (M. socialis), которые образуют отдельный субкластер, а
также видов рода Chionomys (Ch. gud, Ch. roberti, Ch. nivalis), объеди_
ненных в самостоятельную группу.

Полученные нами результаты в целом согласуются с существую_
щими в настоящее время представлениями о взаимных таксономичес_
ких отношениях всех этих форм в пределах трибы Arvicolini (Павли_
нов, 2006). Единственное исключение – положение в кластере M.
socialis, которая объединилась с M. majori. В главе 10 мы вновь вернем_
ся к обсуждению вопроса об эпигенетической близости Terricola и
Sumeriomys, которая была обнаружена и по комплексу фенов неметри_
ческих признаков черепа.
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В таблице 3 из той же работы (Ангерманн, 1973, с. 114) приве_
дены данные о частотах встречаемости всех выделенных ею морфо_
типических вариаций по всем щёчным зубам у 8 таксонов полевок.
Анализ этих данных показал, что доминирующие у одних видов ва_
рианты строения зубов у других таксонов могут быть редкими. На_
пример, строение зуба, характерное для Microtus agrestis (наличие
дополнительной петли на M2), которое является диагностическим
признаком с частотой встречаемости, близкой к 100%, встречено

Рис. 3.9. Гомологическая  изменчивость строения M3 у полевок
подсемейства Arvicolinae.

А – ранговые характеристики зубов полевок; Б – структура мерономических
отношений таксонов по строению зубной системы; В – кластерный анализ

таксономических отношений по гомологическим рядам морфотипической
изменчивости зубов между 10 видами полевок подродов Pallasiinus (moec –

M. oeconomus), Microtus (marv – M. arvalis, magr – M. agrestis), Terricola (mmaj –
M. majori, msubt – M. subterraneus, mschel – M. shelkovnikovi), Sumeriomys (msoc –

M. socialis) и рода Chionomys (chniv – Ch. nivalis, chgud – Ch. gud, chrob – Ch. roberti)
и их мероно>таксономические отношения (рассчитано по: Ангерманн, 1973)
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как вариант со средней частотой у M. socialis (19.8–36.2%), M. majori
(32.1%) и M. subterraneus (54.1%), а также с низкой частотой у снеж_
ных полевок: Chionomys gud (2.3%), Ch. roberti (9.2%) и Ch. nivalis
(4.0%). Вариант строения m1 «nivalis» встречается у снеговой по_
левки Ch. nivalis с частотой 78.5%, а у полевки_экономки он доста_
точно редок – 8.8%. Характерный волнообразный изгиб эмали вто_
рого треугольника на лингвальной стороне M2 – «radnensis» –
встречен с невысокой частотой у 8 видов полевок. Во всех этих слу_
чаях отчетливо проступает и подтверждается правило Н.П. Кренке,
основанное на явлении транзитивного полиморфизма, описанного
С.В. Мейеном.

В этой связи важно напомнить результаты исследований А.Г.
Малеевой (Малеева, Воробьева, 1970; Большаков и др., 1980) динами_
ки состава и соотношения морфотипов m1 в процессе постепенного пе_
рехода (филетической эволюции) Lagurus transiens  в  L. lagurus от
плейстоцена до современности. Она выявила направленный процесс
смены доминирования одних морфотипов над другими и их замены во
времени. При этом часть морфотипов прошлого исчезает («вымира_
ет»), а ближе к современности начинают появляться новые морфоти_
пы которых, в прошлом не было. На каждой стадии существования
фратрии L. transiens, а затем и в пределах L. lagurus наблюдается поли_
морфизм в строении m1, который наследуется и передается с достаточ_
ной полнотой от одной стадии к другой. В данном случае можно его
рассматривать как типичный транзитивный полиморфизм Мейена.
Часть древних морфотипов L. transiens, которые были сначала сравни_
тельно редкими и могли рассматриваться как новшества (А.Г. Малее_
ва называет их «резервными» морфотипами), в последующем посте_
пенно, через промежуточную стадию «потенциально_основных», име_
ющих среднюю частоту встречаемости, перешли в разряд «основных»,
т.е. доминирующих по частоте на начальных стадиях возникновения L.
lagurus. Затем, по мере становления современной степной пеструшки,
эти морфотипы становятся «потенциально_резервными», т.е. вновь
резко снижается частота их встречаемости, и,  наконец, они вновь пе_
реходят в разряд «резервных» крайне редких, но теперь уже архаичес_
ких морфотипов. Следующий этап – исчезновение или «вымирание»
соответствующих морфотипов. А.Г. Малеева считает, что данная «схе_
ма подчеркивает значение сохранения видами полиморфности во вре_
мени для процесса формообразования» (Большаков и др., 1980, с. 121).
По ее мнению, надежным критерием появления нового вида является
полная смена основных морфотипов.

Таким образом, транзитивный полиморфизм может сохранять
во времени достаточно большое разнообразие гомологичных морфо_
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типов у близких видов. Основной морфотип, характерный, например,
для M. agrestis в разобранном выше примере из работы Р. Ангерманн,
может считаться потенциально_основным (по терминологии А.Г.
Малеевой) у M. majori и относиться к категории резервных у всех
видов снежных полевок.

Мы использовали материалы таблицы 3 из работы Р. Ангер_
манн для вычисления матрицы евклидовых расстояний между так_
сонами. Кластерный анализ был проведен методом Уорда, рассчи_
танным на выявление агрегаций таксонов высоких уровней иерар_
хии, а не самых нижних (в последнем случае обычно используется
метод поиска ближайшего соседа). Результаты кластерного анализа,
представленные на рис. 3.10, показывают, что и в этом случае соче_
тание признаков и их состояний позволяет оценить степень дивер_
генции таксонов полевок по морфотипическому разнообразию го_
мологичных структур всей зубной системы. Выделились два круп_
ных субкластера, один из которых объединил всех представителей
рода Microtus, а другой, – рода Chionomys. Примечательно, что две
внутривидовые формы общественной полевки Microtus socialis объе_
динились в общий субкластер на самом нижнем уровне иерархии и
присоединились к полевке_экономке. В данном варианте сравнения
представители Sumeriomys и Terricola вновь находятся в общем боль_
шом кластере, что, по_видимому, отражает определенное сходство в
морфогенезе их зубной системы. Интересно заметить также, что
представители разных подродов рода Microtus интегрировались в
общем субкластере.

Итоги проведенных сравнений позволяют заключить, что подход,
использующий сочетание гомологичных состояний признаков зубов,
достаточно эффективен при сравнении таксонов разного уровня эво_
люционной дивергенции. Необходимо также подчеркнуть, что при так_
сономическом использовании отдельно взятых признаков, например
показателей складчатости, имеющих количественную природу варьи_
рования, затруднительно проводить сопоставление и диагностику так_
сонов. В этом случае следует согласиться с Р. Ангерманн (1973) в том,
что «явление гомологической изменчивости заставляет с осторожнос_
тью относиться ко всем выводам, сделанным на основе формы отдель_
ных зубов» (с. 114). Однако если выявленную Р. Ангерманн гомологи_
ческую изменчивость зубов рассматривать многомерно во всех ее про_
явлениях, то, напротив, возникает возможность проводить эффектив_
ное групповое сравнение таксонов. По сочетанию признаков, характе_
ризующих морфотипическую изменчивость зубов, становится реаль_
ным оценивать как направления, так и степень эволюционной дивер_
генции сравниваемых таксонов.



100 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

3.2. ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ
НЕМЕТРИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ У ГРЫЗУНОВ

Мелкие дискретные вариации в строении черепа млекопитающих
издавна были известны анатомам и зоологам. Исторически наиболее
известным примером такого рода изменчивости является знаменитая
«кость инков» – обособленный костный элемент чешуи затылочной
кости, встречающийся с довольно большой частотой у черепов из архе_
ологических памятников Южной Америки (Быстров, 1967; Рычков,
Мовсесян, 1972). Как уже говорилось, большое количество дискретных
признаков скелета («minor skeletal variants») было, описано и детально
изучено на линейных мышах английскими генетиками (Gr��� neberg, 1950,
1952а,б, 1955, 1963; Searle, 1954а,в,c; Deol, 1955; Deol, Truslove, 1957;
Truslove, 1961). При этом первоначально считалось, что данный вид из_
менчивости  характерен только для лабораторных линейных животных
и связан с их высокой гомозиготностью, которая в свою очередь имеет
следствием снижение гомеостаза развития (Lerner, 1954). Однако к тому

Рис. 3.10. Кластерный анализ (метод Уорда) морфотипического разнообразия
8 таксонов по частотам встречаемости (%) состояний признаков зубной

системы (по: Ангерманн, 1973, табл. № 3)



101ГЛАВА 3. ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ...

времени уже были известны работы Вебера (Weber, 1950), который по_
казал существование различий в частотах скелетных вариаций между
природными популяциями домовых мышей и заключил, что эти вариан_
ты могут служить «инструментом» экологических исследований, осо_
бенно при определенной степени изоляции популяций как репродук_
тивных единиц. С тех пор целый ряд диких популяций мышей в различ_
ных частях света был изучен в этом отношении: в Северной Америке
(Deol, 1958), в Перуанских Андах (Harland, 1958 цит. по: Berry, Searle,
1963), в Англии (Berry, 1963). Грюнеберг (Gr��� neberg, 1961), изучив час_
тоты подобных признаков в популяциях черных крыс на зерновых скла_
дах в Дели (Индия), интерпретировал свои данные как доказательства
генетического дрейфа. А. Сирль (Searle, 1960) также описал квази_не_
прерывную изменчивость для скелетов мышей, зубов кошек и собак в
Сингапуре. На основании всех этих данных Р. Берри и А. Сирль (Berry,
Searle, 1963) высказали мыcль о том, что квази_непрерывная изменчи_
вость, которую они отнесли к особой категории полиморфизма, назван_
ного ими «эпигенетический полиморфизм», не ограничивается  только
одним видом – домовой мышью, а может быть обнаружен и у других
видов грызунов. Они провели целенаправленный поиск и сравнитель_
ный анализ скелетных вариаций у 10 видов грызунов, относящихся к
трем подотрядам – Sciuromorpha, Myomorpha и Hystricomorpha
(cистематика по: Simpson, 1945).

Описав более 50 дискретных вариаций в строении черепа и пост_
краниального скелета, Берри и Сирль обнаружили, что некоторые при_
знаки могут встречаться у разных представителей грызунов, но ни один
признак не встретился у всех видов. Установлено также, что у ряда ви_
дов признаки могут быть фиксированы, т.е. иметь частоту встречаемос_
ти 100%, тогда как у других их проявление может варьировать. Нередки
случаи фиксации альтернативных состояний даже у близкородственных
видов. Эта работа сыграла очень большую роль в последующем разви_
тии популяционно_морфологических исследований млекопитающих.
После ее выхода очень многие зоологи на разных видах млекопитающих
пытались использовать данные признаки для описания внутривидовой
изменчивости, связанной с географическими или экологическими фак_
торами, или для выявления популяционной структуры видового населе_
ния и решения проблем внутривидовой систематики.

В библиографическом обзоре Баучо (Bauchau, 1988), насчитыва_
ющем 97 публикаций, вышедших с начала 50_х годов XX в., приведен
список уже из 40 видов млекопитающих, в том числе 24 видов грызу_
нов, на которых были проведены исследования с использованием не_
метрических признаков скелета. Однако следует отметить, что в этом
списке очень слабо представлены исследования русскоязычных авто_
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ров. В последние два десятилетия число подобных работ как в мире,
так и в нашей стране продолжает расти.

В русле фенетического направления, интенсивно развиваемого оте_
чественными зоологами в 1970–1990_е годы (Тимофеев_Ресовский и др.,
1973; Яблоков, 1978, 1980; Большаков и др., 1980; Васильев, 1984, 1988,
1992, 1996, 2005; Яблоков, Ларина, 1985), появились публикации по цело_
му ряду видов млекопитающих, причем большая часть из них посвящена
грызунам (Большаков, Васильев, 1975; Еремина, 1976; 1978; Лапшов,
1976; Васильев, 1984, 1992, 1996; Васильева, Васильев, 1984, 1992; Боль_
шаков и др., 1985; Лисин, Васильев, 1985; Васильев и др. 1986, 1996а, 1999,
2000, 2003; Ларина, Еремина, 1988; Галактионов и др., 1991; Banach et al.,
1995; Васильев и др., 1996б; Васильев, Васильева, 1997, 2005; Кораблев и
др., 1997; Vasilyev, Vasilyeva, 1995; Vasil’eva, 1999; Песков, Емельянов, 2000;
Васильева и др., 2003, 2005, 2008). Проводились также исследования  на_
секомоядных (Zakharov et al., 1991, 1997; Большаков и др., 1996), хищных
(Бурдин, Маминов, 1988; Глушкова, Кораблев, 1997; Кораблев, Алексеева,
1997; Монахов, 2001; Васильев и др., 2004; Ansorge et al., 2009), включая
ластоногих (Berry, 1969; Валецкий, 1978; Zakharov et al., 1997), китобраз_
ных (Яблоков, 1966; Evans, Yablokov, 2004), а также парнопалых (Громов,
Скулкин, 1986; Кораблев, 1997).

Первая попытка систематизировать накопившуюся информацию
и создать каталог фенов неметрических признаков черепа для отряда
грызунов в целом была предпринята Н.И. Лариной и И.В. Ереминой
(1988). На основе собственных материалов и изображений черепов
грызунов в определителях и сводках они составили проспективный
каталог встречаемости неметрических вариаций черепа и зубной сис_
темы для 63 родов грызунов из 17 семейств, включая ископаемые фор_
мы. При этом авторы стремились описать вариации максимально пол_
но и дробно, доводя их до самых мелких нюансов дискретной изменчи_
вости числа черепных отверстий, формы отдельных костей и швов, а
также особенностей жевательной поверхности зубов. Это, однако, в
последующем затруднило их практическое использование другими
исследователями, и, кроме того, иногда встречались явно ошибочные
решения. Например, на рисунке 1 (Ларина, Еремина, 1988) височное
отверстие малой лесной мыши под номером 21 приведено в соответ_
ствие с постгленоидным отверстием у обыкновенного сурка. Безуслов_
но, оба отверстия расположены на чешуйчатой кости, но не могут быть
идентифицированы в качестве одного и того же признака.

Несмотря на то, что в этой большой и интересной работе встреча_
ются противоречия и отдельные случаи ошибочно проведенной гомо_
логизации некоторых признаков, авторы показали принципиальную
возможность обнаружения параллельных вариаций у разных таксонов,
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что позволило наметить общие принципы и подходы к каталогизации
этих структур. В целом следует отметить, что после работы Р. Берри и
А. Сирля (Berry, Searle, 1963) это наиболее обстоятельная и наиболее
полная сводка на русском языке по данной проблеме до настоящего
времени, и именно она была принята нами за основу при разработке
рабочего каталога неметрических признаков.

По нашему мнению, этим значение двух данных публикаций не
исчерпывается. Второй не менее важный аспект состоит в том, что в
них совершенно определенно обращено внимание на параллелизм в
изменчивости дискретных признаков скелета разных видов млекопи_
тающих и принципиальную возможность их гомологизации. Одновре_
менно с этим возникла и вышла на первый план проблема корректной
гомологизации неметрических признаков скелета при сравнительных
исследованиях разных видов грызунов, как наиболее изученной в этом
отношении группы млекопитающих.

3.2.1. Проблемы гомологизации неметрических признаков
у грызунов

Во многих случаях для правильной гомологизации структур до_
статочно простого визуального сравнения местоположения (локализа_
ции) и внешнего вида вариации. Нетрудно заметить, что при этом про_
исходит подсознательное применение первых двух критериев по Рема_
не (Remane, 1955), а именно: «критерия положения» и «критерия
специального качества». Как правило, без особых затруднений на ин_
туитивном уровне удается гомологизировать вариации наличия_отсут_
ствия или изменения числа большинства черепных отверстий для про_
хождения сосудов и нервов, редукции или, наоборот, появления до_
полнительных костных структур. В случае затруднений приходится
прибегать к третьему из упоминавшихся критериев гомологизации –
«критерию серии переходных форм». В некоторых ситуациях гомоло_
гизация становится возможной только после тщательного анализа
внутригрупповой изменчивости состояний конкретного признака  у
всех сравниваемых видов. Особую роль при этом играет учет асиммет_
ричности выражения признаков на левой и правой сторонах черепа.
Собственно, именно асимметричное выражение дискретных признаков
на разных сторонах тела и послужило дополнительным практическим
критерием отнесения их к категории «эпигенетического полиморфиз_
ма», т.е. к так называемым «квазинепрерывным» морфологическим
признакам, имеющим пороговую природу.

Примеры «очевидной», интуитивной, гомологизации состояний
одноименных признаков у разных видов грызунов в изобилии приве_
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дены в упомянутых работах Р. Берри и А. Сирля, а также Н.И. Лари_
ной и И.В. Ереминой. Мы также обсуждаем ряд подобных примеров
визуальной гомологизации неметрических признаков и их состояний
– фенов: FHgsi и FHgdu, FeMs, FeBs*, RxMo(_), FFr, FEtdu, FsFrfm*,
FTm, MeTm, FnPa*, OsIpbi*, FPodu, FMxzm, MgPlpolc, FMtacan,
FMbacsu и FMbacif, M3(_), m3(_) и др. Полные названия признаков и
фенов приведены в каталоге (табл. 3.1). Безусловно, все случаи здесь
указать просто невозможно как из_за обилия признаков (более 120),
так и из_за большого числа сравниваемых таксонов (более 60). Автора_
ми выполнено свыше 600 цифровых микрофотографий фенов для
большинства проанализированных признаков и создана справочная
база илюстративных материалов («Атлас фенов неметрических при_
знаков грызунов» на CD) для проведения сравнительного фенетичес_
кого анализа.

Однако приходится признать, что в отдельных случаях процеду_
ра визуальной гомологизации становится проблематичной. Поясним
это на примере из той же статьи Р. Берри и А. Сирля (см. Berry, Searle,
1963), где на рисунках 7 и 8 изображены вариации в строении овально_
го отверстия у четырех видов грызунов: морской свинки, каролинской
белки, норвежского лемминга и темной полевки. Рассмотрим эти ри_
сунки, специально изменив их расположение. Изображения в данном
случае были развернуты в одну и ту же сторону (рис. 3.11 А, Б, рис.
3.12 А, Б). У каждого вида Берри и Сирль выделили по два состояния
овального отверстия: одиночное (вверху) и удвоенное (внизу). Во всех
этих случаях действительно рассматривается область овального и
круглого отверстий и их подразделенность костными элементами.
Однако нам представляется, что в данном случае гомологизация эле_
ментов алисфеноида (os alisphenoideum) была некорректной, посколь_
ку речь идет о наличии (внизу) и редукции_отсутствии (вверху) трех
разных, негомологичных друг другу элементов структуры крылокли_
новидной кости: у каролинской белки показана редукция боковой
крыловидной пластинки (см. рис. 3.11), у норвежского лемминга варь_
ирует проявление другого элемента – алисфеноидного столбика, а у
темной полевки – вентральной части медиального столбика алисфено_
ида, разделяющего овальное и круглое отверстия изнутри (см. рис.
3.12). У морской свинки, как и у темной полевки, варьирует проявле_
ние медиального столбика, но его дорзальной части (см. рис. 3.11). В
связи с этим, по нашему мнению, процедура гомологизации отдельных
элементов структуры овального отверстия, как и всего крылоклино_
видного (алисфеноидного) отдела черепа, у разных видов грызунов
заслуживает проведения специального сравнительно_морфологическо_
го исследования.
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Таблица 3.1. Каталог фенов неметрических признаков черепа
грызунов подсемейств Arvicolinae, Cricetinae, Murinae.
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Продолжение таблицы 3.1.
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Клиновидный отдел черепа грызунов изучен очень неполно и
неравномерно для разных семейств. Некоторая информация имеется в
сводке С.И. Огнева (1950), в книгах П.П. Гамбаряна и Н.М. Дукельс_
кой (1955), Н.Н. Воронцова (1982) по низшим хомякообразным, Н.И.
Лариной с соавт. (1982) по восточноевропейской полевке. Особый
интерес представляет статья Е.Г. Потаповой (1988), специально посвя_
щенная сравнительно_морфологическому исследованию клиновидного
отдела черепа у представителей разных семейств грызунов. Именно на

Окончание таблицы 3.1.
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Рис. 3.11. Гомологизация элементов структуры алисфеноидного отдела
черепа в области овального и круглого отверстий у морской свинки Cavia

porcellus (А) и каролинской белки Sciurus carolinensis (Б) на основе рисунков
из работы Берри и Сирля (Berry, Searle, 1963) с изменениями (см. текст).
1 – боковая крыловидная пластинка, 2 – вентральная алисфеноидная перегородка,

3 – медиальный столбик алисфеноида, 4 – алисфеноидный столбик, 5 – f. ovale,
6 – f. rotundum, 7 – processus pterigoideus, 8 – нёбная кость, 9 – слуховая капсула

эту работу мы опирались при решении проблем гомологизации дан_
ных структур и отчасти – их номенклатуры.

У грызунов, как и у других млекопитающих, крылоклиновидная,
или алисфеноидная пластинка, образующая боковую стенку мозговой
капсулы в аборальной части глазницы, отходит от основной клиновид_
ной кости латерально (Потапова, 1988). Она формирует алисфеноид_
ный и поперечный каналы, по которым проходят кровеносные сосуды,
образует крыловидную ямку, в которой крепится крыловидный мус_
кул. Через отверстия алисфеноида выходят три ветви тройничного
нерва (nervus trigeminus): глазничная (n. ophthalmicus) – через верх_
нюю глазничную щель, верхнечелюстная (n. maxillaris) – через круглое
отверстие (foramen rotundum) и нижнечелюстная (n. mandibularis) –
через овальное отверстие (f. ovale).

Представители разных семейств грызунов различаются по архи_
тектонике клиновидного отдела, особенно по степени разобщенности
овального и круглого отверстий. Последнее обстоятельство зависит от
наличия или редукции ряда костных элементов, разделяющих эту пару
отверстий и смежные с ними отверстия черепа: боковое (foramen
lacerum laterale) и медиальное (foramen lacerum mediale) рваные отвер_
стия. Часть этих элементов описана Е.Г. Потаповой, в упомянутой выше
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работе (рис. 3.13). Прежде всего, она отмечает в пределах отряда боль_
шое разнообразие в степени развитости так называемого алисфеноидно_
го столбика (stylus alisphenoideus) – костной пластинки, соединяющей
вентральный и дорзальный края алисфеноида (рис. 3.13, 12). Поскольку
автором в данной работе приведены только русские названия всех кос_
тных элементов, латинская номенклатура дается нами как максимально
близкий по смыслу перевод названий с русского языка на латынь.

 Е.Г. Потапова проводит сопоставление архитектоники клиновид_
ного отдела миоморфных и сциуроморфных грызунов. Несмотря на то,
что в нашу непосредственную задачу не входило изучение сциуромор_
фных грызунов, мы также просмотрели небольшие выборки пяти ви_
дов беличьих из трех подсемейств – Sciurinae, Pteromyinae и Marmo_
tinae исключительно в целях ознакомления с их морфологическими
особенностями по сравнению с миоморфными грызунами. Дополни_
тельно для сравнения были привлечены также материалы по ряду дру_

Рис. 3.12. Изменчивость структуры и гомологизация элементов алисфеноида
в области овального и круглого отверстий у норвежского лемминга Lemmus

lemmus (А) и темной полевки Microtus agrestis (Б) на основе рисунков из
работы Берри и Сирля (Berry, Searle, 1963) с изменениями (см. текст).

1 – боковая крыловидная пластинка, 2 – вентральная алисфеноидная перегородка,
3 – медиальный столбик алисфеноида, 4 – алисфеноидный столбик, 5 – f. ovale,

6 – f. rotundum, 7 – processus pterigoideus
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гих семейств. Мы полагали, что такой сравнительно_морфологический
подход позволит составить более полное представление об «архетипе»
рассматриваемого отдела и даст возможность более надежно гомологи_
зировать конкретные структуры у хомяковых.

По данным Е.Г. Потаповой, у беличьих алисфеноидный столбик
очень хорошо развит и представляет собой довольно широкую плос_
кую пластинку, дорзально и орально от которой располагается круглое
отверстие f. rotundum, вентрально и каудально – овальное отверстие f.
ovale. У всех изученных нами представителей беличьих, включая
обыкновенную белку, летягу, бурундука и два вида сусликов (большого
и берингийского), алисфеноидный столбик является мощным элемен_
том, напоминающим диагонально расположенную плоскую широкую
костную «балку», как и у каролинской белки (Sciurus carolinensis) на
рис. 3.11 (см. выше), взятом из работы Р. Берри и А. Сирля (Berry,
Searle, 1963, p. 589). Не отмечено ни одного случая примеров редукции,
что вполне согласуется с мнением Е.Г. Потаповой о фиксации (отсут_
ствии полиморфизма) этого костного элемента в архетипе алисфено_
идного отдела черепа большинства беличьих. Аналогичным образом
фиксирован и передний столбик алисфеноида, соединяющий боковую
стенку мозговой капсулы с верхнечелюстной костью и образующий
боковую стенку алисфеноидного канала (рис. 3.11; рис. 3.13, 5).

Рис. 3.13. Клиновидный отдел черепа грызунов (по: Потапова, 1988):
А – сем. Sciuridae; Б – подотряд Myomorpha (Cricetidae, Muridae).

1 – основная клиновидная кость; 2 – крыловидная пластинка основной клиновидной
кости; 3 – крылоклиновидная пластинка основной клиновидной кости; 4 – отверстия
для выхода нервов (овальное и круглое отверстия); 5 – передний столбик алисфеноида
(боковая стенка алисфеноидного канала); 6 – дно алисфеноидного канала; 7 – боковая
крыловидная пластинка; 8 – собственно алисфеноидный канал; 9 – крыловидная ямка;
10 – межкрыловидное пространство; 11 – корень алисфеноида; 12 – алисфеноидный

столбик; 13 – поперечный канал основной клиновидной кости
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В то же время для беличьих характерна относительно небольшая
глубина крыловидной ямки. При этом боковая крыловидная пластин_
ка lamina lateralis processus pterygoidei (рис. 3.11; рис. 3.13, 7), ограни_
чивающая крыловидную ямку с латеральной стороны и разделяющая
f. ovale на две части с вентральной стороны, у них представлена доста_
точно тонкой, изящной и склонной к редукции костной перемычкой. В
качестве примера на рис. 3.11 (внизу) для каролинской белки, где это
состояние обозначено как двойное овальное отверстие (f. ovale double),
так как эта перемычка действительно делит овальное отверстие на две
части с вентральной стороны. На просмотренном нами материале
лишь у берингийского суслика из четырех изученных черепов только
у одного она была сформирована полностью с обеих сторон и у одно_
го – только на правой стороне черепа. У остальных экземпляров бе_
рингийского суслика и четырех других видов беличьих аборальный
фрагмент этой перемычки в той или иной степени редуцирован, варь_
ируя от сохранения остаточного элемента в виде свободно висящего
костного отростка до полного отсутствия. Это состояние признака так_
же изображено для каролинской белки (см. рис. 3.11, вверху) и обозна_
чено как одиночное овальное отверстие (f. ovale single).

Внутри мозговой камеры овальное и круглое отверстия разделены
костным столбиком, идущим с медиальной стороны алисфеноидного
канала «параллельно» алисфеноидному столбику, расположенному ла_
терально. Мы назвали его медиальным столбиком stylus alisphenoideus
medialis. Этот элемент у беличьих достаточно хорошо развит, случаев его
редукции на просмотренном материале не было обнаружено.

Вентральная пластинка, ограничивающая овальное отверстие с
аборальной стороны и foramen lacerum mediale с оральной, у беличьих
также очень хорошо развита и представляется фиксированной (не
«склонной» к полиморфизму). Мы обозначили ее как trabecula
alisphenoidea ventralis. Таким образом, для беличьих, по_видимому, поли_
морфное состояние характерно именно для аборального фрагмента бо_
ковой крыловидной пластинки, хотя, разумеется, нельзя исключить воз_
можность обнаружения полиморфизма и других перечисленных струк_
тур при просмотре более многочисленного материала по указанным
видам и тем более во всем видовом разнообразии Sciuromorpha.

Анализ строения клиновидного отдела в подотряде Glirimorpha
на примере небольших выборок представителей семейства Myoxidae
(лесной и садовой сонь) показал, что алисфеноидный столбик у них
также хорошо развит, но имеет меньшую относительную ширину, что
приводит к более выраженному сближению овального и круглого от_
верстий. Боковая крыловидная пластинка также, как правило, реду_
цирована.
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У мышиных (сем. Muridae) алисфеноидный столбик выражен и
фиксирован у Apodemus, Sylvaemus, Mus и Micromys, но отсутствует у
Rattus и Nesokia, т.е. отмечена фиксация альтернативных состояний
признака. Это дает основание предполагать, что при изучении больше_
го по объему материала как в первом, так и во втором случаях возмож_
но обнаружение таксонов, проявляющих полиморфизм.

Для песчанок (сем. Gerbillidae) родов Meriones и Rombomys также
характерно наличие хорошо развитого алисфеноидного столбика, име_
ющего сигарообразную форму. Интересно, что у обоих видов – полу_
денной и большой песчанок – обнаружена практически полная редук_
ция аборального фрагмента боковой крыловидной пластинки, так что
крыловидная ямка с латеральной стороны ограничена не боковой кры_
ловидной пластинкой, а самим алисфеноидным столбиком. При этом
вентральная пластинка часто утрачивает связь с задним столбиком и
непосредственно примыкает к барабанной капсуле. В наибольшей сте_
пени специфика этой группы проявляется в редукции вентральной
костной пластинки, в результате чего происходит слияние овального
отверстия с медиальным рваным.

У хомяковых (сем. Cricetidae) развитие рассматриваемых кост_
ных элементов изменчиво как между подсемействами, так и внутри
последних. У трех изученных нами, уже на более многочисленном ма_
териале, представителей подсемейства Cricetinae – обыкновенный хо_
мяк (Cricetus cricetus), сирийский хомяк (Mesocricetus auratus) и серый
хомячок (Cricetulus migratorius) – обнаружен развитый алисфеноидный
столбик, причем ни одного случая редукции не отмечено, что позволя_
ет предполагать фиксацию у них этого состояния (отсутствие поли_
морфизма). Для всех этих видов характерен отчетливый полиморфизм
боковой крыловидной пластинки, хотя и выражен в разной степени: у
серого хомячка она присутствует у большинства особей, случаи редук_
ции очень редки – 2.3%; у сирийского хомяка, наоборот, этот элемент,
как правило, редуцирован – 88.6%; для обыкновенного хомяка харак_
терен полиморфизм – 73.7% «нормально» развитых и  26.3% с редук_
цией. Следует отметить, что у некоторых особей серого хомячка и си_
рийского хомяка имеется одна дополнительная, «поперечная», перего_
родка, названная нами trabecula alisphenoidea transversa, соединяющая
алисфеноидный и медиальный столбики в их средней части. Кроме
того, у сирийского хомяка обнаружен еще один элемент – костная пе_
ремычка, ответвляющаяся от алисфеноидного столбика и соединяю_
щая алисфеноидный столбик и дорзальную часть медиального столби_
ка, в результате чего происходит подразделение наружного (латераль_
ного) выхода круглого отверстия. Она названа нами «косой перегород_
кой» (trabecula alisphenoidea obliqua). Перегородка наружного выхода
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круглого отверстия обнаружена также и на некоторых черепах обыкно_
венной летяги (Pteromys volans).

В подсемействе полевочьих (Arvicolinae) проявляется очень
большое разнообразие в строении алисфеноида. В основном это каса_
ется наличия или редукции уже перечисленных элементов, а также
проявления полиморфизма некоторых других структур, не обнаружен_
ных у рассмотренных выше таксонов. Наиболее выраженный поли_
морфизм костных структур в области овального и круглого отверстий
отмечен нами у прометеевой полевки (Prometheomys schaposchnikovi).
Ранее этот факт уже отмечался А.Г. Васильевым (2005). У данного
вида полиморфизму подвержены все пять упомянутых выше элемен_
тов: боковая крыловидная пластинка, вентральная перегородка, соб_
ственно алисфеноидный столбик, косая и поперечная перегородки.
Кроме того, у прометеевой полевки при изучении выборки большого
объема выявлено несколько случаев редукции медиального столбика
алисфеноида, т. е. число варьирующих элементов возросло до шести.

У разных родов полевок встречаются разнообразные комбинации
случаев полиморфизма и фиксации этих шести элементов в полном
соответствии с законом гомологических рядов Вавилова и правилом
Кренке. Однако у полевок родов Lagurus, Clethrionomys, Alticola,
Chionomys и некоторых видов Microtus встречена еще одна костная
пластинка, которая первоначально не была обнаружена нами у изучен_
ных представителей подсемейства хомячьих, как и у других семейств
грызунов. Перегородка соединяет дорзальную часть медиального стол_
бика алисфеноида с боковой крыловидной пластинкой, изменчива по
размерам – от очень тонкой дугообразной перемычки у Lagurus и
Clethrionomys до широкой костной пластинки, закрывающей общее
углубление овального и круглого отверстий с латеральной стороны,
подобно алисфеноидному столбику беличьих. Это крайнее выражение
состояния последнего признака отмечено нами только у одной из гео_
графических форм лемминговидной полевки, обитающей на Крайнем
Севере Якутии, причем с очень высокой частотой. При более тщатель_
ном анализе мы все_таки пришли к решению о наличии у обыкновен_
ного хомяка элемента, морфологически сходного с латеральным стол_
биком алисфеноида, хотя и с очень невысокой частотой. Аналогичная
ситуация возникла при изучении этого элемента структуры алисфено_
ида у обыкновенной слепушонки. Применение для его гомологизации
критериев «положения» и «специального качества» представлялось
затруднительным из_за изменения взаимного положения основных
элементов, в частности медиального столбика, который смещен вперед
и практически прикрыт стенкой переднего столбика. В результате
круглое отверстие становится практически невидимым на латеральной
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поверхности алисфеноида, а латеральный столбик очень близко при_
мыкает к аборальной части переднего столбика. Лишь «выстраивание»
ряда промежуточных форм от Ellobius через Chionomys и Lagurus до
Clethrionomys и Alticola позволяет гомологизировать эти морфологи_
чески и топографически различающиеся состояния признака.

Еще одним аргументом в пользу правильности решения о гомо_
логизации данных состояний свидетельствует то, что они ни разу не
были встречены одновременно на одной стороне тела у одной особи,
т.е. тест Паттерсона на «совпадение» в данном случае дает отрицатель_
ный результат (см. главу 1, раздел 1.3). По результатам этого теста за_
мечено также, что латеральный столбик на всем изученном материале
ни разу не совпал на индивидуальном уровне ни с косой, ни с попереч_
ной перегородками. Этот факт также можно было истолковать в
пользу того, что латеральный столбик является производным состоя_
нием от одной из перегородок. Однако для подобной ситуации нам не
удалось подобрать достаточно полный ряд промежуточных форм, что_
бы показать их трансформацию из одного состояния в другое, поэтому
было принято решение на данном этапе рассматривать их как разные
структурные признаки.

Итак, с помощью сравнительно_морфологического анализа нами
установлен транзитивный полиморфизм семи костных элементов
алисфеноидного отдела черепа грызунов, которые достаточно надежно
гомологизированы у представителей всех рассмотренных  таксонов
грызунов разного ранга – от видов до подотрядов. В итоге была со_
ставлена общая схема архитектоники фрагмента клиновидного отдела
в области расположения овального и круглого отверстий (рис. 3.14).
По нашему мнению, фенетическое разнообразие этого комплекса мор_
фологических структур в пределах семейства хомяковых описывается
комбинаторикой семи выделенных элементов. В наиболее полном виде
их набор представлен у прометеевой полевки (рис. 3.15).

Качественное разнообразие композиций этих элементов, реально
встреченных в выборках 41 вида и внутривидовых форм крицетин,
представлено в форме спектров их встречаемости (рис. 3.16). Для каж_
дой композиции составлена ее «фенетическая формула», представляю_
щая собой перечень номеров костных элементов, зарегистрированных
одновременно на одной стороне черепа особи (левой или правой). Циф_
ры соответствуют условным обозначениям на схеме. С другой стороны,
наиболее распространенной композицией оказалась композиция «123»,
обнаруженная у всех арвиколин, кроме настоящих и лесных леммингов
и обыкновенной слепушонки. Именно такое сочетание элементов пред_
ставляет собой «стандартное» для полевок «овальное отверстие», вклю_
чающее нормально сформированные (нередуцированные) боковую кры_
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Рис. 3.14. Схема строения алисфеноида грызунов в области овального и
круглого отверстий.

Структурные элементы, подверженные внутрииндивидуальной изменчивости:
0 – боковая крыловидная пластинка алисфеноида (Lamina lateralis processus pterygoidei

– LmPtla); 1а – аборальный фрагмент боковой крыловидной пластинки LmPtla (>);
1b – задний столбик алисфеноида (Stilus alisphenoideus posterior – StAspo);

2 – вентральная алисфеноидная перегородка (Trabecula alisphenoidea ventralis >
TbAsve); 3 – медиальный столбик алисфеноида (Stylus alisphenoideus medialis –
StAsme); 4 – собственно алисфеноидный столбик (Stylus alisphenoideus – StAs);

5 – косая алисфеноидная перегородка (Trabecula alisphenoidea obliqua – TbAsob);
6 – поперечная алисфеноидная перегородка (Trabecula alisphenoidea transversa –

TbAstv); 7 – латеральный  алисфеноидный столбик
(Stylus alisphenoideus lateralis – StAsla)

Рис. 3.15. Изменчивость композиций элементов структуры алисфеноидного
отдела у прометеевой полевки. В левом верхнем углу каждого рисунка

приведены цифровые формулы композиций фенов.
1–6 – варьирующие костные элементы в области овального и круглого отверстий
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ловидную пластинку (1), вентральную перегородку (2) и медиальный
столбик алисфеноида (3), разделяющий овальное и круглое отверстия
изнутри мозговой камеры. Данная композиция доминирует и по частоте
встречаемости (выделена более интенсивным цветом).

Рис. 3.16. Встречаемость композиций элементов структуры алисфеноидного
отдела черепа в области круглого и овального отверстий у грызунов

подсемейств Arvicolinae и Cricetinae. Численно преобладающие варианты
строения для видов выделены более темным цветом. Обозначения элементов

структуры и их изображения см. на рис. 3.14
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Неожиданным оказалось, что единственной выборкой полевок, у
которой не обнаружена эта самая распространенная композиция, ста_
ла внутривидовая форма лемминговидной полевки из северной Яку_
тии, обитающая на Хараулахском хребте (окрестности г. Тикси). Одна_
ко при специальном изучении выборки значительно большего объема,
использованной для анализа популяционной изменчивости, данная
композиция все_таки была обнаружена, но в единичном экземпляре.

Как можно видеть из таблицы на рис. 3.16, указанная композиция
не отмечена ни у одного из изученных видов хомяков, для которых
характерны сочетания «234», «1234», а для сирийского хомячка, кроме
того, «2346» и «23456». Инвариантным сочетанием для хомяков явля_
ется композиция «234», отличающаяся наличием нормально развитого
алисфеноидного столбика и редукцией аборального фрагмента боко_
вой крыловидной пластинки.

В свою очередь для настоящих и лесных леммингов наиболее
характерны композиции «124» и «14». Это означает, что у них нор_
мально развиты боковая крыловидная пластинка и алисфеноидный
столбик при сохранении полиморфизма вентральной перегородки.
Изредка у настоящих леммингов и некоторых видов Microtus встреча_
ется косая алисфеноидная перегородка (Trabecula alisphenoidea obliqua
– TbAsob), обозначенная цифрой 5 (рис. 3.17).

В этой связи хотелось бы акцентировать внимание на том, что у
настоящих и лесных леммингов идентификация алисфеноидного стол_
бика и его гомологизация с одноименным элементом хомяковых или
беличьих представляет нетривиальную задачу. Из_за изменения угла
поворота боковой крыловидной пластинки у леммингов алисфеноид_
ный столбик принимает почти перпендикулярное положение по отно_
шению к плоскости зубного ряда, оставаясь при этом параллельным
боковой крыловидной пластинке. Поэтому вполне возможно ошибоч_
но принять его за медиальный столбик, который у этих форм, как пра_
вило, не выражен. В частности, в работе Берри и Сирля (Berry, Searle,
1963, p. 590, Fig. 8А), где сравниваются структуры овального отверстия
норвежского лемминга и темной полевки (см. рис. 3.12), у темной по_
левки изображены состояния (фены) медиального столбика и приво_
дится пример его редукции.

Таксоны с полиморфным состоянием алисфеноидного столбика
встречаются во всех трибах арвиколин, кроме Ellobiini, у которых он
нами не обнаружен. Наиболее  часто он встречается у прометеевой
полевки (96.2%), в качестве редкого варианта – у гудаурской, рыжей и
красной полевок, а также у степной и желтой пеструшек (единствен_
ный изученный нами экземпляр последнего вида имел именно эту
композицию на обеих сторонах черепа). Среди полевок рода Microtus
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также выделяются несколько видов, у которых достаточно регулярно
встречается алисфеноидный столбик в композиции «1234». Очень
высока (82.7%) частота алисфеноидного столбика у кустарниковой
полевки (рис. 3.18). На небольших сериях дагестанской и подземной
полевок, имевшихся в нашем распоряжении, это сочетание также до_
минировало. Кроме того, довольно обычна такая композиция у полев_
ки_экономки (рис. 3.19) и как редкий вариант встречается у обыкно_
венной, восточноевропейской полевок и одной из форм Neodon. При
этом морфологически алисфеноидный столбик полевок отличается от
такового хомяков и, особенно, беличьих гораздо меньшей массивнос_
тью – это довольно тонкая, хрупкая костная перемычка, легко ломаю_
щаяся при очистке черепа от мягких тканей. Во всех изученных выбор_
ках нами наблюдались стадии неполного проявления, или редукции,
элемента, когда выражены лишь зачаточные фрагменты. Композиция
«13» отличает полевок подрода Aschizomys, которым вообще свой_
ственна редукция вентральной перегородки, разделяющей овальное и
медиальное рваное отверстия. И, наконец, композиции, маркирован_
ные присутствием седьмого элемента (латерального столбика), встре_
чены у полевок родов Clethrionomys и Alticola, степной пеструшки, а
среди серых полевок – у полевок подрода Neodon, пенсильванской
полевки и полевки_экономки. Как уже отмечалось выше, наибольшая
частота и степень выраженности латерального столбика характерны
для одной из форм лемминговидной полевки. При этом его внешний

Рис. 3.17. Гомология элементов алисфеноида (1–5) у дагестанской полевки
Microtus daghestanicus (А) и сибирского лемминга Lemmus sibiricus (Б)
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Рис. 3.18. Изменчивость строения алисфеноидного отдела в области
овального (f. ovale) и круглого (f. rotundum) отверстий у кустарниковой

полевки (Microtus majori).
1>4 – номера костных перемычек, разделяющих овальное и круглое отверстия.

А–Г – реально встреченные композиции фенов. В левом верхнем углу каждого рисунка
приведены цифровые формулы композиций фенов. На А и Б изображены примеры

неполного проявления перемычек. Типичным вариантом строения
является вариант строения 1234 (Г)

Рис. 3.19. Изменчивость структуры элементов алисфеноида (1–5)
в области овального и круглого отверстий у полевки>экономки

(левая сторона черепа)
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вид приобретает черты конвергентного сходства с негомологичным
ему «собственно» алисфеноидным столбиком хомячьих и беличьих.
Нельзя исключить, что причины такого сходства могут базироваться
на функциональной основе, и в данном случае данный костный эле_
мент принимает на себя функцию ограничения этой области алисфе_
ноида с латеральной стороны, свойственную алисфеноидному столби_
ку. Некоторая тенденция в том же направлении к расширению данного
элемента отмечена нами и у горных полевок подрода Neodon.

Интересно, что у водяной полевки, ондатры и копытного лем_
минга обнаружен только «стандартный» набор элементов «123». У не_
которых видов при редукции медиального столбика овальное и круг_
лое отверстия сливаются в одно (например, у узкочерепной полевки,
полевок подрода Neodon и двух видов снежных полевок), образуя соче_
тание «12». Та же композиция возникает и у лесного лемминга при
редукции алисфеноидного столбика. Этот случай примечателен тем,
что наглядно демонстрирует один из путей появления гомопластичес_
кого сходства. Одна и та же композиция может возникнуть в не близ_
кородственных таксонах разными путями, но на общей морфологичес_
кой (гомологической в широком смысле) основе.

Таким образом, проведенный сравнительно_морфологический
анализ позволил нам решить еще одну собственно морфологическую
проблему – проблему неоднозначной гомологизации овального и круг_
лого отверстий у миоморфных грызунов вообще и у полевочьих, в ча_
стности. Как известно, по данному вопросу в литературе существова_
ло две точки зрения. М. Диол (Deol, 1955), впервые описавший вари_
ации в этой области черепа на примере линейных лабораторных мы_
шей, у которых овальное и круглое отверстия довольно сближены, счи_
тал возможным анализировать их как единую морфологическую
структуру, обозначив ее как «овальное отверстие», и различал его под_
разделение на одиночное (f. ovale single) и удвоенное (f. ovale double).
В случае редукции его задней стенки М. Диол писал об «открытом»
овальном отверстии (f. ovale open). Р. Берри и А. Сирль (Berry, Searle,
1963) распространили эти свойства на другие виды грызунов. Н.И.
Ларина с соавт. (1982) на примере полевок, опираясь на морфологи_
ческие описания С.И. Огнева (1948–1950 гг.), пришла к заключению,
что у полевок все_таки имеются оба отверстия, разделенные костным
столбиком, который она назвала columna ossis alisphenoidale. Переднее
из них соответствует круглому отверстию, а заднее – овальному.

По нашим данным, вторая точка зрения более соответствует мор_
фологическим реалиям, но также верна лишь отчасти. Ключевым мо_
ментом в процедуре гомологизации этих морфологических структур у
Myomorpha выступает наличие алисфеноидного столбика. Если он вы_
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ражен, отверстие, расположенное орально и дорзально от него, гомоло_
гично круглому отверстию, а отверстие, расположенное вентрально и
каудально, – овальному отверстию беличьих и других млекопитающих.
Эту ситуацию можно наблюдать у хомяков, домовых, лесных и полевых
мышей, настоящих и лесных леммингов, прометеевой полевки, полевок
подрода Terricola. При отсутствии алисфеноидного столбика открывает_
ся и становится доступной обозрению с латеральной (наружной) сторо_
ны внутреннее устройство рассматриваемого фрагмента алисфеноида. В
связи с этим становится видимым внутренний медиальный столбик,
разделяющий круглое и овальное отверстия изнутри. И в этом смысле
С.И. Огнев и Н.И. Ларина совершенно справедливо писали о наличии
не только овального, но и круглого отверстия у полевочьих, только речь
в данном случае идет о внутреннем выходе отверстий. В тех случаях,
когда у полевок редуцируется медиальный столбик, овальное и круглое
отверстия полностью сливаются в одно общее. У леммингов, не имею_
щих медиального столбика, овальное и круглое отверстия разделены
только снаружи алисфеноидным столбиком. При его редукции овальное
и круглое отверстия также сливаются в одно общее, так как перегородок
не остается ни внутри, ни снаружи.

Таким образом, как уже говорилось выше, один и тот же морфо_
логический результат в разных филетических линиях достигается раз_
ными морфогенетическими путями. По_видимому, на этом примере мы
видим частный случай проявления «правила аристогенеза» Осборна
(Osborn, 1934), объясняющего структурное единство параллельно и
независимо возникающих гомопластических сходств на основе «латен_
тной», или «потенциальной», гомологии (Раутиан, 1988).

Процедура гомологизации, описанная выше для клиновидного
отдела черепа изученных видов грызунов, была проведена нами для
всех изученных морфологических структур и их вариаций для призна_
ков, расположенных как на хондральных костях, так и на покровных.
Далее кратко рассмотрим другие примеры гомологизации фенов.

Одним из признаков, который проявляет в разных таксонах как
полиморфизм, так и альтернативный мономорфизм, является строение
нижней части глазницы в области альвеолярного бугра, где может по_
являться фен  ponticulus infraorbitalis (рис. 3.20). Этот фен представля_
ет собой наличие костного мостика в нижней части глазницы, который
формирует дорзальную стенку крыльного отверстия (foramen alare).
Данная структура образована соединением выростов орального края
крыла алисфеноида и верхнечелюстной кости. Нами обнаружено, что
выход алисфеноидного канала в область глазницы у полевочьих
(Arvicolinae) реализуется в двух альтернативных вариантах. В первом
случае алисфеноидный канал открывается непосредственно в глазнич_
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ную щель, без образования специального выходного отверстия, во вто_
ром место его выхода смещено в вентральном направлении в область
клиновидно_верхнечелюстного (сфеномаксиллярного) шва с образова_
нием крыльного отверстия. В итоге формируется дорзальная стенка
отверстия в виде костного «мостика», который соединяет оральный
край переднего столбика алисфеноида с валиком альвеолярного бугра
второго верхнего щечного зуба (М2) в вентрально_аборальной части
глазницы (см. рис. 3.20).

Рис. 3.20. Проявление (справа) у обыкновенной полевки Microtus arvalis фена
Ponticulus infraorbitalis (PnIo) – костного мостика в нижней части глазницы в
области альвеолярного бугра, образованного соединением выростов орального
края крыла алисфеноида и верхнечелюстной кости (2), и отсутствие (слева)

его проявления (1)

Нами обнаружено, что часто близкие внутривидовые формы и
виды, причем в разных родах и трибах, могут очень резко различаться
по частоте встречаемости фена ponticulus infraorbitalis. Так, например, у
довольно большого числа видов на всем просмотренном материале дан_
ный мостик полностью отсутствует. Однако он встречен у всех видов
рода Clethrionomys, а также обыкновенной слепушонки, копытного лем_
минга, прометеевой полевки и полевки Максимовича. Очень низкая
частота встреч мостика у ондатры, полевки_экономки (не во всех изу_
ченных выборках) и полевки Миддендорфа. Интересная ситуация на_
блюдается в роде Alticola: у плоскочерепной, серебристой и лемминго_
видной полевок он полностью отсутствует, а у номинативного подвида
большеухой полевки, как и у полевки Фетисова, встречается с очень
высокой частотой (98.0% и 88.3% соответственно). При этом у алтайско_
го подвида большеухой полевки Alticola macrotis vinogradovi фен очень
редок – 3.7%. При гибридизации алтайского и забайкальского подвидов
большеухой полевки, осуществленной в виварных условиях, у гибрид_
ного потомства отмечена промежуточная частота (около 50%).

У представителей обширного рода Microtus данный признак так_
же распределен очень мозаично. У части видов, к которым относятся
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все виды подрода Neodon, а также кустарниковая и узкочерепная по_
левки, зафиксировано альтернативное состояние признака (частота
встречаемости составляет 100%). У других видов частота встречаемо_
сти ponticulus infraorbitalis также достаточно высока – от 75% у закас_
пийской полевки до 91.1% у обыкновенной и 96.4% у восточноевро_
пейской. При этом близкородственный вид из той же группы обыкно_
венных полевок – илийская полевка – имеет в двух изученных выбор_
ках (природной и лабораторной) довольно низкую частоту встречае_
мости фена – соответственно 3.4% и 8.8%. Добавим также, что полу_
ченные в виварии ИЭРиЖ УрО РАН гибриды восточноевропейской и
илийской полевок имели промежуточную по отношению к родительс_
ким формам частоту встречаемости фена – 61.3%. У темной полевки
Microtus agrestis признак проявляет полиморфизм, встречаясь с часто_
той от 17.2 до 22.9%, причем при его наличии, проявляет заметную
вариацию по толщине (ширине), т.е. по экспрессивности.

Среди представителей других родов Arvicolinae также встречают_
ся случаи полной фиксации данного признака. Это характерно, напри_
мер, для водяной полевки, степной пеструшки и двух видов рода
Chionomys. В трибе Lemmini у сибирского лемминга признак не обна_
ружен, а у лесного лемминга его частота оказалась довольно высокой
(более 90%). В то же время у изученных нами видов хомячьих этот
фен практически почти отсутствует и, только у серого хомячка он от_
мечен с частотой встречаемости 2.3%.

В настоящее время мы затрудняемся объяснить такую мозаич_
ность проявления данной структуры у близких таксонов. Если обра_
тить внимание на географическое положение ареалов видов и форм,
имеющих и не имеющих ponticulus infraorbitalis, то, за немногими ис_
ключениями, оказывается, что таксоны с «восточными» ареалами и
пришедшие с востока обычно имеют его, а у «западных», напротив,
он достаточно часто не встречается. Ю.В. Чайковский (1990) вслед за
А.А. Любищевым называл подобные явления географическим «сти_
лем» в морфологии, приводя в качестве примера случаи частых
встреч животных, способных к планирующему полету, но из разных в
систематическом отношении таксонов в Юго_Восточной Азии, кото_
рые лишь изредка встречаются в других регионах. Не исключено, что
и в нашем случае наблюдаются «восточный» и «западный» стили в
появлении данного фена.

Определенный интерес представляют характерные вырезки оваль_
ного отверстия. Вырезка дорзального края овального отверстия –
Incisura dorsalis foraminis ovalis (Icdo) наиболее ярко выражена у поле_
вок изученных видов рода Chionomys и практически является диагнос_
тическим признаком подрода (рис. 3.21). Однако с небольшой частотой
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она встречается также и у темной, закаспийской, монгольской и афган_
ской полевок, что позволило нам рассматривать ее как неметрический
признак и использовать в общем сравнительно_фенетическом анализе.

Одновременно с развитием дорзальной вырезки овального отвер_
стия у снежных полевок происходит смещение медиального столбика
stylus alisphenoideus medialis в оральном направлении и сокращение
видимой снаружи части круглого отверстия. Эта ситуация классифи_
цировалась нами как «уменьшение круглого отверстия» – foramen
rotundum minutum (FRtmn). Помимо снежных полевок, со средней
частотой фен встречается у кустарниковой полевки и степной пест_
рушки, а с низкими частотами – у копытного лемминга, полевки Бран_
дта и горных полевок подрода Neodon.

Вырезка вентрального края овального отверстия, ориентированная
в медиальном направлении, – Incisura ventralis foraminis ovalis (Icve) – в
основном распространена у представителей трибы Arvicolini, где наиболее
часто встречается у полевки_экономки, полевки Максимовича, закаспий_
ской, малоазийской и пенсильванской полевок (рис. 3.22) и с несколько

Рис. 3.21. Изменчивость дорзального края овального отверстия и
выраженности круглого отверстия у гудаурской полевки Chionomys gud
(a–б), полевки Роберта Chionomys roberti (в) и кустарниковой полевки

Microtus (Terricola) majori (г).
Фены: 1 – отсутствие вырезки дорзального края овального отверстия – Icdo(>);

2 – наличие вырезки – Icdo; 3 – нормальное состояние круглого отверстия – FRtn;
4 – редукция круглого отверстия – FRtmn
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меньшей частотой – у гудаурской и кустарниковой полевок. Однако в
виде редкой вариации эта вырезка обнаружена у красно_серой полевки и
копытного лемминга.

Рис. 3.22. Изменчивость вентрального края овального отверстия на примере
полевки>экономки (а), полевки Роберта (б) и закаспийской полевки (в).

Фены: 1 – вырезка вентрального края foramen ovale – Icve; 2 – нормальный край
f. ovale – Icve(>)

На крылоклиновидной кости имеется довольно много варьирую_
щих по проявлению отверстий с относительно постоянной локализа_
цией у разных видов и тем самым довольно надежно гомологизируе_
мых по «критерию положения». Данная серия отверстий, сопровожда_
ющих овальное и круглое отверстия, имеет практически «сквозное»
распространение на всем изученном нами множестве таксонов с до_
вольно широким диапазоном варьирования частот встречаемости. Для
таких широко распространенных фенов отдельные случаи их полного
отсутствия в конкретных выборках, по нашему мнению, могут быть
отнесены на счет причин, связанных со случайностью выборки.

К категории широко распространенных фенов относятся: отвер_
стие в основании медиального столбика алисфеноида (Foramen
columellatum), верхнее (Foramen rotundum accessorium superius), пере_
днее (Foramen rotundum accessorium anterius) и одно из нижних
(Foramen rotundum accessorium inferius I) отверстий, сопровождающих
круглое отверстие (Foramen rotundum), а также одно из отверстий
(Foramen ovale accessorium posterius I), сопровождающих овальное  в
области заднего столбика. Отверстие, расположенное несколько дор_
зальнее предыдущего (Foramen ovale accessorium posterius II), оказалось
специфичным только для плоскочерепной полевки, у которой его часто_
та довольно высока. Из всех других изученных таксонов, кроме леммин_
говидной полевки (вида из того же рода Alticola), этот фен не встречен.
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Одно из этой группы отверстий, названное нами Foramen ovale
accessorium superius (FOvacsu), имеет явно преимущественное распро_
странение, как и наиболее оформленное фенотипическое (морфологи_
ческое) выражение, у представителей крицетин (рис. 3.23). На основа_
нии применения критерия положения мы считаем, что именно этот
фен спорадически встречается также и у довольно большого числа
видов арвиколин, хотя его фенотипическое выражение («специфичес_
кое качество») несколько отличается. Так, если у хомяков это доволь_
но крупное отверстие, то у полевочьих оно достаточно мелкое по раз_
мерам. При этом у одного из видов полевок – Alticola fetisovi – как ве_
личина отверстия, так и его частота приближаются к уровню, харак_
терному для хомяковых.

Рис. 3.23. Отверстия в области foramen ovale у сирийского хомяка
Mesocricetus auratus и серого хомячка Cricelutis migratorius.

1 – верхнее сопровождающее отверстие f. ovale (FOvacsu); 2 – f. rotundum;
3 – f. ovale; 4 – дорзальное алисфеноидное отверстие (FAsdo)

Специфичным только для всех трех видов хомяков оказалось одно
из отверстий клиновидной кости _ дорзальное алисфеноидное отверстие
_ FAsdo (рис. 3.23, 4), хотя ни у одного из них частота его не достигает
100%. Данное отверстие присутствовало также на всех изученных нами
черепах беличьих и соневых и было отмечено Дж. Хиллом (Hill, 1935)
как "клинолобное" отверстие (foramen sphenofrontale) при описании
краниальных отверстий грызунов. У видов подсемейства Arvicolinae,
даже в качестве очень редкой аберрации, оно нами не обнаружено.

На вентральной поверхности тела основной клиновидной кости
имеются медиальное и латерально расположенные отверстия, а также
медиальная фонтанель. Парные латеральные отверстия встречаются с
той или иной частотой у большинства изученных таксонов, достигая
наибольшей частоты встречаемости у серого хомячка. Медиальное от_
верстие основной клиновидной кости (Foramen basisphenoidale
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medium), отмеченное еще в работах на линейных мышах (Диол, Сирль
и Берри) в целом распространено более ограниченно и его частота
встречаемости меньше. Хотя у таких видов, как водяная полевка и си_
бирский лемминг, отмечено наличие этого фена у трети особей.

Признак – окнообразная округлая фотанель на вентральной по_
верхности базисфеноида (Fenestra basisphenodalis) интересен тем, что
встречается у малого числа видов: у прометеевой полевки и несколь_
ких видов полевок родов Alticola и Clethrionomys, а также у Lemmus
sibiricus и Mesocricetus auratus, причем с небольшой частотой (рис.
3.24). Однако он, по_видимому, является фиксированным признаком у
обыкновенного хомяка (по крайней мере, в изученной нами оренбур_
гской популяции его частота составила 100%). В данном случае мы
имеем еще один типичный пример проявления правила Кренке.

Рис. 3.24. Гомологичные фены основной клиновидной и небной костей
на примере обыкновенного хомяка Cricetus cricetus (А), серого хомячка

Cricetulus migratorius (Б), копытного лемминга Dicrostonyx torquatus (В)
и лесного лемминга Myopus schisticolor (Г).

Фены: 1 – окно на вентральной стороне основной клиновидной кости – fenestra
basisphenoidalis (FeBs); 2, 3 – отверстия на вентральной поверхности основной
клиновидной кости: 2 – наличие медиального – foramen basisphenoidale medium

(FBsme), 3 – наличие бокового – f. basisphenoidale laterale (FBsla); 4, 5 – отверстия на
небной кости: 4 – удвоенное небное отверстие – foramen palatinum duplicatum (FPldu),

5 – наличие малого небного – f. palatinum minus (FPlmn)
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Начиная с работ английских генетиков Диола, Грюнеберга и
Берри, на передней клиновидной кости линейных мышей известно ва_
рьирование переднего radix praeopticus и, особенно, заднего radix
metopticus корешков, окружающих зрительное отверстие foramen
opticum, однако нам удалось эффективно использовать этот признак
только на лабораторных линейных мышах. На музейном материале и
выборках, собранных в полевых условиях, эти хрупкие структуры со_
храняются весьма фрагментарно, поэтому выполнить их сквозную
классификацию для всех изученных нами таксонов оказалось практи_
чески невозможным.

На основной части затылочной кости традиционно учитывается
вариация числа отверстий для прохождения подъязычного нерва
(nervus hypoglossus). В пределах рассматриваемого множества таксо_
нов были встречены несколько состояний признака – от одного до че_
тырех отверстий. Мы рассматривали их как относительно независи_
мые пороговые признаки, не распределяя вариации по классам, а раз_
деляя альтернативные состояния. Так, удвоенным состоянием считали
такие, когда проявилось больше одного отверстия, т.е. сюда вошли и
все те, которые имели три и четыре отверстия. Аналогично вариант
утроенного отверстия включает учетверенное. Тем самым мы стара_
лись исключить непосредственную дополнительность состояний, кото_
рая привела бы к отрицательной корреляции между ними. Учет умно_
женных состояний подъязычного отверстия был важен, так как имен_
но они выделяют трибу Clethrionomyini (в объеме И.М. Громова). При_
чем наибольшей частотой утроенного подъязычного отверстия резко
выделяется один из видов высокогорных полевок Alticola fetisovi.

На примере подъязычных отверстий можно наиболее наглядно
продемонстрировать, что собственно черепные отверстия в определен_
ной мере являются вторичными признаками, отражающими особенно_
сти архитектоники сосудистой и нервной систем. Умножение отвер_
стий, по_видимому, происходит вследствие сдвига точек разветвления
(узлов) пучков нервных волокон подъязычного нерва (nervus hypo_
glossus) внутрь черепа относительно дорзальной (внутренней) повер_
хности основной затылочной кости – «дна черепа». На рис. 3.25 пред_
ставлена модель, позволяющая описать разнобразие вариантов строе_
ния foramen nervi hypoglossi.

Согласно этой модели, в случае, если разветвление нерва проис_
ходит после его выхода из черепной коробки, мы видим одно отвер_
стие в черепе, а если ветвление происходит до выхода нерва, то таких
отверстий может быть несколько, соответственно могут встречаться
варианты с 2, 3 и даже 4 отверстиями. Модель отражает наиболее веро_
ятные пути ветвления нерва. Возможно, что наблюдаемое разнообра_
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зие фенов (FHgsi, FHgdu, FHgtr, FHgqu) зависит от разной высоты
черепа или разной толщины самой костной пластинки в месте прохож_
дения нерва. Практически у всех изученных видов встречается боковое
подъязычное отверстие Foramen nervi hypoglossi laterale.

Представляет интерес рассмотреть проявление особого фена,
представляющего собой окнообразное «выпадение» фрагмента сосце_
видной части каменистой кости – fenestra mastoidea (FeMs). Этот ва_
риант строения показан на рис. 3.26 для Cricetulus migratorius ,
Clethrionomys rufocanus, Alticola strelzowi и Micromys minutus. У после_
днего вида по данным Берри и Сирля (Berry, Searle, 1963), этот фен
фиксирован, т.е. составляет 100%. Берри и Сирль в англоязычной
транскрипции называют его «fenestra flocculi». По нашим данным, этот
фен не встречен у представителей трибы Arvicolini, но часто проявля_
ется у Clethrionomyini (по: Громов, Поляков, 1977) в родах Clethrio>
nomys и Alticola и у всех изученных нами Cricetinae. Берри и Сирль
также обнаруживали этот фен с высокой частотой у белоногого хомяч_
ка (Peromyscus maniculatus), а нами он был обнаружен с частотой (26%)
в выборке Ondatra zibethicus и в качестве очень редкого варианта
(3.8%) у прометеевой полевки Prometheomys schaposchnikovi. Таким об_
разом, можно предположить, что данный фен сохраняет у ряда пред_
ставителей Arvicolinae черты, характерные для анцестральных форм,
еще близких к древним Cricetinae. Изредка обнаруживается удвоение
окнообразного выпадения фрагмента кости на больших сериях чере_
пов у линейных мышей CBA, а также у рыжей полевки (Clethrionomys
glareolus). С низкой частотой мы обнаружили этот вариант строения у
красносерой и серебристой полевок, а также у сирийского хомяка.

Рис. 3.25. Модель
феногенетического ряда

последовательного усложнения
структуры ветвления

подъязычного нерва
(n. hypoglossus), отраженного

в строении подъязычного
отверстия (f. n. hypoglossi)

на затылочной кости
(os occipitale) большеухой полевки

(Alticola macrotis).
Фены строения подъязычного

отверстия: FHgsi – одиночное;
FHgdu – удвоенное;
FHgtr – утроенное;

FHgqu – учетверенное
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На покровных костях черепа нам также удалось гомологизировать
большинство признаков. Прежде всего, к ним относится целый ряд от_
верстий на лобной кости. Кроме того, у нескольких видов обнаружены
так называемые «роднички» – остающиеся не окостеневшими участки
стыка парных лобных и парных теменных костей (передний родничок),
а также в области контакта парных теменных костей с непарной межте_
менной костью (задний родничок). Нам представляется, что передний
родничок Fonticulus frontalis может быть гомологичен так называемой
звездообразной лобной фонтанели, описанной для линейных мышей
(Deol, Truslove, 1957; Васильев и др. 1986). Оказалось, что эти состояния
(фены) с довольно высокой частотой (около 30%) встречаются также у
копытного лемминга и степной пеструшки (рис. 3.27), а также изредка
могут быть обнаружены у сирийского хомяка и некоторых видов серых
полевок. У этих же видов обнаружен и задний родничок Fоnticulus
posterior. Как известно, у линейных мышей описано так называемое ве_
ретеновидное расширение лобного шва (Deol, Truslove, 1957; Васильев и

Рис. 3.26. Гомология фена Fenestra mastoidea (FeMs) – окно на сосцевидной
части каменистой кости у грызунов разных семейств и подсемейств:

1 – мышь>малютка Micromys minutus (cем. Muridae); 2 – серый хомячок Cricetulus
migratorius (подсем. Cricetinae); 3 – красно>серая полевка Clethrionomys rufocanus;
4 – плоскочерепная полевка Alticola strelzowi (подсем. Arvicolinae). У Берри и Сиэла

(Berry, Searle, 1963, Fig. 6) фен описан для Peromyscus maniculatus
(сем. Sigmodontidae) и Micromys minutus и назван в англоязычной форме –

«fenestra flocculi»
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др. 1986). Этот фен также обнаружен нами с небольшой частотой у степ_
ной пеструшки и у всех видов хомяков, причем у Mesocricetus auratus он
оказался фиксированным (см. рис. 3.27).

Отмечена также тенденция появления дополнительных костных
элементов в виде вставочных шовных косточек. Наиболее известно
развитие межлобной кости у многих инбредных линий лабораторных
мышей Mus musculus. Однако этот признак оказался очень редким и,
помимо домовой мыши, встречен только у двух видов – пашенной и
восточноевропейской полевок в качестве редкого варианта (5 – 6%). В
то же время обнаружены и другие варианты вставочных косточек.
Одна из них Ossiculum intercalare sutura parietalis  расположена в шве
между теменными костями. Этот дополнительный костный элемент с
наибольшей частотой (более 30%) встречен нами у одного из видов_
двойников обыкновенных полевок – Microtus levis.

При этом вставочная косточка может быть сдвинута к переднему
или заднему концу среднего шва, а также располагаться в его средней
части. И, наконец, были встречены особи, у которых эта косточка про_
стиралась на всю длину шва. Примеры показаны на рис. 3.28.

Рис. 3.27. Гомологичные фены:
1 > FnFr* (Fonticulus frontalis) > наличие лобной фонтанели (передний "родничок"),

2 > FnPa* (Fonticulus parietalis) > наличие теменной фонтанели в области теменного
шва (задний "родничок"), 3 > веретеновидное расширение межлобного шва > FsFrfm

(Fissura frontalis fusiformis), 4 > OcIfpo (Ossiculum interfrontale posterius) > вставочная
межлобная кость в аборальной части лобного шва у Mesocricetus auratus (А>Б),

Dicrostonyx torquatus (В), Lagurus lagurus (Г)



139ГЛАВА 3. ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ...

Гомологичные шовные косточки примерно с также часты у обык_
новенного хомяка. Изредка они встречаются и у других видов крице_
тид, причем без какой_либо связи с принадлежностью к определенным
трибам. У той же восточноевропейской полевки обнаружены парные
интеркалярные косточки в шве между теменными и межтеменной ко_
стями, иногда представленные асимметрично (см. рис. 3.28). Эти фены
также с низкой частотой были встречены и у ряда других видов.

Довольно распространенным явлением оказалось подразделение
межтеменной кости дополнительным медиальным швом. Эта вариация
встречена нами у 8 видов крицетид, причем у прометеевой полевки
более половины особей имеют подразделенную межтеменную кость. У
двух изученных нами черепов Nesokia indica межтеменная кость была
подразделена двумя дополнительными швами на три фрагмента.

Далее мы считаем необходимым остановиться на гомологизации
височных отверстий у представителей двух изученных нами подсе_
мейств. Руководствуясь «критерием положения», мы предположили,
что височное отверстие крицетин, расположенное ближе к оральному
краю чешуйчатой кости, трудно поставить в соответствие (гомологизи_

Рис. 3.28. Фены покровных костей крыши черепа у восточноевропейской
полевки Microtus levis (А–В) и обыкновенного хомяка Cricetus cricetus (Г):
1 – OcPaIp (Ossiculum intercalare parietointerpfrietalis) – вставочная косточка в
теменно>межтеменном шве; 2 – OcPa (Ossiculum suturapatietalis intercalare) –

вставочная косточка в теменном шве; 3 – OsIpbi (Os interparietale bipartitum) –
разделение межтеменной кости швом



140 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

ровать) височному отверстию арвиколин, у которых оно расположено
ближе к аборальному краю этой кости. При более тщательном анализе
как у полевок, так и у хомяков были обнаружены случаи «совпадения»,
т.е. одновременного обнаружения на одной из сторон черепа и переднего
и заднего височных отверстий. Таким образом, «тест на совпадение» (см.
раздел 1.3) оказался положительным, а это означает, что данные струк_
турные элементы следует считать разными неметрическими признака_
ми. На основании этого анализа височное отверстие полевочьих рас_
сматривалось нами как собственно височное отверстие – Foramen
temporale, а височное отверстие хомяковых как переднее височное от_
верстие – Foramen temporale accessorium anterius. При этом лишь у си_
рийского хомяка было обнаружено только переднее височное отверстие.
У двух других видов хомяков, как и у разных видов полевочьих, встре_
чаются разнообразные варианты комбинаций проявления этих фенов.

3.2.2. Каталогизация неметрических признаков грызунов

Таким образом, решив ряд проблем, связанных с гомологизацией
состояний неметрических признаков (фенов) у разных видов грызунов,
можно приступить к составлению их общего рабочего каталога. К сожа_
лению, до настоящего времени общепринятой латинской номенклатуры
для неметрических признаков не существует. В англоязычной литерату_
ре обычно используется латинизированная английская номенклатура.
Русскоязычные авторы, как правило, прибегают к комбинированному
подходу, сочетающему использование общепринятых латинских назва_
ний костных элементов (отверстий, фонтанелей, отростков) с уточняю_
щими анатомическими терминами на латинском языке для описания со_
стояния структуры_признака или ее локализации. При таком подходе к
описанию признаков и их состояний – фенов, происходит применение
все тех же критериев гомологизации: «критерия специального качества»
(наличие – отсутствие, нормальное развитие – редукция, одиночный –
умноженный и др.) и «критерия положения», т.е. топографической
«привязки» к базовым морфологическим структурам (отделам и «обла_
стям» черепа, или отдельным костям). Мы пошли по второму пути, ру_
ководствуясь общими принципами построения каталога фенов, ранее
предложенными Н.И. Лариной и И.В. Ереминой (1988) и уже апробиро_
ванными нами (Васильев и др., 2000).

Описание признаков проведено дифференцированно для различ_
ных костей: сначала перечислены хондральные кости, затем – покров_
ные (табл. 3.1). Признакам даны полные латинские названия и краткие
пояснения локализации соответствующих морфоструктур. На основе
латинских названий составлены сокращенные условные буквенные
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обозначения (коды), которые включают аббревиатуру слов названия
признака с добавлением окончания для обозначения состояний – фе_
нов. Поскольку в большинстве случаев набор состояний повторяется у
разных признаков, то перевод их латинских эквивалентов в таблице не
приводится. В случае наличия признака (нормального развития мор_
фоструктуры) название фена совпадает с названием признака.

Для других состояний нами приняты следующие сокращенные
окончания: если морфоструктура редуцирована или отсутствует, до_
бавляется окончание – (_), представлена в единственном числе (оди_
ночная) – si (simplex), удвоена – du (duplicatus), утроена – tr
(triplicatus), «учетверена» – qu (quadruplicatus), умножена – mx
(multiplex).  В дальнейшем  в таблицах и на рисунках в разных разде_
лах работы будут фигурировать только коды фенов. Звездочками по_
мечены унитарные медиальные признаки, расположенные вдоль оси
симметрии тела (черепа). В последней графе таблицы даются ссылки
на рисунки и фотографии, на которых изображены соответствующие
фены. Каталог содержит описание более 100 признаков, обнаруженных
при изучении представителей сем. Cricetidae.

Принцип построения каталога позволяет расширять и допол_
нять его новыми признаками и фенами при дальнейших морфологи_
ческих и фенетических исследованиях грызунов. В связи с этим в
каталог включены признаки, изученные нами у линейных мышей,
куда вошли признаки строения не только черепа, но и бедренной ко_
сти. Кроме того, в него были добавлены некоторые признаки, обнару_
женные при изучении природных популяций домовой мыши Mus
musculus, а также популяций малой лесной мыши Sylvaemus uralensis,
не использовавшиеся нами при сравнительно_фенетическом анализе
хомяковых. Общее число описанных гомологичных признаков соста_
вило 126, а их состояний – фенов – 266. Для сравнительно_фенети_
ческого анализа видов Cricetidae было отобрано 107 признаков, для
всех изученных внутривидовых форм и видов грызунов были найде_
ны, идентифицированы и гомологизированы в целом более 2500 фе_
нов – дискретных устойчивых состояний неметрических признаков
скелета. Основными моделями для проведения мерономического
анализа послужили 46 выборок, представляющих 39 видов, из кото_
рых 36 относятся к подсемейству Arvicolinae, а в качестве внешней
группы использованы три вида подсемейства Cricetinae: обыкновен_
ный хомяк, сирийский хомяк и серый хомячок, относящиеся к раз_
ным родам (Приложение, табл. 3.2). Часть политипических видов
представлена, как уже отмечалось,  дифференцированными внутри_
видовыми формами. Это узкочерепная полевка, полевка_экономка,
закаспийская и илийская, памирская и лемминговидная полевки.
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Для оценки качественного фенетического разнообразия таксонов
провели анализ характера распределения фенов, кодированных цифрами
«0» и «1», по таксонам с применением процедуры многомерной нефикси_
рованной сериации соотношений таксон–признак методом Броуэра_Кай_
ла (Brower, Kyle, 1988). В алгоритм метода заложен поиск взаимной упо_
рядоченности двух множеств – множества признаков и множества содер_
жащих их выборок. Метод позволяет обеспечить ассоциацию матрицы по
строкам (таксонам) и колонкам (признакам). Процедура сериации обес_
печивает реорганизацию расстановки данных в матрице таким образом,
что проявление признаков  концентрируется вдоль диагонали матрицы
насколько это возможно осуществить. Разработаны два алгоритма опти_
мизации данных: ограниченный условиями (constrained) и не ограничен_
ный условиями (unconstrained). В первом случае только строчные данные
– данные по таксонам – подвергаются свободной реаранжировке и сво_
бодно перемещаются, при втором способе нефиксированной сериации
как строчные данные по таксонам, так и данные по столбцам, т.е. по при_
знакам, свободно могут перемещаться в соответствии с требованиями ал_
горитма. В нашей работе мы применяли второй способ для оценки воз_
можной «зонированности» таксонов по проявлению альтернативных при_
знаков. Результаты этой процедуры отражены на рис. 3.29.

Как видно из рисунка, распределение фенов по таксонам и завися_
щее от него распределение таксонов по представленности фенов оказа_
лось не случайным. В центральной части рисунка на представленном
спектре проявлений признаков встречены только 8 гомологичных фенов,
которые имеются у всех изученных видов грызунов: FFr, FPldu, FMxzm,
FHgdu, FIp, FMxla, FRtacan, FPlmn, а также отсутствующие только у од_
ного вида: FMxzmor, FMas, FIpla, FBsla, FPoan. Эти вариации признаков
топологически достаточно широко разбросаны по костям черепа и распо_
ложены на лобной, нёбной, верхнечелюстной, предчелюстной, межтемен_
ной, затылочной, основной клиновидной костях и нижней челюсти. Дру_
гие фены и признаки встречаются крайне редко и характеризуют всего
несколько таксонов. Например, главным образом у снежных полевок
Chionomys встречается характерная вырезка дорзального края овального
отверстия Incisura dorsalis foraminis ovalis (Icdo), которая встречена также
у Microtus agrestis и Microtus transcaspicus как очень редкий фен. Специ_
фичным для Ellobius talpinus является Fenestra maxillopalatina – окнооб_
разное истончение нёбной кости (FeMxPa), формирующееся при прибли_
жении альвеолярной части верхних резцов к нёбной пластинке. Особое
положение на представленной диаграмме имеют такие фены, альтернати_
ва которых является широко распространенной для большинства изучен_
ных видов, а появление данного фена – довольно редким: Fenestra
parietalis lateralis – окно в области височно_теменного шва, Foramen
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basisphenoidale medium – cрединное отверстие на основной клиновидной
кости. Отсутствие проявления этих фенов является нормой для большин_
ства таксонов. Фен – задний родничок Fоnticulus posterior – фонтанель в
области теменного шва встречен только у четырех таксонов: Microtus
ilaeus, Lagurus lagurus, Dicrostonyx torquatus, Mesocricetus auratus. Это очень
редкий гомологичный фен, но на дополнительно изученном материале
возможно его проявление и у большего числа видов.

Часть признаков и их фенов специфичны для родов или триб.
Например, Foramen columellatum duplicatum – удвоенное отверстие в
основании медиального алисфеноидного столбика (StAsme) с лате_
ральной стороны, которое просматривается в общем углублении
овального и круглого отверстий. Оно встречено у большинства видов
рода Alticola и нехарактерно для других родов. Фен Fenestra mastoidea
– окно на сосцевидной части каменистой кости – не встречен у пред_
ставителей трибы Arvicolini. Такие фены как FTmacsu, FRtan, FeFrla,
Icve, StAsme(_), напротив, характерны для этой трибы, но не обнаруже_
ны у других таксонов.  На диаграмме хорошо прослеживается совер_
шенно отчетливый тренд смещения встречаемости фенов от левого
верхнего угла таблицы к правому нижнему. При этом сверху вниз изу_
ченные виды и внутривидовые формы «выстроились» в соответствии
с их принадлежностью, во_первых, к подсемействам: Arvicolinae –
вверху, Cricetinae – внизу, во_вторых, – к соответствующим трибам в
соответствии с их составом, принятым в системе И.Я Павлинова
(2006). При чтении колонки названий видов сверху вниз видно, что
виды разных триб следуют одна за другой: Arvicolini, Lemmini, Ellobini,
Prometheomyini, с очень небольшим наложением друг на друга, кото_
рое можно отнести на счет случайных причин, что, на наш взгляд, не_
избежно при сопоставлении такого большого массива данных. При
этом изученные виды и внутривидовые формы «выстроились» в опре_
деленном порядке: снизу – более древние формы: хомяки, прометеева
полевка, лемминги, а вверху – эволюционно продвинутые: представи_
тели трибы Arvicolini. По частотной наполненности того же спектра
фенов у изученных таксонов установлено, что те фены, которые явля_
ются общими для всех изученных видов, в большинстве случаев име_
ют и максимальную частоту встречаемости.

На наш взгляд, выявленная закономерность в качественном  и
количественном фенетическом разнообразии изученного множества
таксонов наглядно иллюстрирует гомологические ряды изменчивости
изученной системы признаков в понимании Н.И. Вавилова и указыва_
ет на перспективность их применения для оценки уровней эпигенети_
ческой дивергенции таксонов разного ранга с использованием других
количественных методов анализа встречаемости фенов.
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Рис. 3.29. Распределение фенов 107 неметрических пороговых признаков
черепа по таксонам грызунов после выполнения процедуры многомерной

нефиксированной сериации (unconstrained seriation) соотношений таксон–
признак методом Броуэра>Кайла. Расшифровка обозначений признаков

приведена в табл. 3.1, а условные сокращения названий таксонов –
в таблице 3.2 (Приложение)

Предварительную попытку оценки уровней эпигенетической ди_
вергенции с использованием частот неметрических признаков мы про_
вели на основе данных, приведенных в работе Берри и Сирля (Berry,
Searle, 1963) о частотах встречаемости фенов 49 неметрических призна_
ков (около половины из них относятся к посткраниальному скелету) в
11 выборках 10 видов грызунов. Среди них имеются представители трех
подотрядов (по: Simpson, 1945): Sciuromorpha, Hystricomorpha и
Myomorpha, и двух семейств в рамках миоморфных грызунов: Muridae
и Cricetidae. Кроме того, представлены разные подсемейства, трибы,
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Продолжение рис. 3.29.

роды, виды и даже внутривидовые формы. Видимо, авторы неслучайно
подбирали такую выборку таксонов грызунов именно с целью обоснова_
ния широкой распространенности явлений эпигенетического полимор_
физма в пределах отряда. Эта подборка видов вполне отвечает и постав_
ленной нами задаче. Для оценки уровней эпигенетической дивергенции
указанного набора форм мы применили кластерный анализ частот на
основе вычисления невзвешенных средних (UPGMA). Полученная ден_
дрограмма (рис. 3.30) в целом хорошо согласуется с современными
представлениями о таксономических и филогенетических отношениях
этих таксонов.

Наиболее своеобразна в эпигенетическом отношении морская
свинка Cavia porcellus. На следующем уровне иерархии обособляется
каролинская белка Sciurus carolinensis. Все миоморфные грызуны объе_
динены в общий кластер, в котором в свою очередь разделяются пред_
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ставители мышиных и полевковых. Положение белоногого хомячка
Peromyscus maniculatus представляется несколько нарушающим общую
картину соответствия структуры кластера современной систематике
рассмотренных таксонов. Однако современные авторы выделяют хо_
мяков Нового Света в отдельное семейство Sigmodontidae (см. Павли_
нов, 2006). Поэтому, поскольку белоногий хомячок в структуре  клас_
тера иерархически достаточно далек от Muridae, т.е. имеет длинную
ветвь, его положение, скорее, отражает своеобразие семейства, чем
сходство с Muridae. Все три вида рода Rattus образовали отдельный
кластер, а две внутривидовые географические формы Microtus agrestis
также проявляют довольно большое сходство друг с другом.

Таким образом, нам удалось показать явно не случайное, а зако_
номерное распределение гомологичных фенов неметрических призна_
ков у представителей большого числа видов грызунов. При этом ин_
тегральные оценки степени эпигенетической дивергенции таксонов на
основе частотных характеристик фенов коррелируют с уровнями их
таксономической иерархии. Это дает основание предполагать, что дан_
ные признаки содержат «филогенетический сигнал». Следовательно,
сочетания всего 49 гомологичных фенов, описанных Берри и Сирлем,
оказалось достаточно для выявления общей структуры таксономичес_
ких отношений в пределах трех подотрядов грызунов. Поэтому, как и
при использовании комплекса фенов щечных зубов полевок (по на_

Рис. 3.30. Кластерный анализ (UPGMA) таксонов высокого ранга,
принадлежащих разным семействам и даже подотрядам, по частотам

встречаемости 49 гомологичных неметрических признаков скелета грызунов
(по данным: Berry, Searle, 1963)
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шим данным и данным Ангерманн), в данном случае также по прояв_
лениям гомологичных фенов оказалось возможным отобразить общую
структуру иерархических отношений между таксонами. Полученные
результаты дают основания пересмотреть распространенное представ_
ление о том, что встречаемость фенов способна характеризовать толь_
ко внутривидовую специфику. Исходя из полученных данных, даль_
нейшее проведение многомерного анализа гомологичных фенов может
позволить различить таксоны надвидового уровня: от близких видов
до подотрядов.

Следовательно, при использовании композиций гомологичных
фенов у разных таксонов можно выявить не только уровни эпигенети_
ческой дивергенции между изучаемыми формами видового и надвидо_
вого ранга, но и приблизиться к пониманию их иерархических и фило_
генетических взаимоотношений. В дальнейшем мы постараемся прове_
рить эти предположения на основе многомерного сравнения большого
числа таксонов грызунов заведомо разного ранга по фенам более чем
100 гомологичных признаков скелета.



ГЛАВА 4. ЭПИГЕНЕТИКА,
ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ ТЕОРИЯ ЭВОЛЮЦИИ
И ПРОБЛЕМЫ ФЕНЕТИКИ

«Может быть, уповая на одну лишь
молекулярную биологию, мы порой
уподобляемся археологу, который
пытается прочесть неведомые
письмена, разглядывая буквы в
микроскоп?»

С.В. Мейен

Эпигенетику сегодня связывают обычно с регуляцией функцио_
нирования генома и внутриклеточных молекулярных процессов, а так_
же с явлениями тканевой дифференцировки, канцерогенеза и др. Од_
нако в исходном толковании эпигенетика понималась значительно
шире и наряду с молекулярно_клеточными аспектами характеризова_
ла организацию и механизмы осуществления морфогенеза (Уоддинг_
тон, 1970). Попытаемся рассмотреть эту далеко не простую область
эпигенетических исследований применительно к фенетике.

4.1. ОТ ЭПИГЕНЕЗА КАСПАРА ВОЛЬФА
К ЭПИГЕНЕТИКЕ  КОНРАДА УОДДИНГТОНА

Термин «эпигенетика» предложил Конрад Хэл Уоддингтон в 1947
г., который следующим образом определяет это направление: «…я ввел
термин эпигенетика, произведя его от аристотелевского «эпигенеза» –
слова, которое почти вышло из употребления, – и предложил называть
эпигенетикой ветвь биологии, изучающую причинные взаимодействия
между генами и их продуктами, образующими фенотип» (Уоддингтон,
1970, с. 18).

Поиск истоков понятия «эпигенез» действительно уводит к тру_
ду Аристотеля «О возникновении животных». Отчетливая антитеза
преформации и эпигенеза, действительно высказанная Аристотелем,
впоследствии породила известный спор между сторонниками префор_
мизма и эпигенеза. Наиболее активной полемика была во второй  по_
ловине XVIII в. в Германии. Сторону эпигенеза представлял Каспар
Фридрих Вольф – будущий член Российской академии наук и один из
основателей экспериментальной эмбриологии. К.Ф. Вольф в своей
диссертации «Теория зарождения», вышедшей на латыни в 1759 г., и в
одноименном ее переиздании на немецком языке в 1764 г. показал на
примере кровеносной системы и кишечника цыпленка, что развитие
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протекает с новообразованием, т.е. действительно представляет собой
эпигенез. Вероятно, он одним из первых употребляет сам термин «эпи_
генез» вслед за Вильямом Гарвеем. Однако Гарвей не считал эпигенез,
который он приписывал только высшим животным, универсальным
способом развития. Поэтому именно К.Ф. Вольф является истинным
автором термина «эпигенез», впервые экспериментально доказавшим
реальность этого явления.

Спор между приверженцами «преформизма» и «эпигенеза» за_
вершился, как известно,  компромиссной формулой великого Карла
фон Бэра, определившего, что индивидуальное развитие есть префор_
мированный эпигенез. В дальнейшем эта мысль была подхвачена как
эмбриологами, так и, позднее, генетиками (Камшилов, 1974).

Если онтогенез с современных позиций широко понимать как
совокупность событий новообразования и самосборки организма, рег_
ламентированных системными эпигенетическими отношениями, то
эпигенез можно рассматривать как системный механизм осуществле>
ния онтогенеза (Васильев, 1996, 2005). В таком понимании современ_
ный термин «эпигенез», происходящий в данном контексте от комп_
лекса понятий, связанных с представлением об эпигенотипе Уоддинг_
тона, поразительно хорошо вписывается в свою первоначальную об_
ласть применения. Пройдя длительный исторический путь – от идеи
Аристотеля (возникшей за 400 лет до нашей эры) до эксперименталь_
ного подтверждения К.Ф. Вольфом (за век до публикации теории Ч.
Дарвина) – термин «эпигенез», обозначавший развитие с новообразо>
ванием, дожил до наших дней. Термин возродился в середине XX в.,
как уже отмечалось, благодаря К.Х. Уоддингтону, но совершенно на
другой основе и парадоксально сохранил область своего применения в
биологии развития, хотя кардинально изменилось его содержание и
возросла смысловая емкость термина.

Основные интересы эпигенетики Уоддингтон связывал с регуля_
цией развития, ведущей к созданию фенотипа, хотя и полагал, что при
этом должен проводиться и поиск молекулярных механизмов осуще_
ствления развития. Он видел две стороны эпигенетики: изменение
клеточного строения, включая тканевую дифференцировку, и измене_
ние формы, т.е. морфогенез, считая, что развивающийся «фенотип
можно представить в виде ветвящейся системы траекторий, распрост_
раняющихся в фазовом пространстве вдоль временной оси». По его
представлениям, существует огромный разрыв между молекулярными
процессами, приводящими к формированию третичной структуры
белков и, например, образованием в развивающейся конечности пяти
пальцев разной формы и длины. Заметим, что и сегодня, кроме некото_
рых первоначальных успехов в области изучения гомеобокса (Hox_ге_
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нов) и их связи с членением организма в ходе развития (Gehring,
1987), этот разрыв не преодолен, а единой теории морфогенеза по_пре_
жнему не создано.

Уоддингтон подчеркивал, что эпигенетические траектории канали_
зованы в силу своей забуференности. На это указывают явления экви_
финальности развития (Дриш, 1915), способность компенсировать и
регулировать негативные воздействия, при которых изменения генотипа
могут компенсироваться и не вызывать изменений фенотипа. В 1930_х
годах  Н.В. Тимофеев_Ресовский отметил важное обстоятельство: суще_
ственная генотипическая изменчивость, характеризующая природные
популяции, вовсе не сопровождается высокой изменчивостью феноти_
пов. Еще одно свидетельство канализованности развития – явление го_
меореза, описанное Уоддинтоном для характеристики устойчивости
процесса развития во времени по аналогии с явлением гомеостаза – ус_
тойчивости одного из состояний системы. Поскольку в ходе онтогенеза
существуют области притяжения траекторий развития, Уоддингтон
(1970, с. 21) ввел понятие «креод» и так определил его: «Для такой кана_
лизованной траектории (развития. – Курсив наш), которая притягива_
ет близлежащие траектории, был предложен термин креод». Далее он
заключает: «Если какие_либо взаимодействия между компонентами не_
линейны, т.е., грубо говоря, связаны с пороговыми явлениями, то появ_
ление каких_то креодов неизбежно» (Там же, с. 21).

Уоддингтон наметил общий контур будущих исследований в об_
ласти эпигенетики, полагая, что именно фенотипическая изменчи_
вость, отражающая регуляционные свойства развития, должна быть
областью повышенного интереса. Он считал, что случайность геноти_
пической изменчивости вовсе не означает случайности изменчивости
фенотипической, и развитие эпигенетики позволяет проникнуть в то,
что лежит в основе фенотипической изменчивости. При этом он видел
возможность встречного пути анализа развития со стороны молеку_
лярной биологии и изучения фенотипической изменчивости. Из двух
встречных путей исследования проблемы эволюции индивидуального
развития: от молекулярной биологии к морфогенезу, с одной стороны,
и от фенотипической изменчивости к пониманию законов морфогене_
за и развития, с другой, Уоддингтон больше склоняется к последнему
как более перспективному.

