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УДК 574.3: 574.472 
ВасWJьев А. Г., Васильева И. А., Коурова Т. П. 

ФГБУН Институт экологии растений и животных 

УрО РАН. г. Екатеринбург 

ПРИНЦИПЫ И МЕТОДЫ 

ПОПУ ЛЯЦИОННО-ЦЕНОТИЧЕСКОГО МОНИТОРИНГ А 

Представлена новая методология мониторинга сообществ животных и 

растений, основанная на параллельном изучении сопряженной изменчиво­

сти и морфологического разнообразия в ценопопуляциях симпатрических 
видов, входящих в состав фрагмента сообщества (таксоцена}, в антропо­

генно трансформированной среде. 

Ключевые слова: ценопопуляция, симпатрические виды, сообщество, 

таксоцен, сопряженная изменчивость, мониторинг, биоценотнческий 

кризис. 

Vasil'ev А. G., Vasil'eva 1. А., Kourova Т. Р. 
Jnstitute of Plant and Aniтal Ecology of Ural Branch of RAS, Yekaterinbиrg 

PRINCIPLES AND METHODS 
OF POPULATION-CENOTIC MONIТORING 

А new methodology of plant and animal communities monitoring is devel­
oped based on parallel study of morphological disparity and coupled variabllity 
in cenopopulations of sympatric species contained in taxocenes (fragments of 
communities) at human-transformed environment. 

Keywords: cenopopulation, sympatric species, community, taxocene, cou­
pled variaЬility, monitoring, Ьiocenotic crisis. 

Долговременный экологический мониторинг устойчивости популяций 

и сообществ животных и растений в постоянно изменяемых человеком 

природных ландшафтах представляет особую важность ввиду возможного 

наступления регионального и глобального биоценотических кризисов по 

мере усиления негативного техногеиного или климатического воздействия 

на биоту (Шварц, 1980; Жерихин, 2003; Павлов, Букварева, 2007; Чернов, 
2008; Васильев, 2009). Опасность быстрой качественной перестройки ви­
довых компонент сообществ обусловлена открытием в последние годы 

трансгенерационной наследуемой передачи измененных вследствие эколо­

гического стресса зоигенетических профилей, обусловливающих опреде­

ленные морфогенетические изменения (JaЬlonka, Raz, 2009; Bonduriansky, 
2013). Поэтому актуальной экологической задачей является разработка но­
вых принципов и методов долговременного экологического мониторинга, 
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нацеленных на оценку морфагенетической устойчивости форпостных 

(краевых) популяций и сообществ и выявление признаков наступления ре­

гионального биоценотического кризиса (Соотношение морфологическо­
го ... , 2010; Васильев, 2012). 

Представляется, что для Уральского региона это особенно актуально, 

поскольку сочетанное негативное климатическое и техногеиное воздейст­

вие на биоценозы горных и равнинных ландшафтов здесь носит длитель­

ный и хронический характер. Поэтому, не дожидаясь нас'l)'пления регио­

нального биоценотического кризиса, который может затронуть живую 
природу на больших территориях, крайне важно оценить дальнейшие воз­

можные перспектины его возникновения. 

Наиболее перспектинным подходом к решению данной фундаменталь­

ной и одновременно прикладной задачи является двухуровневый популя­

ционно-ценотический анализ проявлений сопряженной морфологической 

изменчивости симпатрических видов, образующих таксономически близ­

кородственные группы в составе сообществ - таксоцепы (Чернов, 2008; 
Букварева, Алещенко, 2013; Vasil'ev et al., 2015). 

В качестве наиболее адекватных моделей могут бьrrь проанализирова­

ны многолетние колебания и изменения морфологического разнообразия, 

происходящие в локальных ценапопуляциях симпатрических видов расте­

ний, беспозвоночных и позвоночных животных, обитающих в естествен­

ных ненарушенных и антропогенно трансформированных ландшафтах 

Урала. 