Несколько раньше выхода в свет работ К.Х. Уоддингтона в СССР
были опубликованы теоретические исследования И.И. Шмальгаузена
(1937, 1938). В своей работе, посвященной стабилизирующему отбору,
он подчеркивает, что Дарвин описал только ведущую форму отбора, а
стабилизирующая форма отбора и ее созидательная творческая роль
не были описаны: «Лишь недавно на прогрессивную роль естественно_
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го отбора было обращено внимание в ряде моих работ (1939, 1941,
1945, 1946; и др.) и в работах Уоддингтона (1942, 1952, 1953)» (Шмаль_
гаузен, 1983, с. 349). Шмальгаузен утверждает, что «любая адаптивная
модификация является выражением нормы реакций, прошедшей
длинный путь исторического развития в меняющихся условиях суще_
ствования. Она связана с выработкой «каналов», по которым идет раз_
витие той или иной модификации (Waddington говорит о «канализа_
ции» развития)» (Там же, с. 350). При этом внешний фактор среды
только вызывает переключение развития «в один из существующих
каналов». Постепенно стабилизирующий отбор элиминирует неудач_
ные «преждевременные» модификационные реакции на случайные
колебания среды и заменяет их более «надежными» устойчивыми от_
ветами. В итоге работы стабилизирующей формы отбора снижается
детерминирующее значение внешних факторов индивидуального раз_
вития и возрастает значение внутренних, наследственных факторов.
На основе этого создаются все более автономные, не зависящие от вне_
шних раздражителей механизмы развития.

Поскольку работы И.И. Шмальгаузена являются классическими
и хорошо известны, нет смысла их подробно пересказывать. Однако
подчеркнем, что теория стабилизирующего отбора и идея прогрессиру_
ющей автономизации развития, предложенные Шмальгаузеном, не
только существенно дополняют эпигенетические представления Уод_
дингтона, но и имеют определенный научный приоритет.

4.2. ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ ТЕОРИЯ ЭВОЛЮЦИИ
М.А. ШИШКИНА

Эпигенетическая теория эволюции (ЭТЭ) была сформулирована
Михаилом Александровичем Шишкиным в 80_х годах XX в. (1984,
1986, 1987, 1988).  В ее основе лежит  представление о том, что эволю_
ционный процесс рассматривается как преобразование системы разви_
тия, которая определяет характерное для вида потенциальное про_
странство возможных фенотипов. Теория утверждает, что эволюция
фенотипов не может быть описана в терминах генов и их частот, как
полагал в свое время Ф.Г. Добржанский. Это вытекает из того, что
любые из осуществимых путей развития воспроизводятся как целост_
ная реакция системы развития или эпигенетической системы (креодов
по Уоддингтону) и не могут быть сведены к действию каких_либо от_
дельных ее элементов. Эпигенетическая система содержит информа_
цию о главном пути развития – адаптивной норме (креоде) и аберра_
тивных путях (субкреодах. – Авт.), т.е. создает динамическое равновес_
ное состояние системы и общее пространство всех возможных откло_
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нений от него – флуктуаций. Причем наиболее устойчивым будет раз_
витие фенотипов, являющихся нормой. В этом отношении теория М.А.
Шишкина опирается и на взгляды К.Х. Уоддингтона, и на представле_
ния И.И. Шмальгаузена, который рассматривал наследственные изме_
нения фенотипа не как прямые эффекты мутаций, а как результат дли_
тельного процесса фиксации естественным отбором целостных онтоге_
нетических процессов (реакций) – стабильных морфозов.

Согласно представлениям М.А. Шишкина (1988, 2006), устойчи_
вое воспроизведение из поколения в поколение «нормальных» фено_
типов и есть их наследование. Такие устойчиво наследующиеся глав_
ные пути развития (нормальные фенотипы) благодаря регуляции эпи_
генетической системы обладают способностью при наличии у вида
нескольких «норм» воспроизводить «правильные» менделевские чис_
ловые соотношения. Тогда редкие аберративные отклонения развития,
которые со времен Дарвина рассматриваются как неопределенная из_
менчивость, задают пространство флуктуаций развитийной (эпигене_
тической) системы и являются сырым материалом эволюции. Важно,
однако, пояснить, что случайным (неопределенным) будет лишь то,
какая из аберрантных вариаций развития реализуется в фенотипе, а
само пространство потенциально возможных путей развития будет де_
терминированным (определенным) эпигенетической системой. Мы
полагаем, что существование системы альтернативных путей развития
обусловливает дискретное проявление целого ряда неметрических по_
роговых признаков и их устойчивых состояний – фенов, что еще нео_
днократно будет обсуждаться в других главах книги.

М.А. Шишкин (1988, с. 155) подчеркивает: «Ограниченность и
значительная дискретность пространства аберраций, вскрываемая фе_
ногенетикой, столь же очевидна и на эмбриологическом уровне, где
она особенно наглядно демонстрируется поведением эксплантатов за_
родышевых тканей, способных дать в каждом случае лишь определен_
ный набор дифференцировок», и далее: «…дискретность фенотипичес_
ких изменений, вызываемых мутациями одного и того же хромосомно_
го локуса, выражает не свойства его аллельных состояний как таковых,
а специфику реагирования всей системы развития, способной отвечать
качественно различным образом на разные степени повреждающего
воздействия».

К.Х. Уоддингтон (1947) предложил, как известно, модель эпиге_
нетического ландшафта для описания регуляции и канализованности
развития организма, направленность которого по его представлениям
напоминает ландшафт в виде русла реки с разветвленной системой
протоков, а также термин «креод» для обозначения направленности и
«эквифинальности» (термин Г. Дриша) главного пути развития. М.А.
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Шишкин полагает, что места ветвления «долин» в этой трехмерной
модели ландшафта соответствуют понижениям стенок креода, где эпи_
генетические пороги невысоки и в так называемые чувствительные
периоды возможно проявление неустойчивости развития и возмож_
ность «переключения» развития на альтернативный аберрантный путь.
Поскольку весь эпигенетический ландшафт представляет собой «фазо_
вый портрет» целостной системы взаимодействий элементов генома и
является «свойством высшего порядка», то спонтанное происхождение
такой сложной системы нереально, и его нельзя приписать действию
отдельных случайных мутаций. Система успешно преодолевает эти
случайные изменения внешней и внутренней среды, что отмечал еще
К.Х. Уоддингтон (1964).

По мнению М.А. Шишкина (1988, с. 154), накапливающиеся му_
тационные изменения в системе «либо забуффериваются ею, либо ме_
няют в ней выбор реализуемой онтогенетической траектории, но они
не способны изменить исторически сложившуюся структуру самой
системы». Регуляторные свойства морфогенеза по мере развития сни_
жаются: чем старше организм, тем меньше и выбор возможных вариан_
тов адаптивной перестройки его развития. Поэтому, как полагает
Шишкин, чем сильнее будут воздействия внешней и внутренней среды
на процесс развития, тем более ранний из слабо регулируемых (чув_
ствительных) участков креода (на схеме Шишкина (рис. 4.1) в этих
местах возможен переход в боковую аберративную долину) будет за_
дет этим воздействием, соответственно тем больше развитие уклонит_
ся от нормы и будет представлять собой реализованный дискретный
путь развития. В результате в фенотипе может возникнуть необычный
элемент дискретной структуры – редкий фен, если рассматривать эти
события по отношению к фенетике.

Рис. 4.1. Эпигенетическая
система, канализующая

адаптивную норму: «креод»
(N) – нормальный путь
развития и «субкреоды»

(A1, A2) или аберрантные
пути развития. Движение

шара вдоль желоба
символизирует направленность
и канализованность развития

(по: М.А. Шишкин (1988),
с дополнениями)
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Ряд примеров, на которые опирается М.А. Шишкин, касаются эк_
спериментов по шоковым стрессирующим воздействиям, в которых и
были обнаружены чувствительные периоды онтогенеза. В настоящее
время во многих случаях доказано, что при этом участвуют мобильные
элементы генома (МГЭ или ТЭ) – транспозоны и другие мобильные
элементы (Васильева и др., 1995 а, б; Васильев, 2005; Чересиз и др.,
2008). В такие экстремальные для существования организма периоды
само функционирование эпигенетической системы перестраивается, в
частности, на производство специфичных белков>шаперонов, позволяю_
щих снизить повреждение клеток при действии шокового температур_
ного и других стресс_факторов (Tomala, Korona, 2008). Сегодня серьез_
но обсуждаются, и мы об этом уже говорили, реальные молекулярные
сценарии эпигенетической наследственности, а идеи Ламарка из области
бывшей научной «мифологии» вновь вошли в пространство актуальной
научной аргументации (Jablonka, Lamb, 1998; Животовский, 2003).

Поэтому интерпретация, например опытов К. Уоддингтона
(Waddington, 1953, 1954) по «генетической ассимиляции признака», на
которые опирался М.А. Шишкин при аргументации своей теории, ско_
рее всего, может быть несколько иной (более эпигенетической), но в
главном он оказался прав. Поскольку активное функционирование мо_
бильных элементов и их перемещение в геноме, т.е. эпигенетическая
перестройка, чаще всего происходят в напряженных или экстремальных
для выживания вида экологических условиях, М.А. Шишкин полагает,
что разные типы шоков, воздействующие на один и тот же чувствитель_
ный момент онтогенеза, могут вызвать появление одних и тех же анома_
лий развития. Напротив, одно и то же по природе шоковое воздействие
может в различные периоды онтогенеза и при неодинаковой его интен_
сивности привести к проявлению совершенно разных аномалий.

Р. Гольдшмидт обнаруживал частые случаи фенокопирования
множества известных наследственных нарушений (ему принадлежат
термины «фенокопия» и «генокопия»). Параллелизм таких явлений
позволил ему сделать важный вывод о неспецифичном воздействии
гена на систему развития. Более того, как полагает М.А. Шишкин
(1988), эти опыты показали, что «при исследовании индивидуального
развития мы имеем дело с системным объектом, обладающим устойчи_
вым поведением, т.е. ограниченным набором возможных конечных
состояний» (с. 152).  По его мнению, развитие представляет собой си_
стему с ограниченным набором возможных результатов, а все реализу_
емые в этих рамках аномалии, независимо от их начальных причин,
имеют одну и ту же основу – неспецифические нарушения нормаль_
ной координации процессов онтогенеза. Любой из количественных
сдвигов, обусловливающий при определенных пороговых значениях
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изменение фенотипа (например, рассогласование скоростей реакций,
изменение количеств, концентраций и времени взаимодействия реаги_
рующих веществ), может вызываться как мутациями, так и внешними
факторами. Другими словами,  действие мутаций на развитие выража_
ет не их непосредственную специфику, а свойства самой реагирующей
системы (Шишкин, 1988, 2006; Shishkin, 1992).

Пусть движение некоего шара вдоль одной из существующих
долин «эпигенетического ландшафта» символизирует процесс направ_
ленности развития вдоль определенной онтогенетической траектории,
как это было предложено в модели К.Х. Уоддингтона (Waddington,
1957), а затем и М.А. Шишкина (1984, 1988). В данной модели рас_
смотрены контуры двух параллельных долин эпигенетического ланд_
шафта, разделенных горной грядой, но в одном определенном месте
между долинами возможен переход из_за существенного понижения
горного массива (рис. 4.2). Потенциально при сильной флуктуации
онтогенетической траектории шар может «перескочить» через этот
«перевал» в соседнюю долину, что приведет к формированию иного
аберрантного фенотипа.

Рис. 4.2. Модель возникновения «генокопий» и «фенокопий» на одном и том же
участке эпигенетического ландшафта, параметризующего морфогенез особей

(по: Waddington, 1957; Шишкин, 1984, с изменениями)

Согласно этой модели в момент движения в области «перевала»,
символизирующего чувствительный период онтогенеза (критический
период развития, по терминологии П.Г. Светлова), сильное направлен_
ное воздействие внешней среды может буквально подтолкнуть шар, и
он перескочит в соседнюю долину, а в итоге фенотипически реализует_
ся аберрация. Такие явления К.Х. Уоддингтон называл «эпигенетичес_
кими кризами».

Деформация эпигенетической системы из_за генной мутации
приводит к изменению нормальной траектории развития, направлен_
ность которой символизирует движение шара. В результате в «крити_
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ческий»/«чувствительный» период развития мутация, представленная
в модели «бугорком», вызывает отклонение, которое перебрасывает
«шар» в соседнюю «долину», что в конечном итоге приводит к разви_
тию определенного аберрантного фенотипа – «генокопии». Такой же
аномальный фенотип – «фенокопия» – будет получен и как модифи_
кация при перебросе в соседнюю «долину» при сильном средовом воз_
действии в тот же самый «критический» момент онтогенеза. При нор_
мальном протекании развития его регуляция такова, что в «критичес_
кий» период развития, т.е. там, где снижаются пороги, разделяющие
параллельные «долины» эпигенетического ландшафта, траектория,
даже при деформации ландшафта, будет проходить по основной или
главной «долине», приводя к нормальному фенотипу.

Обе аберрантные структуры, которые возникнут на основе изме_
нений внутренней (наследственной) или внешней среды, будут фено_
типически идентичными.

Предполагается и промежуточный случай, когда высота «перева_
ла», соединяющего долины, несколько выше, а условия внешней среды
постоянны. В этом случае при большом числе повторов «развития»
будут реализовываться оба пути – «нормальный» и «аберрантный», но
с разной частотой. Аберрантный фенотип будет воспроизводиться с
постоянной вероятностью, но она будет ниже, чем в случае реализации
нормального фенотипа. В этой аналогии важна относительная стабиль_
ность эпигенетического ландшафта, которая и задает вероятность про_
явления того или иного пути развития. Очевидно, уоддингтоновская
модель прекрасно подходит для объяснения высокой устойчивости
встречаемости фенов неметрических признаков и должна быть исполь_
зована фенетикой и популяционной мерономией, о которой пойдет
речь в следующих главах, в качестве основополагающей.

Естественный отбор представляется как общий исходный прин_
цип эпигенетической теории, поскольку наследственность не может, по
мнению М.А. Шишкина (1988), быть противопоставлена остальным
факторам эволюции «как нечто независимое от эволюционного про_
цесса». Критикуя синтетическую теорию эволюции, он подчеркивает,
что для нее «вопрос об устойчивости нормального фенотипа и реали_
зующего его онтогенеза вообще не является предметом рассмотрения:
эффект всякого генетического изменения по определению считается
ею наследственным, т.е. устойчивым», и далее: «Подлинной причиной
проявления нового признака считается мутация, а не отбор» (Шиш_
кин, 1988, с. 145).

В качестве аргументов, свидетельствующих о принципиальных
заблуждениях сторонников синтетической теории эволюции, он при_
водит перечень так называемых «вынужденных упрощений» СТЭ, ко_



157ГЛАВА 4. ЭПИГЕНЕТИКА, ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ ТЕОРИЯ ЭВОЛЮЦИИ  И ...

торые в то же время считаются основополагающими для данной тео_
рии. Такими «упрощениями» являются отбор аллелей, оценка их по
вкладу в приспособленность, однозначное соответствие генотипа и
фенотипа в моделях, возможность судить о генном составе без учета
закономерностей онтогенеза, отрицание роли модификационной из_
менчивости в эволюции, концепция генетического груза популяции и
объяснение движущего отбора как уменьшения генетической диспер_
сии популяции по приспособленности,  а  главное – определение эво_
люции как изменения генотипического состава популяции (по Ф.Г.
Добржанскому – частот генов).

Принципиальное значение для любой эволюционной теории име_
ет решение вопроса о том, «каким образом создается устойчивость
онтогенетического осуществления», т.е. она должна «объяснить проис_
хождение устойчивости нормального онтогенеза». В СТЭ этот вопрос
вообще не ставится, поскольку «если все признаки независимо опреде_
ляются генами, то онтогенез можно рассматривать как несуществен_
ную промежуточную инстанцию между теми и другими, не представ_
ляющую специального интереса» (Шишкин, 1988, с. 143). Эпигенети_
ческая теория в отличие от СТЭ утверждает, что «наследственность и
способность к устойчивому развитию составляют одну и ту же пробле_
му», поэтому для нее наследственность – это выражение стабильности
целостного индивидуального развития, творчески создаваемого отбо_
ром (Шишкин, 2006).

Важным аспектом генетических исследований всегда было стрем_
ление избавиться от влияния так называемой модификационной (пара_
типической) изменчивости и желание противопоставить «мутации» и
«модификации» (Филипченко, 1978). М.А. Шишкин (1988), рассматри_
вая явления параллелизма между мутационными и модификационными
изменениями, или генокопиями и фенокопиями, высказывает обосно_
ванное предположение о том, что «в обоих случаях пространство аберра_
ций имеет одни и те же ограничения, т. е.  что возможности реализации
любого мутантного генома не выходят за пределы, доступные его «нор_
мальным» вариантам» (с. 150). Он подчеркивает, что содержание поня_
тий «мутация» и «модификация» относится в сущности к разным
объектам. Если мутации характеризуют особей при их сравнении, то
модификации связаны со сравнением возможностей развития конкрет_
ной особи. Принято считать, что в природе нет двух полностью идентич_
ных генотипов, поскольку половые и соматические клетки разных осо_
бей всегда содержат разные наборы генетических комбинаций и наруше_
ний. Отсюда М.А. Шишкин приходит к простому и ясному утвержде_
нию: все сходные или одинаковые фенотипы, а также все остальные
фенотипы всегда генетически неидентичны, а поэтому все они могут
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рассматриваться даже при полном внешнем сходстве как скрытые «му_
танты» по отношению друг к другу, причем независимо от гибридологи_
ческого анализа. С другой стороны, любой отдельно взятый фенотип,
который оценивается как мутантный, представляет лишь одну из допу_
стимых в пределах эпигенетической системы данной зиготы возможно_
стей или альтернатив развития (модификаций).

В.В. Бабков (1985, с. 111) справедливо заметил, что «именно из
феногенетических исследований московской школы Шмальгаузен
(1937 – 1946) мог почерпнуть важный материал для своей теории».
Поскольку именно работы И.И. Шмальгаузена легли в основу эпиге_
нетической теории эволюции М.А. Шишкина, ее опосредованная связь
с феногенетическими работами четвериковской генетической школы
представляется нам очевидной. Поэтому неудивительно, что, рассмот_
рев основные требования, предъявляемые к эволюционной теории,
М.А. Шишкин (1988, 2006) увидел, что основой такой теории может
считаться учение о стабилизирующем (канализирующем) отборе
Шмальгаузена–Уоддингтона, которое исходит из представления, что
отбор по фенотипам ведет к созданию помехоустойчивого развития,
реализующего эти фенотипы. Поскольку в такой теории источником
эволюционных изменений признаются уклонения процесса развития,
то эта теория заслуживает названия  эпигенетической. Собственно эти
представления эволюциониста, зоолога и морфолога И.И. Шмальгау_
зена и эволюциониста, эмбриолога и генетика К.Х. Уоддингтона, зало_
жившего основы эпигенетики, и составляют теоретический фундамент
эпигенетической теории М.А. Шишкина.

Таким образом, не жесткий генетический детерминизм в отноше_
ниях ген – признак и случайные элементарные мутации обеспечивают
формообразование, а  длительный и в известной степени канализован_
ный и поддерживаемый существующей эпигенетической системой раз_
вития исторический процесс, обусловленный творческой ролью есте_
ственного отбора в дальнейшем совершенствовании и адаптивной пе_
рестройке эпигенома и функционирующей в развитии эпигенетичес_
кой системы.

Механизм эволюционных перестроек, предложенных эпигенети_
ческой теорией, в самом кратком виде можно представить следующим
образом. Развитие, приводящее к сходному фенотипическому резуль_
тату, т.е. эквифинальное развитие фенотипа как некой нормы, проявля_
ется в обычных, традиционных для вида экологических условиях. В
результате изменения условий развития, выводящих эпигенетическую
систему из равновесия за границы нормальной канализованности, ве_
дет к тому, что у многих особей преодолеваются критические эпигене_
тические пороги и возникают многочисленные морфозы, информаци_
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онно заложенные в возможностях системы. Проявление незарегулиро_
ванных нюансов и широкого спектра ранее скрытых и зарегулирован_
ных нормой путей развития означает проявление «мобилизационного
резерва» индивидуальной изменчивости (термин предложен С.М. Гер_
шензоном и широко использован И.И. Шмальгаузеном). Эксперимен_
тальные примеры такого резкого увеличения спектра изменчивости в
экологически нарушенной среде были выявлены по метрическим и
меристическим признакам на сортах пшеницы и линиях дрозофил
Н.В. Глотовым (1983). Если изменение экологических условий далее
будет сохраняться и в последующих поколениях, то начнется отбор в
пользу самого жизнеспособного морфоза, который будет сопровож_
даться повышением устойчивости и канализованности его воспроизве_
дения. Прежняя норма, оказавшаяся менее жизнеспособной, начнет
дестабилизироваться и перейдет в разряд «аберрантной» траектории
развития. При дальнейшей стабилизации новой нормы она все больше
будет регулировать развитие, предотвращая появление других морфо_
зов, и снизит их реализацию в новых условиях до минимума. На дли_
тельном промежуточном этапе существования популяции в изменен_
ной среде в ней могут одновременно присутствовать и старая, и новая
нормы как две дискретные адаптивные модификации, или полимор_
физм. В конечном итоге старая норма может либо исчезнуть, либо пре_
вратиться в атавистический аберрантный путь развития. В то же вре_
мя сохраняемое уклонение становится все более устойчиво наследуе_
мым, превратившись в новую адаптивную норму.

М.А. Шишкин (1988) в итоге приходит к следующему заключе_
нию: «Таким образом, созидательная роль отбора, как и каждого твор_
ческого процесса, заключается, в конечном счете, в «запоминании слу_
чайного выбора» …, которое выражается в данном случае в выборе од_
ной из относительно равновероятных флуктуаций системы развития и
в превращении ее в новую устойчивую норму» (с. 166). Дополнением
к эпигенетической теории М.А. Шишкина являются представления,
развивавшиеся в работах П. Олберча.

4.3. ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ КОНЦЕПЦИЯ П. ОЛБЕРЧА

Параллельно с М.А. Шишкиным в западной науке к сходным
представлениям пришел П. Олберч (Alberch, 1980), который одним из
первых осознал важность синтеза биологии развития и теории эволю_
ции: «Я верю, что понимание природы морфологической изменчивос_
ти и приемлемая методология для описания онтогенеза необходимы
для успешного синтеза между «развитийной» (develoрmental) и эволю_
ционной теориями» (Alberch, 1980, р. 654). Рассматривая роль разви_
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тия в создании ограничений паттернов морфологической эволюции,
задающих ее направленность, он полагал, что природа морфологичес_
кой изменчивости и проявления морфологических новшеств обуслов_
лена эпигенетическими свойствами организма и эпигенетическими
ограничениями. Рассмотрение этих свойств является основой для кор_
ректировки теорий морфологической эволюции. Развитийные ограни_
чения накладываются на градуалистическое действие прямого движу_
щего отбора, и поэтому эволюция должна представлять собой резуль_
тат дифференциального выживания морфологических новшеств. Тем
не менее создание морфологических новшеств на основе развитийных
программ неслучайно. Морфологическое проявление (экспрессия) ге_
нетических мутаций есть эпигенетическое свойство.

П. Олберч заключает, что такие случайные процессы, как генети_
ческие мутации и рекомбинации, не могут рассматриваться в качестве
объяснения возникающего упорядоченного паттерна на морфологи_
ческом уровне. Упорядоченный паттерн жестко поддерживается суще_
ствующей системой эпигенетической регуляции и обладает рядом важ_
ных свойств: во_первых, фенотипы являются хорошо забуференными
гомеостатическими системами, устойчивыми к средовым и генетичес_
ким пертурбациям в течение их онтогенеза; во_вторых, морфологичес_
кая изменчивость на макроскопическом уровне не является непрерыв_
ной, а распределяется между ограниченным набором дискретных со_
стояний (доменов); в_третьих, «морфологические мутации» неслучай_
ны, т.е. их выражение неслучайно на морфологическом уровне.

П. Олберч, опираясь на широко известные работы К.Х. Уоддинг_
тона и Р. Тома, утверждает, что все наблюдаемые биологические формы
не хаотичны и представлены типичными формами, которым мы даем
названия, поэтому можно утверждать, что они не образуют непрерыв_
ный ряд случайных переходов и не генерируются совершенно случай_
но. Дело в том, что так называемая непрерывная (количественная)
изменчивость ограничена (оконтурена) в виде дискретных устойчивых
состояний, или «доменов». Их можно легко обнаружить эксперимен_
тально, когда направленный отбор какого_либо параметра (числа ще_
тинок, общих размеров, двигательной активности и т.д.) в той или
иной группе организмов уже через малое число поколений упирается
в некие границы (пределы) изменчивости, и далее отбор обычно не
эффективен без проведения специальных скрещиваний, направленных
на повышение гетерогенности, или применения мощных мутагенов.
При этом изменчивость количественных переменных предполагается
генетически контролируемой. Внутри доменов наблюдается унимо_
дальное или полимодальное случайное варьирование значений, обра_
зующих сгущения вблизи неких центров, однако между доменами су_
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ществуют дискретные разрывы. За пределами доменов реализация
фенотипа невозможна из_за определенных морфогенетических и кон_
струкционных ограничений. Существует возможность перехода из
одного домена в другой, если данная особь будет превышать или не
достигать на том или ином этапе развития некоторых пороговых зна_
чений при изменениях внутренней или внешней среды. Таким обра_
зом, морфологическое пространство представляется дискретным и
состоящим из допустимых в развитии дискретных областей, в преде_
лах которых изменчивость может носить случайный характер.

Домены изменчивости, или устойчивые состояния (steady states),
подразумеваются в концепциях канализованности развития Уоддинг_
тона (Waddington, 1957), гомеостаза развития Лернера (Lerner, 1954) и
стабилизирующего отбора (Шмальгаузен, 1946) и отражают устойчи_
вость фенотипа в ходе развития при изменении внешней и внутренней
среды. Роль отбора при этом сводится к нормализации и упрочению
тонкой настройки адаптивных черт внутри доменов. Примером доме_
нов могут быть разные таксономические единицы или классы феноде_
виантов. На уровне организма – это различия между разными тканями
или органами. Олберч так же, как и Шишкин, для обозначения разных
путей индивидуального развития, ведущих в конечном итоге к этим
устойчивым состояниям фенотипа, использует предложенный Уоддин_
гтоном термин «креод».

В случаях, когда гомеостатические пороги преодолеваются из_за
возмущений во внутренней или внешней среде организма, система
может переключать развитие с одного устойчивого состояния на дру_
гое. В качестве примеров таких переключений П. Олберч приводит
гомеозисные явления, описанные Гольдшмидтом, и мутации, вызыва_
ющие нарушения скелета, в частности случаи полидактилии, бескры_
лости и др., которые рассматриваются как тератологические отклоне_
ния. Он подчеркивал, что еще Дарвин указывал на некоторые парал_
лельно возникающие у разных видов аберрации и считал, что это мо_
жет пролить свет на механизмы их происхождения. Особенность его
представлений заключается в том, что перенос развития из одного в
другое устойчивое состояние он считал не случайным. Фактически
некоторые морфологические новшества выглядят как повторения, ко_
торые проявляются чаще, чем другие. В этой связи П. Олберч обраща_
ет внимание на факты, доказывающие, что проявление морфологичес_
ких вариаций неслучайно и может быть интерпретировано с эпигене_
тических позиций, используя для этого примеры из работ Берри и
Сирля, посвященных встречаемости дискретных вариаций неметри_
ческих признаков скелета грызунов, исследования Сэвина и Эдмонд_
са по изменчивости структуры отхождения сосудов в области аорты у
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кроликов и другие примеры, которые составляют фактологическую
основу настоящей книги.

В итоге П. Олберч приходит к двум важным выводам: во_первых,
отношения между генами и фенотипом являются непрямыми и в об_
щем нелинейными; во_вторых, прерывистость (дискретность) феноти_
пического пространства имеет пороговую природу и является эпигене_
тическим феноменом, поскольку определяется природой развитийной
функции. Поэтому эволюция представляет собой результат сдвигов в
распределении значений контролирующих развитие параметров.
Сложность взаимодействий в течение развития и паттерны морфоло_
гической эволюции таковы, что их невозможно редуцировать до про_
блемы изменения частот генов. Между скоростями  структурной ген_
ной эволюции и морфологической диверсификации существует очень
слабая корреляция. Это доказывает, что именно регуляторные взаимо_
действия на генетическом и эпигенетическом уровнях контролируют
процесс морфологической эволюции. Развитийные ограничения и вза_
имодействия создают определенные пределы для действия естествен_
ного отбора и могут обусловливать филетические тренды. Именно эти
тренды на фоне сложного взаимодействия динамики развития, контро_
лирующей появление морфологических новшеств, стабилизирующего
отбора и экологических параметров (популяционных размеров, струк_
туры размножения и др.) совместно определяют вероятность «фикса_
ции» новых морфологических решений. Другими словами, макроэво_
люция рассматривается как продукт взаимодействия между развитием
и экологией, но развитие, по мнению П. Олберча, играет здесь веду_
щую роль, поскольку обусловливает реальные возможности дальней_
ших преобразований. Он категорически отвергает возможность рас_
сматривать эволюционный процесс в терминах только случайных пре_
образований, поскольку вклад развития в процесс морфологической
трансформации не случаен. В работе, написанной совместно с Дж.
Остером (Oster, Alberch, 1982), они приходят к заключению, что эво_
люционные изменения обусловлены бифуркацией развитийных про_
грамм, что во многом перекликается с представлениями Л.В. Белоусо_
ва (1987) и его последователей (Черданцев, 2003).

Таким образом, можно полагать, что взгляды П. Олберча почти
изоморфны представлениям М.А. Шишкина, а также имеет смысл го_
ворить о теоретическом единстве взглядов И.И. Шмальгаузена и К.Х.
Уоддингтона, высказанных в середине XX в. и глубоком сходстве па_
раллельно разработанных в конце века эпигенетической теории эволю_
ции М.А. Шишкина и эпигенетической концепции ограничений мак_
роэволюционного процесса П. Олберча, которые развивают теорети_
ческие представления своих великих предшественников.
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4.4. ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ
И ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЙ ЛАНДШАФТ ПОПУЛЯЦИИ

 Согласно взглядам Уоддингтона, функционирование эпигенотипа
забуферено таким образом, что процесс развития оказывается «канали_
зованным», жестко направленным, несмотря на наличие разного рода
помех как со стороны внешней, так и со стороны внутренней, генотипи_
ческой, среды (Уоддингтон, 1964, 1970). Однако эта устойчивость небез_
гранична. Как уже подчеркивалось ранее, наряду с основной траектори_
ей развития – креодом, которая ведет к формированию нормального
для популяции или линии фенотипа («дикого типа», стандартного про_
явления «мутации» и т.д.), имеется набор «субкреодов», направленных
в ходе развития на реализацию определенных, отличных от нормы ус_
тойчивых фенотипических состояний, или аберрантных фенотипов.
Субкреоды вместе с креодом формируют эпигенетическую систему,
обеспечивающую поливариантность путей развития.

Рассмотрим в этой связи следующую аналогию. Мы можем пред_
ставить, что развитие в норме канализовано, жестко направлено и напо_
минает движение шара вдоль ледяного желоба, структура которого
представлена трассой для санного спорта с врезанными в нее ответвля_
ющимися «субжелобами». В местах ветвлений субжелобов глубина кре_
ода (главного желоба) меньше, и случайные воздействия могут привес_
ти к перебросу шара на другую устойчивую траекторию развития, в дру_
гой желоб, который приведет к другому фенотипическому результату,
как, например в известном случае гомеозисной мутации aristoрedia, от_
крытой Е.И. Балкашиной: у дрозофилы вместо антенны на голове воз_
никает подобие конечности. Такие переключения развития широко рас_
пространены в природе. На большом материале по различным формам
азиатских горных полевок рода Alticola И.А. Васильевой была обнаруже_
на уникальная особь, у которой имелись четко сформированные четвер_
тые верхние щёчные зубы, хотя в  норме у всех представителей целого
надсемейства Muroidea проявляются только три щёчных зуба.

В рамках описанной выше аналогии канализованности развития
в виде ледяного ветвящегося желоба воздействие внешней среды, на_
пример «резкий боковой порыв ветра», ведущий к изменению траекто_
рии развития, или воздействие внутренней cреды, «мутация» в виде
ледяного бугорка, обеспечивающего поворот движущегося шара в оп_
ределенный субжелоб, могут привести к формированию одного и того
же фенотипа, отличного от  нормы. По своей сути это тот же прообраз
хорошо известных гено_ и фенокопий (Goldschmidt, 1940).

Понятие «эпигенетический ландшафт» Уоддингтон (Wadding_
ton, 1957) ввел для описания морфогенеза особи, когда каждая «доли_
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на» ведет к формированию того или иного органа или части организма.
А.Г. Васильев вводит в этой связи представление об «эпигенетическом
ландшафте популяции», опираясь на многочисленные эмпирические
факты устойчивости, определенности и предсказуемости фенооблика
каждой популяции вида как по количественным параметрам,  так и по
частотам  альтернативных  вариаций признаков (Васильев, 1988, 1996;
Васильев и др., 2000). Сущность этого понятия легко осознать из сле_
дующих рассуждений.

Понимая «онтогенез» не только как индивидуальное развитие
особи, единичное событие, но и как общую видовую программу разви_
тия, легко прийти к третьему его толкованию. «Популяционный онто>
генез» можно определить как общее для всех особей популяции прелом>
ление видовой программы развития, исторически отшлифованное отбо>
ром для конкретных условий ее существования (Васильев, 1988, 2009).
Очевидно, что «популяционный онтогенез», выражая общие черты
развития каждой особи в конкретной популяции, в масштабе вида бу_
дет уникален и единичен. Эпигенетический ландшафт популяции –
совокупность альтернативных канализованных путей (траекторий)
развития, которые инвариантны для всех особей популяции и форми>
руют характерные черты популяционного онтогенеза.

Еще К.Х. Уоддингтон (1964, 1970) подчеркивал крайнюю услов_
ность представления развития в виде ландшафта и говорил о том, что
развитие особи, ее морфогенез, можно представить как траекторию
точки в фазовом (многомерном) пространстве. Такую траекторию, как
уже отмечалось, называют иногда «онтогенетической траекторией»
(Alberch, 1980). Если воспользоваться моделью_аналогией стеклянной
горы, развитие можно представить вслед за К.Х. Уоддингтоном в виде
траектории движения шарика по рельефному ландшафту, но этот лан_
дшафт – стеклянная гора, будет сначала совершенно не виден из_за
своей прозрачности (идея прозрачной стеклянной горы подсказана
В.М. Ефимовым). Прослеживая движение шарика, катящегося с вер_
шины горы, что символизирует процесс развития, и мысленно прори_
совывая его траекторию, мы постепенно, раз за разом, от попытки к
попытке, нарисуем контуры этой исходно невидимой горы, причем ха_
рактерная основная траектория движения (креод) будет видна наибо_
лее отчетливо. Каждая особь имеет свои детали онтогенетической тра_
ектории, но если «заставить» ее прожить множество жизней, то этот
ландшафт, «прорисованный» от нее, будет в значительной степени на_
поминать ландшафт, «полученный» из онтогенетических траекторий
всех особей ее популяции. Каждая особь на всех этапах онтогенеза
будет иметь главные (инвариантные) черты, присущие всем особям
данной популяции.
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Это, однако, не означает, что все особи имеют совершенно сход_
ный набор возможных путей развития (равную норму реакции), на_
против, каждая особь по определению генетически уникальна, и усло_
вия ее развития повторимы лишь в идеале, а следовательно, фенотип
особи тоже уникален. Это означает лишь то, что у каждой особи систе_
ма регуляции развития имеет общие популяционные черты, которые
на всех этапах онтогенеза при хорошей технике анализа могут быть
выявлены, а следовательно, особь будет диагностирована как относя_
щаяся именно к данной популяции. Другими словами, на каждой осо_
би лежит морфологический «отпечаток» ее принадлежности к своей
популяции, так как ее развитие обусловлено в значительной степени
общим эпигенетическим ландшафтом популяции.

Каждая зигота (особь) в ходе развития может реализовать любой
из имеющихся в конкретной популяции путей развития, однако с оп_
ределенной, заданной для данной популяции вероятностью их осуще_
ствления, т.е. каждая особь содержит инвариантную информацию об
едином для популяции эпигенетическом ландшафте. Это не противо_
речит, как уже говорилось, тому, что генотип каждой особи уникален,
так как по определению эпигенетическая система устойчиво преодоле_
вает различного рода помехи не только внешней, но и внутренней сре_
ды в ходе развертывания онтогенетического креода. Поэтому фенотип
отдельной особи можно рассматривать как вероятностную копию об_
щей для популяции поливариантной эпигенетической модели. Анализ
множества особей популяции, принадлежащих одной и той же генера_
ции, позволяет статистически рассмотреть основной контур эпигене_
тического ландшафта популяции.

А.Г. Васильев (2005) на модельных видах позвоночных и беспоз_
воночных животных, а также растений показал реальность существо_
вания единой эпигенетической системы популяции. Порождаемую
этой системой закономерную (ограниченную эпигенетическими поро_
гами) изменчивость в протекании развития следует назвать эпигенети_
ческой изменчивостью (Васильев, 1988, 2005). Таким образом, эпигене>
тическая изменчивость представляет собой вероятностное осуществ>
ление имеющегося в пределах групповой нормы реакции популяции набо>
ра устойчивых онтогенетических (эпигенетических) траекторий. Все
траектории развития, уклоняющиеся от главного пути, мы будем назы_
вать вслед за М.А.Шишкиным (1984) аберрантными траекториями,
понимая, что большинство из них являются нормальными атрибутами
реализации эпигенетического ландшафта популяции, но имеющими
лишь низкую вероятность своего осуществления.

Рассмотрим в этой связи предложенную М.А. Шишкиным об_
щую схему эволюционных преобразований эпигенетической системы,
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поскольку это важно для дальнейшего изложения (рис. 4.3). Согласно
его схеме, при изменении условий может наблюдаться дестабилизация
развития, и основной его путь – креод (N1), характерный для  нормаль_
ных исходных условий, может оказаться неэффективным. Это приве_
дет к тому, что возникнет веер возможных аберрантных путей разви_
тия, из которых будет выбран и в ходе естественного отбора углублен
(«накатан») новый креод (N2), который приведет к иному фенотипи_
ческому решению. Важно подчеркнуть, что по теории М.А. Шишкина
«накатывание» нового креода одновременно приводит к общей дефор_
мации эпигенетической системы и порождает, с одной стороны, воз_
можность появления новшеств (новых субкреодов или деформации
старых), а с другой – необратимость и поступательный характер эво_
люционных перестроек.

Рис. 4.3. Схема эволюционных преобразований эпигенетической системы
(по: М.А. Шишкин (1988), с изменениями).  Пояснения см. в тексте

Таким образом, можно сделать вывод о том, что разные популя_
ции вида в силу уникальности их исторического взаимодействия с
конкретной локальной экологической обстановкой будут эпигенети_
чески различными. Смежные, соседние, популяции будут обладать
сходным, но всегда не тождественным эпигенетическим ландшафтом.
Эти представления позволяют говорить о возможности становления
тесно связанных друг с другом особых областей исследований – попу_
ляционной феногенетики и популяционной мерономии, которые опи_
раются на явление феногенетической изменчивости, имеющей эпиге_
нетическую природу (см. гл. 1).

Популяционная феногенетика нацелена на сравнительное изуче_
ние внутрипопуляционных процессов развития, анализ эпигенетичес_
кой и реализационных компонент феногенетической изменчивости,
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предсказание редких фенокомпозиций, поиск внутрипопуляционных
структурно_функциональных групп – биотипов (Васильев, 2005),
оценку стабильности развития (Zakharov, 1992; Захаров, Кларк, 1993),
решения проблем эволюционной экологии, а также задач популяцион_
ной экологии и биомониторинга (Васильев, Васильева, 2009).

Популяционная мерономия, как будет показано в дальнейшем,
нацелена на изучение эпигенетической дивергенции форм разного ран_
га: от подвидов до надвидовых таксонов, выявление степени филогене_
тических связей и эпигенетической проверки филогенетических гипо_
тез, изучение эволюционной роли параллелизмов и становления мор_
фологических «новшеств», решение эволюционно_эпигенетических
проблем гомологии и макроэволюции. В основе обоих направлений
лежат эпигенетические системные процессы морфогенеза и сравни_
тельное внутри_ и межвидовое изучение процессов развития на попу_
ляционном (групповом) уровне, т.е. групповой анализ внутрииндиви_
дуальной изменчивости морфогенетической реализации гомологич_
ных антимерных и метамерных морфологических структур. Ключевы_
ми объектами в этом случае, как и в фенетике, являются фены гомоло_
гичных неметрических признаков и их комбинативные сочетания (фе_
нокомпозиции), о которых речь пойдет в следующем разделе. В даль_
нейшем мы неоднократно будем возвращаться к проблемам популяци_
онной феногенетики и мерономии и более подробно рассмотрим их
методы и прикладные возможности.

4.5. ПОРОГОВЫЕ НЕМЕТРИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ,
ФЕНЫ И ИХ КОМПОЗИЦИИ

Представляет интерес утверждение М.А. Шишкина (1984), во
многом созвучное мыслям П. Олберча (Alberch, 1980), о том, что раз_
витие представляет собой систему с ограниченным выбором возмож_
ных результатов и что все они имеют одну и ту же основу – количе_
ственные пороговые нарушения нормальной координации процессов
онтогенеза.

В этой связи сначала коротко остановимся на важных для нашего
дальнейшего обсуждения результатах экспериментальных исследовани_
ях по феногенетике Drosophila melanogaster, полученных Б.Л. Астауро_
вым в середине 20_х годов прошлого века в лаборатории С.С. Четвери_
кова. Объектом исследования была рецессивная мутация tetraptera с
неполным проявлением, которая затрагивала развитие галтеров (жуж_
жалец), в норме представляющих собой рудименты второй пары крыль_
ев. У мутантных  мух на месте жужжалец развивалась вторая пара кры_
льев, однако при этом был очень высок процент особей с асимметрич_
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ным выражением признака. Статистический анализ материала привел
Б.Л. Астаурова к убеждению о полной независимости развития мутант_
ного признака на левой и правой сторонах тела особи, несмотря на иден_
тичность генотипа и совпадение условий внешней среды, в которых
происходило их развитие. На основе этих материалов, дополненных
исследованием других билатерально проявляющихся мутаций у дрозо_
филы и изучением гомодинамичных органов у многощетинковых чер_
вей, а также после тщательного анализа литературы он пришел к выводу
(Астауров, 1974), что изменчивость развития не обусловлена только
разнообразием генотипа и среды. Для гомотипичных структур, в частно_
сти для антимерных, всегда можно обнаружить «случайную изменчи_
вость развития», не зависящую ни от генотипа, ни от внешней среды,
так называемый «развитийный шум».

Причину этой изменчивости Б.Л. Астауров видел в колебаниях
микроусловий внутренней среды в локально_ограниченных участках
системы развивающегося организма. В результате процесс фенотипичес_
кой реализации структур может идти по_разному на разных сторонах
тела одной и той же особи. В случаях, когда для проявления структуры
необходимо достижение некоторых пороговых значений, может наблю_
даться альтернативная изменчивость: с одной стороны признак проявит_
ся, с другой – нет. Обоснование независимости проявления признаков
на левой и правой сторонах тела позволяет для билатеральных призна_
ков с пороговым механизмом проявления в качестве единицы учета из>
менчивости рассматривать не особь в целом, а ее половину.

Другой важный феномен, который следует особо подчеркнуть –
пороговый характер проявления билатеральных и медиальных диск_
ретных морфоструктур. В этой связи вновь напомним, что английские
генетики (Gr��� neberg, 1950, 1963; Searle, 1954а, б; Truslove, 1961) в 50_
60_х годах XX в. экспериментально обосновали представление о поро>
говых признаках (threshold characters) и явлении эпигенетического по_
лиморфизма (Berry, Searle, 1963). Обсудим лишь основные итоги ис_
следований.

Существует множество альтернативно варьирующих неметричес_
ких признаков, которые на самом деле имеют скрытую количествен_
ную основу варьирования. В ходе развития на их становление и варь_
ирование накладываются эпигенетические пороговые ограничения.
При достижении критической (пороговой) величины такой количе_
ственный признак может вести себя как качественный, т.е. проявиться
или не проявиться в фенотипе (Gr��� neberg, 1955).

В монографии «Патология развития» Г. Грюнеберг приводит при_
мер, описанный Дэнфортом (Danforth, 1958 цит. по: Gr��� neberg, 1963),
когда после обработки ипритом в колонии лабораторных мышей по_
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явились особи, имеющие дополнительную пару резцов – признак, ха_
рактерный для другого отряда млекопитающих – зайцеобразных
(Lagomorpha). Эти «сверхкомлектные» зубы демонстрировали асим_
метричность проявления и сильную вариабельность по размерам. Не_
смотря на явно наследственную природу этого феномена, характер
наследования представлялся очень сложным и не предсказуемым.
Было высказано предположение о пороговой природе этой изменчиво_
сти: в тех случаях, когда зачатковый элемент («эмалевый орган») до_
полнительного резца не достигал определенной пороговой величины,
зуб вообще не развивался.

Г. Грюнеберг проанализировал также противоположный пример –
отсутствия последнего в ряду третьего щёчного зуба как в верхней, так
и в нижней челюсти некоторых инбредных линий Mus musculus, хотя
наличие трех коренных зубов в каждой половине верхней и нижней
челюстей является таксономическим признаком надсемейства
Muroidea. Это явление редукции последних зубов было обнаружено
им (Gr��� neberg, 1951) и его коллегами (Searle, 1954 б; Deol, Truslove,
1957) параллельно в трех инбредных линиях, но с различной частотой:
в линии CBA – 17.9%; A – 2.3%; C57 BL – 0.1% (Gr��� neberg, 1963). Ав_
тор тщательно изучил морфометрические данные по изменчивости
размеров зубов в этих трех линиях, включая результаты межлинейных
скрещиваний и оценку влияния физиологического состояния мате_
ринского организма, и пришел к выводу, что эффект отсутствия зуба
является результатом срабатывания порогового механизма. Это было
на эмбриологическом материале подтверждено Грюэлом (Grewal,
1962), который показал, что развитие третьих моляров определяется
размерами эмалевого органа зуба на определенной критической стадии
развития – 4–5_й день после рождения. В случаях, когда к этому вре_
мени размеры зачатка не достигают необходимой пороговой величины,
он претерпевает регрессивное развитие.

Для ситуаций прерывистого фенотипического выражения при_
знака, возникающего как результат «экстремума непрерывного распре_
деления», т.е. имеющего «полигенную природу», Грюнеберг ввел поня_
тие квази>непрерывных вариаций – quasi_continuous (Gr��� neberg,
1952а), ссылаясь на термин «квази_непрерывное наследование», ис_
пользованный ранее Съюэлом Райтом для описания характера насле_
дования полидактилии у морских свинок. Эти данные стали класси_
ческим примером обоснования пороговой природы так называемых
неметрических вариаций в строении скелета млекопитающих, число
которых в настоящее время многократно возросло.

Проявившись в фенотипе, пороговый признак варьирует как
обычный количественный признак. Если в процессе эмбриональной
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закладки структуры ее размер не достиг определенного порогового
уровня, то признак вообще не проявится в фенотипе, хотя наслед_
ственно его появление достаточно жестко детерминировано. Наши
опыты (Васильева и др., 1988) по резкой разбалансировке материнской
диеты, проведенные на мышах линии CBA, приводили к сильному
уменьшению размеров тела потомков, что сопровождалось трехкрат_
ным увеличением экспрессии этой аномалии: частота фена – отсут_
ствие третьего щёчного зуба возрастала – с 2–3% в контроле до 9–10%
в экспериментальной группе. И.А. Васильевой на значительном мате_
риале по полевкам Alticola была обнаружена особь, у которой также
отсутствовал третий щёчный зуб. Хорошо известно появление у чело_
века с возрастом так называемого «зуба мудрости», который тоже яв_
ляется типичным примером порогового признака.

Наряду с генетической и средовой компонентами изменчивости
Г. Грюнеберг, как и Б.Л. Астауров, указывает на «остаточную» компо_
ненту, которую называет «случайной изменчивостью» (chance
variation). К этому выводу он приходит на том основании, что призна_
ки часто проявляются асимметрично на сторонах одной и той же осо_
би. Изучение корреляций между признаками не выявило значимых
тесных связей между ними (Truslove, 1961). Авторское объяснение
этого факта состоит в том, что эти признаки представляют собой ре_
зультаты «крайнего предела действия генетической детерминации» и в
очень большой степени зависят от случайностей развития. Асиммет_
ричное выражение признаков связывается с тем, что одна из сторон
тела может в своем развитии опережать другую (Deol, Truslove, 1957).

Вслед за Н.В. Тимофеевым_Ресовским, А.В. Яблоковым и Н.В.
Глотовым (1973) мы называем такие дискретные альтернативные струк_
турные вариации неметрических признаков фенами. Именно асиммет_
ричные и симметричные ситуации проявления фенов на разных сторо_
нах тела и были обнаружены на линейных мышах английским генети_
ком Г. Грюнебергом при изучении дискретных структур скелета.

Поскольку характерными свойствами, которые позволяют отнести
данную вариацию неметрического признака к категории фен, являются
дискретность и пороговость его структурного проявления, то для била_
теральных признаков простым и надежным критерием выделения фена
является обнаружение асимметричных билатеральных композиций при_
знака и наличие четырех типичных билатеральных сочетаний антимер_
ной морфоструктуры. Поясним, что если кодировать проявление при_
знака знаком «+», а отсутствие – знаком «–», то для типичных фенов
билатеральные композиции будут представлены набором сочетаний в
проявлении признака на разных сторонах тела: «+/+», «+/–», «–/+» и
«–/–».Примерами фенов билатеральных неметрических признаков мо_
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гут служить вариации в проявлении структуры рисунка пигментирован_
ности тела (рис. 4.4), структурных элементов скелета, в частности отро_
стки позвонков (рис. 4.5), и других структур. В случае, когда фен обус_
ловлен проявлением в фенотипе небилатеральной (медиальной, унитар_
ной) дискретной структуры, то критерием его обнаружения является
количественная природа варьирования, на которую накладываются по_
роговые ограничения. Пример такого «медиального» фена – проявление
у многих видов полевок и хомяков непарного медиального отверстия на
вентральной стороне основной клиновидной кости. У части особей фен
не выражен, а при его наличии отверстие количественно варьирует от
крайне малых до относительно больших размеров.

Рис. 4.4. Билатеральные композиции проявления фена – плечевой полосы –
в пигментном рисунке шкуры полосатого тюленя, или крылатки Histriophoca

fasciata, выявленные по рисункам из монографии Е.И. Соболевского (1988)

Рис. 4.5. Вариация в строении пятого и шестого позвонков у белоногого
хомячка Peromyscus maniculatus (по: Berry, Searle, 1963).

Фены: 1 – редукция нижнего отростка пятого позвонка; 2 – редукция нижнего
отростка шестого позвонка; 3 – отсутствие трансверсального отверстия у шестого
позвонка, что часто коррелирует с редукцией соответствующего нижнего отростка.
Представлены теоретически возможные и реальные (помечены черными квадратами)

билатеральные композиции фенов соответствующих структур
пятого – (C V) и шестого – (C VI) позвонков
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На черепе млекопитающих может быть обнаружено довольно
много неметрических признаков, и пороговая «квази_непрерывная»
изменчивость приводит к проявлению многих десятков дискретных
вариаций структур – фенов. Эти структурные аберрации не хаотичны
и при определенном опыте и навыке работы «легко» узнаются. Они
могут быть представлены различными вариациями числа и расположе_
ния отверстий для прохождения определенных кровеносных сосудов и
нервов, наличием или выпадением определенных костных структур,
врожденными срастаниями костей, дополнительными парными и не_
парными костными структурами (например, кость инков у человека),
проявлением и не проявлением зубов и многими другими (рис. 4.6).

Рис. 4.6. Схема размещения фенов неметрических пороговых признаков черепа
лисицы Vulpes vulpes (по: Васильев и др., 2004).

1–66 – номера фенов

Один и тот же пороговый признак в ходе количественного варь_
ирования может иметь несколько устойчивых состояний, пороговых
уровней, при преодолении которых он качественно изменяется. Боль_
шинство таких морфологически хорошо различимых и дискретных
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устойчивых состояний пороговых признаков на практике рассматри_
ваются как фены. Действительно, есть все основания понимать фен как
устойчивое состояние (модальность) порогового неметрического при>
знака (Васильев, 1988, 1996). Следует подчеркнуть, что к такому же в
целом определению фена, но исходя из других соображений, ранее
пришел М.В. Мина (1986).

Местоположение эпигенетических порогов на некоей количе_
ственной шкале варьирования признака достаточно жестко сохраняет_
ся в единой по происхождению группировке, но различается в разных
группах (линиях, популяциях). Именно на этом основан, как мы его
называем (Васильев и др., 2000), метод оценки «фенетических дистан_
ций» по комплексу неметрических пороговых признаков, который
широко использовался Берри (Berry, 1963, 1964, 1986) и его последова_
телями. В нашей книге этот метод является ключевым и универсаль_
ным при проведении фенетического анализа популяций, внутривидо_
вых форм, видов и надвидовых таксонов.

Необходимо различать фены и их композиции. Довольно часто на
практике путают истинные фены – устойчивые состояния признака и
композиции – как сочетания фенов разных признаков. Композиции
фенов представляют собой дискретности второго порядка. Например,
морфотип рисунка жевательной поверхности щёчного зуба полевок оп_
ределяется многими характеристиками, важнейшими из которых счита_
ются складчатость буккальной и лингвальной сторон, число и располо_
жение замкнутых пространств (Большаков и др., 1980). Каждый такой
признак (характеристика) может иметь несколько дискретных вариаций
– фенов, а их сочетание формирует морфотип рисунка жевательной по_
верхности зуба. Этот морфотип уже будет представлять собой дискрет_
ность второго порядка. Многие сложные структуры, которые выглядят
как качественные варианты (морфы), на самом деле могут не иметь
внутренней целостности, а являются «мозаикой» независимо варьирую_
щих фенов составляющих их признаков. Некоторые композиции, одна_
ко, могут обладать устойчивыми сочетаниями фенов разных признаков,
скоррелированно проявляться в их определенной аранжировке и вполне
могут рассматриваться в качестве аналога фена. Возможно, что именно
таким устойчивым композициям фенов соответствует термин «морфа»,
а сочетание свойств формируется как особый путь развития, или «мор_
фоз». Поэтому анализ сочетанных композиций фенов разных неметри_
ческих признаков (фенокомпозиций) – «морфозов» – позволяет обна_
ружить в популяции реализованные альтернативные пути развития, от_
ражающие структуру ее эпигенетического ландшафта (см. выше).

Классификация структурных фенов пока еще только намечается,
поэтому можно предложить лишь самую общую ее схему. Фены бывают
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положительные, когда добавляется та или иная определенная дискрет_
ная структура, и отрицательные, когда структура не закладывается на
том месте, где в норме таковая имеется. В отношении связности фены
бывают конъюнктивные и дизъюнктивные. Конъюнктивные фены отра_
жают слияние частей (структурных элементов), например феном явля_
ется слияние костных элементов в одно целое – часть или слияние от_
верстий в одно. Дизъюнктивные фены представляют собой случаи
разъединения целого структурного элемента на отдельные части, напри_
мер удвоение отверстий, удвоение костных элементов, разделение кос_
ти швом, умножение элементов. Имеются также персистентные и имп>
ликативные фены. Персистентные фены – не предполагают многосту_
пенчатого разветвления структур. Импликативные фены формируются
как вторичные структурные элементы, например после образования
костного столбика на нем формируется боковая костная балка.

В завершение отметим, что фенетический анализ в традиционном
понимании является редукционистским подходом, нацеленным на рас_
смотрение отдельных дискретных элементарных вариаций признаков
– фенов, по частотам которых в 70_е годы XX в. предпринималась по_
пытка косвенно оценить генетические различия между популяциями
(Тимофеев_Ресовский и др., 1973). После того как мы выяснили, что
проявление фенов обусловлено эпигенетическими пороговыми огра_
ничениями, а их частота характеризует в первую очередь особенности
регуляторной эпигенетической системы и организации морфогенеза в
конкретной популяции, трактовка выявляемых различий становится
несколько иной. По частотам фенов – устойчивых состояний порого_
вых неметрических признаков, или их индивидуальным сочетаниям –
фенетическим композициям, становится возможным косвенно оцени_
вать особенности пороговой организации и структуры эпигенетичес_
кой системы популяций.

4.6. ОСОБЕННОСТИ НУМЕРИЧЕСКОЙ, РОССИЙСКОЙ
И АНГЛИЙСКОЙ ВЕТВЕЙ ФЕНЕТИКИ

Поскольку наряду с российской ветвью фенетики в мире суще_
ствовали и существуют другие одноименные биологические направле_
ния, следует вернуться к вопросу о том: где, когда и как она возникла
и чему посвящена? Ответ на вопрос о времени и месте появления фе_
нетики далеко не прост, так как только в отечественной биологической
науке представлены два совершенно не связанных друг с другом на_
правления под одним и тем же названием «фенетика». В мировой на_
уке таких направлений, которые по праву могут быть отнесены к фене_
тике, было, по крайней мере, три. Условно определим эти направления
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как «нумерическая», «английская» и «российская» линии фенетики.
Начнем с нумерической фенетики – второго направления, если учиты_
вать время его появления. Оно так и называлось – «фенетика»
(phenetics) и представляло собой прикладную область систематики. В
настоящее время именно эта область в большинстве таксономических
работ сохраняет за собой такое название.

Данное направление фенетики возникло в 60_е годы XX в., и было
связано с работами, лежащими в русле «Numerical Taxonomy» – нумери_
ческой, или количественной, таксономии. Основные идеи, принципы и
подходы количественной таксономии были впервые компактно изложе_
ны в книге Т. Снита и Р. Сокэла «Принципы нумерической таксономии»
(«Principles of Numerical Taxonomy»), изданной в 1963 г. в США, а затем
расширенной и переизданной в 1973 г. под другим названием – «Нуме_
рическая таксономия. Принципы и практика нумерической классифи_
кации» («Numerical taxonomy. The рrinciрles and рractice of numerical
classification») (Sneath, Sokal, 1963; Sokal, Sneath, 1973).

В настоящее время эти методы, включая многомерный статисти_
ческий анализ, являются нормой практически любого современного так_
сономического исследования. В практике подобных исследований боль_
шинства современных систематиков и популяционистов, как уже гово_
рилось, фигурируют термины «фенетика» (phenetics) и фенетический
анализ, под которыми обычно подразумевается морфометрическая ха_
рактеристика того или иного таксона, часто основанная на методах мно_
гомерной статистики. Несмотря на то, что в наши дни систематика и
филогенетика все шире опираются на методы молекулярной биологии,
молекулярной генетики и цитогенетики, ведущими методами таксоно_
мического анализа по_прежнему остаются морфологические, т.е. изуче_
ние фенотипического разнообразия и поиск фенотипических маркеров,
наиболее устойчиво характеризующих данный таксон.

Р. Сокэл и Ф. Снит вводят в обиход систематиков операциональ_
ные таксономические единицы – ОТЕ (OTU – oрerational taxonomic
unit) – элементарные единицы классификации. Вслед за этим Э. Майр
(1968, 1974) и многие его последователи вводят «феноны» (phenon),
т.е. группы (выборки) однородных по происхождению и сходных в
фенотипическом отношении особей, классификация которых позволя_
ет относить их к тем или иным таксонам (taxon). Однако нумеричес_
кая таксономия не привязана к какому_либо иерархическому уровню
организации вида, и большинство ее методов успешно могут приме_
няться на любом из них. В качестве единиц классификации (ОТЕ)
могут быть взяты и особи, и популяции, и даже высшие таксоны. В
этом отношении методы нумерической таксономии являются просто
методами формальной классификации.
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В настоящее время исследователи далеко не всегда строго следуют
изначальному фенетическому формализму нумерических таксономис_
тов, но активно применяют в своей практической работе статистические
методы классификации. Нумерическая таксономия в приложении к эво_
люционистике, если так называть науки, ориентированные на изучение
процесса биологической эволюции, и популяционной биологии мало
отличается от особого направления, которое, по_видимому, сформирова_
лось именно в российской науке – популяционной морфологии. Прак_
тически одновременно и параллельно о сущности этого направлении
популяционных морфологических и морфофизиологических исследова_
ний написали в своих работах С.С. Шварц и А.В. Яблоков. Позднее А.В.
Яблоков весьма удачно назвал это направление популяционная морфо_
логия, которая с его точки зрения входит как составная часть в сферу
популяционно_биологических наук (Яблоков, 1987).

Если не сужать задачи нумерической таксономии до решения
конкретных таксономических проблем, а использовать накопленный
ею методический арсенал, то на практике становится трудно провести
четкую грань между ней и современной популяционной морфологией.
В русле популяционной морфологии лежит решение как типичных
таксономических и эволюционных задач, так и применение, например,
метода морфофизиологических индикаторов для решения проблем
эволюционной и популяционной экологии (Шварц и др., 1968).

В последние годы в мировой «популяционной морфологии» все
большее применение находят методы геометрической морфометрии
(Rohlf, 1990, 1999; Bookstein, 1991; Павлинов, 2000; Павлинов, Мике_
шина, 2002; Zelditch et al., 2004). Преимущество и бурное развитие это_
го направления в последние годы обусловлены тем, что геометричес_
кая морфометрия дает возможность избавляться от влияния общих
размеров объектов и сравнивать не только их форму, но и закономер_
ности ее групповой изменчивости. Данный подход основан на много_
мерном сравнительном анализе изменчивости формы заранее оцифро_
ванных изображений биологических объектов.

Отсюда можно заключить, что большая часть нумерической
таксономии, популяционной морфологии и геометрической морфо_
метрии основана на методах популяционного (группового) анализа
и статистических методах исследования. В то же время в пределах
этих направлений существуют подходы, которые нельзя отнести к
популяционной морфологии как по объектам исследования, так и
по методам. Однако все эти направления морфологических исследо_
ваний связаны с изучением результатов морфогенеза, в основе кото_
рого лежат феногенетические процессы, приводящие к формирова_
нию тех или иных фенотипов.
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Российская ветвь фенетики связана с именами Н.В. Тимофеева_
Ресовского и А.В. Яблокова (1973), которые предложили использовать
мелкие дискретные элементарные вариации отдельных признаков, или
фены, в качестве косвенных маркеров генотипического состава попу_
ляции без проведения специальных исследований «характера их на_
следования».

Начиная с пионерных работ Н.В. Тимофеева_Ресовского, А.В.
Яблокова и Н.В. Глотова, под фенетикой в нашей стране понималось
особое научное направление, лежащее почти строго в русле популяци_
онной генетики и связанное с распространением генетических подхо_
дов и принципов на виды, непосредственное генетическое изучение
которых затруднено или невозможно (Тимофеев_Ресовский и др.,
1973). Методологией фенетики, как указывали А.В. Яблоков и Н.И.
Ларина (1985, с. 5), было «выявление и изучение дискретных вариа_
ций любых признаков (морфологических, физиологических и др.),
маркирующих своим присутствием генетические особенности разных
групп особей внутри вида».

По общему определению, данному А.В. Яблоковым (Яблоков,
Ларина, 1985, с. 6), «фенетика популяций – это междисциплинарное
направление в популяционной биологии, сущностью которого являет_
ся распространение генетических подходов и принципов на формы,
собственно генетическое изучение которых затруднено или невозмож_
но». Как уже говорилось, отличительной чертой этой линии фенетики
изначально было стремление использовать в качестве маркеров гено_
типического состава популяций элементарные дискретные вариации
признаков – фены.

«Фен» – это ключевое понятие фенетики популяций, поэтому
важно привести первое эмпирическое определение, данное ему А.В.
Яблоковым и Н.И. Лариной (Яблоков, Ларина, 1985, с. 6): «Фены –
это дискретные, альтернативные вариации какого_то признака или
свойства, которые на всем имеющемся (обязательно многочисленном)
материале далее неделимы без потери качества. Фены отражают гено_
типическую конституцию особи, а частота их встречаемости – генети_
ческие особенности группы особей». Таким образом, предполагалось,
что если гены в той или иной степени детерминируют признаки фено_
типа, то можно найти мельчайшие дискретные вариации признаков,
которые далее качественно уже не подразделяются (не редуцируются)
даже на очень большом материале, приближающемся к генеральной
совокупности (Тимофеев_Ресовский и др., 1973; Яблоков, 1980).

В соответствии с замыслом основателей фенетики по своеобра_
зию частот фенов, которые, в данном случае рассматривались в каче_
стве косвенных и прямых маркеров генотипического состава популя_
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ций, можно было в общих чертах судить о генетическом своеобразии
сравниваемых группировок. Неоднократно подчеркивалось, что пред_
метом изучения фенетики популяций является «внутривидовая из_
менчивость, доводимая в конечном итоге до рассмотрения … фенов»,  а
методы заключались в выявлении и использовании фенов при изуче_
нии природных группировок, опираясь на качественный и количе_
ственный  анализ «их разнообразия, концентрации и динамики» (Яб_
локов, Ларина, 1985).

Авторы российского направления фенетики основывались на
большом числе примеров из геногеографии растений и животных, по_
лученных популяционными генетиками на диких популяциях и селек_
ционерами на сортах культурных растений. В качестве примеров они
использовали и неоднократно цитировали исследования английских
генетиков 50–60_х годов школы Г. Грюнеберга.

Работы английской школы генетиков мы относим к первой по
времени возникновения английской линии фенетики, хотя данное на_
правление исследований никогда так не называлось, однако по суще_
ству и направленности очень близко к российской фенетике. Англий_
ские генетики провели на линейных мышах множество специальных
исследований дискретных вариаций так называемых неметрических
пороговых признаков скелета (Gr��� neberg, 1950, 1952а, б, 1963, 1964;
Truslove, 1961; Grewal, 1962). Обобщая этот цикл исследований, Грю_
неберг (Gr��� neberg, 1963) предположил, что мелкие дискретные вариа_
ции в строении скелета (minor variants) могут косвенно маркировать
генетическую специфику популяций млекопитающих, так как их час_
тоты коррелируют с крупными мутациями в разных линиях. Поэтому
сравнивая частоты встречаемости пороговых неметрических призна_
ков, можно косвенно оценить величину генетических различий между
природными популяциями. Очевидно, что в таком варианте российс_
кая и английская линии фенетики оказываются почти тождественны_
ми. Если не брать в расчет теоретической подоплеки обоих направле_
ний, то они представляют собой и феноменологически, и по интерпре_
тации результатов практически одно и то же (Васильев, 2005).

Огромный вклад в популяризацию английской версии «фенети_
ки» в мировых исследованиях внесли работы английского зоолога Р.
Берри и его коллег (Berry, 1963, 1964, 1986; Berry, Searle, 1963; Berry,
Jakobson, 1975; и др.). Они исследовали природные популяции различ_
ных видов млекопитающих с использованием неметрических призна_
ков скелета. Р. Берри и А. Сирль (Berry, Searle, 1963), обобщив полу_
ченные на десятке видов млекопитающих результаты, предложили
называть дискретное проявление неметрических признаков скелета
«эпигенетическим полиморфизмом», отчетливо понимая эпигенети_
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ческую природу этой дискретности и опираясь на представления К.
Уоддингтона (1964, 1970) об эпигенетическом ландшафте и эпигеноти_
пе. Позже мы вновь вернемся к представлениям Уоддингтона и обсуж_
дению его терминологии. Важно, что впервые об эпигенетической при_
роде проявления неметрических признаков в фенотипе было сказано
именно в работе Р. Берри и A. Сирля (Berry, Searle, 1963).

Большое сходство английской концепции и представлений рос_
сийской фенетики популяций подчеркивали А.В. Яблоков и Н.И. Ла_
рина (1985). Однако, несмотря на их значительную общность, англий_
ский вариант фенетики отличается от российского. Его своеобразие
состоит в том, что он рассматривается как один из прикладных мето_
дов популяционной генетики, причем разработанный главным образом
для неметрических пороговых признаков скелета млекопитающих,
включая человека. Попыток европейских или американских ученых
сделать то же самое с учетом изменчивости пороговых неметрических
признаков, но на других группах животных или растений, известно
немного (см. обзор Bauchau, 1988). Второй характерный признак –
отчетливое понимание эпигенетической природы наблюдаемых разли_
чий в проявлении частот неметрических признаков и связь с эпигене_
тической концепцией Уоддингтона. Наконец, третья особенность зак_
лючается в представлении о пороговой и скрытой количественной
(квази_непрерывной) природе дискретных проявлений неметрических
признаков в фенотипе. В практическом отношении эти исследования
основаны на том же принципе косвенной генетической интерпретации
дискретных морфологических различий, но обусловленных эпигенети_
ческой регуляцией в ходе развития.

Российскую ветвь фенетики отличает широта охвата биологичес_
ких объектов – от растений и грибов до животных разных групп, но, к
сожалению, при этом часто недостаточно разработаны критерии отбо_
ра признаков и их проявлений, что приводит к некоторой эклектично_
сти в ряде сравнений. Иногда отчетливо популяционно_генетические
сравнения рассматриваются как фенетические, и наоборот. Существу_
ющий принцип поиска дискретности или альтернативности как кос_
венной метки генетической обусловленности проявления вариаций
данного признака, скорее всего, правилен только как способ выявле_
ния фенов, но не как объяснение их природы. Есть все основания по_
лагать, что дискретное проявление фенов структурных признаков свя_
зано с дискретностью реализации альтернативных программ развития,
имеет скрытую количественную природу и обусловлено расстановкой
эпигенетических порогов. Поэтому для таких структурных морфологи_
ческих признаков правильнее использовать английский вариант пони_
мания эпигенетической пороговой природы дискретных проявлений
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изменчивости неметрических признаков, но распространять эти прин_
ципы и на другие группы живых существ наряду с млекопитающими,
как это делает российская ветвь фенетики (Васильев, 2005).

В дальнейшем мы попытаемся показать, что объединяющей осно_
вой обоих направлений фенетики, а также популяционной морфоло_
гии и феногенетики является эпигенетическая теория (Шмальгаузен,
1937, 1946; Waddington, 1957, 1962; Alberch, 1980; Шишкин, 1984,
1988), объясняющая порождение фенетического разнообразия в широ_
ком смысле слова и позволяющая использовать его как инструмент
выявления биологического разнообразия на самых разных уровнях
организации.

4.7. ПРОБЛЕМА СВЯЗИ ГЕН – ПРИЗНАК
И РЕКУРСИВНАЯ ПРОГРАММА ОНТОГЕНЕЗА

Функционирование эпигенетической системы особи с момента
образования зиготы обеспечивает эпигенез – сложнейший процесс
самосборки организма с возможностью определенного выбора путей
развития на каждом его иерархическом этапе относительно независи_
мо на всех  уровнях организации. Такая постановка проблемы предпо_
лагает существование ситуационной рекурсивной эпигенетической
программы развития с возможностью многочисленных разветвлений,
путей продолжения и регулирования протекания всех процессов фун_
кционирования клеток.

Эпигенез в отличие от преформистской модели развития (пре_
формизма) является «развитием с новообразованием», т.е. каждый
этап развития строится ситуационно, и появляются всегда новые, а не
заложенные изначально структуры. Несмотря на это, повторяемость,
иерархичность, эквифинальность и предсказуемость эпигенеза позво_
ляют рассматривать его в некотором отношении как рекурсивную про>
грамму онтогенеза. Рекурсивный принцип создания компьютерных
программ типичен, например, для тех, которые написаны на языках
TurboPascal, Си+, Java и многих других. В таких программах заранее
создается иерархия вложенных подпрограмм, которые формируются
не как линейная последовательность действий, а как заранее ожидае_
мая возможность неких процедур, которые могут возникнуть при оп_
ределенных обстоятельствах и сами будут причиной включения или
выключения других подпрограмм.

В данном случае программированность морфогенеза хорошо со_
гласуется с представлением о том, что эпигенез, являющийся осно_
вой морфогенеза, представляет собой именно рекурсивно функцио_
нирующую, но иерархическую программу развития и самосборки, т.е.
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программированность развития вовсе не означает его жесткую детер_
минированность, а лишь общее направление и возможность опти_
мального выбора «адекватных решений». При функционировании
таких рекурсивных программ ожидается «эквифинальность» (по Г.
Дришу) результата их работы, но заранее трудно планировать конк_
ретный путь включения и весь набор включающихся и используемых
подпрограмм. Следует подчеркнуть, что это процесс активного поис_
ка развивающимся организмом морфогенетических компромиссов,
позволяющих строить такую его конструкцию, которая для данных
условий будет близка к оптимальной. Это и есть оптимальный фено_
тип для данной особи, однако он далеко не всегда будет оптималь_
ным для популяции. В популяции может быть не один, а несколько
оптимальных фенотипов (адаптивных норм по И.И. Шмальгаузену),
которые обеспечат за счет стабилизирующего отбора поддержание
соответствующих им дискретных путей развития. Более того, для по_
пуляции это может быть выгодно, поскольку позволит как экономить
недостающие, так и тратить избыточные ресурсы. В дальнейшем этот
вариант или варианты осуществленной программы (если онтогенез
достиг генеративной стадии, и особь успешно участвовала в размно_
жении) смогут быть зафиксированы отбором. Постепенно сформиру_
ется общий для популяции спектр возможных путей развития (ре_
курсивных подпрограмм морфогенеза) с одной или несколькими
адаптивными нормами.

Миф о том, что конкретный ген порождает конкретный признак
взрослого организма, весьма живуч. Однако до сих пор, несмотря на
многочисленные примеры определенного влияния изменений строе_
ния тех или иных генов на структуру и функцию белков, некоторые
свойства клеток и даже морфогенез, существует огромный пробел в
понимании связи между генами и морфогенетическими процессами,
ведущими к формированию тех или иных фенотипических структур.
По словам И.Р. Пригожина и И. Стенгерс (1986, с. 234), «…проблема
биологического порядка включает в себя переход от молекулярной
активности к надмолекулярному порядку в клетках. Эта проблема да_
лека от своего решения». Далека она от решения и в начале XXI в.

Вполне очевидно, что в целом связь между генами и биологичес_
кими структурами, возникающими в процессе индивидуального разви_
тия, несомненно, существует (и это обстоятельство вряд ли кто_то ос_
паривает), однако как осуществляется взаимодействие между генами
(транскрипционными единицами генома) и сложными морфогенети_
ческими процессами, а также какова их природа пока не ясно. Извес_
тные сегодня модели феноменологичны, наглядны, убедительны, но
пока не могут объяснить во всей полноте природу и иерарахию линей_
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ных и нелинейных связей в морфогенезе (Salazar_Ciudad, Jernvall,
2002; Черданцев, 2003; Чураев, 2005).

Вероятно, роль эпигенетических процессов в морфогенезе еще
предстоит изучить и оценить. Можно полагать, что эта роль велика,
поскольку у одной и той же особи на разных сторонах тела могут одно_
временно и проявиться и не проявиться соответствующие антимерные
модульные структуры – фены. Все это позволяет считать, что гены и
признаки связаны весьма опосредованно и, как правило, не жестко.
Существует довольно много соображений и фактов, доказывающих, с
одной стороны, отсутствие жесткой детерминации генотипом феноти_
па, а с другой, реальность существования регулирующей (параметризу_
ющей) развитие эпигенетической системы (Васильев, 2005). Рассмот_
рим некоторые из этих аргументов.

1. Фенотипическая изменчивость по представлениям многих гене>
тиков существенно меньше генотипической. Феномен известен со вре_
мен работ четвериковской школы московских генетиков и, особенно, из
работ Н.В. Тимофеева_Ресовского и вынуждает полагать, что существу_
ет регулирующая развитие система (эпигенетическая система), не позво_
ляющая проявиться всему наследственно возможному в фенотипе.

2. В условиях «провокационного фона» (экстремально измененных
условий развития) проявляется широкий, скрытый в норме спектр фе>
нотипической изменчивости (мобилизационный резерв изменчивости).
Данное явление известно из исследований С.М. Гершензона, а также
было экспериментально доказано Н.В. Глотовым. Фактически этот
аспект вытекает из предыдущего и также указывает на регуляцию раз_
вития в норме, но неспособность регулировать развитие в экстремаль_
ных условиях.

3. Поскольку генетика утверждает, что нет двух полностью идентич_
ных генотипов из_за существования соматических мутаций, а мутации –
это генетические изменения особей, то формально (по М.А. Шишкину)
все особи по отношению друг к другу, строго исходя из генетических оп_
ределений, являются мутантными. Из этого следует, что «нормальных» в
генетическом отношении особей вида быть вообще не может,  все они в
генетическом отношении «мутанты». Каким же образом в ходе развития
в популяциях формируются и воспроизводятся из поколения в поколение,
как правило,  фенотипически нормальные и сходные особи? Это возможно
только за счет существования единой регуляторной эпигенетической си_
стемы, обусловливающей морфогенетический процесс, и отсутствия же_
сткой связи между фенотипом и генотипом.

4. Факт широкого распространения феномена флуктуирующей
асимметрии билатеральных структур сам по себе допускает отсут>
ствие жесткой детерминации генотипом структур в развитии.
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5. Проявление реализационной изменчивости, которая не связана
ни с генотипом, ни с условиями внешней среды, а обусловлена, по мне>
нию Б.Л. Астаурова, открывшего это явление в конце 20>х годов XX в.,
механикой развития. Данное явление прямо указывает на отсутствие
однозначной связи между генами и дискретными вариациями призна_
ков и хорошо согласуется с представлениями о существовании эпиге_
нетической системы, которая порождает такого рода внутрииндивиду_
альную изменчивость.

6. Флуктуирующая асимметрия у однояйцевых и разнояйцевых
«близнецов» проявляется практически на том же самом уровне количе>
ственной оценки, что подтверждает независимость реализационной
изменчивости от генотипа и косвенно указывает на существование
регулирующей развитие эпигенетической системы.

7. Понятие «широта (ширина) нормы реакции» подчеркивает воз>
можные пределы регуляторных возможностей эпигенетической систе>
мы при развитии того или иного признака. Существование модифика_
ционной изменчивости как явления указывает на то, что возможна
системная, адекватная требованиям среды, регуляция развития с выбо_
ром того или иного пути развития.

8. Явление фенокопий и генокопий доказывает первичность эпиге>
нетической системы развития, обусловливающей их реализацию в фе>
нотипе, и вторичность среды и генотипа в процессах регуляции разви>
тия.

9. Наличие промежуточной (близкой к 50%) встречаемости фенов
неметрических признаков скелета в высокоинбредных гомозиготизиро>
ванных линиях мышей мало объяснимо в случае реальности модели срав>
нительно жесткой генетической детерминации признаков. Если бы
существовала жесткая детерминация фенотипа генотипом, этого не
могло бы произойти, и преобладающая часть особей всегда проявляла
бы одно состояние признака – определенный фен.

10. При наличии жесткой связи гена и признака или генотипа и
фенотипа сложно объяснить эксперименты Г.Х. Шапошникова (1965)
по искусственному формированию за один сезон «рас» тлей при куль>
тивировании на чужих растениях>хозяевах их клональных потомков.
Эксперименты доказывают, что идет отбор активированных морфозов,
а не генотипов, так как генотипы практически одинаковы.

11. Многие «хорошие» с точки зрения популяционной генетики
мутации при определенных условиях среды в гомозиготных по ним суб>
линиях полностью или почти полностью могут не проявляться в фено>
типе. С точки зрения эмбриолога и/или морфолога выделенные гене_
тиками мутации – это, как правило, морфозы, обычно резко бросаю_
щиеся в глаза, т.е. нарушения морфогенеза, проявляющиеся в чистой
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линии почти регулярно. Однако при определенных средовых услови_
ях такие морфозы в гомозиготной чистой линии могут почти не прояв_
ляться, как, например, известная мутация Bar при определенной тем_
пературе развития.

12. Очень малые молекулярно>генетические различия между
близкими видами могут сопровождаться чудовищными различиями в
их форме и размерах. Например, такие эффекты известны для галапа_
госских черепах, для Дарвиновых вьюрков. Молекулярно_генетичес_
кие различия между человеком и ближайшими к нему видами совре_
менных гоминид чрезвычайно малы, тогда как морфологические и
физиологические крайне велики. Сходство структур ДНК, не сопро_
вождающееся фенотипическим сходством, указывает на то, что при_
чина этого заключается не в молекулярно_генетической структуре, а
в работе эпигенотипа, и свидетельствует об огромной роли регуля_
торной эпигенетической системы в формообразовании и географи_
ческом видообразовании.

13. Значительные молекулярно>генетические различия между ви>
дами>двойниками сопровождаются их высоким фенотипическим сход>
ством.

14. Инвариантность свойств генов при разных вариантах скрещи>
ваний не сохраняется, а свойства генов зависят от их генетического
окружения (генетической среды).

15. C> и G>парадоксы, открытые недавно молекулярными биолога>
ми как проявление кратных различий в числе генов и пар нуклеотидов в
геномах у близких видов эукариот, а также отсутствие у них корреля>
ции между этими характеристиками и сложностью фенотипа, прямо
указывают на отсутствие жесткой связи между генами и признаками,
или генотипом и фенотипом.

16. Явление пластичности фенотипа – формирование одним и
тем же генотипом (геномом) в разных условиях развития разных фено>
типов (феномов) и сам факт существования модификаций полностью
противоречат идее жесткой детерминации генотипом фенотипа.

17. Факты существования альтернативного сплайсинга и по>
транскрипционного редактирования мРНК – прямые доказательства
реальности существования эпигенетической системы и выполнения ею
функциональной роли «хозяина» генома.

18. Эффект метилирования ДНК и функционирование на его осно>
ве эпигенетической системы наследования (Jablonka, Lamb, 1998, 2008),
приводящее к наследованию фенотипических изменений без изменения
структуры генома прямо свидетельствуют о важности эпигенетичес>
ких процессов в функционировании эпигенома и регулировании процесса
морфогенеза.
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19. Генные сети теоретически могут существовать лишь при
функционировании системы эпигенетической регуляции их взаимодей>
ствий.

20. Феномен эквифинальности развития Г. Дриша – достижение в
процессе развития определенного конечного морфологического состо_
яния независимо от величины уклонения состояния развивающегося
организма на начальных стадиях онтогенеза – полностью противоре>
чит идее последовательной детерминации генотипом фенотипа в про>
цессе индивидуального развития (аргумент сформулирован М.А. Шиш_
киным, 2006).

Этот список можно еще продолжать и продолжать, но уже пере_
численных аргументов вполне достаточно, чтобы нелинейность отно_
шений между генами и признаками стала очевидной. Однако наиболь_
шая проблема связи гена и признака состоит в том, что геном, исходно
одинаковый для всех клеток организма, должен проявить свое пара_
метризующее влияние на морфогенез, который осуществляется как
надклеточный макропроцесс, т.е. на иерархически более высоком уров_
не. Макрофенотип (феном), т.е. то, что характеризует в структурном и
размерном отношении весь организм в процессе морфогенеза, с пози_
ций генетики развития, прослеживающей молекулярную основу ста_
новления фенотипа, в такой ситуации почти не предсказуем. Отсюда
становится окончательно ясно, что связь между генами и фенами не_
метрических признаков, или геномом и феномом, не является строго
линейной и однозначной.

4.8. СОВРЕМЕННАЯ ФЕНЕТИКА И ЭПИГЕНЕТИКА

За более чем 30 лет существования фенетики в нашей стране был
накоплен огромный эмпирический материал (Тимофеев_Ресовский,
Яблоков, 1973; Тимофеев_Ресовский и др., 1973; Большаков и др.,
1980; Новоженов, 1980; Яблоков, 1980; Яблоков, Ларина, 1985; Заха_
ров, Яблоков, 1985; Мина, 1986; Захаров, 1987; Яблоков, 1987; Василь_
ев, 1984, 1988, 2005; Магомедмирзаев, 1990; и др.), однако до сих пор не
прекращаются споры о теоретических основах фенетики, о том, что
такое фен и какова его природа. С этим, по_видимому, и связан некото_
рый скепсис по отношению к фенетике у специалистов смежных от_
раслей науки. Одни сводят фенетику к рассмотренной выше популя_
ционной морфологии, что на практике выглядит как упрощенное при_
ложение нумерико_таксономического понимания термина фенетика к
исследованию популяций. Другие считают фенетику неким суррога_
том генетики, особым, но не очень полноценным разделом генетики,
так как строго генетические исследования морфологических призна_
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ков предполагают обязательное проведение специально организован_
ных скрещиваний. Некоторые, сведущие в кладистике, рассматривают
фенетику как устаревший интуитивный филогенетический подход.
Многие критикуют фенетиков за недостаточно строгую интерпрета_
цию полученных результатов. Есть, конечно, справедливая критика, но
в главном она кажется неверной. Как нельзя описать онтогенез только
морфологическими или только молекулярно_генетическими методами,
поскольку его глубинное содержание включает в себя, пожалуй, все
многообразие явлений, присущих жизни, так и фенетику, в основе ко_
торой лежат явления развития, нельзя свести только к популяционной
морфологии, нумерической таксономии или разделу генетики. Фене_
тика имеет «свое лицо», свое направление.

В последние годы все яснее становится, что фенетика основана
на популяционном анализе процессов развития (эпигенеза) и является
своеобразным «популяционным окном» в онтогенез и морфогенез (За_
харов, 1987; Яблоков, 1987; Васильев, 1988, 1996, 2005; Магомедмирза_
ев, 1990; Zakharov, 1992). Идея необходимости такого «популяционно_
го» или «группового» видения онтогенеза отчетливо угадывается в
первых работах по феногенетике Н.В. Тимофеева_Ресовского и Б.Л.
Астаурова.

То, что именно эпигенетике принадлежит ведущая роль в разви_
тии фенетики (Васильев, 1988, 1996, 2009), – сегодня уже не голослов_
ное утверждение. В последние годы, как уже говорилось, успехи моле_
кулярной биологии позволили установить, что предсказанные Уоддин_
гтоном эпигенетические механизмы реально существуют и активно
регулируют функционирование генома и морфогенез (Гилберт и др.,
1997; Zuckerkandl, 2002; Salazar_Ciudad, Jernvall, 2004). Показано, что
эпигенетические процессы главным образом определяют канцерогенез
и другие морфогенетические нарушения. Обзоры важнейших достиже_
ний в этой крайне интересной области современной биологии регуляр_
но появляются в последние годы как в научно_популярной форме (Ва_
сильев и др., 2007), так и в профессиональной (Чересиз и др., 2008;
Jablonka, Lamb, 2008).

Хорошо известно, что не сами гены взаимодействуют друг с дру_
гом, а их продукты (Конюхов,1986; Zuсkerkandl, 2002). Эти «надгене_
тические» взаимодействия продуктов работы генов собственно и назы_
ваются эпигенетическими. Они и обеспечивают весь сложнейший про_
цесс самосборки организма, т.е. «развитие с новообразованием», или
эпигенез, как его определил еще Каспар Фридрих Вольф в 1764 г. Сле_
дует  добавить, что такие изначально важные для генетики явления,
как доминантность и рецессивность, – это свойства «признаков», а не
генов, поскольку транс_аллели кодирующих генов на молекулярном
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уровне функционируют кодоминантно (Митрофанов, 1977; Конюхов,
Нончев, 1981). Функционирование цис_аллелей и некодирующих ге_
нов регулируется только эпигенетической системой генома (Суслов и
др., 2004). Не вызывает сомнения и тот факт, что явления доминантно_
сти и рецессивности признаков макрофенотипа обеспечиваются эпиге_
нетическими механизмами. Таким образом, нам представляется, что
именно эпигенетические явления и теория эпигенетики и есть та осно_
ва, на которой должны строиться современная фенетика и популяци_
онная феногенетика (Васильев, 2005, 2009). По определению А.Г. Васи_
льева (2005, с. 61), «фенетика – это популяционная дисциплина, кото_
рая на популяционном (групповом) уровне позволяет изучать разви_
тие (альтернативные пути развития) и дает возможность сравнитель_
ного эпигенетического анализа не только популяций и внутривидовых
таксонов, но и более высоких таксономических категорий в простран_
стве и в историческом времени».

Поскольку после появления последних работ молекулярных био_
логов (Zuckerkandl, 2002; Инге_Вечтомов, 2003, 2004; Jablonka, Lamb,
2008; см. также материалы главы 5) стало ясно, что прямой жесткой
связи между генами и признаками не существует даже на молекуляр_
ном уровне, то, очевидно, большинство фенов не могут считаться не_
посредственными маркерами генотипического состава популяции как
дискретные вариации фенотипа с моно_ или олигогенной детермина_
цией. Однако фены представляют собой «маркеры» особенностей
организации процесса развития – «эпигенеза», т.е. могут служить мар_
керами особеностей эпигенетической системы популяции. Поэтому
принцип маркирования наследственно обусловленных (эпигенетичес_
ких) различий разных популяций на основе сравнения частот фенов,
исходно предложенный Н.В. Тимофеевым_Ресовским, А.В. Яблоковым
и Н.В. Глотовым (1973), несмотря на разрушение основных блоков
изначально базисной для фенетики синтетической теории эволюции,
оказывается вполне современным и в целом правильным.

В свете развиваемых нами представлений о единой эпигенетичес_
кой основе морфогенетических процессов нет смысла разъединять вет_
ви фенетики. Современная фенетика в широком ее понимании включа_
ет все указанные в этой главе направления морфологических исследо_
ваний, опираясь на эпигенетические механизмы развития и становле_
ния фенотипа в морфогенезе, включая проявления феногенетической
изменчивости билатеральных и метамерных структур. Фенетика ис_
пользует не только групповой многомерный анализ внутрииндивиду_
альной изменчивости дискретных состояний морфологических струк_
тур, т.е. особенности структурогенеза, но учитывает размерогенез и
формогенез (Корона, Васильев, 2007). Многомерные подходы позволя_
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ют получать косвенные оценки эпигенетической дифференциации
внутривидовых форм, а также эпигенетической дивергенции видов и
надвидовых таксонов (Васильев, 1996, 2009; Васильева и др., 2005;
Васильева, 2006). Таким образом, технологической основой исследова_
ний в областях популяционной феногенетики и популяционной меро_
номии (о чем пойдет речь в главе 7) по_прежнему является методичес_
кий арсенал, сложившийся в фенетике в широком ее понимании.

Две фазы фенетического исследования. Если несколько пере_
фразировать классическое определение В. Иоганнсена, то фенотип
(феном) можно рассматривать как некий динамический результат эпи_
генеза (развития с новообразованием), продукт взаимодействия эпиге_
нотипа с условиями развития особи. В таком понимании он относится
к характеристике всех структур и функций отдельных особей, являет_
ся элементом описания индивидуальной изменчивости или элементар_
ного, т.е. в собственном смысле слова, фенотипического разнообразия.
Однако очевидно, что как нет двух одинаковых генотипов, так в идеале
нет и двух полностью одинаковых фенотипов, включая однояйцевых,
партеногенетических и клональных «близнецов». Поэтому одновре_
менно уменьшая полноту описания фенотипа до использования от_
дельных признаков и их вариаций, что обычно и наблюдается на прак_
тике, и поднимаясь на уровень группового и межгруппового анализа
индивидуальной изменчивости, мы переходим к фенетическому опи_
санию популяций, выявлению их фенетического разнообразия.

Таким образом, термины «фенотипический» и «фенетический»,
хотя на первый взгляд почти и синонимы, отражают два разных аспек_
та, две разные плоскости проблемы. Фенотип (феном) – это целостное
проявление всех свойств особи, полное описание которых почти недо_
стижимая, идеальная задача, но, используя методологию фенетики, по
отдельным признакам и их вариациям можно воссоздать многомерное
подобие фенотипа, выявить объективно существующие классы/типы
сходных особей в популяции (собственно фенотипы), сравнить фено_
типы между собой и приблизиться к описанию фенотипического раз_
нообразия, что также возможно только на групповом уровне.

Фенетика оперирует признаками и их вариациями на популяци_
онном (групповом) уровне и фактически описывает фенетическое раз_
нообразие как по качественным, так и по количественным признакам.
Следовательно, изучение фенетического разнообразия есть реальный
путь к описанию фенотипического разнообразия. Образно говоря, это
редукционизм на службе у композиционизма. Понятно, что синтез
невозможен без анализа: описание целостного фенотипа нереально без
разложения на элементарные признаки и их состояния. Исходя из это_
го в фенетическом исследовании можно выделить две фазы: 1 – анали_
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тическую, когда фенотип (феном) для своего описания редуцируется
до совокупности отдельных признаков и их состояний; 2 – синтетичес_
кую, когда по отдельным признакам делается попытка многомерного
воссоздания целостных фенотипов (феномов), которые затем группи_
руются в классы сходных фенотипов по тем или иным биологическим
отношениям (морфы, биотипы, структурно_функциональные группы).

Первая (аналитическая) фаза фенетического исследования мо_
жет не завершаться второй. В этом случае отдельно взятые признаки
многослойно маркируют разнообразие фенотипов в популяциях, и при
пространственно_географическом анализе возникает так называемая
проблема «слоеного пирога», когда разные признаки «помечают» раз_
ные совокупности особей. Этот прием анализа, несмотря на сложнос_
ти практического использования, дает неожиданно интересный эволю_
ционно_экологический «выход»: позволяет выявлять пространствен_
ные агрегации родственных особей разного уровня биохорологической
иерархии (Яблоков и др., 1981).

Возвращаясь ко второй (синтетической, или композиционной)
фазе фенетического исследования – многомерной реконструкции це_
лостных фенотипов и их классификации по естественным классам
сходства, мы неизбежно приходим к изучению фенотипического раз_
нообразия, т.е. собственно биоразнообразия на популяционном уровне.
Разнообразие фенотипов часто обусловлено в популяции альтернатив_
ными путями развития (Васильев, 2005).

Соотношение понятий  «изменчивость» и «разнообразие». В
главе 2 мы уже коротко останавливались на данной проблеме. На эле_
ментарном уровне изучения, т.е. внутри отдельной популяции, хорошо
видно, что понятие биологического разнообразия (индивидуального
разнообразия фенотипов) сближается с понятием индивидуальной
изменчивости, в связи с чем необходимо строго различать эти близкие
понятия, характеризующие разные и часто противоположные аспекты
неоднородности организмов.

Начиная с исследований Ю.А. Филипченко в 20_е годы XX в.,
под изменчивостью обычно понимают «явление некоторого различия
между собой даже близко родственных особей и групп особей» (Фи_
липченко, 1978, с. 8). Известно подразделение изменчивости, предло_
женное Ю.А.Филипченко, на изменчивость как процесс и как состоя_
ние. Мы намеренно будем рассматривать в данном контексте лишь
изменчивость как состояние.

А.В. Яблоков при характеристике изменчивости склоняется к
определению, данному Дж. Симпсоном (1948): «наличие различий
между особями в пределах скрещивающейся популяции» (Яблоков,
1966, с. 9). При этом он подчеркивает два важных обстоятельства: «Го_
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воря об изменчивости выборки или популяции в целом, я везде имею
в виду изменчивость только по конкретному исследованному призна_
ку» и далее: «Из определения ясно, что рассматриваемая в таком плане
изменчивость проявляется не как свойство организма, а как свойство
или характеристика популяции» (Там же, с. 9).

Из определений изменчивости по А.В. Яблокову (1966) вытекает
четкий критерий различения собственно изменчивости и биоразнооб_
разия. Наряду со сходством этих понятий как популяционной характе_
ристики между ними существует принципиальная разница. Если из_
менчивость есть свойство популяции, которое анализируется по от_
дельному признаку (или, как замечательно определил М.В. Мина
(1986): изменчивость – «способность к изменениям»!), то биоразнооб_
разие на популяционном уровне есть проявление разнокачественнос_
ти групп особей по комплексу признаков. Поэтому феноменологичес_
ки следует согласиться с определением разнообразия М.В. Мины
(1986, с. 12): «Разнообразие – это свойство совокупности объектов,
суммарное выражение различий между ними, видимое проявление
изменчивости». Многомерность описания индивидуального фенотипа
при рассмотрении биоразнообразия на популяционном уровне суще_
ственно отличается от одномерного анализа изменчивости. Последова_
тельность многомерной характеристики биоразнообразия в популяции
сводится к многомерной ординации, многомерной реконструкции це_
лостного фенотипа и классификации индивидуумов по естественным
биологическим отношениям.

Еще одно различие понятий «изменчивость» и «разнообразие»
состоит в том, что при описании индивидуальной изменчивости глав_
ный интерес состоит в поиске различий между особями по данному
признаку. Напротив, при описании разнообразия в популяции идет
поиск групп фенотипически сходных между собой особей, а уже потом
оцениваются их групповые различия. Само существование биоразно_
образия на популяционном уровне предполагает наличие в рассматри_
ваемом множестве изучаемых объектов не менее двух сходных по
свойствам и функциям групп особей, которые в то же время отличают_
ся друг от друга при межгрупповом сравнении. Иными словами, атри_
бутом разнообразия является сочетание внутригруппового сходства
выделенных по какому_то основанию классов особей с межгрупповы_
ми различиями этих классов.

Проявление биоразнообразия на уровне популяции эмпирически
обычно иллюстрируется многочисленными примерами различных
проявлений полиморфизма. Существование «биоразнообразия» в по_
пуляции означает наличие в ней двух или более классов однородных
фенотипов (например, «морф» по Форду, «фенонов» в понимании
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Майра или «биотипов» по Иоганнсену), которые естественным обра_
зом выделяются по каким_либо биологическим отношениям. Наиболее
общепринято отнесение к категории биоразнообразия на популяцион_
ном уровне таких явлений, как полиморфизм (Ford, 1940). Известны
разные проявления полиморфизма в популяции, генетическая природа
которого не всегда очевидна, но отчетливо проступает эпигенетическая
природа этой фенотипической разнокачественности.

При детальном изучении полиморфизма обычно обнаруживается
его адаптивный и часто функциональный «экологический» смысл. Тако_
вы примеры классического окрасочного полиморфизма Adalia biрunc>
tata, отнесенного Н.В. Тимофеевым_Ресовским и  Ю.М. Свирежевым
(1966) к явлению адаптационного полиморфизма. Сходный случай
адаптивных колебаний окрасочных морф по сезонам отмечен С.М. Гер_
шензоном у обыкновенного хомяка. Известен и случай «индустриально_
го меланизма» березовой пяденицы в крупных городах Великобритании
(при снижении уровня промышленных выбросов в атмосферу к началу
XXI в. частота «темной» морфы вновь заметно снизилась). Все эти при_
меры говорят о четкой «экологической» специализации морф, их важ_
ной адаптивной роли для популяции. Элементами биоразнообразия на
популяционном уровне могут являться не только различные адаптив_
ные морфы, но и сезонные генерации (r_ и K_стратеги), внутрипопуля_
ционные структурно_функциональные группы (мигранты – оседлые,
устойчивые к заражению – неустойчивые, толерантные к фактору –
нетолерантные, этологически различные классы особей).

Обычно при характеристике морф в качестве маркирующего вы_
бирается одно свойство фенотипа (один признак), хотя очевидно, что
целый комплекс признаков связан с маркирующей полиморфизм чер_
той. По этой причине при описании полиморфизма обычно избегают
использовать термин изменчивость, касающийся варьирования от_
дельного маркирующего признака, и предпочитают говорить о разно_
образии фенотипа (фенома) как целого.

Поэтому главное отличие разнообразия от изменчивости состоит
в том, что при характеристике биологического разнообразия на попу_
ляционном уровне фенотип выступает как целое: или индивидуум (не_
делимый), или в случае фенетической реконструкции – как многомер_
ное подобие фенотипа. Многомерность рассмотрения автоматически
приводит к дискретности фенотипов, которая может быть доведена до
неповторимого сочетания признаков у каждого индивидуума. Однако
наряду с этой «случайной» неодинаковостью в популяции проявляют_
ся естественные отчетливые классы сходных фенотипов. Сходство
внутри фенотипического класса между индивидуумами всегда выше,
чем между разными классами.
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Другой атрибут существования биоразнообразия на популяцион_
ном уровне – наличие механизмов поддержания устойчивости и цело_
стности его элементов. По Уоддингтону, таким основным механизмом
поддержания устойчивости фенотипа в развитии, как уже отмечалось,
является эпигенетический ландшафт, или совокупность альтернатив_
ных канализованных путей развития. Следовательно, эпигенетический
ландшафт популяции, скорее всего, и есть тот главный фактор, кото_
рый обусловливает стабильность поддержания и регулярного воспро_
изведения фенотипов («биотипов») в популяции.

Таким образом, понимая  изменчивость в общем виде как реали>
зацию законов возможного (допустимого в морфогенезе) преобразова>
ния отдельных признаков (Васильев, 1996), можно определить  биоло>
гическое разнообразие на популяционном уровне как многомерное от>
ражение в фенотипах особей альтернативных путей развития, прису>
щих эпигенетическому ландшафту популяции (Васильев, 2005).

При сравнении разных внутривидовых форм, т.е. поднимаясь на
более высокий уровень внутривидовой иерархии, элементом биоразно_
образия выступает сама популяция, целостность которой также обус_
ловлена ее эпигенетическим ландшафтом. Группы популяций, облада_
ющие сходством развитийных систем, формируют подвиды и расы,
которые образуют самостоятельные элементы биоразнообразия. Срав_
нение представителей одного рода, которые близки и по организации
процесса развития, предполагает рассматривать в качестве элемента
биоразнообразия вид.

Эпигенетические представления, лежащие в основе фенетики,
позволяют перейти от редукционистских позиций, свойственных ран_
ней ее стадии, к композиционистским холистическим воззрениям, а
также к осознанию важности сочетания редукционизма и композици_
онизма (анализа и синтеза) в изучении процессов морфогенеза, опира_
ясь на феномены эпигенетического ландшафта популяции и эпигене_
тической изменчивости.
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«На смену генетике приходит
эпигенетика»

У. Гиббс

Информация в данной области пополняется ежегодно и стреми_
тельно прибывает. Приводимые здесь материалы должны послужить
минимальным справочным материалом при рассмотрении достаточно
сложных явлений молекулярной эпигенетики или эпигеномики – об_
ласти молекулярной биологии, изучающей процессы молекулярной
регуляции функционирования генома в ходе клеточной дифференци_
ровки и индивидуального развития (Gilbert, 2003). Сегодня становит_
ся ясно, что без понимания фундаментальных молекулярных основ
эпигенетики, традиционная эпигенетика, предложенная Уоддингтоном,
не может претендовать на объяснение регулятивных процессов морфо_
генеза, а также на понимание фундаментальных основ гомологии и го_
мологической изменчивости. Один из ведущих российских специали_
стов в области молекулярной биологии Б.Ф. Ванюшин (2004) утверж_
дает в этой связи: «… век двадцатый был веком торжества генетики.
Нет сомнений в том, что век нынешний по праву – век эпигенетики».

Поскольку эпигенетика и эпигенетические процессы в последние
годы из области гипотез перешли на твердую почву изучения реаль_
ных молекулярных процессов, причем главным образом за счет усилий
молекулярных биологов, то это обстоятельство привело к резкому су_
жению области эпигенетики до молекулярных процессов. Теперь ос_
новными эпигенетическими изменениями считают только те, которые
связаны с изменением экспрессии генов без нарушения нуклеотидной
последовательности ДНК. Это вполне справедливо, но эпигенетика
данными явлениями не исчерпывается. Несомненно, что сфера эпиге_
нетики значительно шире явлений метилирования ДНК, о которых
ниже пойдет речь. Молекулярная биология, которая лишь в самом
начале XXI в. открыла для себя молекулярную эпигенетику, пока еще
не успела переоткрыть для себя уоддингтоновскую эпигенетику, наце_
ленную на биологию развития, морфологию и гомологическую измен_
чивость. Эпигенетика объединяет всю совокупность сложнейших про_
цессов регуляции функционирования эпигенома в процессах клеточ_
ной дифференцировки и морфогенеза, включая поливариантность
морфогенеза на всех его этапах, механику и системные процессы раз_
вития, нелинейную термодинамику развития, экологические факторы
развития, и тесно связана с эволюционным процессом (Уоддингтон,
1970; Robert, 2001; Gilbert, 2003).
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Поскольку молекулярные аспекты эпигенетики уже были ранее в
общем виде рассмотрены А.Г. Васильевым (2005), то в данной главе мы
изложим только те материалы, которые еще не успели в полной мере
попасть в учебники, но крайне важны для дальнейшего обсуждения и
интерпретации представленных  в книге результатов.

Структура и экспрессия генов. Мы не будем рассматривать
структуру двухцепочечной спиральной молекулы ДНК, состоящей из
полинуклеотидных последовательностей, составленных комбинация_
ми двух пар комплементарных нуклеотидов. Сейчас общеизвестно, что
цепи ДНК, представляющие собой спиральный дуплекс, удерживают_
ся за счет водородных связей между пуриновыми основаниями одной
цепи и пиримидиновыми – с другой: аденин связан с гуанином, цито_
зин с тимином.  Встречаются кольцевые одноцепочечные, кольцевые
двухцепочечные и линейные двухцепочечные ДНК. У эукариот ДНК –
это линейная двухцепочечная спиральная форма. Хорошо известно,
что основная часть ДНК упакована в хромосомах. У эукариот хромо_
сомы состоят из хроматина: двухцепочечной ДНК, образующей комп_
лексное соединение с пятью вариантами белков_гистонов: H1, H2A,
H2B, H3 и H4. Важно при этом заметить, что гистоны могут быть аце_
тилированы, фосфорилированы и метилированы, что влияет на сте_
пень конденсированности хромосом и доступность генов транскрипци_
онным процессам (Newell_Рrice et. al., 2000). В дальнейшем эта инфор_
мация нам будет полезна.

Молекула ДНК «намотана» на гистоновые октамеры, соединен_
ные друг с другом. Хотя гистон H1 и не входит в состав нуклеосомного
кора, но обеспечивает сшивку и своеобразную прокладку для тех мест
суперспирали, где ДНК начинает навиваться, а затем завершает свой
виток на нуклеосомном коре. В метафазной хромосоме степень кон_
денсации возрастает и достигает 5000_кратного уплотнения (Сингер,
Берг, 1998). Хроматин обеспечивает высокую степень компактности
геномной ядерной ДНК, что важно для возможности размещения в
ядре громадных молекул ДНК эукариот.

Вероятно, ДНК была эволюционно сформирована на основе
кольцевых генов, типичных для многих прокариот, поэтому ДНК эука_
риот имеет сегментированный характер (Трифонов, 2002). Эпигенети_
ческие процессы регуляции транскрипции генов у эукариот связаны с
нуклеосомной «разметкой» ДНК, поскольку от положения нуклеосом
зависит доступность тех или иных частей (сайтов) ДНК для регуля_
торных белков или, напротив, для блокирования доступа к определен_
ным сайтам (Суслов и др., 2004).

Хорошо известно, что наряду с ДНК в клетках присутствуют три
типа РНК: рибосомная – рРНК, транспортная – тРНК и матричная –
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мРНК, которую иногда называют информационной РНК. Однако не
очень широко известно, что одновременно с этим существуют малые
цитоплазматические РНК – мцРНК и малые ядерные РНК – мяРНК.
У эукариот в ядре клеток имеется также гетерогенная ядерная РНК –
гяРНК, которая представляет собой смесь транскриптов нескольких
ядерных генов (транскриптом). По данным М. Сингера и П. Берг
(1998), почти 80% от массы всех РНК составляют рРНК трех_четырех
видов, поскольку они непосредственно участвуют в биосинтезе белка.
Из оставшейся массы около 15% приходится на тРНК, которых насчи_
тывают более 100 видов. Интересно, что на долю изменчивой матрич_
ной РНК приходится менее 5% массы, но видов мРНК известно не_
сколько тысяч. Остальная масса, т.е. менее 2% приходится на малые
ядерные и цитоплазматические РНК.

Всем также хорошо известны такие явления, как конвариантная
редупликация ДНК, явление рекомбинации между гомологичными
участками родительских хромосом при кроссинговере, транскрипция
и трансляция информации с помощью РНК, триплетный код и общие
черты процесса биосинтеза белков в рибосомах, завершающиеся фор_
мированием третичной структуры белка.

Долгое время цепочка передачи молекулярно_генетической ин_
формации представлялась в анизотропном виде: ДНК–>ДНК–>РНК–
>Белок. В целом она характеризовала логику детерминированного про_
граммирования со стороны генома белков и остальных черт фенотипа.
Эта схема была названа центральной догмой молекулярной биологии.
Затем, были открыты новые пути передачи информации, включая воз_
можность репликации РНК (РНК –> РНК) и осуществления обратной
транскрипции ретровирусами, ретротранспозонами и ретрогенами
(РНК –> ДНК), т.е. возможности обратного встраивания РНК в ДНК.

В 1982 г. американский биолог Стенли Прусинер открыл явление
прионизации белков. Он, обсуждая проблему медленных инфекций,
включая «губкообразную энцефалопатию», высказал гипотезу об осо_
бых белковых инфекционных частицах, которые назвал «рroteinaceous
infections рarticle», переставив для удобства произношения буквы в
сокращенном названии «рro_in» на «рrion». В дальнейшем гипотеза
подтвердилась, и была обнаружена особая структура белковых моле_
кул – прионов, которая вызывает процесс конформационного уподоб_
ления себе других гомологичных белков (Белок –> Белок). Это проис_
ходит лавинообразно и напоминает кристаллизацию, причем рост та_
ких белковых аналогов «кристаллов» – амилоидов – параллельно со_
провождается образованием небольших олигомеров, которые служат
своеобразными семенами для роста таких же новых структур (Инге_
Вечтомов, 2000). Возможность прионизации, т.е. репликации полипеп_
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тидов на основе пространственных конформационных белковых мат_
риц, а также явлений обратной транскрипции и авторепликации РНК
заставляет пересмотреть традиционную схему центральной догмы мо_
лекулярной биологии (Инге_Вечтомов, 2003).

Схему информационных связей между ДНК, РНК и белком в мо_
дификации, предложенной С.Г. Инге_Вечтомовым (2003), можно теперь
представить иначе (рис. 5.1). Из нее следует, что логика жесткой генети_
ческой детерминации белков и классические рассуждения Дж. Бидла и
Э. Татума о том, что «один фермент соответствует одному гену», уходят
в прошлое. Этому во многом способствовало открытие альтернативного
сплайсинга (речь о нем пойдет позднее), позволяющего на одном и том
же гене создавать множество вариантов белков. Возникла иная логика
рассуждений, согласно которой ДНК существует как основа длительно_
го хранения и передачи информации, т.е. как «генетический склад» или
«архив» (Ратнер, 2001). Молекулы РНК представляют собой основные
операциональные единицы считывания (транскрипции) и перевода
(трансляции) данной информации. Собственно и сами молекулы ДНК,
как полагают, эволюционно возникли из РНК.

Рис. 5.1. Современная
модификация «центральной

догмы» молекулярной биологии:
нарушена анизотропия

изначальной схемы
«информационных» связей между

ДНК, РНК и белком (по: Инге>
Вечтомов, 2003)

Вся эпигенетическая система, включая функционирующие ДНК,
РНК и протеины, обеспечивает полноценное осуществление и регуля_
цию репликации, транскрипции и трансляции генетической информа_
ции в нужное время, в нужном месте и в должной мере. Таким обра_
зом, теоретические представления Уоддингтона о том, что генотип раз_
вивающегося организма предоставляет собой эпигенетическую систе_
му, или эпигенотип, подтверждаются на практике.

Особые регуляторные способности молекулярной эпигенетичес_
кой системы в клетке стали очевидными после открытия прерывисто_
сти генов у эукариот. Как стало известно еще в 1970_х годах, у эукари_
от кодирующие белок гены в отличие от генов большинства прокари_
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от могут быть прерывистыми: кодирующие части ДНК прерываются
некодирующими. Кодирующие части были названы экзонами, а вста_
вочные некодирующие – интронами. Название интрон произошло от
английского словосочетания intervening zone – буквально «промежу_
точная зона», а экзон от exрressing zone, т.е. «выражающая ген», эксп_
рессируемая часть гена. Это было обнаружено при сравнении мРНК и
исходных участков ДНК. Давно известно, что матричная РНК исполь_
зуется как своеобразный «лентопротяжный» механизм при биосинтезе
белка: на мРНК нанизывается множество рибосом, которые, переме_
щаясь вдоль нее, обеспечивают условия для трансляции информации
с мРНК, позволяя с помощью тРНК переводить ее с триплетного нук_
леотидного кода в последовательность расположения аминокислот в
синтезируемом белке. Понятно, что для обеспечения этого процесса
биосинтеза должна использоваться только кодирующая часть генома,
т.е. экзоны. Было обнаружено, что исходные транскрипты мРНК, по_
лученные с ДНК, – про_мРНК, содержат полную информацию и об
экзонах, и об интронах. Однако сразу после исходной транскрипции
участки мРНК, соответствующие интронам, удаляются с помощью
особого процесса, который называется сплайсинг (рис. 5.2).

Зрелые мРНК после сплайсинга содержат только информацию о
сшитых друг с другом экзонах. Общая масса ДНК, содержащей интро_
ны, значительно превышает ту ее часть, которая содержит экзоны. Сле_
дует еще добавить, что гетерогенная ядерная РНК (гяРНК) является
сложным комплексом, включающим и первично транскрибированные
участки, еще содержащие информацию об интронах, и зрелые процесси_
рованные транскрипты уже после сплайсинга. В цитоплазме клетки
цитоплазматические мРНК функционируют только в зрелом виде.

В процессе сплайсинга происходят реакции расщепления с образо_
ванием лассообразной структуры интрона (петли) и лигированием
(сшивкой) двух экзонов (см. рис. 5.2). Судьба удаляемых интронов пока
не выяснена во всех подробностях. Процесс сплайсинга катализирует
сложный комплекс, который называется «сплайсингосома» и состоит из
самого интрона, с которым связаны до пяти мяРНП (множество ядер_
ных рибонуклеопротеидных комплексов), и вспомогательных белков.
Сплайсинг разных типов генов, образующих разные РНК,  может отли_
чаться, однако в конечном итоге чаще всего происходит линейное удале_
ние интронов и лигирование экзонов. Наряду с «самосплайсингом» в
цис_реакциях (внутримолекулярных) известен и транс_сплайсинг, т.е.
процесс лигирования экзонов, принадлежащих разным молекулам РНК.
Транс_сплайсинг может давать комбинаторику экзонов в цис_ (внутри
молекул) и транс_сочетаниях (между молекулами), т.е. обеспечивать
существенное разнообразие конечных продуктов трансляции.
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Имеется еще один способ комбинировать последовательность
экзонов. Как уже было сказано выше, существует явление альтерна>
тивного сплайсинга, когда на одном и том же гене возможно кодирова_
ние разных вариантов строения зрелой мРНК, которые будут иметь
разные наборы экзонов и, следовательно, формировать разные белки.
Д.Л. Блэк (Black, 2000), например показал, что ген Dscam у Drosoрhila
melanogaster за счет альтернативного сплайсинга может обеспечить
разнообразие до 1000 версий белка, который ответственен за процессы,
связанные с контролем формирования аксонов, что позволяет доста_
точно тонко регулировать развитие нервной системы дрозофилы. По_
этому возникновение у эукариот экзон_интронной прерывистой струк_
туры считается важнейшим арогенетическим событием, или, по А.Н.
Северцову,  – ароморфозом, что позволяет компактно кодировать гене_
тическую информацию за счет комбинирования экзонов и интронов и
альтернативного сплайсинга (Суслов и др., 2004).

Экспрессия самих генов – участков ДНК, не может осуществ_
ляться без помощи белков_ферментов, т.е. функционирование генов
невозможно без эпигенетических (надгенетических) процессов с уча_
стием протеинов. Экспрессия генов, как правило, регулируется на эта_
пе образования РНК, однако может осуществляться при трансляции
мРНК в белки. Начало транскрипции (инициация экспрессии генов)
регулируется двумя известными способами: либо за счет модифика_
ции репрессорных белков, изначально блокировавших транскрипцию,
либо активаторными белками, которые должны находиться в необхо_
димом функциональном состоянии. Другими словами, либо нужно
испортить блокирующее устройство, чтобы машина экспрессии запу_
стилась, либо повернуть тумблер в состояние «запуск машины» (Син_
гер, Берг, 1998). Иногда сами белки, которые получаются при экспрес_
сии генов, могут регулировать собственное производство, влияя на
экспрессию собственного гена. Иногда изменение самой структуры
ДНК, например, при перемещении и встраивании так называемых мо_
бильных элементов генома вблизи места начала транскрипции, может
влиять на регуляцию экспрессии гена.

Место начала транскрипции и ее запуск определены наличием в
ДНК регуляторных последовательностей: это сложные системы повто_
ряющихся коротких последовательностей ДНК – своеобразных «зам_
ков». Для открывания этих «замков» существуют специфические «клю_
чи» – белки, которые называются факторами транскрипции. Связыва_
ние фактора транскрипции со своей стороны, так или иначе, запускает
транскрипционный комплекс с соответствующей РНК_полимеразой.

Известны три типа РНК_полимераз: РНК_полимераза I, транс_
крибирующая гены рибосомальных РНК; РНК_полимераза II, транс_
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крибирующая гены, кодирующие белки и отдельные РНК; РНК_поли_
мераза III осуществляет транскрипцию генов, кодирующих в основном
транспортные РНК. В соответствии с номерами разных РНК_полиме_
раз и различиями в предназначении для кодирования конечных про_
дуктов выделяют и типы генов I, II и III классов. Наряду с факторами
транскрипции для различных РНК_полимераз существуют специфи_
ческие белки, которые называются факторами терминации и обеспечи_
вают прекращение процесса транскрипции.

Модификация центральной догмы молекулярной биологии по_
требовала изменить представление о гене. По М. Сингеру и П. Берг
(1998, с. 9), молекулярным эукариотическим геном можно считать «со_
вокупность сегментов ДНК, составляющих экспрессируемую единицу,
которая дает начало одному или нескольким специфическим функци_
ональным продуктам – молекулам РНК либо полипептидам». В отли_
чие от прокариот гены у эукариот моноцистронные, т.е. кодирующие
одну РНК или белок, а не полицистронные, кодирующие несколько
белков или РНК, как оперон. В структуру гена эукариот входят: 1)
единица транскрипции – область транскрибирования, которая содер_
жит интроны, экзоны, 5'_лидирующие (начинающие) и 3'_трейлерные
(завершающие) последовательности, расположенные по краям кодиру_
ющих последовательностей, а также необходимые регуляторные эле_
менты в составе единицы транскрипции; 2) фланкирующие единицу
транскрипции регуляторные последовательности, которые необходи_
мы для экспрессии гена и ее завершения (см. рис. 5.2).

Все транскрипты генов класса II на начальной 5'_лидерной после_
довательности содержат так называемую кэп последовательность (7_
метилгуанозин) в мРНК, за которой в формирующейся мРНК извне
присоединяется полиаденилатный хвост (рoly(A)–хвост) до 300 п.н.
(Сингер, Берг, 1998). Установлено, что кэп_структура, обладая защит_
ной функцией по отношению к 5'_лидирующей последовательности,
специфично взаимодействует с факторами инициации трансляции.
Наряду с факторами транскрипции для начала экспрессии гена необ_
ходимы так называемые промоторы – минимальные базальные после_
довательности, требующиеся для правильного начала транскрипции,
которые расположены непосредственно перед единицей транскрипции.
В структуре базальных промоторов, которые весьма сходны у разных
организмов, присутствуют характерные повторности нуклеотидных
последовательностей, в частности TATA_бокс. Такие характерные по_
вторности нуклеотидов встречаются в разных регуляторных элементах
генома и называются мотивами. Выявлены также особые последова_
тельности_усилители –  энхансеры, способствующие началу экспрес_
сии гена независимо от расстояния и расположения относительно точ_
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ки инициации транскрипции. Энхансеры обычно сосредоточены вбли_
зи промоторных зон. При мутации в одном из элементов последова_
тельности энхансера его активность может снизиться на порядок, но
при делеции всего энхансера эффективность транскрипции может сни_
зиться на два порядка, т.е. в сотни раз (Сингер, Берг, 1998).

Относительно недавно было обнаружено особое эпигенетическое
явление посттранскрипционного редактирования мРНК, которое зак_
лючается в том, что во время процессинга происходит замена одних
нуклеотидов на другие и наблюдается транслирование уже иной пос_
ледовательности, чем была в исходной мРНК. Редактирование осуще_
ствляется за счет эпигенетических процессов соответствующими фер_
ментными системами. В результате на основе «исправленной» мРНК
осуществляется синтез «правильной» полипептидной цепи, которую
нельзя было бы получить без такого редактирования. Таким образом,
эпигенетическая система может определить, какие основания нужно
удалить, чтобы получился полноценный белок при транслировании,
т.е. возможно, что существует механизм сравнения потенциального
белка с имеющимися правильными белками. Это позволяет предпола_
гать возможность эпигенетической передачи информации в направле_
нии Белок– >РНК (Животовский, 2003).

Перестройки ДНК могут быть представлены неаллельным и не_
реципрокным кроссинговером; транспозицией фрагментов ДНК в дру_
гой локус; амплификацией – множением (копированием) участка
ДНК в виде тандема или в разных локусах; делецией – удалением уча_
стка ДНК; негомологичной рекомбинацией. Возможны перестройки
фланкирующих регуляторных последовательностей, что может приво_
дить к блокированию экспрессии, а при обратной перестройке – к ее
восстановлению. Обнаружено явление программируемой системной
реорганизации и ремоделирования генома в ответ на новые антигены,
тепловой шок и иные факторы.

Важно подчеркнуть, что собственно мутациями являются изме_
нения последовательности нуклеотидов в ДНК. В случаях, когда такое
изменение (мутация) осуществилась в том месте ДНК, которое обеспе_
чивает транскрипцию мРНК и соответственно синтез белка, может
измениться триплетный кодон. Это приведет к замене аминокислоты,
которая определяется данным кодоном. Такое явление принято назы_
вать точечной или точковой мутацией. Подавляющее число изменен_
ных белков функционируют ненормально и теряют свои основные
свойства, включая определенную трехмерную конфигурацию, и мута_
ции, приводящие к их образованию, чрезвычайно вредны. Известным
примером такого крупного нарушения функции, вызванного всего од_
ной аминокислотной заменой, является феномен серповидноклеточ_
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ной анемии, когда нарушается способность гемоглобина переносить
кислород. Известно, что молекула гемоглобина является гетеродиме_
ром, состоящим из двух �_цепей и двух �_цепей. У больных серповид_
ноклеточной анемией в 6_м положении �_цепи, состоящей из 146 ами_
нокислот, произошла всего одна аминокислотная замена: вместо глута_
миновой кислоты помещается валин. Замена приводит к тому, что в
гомозиготных по этому гену эритроцитах больных людей, а также в
меньшей степени у гетерозиготных, происходит формирование гиган_
тских агрегаций нарушенных молекул гемоглобина, и они сильно де_
формируют клетку, приводя к характерной серповидности.

При репликации ДНК ферментный ДНК_полимеразный ансамбль
способен к редактированию и репарации ошибок. Система копирования
работает с поразительной точностью и высокой скоростью: от 500 основа_
ний в секунду у бактерий до 50 оснований у высших позвоночных (Стил
и др., 2002). Средняя частота мутаций по разным оценкам, очевидно, око_
ло 10_10 (всего одна ошибка на 10 миллиардов прочитанных оснований), а
максимальная – 10_8. При встрече с ошибочным участком ДНК_полиме_
разный «ансамбль» узнает его по искажению двойной спирали, затем этот
участок (неправильное основание или группа оснований) вырезается и на
его место вставляется такая замена, которая должна быть. Репликация
ДНК осуществляется за 5_20 часов. Выше число ошибок при копирова_
нии, включающем одноцепочечных РНК_посредников, т.е. при превраще_
нии РНК в ДНК и наоборот, поскольку ферментные системы РНК_поли_
меразы, РНК_репликазы и обратной транскриптазы не имеют функций
проверки и исправления ошибок (Стил и др., 2002).

Следовательно, процесс транскрипции обставлен очень сложным
комплексом необходимых молекулярных структур и их взаимодействий,
а также присутствием специфичных ферментов, без которых он не может
ни начаться, ни завершиться. Первичный транскрипт в дальнейшем под_
вергается сплайсингу, причем, как уже отмечалось, наблюдаются вариан_
ты транс_сплайсинга и альтернативного сплайсинга, которые обеспечива_
ются не менее сложной аранжировкой молекулярных взаимодействий,
чем сама транскрипция. Наконец, наступает этап трансляции транскрип_
та, которая тоже обеспечивается сложнейшими и специфичными взаимо_
действиями. При несоблюдении необходимых условий и недостатке спе_
цифических компонентов они могут прерваться почти на любой стадии.
Поэтому роль эпигенетических (надгенетических) взаимодействий про_
дуктов генома, обеспечивающих эти процессы по переводу молекулярно_
генетической информации в молекулярно_фенотипическую, крайне вели_
ка. От слаженности и надежности работы эпигенетической системы зави_
сят все этапы извлечения нужной генетической информации и ее феноти_
пического овеществления в развитии.
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Эпигенетическая роль белков!шаперонов. Шаперонинг (шейпе_
ронинг) молекул исходно был замечен на примере протеинов тяжелого
теплового шока (ТТШ) – «heat shock proteins» (Hsps). Эти белки особо
многочисленны в клетках, подвергнутых средовому стрессу, в которых
они помогают реактивировать дестабилизированные и/или агрегиро_
ванные после воздействия белки (Parsell, Lindquist, 1993). Большинство
шаперонов также имеются и в нормально растущих клетках, где случай_
ные нарушения свертывания белков в трехмерную структуру встреча_
ются аналогично нарушениям, вызванным мутациями, и тем самым
уменьшают их структурную стабильность (Tomala, Korona, 2008).

Механизмы действия шаперонов, по_видимому, сходны, незави_
симо от источника их  повреждения: в результате средового или мута_
ционного воздействия. Гидрофобные участки полипептида, нормально
погруженные внутрь протеина, становятся вывернутыми на поверх_
ность молекулы. Это сигнализирует шаперонам о том, что протеин
поврежден. Путем присоединения к дестабилизированному протеину
и отсоединения от него, шапероны осуществляют на него свое двойное
воздействие: они блокируют нарушенные протеины, соединяясь с гид_
рофобными опасными частями, и осуществляют исправление их кон_
фигурации на нормальный вариант структуры и свертки белка. По_
скольку сигнал о нарушении белка и механизм его восстановления
являются универсальными, то универсальны и механизмы восстанов_
ления нарушений, возникших при средовом стрессе или при генной
мутации. При нарушении нормальной функции шаперонов фенотипи_
ческие аберрации проявляются значительно чаще, включая частоту
протеинов с нарушенной структурой и функцией.

За два последних десятилетия выявлен широкий спектр функций
шаперонов в клеточных процессах. Они обеспечивают помощь при ук_
ладке (фолдинге) белков как вновь появляющихся, так и уже давно су_
ществующих, способствуют перемещению белков, ремоделингу, процес_
сам секреции и деградации протеинов (Tomala, Korona, 2008). Хотя ша_
пероны,  участвующие в этих процессах различаются, а также часто не_
гомологичны, все они распознают свои белковые субстраты сходным
образом. При нормальном клеточном метаболизме скрепление дестаби_
лизированного протеина шапероном – это первый шаг к дальнейшему
процессингу. Затем полипептид может освободиться и продолжить свое
сворачивание в третичную структуру. Шапероны могут останавливать
этот процесс или поворачивать его вспять, противодействуя его транс_
локации и модификации. Интересно также, что большинство шаперонов
распознают нестабильные протеины и подталкивают их к деградации.

На ранней фазе укладки вновь создаваемых протеинов молекула
шаперона Hsp40 присоединяется к рибосоме (rHsp40), активирует
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молекулу цитозольного шаперона Hsp70 и направляет ее к протягива_
емому полипептиду. Этой стадии ко_трансляционного шаперонинга
может быть достаточно для многих белков. В других ситуациях для
укладки протеина необходима пост_трансляционная поддержка со сто_
роны шаперона Hsp70. Наконец, шаперон Hsp70 может направлять
полипептид к шаперону Hsp90, который инициирует последнюю фазу
укладки структуры белка. Комплекс шаперонов  Hsp70/ Hsp90 обеспе_
чивает как исправление структуры белка, так и, при невозможности
этого, направляет их на протеосомы, где с помощью ко_шаперонов (на_
пример, CHIP) идет деградация белков и их разборка.

Шапероны, являясь хелперами во время стресса, могут стать кон_
тролерами во время нормального метаболизма. Они могут фенотипи_
чески маскировать генетическую разднородность (Rutherford,
Lindquist, 1998; Tomala, Korona, 2008). В настоящее время обсуждает_
ся, как шапероны могут в этой связи влиять на силу очищающего от_
бора. В целом шапероны оказывают стабилизирующий эффект на ген_
ную сеть и действие мутаций с большой вероятностью забуферивает_
ся, когда сеть устойчива, именно благодаря шаперонам. Очевидно, что
действие самой системы шаперонов и результат их деятельности могут
рассматриваться как особый и эффективный эпигенетический меха_
низм, имеющий важное эволюционное следствие.

Псевдогены и повторяющиеся мобильные элементы генома.
Наряду с генами в геноме имеются псевдогены – такие участки генома,
которые близки (иногда почти идентичны) по своей структуре нор_
мальным активным генам, но не являются их аллелями и не кодируют
обычные генные продукты. Как правило, псевдогены имеют структур_
ные нарушения в регуляторной и/или кодирующей частях. У них, на_
пример, могут быть только частично изменены терминальные регуля_
торные последовательности, поэтому наряду с молчащими псевдогена_
ми, возможны и такие, которые способны транскрибировать и транс_
лировать дефектные полипептиды. Поскольку псевдогены часто явля_
ются фланкирующими структурами с активными генами, то их проис_
хождение связывают чаще всего с явлением амплификации (умноже_
ния) генов, приводящей к тандемным повторам. Псевдогены часто
имеют черты, сходные с транскриптами, полученными с активных ге_
нов, например полиаденилатные хвосты (рoly(A)–хвост), которые
присоединяются обычно к 5'_лидирующей последовательности мРНК.
Поэтому, скорее всего, такие псевдогены являются продуктом (жерт_
вой) обратной транскрипции РНК и транспозиции.

В структуре генома присутствует также довольно много повторя_
ющихся последовательностей разного типа. В геномах млекопитающих
кодирующие функциональные экзоны составляют до 2%, повторяющи_
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мися элементами не экзонной природы занято до 50% генома, и только
48% приходится на уникальные последовательности ДНК, большинство
из которых произошли от мобильных элементов. Геномы содержат пере_
межающиеся повторные последовательности, которые амплифицирова_
лись при перемещении по геному, т.е. способные к транспозиции эле_
менты. Установлено, что они взаимодействуют с целым геномом и вли_
яют на его эволюцию. В последние годы были открыты так называемые
кассеты транспозирующихся элементов (ТЭ) – ТЭ_кассеты (TE_
cassetes), что является, по_видимому, нормой, а не исключением (Lorenc,
Makalowski, 2003). Обнаружено присутствие ТЭ_кассет у всех позвоноч_
ных. Белки, в создании которых играли роль ТЭ_кассеты, обладают все_
ми основными функциями: белки сшивки нуклеиновых кислот, белки_
ферменты, сигнальные трансдукторы, структурные белки, молекулы
клеточной адгезии, регуляторы апоптоза, регуляторы работы ферментов,
белки_транспортеры, регуляторы клеточного цикла, лигирующие и бел_
ки теплового шока – шапероны, белки иммунной защиты и многие дру_
гие, функция которых пока неясна. А. Лоренц и В. Макаловски (Lorenc,
Makalowski, 2003) считают, что геномы используют такие кассеты как
готовые для использования мотивы при эволюционных перестройках.

Перестройки генома, связанные с повторяющимися последова_
тельностями, могут быть как случайными, так и запрограммированны_
ми. Многие повторяющиеся сегменты ДНК способны к мобильным
транспозициям и называются мобильными элементами. После встраи_
вания мобильного элемента в новый сайт может происходить наруше_
ние или изменение свойств регуляции экспрессии генов. Некоторые
мобильные элементы содержат регуляторные элементы и обеспечивают
новые варианты регуляции генов. Все эти варианты мобильных элемен_
тов обусловливают быструю перестройку структуры генома, которая
часто сопровождается изменением функционирования генов_мишеней.

Мобильные элементы способные к транспозиции обычно содер_
жат ген или ряд генов, обеспечивающих транспозицию, а на концах
имеют характерные инвертированные последовательности, необходи_
мые для осуществления транспозиции. Иногда мобильные элементы
содержат гены, обеспечивающие важные свойства при изменении ус_
ловий, приводящие к мутагенным последствиям после транспозиции.
Например, известны мобильные элементы, которые имеют гены, уси_
ливающие устойчивость к антибиотикам. Часть мобильных элементов
способна к транспозиции без обратной транскрипции, используя для
этого фермент транспозазу. Именно такие ТЭ, обеспечивающие пест_
роту окраски зерна, были обнаружены в классических исследованиях
лауреата Нобелевской премии Барбары Мак_Клинток у кукурузы и
названы «прыгающими генами», или транспозонами.
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Если транспозиция происходит при транскрипции и обратной
транскрипции ДНК, такие мобильные элементы называются ретрот>
ранспозонами. Они обладают сегментом, кодирующим обратную транс_
криптазу. Часть ретротранспозонов имеет концевые повторы, а по сво_
ей структуре и способу транспозиции напоминает провирусы ретрови_
русов, но неспособные иметь активные формы вне клеток, как, напри_
мер, у ретровирусов. У других ретротранспозонов концевые инверти_
рованные повторы отсутствуют. Необходимо отметить, что все ретрот_
ранспозоны имеются лишь у эукариот.

Ретротранспозоны известны двух типов: LTR_транспозоны (от
Long Terminal Repeats – с протяженными терминальными повторами),
которые структурно напоминают ретровирусы, но не формируют специ_
альной оболочки за пределами клетки и не_LTR_транспозоны двух ха_
рактерных семейств: SINE и LINE.  Первое семейство – SINE – это
сравнительно короткие диспергированные повторы («Short INterspersed
rEpeats»), включающие до 300 п.н. Они не способны к автономной
транспозиции без участия других элементов генома. Второе семейство –
LINE – относительно длинные диспергированные повторы («Long
INterspersed rEpeats»), в состав которых входит не менее 6 тысяч п.н.
Эта группа ретротранспозонов способна к автономной транспозиции.

Предполагается, что SINE – это процессированные псевдогены,
которые исходно относятся к генам III класса, т.е. тем, которые обычно
кодируют тРНК. Было показано, что у каждого вида имеется свой набор
SINE_семейств генов. У грызунов в составе ретротранспозонов SINE
встречено огромное семейство MIR_последовательностей. У приматов
известно многочисленное семейство Alu_последовательностей, назван_
ных так из_за того, что все они содержат сайт для эндонуклеазы Alu1.
Установлено, что Alu_последовательности способствуют делециям.

LINE_последовательности тоже фланкируют гены, встречаются в
интронах и сателлитной ДНК, но в отличие от SINE_последовательно_
стей не являются псевдогенами обычных генов. Они, по_видимому,
представляют собой мобильные элементы, которые амплифицирова_
лись и встроились в новые сайты в результате обратной транскрипции
РНК (Сингер, Берг, 1998).

Существует еще один класс – ретропозоны, или ретрогены, кото_
рые не имеют ни кодирующих последовательностей, ни концевых по_
второв, характерных для транспозонов и ретротранспозонов, но обла_
дают на одном из концов так называемой АТ_богатой последовательно_
стью и транспозируются с помощью РНК посредника. Имеются также
эндогенные ретровирусы – ЭРВ (ERVs – endogenous retroviruses), ко_
торые происходят от ретровирусных инфекций герминативных клеток,
которые «гомозиготизировались» и стали постоянным генетическим
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элементом хромосом потомков. Своеобразной группой ТЭ являются
мобильные интроны, способные к транспозиции при сплайсинге пос_
ле создания РНК_транскрипта. Наконец, были открыты иные по прин_
ципу транспозиции мобильные ТЭ – транспозоны, не являющиеся
ретроэлементами. Среди них, например, известны миниатюрные транс_
позирующиеся элементы с обратными повторами – MITE (Miniature
Inverted Repeat Transposable Elements), а также FB_транспозоны (от
Foldback – обратная петля), маркированные характерными тандемны_
ми обратными терминальными повторами и другие транспозоны.

Все процессы транспозиции мобильных элементов ДНК сопряжены
с быстрой перестройкой структуры и функции генома, могут возникать в
результате изменения условий среды, управляются и регулируются боль_
шим числом белков_ферментов и иных регулирующих эпигенетических
факторов. Часть перестроек может приводить к формированию и дли_
тельному наследованию так называемых долговременных модификаций
фенотипа (Васильева и др., 1995 а, б; Животовский, 2003). Таким образом,
мобильные элементы могут играть роль переключателей развития, пере_
стройки генома часто осуществляются в ответ на прямое воздействие сре_
ды, а приобретенные эпигенетические изменения, будучи эксперимен_
тально обратимыми, способны тем не менее длительно наследоваться в
чреде многих поколений, а возможно, и закрепляться в дальнейшем.

Метилирование ДНК и системы эпигенетической наследствен!
ности (СЭН). В последнее время основными молекулярными эпиге_
нетическими изменениями считают те, которые связаны с дифферен_
циальными изменениями экспрессии генов и без нарушения нуклео_
тидной последовательности ДНК устойчиво наследуются в ряду мито_
тических и мейотических делений клетки (Jablonka, Lamb, 1998, 2008).
Наиболее известны два таких механизма, которые влияют на экспрес_
сию генов: модифицирование гистонов нуклеосомного кора и метили_
рование ДНК. Если хроматин конденсирован, то факторы, регулирую_
щие экспрессию генов, не могут действовать на ДНК, поэтому гены
находятся в «выключенном» состоянии. Напротив, если хроматин «от_
крыт», то гены могут быть «включены». Существуют ферменты – деа_
цетилазы гистонов (HDAC), которые модифицируют белки гистоны
нуклеосомного кора, что изменяет его структуру. Хроматин, содержа_
щий ацетилированные гистоны, является «открытым» и доступен для
факторов транскрипции, поэтому потенциально гены могут быть акти_
вированы. Противоположное состояние, когда гистоны деацетилирова_
ны, вызывает конденсацию хроматина, что приводит к прекращению
доступа факторов транскрипции, и гены становятся «молчащими».

Метилирование ДНК считается в настоящее время одним из наи_
более изученных эпигенетических механизмов при функционировании
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генома. Метилирование – это обратимая ковалентная модификация
структуры ДНК у некоторых азотистых оснований, вызванная присо_
единением метильной группы – CH3 к углероду. Давно известно, что,
кроме четырех обычных азотистых оснований, в ДНК могут присут_
ствовать нетипичные варианты их строения: 5_метилцитозин (m5C) и
N6_метиладенин (m6A), которые были названы минорными из_за ред_
кого их обнаружения. Было установлено, что минорные основания
возникают в результате ферментативной модификации, сопровождаю_
щейся метилированием  обычных оснований.

У эукариот динуклеотид 5'_CG_3', являющийся мишенью в про_
цессе метилирования, встречается в два или пять раз реже, чем его изо_
мер 5'_GC_3'. Известно, что у позвоночных животных при метилирова_
нии оснований часто встречается 5_метилцитозин. По данным  М.
Сингера и П. Берг (1998), более 95% метильных групп в ДНК у позво_
ночных животных содержится в остатках одного азотистого основания
– цитозина (обычно в форме 5_метилцитозина), причем именно у ред_
кой динуклеотидной формы CG, у которой оказываются метилирован_
ными более половины динуклеотидов. Метилирование ДНК встреча_
ется практически у всех организмов – от бактерий до млекопитающих
(Jablonka, Lamb, 1998).

В последние годы доказано, что метилирование ДНК участвует в
контроле, по_видимому, всех молекулярно_генетических процессов:
транскрипции, репликации, рекомбинации, транспозиции мобильных
элементов, репарации, генетическом импринтинге и инактивации Х_
хромосомы при определении пола, а также в формировании систем
эпигенетической наследственности (СЭН), которые в английском со_
кращении называются  «eрigenetic inheritance systems» (EISs).

Накопление новых фактов привело Еву Яблонку и Марион Дж.
Лэмб к объяснению наследования приобретенной эпигенетической
изменчивости, а затем к созданию представлений о существовании и
функционирования систем эпигенетической наследственности – СЭН,
а также гипотезы об их особой роли в эволюционном процессе
(Jablonka, Lamb, 1998, 2008). Авторы описали свойства системы эпиге>
нетической наследственности (СЭН), лежащие в основе клеточной
памяти и обеспечивающие возможность формирования и передачи в
клеточных линиях характерных черт фенотипа, индуцированных
внешней или внутренней средой в процессе развития. Особое место в
их рассуждениях занимает возможность трансгенерационной эпигене_
тической наследственности, которая ранее обычно отрицалась или иг_
норировалась. Последняя позволяет обосновать эпигенетический ме_
ханизм «наследования приобретенных признаков», т.е. отчасти лежит
в области, которая традиционно относилась к ламаркизму. Ю.В. Чай_
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ковский (2006) отнес эти исследования к особому направлению в био_
логии, которое он остроумно назвал молекулярным ламаркизмом.

Главная особенность предложенной Е. Яблонкой и М. Лэмб схе_
мы заключалась в том, что картина метилирования благодаря механиз_
мам обычной репликации ДНК может передаваться в чреде клеточных
поколений. Сущность СЭН (EIS) они определяют следующим обра_
зом. Эпигенетические системы наследственности являются некоей
памятью клеточных систем, которая позволяет соматическим клеткам
с разными фенотипами, но с идентичными генотипами (например,
принадлежат одной особи. – Авт.), передавать свои фенотипы клеткам_
потомкам даже в том случае, если стимулы, которые их исходно вызва_
ли, уже отсутствуют. Культуры клеток и их линии сохраняют свои
свойства при делении (эпителиальные клетки порождают такие же
эпителиальные, а фибробласты, делясь, дают фибробласты).

Е. Яблонка и М. Лэмб полагают, что существуют три типа таких
СЭН. Во_первых, это самоподдерживание функционирования генети_
ческих систем: однажды, будучи включенным, ген, регулирующий
транскрипцию, по принципу обратной петли сохраняет свою транс_
крипционную активность и после деления клетки. Кроме того, если
регуляторный продукт этого гена диффундирует в соседние клетки, то
может переключить и их работу по той же унаследованной модели. Во_
вторых, существуют структурные системы наследования, к которым
могут быть отнесены предсуществующие клеточные структуры, ис_
пользуемые как шаблон для создания новых структур. Например, у
таких одноклеточных животных, как парамеция, генетически идентич_
ные клетки могут иметь разные паттерны клеточных ресничек на своей
поверхности. Было установлено, что экспериментально измененные
структуры передаются от родительских дочерним клеткам. Наконец, в_
третьих, это могут быть хроматин_меченые системы,  в частности мар_
кировка хроматина метиловыми группами при метилировании ДНК.
Низкий уровень метилирования – гипометилирование – приводит
обычно к увеличению потенциальной экспрессии гена, а гиперметили_
рование, напротив, к ее снижению или прекращению. После метилиро_
вания одинаковые нуклеотидные последовательности ДНК могут
иметь разные паттерны метиляции, которые обеспечивают им разное
функциональное состояние. Яблонка и Лэмб предложили называть
такие альтернативные паттерны метиляции CG_димеров у одного и
того же гена – эпиаллелями. Такие эпиаллельные состояния могут ус_
тойчиво наследоваться в течение многих клеточных поколений.

Системы эпигенетической наследственности имеют существенную
специфику. Во_первых, многие изменения СЭН являются направленны_
ми и предсказуемыми, поскольку связаны с изменениями условий сре_
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ды. В_вторых, это часто адаптивные изменения. В_третьих, частота таких
изменений может широко варьировать – от 0 до 100%. Важной чертой
является то, что эпигенетические изменения, индуцированные измене_
ниями среды, возникают координированно в нескольких локусах. Нако_
нец, и это имеет принципиальное значение, эпигенетические системы
могут иметь сходные изменения в более чем одной клетке организма и
более чем у одного организма. Эпигенетические системы могут проду_
цировать быстрые, обратимые, скоординированные и наследуемые изме_
нения.  Яблонка и Лэмб подчеркивают, что важность эпигенетического
наследования для процессов развития на уровне целого организма оче_
видна уже из результатов исследований геномного импринтинга.

Хорошо известны пионерные работы Барбары Мак_Клинток, в
которых доказана передача через половые клетки эпигенетических
вариантов изменения состояний окраски зерен кукурузы за счет мо_
бильных элементов – транспозонов. Установлено, что в этих случаях
наследуемые изменения состояний активности и неактивности корре_
лировали с изменениями паттернов метилирования и зависели от эле_
ментов, полученных от родителей, от положения в растении и присут_
ствия других мобильных элементов (Fedorov, 1989). Другой интерес_
ный результат был получен на линейных мышах, когда удалось изме_
нить проявление гена «агути» при разной степени метилирования уча_
стка ДНК вблизи локализации этого гена: возникли наследуемые в
течение ряда поколений различия в окраске меха у мышей, идентич_
ных по нуклеотидным последовательностям ДНК в области этого гена,
но отличающихся по степени и структуре метилирования CG_димеров
(см. Животовский, 2003). Таким образом, многие известные примеры
неменделевского наследования, в частности парамутации, трансгенные
свойства, транспозиции и генетический импринтинг, связаны с насле_
дованием изменений хроматина и обусловлены метилированием ДНК
и, вероятно, деацетилированием гистонов (Newell_Рrice et. al., 2000).

Роль «хламовой ДНК». В самом конце XX века японский уче_
ный Сусумо Оно, пришел к мысли о существовании «хламовой ДНК»
– «junk DNA». Он основывался на том, что большая часть генома
представлена некодирующими и, как он полагал, нефункциональными
последовательностями, в частности сателлитной ДНК – тандемными
повторами вблизи центромер, псевдогенами и рассеянными по геному
мобильными элементами. Как уже говорилось выше, некодирующая
часть генома достигает 95%, поэтому придание ей статуса только «хла_
мовой  ДНК» представляется маловероятным.

Однако позднее стало ясно, что считавшиеся ранее нефункциональ_
ными мобильные элементы генома, благодаря своей активности либо в
качестве транскрибируемых генов, либо цис_действующих повторов SINE
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и LINE, являются принципиальными связующими звеньями между гене_
тическими и эпигенетическими процессами (Zuckerkandl, 2002). По мне_
нию Э. Цукеркэндла (Zuckerkandl, 2002) геном эукариот – большая эпи_
генетическая машина. Как только эукариотическая клетка приобрела
ядро, возникли и сложнейшие молекулярные эпигенетические отноше_
ния, обеспечивающие структурно_информационный обмен между ядром
и цитоплазмой. Открытие ТЭ_кассет – кассет транспозирующихся эле_
ментов и их функциональной роли в формировании готовых для исполь_
зования полипептидных мотивов (Lorenc, Makalowski, 2003), показывает,
как важны мобильные элементы в эпигенетических процессах, протекаю_
щих в геноме. В последнее время и пассивная роль сателлитной ДНК так_
же оспаривается, и приводятся доказательства ее участия в функциониро_
вании генома (Zuckerkandl, 2002; Fedorova, Fedorov, 2003).

Псевдогены как производные последовательности от функцио_
нальных генов традиционно рассматривались в качестве нефункцио_
нальных последовательностей, которые уже можно относить к «хламо_
вой ДНК», однако обзор имеющихся данных позволил Е.С. Балакире_
ву и Ф.Дж. Айяле в 2004 г. прийти к иному представлению. Они сдела_
ли следующие выводы: 1) псевдогены часто характеризуются высокой
степенью консервации структуры и транскрипционной активности; 2)
псевдогены часто участвуют в функциональной регуляции экспресии
генов и генерировании генетического разнообразия и имеют ряд осо_
бенностей, характерных для функциональных генов; 3) псевдогены
являются важной составной частью генома, подвергаются не нейтраль_
ной эволюции и могут рассматриваться как «потогены», т.е. потенци_
ально готовые к формированию новых генов или функций. Авторы
пришли также к представлению о том, что «псевдогены в совокупнос_
ти с родительскими последовательностями могут формировать неде_
лимые функционально взаимодействующие единицы (межгенные ком_
плексы или «интергены»), в которых каждый отдельный компонент не
способен успешно выполнить конечную функцию».

Сравнительно недавно было установлено, что и интроны, считав_
шиеся пассивными и нефункциональными фрагментами, на самом
деле являются интегральными элементами эукариотического генома,
осуществляют различные важные функции и активно участвуют в эво_
люции генов. Л. Федорова и А. Федоров (Fedorova, Fedorov, 2003)
выявили шесть основных ролей сплайсеосомальных интронов: 1) ис_
точники некодирующей РНК; 2) переносчики регуляторных элемен_
тов транскрипции; 3) участники альтернативного и транс_сплайсинга;
4) энхансеры мейотического кроссинговера внутри кодирующих пос_
ледовательностей; 5) субстраты для перемещений экзонов; 6) сигналы
для экспорта мРНК из ядра и разрушители нонсенс_медиаторов. Изве_
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стна также насыщенность интронов мобильными элементами и учас_
тие их в формировании самих интронов.

Во всех клетках присутствуют активно работающие гены, которые
называют генами «домашнего хозяйства», но в дифференцированных
клетках наряду с ними функционируют специальные генные ансамбли,
обеспечивающие тканеспецифичные функции. По мере возрастания чис_
ла генов, комбинация кодируемых ими протеинов, формирующих слож_
ные совместные функции, растет еще быстрее. Добавление 100 генов к
геному человека обеспечит открытие до 3.1 млн. дополнительных пар
комбинаций протеинов (Hahn, Wray, 2002). Поэтому даже при небольшом
увеличении числа генов может непропорционально возрасти сложность
протеома. Существует также большое число белков, обладающих многи_
ми функциями одновременно, поэтому малое число генов достаточно для
обеспечения, кодируемыми ими белками, весьма большого числа функ_
ций. Ситуационно работающий геном может проявить то более сложную,
то более простую систему эпигенетически взаимодействующих ансамблей
генов, которые называются генетическими сетями (см. ниже).

В итоге можно заключить, что все элементы генома, которые ра_
нее относили к «хламовой ДНК», оказались функционально важными
для работы генома, причем все  структурно_функциональные блоки и
процессы оказались подверженными эпигенетической регуляции.

Роль генных сетей. Большим шагом вперед по направлению к
холистическому пониманию функционирования эпигенома можно счи_
тать концепцию генных сетей эукариот. По словам В.В. Суслова с соавт.
(2004, с. 20): «Генная сеть (ГС) – группа координированно функциони_
рующих генов, контролирующих формирование определенного феноти_
пического признака организма (молекулярно_генетического, биохими_
ческого, физиологического, морфологического, поведенческого и т. д.)».
Согласно этой концепции, в основе функционирования ГС лежит набор
элементарных структур генома – генов, их РНК, белков и т. д. и элемен_
тарных событий – взаимодействий между элементарными структурами
(биохимических реакций, регуляторных, транспортных событий). Кон_
цепция ГС пытается материализовать молекулярные эпигенетические
процессы, опираясь на первичность ансамблей генов и транскрипцион_
ных факторов регуляции как основы таких взаимодействий.

В каждой генной сети, по представлениям И.Л. Степаненко с со_
авт. (Steрanenko et  al., 2002), имеются следующие важные черты: 1)
определенные пути передачи сигналов от клеточных мембран к генам;
2) присутствие центрального регулятора, которым являются опреде_
ленные транскрипционные факторы, производящие кассетную актива_
цию большой группы генов (одновременная экспрессия определяет
работу данной ГС); 3) наличие определенного набора регуляторных
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механизмов, которые обеспечивают положительные и отрицательные
петли обратной связи. По словам этих авторов, существует четыре
класса генных сетей: 1) ГС гомеостаза с доминированием отрицатель>
ных обратных связей (ООС); 2) ГС циклических процессов (существу_
ет баланс ООС и положительных обратных связей – ПОС); 3) ГС
стрессового ответа, связанные с тем, что ПОС способствуют выведе_
нию этого класса ГС из исходного состояния, а ООС приводят к состо_
янию покоя; 4) ГС морфогенеза, в которых важны ПОС.

Обнаружено большое число иерархически соподчиненных и раз_
ветвленных кластеров генных сетей, которые могут ситуационно объе_
диняться и разъединяться. Многочисленные локальные генные сети
формируют общие ансамбли, в частности ансамбль эмбриогенеза,
представляющий собой сложнейший каскад ГС, работающих на основе
положительных обратных связей и увеличивающихся в числе и разно_
образии по мере развития эмбриона. Каждый такой каскад ГС и струк_
тура ансамбля зависят от функционального состояния клеток, тканей
и всего организма. Соответственно в разных условиях структура сопод_
чиненных и взаимодействующих ГС может быть различной.

Генные сети верхнего иерархического уровня интеграции объеди_
няются за счет особых генных сетей, получивших название интеграто_
ров (Stepanenko et. al, 2002). На самом верхнем этаже интеграции фун_
кционирует глобальная генная сеть – ГГС, которая объединяет и интег_
рирует работу всех генных сетей многоклеточного организма. Нижние
уровни иерархии могут влиять на интегративные связи и функциониро_
вание ГС на верхних уровнях. Генные сети работают в зависимости от
того, каков набор структурно_функциональных элементов (генов, транс_
криптов, белков и др.), входящих в эту сеть, а также вариантов взаимо_
действий между ними и определенных констант процессов. Фактически
функционирующие «генные сети» – это эпигенетические сети.

Морфогенетические поля и эпигенетические процессы. Идея суще_
ствования морфогенетического поля в эмбриологии была высказана по
аналогии с открытым физиками электромагнитным полем и иными поля_
ми эмбриологом Т. Бовери в 1910 г. Более глубокое обоснование идеи при_
надлежит А.Г. Гурвичу. Детальный анализ истории становления идеи мор_
фогенетических полей и ее временного забвения в конце 50_х годов про_
шлого XX в. приведен в обзоре Гилберта с соавт. (1997). По П. Вейсу, мор_
фогенетическое поле представляло собой область эмбриональной инфор_
мации, которая связана с физическим субстратом и функционирует как
реальное, а не идеальное явление. При этом все компоненты полей обеспе_
чивают сеть взаимодействий, которые определяют любую клетку ее распо_
ложением в соответствующем морфогенетическом поле. Параллельно де
Бир и Хаксли высказали представление о модели градиентного поля.
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В эмбриологии до конца 1930_х годов морфогенетическое поле как
идея, «объясняющая» процесс развития, стала конкурирующей для идеи
«гена», который воспринимался как локализованный в хромосомах дис_
кретный фактор, влияющий на проявление фенотипического признака.
Собственно, это и привело Т.Х. Моргана, резко порвавшего с эмбриологи_
ей и обратившегося к генетике, к категорическому неприятию «морфоге_
нетического поля», поскольку ввиду неясности в то время природы гена
и его связи с развитием идея поля теоретически могла возобладать над
идеей гена (Гилберт и др., 1997). Морфогенетические поля весьма слож_
но было как доказать, так и полностью опровергнуть. При этом ген также
понимался как фактор, влияющий на морфогенез, и даже как фактор,
детерминирующий фенотипический признак. Поэтому неудивительно,
что более простая детерминистская идея гена постепенно вытеснила бо_
лее сложную и несколько аморфную идею морфогенетического поля.

Вновь к идее морфогенетического поля вернулись на другой основе
– с позиций молекулярной биологии и биологии развития – в начале
1980_х годов благодаря работам Б. Гудвина. Это была холистическая кон_
цепция поля, основанная на негенных  механизмах, отрицающая особую
роль самих генов в его создании и поддержании. Было установлено, что в
почке конечности существуют градиенты Hox_белков (феномен гомео_
бокса и его роль сейчас хорошо известны и не требуют пояснений), кото_
рые могли приводить к индукции образования в определенных местах
этого градиента специфичных белков, а те при своем функционировании
могли создать некий субстрат поля конечности. При этом образующиеся
белки могли устанавливать полярные оси формирующегося органа.

В последние годы, наряду с гомологичными генами были обнаруже_
ны и гомологичные пути проведения молекулярных сигналов у предста_
вителей разных таксонов позвоночных и, что удивительно, беспозвоноч_
ных животных. Оказалось, что совершенно другая по механике развития
и путям морфогенеза, а также принципиально по_другому организован_
ная конечность позвоночных индуцируется белками, гомологичными со_
ответствующим белкам насекомых. Те же белки, которые требуются для
поляризации осей конечности в морфогенезе насекомых, принимают уча_
стие в таких же процессах при формировании конечности позвоночных!

Взаимодействие клеток в морфогенетических полях во многом
обусловлено функционированием эпигенотипа и динамически мо_
жет быть изменено при перенастройке и перестройке эпигенетичес_
кой системы. Таким образом, фундаментальные молекулярные про_
цессы сформировались исторически на основе отбора и активной
самоорганизации, причем эпигенетические регуляторные системы в
эволюции организмов, как показывает проведенный обзор, играют
ведущую роль.



ГЛАВА 6. ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЙ АНАЛИЗ
УСТОЙЧИВОСТИ ПРОЯВЛЕНИЯ ФЕНОВ
ГОМОЛОГИЧНЫХ НЕМЕТРИЧЕСКИХ
ПРИЗНАКОВ СКЕЛЕТА НА ПРИМЕРЕ
ЛИНЕЙНЫХ МЫШЕЙ

«Все подходы к анализу развития
приводят к заключению, что оно
направлено на защиту нормального
формообразования»

М.А. Шишкин

Несмотря на традиционность для биологии использования мор_
фологических данных при решении фундаментальных эволюционных
проблем, молекулярно_генетические и эпигенетические аспекты оцен_
ки эволюционной дивергенции по морфологическим признакам оста_
ются недостаточно понятными. В целом ряде работ на линейных жи_
вотных специально изучалась взаимосвязь между временем изолиро_
ванного существования и степенью морфологической и генетической
дивергенции (Bailey, 1959, 1985, Grewal, 1962; Festing, 1973; Wayne,
O’Brien, 1986; Zelditch et al., 2004). Во многих работах дается количе_
ственная оценка эволюционной дивергенции на молекулярном уровне,
но если молекулярные данные сравниваются с эволюционными изме_
нениями на морфологическом уровне, то часто выявляются серьезные
противоречия (Sibley, Ahlquist, 1984; Lewin, 1985; Lowenstein, 1985).
Остается большое число фундаментальных проблем, связанных с «ге_
нетической стоимостью» морфологических различий (Atchley et al.,
1988; Zuckerkandl, 2002). В частности, не ясно, какова взаимосвязь
между генетической дивергенцией по отдельным локусам на молеку_
лярном уровне организации и дивергенцией, наблюдаемой по морфо_
логическим признакам?

В предыдущей главе указывалось, что размеры генома у позво_
ночных животных могут различаться более чем в 350 раз, а корреля_
ция между размером генома или числом генов и сложностью феноти_
па нарушается из_за кратных различий в размерах генома и числе ге_
нов у близких таксонов. Эти парадоксальные явления были названы
соответственно C_ и G_парадоксами (Hahn, Wray, 2002). При условии,
что гены являются информационной основой построения фенома
организма, то, чем сложнее и больше геном, тем больше должна быть и
сложность кодируемого ими фенотипа. Однако C_, G_парадоксы, на_
против, убеждают в том, что между размерами генома и сложностью
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фенотипа, а следовательно, между генотипом и фенотипом нет линей_
ной и однозначной связи, а поэтому и отношения ген – фен далеко не
так просты, как казалось в XX в.

Убедительные ответы на эти вопросы не получены до настояще_
го времени не потому, что они не важны, а, скорее, из_за отсутствия
надежных методов анализа для получения ответов. Однако многие
авторы считают полезной моделью для получения ответов на постав_
ленные вопросы проведение исследований на линейных мышах (Berry,
Searle, 1963; Fitch, Atchley, 1985, 1987;  Васильев и др., 1986, 1992;
Wayne, O’Brien, 1986; Васильева и др., 1988; Atchley et al., 1988; Стари_
ченко и др., 1993; Debat et al., 2000; Klingenberg, Leamy, 2001).

Для решения поставленных выше проблем инбредные линии об_
ладают целым рядом преимуществ. Прежде всего, точно известная ге_
неалогия от начала XX в. до настоящего времени (Festing, 1979; Staats,
1980, 1981; Wayne, O’Brien, 1986). Во_вторых,  высокая наследственная
однородность животных, являющаяся следствием системы разведения
при стандартизованном поддержании линий в специализированных
питомниках (Медведев, 1968; Бландова и др., 1983). В_третьих, воз_
можность обеспечить в лабораторных условиях максимальную одно_
родность большинства внешних факторов, сопутствующих проведе_
нию экспериментов, и более четко вычленить на их фоне влияние ин_
тересующих исследователя воздействий.

В качестве традиционных источников возникновения генетичес_
кой дивергенции между уже существующими (сложившимися) лини_
ями мышей обычно называют сохранение исходной остаточной гетеро_
генности основателей, «новые мутации» (спонтанный мутационный
процесс), дрейф генов и невозможность полного исключения генети_
ческого загрязнения за счет случайного неконтролируемого скрещива_
ния с представителями других линий или рэндомбредными мышами
(Carpenter et al., 1957, Wayne, O’Brien, 1986). Однако, как стало извес_
тно относительно недавно, возможны и эпигенетические перестройки
генома, которые могут длительно наследоваться в ряду митотических
(и, как было показано, мейотических) делений клетки (Jablonka, Lamb,
1998, 2008). Об этих явлениях, а также о формировании особых сис>
тем эпигенетической наследственности (СЭН), которые были обосно_
ваны Евой Яблонкой и Марион Дж.Лэмб (Jablonka, Lamb, 1998, 2008)
и в английском сокращении называются  EISs – eрigenetic inheritance
systems, подробно говорилось в предыдущей главе. Напомним также,
что именно на линейных мышах неоднократно были продемонстриро_
ваны случаи длительного эпигенетического наследования фенотипи_
ческих признаков на основе механизмов метилирования ДНК (см.
Животовский, 2003).
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Таким образом, использование модельных линий мышей, доста_
точно однородных в генетическом отношении, и экспериментальное
изменение условий их развития, позволяют приблизиться к решению
проблемы относительной роли генетических, эпигенетических и средо_
вых факторов в изменчивости конкретных морфологических призна_
ков. С другой стороны, при этом может быть прояснен вопрос об ус_
тойчивости регулятивных свойств эпигенетической системы в ответ на
стрессирующие факторы внутренней и внешней среды в процессе эм_
брионального развития потомков. И, наконец, на примере линейных
мышей может быть оценена принципиальная возможность использо_
вания методов фенетического анализа для определения уровня эпиге_
нетической дифференциации разных линий и его пропорциональности
времени и степени их генетического расхождения.

Методологически все эти задачи могут решаться путем сопостав_
ления уровней внутрилинейных различий с межлинейными, имеющи_
ми заведомо наследственную природу. Если межгрупповые (межли_
нейные) различия при экспериментальном изменении условий разви_
тия будут существенно превышать внутригрупповые (внутрилиней_
ные), можно будет заключить, что эпигенетическая система надежно
регулирует процесс развития и устойчива к дестабилизирующему воз_
действию среды. Поэтому основная цель наших экспериментальных
исследований заключалась в проверке ряда гипотез.

Первая пара альтернативных гипотез затрагивала проблему соот_
ношения межлинейных и внутрилинейных различий по разным систе_
мам признаков. Мы исходили из того, что для пороговых неметричес_
ких признаков должна наблюдаться значительно большая устойчи_
вость к стрессовым факторам внутренней и внешней среды, которые
влияют через материнский организм на пренатальный и ранний пост_
натальный периоды онтогенеза потомков, по сравнению с метрически_
ми признаками. Согласно нашей гипотезе, межлинейные различия по
гомологичным фенам неметрических признаков должны быть суще_
ственно больше, чем внутрилинейные, вызванные изменением внут_
ренней или внешней среды при экспериментальном воздействии, по
сравнению с метрическими признаками. При этом альтернативная ну_
левая гипотеза предполагала отсутствие преобладания межгрупповых
различий над внутригрупповыми для разных систем признаков, т.е.
эффекты должны быть сходными или сопоставимыми для метричес_
ких и неметрических признаков.

Вторая наша гипотеза состояла в том, что эпигенетическая диффе_
ренциация линий, оцененная по комплексу гомологичных фенов немет_
рических признаков, в силу инерционности регулятивных свойств эпиге_
нетической системы согласуется с их генеалогией и тем самым содержит
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некое подобие «филогенетического сигнала» на внутривидовом уровне.
Согласно альтернативной нулевой гипотезе, напротив, связь в этом случае
не проявляется даже в форме сходства структуры кластеров.

Ответ на поставленные выше вопросы позволяет определить прин_
ципиальную возможность использования предлагаемых нами фенетичес_
ких подходов для получения количественной оценки уровня межгруппо_
вых эпигенетических различий и определения степени ее устойчивости
при воздействии средовых факторов, оказывающих стрессовое дестаби_
лизирующее воздействие на процесс развития в условиях эксперимента.
С другой стороны, при подтверждении нашей второй гипотезы появляет_
ся если не реальная возможность, то некоторая надежда на обнаружение
«филогенетического сигнала» при популяционно_мерономических иссле_
дованиях таксонов разного уровня иерархии, равно как и на альтернатив_
ную возможность выявления эволюционно_экологической компоненты
мерономического разнообразия, которая может быть установлена при
анализе упорядоченных экологических рядов таксонов.

Структура экспериментальных данных. Для решения постав_
ленных задач мы проанализировали обширные экспериментальные
материалы по результатам воздействия ряда средовых факторов на
проявление неметрических признаков скелета (главным образом, чере_
па) у потомков самок мышей линий BALB/cIpae, CBA/Ipae, а также
гибридной по происхождению линии BC/Ipae. Все экспериментальные
материалы получены совместно с д.б.н. Н.М. Любашевским и д.б.н.
В.И. Стариченко (Васильев и др., 1986, 1992; Васильева и др., 1988;
Стариченко и др., 1993) в виварии ИЭРиЖ УрО РАН.

Большая часть опытов была выполнена на мышах линии BALB/
c, разводившихся в виварии с 1968 г. (исходный материал получен из
питомника лабораторных животных АМН СССР «Столбовая»), а так_
же на мышах линии CBA (из питомника лабораторных животных
АМН СССР «Рапполово»). Третья линия – BC/Ipae – была создана
В.И. Стариченко и Н.М. Любашевским  в виварии ИЭРиЖ УрО РАН
на основе потомства гибридов второго поколения, полученных в ре_
зультате скрещивания первых двух линий (BALB/c_самка х CBA_са_
мец) и разводилась в течение 6 лет путем близкородственного скрещи_
вания, почти достигнув состояния генетической однородности, удов_
летворяющего требованиям «инбредности» (Стариченко и др., 1993).

Для сопоставления масштабов внутрилинейных различий с меж_
линейными были изучены представительные выборки интактных жи_
вотных линий BALB/cJLacSto, C57BL/6JLacSto, CBA/CaLacRap, а
также выборка животных стадного разведения – нелинейных из пи_
томника лабораторных животных АМН СССР «Рапполово» (они обо_
значены нами Rand/Rap). Дополнительно были изучены также неболь_
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шие серии черепов трехмесячных самцов 6 линий мышей, среди кото_
рых две, представляли особые сублинии уже изучавшихся нами линий
– CBA/Icgn, C57BL/6JIcgn, а также линий A/HeIcgn, DD/Icgn, PT/
Icgn и YT/Icgn из вивария Института цитологии и генетики СО РАН,
которые были любезно предоставлены нам д.б.н. А.В. Осадчуком для
исследований размаха межлинейной дифференциации.

Шесть серий экспериментов (Васильев и др., 1992; Стариченко и
др. 1993) по оценке устойчивости проявления фенов неметрических
признаков скелета были нацелены на изучение влияния изменений ней_
рогуморального статуса материнского организма за счет факторов внут_
ренней и внешней среды на развитие структурных элементов скелета
потомков. Полагая, что структурные морфологические особенности че_
репа формируются в процессе эмбриогенеза и раннего постнатального
периода, воздействия осуществляли на беременных и лактирующих са_
мок, а об его эффективности судили на основе изучения их потомства.

Эксперименты проводили на взрослых, ранее не рожавших самках.
Период спаривания продолжался в течение 5 – 7 сут. при соотношении
полов 3 самки : 1 самец, после чего самок отсаживали и делили на группы
соответственно применяемым воздействиям, – по 20 животных в группе.

При выборе стрессовых факторов руководствовались следующи_
ми соображениями. Во_первых, были выбраны факторы, изменяющие
нейро_эндокринный статус материнского организма и участвующие в
процессах минерального обмена и остеогенеза: введение в диету инги_
битора щитовидной железы метилтиоурацила (МТУ); инъекции адре_
нокортикотропного (АКТГ) и паратиреоидного (ПТГ) гормонов. Во_
вторых, параллельно из общих соображений изучали также темпера_
турный фактор, применяя два режима охлаждения: более жесткий, но
менее продолжительный – «холод_1», а также несколько менее жест_
кий, но более продолжительный – «холод_2». В_третьих, учитывали
трофический фактор, поэтому изменяли состав материнской диеты в
разные периоды эмбриогенеза и выкармливания потомков мышей (в
том числе диета из овса в виде сухих зерен и вода, а также разбаланси_
ровка диеты с дефицитом и избытком кальция и белка). Наконец, оце_
нивали влияние химического фактора: инъекции талой снеговой воды
с повышенным содержанием фторидов из окрестностей г. Братска, а
также непосредственное включение NaF в питьевую воду.

Одна из групп в каждой серии опытов оставалась контрольной.
Контрольные группы животных содержали параллельно с эксперимен_
тальными. В целях определения смещения оценок за счет сезонных
явлений взята дополнительная контрольная группа в другой сезон –
«осень». Дополнительным контролем для всех групп с инъекционны_
ми воздействиями служила группа самок, получавшая инъекции физи_
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ологического раствора – «физраствор». Подробное описание условий
проведения экспериментов изложено в специальных работах (Василь_
ев и др., 1986; Васильева и др., 1988; Стариченко и др., 1993).

В качестве основной модели, которую мы будем рассматривать в
данной главе, был выбран один из серии опытов по разной продолжи_
тельности изменения нормальной диеты матери с переходом на питание
сухими зернами овса, который поставили параллельно на трех линиях
BALB/cIpae, CBA/Ipae и ВС/Ipae. В каждой из них наряду с конт_
рольной были заложены по две экспериментальные группы: «овес_1» и
«овес_2». Одна из них – «овес_1» – получала только овес в виде сухих
зерен в течение всего опыта, т.е. в течение всей беременности и после
родов во время вскармливания потомства (до достижения детенышами
45_дневного возраста). Вторая – «овес_2» – содержалась на эксперимен_
тальной диете только во время беременности до момента родов, после
чего животных снова переводили на нормальный рацион.

Потомство самок контрольных и экспериментальных групп под_
вергали эвтаназии в 45_дневном возрасте, определяли массу тела и бед_
ренной кости (данные любезно предоставлены В.И. Стариченко). Всего
изучено 55 выборок, из них 33 –экспериментальные, 12 – контрольные
и для сравнения изучены 10 выборок интактных животных 7 линий,
включая упомянутую выше группу нелинейных рэндомбредных мышей.
Общий объем изученного материала составил более 2500 экз.

Расчет фенетических MMD!дистанций. Фенетические дистан_
ции (MMD – mean measure of divergence) между выборками и их стан_
дартные отклонения (MSD – mean standard deviation) рассчитывали по
формулам, предложенным С. Хартманом (Hartman, 1980):
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преобразованные по Фриману_Тьюки (Freeman, Tukey, 1950) частоты
встречаемости фенов; k – число сторон черепа (особей, если это медиаль_
ный признак), на которых обнаружен данный фен; n

i1
 и n

i2
 – число изучен_

ных сторон черепа (особей, в случае медиальных признаков) для первой
и второй сравниваемых выборок; r – число неметрических признаков.

Усредненные среднеквадратичные отклонения MSD (mean
standard deviation) рассчитывали по формуле, предложенной Съеваль_
дом (Sj��vold, 1977).
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Здесь Ni – число изученных сторон, ni – число изученных особей;
� – коэффициент ассоциации, который рассчитывается по четырех_
польной таблице (2 х 2). Другие обозначения те же, что и для форму_
лы Хартмана. Межгрупповые различия статистически значимы на
уровне p < 0.05 при MMD > 2MSD.

Эффект уменьшения массы и размеров тела у экспериментальных
животных. В различных опытах в качестве интегрального показателя
реакции животных на примененные воздействия внешней среды ис_
пользовали массу тела зверьков в 45_дневном возрасте. Наибольший,
статистически значимый и однонаправленный эффект резкого сниже_
ния массы тела у потомков наблюдали во всех трех линиях (BALB/c,
CBA и BC) при кормлении матерей обедненной диетой (сухие зерна
овса и вода). При этом масса потомков в экспериментальных группах
была почти в 2 раза ниже, чем в контроле. Например, в линии BALB/c
масса тела у контрольных животных в двух разных сериях опытов соста_
вила 18.56 ± 0.34 и 18.19 ± 0.29 г., а в эксперименте – 8.66 ± 0.40 и 8.62 ±
0.37 соответственно; в линии CBA в контроле – 18.16 ± 0,23 и 16.69 ±
0.25, а в эксперименте – 10.44 ± 0.23 и 8.08 ± 0.46 соответственно; у «гиб_
ридной» линии BC в контроле – 18.01 ± 0.26, а в эксперименте – 9.98 ±
0.25 соответственно. Аналогичные эффекты резкого снижения массы по
итогам проведенных опытов обнаружены В.И. Стариченко с соавт.
(1993) для двух других размерно_весовых показателей, прямо характе_
ризующих размеры скелета: массы бедренной кости и массы лопатки.

Точно такое же резкое уменьшение размеров, обнаруженное после
эксперимента, наблюдается и по величине размера центроида правой
нижней челюсти. Напомним, что  размер центроида – параметр, приня_
тый в геометрической морфометрии и представляющий собой квадрат_
ный корень из суммы расстояний от геометрического центра нижней че_
люсти до каждой ландмарки – гомологичной точки или метки на оцифро_
ванных фотографиях объекта исследования, и характеризует общий раз_
мер объекта. Двухфакторный дисперсионный анализ влияния принад_
лежности к линии и градаций длительности питания диетой «овес» на
размеры центроида нижней челюсти был проведен по экспериментальным
и контрольным группам в трех изученных линиях зверьков (BALB/c, CBA
и BC) с учетом взаимодействия этих факторов (табл. 6.1.).

 Оба фактора и их взаимодействие оказались статистически высо_
ко значимыми. При этом дисперсия размеров центроидов, обусловлен_
ная градациями диеты «овес», оказалась существенно больше, чем меж_
групповая дисперсия, связанная с принадлежностью животных к раз_
ным линиям. Если доля дисперсии, обусловленной изменениями диеты,
к общей дисперсии составляет 54.3%, то дисперсия межлинейных разли_
чий – 11.7%. Величина межгрупповой дисперсии, обусловленной взаи_
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модействием факторов «линия» x «диета» (генотип х среда) еще мень_
ше, а ее доля по отношению к общей – 2.5%. В целом доля объясненной
факториальной изменчивости для размеров центроидов нижней челюс_
ти составила приблизительно 68.5%. Таким образом, морфогенетическая
реакция замедления размерогенеза у всех линий в ответ на изменение
диеты матери оказалась почти в 5 раз сильнее, чем проявление размер_
ных особенностей зверьков разных линий.  Следовательно, метрические
характеристики линий оказались крайне неустойчивыми к влиянию
средовых факторов, связанных с материнской диетой.

Поскольку по величине и направлению взаимодействия «гено_
тип» х «среда» можно судить не только о специфике реакции линии в
ответ на одни и те же воздействия среды, но и о специфике генотипа
линии, то можно заключить, что морфогенетические различия линий в
изменении размеров нижней челюсти оказались выраженными весьма
слабо. Тем не менее факт значимого взаимодействия «генотип х среда»,
обнаруженный по размерам нижней челюсти, свидетельствует о том,
что у инбредных животных разных линий проявляются регуляторные
особенности в реакции на воздействие разных средовых факторов в
разные сроки морфогенеза, т.е. размерогенез нижней челюсти у разных
линий протекает с разной скоростью на разных этапах морфогенеза.
Разная скорость развития разных частей может приводить к алломет_
рии и, следовательно, изменению формы мандибулы и черепа. Соот_
ветственно можно также ожидать, что разные скорости развития могут
проявиться в специфике линий и по неметрическим признакам, кото_
рые, по данным английских генетиков школы Грюнеберга (Gr��� neberg,
1963), весьма чувствительны к изменению скоростей развития.

Оценка устойчивости неметрических признаков скелета линей!
ных мышей.  Хорошо известно, что неметрические вариации в строе_
нии скелета первоначально обнаружены именно на линейных мышах,
причем разные линии и сублинии значительно отличаются друг от

Таблица 6.1. Двухфакторный дисперсионный анализ размеров
центроида нижней челюсти экспериментальных и контрольных
групп мышей линий BALB/c, CBA и BC в опыте с  градациями по
длительности питания диетой «овес»
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друга по частотам многих признаков (Searle, 1954а, б; Carpenter et al.,
1957; Deol et al., 1957; Deol, Truslove, 1957; Berry, Searle, 1963;
Gr��� neberg, 1963). Одновременно были получены факты влияния цело_
го ряда средовых факторов, в основном особенностей материнской
физиологии, на проявление отдельных неметрических признаков у
потомства (Searle, 1954б; Deol, Truslove, 1957). При этом среди изучен_
ных относительно большую долю представляли признаки посткрани_
ального скелета, для которых авторами была подтверждена зависи_
мость от общих размеров зверьков.

 В 1967 г. В. Хоу и П. Парсонс (Howe, Parsons, 1967) провели специ_
альное исследование по оценке роли генотипа и среды в детерминации
мелких вариаций неметрических признаков скелета у линейных мышей
на примере линий C57BL, BALB/c и C3H, а также гибридов между ними.
Авторами были оценено влияние на потомков таких факторов, как  номер
помета, возраст самки, размер выводка, совмещение беременности с лак_
тацией. Согласно их точке зрения, все эти средовые факторы не оказыва_
ют влияния на проявление неметрических признаков, если признаки рас_
сматривать в совокупности, в то же время отдельные признаки могут из_
менять частоту встречаемости в ответ на средовые влияния. Поскольку
авторы неверно рассчитывали величину MSD (в их расчетах среднеквад_
ратичные отклонения были ошибочно завышены в несколько раз), мы
пересчитали эти характеристики. Оказалось, что, вопреки точке зрения
Хоу и Парсонса, такие средовые факторы, как номер помета и размер
выводка, все же значимо оказывают влияние на проявление неметричес_
ких признаков в изученных ими линиях. При этом сами различия по аб_
солютной величине очень малы и при сравнении разных линий ими про_
сто можно пренебречь. Другие характеристики, как, например, возраст ма_
тери и дополнительная нагрузка на материнский организм в виде лакта_
ции во время новой беременности, действительно не вызывают значимых
смещений частот встречаемости неметрических признаков.  Поэтому
можно заключить, что общие выводы авторов, несмотря на ошибки в рас_
четах MSD, являются вполне обоснованными. Хоу и Парсонс отмечают
также связь полученных дистанций по комплексу неметрических призна_
ков с изменением размеров животных, как и многие исследователи до
них. Однако в спектре взятых ими признаков около половины составля_
ют признаки посткраниального скелета, которые очень часто связаны с
размерами тела (Gr��� neberg, 1963).

В последующие годы в исследованиях на природных популяциях
грызунов стали использоваться в основном черепные неметрические
признаки, менее связанные с общими размерами. Мы также в книге в
основном используем неметрические признаки осевого черепа и ниж_
ней челюсти.
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Представляло несомненный интерес оценить эффективность экспе_
риментальных средовых воздействий на появление немерических порого_
вых признаков скелета у разных линий мышей. Тем самым мы имели воз_
можность экспериментально оценить относительную роль средовых и
генотипических факторов в варьировании неметрических пороговых при_
знаков черепа мышевидных грызунов. Одновременно появлялась воз_
можность экспериментально оценить степень устойчивости проявления
фенов в ответ на изменение условий протекания морфогенеза.

Наряду с этим, как уже отмечалось выше, перед нами стояла общая
задача оценить пригодность фенов неметрических признаков для выявле_
ния генеалогических связей между линиями, поскольку известно время
их формирования, начиная с 1905 г. В этом смысле лабораторных линей_
ных мышей можно использовать в качестве модели для изучения эпиге_
нетической дивергенции и микроэволюционных преобразований природ_
ных форм грызунов. При этом мы вслед за английскими генетиками про_
шлого века (Grewal, 1962; Gr��� neberg, 1963, 1964; Berry, Searle, 1963), мно_
гими современными исследователями (Suchentrunk, 1993; Ventura, Sans_
Fuentes, 1997; Lazarova, 1999; Markov, Chasovnikarova, 1999; Uhlikova,
2004) и опираясь на собственные работы (Vasil’eva, 1999; и др.) исходили
из того, что по частотам встречаемости фенов неметрических признаков
черепа можно оценить уровень эпигенетической дифференциации между
инбредными линиями мышей по неметрическим признакам скелета. В
этой связи также представляло интерес сопоставить уровень «эпигенети_
ческой дивергенции» с имеющимися сведениями по «генеалогии» линий.

Черепа и бедренные кости зверьков классифицировали по фенам
27 неметрических признаков (Васильев и др., 1986). В ряде случаев,
когда, например, в линии BALB/c встречались только 20 признаков,
внутрилинейные сравнения проводили только по этому числу. «Пус_
тые» признаки (dummy variants), имеющие нулевую частоту во всех
группах, при этом не использовали. Расположение фенов неметричес_
ких признаков на черепе и бедренной кости мыши показано на рис. 6.1.
Для всех контрольных и экспериментальных выборок были вычисле_
ны частоты встречаемости фенов и фенетические дистанции между
всеми выборками (мы не приводим в книге эти материалы из_за их
большого объема и ограничиваемся только графическим отображени_
ем результатов сравнений).

В результате анализа материала было установлено, что темпера_
турные, гормональные и химические факторы приводят к отдельным
статистически значимым изменениям частот фенов некоторых немет_
рических признаков (в 13% случаев) в экспериментальных выборках
по сравнению с контрольными. Однако по величине эти различия вы_
ражены слабо, в чем можно убедиться при графическом сравнении их
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фенетических профилей (рис. 6.2), построенных по частотам встреча_
емости фенов разных признаков для четырех групп в пределах одной
линии BALB/c, в то время как графическое сравнение фенетических
профилей четырех разных линий наглядно демонстрирует межлиней_
ную несогласованность изменений частот гомологичных фенов (рис.
6.3). Различия между контрольной и экспериментальными выборками,
выраженные в единицах средних фенетических дистанций, были обыч_
но почти на порядок величин меньше межлинейных. В наиболее кон_
трастном опыте межлинейные дистанции (MMD) колеблются от 0.459
± 0.006 до 0.737 ± 0.008 условных единиц, а внутрилинейные между
контрольной и экспериментальными группами варьировали oт 0.001 ±
0.006 до 0.132 ± 0.013, т.е. минимальные межлинейные различия в не_
сколько раз превышают максимальные внутрилинейные.

Наряду с традиционным подходом к сравнению изменчивости
неметрических признаков на основе вычисления средних фенетичес_
ких дистанций между линиями и экспериментальными группами при_

Рис. 6.1. Схема размещения фенов (1–27) неметрических признаков на черепе,
нижней челюсти и бедренной кости линейных мышей (по: Васильев и др., 2000).

Фены:  1 – FPodu, 2 – FFrdu, 3 – FsFrfm(>)*, 4 – FTm, 5 – RxMo(>), 6 – FMx(>),
7 – FMxdu, 8 – FMxzm, 9 – FBsme*, 10 – FPtdu, 11 – StAsme(>), 12 – FPtve,

13 – FHgsi, 14 –FeMs(>), 15 – FMtacan, 16 – FeMsdu, 17 – FMbacpo, 18 – FFmpxdu,
19 – FFmds, 20 – FeMxic, 21 – OсIf*; 22 – FnFr*, 23 – FgPame, 24 – FFran,

25 – LmPtla(>), 26 – M3(>), 27 –M3(>).
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меняли также многомерный анализ индивидуальных фенетических
композиций. Предварительно ординированные с использованием ме_
тода главных компонент индивидуальные сочетания фенов для каждой
линии в дальнейшем  сравнивали на основе дискриминантного анали_

Рис. 6.2. Фенетические профили частот встречаемости фенов 27
неметрических признаков черепа у контрольной (1) и экспериментальных

групп (2 – МТУ, 3 – АКТГ, 4 – ПТГ) линии BALB/c

Рис. 6.3. Фенетические профили частот встречаемости фенов 27
неметрических признаков  черепа у линий BALB/c (1), C57BL/6J (2), CBA (3)

и стока нелинейных мышей (4)
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за с переходом к канонической системе координат. Данный подход и
его обоснование будут подробно рассмотрены в главе 9 при описании
процедуры фенотипирования. Он позволяет наглядно представить
изучаемые объекты в пространстве канонических переменных (Васи_
льев и др., 2003). Пример такого анализа на основе результатов серии
опытов с разной продолжительностью перехода на обедненную диету
(контроль, «овес_1», «овес_2») показан на рис. 6.4. Видно, что в данном
случае разброс между центроидами контрольных и эксперименталь_
ных групп в пределах каждой линии выражен в меньшей степени. В
линии BC он крайне мал и в одном случае различия между конт_
рольной и второй экспериментальной группой «овес_2» статистически
недостоверны. Величина MMD между этими группами (BCcn и
BCoat2) также оказывается статистически недостоверной. Заметим
также, что и матрица обобщенных расстояний Махаланобиса D2, вы_
численных по исходным значениям главных компонент индивидуаль_
ных фенетических композиций, хорошо согласуется с матрицей дис_
танций MMD, полученной по частотам встречаемости фенов.

Рис. 6.4. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций контрольных и экспериментальных групп мышей
линий BALB/c, CBA и BC в опыте с разной продолжительностью перехода
матерей на диету «овес»: cn – контроль, oat1 – «овес>1»,  oat2 – «овес>2»

Дискриминантный анализ выявил 6 значимых осей из 8. Три пер_
вые дискриминантные канонические переменные объясняют 93% меж_
групповой дисперсии, что надежно характеризует своеобразие выборок.
Поэтому будем рассматривать межгрупповые различия лишь вдоль этих
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трех осей. Вдоль первой дискриминантной оси проявляются различия
между линиями BALB/c и BC, с одной стороны, и линией CBA, с дру_
гой. Вдоль второй оси в основном проявляется своеобразие «гибрид_
ной» линии BC. Вдоль третьей оси, как это следует из величин выбороч_
ных центроидов (табл. 6.2.), у всех линий наблюдается направленное
уклонение групп «овес_1», т.е. различия, обусловленные диетой. Следует
заметить также, что значимая корреляция всех шести дискриминантных
канонических осей с полом не была выявлена ни в одном случае.

Таблица 6.2. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе главных компонент индивидуальных
фенетических композиций у контрольных и экспериментальных
групп трех линий мышей BALB/c (1–3), CBA (4–6), BC (7–9) в
опыте по влиянию диеты «овес» в разные сроки онтогенеза потомков
(cn – контроль, oat1 – «овес_1»,  oat2 – «овес_2»).
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Из рис. 6.4 видно, что центроиды линии BC сближены с центро_
идами линии BALB/c, от самки которой эта линия произошла. Боль_
шее сходство животных линии BC с представителями линии BALB/c
по частотам встречаемости фенов неметрических признаков в данном
случае, на наш взгляд, неудивительно. Поскольку различия в частотах
встречаемости фенов характеризуют в первую очередь эпигенетичес_
кие различия между выборками (Gr��� neberg, 1963; Berry, Searle, 1963;
Suchentrunk, 1993; Ventura, Sans_Fuentes, 1997), а основой развития
первых гибридных представителей линии BC cтала эпигенетическая
система самки BALB/c, то можно предполагать, что именно по этой
причние она оказалась ближе к линии BALB/c по организации своей
эпигенетической системы, задающей пороговые ограничения при про_
явлении фенов неметрических признаков.
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Сопоставляя величины внутрилинейных и межлинейных разли_
чий по матрице обобщенных расстояний Махаланобиса D2, мы ориен_
тировочно оценили и соотнесли размах межлинейных («генотипичес_
ких») и внутрилинейных («средовых») различий по структурным при_
знакам и их состояниям – фенам. Внутрилинейные дистанции соста_
вили в данном случае D2 = 2.79, а межлинейные – D2 = 17.55. Различия
вдоль первой и второй дискриминантных осей характеризуют в основ_
ном межлинейные различия. На их долю приходится 88.61% межгруп_
повой дисперсии, а на внутригрупповой разброс, включая прямые сре_
довые эффекты, взаимодействия и случайные по своей природе разли_
чия, остается не более 11.39% межгрупповых различий.

Таким образом, анализ материалов позволяет заключить, что не_
метрические признаки более устойчивы к средовым воздействиям и в
большей степени характеризуют наследственную, главным образом
эпигенетическую природу межгрупповых различий в структуре чере_
па. Еще раз поясним, что эпигенетическая природа данной изменчиво_
сти определена тем, что единицей наблюдения здесь является полови_
на особи – односторонняя фенокомпозиция, а разное проявление фе_
нов на левой и правой сторонах обусловлено эпигенетическими причи_
нами, так как геном и условия развития для обеих сторон однородны.
Безусловно, в данном случае одновременно присутствует как индиви_
дуальная, так и внутрииндивидуальная (феногенетическая) компонен_
ты изменчивости, но проявление фенов пороговых неметрических
признаков в обоих случаях контролируется расстановкой системных
эпигенетических порогов. Поэтому проявления индивидуальной и фе_
ногенетической изменчивости неметрических признаков главным об_
разом обусловлены эпигенетическими регулятивными факторами.

Представляет интерес оценить дискриминационные свойства не_
метрических признаков при сравнении разных линий. Для этой цели мы
провели дискриминантный анализ главных компонент индивидуальных
фенетических композиций, используя многомерное сочетание 15 фенов
неметрических признаков (рис. 6.5). Черепа самцов трех линий C57BL/
6J, CBA/Lac и PT/Icgn были получены нами из ИЦиГ СО РАН. На ри_
сунке хорошо видно, что полигоны рассеивания ординат особей не пере_
крываются. Поскольку каждая точка на графике является индивидуаль_
ной композицией фенов, т.е. характеризует допустимое в ходе индиви_
дуального развития сочетание состояний пороговых неметрических
признаков, то можно говорить о том, что в пределах данных полигонов
изменчивости реализуется пространство большинства возможных
структурных состояний фенотипа. С другой стороны, так как пороговые
ограничения эпигенетической системы обусловливают устойчивое вос_
произведение частот фенов, то изменчивость в пределах полигонов, та_
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ким образом, позволяет косвенно визуализировать эпигенетический
ландшафт данной группы (Васильев, 1996, 2005, 2009). Следовательно,
то, что полигоны не перекрываются, указывает на различие эпигенети_
ческих линдшафтов сравниваемых линий, а степень их расхождения ха_
рактеризует уровень межлинейной эпигенетической дифференциации
(дивергенции). В таком случае расстояние Махаланобиса D2 вполне
может рассматриваться в качестве косвенной интегральной меры эпиге_
нетической дивергенции сравниваемых групп особей.

Рассмотрим также другой вариант сравнения линий, когда в каче_
стве наблюдений выступают не отдельные особи, а целые выборки. По_
скольку нами было изучено большое число разных контрольных и экспе_
риментальных групп трех линий BALB/c, CBA и BC, мы могли провести
дискриминантный анализ по этим выборкам одновременно, используя
преобразованные частоты встречаемости фенов 27 изученных неметри_
ческих признаков. При преобразовании частот использован тот же спо_
соб, что и при расчете фенетических MMD_дистанций. В результате отно_
сительные частоты варьировали не от 0 до 1, а в угловых величинах (ра_
дианах) – от –1.570795  (–�/2) до +1.570795 (+�/2), а дисперсии низких,
средних и высоких частот фенов стали сопоставимыми (Sj��vold, 1977).
Результаты дискриминантного анализа трех линий по выборочным пре_
образованным в угловые величины частотам представлены на рис. 6.6.

Рис. 6.5. Результаты дискриминантного анализа самцов трех линий мышей
C57BL/6J (1), CBA/Lac (2) и PT/Icgn (3) по главным компонентам

индивидуальных фенетических композиций, построенных по сочетаниям
15 фенов (материал для исследования любезно предоставил д.б.н. А.В. Осадчук)
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Хорошо видно, что эллипсоиды рассеивания индивидуальных ор_
динат линий не перекрываются, т.е. в пределах каждой линии реализу_
ется специфический фенооблик, характеризующий ее эпигенетическое
своеобразие. Поскольку наряду с контрольными в анализ был включен
большой спектр разнообразных стрессирующих экспериментальных
воздействий химической, физической и физиологической природы, то
рассеивание точек характеризует диапазон возможных «модификаци_
онных» изменений в пределах «нормы реакции» эпигенотипа каждой
линии. Несмотря на весьма серьезные средовые воздействия, приводя_
щие в отдельных случаях более чем к двукратному снижению массы
тела в экспериментальных группах, линии устойчиво сохраняют спе_
цифический паттерн частот фенов, что свидетельствует о наследствен_
ной природе этих различий, оцененных по комплексу фенов неметри_
ческих признаков черепа.

Все рассмотренные выше примеры показывают, что многомерный
анализ частот гомологичных фенов неметрических  признаков является
мощным инструментом оценки уровня эпигенетической дивергенции
сравниваемых внутривидовых форм. Интересно, что полученные вели_
чины межлинейных фенетических MMD_дистанций по тому же набору
гомологичных неметрических признаков сопоставимы с таковыми при
сравнении разных подвидовых форм в естественных природных услови_

Рис. 6.6. Результаты дискриминантного анализа преобразованных в угловые
величины частот фенов неметрических признаков контрольных и

экспериментальных выборок трех линий мышей BALB/c (1), BC/Ipae (2) и
CBA (3). Каждая ордината (точка на графике) представляет одну выборку
из 45, включенных в сравнение, эллипсоиды включают 95% внутрилинейной

дисперсии выборок
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ях (Berry, 1964, 1986; Берри, 1977; Hartman, 1980; Васильев, 1996; Васи_
льева, Васильев, 1992; Vasil’eva, 1999; Ansorge, 2001).

Большое количество проведенных нами экспериментальных
сравнений позволило осуществить факторный анализ частот встреча_
емости фенов по изученным линиям и экспериментальным группам
мышей и попытаться выявить основные тенденции изменчивости не_
метрических признаков. Мы провели факторный анализ для 55 выбо_
рок по частотам 15 фенов неметрических признаков, результаты кото_
рого представлены в табл. 6.3. и на рис. 6.7. При этом выделились 4
фактора, характеризующих 74.59% общей изменчивости. На первые
два фактора приходится 55.48% дисперсии. Из рисунка 6.7. видно, что
эти факторы характеризуют межлинейные различия, которые прояв_
ляются и вдоль третьего и четвертого факторов. В частности, четвер_
тый фактор объясняет около 8% дисперсии и связан с различиями
линии BC от всех остальных. Внутрилинейные различия, вызванные
средовыми воздействиями, не нарушают характерных особенностей
линий. Как контрольные, так и экспериментальные выборки BALB/C
и СBА локализованы в ограниченной области факторного простран_
ства, которые оконтурены штриховой линией. Это позволяет сделать
вывод об относительно большей устойчивости неметрических характе_
ристик скелета по сравнению с морфометрическими показателями.

Рис. 6.7. Факторный анализ частот фенов неметрических признаков
контрольных и экспериментальных групп мышей 8 инбредных линий A/He,
BALB/c, BC/Ipae, CBA/Lac, C57BL/6J, DD/Icgn, PT/Icgn, YT/Icgn и стока

нелинейных рэндомбредных (Rand/Rap) мышей.
Штриховой линией объединены центроиды выборок, относящихся к одной линии
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Анализ факторных нагрузок показывает, что наибольшие разли_
чия между линиями BALB/c и CBA, которые проявились вдоль перво_
го фактора, обусловлены различиями в частотах следующих фенов:
FMx(_) – отсутствие верхнечелюстного отверстия, StAsme(_)
– редукция медиального столбика алисфеноида, FHgsi – одиночное
подъязычное отверстие, FMxic – отверстие на вентральной поверхно_
сти верхней челюсти в латеральной части углубления большого резцо_
вого отверстия. Особенности линии C57BL/6J по сравнению с осталь_
ными проявились вдоль второго фактора. Исходя из величин фактор_
ных нагрузок, эти различия обусловлены изменением частот трех фе_
нов: RxMo(_) – редукция заглазничных корней пресфеноида, FPtve –
отверстие на вентральной стороне боковой крыловидной пластинки
(LmPtla) и FMxzm – наличие скулового верхнечелюстного отверстия.
Вдоль третьей оси, где проявляются различия между линиями A/He и
С57BL/6J и некоторыми другими, эти различия обусловлены измене_
нием частот следующих фенов: LmPtla(_) – редукция боковой крыло_
видной пластинки и FPtdu – удвоенное отверстие в основании крыло_
видного отростка. Своеобразие линии BC, проявляющееся вдоль чет_
вертого фактора, связано с различиями по частотам двух фенов: FPodu
– удвоенное предорбитальное отверстие и FBsme – медиальное отвер_

Таблица 6.3. Факторный анализ частот встречаемости гомологичных
фенов неметрических признаков у 55 контрольных
и экспериментальных выборок 8 линий мышей (A/He, BALB/c,
BC/Ipae, CBA/Lac, C57BL/6J, DD/Icgn, PT/Icgn, YT/Icgn)
и стока нелинейных мышей Rand/Rap
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стие на основной клиновидной кости. Таким образом, даже неполный
набор признаков (15 из 27) при многомерной ординации частот фенов
позволяет обнаружить специфические паттерны неметрических при_
знаков, характерные для линий.

В этой связи рассмотрим возможность классификации конт_
рольных и экспериментальных выборок по частотам фенов на основе
кластерного анализа. Для этой цели мы использовали 42 контрольные
и экспериментальные выборки, представляющие три линии BALB/c,
CBA и BC, а также выбранную в качестве контрастирующей внешней
группы линию C57BL/6J. Расчеты проводили по частотам встречаемо_
сти всех 27 признаков с использованием метода UPGMA невзвешен_
ного парного связывания групп по средним значениям. Результаты
кластерного анализа представлены на рис. 6.8.

Кластерный анализ показал, что как контрольные, так и экспери_
ментальные группы объединились строго в соответствии со своей ли_
нейной принадлежностью. Наиболее удалена от всех линия C57BL/6J.
Все выборки линии BC объединились в один кластер, который занял
промежуточное положение между самостоятельными кластерами линий
BALB/c и CBA, но иерархически приближен к линии BALB/c. В преде_
лах больших кластеров каждой линии выявляются субкластеры, кото_
рые объединяют, хотя и не строго, выборки контрольных групп, а также
субкластеры, предпочтительно включающие определенные эксперимен_
тальные группы, например с измененной диетой, что наблюдается как у
линии BALB/c, так и у линии CBA. Таким образом, с помощью кластер_
ного анализа весьма эффективно разделяются представители разных
линий, которые можно приравнять к своеобразным искусственно со_
зданным внутривидовым формам домовой мыши Mus musculus.

Взяв за основу неожиданно высокую точность разделения линий
с помощью кластерного анализа по комплексу фенов неметрических
признаков мы попытались построить фенограмму, характеризующую
иерархию связей между всеми изученными нами линиями и соотнести
ее с их реальной генеалогией. Данные по генеалогии четырех реперных
линий C57BL/6J, CBA, A/He и BALB/c с учетом времени их создания
были взяты нами из работы Уэйна и О’Брайена (Wayne, O’Brien, 1986).
Самыми «старшими» по дате возникновения являются линии C57BL/
6J и BALB/c – их создание датируется началом XX в, а линии CBA и
A/He ответвились от общего ствола с BALB/c в середине 20_х годов
XX века (рис. 6. 9). К сожалению, полной и точной информации по
генеалогии трех остальных изученных линий  (DD, PT и YT) нам най_
ти не удалось, кроме данных об их сложном гибридном происхожде_
нии. Мы смогли только выяснить, что время их возникновения дати_
руется не раньше 1959 г.
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Двусторонний кластерный анализ линий и стока нелинейных
мышей по частотам фенов 15 неметрических признаков показал, что
иерархия отношений между реперными выборками хорошо согласует_
ся с их генеалогией и возрастом линий. Из проведенного сравнения
следует, что связи между реперными линиями мышей, оцененные по
комплексу фенов неметрических признаков черепа, в целом согласу_

Рис. 6.8. Кластерный анализ частот встречаемости фенов 27 неметрических
признаков контрольных и экспериментальных групп мышей трех линий

(BALB/c (BA), CBA (CB), BC) и внешней группы,
представленной линией C57BL/6J
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ются с их реальной исторической внутривидовой «филогенией». Про_
должительность исторического времени формирования и расхождения
линий мышей в данном случае вполне соответствует уровням их эпи_
генетической дивергенции.

Известно, что в случае хорошего соответствия фенограмм или
кладограмм реальным генеалогическим отношениям, имеются веские
основания говорить о том, что они содержат высокий уровень «фило_
генетического сигнала» (Hillis, 1987; Zelditch et al., 1995, 2000; Cole III
et al., 2002; MacLeod, 2002; Павлинов, 2005). Поскольку структура по_
лученной нами фенограммы в целом отражает «филогению» изучен_
ных реперных линий мышей, можно с известной осторожностью гово_
рить о том, что данные, использованные для ее построения, содержат
определенный «филогенетический» сигнал (см. рис. 6.9).

Заметим, что ранее, сравнивая фенетические дистанции между
линейно расположенными пойменными поселениями лесного вида –
рыжей полевки (Clethrionomys glareolus) – вдоль рек Южного Урала и
Приуралья (реки Урал, Сакмара, Самара, Белая), мы заметили линей_
ный характер различий между выборками (Васильев, 1984; Васильев и
др., 2000). Более удаленные пробы различались в большей степени, чем
пространственно смежные выборки. При коррелировании матриц фе_
нетических и географических дистанций оказалось, что в случае, если
учитывается не кратчайшее расстояние между географическими точка_
ми, а «реальное» с учетом возможного перемещения зверьков вдоль
речных коридоров пойменных лесов, то коэффициенты корреляции
существенно возрастают. Поскольку пойменные леса в этом регионе,
как правило, окружены степными водоразделами, где рыжая полевка
встречается редко, а основные пути расселения вида пролегают вдоль
пойменных лесных коридоров, то обнаруженная положительная кор_
реляция между реальной удаленностью и фенетическими дистанциями
отражает исторический генезис пространственной структуры вида и
пути его расселения в регионе. Опираясь на граф минимальных фене_
тических MMD_дистанций и учитывая экологию вида, в том числе
наиболее вероятные пути его расселения в регионе, и в этом случае,
как и при сравнении линий мышей, мы можем на внутривидовом
уровне уловить «филогенетический» сигнал.

Таким образом, полученные нами результаты свидетельствуют о
том, что  использование многомерного анализа гомологичных фенов
неметрических признаков как на индивидуальном, так и на групповом
уровнях может считаться перспективным и достаточно «чувствитель_
ным» методом при выявлении «филогенетических» отношений между
природными формами грызунов. Данный подход должен сочетаться с
методами молекулярно_генетической филогеографии на основе мето_
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дов PCR_анализа, что позволит приблизиться к пониманию природы
сопряженности морфологических и молекулярно_генетических пере_
строек при формообразовании.

Использование разных систем признаков и методов для сравни_
тельных оценок внутрилинейных и межлинейных различий показало,
что наиболее близкие результаты дают многомерный анализ индивиду_
альных фенетических композиций и оценка MMD_дистанций. Коэффи_
циент корреляции между этими матрицами дистанций, полученный
методом Мантеля, составил  r = 0.95.  По предложенной Рольфом (Rohlf,
1989 цит. по: Ростова, 2002) классификации этот уровень связи матриц
можно считать «очень хорошим». Однако коэффициенты корреляции
этих матриц с матрицей квадратов евклидовых дистанций, вычисленной
по комплексу метрических признаков (масса тела, бедра, лопатки) меж_
ду экспериментальными выборками разных линий, оказались незначи_
мыми и не отличались от нуля (в обоих случаях r = –0.01).

Экспериментальное изучение масштабов эпигенетической ди_
вергенции лабораторных линейных мышей как модели микроэволю_
ционных преобразований природных форм грызунов показало, что
при варьировании условий эмбрионального развития у параллельно
изученных линий мышей проявляется высокая устойчивость эпиге_
нетической системы, маркируемая устойчивостью частот встречаемо_
сти фенов неметрических признаков. Ее устойчивость проявилась к
таким факторам среды, как трофический (изменение диеты матери),
температурный, гормональный и токсический. Уровень межлиней_
ных (наследственных) различий в этом случае существенно выше
внутрилинейных (обусловленных средовыми факторами). Для дру_
гой системы признаков – метрических (размерно_весовых) – ситуа_
ция противоположна: в этом случае обусловленные средовыми фак_
торами различия (внутрилинейные) существенно превышают межли_
нейные. Такие признаки крайне неустойчивы и зависят от состояния
средовых факторов, сопутствующих морфогенезу и процессу роста –
размерогенезу. Наследственная компонента метрических признаков
существенно меньше, чем у неметрических.

Обнаружено, что эпигенетическая дивергенция, наблюдающа_
яся по гомологичным фенам неметрических признаков скелета меж_
ду реперными линиями мышей, и построенный на ее основе кластер
их фенетического сходства сопоставимы с имеющимися сведениями
по генеалогии этих линий и кластером, отражающим родственные
связи между ними.

Следовательно, можно заключить, что обе наши гипотезы, сфор_
мулированные в начале этой главы, вполне успешно прошли экспери_
ментальную проверку и в целом не противоречат полученным резуль_
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татам. Естественно, данная модель требует дальнейшей верификации
методами молекулярной эпигенетики, но, к сожалению, это пока выхо_
дит за пределы наших реальных возможностей.  Высокая устойчивость
частот фенов неметрических признаков скелета к экстремальным сре_
довым воздействиям, полученным в экспериментах на линейных жи_
вотных, позволяет рассматривать эти характеристики как основные
при оценке уровня эпигенетической дивергенции. В природных усло_
виях крайне редко встречаются такие экстремальные сочетания усло_
вий среды, какие искусственно моделировались в экспериментах. По_
этому если такие мощные воздействия среды не привели к уклонению
частот встречаемости фенов в эксперименте, то в природных популя_
циях, где основания для таких средовых изменений отсутствуют, тем
более возможна высокая устойчивость проявления фенов.

Поскольку межлинейная (наследственная) компонента измен_
чивости проявления фенов неметрических признаков при проведе_
нии параллельных экспериментов на линейных мышах в несколько
раз превышает долю внутрилинейной (средовой) компоненты измен_
чивости, можно заключить, что именно эта категория признаков наи_
более пригодна для оценки уровней внутривидовой дифференциации
и межвидовой дивергенции. Важным обстоятельством при этом яв_
ляется возможность использования параллельной изменчивости го_
мологичных дискретных структур черепа у популяций, внутривидо_
вых форм, близких видов и надвидовых таксонов и их многомерной
ординации в качестве универсального инструмента оценки уровня
эпигенетической дивергенции.



ГЛАВА 7. ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ
МЕРОНОМИИ

 «Для тех, кто еще не понимает, что
предмет систематики – только
морфопроцесс, об этом нужно не
говорить, а кричать. А главное, это
необходимо проводить в каждом
специальном исследовании, в каждой
сводке и учебнике»

В.Н. Беклемишев

7.1. ИСТОКИ МЕРОНОМИИ

Мерономия – научная дисциплина, основанная на гомологизации
частей целого организма и нацеленная на сравнительное изучение мно_
гообразия строения организмов и их частей (Мейен, 1978, 1988; Чайков_
ский, 1990, 2006; Любарский, 1996), центральным объектом которой
является понятие «мерон» – разнообразие гомологизированной части у
организмов (Васильев, 2009). Основателем мерономии считается Сергей
Викторович Мейен. Идея выделения частей организма и изучения их
разнообразия для целей таксономии была особенно близка и понятна
ему как палеонтологу, повседневно имеющему дело с сохранившимися
ископаемыми фрагментами и частями организмов. Безусловно, не толь_
ко это обстоятельство стало для него побудительным мотивом для со_
здания представлений о мероне и мерономии. Несомненно, что на миро_
воззрение С.В. Мейена повлияли взгляды номогенетиков Л.С. Берга и
А.А. Любищева и критика дарвинизма Н.Я. Данилевского, для которых
роль закономерных преобразований в эволюции организмов была само_
очевидной. Можно предположить, что особое видение и понимание не_
обходимости создания мерономии пришло к С.В. Мейену после его зна_
комства с представлениями В.Н. Беклемишева, блестяще изложенными
в его книге «Методология систематики». В ней он подчеркивал, что
предметом систематики являются морфопроцессы. По его словам,
«организм есть нечто непрерывно меняющееся, он есть морфопроцесс, и
все стадии, и весь ход его жизненного цикла представляют объект мор_
фологии» (Беклемишев, 1944, стр. 8). Согласно В.Н. Беклемишеву, все
морфопроцессы как ручейки сливаются в единый морфопроцесс, харак_
теризующий живую систему планеты – «Геомериду», представляющую
собой единое и саморегулирующееся целое «существо».

Интересно проследить, как мысль о морфопроцессе сформирова_
лась у самого В.Н. Беклемишева. Сам он полагал, что опирался при
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этом на представления Ж. Кювье (Cuvier, 1817; цит. по: Беклемишев,
1994), цитируя следующие его слова: «Сущность жизни состоит в спо_
собности некоторых телесных систем существовать в течение времени
в определенной форме, постоянно привлекая в свой состав вещества
из окружающей среды и отдавая стихиям часть своего собственного
вещества. Итак, жизнь есть вихрь, более или менее быстрый, более или
менее сложный, направление которого постоянно и который увлекает
молекулы определенного сорта, но отдельные молекулы входят в него
и выходят, так что форма живого тела более постоянна, чем его мате_
риал» (Там же, с. 35). Однако следует заметить, что в многотомной
«Общей естественной истории» («Histoire naturella generale des regnes
organiques», 1854–1860) Этьен Жоффруа Сент_Илер сформулировал
идею, отчасти предвосхитившую представления В.Н. Беклемишева о
«морфопроцессе», следующим образом: «Если жить, … значит одновре_
менно изменяться и продолжать оставаться тем же» (Geoffroy St._
Hilaire, 1859; цит. по: Канаев, 1966, с. 12).

Из приведенных цитат становится понятно, что Жоффруа Сент_
Илер и Кювье имели сходные представления о живом. Возможно,
мысль о живом существе как форме, длящейся в потоке обмена веществ,
или морфопроцессе, как впоследствии определил это явление В.Н. Бек_
лемишев (1994), могла возникнуть у этих великих предшественников
одновременно. Поэтому, вероятно, оба французских биолога причастны
к истокам мысли, высказанной В.Н. Беклемишевым о морфопроцессе.
Таковы, по_видимому, исторические начала возникновения основ меро_
номии С.В. Мейена, которые прослеживаются от создателя учения о
гомологии Жоффруа Сент_Илера и выдающегося сравнительного ана_
тома Ж. Кювье, описавшего законы корреляции частей организма.

В.Н. Беклемишев (1994) неоднократно подчеркивает сочетание
целостности и подразделенности живых систем: «…большинство орга_
низмов построены так, что в целом организме мы можем выделить ряд
частей, обладающих в свою очередь значительной степенью индивиду_
альности. Организм всегда в большей части своей построен из других,
подчиненных организмов (всякое живое существо состоит из других
живых существ, все живое – всегда коллективно)», и далее уточняет и
акцентирует эту мысль: «Обычно мы имеем дело со сложным целым,
каждая часть которого в свою очередь слагается из частей и т.д., и ча_
сти, или конструктивные единицы каждого порядка, обладают извест_
ной долей индивидуальности» (с. 55). По его представлениям, со сто_
роны целого на отдельные части оказывается регулятивное воздей_
ствие: «Целый организм влияет на части в том смысле, что форма и
расположение каждой из них претерпевает регулятивные изменения,
ведущие к сохранению специфической формы (т.е. типичных отноше_
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ний) целого» (Там же, с. 55). Все это создавало хорошую основу для
формирования в дальнейшем мерономических представлений, основ_
ную роль в которых играет тектология.

Тектология А.А. Богданова  (Тахтаджян, 1972; Малиновский,
2000), задуманная как всеобщая организационная наука, была попыт_
кой построения общей теории организации и структуры систем. Она
основана на принципе «целое больше суммы своих частей» (Малинов_
ский, 2000). Однако сам термин «тектология» (от греч. ������ �  –
строитель, творец и ����� �  – учение) исходно принадлежит Э. Гекке_
лю, который понимал под ним науку, которая описывает принципы
строения живых организмов (Канаев, 1966). Следует заметить, что Гек_
келю принадлежат и термины «морфогения» – наука о становящейся
форме организмов и составляющие ее «онтогения» и «филогения»
(Канаев, 1966). Он полагал, что только «объяснение органических
форм» дает основания считать морфологию самостоятельной наукой.
Значительно позднее В.Н. Беклемишев (1944) использует тектологию
наряду с архитектоникой как основу морфологического исследования
и строго их определяет: «Описание строения каждого животного сла_
гается из установления образующих его частей, описания каждой из
них в отдельности и описания их взаимной связи и расположения.
Разделение целого на части и описание частей составляет предмет тек_
тологии; синтез целого, обратное его построение из частей, составляет
предмет архитектоники» (с. 13). Из этих определений видно, что и тек_
тология Беклемишева, и тектология Богданова во многом являются
основой мерономии Мейена. В то же время  тектология и архитектони_
ка представляют собой две фазы фенетического исследования при
описании изменчивости и морфоразнообразия (Васильев, 1996, 2005).

На взгляды С.В. Мейена при создании мерономии заметно по_
влияли и представления Ю.А. Урманцева (1972 а, б), развивавшего
общую теорию систем, основанную на теории симметрии, которая ис_
ходно сближается с идеями А.А. Малиновского (1968, 1970) в области
построения теории систем. Напомним некоторые аспекты этой теории.

С.В. Мейен неоднократно обращался к тому, что, согласно теории
Ю.А. Урманцева (1974 а), природа может создавать свои объекты 7
способами. Преобразуются (изменяются): 1 – число первичных эле_
ментов, 2 – отношения между ними, 3 – число и отношения между
первичными элементами, 4 – сами первичные элементы, 5 – число и
первичные элементы, 6 – отношения и первичные элементы, 7 – число,
отношения и первичные элементы. Все объекты, возникающие из ряда
объектов благодаря отношениям единства, как считает Ю.А. Урманцев,
– это композиции. Объекты, участвующие в образовании композиций,
– первичные элементы. Для построения композиций необходимо мно_
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жество первичных элементов, а законы их единения – это законы ком_
позиции.

Живые объекты имеют системную природу, которая требует, что_
бы в них реализовались основные законы системности, которые выя_
вил Ю.А. Урманцев: «1) закон полисистемности (принадлежность каж_
дого объекта к n_системам); 2) закон полиморфизации (принадлеж_
ность каждого объекта к n_множествам полиморфных модификаций;
этот закон следует хотя бы из факта существования объектов, ибо су>
ществование – уже изменчивость (курсив наш. – Авт.); 3) закон соот_
ветствия или параллелизма (между любыми двумя  произвольно взя_
тыми системами S1 и S2 должна быть некоторая эквивалентность); 4)
закон симметрии (между теми же любыми системами должна быть
некоторая симметричность)» (Мейен, 1975, с. 75). Закон полиморфи_
зации, позволяющий считать, что само существование объекта это уже
его изменчивость, замечательно обосновывает системную природу
«морфопроцессов» В.Н. Беклемишева. Из идеи Жоффруа Сент_Илера,
– «если жить, то одновременно изменяться и продолжать оставаться
тем же», а также из этого же системного закона следует, что полимор_
физация и изменчивость – атрибуты жизни (Васильев, 2005).

Необходимо еще раз остановиться на понятии «мерон», содержа_
ние которого можно трактовать по_разному. Мерон в его широком по_
нимании обычно рассматривают как класс частей организма (Чайков_
ский, 1990, 2006; Павлинов, 2005). Действительно, при общей гомоло_
гизации части организма сначала относят к определенному классу
морфоструктур, например конечности, зубы, листья и т.д. Затем, при
специальной гомологизации выявляют специфику строения данной
части у разных таксонов. Если в качестве элемента морфологического
разнообразия далее принимать обобщенную (усредненную) морфост_
руктуру конкретного таксона и сравнивать их у разных таксонов, то
появляется многообразие строения данной части у таксономической
группы. Теоретически в качестве мерона можно принять именно это
многообразие морфоструктур у разных таксонов (Чайковский, 2006),
но в таком его понимании он не будет отличаться от описания тради_
ционного морфологического разнообразия, с которым обычно работа_
ют систематики (Павлинов, 2005) и тогда в мероне нет нужды как в
особом понятии.

Однако если мы будем разнообразие строения данной части
(морфоструктуры) учитывать еще и внутри таксонов, выявляя рефре_
ны данного мерона – параллельные ряды его трансформации у разных
таксонов, то речь тогда уже будет идти о конкретной изменчивой час_
ти, а не о классе частей. И тогда в мероне появляется особый смысл –
он становится важным инструментом мерономии и таксономии. При
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сериальном сопоставлении части (морфоструктуры), например анти_
меров, появляется возможность уточнить ее границы как развитийно_
го (морфогенетического) модуля по наблюдаемой внутрииндивиду_
альной изменчивости проявления его дискретных структурных состо_
яний. Иначе говоря, по проявлениям дискретной феногенетической
изменчивости можно выявить границы членения модулей. По разно_
образию и степени перекрывания рядов гомологизированных струк_
турных состояний мерона – рефренов у разных таксонов можно оце_
нить родственные связи между ними, опираясь на феномен их транзи_
тивного полиморфизма. Поэтому при популяционно_мерономическом
подходе в систематике и эволюционной экологии, о чем будет подроб_
нее сказано ниже, «мерон» должен рассматриваться как многообразие
проявлений одной определенной гомологичной части (модуля) у орга_
низмов (Васильев, 2009), а не класса частей. Только в таком случае он
становится операциональным (рабочим) понятием в таксономии и
филогенетике, к чему, как мы полагаем, стремился и создатель мероно_
мии – С.В. Мейен.

Создавая мерономию, С.В. Мейен предполагал ее особую роль в
таксономических построениях и поиске естественной системы таксо_
нов (Любарский, 1996). В основе итеративного взаимодействия меро_
номии и таксономии на пути к построению естественной системы ле_
жит принцип мероно_таксономического несоответствия (Мейен, 1984).
Согласно этому принципу, нельзя поставить во взаимно однозначное
соответствие таксоны и мероны, поскольку у разных представителей
одного таксона мерономический состав может быть неодинаковым:
один и тот же мерон может быть не только у данного таксона, но и у
других, поэтому границы взятых по отдельности таксонов и меронов
несовместимы. Стремление с помощью итеративного сравнения в той
или иной степени преодолевать мероно_таксономическое несоответ_
ствие позволяет в итоге приблизиться к построению естественной так_
сономической системы.

7.2. ПЕРСПЕКТИВЫ ПОПУЛЯЦИОНОЙ МЕРОНОМИИ

С.В. Мейен как палеонтолог, оперирующий видами и надвидовы_
ми таксонами, по_видимому, почти не рассматривал возможность внут_
ривидового и популяционного анализа мерона. С появлением понятия
«мерон» и осознанием возможностей мерономии как новой научной
методологии возникает множество реальных путей их приложения к
сравнению и классификации сообществ и пониманию модусов их пре_
образований (Любарский, 1996), а также к изучению внутривидовых
форм и популяций как в отдельности, так и в их ценотическом межви_
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довом взаимодействии. Все эти возможности при изучении «морфо_
процессов» в самом общем виде определил В.Н. Беклемишев (1994).

Ранее один из авторов книги А.Г. Васильев (2005) полагал, что
для формирования новой науки – популяционной мерономии – необ_
ходимы не только проведение общетеоретических исследований, но и
целенаправленное фундаментальное итеративное изучение мероно_
таксономического несоответствия и осуществление гомологизации
множества морфологических структур в масштабе, как минимум, не_
скольких подсемейств. В книге, где таких примеров, на наш взгляд,
приведено достаточно много, о популяционной мерономии теперь уже
можно говорить как о вполне реальном научном направлении.

В данном случае прилагательное «популяционная» не означает,
что рассматривается только внутривидовой популяционный уровень
организации, как это было принято в кругу популяционно_биологичес_
ких дисциплин (Яблоков, 1987), и оно нацелено не только на решение
задач, возникающих на данном уровне биологической организации,
хотя такая возможность при необходимости не исключается (Василь_
ев, 2005). Речь при этом идет о новом принципе и методологии попу_
ляционного (равно = группового) анализа и одновременно дальнейше_
го синтеза (ординации) морфологического пространства трансформа_
ций, образованного меронами и необходимого для обнаружения есте_
ственной структуры архетипа таксонов. Специфично в этом подходе
то, что применяется групповой многомерный анализ внутрииндивиду_
альной изменчивости дискретных морфогенетических проявлений –
фенов и их композиций (подробнее о них сказано в других главах кни_
ги). Новизна состоит также не столько в том, что проводится много_
мерная ординация объектов на основе проявления фенов и их компо_
зиций для разных неметрических признаков, а, скорее, в том, что при
этом выявляются инвариантные модусы (способы) трансформации
морфогенеза, характерные для всех особей данной популяции, т.е. еди_
ной эпигенетической системы популяции. Можно полагать, что тем
самым визуализируются архетипические черты исторически сформи_
ровавшейся эпигенетической системы популяции – ее эпигенетичес_
кий ландшафт.

Мы рассматриваем фен не только как устойчивое дискретное со_
стояние порогового неметрического признака (Васильев, 1996, 2005), но
и как своеобразный «квант» (Магомедмирзаев, 1990) – модуль морфо_
генеза. Характеризуя внутрииндивидуальную изменчивость билатераль_
ных структур (феномен флуктуирующей асимметрии) на групповом
уровне, мы, с одной стороны, можем проникать в процессы морфогенеза
и индивидуального развития с популяционного уровня, а с другой, оста_
ваясь на популяционном уровне, можем оценить экологическую роль



246 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

существующих в данной популяции путей морфогенеза. Сравнивая за_
кономерности внутрииндивидуальной (развитийной) изменчивости
проявления фенов в нескольких географически удаленных группиров_
ках – природных популяциях, можно выявить инвариантные развитий_
ные черты данного таксона. При этом обнаружится общее потенциаль_
но допустимое в онтогенезе морфопространство таксона, которое будет
особенным и для него, и для каждой его популяции.

Таким образом, популяционный (групповой) уровень рассмотре_
ния внутрииндивидуальной изменчивости проявления фенов обеспе_
чивает возможность связать в единый узел процессы морфогенеза и
эволюции развитийных систем, внутрииндивидуальной изменчивости
и таксономических отношений, феногенетики и эволюционной эколо_
гии. В таком понимании эволюция представляется как трансформация
развитийной системы популяции – тонкая эпигенетическая и морфо_
генетическая подстройка под требования локальной биоты (ценозов).
Однако это не только микроэволюционные перестройки, но в силу
преемственности эпигенетических и морфогенетических особенностей
в чреде поколений и присутствия в эпигенетической системе скрытых
потенциальных путей морфогенеза (латентных возможностей архети_
па) в каждой популяции содержится мощный макроэволюционный
потенциал.

Традиционная популяционно_генетическая трактовка микро_ и
макроэволюционных явлений в рамках СТЭ не позволяла соединить
эти разноуровневые края эволюционного процесса. Напротив, понима_
ние эпигенетической природы мейеновского транзитивного полимор_
физма делает связь микро_ и макроэволюционных трансформаций
морфогенеза очевидной, примиряя позиции и противников и сторон_
ников смыкания этих разновременных процессов. Интересно, что сто_
ронники соединения в непрерывный процесс микро_ и макроэволюци_
онных явлений часто были приверженцами СТЭ, генетиками и эколо_
гами, а противники –  эмбриологами, морфологами и палеонтологами.

Если воспринимать эволюционный процесс как череду совер_
шенно случайных явлений (тихогенетический процесс), не имеющих
преемственности, то, безусловно, связующая нить между микро_ и мак_
роэволюционным процессами оказывается совершенно призрачной.
Напротив, если считать, что в основе эволюции лежит преемствен_
ность эпигенетических систем, обеспечивающих на каждом этапе сво_
его существования веер потенциальных путей развития, часть из кото_
рых являются до поры латентными, но сохраняются во времени, то
такая связь между микро_ и макроэволюционными процессами уже
более правдоподобна и понятна. Имеются и некоторые предваритель_
ные данные о соотношении характерных времен микро_ и макроэволю_
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ции. Так, в последние годы с накоплением палеонтологических дан_
ных, в частности по формированию всех групп млекопитающих в кай_
нозое, обнаружено, что из 65 млн. лет, приходящихся на эту эру, менее
чем за 1% времени (500 000 лет) сформировалось основное морфораз_
нообразие Mammalia, а затем происходили только перестройка и ди_
версификация всей возникшей «биоты млекопитающих» (Gingerich,
2001). Другими словами, взрывное формообразование, происходившее
в течение относительно короткого периода времени (сопоставимого с
временем формирования подвида и вида) сменилось длительным ста_
зисом. Сходные оценки времени, необходимого на быструю эволюци_
онную фазу перестройки биоты (не более 1% от общей продолжитель_
ности) ранее получил и С. Гулд (Gould, 1982) – автор теории прерыви_
стой эволюции. Следовательно, больших различий между характерны_
ми временами микро_ и макроэволюции, по_видимому, также не на_
блюдается. Из этого не следует, что микро_ и макроэволюция – явле_
ния одного порядка, а лишь то, что это разные, но иногда параллель_
ные аспекты эволюционного процесса. Микроэволюция, скорее всего,
не изменяет структуры сообществ, тогда как макроэволюция может
быть сопряженной с их существенной перестройкой.

Латентные пути развития могут быть представлены и теми из
них, которые существовали когда_то и были актуальными в ином цено_
тическом окружении, а также представлять собой потенциально новые
пути, возникающие как побочное явление, возникающее при деформа_
ции эпигенетического ландшафта популяции или таксона. Каждая
популяция и таксон в целом «стремятся» зарегулировать актуальную
для данного биотического и абиотического окружения адаптивную
норму развития (в понимании И.И. Шмальгаузена), которая обуслов_
лена исторически формирующейся эпигенетической системой. Суще_
ствует возможность достаточно быстрых перестроек эпигенетической
системы популяций, что наблюдается при длительном обитании видов
животных, растений и микроорганизмов в исторически новой техно_
генно трансформированной среде, но этот потенциал жестко зарегули_
рован требованиями экосистем. Сама возможность необратимых пере_
строек морфогенеза и эпигенетической системы в антропогенной среде
обусловлена тем, что здесь экосистемная регуляция грубо нарушена и
могут происходить быстрые инадаптивные (в понимании А.П. Расни_
цына), т.е. односторонние, перестройки развития, а следовательно, и
трансформации меронов. В процессе активной адаптивной перестрой_
ки развития популяции могут вполне закономерно по своей природе,
но случайно по особям_носителям проявиться существенные морфоге_
нетические трансформации, которые окажутся важными новыми веха_
ми при дальнейших макроэволюционных изменениях.
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Мерономическое видение процессов микро_ и макроэволюции на
популяционном уровне не представляется чем_то совершенно фантас_
тичным и неосуществимым благодаря возможности изучения группо_
вой внутрииндивидуальной изменчивости гомологичных дискретных
структурных вариаций – фенов у разных таксонов. Прослеживание
явления транзитивного полиморфизма фенов (структурных модулей
морфогенеза) по большому числу структур («признаков») позволяет
приблизиться и к выявлению филогенетического сигнала между так_
сонами.  В этих случаях риск ошибиться не больше и не меньше, чем
при филогеографическом сравнении молекулярных последовательно_
стей митохондриальной и ядерной ДНК, а также протеинов. Посколь_
ку все эволюционные преобразования живого неизбежно представля_
ют собой адаптации, то не существует «беспристрастного» и не завися_
щего от окружающей среды внутреннего регистратора эволюционных
изменений. Использование многих признаков позволяет «опросить»
множество «свидетелей эволюции» для данной группы таксонов, и все
они могут дать весьма противоречивую трактовку событий: для одних
– никаких событий не произошло, а другие будут свидетельствовать о
серьезных перестройках. Поэтому ни молекулярные изменения, ни
морфогенетические не могут быть окончательной фактологической
базой при построении филогений. Неудивительно, что зачастую мор_
фологические и молекулярные филетические «деревья» неконгруэнт_
ны или согласуются лишь отчасти. Использование фенов гомологич_
ных признаков также нельзя рассматривать в качестве «панацеи» при
выявлении «правильной» филогении, но «опрос» еще одной большой
группы «свидетелей» эволюции в сочетании с другими, в том числе
молекулярными методами, может способствовать построению новых
филогенетических гипотез и выявлению естественных филогенетичес_
ких отношений между таксонами.

Популяционно_мерономический подход усиливает возможно_
сти такого таксономического и филетического сравнения, благода_
ря транзитивному полиморфизму проявления фенов вносит эле_
мент исторической преемственности и иерархии общности морфо_
генеза и его трансформаций, позволяет воссоздавать морфопрост_
ранство не только отдельных меронов, но и значительной части ар_
хетипа таксона. Анализ проявлений эпигенетической изменчивости
билатеральных структур позволяет использовать разную расстанов_
ку эпигенетических порогов фенов неметрических признаков для
возможности оценки эпигенетической дивергенции сравниваемых
форм. Далее мы попытаемся кратко изложить содержание важней_
ших понятий мерономии: архетипа и мерона, и показать их популя_
ционную и эпигенетическую природу.
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7.3. АРХЕТИП И МЕРОН

В предыдущих главах мы уже кратко затрагивали понятие архе_
типа. Известно, что понятие «архетип» предложено Филоном Алексан_
дрийским, жившим на рубеже нашей эры, который трактовал его как
прообраз, или идею (Любарский, 1996). В биологию «архетип» введен
Ричардом Оуэном (R. Owen) в 1843 г. для обозначения общего (основ_
ного) плана строения организмов или прототипа, по которому постро_
ена естественная группа животных (Канаев, 1963; Бляхер, 1965, 1976;
Беклемишев, 1994). Напомним, что Р. Оуэн ввел в научный лексикон
и термин «гомология», хотя под термином «аналогия» это понятие уже
было предложено ранее Жоффруа Сент_Илером, и именно он, а не
Оуэн, должен считаться основателем представлений о гомологии.
Оуэн использовал этот термин из области геометрии, и предложил
разделять понятия «аналогия» и «гомология». Аналогичными призна_
ками он считал, как известно, части или органы, которые у одного
животного выполняют ту же функцию, что и другая часть или орган у
другого отличающегося животного. Гомологичными, по его словам,
считались «те же самые» органы у разных животных при различных
вариациях их формы и функции. Он использовал и введенные еще
Жоффруа Сент_Илером представления о «коннексиях» – связях и от_
ношениях между частями и органами, характеризующих взаимное рас_
положение гомологичных частей независимо от того, как они развива_
ются. В отличие от него Жоффруа считал, что гомологичные (он писал
аналогичные) органы развиваются одинаково (Канаев, 1963).

Р. Оуэн выделил три типа гомологий: специальная – гомология
конкретных частей; общая – отнесение части к общему типу (рассмот_
рение в качестве элемента архетипа); сериальная – гомологическое
сходство частей в пределах организма (Канаев, 1963). Историю этого
вопроса мы подробно описывали в главе 1.

Р. Оуэн предложил использовать термин «гомологичный» по отно_
шению к частям разных организмов, а «гомотипичный» – к частям од_
ного организма. Он разработал схему общего типа скелета позвоночных
животных и назвал его «архетипом», используя как первичную схему,
отклонением от которой являются скелеты разных классов позвоноч_
ных животных.Р. Оуэн представлял архетип как серию гомотипичных
элементов или частей, которые вслед за Океном назвал «позвонками»
(Канаев, 1963), и предложил позвоночную теорию черепа, сведя его к
четырем позвонкам, но эта теория позднее была отвергнута. Как полага_
ет И.И. Канаев (1963), Оуэн считал, что архетип представляет собой
«идею» Платона, и рассматривал ее как силу, формирующую материю,
которая может только поляризоваться и повторяться. Важно подчерк_
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нуть, что архетип по Оуэну – это нечто реально существующее, а «идея»
или «форма» представляют собой некую реальную «силу», которая при_
знается вечной «формой». Последнее весьма примечательно, поскольку
существование «общего плана строения» и его воспроизведение у самых
разных форм неизбежно требуют объяснения.

По меткому выражению Л.В. Белоусова (1993 а, с. 287), «…Если
бы в эволюции не было … стойкой консервативной или, лучше сказать,
инвариантной компоненты, т.е. тенденции к сохранению в пределах
обширных систематических групп некоторого единого «плана строе_
ния» (при допущении множества индивидуальных вариантов в преде_
лах этого плана), то многообразие форм организмов представляло бы
собой сплошной хаос, и никакая систематика не была бы возможна».
Природа такой консервативности и инвариантности «плана строения»
до сих пор неясна и традиционными представлениями о связях «ген –
признак» не объясняется.

В последние годы многие используют факты гомологии структуры
и функции Hox_генов, вызывающих сходные процессы в морфогенезе,
чтобы объяснить с детерминистских молекулярно_генетических позиций
существование общего «плана строения». С точки зрения первооткрыва_
теля гомеобокса В. Геринга (Gerhing, 1985) генетическая программа гоме_
обоксных генов контролирует и развитие, и эволюцию, а гомеобокс де_
монстрирует, как много программ развития записано в генах. Однако, как
подчеркивает Дж. Роберт (Robert, 2001), умеренная позиция в этом отно_
шении принадлежит С.Ф. Гилберту, который считает, что ДНК предназна_
чена для того, чтобы передаваться в поколениях, запускает процесс разви_
тия и регулирует генную и белковую активность в течение развития. От_
сюда гомеобокс вовсе не «хозяин генов», как это часто пишут, а лишь пе_
реключатель, или селектор, и так же ответственен за «общий план строе_
ния», как и все другие гены и эпигенетические факторы.

Эрнст Геккель в соответствии со своими эволюционными взгляда_
ми и увлеченностью дарвинизмом смотрел на проблему гомологии и
существование общего плана строения и оуэновского «архетипа» как на
доказательство общего монофилетического происхождения организмов.
Неудивительно, что как эволюционист он сразу же попытался увидеть в
«архетипе» предковые черты строения. Он даже попытался построить
буквальную упрощенную схему строения «гастрею» – прообраз древне_
го исходного многоклеточного организма, понимая его как исходный
архетип, что справедливо критиковалось многими последующими поко_
лениями биологов. Уточнение гомологии, как сходства, обусловленного
общностью происхождения, широко внедрилось в биологию при станов_
лении дарвинизма и, особенно, синтетической теории эволюции
(Huxley, 1942; Майр, 1968; Тимофеев_Ресовский и др., 1977).
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Поскольку фены неметрических признаков часто представляют
собой дискретные состояния билатеральных структур, они являются
гомологичными антимерными структурами и должны быть отнесены к
категориям сериальной гомологии по Оуэну или «общей гомологии»
по Гегенбауру. Последняя существует, если отдельный орган рассмат_
ривается как представитель определенной категории органов (струк_
тур. – Авт.), т.е. всегда относится к тем же самым органам в пределах
того же самого организма, и может быть подразделена на три катего_
рии: гомотипия, или подобие (сходство) антимеров – тождественных
билатеральных частей на левой и правой сторонах тела, гомодинамия,
или подобие между органами, расположенными вдоль переднезадней
оси тела, в частности метамеров, и, наконец, гомономия, или подобие
между органами, расположенными вдоль вторичной оси тела или зани_
мающими только небольшую часть первичной оси тела, типа лучей
плавников или пальцев.

Специальная гомология, т.е. гомология в узком смысле слова, рас_
сматривает подобие между двумя органами общего происхождения, ко_
торые возникли из одного зачатка. Традиционно считается, что именно
специальная гомология связывает филогению и онтогению, поскольку
выводит на передний план онтогенетический критерий для выявления
(распознавания) и одновременно объяснения сходства (Лаубихлер,
Майеншайн, 2004). Однако в свете эпигенетических представлений о
природе формирования гомологичных признаков и их фенов можно
полагать, что все три категории: гомотипия, гомодинамия и гомономия
– связывают филогению и онтогению на тех же основаниях, что и спе_
циальная гомология. Все они, особенно гомотипия и гомодинамия, отра_
жают морфологическое тождество структур, проявление которых обус_
ловлено и параметризуется единой эпигенетической системой (эпигено_
мом) организма (Васильев, 2005). Эти системные подобия реализуются
как отражение свойств эпигенетически «запрограммированного» мор_
фогенеза и в полной мере проявляются, например, в закономерностях
феногенетической изменчивости гомологичных структур.

Как будет показано далее, именно на групповом (популяцион_
ном) уровне рассмотрения внутрииндивидуальной изменчивости, т.е.
при сравнении закономерностей допустимой реализиции гомотипных,
гомодинамных и гомономных структур, возникает возможность обна_
ружить морфогенетическую специфику сравниваемых объектов на
разных уровнях биологической организации. В таком понимании
принципиальная разделительная грань между специальной и общей
гомологией Гегенбаура в специфике их использования при оценке род_
ства организмов формально стирается, поскольку параллельные зако_
номерные ряды феногенетической изменчивости, тестируемые на
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уровне группового (популяционного) сравнения, не менее, если не
более строго позволяют оценивать инвариантное сходство развитий_
ных систем у разных таксонов.

Оценка сходства организации и последовательности процессов
морфогенеза по многим гомологичным структурам и их элементарным
состояниям – фенам, обеспечивает возможность сравнения гомологии
морфогенетических процессов у близких таксонов. Здесь не идет речь
о тавтологии или порочном круге (circulus vitiosus), поскольку не ис_
ходное знание гомологии структур, устанавливаемое их общим проис_
хождением, как это иногда бывает при использовании критериев спе_
циальной гомологии,  указывает затем на общность происхождения
сравниваемых групп организмов, а факт гомологии, например фенов_
антимеров, выявляется естественной «работой» самой развитийной
системы в виде допустимой феногенетической изменчивости в преде_
лах особи. Ранее в главе 1 мы уже подчеркивали этот аспект. Опреде_
ленные состояния антимерных структур – фены, реализуемые в разви_
тии особи на разных ее сторонах, безусловно, являются гомологами,
имеют общее происхождение, а их зеркальное подобие основано на ге_
нетическом родстве. Неодинаковые варианты строения, проявившие_
ся на разных сторонах, ценны тем, что указывают на непрерывность
структурных трансформаций данного признака и связывают разные
его устойчивые состояния – фены – в единый гомологический ряд.

Эпигенетической системой задается весь спектр допустимых
структурных трансформаций в онтогенезе (внутрииндивидуальная
феногенетическая изменчивость) данной группы организмов. Поэтому,
изучив закономерности групповой внутрииндивидуальной изменчиво_
сти фенотипического проявления гомотипичных, гомодинамных и,
возможно, гомономных структур, можно установить их собственную
гомологию и степень родства сравниваемых с их помощью таксонов.
Используя весь веер допустимых развитием дискретных структурных
трансформаций – фенов разных признаков у представителей данной
группы особей (популяции, подвида, вида т.д.), можно приблизиться к
описанию ее «архетипа». Зная законы инвариантных трансформаций
структур в морфогенезе данного таксона, мы получаем реальную воз_
можность сопоставления архетипических свойств у разных таксонов.

В настоящее время существует много версий и аспектов толкова_
ния «архетипа». Оуэновская версия, рассматривающая его как основ_
ной, или исходный, план строения: то общее, что объединяет разные
существующие группы живых организмов, сегодня уже не доминиру_
ет, но иногда вновь в сочетании с идеями Э. Геккеля и представления_
ми молекулярной биологии появляется в некоторых работах, связан_
ных с Hox_генами (см. обзор Robert, 2001, а также Шаталкин, 2002).
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Существенное изменение в представления об архетипе внесли ис_
следования С.В. Мейена, создавшего мерономию. Рассматривая «мерон»
единицей тектологии и считая, что он представляет собой отдельную го_
мологизированную часть целого организма, С.В. Мейен (1988) полагал,
что «выделение меронов, т.е. гомологизированных частей, включает опе_
рацию гомологизации» (с. 93). К сожалению, он не очень строго опреде_
лил содержание «мерона», поэтому сегодня существует множество его
определений (см. Чайковский, 1990; Любарский, 1996). Например, мерон
– это «обобщенный класс однородных в каком_либо отношении призна_
ков» (Чайковский, 1986, с. 51). По Г.Ю. Любарскому (1996а, с. 57): «…Ес_
тественно выделенный признак (часть, аспект) архетипа и называется
мероном», и далее: «…Т.е. мероном мы называем совокупность свойств и/
или структур, выделимую в архетипе при мысленном расчленении его на
части в соответствии с собственным строением архетипа» (с. 57). При
этом он полагает, что мероны являются архетипами для меронов более
низкого уровня. Согласно представлениям А.И. Шаталкина (2002), учи_
тывающим существование онтогенетических модулей – автономно разви_
вающихся блоков и частей организма (Raff, 1996, см. также Hall, 2003),
мерон – это и есть такой естественный онтогенетический модуль.

По словам С.В. Мейена (1978), объекты тектологических иссле_
дований – мероны – формируют целостный организм – архетип, а их
коннексии и взаимодействия (корреляции) при этом должна изучать
архитектоника: «Гомологизированные, т.е. расклассифицированные и
ставшие меронами части организма данного таксона в сумме составля_
ют архетип таксона» (с. 497). В свою очередь тектология и архитекто_
ника (Беклемишев, 1994; Малиновский, 2000) должны рассматривать_
ся «не как самостоятельные морфологические дисциплины, а, скорее,
как аспекты единого морфологического – мерономического (Мейен,
1977, 1978) – исследования» (Мейен, 1988б, с. 92).

Г.Ю. Любарский (1996а) дает несколько определений архетипа,
которые имеет смысл напомнить: 1) архетип – совокупность суще_
ственных признаков исходя из линнеевских представлений; 2) архетип
является интенсионалом понятия о таксоне; 3) архетип, состоящий из
меронов, является инвариантом таксона, или интенсионалом; 4) архе_
тип является иерархической системой меронов; 5) архетип представ_
ляет собой мерономическую систему, «мерономический универсум»,
для описания которого основными понятиями служат иерархия меро_
нов», «мерон» и «стерезис» (стерезис – это по С.В. Чебанову (1984)
«лишенность конкретной формы одной из архетипических частей»); 6)
архетип есть целостная система меронов.

Важен также онтогенетический, или временной, аспект рассмот_
рения архетипа. В этой связи А.И. Шаталкин, исходя из представле_
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ний о существовании онтогенетических модулей – динамических час_
тей, имеющих собственное развитие (Gilbert et al., 1996; Raff, 1996),
дает другое определение: архетип – это «представление об организме,
рассматриваемом с точки зрения составляющих его эволюционно ав_
тономных частей» (Шаталкин, 2002, с. 281). В другом, уточненном,
виде с учетом модульности развития его определение мало измени_
лось: архетип – это «описание организма с точки зрения его онтогене_
тически автономных частей (модулей)» (Там же, с. 283). Необходимо
отметить, что несколько раньше модульная природа мерона была опи_
сана в работах В.В. Короны – одного из учеников и последователей
С.В. Мейена (Корона, Васильев, 2000, 2007).

Учитывая сказанное выше, попытаемся теперь рассмотреть архе_
тип и мерон с позиции эпигенетических представлений, т.е. опираясь на
взгляды К.Х. Уоддингтона (1964, 1970), положения эпигенетической
теории эволюции М.А. Шишкина и модель эпигенетического ландшаф_
та популяции, форматирующего и ограничивающего эпигенетическую
изменчивость (Васильев, 1988, 2009), о которых мы говорили ранее.

7.4. МЕРОНОМИЯ И ЭПИГЕНЕТИКА

В первую очередь важно подчеркнуть, что именно эпигенетичес_
кая система задает все многообразие путей развития, или системы кре_
одов и субкреодов, на основе которых возможна реализация множе_
ства состояний признаков (модальностей) и способов их преобразова_
ния (модусов). Эпигеном каждой особи в популяции содержит потен_
циальную информацию о реализации практически всего допустимого
спектра возможных основных путей развития, и эта информация пере_
дается из поколения в поколение. Однако реализоваться в фенотипе
конкретной особи может не весь спектр, а только один или часть аль_
тернативных путей развития, приводящих к определенным состояни_
ям. Судить обо всех возможных путях развития можно только при
изучении достаточно большой выборки особей из данной популяции,
что позволяет обнаружить и крайне редкие морфозы – аберрантные
пути развития и аномальные состояния отдельных признаков.

По определению одного из авторов книги (Васильев, 2005), с од_
ной стороны, мерон характеризует возможности воплощения струк_
турной части фенотипа (морфотипа) как некий закон трансформации
данной структуры, а с другой – как реальное множество ее фенотипи_
ческих проявлений во всем многообразии допустимых состояний и их
внутрииндивидуальных композиций. Более строгим представляется,
однако, понимание закона трансформации морфоструктуры как архе_
типической компоненты мерона, а сам мерон и есть проявление этого
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архетипического закона в виде реализованного множества модальнос_
тей данной морфоструктуры (признака).

Мерон – признак (часть, фрагмент организма, морфоструктура),
который в данном случае понимается как полиморфное множество
своих возможных состояний. Напомним, что С.В. Мейен ввел в меро_
номию два важных понятия: «сохранение состояния» и «процессуаль_
ное сохранение». Если наследование какого_либо свойства в поколени_
ях можно рассматривать как «сохранение состояния», то, согласно его
представлениям, наследование всей «нормы реакции» соответствует
«процессуальному сохранению». Если теперь вновь вернуться к эпиге_
нетической трактовке этих мерономических понятий, то можно заклю_
чить, что инерционность эпигенетической системы и ее наследование
в чреде поколений одновременно приводят не только к «сохранению
состояния», но и к «процессуальному сохранению». Поэтому еще раз
отметим, что полиморфизм в конкретной популяции и у всего вида в
целом сохраняется во времени и может рассматриваться как «транзи_
тивный полиморфизм» (термин ввел С.В. Мейен). В основе транзи_
тивного полиморфизма, т.е. длящегося из поколения в поколение вос_
произведения многообразия состояний, лежит наследование эпигене_
тической системы популяции (вида) в чреде поколений. Ю.И. Ново_
женов (1979) неслучайно пришел к выводу о том, что «полиморфизм
древнее видов».

Поэтому в каждом таксоне существует некое множество «состо_
яний признака», или модальностей мерона, и «процессуальное состоя_
ние», т.е. морфогенетический закон трансформации мерона (архетипи_
ческая компонента мерона), на который накладываются конструкци_
онные ограничения (или «запреты» по Мейену). Эти ограничения мо_
гут быть обусловлены также и законами формирования живых дисси_
пативных структур (Белоусов, 1987, 1990). Если сравнить разные так_
соны, то их мерономическое разнообразие может быть почти тожде_
ственным по «пенетрантности» модальностей – разнообразию состоя_
ний признаков, но не тождественным по частотной представленности
модальностей. У каждого таксона имеется ядро – преобладающие по
частоте варианты, а также периферия данного мерона – более редкие
состояния (Чайковский, 1990, 2006; Корона, Васильев, 2000; Васильев,
2005). У разных таксонов полиморфные множества состояний мерона
(модальности) могут существенно трансгрессировать (накладываться,
перекрываться). Этот феномен, как мы уже неоднократно отмечали,
был назван С.В. Мейеном рефреном. Каждый таксон будет иметь свое
пространство (морфопространство) реализации, т.е. набор состояний
(модальностей) и модусов (способов трансформации) данного призна_
ка, а также их частотную представленность (вероятность проявления).
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Если вспомнить все, что говорилось нами об эпигенетическом ланд_
шафте популяции, то становится вполне очевидной связь этой модели
с идеей мерона С.В. Мейена. Нельзя не согласиться с высказыванием
его ученика – В.В. Короны – в том, что «… мейенская концепция меро_
на изоморфна концепции эпигенетического ландшафта Уоддингтона…»
(Корона, Васильев, 2000, с. 43). Продолжая эту мысль, заключим, что
совокупность меронов во всем их разнообразии изоморфна концепции
«эпигенетического ландшафта популяции» А.Г. Васильева (2005).

Отсюда вытекает следующее определение мерона (Васильев,
2005): с феноменологической точки зрения мерон представляет собой
реализацию полиморфного множества вероятных дефинитивных со_
стояний морфологических структур, т.е. является осуществленным
множеством состояний признака (части) организма. Однако одновре_
менно мерон представляет собой морфогенетический закон трансфор_
мации структуры, порождающий характерное полиморфное множе_
ство. Как уже отмечалось, С.В. Мейен (1975) подчеркивал необходи_
мость различения двух феноменов: «сохранение состояния» – воспро_
изведение определенных конечных состояний, обусловленных экви_
финальностью морфогенеза (морфогенетической программы. – Авт.),
и «процессуальное сохранение», т.е. сохранение пути развития, или
уоддингтоновского креода.

Таким образом, одновременно вводя два дополняющих определе_
ния мерона (бинарное определение мерона), включающие как экстен_
сиональный, так и интенсиональный аспекты, А.Г. Васильев (2005,
2009) подчеркнул оба эти аспекта: мерон как закон трансформации
(процессуальное сохранение, или интенсионал) и его воплощение –
реализацию в виде полиморфного множества (сохранение состояний,
или экстенсионал). Эти определения полностью согласуются с систем_
ными законами, предложенными Ю.А. Урманцевым (1972 а, б, 1974),
включая закон полиморфизации систем.

Эпигенетические пороги и конструкционные запреты ограничи_
вают вероятные морфогенетические преобразования, а созданный (па_
раметризуемый) ими эпигенетический ландшафт (основа воспроизве_
дения архетипа как совокупности архетипических компонент рассмат_
риваемых меронов) и является тем законом_клише, который задает все
многообразие состояний признака и их частотное (вероятностное)
проявление у таксона, популяции или особи (если рассматривается
внутрииндивидуальная – феногенетическая – изменчивость). Он обес_
печивает их наследование и повторение с заданной частотой в чреде
дальнейших поколений (Васильев, 2005, 2009). Пока неясно, чем обус_
ловлены законы функционирования создающихся живых диссипатив_
ных структур – морфопроцессов, но связанные с порождением биоло_
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гического порядка из хаоса (Пригожин, 1980, 1985), они, вероятно,
чрезвычайно важны при осуществлении морфогенеза, являются его
системной основой (Белоусов, 1990).

Хорошим примером реализации мерона и попытки его «визуали_
зации» может служить феногенетическая изменчивость структуры
перемычек овального и круглого отверстий в популяции прометеевой
полевки (Prometheomys schaposchnikovi Satunin), описанная ранее А.Г.
Васильевым (2005) по четырем элементам. В настоящее время И.А.
Васильевой (2006) удалось гомологизировать у этого вида все дискрет_
ные элементарные костные структуры в области овального и круглого
отверстий (см. рис. 3.14). Поэтому мы можем рассмотреть феногенети_
ческую изменчивость в полном объеме с учетом шести дискретных
элементов – частных меронов (рис. 7.1). Структуру алисфеноида и
варианты ее строения – композиции фенов также можно рассматри_
вать в качестве мерона, который можно определить как композицион>
ный мерон, состоящий из нескольких модулей.

Антимерные композиции фенов шести структурных элементов
связаны в естественный граф в виде сети, в узлах которой располага_
ются односторонние композиции, а ребра графа – линии – соединяют
их в тех случаях, когда эти композиции (хотя бы однократно) встрети_
лись одновременно у одной и той же особи, но на разных сторонах
тела. Стрелки на рисунке указывают направление от численно доми_
нирующих  композиций к более редким. При этом отчетливо выдели_
лось ядро композиционного мерона – наиболее часто встречающиеся
композиции перемычек и столбиков алисфеноида и периферия меро_
на – внутрииндивидуально связанные с ними редкие композиции.
Если учесть частоты встречаемости композиций, то мысленно можно
представить (картировать) данный мерон в виде рельефа. Наиболее
частые морфотипы будут представлять вершины, а редкие – долины,
что позволит «визуализировать» эпигенетический ландшафт. Оказа_
лось, что в разных популяциях прометеевой полевки: на Крестовом
перевале Большого Кавказского хребта и в районе Бахмаро на Малом
Кавказе – частоты встречаемости фенов и их композиций значительно
различались (Большаков и др., 1987).

 Мерономические различия между резко дифференцированными
внутривидовыми формами – подвидами – проявляются еще более от_
четливо. Рассмотрим в этой связи частотное проявление гомологичных
фенов строения подъязычного отверстия (foramen hypoglossi) в области
выхода подъязычного нерва (n. hypoglossus) у разных, заведомо сильно
дифференцированных подвидов большеухой полевки: забайкальского
(Alticola macrotis macrotis) и алтайского (A. m. vinogradovi), которые
некоторое время считались разными видами (Разоренова, 1933).
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Подъязычный нерв выходит из черепа через вентральную часть заты_
лочной кости os occipitale, формируя от одного до четырех отверстий,
т.е. разветвляясь либо до своего выхода из черепа, либо после него, как
уже было отмечено в главе 3.

Таким образом, структуру нерва можно представить в виде неко_
его подобия вилки с иерархически ветвящимися зубцами. На рис. 3.25
приведена модель формирования фенов на разных этапах прохожде_
ния ветвящейся части нерва через слой затылочной кости. Напомним,
что фенами являются все новые отверстия, возникающие при прохож_
дении ответвившихся частей нерва. Если нерв разветвляется ниже
уровня кости, то формируется одно отверстие, соответствующее фену
foramen hypoglossi simplex (FHgsi). Соответственно удвоенное подъя_
зычное отверстие соответствует фену FHgdu, утроенное – FHgtr, учет_
веренное –  FHgqu. У разных подвидов большеухой полевки частота
встречаемости фенов существенно различается. Если у номинативно_
го забайкальского подвида большеухой полевки  по частоте встречае_
мости доминирует фен FHgdu, составляя 78.4%, а  FHgsi встречается
редко – 3.7%, что указывает на более частое ветвление нерва до про_
хождения затылочной кости, то у алтайской формы фен FHgsi, напро_
тив, встречается наиболее часто – 54.3%, а FHgdu несколько уступает
ему – 42.5%, т.е. более чем в половине случаев подъязычный нерв вет_
вится только после выхода из черепа. Соответственно если у забай_
кальского подвида фен FHgtr встречается с частотой 13.4% и FHgqu не
очень редок – 4.5%, то у алтайского подвида фен FHgtr едва достигает
2.8%, а FHgqu почти не встречается – 0.4%, что тоже хорошо согласу_
ется с предыдущим выводом и приведенной выше моделью.

Следовательно, мерономическая структура подъязычного отвер_
стия у сравниваемых подвидов, совпадая в качественном отношении
(у них встречен один и тот же набор фенов подъязычного отверстия),
резко различается по частотной представленности фенов, т.е. различия
затрагивают конфигурацию их эпигенетических ландшафтов, что сви_
детельствует также о проявлении у них морфогенетических различий
и их эпигенетической дивергенции.

В заключение рассмотрим еще один пример мерономического
анализа феногенетической изменчивости рисунка жевательной повер_
хности третьего верхнего щечного зуба (M3) у двух дифференцирован_
ных форм лемминговидных полевок – североякутской (окрестности г.
Тикси) и чукотской (окрестности г. Певек). В данном случае учитыва_
ли складчатость зуба, а также число и местоположение замкнутых ден_
тиновых пространств (см. главу 3). Сочетание этих признаков позво_
лило выделить у обеих форм 22 их композиции, или 22 морфотипа
(рис. 7.2). Линиями, как и в случае с прометеевой полевкой, соедине_
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ны морфотипы зубов, встреченные у одной и той же особи, но на раз_
ных сторонах ее черепа. Видно, что лишь пять морфотипов являются
общими, т.е. представляют рефрен данного мерона. Мерономические
множества морфотипов M3 у чукотских и североякутских полевок
только частично перекрываются  по числу замкнутых пространств.
Различия между обеими формами видны и по вариантам внутриинди_
видуальных связей между морфотипами зубов. Ядра меронов M3 у
чукотской и североякутской полевок не совпадают: частые у одной
формы морфотипы, у другой относительно редки, и наоборот. В целом
морфотипы M3 североякутской лемминговидной полевки имеют более
простую структуру, чем чукотской. Легко заметить, что «эпигенетичес_
кие ландшафты» у сравниваемых форм лемминговидных полевок не
только различны по форме, но и смещены по отношению друг к другу.

Таким образом, анализируя проявления внутрииндивидуальной
эпигенетической изменчивости структуры M3, мы получили важную
дополнительную информацию об особенностях морфогенеза щёчных
зубов у этих дифференцированных форм полевок.

Антимерные билатеральные композиции элементов, допустимые
в ходе морфогенеза, позволяют построить естественную систему
трансформаций структуры, т.е. визуализировать как мерономическое
разнообразие, так и законы трансформации мерона при групповом
(популяционном) анализе внутрииндивидуальной изменчивости. По_
лагаем, что эта сравнительно несложная методология позволит ис_
пользовать мерон как эффективный инструмент для описания эпиге_
нетического ландшафта популяции и выявления системы ее креодов и
субкреодов, т.е. особенностей «сохранения состояний» и «процессуаль_
ного сохранения» в данной популяции по сравнению с другой.

Композиционный мерон, состоящий из частных меронов – от_
дельных модулей (морфоструктур) в целом уподобляется архетипу,
поскольку архетип представляет собой совокупность меронов (см.
выше). Если композиционный мерон (морфотипическое разнообра_
зие) соотносить с архетипом, то возникает необходимость ввести в
качестве синонимического еще одно понятие – «частный архетип». На
практике весьма сложно (вероятно, невозможно) описать все разнооб_
разие инвариантных проявлений фенома, характеризующих архетип,
поэтому обычно описывается только разнообразие определенной части
фенома – композиционный мерон, а следовательно, частный архетип.
В дальнейшем мы будем оперировать этими понятиями как синони_
мичными и взаимодополнительными.

Анализ метамеров позволяет строить и индивидуальные мероны
для особей (например, по листьям_метамерам в кроне дерева), а также
проводить косвенное сравнение «эпигенетического ландшафта» у раз_
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ных особей, используя ту же самую «популяционную» методологию. В
свою очередь сравнительный анализ индивидуальных меронов позво_
ляет осознанно и целенаправленно находить в популяции и различать
сходные в феногенетическом отношении типы особей – фенотипы –
по особенностям их «процессуального сохранения» или, что звучит
привычнее, по «широте нормы реакции» (точнее, по «структуре нормы
реакции»). Следовательно, мы можем сортировать фенотипы по осо_
бенностям работы их эпигенетических программ в процессе формиро_
вания определенных морфоструктур, а также «нагружать» программы,
применяя метод «провокационного фона» Н.В. Глотова (1983), т.е. из_
менять условия развития и экспериментально исследовать полноту
проявления субкреодов, «расположенных» в периферической зоне
мерона. Это позволит выявить структурогенетические, размерогенети_
ческие и формогенетические эффекты наведенной (определенной экзо_
генной) изменчивости (Корона, Васильев, 2007). На контрольном
«нормальном фоне» в данном случае можно будет проанализировать
черты собственной (определенной эндогенной) изменчивости: то, как
может реализовываться признак у данной особи вне стресса. Другими
словами, можно будет приблизиться к тому, чтобы через программу
развития косвенно «визуализировать» потенциал эпигенома особи
(эпигенетическую систему популяции) в множестве порожденных им
модальностей мерона – частот встречаемости фенов (Васильев, 2009).

О необходимости визуализации эпигенетического ландшафта
недавно писал А.П. Расницын (2002). Реализованные выше способы
«визуализации» эпигенетического ландшафта на основе фенетическо_
го анализа внутрииндивидуальной (феногенетической) изменчивости
композиций фенов антимерных структур черепа на примере подвидов
большеухой полевки, двух форм лемминговидной полевки, а также
изолированных популяций прометеевой полевки представляются на_
дежными и практически осуществимыми. Другой, более эффективный,
способ косвенной «визуализации» эпигенетического ландшафта попу_
ляции на основе многомерной ординации индивидуальных фенетичес_
ких композиций рассмотрим несколько позже. Фактически все эти
подходы позволяют с помощью группового (популяционного) анализа
внутрииндивидуальной изменчивости «визуализировать» популяци_
онный (видовой) архетип с учетом всех возможных  трансформаций
(модусов). В этом состоит наиболее существенное отличие популяци_
онной мерономии от фенетики и популяционной морфологии.

В этой связи уместно напомнить слова Жоффруа Сент_Илера о
«типе», который он понимал приблизительно так же, как мы трактуем
архетип: «…если организованное существо, хотя и целиком обновлен_
ное в своей субстанции и полностью трансформированное, все же ос_
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тается тем же самым индивидуумом, то необходимо должно быть не_
что, стоящее выше всех этих сочетаний, поочередно образующих его,
выше всех тех обликов (apparences), под которыми он является нашим
взорам. Действительно, все это внешние, мгновенные, акцидентальные
проявления его индивидуальности, образы его проявления, не «тип»
его»(Geoffroy St._Hilaire, 1859, p.87_88; цит. по: Канаев, 1966, с. 12).
Далее он поясняет, что такое тип (архетип. – Авт.): «Этот тип есть мо>
дель (курсив наш. – Авт.), присущая всякому живому существу, со_
гласно которой оно развертывается, по которой проявляется во время
его существования активность, свойственная организованному суще_
ству. Тип этот оно стремится реализовать с первого мгновения своего
существования, оно осуществляет его, если ничто преждевременно не
прервет или не заставит уклониться течение жизненных явлений»
(Там же, p. 88; цит по: Канаев, 1966, с. 12).  Рассуждая о «типе» (архе_
типе. – Авт.) вида, он писал, что это «тот самый тип, по которому в
свою очередь моделируется каждый индивид» (Там же, p. 91; цит по:
Канаев, 1966, с. 13).

Таким образом, Жоффруа Сент_Илер значительно опередил свое
время в морфологическом осознании архетипа и, вероятно, именно по
этой причине не был понят современниками и даже своим ближайшим
соратником Ж. Кювье. Если у читателя вдруг возникнет опасение в
том, что авторы отстаивают так называемое «идеалистическое» пони_
мание, то, пожалуйста, не спешите с выводами и дочитайте главу до
конца. Дальше мы вновь вернемся к обсуждению этого важного аспек_
та «типологического видения» типа как нормального атрибута морфо_
логического исследования.

7.5. ВЗАИМОСВЯЗЬ ПОНЯТИЙ ИНТРА!, ЭКСТРА!,
ОНТО! И ФИЛОКРЕОДОВ

С.В. Мейен (1988) использовал в своих мерономических постро_
ениях представление о «креоде» К.Х. Уоддингтона, рассматривая креод
как проявление ограничений морфогенеза. Это, на наш взгляд, сближа_
ет мейеновскую мерономию и уоддингтоновскую эпигенетику. По_
скольку Мейена в первую очередь интересовали мероны как множе_
ства состояний и архетип как инвариант для всех особей группы или
таксона, то «креод» в его понимании неизбежно должен быть представ_
лен как основной путь развития – главный креод и разветвляющиеся
от него субкреоды, и только в этом случае могут появиться ядро и пе_
риферия мерона, а также частотная наполненность отдельных классов
(состояний). Он ввел несколько дополнительных вариантов рассмот_
рения креода (Мейен, 1975).
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Все варианты морфогенетического ограничения разнообразия и
пределов внутрииндивидуальной реализации сериальных гомоди_
намных и гомотипных структур, например метамеров и антимеров,
назвал «интракреодом». Мы полагаем также, что сериальные гомо_
номные структуры наряду с гомотипными и гомодинамными также
могут характеризовать ограничения разнообразия, описывающие
свойства интракреода.

В нашем случае «интракреод» можно оценить как допустимый
размах проявления разных фенов одних и тех же неметрических при_
знаков на разных сторонах тела (например, черепа позвоночного жи_
вотного или листа растения) при флуктуирующей асимметрии.  Оче_
видно, что у растений это могут быть допустимые пределы эндогенной
метамерной и антимерной изменчивости (Кренке, 1933–1935; Мамаев,
1973; Корона, Васильев, 2000, 2007). А.Г. Васильев (2005) на примере
эпигенетической изменчивости структуры рисунка надкрылий жука –
усача изменчивого продемонстрировал давление интракреода, которое
приводит к тому, что различия в структуре рисунка на левом и правом
надкрыльях во всех композициях не превышают двух элементов. Об_
разуется некоторый «коридор» значений по числу элементов на над_
крыльях разных сторон тела – от малого их числа до большого, причем
ширина коридора соответствует не более чем двум структурным эле_
ментам. Такое же явление было обнаружено при изучении изменчиво_
сти числа шовных выростов предчелюстной кости в лобную у рыжей
(Clethrionomys glareolus) и красной (C. rutilus) лесных полевок, где раз_
ница в числе элементов, параллельно проявляющихся у конкретных
особей слева и справа, также была ограничена 2–3 при общем размахе
значений на каждой из сторон от 3 до 8. По совету авторов книги В.А.
Костенко (1997) в своей диссертации провел такой же анализ данных
по изменчивости морфотипов зубов у ряда видов грызунов (Microtus
sachalinensis, M. oeconomus, M. hyperboreus, M. fortis, M. maximowiczi) и
тоже получил нечто наподобие узкого «коридора» значений для анти_
мерных морфотипов зубов M3, а также m1 по числу входящих и выс_
тупающих углов. Мы можем привести еще десятки примеров суще_
ствования подобных корреляционных «коридоров» для позвоночных
и беспозвоночных животных, а также листьев некоторых покрытосе_
менных растений. Все это указывает на то, что «интракреод» вполне
операционален и может быть использован в фенетических и мероно_
мических исследованиях.

Для характеристики ограниченности полиморфизма между гомо_
логичными частями (меронами) разных особей С.В. Мейен ввел поня_
тие «экстракреод». Очевидно, что одни и те же фены для одних и тех
же неметрических признаков у представителей разных популяций
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внутри вида строго гомологичны. Экстракреод – очень важное поня_
тие, так как в нашем случае оно характеризует проявления эпигенети_
ческой изменчивости в популяции (Васильев, 1988, 2005) и ее ограни_
ченность, обусловленную эпигенетическими порогами. Введенная А.Г.
Васильевым модель эпигенетического ландшафта популяции факти_
чески соответствует представлению об экстракреоде, но последний
термин более глубок и абстрактен и может быть широко использован
в межгрупповых сравнениях. В разных популяциях вида экстракреоды
могут существенно различаться. Примечательно, что экстракреод не
суммативен, т.е. не складывается как суммативное разнообразие из не_
зависимых проявлений разных фенов у разных особей, а инвариантен,
т.е. характеризует общие для всех особей популяции типичные эпиге_
нетические ограничения их структурогенеза. Каждая особь в данной
популяции способна реализовать практически почти весь спектр со_
стояний признаков – фенов, но с определенными заданными для попу_
ляции вероятностями: некоторые фены имеют такую низкую вероят_
ность, что их проявление в фенотипе может быть проблематичным
(запрещенным). В дальнейшем мы вновь вернемся к обсуждению экст_
ракреодов и их практическому обнаружению в популяции.

Необходимо обсудить еще одно важное обстоятельство. Посколь_
ку большинство неметрических признаков билатеральны, то их фены,
проявляющиеся на разных сторонах тела как антимерные, т.е. гомоти_
пичные структуры, определяют элементы разнообразия индивидуаль_
ных «интракреодов». Поэтому «интракреод» любой особи характери_
зуется лишь двумя индивидуальными гомотипными антимерными
(односторонними) композициями фенов или гомотипными антимер_
ными вариантами строения в серии гомодинамных частей – метаме_
ров. Однако, как уже говорилось, есть основания полагать, что и гомо_
номные структуры также могут быть причислены к элементам упоря_
доченного морфогенетического разнообразия внутри особи – интрак_
реода, но эти случаи пока не были нами предметно изучены.

Выше уже отмечалось, что интракреод должен интерпретиро_
ваться в основном как проявление эпигенетических ограничений, так
как геном особи и условия ее развития для обеих сторон практически
совпадают. Когда мы вслед за Б.Л. Астауровым (1974) в качестве еди_
ничного объекта наблюдения в случае билатеральных признаков выби_
раем не особь, а сторону особи, то всегда рассматриваем две относи_
тельно независимые реализации эпигенетической программы на раз_
ных сторонах тела. Внутрииндивидуальная изменчивость на уровне
популяции (группы) обобщается как экстракреод, сформированный на
основе интракреодов особей. Поэтому групповая (популяционная)
внутрииндивидуальная изменчивость позволяет выявить инвариант_
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ные для всех особей популяции, альтернативные пути развития и на_
полнить их частотными характеристиками. Подсчитывая частоты фе_
нов и/или ординируя и классифицируя их индивидуальные компози_
ции многомерными статистическими методами в конкретной выборке
из данной популяции, мы тем самым косвенно характеризуем особен_
ности ее эпигенетического ландшафта, т.е. частоты выявляют специ_
фику расположения эпигенетических порогов при развитии пороговых
неметрических признаков и их дискретных устойчивых состояний –
фенов в данной популяции. Разнообразие разброса ординат при мно_
гомерном анализе индивидуальных фенетических композиций опреде_
ляет морфопространство возможных (допустимых и реализующихся в
данной популяции) альтернативных путей или траекторий развития
(субкреодов), или эпигенетический ландшафт.

В качестве примера расхождения эпигенетических ландшафтов
при такой многомерной ординации рассмотрим результаты дискрими_
нантного анализа главных компонент индивидуальных фенетических
композиций трех разных линий мышей (C57BL/6J, CBA/Lac и PT)
при сравнении выборок трехмесячных (взрослых) самцов. На приве_
денном в главе 6 рис. 6.5 видно, что полигоны изменчивости ординат
антимерных, т.е. односторонних, индивидуальных композиций 15 го_
мологичных фенов неметрических признаков черепа и нижней челюс_
ти у разных линий мышей в плоскости дискриминантных каноничес_
ких функций практически не перекрываются. Другими словами, эпи_
генетическая изменчивость каждой линии ограничена своим мероно_
мическим пространством. Это позволяет осуществить многомерную
«визуализацию» эпигенетических ландшафтов сравниваемых групп
даже по 15 фенам неметрических признаков.

Установлено, что уровень расхождения эпигенетических ланд_
шафтов сравниваемых линий мышей весьма высок. Зная, что алго_
ритм дискриминантного анализа нацелен на поиск сочетаний призна_
ков, которые мало варьируют внутри группы, но  различаются в раз_
ных группах, можно заключить, что наиболее устойчивые черты –
инвариантные для каждой линии закономерности проявления архе_
типа – оказываются нетождественными у разных линий. Отсюда так_
же следует, что за 100 лет изолированного разведения и содержания
линий в неволе произошла существенная перестройка их эпигенети_
ческих систем, которая привела к феногенетической дивергенции ли_
ний. Причем хорошо известны существенные молекулярно_генети_
ческие различия, проявляющиеся между заведомо разными линиями
мышей, которые многократно подтверждены в иммунных тестах по
приживлению трансплантатов кожи и иными методами и не требуют
специальных доказательств.
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Сравнение разных популяций по частотам встречаемости фенов
и разнообразию индивидуальных фенетических композиций позволя_
ет оценить степень различий их эпигенетических ландшафтов по про_
явлениям эпигенетической изменчивости. Мера различий характери_
зует степень эпигенетической дифференциации популяций и дивер_
генции таксонов разного ранга. При сравнении частот встречаемости в
качестве меры различий мы используем оценку фенетических MMD_
дистанций, а при многомерной дискриминации – обобщенное рассто_
яние Махаланобиса (D2). Поскольку единицами наблюдения являются
сторона особи и антимерная индивидуальная фенетическая компози_
ция, то разрешающая способность таких сравнений возрастает по срав_
нению с использованием «целых особей», причем они уже характери_
зуют не индивидуальную изменчивость, а генерализованные для попу_
ляции (или таксона) эпигенетические различия интракреода, который
при этом становится фактически экстракреодом. Этого нельзя достичь
при проведении сравнений на «уровне особей».

С.В. Мейен предложил ввести также понятия «онтокреод» и «фи_
локреод», чтобы подчеркнуть ограниченность формообразования в
индивидуальном и историческом процессах развития. При этом уод_
дингтоновский термин «креод» содержательно полностью совпадает с
мейеновским термином «онтокреод». Мейен разъяснил, что различия
между онто_ и филокреодом заключаются не в том, что онтокреод идет
по реальному креоду, а филокреод не идет, а в том, что онтокреоды бо_
лее тесно связаны с явлением «эквифинальности» развития (термин Г.
Дриша). Напомним, что эквифинальность по Г. Дришу (1915) – это
регулирование процесса развития, приводящее формообразование к
одному и тому же финалу – конечному состоянию. Собственно, сам
термин креод был введен Уоддингтоном для того, чтобы конкретизи_
ровать явление эквифинальности (Мейен, 1975), подчеркнуть направ_
ленность и зарегулированность онтогенеза. Поэтому рассмотрение
креода как наличия ветвящихся главного и второстепенных субкрео_
дов не противоречит представлениям о зарегулированности развития
и формообразования и явлению эквифинальности. Однако проблема
эквифинальности до сих пор не решена, крайне актуальна и важна для
понимания морфогенетического процесса (Шишкин, 2006).

Филокреод, как нам представляется, отражает преемственность в
чреде поколений исторически возникших ограничений развития, обус_
ловленных эпигенетической системой. Эрнст Майр (1968) еще в сере_
дине 60_х годов XX в., т.е. задолго до появления термина «филокреод»,
высказал во многом сходную мысль: «Так называемая ортогенетичес_
кая направленность обусловлена тем, что эволюционные изменения
фенотипа, возникающие под действием естественного отбора, ограни_
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чены возможной полнотой ответа эпигенотипа» (с. 486). Необходимо
подчеркнуть, что филокреод обладает свойствами экстракреода: пред_
ставлен длящимся во времени, т.е. передающимся из поколения в по_
коление эпигенетическим ландшафтом, на основе которого каждая
особь в пределах данной фратрии потенциально может реализовать оп_
ределенный спектр альтернативных путей развития: креодов и субкре_
одов. Фактически филокреод и есть экстракреод, длящийся во времени
и обеспечивающий проявление транзитивного полиморфизма (Василь_
ев, 2005). Существование филокреода доказывают феноменология и
широкая распространенность параллельных рядов гомологических
структур у близких таксонов в соответствии с законом Н.И. Вавилова,
а также проявление правила Н.П. Кренке, известного как закон род_
ственных отклонений, когда редкие и/или считающиеся тератами ва_
рианты строения у одного таксона могут быть нормой у другого род_
ственного или даже удаленного таксона.

Так, у желтого суслика Spermophylus fulvus фен «замкнутая вы_
резка надглазничного отростка» имеет среднюю частоту встречаемос_
ти (30–50%) и подвержен флуктуирующей асимметрии (Большаков и
др., 1985), но у горного суслика (S. musicus) – это фиксированный ви_
довой признак и всегда проявляется симметрично на обеих сторонах
черепа. Данный пример иллюстрирует отчетливое проявление прави_
ла Кренке в строении надглазничного отростка сусликов, и можно
привести достаточно много примеров, иллюстрирующих правило
«родственных отклонений» Н.П. Кренке (1933–1935) для фенов не_
метрических признаков скелета млекопитающих.

Поскольку каждая особь содержит общую, инвариантную для
популяции эпигенетическую информационную систему, то в таком
смысле принципиальных различий между интракреодом и экстракре_
одом не существует. Если бы одна и та же особь могла прожить множе_
ство жизней в разных условиях, то она реализовала бы значительный
спектр изменчивости (субкреодов), характерный для всей популяции,
от которой она берет свое начало. Ее интракреод при максимальном
проявлении всех потенциальных возможностей развития приблизил_
ся бы к экстракреоду – реализации фиксированного разнообразия об_
щих для всех особей популяции субкреодов. Другими словами, экст_
ракреод выражается в генерализации разнообразия интракреодов,
представляя их инвариантные черты (Васильев, 2005).

Приведем один из известных примеров сближения интра_ и эк_
стракреодов, указывающий на высокую индивидуальную информа_
ционную «емкость» эпигенома. Эксперименты, проведенные в вива_
рии ИЭРиЖ УФАН СССР (ныне УрО РАН), по разведению в лабо_
раторных условиях полевок_экономок, привезенных с юга и севера
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Урала, показали, что в колониях, полученных от малого числа пар,
вопреки «принципу основателя» Э. Майра (1968), многие признаки
(в частности, окраска шкурок, оцененная методом колориметрирова_
ния) полностью воспроизвели весь диапазон изменчивости, харак_
терный для исходных аборигенных популяций (Шварц и др., 1966). В
других вариантах сравнения размаха изменчивости разных призна_
ков особей аборигенных природных популяций и полученных от них
либораторных колоний в большинстве случаев сохраняются отчетли_
вые черты исходных природных форм (Покровский, Большаков,
1979; Васильев и др., 2000).

Поэтому можно предположить, что и филокреод таксона, обладая
свойствами экстракреода, будет сохранять характерные черты эпигене_
тического ландшафта интракреода особи. Соответственно интракреод,
или внутрииндивидуальная изменчивость, оцененная на популяционном
(групповом уровне), всегда будет определять основной (инвариантный)
спектр всех характерных потенциальных траекторий развития (эпи>
генетический ландшафт) таксона, или его архетип.

Итак, по определению А.Г. Васильева (2005, 2009), с одной сторо_
ны, мерон – это закон (интенсионал), порождающий все многообразие
(множество) его индивидуальных реализаций, а с другой, мерон, соб_
ственно, и есть данное реализованное множество (экстенсионал). В
основе существования мерона и как закона развития, и как потенци_
ально реализованного на его основе множества индивидуальных вари_
антов структуры, формы и размеров лежит эпигенетическая система
(эпигеном), которая исторически сбалансирована таким образом, что
параметризует (Белоусов, 1987, 1990) все возможные витальные и суб_
витальные морфогенетические траектории (Уоддингтон, 1964, 1970).
Исторически у каждого таксона вырабатывается спектр таких траекто_
рий развития, осуществление которых в морфогенезе принципиально
возможно (допустимо). Другими словами, может быть практически
реализовано в виде той или иной «диссипативной структуры», кото_
рую принято называть «фенотипом». Все, что может быть осуществле_
но в процессе морфогенеза особей данной популяции, потенциально
содержится в возможностях ее эпигенетической системы – популяци_
онного эпигенома. Однако это рекурсивные программы, т.е. фактичес_
ки ситуационные. Если возникнет данная констелляция условий, то
сработает определенный порог развития, и оно пойдет по определен_
ной траектории, а если нет, то сработает другая подпрограмма, которая
в свою очередь при некоторых случайно возникших обстоятельствах
во внутренней или внешней совокупности условий развития может и
не осуществиться. Это не строго линейная и последовательная про_
грамма_таймер, а саморегулирующяся программа с широким «люф_
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том» выбора продолжения, причем способная к адаптивному эпигене_
тическому «самоперепрограммированию», хотя и в узких пределах.

Различные морфогенетические траектории могут осуществляться
либо в нормальных, либо только в экстремальных условиях развития.
Эти траектории часто дискретны и приводят к дискретным морфогене_
тическим структурным реализациям (Hall, 2003), т.е. неким морфоге_
нетическим единицам – модулям, морфам, фенам. Явления модульно_
сти, а также дискретности морфогенетических траекторий указывают
на то, что далеко не все пути (траектории) развития могут осуще_
ствиться, поскольку иначе был бы непрерывный ряд реализаций. Мно_
жество теоретически и комбинативно возможных состояний на прак_
тике не могут осуществиться, образуя разрывы (дискретности) в по_
тенциальном морфогенетическом пространстве. Дискретности, явля_
ясь устойчивыми состояниями живых «диссипативных структур»,
обусловлены соответствующими бифуркациями (Белоусов, 1990,
1993б). Множество таких дискретных устойчивых состояний фенов и
есть отражение имманентных свойств нелинейных самоорганизую_
щихся живых систем в виде соответствующих каскадов потенциаль_
ных бифуркаций. Те из них, которые допустимы (потенциально реали_
зуемы, т.е. устойчиво параметризуемые эпигенетической системой),
защищены эпигенетическими пороговыми ограничениями, прошли
многократную историческую апробацию, формируются как норма или
проявляются как частые «аберрации». Другие, иногда это субвиталь_
ные пути развития, приводят к резко уклонившимся от нормы, но еще
способным реализоваться композициям фенотипа, которые обычно
называют уродствами (тератами). Последние редки и проявляются
чаще только в экстремальных условиях, которые делают более частой
возможность преодоления регуляторных пороговых эпигенетических
ограничений нормального развития при усилении уровня хаотических
флуктуаций. Поэтому те пути развития, которые исторически сохране_
ны и приводят к определенным органам и специфическим структурам
(модулям, фенам), формируют далеко не случайное «прокрустово
ложе» морфогенеза, т.е. осуществляются регулярно.

Регулярность можно рассматривать как закономерность (аспект
номотетики), в связи с чем регулярное проявление даже редких, но
определенных субвитальных уродств с устойчивой, но крайне низкой
частотой встречаемости можно назвать закономерным.  Многолетний
опыт изучения таких дискретных структурных вариаций – фенов –
позволяет утверждать, что в выборках из естественных природных
популяций, когда тотальный сбор материала ограничен во времени,
приурочен к одному сезону, проводится локально и ежегодно, частоты
встречаемости фенов разных неметрических признаков оказываются в
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высшей степени устойчивыми (Васильев и др., 2000). С одной сторо_
ны, потенциальные пути развития реализуются с заданной для конк_
ретной однородной совокупности особей частотой, но с разной для
различных признаков. С другой стороны, очевидно, что с «заданной»
вероятностью реализуется тот или иной фен, поэтому «законом» слу_
жат именно эпигенетические пороговые ограничения морфогенеза, а
стохастика развития (реализационная изменчивость – флуктуирую_
щая асимметрия) приводит к их случайным преодолениям.

Поэтому, опираясь на закономерности групповой внутрииндиви_
дуальной изменчивости, можно прогнозировать не только спектр эпи_
генетической изменчивости популяции, но и давать прогноз потенци_
альных путей дальнейшей эволюционной перестройки эпигенетичес_
кой системы таксонов видового и надвидового ранга. Другими слова_
ми, по имеющимся ограничениям групповой внутрииндивидуальной
изменчивости (интракреоду) можно оценить разнообразие и специфи_
ческие черты эпигенетической изменчивости популяции (экстракрео_
да), а также ретроспективно выявить родственные отношения между
близкими таксонами по спектру и частотной представленности гомо_
логичных структурных элементов – фенов (филокреоду). Безусловно,
это сложная задача, но вполне осуществимая на практике, поскольку
потребует от исследователя проведения параллельного фенетического
анализа большого числа таксонов путем повторных итеративных клас_
сификаций выборок до момента обнаружения максимально большого
числа гомологичных фенов. Трудность при этом состоит в том, что при
добавлении нового таксона требуется каждый раз вновь проводить для
него поиск всех ранее уже известных и новых специфичных фенов, а
затем осуществлять процедуру их гомологизации.

Таким образом, теоретически можно получить общую естествен_
ную картину эпигенетической дивергенции родственных таксонов и
выявить их филокреоды, опираясь на многомерный анализ гомологич_
ных фенов неметрических признаков. Следующий шаг – построение
моделей естественной филогении, основанной на степени и направле_
нии эпигенетической дивергенции таксонов.



ГЛАВА 8. ВИЗУАЛИЗАЦИЯ
ЭПИГЕНЕТИЧЕСКОГО ЛАНДШАФТА
И АРХЕТИПА ТАКСОНА

«Отбрось предубеждение – и ты
спасен. Но кто может помешать тебе
его отбросить?»

Марк Аврелий

8.1. АРХЕТИПЫ НА РАЗНЫХ УРОВНЯХ
ТАКСОНОМИЧЕСКОЙ ИЕРАРХИИ

Поскольку имеются достаточные основания полагать, что в онто_
генезе организма действительно формируются естественные и в значи_
тельной степени автономные морфогенетические модули (Raff, 1996;
Гилберт и др., 1997; Hall, 2003), а в соответствии с представлениями
В.Н. Беклемишева части организма обладают высокой долей индиви_
дуальности, то мерон может быть приравнен к такому модулю (Шатал_
кин, 2002) и не будет рассматриваться как совершенно произвольно
выбранная часть организма. При этом, однако, теряется известная аб_
страктность мерона и происходит его превращение в автономную опе_
рациональную структуру, которая является уже частью в строгом
смысле слова. Так как мерон совмещается со структурой и становится
неким целым, то формально к нему самому уже может быть отнесено
понятие архетип. По Г.Ю. Любарскому (1996а), существует иерархия
меронов, при которой мерон, стоящий на более высокой ступени, мо_
жет выполнять роль архетипа по отношению к меронам, стоящим на
более низкой ступени. Выше мы уже отмечали и поясняли синонимич_
ность понятий «композиционный мерон» и «частный архетип». Поэто_
му закономерную компоненту формирования мерона мы предлагаем
рассматривать как архетипическую компоненту, или «архетип» мерона
(операциональный архетип). В то же время можно говорить и об об_
щем, или генеральном, архетипе, который характеризует весь феном и
складывается из архетипических компонент меронов_модулей. Архе_
типическая компонента мерона и их совокупность – собственно архе_
тип всего организма, по нашему мнению, возникает и поддерживается
эпигенетической системой – эпигенетическим ландшафтом.

С нашей точки зрения (Васильев, 2005), имеет смысл разделять
архетипы популяции, вида и надвидового таксона. Архетип популяции –
это все потенциальное многообразие всех инвариантных структур фено>
ма, способных проявиться у каждой особи в данной единой по происхож>
дению группе на основе общего эпигенетического ландшафта популяции.
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Полную информацию об архетипе содержит эпигенетическая система
популяции (экстракреод), которая с той или иной степенью полноты
представлена в эпигеномах образующих ее особей. Однако информаци_
онное тождество эпигенетической системы популяции ее архетипу – по_
тенциальному разнообразию фенотипов, не является абсолютным. Бла_
годаря комбинативной изменчивости при скрещиваниях происходит
новое интегрирование эпигенома, порождающее его молекулярно_гене_
тическую уникальность. Иногда спонтанные процессы функционирую_
щего эпигенома могут приводить при одном и том же исходном геноти_
пе к перестройке эпигенетической системы и эпигенетическому насле_
дованию иного фенотипа, который в норме соответствовал другому ге_
ному. Например, при экстремальном воздействии тяжелого теплового
шока на ранних и поздних стадиях развития дрозофил проявляется
«мутация» radius incompletus (Васильева и др., 1987 а, б, 1995 а, б). В та_
ких случаях происходит перестройка генома за счет эпигенетических
процессов, приводящих к перемещению мобильно диспергированных
элементов генома (транспозонов, ретропозонов и других ТЭ), сопровож_
дающаяся направленным изменением фенотипа.

Л.А. Васильевой с соавторами было установлено, что эти «благо_
приобретенные» фенотипические черты жилкования крыла дрозофил
могут наследоваться до тех пор, пока при повторном воздействии в
иной чувствительный момент не произойдет обратный процесс, в ре_
зультате которого у части особей появятся прежние черты фенотипа, и
расстановка мобильных элементов генома изменится на исходную
молекулярную структуру. Тем не менее поскольку эпигенетическая
система в значительной степени устойчива к изменениям внешней и
внутренней среды, эти мелкие индивидуальные особенности обычно
будут регулироваться и не проявляться в фенотипе. Однако при рез_
ком изменении условий внешней и/или внутренней среды возможна
ситуация, при которой эпигенетическая регуляция окажется ослаблен_
ной, и те или иные аберрантные траектории развития (субкреоды)
проявятся в фенотипах.

Феном (фенотип) каждой отдельной особи представляет собой
своеобразное «окно», в котором проявляется та или иная часть популя>
ционного архетипа (экстракреода). В связи с тем, что каждая особь в
популяции обладает единым эпигенетическим ландшафтом, т.е. спо_
собна реализовать любой из характерных для популяции путей разви_
тия, экстракреод, или эпигенетический ландшафт популяции, инфор_
мационно почти изоморфен популяционному архетипу, а сам популя_
ционный архетип инвариантен по отношению ко всем особям данной
популяции. Видовой архетип – это тот инвариантный спектр траекто_
рий развития, который содержит эпигенетический ландшафт вида. У
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каждой особи вида есть общие, инвариантные для всех представителей
этого таксона свойства и черты строения фенотипа на всех этапах ее
морфогенеза и в любых трансформациях, по которым почти всегда
можно провести их безошибочную видовую диагностику. В данном
случае, видимо, можно говорить об общевидовой программе развития.

Вновь вспомним слова великого Жоффруа Сент_Илера, который
осознал свойства архетипа вида задолго до того, как были написаны
эти строки. Говоря о типе (архетипе. – Авт.) вида, он пишет: «Тип вида
никогда не показывается нашим глазам: он является только нашему
духу (его можно мысленно воссоздать по проявлениям отдельных со_
стояний. – Авт.). Действительно, тип это не какое_то единство, матери_
ально реализованное в каких_то индивидуумах, хотя эти индивидуумы
и могут быть для нас его представителями. Это модель, по которой все
они образованы и к которой они приближаются, одни больше, другие
меньше: это их «абстрактный и общий образ» (Geoffroy St._Hilaire,
1859, p. 303; цит. по: Канаев, 1966, с. 13). Последние слова в приведен_
ной выше цитате принадлежат Гёте, как установил И.И. Канаев (1966),
т.е. Жоффруа цитировал Гёте. Таковы, по_видимому, истоки представ_
лений об архетипе, мероне, а теперь и о параметризующем их популя_
ционном эпигенетическом ландшафте.

Инвариантные свойства архетипа вида проявляются в любой
популяции, но, чтобы их выявить и дифференцировать, требуется
сравнить эпигенетическую изменчивость у разных популяций, в том
числе у внутривидовых форм ранга подвидов. При этом необходим как
качественный, так и количественный анализ проявления гомологич_
ных состояний морфоструктур (например, фенов).

Поиск инвариантных для вида черт архетипа по индивидуальным
композициям может быть осуществлен с помощью корреляционного
анализа или метода главных компонент. В то же время при выявлении
этого инвариантного паттерна фенов следует сравнивать выборки раз_
ных видов, применяя, например, дискриминантный анализ. Тем же
путем можно уточнить надвидовой архетип как инвариантный паттерн
гомологичных фенов, например для представителей подрода, но диск_
риминантный анализ в этом случае следует проводить уже между
представителями разных родов или триб и т.д. В тех случаях, когда
анализируются экстракреоды подвидов, вида и надвидового таксона,
речь идет уже об экстракреодах, в которых отображены филокреоды
(см. главу 7).

Теоретически в отдельно взятой популяции одного конкретного
вида паттерны фенов и их композиций, характеризующие архетипы
групп особей разного таксономического уровня, должны по величине
изменчивости соотноситься следующим образом. Доля представленно_
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сти архетипической изменчивости популяции должна в ней доминиро_
вать. Доля архетипической изменчивости, обусловленной таксоном
надвидового ранга, будет при этом самой небольшой, а доля видового
архетипа – промежуточной по величине. Другими словами, черты по_
пуляционного архетипа на уровне популяции должны доминировать
над проявлением инвариантных архетипических характеристик вида и
надвидовых таксонов.

Однако если сравнивать популяции и таксоны разного уровня
иерархии, например, с помощью дискриминантного анализа, то легко
можно будет убедиться в том, что вдоль первых дискриминантных
осей проявятся межгрупповые различия наиболее дивергировавших
друг от друга таксонов самых высоких рангов таксономической иерар_
хии, а вдоль последних значимых дискриминантных осей – внутриви_
довые и межпопуляционные. Напомним, что дискриминантный анализ
максимизирует отношение межгрупповой дисперсии к внутригруппо_
вой, т.е. осуществляет «поиск» самых устойчивых и наименее варьиру_
ющих внутри групп признаков и их сочетаний, но наиболее эффектив_
но различающих эти группы. Значит, в первую очередь отбираются
свойства, обладающие наибольшим таксономическим весом и имею_
щие черты почти инвариантных композиций, облегчающих диагности_
ку форм на индивидуальном уровне. Поэтому если в первом случае,
например при использовании метода главных компонент, разнообра_
зие архетипа данной популяции будет обеспечивать наибольшую дис_
персию и окажется наибольшим, то для архетипа надвидового таксона,
который наиболее устойчив, а следовательно, и менее разнообразен,
дисперсия окажется наименьшей.

Таким образом, разнообразие архетипической компоненты разно_
го уровня таксономической иерархии – от подвидов до таксонов над_
видового ранга – в конкретных популяциях будет уменьшаться в на_
правлении таксонов самого высокого уровня, но одновременно будет
возрастать устойчивость архетипической компоненты высших таксо_
нов. Наиболее сложной при этом станет процедура правильной гомо_
логизации фенов сильно дивергировавших таксонов, представляющих
разные семейства и подотряды. Поскольку любой таксономист работа_
ет с выборками из конкретных популяций, эти очевидные особеннос_
ти проявления иерархически разных архетипических черт в популя_
ции априори следует обязательно осознавать и учитывать.

С.В. Мейен предложил образную модель_аналогию соотношения
таксонов и признакового пространства в виде панели и вспыхивающих
на ней лампочек. Он так описывает эту модель (Мейен, 1988б, с.164_
165): «Можно представить признаковое пространство как многомер_
ную панель, несущую лампочки_признаки, зажигающиеся при прояв_
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лении признака у индивидов данного таксона. Дискретные таксоны …
будут представлены пятном постоянно горящих лампочек, а тераты
(уродства) – лампочками, редко вспыхивающими вдали от основного
пятна. Таксоны, детально изученные на огромных  выборках, … обнару_
живают изменчивость чуть ли не по всем признакам. Соответственно
такие таксоны будут представлены более крупным пятном горящих
лампочек… Переход от таксона к таксону (с учетом рефренов и прави_
ла Кренке) будет происходить за счет вспыхивания новых лампочек и
за счет перераспределения частот вспыхиваний (или яркости свече_
ния) в одном и том же множестве лампочек». Развивая эту модель,
дальше он пишет: «Таксономическая эволюция организмов будет выг_
лядеть как перемещение пятен и как разрастание самой панели» (Там
же, с. 165), а «…Задачу свертки разнообразия в этой модели можно
представить … как умение описать и саму панель и разнообразие свето_
вых пятен таксонов на ней наиболее экономным способом. Пока мы не
умеем делать ни того, ни другого…» (Там же, с. 166).

В другой работе С.В. Мейен подчеркивал, что «…в структурном
аспекте таксоны – это сгущения в многомерной решетке комбинирую_
щихся признаков» (Meyen, 1973 цит. по: С.В. Мейен: палеоботаник…,
2007, с. 200). Можно полагать, что использование многомерных мето_
дов ординации индивидуальных фенетических композиций, включая
метод главных компонент и дискриминантный анализ, помогут пре_
одолеть технические трудности мерономии, которые существовали в
«докомпьютерную эпоху» в 1987 г. и были описаны в приведенных
выше цитатах. В качестве примера такой многомерной ординации, на_
поминающей проекцию n_мерной панели с горящими лампочками,
расположенными в виде пятен, соответствующих разным таксонам,
можно привести результаты дискриминантного анализа значений глав_
ных компонент индивидуальных композиций  гомологичных фенов
неметрических признаков черепа трех видов хомяков из разных родов
подсемейства Cricetinae: Cricetus cricetus, Cricetulus migratorius и
Mesocricetus auratus. И.А. Васильева провела гомологизацию фенов 107
признаков, представила данные по их встречаемости в виде цифр «1»
и «0», а затем ординировала объекты методом главных компонент и по
полученным значениям ординат выполнила дискриминантный анализ.
Детали и обоснование этой методики анализа описаны нами на приме_
ре линейных мышей (глава 6), популяций малой лесной мыши (Васи_
льева и др., 2003), а также будут подробно рассмотрены при сравнении
видов_двойников Microtus arvalis и M. levis c близким видом M. ilaeus
(Васильева и др., 2005; Васильева, 2007) в следующей главе.

У трех видов хомяков обнаружено более 60 гомологичных фенов
неметрических признаков черепа (рис. 8.1).  Результаты дискриминан_
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Рис. 8.1. Схема размещения фенов (1–61) неметрических признаков на осевом
черепе и нижней челюсти обыкновенного хомяка.

Фены: 1 – FPoan, 2 – FPodu, 3 – FOran, 4 – FEtacan, 5 – FFrdu, 6 – FEtdu, 7 – FEtacpo,
8 – FAlsu, 9 – FAsdo, 10 – FOvacsu, 11 – MeTm, 12 – FeMs, 13 – FHgla, 14 – FHgdu,

15 – FHgtr, 16 – FCnif, 17 – FCnsudu, 18 – FMxzmla, 19 – FMxzmor, 20 – FMxzm,
21 – FRtacan, 22 – StAsla, 23 – StAs, 24 – FRtacif>II, 25 – FNs, 26 – FPo(>), 27 – FFr,
28 – FsFrfm*, 29 – FTmacan, 30 – FTmacif, 31 – FTm(>), 32 – FTmacpo, 33 – FgPame,

34 – OcPa*, 35 – OsIpbi*, 36 – FIpla, 37 – FIp, 38 – FIpme*, 39 – FPmvean,
40 – FPmme*, 41 – FPmlaan, 42 – FPmvepo, 43 – FPmmepo*, 44 – FPmla, 45 – FPmlapo,
46 – FMxla, 47 – FMx, 48 – FPldu, 49 – FPlmn, 50 – FeBs*, 51 – LmPtla(>), 52 – FBsla,

53 – FMtpricla, 54 – FMtdoan, 55 – FMtdo, 56 – FMtacan, 57 – FMtacsu, 58 – FMas,
59 – FMtpric, 60 – FMbacif, 61 – FMbacpo
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тного анализа главных компонент индивидуальных фенетических ком_
позиций трех видов хомяков, представленные на рис. 8.2, показывают,
что облака рассеивания векторов особей разных видов практически не
перекрываются (эллипсоиды характеризуют 95% изменчивости выбо_
рок). Каждая точка представляет собой индивидуальный «фенетичес_
кий портрет» в виде антимерной (односторонней) композиции фенов.
Как неоднократно отмечалось ранее,  неодинаковое проявление фенов
на разных сторонах тела обусловлено сбоями и ошибками развития,
т.е. эпигенетическими причинами, поскольку геном и условия разви_
тия для левой и правой сторон можно считать практически идентич_
ными, поэтому облака рассеивания характеризуют диапазон эпигене_
тической изменчивости популяций сравниваемых таксонов.

В одной из своих работ А.П. Расницын (2002), характеризуя эпи_
генетическую теорию М.А. Шишкина, подчеркивал, что ему не извес_
тен способ визуализации «эпигенетического ландшафта», и эта задача
требует специального решения. На рис. 8.2 приведен пример такой
практической визуализации «эпигенетического ландшафта популя_
ций»: каждая точка на графике представляет собой проекцию векто_
ров, исходно вычисленных для каждой особи по главным компонентам
107 гомологичных фенов неметрических признаков. Видно, что много_
мерные паттерны проявления фенов у разных видов различны и ус_
тойчивы и действительно напоминают изолированные пятна точек в
приведенной модели «вспыхивающих лампочек» Мейена.

В итоге дискриминантного анализа корректность диагностики
особей сравниваемых видов во всех случаях составила 100%. Обоб_
щенное расстояние Махаланобиса (D2) между центроидами выборок в
данном случае может рассматриваться в качестве интегральной меры
эпигенетической дивергенции. По этому показателю сирийский хомяк
Mesocricetus auratus  эпигенетически удален от серого хомячка
Cricetulus migratorius и обыкновенного хомяка Cricetus cricetus в боль_
шей степени, чем они друг от друга. Это согласуется с кладограммами,
построенными по данным PCR_анализа для этих видов (Лебедев и др.,
2003). Таким образом, полученные нами результаты свидетельствуют о
высокой эффективности мерономической диагностики особей трех
видов хомяков на основе многомерного анализа фенетических паттер_
нов сравниваемых форм (для практической диагностики видов это не
требуется) и косвенной оценки уровня и направления их эпигенети_
ческой дивергенции.

Следует особо подчеркнуть, что в пределах одной особи архетип
полностью реализоваться не может, поскольку он представляет собой
все потенциальное разнообразие путей трансформации структуры
множества меронов_модулей. В случае рассмотрения внутрииндивиду_
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альных билатеральных структур это отчасти возможно, так как анти_
мерные «конструкции» могут существенно различаться (асимметрич_
но проявляться) и показывать в пределах одной особи разные архети_
пически возможные состояния структуры (трансформации структу_
ры), что и позволяет выявить на практике интракреоды. Наиболее
эффективно выявляются интракреоды при изучении метамеров расте_
ний, например листьев (Корона, Васильев, 2000).

Архетип может быть значительно разнообразнее, чем даже вся
наблюдаемая в данный момент индивидуальная изменчивость в исто_
рически единой группе особей (популяции) вида. В известном смысле
архетип можно рассматривать как креод и все его субкреоды одновре_
менно (однако одна особь или сторона особи реализует лишь один ва_
риант – путь развития). Все варианты, заложенные эпигеномом таксо_
на в архетипе мерона, нереально одновременно осуществить в одной
особи. Это возможно лишь в случае метамерной изменчивости, когда
одна и та же структура у одной и той же особи как модуль возникает
многократно и в разных условиях развития. Идеальной моделью явля_
ются листья в кроне дерева. Здесь и условия различаются, и лист мно_
гократно повторяется как определенная структура, и эпигеном в зна_

Рис. 8.2. Дискриминантный анализ главных компонент индивидуальных
антимерных композиций гомологичных фенов у трех видов хомяков:

crcric – обыкновенный хомяк (Cricetus cricetus); crmigr – серый хомячок
(Cricetulus migratorius); mesocr – сирийский хомяк (Mesocricetus auratus)
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чительной степени одинаков для всех повторов. Для животных более
подходит сравнение антимеров билатеральных структур, гомотипных
структур метамеров, гомономных структур, а также любых гомологич_
ных структур однояйцевых или клонированных близнецов.

8.2. СТРУКТУРА АРХЕТИПА И ЕГО РЕАЛИЗОВАННАЯ
И ЛАТЕНТНАЯ ЧАСТИ

Если взять массовые выборки в контрастные по условиям обита_
ния годы или подвергнуть группу развивающихся особей эксперимен_
тальным воздействиям внешних и внутренних факторов среды, то
можно приблизиться к тому, что у разных особей в виде фрагментов
будет обнаружена значительная часть структурных воплощений архе_
типа, но не вся. Вероятно, архетип действительно не может быть пол_
ностью визуализирован, поскольку лишь в будущих поколениях дан_
ной группы могут настолько измениться условия внешней среды и
внутренняя среда организмов, что «спонтанно» проявятся свойства
фенотипа (скрытые черты архетипа), которые ранее не проявлялись.
Однако эти скрытые (молчащие) свойства всегда присутствовали у
представителей данной группы, и лишь в новой, необычной констелля_
ции условий они смогли реализоваться. Фактически такие скрытые и
потенциально возможные состояния определяются как потенциаль_
ный каскад бифуркаций при дальнейшем изменении соответствующе_
го управляющего параметра, что и является основой возникновения
новизны в онтогенезе и его эволюции (Белоусов, 1990). Существует
представление о «преадаптации» (Bock, 1959; Георгиевский, 1974),
которое в значительной мере соответствует предложенной А.Г. Василь_
евым (2005) модели скрытых черт архетипа. В этой связи можно гово_
рить о «реализованной» и «латентной» частях архетипа (рис. 8.3).

Латентные свойства могут, например проявляться при законо_
мерных сезонных перестройках функционирования эпигенома или
резких изменениях среды, или фенологии. Наш коллега Г.В. Оленев
обнаружил, что после сильнейшей засухи, наблюдавшейся в 1975 г. на
Южном Урале, все сеголетки рыжей полевки (Clethrionomys glareolus)
не созрели в год рождения, перезимовали в состоянии, близком к юве_
нильному, и только весной следующего года ускорили развитие и при_
ступили к размножению (Оленев, 1989, 2002). В то же время в нор_
мальные по климатическим условиям годы у этого вида часть особей
не созревает в год рождения, а часть, напротив, ускоряет свое развитие,
достигает половой зрелости и размножается, т.е. наблюдается меха_
низм переключения морфогенеза. Такие различия в онтогенетических
стратегиях проявляются даже у животных из одного помета и выраже_
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ны в особенностях проявления ряда фенов неметрических признаков
черепа полевок (Васильев и др., 2000).

Операциональный архетип мерономически реализуется в нор_
мальных условиях в виде «адаптивной нормы» (в понимании И.И.
Шмальгаузена), которую контролируют главные креоды и осуществ_
ляют в областях ядра меронов. При невозможности регулирования
«адаптивной нормы» могут возникать инадаптивные морфозы, отра_
жающие реализацию субкреодов и соответственно формирующие пе_
риферию меронов. При дестабилизации «адаптивной нормы» наряду с
периферическим набором типичных морфозов одновременно начина_
ют проявляться обычно скрытые латентные морфозы – как типичные
(в этих случаях субкреоды реализуют ядро нетипичного мерона, на_
пример касты многих видов перепончатокрылых), так и нетипичные
инадаптивные морфозы (мутации в их традиционном понимании).
Другими словами, в особях начинает реализовываться часть факульта_
тивно латентного архетипа.

Факультативно латентный архетип может существовать как в
операционально реализуемой форме, так и в потенциально возможных

Рис. 8.3. Теоретическая структура архетипа и его соотношения с меронами и
их адаптивными нормами, инадаптивными морфозами, мобилизационным
резервом морфозов и запрещенными морфозами (пояснения см. в тексте)
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структурных трансформациях, которые представляют собой мобилиза>
ционный резерв морфозов, способных проявиться лишь при очень боль_
ших изменениях условий развития (см. рис. 8.3). Часть сезонных изме_
нений фенотипов, или эпигенетических переключений развития, свя_
занных с динамикой численности или эффектом группы (например,
две формы или биотипа саранчи), а также резкие дискретные проявле_
ния биотопической изменчивости высвобождают скрытую в обычных
(нормальных) условиях область архетипа.

Облигатно латентный архетип содержит нереализуемый спектр
путей развития, которые С.В. Мейен называл «запретами». Эти запре_
щенные, т.е. неосуществимые, морфозы, если и реализуются частично,
то всегда являются летальными. При дальнейших эволюционных пере_
стройках  эпигенетической системы таксона, а следовательно, ее эволю_
ционной «деформации» могут измениться условия параметризации
«запрещенных морфозов» или они сами, что позволит им перейти в раз_
ряд факультативно латентного или операционального (постоянно реа_
лизуемого аберрантного набора путей развития) проявления архетипа.

С позиций нелинейной неравновесной термодинамики и картины
самоорганизующегося мира (Белоусов, 1987) такие запрещенные мор_
фозы могут представлять собой непараметризуемые или крайне неус_
тойчивые (метастабильные) области бифуркационной диаграммы.
При эволюции системы и появлении возможности для параметричес_
кой регуляции каскада бифуркаций, расположенных в данной области
диаграммы, реализация этих потенциально устойчивых состояний си_
стемы может стать осуществимой. Поэтому в случае дальнейшей эво_
люции таксона облигатно латентный архетип может быть потенциаль_
но активирован и использован при необходимости как операциональ_
ный. Эти представления, в частности, соответствуют модели занятия
потенциальной адаптивной зоны таксона, предложенной А.В. Марко_
вым (Марков, Наймарк, 1998; Марков, 1996). В то же время важно еще
раз подчеркнуть, что в одной особи никогда не могут проявиться все
черты реализованного архетипа, поскольку полностью он реализуется
лишь на уровне группы (популяции), а не отдельной особи.

Сравнивая проявления внутрииндивидуальной антимерной (мета_
мерной или антимерно_метамерной) изменчивости на групповом уровне
(в популяции), можно приблизиться к умозрительному «видению» зна_
чительной части архетипа, т.е. его возможных (допустимых при разви_
тии) структурных реализаций. То, что выглядит трансформацией струк_
туры, на самом деле является структурой самого архетипа, невидимого
в пределах любой отдельно взятой особи, но проступающего в группе
особей и их внутрииндивидуальных (антимерных, метамерных и анти_
мерно_метамерных) композициях. Одна и та же особь не может иметь в
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фенотипе, т.е. объединить и реализовать, все множество состояний дан_
ного мерона и всех меронов организма. Как уже отмечалось, архетип
невозможно осуществить в одной и той же особи, так же как нельзя од_
новременно и иметь, и не иметь данный элемент структуры, а также все
его промежуточные состояния. Поэтому неслучайно, что архетип может
рассматриваться как «идеальное» понятие, характеризующее идеальные
свойства (воображаемые черты), но одновременно он должен рассмат_
риваться и как потенциальное материальное воплощение состояний
структуры, видимых во множестве особей, как трансформации этой
структуры от простой к сложной (или сложным, если есть полимор_
физм – несколько дискретных путей трансформации).

Поясним, что в нашем понимании архетип каждой особи данной
популяции (таксона) инвариантен, что обусловлено общей для них
эпигенетической системой – эпигенетическим ландшафтом, поэтому у
каждой особи можно ожидать потенциального проявления любой из
черт архетипа. Это создает некоторую сложность и непривычность
восприятия архетипа в такой трактовке. Обычно архетип мыслится
как инвариантная часть наиболее общей морфоструктуры, встречаю_
щаяся у каждой особи, а не общей инвариантной программы развития.
Данная программа является не только реализованной (видимой в фе_
нотипе особи), но и потенциальной (не проявившейся у данной особи,
но «способной» проявиться в иных условиях). Поэтому то, что для нас
представляется архетипом – инвариантной программой развития осо_
бей популяций, на практике можно представить как идеальную, одно_
временно наиболее сложную и наиболее простую морфоструктуру.
Другими словами, в нашем понимании архетип – это некий общедос_
тупный диапазон потенциально возможных состояний морфострукту_
ры (в пределе целого фенома), а не общий инвариантный ее фрагмент
или радикал (по Н.И. Вавилову).

Можно представить архетип каждой особи как потенциальную
рекурсивную программу морфогенеза в виде веера ветвящихся траек_
торий развития, инвариантную для всех представителей единой исто_
рически сформировавшейся группы. Из схемы на рис. 8.4 следует, что
эпигеном способен в процессе морфогенеза генерировать разные пути
развития. Основной из них – креод задает пространство адаптивной
нормы, формирующее нормальный феном. В случае существенного
изменения условий морфогенеза особь может с разными заданными
программой развития вероятностями реализовать инадаптивные про_
явления фенома. Часть траекторий развития в данной группе особей
не может быть реализована в морфогенезе – они являются запрещен_
ными. Любая особь единой по происхождению естественной группы
способна пойти по любому из допустипых данной программой разви_
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тия (архетипа развития) путей морфогенеза. Поэтому в такой трактов_
ке архетип фенома одновременно и идеален (потенциально возможен)
и материален (один из путей развития реализован у данной особи, а их
веер проявляется у группы особей).

 Утрирование идеальных свойств архетипа привело типологов к
тому, что гераклитовская линия на изменчивость «всего и вся» вошла
в противоречие с платоновской «идеей» как проявлением дискретной
устойчивости, целостности объектов, существованием «идеального
типа». Этот элемент рассуждений о воображаемом «идеальном» типе
всегда вызывал почти одинаковую реакцию у биологов, которые отно_
сили их к «идеалистическому» толкованию понятия «тип» (Любарс_
кий, 1996; Шаталкин, 2005).

Возможность «увидеть несуществующее в одном лице», т.е. архе_
тип, была, по_видимому, впервые обнаружена Гёте, который не смог
объяснить словами своему коллеге поэту Шиллеру то, что можно было
бы объяснить лишь морфологически, т.е. показывая серии коллекци_
онных объектов и поясняя, куда следует смотреть. Шиллер, естествен_
но, его не понял, и Гёте был очень раздосадован, так как не смог дока_
зать ему, что идея прарастения вытекает из опыта исследователя, а не
является чистой идеей или полной фантазией (Канаев, 1970).

Рис. 8.4. Модель инвариантной
для популяции (таксона)

морфогенетической
рекурсивной программы

отдельной особи, которая
рассматривается как прообраз

архетипа (пояснения см.
в тексте).
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После серии таких «морфологических итераций» (например, про_
смотра серии гербарных образцов) неожиданно возникает образ транс_
формаций структуры, который мы не видим, рассматривая лишь отдель_
ный образец, причем сам образец наполняется новым смыслом и прояв_
ляется элементом в общей системе. Это напоминает неожиданное «про_
зрение» и возможность увидеть скрытую картинку в так называемых 3D_
изображениях со стереоэффектами: нужно долго вглядываться в изобра_
жения, то приближая, то удаляя их от себя, и вдруг в какой_то миг возни_
кает возможность увидеть изображение и дальше уже удерживать его
осознанно. Те, у кого не хватает терпения или по каким_либо причинам
они не способны к восприятию стереоэффекта, никогда не увидят «скры_
того» 3D_изображения на плоской картинке и будут обвинять других,
более терпеливых и наблюдательных, в том, что никаких стереоэффектов
в картинке нет, поскольку она плоская, и будут считать тех, кто видит там
что_то невидимое и объемное, «идеалистами». Примерно так, на наш
взгляд, обстоит дело и при морфологическом исследовании архетипа.

Интересно, что еще Этьен Жоффруа Сент_Илер, работая с массовы_
ми музейными коллекциями и наблюдая множество гомологичных струк_
тур у разных таксонов, одним из первых пытался активно объяснить свои
ощущения морфолога и привести их в качестве доказательств единства
плана строения животных и метода поиска гомологичных структур. В
конечном итоге, это выразилось в нашумевшем споре Жоффруа Сент_
Илера с Кювье. В 1830 г. в одной из научных заметок он писал (Geoffroy
St._Hilaire, 1830; цит. по: Канаев, 1963): «В итоге аристотелевская доктри_
на содержит в сжатых пределах принцип философского сходства существ
лишь настолько, насколько этот принцип обнаруживается телесными оча_
ми, теория же аналогов (на самом деле речь идет о гомологах. – Авт.) мо_
жет беспредельно расширять поле сравниваемых объектов, простирая
исследования за пределы зримых проявлений сходства и используя ду_
ховные очи для преследования и захвата того, что дается настойчивыми
сравнениями». Лишь Гёте, по_видимому, хорошо понимал, как трудно
объяснить неспециалисту морфологические закономерности (трансфор_
мации). В своей последней статье он тщательно рассмотрел и объяснил
коллегам смысл этого спора, где все были правы: и Кювье, и Жоффруа, но
не поняли друг друга и говорили о разных вещах. Однако коллеги и мно_
гие последующие поколения вряд ли обратили внимание на эту после_
днюю работу Гёте, которую он сам уже не успел увидеть опубликованной.

Следует заметить, что в результате длительных итеративных мор_
фологических процедур исследования вдруг возникает особое ощуще_
ние, как будто с глаз упала пелена, и становится видна структурно_раз_
витийная связь между морфологическими объектами, которой на пер_
вый взгляд нельзя было обнаружить. Объяснить словами это порази_
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тельное явление невероятно сложно – это нужно видеть «телесными
очами» и осознать «духовными очами», как заметил Жоффруа Сент_
Илер в приведенной выше цитате.

В этой связи приведем слова крупнейшего морфолога_ботаника
прошлого века Вильгельма Тролля по поводу применения им морфоло_
гического типологического метода: «И так бывает всегда, когда приме_
няется морфологический метод. Формы (Gestalten) просветляются, ста_
новятся как бы прозрачными» (Troll, 1948, S.126; цит. по: Канаев, 1966,
с. 136). В. Тролль ввел понятие «гештальт» (Gestalt – облик, нем.), кото_
рое он определял как «нечто непосредственно данное, и это нечто, такое,
как оно есть, не поддается каузальному понятию с помощью понятий»
(Troll, Wolf, 1940, S.20; цит. по: Канаев, 1966, с. 137). По его мнению,
«гештальт» не видим непосредственно, а видим лишь через проявления
частных конкретных форм, причем он всегда больше, чем каждая из них
при их проявлении, т.е. проявляется лишь в многообразии разных форм
при их сопоставлении друг с другом. При этом в нем содержится и неко_
торый общий прообраз. В таком понимании «гештальт» Тролля изомор_
фен нашему видению «архетипа». Приведем еще одну цитату из работ
Тролля, которую нам удалось найти в работе Г.Ю Любарского, традици_
онно отнесшего это толкование к идеализму. Тролль и Вольф писали,
что «…Тип … не видим так, как смотрятся предметы внешнего мира. Он
как бы видим сквозь частные конкретные формы; он как бы мерещится
в них и, однако, содержится в потенции больше, чем каждая реальная
форма» (Troll, Wolf, 1940, S. 25; цит. по: Любарский, 1996а, с. 84). Воз_
можно, что также думал и представлял себе «идеальный» тип и Нэф
(Naef, 1931, цит. по: Любарский, 1996б), хотя в последнем случае об этом
говорить так же уверенно нельзя: «…Тип – это та воображаемая природ_
ная форма внутри систематической категории, в связи с которой можно
мыслить все известные формы этой категории связанными простейшим,
соответствующим ее природе метаморфозом» (Naef, 1931, p. 96; цит. по:
Любарский, 1996б, с. 84).

Следует сказать, что во время работы с коллекциями и длитель_
ном изучении определенных структур и их  изменений у исследовате_
ля_морфолога постепенно возникает образ, напоминающий слайд_
фильм, или, скорее, в памяти «накатывается» мультфильм, который
фактически и отражает все возможные (допустимые) состояния струк_
туры и, следовательно, пути ее трансформации, т.е. архетип данного
таксона или группы таксонов. Поэтому единственный способ доказать
и пояснить что_то коллеге_морфологу и таксономисту в одном лице –
это демонстрация реальных частных образцов в виде соответствующей
коллекционной серии, что затрудняет спор между разными специали_
стами о сущности архетипа. Чаще всего таксономисты – «неморфоло_
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ги» предпочитают использовать архетип не как морфологический, а
как абстрактный логический инструмент познания. Нам представляет_
ся, что в этом случае существо проблемы ускользает в некоторую из_
лишне умозрительную область, оторванную от предмета рассмотрения.
Недостаточно только определить архетип через понятия логики, по_
скольку требуется находить его реальный след, пытаться визуализиро_
вать и применять для практических таксономических решений. Идеа_
лом мерономических исследований, по С.В. Мейену, является возмож_
ность с их помощью «вывести разнообразие потомков из многообразия
предков, учитывая при этом как постепенность, так и скачкообраз_
ность преобразований признаков, и частоту их встречаемости по ходу
эволюции» (Мейен, 1988б, с.123).

Таким образом, с одной стороны, архетип – это некий идеальный
образ, который позволяет устанавливать отношения гомологии струк_
тур и описывать весь диапазон ее возможных состояний и путей транс_
формации, а с другой, архетип достаточно материален и выражается в
том, что в виде отдельных фрагментов (как мозаика) в значительной
степени проявляется в фенотипах отдельных особей, а на уровне груп_
пы (популяции) уже может быть осознан и визуализирован в большей
своей части (Васильев, 2005). Латентная часть архетипа обычно скры_
та и лишь при использовании своеобразных «морфологических флек>
сий» за счет экспериментального изменения внутренней и внешней
среды становится возможным увидеть ранее скрытые и зарегулирован_
ные элементы архетипа.

Метод флексий (от латинского flexio – сгибание) распространен
в филологической практике. В простейшем случае для проверки пра_
вописания безударной гласной буквы нужно изменить («согнуть»)
слово так, чтобы ударение было на эту букву. По аналогии нужно изме_
нить условия развития (например, создать «провокационный фон»; см.
Глотов, 1983), чтобы ранее невидимая, скрытая изменчивость прояви_
лась в фенотипе. Естественные, а не наведенные флексии представляет
нам внутривидовая изменчивость. В ее пределах можно соотносить
географическую и биотопическую формы изменчивости, что позволяет
увидеть соотношение исторических (географических) и модификаци_
онных (биотопических) флексий, способствующих выявлению во всей
своей полноте архетипического многообразия. Наконец, анализируя
групповую (популяционную, внутривидовую) изменчивость, можно
обнаружить особый род изменчивости, которая представляет собой
внутрииндивидуальные различия в проявлении признаков. Это тоже
флексии, но характеризующие разрешенные синонимичные черты раз_
вития, т.е. допустимые в ходе развития рассогласования в развитии
структур на разных сторонах тела или в пределах метамеров.
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В качестве меронов могут рассматриваться неметрические поро_
говые признаки, а модальности меронов соотносятся с фенами этих
признаков. Дискретность проявления фенов и относительная автоном_
ность их морфогенеза позволяют их соотносить с модулями, формиру_
ющими конкретные структуры в качестве их элементов.

Мы уже упоминали ранее в главе 2 о «комбинационных» компо_
зициях фенов, которые соответствуют случайной комбинаторике со_
стояний разных признаков. Сравнивая встречаемость всех реально
обнаруженных композиций фенов с вероятностями их случайного
проявления, можно оценить, какие из них являются «аттрактивными»,
т.е. встречаются чаще, а какие, наоборот, «депрессивными», т.е. встре_
чаются реже, чем это следовало бы при их случайной реализации, и,
наконец, «супрессивными», т.е. запрещенными. О «запрещенных»
структурных преобразованиях в онтогенезе писал С.В. Мейен, а об
«ограничениях» (constraints) С.Дж. Гулд.

Видимо, идею «запретов», т.е. ограничений в развитии определен_
ных структурных состояний мерона и на этой основе их дальнейшей
эволюции, С.В. Мейен (1975, 1978) высказал параллельно и, возможно,
независимо от Гулда и Элдриджа (Eldredge, Gould, 1972; Gould, 1977;
Gould, Eldredge, 1977), которые пришли к идее эволюции как «преры_
вистого равновесия» (punctuated equilibria) на основе наличия систе_
мы морфогенетических ограничений (constraints). Дальнейшее разви_
тие этих представлений было осуществлено, как известно, П. Олбер_
чем (Alberch, 1980) в концепции эпигенетических ограничений, приво_
дящих к «доменам_аттракторам» изменчивости, и М.А. Шишкиным
(1984, 1988, 2006) в его эпигенетической теории эволюции.

Большинство изученных нами ситуаций чаще всего приближались
к варианту случайной реализации фенов, т.е. наблюдалась тенденция к
соблюдению равенства эмпирических и теоретических вероятностей.
Полученная таким путем информация существенно дополняет пред_
ставления о популяционном архетипе и экстракреоде, выявляя особен_
ности протекания морфогенеза тех или иных композиций фенов, а так_
же помогает обнаружить специфику эпигенетической изменчивости
одной группы (популяции) по сравнению с другой. Это дает возмож_
ность использовать данную информацию для решения прикладных за_
дач. Например, при сравнении разных таксонов можно будет на этой
основе выявить полный спектр возможных композиций фенов (струк_
тур) и оценить вероятность их обнаружения, а также представить по
сравнительно небольшой выборке специфические особенности развития
той или иной композиции при действии провокационного средового
фона, т.е. оценить степень дестабилизации морфогенеза по уровню от_
клонения от нормального стохастического развития структур. Данные
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аспекты могут быть полезны при палеонтологических реконструкциях и
таксономических сравнениях, а также при селекционной работе, оценке
качества условий развития и экологическом мониторинге.

8.3. РОЛИ ФЕНЕТИКИ И ПОПУЛЯЦИОННОЙ
МЕРОНОМИИ В ТАКСОНОМИИ

Сравнивая понятия «таксономия» и «систематика», Э. Майр (1971)
заметил, что если до некоторого времени это были синонимы, то теперь
«целесообразно ограничить термин  таксономия его принятым смыслом,
а систематику определить более широко – как изучение органического
разнообразия» (с. 10). Однако стремление разделить эти понятия просто
отражает назревшую необходимость создания новой дисциплины, кото_
рая должна быть наукой «о разнообразии организмов». Нет необходимо_
сти искусственно отрывать понятие «систематика» от ее синонимическо_
го понятия «таксономия» (термин предложен А. Декандолем (de
Candolle) в 1813 г.), придавая ей несвойственные черты, поскольку меро_
номия С.В. Мейена уже прочно заняла нишу науки, изучающей многооб_
разие строения организмов и их частей (Павлинов, 2005).

Создавая мерономические представления, С.В. Мейен предполагал
их теоретическое и прикладное использование для решения задач номо_
тетизации систематики. Он видел потенциальную возможность превра_
щения систематики из категории традиционно описательной в номоте_
тическую дисциплину (Мейен, 1975, 1978, 1988, 1990). Его работы, по_
священные новым представлениям о мероне и рефренах, видоизменили
представление об архетипе, сделав его одним из ключевых понятий ме_
рономии, и вновь привлекли внимание исследователей к классическим
проблемам типологии и классификации. От прикладной нацеленности
на изучение соотношения и соответствия признаков у разных объектов,
т.е. решения задач гомологизации, мерономия постепенно стала рассмат_
риваться как научная основа для таксономического анализа (Л.Н. Васи_
льева, 1997). По словам С.В. Мейена и Ю.А. Шрейдера (1976, с. 74),
«каждому архетипу (в мерономии) соответствует свой таксон (в таксо_
номии)». К сожалению, дальнейшее творческое развитие мерономии
привело к большим разночтениям, противоречиям и разногласиям (Че_
банов, 1977, 1984; Гоманьков, 1990, 2001; Чайковский, 1990, 2006; Лю_
барский, 1996а; Фридман, 1996; Л.Н. Васильева, 1997).

Острая и во многом справедливая критика этих представлений
была осуществлена Л.Н. Васильевой (1997) по отношению к использо_
ванию мерономии для целей таксономии. Она полагала, что, кроме
общей декларации, принципы построения архетипов не были разрабо_
таны, и это привело к произвольности их выделения разными исследо_
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вателями. Второе важное замечание касается того, что частично сам
С.В. Мейен, а также многие его последователи на практике не выходят
в «своей мерономии» за пределы «организменной типологии», «где на
первом плане находится представление типа таксона в виде организма:
жизнеспособного или идеального» (Л.Н. Васильева, 1997).

 Известно, что Э. Майр в книге «Принципы зоологической систе_
матики», стремясь в выгодном свете подать «биологическую концеп_
цию», подвергает «типологическую концепцию вида» остракизму, рас_
сматривая ее как отсталое идеалистическое направление: «Согласно
этой концепции, наблюдаемое во Вселенной разнообразие отражает
существование ограниченного числа основных «универсалий» или
типов (eidos Платона). Особи не находятся друг с другом в каких_либо
особых отношениях, будучи просто выражениями одного и того же
типа. Изменчивость представляет собой результат несовершенных
проявлений идеи, заложенной в каждом виде. Такой концепции вида,
восходящей к философии Платона и Аристотеля, придерживались
Линней и его последователи …», и далее: «Поскольку соответствующее
философское направление иногда именуют эссенциализмом, типоло_
гическое определение также иногда называется эссенциалистским оп_
ределением вида» (Майр, 1971, с. 38). Завершая «критический» разбор
типологической концепции, который разместился всего на одной стра_
нице его книги, изложенной на 454 с., он уверенно заключает: «В на_
стоящее время типологическую концепцию вида еще защищают не_
сколько авторов, подверженных томистской философии» (Там же, с.
39). Мы не планируем критиковать эту позицию Э. Майра по отноше_
нию к типологии, так как ее в цитированной работе просто не суще_
ствует. Однако для интересующихся серьезным анализом проблем ти_
пологии применительно к таксономии советуем обратиться к работе
Г.Ю. Любарского (1996б), который подробно рассматривает взгляды
схоласта Фомы Аквинского (от его имени и происходит, как известно,
томизм) о «типологическом универсуме» и трояком понимании «сущ_
ности» (от этого слова происходит «эссенциализм»), их влиянии на
Карла Линнея и его систему, а также связь этих типологических пред_
ставлений с мерономией. Необходимо, однако, подчеркнуть, что Э.
Майр рассматривал «тип» как конкретный экземпляр или таксон: «От
типологической концепции вида отказываются ее собственные привер_
женцы всякий раз, когда они обнаруживают, что выделили в самосто_
ятельный вид всего лишь конспецифичный фенон» (Там же, с. 39). Это
следует также из того, что в качестве главных аргументов против типо_
логической концепции Майр приводит примеры внутривидового по_
лиморфизма и видов_двойников как «совершенно неразрешимых» для
типолога_таксономиста задач. Фактически такое совпадение типа и
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самого объекта, как совершенно верно подчеркивает Л.Н. Васильева
(1997), совпадает с представлениями Аристотеля, отождествлявшего
сущность и объект, а майровское толкование типа уводит его в область
«организменного эссенциализма» (Л.Н. Васильева, 2003), с которым Э.
Майр, собственно, и «боролся».

Следует, однако, заметить, что Аристотель недаром ввел в свою
философскую систему понятие «энтелехия», которое буквально перево_
дится с греческого языка как осуществление и завершение (в известном
смысле одновременно процесс реализации и финальная реализация
объектов). Если бы Аристотель смог познакомиться с современными
системными представлениями и идеями нелинейной неравновесной
термодинамики, он, несомненно, немедленно заменил бы энтелехию
представлениями об устойчивой неравновесной системе. То же самое
проделал бы и Г. Дриш, который не смог предложить своему механико_
детерминистическому веку системный взгляд, еще не существовавший
и только зарождавшийся в то время, и обозначил силы самоорганизации
процесса индивидуального развития условно – как энтелехию Аристо_
теля, поскольку не знал способа объяснить, что целое больше, чем сум_
ма его частей, и как это целое, развертываясь эпигенетически (в понима_
нии К.Ф. Вольфа), приводит к эквифинальности развития.

Системный «взгляд» на «энтелехию» указывает на две ее сторо_
ны: «осуществление», т.е. как направленный, закономерный процесс
реализации объектов, и «завершение», т.е. получившееся в ходе такой
реализации множество объектов. На практике это совсем близко к
двум аспектам мерономии: мерон – как закон формирования некоего
множества объектов (интенсиональный аспект) и мерон – как саморе_
ализованное по этому закону множество объектов (экстенсиональный
аспект), о котором мы упоминали выше, т.е. его архетипическая ком_
понента. Поэтому не будем пока вслед за Майром (1971) и другими
«борцами с идеалистической типологией» (Hull, 1965; Симпсон, 1948,
2006; Kitcher, 1987) спешить с окончательным отбрасыванием типоло_
гических представлений великого Аристотеля, а также его гениального
учителя Платона как полностью устаревших и бесполезных.

Л.Н. Васильева (1997) предлагает отказаться от организменного
представления о типе и ввести в практику таксономии и для осуществ_
ления дальнейшей номотетизации мерономии (к которой всегда стре_
мился С.В. Мейен) иерархический классификационный тип. При этом
она подчеркивает, что если в организменной типологии «… со времен
Аристотеля сущностью «вещи» (объекта, организма) могла рассматри_
ваться сама вещь, то в классификационной типологии может иметь ме_
сто понятие, разработанное гораздо раньше Платоном, где сущность,
или «идею», представляют ее отличия от других, т.е. совокупность уни_
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кальных свойств, присущих только данной вещи и никакой другой»
(Л.Н. Васильева, 1997, с. 83). По ее мнению, построение системы орга_
низмов напоминает восстановление целого по существующим фраг_
ментам, осуществление поиска скрытых связей и правильной оценки
их уровней. В этой связи Л.Н. Васильева (1997) уточняет: «В систе_
матике нас интересует не «тип организма», а место организма среди
других, т.е. его (различающиеся по уровню) связи со всеми другими,
или типы таксонов, к которым последовательно принадлежит данный
организм» (с. 83).

Типология, как ее определяет энциклопедический словарь, – науч_
ный метод, основа которого – расчленение систем объектов и их груп_
пировка с помощью обобщенной модели, или типа. При этом тип может
рассматриваться трояко: как типовой образец, как обобщенная модель –
виртуальный или как идеальный образец, включающий все свойства,
которые характерны – «типичны» для данного таксона. Наконец, по
Л.Н. Васильевой, можно еще рассматривать классификационный тип,
т.е. те свойства или состояния признаков, которые отличают все образ_
цы данного таксона на одном уровне таксономической иерархии и по_
зволяют определить его принадлежность к таксонам других уровней
иерархии. В последнем варианте тип – это «единство разнообразия от_
дельных состояний признаков, а не «норма», а мероны в этом смысле
должны рассматриваться не как «части одного объекта, а как единство
многообразия нескольких объектов» (Л.Н. Васильева, 1997).

Мы полагаем, что рассмотрение мерона как единства разнообразия
состояний признаков, т.е. анализ множества объектов на уровне состоя_
ний признаков, позволяет увеличить разрешающую способность класси_
фикации, отрывая объекты от неких типовых образцов, или «нормы», и
очерчивая мерономические границы данного элементарного таксона в
его свойствах на всех уровнях таксономической иерархии. Действуя
подобным образом, мы не должны пытаться отличать один таксономи_
ческий образец организмов от другого по другим его признакам, следуя
логике организменной типологии. Напротив, используя одинаковый
для всех набор признаков и их состояний, мы сможем увидеть общие
для конкретных одноуровневых таксонов состояния, которые будут
выглядеть как особенные по отношению к другим таким же таксонам.
При этом в многомерном пространстве состояний признаков будет отра_
жаться история их формирования у таксона, что позволит определить
границы его естественной таксономической иерархии.

Интересен описанный в работе Ю.А. Шрейдера (1981) «парадокс
типичности». Он заключается в том, что тип одновременно выступает
и как общее, и как особенное для совокупности объектов данного так_
сона, т.е. типичное совмещает общее и особенное. Л.Н. Васильева счи_
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тает, что этот парадокс существует только для организменной типоло_
гии, а для классификационной типологии соотношение категорий об_
щего и особенного в типе не является парадоксом. Она делает следую_
щее заключение: «Во_первых, на каждом уровне иерархии (курсив наш.
– Авт.) тип состоит из признаков во всей совокупности их состояний,
и только эти состояния (а не другие признаки, как в организме) пред_
ставляют особенное, будучи конкретным воплощением общего. Во_
вторых, являясь общими для какой_то группы объектов, признаки в то
же время составляют особенное именно этой группы, ее индивидуаль_
ное» (Л.Н. Васильева, 1997, с. 85).

В таком смысле сущность мерономической классификационной
типологии Л.Н. Васильевой почти полностью соответствует выдвину_
той нами ранее концепции популяционного онтогенеза и эпигенетичес_
кого ландшафта популяции (Васильев, 1988, 1996, 2009). Единство мно_
гообразия особей в популяции обусловлено наличием у каждой особи
общей эпигенетической системы, которая формирует единый для всех
особей потенциальный эпигенетический ландшафт популяции. Этот
ландшафт порождает эпигенетическую изменчивость, упорядоченность
и закономерность которой обусловлены сходной для данной популяции
расстановкой эпигенетических порогов и морфогенетических путей раз_
вития структур. Эпигенетическая система популяции исторически дли_
тельно и непрерывно формируется при творческом участии отбора как
компромиссная деформация эпигенетической системы вида для локаль_
ных условий существования данной популяции.

 Во всех популяциях вида характерный для него эпигенетический
ландшафт будет инвариантной частью популяционных эпигенетических
ландшафтов. В этом смысле каждая популяция иерархически соотно_
сится с видом так же, как отдельные особи с популяцией, к которой они
принадлежат. В каждой из популяций вида ее собственный эпигенети_
ческий ландшафт будет инвариантен для входящих в нее особей, но ока_
жется особенным по отношению к эпигенетическим ландшафтам других
популяций. Поэтому в масштабе всего вида эпигенетический ландшафт
конкретной популяции уникален, а из_за своих исторически сложив_
шихся в данном регионе особенностей – единичен.

В этом иерархическом ряду отношений отчетливо проступают диа_
лектические отношения категорий общего, единичного и обусловливаю_
щей их взаимодействие категории особенного. На иерархическом уровне
единичных особей доминируют черты эпигенетического ландшафта (эк_
стракреода как инвариантного множества субкреодов) данной популяции,
т.е. «особенного», а черты видового ландшафта, т.е. «общего», стабильны
и вложены в популяционный как инвариантная система преобразований,
характерная для всего вида. Для иерархического уровня популяций каж_



294 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

дая из них будет обладать особенными чертами, единичными для вида, но
общими для всех ее особей. Для иерархического уровня видов каждый из
них будет иметь черты особенного по отношению к другим близким ви_
дам, но по отношению к крупному надвидовому таксону, в который он
входит (формально обозначенному как триба или подсемейство), будет
единичным явлением, однако для всех входящих в него популяций и от_
дельных особей будет обладать чертами общего.

Подведем некоторые промежуточные итоги этих рассуждений.
Если теперь осознать, что мы всегда работаем с выборками из конкрет_
ных популяций, являющихся «формой существования вида» (Шварц,
1969, 1980), а нижний таксономический уровень проходит на уровне
внутривидовых форм – подвидов, то, принимая таксономические ре_
шения, мы реально сравниваем не подвиды, а лишь отдельные  выбор_
ки из популяций этих внутривидовых форм. Всегда имея дело с вы_
борками из популяций, мы не можем оторваться от группового анали_
за, т.е. от популяционного уровня исследования. В этом смысле мы
всегда будем использовать методы «популяционной мерономии». Попу_
ляционно_мерономическими будут сравнения: метамеров_листьев в
кроне одного дерева; выборки особей из популяции; географически
удаленных выборок разных подвидов; выборок из локальных популя_
ций близких видов; выборок из популяций видов близких родов и т.д.

При сравнении индивидуальных интракреодов, представленных
индивидуальными фенетическими композициями, популяционный
(групповой) уровень анализа позволяет, рассмотреть экстракреод, а сле_
довательно, эпигенетический ландшафт популяции, инвариантный для
особей популяции конкретного таксона. Поскольку эти инвариантные
черты допустимых эпигенетических преобразований потенциально при_
сущи всем особям популяции, что следует из тождественности экстрак_
реоду популяции группового генерализованного интракреода, а также
его устойчивости и воспроизводимости, то можно полагать, что экстра_
креод потенциально содержит информацию об архетипе популяции.

Мы уже подчеркивали, что архетип популяции не может реализо_
ваться в одной особи (даже при сравнении гомодинамных  модульных
структур – листьев дерева и их антимеров – гомотипных структур),
как невозможно одновременно сочетать полный стерезис (непроявле_
ние в фенотипе всех потенциально возможных элементов структуры –
по С.В. Чебанову) и формирование дефинитивной структуры всех
меронов. Теоретически возможно проявление индивидуального инт_
ракреода, у которого на одной стороне большая часть фенов не про_
явится, а на другой, напротив, реализуется. Тем не менее на практике
интракреод всегда имеет ограничения, так как реализация разных ан_
тимерных структур допустима у одной особи в том случае, если это не
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является функционально вредным или опасным и допустимо в морфо_
генезе. Поэтому архетип во всей его полноте можно только вообразить
как некий модус преобразования (формирования) структуры: от само_
го простого до самого сложного состояния, опираясь на когда_либо
наблюдавшиеся реальные случаи.

Архетип можно осознать и представить («мысленным взором», как
полагал еще Жоффруа Сент_Илер) путем длительного сравнения объек_
тов в выборке (выборках). Это сложная процедура, которая требует на_
выка и большого опыта. Необходимо заметить, что длительная практика
в поиске фенов неметрических признаков и классификации особей в
выборке по их встречаемости позволяет при сравнении сначала близких,
а затем и отдаленных таксонов не только ускорять обнаружение новых
признаков и их фенов, но и облегчает их гомологизацию. Если сразу
сравнить представителей разных отрядов, то вряд ли такое сравнение
будет проведено по действительно гомологичным фенам, а полнота об_
наружения признаков будет крайне низкой. Поэтому популяционно_
мерономическое исследование, если использовать мейеновскую модель_
аналогию со вспыхивающими признаками_лампочками, расположенны_
ми на многомерной панели, будет сначала напоминать постепенное выс_
вечивание одного небольшого светового пятна при изучении первого
таксона, затем такого же небольшого второго и третьего пятен, отстоя_
щих друг от друга. Далее, по мере появления (изучения) все большего
числа пятен_таксонов, размер предыдущих пятен начнет увеличиваться,
они приобретут особую направленность в пространстве.

Если представить себе, что цвет горящих лампочек специфичен
для каждого таксона, можно будет заметить, что некоторые лампочки
чужого цвета вспыхивают периодически, хотя и редко в пределах не
только близких, но и отдаленных таксонов. В последнем случае про_
явится эффект, описанный Н.П. Кренке как закон родственных откло_
нений (С.В. Мейен называл его «правилом Кренке»), т.е. признаки,
являющиеся нормой для одних видов, могут изредка встречаться как
тераты у других, даже отдаленных видов. Интересно, что чем дальше
будет проходить эта итерационная процедура поиска новых фенов у
новых таксонов, тем с большей полнотой начнет проявляться правило
Кренке, характеризуя рефрены сходных состояний гомологичных при_
знаков у близких и неблизких видов. Наконец, при большом числе
разных таксонов одного большого надвидового таксона скорость и
полнота вспыхивающих пятен возрастут, и «панель» засияет в виде че_
редующихся, частично накладывающихся в определенной проекции,
но реально слабо трансгрессирующих в гиперобъеме разноцветных
световых пятен. Родственные таксоны будут сиять как созвездия, а
крупные надвидовые таксоны – как удаленные галактики.
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При сравнении особенных черт экстракреодов двух произвольно
взятых популяционных выборок, например предполагаемых подвидов,
обычно не ясно, велики эти различия или нет, поэтому для оценки
потребуется соотнести их как с межвидовыми, так и с внутрипопуля_
ционными различиями. Можно полагать, что экстракреод вида и его
архетип изоморфны. Инвариантные черты экстракреода вида, имевши_
еся при сравнении популяций, характеризующих особенности его под_
видов, при совмещении с межвидовыми сравнениями проявят себя как
особенные, а подвидовые черты предстанут как единичные экстракре_
оды. Поэтому при таком совмещении двух заведомо крайних иерархи_
ческих уровней как внутренней и внешней групп: внутри (снизу) –
популяции, а снаружи (сверху) – разные виды или роды, подвидовые
отношения могут быть строго взвешены и оценены. Аналогично мож_
но поступать при таксономическом изучении форм каждого уровня
иерархии. Однако при сравнении надвидовых таксонов возникают се_
рьезные проблемы при гомологизации признаков и их фенов, посколь_
ку при этом нелинейно возрастает вероятность ошибок в виде гомо_
плазий и ложной гомологизации.

Действительно, особое место в фенетических исследованиях при
сравнении близких и таксономически удаленных видов занимает про_
блема гомопластического сходства, т.е. параллельно на той же основе,
но независимо приобретенного разными таксонами сходства в истори_
ческих преобразованиях тех же самых гомологичных структур. Не ос_
танавливаясь подробно на проблеме гомоплазий в фенетике, ориенти_
рованной на популяционную мерономию, заметим следующее. Для
кладистики гомоплазии представляют наибольшую «опасность», так
как приводят к параллелизмам, что для заведомо монофилетических
поисков синапоморфий неприемлемо и снижает «надежность» получа_
емых в итоге кладограмм.

Поскольку эпигенетическая система устойчиво воспроизводится
возникшим при видообразовании новым таксоном, хотя и с определен_
ными «деформациями», то и большая часть особенностей и возможно_
стей развития гомологичных морфологических структур и их состояний
– фенов, характерных для анцестрального вида, наследуется от него ре_
центным видом. При этом речь идет не об отдельных признаках, взве_
шиванием и поляризацией которых на апоморфные и плезиоморфные
занимается кладистика, а обо всей системе их формирования в морфо_
генезе для всех потенциально возможных структур и их состояний.

Транзитивный полиморфизм, о котором мы говорили выше, есть
атрибут эпигенетической системы, а не краткий миг в истории вида, во
время которого он «стремится» преодолеть эту неустойчивость и за_
фиксировать только одно определенное состояние (морфу), как рас_
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суждают многие кладисты (Nelson, Platnick, 1981; Felsenstein, 2004).
Поэтому гомоплазии могут быть нормальным атрибутом эволюцион_
ных перестроек. Они вполне могут коррелировать с выбором и даль_
нейшей стабилизацией новой адаптивной нормы – прообраза нового
вида, представленной еще как «многообещающий морфоз» в пределах
эпигенетического ландшафта анцестральной формы.

В таком смысле правило «родственных отклонений» Н.П. Кренке
означает не только проявление транзитивного полиморфизма у эволю_
ционно близких и отдаленных форм, но одновременно и результат об_
щих закономерностей преобразования сходных эпигенетических ланд_
шафтов предкового и дочерних таксонов при глобальных изменениях
условий, касающихся всех этих форм. Наличие сходных возможностей
преобразований признаков и сохранения набора их устойчивых состоя_
ний у близких форм, т.е. проявление гомопластического сходства, отра_
жает не только параллелизм данных процессов, но и родственный харак_
тер таксонов. В этом смысле общность эпигенетического ландшафта
(экстракреода) одного вида с другими близкими видами, порождающая
сходные трансформации отдельно взятого мерона или меронов, должна
рассматриваться как проявление филокреода. С другой стороны, этот
феномен использовался Ремане в качестве одного из дополнительных
критериев гомологии, в частности критерия сходства простых структур
у близких видов: они гомологичны, если (параллельно. – Авт.) встреча_
ются у большого числа близких видов. Таким образом, для фенетичес_
ких исследований, основанных на эпигенетических представлениях, го_
мопластическое сходство далеко не всегда может быть неудобством,
снижающим точность оценок. Напротив, в ряде случаев именно это яв_
ление может оказаться важным свидетельством отдаленных родствен_
ных связей, каким служит транзитивный полиморфизм.

Несмотря на очевидные трудности морфологического анализа
при гомологизации фенов в популяциях видов, принадлежащих систе_
матически отдаленным надвидовым таксонам, возникает настоятель_
ная необходимость рассмотрения и многомерного фенетического срав_
нения их экстракреодов. Возможно, именно этот подход позволит най_
ти решение проблемы, сформулированной в работе В.В. Черных
(1986), о том, существуют ли надвидовые таксоны как некие реальные
«тела» или их черты суммативны и складываются условно и произ_
вольно как сумма входящих в них видов (см. Марков, 1996). Путь про_
верки правильности гипотезы о реальности надвидовых таксонов как
«индивидуумов» (Марков, 1996) можно представить следующим обра_
зом. Поскольку при предварительном поиске и изучении проявления
гомологичных фенов у особей разных видов, которые в свою очередь
относятся к надвидовым таксонам разного уровня таксономической
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иерархии, описывается максимальное (зависящее от опыта и наблюда_
тельности исследователя) разнообразие гомологичных структур и их
состояний, то возникает возможность их многомерной ординации в
едином признаковом пространстве на уровне особей. Рассматривают_
ся только особи, а их видовая и родовая принадлежность, например, не
учитывается, но учитывается их принадлежность к той или иной трибе
или подсемейству. Если паттерны проявления фенов в этом общем
многомерном пространстве, образованном сочетанной изменчивостью
признаков особей разных таксонов, будут случайны и суммативны, то
пятен надвидовых таксонов, описанных в модели Мейена (см. выше),
т.е. сгущений ординат индивидуальных фенетических композиций
видов разных триб или подсемейств, наблюдаться не будет – они пере_
мешаются. И наоборот, если системные свойства развития (эпигенети_
ческая система) исторически наследуются и на практике будет наблю_
даться сближение «таксономических пятен» близких видов, например
в общее для рода «пятно», по сравнению с таковыми у другого рода, то
можно будет полагать, что высший таксон представляет собой реаль_
ное историческое тело, или единый ветвящийся «морфопроцесс» по
терминологии В.Н. Беклемишева (1994). В настоящее время имеются
все основания считать, что это так и происходит, поскольку, как спра_
ведливо заметил Л.В. Белоусов (1993а), иначе бы не сохранялся инва_
риантный план строения у множества таксонов и их систематика была
бы невозможна.

Таким образом, многомерный фенетический анализ, использую_
щий индивидуальные композиции гомологичных фенов и основанный
на принципах мерономии, теоретически позволяет осуществить попу_
ляционно_мерономический скрининг таксонов разного ранга. Некото_
рые приведенные выше примеры такого сравнения внутривидовых
форм, в том числе линейных мышей, близких таксонов и представите_
лей разных родов показывают, что по мере возрастания таксономичес_
кого ранга сравниваемых форм растет и уровень эпигенетической ди_
вергенции. Поэтому можно полагать, что фенетический метод, исполь_
зуемый после исследований Р. Берри исключительно для внутривидо_
вых сравнений, вполне пригоден и для сравнения близких видов и
надвидовых таксонов (Васильева и др., 2005; Васильева, 2007), и при
таком применении, когда особую роль начинает играть правильная
гомологизация фенов, фенетический анализ переходит в область попу_
ляционой мерономии (Васильев, 2005).
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«Чтобы разобраться в бесконечном,
надо сперва различать, а затем
связывать»

И.В. Гёте

9.1. ФЕНОТИПЫ, ПРОБЛЕМА ИХ КЛАССИФИКАЦИИ
И ИДЕЯ ФЕНОТИПИРОВАНИЯ

Проблема классификации биологических объектов по их свой_
ствам является одной из самых насущных, и ее решение традиционно
важно для разных областей биологии: от систематики до экологии.
Строение и функционирование индивида после классических работ В.
Иоганнсена (1909 и 1926 гг.) принято описывать термином «фенотип»,
поэтому классификация биологических объектов обычно осуществля_
ется по фенотипам. Следовательно, решение большинства проблем
биологической классификации напрямую связано с пониманием фун_
даментальной природы фенотипа, фенотипической изменчивости и
индивидуального развития. В предыдущих главах мы уже касались
содержательной стороны понятия фенотип, однако в этом разделе при
описании процедуры фенотипирования еще раз вернемся к обсужде_
нию данного вопроса.

В настоящее время понятие фенотип несколько видоизменилось,
но по_прежнему характеризует некий класс особей одного вида, сходных
по какому либо свойству (признаку) строения или функционирования.
Поскольку термин был предложен в начале XX в. и  тесно связан с исто_
рией становления генетики, его первоначальная трактовка отражала
издержки этой науки на заре ее становления. Постепенно сформирова_
лось представление о том, что фенотип – несколько искаженное средой
отражение генотипа особи, причем фенотип рассматривался как внеш_
нее проявление по отношению к генотипу – внутренней наследственной
программе, а явление развития вообще было устранено из рассмотрения
(см. обзор Гилберт и др., 1997). Фенотип виделся как результат взаимо_
действия генотипа и среды в процессе развития, но само формообразу_
ющее развитие – морфогенез, за редкими исключениями (Астауров,
1974), игнорировалось. Традиционно стремились сравнивать «феноти_
пы» взрослых особей, способных размножаться. Детерминация геноти_
пом признаков фенотипа была принята за аксиому, поэтому для генети_
ков начала прошлого века актуальными были гены и «детерминируе_
мые» ими фенотипические признаки взрослых организмов.
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Появление феногенетики (Haecker, 1918, 1925) как науки о меха_
низмах реализации наследственной изменчивости в фенотипе мало из_
менило эти представления, поскольку первоначально данное направле_
ние опиралось на те же самые геноцентрические установки. Как уже
отмечалось выше, обнаруженный Б.Л. Астауровым  в 1927 г. феномен
особой изменчивости, не связанной ни с генотипом, ни с влиянием сре_
ды, а обусловленной «стохастикой развития», мог бы существенно изме_
нить ситуацию, но был почти полностью проигнорирован генетиками_
современниками. Только в конце XX в. В.А. Струнниковым и И.М. Вы_
шинским (1991) это явление  было «реабилитировано» под названием
реализационная изменчивость. В то же время бытовавшее традиционное
представление о генетической детерминации отдельно взятого призна_
ка постепенно сменилось пониманием плейотропной роли генетической
среды в формировании целостного фенотипа особи: много генов могут
влиять на формирование одного признака и, напротив, один ген может
влиять на многие признаки (Тимофеев_Ресовский, Иванов, 1966).

В свете эпигенетических представлений, предполагающих целос_
тное системное становление фенома особи, фенотип выступает как
результат проявления одного из альтернативных путей развития, при_
водящих к формированию в популяции определенного в морфофунк_
циональном отношении класса сходных феномов. Собственно, такой
класс конструкционно и функционально однородных феномов и явля_
ется неким реализованным в процессе развития типом – фенотипом.

С точки зрения фенетики, как уже отмечалось ранее, многомер_
ная ординация объектов по метрическим переменным и/или компози_
ции фенов разных неметрических признаков – фенокомпозиции, упо_
добляется синтетической процедуре формирования прообраза феноти_
па, его многомерной реконструкции. При этом нужно отчетливо осоз_
навать, что полное исчерпывающее многомерное описание фенотипа
как биологического индивида во всех его проявлениях и чертах стро_
ения в настоящее время практически невозможно и, вероятно, являет_
ся недостижимой задачей. В то же время вполне реально создание
многомерной модели фенотипа, его грубого подобия, своеобразного
многомерного «шаржа», который становится операциональным объек_
том при осуществлении процедуры классификации множества фено_
типов. При использовании методов фенетики мы всегда будем иметь
лишь «шаржированное», упрощенное воспроизведение фенотипа.

Особи в пределах данного класса сходных особей, т.е. фенотипа в
силу стохастики развитийных процессов и коррекции развития при сре_
довых воздействиях, несколько отличаются друг от друга. Обычно эти
небольшие индивидуальные отклонения, обусловленные флуктуацией
внутренней и/или внешней среды, относят к категории модификации. В
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строгом смысле модификациями, однако, признаются лишь случаи фено_
типической пластичности, т.е. когда на основе одного и того же генома
проявляются разные фенотипы. Поскольку явления фено_ и генокопиро_
вания выше уже неоднократно обсуждались, становится понятно, что
само явление фенотипической пластичности указывает на бессмыслен_
ность утверждений о жесткой генетической детерминации признаков
фенотипа. К сожалению, эта тенденция доминирует в науке до сих пор, и
модификации принято рассматривать лишь как досадную помеху при
выявлении закономерностей наследственной изменчивости, а не как до_
стойную цель для изучения, в частности, морфопространства регулятив_
ных реакций в процессе развития. Активный выбор организмами в ходе
онтогенеза той или иной возможной траектории развития в соответствии
с актуальной констелляцией условий среды, т.е. пластичность фенотипа–
возможность одним и тем же генотипом реализовать разные фенотипы
(West_Eberhard, 2003), в последние годы приобретает особую актуаль_
ность в мировых исследованиях. Роль фенотипической пластичности в
эволюционных преобразованиях становится одним из ключевых исследо_
вательских направлений  эволюционистики (Debat et al., 2000; Schlichting,
Smith, 2002: West_Eberhard, 2005;  Leimar et al., 2006).

Существование эпигенетически обусловленной фенотипической
изменчивости и пластичности фенотипа позволяет классифицировать
особей не только по сходству тех или иных черт (признаков), соб_
ственно выделять типы сходных индивидов, т.е. фенотипы, но и выяв_
лять устойчивые траектории развития – креоды и субкреоды. Особое
значение имеет использование эпигенетической составляющей фено_
типической изменчивости, обусловленной ее внутрииндивидуальной
компонентой (например, антимерной и/или метамерной) феногенети_
ческой изменчивости.  Многомерный анализ феногенетической измен_
чивости предоставляет новые возможности при осуществлении проце_
дуры классификации, повышая разрешающую способность метода
(Васильева, 2006; Васильев, 2009) по сравнению с традиционными
классификациями, основанными на  межиндивидуальном сравнении
(Яблоков, 1966, 1987; Sokal, Sneath, 1973; West_Eberhard, 2003).

Специфичность эпигенетического понимания изменчивости со_
стоит в том, что даже в пределах особи возможна дискретная неодина_
ковость выбора путей развития (морфогенеза), например для антимер_
ных (билатеральных) и/или метамерных (повторяющихся) структур.
Другими словами, при одном и том же генотипе в пределах одной осо_
би (например, на разных сторонах тела) могут реализоваться разные
подпрограммы морфогенеза. Фенотипическая пластичность индивиду_
умов дополняется в этом случае специфической эпигенетической
внутрииндивидуальной пластичностью. В то же время у каждой особи
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в одной и той же однородной и единой по происхождению популяции
может реализоваться почти любой путь развития из потенциально воз_
можного для популяции спектра в соответствии с характерными для
данной группировки вероятностями. Чаще всего, естественно, будут
реализовываться особи с «нормальным» фенотипом, который соответ_
ствует адаптивной норме (в понимании И.И. Шмальгаузена), реже
будут проявляться «аберрантные» варианты.

Однако аберрантность в этом случае означает лишь то, что веро_
ятность обычного естественного проявления аберраций ниже, чем у
«нормы» (Шишкин, 1988), но также обусловлена расстановкой эпиге_
нетических пороговых ограничений. Все эти пути развития из суще_
ствующего в популяции поливариантного спектра могут быть реализо_
ваны любой особью и в известном смысле являются инвариантными
для всех особей данной группы (Васильев, 2005, 2009). Другими слова_
ми, в популяции может быть реализован достаточно большой, но все
же определенный набор фенотипов – устойчивых развитийных траек_
торий, который дополняется веером еще более многочисленных, неус_
тойчивых и малопредсказуемых комбинативных траекторий – морфо_
зов, и лишь некоторые из них могут оказаться затем «новшествами»,
если при творческой поддержке отбора станут устойчивыми.

Можно ли дать определение термину «фенотип» вне геноцентри_
ческой парадигмы СТЭ? Иными словами, уцелеет ли этот термин при
глубокой перестройке эволюционных представлений в русле эпигенети_
ческой теории? Следует признать, что термин метафоричен, достаточно
жестко встроен в «плоть и кровь» современной биологии, поэтому вряд
ли появится возможность его замены. Вероятно, нужно исходить из не_
обходимости сохранения термина в дальнейших построениях.

Исходя из эпигенетической концепции, можно полагать, что фе_
нотип как понятие не только может быть сохранен, но и оказывается
крайне удачным. Если с позиций СТЭ строго сохранять смысл тер_
мина, то в силу уникальности и неповторимости генотипа (генома)
каждой особи (в том числе соматической) само присутствие одинако_
вых или очень сходных вариантов строения особей – фенотипов (фе_
номов) – означает, что не существует строгого соответствия между
генотипом и фенотипом. Следовательно, нет строгой детерминации
генотипом фенотипа, а генами – признака. В таком случае исходная
геноцентрическая концепция неверна, поскольку иначе фенотип как
многомерная характеристика всегда должен отражать нюансы строе_
ния генотипа – быть также уникальным. Этого в природе не суще_
ствует и всегда имеются естественные агрегации, если не идентич_
ных, то крайне сходных, повторяющихся по своим чертам особей,
представляющих определенный фенотип.
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Таким образом, в рамках СТЭ термин фенотип при строгом ис_
пользовании геноцентрических представлений просто не имеет смысла
и должен рассматриваться не более чем удобная абстракция и метафо_
ра. Напротив, с точки зрения эпигенетической теории и морфологии
фенотип – это, действительно, тип – путь развития, приводящий к
определенному облику (в том числе функциональному) в потенциаль_
ном структурно_функциональном пространстве, которое, упрощая,
можно определить как феногенетическое морфопространство. Термин
«фенотип» при этом не только не теряет смысл, но в полной мере соот_
ветствует описываемому феномену.

Однако «генотип», трактуемый в рамках СТЭ, – термин неверный
даже с общих логических позиций: какой тип может существовать, если
генотипы всех особей, по определению самих генетиков, неповторимы и
уникальны? Напомним еще раз, что по М.А. Шишкину (1988) термин
мутация в строгом его толковании генетиками означает уклонение гено_
типа от нормы (дикого типа), а в силу неповторимости самих генотипов
отсюда следует, что все особи по отношению друг к другу являются му_
тантами. Поэтому логичнее было бы не распространять свойства гена на
генотип и предполагать, что лишь отдельные гены могут «детерминиро_
вать» своей активностью, т.е. повысить вероятность проявления опреде_
ленных состояний признаков – фенов. Следовательно, с позиций СТЭ
имеет смысл не генотип, а ген, и не фенотип, а фен.

Проявление в пределах популяции разных фенотипов, т.е. классов
сходных в структурно_функциональном отношении особей, позволяет
при сочетании разных характеристик найти такие комбинации свойств,
которые дают возможность диагностировать нужные фенотипы и класси_
фицировать особей по их принадлежности к тому или иному варианту
развития. Поэтому остановимся на идее фенотипирования, которая пря_
мо вытекает из свойств фенотипа – класса сходных в морфофизиологи_
ческом отношении особей из естественной популяции данного таксона.

Понятие «фенотипирование» было предложено И.А. Васильевой
(Васильева и др., 2005; Васильева, 2006) для обозначения процедуры
многомерной классификации проявления внутрииндивидуальных
композиций гомологичных неметрических признаков при сравнении
морфопространства близких таксонов и индивидуальной диагностики
видовой принадлежности. Идея фенотипирования возникла как анало_
гия процедуры «кариотипирования» объектов, а также их «генотипи_
рования» методами PCR_анализа. Данный подход диагностики ориги_
нален, но сам термин И.А. Васильевой – «фенотипирование», как по_
зднее выяснилось, параллельно был предложен в США в исследова_
тельском центре Джона Хопкинса, где этой проблеме в 2006 и 2009 гг.
были посвящены специальные симпозиумы по проблемам фенотипи_
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рования на примере изучения различных внутренних и внешних пато_
логий у линейных мышей.

Таким образом, термин «фенотипирование» (phenotyping) по_
явился относительно недавно и, по_видимому, был исходно связан
именно с решением прикладных задач совершенствования диагности_
ки в клинической медицине и ветеринарии. Сущность данного медико_
биологического направления заключалась в использовании комплекса
методов количественной классификации нормальных и патологичес_
ких фенотипов разной этиологии. В качестве характеристик авторы
этого подхода использовали особенности анатомии, морфологии, фи_
зиологии, молекулярной генетики и даже поведения. Данный подход
интересен своей техникой классификации объектов, но строго опира_
ется на каузально_детерминистические геноцентрические представле_
ния и противоположен пониманию «фенотипирования» с позиций
эпигенетических системных представлений, рассмотренных нами
выше. Примечательно, что предложенный С.С. Шварцем с соавт.
(1968) в экологии животных метод морфофизиологических индикато_
ров во многом предвосхищает принципы фенотипирования патологий
в русле подходов исследовательского центра Джона Хопкинса.

Термин «фенотипирование» представляется нам весьма удачным
для обозначения процедуры многомерной классификации и диагнос_
тики биологических объектов, однако круг научной проблематики,
который с ним связан при решении медико_биологических приклад_
ных задач, на наш взгляд, крайне прагматичен, упрощен и сужен его
авторами. Можно полагать, что данное понятие и связанное с ним на_
правление исследований охватывают значительно больший диапазон
явлений и аспектов исследовательской теории и практики. Процедура
многомерного «фенотипирования» оказывается применимой для ре_
шения  множества задач классификации как в областях популяцион_
ной экологии и медицины, так и для использования при разработке
проблем эволюционистики и систематики. Поэтому необходимость
совершенствования методов фенотипирования вполне очевидна и не
требует дополнительной аргументации.

9.2. ПРОЦЕДУРА НЕМЕТРИЧЕСКОГО
ФЕНОТИПИРОВАНИЯ КАК МНОГОМЕРНЫЙ
МЕРОНОМИЧЕСКИЙ ПОДХОД К РЕШЕНИЮ
ПРОБЛЕМЫ ТАКСОНОМИЧЕСКОЙ ДИАГНОСТИКИ

Ранее мы уже отмечали, что в настоящее время теоретической
базой для обоснования эмпирических обобщений Н.И. Вавилова и
Н.П. Кренке служит современная эпигенетическая концепция гомоло_
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гии Г. Стриедтера (Striedter, 1998), опирающаяся на модель эпигенети_
ческого ландшафта К.Х. Уоддингтона (1970). Эпигенетическая концеп_
ция гомологии фокусирует внимание на онтогенетическом осуществ_
лении структур в филогенетическом времени, однако при этом остает_
ся недостаточно разработанной проблема визуализации и практичес_
кой идентификации эпигенетических ландшафтов разных таксономи_
ческих форм (Brigandt, 2002; Расницын, 2002). Мы считаем, что при_
менение методов многомерного статистического анализа для изучения
фенетического разнообразия может приблизить нас к решению данной
проблемы. В этих целях и была разработана процедура неметрического
фенотипирования (Васильева и др., 2005).

Под неметрическим фенотипированием понимается процедура
выявления фенетического своеобразия естественных группировок
животных (популяций, инбредных линий, подвидов, видов и надвидо_
вых таксонов разного ранга) на основе многомерного группового ана_
лиза встречаемости фенов и индивидуальных фенетических компози_
ций. Графическое представление результатов многомерного анализа
фенетических данных –как компонентного, так и дискриминантного
(или канонического) – представляется нам одним из возможных спо_
собов визуализации эпигенетических ландшафтов. Вычисление диск_
риминатных и классификационных функций с помощью аппарата дис_
криминантного анализа позволяет использовать его и для целей диаг_
ностики. Поэтому в более узком смысле фенотипирование – это опре_
деление таксономической принадлежности выборки или отдельной
особи, отнесение ее с определенной вероятностью к какому_либо из
ранее изученных видов (выступающих в качестве обучающих групп)
на основе обучающего дискриминантного анализа встречаемости фе_
нов и их композиций с использованием дискриминантных ключей.

В основе процедуры фенотипирования лежат три последователь_
ных элемента: гомологизация фенов неметрических признаков, пост_
роение многомерного мерономического морфопространства и дискри_
минация таксонов, включая их индивидуальную диагностику. Фенети_
ческая гомологизация неметрических признаков была подробно описа_
на в третьей главе и не требует дополнительных комментариев. Фор_
мирование общего многомерного мерономического пространства так_
сонов возможно с помощью уже существующих различных многомер_
ных методов ординации фенетических композиций гомологичных не_
метрических признаков: от кластерной агломерации до неметрическо_
го шкалирования, однако наиболее эффективным и доступным мы
считаем метод главных компонент.

Поскольку главные компоненты ортогональны, т.е. не коррелиру_
ют друг с другом, характеризуя независимые направления изменчивос_
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ти, они последовательно отслеживают иерархию общих тенденций в
индивидуальной изменчивости сочетанного проявления фенов разных
признаков у разных видов. Необходимость предварительного построе_
ния общего мерономического морфопространства фенокомпозиций изу_
чаемых таксонов на основе метода главных компонент связана с тем, что
при этом за счет многомерного перекрывания рефренов разных меронов
формируется общая структура архетипических взаимосвязей таксонов.
По словам В.В. Жерихина (1991, с. 151), «структура всякой достаточно
сложной системы оказывается, прежде всего, материализованным воп_
лощением ее истории». Неслучайно в последние годы все большее вни_
мание таксономистов_теоретиков привлекает длительное существование
связных отношений между естественными частями организма или его
модулями в филогенезе таксонов (Wagner, 1996; Boyd, 1999; Keller et al.,
2003). Отношения между таксонами в  морфопространстве и их струк_
тура устойчиво сохраняются благодаря высокой инерционности и «за_
регулированности» эпигенетической системы, которая не может быстро
перестроить все элементы структурогенеза из_за их сложности. В мор_
фогенезе каждого таксона надежно сохраняются развитийные связи
между большим числом структурных модулей, что может, с одной сто_
роны, маркировать филогению и особенности эволюционно_экологичес_
ких трансформаций, а с другой, обеспечивает высокую надежность мно_
гомерной индивидуальной диагностики представителей таксона при
использовании гомологичных морфоструктур.

Каждый объект в морфопространстве гомологичных структур на_
ходит свое место относительно всех других. В результате особи каждо_
го таксона, как правило, образуют общее сгущение ординат и представ_
лены как отдельная группа (см. рис. 8.2). Фенотипическая определен_
ность и место таксона в морфопространстве базируются на инвариант_
ном эпигенетическом ландшафте вида, который, как мы уже отметили
выше,  высокоинерционен и «обязан» весьма медленно перестраиваться
в филогенезе главным образом из_за «опасности» возникновения боль_
шого числа новшеств, которые могут нарушить устойчивость всей сис_
темы развития. В.В. Жерихин (1991) подчеркивал, что «новизна для си_
стемы разрушительна, а потому не может быть сколь угодно большой»,
что, на наш взгляд, и позволяет использовать методы многомерной ор_
динации для дальнейшей диагностики особей разных таксонов. Поэто_
му эволюционная консервативность эпигенетической системы и процес_
са морфогенеза – их вынужденное системное свойство, и чем дальше в
филогенетическом и эволюционно_экологическом отношении разош_
лись виды, тем больше будет выражена их эпигенетическая специфика
в общем морфопространстве и эпигенетическая дивергенция между
ними. Эпигенетическая дивергенция – это нелинейный процесс, но при
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достаточно большом числе анализируемых гомологичных неметричес_
ких признаков она начинает выглядеть как линейный, кумулятивный
процесс. Собственно, это и позволяет завершить процедуру неметричес_
кого фенотипирования, т.е. осуществить дискриминацию таксонов и ин_
дивидуальную диагностику их представителей.

Завершающий этап фенотипирования – дискриминантный ана_
лиз – дает возможность выявить иерархию устойчивых межгрупповых
различий и соответственно иерархию таксономических отношений.
Интересно заметить, что в данном случае дискриминантный анализ
оперирует независимыми переменными, его результаты не искажены
межпризнаковыми корреляциями, и на первый план выдвигаются наи_
более устойчивые межгрупповые различия с большим таксономичес_
ким весом, включающие характерные композиции фенов, которые
могут рассматриваться как наиболее общие архетипические черты ме_
рономической изменчивости. В случае, если наблюдается максималь_
ная  корректность отнесения объектов к своим таксонам (100%), мож_
но заключить, что эпигенетические ландшафты таксонов не перекры_
ваются и эпигенетическая дивергенция между ними велика, а следова_
тельно, появляется реальная возможность безошибочно идентифици_
ровать – фенотипировать – каждую особь.

Далее прокомментируем некоторые важные детали процедуры
фенотипирования. Поскольку коэффициенты корреляции между фе_
нами при их индивидуальном проявлении в выборках в большинстве
незначимо отличаются от нуля, лишь изредка (менее 5% случаев) пре_
вышая величину 0.3, то доля общей дисперсии, приходящаяся на каж_
дую главную компоненту, обычно невелика. Для большинства главных
компонент доля их дисперсии по отношению к общей колебалась от 1
до 2%. Лишь на первые три главные компоненты обычно приходятся
относительно более высокие доли дисперсии, но и они относительно
невелики по сравнению с таковыми для метрических признаков. Из_за
общей низкой скоррелированности признаков друг с другом основной
вклад в изменчивость вдоль большинства главных компонент вносят
1–3 признака, что редко позволяет добиться даже двукратной редук_
ции числа исходных переменных. Поэтому формируется множество
почти равновеликих по величине дисперсии главных компонент. В
целях ограничения числа главных компонент до обоснованного мини_
мума, при котором они еще могут рассматриваться как значимые, при_
меняли критерий Джолиффа (Jolliffe, 1986), ориентируясь на величи_
ну собственных чисел компонент и бутстреп_анализ устойчивости
компонент. Следует заметить, что при крайней необходимости можно
не проводить предварительную многомерную ординацию методом
главных компонент. Принципиально возможен при дискриминации и
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прямой подход с использованием значений 0 и 1, характеризующих
проявление и непроявление фенов, пренебрегая их слабой взаимной
корреляцией. Однако необходимо учитывать, что это приведет к опре_
деленному огрублению конечных результатов.

Поэтому предварительный этап расчета главных компонент ин_
дивидуальных фенетических композиций гомологичных неметричес_
ких признаков для дальнейшего использования в дискриминантном
анализе вполне оправдан и необходим. Во_первых, это позволяет срав_
нивать большое число форм в едином признаковом морфопростран_
стве и делать сопоставимыми сравнения отдельных фрагментов этого
ряда выборок. Во_вторых, метод обеспечивает строгую ортогональ_
ность переменных, математически важную при дальнейшем проведе_
нии дискриминантного анализа и вычислении дискриминантных фун_
кций, которые весьма чувствительны к скоррелированным перемен_
ным. В_третьих, обеспечивается редукция числа переменных, хотя,
безусловно, и малоэффективная из_за слабой взаимной скоррелиро_
ванности признаков. В_четвертых, такая процедура позволяет связать
сочетающиеся по своему проявлению фены неметрических признаков
в некие «суперпризнаки», отражающие общие тенденции морфогенеза
этих структур  (Васильев и др., 2004; Васильев, 2005). Наконец, в_пя_
тых, как любил говорить Н.В. Тимофеев_Ресовский, формирование
единого морфопространства позволяет оперировать сходством ковари_
ационных матриц как сходством рефренов и проявлений феногенети_
ческой изменчивости отдельных признаков_меронов, что действитель_
но дает возможность интерпретировать эллипсоиды рассеивания орди_
нат как эпигенетические ландшафты сравниваемых таксонов, т.е. ви_
зуализировать их (см. главу 8).

В качестве показателя уровня эпигенетической дивергенции
между таксонами мы использовали квадрат расстояния Махаланоби_
са (D2), что в свою очередь позволяет с учетом объемов выборок сра_
зу оценить значимость различий между формами по величине T2 Хо_
теллинга, с которым D2 Махаланобиса связан достаточно простой за_
висимостью (Ким и др., 1989). Сравнивали группы зверьков сопоста_
вимых возрастных групп. Наибольшая часть исследований выполне_
на на зверьках_сеголетках. Различными исследователями (Sjovold,
1973, 1977; Hartman, 1980; Andersen, Wiig, 1982; Markowski, 1995;
Lazarova, 1999), в том числе и нами (Vasil’eva, 1999; Васильев и др.,
2000), было показано, что половые различия при проявлении вариа_
ций неметрических пороговых признаков скелета млекопитающих
проявляются редко, они невелики и ими, следовательно, можно пре_
небречь. Поэтому при фенетическом сравнении разных видов поло_
вые различия не учитывали.
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Расчеты с использованием метода главных компонент и дискрими_
нантного канонического анализа выполняли с помощью программных мо_
дулей Statistica 5.5 и программного комплекса PAST (Hammer et al., 2001).

9.3. ФЕНОТИПИРОВАНИЕ И ТАКСОНОМИЧЕСКАЯ
ДИАГНОСТИКА (АПРОБАЦИЯ ТЕХНОЛОГИИ)

Недостаточная разработанность систематики во многих группах
организмов, неопределенность таксономического статуса отдельных
форм порождают затруднения при оценке биологического разнообразия
природных сообществ, понимаемого прежде всего как многообразие их
видового состава. Не исключено, что в некоторых случаях спорные си_
туации возникают не только из_за плохой изученности таксонов, но в
том числе и из_за незавершенности самого процесса дивергенции и ви_
дообразования. В этой связи выяснение таксономических отношений в
конкретных группах, помимо чисто прикладного значения, представляет
и теоретический общебиологический интерес в плане познания меха_
низмов формообразования. При этом особое значение имеет проблема
морфологической идентификации двойниковых форм и других морфо_
логически и эволюционно близких спорных таксонов.

9.3.1. Идентификация видов$двойников обыкновенных полевок

Возникновение видов_двойников – один из интереснейших ас_
пектов проблемы видообразования. Термин «sibling species» ввел круп_
нейший эволюционист XX в. Эрнст Майр (Mayr, 1942), который дал
следующее определение: «…виды_двойники – популяции, которые
сходны или идентичны морфологически, но репродуктивно изолиро_
ваны» (Майр, 1974, с. 414). Один из наиболее ярких примеров двойни_
ков у грызунов –  комплекс видов обыкновенной полевки Microtus
arvalis  Pallas 1779 sensu lato, в настоящее время насчитывающий уже
пять самостоятельных видов, один из которых – монгольская полевка
Microtus mongolicus Radde, 1861 – вынесен за пределы группы «arvalis»
(Мейер и др., 1996).

Несмотря на наличие четких цитогенетических различий и высо_
кую степень репродуктивной изоляции, почти всегда подчеркивалась
практическая невозможность диагностики симпатрических видов_
двойников M. arvalis и M. levis по морфологическим признакам, тради_
ционно используемым в систематике полевок, что в значительной мере
обусловлено географической изменчивостью многих, в том числе и
диагностических, признаков (Малыгин, 1983; Обыкновенная полев_
ка…, 1994; Мейер и др., 1996). Идентификация видов стала возможна
на основе электрофоретического исследования гемоглобина (Доброхо_
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тов, Малыгин, 1982) и кариотипирования (Орлов, Булатова, 1983).
Попытки применения  для их различения многомерных статистичес_
ких методов, в частности дискриминантного анализа экстерьерных и
краниометрических признаков, дали  возможность определять виды с
точностью около 75–80% (Мейер, Дитятев, 1989; Обыкновенная по_
левка…, 1994). При сравнении симпатрических видов_двойников в
пределах  конкретных регионов удается достигнуть и более высокого
уровня дискриминации по метрическим признакам. Привлечение
одонтометрических признаков и их многомерный анализ позволили
повысить эффективность идентификации до 87% (Маркова и др.,
2003). Поэтому представляло несомненный интерес применить проце_
дуру многомерного неметрического фенотипирования для диагности_
ки видов_двойников.

Проиллюстрируем процедуру фенотипирования сначала на при_
мере уральских популяций видов_двойников обыкновенных полевок
Microtus arvalis (форма «obscurus») и M. levis (= rossiaemeridiomalis).
Как уже отмечалось выше, нами в этих целях использован дискрими_
нантный анализ встречаемости фенов с проведением предварительной
многомерной ординации классификационного массива индивидуаль_
ных фенетических композиций с помощью метода главных компонент.
В качестве обучающих групп были взяты выборки лабораторных коло_
ний обыкновенной и восточноевропейской полевок, видовая принад_
лежность которых была определена методами цитогенетики под руко_
водством Э.А. Гилевой. Дополнительно использовали коллекции из
природных популяций обоих видов_двойников, часть которых также
была кариотипирована сотрудниками группы Э.А. Гилевой, а другая
часть рассматривалась как свободные тест_группы при проведении
видовой диагностики. Всего было изучено 15 выборок черепов видов_
двойников обыкновенной полевки из Уральского региона общим объе_
мом 407 экз. (музейные коллекционные сборы авторов, а также Д.Ю.
Нохрина, Е.А. Корниловой и М.В. Чибиряка из Оренбургской, Сверд_
ловской, Пермской и Челябинской областей). Кроме того, в нашем
распоряжении имелась выборка Microtus arvalis transcaucasicus (14
экз.) из горных районов Закавказья (материал собран Л.Л. Давтяном в
1978–1979 гг. на побережье оз. Севан в Армении). Считается, что на
большей территории Армении обитает 46_хромосомная полевка – ка_
риотипическая форма «obscurus» (Дзуев, Малкаров, 1976). Однако в
некоторых районах, в частности в Араратской долине, встречается так_
же и M. levis (Малыгин, 1983). Применив технологию фенотипирова_
ния, мы постарались на индивидуальном уровне определить и видовую
принадлежность закавказских обыкновенных полевок. В качестве сво_
еобразной контрастирующей внешней группы использована выборка
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(54 экз.) близкого вида из той же группы – илийской полевки
(Microtus ilaeus). Весь материал был проклассифицирован по исходно
обнаруженным 44 гомологичным неметрическим признакам, из них 26,
принятых в качестве рабочих, приведены на рис. 9.1 и в табл. 9.1.

Рис. 9.1. Схема расположения фенов неметрических признаков на черепе
восточноевропейской полевки.

Фены: 1 – FOran, 2 – FEtdu, 3 – FTm(>), 4 – FTmacpo, 5 – FCnif, 6 – FHgdu, 7 – FHgla,
8 – FPmme*, 9 – FPmmepo*, 10 – FPmlaan, 11 – FPmla, 12 – FMxzm, 13 – Mxzmor,

14 – FMx, 15 – FMxPlan, 16 – FMxPl, 17 – FPldu, 18 – MgPlpolc, 19 – FPlmn, 20 – FCm,
21 – FRtacan, 22 – PnIo, 23 – FMtdoan, 24 – FMtpricla, 25 – FMas, 26 – FPoan.

Кодовые обозначения фенов соответствуют таковым в таблице 3.1

Проявление фена по каждому признаку на левой и правой сторо_
нах тела кодировали цифрой 1, а отсутствие – 0 (в анализ включены
только целые черепа). Затем была проведена многомерная ординация
на основе метода главных компонент. Выше мы показали, что такая
процедура позволяет исключить многие технические проблемы, ос_
ложняющие проведение дискриминантного анализа непосредственно
на исходных классификационных данных. В частности, при переходе
от исходных признаков к главным компонентам устраняется некото_
рая «остаточная» слабая скоррелированность признаков (явно корре_
лирующие признаки исключаются на этапе предварительного анали_
за), так как происходит ортогонализация компонент. Кроме того,
уменьшается их число (редукция) без потери информации, а также
становится возможным использование признаков с низкой величиной
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дисперсии (в тех случаях, когда частота признака близка к 0 или 1).
Итоговую матрицу индивидуальных значений главных компонент ис_
пользовали как основу для проведения дискриминантного анализа.

На первом этапе сравнивали только кариотипированных зверь_
ков из виварных колоний трех видов (рис. 9.2). Хорошо видно, что по
индивидуальным композициям фенов, в плоскости первых двух диск_
риминантных функций каждый из сравниваемых видов занимает со_
вершенно определенную специфическую область морфологического
пространства, лишь в некоторой степени пересекаясь с другими. Тем

Таблица 9.1. Ключ для фенотипирования видов_двойников
обыкновенных полевок по итогам дискриминантного анализа
внутрииндивидуальных фенетических композиций 26 фенов черепа
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самым наглядно демонстрируется визуализация эпигенетических лан_
дшафтов сравниваемых форм, в данном случае – видов_двойников и
илийской полевки. Вдоль первой дискриминантной  оси (64.4% меж_
групповой дисперсии) выражены различия между илийской полевкой
и обеими «обыкновенными» полевками «в широком смысле», вдоль
второй оси (34.6%) проявляется специфика видов_двойников. Доля
корректной классификации всех кариотипированных групп в этом
случае превысила 95%, т.е. оказалась очень высокой.

Следует заметить, что почти все немногочисленные варианты
«ошибочной» диагностики (не индивидуумов, а половинок особей,
поскольку единицей наблюдения является половина особи – см.
выше) связаны с действием правила родственных отклонений Кренке,
т.е. проявлением эпигенетически сходных гомологичных вариантов
развития структуры черепа и фенокомпозиций у близких видов. Неко_
торые состояния признака – фены, характерные для одного вида, мо_
гут проявиться на одной из сторон черепа у другого, что приводит к
неопределенности классификации. Такие индивидуальные феногене_
тические сбои структуры антимеров, по_видимому, неизбежны из_за
действия правила Кренке и феномена транзитивного полиморфизма
Мейена. Если их исключить, то за действительные несовпадения ре_

Рис. 9.2. Результаты дискриминантного анализа значений главных компонент
индивидуальных композиций фенов неметрических признаков черепа

восточноевропейской M. levis (1),  обыкновенной M. arvalis форма «obscurus»
(2) и илийской M. ilaeus (3) полевок
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зультата классификации особи ее реальной видовой принадлежности
можно принять только те, которые по итогам дискриминантного ана_
лиза были определены как обе «некорректные» половины одной и той
же особи. Случаи антимерных совпадений встречались значительно
реже, чем несовпадений, поэтому можно полагать, что реальных оши_
бок классификации было еще меньше.

На следующем этапе к массиву данных по кариотипированным
животным из лабораторных колоний (выборка илийской полевки да_
лее не использовалась) добавили природные выборки и провели «обу_
чающий» дискриминантный анализ. Включение в обучающий дискри_
минантный анализ некариотипированных  коллекционных материалов
из популяций обыкновенных полевок, обитающих в разных местах
Урала, позволило расклассифицировать их и отнести к одному из ви_
дов_двойников. Из рис. 9.3 хорошо видно, что все выборки по средним
значениям дискриминантной функции разделились на две большие
совокупности, маркированные «обучающими» кариотипированными
группами, соответственно своей видовой принадлежности, кроме того,
размах географической межпопуляционной изменчивости внутри ви_
дов не перекрывает уровня межвидовых различий. Дискриминантный
анализ объединенного материала по всем популяциям дает тоже высо_
кий уровень точности диагностики видов_двойников (95%).

Таким образом, полученные результаты, позволяют на основе
дискриминантного анализа значений главных компонент индивиду_
альных фенетических композиций проводить достаточно надежную
групповую диагностику видов_двойников. Тем не менее применение
этой технологии, использующей предварительную многомерную орди_
нацию исходных данных методом главных компонент, не позволяет
провести определение видовой принадлежности отдельной, произ_
вольно взятой особи и разделить потенциально смешанные выборки
двух видов. Эта задача актуальна для зон симпатрии двух видов, в том
числе для Уральского и Кавказского регионов. Для проведения инди_
видуального фенотипирования требуется использовать прямые оцен_
ки индивидуальных проявлений желательно меньшего числа фенов,
имеющих наибольшее диагностическое значение.

Мы выбрали 26 неметрических признаков, корреляция которых с
дискриминантной функцией, полученной по главным компонентам,
была наиболее высокой и по ним проведели дискриминантный анализ
исходных признаков (кодировка 0 и 1) кариотипированных выборок
обоих видов. Это позволило составить диагностический фенетический
«ключ» (табл. 9.1).

Чтобы определить видовую принадлежность отдельно взятой
особи, необходимо проклассифицировать ее по указанным 26 призна_
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кам, обозначая проявление конкретного фена (с каждой стороны) циф_
рой 1, а отсутствие – 0, затем умножить их на соответствующие каждо_
му признаку коэффициенты видовых классификационных функций,
просуммировать эти произведения по всем признакам, включая значе_
ния констант, и сравнить полученные величины. Видовую принадлеж_
ность особи можно определить по большему значению одной из аль_
тернативных классификационных функций.

Другой, облегченный, способ диагностики состоит в том, чтобы
провести такую же процедуру перемножения и последующего сумми_
рования для нестандартизованных коэффициентов дискриминантной
функции (табл. 9.1), а затем сравнить полученное значение с критичес_
кой величиной полусуммы расстояния между центроидами (средними
значениями) обучающих выборок, равной в данном случае 0.5156. Зна_
чения функции, превышающие пороговую величину, указывают на
принадлежность объекта к восточноевропейской полевке, а не достига_
ющие этого порога – к обыкновенной.

Проверка эффективности диагностического ключа, проведен_
ная на случайно взятых сериях особей (по 10 экз.) из других кари_
отипированных групп Уральского региона (рис. 9.3, выборки 1 и 8),

Рис. 9.3. Результаты обучающего дискриминантного анализа значений
главных компонент индивидуальных фенетических композиций при

фенотипировании выборок восточноевропейских (1–6) и обыкновенных (7–
14) полевок (кариотипированные выборки: 1–3, 7)
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подтвердила правильность определения видовой принадлежности
всех тестируемых объектов.

Эффективность предложенного регионального ключа для фено_
типирования видов_двойников обыкновенной полевки дополнительно
протестирована нами на краниологическом материале обыкновенной
полевки из географически удаленной горной популяции из Армении.
После классификации краниологического материала по 26 ключевым
фенам  из 17 особей 14 (82.4%) были «фенотипированы» как Microtus
arvalis, и это подтвердило данные Л.Л. Давтяна (1982). Оставшиеся
три особи по значениям дискриминантной и классификационных фун_
кций, скорее, носили промежуточный характер и не могли идентифи_
цироваться как типичная M. levis, поэтому затруднение с их идентифи_
кацией мы склонны объяснить региональными особенностями горной
закавказской популяции. Таким образом, фенотипирование на основе
ключа, разработанного для уральских симпатрических популяций ви_
дов_двойников обыкновенных полевок, даже в географически удален_
ном закавказском регионе дает обнадеживающие результаты.

Процедура фенотипирования в более широком смысле может
иметь не только диагностический, но и эвристический аспект. При
изучении структуры фенетического разнообразия близких форм и со_
поставлении степени их взаимного сходства_различия фенетический
анализ дает объективные морфологические критерии для суждения о
ранге наблюдаемых различий и в конечном итоге на основе оценки
степени эпигенетической дивергенции, позволяет выявлять уровни
таксономической иерархии.

9.3.2. Фенотипирование таксономически спорных форм
подрода Neodon

Мы также применили метод фенотипирования для изучения эпи_
генетической дивергенции среднеазиатских горных полевок группы
Microtus juldaschi>carruthersi (подрод Neodon) и обоснования обособлен_
ности таласской формы арчевой полевки по сравнению с другими фор_
мами этой группы. Изучены серии черепов памирских и арчевых поле_
вок из коллекций зоологического музея ИЭРиЖ УрО РАН. Материал
представлен выборками  из виварных колоний, полученных от живот_
ных_основателей из пяти географических точек. Места отлова основате_
лей лабораторных колоний показаны на рис. 9.4. Всего изучено 709 экз.
от пяти кариотипированных форм из виварных колоний ИЭРиЖ УрО
РАН (основатели привезены с Гиссарского, Туркестанского хребтов,  а
также с восточного Памира: пос. Чечекты и оз. Каракуль и западного
Тянь_Шаня: хр. Таласский Алатау,  заповедник «Аксу_Джабаглы»). Ви_
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варное разведение животных осуществлялось под руководством В.Н.
Большакова и А.В. Покровского при участии И.А. Васильевой и И.А.
Кузнецовой, а материал был кариотипирован Э.А. Гилевой.

Весь материал исходно был проклассифицирован по 42 фенам не_
метрических признаков черепа (рис. 9.5). Их латинизированная кодиров_
ка приведена в подписи к рисунку и соответствует таковой в табл. 3.1.

Сравнение природной выборки из заповедника «Аксу_Джабаглы»
с выборкой из виварной колонии, полученной от зверьков_основате_
лей из этой же популяции, обнаружило невысокую величину дистан_
ции между ними – MMD = 0.059 ± 0.005, которая не превышает эмпи_
рически установленного уровня  для межпопуляционных  различий

Рис. 9.4. Места отлова основателей лабораторных колоний памирских (Ч, К)
и арчевых (Г, Т, А) полевок.

Географические точки: Ч – окрестности пос. Чечекты на Восточном Памире; К –
окрестности оз. Каракуль на Восточном Памире; Г – Майхуринское ущелье

Гиссарского хребта; Т – Шахристанский перевал Туркестанского хребта; А –
заповедник «Аксу>Джабаглы» в Таласском Алатау
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(Васильев, 2005). Для сравнения: средняя фенетическая дистанция
этой виварной выборки от других исходных форм составляет 0.571,
что почти на порядок выше. Следовательно, существенного сдвига ча_
стот встречаемости фенов при виварном разведении зверьков из при_
родной популяции не наблюдается. Для учета возможного смещения
за счет средовых причин мы провели анализ индивидуальных фенети_
ческих композиций природной и виварной выборок таласских зверь_
ков методом главных компонент. Оказалось, что различия между ними
почти не выражены, и полигоны рассеивания ординат обеих выборок
практически полностью трансгрессируют. Это указывает на то, что со_
держание в условиях вивария существенно не повлияло на эпигенети_
ческую специфику данной формы, и позволяет сравнивать виварные
выборки наравне с природными.

Рис. 9.5. Расположение фенов неметрических признаков (1–42) на черепе
арчевой полевки.

Фены: 1 – SuNfcv*, 2 – FPo(>), 3 – FPodu, 4 – FPoan, 5 – FOran, 6 – FFran,
7 – FFrdoan, 8 – FFr, 9 – FFracsu, 10 – FEtdu, 11 – FSqor, 12 – FTm(>), 13 – FTmdu,

14 – MeTm, 15 – FCnsu, 16 – FCnif, 17 – FHgla, 18 – FHgsi, 19 – FHgtr, 20 – FPmmean*,
21 – FPmme*, 22 > FPmmepo*, 23 – FPmlaan, 24 – FPmlapo, 25 – FMxzm, 26 – FMxla,

27 – FMx, 28 – FMxPlan, 29 – MgPlpolc, 30 – FBsme*, 31 – StAsme(>), 32 – StAsla,
33 – StAs, 34 – FRtacan, 35 – FOvacpo, 36 – FMtacan, 37 – FMtpricla, 38 – FMtdoan,

39 – FMtdo, 40 – Fmbacsu, 41 – FMbat, 42 – FMbacan (* – небилатеральные признаки)
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Перед выполнением попарного дискриминантного анализа, наце_
ленного на создание дискриминантных ключей, мы провели предвари_
тельную ординацию всех выборок методом главных компонент по
всем 42 гомологичным неметрическим признакам черепа. В первую
очередь попытались сравнить между собой выборку арчевых полевок
из заповедника «Аксу Джабаглы», с одной стороны, и выборки памир_
ских полевок из окрестностей оз. Каракуль и пос. Чечекты, а также
арчевых с Гиссарского и Туркестанского хребтов, с другой. Результаты
канонического анализа приведены на рис. 9.6. Приходящаяся на пер_
вые две канонические переменные дисперсия составляет 90% и позво_
ляет адекватно оценить своеобразие сравниваемых форм. Видно, что
таласские арчевые полевки четко отличаются от всех других – полигон
рассеивания их ординат смещен на графике влево. В то же время поли_
гоны всех остальных группировок накладываются друг на друга, т.е.
эпигенетические различия между ними выражены в значительно мень_
шей степени, чем между ними и таласской формой.

Рис. 9.6. Канонический анализ значений главных компонент индивидуальных
фенокомпозиций 42 неметрических признаков черепа у зверьков таласской

(1), гиссарской (2), чечектинской  (3), каракульской (4) и туркестанской (5)
популяций арчевых и памирских полевок
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Для соотнесения величины возможных средовых (модификаци_
онных) различий с размахом различий между другими формами арче_
вых и памирских полевок мы провели дискриминантный анализ при_
родной и виварной выборок таласских полевок с выборками памирс_
ких каракульских и арчевых туркестанских зверьков. Межгрупповые
различия вдоль всех трех дискриминантных осей оказались статисти_
чески высоко значимыми (табл. 9.2). По величинам и знакам центрои_
дов выборок видно, что вдоль первой оси наибольшие различия прояв_
ляются между таласскими, с одной стороны, и каракульской и туркес_
танской выборками, с другой. На эти различия приходится более 80%
межгрупповой дисперсии. Вдоль второй оси (17% дисперсии) прояв_
ляется специфика туркестанской формы по отношению к остальным.
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Таблица 9.2. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе индивидуальных композиций 42 фенов
таласской виварной (А) и природной (Апр) арчевой полевки,
туркестанской арчевой (Т) и каракульской (К) памирской полевок

Только вдоль третьей дискриминантной функции выявляются
различия, обусловленные спецификой природных и виварных популя_
ций в пределах таласской формы, причем доля дисперсии вдоль этой
переменной составляет всего около 2%. Несмотря на то, что эти разли_
чия статистически значимы, ими, по_видимому, можно пренебречь.
Обобщенные расстояния Махаланобиса между природной и виварной
выборками из заповедника «Аксу_Джабаглы» невелики: они в 5 раз
меньше, чем между каракульской и туркестанской, и на порядок мень_
ше, чем между таласскими зверьками и выборками каракульских и
туркестанских (табл. 9.3). Таким образом, предварительный многомер_
ный фенетический анализ показал, что одноименные виварные и при_
родные серии вполне сопоставимы и взаимозаменяемы при сравнении
разных географических форм памирских и арчевых полевок по немет_
рическим признакам.
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При формировании дискриминантного ключа для фенотипирова_
ния таласской формы арчевых полевок использовали 21 признак. Для
расчетов выбрали равные по объему три исходные выборки таласской,
каракульской и туркестанской форм подрода Neodon (по 45 экз.). За_
тем объединили каракульскую и туркестанскую выборки (в последнее
время рассматриваемых как представители одного вида – памирской
полевки Microtus juldaschi) и сравнивали ее с виварной выборкой диф_
ференцированной таласской формы из заповедника «Аксу_Джабаглы».
Дискриминантная и классификационные функции приведены в табл.
9.4. Подставляя результаты классификации конкретной особи в фор_
мулу данного дискриминантного ключа в виде значений 1, если при_
знак имеется, и 0, если он не обнаружен, можно диагностировать ее
принадлежность к соответствующему таксону. Для этого нужно умно_
жить подставляемые значения на соответствующие данным признакам
коэффициенты классификационной функции, суммировать получен_
ные произведения с учетом знака и вычесть величины констант. В ре_
зультате расчетов большее значение классификационной функции бу_
дет  соответствовать правильному решению по определению таксоно_
мической принадлежности  данной особи.

Эффективность диагностики достаточно высока – на имеющем_
ся у нас материале по природным и виварным сериям правильная дис_
криминация объектов достигает 100%. Из рис. 9.7 хорошо видно, что
гистограммы классов значений дискриминантной функции у сравни_
ваемых таксономических групп практически не перекрываются и даже
заметен хиатус между ними. Полученные результаты свидетельствуют
о сложном характере таксономических отношений в данной группе
полевок и противоречат представлениям о едином виде – памирской
полевке. Скорее всего, имеется несколько замещающих друг друга
близких форм, крайние из которых, в частности таласская, могут быть
самостоятельными видами. Уровень эпигенетической дивергенции
между этими формами достаточно высок (Васильев и др., 2000).

Таблица 9.3. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) по
индивидуальным композициям 42 фенов между сравниваемыми
формами арчевых и памирской полевок (все различия статистически
достоверны при p < 0.001)
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Полученные результаты указывает на то, что проблема таксоно_
мического положения арчевых и памирских полевок не может считать_
ся окончательно решенной. По нашим представлениям, арчевые полев_
ки из заповедника «Аксу_Джабаглы» – таласская форма – приближа_
ются к видовому уровню обособления, характеризуются морфологи_
ческим хиатусом от ближайших форм по целому ряду описанных нами
ранее систем признаков (Васильева, 2000) и могут быть фенотипиро_
ваны с точностью до 100%.

9.3.3. Эпигенетическая дивергенция двух форм
лемминговидных полевок

В качестве яркого примера неоднозначной ситуации в системати_
ке грызунов может служить род азиатских горных, или скальных, по_

Таблица 9.4. Дискриминантный анализ индивидуальных
фенетических композиций по 21 неметрическому признаку черепа:
ключ для фенотипирования памирских (включая формы «арчевых»,
относимые к памирской полевке) и таласских полевок
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левок Alticola Blanford 1881, состав которого и таксономический ранг
входящих в него форм непрерывно пересматриваются. Ревизия номи_
нативного подрода Alticola s. str. проведена О.Л. Россолимо с соавт.
(Россолимо и др., 1988; Rossolimo, Pavlinov, 1992). Из двух других под_
родов скальных полевок наименее изучен подрод Aschizomys Miller
1898. Его систематическое положение и состав трактуются крайне про_
тиворечиво уже на протяжении столетия.  В новейших таксономичес_
ких сводках считается, что подрод включает два аллопатрических
вида: Alticola (Aschizomys)  lemminus  – лемминговидная полевка и A.
(Aschizomys) macrotis (Musser, Carleton, 2005) – большеухая полевка, а
также  ряд «спорных» форм неясного ранга (Павлинов, 2006). Имею_
щиеся в нашем распоряжении данные о межпопуляционной изменчи_
вости морфологических и цитогенетических характеристик этих форм
позволяют предполагать сложную картину внутривидовой дифферен_
циации как большеухой, так и лемминговидной полевок, что было от_
ражено нами в специальном обзоре (Васильева и др., 2008).

Здесь мы рассмотрим пример фенотипирования двух резко диф_
ференцированных форм лемминговидной полевки из Северной Якутии
и Чукотки, который представляет несомненный интерес как случай эв_
ристического использования метода в таксономических целях.  По_
скольку обе формы лемминговидной полевки различаются по кранио_
метрическим признакам (100% дискриминации североякутских особей
и от 80 до 93%  – чукотских), по изменчивости морфотипов M3 (Васи_
льева и др., 2008), а также имеют кариотипические (Bykova et. al., 1978;

Рис. 9.7. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных композиций
фенов таласской (1) и объединенных (2) каракульской (памирской) и

туркестанской (арчевой) выборок полевок
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Bolshakov et al., 1985) и молекулярно_генетические (Рыбников и др.,
1986) различия, то ожидалось, что они будут различны и в фенетичес_
ком отношении. Сравнивали природные выборки чукотской (115 экз.) и
североякутской (211 экз.) форм лемминговидной полевки. Всего у обеих
форм было обнаружено 70 гомологичных фенов неметрических призна_
ков, из которых 50 были общими, но встречались с разной частотой.
Обнаружены и специфичные признаки и их состояния: 5 – у якутской
формы и 15 – у чукотской. Из общих признаков встречаются такие, ко_
торые в среднем обнаруживаются у 34 изученных нами таксонов
Arvicolinae и Cricetinae, а специфичные имеют гомологов в среднем у 17
таксонов. Среди редких и специфичных для якутской формы признаков
– Foramen ovale accessorium posterius (FOvacpo2), который был обнару_
жен только у Alticola strelzowi, а также Fenestra basisphenoidalis (FeBs),
общий для плоскочерепной и прометеевой полевок, обыкновенного хо_
мяка и сибирского лемминга, что указывает на анцестральные черты и
плезиоморфный характер данной структуры. У чукотской формы таких
редких признаков оказалось больше, и среди них обнаружена, например
Fissura infraorbitalis (FsIo), которая имеется только у плоскочерепной и
серебристой полевок и больше ни у одного из изученных миоморфных
таксонов грызунов. Поскольку этот признак типичен только для пред_
ставителей Alticola, он мог бы рассматриваться как апоморфная черта
этого рода, однако при изучении небольших серий по беличьим был
обнаружен и у Pteromys volans. Очевидно, что и он относится к катего_
рии транзитивного полиморфизма. Только у чукотской формы обнару_
жены признаки Foramen ethmoidale accessorium posterius (FEtacpo) и
удвоенное отверстие в основании медиального алисфеноидного столби_
ка (FCm), которые специфичны для представителей изученных нами
форм Aschizomys, но отсутствуют у североякутской формы.

Дискриминантный анализ встречаемости индивидуальных компо_
зиций фенов у чукотской и якутской форм лемминговидной полевки
был первоначально проведен нами по 70 признакам в программе PAST
(Hammer et. al., 2001), позволяющей работать с большим числом при_
знаков и объектов. Расположение краниальных неметрических призна_
ков, которые использовались для сравнения разных видовых и внутри_
видовых форм Aschizomys (Васильева и др., 2008) приведены на рис. 9.8.

 Затем была найдена минимальная композиция из 20 фенов, по_
зволяющая фенотипировать особей обеих форм лемминговидной по_
левки с точностью 100% (рис. 9.9.). Данная композиция признаков и
дискриминантный ключ в виде классификационных функций приве_
дены в табл. 9.5. Надежность диагностики особей разных форм оказа_
лась очень высокой даже по сочетанию из 20 фенов неметрических
признаков черепа. Из таблицы видно, что каноническая корреляция
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близка к 1, т.е. ординаты всех объектов сжимаются в «тонкий жгут»
вдоль дискриминантной функции. Неожиданно большой оказалась и
межгрупповая дисперсия, превышающая для 20 признаков значение
10. Все это указывает на очень высокий уровень эпигенетической ди_
вергенции данных форм, что хорошо согласуется с приведенными
выше нашими собственными и литературными данными.

В дальнейшем интересно было бы уточнить статус североякутс_
ких полевок, которые по морфологическим признакам резко диффе_
ренцированы от всех других форм Aschizomys и предположительно
достигли видового уровня обособления. Примечательно, что эта фор_
ма обладает целым рядом морфологических структур, например в об_
ласти алисфеноида, которые являются гомологами признаков, обнару_
женных у относительно древних таксонов подсемейства Cricetinae, а
также прометеевой полевки, но не встречены у других арвиколин.

Рис. 9.8. Схема расположения фенов неметрических признаков (1–21)
на черепе лемминговидной полевки Alticola lemminus (чукотская форма

из окрестностей г. Певек).
Фены: 1 – FPodu, 2 – FFran, 3 – FFr, 4 – FEtdu, 5 – FTm(>), 6 – FeMs, 7 –FFsOcsi,

8 – FCnsu, 9 – FHgsi, 10 – FPmlaan, 11 – FPmla, 12 – MgPlpolc, 13 – FBsme*,
14 – FeBs*, 15 – StAsla, 16 – TbAsve(>), 17 – LmPtla(>), 18 – PnIo, 19 –  FMtacan,

20 – FMtdoan, 21 – FMtlg; * – небилатеральные признаки
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Рис. 9.9. Гистограммы распределения дискриминантной функции (DF 1) для
выборок чукотской (1) и якутской (2) дифференцированных форм Alticola
(Aschizomys) lemminus. Штриховая линия – ключевое пороговое значение

дискриминантной функции для различения особей сравниваемых форм при
классификации

В заключение отметим, что к числу несомненных достоинств рас_
смотренной процедуры фенотипирования можно отнести  возмож_
ность привлекать музейные коллекции и реабилитировать полученные
ранее сведения по распространению, биологии и экологии видов_двой_
ников и других спорных форм, в значительной степени обесцененные
из_за неопределенности их таксономической привязки. Большое чис_
ло гомологичных неметрических признаков позволяет применять для
их сравнительного анализа многомерные статистические методы, что
повышает разрешающую способность морфологических критериев,
необходимую для корректной диагностики, и обеспечивает их «нагляд_
ность» через визуализацию групповых эпигенетических ландшафтов.
И наконец, сравнение близких форм в едином морфологическом про_
странстве может давать эвристический эффект, позволяя выявлять
обособленные группы, «выбивающиеся из общего контекста». Феноти_
пирование дает объективные критерии для решения таксономических
проблем в спорных ситуациях, как это наблюдалось, в частности, при
сравнении таласской формы арчевой полевки с другими представите_
лями памирских и арчевых полевок, а также в случае сравнения чукот_
ской и североякутской лемминговидных полевок, и обеспечивает вы_
сокий уровень индивидуальной таксономической диагностики.
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Таблица 9.5. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций по 20 неметрическим признакам черепа:
ключ для фенотипирования двух форм лемминговидных полевок
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ГЛАВА 10. МЕРОНОМИЯ, СРАВНИТЕЛЬНАЯ
ФЕНЕТИКА И ЭПИГЕНЕТИЧЕСКАЯ
ДИВЕРГЕНЦИЯ ГРЫЗУНОВ:
ОТ ПОДВИДОВ ДО ПОДСЕМЕЙСТВ

«Наши формализации исправляют
наши интуиции, в то время как наши
интуиции формируют наши
формализации»

Дж. Майхилл

Возможность фенетико_мерономической оценки уровня эпигене_
тической дивергенции внутривидовых форм и спорных в таксономи_
ческом отношении близких таксонов, включая виды_двойники, была
показана нами в предыдущих главах. В этой связи возникает вопрос об
использовании данного подхода при сопоставлении таксонов более
высоких таксономических рангов: разных подродов, родов, триб и под_
семейств. Напомним, что в главе 3 описан пример такого использова_
ния материалов Берри и Сирля (Berry, Searle, 1963) по сравнению ча_
стот встречаемости гомологичных неметрических признаков скелета
грызунов при сопоставлении таксонов высокого ранга, принадлежа_
щих разным семействам и даже подотрядам (см. рис. 3.30).

Исходя из мерономических представлений о мейеновском тран_
зитивном полиморфизме,  реальность существования высших таксо_
нов как «природных тел» для нас кажется самоочевидной. Однако
высшие таксоны не представляют собой простую сумму видов, их
эмерджентность исторически возникает при эволюционно_экологичес_
ком взаимодействии близкородственных таксоценов. Согласно кон_
цепции реальности высших таксонов В.В. Черных (1986, с. 5): «Если
совокупность родственных видов трактовать как сумму, то нельзя не
признать, что подобная операция суммирования видов или «конкрет_
ных видообразований» является до такой степени условной, а ее ре_
зультаты настолько лишенными объективного содержания, что полу_
ченный таким образом высший таксон, несомненно, следует считать
искусственной (абстрактной) единицей».

Действительно,  можно полагать, что высший таксон как есте_
ственно возникший ансамбль видов (термин В.В. Черных) является не
суммой, а сложной, исторически взаимовложенной системой изначаль_
но близкородственных и экологически взаимодействующих форм, со_
храняющих общие элементы морфогенетических корреляций и опреде_
ленных ценотических взаимодействий и после длительной эволюцион_
ной дивергенции. Регулятивная роль ценозов в сохранении состава и
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структурно_функциональных особенностей формирующих его видов в
эволюции неоднократно подчеркивалась В.В. Жерихиным (1991, 2003).
Мы полагаем, что в основе инерционных свойств этой надвидовой сис_
темы, с одной стороны, лежит консервативность эпигенетической систе_
мы, регулирующей морфопроцесс в онтогенезе каждого вида, а с другой
– система исторически складывающихся ценотических взаимодействий
на уровне экологических гильдий, ассамблей и таксоценов, консерватив_
но удерживающих необходимые для сообщества свойства каждого цено_
тического вида_компонента. Проблема целостности высших таксонов
чрезвычайно интересна и считается ключевой для понимания реально_
сти макроэволюционных явлений, однако требует специального тща_
тельного рассмотрения, поэтому мы лишь кратко остановимся на ней
при анализе эпигенетической дивергенции надвидовых таксонов.

Существует ли верхний допустимый популяционно_мерономичес_
кий предел оценки меры эпигенетической дивергенции для высших так_
сонов? Ответ на этот вопрос нами пока не получен, однако фенетический
анализ надвидовых таксонов по данным из работы Берри и Сирля (Berry,
Searle, 1963) позволяет нам предполагать возможность применения дан_
ного подхода, по крайней мере, до уровня подотрядов. Этот предел, по_
видимому, ограничивается лишь возможностями практической гомологи_
зации неметрических признаков скелета и их состояний. При сравнении
между собой форм, принадлежащих различным таксонам высшего ранга,
возникают серьезные затруднения в прослеживании архитектонических
гомотипий морфологических структур, или гомологий в понимании В.Н.
Беклемишева (1994) и Ю.В. Мамкаева (2001). Однако в нашем случае с
учетом проявлений внутрииндивидуальной изменчивости правильнее го_
ворить об антимерной архитектонической гомотипии. Развиваемый нами
подход позволяет осуществить поиск архетипических структур, исполь_
зуя групповой (популяционный) внутрииндивидуальный анализ антиме_
ров, метамеров и других гомотипических серий и рядов.

10.1. ФЕНЕТИКО!МЕРОНОМИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ
ЭПИГЕНЕТИЧЕСКОЙ ДИВЕРГЕНЦИИ ФОРМ
ГРЫЗУНОВ РАЗНЫХ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ РАНГОВ

Для решения поставленных выше вопросов нами была проведена
классификация 46 внутривидовых форм и видов, принадлежащих к
двум подсемействам Arvicolinae и Cricetinae в соответствии с система_
тикой грызунов, предложенной И.Я. Павлиновым (2006). Сравнивали
таксоны разных уровней таксономической иерархии от подвидов до
разных подсемейств. Из представителей подсемейства Arvicolinae изу_
чены 8 известных подродов рода Microtus: Microtus, Sumeriomys,
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Alexandromys, Pallasiinus, Terricola, Stenocranius, Mynomes, Neodon, а так_
же три подрода в составе рода Alticola: Alticola, Aschizomys, Platycranius
и два из рода Clethrionomys: Clethrionomys и Craseomys. Поскольку в
большинстве русскоязычных и многих иностранных публикаций по_
прежнему используется родовое и подродовое название Clethrionomys,
а не Myodes, мы также предпочли прежнее название. Это во многом
обусловлено тем, что при аббревиации и записи родового названия
Myodes может возникать путаница с родом Microtus.

Изучали выборки Chionomys gud и Ch. roberti как представителей
рода Chionomys,  который ранее принимался в качестве подрода
Microtus. В качестве самостоятельного рода мы рассматриваем и
Lasiopodomys (изучена выборка L. brandti), который до сравнительно
недавнего времени вместе с современными представителями Neodon
входил в подрод Phaiomys рода Microtus.

Для того чтобы полнее представить разнообразие таксонов
Arvicolinae были исследованы также выборки видов, относящихся к
родам Arvicola , Lagurus,  Dicrostonyx, Ondatra,  Lemmus , Myopus ,
Prometheomys и Ellobius, представляющих все трибы, выделяемые в со_
временной системе, предложенной И.Я. Павлиновым (2006). Парал_
лельно анализировали и другие системы иерархии таксонов, включая
предложенные С.И. Огневым (1950), И.М. Громовым (Громов, Поля_
ков, 1977) и другими авторами (Kretzoi, 1955; Hooper, Hart, 1962;
Chaline, 1975, 1999; Поздняков, 2008). В качестве внешних групп для
оценки масштаба эпигенетических различий между подсемействами
были изучены три вида хомяков, представляющих три разных рода в
пределах подсемейства Cricetinae: Cricetus, Cricetulus и Mesocricetus.

Все выборки были приблизительно равны в численном отноше_
нии, за исключением сравнительно крупных выборок видов_двойни_
ков Microtus levis (=rossiaemeridionalis) и M. arvalis (obscurus), объемы
которых превышали средний уровень. Напротив, выборки двух видов
полевок – Microtus pennsylvanicus и Clethrionomys gapperi, обитающих
на американском континенте в Новом Свете, были относительно не_
большими по величине.

Частоты встречаемости фенов всех изученных таксонов приведе_
ны в сводной табл. 10.1 (см. Приложение), где также указаны объемы
выборок.

10.1.1. Корреляционный анализ эпигенетических связей
между таксонами

 Методы корреляционного анализа широко используются в совре_
менных морфологических исследованиях (Ростова, 2002). Специально
для 45 сравниваемых форм нами были вычислены и изучены 990 пар



331ГЛАВА 10. МЕРОНОМИЯ, СРАВНИТЕЛЬНАЯ ФЕНЕТИКА И ...

коэффициентов корреляции Пирсона по частотам встречаемости 107
фенов неметрических признаков черепа, которые позволяют количе_
ственно оценить реальность иерархии отношений рассмотренных таксо_
нов разного ранга. С другой стороны, это дает возможность определить
уровни эпигенетической дивергенции таксономических групп, опираясь
на согласованность (скоррелированность) проявления у них фенов.

При сравнении форм разного уровня дивергенции выявлено зако_
номерное уменьшение коэффициентов корреляций по частотам немет_
рических признаков с повышением ранга сравниваемых таксонов (рис.
10.1). У внутривидовых форм полевки экономки (подвиды M. oeconomus
oeconomus и M. o. uralensis) наблюдается эллипс рассеивания точек, плот_
но сгруппированных вдоль диагонали. У видов_двойников – обыкновен_
ной и восточноевропейской полевок – корреляция несколько меньше и
наблюдаются случаи отсутствия отдельных признаков у одного и нали_
чия у другого. В случае сравнения видов разных подродов из одного
рода (Neodon и Alexandromys) число таких несовпадений признаков воз_
растает, а коэффициент корреляции снижается и достигает величины r
= 0.66. Сопоставление двух видов разных родов, относящихся к одной
трибе (Arvicola и Microtus), демонстрирует дальнейшее закономерное
снижение скоррелированности проявления частот признаков – границы
эллипса рассеивания их координат становятся размытыми. У обеих
форм: водяной и кустарниковой полевок –наблюдаются случаи фикса_
ции альтернативных состояний признаков. Представители разных триб
одного подсемейства Arvicolinae (полевки Роберта из трибы Arvicolini и
прометеевой полевки из трибы Prometheomyini) настолько различают_
ся по частотам фенов неметрических признаков, что коэффициент кор_
реляции резко уменьшается и оказывается статистически незначимым.

Крайне низка корреляция при сравнении видов, относящихся к
разным подсемействам – Arvicolinae и Cricetinae (см. рис. 10.1). Видно,
что большинство альтернативных состояний признаков у сравнивае_
мых видов либо фиксированы, что выражается в размещении их коор_
динат на одной из осей, либо их координаты «прижаты» к одной из
осей, т.е. имеют противоположную полярность, а их вариация не согла_
суется у сравниваемых видов. При сравнении сирийского хомяка и
закаспийской полевки коэффициент корреляции статистически не
отличается от нуля (рис. 10.1), а его величина практически близка к
нулю (r = 0.06).

Все три изученных вида хомяков при сопоставлении их с полев_
ками имеют средние величины коэффициентов корреляции – от 0.17
до 0.27 (абсолютные значения коэффициентов при этом колеблются от
0.03 до 0.46). У сирийского хомяка – Mesocricetus auratus, который в
наибольшей степени отличается от полевок в 29 случаях из 44 (65%
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Рис. 10.1. Примеры сравнения пар форм разного уровня дивергенции по
частотам фенов неметрических признаков:

а) внутривидовые формы; б) виды>двойники; в) виды разных подродов; г) виды разных
родов из одной трибы; д) представители разных триб одного подсемейства;

е) виды разных подсемейств (r – коэффициенты корреляции Пирсона)

пар сравнения) наблюдаются значения коэффициентов корреляции,
статистически недостоверно отличающиеся от нуля. У обыкновенного
хомяка – Cricetus cricetus – встречено 23 незначимых коэффициента
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(52.3%), а у серого хомячка – Cricetulus migratorius – 9 (20.5%). Это
косвенно указывает на то, что в эпигенетическом отношении данные
виды формируют градиент сходства с полевками. Наиболее близким к
полевкам оказывается серый хомячок, а самым удаленным – сирийс_
кий хомяк. Своеобразие Mesocricetus хорошо согласуется с результата_
ми PCR_сравнения на основе нуклеотидной последовательности мито_
хондриальной ДНК (Лебедев и др., 2003).

Таким образом, проведенный анализ показал, что по мере возра_
стания иерархического ранга сравниваемых таксонов: от подвидового
уровня до разных подсемейств, корреляция частот фенов неметричес_
ких признаков между таксонами закономерно снижается, отражая уро_
вень их эпигенетической дивергенции. Реальность (эмерджентность)
самих макротаксонов: подродов, родов, триб и подсемейств, проявля_
ется в том, что внутри представителей каждого такого таксона величи_
на средней скоррелированности признаков выше, чем при сравнении
представителей разных таксонов одного уровня. Целостность и реаль_
ность существования таксонов высокого ранга (подродов, родов и
триб) обусловлена, по_видимому, общим происхождением их эпигене_
тической системы. Поэтому корреляционный анализ частот фенов у
разных таксонов позволяет отслеживать уровни их иерархических
(эпигенетических) отношений, хотя и достаточно грубо.

Максимально коррелируют частоты признаков у внутривидо_
вых форм: дифференцированных популяций и подвидов. Даже при
сравнении таких сильно дифференцированных форм, как южный и
северный подвиды узкочерепной полевки (Microtus gregalis gregalis и
M. gregalis major), корреляция паттерна признаков достигает высокой
величины: r = 0.83. Необходимо отметить, что величины коэффицен_
тов корреляции для этого нижнего уровня таксономической иерар_
хии удивительно сходны и варьируют в очень узком диапазоне (0.83
– 0.91). Это свидетельствует о существовании единой эпигенетичес_
кой системы формирования гомологических структур черепа у внут_
ривидовых форм, которая имеет во многом совпадающую расстанов_
ку эпигенетических порогов, ограничивающих проявление фенов, и
организована сходным образом.

Интересно, что при сравнении двух спорных в таксономическом
отношении форм: большеухой полевки (Alticola macrotis) и полевки
Фетисова (Alticola fetisovi), корреляция между ними по частотам не_
метрических признаков оказывается такой же, как и при сравнении
упомянутых выше подвидов узкочерепной полевки (соответственно r
= 0.83). В то же время виды_двойники (M. arvalis и M. levis) коррелиру_
ют по частотам фенов приблизительно на этом же уровне (r =  0.81).
Возможно, коэффициенты корреляции ниже «0.80» могут служить
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ориентиром в том, что данные формы в эпигенетическом отношении
различны, и не исключена их видовая самостоятельность.

Рассмотрим еще два случая сравнения спорных в таксономичес_
ком отношении форм. При сопоставлении памирской полевки с арче_
вой полевкой с Туркестанского хребта коэффициент корреляции был
выше «0.80»: r = 0.88, т.е. по уровню сопряженности проявления частот
фенов обе формы могут рассматриваться как внутривидовые, что хо_
рошо согласуется с полученными ранее в лаборатории В.Н. Большако_
ва данными по их гибридизации, кариотипированию и морфометрии
(Покровский, Большаков, 1979; Большаков и др., 1982б; Гилева и др.,
1982) и нашими данными по фенотипированию (см. главу 9). Однако
при сопоставлении этих форм с арчевой полевкой из заповедника
«Аксу_Джабаглы» оказалось, что в обоих случаях коэффициенты кор_
реляции частот фенов  равны: r = 0.71. Данное значение ниже установ_
ленного нами эмпирического порогового уровня «0.80», что также со_
гласуется с предположением, высказанным в предыдущей главе, о ви_
довой самостоятельности таласской формы. С этим согласуются и ре_
зультаты гибридизации трех форм (самцы гибридов  F1 были стериль_
ными), а также цитогенетические материалы (Большаков и др., 1982б;
Гилева и др., 1982). Поэтому в дальнейшем мы относились к форме
арчевой полевки из заповедника «Аксу_Джабаглы» как к самостоя_
тельному виду – таласской полевке (nomen nudum). Дальнейший ана_
лиз покажет, насколько справедлива наша точка зрения.

При сравнении спорных в таксономическом отношении форм
якутской и чукотской форм лемминговидной полевки коэффициент
корреляции частот их фенов оказался равным: r = 0.77, т.е. имел близ_
кое к пограничному допороговое значение. И в этом случае можно
было предположить видовую самостоятельность якутской и чукотской
форм, считающихся внутривидовыми. Как показал наш анализ (см.
главу 9), имеются достаточно веские основания считать, что якутская
форма приближается к уровню видового обособления.

Исходя из средних значений коэффициентов корреляции, вычис_
ленных по частотам фенов для таксонов подродового и родового рангов,
уровни их эпигенетической конкордантности близки по величине, но
внутри родов средняя скоррелированность частот фенов несколько
выше по сравнению с видами разных родов. Важно отметить еще одно
обстоятельство. В пределах больших родов, изобилующих подродами,
например у Microtus и Alticola, средняя межвидовая скоррелированность
частот фенов приблизительно одинакова и составляет r = 0.64 и r = 0.69
соответственно. В то же время в достаточно однородной группе видов,
где до сих пор дискутируется выделение двух подродов: Clethrionomys и
Craseomys, усредненный коэффициент корреляции заметно выше: r =
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0.77. Средний коэффициент корреляции для Clethrionomys (Craseomys)
rufocanus с остальными представителями рода составляет 0.76, т.е. не
выбивается из общего ряда значений, а следовательно, выделение подро_
да Craseomys, по нашим оценкам, не представляется достаточно надеж_
ным. Примечательно, что американская лесная полевка Clethrionomys
gapperi, обитающая в Новом Свете, также высоко скоррелирована по
частотам фенов с остальными представителями рода, т.е. близка к ним в
эпигенетическом отношении.

Удивительно то, что иерархия, обнаруженная нами по частотам
фенов и их межвидовой скоррелированности, которую можно отож_
дествить в известной мере с иерархией сходства эпигенетических си_
стем данных таксонов, достаточно хорошо согласуется с принятой в
настоящее время системой таксонов родового и подродового уровней
(Павлинов, 2006). Однако имеются и некоторые несовпадения, глав_
ным образом в иерархии триб, что позволяет получить на основе на_
ших косвенных эпигенетических оценок дополнительные сведения,
важные для принятия в дальнейшем систематиками макротаксоно_
мических решений.

В первую очередь обращает на себя внимание особое место, кото_
рое занимают род слепушонок Ellobius и триба Ellobiusini (Павлинов,
2006). Усредненный коэффициент корреляции частот фенов Ellobius
talpinus c тремя изученными видами хомяков составил r = 0.126 (все
три входящих в него исходных коэффициента недостоверно отличают_
ся от нуля). С другой стороны, аналогичный усредненный коэффици_
ент корреляции слепушонки с видами полевок был равен r = 0.275
(для расчета использовали 40 исходных коэффициентов корреляции,
из которых 3 оказались незначимо отличающимися от нуля).  Отсюда
следуют два предварительных вывода: во_первых, можно заключить,
что данный таксон занимает особое положение, отличаясь и от хомя_
ков, и от полевок; во_вторых, он все же несколько ближе к полевкам,
чем к хомякам. Поэтому наши материалы не подтверждают решение
И.М. Громова (Громов, Ербаева, 1995) об отнесении слепушонок
Ellobius к Cricetinae. Более вероятным представляется решение рас_
сматривать эту группу в составе подсемейства Arvicolinae в качестве
особой трибы Ellobiusini, как это и принято в последней сводке И.Я.
Павлинова (2006).

Следует напомнить, что ранее С.И. Огнев (1950) рассматривал
слепушонок в составе подсемейства Microtinae (ныне Arvicolinae) в
качестве особого надрода Ellobii, представленного единственным ро_
дом Ellobius. Отметим в этой связи, что усредненный коэффициент
корреляции между видами подсемейств Arvicolinae и Cricetinae соста_
вил r = 0.229, а между представителями четырех разных триб подсе_
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мейства Arvicolinae, выделенных И.Я. Павлиновым, r = 0.357. Поэтому
величину коэффициента корреляции r = 0.275, полученного при сопо_
ставлении слепушонки с представителями Arvicolinae, можно считать
пограничной между уровнями трибы и подсемейства. Таким образом,
полученные нами результаты могли бы послужить косвенным основа_
нием даже для принятия решения о повышении ранга таксона слепу_
шонок до уровня подсемейства Ellobiinae, как это в свое время было
сделано М. Крецоем (Kretzoi, 1955).

Другой спорный момент касается положения рода Lagurus и его
включения И.Я. Павлиновым (2006) в трибу Prometheomyini. Судя по
величине усредненного коэффициента корреляции, вычисленного при
сравнении Lagurus lagurus c изученными нами представителями трибы
Arvicolini (r = 0.470) и трибы Prometheomyini (r = 0.457), положение
Lagurus промежуточно между этими трибами и строго не определено.
Поэтому наши данные, скорее, согласуются с представлениями М. Кре_
цоя (Kretzoi, 1955) и И.М. Громова (Громов, Поляков, 1977) о выделе_
нии этого таксона в самостоятельную трибу Lagurini. Возможно также,
что пеструшки несколько ближе к трибе Arvicolini, среди представите_
лей которых оказываются наиболее близкими к видам подрода Neodon и
рода Lasiopodomys: коэффициенты корреляции с ними по частотам фе_
нов сравнительно высоки (r = 0.584 и r = 0.676 соответственно). Напом_
ним, что ранее Хупер и Харт (Hooper, Hart, 1962) относили Lagurus к
Microtini (практически к современной Arvicolini). Наши данные не про_
тиворечат и этому решению, следовательно, вопрос о таксономическом
ранге пеструшек по_прежнему остается спорным, хотя больше основа_
ний имеется для рассмотрения пеструшек в качестве самостоятельной
трибы Lagurini (Громов, Поляков, 1977). А.А. Поздняков (2008) по
структуре костного неба полагает возможным включить пеструшек в
трибу Arvicolini в качестве подтрибы Lagurina.

Спорно также включение Ondatra zibethicus в трибу Arvicolini
(Павлинов, 2006). Используя усредненные коэффициенты корреляции
между ондатрой и изученными нами представителями двух триб –
Arvicolini и Prometheomyini (r = 0.434 и r = 0.532 соответственно),
можно заключить, что наши данные не поддерживают решения о
включении рода Ondatra в состав Arvicolini. Формально он оказывает_
ся даже несколько ближе к Prometheomyini, рассматриваемой по И.Я.
Павлинову. Поэтому наиболее оправданно рассматривать этот таксон
также в ранге самостоятельной трибы Ondatrini, как считали многие
авторы (Kretzoi, 1955; Hooper, Hart, 1962; Громов, Поляков, 1977; Гро_
мов, Ербаева, 1995; Поздняков, 2008).

Корреляционный анализ мало нагляден, и для иллюстрации обо_
снованности предложенных нами выше решений представляется более
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эффективным использовать методы многомерной ординации таксонов
по частотам встречаемости фенов, что возможно, например, на основе
факторного анализа, методов многомерного неметрического шкалиро_
вания, главных координат, а также главных компонент (см. главы 6 и
9).  Рассмотрим для решения этой задачи использование метода глав_
ных компонент.

10.1.2. Многомерная ординация таксонов методом главных
компонент

Поскольку метод главных компонент основан в первую очередь
на корреляционном анализе, тем самым с его помощью фактически
будет произведена визуализация таксономических отношений с уче_
том взаимной скоррелированности сравниваемых таксонов по часто_
там встречаемости фенов, т.е. по степени сопряженности их эпигенети_
ческих систем. Оконтуривая взаимное расположение координат видов,
относящихся к соответствующим родам и трибам, можно оценить от_
носительную близость таксонов и выявить иерархию их эпигенетичес_
кого сходства, что, в свою очередь, может способствовать лучшему
пониманию таксономических отношений в изученных группах грызу_
нов. При этом важно подчеркнуть еще одно обстоятельство, позволя_
ющее опираться на результаты фенетико_мерономического анализа
таксономических групп.

Следует учитывать, что в процессе фенетико_мерономического
анализа на черепе «сканируется» более 100 различных гомологичных
признаков_меронов и отмечается проявление их возможных альтерна_
тивных состояний – фенов. Поэтому большая часть поверхности черепа,
а также нижние челюсти зверьков оказываются достаточно плотно «по_
крыты» точками наблюдения и классификации. Значительное число
взятых нами гомологичных состояний признаков (фенов) позволяет
при многомерной ординации выборок выявить наиболее общие тенден_
ции их разнообразия и оценить естественную иерархию отношений
между таксонами (см. главы 1–3). По этой причине при межгрупповом
сравнении частот встречаемости фенов на первые главные компоненты
приходятся  наибольшие мерономические различия между наиболее
эпигенетически дивергировавшими таксонами, т.е. теми, которым при_
сваивается наиболее высокий иерархический ранг. По мере возрастания
номеров главных компонент иерархический ранг выделяющихся таксо_
номических групп снижается вплоть до внутривидовых группировок.

Рассмотрим сначала вариант многомерной ординации таксонов
по частотам встречаемости фенов наиболее варьирующих 46 неметри_
ческих признаков, выбранных из 107 исходных при их ранжировании
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по величине дисперсий. Анализ главных компонент по частотам встре_
чаемости фенов проводили по всем изученным видам и внутривидо_
вым формам. При этом исходно мы опирались на современную систе_
матику изученных таксонов грызунов по И.Я. Павлинову (2006). Всего
выделили 16 первых главных компонент с учетом критерия Джолиф_
фа (Jolliffe, 1986), объясняющих 87% общей дисперсии. На первые три
из них приходится почти половина дисперсии – 43.7%. Поэтому пред_
ставляет интерес рассмотреть результаты ординации таксонов для пер_
вых трех главных компонент.

Вдоль первой главной компоненты (19.55% общей дисперсии)
наблюдаются различия (рис. 10.2), которые отражают эпигенетическое
своеобразие подсемейств Cricetinae (справа на графике) и Arvicolinae
(слева). Неравенство величин дисперсий первых главных компонент в
свою очередь косвенно указывает на существование естественной
иерархии сходств изученного набора таксономических групп.

Рис. 10.2. Многомерная ординация таксонов по частотам встречаемости
фенов 46 наиболее варьирующих неметрических признаков черепа в

пространстве первой и второй главных компонент с учетом структуры и
состава триб, выделенных И.Я. Павлиновым (2006).

1 – три вида Сricetinae; 2>5 –трибы Arvicolinae: 2 – Ellobiusini, 3 – Lemmini,
4 – Prometheomyini, 5 – Arvicolini; представители разных триб оконтурены разными
типами линий; расшифровка условных названий таксонов см. в табл. 3.2 (Приложение)
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Поскольку на рис. 10.2 оконтурены координаты таксонов, относя_
щиеся по И.Я. Павлинову к разным трибам, то хорошо заметно, что в
пространстве первых двух главных компонент полигоны, принадлежа_
щие трибам Arvicolini и Prometheomyini, накладываются друг на дру_
га. Аналогичная картина наблюдается и в плоскости первой и третьей
компонент. Это, скорее всего, означает, что данное выделение триб
искусственно и они в значительной мере сборные, что отмечает и сам
автор (Павлинов, 2006).

Используя данные, полученные при предварительном корреляци_
онном анализе (см. обсуждение этого аспекта выше), мы изменили
принадлежность ряда таксонов к разным трибам. Примечательно, что
полученные нами результаты хорошо согласуются с представлениями
большинства известных систематиков XX в., причем в наибольшей
степени они соответствуют системе таксономических отношений, оп_
ределенной для этих групп грызунов И.М. Громовым (Громов, Поля_
ков, 1977) с учетом их палеонтологической истории и системы вымер_
ших таксонов. Поэтому в качестве альтернативы мы использовали си_
стему триб, принятую И.М. Громовым. Подчеркнем, однако, что в от_
личие от И.М. Громова слепушонки нами отнесены к подсемейству
Arvicolinae в качестве трибы Ellobiusini (Павлинов, 2006).

Другой особенностью является обнаруженная нами связь по ча_
стотам встречаемости фенов неметрических признаков между Ondatra
zibethicus и Dicrostonyx torquatus, которая позволяет предполагать воз_
можность формального сближения триб Ondatrini и Dicrostonyxini на
основе их некоторого эпигенетического сходства. К этому следует до_
бавить, что И.М. Громов и И.Я. Поляков (1977) исторически выводят
Dicrostonyx и Ondatra из общих предков Promimomys в среднем плиоце_
не, хотя эта связь относительна, является отдаленной и пока строго не
доказана.

Таким образом, на основе предварительного корреляционного
анализа изученных таксонов они были включены в состав 8 триб
Arvicolinae: Arvicolini (по И.М. Громову – Microtini), Clethrionomyini,
Ondatrini, Dicrostonyxini, Prometheomyini, Lagurini, Lemmini и
Ellobiusini (по И.М. Громову ранее слепушонки были включены в под_
семейство Cricetinae, а по И.Я. Павлинову – оставлены в подсемействе
Arvicolinae).

Используя введенные выше таксономические поправки, мы име_
ли возможность проверить их валидность при многомерной ординации
таксонов методом главных компонент. Результаты представлены на
рис. 10.3 и 10.4). Необходимо пояснить, что итоги многомерной орди_
нации видов и родов методом главных компонент по частотам фенов
во втором случае полностью идентичны уже рассмотренным выше (на
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Рис. 10.3. Многомерная ординация таксонов по частотам встречаемости
фенов  неметрических признаков черепа в пространстве первой и второй

главных компонент с учетом структуры и состава триб, выделенных И.М.
Громовым (Громов, Поляков, 1977), с нашими изменениями.

1 – три вида Сricetinae; 2–9 – трибы Arvicolinae: 2 – Ellobiusini (И.М. Громов не
включал ее в состав подсемейства), 3 – Lemmini, 4 – Prometheomyini, 5 – Ondatrini,
6 – Dicrostonyxini, 7 – Lagurini, 8 – Clethrionomyini, 9 –Arvicolini (по И.М. Громову –

Microtini); остальные обозначения см. на рис. 10.2

основе представлений И.Я. Павлинова). Иными словами, сами коорди_
наты таксонов (точки их расположения на графике) при нашем вари_
анте их объединения не изменились. Различаются лишь состав и чис_
ло выделенных объединений таксонов в трибы и подсемейства.

Итоги проведенной нами ординации показали, что уже в простран_
стве первых двух главных компонент ординаты таксонов, входящих в
Arvicolini и Clethrionomyini, разделены и не перекрываются (см. рис.
10.3). Максимальные различия вдоль первой главной оси приходятся,
как и в предыдущем случае, на своеобразие представителей подсемейств
Arvicolinae и Cricetinae. Вдоль третьей главной компоненты проявляет_
ся уже упомянутое своеобразие трибы Ellobiusini, а также триб Lagurini
и Ondatrini. Лемминги Myopus schisticolor и Lemmus sibiricus обладают ха_
рактерными общими чертами, отделяющими их от других таксонов, и
относятся к одной трибе. Ордината Prometheomyini (по И.М. Громову)
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занимает промежуточное положение между Cricetinae и Arvicolinae.
Прометеева полевка (Prometheomys schaposchnikovi) является достаточ_
но древней и самостоятельной формой (Громов, Поляков, 1977; Громов,
Ербаева, 1995), которая сохраняет многие архаические свойства, сбли_
жающие ее с хомячьими.

Таким образом, предложенная нами модификация структуры
триб в пределах подсемейства Arvicolinae, которая опирается на есте_
ственное сходство эпигенетических систем и основана главным обра_
зом на более дробной таксономической структуре, предложенной И.М.
Громовым, представляется более оправданной, чем сокращение числа
триб за счет укрупнения Prometheomyini, позднее предложенное И.Я.
Павлиновым (2006). Принятая нами за основу иерархия триб хорошо
согласуется и с той, которую недавно предложил А.А. Поздняков
(2008).

Мы далеки от того, чтобы, опираясь только на специфические
многомерные паттерны фенов, строить новую таксономическую систе_

Рис. 10.4. Многомерная ординация таксонов по частотам встречаемости
фенов  неметрических признаков черепа в пространстве второй и третьей
главных компонент с учетом структуры и состава триб, выделенных И.М.

Громовым (Громов, Поляков, 1977), с нашими изменениями (обозначения см. в
подписи к рисунку 10.3)



342 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

му, однако выявленные нами особенности морфогенеза черепа грызу_
нов, проявляющиеся в сочетанной изменчивости дискретных состоя_
ний гомологичных признаков, имеют значение для ее верификации.
Невозможность объединить Clethrionomyini с Prometheomyini, а также
включить в эту укрупненную трибу Lagurini и Dicrostonyxini, как и
введение Ondatra в состав трибы Arvicolini, представляется нам оче_
видной из соображений именно гомологии морфологических структур
и закономерностей их изменчивости в ходе морфогенеза.

Итак, взяв за основу уточненную нами структуру триб грызунов
подсемейства Arvicolinae, которую предложил И.М. Громов (Громов,
Поляков, 1977), и рассматривая слепушонок в качестве трибы
Ellobiusini, входящей в подсемейство Arvicolinae (Павлинов, 2006),
можно в дальнейшем проводить новые уточнения, а также искать исто_
рически (палеонтологически) более оправданные агрегации таксонов
в подроды, роды и трибы.

10.1.3. Кластерный анализ эпигенетических отношений
между таксонами

В свете полученных выше материалов по многомерной ординации
таксонов представляет интерес рассмотреть результаты кластерного ана_
лиза 45 внутривидовых форм, видов и спорных таксонов (часть внутри_
видовых групп не использована). Следует подчеркнуть, что обычно зоо_
логи_систематики и эволюционисты при кластерном анализе использу_
ют методы «ближнего соседа» (единичного связывания – single linkage)
и метод среднего невзвешенного парного связывания (UPGMA). Одна_
ко изредка применяют также методы «дальнего соседа» (полного связы_
вания), гибкого среднего связывания (FLEXI) и метод Уорда (Ward).
Каждый метод имеет определенный алгоритм иерархической кластери_
зации объектов и соответственно рассчитан на разные ситуации.

Мы предпочли, как и большинство зоологов, решающих задачу
классификации таксонов, применять в качестве основного метода клас_
терного анализа метод невзвешенного попарного среднего связывания –
UPGMA (Sokal, Sneath, 1973). При этом исходили из соображений не_
кой видовой инвариантной общности эпигенетической системы для
каждой особи и того, что каждая особь в популяции (выборке из попу_
ляции) потенциально способна реализовать любой из обычных для по_
пуляции вариантов морфогенеза, но с определенной, характерной для
популяции вероятностью (Васильев, 1988, 2009). Даже в относительно
небольших выборках (20–30 экз.), но из одной конкретной популяции,
отчетливо воспроизводится характерное соотношение частот фенов по_
роговых неметрических признаков скелета (см. главы 6 и 9). Как прави_
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ло,  сравниваемые выборки, приблизительно равны по объему, а мини_
мальное число наблюдений позволяет увидеть общие черты в соотноше_
нии частот фенов для данной однородной по происхождению группы
особей. Поэтому взвешивание, т.е. учет объемов выборок, в данном слу_
чае, скорее, вредная, чем полезная процедура. Опасна также переоценка
как связей ближних таксонов (метод ближнего соседа), так и утрирова_
ние связей высоких уровней иерархии (метод дальнего соседа и метод
Уорда). Все эти соображения позволяют для решения нашей задачи
выбрать в качестве основного метод UPGMA, но используя разные ме_
тоды оценки дистанций между таксонами.

Ранее мы уже останавливались на применении традиционных
для фенетики методов вычисления фенетических MMD_дистанций
(см. главу 6). Поэтому здесь упомянем лишь, что в данном случае для
расчетов матрицы MMD была использована формула С. Хартмана
(Hartman, 1980), который применил ее при сравнении внутривидовых
форм американского кенгурового прыгуна Dipodomys ordii по комплек_
су неметрических пороговых признаков черепа. В нашем случае расчет
проводили по частотам встречаемости фенов 107 неметрических при_
знаков черепа при сравнении таксонов разного уровня иерархии: от
внутривидовых до надвидовых (см. Приложение, табл. 10.1). Полная
матрица фенетических MMD_дистанций (45 x 107) в книге не приведе_
на. На основе данной матрицы был выполнен кластерный анализ
(UPGMA), результаты которого представлены на рис.10.5.

Кластерный UPGMA_анализ матрицы MMD_дистанций Хартма_
на показал, что на верхнем уровне иерархии выделяются два кластера,
объединяющие, с одной стороны, представителей Cricetinae, а с другой
– Arvicolinae. Промежуточный кластер высокого уровня иерархии
принадлежит слепушонке (Ellobius talpinus). Оба вида леммингов –
Myopus schisticolor и Lemmus sibiricus – объединились в один общий
субкластер и формально присоединились к довольно удаленной от них
прометеевой полевке Prometheomys schaposchnikovi. Следующий иерар_
хический уровень в пределах кластера Arvicolini занимают объединив_
шиеся в один общий субкластер, хотя и с высоким уровнем диверген_
ции, виды Ondatra zibethicus и Dicrostonyx torquatus. Затем на следую_
щем, более низком, уровне иерархии выделяется единичный кластер
Lagurus lagurus, что также согласуется с ранее высказанными представ_
лениями о рассмотрении пеструшек в качестве отдельной трибы
Lagurini. Наконец, наблюдается отчетливое разделение на два больших
кластера: один включает в себя представителей Clethrionomyini, а дру_
гой – Arvicolini. Хорошо видно, что в пределах Clethrionomyini отчет_
ливо подразделяются в виде отдельных субкластеров представители
двух родов: Clethrionomys и Alticola.
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Рис. 10.5. Кластерный анализ (UPGMA) матрицы фенетических MMD_
дистанций (по: Hartman, 1980) между изученными видами и внутривидовыми

формами грызунов подсемейств  Cricetinae и Arvicolinae (пояснения см. в
тексте). Расшифровка сокращенных названий таксонов приведена в таблице

3.2 (см. Приложение)

В пределах кластера Arvicolini в обоих вариантах расчетов, хотя и
с некоторыми различиями в положении относительно общей дендрог_
раммы, выделяется субкластер, объединивший представителей рода
Chionomys: гудаурскую полевку – Chionomys gud и полевку Роберта – Ch.
roberti. Формируется и отдельный кластер подрода Neodon, объединяю_
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щий памирскую и формы арчевых полевок. Напомним, что памирская
полевка (Microtus juldaschi) включает в качестве дифференцированного
подвида исходную арчевую полевку (M. carruthersi). В этот же субклас_
тер входит дифференцированная от памирской и арчевой полевок фор_
ма из заповедника «Аксу_Джабаглы» – таласская полевка (см. главу 9).
Примечательно, что к представителям подрода Neodon приближается
Lasiopodomys brandti, ранее рассматривавшийся в одном с ними подро_
де Phajomys (Огнев, 1950), который включался в состав рода Microtus.
Следует при этом заметить, что таласская форма арчевой полевки зани_
мает в эпигенетическом отношении промежуточное положение между
полевкой Брандта и двумя другими формами памирской полевки. Водя_
ная полевка Arvicola terrestris включена в общий кластер представителей
трибы Arvicolini, лишь формально сближаясь с формами Neodon.

Пенсильванская полевка – Microtus (Mynomes) pennsylvanicus –
присоединяется к M. socialis на низком уровне иерархии в составе ти_
пичных Sumeriomys и Stenocranius, что не соответствует ее морфологи_
ческим особенностям. Вероятно, это вызвано, скорее всего, тем, что
вычитаемая при расчете MMD поправка на объем выборки сильно сме_
щает оценку дистанции, поскольку выборка M. pennsylvanicus, бывшая
в нашем распоряжении, невелика (9 экз.). Однако и этого небольшого
числа объектов достаточно для правильного «отнесения» выборки дан_
ного таксона к трибе Arvicolini.

Неожиданно своеобразными в эпигенетическом отношении по
сравнению с большинством типичных серых полевок оказались две изу_
ченные нами выборки закаспийской полевки – Microtus transcaspicus,
которые объединились в самостоятельный общий субкластер. Уровень
морфологического своеобразия данного вида оказался выше среднего
уровня, типичного для большинства подродов трибы Arvicolini. Воз_
можно, что это указывает не только на эпигенетическое своеобразие,
вызванное экологической специализацией вида к аридным условиям
Копетдага, но и в целом на более чем видовой уровень ее таксономичес_
кого обособления.

Представители подрода Alexandromys (Microtus maximowiczi и M.
middendorffi) объединились в субкластер с тремя внутривидовыми фор_
мами полевки_экономки Microtus (Pallasiinus) oeconomus. Можно полагать,
что эпигенетическая близость этих трех видов достаточно высока и свиде_
тельствует о потенциальной возможности их подродового объединения, а
косвенно – об их вероятной филогенетической общности.

Две внутривидовые формы узкочерепной полевки Microtus
(Stenocranius) gregalis, представляющие северный и южный подвиды, фор_
мируют общий субкластер, в который входит и Microtus (Sumeriomys)
socialis. К этому кластеру примыкает Microtus (Terricola) majori.



346 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

Наконец, последний субкластер на дендрограмме представлен
объединением четырех достаточно близких видов подрода Microtus:
Microtus arvalis, M. levis, M. ilaeus и M. agrestis.

Таким образом, итоги кластерного анализа весьма хорошо согла_
суются с существующими схемами таксономической иерархии, за ис_
ключением, пожалуй, рода Ellobius, который обособлен от представите_
лей Cricetinae и, по_видимому, занимает высокий иерархический ранг
в подсеместве Arvicolinae и, по меньшей мере представляет собой диф_
ференцированную трибу.

Для оценки устойчивости полученного кластера мы сравнили его
с другим, полученным иным способом и по другой метрике при расчете
«генетических дистанций» М. Неи (Nei, 1978), вычисленных по часто_
там фенов неметрических признаков. Расчеты матрицы дистанций вы_
полнили с помощью программы GENDIST, кластерный анализ проведен
на основе программы NEIGHBOR, а построение древовидных диаграмм
таксономических связей сделано с помощью программ DRAWTREE и
DRAWGRAM из пакета программ PHYLIP – Phylogeny Inference
Package (Version 3.66), разработанного Джозефом Фельсенштейном
(Felsenstein, 2004, 2006).

Рассмотрим круговую диаграмму, характеризующую укорененное
древо таксономических связей, которая была получена в итоге клас_
терного анализа дистанций Неи (рис. 10.6). В данном случае расчет
был проведен специально по 38 таксонам, из которых внутривидовые
формы были оставлены только для илийской полевки и спорной фор_
мы арчевой полевки. Другими словами, в основном сравнивали таксо_
ны видового ранга. Можно заметить хорошее соответствие иерархии
объединения таксонов на полученной дендрограмме с итогом предыду_
щего сравнения (см. рис. 10.5). Так же, как и в предыдущем случае,
выделились отдельные кластеры для представителей подсемейств
Cricetinae и Arvicolinae на высшем уровне иерархии. Проявилось сво_
еобразие Ellobius, затем, в пределах Arvicolinae, выделились кластеры,
характеризующие в порядке понижения уровня иерархии трибы:
Prometheomyini, Lemmini, Ondatrini и Dicrostonyxini, Lagurini, а также
трибу Clethrionomyini, представленную общим субкластером с 4 вида_
ми рода Clethrionomys и 5 видами Alticola, включая дифференцирован_
ную форму лемминговидной полевки из окрестностей г. Тикси. В пре_
делах рода Clethrionomys, как и ранее, несколько обособляется предста_
витель подрода Craseomys – красно_серая полевка.

Далее на том же уровне иерархии, на котором выделялись
Clethrionomyini, обособляются виды, входящие в трибу Arvicolini (се_
стринские группы). Как и в предыдущем случае, среди них наиболее
своеобразны полевки рода Chionomys и подрода Neodon, причем
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Lasiopodomys brandti вновь присоединяется к кластеру подрода Neodon,
объединяясь в субкластер с дифференцированной формой арчевых
полевок из заповедника «Аксу_Джабаглы». Затем выделяется кластер,
объединивший пенсильванскую и закаспийскую полевок. Эта связь
носит явно формальный характер, однако, возможно, отражает и неко_
торое гомопластическое сходство, природа которого пока неясна. Ин_
тересно, что и в данном случае полевка_экономка, полевка Максимо_
вича и полевка Миддендорфа объединились в один субкластер.

Несколько неожиданным в данном случае оказалось понижение
уровня иерархии для Arvicola terrestris, которая объединилась с типич_
ными представителями подрода Microtus, т.е. с обыкновенной, илийс_

Рис. 10.6. Кластерный анализ матрицы дистанций Неи для 38 таксонов
(данные для большинства внутривидовых групп объединены)
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кой и восточноевропейской полевками. Из соображений экономии
потенциального пространства диаграммы в расчет не были включены
выборки общественной и пашенной полевок. Таким образом, видно,
что и при данном способе вычисления матрицы дистанций по формуле
Неи общая структура итогового кластера почти идентична таковой в
предыдущем варианте сравнения.

Интересно было оценить протяженность и взаимную ориентацию
ветвей древа таксономических связей с учетом расстояний между таксо_
нами, вычисленных по формуле Неи. Такую возможность предоставляет
алгоритм программы DRAWTREE, позволяющий построить диаграмму,
характеризующую проекцию на плоскости реальной картины ветвления
неукорененного древа таксономических связей. В данном случае в рас_
чет были включены выборки 43 таксонов (для некоторого упрощения
картины не взяты лишь по одной внутривидовой форме у полевки_эко_
номки и большеухой полевки). В итоге получено ветвящееся древо, на_
глядно отражающее эпигенетическую дивергенцию изученных таксонов
и их иерархическое соподчинение, основанное на степени мерономичес_
кой и эпигенетической конгруэнтности. На рис. 10.7. достаточно хорошо
видны уровни различий между таксонами, отраженные в длинах и углах
поворота ветвей. Видно, что представители разных родов подсемейства
Cricetinae удалены друг от друга приблизительно в такой же степени,
как представители трибы Lemmini, от единственного представителя три_
бы Prometheomyini в подсемействе Arvicolinae. Обращает на себя внима_
ние и то, что Ellobius talpinus занимает промежуточное положение меж_
ду подсемействами хомячьих и полевочьих, приближаясь к последним,
о чем уже неоднократно говорилось ранее. Плотная упаковка видов
триб Arvicolini и Clethrionomyini позволяет увидеть почти полное сход_
ство структуры ветвления древа со структурой предыдущих кластеров
(см. рис. 10.5, рис. 10.6).

Небольшие исключения касаются расположения Lasiopodomys
brandti в общем кластере с представителями Neodon, сближения M.
pennsylvanicus и M. transcaspicus, а также некоторого уклонения плоскоче_
репной полевки Alticola strelzowi от других представителей рода Alticola.

Примечательно, что и M. majori, и M. socialis вновь перемещаются
на древе вместе с внутривидовыми формами M. gregalis в ту его часть,
где они были расположены в предыдущем кластере. Такая же картина
сохранения связей в одном общем субкластере наблюдается и у трех
других видов: полевки_экономки, полевок Максимовича и Миддендор_
фа. Как и в предыдущем случае круговой диаграммы, Arvicola terrestris
вновь занимает центральное положение на ветви, принадлежащей
представителям трибы Arvicolini. Непротиворечивый и закономерно
повторяющийся паттерн ветвления таксонов в данном кластере по
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сравнению с предыдущими указывает на устойчивость выявленных
таксономических связей.

Необходимо отметить, что практически все внутривидовые формы
строго и безошибочно объединяются в общие для вида субкластеры. Это
тоже не может быть случайным совпадением, так как подобных внутри_

Рис. 10.7. Кластерный анализ матрицы «генетических дистанций» Неи для 43
таксонов (включено большинство внутривидовых форм) по частотам

встречаемости фенов 107 гомологичных неметрических признаков черепа.
Диаграмма в виде неукорененного древа таксономических связей с

использованием длин ветвей и их ориентации на основе взаимной удаленности
таксонов построена с помощью программы DRAWTREE пакета

филогенетических программ PHYLIP (Version 3.66)
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видовых повторностей в нашем материале встречается достаточно мно_
го, а исключений мы не встретили. Скорее всего, данное явление дей_
ствительно отражает возможность однозначного «определения» таксо_
номической принадлежности конкретной формы относительно всех
других по достаточно большому числу использованных нами гомоло_
гичных фенов неметрических признаков черепа. С этим утверждением
хорошо согласуется результат эффективной индивидуальной дискрими_
нации видов_двойников обыкновенной полевки по паттерну проявле_
ния в фенотипе большого числа фенов, приведенный нами как пример
процедуры индивидуального фенотипирования (см. главу 9).

Как уже говорилось выше, существует достаточно много спосо_
бов и формул для расчета различного рода таксономических расстоя_
ний. Каждый из них оттеняет ту или иную сторону агрегированности
таксонов, утрируя отдельные особенности структуры отношений меж_
ду ними. Сравнивая результаты, полученные разными способами изме_
рения дистанций, высвечивающими разные нюансы потенциального
объединения таксономических групп, можно уловить стабильные и
нестабильные группы связей. Выше были использованы три метода
расчета дистанций, которые, несмотря на некоторые различия, приве_
ли к вполне согласованным результатам.

Наряду с описанными выше вариантами кластерного анализа мы
сопоставили с уже полученными тремя фенограммами пять других
вариантов расчета дистанций (эти материалы в книге не приводятся).
В качестве иных методов расчета фенетических дистанций были взяты
расстояние Брэй_Куртиса, хордовое расстояние Кавалли_Сфорца, об_
ратные величины коэффициентов корреляции Пирсона (1 – r), рассто_
яние Мориситы и, наконец, евклидово расстояние. При сравнении ре_
зультатов кластирования дистанций, полученных этими методами, мы
обратили внимание на то, что все основные связи между относительно
близкими таксонами, а также представителями одного и того же под_
рода сохраняются в основном неизменными и имеют сходство в струк_
туре иерархического соподчинения.

В пределах трибы Arvicolini достаточно стабильно сохраняются сле_
дующие субкластеры: 1 – полевок рода Chionomys; 2 – полевок подрода
Neodon; 3 – полевок Максимовича, Миддендорфа (подрод Alexandromys)
и полевки_экономки (подрод Pallasiinus); 4 – полевок подродов Sume>
riomys, Stenocranius и Terricola; 5 – полевок подрода Microtus. В дальней_
шем для краткости изложения будем использовать номера этих характер_
ных субкластеров. В пределах трибы Clethrionomyini также четко подраз_
деляются таксоны, принадлежащие родам Alticola и Clethrionomys. На
высоких уровнях иерархии отношения между таксонами практически со_
храняются теми же, что и во всех предыдущих вариантах расчетов. Следо_
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вательно, все варианты вполне устойчивы, достаточно консервативно со_
храняют структуру кластера не только при объединении высших таксо_
нов, но и для большинства отдельных видов. Еще раз отметим, что во всех
вариантах без исключений все внутривидовые формы образовывали толь_
ко общие для своего вида субкластеры, т.е. не «блуждали» по древу феног_
раммы. Основные различия наблюдались лишь в области «срединных
иерархий», при объединении некоторых видов в трибы и подроды.

Рассмотрим некоторые отклонения на уровне видовых агломера_
ций, которые представляют определенный интерес для понимания от_
ношений между таксонами в пределах родового и «трибного» уровней.
Так, по обратным величинам коэффициентов корреляции Пирсона и
расстояниям Брэй_Куртиса, Мориситы и Кавалли_Сфорца, вычислен_
ным между таксонами по частотам фенов, наблюдалось интересное
отклонение: степная пеструшка Lagurus lagurus объединялась с
Lasiopodomys brandti, а также с таласской формой арчевой полевки в
отдельный кластер, отделив таласскую форму от представителей под_
рода Neodon. В кластере, полученном по расстояниям Брэй_Куртиса,
таласская полевка располагается в своем обычном положении в суб_
кластере таксонов подрода Neodon, что, по_видимому, более соответ_
ствует реальности. Следует отметить, что все указанные последние
метрики дистанций отличаются тенденцией некоторого утрирования
связей между таксонами высокого уровня иерархии на фоне придания
большего веса средним связям, почти уравнивая их по весу при агло_
мерации таксонов, что в целом важно для тестирования подродовой и
родовой агрегации форм и группирования естественных триб.

Такое регулярное «выпрыгивание» полевки Брандта и таласской
формы арчевой полевки за пределы ветви трибы Arvicolini, к которой
они без сомнения принадлежат, весьма примечательно. Дело в том, что,
с одной стороны, это формально отражает сходство в проявлении целого
ряда гомологичных неметрических признаков и их состояний у этих
двух видов и степной пеструшки, а с другой, подчеркивает самобыт_
ность и масштабы своеобразия таласской формы арчевой полевки. Воз_
можно, что таласская полевка может оказаться филогенетически связу_
ющей промежуточной формой между Neodon, Lasiopodomys, а также,
хотя это и представляется маловероятным, с представителями Lagurini.
Корреляционный анализ, по_видимому, в равной степени улавливает и
синапоморфии, и гомопластические связи, что приводит к некоторым
противоречиям в иерархии таксонов. Все так называемые «сбои» при
формировании структуры кластера в данном случае могут иметь опреде_
ленные объяснения (не только алгоритмической природы) и указывать
на скрытые исторические отношения между таксонами, а также позво_
ляют формулировать новые филогенетические гипотезы.
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Оценка эпигенетических отношений между изученными таксона_
ми грызунов на основе кластерного анализа с применением разных
способов расчета дистанций между ними, позволяет утверждать, что в
результате выявляется достаточно устойчивая кластерная структура.
Она регулярно повторяется как на уровне обособления высших таксо_
нов, так и на уровне агломерации внутривидовых форм и видов на
нижнем уровне иерархии. Использованные методы расчета дистанций
за счет небольших смещений, обусловленных особенностями алгорит_
мов их вычисления, позволили получить нечто наподобие динамичес_
кого «стереоизображения» структуры кластера и приблизиться к по_
ниманию реальных уровней эпигенетической дивергенции таксонов, а
также уточнить их взаимную иерархию. Наиболее наглядно и отчетли_
во отражается эта структура в неукорененном дендрите, полученном на
основе дистанций Неи (см. рис. 10.7).

В целом для нас неожиданным оказалось то, что полученная на
основе комплекса частот гомологичных фенов иерархия эпигенетичес_
ких отношений между таксонами в общих чертах почти непротиворе_
чиво укладывается в наиболее известные в настоящее время схемы
таксономической иерархии грызунов Палеарктики (Kretzoi, 1955;
Hooper, Hart, 1962; Громов, Поляков, 1977; Chaline, 1999; Павлинов,
2006; Поздняков, 2008), а также позволяет, по_видимому, их несколько
уточнить и дополнить.

10.2. СРАВНИТЕЛЬНАЯ ФЕНЕТИКА: МНОГОМЕРНАЯ
ОРДИНАЦИЯ И ВИЗУАЛИЗАЦИЯ
«ЭПИГЕНЕТИЧЕСКИХ ЛАНДШАФТОВ» ТАКСОНОВ
ПО КОМПОЗИЦИЯМ ГОМОЛОГИЧНЫХ ФЕНОВ

Выше был рассмотрен простой способ многомерной ординации
таксонов по сочетанию частот встречаемости гомологичных фенов, ко_
торый позволил, используя относительные частоты как средние выбо_
рочные характеристики, провести многомерную классификацию внут_
ривидовых форм и видов и оценить их эпигенетическую дивергенцию
на основе метода главных компонент, что в свою очередь позволило
уточнить некоторые вопросы иерархии таксонов. В этой связи возника_
ет вопрос о многомерном сопоставлении таксонов не только по средним
величинам, но и на уровне отдельных индивидуальных или внутриинди_
видуальных композиций фенов. Принципиальная возможность такой
многомерной ординации была продемонстрирована выше при сравне_
нии феногенетических особенностей особей, принадлежащих к разным
линиям мышей (глава 6), а также при проведении процедуры неметри_
ческого  фенотипировании (глава 9). Формируя общее морфопростран_
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ство таксонов по комплексу гомологичных фенов и их композиций с
помощью метода главных компонент, мы обеспечиваем возможность
проведения их сравнительного мерономического анализа методами фе_
нетики, т.е. сравнительной фенетики таксонов разного иерархического
ранга. Используя полученные ранее результаты, позволившие уточнить
границы объединения таксонов в те или иные роды, трибы и подсемей_
ства, мы провели сравнительную многомерную ординацию проявления
композиций гомологичных фенов у таксонов разного ранга, что позво_
лило косвенно визуализировать их «эпигенетические ландшафты» и
оценить степень их эпигенетической дивергенции.

Поскольку расчет по индивидуальному проявлению 107 фенов
для 45 таксонов представляет собой технически и математически не
простую задачу, то сначала выполняли многомерную ординацию
объектов методом главных компонент, а затем уже по значениям орди_
нат для индивидуальных антимерных композиций проявлений фенов
проводили дискриминантный анализ сравниваемых таксонов (см. гла_
ву 9). При индивидуальном анализе фенокомпозиций использовали
ординаты особей по значениям 42 первых главных компонент в соот_
ветствии с критерием выбора числа значимых компонент Джоллиффа
(Jolliffe, 1986).

Проанализируем несколько вариантов многомерного фенотипи_
рования особей разных таксонов. В первую очередь рассмотрим не_
сколько устойчивых объединений таксонов в субкластеры в пределах
трибы Arvicolini, которые мы выше условно обозначили номерами 1, 2,
3, 4 и 5. «Субкластер 1» включал два вида полевок рода Chionomys:
полевку Роберта (маоазийскую) и гудаурскую, поэтому проведем ви_
зуализацию их «эпигенетических ландшафтов» в сочетании с «внеш_
ней» группой, т.е. заведомым  представителем другого рода, в качестве
которого была выбрана в данном случае водяная полевка Arvicola
terrestris (рис. 10.8).

Результаты дискриминантного анализа трех этих видов в прин_
ципе выявили ожидавшуюся картину отношений. Наибольшие разли_
чия наблюдаются вдоль первой дискриминантной функции между
представителями Chionomys, с одной стороны, и Arvicola terrestris, с
другой. На изменчивость вдоль этой оси приходится 79.8% общей дис_
персии, характеризующей межгрупповые различия. Вдоль второй дис_
криминантной оси друг от друга различаются полевки рода Chionomys
(20.2% от общей дисперсии). Различия вдоль обеих осей статистичес_
ки значимы (p < 0.001).

Классификация правильности отнесения объектов к своему виду
– индивидуального фенотипирования при дискриминации, показала,
что водяная и гудаурская полевки идентифицируются с точностью
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100%, а малоазийская полевка (полевка Роберта) – 95.7% (одна «поло_
вина» особи оказалась формально отнесенной к гудаурской полевке).
Хорошо видно, что полигоны изменчивости сравниваемых видов ра_
зобщены и обособлены, что косвенно указывает на существенные раз_
личия их эпигенетических систем. Добавим, что и различия между
центроидами выборок статистически значимы (p < 0.001). Таким обра_
зом, можно заключить, что дискриминантный анализ позволил визуа_
лизировать относительную взаимную дивергенцию «эпигенетических
ландшафтов» трех сравниваемых видов. Обобщенное расстояние Ма_
халанобиса (D2) между достаточно резко различающимися видами
рода Chionomys равно 26.39, а его усредненная величина – мера эпиге_
нетической дивергенции – между двумя родами Chionomys и Arvicola
оказалась в два с лишним раза больше и составила 59.15.

Другой пример устойчивого кластера  касается объединения в
одну общую ветвь полевки_экономки и полевок Миддендорфа и Макси_
мовича («субкластер 3»). Эпигенетическую дивергенцию видов, регу_
лярно объединявшихся в этот кластер, можно также оценить, опираясь
на результаты дискриминантного анализа (рис. 10.9). Для сравнения мы

Рис. 10.8. Дискриминантный анализ индивидуальных фенетических
композиций двух видов рода Chionomys: гудаурской (1) и малоазийской (2)

полевок, и рода Arvicola > водяной полевки (3)
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выбрали две внутривидовые формы полевки_экономки: выборки север_
ного (M. oeconomus hahlovi) и южного номинативного (M. o. oeconomus)
подвидов из параллельных лабораторных колоний, полученных в вива_
рии ИЭРиЖ УрО РАН. Межгрупповые различия вдоль осей и попар_
ные различия между выборками оказались значимыми (p < 0.001). Од_
нако на графике хорошо видно, что ординаты особей обоих подвидов
полевки_экономки (светлые значки) в пространстве первой и второй
дискриминантных функций тесно сближаются, а эллипсоиды этих форм
частично трансгрессируют. Из табл. 10.2, где приведены результаты
классификации надежности диагностики объектов при дискриминант_
ном анализе, следует, что 4 антимерные фенокомпозиции особей север_
ного подвида (8.0%) были определены как представители южного под_
вида, а 10 южного (18.5%), напротив, как северные. Кроме того, в двух
случаях особи южного подвида диагностировались как полевка Макси_
мовича (3.7%), и наоборот, в двух случаях особи уже этого вида опреде_
лились как полевка_экономка (4%), а в одном как полевка Миддендор_
фа (2%). Оказалось также, что в двух случаях особи полевки Мидден_
дорфа (3.9%) ошибочно диагностировались как полевка_экономка.

Рис. 10.9. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций северного (1) и южного (2) подвидов полевки>

экономки (подрод Pallasiinus) и двух близких видов подрода Alexandromys >
полевок Максимовича (3) и Миддендорфа (4)
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Таким образом, очевидно, что тесное смыкание эллипсов рассеи_
вания ординат трех видов в плоскости дискриминантных функций, а
также появление у каждого вида общих с полевкой_экономкой фено_
композиций указывает на близость их эпигенетических систем и час_
тичное перекрывание меронов, т.е. появление рефренов. Подвиды по_
левки_экономки трансгрессируют в эпигенетическом отношении зна_
чительно сильнее, чем разные виды друг с другом.

Между подвидами полевки_экономки мера эпигенетической ди_
вергенции, величину которой в данном случае косвенно отражает обоб_
щенное расстояние Махаланобиса, относительно невысока: D2 = 6.37.
Различия между полевкой_экономкой и двумя другими видами в 2.5–3
раза выше и в среднем составляют в случае полевки Максимовича D2 =
15.53, а при сравнении с полевкой Миддендорфа – D2 = 19.04. Полевка
Максимовича обладает несколько большим эпигенетическим разнооб_
разием по сравнению с другими формами (табл. 10.2). Необходимо от_
метить, что мерономическое («признаковое») сходство полевок Макси_
мовича и Миддендорфа несколько выше, чем у обоих этих видов с по_
левкой_экономкой. Тем не менее сходство полевки_экономки с ними
также достаточно высоко, что и обеспечивает устойчивость «субкласте_
ра 3» при разных способах расчета дистанций (см. раздел 10.1).

Таблица 10.2. Оценка корректности проведенной дискриминации
объектов при сравнении северного (moech) и южного (moeco)
подвидов полевки_экономки, полевок Максимовича (mmax) и
Миддендорфа (mmid).
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Интересно было проанализировать представителей «субкластера 5»,
к которому устойчиво присоединяются восточноевропейская, обыкновен_
ная и илийская полевки, а также обычно и пашенная полевка. Виды_двой_
ники – восточноевропейская и обыкновенная полевки, а также илийская
полевка, как уже отмечалось ранее в главе 9, весьма близки в эпигенети_
ческом отношении (рис. 10.10, см. также рис. 9.2; табл. 10.3).

При сравнении этих таксонов образуется ряд, в котором крайними
являются восточноевропейская и пашенная полевки, а обыкновенная зани_
мает промежуточное положение. При этом пашенная полевка отличается
от трех остальных таксонов значительно больше, чем они друг от друга.
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Меры средней фенетической уникальности (MMU – mean
measure of uniqueness) для каждой выборки подсчитывали как сред_
нюю величину из всех парных значений MMD данной выборки со все_
ми остальными. Р. Берри (Berry, 1964) называл данный показатель
estimation of uniqueness. Заметим, что в последние годы для целей эко_
логии и систематики активно используются различные дистантные
показатели морфологического разнообразия – morphological disparity
(Navarro, 2003; Zelditch et al., 2004; Moyne, Neige, 2007; Павлинов,
2008). Оказалось, что уже многие годы используемый нами показатель
средней уникальности выборок MMU по своей метрике в значительной
степени соответствует одному из наиболее распространенных дистан_
тных показателей морфоразнообразия.

Средняя уникальность MMU выборки у пашенной полевки со_
ставляет 35.84, у восточноевропейской полевки – 25.99, у обыкновен_
ной – 19.47, а у илийской – 20.11. Эллипсоид рассеивания ординат
пашенной полевки ориентирован в ином направлении, чем эллипсои_
ды трех других видов и представляет собой по отношению к ним фак_
тически «внешнюю группу» (см. рис. 10.10). Эти данные отчасти со_
гласуются с представлениями ряда авторов о необходимости рассмат_
ривать пашенную полевку Microtus agrestis в роде Microtus в качестве
отдельного подрода Agricola (Межжерин и др., 1995).

Интересно было оценить корректность идентификации особей
сравниваемых четырех видов в итоге проведенного дискриминантного
анализа (табл. 10.4). Видно, что точность идентификации объектов
оказалась весьма высокой даже в смеси из особей четырех видов и в
среднем составила 93.82%. Виды_двойники, как это ни удивительно,
трансгрессируют в малой степени: для M. levis ошибочное определение
в качестве обыкновенной полевки составило всего 4.4%, напротив, для
M. arvalis – 3.1%, т.е. ошибки не превышают 5%_ного уровня случай_
ных отклонений. Для пашенной полевки трансгрессия с обыкновенной
полевкой составила 6.8%, а с илийской – 3.4%. Илийская полевка не_
сколько ближе к пашенной из всех остальных (D2 = 27.85).

Таблица 10.3. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между
четырьмя видами полевок (все различия статистически достоверны
при p < 0.001)
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Все случаи «некорректной» классификации видов при дискрими_
нации, т.е. случаи отнесения их особей к другой форме, при всех по_
добных сравнениях могут рассматриваться как проявление эффекта
транзитивного полиморфизма С.В. Мейена и отражение правила род_
ственных отклонений Н.П. Кренке. Подобные регулярные «сбои» яв_
ляются рефренами антимерных композиций гомологичных фенов у
сравниваемых видов, а их проявление позволяет связывать таксоны
родственными отношениями через антимерные архитектонические
гомотипии морфоструктур и их модальных состояний – фенов. Через
рефрены (ошибки классификации в «пользу» другого вида) все четыре
таксона связываются «родственными отклонениями». Если у обыкно_
венной полевки проявились рефрены c восточноевропейской и илий_
ской, но нет их с пашенной, то у пашенной полевки они проявились с
илийской и обыкновенной, но не с восточноевропейской. Подобные
взаимные рефренные связи гомологичных фенокомпозиций и объяс_
няют устойчивость кластерной грозди данных таксонов при разных
вариантах кластерного анализа.

Рис. 10.10. Результаты дискриминантного анализа главных компонент
индивидуальных фенетических композиций неметрических признаков черепа

полевок подрода Microtus:
1 – восточноевропейской, 2 – обыкновенной, 3 – илийской; 4 – пашенной
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Рассмотрим результаты дискриминантного анализа главных компо_
нент индивидуальных композиций фенов при сравнении представителей
«субкластера 4», в котором регулярно объединялись представители трех
подродов: Sumeriomys, Stenocranius и Terricola (рис. 10.11, табл. 10.5). Инте_
ресно, что и в недавней работе по молекулярной филогении В.С. Лебедева
с соавт. (Lebedev et al., 2007) Microtus (Sumeriomys) socialis и M. (Terricola)
majori также формируют отдельный общий субкластер в группе серых по_
левок. Мы сравнили между собой две дифференцированные внутривидо_
вые формы узкочерепной полевки: северного (Microtus gregalis major) и
южного (M. g. gregalis) подвидов, а также выборки общественной (M.
socialis) и кустарниковой (M. majori) полевок.

Таблица 10.4. Корректность дискриминации объектов при сравнении
восточноевропейской (mlev), обыкновенной (marv), илийской
(milaeus) и пашенной (magr) полевок, %
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Рис. 10.11. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций неметрических признаков черепа северного (1)

и южного (2) подвидов узкочерепной полевки, общественной (3)
и кустарниковой полевок (4)
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Результаты сравнения показали, что кустарниковая полевка в
фенетическом отношении несколько больше отличается от узкочереп_
ной и общественной полевок, чем они друг от друга. Из рис. 10.11 вид_
но, что эллипсоид рассеивания ординат кустарниковой полевки прак_
тически не перекрывается с другими в плоскости первых двух осей.
Кроме того, все особи данного вида были безошибочно идентифициро_
ваны в процессе дискриминации (см. табл. 10.5) в отличие от других
форм, а обобщенное расстояние Махаланобиса во всех парах сравне_
ния с этим видом в среднем оказывается несколько большим, чем меж_
ду узкочерепной и общественной полевками (табл. 10.6). Так, при срав_
нении узкочерепной полевки с кустарниковой среднее расстояние
Махаланобиса составило D2 = 25.58, с общественной – D2 = 25.44, а
между ними самими в среднем оказалось равно D2 = 16.21. При рас_
смотрении рис. 10.11 создается впечатление, что эллипсоид рассеива_
ния южной формы M. g. gregalis частично перекрывается с эллипсои_
дом общественной полевки, однако это не так, поскольку вдоль тре_
тьей оси все ординаты выборки M. socialis смещаются вниз по отноше_
нию к таковым узкочерепной полевки. Оказалось, что ни в одном слу_
чае особи из обеих выборок северной и южной форм узкочерепной
полевки не были ошибочно отнесены к общественной полевке, а для
последней были обнаружены только два случая неверного определе_
ния в качестве узкочерепной полевки. В целом надежность дискрими_
нации достаточно высока во всех вариантах сравнений данных таксо_
нов и колеблется от 91.7% до 100%, составляя в среднем 96%.

Таблица 10.5. Корректность дискриминации объектов при сравнении
северного (mgrmaj) и южного (mgrgr) подвидов узкочерепной
полевки, общественной (msoc) и кустарниковой (mmaj) полевок, %
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Далее рассмотрим эпигенетические особенности представителей
«субкластера 2», объединявшего в разных вариантах расчета дистан_
ций (см. раздел 10.1) три основных таксона: собственно памирскую и
две формы арчевой полевки, которые довольно часто соединялись в
общий кластер с полевкой Брандта. Напомним, что иногда субкластер
раскалывался на две части, и таласская форма арчевой полевки вмес_
те с полевкой Брандта в некоторых вариантах расчета дистанций при_
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соединялись к степной пеструшке Lagurus lagurus. Интересно в этой
связи сравнить проявление эпигенетической изменчивости по индиви_
дуальным композициям фенов у всех этих таксонов. Рассмотрим сна_
чала результаты дискриминатного анализа, проведенного по главным
компонентам индивидуальных сочетаний фенов, только для трех близ_
ких таксонов группы Microtus juldaschi и Lasiopodomys brandti. Из рис.
10.12 видно, что, вопреки априорным ожиданиям, в пространстве пер_
вых двух дискриминантных канонических осей эллипсоид рассеива_
ния ординат объектов таласской формы арчевой полевки так же уда_
лен от каракульских памирских и туркестанских арчевых полевок, как
и эллипсоид полевки Брандта. Частичное наложение (трансгрессия)
эллипсоидов наблюдается лишь у каракульских и туркестанских форм
полевок, которые должны рассматриваться как дифференцированные
внутривидовые формы памирской полевки (Microtus juldaschi). Поли_
гон рассеивания точек туркестанской формы арчевой полевки в рав_
ной мере примыкает к соответствующим полигонам полевок Брандта
и таласской формы, а выборка памирской полевки занимает обособ_
ленное  положение.

Вдоль первой дискриминантной канонической функции выраже_
ны различия между обеими внутривидовыми формами арчевой полев_
ки, с одной стороны, и таласской формой и полевкой Брандта (табл.
10.7), с другой (доля общей дисперсии, характеризующей межгруппо_
вые различия вдоль первой оси, составила 58.57%). Вдоль второй дис_
криминантной оси в основном выражены различия между таласской
полевкой и полевкой Брандта (25.64% общей дисперсии), а вдоль тре_
тьей – между обеими внутривидовыми формами памирской полевки
(15.80%). Таким образом, на долю межвидовых различий приходится
84.21% дисперсии, а различия между внутривидовыми формами па_
мирской полевки оказываются выраженными в 5.3 раза меньше,  чем
межвидовые.  Интересно  и  то,  что  различия  между обеими форма_
ми памирской полевки от таласской полевки и полевки Брандта выра_
жены в 2 раза больше, чем между двумя последними. Это обстоятель_

Таблица 10.6. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между
центроидами выборок северного (mgrmaj) и южного (mgrgr)
подвидов узкочерепной полевки, общественной (msoc) и
кустарниковой (mmaj) полевок (все различия статистически
достоверны при p < 0.001)
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ство еще раз подчеркивает как своеобразие таласской полевки по отно_
шению к памирским и арчевым полевкам, так и относительную бли_
зость ее в эпигенетическом отношении к полевке Брандта.

Рис. 10.12. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций неметрических признаков черепа представителей
подрода Neodon: каракульской (1), туркестанской (2) и таласской (3) форм

памирских полевок, а также полевки Брандта (4)

Оценивая корректность отнесения объектов к своему виду после
дискриминации (табл. 10.8), можно заключить, что у таласской полев_
ки нет трансгрессии с обеими формами памирской, но выявились 5
случаев  (11.36%), когда ее фенокомпозиции (рефрены) совпали с та_
ковыми у полевки Брандта. Можно также добавить, что средняя дис_
танция между таласской формой, с одной стороны, и каракульской и
туркестанской, с другой, составляет D2 = 27.35, а между таласской по_
левкой и полевкой Брандта – D2 = 18.62 (табл. 10.9). Таким образом,
имеются основания считать таласских полевок достаточно близкими в
эпигенетическом отношении к Lasiopodomys brandti.

Во втором варианте сравнения к рассмотренным выше четырем
таксонам была добавлена степная пеструшка (Lagurus lagurus), к кото_
рой в ряде вариантов кластерного анализа примыкали полевка Бранд_
та и таласская форма арчевой полевки. В результате этого дискрими_
нантного анализа выявилась очевидная специфика степной пеструшки
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Таблица 10.7. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе главных компонент индивидуальных
композиций фенов каракульской (mjuld), туркестанской (mcarr) и
таласской (mcarr2) форм памирских полевок и полевки Брандта
(lasiop)

Таблица 10.8. Оценка корректности проведенной дискриминации
объектов при сравнении каракульской (mjuld), туркестанской
(mcarr) и таласской (mcarr2) форм памирской полевки и полевки
Брандта (lasiop)

Таблица 10.9. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между
центроидами выборок каракульской (mjuld), туркестанской (mcarr) и
таласской (mcarr2) форм памирской полевки и полевки Брандта
(lasiop) (все различия статистически достоверны при p < 0.001)
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(табл. 10.10). Видно, что вдоль первой дискриминантной оси наиболее
резко выражены различия между степной пеструшкой и всеми осталь_
ными таксонами, из которых крайнее по отношению к L. lagurus поло_
жение занимают центроиды памирской и арчевой полевок.
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Данные табл. 10.10 показывают, что вдоль последующих дискри_
минантных осей наблюдается тот же порядок иерархических отноше_
ний между таксонами, что и в предыдущем варианте расчетов (см.
табл. 10.7): сначала проявляется своеобразие полевок Брандта и талас_
ской формы по отношению к каракульской и туркестанской формам
памирской полевки, затем на первый план выходят различия между
таласской формой и полевкой Брандта, а вдоль последней оси – разли_
чия между каракульской и туркестанской формами памирской полев_
ки. Формально получившийся ряд иерархии межгрупповых различий
можно представить как различия между представителями триб
Lagurini и Arvicolini, затем родов Lasiopodomys и Microtus и разных
видов: L. brandti и резко дифференцированной формы таласской арче_
вой полевки, которая проявляет себя как отдельный вид, и, наконец,
двух дифференцированных форм памирской полевки – каракульской
и туркестанской, достигающих ранга подвидов. Рассматривая долю
общей дисперсии как величину, характеризующую размах различий
между таксономическими группами (см. табл. 10.10), можно сделать
вывод о том, что различия между представителями разных триб макси_
мальны и составляют 66.54% от общей дисперсии. Различия родового
и видового ранга выражены в существенно меньшей степени и вдоль
второй и третьей осей составили 27.63%, а внутривидовые различия
между дифференцированными подвидами – всего 5.82%. Таким обра_
зом, можно полагать, что в данном случае фенетико_мерономические
различия между представителями разных триб более чем на порядок
превышают внутривидовые.

Таблица 10.10. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе главных компонент индивидуальных
композиций каракульской (mjuld), туркестанской (mcarr) и
таласской (mcarr2) форм памирской полевки, полевки Брандта
(lasiop) и степной пеструшки (lagur)
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Представляло интерес сравнить между собой представителей
рода Clethrionomys, которые устойчиво формировали субкластер в со_
ставе большого общего кластера для трибы Clethrionomyini (по И.М.
Громову), куда входили и все виды рода Alticola.  Результаты дискри_
минантного анализа четырех видов рода Clethrionomys представлены на
рис. 10.13.

Рис. 10.13. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций неметрических признаков черепа полевок рода

Clethrionomys: американской лесной (1), сибирской красной (2), европейской
рыжей (3) и красно>серой (4)

Все сравниваемые виды достаточно хорошо разделились, причем
центроиды выборок C. rutilus, C. glareolus и C. rufocanus образуют в
пространстве двух первых канонических переменных подобие почти
равностороннего треугольника, а выборка C. gapperi, ординаты которой
в плоскости первых двух дискриминантных осей занимают централь_
ную часть графика, смещена вверх по отношению к трем другим видам
вдоль третьей дискриминантной оси (табл. 10.11). Эффективность
дискриминации оказалась довольно высокой – доля правильно разде_
ленных объектов в среднем составила 94.57% (табл. 10.12). Наиболее
своеобразными таксонами можно считать красно_серую полевку, кото_
рая определяется с точностью 100%, и красную полевку, диагностиру_
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емую с точностью 98.0%. Вдоль первой дискриминантной функции
наибольшие различия наблюдаются между красной и красно_серой по_
левками, вдоль второй оси с одной стороны выделяются красная и
красно_серая полевки, а с другой – американская лесная и рыжая по_
левки. Наконец, вдоль третьей оси выявляется специфика американс_
кой лесной полевки по отношению ко всем остальным видам.

Мы рассчитали среднюю меру уникальности (MMU – mean
measure of uniqueness) для изученных выборок, используя обобщенные
расстояния Махаланобиса (табл. 10.13). Самой уникальной оказалась
в данном сравнении красная полевка, у которой MMU = 29.18., у крас_
но_серой полевки – MMU = 26.95. Наименьший показатель средней
уникальности наблюдается у лесной американской полевки (C.
gapperi) – MMU = 17.67, а промежуточное положение занимает рыжая
полевка – MMU = 22.59. Таким образом, наиболее дивергировали в
эпигенетическом отношении красно_серая и красная полевки. Из табл.
10.12 видно, что при диагностике лесной американской полевки встре_
чаются единичные случаи ее отнесения ко всем другим видам. Это оз_
начает, что у данного вида, обитающего на американском континенте,
обнаруживаются, хотя и сравнительно редко, фенетические компози_
ции характерные для представителей Clethrionomys Старого Света. У
красной полевки наблюдался лишь один случай «ошибочного» опреде_
ления в качестве рыжей полевки, а у последней в одном случае име_
лась фенокомпозиция, типичная для красно_серой полевки и пять(!),
отнесенных к американской лесной полевке.

Таблица 10.11. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе главных компонент индивидуальных
композиций фенов американской лесной (Clethrionomys gapperi),
красной (C. rutilus), рыжей (C. glareolus) и красно_серой (C.
rufocanus) полевок
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Подобные «сбои», как уже отмечалось выше, можно рассматри_
вать с позиции правила «родственных отклонений» Н.П. Кренке, когда
редкая аномалия для одного таксона у другого родственного таксона
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может быть нормой и даже оказывается фиксированным свойством
для всех особей. Редкие для американской лесной полевки уклонения
морфогенеза в сторону близких по происхождению других таксонов
рода Clethrionomys в соответствии с правилом Кренке косвенно свиде_
тельствуют о родственных связях их эпигенетической системы. По_
скольку у C. gapperi  проявились косвенные «рефренные» связи со все_
ми изученными таксонами рода Clethrionomys, очень осторожно можно
предполагать, что она обладает наиболее общими чертами, а следова_
тельно, может быть близка к относительно ранней фазе разделения
таксонов рода, неся в себе черты некогда общей эпигенетической сис_
темы предковой формы. Наиболее близка к C. gapperi рыжая лесная
полевка, у которой 10.4% особей были распознаны как представители
американской лесной полевки. Высокий процент реализации род_
ственных отклонений у рыжей полевки в пользу американского вида
может указывать на их сравнительно тесные родственные связи.

В работе по молекулярной филогении В.С. Лебедев с соавт.
(Lebedev et al., 2007) также проанализировали филогенетические связи
представителей рода Clethrionomys. В одном дереве (кладограмме),
полученном ими методом максимального правдоподобия, клада амери_
канской лесной полевки оказалась сестринской, наиболее тесно свя_
занной с кладами рыжей и красной полевок (при этом клада рыжей
полевки является по отношению к ним терминальной), а в другом ва_

Таблица 10.12. Оценка корректности проведенной дискриминации
объектов при сравнении американской лесной (clgap), красной
(clrutil), рыжей (clglar), и красно_серой (clruf) полевок

Таблица 10.13. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между
центроидами при сравнении американской лесной, красной, рыжей и
красно_серой полевок (все  различия статистически достоверны при
p < 0.001)
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рианте клада рыжей полевки также близко связана с кладами красной
и американской, но выступает по отношению к ним в качестве базаль_
ной. Таким образом, молекулярная филогения при любом из этих сце_
нариев не противоречит нашим результатам о тесных родственных
связях,  однако они более соответствуют первому молекулярно_генети_
ческому сценарию. Безусловно, это лишь самые предварительные
оценки, так как, опираясь только на единичные случаи сочетания реф_
ренов и проявления правила Кренке, нельзя получить надежных окон_
чательных выводов и требуется значительно большее число повторов
и больший объем сравнительного материала.

Кластерный анализ показал, что наиболее близкими в эпигенети_
ческом отношении к представителям рода Clethrionomys оказались так_
соны рода Alticola, что в целом также не противоречит молекулярно_
генетическим оценкам и согласуется с их современным систематичес_
ким положением (Павлинов, 2006; Lebedev et. al., 2007).

Поскольку некоторые формы Aschizomys и Alticola являются
спорными в таксономическом отношении, мы провели специальный
дискриминантный анализ этих форм, используя ту же самую техноло_
гию расчетов, что и ранее. Дискриминантный анализ выявил своеобра_
зие плоскочерепной полевки, которая резко отличается от всех видов
рода и по уровню эпигенетической дивергенции соответствует по
меньшей мере «родовому обособлению» (табл. 10.14). Показатель
средней уникальности выборки для плоскочерепной полевки составил
MMU = 62.09, т.е. оказался почти в 2 раза больше, чем у других форм.
Вероятно, для этого, как можно предполагать, исходно горного вида
эпигенетическая цена адаптации к обитанию в каменистых степных
плоскогорьях Средней Азии с резко континентальным климатом была
чрезвычайно велика. Хорошо известно, что он резко отличается от
других представителей рода в морфологическом и экологическом от_
ношениях (Большаков, 1972).

Второе место по величине средней уникальности заняла североя_
кутская дифференцированная форма лемминговидной полевки (MMU =
39.25), особое положение которой мы рассматривали в главе 9, что так_
же указывает на ее выраженную эпигенетическую специфику (см. табл.
10.14). Полевка Фетисова (спорный в таксономическом отношении
вид) в этом ряду занимает третье место (MMU = 36.58), т.е. действитель_
но достигает видового обособления, что противоречит нашей первона_
чальной точке зрения о подвидовом статусе данной формы (Васильева
и др., 2008). Наименьшие показатели средней уникальности проявились
у обеих форм большеухой полевки, что свидетельствует о промежуточ_
ном положении этого вида в данной группе форм. Интересно, что квад_
рат обобщенного расстояния Махаланобиса между подвидами больше_
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ухой полевки в данном случае оказался в 2–3 раза меньше, чем в сред_
нем между бесспорными видами и составил D2 = 10.87. Этот уровень
различий мы наблюдали и ранее при рассмотрении других внутривидо_
вых форм полевок, например рода Microtus. Эпигенетические различия
между полевкой Фетисова и забайкальским номинативным подвидом
большеухой полевки оказались выше: D2 = 12.21, и почти совпали с ве_
личиной аналогичных различий между видами_двойниками обыкновен_
ной полевки sensu lato, которые мы приводили ранее в главе 9.

Поскольку межгрупповые различия, обусловленные вкладом
плоскочерепной полевки, чрезвычайно велики, они затушевывают раз_
личия между другими таксонами. Для более подробного рассмотрения
их межгрупповых особенностей мы вновь провели дискриминантный
анализ, включив в него только представителей подрода Aschizomys: две
внутривидовые формы большеухой полевки, полевку Фетисова, а так_
же две дифференцированные формы лемминговидной полевки –  чу_
котскую и североякутскую из окрестностей г. Тикси. Результаты дис_
криминантного анализа представлены на рис.10.14 и в табл. 10.15.

Наибольшие различия вдоль первой дискриминантной канони_
ческой функции наблюдаются, с одной стороны, между обеими форма_
ми лемминговидной полевки, а с другой – двумя близкими формами
A. m. macrotis (забайкальский подвид) и A. fetisovi (эндемичный вид,
обитающий на гольце Сохондо на юге Читинской области). Межгруп_
повая дисперсия при этом составила более 50% (табл. 10.15). Вдоль
второй оси с одной стороны проявились различия между алтайской
формой большеухой полевки (A. m. vinogradovi), которую ранее рас_
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Таблица 10.14. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между
центроидами выборок плоскочерепной (astrel), серебристой (aargen),
забайкальского (amacr) и алтайского (amvin) подвидов большеухой,
чукотской (alemP) и североякутской (alemT) формами
лемминговидной полевок и полевки Фетисова (afetis)

Примечание. Все различия статистически достоверны при p < 0.001; MMU –
усредненная мера уникальности выборки (среднее значение D2 данной выборки со всеми
другими).
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Рис. 10.14. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций неметрических признаков черепа полевок рода

Alticola: забайкальского (1) и алтайского (2) подвидов большеухой полевки,
полевки Фетисова (3), чукотской (4) и североякутской (5) форм

лемминговидной  полевки и полевки Фетисова

Таблица 10.15. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе главных компонент индивидуальных
композиций фенов забайкальского (Alticola macrotis macrotis) и
алтайского (Alticola macrotis vinogradovi) подвидов большеухой,
чукотской (Alticola lemminus 1) и североякутской (Alticola lemminus 2)
форм лемминговидных полевок и полевки Фетисова (Alticola fetisovi)
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сматривали в качестве самостоятельного вида – полевки Виноградова,
с другой – полевкой Фетисова и североякутской формой лемминго_
видной полевки (доля дисперсии составила 20%). Вдоль третьей оси
выражены различия между чукотской и североякутской формами лем_
минговидной полевки (17.61% от общей межгрупповой дисперсии).
Наконец, вдоль четвертой канонической переменной проявляются раз_
личия между двумя подвидами большеухой полевки, на которые при_
ходится 6.4% общей дисперсии. Все межгрупповые различия статисти_
чески значимы (см. табл. 10.15).

На рис. 10.14  в морфопространстве, образованном первыми дву_
мя каноническими переменными,  хорошо видно, как от эллипсоида,
принадлежащего алтайской форме большеухой полевки, наблюдается
дивергенция эллипсоидов ординат с одной стороны двух северных
форм, а с другой – двух южных. Крайние позиции, как наиболее разо_
шедшиеся,  занимает у северных форм эллипсоид североякутской фор_
мы лемминговидной полевки, а у южных – полевки Фетисова. Между
этими наиболее дивергировавшими формами D2  = 45.85.

Для сравнения напомним, что между североякутской и чукотс_
кой формами лемминговидной полевки D2 = 21.73, а между полевкой
Фетисова и забайкальской формой большеухой полевки – D2 = 12.21.
Таким образом, алтайская форма большеухой полевки оказывается
эпигенетически промежуточной по отношению к этим таксонам. При_
веденные в главе 9 результаты фенотипирования североякутской и
чукотской форм лемминговидной полевки еще раз подчеркивают вы_
сокий уровень их эпигенетической дивергенции.

В свою очередь забайкальская большеухая полевка, генетическая
связь которой с алтайской формой очевидна и экспериментально дока_
зана гибридизацией (Большаков и др., 1982а), явно имеет связь и с
полевкой Фетисова. Дальнейшие исследования с привлечением моле_
кулярно_генетических методов, проведением экспериментов по гибри_
дизации и палеонтологические находки смогут прояснить эту неясную
таксономическую и филогеографическую картину.

В заключение рассмотрим взаимоотношения таксонов высокого
иерархического ранга, используя тот же метод сравнения. С помощью дис_
криминантного анализа сравним таксоны высокого уровня таксономичес_
кой иерархии, относимые нами к разным трибам и родам Arvicolinae: обык_
новенную слепушонку, прометееву полевку, сибирского и лесного леммин_
гов. Результаты сравнения приведены в табл. 10.16, 10.17 и на рис. 10.15.
Практически ни в одном случае не наблюдалось ошибок при дискримина_
ции, и корректность диагностики составила 100%. Межгрупповые различия
были очень велики (см. табл.10.16) и существенно превосходят по масшта_
бу все обнаруженные и описанные ранее.
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Относительно близко друг к другу в эпигенетическом отношении
оказались представители родов Myopus и Lemmus из трибы Lemmini,
между которыми расстояние Махаланобиса D2 = 74.74. Приблизитель_
но такие же по величине различия наблюдались и при сравнении плос_
кочерепной полевки с североякутской формой лемминговидной по_
левки (D2 = 74.41). Между представителями разных триб в пределах
подсемейства Arvicolinae расстояние Махаланобиса в среднем почти в

Таблица 10.16. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между
центроидами выборок прометеевой полевки (prom), обыкновенной
слепушонки (eltalp), сибирского (lemm) и лесного леммингов (myop)

Примечание. Все различия статистически достоверны при p < 0.001;  MMU – средняя
мера уникальности выборки.

Рис. 10.15. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
композиций фенов четырех видов подсемейства Arvicolinae (высокого уровня

иерархии): Ellobius talpinus (1), Prometheomys schaposchnikovi (2), Lemmus
sibiricus (3), Myopus schisticolor (4)
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2 раза больше, например, между прометеевой полевкой и лесным лем_
мингом D2 = 173.39 (см. табл. 10.16). Можно также заключить, что
обыкновенная слепушонка эпигенетически еще более резко уклоняет_
ся от всех других представителей Arvicolinae: средняя мера уникально_
сти вида составила MMU = 255.08. Из табл. 10.17 видно, что наиболь_
шие межгрупповые различия наблюдаются между слепушонкой и все_
ми остальными видами вдоль первой канонической переменной, при_
чем доля дисперсии составила в этом случае почти 60%.

Таблица 10.17. Значения центроидов выборок, вычисленных при
дискриминантном анализе главных компонент индивидуальных
композиций фенов прометеевой полевки, обыкновенной
слепушонки, сибирского и лесного леммингов
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Вдоль второй канонической оси проявились различия между
представителями разных триб Prometheomyini и Lemmini (доля дис_
персии – 32.4%) и, наконец, вдоль третьей оси – между представителя_
ми разных родов в трибе Lemmini, причем доля межгрупповой диспер_
сии составила около 9%. Следовательно, по мере возрастания ранга
таксономической иерархии растет и уровень эпигенетической дивер_
генции между таксонами. Используя величины межгрупповой диспер_
сии как относительную меру дивергенции, можно показать, что между
трибами различия приблизительно в 3 раза больше, чем между родами,
а между трибой Ellobiusini и другими трибами Arvicolinae – приблизи_
тельно в 2 раза больше, чем между последними.

Для количественной оценки уровня дивергенции слепушонки от
характерных таксонов из разных триб подсемейств Arvicolinae и пред_
ставителей Cricetinae мы провели дополнительное сравнение. Весь мас_
сив данных по проявлению фенов на левых и правых сторонах черепа
независимо от видовой принадлежности форм отнесли к 9 большим
группам, т.е. искусственно сняли видовые и родовые границы, и изуча_
ли массивы особей, относящихся к разным трибам двух подсемейств.
Такая процедура «снятия видовых границ» позволяет оценить на инди_
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видуальном уровне возможность реального проявления высших «надви_
довых» таксонов, визуализации их «эпигенетических ландшафтов».

В пределах Arvicolinae выделили 8 групп, соответствующих 8 три_
бам: Arvicolini, Lagurini, Prometheomyini, Clethrionomyini, Lemmini,
Ondatrini, Dicrostonyxini и Ellobiusini, а оставшаяся 9_я группа соответ_
ствовала подсемейству Cricetinae (единичные виды трех родов –
Cricetus, Cricetulus и Mesocricetus). Для этих 9 групп по альтернативным
состояниям 107 признаков (наличие фена – 1, отсутствие _ 0), проявив_
шимся у всех 2684 изученных левых и правых сторон черепа 45 разных
таксонов, провели сначала их многомерную ординацию методом глав_
ных компонент, а затем осуществили канонический анализ, как и при
работе с видовыми таксонами. Расчеты проводили в программе PAST,
поскольку соответствующий программный модуль прикладного пакета
STATISTICA 5.5 не смог выполнить такой объем вычислений.

Результаты многомерной ординации индивидуальных фенокомпо_
зиций особей, входящих в 9 высших таксонов ранга триб и два подсе_
мейства, позволяют рассмотреть в общих чертах структуру феногенети_
ческого морфопространства вдоль первых трех главных компонент.. Из
рис. 10.16 видно, что взаимное размещение «тел высших таксонов» –
сгущений ординат представителей каждой трибы, весьма упорядочено:
каждая триба занимает определенную область морфопространства.

Следует заметить, что главные компоненты формируют морфоп_
ространство по наиболее варьирующим неметрическим признакам и
их фенокомпозициям. Поэтому по величинам вкладов признаков –
мерономическим нагрузкам в изменчивость главных компонент –
можно установить те из них, которые более всего определяют местопо_
ложение таксона в морфопространстве. Мерономические нагрузки от_
ражают наибольшую сочетанную изменчивость гомологичных фенов
неметрических признаков вдоль соответствующих главных компонент
как внутри таксона, так и между ними, т.е. разнообразие их рефренов.

Другой аспект рассмотрения морфопространства возникает при
проведении канонического анализа, где на первый план выходят наи_
менее варьирующие признаки, характеризующие наиболее устойчивые
фенокомпозиции в пределах каждого таксона, но при этом более всего
различающие один таксон от другого. В первую очередь выбираются
стабильные и инвариантные фенокомпозиции таксона, которые харак_
теризуют его архетип (архетипическую структуру). Эти же устойчивые
инвариантные черты позволяют, как уже отмечалось, визуализировать
особенности «эпигенетического ландшафта» вида или надвидового
таксона (см. главы 8, 9). Результаты канонического анализа тех же 9
высших таксонов Arvicolinae и Cricetinae, представленные на рис.
10.17, характеризуют 70.86% межгрупповой дисперсии. Межгрупповые
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различия оказались статистически высокозначимыми (F = 23.34; p <
0.001). Видно, что при каноническом анализе ординаты каждого над_
видового таксона в морфопространстве расположены более компактно,
а расхождение всех групп выражено более отчетливо, чем в случае ис_
пользования метода главных компонент. При этом триба Ellobiusini
удалена от других триб Arvicolinae приблизительно так же, как от них
удалены и представители Cricetinae.

Вдоль первой канонической переменной, на которую прихо_
дится 40.63% дисперсии, отчетливые различия проявились между
представителями Cricetinae и Arvicolinae (включая Ellobiusini),
вдоль второй переменной (30.23% дисперсии) – такие же четкие
различия между возможным подсемейством «Ellobiinae» и двумя
другими подсемействами. Поэтому наши данные позволяют вид
Ellobius talpinus отнести не к трибе Ellobiusini в составе подсемей_
ства Arvicolinae (Павлинов, 2006), и не к подсмейству Сricetinae
(Громов, Поляков, 1977), а потенциально рассматривать его в соста_
ве самостоятельного подсемейства Ellobiinae, что согласуется с
взглядами М. Крецоя (Kretzoi, 1955).

Таким образом, проведенные расчеты показали, что высшие так_
соны в эпигенетическом отношении представляют собой отчетливые
реальности, сохраняя общие черты проявления гомологичных струк_
тур в морфогенезе. Это позволяет потенциально использовать данный
подход для косвенной оценки эпигенетической дивергенции предста_
вителей таксонов различных надвидовых рангов, как это применяется
обычно и для сравнения отдельных видов. Поэтому можно полагать,
что таксоны высших уровней иерархии не являются условными и фор_
мальными суммативными объединениями низших таксонов, а истори_
чески сохраняют благодаря поддерживаемому эпигенетической систе_
мой транзитивному полиморфизму свойства анцестральных форм и
могут рассматриваться как реальные, а не условные макроэволюцион_
ные единицы.

Визуализация «эпигенетических ландшафтов» таксонов – от
внутривидовых до подсемейств – позволяет с помощью многомер_
ных методов статистики судить о степени и направлении их эпиге_
нетической дивергенции. Безусловно, предложенный нами подход
не является панацеей для решения таксономических задач, а лишь
позволяет строить новые филогенетические гипотезы, опираясь на
закономерности гомологической изменчивости морфоструктур. Он
является тем редким случаем, когда морфологическое сходство, в
силу инерционности эпигенетической системы, регулирующей мор_
фогенез пороговых неметрических признаков, может быть, скорее,
истолковано как родство.
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10.3. ОЦЕНКА ЭПИГЕНЕТИЧЕСКОЙ ДИВЕРГЕНЦИИ
НАДВИДОВЫХ ТАКСОНОВ МЕТОДАМИ КЛАДИСТИКИ

10.3.1. Реальность надвидовых таксонов разного ранга

Для еще одной проверки гипотезы о реальности надвидовых так_
сонов, целостность которых поддерживается за счет транзитивного
полиморфизма и инерционного сохранения регулятивных свойств
эпигенетической системы у представляющих их видовых таксонов, мы
провели анализ распределения фенетических MMD_дистанций, вычис_
ленных по 107 фенам с учетом иерархического ранга сопоставляемых
при этом пар таксонов (см. раздел 10.1). При попарном сравнении ап_
риори было принято выделять следующие ранги иерархии таксонов: 1
– внутривидовой (бесспорные подвиды); 2 – спорные таксоны (когда
неясно подвиды это или самостоятельные виды); 3 – виды внутри под_
рода; 4 – виды разных подродов и виды внутри рода; 5 – виды разных
родов; 6 – виды разных подсемейств. Затем для каждой выделенной
совокупности пар сравнения были вычислены средние величины
MMD_дистанций. В результате была оценена зависимость средних фе_
нетических MMD_дистанций от ранга сравниваемых таксонов.

Рис. 10.18. Распределение значений MMD>дистанций при сравнении таксонов
разного уровня дивергенции:

1 – внутривидовые (бесспорные подвиды); 2 – спорные формы (виды или подвиды);
3 – виды внутри подрода; 4 – виды разных подродов и виды внутри рода;

5 – виды разных родов; 6 – виды разных подсемейств
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Из рис. 10.18 видно, что общая зависимость представляет собой
закономерное нелинейное экспоненциальное увеличение уровня MMD
при возрастании таксономического ранга сравниваемых пар. Второй
класс, составленный из «спорных таксонов», также уклоняется от об_
щей зависимости в сторону возрастания средней величины MMD. Те_
оретически, исходя из экспоненциальной зависимости, эта величина
должна быть приблизительно в 2 раза ниже, т.е. MMD = 0.110. Для
сравнения напомним, что между видами_двойниками обыкновенной
полевки sensu lato: Microtus arvalis и M. levis – дистанция составила
MMD = 0.109. Таким образом, среди «спорных таксонов», судя по сред_
ней величине MMD у второй группы, большинство таксонов должны
были представлять собой «хорошие виды», т.е. третий класс таксонов.

Распределение, построенное из 1081 полученных значений MMD_
дистанций (рис. 10.19), выявило его статистически значимое отклоне_
ние от нормального, т.е. случайного распределения величин (критерий
Колмогорова_Смирнова d = 0.130; p < 0.01). Хорошо видно, что распре_
деление является полимодальным: при значениях MMD от 0.100 до
0.300 (это уровень фенетических различий «хороших видов» в данном
сравнении) наблюдается первый подъем частот, а при значениях от
0.500 до 0.600 (величины типичны для сравнения представителей диф_
ференцированных триб) – второй. Наконец, третий пик проявляется
при значениях MMD от 0.700 до 0.800 (такие значения обнаруживаются
при сравнении представителей разных подсемейств). Существование та_
кого отклонения от случайного распределения и наличие его полимо_
дальности, т.е., по крайней мере, трех пиков распределения, указывает на
два важных момента: во_первых, распределение отражает закономерную
неоднородность различий между таксонами разных рангов, а во_вторых,
косвенно указывает на реальность существования таксонов высших
уровней иерархии (ансамблей таксонов по терминологии В.В. Черных).

Мы не выявили значимых коэффициентов корреляции как Пир_
сона (rp = 0.21, p = 0.172), так и Спирмена  (rs = 0.24, p = 0.100) между
числом признаков, приходящихся на таксон, и объемом его выборки.
Поэтому на полимодальность распределения фенетических MMD_ди_
станций не влияет величина выборки. Не обнаружено значимых кор_
реляций и с объемом выборки и долей полиморфных признаков у так_
сона (долю полиморфных признаков вычисляли как разность между
общим числом потенциальных признаков N = 107 и суммой фиксиро_
ванных признаков, т.е. имеющих нулевую или 100%_ную встречае_
мость). Поэтому, поскольку объемы выборок обычно близки по вели_
чине, которая мало варьирует, нам не понадобилось применять проце_
дуру рарефакции (rarefaction),  т.е. разбавления (прореживания) выбо_
рок относительно минимальной по объему выборки.
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Далее было произведено усреднение относительных частот встре_
чаемости гомологичных фенов неметрических признаков низших так_
сонов: внутривидовых форм и отдельных видов в таксоны подродового
или, если это было невозможно, родового уровня иерархии. В итоге в
пределах Arvicolinae охарактеризованы следующие надвидовые таксо_
ны: в роде Microtus – подроды Microtus, Sumeriomys, Stenocranius,
Neodon, Pallasiinus, Alexandromys, Mynomes, Microtus2 (этот условный
«подрод» введен нами по причине чрезвычайного уклонения закас_
пийской полевки Microtus transcaspicus от других и настоятельной не_
обходимости отразить его морфологическую специфику), в роде
Alticola – Alticola, Aschizomys, Platycranius, в роде Clethrionomys –
Craseomys и Clethrionomys. В том же подсемействе рассматривали роды
Prometheomys, Lemmus, Myopus, Dicrostonyx, Lagurus, Ondatra и Ellobius,
хотя мы неоднократно обнаруживали резкое морфологическое своеоб_
разие слепушонок. Из подсемейства Cricetinae в анализ включили три
рода: Cricetus, Cricetulus и Mesocricetus.

Использовали два варианта представления информации. В пер_
вом варианте все количественные характеристики – частоты встреча_
емости фенов – были заменены на качественные. Наличие фена, неза_
висимо от его частоты втречаемости, обозначали цифрой 1, а отсут_
ствие – 0. Во втором варианте учитывали частоты фенов. Оба варианта

Рис. 10.19. Распределение значений фенетических MMD>дистанций между
45 таксонами разного уровня эволюционной дивергенции: от внутривидовых

форм до представителей разных подсемейств (Cricetinae и Arvicolinae)
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были предназначены для применения методов наибольшей экономии,
или парсимонии (maximum parsimony – MP). Второй вариант в виде
частот встречаемости фенов использовали также для  кладистических
сравнений с применением метода наибольшего правдоподобия –
maximum likelihood (ML).

Затем было принято, что изученные нами современные роды под_
семейства Cricetinae (Cricetus, Cricetulus и Mesocricetus) могут рассматри_
ваться как внешняя группа по отношению к представителям Arvicolinae
(и, очевидно, Ellobiinae), анцестральными формами которых являются
древние Cricetinae (Громов, Поляков, 1977; Громов, Ербаева, 1995;
Chaline, 1999). Следовательно, можно было предполагать, что все фены,
встретившиеся у современных Cricetinae, в силу явления транзитивного
полиморфизма могут рассматриваться для современных Arvicolinae в
основном как плезиоморфные. В свою очередь все признаки Arvicolinae,
не обнаруженные у представителей Cricetinae, могут рассматриваться
как апоморфные. Соответственно, обозначив все «плезиоморфные»
фены Cricetidae как 0, а «апоморфные» Arvicolinae – как 1, мы провели
перекодировку наличия состояний признаков у всех таксонов.

Следует признать, что это достаточно грубый и далеко не точный
метод оценки симплезиоморфий и апоморфий, но мы сознательно ог_
рубляли и упрощали ситуацию, поскольку гомоплазии при сравнении
представителей разных подсемейств выражены в меньшей степени,
чем при сравнении форм внутри подсемейств и еще более – родов. В
итоге речь идет лишь о самой предварительной попытке использова_
ния методов кладистики при анализе таксономических взаимоотноше_
ний на основе проявления гомологичных фенов неметрических при_
знаков черепа. Исходя из этих соображений, мы попытались провести
предварительную реконструкцию филетических отношений между
видами, а также надвидовыми таксонами ранга род/подрод методами
кладистики (MP и ML) по комплексу гомологичных фенов неметри_
ческих признаков черепа. В данном случае Байесов метод филогенети_
ческого анализа (Bayesian Phylogenetic Analysis) не использовали.

10.3.2. О методах кладистики

В последние годы методы кладистики стремительно развиваются,
поскольку их часто используют при филогеографических, филогенети_
ческих и таксономических исследованях, опирающихся на изучение и
сравнение нуклеотидных последовательностей ядерной и митохондри_
альной ДНК с помощью PCR_методов (Conroy, Cook, 2000; Баннико_
ва и др., 2002; Банникова, 2004; Jaarola et al., 2004; Lebedev et al., 2007).

Как хорошо известно, кладистический анализ берет начало от ра_
боты В. Хеннига (Hennig, 1966) и базируется на идее монофилии. В его
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основе исходно лежал метод наибольшей экономии, или парсимонии
(parsimony), построения древа, ветвями или кладами которого являются
соответствующие таксоны. При этом заранее всегда выбирается заведо_
мо более древний таксон A, который рассматривается в качестве так
называемой внешней группы. Решение об объединении сравниваемой
пары таксонов основано на взвешивании отношений между относитель_
но более древними – плезиоморфными признаками, и более продвину_
тыми новыми, или апоморфными признаками. Общее для двух таксонов
B и C апоморфное состояние признака позволяет объединить их в одну
ветвь как апоморфию, а по отношению к исходной внешней группе, об_
ладающей плезиоморфным состоянием данного признака, апоморфия
позволяет построить узел ветвления (node), отделяющий таксон А от
общей ветви, объединившей таксоны В и C. Последние таксоны также
«взвешиваются» по другим системам признаков и при нахождении апо_
морфного состояния, например у таксона B, на кладограмме можно по_
строить его узел ветвления с таксоном С.

Методы и алгоритмы кладистики сложны и требуют проведения
длительных компьютерных вычислений. Наиболее широко известны про_
грамма PHYLIP (PHYLogeny Inference Package), разработанная Дж.
Фельсенштейном (Felsenstein, 2004, 2006), и  программный комплекс
PAUP (Phylogenetic Analysis Using Parsimony), созданный Дэвидом Сваф_
фордом (Swofford, 2002). Наряду с этим метод наибольшей парсимонии с
большим числом различных алгоритмических решений реализован в
большом числе более частных программ, например MEGA, TreeDin,
PAST. В данной работе частично  использованы методы парсимонической
кладистики, реализованные в программах PAST  и PHYLYP 3.6b.

Другой достаточно мощный подход основан на использовании
метода наибольшего правдоподобия (ML) для количественных харак_
теристик признаков (в нашем случае это относительные частоты, по_
скольку в основе проявления дискретных фенов лежат пороговые ог_
раничения количественной изменчивости). Метод наибольшего прав_
доподобия был впервые предложен Р. Фишером. Его использование
для решения задач кладистики позволяет с поиощью модели броунов_
ского хаотического движения итеративно накапливать вероятность
принятия оптимальных решений, позволяя постепенно выбрать наибо_
лее правдоподобные (непротиворечивые) структуры кладограмм. Дан_
ный метод предполагает, что признаки эволюируют с равными скоро_
стями и не коррелируют друг с другом, что не требует брать в расчет
использование корреляций признаков друг с другом.

В нашем случае, как это уже отмечалось выше, корреляция между
проявлением фенов разных признаков действительно пренебрежимо
мала и данный метод представляется вполне адекватным способом



383ГЛАВА 10. МЕРОНОМИЯ, СРАВНИТЕЛЬНАЯ ФЕНЕТИКА И ...

оценки.  В последние годы между сторонниками метода наибольшей
парсимонии и метода наибольшего правдоподобия возникают посто_
янные дискуссии о преимуществах того или иного подхода (см. Песен_
ко, 2005). Благодаря усилению вычислительных возможностей компь_
ютерной техники программы, базирующиеся на методе наибольшего
правдоподобия, все более широко используются. Нами были сопостав_
лены результаты кладистического анализа с использованием обоих
подходов, а также проведено их сравнение с итогами нашего исходного
фенетико_мерономического анализа.

При парсимоническом анализе состояния признаков (в нашем
случае – фены) кодированы целыми числами 0 и 1 или как частоты. В
прямоугольной матрице данных по строкам вводили данные о таксо_
нах, а по столбцам – о признаках. Первая строка содержит таксон, рас_
сматриваемый в качестве внешней группы (примеры ввода данных в
файл мы не приводим). Для поиска наиболее коротких (максимально
экономных) кладистических деревьев использовали четыре алгоритма,
реализованных в программе PAST.

Первый из них – алгоритм «построения ветвей и границ»
(branch_and_bound) – обеспечивает нахождение всех вариантов наибо_
лее коротких деревьев и может запасать до 1000 вариантов. Второй
алгоритм – эвристический поиск и «замена ближайшего соседа» (NNI
– nearest neighbor interchange) – основан на последовательном добав_
лении строк, содержащих данные о  таксонах, к ветвям, где они дают
минимальное возрастание длины дерева. После каждого добавленного
таксона все соседние ветви дерева обмениваются и перестраиваются в
целях нахождения наиболее короткой структуры дерева. Данный ме_
тод позволяет обработать большое число таксонов, но не гарантирует
нахождения всех вариантов возможных минимальных парсимоничных
деревьев. В этой связи при каждом повторном расчете и за счет ис_
пользования при организации поиска генератора случайных чисел, его
результаты могут быть различными.

Третий алгоритм представляет собой эвристический способ «об_
резки и пересадки» ветвей субдеревьев (SPR – subtree pruning and
regrafting). Он сходен с алгоритмом NNI, но осуществляет процедуру
обмена ветвей более тщательно. Ветвь отрезается от дерева и присое_
диняется ко всем другим частям дерева в целях поиска наиболее ко_
роткого дерева. Это производится после каждого добавления нового
таксона и для всех возможных субдеревьев. Данный алгоритм часто
находит больше коротких деревьев, чем NNI.

Четвертый алгоритм – эвристический способ «рассекания деревь_
ев и повторного связывания» (TBR – tree bisection and reconnection) –
отчасти напоминает предыдущий, но осуществляет еще более полную



384 А.Г. Васильев, И.А. Васильева.   ГОМОЛОГИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ...

схему обмена ветвей, чем SPR. При его работе дерево рассекается на две
части, и они вновь связываются с каждой из возможных пар ветвей для
нахождения самого короткого дерева. Это повторяется после каждого
введенного (добавленного к дереву) нового таксона и для всех возмож_
ных подразделений дерева. За счет такого детального поиска этот алго_
ритм является наиболее долгим в расчетах по сравнению с NNI и SPR.

При выполнении расчетов этими методами были использованы
различные критерии оптимизации выбора признаков. Первый из них –
критерий Вагнера, когда производят реверсию и упорядочивание при_
знаков, опираясь на то, что филетический шаг от 0 до 2 стоит больше,
чем от 0 до 1, но имеет ту же стоимость, что и переход от 2 к 0. Другой –
критерий Фитча – предполагает, что все признаки обратимы и не упоря_
дочены, а все изменения в любом направлении имеют одинаковую сто_
имость. Третий критерий – критерий Долло – гласит, что признаки упо_
рядочены, но приобретение признаком данного состояния (от низшего
к высшему) может случиться только однажды и необратимо. В качестве
гомоплазий рассматриваются все явления обратимости состояний при_
знаков. При этом переход от 0 к 1 случается только один раз, позволяя
находить корень дерева, а переход от 1 к 0 становится возможен при
построении дерева только через несколько шагов. Последний аспект
постоянно дискутируется в литературе (Павлинов, 1988, 1990).

Для количественной оценки правильности выбора структуры де_
рева используется процедура «бутстрепа», основанная на серии повтор_
ных расчетов на одной и той же матрице признаков со случайным их
взвешиванием. Метод бутстреп_анализа был, как известно, введен Б.
Эфроном и впервые применен для филогенетических оценок в кладис_
тике Дж. Фельсенштейном (Felsenstein, 1985). Он заключается в повто_
ряющемся цикле создания нового набора (выборки) случайно перестав_
ленных N признаков, причем с таким их размещением, что общее их
число остается постоянным, но отдельные признаки удаляются, а другие
взамен удваиваются. В итоге такой случайной повторной перетасовки
проявляется статистически типичная изменчивость, которую можно
получить, если взять серию не виртуальных, а реальных выборок. Метод
предполагает, что признаки эволюируют независимо. В итоге вычисля_
ется «бутстреп_значение», которое означает процент повторов (поддер_
жек), в которых данная группа поддерживается в данном узле дерева. В
наших расчетах мы устанавливали ограничение в 100 повторных расче_
тов – реплик со случайным взвешиванием признаков. Эти величины
приводятся в узлах дерева, в местах, где укореняются клады, характери_
зующие каждую ответвившуюся группу таксонов.

Для характеристики степени выраженности гомоплазий в каждом
данном варианте расчетов вычисляли так называемый индекс консистен_
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ции признаков – CI (consistency index), который определяется как отно_
шение m/s, где m – минимально возможное число изменений (шагов) при
построении данного дерева, а s – реальное число шагов для создания этого
дерева. Обычно используется суммарная групповая характеристика –
Ens.CI (ensemble consistency index). Значения индекса CI варьируют от 0
до 1. При  нулевом значении гомоплазия максимально выражена, а при
индексе, равном единице, напротив, она не проявляется.

Для оценки устойчивости поддержания ветвей дерева и количе_
ственной оценки синапоморфии используют индекс поддержания RI
= (g – s)/(g – m) на признак (Farris, 1989), где g – максимальное чис_
ло шагов для признака при построении данного дерева, а s и m – те же
величины, что и при подсчете индекса консистенции CI. Индекс RI
тоже колеблется от 0 до 1. При значении 1 уровень синапоморфии
выражен максимально.

Поскольку в выборках таксонов для большинства неметрических
признаков доминируют случаи, когда одновременно встречаются раз_
ные их состояния – фены, то для нашей работы предпочтительным
является выбор методов кладистики, предназначенных для дискрет_
ных состояний признаков, которые проявляют полиморфизм. Один из
таких методов парсимонии для случая полиморфных состояний при_
знаков был независимо предложен Дж.С. Фаррисом (Farris, 1978) и
Дж. Фельсенштейном (Felsenstein, 1979). Метод предполагает, что мы
можем объяснить модель состояний не более чем одним происхожде_
нием (0_>1) состояния 1, из чего следует, что можно сохранять (удер_
живать) полиморфизм для такого числа сегментов дерева, какое нам
необходимо, то есть состояния 0 или 1, какие нам требуются.

Предложенная этими авторами программа пытается минимизи_
ровать общее число полиморфных признаков, где каждый случай по_
лиморфизма рассматривается однажды для каждого сегмента дерева, в
котором он удерживается. Данная программа реализована в модуле
DOLLOP (Dollo and Polymorphism Parsimony Program) пакета
PHYLIP 3.66. Метод расчета использует следующие предположения и
допущения: 1 – анцестральное состояние (состояние 0) известно для
каждого признака; 2 – признаки эволюируют независимо друг от дру_
га; 3 – разные линии эволюируют независимо; 4 – прямое направлен_
ное изменение (0_>1) крайне маловероятно на протяжении всего вре_
мени эволюции данной группы; 5 – удержание полиморфизма есть
также маловероятное явление, но все же более вероятное, чем прямое
направленное изменение, поэтому мы можем считать, что случаи поли_
морфизма доминируют над направленными перестройками; 6 – состо_
яние 1, однажды возникнув, крайне маловероятно преобразуется в со_
стояние 0, что существенно менее вероятно, чем множественное удер_
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жание полиморфизма; 7 – длины сегментов истинного дерева являют_
ся неравными в том отношении, что мы можем легче предусматривать
ситуации удержания двух состояний, встречающихся на двух длинных
сегментах, чем одного удерживаемого в коротком сегменте.

  Наряду с этим проводили кладистический анализ с использовани_
ем частот встречаемости фенов на основе альтернативного по отношению
к максимальной парсимонии подхода – метода максимального правдопо_
добия, для чего использовали модуль CONTML (Gene frequencies and
continuous characters maximum likelihood method) пакета PHYLIP  3.66.
Как уже отмечалось, в этом случае используется модель броуновского
(хаотического) движения для оценки филогенетических отношений. Дан_
ный подход опирается на итеративный алгоритм EM, предложенный A.
Демпстером с соавт. (Dempster et al., 1977), который, как утверждает Дж.
Фельсенштейн (Felsenstein, 2004), гарантирует постоянное возрастание
функции правдоподобия (likelihood). Алгоритм и его использование для
решения задач кладистики приведены в работе Дж. Фельсенштейна
(Felsenstein, 1981). В программе реализованы два варианта расчетов: по
частотам аллелей генов и по количественным признакам.

В нашем случае мы имеем частоты пороговых дискретных состо_
яний признаков – фенов, которые в скрытом виде имеют количествен_
ную природу варьирования (Gr��� neberg, 1955, 1963). Следовательно,
при расчетах мы должны использовать второй алгоритм программы
CONTML. В этом варианте расчетов признаки вводятся как координа_
ты каждого вида в N_измерениях. Предполагается, что мы используем
признаки, не коррелирующие друг с другом (в нашем случае это соот_
ветствует действительности –корреляция между признаками мала).
При отсутствии скоррелированности признаков ориентация их вари_
ационно_ковариационных облаков рассеивания в многомерном про_
странстве одинакова. В алгоритме расчетов заложены следующие
предпосылки: 1 – разные линии эволюируют независимо; 2 – после
раскалывания линий на две их признаки эволюируют независимо; 3 –
частоты встречаемости могут изменяться благодаря «генетическому
дрейфу и мутационному давлению», что в нашем случае соответству_
ет перестройке эпигенетической системы; 4 – разные признаки могут
изменяться (дрейфовать) независимо.

Опираясь на два модуля DOLLOP и CONTML, можно сопоста_
вить друг с другом результаты, полученные с использованием метода
максимальной экономии (парсимонии) – MP и метода наибольшего
правдоподобия – ML.

Кладистический анализ предполагает два этапа (Павлинов, 2005):
а) изучение кладогенеза – ветвления древа таксонов в виде клад, марки_
рующих последовательность кладистических событий в филогенезе; б)
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изучение семогенеза (семофилеза) – прослеживание формирования
признаков в филогенезе, т.е. признаков и их состояний, маркирующих
филогенез таксонов, а также последовательности филогенеза признаков
– семогенетических событий – появление, изменение и исчезновение
морфоструктур. При проведении кладистического анализа мы в основ_
ном были заинтересованы в сравнении кладогенеза с результатами фе_
нетико_мерономического анализа. Поскольку кладогенез и семогенез
взаимоподобны (Павлинов, 2005): каждому событию в кладогенезе со_
ответствует событие хотя бы в одном семогенезе и наоборот, то при ре_
шении нашей основной задачи специальную количественную оценку
числа семогенетических событий для отдельных клад мы не проводили.
Поэтому и кладистический анализ нельзя считать полностью завершен_
ным, что, собственно, и не входило в нашу задачу на данном этапе.

При фенетико_мерономическом анализе роль «семогенетической»
оценки может выполнять анализ вкладов гомологичных неметрических
признаков (меронов) в главные компоненты, т.е. мерономических нагру_
зок как отражения единичных семогенезов отдельных морфоструктур и
указания на их роль в филогенетических трансформациях.

10.3.3. Опыт кладистического анализа неметрических
признаков грызунов

Вначале рассмотрим кладограмму, полученную по данным из ра_
боты Р. Берри и А. Сирля (Berry, Searle, 1963) по частотам встречаемо_
сти 47 неметрических признаков у разных таксономических групп,
включая представителей разных подотрядов грызунов (рис. 10.20).
Расчет проведен с помощью программы PAST в модуле оценки наи_
большей парсимонии с использованием алгоритма ветвей и границ
(branch_and_bound) на основе метода оптимизации признаков Вагнера.
В качестве внешней группы приняты представители подотряда
Hystricomorpha (в настоящее время это инфраотряд Hystricognathi,
подотряд Caviomorpha). Всего оценено 6000 деревьев. Общая статис_
тика показала, что множественный индекс консистенции по всем при_
знакам составил Ens.CI = 0.6243. Поскольку при изменении индекса CI
от нуля до единицы гомоплазия признаков уменьшается от максимума
до полного отсутствия, можно заключить, что уровень гомоплазии в
данном случае невысок. В итоге расчетов было обнаружено единствен_
ное древо, удовлетворяющее условию наибольшей экономии построе_
ния. Цифры в узлах ветвей представляют число поддержек выбора
данной ветви при бутстреп_анализе из 100 повторных реплик. При
пробном расчете, когда в качестве внешней группы был выбран таксон
Sciurus vulgaris как представитель подотряда Sciuromorpha, уровень
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гомоплазии возрос (Ens.CI = 0.5799), что косвенно указывает на пра_
вильность выбора Cavia porcellus как представителя Caviomorpha в
качестве внешней группы.

Общая структура кладограммы в целом отражает известные фи_
летические отношения между таксонами. Четко расходятся ветви раз_
ных подотрядов, причем среди Myomorpha происходит отчетливое
ветвление на представителей Muridae и Cricetidae. Исключением явля_
ется лишь Peromyscus maniculatus, которого относят к подсемейству
Sigmodontinae в составе Cricetidae. Как и при построении фенетичес_
кого кластера (фенограммы, см. рис. 3.30) в пределах Cricetidae в об_
щей кладе (см. рис. 10.20), также выделяются  внутривидовые формы
Microtus agrestis и Lemmus lemmus, но Peromyscus maniculatus, как и на
фенограмме, присоединился к кладе Muridae. Таким образом, по часто_
там фенов структуры кладограммы и фенограммы в данном случае в
основном совпали.

Рис. 10.20. Кладистический MP>анализ отношений между таксонами по
встречаемости частот фенов 45 гомологичных неметрических признаков

скелета у представителей трех подотрядов грызунов (систематика
по Симпсону) с использованием данных Берри и Сирля (Berry, Searle, 1963)

на основе эвристического метода «ветвей и границ» (branch>and>bound)
и критерия оптимизации признаков Вагнера.

Цифры –  число поддержек по выбору данной клады при процедуре бутстреп>анализа
(при 100 повторных репликах)
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Приняв «Caviomorpha» в качестве внешней группы, мы провели
перекодировку данных, присвоив состояниям признаков, проявив_
шимся в этой группе, код в виде цифры «0», т.е., обозначив их как пле_
зиоморфные. У всех остальных групп отличающиеся состояния при_
знаков рассматривали как апоморфные и обозначили цифрой «1».  Эту
матрицу обработали несколькими способами с применением эвристи_
ческих алгоритмов. В первом случае, провели расчет с помощью алго_
ритма SPR («обрезки и перерисовки» – Subtree Pruning and Regraf_
ting) на основе критерия оптимизации признаков Вагнера (дерево мы
не приводим). В результате на основе анализа 1400 кладограмм (дере_
вьев) было установлено, что индекс консистенции EnsCI = 0.5185, т.е.
уровень гомоплазии в данном варианте заметно возрос по сравнению с
предыдущим. Заведомо неверными были и ветвления ствола для
Muridae. Расчет показал, что структура кладограммы имеет лишь отно_
сительное приближение к реальной филогении таксонов, правильно
отражая только расхождение подотрядов и внутривидовых групп.

Используя критерий оптимизации выбора признаков по Фитчу,
мы применили два других эвристических алгоритма (NNI и TBR), ко_
торые дали практически сходные результаты. Поскольку критерий
Фитча предполагает, что все признаки способны эволюировать обрати_
мо и неупорядоченно, а все изменения в любом направлении имеют
одинаковую стоимость (вероятность), то неудивительно, что при алго_
ритме TBR (Tree Bisection and Reconnection) «рассекания деревьев и
повторного связывания» выделилось 30 деревьев, имевших равные
наименьшие длины. Расчет консенусной для них конфигурации пока_
зал, что от общего ствола исходно отходит лишь внешняя группа, а
филогения остальных противоречива настолько, что консенсусное де_
рево представляет собой веер ветвей, предполагающий в принципе лю_
бое филогенетическое решение (рис. 10.21). При этом уровень гомоп_
лазии оказался, на удивление, самым низким: EnsCI = 0.6333, а обоб_
щенный индекс удерживания, оценивающий выраженность синапо_
морфии, равен EnsRI = 0.6071. Следовательно, уровень синапоморфии
для полученного дерева оказался достаточно высок. Таким образом,
методы MP_анализа, основанные на бинарной перекодировке проявле_
ния фенов в виде искусственных фиксированных состояний «1» и «0»,
оказались малоэффективными.

Мы полагаем, что можно предполагать две причины проявив_
шихся неверных ветвлений и ошибок при построении кладограмм. Во_
первых, некоторые признаки Peromyscus maniculatus и ряда других так_
сонов были исходно ошибочно гомологизированы Берри и Сирлем
(напомним, что очевидные ошибки этих авторов в отношении структу_
ры алисфеноидного отдела мы обнаружили по приведенным ими ри_
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сункам – см. главу 3). Заметим, что И.Я. Павлинов с соавт. (1993) при
исследовании начальных условий филогенетических реконструкций
методами кладистики обнаружили особую роль гомологизации при_
знаков, которая, собственно, и задает основу дальнейшего ветвления
кладограмм. Они установили, что процедура гомологизации оказывает
на результаты наибольшее влияние, а наименьшее обусловливает про_
цедура ординации.

Вторая возможная причина  состоит в том, что многие MP_методы
кладистики, исходящие из кратковременности состояния полиморфиз_
ма в филогенезе, обязательной фиксации признаков на каждом его шаге
и принципа строгой монофилии, просто «не работают» на фенах немет_
рических признаков, которые в силу транзитивного полиморфизма со_
храняют свое полиморфное состояние от таксона к таксону, проявляя
множественные, длящиеся во времени параллелизмы (рефрены).

В итоге проведенной предварительной работы результаты, полу_
ченные при использовании алгоритмов MP_кладистики по матрицам
данных, представленных как фиксированные состояния признаков в
виде «0» и «1», вероятно, оказываются правильными лишь в отдель_
ных фрагментах структуры кладограммы. Особенно это характерно
для таксонов высоких уровней иерархии. Поэтому лишь при правиль_

Рис. 10.21. Кладистический MP>анализ по проявлению 45 неметрических
признаков таксонов трех подотрядов грызунов с использованием материалов

Р. Берри и А. Сирля (Berry, Searle, 1963) на основе эвристического метода
«рассекания деревьев и повторного связывания» (TBR) и критерия

оптимизации признаков Фитча (пояснения см. в тексте)
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ной гомологизации фенов и выборе адекватного алгоритмического
подхода представляется возможным приблизиться к реконструкции
филетических связей между таксонами с использованием фенов не_
метрических признаков. Опыт данного сравнения также показал, что
более эффективными оказались кладистические подходы, основанные
на использовании частот встречаемости фенов, а не на искусственном
уподоблении их фиксированным признакам. Полученные при этом
результаты следует рассматривать лишь как предварительные и подхо_
дить к ним как к формальному, т.е. основанному на математических
алгоритмах, построению филогенетических гипотез (Павлинов, 2005).

Для дальнейшей проверки возможности использования фенов
неметрических признаков в кладистическом анализе использовали
генерализованные данные по 26 подродам и родам по частотам 107
гомологичных фенов. В качестве основного подхода на этом этапе ис_
следования использовали метод наибольшей парсимонии (экономии).
Следует подчеркнуть, что основная гипотеза при этом заключалась в
том, что результаты кладистического анализа данных таксонов должны
соответствовать существующим (Conroy, Cook, 2000; Jaarola et al., 2004;
Павлинов, 2006; Lebedev et al., 2007) или существовавшим ранее (Гро_
мов, Поляков, 1977) представлениям об их систематическом положе_
нии. Полное несоответствие кладограммы уже известной таксономии,
в частности по данным PCR_анализа, может расцениваться как альтер_
натива предыдущему утверждению, т.е.  невозможности судить о фи_
логенетических отношениях с помощью кладистического анализа фе_
нов неметрических признаков.

Сравнение было проведено с использованием эвристических ал_
горитмов SPR и TBR. В качестве внешней группы взят род Meso>
cricetus, представленный сирийским хомяком – M. auratus. Примене_
ние алгоритма SPR с критерием оптимизации Вагнера привело к на_
хождению лишь одного дерева (всего в этом анализе получены 9600
деревьев) при высоком общем уровне гомоплазии (EnsCI = 0.4366).
Полученная в итоге кладограмма оказалась малоправдоподобной и не
представлена здесь. В ней явные противоречия заключались в более
раннем ответвлении Arvicola и включении этого рода в общую кладу с
Ondatra и Ellobius, «отрыве» подрода Microtus от большинства других
близких подродов рода Microtus и объединении его в кладе с Lagurus, а
также присоединении Neodon, достаточно близкого к Lasiopodomys, к
другой ветви. В итоге следовало признать, что данный вариант плохо
отражает филетические отношения между изученными подродами и
родами грызунов.

Рассмотрим второй вариант построения кладограммы, который
основан на эвристическом алгоритме TBR «рассекания деревьев и по_
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вторного связывания» и  использовании критерия оптимизации выбо_
ра признаков по Вагнеру (рис. 10.22). В данном случае уровень гомо_
плазии признаков оказался так же высок, как и в предыдущем (EnsCI
= 0.4344), однако структура дерева в целом представляется более раци_
ональной и правдоподобной. На первых шагах в основании дерева от_
ветвляются роды хомячьих, затем происходит отхождение Promethe>
omys и трибы Lemmini (Lemmus и Myopus). На следующих шагах ветв_
ления сначала уклоняется общая ветвь Ellobius и Ondatra, что в прин_
ципе можно допустить, а затем отходит ветвь Dicrostonyx. Далее проис_
ходит разветвление клады на два мощных ствола: один из них объеди_
няет всех представителей трибы Clethrionomyini, а второй – трибы
Arvicolini. На общем стволе изученных нами Clethrionomyini формиру_
ется последовательное отхождение ветвей Craseomys, Clethrionomys,
Aschizomys, а затем Alticola и Platycranius.

Данная структура филетических отношений представляется нам
в целом правдоподобной, хотя более позднее отхождение рода Alticola
вызывает некоторое сомнение. В переделах общего ствола трибы
Arvicolini наблюдается сначала отхождение ветви, представленной ро_
дом Arvicola, а затем клада разветвляется на два ствола. В один вошли
Lagurus и часто сближающийся с ним род Lasiopodomys. Интересно,
что и подрод Neodon, представители которого часто сближаются с
Lasiopodomys и Lagurus, первым ответвляется от этого общего ствола.
По_видимому, он является пограничным между таксонами, проявляю_
щими сходство (вряд ли это родство) с Lagurus и типичными Arvico_
lini. От этого же общего с Lagurus филетического ствола ответвляется
ветвь, разделяющаяся на подроды Mynomes и Microtus2 (в данном слу_
чае очень вероятно гомопластическое сходство).

Другой большой ствол кладограммы включает типичных предста_
вителей Arvicolini. От него раньше всех ответвляется подрод Microtus,
что вызывает определенные сомнения, а затем общая ветвь Terricola и
Stenocranius. Далее отходит ветвь Sumeriomys, а затем наблюдается раз_
вилка, одна ветвь которой представлена родом Chionomys,  а другая объе_
диняет Pallasiinus и Alexandromys. В целом, анализируя этот вариант
кладограммы, можно заключить, что во многих отношениях ее структу_
ра не противоречит общей системе таксономической иерархии, предло_
женной ранее И.М. Громовым (Громов, Поляков, 1977). Ввиду некото_
рой противоречивости результатов молекулярной филогении (Jaarola et
al., 2004; Lebedev et al., 2007) можно лишь заключить, что кладограмма
верно отражает основные филогенетические связи между трибами, а на
уровне последовательности ответвления родов и подродов некоторые
противоречия, вероятно, присутствуют в кладограмме в пределах
Arvicolini. Следует заметить при этом, что полученная кладограмма в
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Рис. 10.22. Кладограмма гипотетических филетических отношений между
изученными подродами и родами грызунов, построенная с учетом

максимальной парсимонии (экономии) филогенетических деревьев с
использованием эвристического алгоритма TBR и критерия оптимизации

выбора по Вагнеру

значительной части согласуется с фенограммами, построенными при
фенетико_мерономическом анализе, что косвенно указывает на устойчи_
вость структуры выявленных таксономических отношений. Однако по_
лученные результаты содержат множество мелких несоответствий, по_
этому мы не склонны их переоценивать. Более того, мы полагаем, что
методы MP_кладистики не эффективны при использовании фенов не_
метрических признаков, подверженных транзитивному полиморфизму,
в связи с чем мы не можем рекомендовать их для выявления филогене_
тических отношений по данному классу признаков.
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В последние годы в кладистике все шире начинает использовать_
ся подход, основанный на методе максимального правдоподобия
(maximum likelihood method), который позволяет находить наименее
противоречивые соотношения ветвей дерева (Песенко, 2005). По_
скольку для нас представляло интерес не только оценить гипотетичес_
кие филогенетические отношения между таксонами на уровне родов_
подродов, но и для отдельных видов, то был проведен еще один расчет,
использующий данный метод. В этих целях проанализировали 38 низ_
ших таксонов, включая два вида (Microtus transcaspicus и M. juldaschi),
каждый из которых представлен двумя внутривидовыми формами
подвидового ранга, которые использовали как частные индикаторы
правильности филетических отношений. Дело в том, что в качестве до_
полнительного косвенного критерия правильности построения кладог_
раммы мы считаем обязательным включение внутривидовых групп в
общую кладу вида. Если внутривидовые группы будут разбросаны в
разные клады, это будет означать заведомо неверное филогенетическое
решение, а полученная при этом кладограмма должна быть отвергнута.
Как показал предварительный анализ, внутривидовые формы объеди_
няются даже при полной свободе компоновки дерева в случае исполь_
зования критерия оптимизации Фитча в сочетании с алгоритмом TBR,
обеспечивающим полный обмен ветвей.

Результаты кладистического анализа частот 107 фенов у 38 так_
сонов грызунов на основе применения метода максимального правдо_
подобия представлены на рис. 10.23 в виде графа неукорененной кла_
дограммы. В качестве внешней группы, задающей анцестральные тен_
денции, выбран сирийский хомяк. Для того чтобы полнее графически
представить структуру кладограммы с учетом длин ветвей и их ориен_
тации на основе взаимной удаленности таксонов, мы строили ее с по_
мощью модуля DRAWTREE программы PHYLIP 3.66. Структура кла_
дограммы не только очень напоминает ранее полученную нами феног_
рамму, построенную по расстояниям М. Неи (рис. 10.7), но и дает ряд
филетических уточнений.

В структуре кладограммы хорошо видно, что ее корневая часть
представлена тремя родами подсемейства Cricetinae, удаление которых
от основной группы представителей Arvicolinae ясно отражает масштаб
различий одного подсемейства по отношению к другому. Далее ответви_
лись прометеева полевка, а затем два представителя трибы Lemmini:
лесной и сибирский лемминги, т.е. Prometheomyini и Lemmini промежу_
точны между Cricetinae и Arvicolinae, приближаясь к последним.

Слепушонка Ellobius talpinus на кладограмме ответвляется позже
Lemmini и примыкает к стволу, тянущемуся от анцестральных форм
хомячьих через предполагаемые формы полевочьих, эпигенетически
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Рис. 10.23. Неукорененная кладограмма, отражающая гипотетические
филетические отношения между изученными внутривидовыми формами и
видами грызунов. Кладограмма построена на основе метода максимального
правдоподобия  (maximum likelihood method) c использованием длин ветвей и

их ориентации на основе взаимной удаленности таксонов.
Обозначения видовых названий см. в табл. 3.2 (Приложение)

близкие Prometheomys, к основной массе арвиколин. Поэтому слепушон_
ки ближе к корневым формам арвиколин, чем крицетин. По своему сво_
еобразию слепушонки представляют собой отдельную филетическую
линию, статус которой на уровне трибы Ellobiusini в составе Arvicolinae
(Павлинов, 2006) или самостоятельного подсемейства Ellobiinae, как
нам представляется, следует еще оценить, опираясь на дополнительные
молекулярно_генетические и палеонтологические материалы.

Затем выделяется общая клада для копытного лемминга и ондат_
ры, которые обладают целым рядом общих гомологичных фенов. В
ходе проведенного анализа неоднократно подчеркивалась эпигенети_
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ческая близость этих таксонов, хотя уровень эпигенетической дивер_
генции между ними весьма высок.

Исходя из полученных нами данных и учитывая структуру кла_
дограммы, невозможно Prometheomys и Clethetrionomyini объединить в
общую трибу Prometheomyini, как это предложено И.Я. Павлиновым,
поскольку тогда придется включить в нее и  Lemmini и Ellobiusini, а
также Ondatrini, которые ответвляются на кладограмме в промежутке
между Prometheomys и Clethetrionomyini.

На следующем шаге ветвления кладограммы происходит ее раз_
деление на два мощных ствола: один объединяет таксоны трибы
Clethrionomyini, а другой – трибы Arvicolini. В пределах первой трибы
структура кладограммы несколько противоречива, но основные пред_
ставители родов Clethrionomys и Alticola группируются в отдельные
клады, причем уклоняющиеся в пределах своих родов виды (A.
macrotis и A. fetisovi – в роде Alticola и C. rutilus – в роде Clethrionomys)
формируют общую отдельную кладу (см. Lebedev et al., 2007). В дру_
гом большом стволе кладограммы, образованном представителями
трибы Arvicolini, раньше всех ответляются близкие виды подродов
Pallasiinus и Alexandromys – соответственно полевка_экономка и полев_
ки Максимовича и Миддендорфа. Затем обособляются пенсильванс_
кая и закаспийская полевки, тенденцию к объединению которых мы
часто отмечали и склонны отнести за счет гомопластических проявле_
ний изменчивости неметрических признаков. Дальнейшее ветвление
данного фрагмента кладограммы формирует две отдельные клады. В
одной из них объединены два вида снеговых полевок (Chionomys gud и
Ch. roberti) и ветвь, включающая часто объединявшихся при кластиро_
вании узкочерепную и кустарниковую полевок.

В другой кладе в отдельную самостоятельную ветвь отделяются
все представители подрода Microtus, а также Arvicola terrestris, Lasio>
podomys brandti и представители подрода Neodon. Необходимо отметить,
что в общей кладе с представителями подрода Neodon и рода Lasio>
podomys вновь, как и в предыдущих случаях, ответвляется Lagurus
lagurus. Степные пеструшки в фенетическом отношении весьма близки
к Neodon и Lasiopodomys, причем природа этого сходства пока не ясна.

На фенограмме (см. рис. 10.7) степная пеструшка ответвлялась
раньше и представляла собой отдельную ветвь по рангу обособления,
близкую к Ondatrini или Dicrostonyxini. Поскольку у ряда форм сред_
него ранга иерархии, например в пределах фрагментов кладограммы
для триб Clethrionomyini и Arvicolini, наблюдались явные мелкие сбои
в положении мест ответвления формирующих их таксонов на кладог_
рамме, то можно ожидать, что и в случае Lagurus произошел такой же
сбой. Причина такого, скорее всего, маловероятного позиционирова_
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ния клады таксона может заключаться в предположительно гомоплас_
тическом сходстве паттерна фенов неметрических признаков у Lagurus
и представителей Neodon и Lasiopodomys. Поэтому, рассматривая этот
случай как определенное повторяющееся отклонение, будем считать,
что обыкновенные пеструшки заслуживают отнесения к самостоятель_
ной трибе Lagurini, что и показывает весь предыдущий анализ этой
группы в данной главе.

В заключение необходимо подчеркнуть, что включенные в каче_
стве индикаторов правильности построения филетических отношений
внутривидовые группы, заведомо представляющие общую видовую
кладу, ни разу не разъединились друг от друга, что повышает уверен_
ность в правдоподобии кладограммы.

Таким образом, по нашим данным, в пределах подсемейства
Arvicolinae, включая последнюю неукорененную кладограмму, рацио_
нально в настоящий момент выделить 8 триб: Prometheomiini (с одним
видом – прометеевой полевкой), Lemmini, Ellobiini, Ondatrini, Dicro_
stonyxini, Lagurini, Clethrionomyini и Arvicolini. Сравнительный фенети_
ческий анализ эпигенетической дивергенции  видов и внутривидовых
форм грызунов с использованием многомерного анализа 107 гомологи_
ческих фенов неметрических признаков выявил хорошее соответствие
полученной на его основе картины таксономических отношений суще_
ствующим в систематике представлениям, а в ряде случаев позволил их
уточнить. Установленная высокая конгруэнтность фенограмм и кладог_
рамм системе таксономических отношений у изученных видов Crice_
tinae и Arvicolinae позволяет рассматривать анализ гомологичных фенов
неметрических признаков черепа в качестве одного из новых морфоло_
гических подходов, позволяющих строить вполне обоснованные фило_
генетические гипотезы. Оценка эпигенетической дивергенции по
комплексу фенов неметрических признаков может оказаться полезной
при тестировании молекулярно_генетических деревьев, а также способ_
ствовать выявлению в них «филогенетического сигнала».



ГЛАВА 11. ЭВОЛЮЦИОННО!
ЭКОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ
ЗАКОНОМЕРНОСТЕЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ
ПРОЯВЛЕНИЯ ГОМОЛОГИЧНЫХ ФЕНОВ:
ОТ ПОПУЛЯЦИЙ ДО НАДВИДОВЫХ
ТАКСОНОВ

«Ситуации, с которыми живая система
никак не могла столкнуться
непосредственно, часто знакомы ей
исторически, возможность
приспособления к ним уже заложена
в ней и потому реализуется
неожиданно легко. Дарвинизм, таким
образом, принципиально совместим
с номогенезом …»

В.В. Жерихин

Ведущая роль экологических факторов в эволюционных пере_
стройках процессов развития, как ее представлял еще С.С. Шварц
(1969, 1980), только в самые последние годы начинает в полной мере
осознаваться мировой наукой (Gilbert, 1994; Gilbert et al., 1996;
Markow, 1995; Hall, 2000; и др.). Речь идет не только о понимании эво_
люции как экологического феномена (Petrusewicz, 1959; Пианка,
1981), а о том, что эволюционные перестройки связаны с изменением
развития на уровне целой популяции. Неслучайно С.Ф. Гилберт
(Gilbert, 2003; Gilbert, Bolker, 2003) недавно обосновал новое направ_
ление исследований – экологическая эволюционная биология разви_
тия (Eco_Devo).

Эволюционно_экологические изменения особенно вероятны в
новых техногенно измененных средах, а главное, в измененных сооб_
ществах (Moyne, Neige, 2007). Как показывают исследования в области
исторической экологии (Смирнов, 1992, 1994, 2006), именно экологи_
ческая составляющая таких преобразований должна быть велика. Рас_
смотрим в связи с этим экологические и эволюционно_экологические
аспекты изменчивости проявления гомологичных фенов на разных
уровнях иерархии – от смежных популяций и внутривидовых форм до
таксонов ранга подсемейства.

В настоящее время сложно найти регион мира, где в той или
иной степени не наблюдалась бы трансформация ландшафтов, вызван_
ная длительным антропогенным воздействием. Поэтому имеются ос_
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нования ожидать ускорения микроэволюционных преобразований
популяций животных, растений и микроорганизмов в условиях усили_
вающегося антропогенного давления на окружающую среду (Василь_
ев, Большаков, 1994; Васильев, Васильева, 2005). Эти представления
согласуются с результатами исследований В. В. Жерихина (2003), об_
наружившего быстрые, катастрофические изменения в составе энтомо_
фауны в мезозое на рубеже верхнемелового времени. Преобразование
фауны осуществилось за относительно короткое геологическое время
и проявилось на уровне смены целых семейств. Такие катастрофичес_
кие смены фауны были обнаружены и в другие эпохи планетарной
истории и названы В.В. Жерихиным «глобальными биоценотическими
кризисами». В одной из работ (Жерихин, 2003) он писал о том, что и в
наши дни наблюдаются отчетливые признаки надвигающегося гло_
бального биоценотического кризиса на фоне усиливающегося антро_
погенного изменения ландшафтов. В свете этих представлений крайне
актуальным становится эволюционно_экологический анализ законо_
мерностей феногенетической изменчивости в форпостных популяци_
ях, осваивающих новые, в том числе техногенные, условия среды, а
также сопряженной внутривидовой изменчивости у симпатрических
видов и параллельных морфологических перестроек у таксонов, при_
надлежащих к разным экологическим рядам и жизненным формам.

11.1. ПАРАЛЛЕЛИЗМ ПРОЯВЛЕНИЯ ФЕНОВ
В ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ ГРЫЗУНОВ
ПРИ РАЗНОЙ ИНТЕНСИВНОСТИ ХРОНИЧЕСКОГО
РАДИОАКТИВНОГО ОБЛУЧЕНИЯ

Одной из наиболее актуальных эколого_генетических проблем
после аварии на Чернобыльской АЭС считается изучение генетичес_
ких и морфогенетических последствий загрязнения экосистем радио_
нуклидами. Однако впервые такая крупная авария произошла в 1957 г.
на Южном Урале вблизи г. Кыштыма на НПО «МАЯК», где в резуль_
тате аварийного выброса (до 2 млн. Ки) образовался Восточно_Ураль_
ский радиоактивный след (ВУРС). Исследования, проведенные в этих
районах, показали, что в настоящее время уровень радиоактивного заг_
рязнения территории на северной оконечности ВУРСа в Свердловс_
кой области в целом невелик (от 1 до 4 Ки/км2), но в «головной» (юж_
ной) части в Челябинской области плотность радиоактивного загряз_
нения до сих пор достигает 500 Ки/км2 по 90Sr, а в некоторых местах и
выше (Тарасов, 2000; Уткин и др., 2000).

Нами была изучена изменчивость проявления фенов неметричес_
ких признаков черепа фоновых видов грызунов – красной полевки
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(Clethrionomys rutilus) и малой лесной мыши (Sylvaemus uralensis) в
северных и южных импактных (расположенных вдоль осевой части
следа) и контрольных (обитающих за его пределами) группировках
(Васильев и др., 1996; Васильева и др., 2003). Площадки для отлова
грызунов выбирали в сходных лесорастительных условиях на участках
березово_осинового разнотравно_злакового леса.

Импактная и две контрольные популяционные группировки
красной полевки в Каменском районе Свердловской области в равной
мере удалены друг от друга в среднем на 30–35 км. Фенетический ана_
лиз, проведенный по фенам 28 неметрических признаков черепа, пока_
зал, что на импактной территории (по оси ВУРСа) устойчиво прояв_
ляется повышенное морфологическое разнообразие, обусловленное
увеличением средней доли мелких морфогенетических аберраций в
строении черепа. В контрольных группировках уровень фенетического
разнообразия достоверно ниже.

Фенетические MMD_дистанции между импактной и контрольны_
ми популяциями оказались устойчивыми при параллельном сравне_
нии выборок в разные годы, причем две контрольные группировки
сходны друг с другом (различия между ними недостоверны), а импак_
тная выборка почти в равной мере значимо уклоняется от обеих конт_
рольных (Васильев и др., 1996). Мера средней уникальности (MMU)
выборок из импактной популяции (оз. Тыгиш) во всех случаях почти
в 2 раза выше, чем у контрольных. Устойчивое однонаправленное ук_
лонение импактной выборки от контрольных, расположенных за пре_
делами ВУРСа по частотам фенов неметрических признаков черепа,
которое не зависит от условий года, косвенно свидетельствует о на_
следственной природе межгрупповых различий.

Фенетическое сравнение южных и северных импактных и конт_
рольных группировок малой лесной мыши привело к сходным резуль_
татам. Оказалось, что по 17 фенам из 34 изученных (рис. 11.1) как в
северной, так и южной импактных выборках наблюдается сходное по
величине однонаправленное превышение частот по сравнению с конт_
рольными (Васильева и др., 2003).

Дискриминантный анализ импактных и контрольных выборок по
значениям главных компонент внутрииндивидуальных фенокомпози_
ций показал, что центроиды обеих южной и северной импактных вы_
борок, географически удаленных друг от друга почти на 100 км, сбли_
зились в морфопространстве, образованном первыми тремя дискрими_
нантными осями. При этом обобщенные расстояния Махаланобиса
между центроидами выборок из контрольных популяций оказалось
почти пропорциональными их взаимной географической удаленности
(рис. 11.2). Другими словами, в обеих импактных группировках про_
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Рис. 11.1. Схема расположения фенов  неметрических признаков (1 – 34) на
черепе малой лесной мыши.

Фены: 1 – FPodu, 2 – FPo(>), 3 – OсIf*, 4 – OсIfpo*, 5 – FsFrfm*, 6 – Fran, 7 –
FFracan, 8 – FFracpo, 9 – FFrdu, 10 – FEtdu, 11 > FOrif, 12 – FTmacan, 13 – FTm, 14 –

MeTm, 15 – FeMs, 16 – FCnsu, 17 – FHgdu, 18 – FPmlaan, 19 – FMxdu, 20 – FPlmn, 21 –
FPtve, 22 – FRtacsu, 23 > FRtacif>II, 24 – FOvacsu, 25 – FPtdu, 26 – FMtacsu, 27 –

FMtacan, 28 – FMbacpo, 29 – FMtdo, 30 – FMblg, 31 – FMblgdu, 32 – FMblgpo, 33 –
FMtdoan, 34 – CoOsFr* (см. обозначения фенов в табл. 3.1)

изошло однонаправленное эпигенетическое преобразование, несмотря
на различающийся почти на три порядка уровень радиоактивного хро_
нического облучения (Васильева и др., 2003), причем эти различия
устойчиво сохраняются в разные годы в течение 10 лет наблюдений.

Таким образом, по целому ряду показателей наблюдается одинако_
вая картина морфогенетического ответа популяции малой лесной мыши
как на длительное «облучение низкой интенсивности» на южном учас_
тке (ВУРС1), так и при хроническом «облучении в малых дозах» на се_
верном участке (ВУРС2). Объяснение этого феномена прямым воздей_
ствием фактора радиоактивного облучения маловероятно, поскольку
уровень загрязнения радионуклидами на территории ВУРС2 резко сни_
зился. Полученные результаты позволяют рассматривать этот феномен
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как вероятное отдаленное последствие хронического облучения и парал_
лельную однонаправленную морфогенетическую реакцию.

Итак, независимо от плотности радиоактивного загрязнения за
срок, прошедший с момента аварии (более 100 поколений зверьков),
в поселениях малой лесной мыши на территории ВУРСа, по_видимо_
му, идет почти параллельный процесс направленной перестройки
эпигенетической системы импактных популяций. За это время изме_
нилась расстановка эпигенетических порогов, обусловливающих ве_
роятность проявления фенов определенных неметрических призна_
ков, возможно, имеющих адаптивное значение. Можно полагать, что
у обоих сравниваемых видов грызунов (красной полевки и малой
лесной мыши) эти эффекты обусловлены двумя параллельно дей_
ствующими факторами: a) хроническим влиянием радиационного
загрязнения на процесс индивидуального развития и аккумуляцией
мелких эпигенетических аберраций, что объясняет проявление повы_
шенной концентрации фенотипических аномалий в зоне ВУРСа; б)
отбором наиболее резистентных к воздействию облучения произво_
дителей, сопровождающимся выработкой адаптивных преобразова_

Рис. 11.2. Проекции векторов центроидов выборок малой лесной мыши в
пространстве первой (DCF1), третьей (DCF3) и четвертой (DCF4)

дискриминантных канонических функций (приведены стандартные ошибки
значений для каждой выборки).

Выборки: ВУРС1 (оз. Бердяниш), ВУРС2 (оз. Тыгиш), Контроль1 (п. Метлино),
Контроль2 (Ильменский заповедник), Контроль3 (д. Пирогово), Контроль4 (д. Б. Грязнуха)
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ний эпигенетической системы импактных популяций. Прогрессиру_
ющая радиорезистентность в поколениях грызунов, обитающих при
хроническом облучении на территории ВУРСа, была показана в ра_
ботах А.И. Ильенко и Т.П. Крапивко (1989, 1993).

Поэтому хроническое радиоактивное облучение хорологических
ядер импактных популяций малой лесной мыши в течение более ста
поколений, прошедших после аварии, на юге и на севере привело к
однонаправленным параллельным перестройкам эпигенетической си_
стемы, что и выразилось в сходной расстановке эпигенетических поро_
гов по целому ряду неметрических признаков.

11.2. ПАРАЛЛЕЛИЗМ В ПРОЯВЛЕНИИ ФЕНОВ
У СЕВЕРНЫХ И ЮЖНЫХ ПОДВИДОВ
РАЗНЫХ ВИДОВ ПОЛЕВОК

Обнаруженный феномен параллельных однонаправленных пере_
строек эпигенетический системы, маркируемой проявлением фенов
неметрических признаков у смежных популяций, позволяет рассмот_
реть это явление и на более высоком уровне внутривидовой и надвидо_
вой иерархии: при сравнении представителей южных и северных под_
видов у разных видов. В качестве такой природной модели мы рас_
сматривали закономерности изменчивости проявления гомологичных
фенов у южных и северных подвидов двух видов: полевки_экономки и
узкочерепной полевки, относящихся к далеким в эпигенетическом от_
ношении подродам Pallasiinus и Stenocranius.

В таком параллельном сравнении представляло интерес оценить
относительную степень эпигенетической дифференциации северных и
южных подвидов сравниваемых видов. Заранее можно было предполо_
жить, что подвиды узкочерепной полевки должны быть более диффе_
ренцированы, чем подвиды полевки_экономки, поскольку между ними
давно, возможно, со времени появления лесной зоны (Смирнов и др.,
1986, 1990; Смирнов, 1994; Фадеева, Смирнов, 2008), существует про_
странственная изоляция и резко выражены морфологические разли_
чия, включая размеры тела, пропорции черепа и другие особенности. С
другой стороны, можно было проверить, возникают ли однонаправлен_
ные параллельные изменения эпигенетической системы при выработке
адаптаций к условиям севера у двух видов грызунов одного рода
Microtus. Критерием существования такой однонаправленности можно
считать обнаружение сходного смещения выборочных центроидов се_
верного и южного подвидов у сравниваемых видов, поскольку в обоих
случаях расчет проводится одним и тем же способом и, главное, по
одному и тому же составу гомологичных фенов.
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Для проверки этой гипотезы были проведены два параллельных
сравнения, в которых фигурировали по три внутривидовые формы
каждого вида: по одному северному подвиду (M. oeconomus hahlovi и M.
gregalis major) и по две географически удаленные южные формы. В
обеих повторностях сравнивали одни и те же выборки северных под_
видов узкочерепной полевки и полевки_экономки, но при этом их со_
поставляли с выборками разных южных внутривидовых форм. У по_
левки_экономки сравнивали уральский и номинативный подвиды (M.
o. uralensis – Челябинская обл. и M. o. oeconomus – оз. Сасыкуль, Север_
ный Казахстан соответственно). Южные формы узкочерепной полев_
ки были представлены географически из тех же мест, что и у полевки_
экономки (формально они обе относятся к одному и тому же номина_
тивному западносибирскому подвиду M. g. gregalis).

Вдоль первой дискриминантной канонической функции наблю_
даются различия между видами (табл. 11.1). Видно, что знаки центро_
идов выборок противоположны у разных видов для этой оси. На долю
межгрупповых различий между выборками узкочерепной полевки и
полевки_экономки вдоль первой оси приходится в первом варианте
расчетов 75.7%, а во втором – 82.5% от общей дисперсии. Вдоль второй
дискриминантной оси в обоих вариантах сравнений наблюдаются од_
нонаправленные для видов различия между центроидами выборок,
принадлежащих северным и южным подвидам. В первом варианте на
ось приходится 15.39% межгрупповых различий, а во втором – 10.97%.
Эти параллельные смещения центроидов сопряжены с фенокомпози_
циями, которые можно рассматривать как эволюционно_экологичес_
кие рефрены.

Поскольку вдоль второй оси проявляются одинаково направлен_
ные различия между выборками северного и южного подвидов, то они
характеризуют у обоих видов сходные изменения эпигенетической
системы в связи с адаптацией к северу. Более наглядно эти параллель_
ные сдвиги видны при сопоставлении эллипсоидов рассеивания орди_
нат индивидуальных фенетических композиций всех четырех группи_
ровок, представляющих южные и северные выборки у обоих видов
(рис. 11.3): в нижней части графика у обоих видов локализованы цен_
троиды северных форм, а в верхней – южных. Фактически это и есть
однонаправленные параллельные преобразования эпигенетической
системы у разных видов, возникшие при выработке адаптаций к обита_
нию в условиях севера.

Вдоль третьей оси (см. табл. 11.1) проявляются разнонаправлен_
ные для видов различия между центроидами внутривидовых форм,
характеризующие видоспецифичность реакции эпигенетической сис_
темы подвидов на одни и те же условия обитания (соответственно в
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Таблица 11.1. Значения центроидов выборок, вычисленных в двух
вариантах дискриминантного анализа при сравнении северного и
южного подвидов у полевки_экономки (Microtus oeconomus) и
узкочерепной полевки (Microtus gregalis)
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Рис. 11.3. Результаты дискриминантного анализа индивидуальных
фенетических композиций неметрических признаков черепа северного

M. oeconomus hahlovi (1) и южного M. o. oeconomus (2) подвидов полевки>
экономки с северным Microtus gregalis major (3) и южным M. g. gregalis (4)

подвидами узкочерепной полевки
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первом варианте – 8.9%, во втором – 6.5% общей дисперсии). Для из_
менчивости вдоль третьей оси можно предполагать взаимодействие
«эпигенотип» х «исторически разная среда», т.е. разные видовые эпи_
генетические системы исторически сформировали в одной и той же
среде обитания, как на севере, так и на юге, различные сочетания (ком_
позиции) определенных фенов.

В итоге можно заключить, что одинаково направленные измене_
ния эпигенетической системы у зональных внутривидовых форм раз_
ных видов, по_видимому, действительно имеют место, но на их долю
приходится относительно небольшая доля (11 – 15%) от общей дис_
персии устойчивых межгрупповых различий по композициям фенов.
Установлено также, что уровень внутривидовой дифференциации меж_
ду северным и южным подвидами у узкочерепной полевки по проявле_
ниям фенов (табл. 11.2) лишь немного выше, чем у полевки_экономки
(в двух вариантах расчетов D2 колеблется от 9.76 до 11.87 и от 7.99 до
10.57 соответственно). Поскольку формы узкочерепной полевки пол_
ностью пространственно изолированы уже в течение длительного ис_
торического времени (Фадеева, Смирнов,  2008) и обитают в резко
различных условиях среды, можно было ожидать между ними значи_
тельно большей степени дифференциации.

Таблица 11.2. Обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) по
главным компонентам индивидуальных проявлений фенов между
центроидами таксонов при сравнении северного и южного подвидов
у полевки_экономки и узкочерепной полевки (*** – различия
статистически достоверны при p < 0.001)
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Оценка корректности диагностики представителей той или иной
формы при дискриминантном анализе показала, что в двух вариантах
расчетов узкочерепные полевки обеих форм безошибочно отличаются
от обеих внутривидовых форм полевки экономки. Однако, как это и
ожидалось, у каждого вида внутривидовые формы проявляют фенети_
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ческие композиции, которые оказываются типичными для альтерна_
тивных подвидов своего вида. По этой причине небольшая часть осо_
бей той и другой формы определяется как принадлежащие к другому
подвиду своего вида.

Из табл. 11.3 следует, что надежность видовой диагностики по
индивидуальным фенетическим композициям высока (100%).  Это
неудивительно, так как данные таксоны относятся к двум разным под_
родам, и уровень эпигенетической дивергенции между ними, если ис_
пользовать для такой оценки обобщенное расстояние Махаланобиса,
составляет в среднем D2 = 40.83, что в несколько раз выше, чем сред_
ний уровень внутривидовой дивергенции обоих видов: D2 = 10.12.
Корректность идентификации особей при этом высока и на внутриви_
довом уровне: она колеблется от 88.89% у полевки_экономки до 92% у
узкочерепной, что говорит о достаточно высоком уровне внутривидо_
вой эпигенетической дивергенции.

Таблица 11.3. Оценка корректности проведенной дискриминации
объектов при сравнении северного (mgrmaj) и южного (mgrgr)
подвидов узкочерепной полевки и северного (moech) и южного
(moecu) подвидов полевки_экономки (см. пояснения в тексте).

* – в варианте расчета 1 использовалась выборка mgrgr1, а в варианте 2 – mgrgr2
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Полученные материалы основаны на параллельном сравнении
виварных колоний северных и южных подвидов обоих видов, поэтому
выявленные различия можно рассматривать как результат необрати_
мых микроэволюционных преобразований эпигенетической системы,
связанных с адаптацией южных и северных форм к обитанию в разных
природных зонах.
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11.3. ПАРАЛЛЕЛИЗМ ПРОЯВЛЕНИЯ ФЕНОВ
В ГРУППАХ ВИДОВ СО СХОДНОЙ
ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ СПЕЦИАЛИЗАЦИЕЙ

Поскольку  при изучении внутривидовых форм разных видов
были обнаружены параллельные однонаправленные изменения, связан_
ные со сходными адаптивными преобразованиями эпигенетической си_
стемы, следовало ожидать, что такие же параллельные явления должны
наблюдаться и при сравнении экологических рядов видов, имеющих
разную экологическую специализацию. В качестве общих черт экологи_
ческой специализации мы выбрали три аспекта: гигрофильность видов,
освоение северных широт и специализация к обитанию в горах.

Вначале рассмотрим результаты сравнения 46 видов и внутриви_
довых форм по степени их гигрофильности. Все таксоны заранее были
условно разбиты на  три совокупности: гигрофильные виды (например,
водяная полевка, ондатра, полевка_экономка и др.), мезофильные (боль_
шая часть видов) и ксерофильные (например, полевка Брандта, степная
пеструшка, серый хомячок и др.). Матрица видовых частот встречаемо_
сти произвольно взятых фенов (для этого в произвольном месте общей
матрицы частот 107 фенов были выбраны четные номера 43 признаков)
была обработана методом главных компонент. Затем в соответствии с
критерием Джолиффа были учтены  координаты таксонов для 27 пер_
вых главных компонент. Канонический анализ этой матрицы для срав_
ниваемых экологических групп таксонов выявил между ними значимые
различия вдоль двух канонических переменных (рис. 11.4): вдоль пер_
вой канонической переменной, на которую приходится 52.04% диспер_
сии, проявились межгрупповые различия в направлении от ксерофиль_
ных к гигрофильным видам, а вдоль второй (47.96%) – наблюдается
своеобразие доминирующей группы мезофильных видов относительно
специализированных ксерофильных и гигрофильных.

Другой экологический ряд видов для аналогичного сравнения
был сформирован по рангам значений градусов северной широты, до
которой распространяется северный предел ареала изученных таксо_
нов. Выделили три класса рангов: 1 – южные виды (до 50° с.ш.); 2 –
виды умеренных широт (от 50° до 65° с.ш.);  3 – северные виды (выше
65° с.ш.). Данный экологический ряд, вероятно, следует рассматривать
как ряд, исторически отражающий возникшую степень общей холодо_
стойкости таксонов.

Результаты канонического анализа свидетельствуют о значимых
различиях вдоль обеих канонических переменных (рис. 11.5). Первая
ось характеризует 79.94% межгрупповых различий. Видно, что группы,
объединяющие таксоны разных «широтных рангов», формируют вдоль
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этой оси отчетливый экологический ряд по «холодостойкости» видов.
В области отрицательных значений CVA1 расположена группа север_
ных видов, далее – видов умеренных широт, а в области наибольших
положительных значений – южных видов. Вдоль второй оси (CVA2)
межгрупповая дисперсия соответственно составила 20.06%. Видно, что
в этом направлении проявилось некоторое своеобразие видов умерен_
ных широт по отношению к северным видам. Примечательно, что ор_
дината северного подвида узкочерепной полевки (№ 28), несмотря на
его длительное изолированное обитание на севере, по_видимому, с по_
зднего плейстоцена (Фадеева, Смирнов, 2008), тяготеет к группе так_
сонов умеренных широт, приближаясь к ординате номинативного под_

Рис. 11.4. Канонический анализ частот встречаемости фенов неметрических
признаков черепа у гигрофильных, мезо> и ксерофильных видов  грызунов.

1–6 – ксерофильные виды: 1 – crmig, 2 – mesocr, 3 – eltalp, 4 – lagur, 5 – lasiop,
6 – msoc; 7–39 – мезофильные: 7 – crcric, 8 – mgreg, 9 – prom, 10 – mcarr2, 11 – myop,

12 –mtrans1, 13 – mmaj, 14 – clgap, 15 – amacr, 16 – clrut2, 17 – astrel, 18 – mcarr,
19 – alemT, 20 – mjuld, 21 – dicros, 22 – milaeu2, 23 – mpenn, 24 – chgud, 25 –aargen,

26 – marv, 27 – mlev, 28 – mgreg2, 29 –milaeu1, 30 – alemP, 31 – afetis, 32 – clruf,
33 – chrob, 34 – clglar, 35 – clrut1, 36 – lemm, 37 – magre, 38 –mtrans2 , 39 – amvin;
40–46 – гигрофильные: 40 – mmid, 41 – moech, 42 – moeco, 43 – moecu, 44 – mmax,

45 – ondat, 46 – arvter (см. расшифровку обозначений в табл. 3.2 Приложения)
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вида (№ 8). Это косвенно свидетельствует о незавершенности адаптив_
ной эпигенетической перестройки данной формы и сохранении у нее
черт южной формы, а  следовательно, возможности отнесения северно_
го подвида еще к таксонам умеренных широт.

Рис. 11.5. Результаты канонического анализа главных компонент частот
встречаемости фенов неметрических признаков черепа у видов грызунов

южных (1), умеренных (2) и северных (3) широт.
1–46 – номера таксонов (соответствуют таковым на рис. 11.4)

Результаты двух сравнений показывают, что у видов, относящихся
к разным надвидовым таксонам, но имеющих сходную специализацию в
отношении водного или околоводного образа жизни или группируемых
по рангу холодостойкости, наблюдаются сходные паттерны частот фе_
нов, которые отражают однонаправленные адаптивные и параллельные
преобразования эпигенетической системы таксонов. Трудно понять, чем
конкретно обусловлено такое сходство паттерна частот фенов этих ви_
дов полевок, однако сам факт такой агрегации указывает на ее неслучай_
ный характер и может быть истолкован как сходная перестройка эпиге_
нетической системы в каждом экологическом ряду видов.

Рассмотрим еще один экологический «ряд» по таксонам, сгруп_
пированным по степени видовой специализации к обитанию в услови_
ях гор. В данном случае мы смогли выделить только два члена такого
ряда: обитателей равнин и предгорий (их оказалось сложно подразде_
лить) и специализированных к обитанию в условиях гор.
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В качестве специализированных к высокогорью горных обитате_
лей были взяты, например, азиатские высокогорные полевки рода
Alticola, исключая плоскочерепную полевку, и эндемики Кавказских
гор – прометеева, гудаурская и малоазийская полевки и др. Результа_
ты дискриминантого анализа показали, что и в этом случае сравнива_
емые группы таксонов значимо различаются (рис. 11.6). Корректность
отнесения  всех таксонов к своей группе составила 100%. Масштабы
различий при этом вполне сопоставимы с теми, которые были получе_
ны в предыдущих сравнениях. Следовательно, специализация к гор_
ным условиям обитания у разных видов грызунов также связана с
формированием сходного однонаправленного паттерна частот фенов
некоторых признаков, который можно рассматривать как отражение
адаптивной природы эпигенетической дивергенции горных форм.

Рис. 11.6. Результаты дискриминантного анализа главных компонент частот
неметрических признаков  видов и внутривидовых форм грызунов

подсемейств Cricetinae и Arvicolinae, относящихся к двум группам: широко
распространенным равнинным видам, включая обитателей низкогорий

и предгорий (1) и специализированным горным видам (2)

Проведенное сравнение показало, что на разных уровнях иерар_
хии – от смежных популяций и внутривидовых форм до надвидовых
таксонов, проявляются однонаправленные параллельные адаптивные
изменения паттерна частот гомологичных фенов, обусловленные
сходством экологических требований и общностью анцестральных
эпигенетических систем разного уровня иерархии (от подвидов до
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таксонов разных подсемейств), эволюционно сформировавшихся в
пределах Cricetidae.

Известно, что еще Г.Ф. Осборн описал теоретическую возмож_
ность параллельных независимых перестроек у близких по происхож_
дению таксонов, которую он назвал правилом аристогенеза (Раутиан,
1988). Согласно Осборну, в системе родственных филетических линий
может наблюдаться процесс параллельного, ограниченного и направ_
ленного творчества – аристогенеза (Osborn, 1933, цит. по: Раутиан,
1988). Он рассматривал глубокое структурное единство независимо и
параллельно формирующихся гомопластических свойств как отраже_
ние ограничений, вызванных внутренними наследственными свойства_
ми организма. Полученные нами результаты могут быть истолкованы
как косвенное эволюционно_экологическое подтверждение возможно_
сти параллельных и независимых аристогенетических перестроек го_
мологичных морфологических структур у близких таксонов в преде_
лах семейства Cricetidae, вызванных похожими экологическими требо_
ваниями среды обитания при сходных направлениях экологической
специализации.

Таким образом, эволюционно_экологический анализ частот гомо_
логичных фенов как на популяционном и подвидовом уровнях при
техногенных, климатических и ландшафтно_географических измене_
ниях среды, так и при рассмотрении экологических рядов таксонов
семейства Cricetidae c разной экологической специализацией позволил
выявить параллельные и, по_видимому, адаптивные изменения частот
фенов и их индивидуальных композиций (фенетического паттерна),
вызванные сходными однонаправленными перестройками анцестраль_
ной эпигенетической системы, характерной для представителей хомя_
ковых. Можно предполагать, что эти параллельные микро_ и макроэво_
люционные изменения в проявлении паттерна гомологичных фенов
связаны с эпигенетически обусловленным и транслирующимся в ряду
филетических линий транзитивным полиморфизмом как фактором,
ограничивающим и направляющим дальнейшую морфологическую
эволюцию на уровне видов и надвидовых таксонов. Сходные экологи_
ческие требования среды приводят к эволюционному формированию
аристогенетических (в смысле Осборна) структурных перестроек ис_
ходно гомологичных морфологических признаков, что может стать
причиной массового появления гомоплазий, т.е. параллельной и отча_
сти направленной эволюции близких таксонов при их одинаковой эко_
логической специализации.



ЗАКЛЮЧЕНИЕ

 «Если несколько подтесать
как номогенез, так и селекционизм,
их вполне можно свести
в непротиворечивом синтезе»

С.В. Мейен

Анализ закономерностей изменчивости большого числа гомоло_
гичных фенов неметрических признаков у таксонов грызунов, относя_
щихся к двум подсемействам Arvicolinae и Cricetinae, позволяет нам
расширить эпигенетическую концепцию становления морфологичес_
кой диверсификации на основе эволюционно_экологических представ_
лений об эпигенетической дивергенции внутривидовых и надвидовых
таксонов. Одной из исходных предпосылок наших представлений яв_
ляется эпигенетическая теория эволюции М.А. Шишкина, развиваю_
щая представления И.И. Шмальгаузена и К.Х. Уоддингтона. Эта тео_
рия, с одной стороны,  объясняет  существование эволюционной пре_
емственности эпигенетической системы, выражающейся в длительном
сохранении адаптивной нормы и спектра морфогенетических аберра_
ций, т.е. транзитивного полиморфизма в понимании С.В. Мейена, с
другой – она преодолевает упрощенную схему эволюции как измене_
ния частот генов по Ф.Г. Добржанскому и трактует эволюционный
процесс как создание и дальнейшую стабилизацию адаптивных мор_
фозов, включая возможность эволюционных преобразований как би_
фуркаций программы развития в пределах существующих эпигенети_
ческих ограничений. Можно согласиться с С.В. Мейеном в том, что
«…Любая теория эволюции, чтобы быть корректной, в своих основах
должна согласовываться с теорией онтогенеза» (Meyen, 1973 с. 237).

Другой важной составляющей нашей концепции эпигенетичес_
кой дивергенции внутривидовых и надвидовых таксонов является эво_
люционно_экологическая теория географического формообразования
в понимании С.С. Шварца, который полагал, что «виды не потому
виды, что не скрещиваются, а потому не скрещиваются, что они виды»
(Шварц, 1969, 1980), подчеркивая тем самым ведущую роль экологи_
ческих, а не молекулярно_генетических факторов в эволюционном
процессе, и возникновение необратимых морфофизиологических пре_
образований нормы реакции форм на измененную среду.

Третья основная идея, используемая нами, базируется на пред_
ставлениях Н.И. Вавилова, Н.П. Кренке и С.В. Мейена и связана с су_
ществованием  феногенетических рядов гомологической изменчивости
морфологических структур, правилом родственных отклонений гомо_
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логичных признаков у отдаленных таксонов (правило Кренке) и тран_
зитивного полиморфизма, которые в свою очередь обусловлены еди_
ной эпигенетической системой, прослеживающейся у популяций, ви_
дов и надвидовых таксонов.

Поскольку проявление фенов чрезвычайно устойчиво к прямому
действию различных экологических факторов, причем резкое измене_
ние частот их встречаемости не наблюдается даже при сильных техно_
генных воздействиях, это позволяет использовать фенетические харак_
теристики для косвенной оценки уровня эпигенетических различий
между сравниваемыми группами животных. Необходимо отметить,
однако, что устойчивость проявления фенов к непосредственным воз_
действиям среды сопровождается возможностью быстрых перестроек
эпигенетической системы природных популяций (Васильев, Василье_
ва, 2005). Это не является противоречием, поскольку быстрые популя_
ционные изменения в природной обстановке опосредованы влиянием
естественного отбора (его творческой ролью): в виде смены доминиру_
ющих морфозов (путей развития) они возникают, фиксируются и на_
капливаются  в череде поколений. Нами показано, что в зонах хрони_
ческого влияния радиоактивного облучения в малых дозах в течение
сравнительно небольшого числа поколений могут возникать суще_
ственные и однонаправленные эпигенетические перестройки в популя_
циях модельных видов грызунов – красной полевки и малой лесной
мыши (Васильев и др., 1996; Васильева и др., 2003). Поэтому можно
данный феномен в сочетании с оценкой стабильности развития на ос_
нове изучения проявления флуктуирующей асимметрии фенов ис_
пользовать и при организации биомониторинга природных популя_
ций, обитающих в техногенной среде (Zakharov, 1992; Захаров, Кларк,
1994; Васильев, 2005).

Существование единой эпигенетической системы для отдельных
популяций вида, внутривидовых форм и самого вида было неоднок_
ратно косвенно отражено в работах фенетиков, популяционных мор_
фологов и систематиков. Однако идея иерархического сходства эпиге_
нетических систем высших таксонов до настоящей работы исследова_
лась лишь попутно (Berry, Searle, 1963, Васильев, 1996) или только
намечалась в самом общем виде (Мейен, 1975, 1988; Черных, 1986;
Марков, Наймарк, 1998). Специальное фенетико_мерономическое ис_
следование, проведенное нами на примере представителей грызунов
двух близких подсемейств – Cricetinae и Arvicolinae, показало, что
высшие таксоны также обладают внутренним эпигенетическим един_
ством и общими закономерными проявлениями в морфогенезе гомо_
логичных фенов неметрических признаков. Это хорошо согласуется с
теоретическими представлениями С.В. Мейена (1975, 1988) о суще_
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ствовании филокреодов. Он полагал, что наряду с уоддингтоновским
креодом (онтокреодом) имеет смысл выделять филокреод, чтобы под_
черкнуть ограниченность формообразования как в индивидуальном,
так и в историческом процессах развития.

Развивая представления С.В. Мейена, можно полагать, что фи_
локреод представлен длящимся во времени, т.е. передающимся из по_
коления в поколение эпигенетическим ландшафтом, на основе которо_
го каждая особь в пределах данной фратрии потенциально может реа_
лизовать определенный спектр альтернативных путей развития: крео_
дов и субкреодов. Поэтому филокреод – это эпигенетический меха_
низм поддержания и передачи из поколения в поколение спектра по_
тенциально возможных путей развития (уоддингтоновских онтогене_
тических траекторий). Эти представления согласуются с позицией
С.В. Мейена (Meyen, 1973 цит. по: С.В. Мейен: палеоботаник …, 2007),
который подчеркивал, что «…Различия .. видов состоят не в отсутствии
или присутствии каких_либо модальностей, а в частоте их проявления.
Иными словами, различия следует ожидать не столько в геноме, сколь_
ко в эпигенетических механизмах, т.е. в тех путях, которые ведут от
генома к фенотипу» (с. 195).

Несмотря на уникальность эпигенетической системы каждого
вида, она обладает общими исторически возникшими чертами, выра_
женными в явлении мейеновского транзитивного полиморфизма гомо_
логичных морфологических структур, которые характерны для таксо_
на более высокого уровня. Инвариантные черты видовой эпигенети_
ческой системы, проявляющиеся в сходстве соотношения частот гомо_
логичных фенов неметрических признаков черепа у представителей
данного высшего таксона (например видов, входящих в подсемейство
Arvicolinae), представляют собой эволюционный след (филогенетичес_
кий сигнал), сохраняющийся благодаря инерционности и устойчивос_
ти эпигенетической системы. Наиболее эффективен данный подход
при видовой диагностике – фенотипировании, поскольку позволяет
надежно определять видовую принадлежность отдельных особей даже
при сравнении представителей видов_двойников. Поэтому предложен_
ная нами концепция позволяет использовать многомерные методы фе_
нетико_мерономического анализа гомологичных структур черепа не
только для популяционных внутривидовых сравнений, но и для реше_
ния конкретных задач таксономии и филогении млекопитающих.

В данной работе был проведен канонический анализ индивиду_
альных композиций гомологичных фенов на уровне особей разных
таксонов – триб (по И.М. Громову), представляющих подсемейства
Cricetinae, Arvicolinae (при этом видовая принадлежность не учитыва_
лась и материал группировался только по трибам), в результате кото_
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рого удалось показать существование устойчивых инвариантных пат_
тернов проявления гомологичных фенов у надвидовых таксонов (см.
рис. 10.17). Установлено, что по мере возрастания ранга таксономичес_
кой иерархии, растет и уровень эпигенетической дивергенции между
таксонами. Например, при использовании величин межгрупповой дис_
персии как относительной меры дивергенции определено, что между
трибами различия приблизительно в 3 раза больше, чем между родами.

Таким образом, проведенные расчеты показали, что высшие
надвидовые таксоны в эпигенетическом отношении представляют
собой отчетливые реальности, сохраняющие и регулярно проявляю_
щие общие черты в морфогенезе гомологичных структур у дочерних
форм. Это позволяет использовать данный подход и для оценки
эпигенетической близости представителей таксонов различных над_
видовых рангов, подобно тому, как это применяется для сравнения
отдельных видов, а также для поиска и выявления вероятного фи_
логенетического сигнала.

Пределом использования разработанного нами подхода может
быть только ограничение возможности практической гомологизации
морфологических структур конкретных групп животных. Как показал
опыт настоящего исследования, метод вполне надежно «работает» на
уровне сравнения таксонов в пределах семейства Cricetidae. Однако
следует ожидать, что при накоплении информации о гомологических
структурах черепа других таксономических групп грызунов эпигенети_
ческую дивергенцию можно будет оценить и в пределах отряда
Rodentia (см. рис. 3.30). Нет сомнений также в том, что популяционно_
мерономический подход универсален и может использоваться для
представителей других отрядов млекопитающих и других групп жи_
вотных. Можно также с некоторой осторожностью предполагать воз_
можность его использование и для растений. Однако говорить о перс_
пективах развития популяционной мерономии в ботанических иссле_
дования преждевременно, так как мы имели лишь небольшой опыт
изучения изменчивости структуры листьев высших растений (Корона,
Васильев, 2007).

В результате проведенного многомерного фенетического сравне_
ния представителей подсемейства Arvicolinae удалось показать, что
эпигенетическая дивергенция изученных родов и иерархия их отноше_
ний на уровне триб наиболее полно соответствуют систематике, при_
нятой И.М. Громовым (Громов, Поляков, 1977). Однако по нашим дан_
ным слепушонки, выведенные им из состава полевок, все же оказались
существенно ближе к корневым формам арвиколин, чем крицетин, что
больше соответствует более поздней системе, принятой И.Я. Павлино_
вым (2006). Слепушонки представляют собой отдельную филетичес_
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кую линию, статус которой на уровне трибы Ellobiusini в составе
Arvicolinae (Павлинов, 2006) или, возможно, самостоятельного подсе_
мейства Ellobiinae предстоит еще оценить, опираясь на дополнитель_
ные молекулярно_генетические и палеонтологические материалы.

Таким образом, по нашим данным в пределах подсемейства
Arvicolinae, рационально в настоящий момент выделить 8 триб:
Ellobiusini, Prometheomiini (с одним видом – прометеевой полевкой),
Lemmini, Ondatrini, Dicrostonyxini, Lagurini, Clethrionomyini и
Arvicolini.

Проведенный сравнительный фенетический анализ эпигенети_
ческой дивергенции внутривидовых форм и видов грызунов с исполь_
зованием многомерного анализа гомологичных фенов неметрических
признаков выявил общее соответствие полученной на его основе кар_
тины таксономических отношений существующим в систематике
представлениям, а в ряде случаев позволил их уточнить. Гипотетичес_
кие филогении, построенные с помощью фенетико_мерономического
анализа, не более противоречивы, чем молекулярно_генетические.
Высокая конгруэнтность полученных фенограмм и кладограмм систе_
ме таксономических отношений у изученных видов Arvicolinae и
Cricetinae позволяет рассматривать многомерный анализ гомологич_
ных фенов неметрических признаков черепа в качестве одного из пер_
спективных морфологических подходов для построения и проверки
филогенетических гипотез.

На основе эволюционно_экологического анализа частот гомоло_
гичных фенов как при техногенных, климатических и ландшафтно_
географических изменениях среды на уровне популяций и подвидов,
так и при рассмотрении экологических рядов видов c разной экологи_
ческой специализацией в пределах семейства Cricetidae удалось выя_
вить закономерные адаптивные морфологические изменения. У видов
с одинаковой экологической специализацией обнаружены параллель_
ные, направленные и, по_видимому, адаптивные изменения частот фе_
нов и их индивидуальных композиций (фенетического паттерна), выз_
ванные сходными однонаправленными перестройками анцестральной
эпигенетической системы. Скорее всего, они могут быть эпигенетичес_
ки обусловлены транзитивным полиморфизмом, ограничивающим и
отчасти направляющим дальнейшую морфологическую эволюцию
видов – их филокреоды. Сходные экологические требования среды
приводят к историческим перестройкам исходно гомологичных струк_
тур, что может обусловить массовое появление гомоплазий, т.е. парал_
лельной и отчасти направленной эволюции близких таксонов при их
одинаковой экологической специализации. Таким образом, методы
популяционной мерономии и фенетики позволяют выявить различия
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в закономерностях (регулярной повторяемости у особей) гомологичес_
кой изменчивости проявления фенов неметрических признаков у раз_
ных таксонов и представляют особый инструментарий, позволяющий
оценить уровень эпигенетической дивергенции между ними.

Эпигенетическая дивергенция – это компромиссное результиру_
ющее расхождение эпигенетических систем таксонов, изменяющее
расстановку эпигенетических порогов и соответственно приводящее к
изменению встречаемости фенов неметрических пороговых признаков.
В качестве мер эпигенетической дивергенции мы в основном исполь_
зовали MMD_дистанции, вычисляемые по частотам гомологичных фе_
нов, а также обобщенные расстояния Махаланобиса (D2) между цент_
роидами выборок таксонов, учитывающие сходство их взаимного раз_
мещения и ориентации ковариационных облаков рассеивания индиви_
дуальных фенокомпозиций в морфопространстве. Мера эпигенетичес_
кой дивергенции аддитивна и включает в себя как минимум две со_
ставные компоненты: филогенетическую и эволюционно_экологичес_
кую. Филогенетическая компонента обусловлена инерционностью и
устойчивостью в филогенезе регулятивной эпигенетической системы,
приводящей к феномену транзитивного полиморфизма, позволяющего
проследить «инерционные» филогенетические связи. Эволюционно_
экологическая компонента в свою очередь подразделяется на видоспе_
цифическую (взаимодействие «таксон» х «среда обитания») и эколого_
историческую (параллелизм проявления фенов как результат истори_
ческого освоения таксонами сходных экологических условий). Соот_
ношение филогенетической и эволюционно_экологической компонент
неравновелико. По нашим оценкам, первая преобладает над второй.

На рассмотренном в главе 11 примере параллельного сравнения
северных и южных подвидов двух видов рода Microtus: узкочерепной
полевки и полевки_экономки, можно проиллюстрировать, как соотно_
сятся между собой эти компоненты. Межгрупповые фенетические раз_
личия между видами – филогенетическая компонента эпигенетичес_
кой дивергенции – составили приблизительно 80% доли общей измен_
чивости проявления фенов. Эволюционно_экологическая компонента
соответственно объединяет приблизительно 20% изменчивости, из
которых около 12% обусловлено параллелизмом проявления фенов
(эколого_историческая компонента), а 8% связано с неодинаковой
морфогенетической реакцией синтопных подвидов разных видов на
одни и те же условия обитания (видоспецифическая компонента).
Поскольку, как было показано выше, частота проявления фенов у при_
родных аборигенных форм с высокой устойчивостью воспроизводит_
ся в их виварных колониях и в экспериментах по стрессированию бе_
ременных самок линейных мышей, то прямым воздействием средовых
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условий на смещение оценок пенетрантности фенов при межвидовых
сравнениях можно пренебречь. Из приведенного примера следует, что
филогенетическая составляющая многократно превышает эволюцион_
но_экологическую по вкладу в общую меру эпигенетической диверген_
ции. Поэтому при использовании фенетико_мерономического инстру_
ментария потенциально следует ожидать проявления отчетливого
филогенетического сигнала.

Выше мы уже подробно останавливались на проблеме визуализа_
ции эпигенетического ландшафта и выявления архетипических
свойств таксонов при изучении   закономерностей гомологической
изменчивости фенов. Архетипические свойства выявляются при поис_
ке инвариантных устойчивых признаков. Мы полагаем, что это воз_
можно алгоритмически осуществить на основе дискриминантного ана_
лиза предварительно ординированных методом главных компонент
внутрииндивидуальных антимерных фенокомпозиций гомологичных
неметрических признаков. Именно при дискриминантном анализе осу_
ществляется максимизация отношения межгрупповой изменчивости к
внутригрупповой, т.е. поиск наиболее устойчивых сочетаний призна_
ков (инвариантных свойств), максимально различающих разные так_
соны. Следовательно, признаки и их сочетания, имеющие наибольший
таксономический вес и устойчивые состояния меронов, и являются ха_
рактерными чертами архетипа таксона, которые выявляет дискрими_
нантный анализ.

Поскольку в качестве единицы наблюдения для численно доми_
нирующих фенов билатеральных признаков рассматривается полови_
на особи, то изучается внутрииндивидуальная изменчивость, имеющая
главным образом эпигенетическую природу. Вслед за Н.П. Кренке мы
называем такую внутрииндивидуальную изменчивость билатеральных
структур феногенетической изменчивостью. Как уже отмечалось
выше, она обусловлена двумя компонентами: организующей – эпиге_
нетической изменчивостью, которая задается расстановкой эпигенети_
ческих порогов для каждого мерона, и стохастической – реализацион_
ной изменчивостью, которая вызывается случайными флуктуациями
эпигенетической системы и обеспечивает возможность выбора (пере_
ключения) альтернативного пути развития.

Поэтому главные компоненты формируют общее для всех изу_
чаемых таксонов феногенетическое морфопространство, в котором
каждый таксон расположен в своей многомерной гиперсфере. Гра_
ницы такой гиперсферы размыты, и гомологизированные неметри_
ческие признаки, понимаемые одновременно и как мероны, и как
развитийные структурные модули, благодаря своей изменчивости –
проявлению разных состояний пороговых признаков – фенов, фор_
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мируют мерономическое пространство таксона. Оно выходит за
пределы представителей своего таксона и охватывает также смеж_
ные и далекие таксоны.

Наиболее изменчивые неметрические признаки и их фенокомпо_
зиции создают «мерономический шум», который представлен рефре_
нами разных меронов – повторяющимися у разных таксонов рядами
состояний неметрических признаков (фенов). Благодаря этому упоря_
доченному и гомологичному «шуму» на основе множественного пере_
крывания рефренов при использовании метода главных компонент
осуществляются взаимная ориентация и размещение ординат таксонов
в общем морфопространстве. Транзитивный полиморфизм не только
обеспечивает инерционное сохранение в филогенезе системы рефре_
нов Мейена и радикалов Вавилова, но и создает упорядоченный «ме_
рономический шум».

Поясним, что благодаря транзитивному полиморфизму, имеюще_
му эпигенетическую системную основу, у близких таксонов формиру_
ются сходные по полноте воспроизведения множественные мерономи_
ческие рефрены, т.е. феноменологически проявляется правило Кренке
(редкие свойства одного таксона  могут быть нормой у другого). По_
этому мероны всегда должны проявляться шире, чем располагаются в
морфопространстве границы их собственных таксонов, которые опре_
делены особями данного вида. Свойства мерона одного таксона прояв_
ляются и у многих других, что и создает «мерономический шум» при
выделении таксонов и обусловливает феномен мероно_таксономичес_
кого несоответствия.

Таким образом, то явление, которое мы определили как упоря_
доченный «мерономический шум», с одной стороны, обеспечивает
возможность создания общего иерархически соподчиненного и вза_
имно структурированного морфопространства таксонов, а с другой,
не позволяет строго очертить границы самих таксонов, размывает их.
Есть и еще одно важное свойство «мерономического шума». Он, яв_
ляясь атрибутом достаточно консервативной эпигенетической систе_
мы, содержит в себе несколько искаженную информацию, или мор_
фогенетические следы, которые позволяют в пределах близких таксо_
нов, имеющих общее происхождение, оконтурить виртуальные грани_
цы исходного общего анцестрального таксона. Мерономическая общ_
ность и значительное по полноте перекрывание рефренов у близко_
родственных таксонов дают возможность «разглядеть» устойчивые
свойства предковой формы в ее современных дочерних видах и тем
самым грубо оконтурить «тело» надвидового таксона. Это же обсто_
ятельство позволяет говорить о реальности надвидовых таксонов, их
мерономической эмерджентности.
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В этой связи рассмотрим хорошо известное высказывание Кар_
ла Линнея (1989, с.119) о естественном признаке: «…Естественный
признак включает все возможные признаки; служит для любой систе_
мы; закладывает основу для новых систем, остается неизменным,
даже если будут открыты бесчисленные новые роды. Он только ис_
правляется с открытием новых видов, а именно путем исключения
излишних особенностей... Естественный признак должен держать в
памяти (курсив наш. – Авт.) каждый ботаник». Если проанализиро_
вать эти слова внимательно и рассматривать их с холистических по_
зиций популяционной мерономии, то напрашивается вполне ясное
заключение – линнеевский естественный признак – архетип надви_
дового таксона (приблизительно родового уровня). Он, по словам К.
Линнея, включает все возможные признаки, т.е. в нашем понимании
– мейеновские мероны. Устойчивость и универсальность архетипа
позволяют Линнею говорить о его неизменности, которая дает осно_
ву для построения новых систем, т.е. филогений в нашем понимании.
Интересно заключение Линнея о том, что при описании новых видов
и включении их в общую систему рассмотрения естественный при_
знак – «архетип» только немного корректируется путем исключения
излишних особенностей (частных деталей морфоструктуры), т.е. со_
храняет инвариантные мерономические черты (по терминологии
Мейена). Наконец, в последней фразе одновременно подчеркивается
и идеальный характер архетипа, и его пригодность в качестве практи_
ческого инструмента морфологического сравнения, который каждый
специалист_морфолог и систематик в одном лице должен постоянно
помнить как целостный образ.  Добавим к этому лишь то, что подоб_
ный образ должен содержать и частные детали всех виденных иссле_
дователем состояний меронов – их трансформации в морфопрост_
ранстве. Таким образом, имеются веские основания рассматривать
«естественный признак» К. Линнея в качестве прообраза архетипа
надвидового таксона, «эмерджентность» которого была очевидна ав_
тору первой естественной системы живой природы. Неслучайно у
него «признак» – есть определение рода  и подразделяется на искус_
ственные, существенные и естественные признаки. В этом ряду есте_
ственный признак – архетип – имеет наибольший вес, а искусствен_
ный – наименее важен, т.е. носит вспомогательный характер.

При работе над книгой авторы неоднократно возвращались к
вопросу о том как отнесся бы основатель мерономии С.В. Мейен к
развиваемой нами популяционной мерономии, ее эпигенетическому
базису, многомерной классификации, сочетанию редукционных и
композиционных методов в их необходимом взаимодействии, а так_
же к пониманию и толкованию мерона и архетипа, фило_, интра_ и
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экстракреодов. Вероятно, нам удалось прочитать большую часть из
опубликованных работ и высказываний С.В. Мейена, а также погово_
рить о некоторых его представлениях, которые нам были наиболее
интересны, с его учеником и сторонником В.В. Короной. Поэтому по_
степенно появилось понимание того, что он бы с интересом отнесся к
полученным нами результатам и обобщающей популяционно_меро_
номической концепции, которая представляет собой область пересе_
чения селекционизма (в русле эпигенетической теории эволюции
М.А. Шишкина), номогенеза (в понимании самого С.В. Мейена) и
эволюционной экологии (объединяющей взгляды С.С. Шварца, Ю.И.
Чернова и В.В. Жерихина).

Во_первых, наши мерономические исследования относятся к не_
онтологической зоологии и дополняют в основном «палеоботаничес_
кую» мерономию С.В. Мейена новыми примерами и методическими
возможностями. Небольшой опыт применения нашего подхода к бота_
ническим объектам позволяет заметить, что феногенетическая измен_
чивость у растений значительно богаче и разнообразнее, чем у живот_
ных. С использованием методов популяционной мерономии в эколо_
гически различных условиях (провокационный фон Н.В. Глотова)
можно тестировать морфогенетические программы растений в отноше_
нии регулятивных границ адаптивной нормы и выявления латентных
траекторий индивидуального развития (см. Васильев, 2005; Корона,
Васильев, 2007). Для полноценного мерономического анализа ботани_
ческих объектов в том же объеме и с той же интенсивностью, как это
было выполнено на зоологических объектах, у авторов, к сожалению,
уже нет возможности (мы не знаем примеров превращения зоологов в
ботаников и, наоборот). Остается надеяться, что найдется продолжа_
тель Н.И. Вавилова, Н.П. Кренке, С.В. Мейена и В.В. Короны, который
использует их и наш опыт для масштабного популяционно_мерономи_
ческого анализа надвидовых таксонов растений.

Во_вторых, наша трактовка транзитивного полиморфизма и его
эпигенетической обусловленности полностью лежит в русле представ_
лений С.В. Мейена. Достаточно напомнить его модель панели, на кото_
рой вспыхивают «таксономические лампочки» и некоторые высказы_
вания, цитированные выше. В_третьих, источники направленности
эволюции мы представляем, по_видимому, сходным образом. Если ог_
раничения лежат вне организмов – это экологические ограничения,
приводящие к сходным изменениям морфоструктур у близких и даже
отдаленных таксонов. В случае, если дальнейшие изменения происхо_
дят на общей морфооснове, они ведут к аристогенетическим преобра_
зованиям (в понимании Г.Ф. Осборна) и параллелизмам, а следова_
тельно, представляют собой механизм возникновения гомоплазий.



423ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Если ограничения внутренние, т.е. геномные, эпигеномные и морфоге_
нетические, то инерционность транзитивного полиморфизма приведет
к сохранению, хотя и в деформированном виде, архетипических черт
анцестральных таксонов у дочерних рецентных форм, что обеспечива_
ет эмерджентность надвидовых таксонов и подтверждает реальность
их существования (в экологии они часто представлены гильдиями и
таксоценами).

В_четвертых, мы осуществляем редукцию объектов к архетипу,
что соответствует взглядам С.В. Мейена (Meyen, 1973 цит. по: С.В.
Мейен: палеоботаник …, 2007), который писал, что «… Проекция объек_
та на архетип и есть редукция (обычно называемая идеализацией). Мы
редуцируем объекты до их архетипов («идей»). Работать с самим
объектом без его идеализации равносильно работе с архетипом беско_
нечной сложности» (с. 300). Далее он продолжил свою мысль: «…Удач_
ная редукция означает выделение такого архетипа («естественного»),
который позволяет по введенным в архетип меронам дедуктивно выве_
сти прочие мероны и в идеале прийти к тотальному и уникальному
объекту» (Там же, с. 300). Наша попытка реконструировать архетип
алисфеноидного отдела полевочьих и хомячьих позволяет вывести как
общую идеальную морфоструктуру, так и найти и объяснить уникаль_
ные конструкты в пределах отдельных таксонов (см. главу 3).

В_пятых, популяционная мерономия опирается на явление фено_
генетической изменчивости и правило родственных отклонений Крен_
ке, которые были крайне важны для С.В. Мейена в его мерономичес_
ких построениях. Более того, правило Кренке служит инструментом
для очерчивания границ видовых и надвидовых таксонов и выявления
между ними вероятных филогенетических связей.

Однако нам не удалось выявить строгие формальные правила
преобразования в рефренах, как это исходно предполагал осуществить
С.В. Мейен. В.В. Короной была предпринята попытка найти подобные
правила по отношению к законам изменчивости модульной структуры
листьев (Корона, 1987; Корона, Васильев, 2000, 2007). Он предложил
концепцию двеллярной изменчивости (двелы – дентально_венальные
элементы – зубчики и входящие в них жилки по краю листовой плас_
тинки). А.Г. Васильев показал, что двелы изоморфны фенам неметри_
ческих признаков. Линейные последовательности и автоматизмы их
закладки таковы, что позволяют описать структурогенез листа и пост_
роить морфопространство возможных (допустимых) структурных
композиций модулей разного уровня (Корона, Васильев, 2007).

Заметим, что фены неметрических признаков скелета животных,
хотя и являются модулями, но не позволяют композиционно полнос_
тью воссоздать целое и служат основой для реконструкции лишь час_
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тного архетипа или композиционных меронов (см. выше). Однако мы
можем выявить закономерности проявления фенокомпозиций у осо_
бей данной группы, которые позволят отнести их к категориям аттрак_
тивных, комбинативных, депрессивных или супрессивных в процессе
морфогенеза. Жилки листьев и кровеносные сосуды и нервы (об их
структуре мы судим по определенным отверстиям черепа) обеспечива_
ют важные коммуникативные и обменные функции, поддерживая це_
лостность многоклеточных организмов как растений, так и животных.
Они представляют собой элементы фундаментальной модульной
структуры организмов и в своей совокупности содержат информацию
об их общих мерономических и архетипических чертах. Их рефрены
отражают как специфичность, так и общность протекания структуро_
генеза у близких таксонов и позволяют выявить у них гомологию не
только структур и их состояний, но и последовательных шагов этого
процесса, что соответствует мейеновской технологии процессуальной
реконструкции.

В итоге можно заключить, что популяционная мерономия дает
фенетике новый морфологический инструментарий для изучения про_
блем филогенетики, систематики и эволюционной экологии. Популя_
ционная мерономия и ее методы могут быть полезны и при решении
проблем экологической эволюционной биологии развития (Eco_Devo),
обеспечивая верификацию развитийной автономии гомологичных
модульных структур и выявляя их процессуальную гомологию. Мони_
торинг групповых проявлений феногенетической изменчивости позво_
ляет обнаружить морфогенетический резерв в виде инадаптивных
морфозов и выявлять границы адаптивной нормы развития, что важно
как при решении теоретических проблем эволюционной и популяци_
онной экологии, так и при поиске естественных критериев экологичес_
кого нормирования.



SYNOPSIS

«All classifications
should be developmental»

Alex Rosenberg

Analysis of regular variability in a great number of homologous
phenes of non_metric characters among arvicoline and cricetine rodents
permitted us to extend an epigenetic concept of morphologic diversifica_
tion using evolutionary_ecological views on epigenetic divergence among
infra_ and supra_specific taxa. One of the initial suppositions of our views
was the Epigenetic Evolutionary Theory (EET) proposed by M.A.
Shishkin (1984) and developing Schmalhausen’s and Waddington’s con_
cepts. On the one hand, EET explains evolutionary continuity of epige_
netic system which is being expressed as durable self_maintaining of adap_
tive norm and morphogenetic aberrations spectrum that is Meyen’s tran_
sitive polymorphism. On the other hand, EET overcomes reduced evolu_
tionary model developed by Th. Dobrzhansky, who considered evolution_
ary process as gene frequencies shift only, but interprets the evolution as
adaptive morphoses formation and theirs sequent stabilization within the
limits of existing epigenetic constraints. The other essential component of
our concept of infra_ and supra_specific epigenetic divergence (EDC) is
the evolutionary_ecological theory of geographical speciation by S.S.
Shwarts (1969, 1980), who emphasized the leading role of ecological
rather than molecular_genetic factors in the evolutionary process and
considered that “species are not themselves that they couldn’t cross, but
they can’t cross because they are species”.  The third cardinal idea is
based on N.I. Vavilov’s law of homologous series, N.P. Krenke’s rule of rel_
ative’s deviations and S.V. Meyen’s concept of transitive polymorphism.
Homologous series of phenogenetic variability of morphological struc_
tures are determined by integrated epigenetic system of populations, spe_
cies and higher taxa. Owing to the fact that phenes manifest themselves
very steadily in response to an immediate impact of variable ecological
agents including intensive man_caused effects they can be used for indi_
rect estimating of among_group epigenetic divergence. Our approach
could be restricted only by real possibility of morphological structures
homologation in the concrete taxonomic groups of animals.

By means of phenetic and meronomic analysis of arvicoline and cri_
cetine rodents we found that higher taxa possess internal epigenetic in_
tegrity and general regularities in morphogenetic manifestation of homol_
ogous phenes of non_metric characters. This is in agreement with S.V.
Meyen’s (1975, 1988) theoretical concepts on phylocreods, which con_
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strain formation during the individual as well as historical development.
Following to  Meyen’s notations we consider phylocreod as epigenetic
landscape which stretches over the time and transits from one generation
to another so that every individual wihin the phratry could realize the
particular set of alternative developmental paths: creods and subcreods.
That is why phylocreod may be described as the epigenetic mechanism
maintaining potential developmental paths and theirs translating through
the generations. Intrinsic species epigenetic system despite its uniqueness
possesses some general historically formed features expressed by transi_
tive polymorphism of homologous morphostructures inherent in the tax_
on of higher level. Invariant features of species epigenetic system are be_
ing expressed in resemblance of non_metrical characters phenes frequen_
cies among representatives of higher taxon and represent evolutionary
trace (phylogenetic signal) which is being conserved due to inertia and
stability of epigenetic system.The highest effectiveness of proposed ap_
proach was shown for individual species identification – phenotyping. It
allows to identify sibling species. Offered conception permits to use mul_
tivariate methods of phenetical and meronomic analysis of homologous
skull structures not only for populational infraspecific comparisons but
also for solving the taxonomic and phylogenetic problems.

Methods of population mernomy and phenetics permit to reveal dif_
ferences in regularities of homological variability of non_metrical characters
phenes among various taxa. They give the special tool allowing to estimate
the level of epigenetic divergence between taxonomic groups. Epigenetic
divergence is compromise resulting divergence of taxon’s epigenetic sys_
tems that affects epigenetic thresholds resulting in shifts of frequencies of
non_metrical characters phenes. We used  MMD (Mean measure of diver_
gence) and general Mahalanobis distance (D2) accounted on the base of
frequencies of non_metrical characters phenes as the measures of epigenetic
divergence. Measure of epigenetic divergence is additive and includes two
components: phylogenetical and evolutionary_ecological ones.

It was found that the level of epigenetic divergence between taxa in_
creases parallel to heightering their ranks in taxonomical hierarchy. Higher
taxa in respect to their epigenetic nature are distinct real units conserving
and regularly showing mutual features in morphogenesis of homologous
structures in closely related forms. This affords grounds to use proposed
approach for estimation of epigenetic similarity of taxonomic groups of
various supraspecies ranks as it is used for comparisons of single species and
for revealing probable phylogenetic signal.

Multivariate phenetical comparison of arvicoline species has shown
that most of all epigenetic divergences among them corresponded most
completely to arvicoline tribe composition developed by I.M. Gromov
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(Gromov, Polyakov, 1977). However Ellobius which he has displaced from
arvicoline to cricetne was found to be more similar to the former than the
latter. These results to the most extent correlate with tribe structure pro_
posed by I.Ya. Pavlinov (2006). Taxonomic status of Ellobiusini should be
revised in future. According to our data we can recognize eight tribes with_
in Arvicolinae: Ellobiusini, Prometheomiini, Lemmini, Ondatrini, Dicros_
tonyxini, Lagurini, Clethrionomyini and Arvicolini.

Within species groups of similar ecological specialization we found
some parallel, unidirectional changes in frequencies of non_metrical charac_
ters phenes and their compositions. This facts seem to be adaptive response
generated by unidirectional arrangements of ancestral epigenetic system.
They could be epigenetically determined by transitive polymorphism,
which can restrict and partly direct species morphological evolution – their
phylocreods. Similar ecological demands of the environment result in his_
torical transformations of originally homological structures that could gen_
erate mass emergence of homoplasies and parallel and partly directional
evolution of closely related taxa with analogous ecological specialization.

Population meronomy provides phenetics by new morphologic tools
for study problems of phylogenetics, systematics, and evolutionary ecolo_
gy. Population meronomy methods could be useful for solving problems of
ecological_evolutionary_developmental biology (Eco_Devo). They provide
verification of developmental autonomy of homological modular structures
and reveal their processual homology. Biomonitoring based on estimation
of group expression of phenogenetic variability permits to find develop_
mental instability as well as latent morphogenetic reserve in the form of
inadaptive morphoses and to reveal the limits of adaptive ontogenetic
norm. The latter is important for solving theoretical problems of evolution_
ary and population ecology as well as for detecting of natural criteria of
ecological regulatory actions.
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«В биологии нет ничего другого, кроме
анализа сходств и различий в
структурном, историческом,
каузальном и функциональном
аспектах»

С.В. Мейен

Аберрация – отклонение от нормы (обычно редкое морфологи_
ческое отклонение).

Адаптация – приспособление, сопряженное с эволюционными
изменениями.

Альтернативное состояние признака – проявление или отсут_
ствие признака.

Альтернативный сплайсинг –  возможность кодирования на одном
и том же гене разных вариантов строения зрелой мРНК, которые будут
иметь разные наборы экзонов и, следовательно, формировать разные бел_
ки. Ген Dscam у Drosoрhila melanogaster за счет альтернативного сплайсин_
га может обеспечить разнообразие до 1000 версий белка, который ответ_
ственен за процессы, связанные с контролем формирования аксонов.

Антимеры – симметрично_подобные друг другу части тела, рас_
положенные друг против друга, либо вокруг оси симметрии, либо по
обе стороны плоскости симметрии (по  В.Н. Беклемишеву).

Апоморфный признак (состояние) – производный признак или
его состояние, появившиеся у таксона, но отсутствовавшие у предко_
вой формы.

Архетип – общий (основной) план строения организмов или
прототип, по которому построена естественная группа животных –
воображаемый или идеальный тип организма или его части, с которым
сопоставляют изучаемый объект (по Оуэну). А. – идеальный образ,
который позволяет устанавливать отношения гомологии структур и
описывать весь диапазон ее возможных состояний и путей трансфор_
мации, но, с другой стороны, архетип материален и выражается в том,
что в виде отдельных фрагментов (как мозаика) в значительной степе_
ни проявляется в фенотипах отдельных особей, а на уровне группы
(популяции) уже может быть осознан и визуализирован в большей
своей части. То, что выглядит трансформацией структуры, на самом
деле является структурой самого архетипа, невидимого в пределах
любой отдельно взятой особи, но проступающего в группе особей. По
С.В. Мейену, совокупность меронов позволяет реконструировать А.
как целое из частей: «Гомологизированные, т.е. расклассифицирован_
ные и ставшие меронами части организма данного таксона в сумме
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составляют архетип таксона» (Мейен, 1978, с. 497). А. сохраняет кон_
структивную устойчивость при сопоставлении разных таксонов и в
этом смысле является инструментом сравнения видов (см. раздел 7.3).

Архетипическая компонента мерона – закономерная компонента
формирования, или  морфогенетический закон трансформации, меро_
на (его «процессуальное состояние»).

Аттрактивный морфотип (композиция) – морфотип, частота
встречаемости которого существенно выше, чем при его случайной
реализации.

Билатеральные композиции – сочетания фенов разных признаков
на разных сторонах тела

Билатеральные признаки (ср. антимеры) – одноименные (гомо_
номные) структуры, расположенные по сторонам тела.

Биотип – группа особей, обладающих сходными функциями или
реакцией на то или иное воздействие среды (по В. Иоганнсену). Б. –
фенотипически однородный класс особей, которые являются отраже_
нием одной и той же траектории развития (креода, по Уоддингтону) и
эпигенетически отличаются от представителей других таких же клас_
сов, реализовавших другие креоды.

Внутривидовая дифференциация – формирование наследствен_
ных различий между разными популяциями вида.

Внутрииндивидуальная изменчивость – проявление различий между
антимерами, метамерами, антимерами метамеров, гомономными и гетеро_
номными признаками. Позволяет на групповом уровне анализировать до_
пустимые сбои в развитии и формировании тех или иных структур.

Ген – дискретная наследственная единица, порождающая опреде_
ленные состояния признаков (термин предложен В. Иоганнсеном).
Молекулярный эукариотический ген – совокупность сегментов ДНК,
составляющих экспрессируемую единицу, которая дает начало одному
или нескольким специфическим функциональным продуктам – моле_
кулам РНК или полипептидам  (транскрипционная единица генома).

Генетика развития – область генетики, изучающая генетические
и молекулярно_генетические механизмы процесса индивидуального
развития.

Генная сеть (ГС) – группа координированно функционирующих
генов, контролирующих формирование определенного фенотипичес_
кого признака организма (молекулярно_генетического, биохимическо_
го, физиологического, морфологического, поведенческого и т. д.)». В
основе функционирования Г. с. лежит набор элементарных структур
генома – генов, их РНК, белков и т. д. и элементарных событий – вза_
имодействий между элементарными структурами (биохимических ре_
акций, регуляторных, транспортных событий).
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Генокопии – генетически детерминированные фенотипические
изменения (морфозы), которые сходны или идентичны по внешнему
виду с «ненаследственными» модификациями (см. фенокопии).

Генотип –  конституция обоих гамет, посредством соединения кото_
рых образуется организм (по В. Иоганнсену); Г. – класс особей, имеющих
сходный набор аллелей или обнаруживаемый по фенотипическим прояв_
лениям, маркирующим это генетическое сходство. Обычно, однако, под Г.
принято понимать геном конкретной особи. В таком понимании Г. пере_
стает быть «типом», а является случайной комбинацией аллелей.

Гетерогенная ядерная РНК (гяРНК) – представляет собой смесь
транскриптов нескольких ядерных генов (транскриптом).

Гомеобокс – особый класс генов, обладающих чрезвычайной кон_
сервативностью структуры и распространенных в самых разных таксо_
номических группах или филумах – от растений до млекопитающих.
Эта последовательность содержит 183 нуклеотида, которые кодируют
полипептидную цепочку, состоящую из 61 аминокислоты. Гомеобокс_
ная последовательность почти в неизменном виде встречена практи_
чески у всех организмов.

Гомеорез – стабилизированный поток развития во времени (тер_
мин К.Х. Уоддингтона).

Гомогения – структуры, которые генетически связаны в том смыс_
ле, что у общего предка они были представлены одним органом (тер_
мин Ланкестера).

Гомодинамия – сходство частей одной особи, расположенных
вдоль продольной оси тела (например, метамеры).

Гомономия – сходство органов, построенных по единому плану
(гомотипия Оуэна) и расположенные вокруг поперечной оси или
иной, побочной оси тела.

Гомология – сходство структур, обусловленное одинаковой систе_
мой морфологической трансформации в индивидуальном и историчес_
ком развитии.

Гомоплазия – сходство, возникающее на основе отдаленного род_
ства (термин Ланкестера),  когда сходные условия среды, действую_
щие на сходные части, приводят к сходным (параллельным) их изме_
нениям у разных видов.

Гомотипия – сериальная гомология по Р. Оуэну. Г. – сходство
антимеров, лежащих по обе стороны от плоскости симметрии (по Г.
Бронну и К. Гегенбауру). Г. –  мера сходства внутри одного или разных
целых (по В.Н. Беклемишеву).

Депрессивный морфотип (композиция) – частота проявления Д.
м. существенно ниже, чем при его случайной реализации.

Дискретность – прерывистость, альтернативность строения.
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Изменчивость – реализация потенциально возможных (допусти_
мых) состояний структур, размеров и формы живых объектов, явление
разного индивидуального воплощения эпигенотипа в фенотипе.

Интракреод – морфогенетические ограничения допустимого внутри_
индивидуального размаха в проявлении состояний признаков (например,
фенов) на разных сторонах тела. И. ограничивает, в частности, предельные
допустимые в морфогенезе проявления антимерных морфоструктур черепа
позвоночного животного при флуктуирующей асимметрии или диапазон
структурной изменчивости листьев_метамеров в кроне дерева.

Интроны (от intervening zone –«промежуточная зона») – некоди_
рующие белок части ДНК у эукариот, которые разделяют друг от друга
кодирующие части.

Комбинативный морфотип (композиция) – проявляется как слу_
чайное сочетание и наложение вариации одних элементарных призна_
ков на другие (в природе наиболее растпространен).

Композиционный мерон – мерон, состоящий из нескольких при_
знаков или модулей (частных меронов). К.м. синонимичен по форме
«частному архетипу».

Креод – основная канализованная траектория развития, которая
притягивает близлежащие траектории и ведет к формированию нор_
мального для популяции или линии фенотипа («дикого типа», стан_
дартного проявления «мутации»).

Меристические признаки – счетные признаки (число щетинок,
отверстий, пятен).

Мерономия – область морфологии, основанная на гомологизации
частей целого организма и нацеленная на сравнительное изучение
многообразия строения организмов и их частей (меронов), централь_
ным объектом которой является понятие «мерон» – класс частей орга_
низма. В последние годы M. рассматривается как научная основа для
таксономического анализа.

«Мерономический шум» – формирование у близких таксонов благо_
даря транзитивному полиморфизму, имеющему эпигенетическую систем_
ную основу, сходных по полноте воспроизведения множественных меро_
номических рефренов (см. правило Кренке). Поэтому мероны всегда дол_
жны проявляться шире, чем располагаются в морфопространстве грани_
цы их собственных таксонов, которые определены особями данного вида.
Свойства мерона одного таксона проявляются и у многих других, что и
создает «мерономический шум» при выделении таксонов и обусловлива_
ет феномен мероно_таксономического несоответствия.

Метамеры – множество подобных друг другу частей, но располо_
женных не вокруг оси, а вдоль оси и повторяющихся на протяжении
всего или почти всего тела (по В.Н. Беклемишеву).
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Метилирование ДНК – обратимая ковалентная модификация
структуры ДНК у некоторых азотистых оснований, вызванная присо_
единением метильной группы – CH3  к углероду. М. ДНК встречается
практически у всех организмов – от бактерий до млекопитающих и
участвует в контроле, по_видимому, всех молекулярно_генетических
процессов: транскрипции, репликации, рекомбинации, транспозиции
мобильных элементов, репарации, генетическом импринтинге и инак_
тивации Х_хромосомы при определении пола, а также в формировании
систем эпигенетической наследственности (СЭН).

Метрические признаки – измеряемые признаки (промеры), необ_
ходимые для количественного сравнения и особей, и их групп (длина,
масса, угловая величина).

Микроэволюция – внутривидовая дифференциация, приводящая
к возникновению необратимого в наследственном отношении измене_
ния форм (например, подвидов).

Мобильные элементы генома – способные к перемещению в геноме
повторяющиеся участки ДНК, которые обычно содержат ген или ряд ге_
нов, обеспечивающих транспозицию, а на концах имеют характерные
инвертированные последовательности, необходимые для перемещения.

Модификация – реализация одного из допустимых адаптивных
путей развития (в пределах нормы реакции).

Морфа – два или более альтернативных фенотипа в популяции,
которые регулярно встречаются с определенной частотой, характери_
зуются устойчивыми композициями фенов (не являются их случай_
ной «мозаикой») и представляют собой результат реализации устойчи_
вых траекторий (путей) развития (см. Морфоз).

Морфоз – резкое (незарегулированное) уклонение морфогенеза,
траектория развития, которая приводит к проявлению инадаптивной
морфы.

Морфопространство – многомерное морфологическое простран_
ства (morphospace), оси которого соответствуют морфологическим
признакам. Каждый организм при этом представлен точкой в данном
пространстве. Различия между разными группами организмов – фор_
мы межгрупповой изменчивости. Каждая группа, занимая какую_то
часть общего морфопространства,  «берет на себя некоторую долю об_
щего разнообразия, которая может быть оценена количественно». Для
оценки объема и структуры морфопространства и способов измерения
морфоразнообразия в настоящее время предложено много разных ме_
тодов, включая дистантные и дисперсионные.

Морфопроцесс – все биологические существа постоянно изменя_
ются и преобразуются, причем даже существование любой особи – есть
морфологический процесс, так как на смену старым клеткам приходят
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новые, происходят быстрые и медленные физиологические трансформа_
ции и т.д. По В.Н. Беклемишеву: «Жизнь – это морфопроцесс».

Морфотип – дискретная композиция (сочетание) элементов раз_
ных признаков у данной структуры (например, форма жевательной
поверхности зуба), различаемая при классификации специалистом.

Мутация – изменение последовательности нуклеотидов в ДНК,
которое сопровождается или не сопровождается фенотипическими
эффектами.

не>LTR>транспозоны – мобильные элементы генома, транспозоны
двух характерных семейств: SINE и LINE.

Направленная асимметрия – преобладание выраженности от_
дельно взятого признака на одной из сторон тела особей в выборке.

Неметрические признаки – качественные (структурные) призна_
ки, состояния которых (фены) имеют альтернативное дискретное про_
явление.

Норма реакции – генетический термин, характеризующий преде_
лы модификационной изменчивости для данного признака (см. Фено>
типическая пластичность).

Облигатно латентный архетип – скрытое мерономическое раз_
нообразие, которое содержит нереализуемый спектр потенциальных
путей развития (С.В. Мейен называл их «запретами»).

Обратная транскрипция –  возможность обратного встраивания
РНК в ДНК ретровирусами, ретротранспозонами и ретрогенами
(РНК_> ДНК).

Общая гомология – структурное сходство той или иной отдельной
части или органа с воображаемым или идеальным типом (архетипом)
таких частей организма (по Оуэну) или подобие частей внутри одного
и того же организма с подразделением на четыре формы: гомотипию,
гомодинамию, гомономию и гомонимию (по Гегенбауру), которые по
Оуэну должны относиться к сериальной гомологии. В современной
трактовке О.г. –топографическое соответствие единиц рассматривае_
мого объекта тождественным единицам обобщенной схемы организа_
ции, характеризующей данный объект (единицам его плана строения,
морфологического типа) – общая гомотопная архитектоническая го_
мотипия» (по Ю.В.  Мамкаеву).

Онтокреод – ограниченность формообразования в индивидуаль_
ном развитии (то же, что и креод Уоддингтона).

Операциональные таксономические единицы – ОТЕ (OTU –
operational taxonomic unit) – элементарные единицы классификации в
нумерической таксономии (выборки).

Операциональный архетип – мерономическое разнообразие, реа_
лизованное в нормальных условиях в виде «адаптивной нормы» (в
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понимании И.И. Шмальгаузена), которую контролируют главные кре_
оды и осуществляют в областях ядра меронов.

Пенетрантность – частота проявления признака в популяции
(термин предложен О. Фогтом и Н.В. Тимофеевым_Ресовским).

Плезиоморфный признак (состояние) – исходный признак или
его состояние, имевшийся у предкового таксона.

Популяционная мерономия – раздел мерономии, нацеленный на
решение эволюционно_эпигенетических проблем гомологии и макро_
эволюции, изучение роли параллелизмов в эволюции и оценку эпиге_
нетической дивергенции форм разного ранга: от подвидов до надви_
довых таксонов. П. м. позволяет выявить скрытые филогенетические
связи, осуществить эпигенетическую проверку филогенетических ги_
потез и проследить становление морфологических «новшеств». П. м.
опирается на сравнительное внутри_ и межвидовое изучение процес_
сов развития на популяционном (групповом) уровне, т.е. групповой
анализ внутрииндивидуальной изменчивости морфогенетической ре_
ализации гомологичных антимерных и метамерных морфологичес_
ких структур. Ключевыми объектами, как и в фенетике, являются
фены гомологичных неметрических признаков и их комбинативные
сочетания – фенокомпозиции.

Популяционная морфология – область популяционной биологии, на_
целенная на решение задач эволюционистики и экологии и характеризую_
щая внутри_ и межгрупповые внутривидовые различия на основе исполь_
зования метрических, меристических и неметрических признаков и приме_
нения статистических методов (термин предложен А.В. Яблоковым).

Популяционный онтогенез – общая для всех особей популяции
трансформация видовой программы развития, исторически отшлифо_
ванная отбором для конкретных условий ее существования.

Пороговые неметрические признаки – неметрические признаки,
имеющие в основе количественную природу варьирования, на которую
накладываются эпигенетические пороговые ограничения. У части осо_
бей П. н. п. не проявляются (лежат в допороговой зоне). Проявивший_
ся в фенотипе П. н. п. варьирует непрерывно: от малых размеров до
больших как обычный количественный (метрический).

Правило «независимой реализации антимеров» Астаурова – исхо_
дя из случайной комбинаторики (независимой реализации) проявления
антимерных билатеральных структур на разных сторонах особи, основ_
ной единицей, по отношению к которой вычисляется вероятность про_
явления фена, является не особь, а половина особи (антимер).

Правило «родственных отклонений» Кренке – проявление редких
признаков и их состояний у одних видов в качестве нормы для других
близких или удаленных видов.
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Принцип мероно>таксономическое несоответствия – нельзя по_
ставить во взаимно однозначное соответствие таксоны и мероны, по_
скольку у разных представителей одного таксона мерономический со_
став может быть неодинаковым: один и тот же мерон может быть не
только у данного таксона, но и у других, поэтому границы взятых по
отдельности таксонов и меронов несовместимы. Стремление с помо_
щью итеративного сравнения в той или иной степени преодолевать
мероно_таксономическое несоответствие позволяет в итоге прибли_
зиться к построению естественной таксономической системы.

Принцип синапоморфии – на основании сходства производных
(апоморфных) признаков, называемого синапоморфным, можно выя_
вить монофилию таксономической группы, т.е. обосновать ее проис_
хождение от единого общего предка, и только это сходство можно счи_
тать гомогенетическим.

Прионы – особые белковые инфекционные частицы, открытые
Стенли Прусинером (аббревиация от «рroteinaceous infections
рarticle», для удобства произношения буквы в сокращенном назва_
нии «рro_in» переставлены на «рrion»). Прионы вызывают процесс
конформационного уподобления себе других гомологичных белков
(Белок _> Белок), который происходит лавинообразно и напоминает
кристаллизацию. Рост таких белковых аналогов «кристаллов» – ами_
лоидов – параллельно сопровождается образованием небольших оли_
гомеров, которые служат своеобразными семенами для роста таких
же новых структур.

Промоторы – необходимые для начала экспрессии гена мини_
мальные базальные последовательности, требующиеся для правильно_
го начала транскрипции, которые расположены непосредственно перед
единицей транскрипции (т.е. геном).

Псевдогены – участки генома, которые близки (иногда почти
идентичны) по своей структуре нормальным активным генам, но не
являются их аллелями и не кодируют обычные генные продукты.
Псевдогены обычно имеют структурные нарушения в регуляторной и/
или кодирующей частях.

Реализационная изменчивость (термин предложен В.А. Струнни_
ковым и И.М. Вышинским) – стохастическая компонента феногенети_
ческой изменчивости, при которой проявление признака в фенотипе
не зависит ни от генотипа, ни от среды, а обусловлено эндогенными
стохастическими явлениями развития.

Ремоделирование (ремоделинг) хроматина – перестройка хромати_
на, в которой участвуют специфические генные сети, которые обеспечи_
вают изменение нуклеосомной разметки ДНК и степень конденсации
ДНК_последовательностей. Поскольку в конденсированном состоянии
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промоторные зоны генов недоступны, необходимо осуществлять пере_
стройку хроматина – ремоделинг, которую осуществляют генные сети, а
также процессы эпигенетической перестройки ДНК за счет метилирова_
ния ДНК и деацетилирования гистонов нуклеосомного кора.

Сериальная гомология – структурное соответствие частей, распо_
ложенных вдоль осей тела одного индивидуума (гомотипия, гомоно_
мия, гомодинамия).

Симплезиоморфия – сходство по исходному (плезиоморфному) со_
стоянию признака, напротив, не позволяет обосновать ее происхождение
от единого общего предка. Это сходство считается гомопластическим.
Оно может быть обусловлено тремя причинами: параллелизмом, или не_
зависимым приобретением этих признаков относительно близко род_
ственными таксонами, реверсией – обратным развитием признака из про_
изводного состояния в исходное, а также внешним сходством в состоянии
признаков в результате развития в сходных условиях среды или выполне_
ния тождественной функции – конвергенцией.

Системы эпигенетической наследственности – СЭН (от «epige_
netic inheritance systems» –  EISs) – системы метилирования ДНК и,
вероятно, деацетилирования гистонов, связанные с наследованием
изменений хроматина и лежащие в основе клеточной памяти. Они
обеспечивают возможность формирования и передачи в клеточных
линиях характерных черт фенотипа, индуцированных внешней или
внутренней средой в процессе развития. Особое место занимает воз_
можность трансгенерационной эпигенетической наследственности,
которая позволяет обосновать эпигенетический механизм «наследова_
ния приобретенных признаков».

Спейсеры – промежуточные последовательности в генах, кодирую_
щих РНК, которые удаляются наряду с интронами из первичных транс_
криптов, но они есть только в тех из них, которые кодируют РНК. Мно_
гие С. способны к транскрипции и участвуют в регуляции экспрессии.

Специальная гомология – структурное совпадение соответствую_
щих частей тела разных организмов (по Оуэну) или в современной
форме, – соответствие, обозначающее одинаковое положение конст_
руктивно тождественных единиц в сравниваемых объектах –специаль_
ная гомотопная архитектоническая гомотипия (по Ю.В. Мамкаеву).
По Гегенбауру может быть полная С.г., когда сохраняется присутствие
всех частей органа, даже функционально измененных, и неполная, ког_
да орган может иметь либо дополнительные (аугментативная гомоло_
гия), либо отсутствующие (дефектная гомология) части.

Сплайсинг – процесс удаления участков мРНК, соответствующих
интронам, сразу после исходной транскрипции и лигирование (сшив_
ка) экзонов.
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Субкреоды – система уклоняющихся от основного креода траек_
торий морфогенеза, направленных в ходе развития на реализацию оп_
ределенных, отличных от нормы устойчивых фенотипических состоя_
ний, или аберрантных фенотипов.

Супрессивный (запрещенный) морфотип (композиция) –  обычно
не реализуется при нормальных условиях развития, т.е. такие структу_
ры при нормальном протекании морфогенеза «запрещены», однако
проявление С. м. иногда становится возможным при резком изменении
внутренних и внешних условий развития.

Таксическая гомология – филогенетическое понимание гомоло_
гии (по Паттерсону), когда гомологичными считаются одинаковые
признаки, унаследованные таксонами от общего предка. Т. г. имеет
дело исключительно с гомологией признаков и их состояний (по
А.И. Шаталкину)

Транспозиция мобильных элементов генома – быстрая перестрой_
ка структуры и функции генома, которая может возникать в результате
изменения условий среды. Процессы транспозиции управляются и
регулируются большим числом белков_ферментов и иных регулирую_
щих  эпигенетических факторов.

Транс>сплайсинг – процесс лигирования (сшивки) экзонов, при_
надлежащих разным молекулам РНК. Т.>с. может давать комбинатори_
ку экзонов в цис_ (внутри молекул) и транс_сочетаниях (между молеку_
лами), т.е. обеспечивать разнообразие конечных продуктов трансляции.

Трансформационная гомология – структурно_морфологическое
понимание гомологии (по Паттерсону), имеющее дело с гомологией
морфологических структур, когда гомологичными считаются различа_
ющиеся морфологические структуры у разных видов, представляющие
одну и ту же часть организма.

Факультативно латентный архетип – мерономическое разнооб_
разие, проявляющееся как в реализуемой форме, так и в потенциально
возможных структурных трансформациях, которые представляют со_
бой мобилизационный резерв морфозов, способных проявиться лишь
при очень больших изменениях условий развития.

Фен – устойчивое альтернативное состояние неметрического
признака, обусловленное эпигенетическими пороговыми ограничени_
ями. Феноменологически фены – дискретные элементарные вариации
признаков, которые далее неподразделимы на достаточно большом
изученном материале, позволяющие маркировать особенности органи_
зации развития особей и популяций.

Фенетика – область популяционой биологии, которая изучает на
групповом уровне внутрииндивидуальную изменчивость (феногенети_
ческую изменчивость) и нацелена на сравнение биоразнообразия (аль_
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тернативных путей развития) популяций, а также внутривидовых и
более высоких таксономических категорий в пространстве и истори_
ческом времени. Ф. опирается на анализ соотношений частот встреча_
емости фенов неметрических признаков и многомерную ординацию их
индивидуальных композиций, которые позволяют косвенно визуали_
зировать эпигенетические ландшафты сравниваемых групп.

Феногенетика – область генетики развития, исходно нацеленная
на изучение генетической природы развития признаков или «физиоло_
гии генов» (предложена В. Геккером в 1919 г.).

Феногенетическая изменчивость – внутрииндивидуальная из_
менчивость, обусловленная разной степенью реализации программы
морфогенеза у антимеров и метамеров (термин предложен Н.П. Крен_
ке в 1935 г.). Ф. и. изучается на групповом (популяционном) уровне. В
основе Ф.и. лежат эпигенетические пороговые механизмы, задающие,
с одной стороны, качественное разнообразие и последовательность
проявления в морфогенезе тех или иных элементов морфологических
структур (эпигенетическая изменчивость), а с другой, стохастику (слу_
чайный характер) их реализации на каждой из сторон особи/метамера
(реализационная изменчивость).

Фенодевианты – наследственные уклонения от нормы, которые
крайне изменчивы по проявлению и частоте встречаемости, трудно под_
даются генетическому анализу (термин предложил Лернер в 1954 г.).

Фенокопии – модификационные (ненаследственные, как полага_
ли ранее) состояния фенотипа, которые сходны или идентичны по
внешнему виду наследственно обусловленным (см. Генокопии).

Феном – совокупность всех черт организма («макрофенотип»),
которые характеризуют в структурном и размерном отношении весь
организм в процессе морфогенеза.

Фенотип – выражение всех проявляющихся свойств особи (тер_
мин ввел В. Иоганнсен в 1909 г.). Термин часто используется как сино_
ним описания внешнего облика особи, хотя в строгом его понимании
это класс сходных в структурно_функциональном отношении особей
(элемент внутрипопуляционного разнообразия).

Фенотипическая пластичность – способность идентичных гено_
типов продуцировать различные фенотипы в разных условиях среды
(см. Норма реакции).

Филокреод – ограниченность  формообразования в историческом
процессе развития. Ф. отражает преемственность в чреде поколений
исторически возникших ограничений развития, обусловленных эпиге_
нетической системой.

Флуктуирующая асимметрия (ФА) – групповые или индивиду_
альные регулярные стохастические нарушения симметрии проявления
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билатеральных признаков (термин Л. Ван Валена). Наибольшая Ф. а.
наблюдается при нулевой корреляции проявлений признака(ов) на
левой и правой сторонах. Изначально Ф. а. рассматривалась как «онто_
генетический шум», который усиливается при стрессирующем воздей_
ствии негативных условий развития, а величина Ф. а. может быть ис_
пользована как мера дестабилизации развития.

 «Хламовая ДНК» («junk DNA» – по определению Сусумо Оно) –
предполагавшаяся ранее нефункциональной и балластной большая
часть (до 95%) генома  эукариот, которая является некодирующей пос_
ледовательностью. К категории «хламовой ДНК» относили сателлит_
ную ДНК, псевдогены и рассеянные по геному повторяющиеся мо_
бильные элементы. В последние годы установлено, что все элементы
генома, которые относили к «хламовой ДНК», оказались функцио_
нально важными и подверженными эпигенетической регуляции.

Хронографическая изменчивость – проявления изменчивости
морфологических признаков в популяции, наблюдающиеся в раз_
ные годы (сезоны), характеризующие пределы модификационной
изменчивости.

Центральная догма молекулярной генетики – детерминированная
цепочка передачи молекулярно_генетической информации представля_
лась в анизотропном виде от гена к белку: ДНК_>ДНК_>РНК_>Белок.

Частный архетип – фрагмент архетипа,  представленный сово_
купностью частных меронов – отдельных модулей (морфоструктур).
По форме Ч.а. синонимичен композиционному мерону, характеризую_
щему разнообразие определенной части фенома.

Частный мерон – мерон, представленный одним морфологичес_
ким признаком или структурным модулем.

Шапероны – протеины тяжелого теплового шока (ТТШ) – «heat
shock proteins» (Hsps). Эти белки особо многочисленны в клетках,
подвергнутых средовому стрессу, в которых они помогают реактивиро_
вать дестабилизированные и/или агрегированные после воздействия
белки. Большинство шаперонов имеются и в нормально растущих
клетках, где случайные нарушения свертывания белков в трехмерную
структуру встречаются аналогично нарушениям, вызванным мутация_
ми, и тем самым уменьшают их структурную стабильность.

Эволюционная экология – наука об экологических механизмах
эволюционного процесса, включая их изучение на популяционном,
видовом и ценотическом (филоценогенетика) уровнях организации
(связана с именами С.С. Шварца, Э. Пианки, В.В. Жерихина).

Эквифинальность развития – достижение разными путями и спо_
собами одного и того же дефинитивного состояния в морфогенезе при_
знака (термин Г. Дриша).
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Экзоны (от exрressing zone, т.е. «выражающая ген», экспрессиру_
емая часть гена) – кодирующие белок части ДНК у эукариот, которые
прерываются некодирующими частями.

Экспрессивность – степень выраженности проявившегося в фено_
типе признака (термин предложен О. Фогтом и Н.В. Тимофеевым_Ре_
совским).

Экстракреод – характеристика ограниченности полиморфизма
между гомологичными частями (меронами) разных особей популяции
(таксона). Э. выражается в генерализации разнообразия интракреодов,
представляя их инвариантные черты у популяции (таксона). Э. не скла_
дывается как суммативное разнообразие из независимых проявлений
разных состояний признаков у разных особей, а инвариантен, т.е. харак_
теризует общие для всех особей популяции, типичные эпигенетические
ограничения их морфогенеза и потенциально содержит информацию об
архетипе популяции. Э. характеризует ограниченность эпигенетической
изменчивости в популяции, обусловленную эпигенетическими порога_
ми, и соответствует модели эпигенетического ландшафта популяции. В
разных популяциях вида Э. могут существенно различаться.

Энхансеры – особые нуклеотидные последовательности_усилите_
ли, способствующие началу экспрессии гена независимо от расстояния
и расположения относительно точки инициации транскрипции. Э.
обычно сосредоточены вблизи промоторных зон.

Эпиаллели – альтернативные паттерны метиляции CG_димеров у
одного и того же гена, которые могут устойчиво наследоваться в тече_
ние многих клеточных поколений.

Эпигенез – развитие с новообразованием (процесс самосборки
организма с возможностью выбора путей развития на каждом его этапе).

Эпигенетика (от аристотелевского «эпигенез») – ветвь биологии,
изучающая причинные взаимодействия между генами и их продукта_
ми, образующими фенотип (термин введен К.Х. Уоддингтоном). Эп.
изучает все процессы регуляции функционирования генома в процес_
сах клеточной дифференцировки и морфогенеза, включая поливариан_
тность морфогенеза на всех его этапах, экологические факторы и нели_
нейную термодинамику развития и его эволюционные изменения.

Эпигенотип (эпигеном) – регуляторная молекулярная эпигенети_
ческая система клетки и организма, обеспечивающая взаимодействие
многих тысяч генов и их продуктов при формировании фенома на всех
этапах онтогенеза (функционирующий геном). Функционирование Э.
(по Уоддингтону) забуферено таким образом, что процесс развития
оказывается «канализованным», жестко направленным, несмотря на
наличие разного рода помех как со стороны внешней, так и со стороны
внутренней, генотипической, среды.
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Эпигенетическая изменчивость – вероятностное осуществление
имеющегося в пределах групповой нормы реакции популяции набора
устойчивых онтогенетических (эпигенетических) траекторий, реализа_
ция допустимого пространства дискретных состояний (фенов) опреде_
ленных морфологических структур. Э. и. упорядочена, и существует
естественная единая система морфогенетически допустимых перехо_
дов между композициями фенов.

Эпигенетическая система – система потенциальных траекторий
развития, формируемая креодом и субкреодами, которая обеспечива_
ет поливариантность путей развития особи,  популяции и вида.

Эпигенетическая теория эволюции (ЭТЭ) – холистическая тео_
рия эволюции (предложена М.А. Шишкиным), основанная на пред_
ставлении о том, что эволюционный процесс осуществляется за счет
адаптивных перестроек целостной эпигенетической системы развития,
а не путем изменения частот генов или генотипов, детерминирующих
призники и фенотипы (см. СТЭ).

Эпигенетический ландшафт – «фазовый портрет» целостной си_
стемы взаимодействий элементов генома в виде трехмерного ландшаф_
та для описания канализованности морфогенеза особи, когда каждая
«долина» ведет к формированию того или иного органа или части
организма (термин введен К.Х. Уоддингтоном).

Эпигенетический ландшафт популяции – совокупность альтерна_
тивных канализованных путей (траекторий) развития, которые инва_
риантны для всех особей популяции (термин предложен А.Г. Василь_
евым). Изучая феногенетическую изменчивость популяции (группы),
можно косвенно визуализировать особенности Э. л. п. по проявлению
частот фенов_антимеров неметрических признаков, а также на основе
многомерной ординации их индивидуальных композиций.

С>парадокс (от слова «constant», обозначающего видовые кон_
станты количества ДНК в гаплоидном геноме в миллионах оснований
– Mb) – нарушение корреляции между размером генома и сложностью
фенотипа в пределах эукариот из_за кратных различий в размерах ге_
нома у близких таксонов.

Eco>Devo (Ecological developmental biology) – экологическая био_
логия развития.

Evo>Devo (Evolutionary develoрmental biology) – эволюционная
биология развития.

G>парадокс – разрыв между числом генов и сложностью организ_
мов  у эукариот, который доказывает нелинейный характер отношений
между геномом и феномом.

LTR>транспозоны (от Long Terminated Repeats) – мобильные эле_
менты генома –  транспозоны с характерными протяженными терми_
нальными повторами.
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Таблица 3.2. Перечень изученных видов с указанием их
систематического положения, полных латинских названий, объема
выборок, которые использованы при гомологизации фенов, и
сокращенных условных названий, приводимых в других таблицах и
рисунках
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Продолжение таблицы 3.2.
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Таблица 10.1. Частоты встречаемости фенов у изученных форм
грызунов, %
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Продолжение таблицы 10.1. (* — небилатеральные признаки)
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Продолжение таблицы 10.1.
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Продолжение таблицы 10.1.
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Продолжение таблицы 10.1.
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Продолжение таблицы 10.1.
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Окончание таблицы 10.1.
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