Цель исследования заключалась в разработке новых принципов и мето­

дов экологического мониторинга, основанного на двухуровневом популя­

ционно-ценотическом подходе к оценке устойчивости форпостных попу­

ляций и сообществ (таксоценов) как естественной, так и техногеиной при­

роды, опираясь на проявления внутри- и межгрупповой фенатипической 

пластичности, фенагенетической изменчивости и морфологического раз­

нообразия симпатрических видов. 
Введены три принципа осуществления экологического мониторинга 

состояния локальных и регионильных биотических сообществ: 1 - необхо­

димость осуществления сиитопиого и синхронного анализа форпостных 
ценапопуляций и сообществ (таксоценов); 2- обязательность применении 

популяционно-ценотического подхода, включающего сопряженный анализ 

изменчивости симпатрических видов; 3 - учет соотношения внутри- и 

межгрупповой фенатипической пластичности и морфологического разно­
образия (disparity) модельных симпатрических видов. Сочетание этих 

принципов позволяет количественно оценить степень морфагенетической 

реакции локальных и региональных ценапопуляций и таксоцепов на нега­

тивные экологические воздействия, т. е. меру их морфагенетической ус­

тойчивости. Ранее мы определили (Васильев, 2012), что форпостными счи­
таются как периферические (краевые) группировки, так и те, которые фор-
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мируются и длительно существуют в техногенпо нарушенных (загрязнен­

ных, поврежденных и измененных) природных ландшафтах. Поэтому фор­

постные группировки (ФГ) следует разделить на три группы: естественные 

(маргинальные), техногеиные (импактные) и смешанные (маргинально­

импактные ), населяющие граничные для жизни экологические условия, 
отягченные влиянием антропогенного фактора. Среди них следует выде­

лить факультативные (временные, сезонные) и облигатные (присутствую­

щие постоянно) форпостные группировки (Васильев, 2012). 
Основным подходом к выявлению степени устойчивости таких форпо­

стных популяций и сообществ может быть длительный фенагенетический 

и морфагенетический мониторинг, включающий использование методов 

популяционной фенагенетики и фенетики, а также геометрической мор­

фометрии. В последнем случае речь действительно идет об изучении про­

явлений морфагенетической изменчивости, поскольку применение мето­

дов геометрической морфометрии, описывающей варьирование формы 

объектов, исключая влияние их размеров, допускает прямую морфагене­

тическую интерпретацию ·выявляемых различий (Sheets, Ze1ditch, 2013). 
При этом сравнение формы производится с приведением объектов к одним 

и тем же размерам, что дает возможность совмещать изображения морфост­

РУК1УР разных видов по гомологичным меткам (\andmarks) и изучать их из­
менчивость и морфаразнообразие (disparity) в общем морфопространстве. 

Закономерности сопряженной изменчивости одних и тех же гомоло­

гичных морфологических структур у разных симпатрических видов, фор­

мирующих ценозы, изучены пока еще недостаточно (Соотношение морфо­

логического ... , 2010). Данный аспект крайне важен при решении ряда про­
блем экологии, поскольку позволяет подняться с популяционного уровня 

изучения на ценотический уровень, т. е. рассматривать популяционно­

ценотические проявления изменчивости (Vio\le et al., 2012; Букварева, 

Алещенко, 2013; Vasil'ev et а\., 2015). 
Система организации популяционно-ценотического мониторинга для 

оценки состояния ценапопуляций симпатрических видов и локального так­

соцена в целом представлена на рис. 1. 
В качестве примера применеимя нашего подхода рассмотрим популя­

ционно-ценотический анализ трех симпатрических видов землероек­

бурозубок рода Sorex (araneus - обыкновенная; caecutiens - средняя; 

minutus- малая). Проанализировали материалы по трем таксаценам земле­

роек, локализованным на Северном (окрестности п. Кытлым), Среднем 

(Висимский заповедник) и Южном (гора Иремель) Урале с целью выявле­

ния закономерностей сопряженной географической изменчивости у трех 

совместно обитающих симпатрических видов в широтном направлении. 
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ЛOIIYЛRЦIIOIIIIO•Цei/OШIIЧeCKUU ЛIOIIIIII/t1pU11l ~----·····--., 
\. Выбор локальных таксоненон (проС1-ранс·rненный аспект). 1 "'< 
2. Синхронный 11 СИIIТОШIЬIЙ сбор биологических образцов _1 v/f 

из пеноnоnушший снмnатри•tеских видов таксоцена. 

З. Выбор гомолш·и•щых Jtемстричсских 11ризнаков (фенов) ~ 
и элементов формы (мсток-ландмарок) морфос!'руктур. ---.-,--, 

4. Сопряженный анализ nроявлений внугри- и межгрупповой 
фetiOI'CHC'I'JIЧC~'XOЙ и:JМСНЧНRОС1'11 MCpiiCTH'ICCKИX И 
неметрическ11х признокоn, rюиск и •юдс•tст морфозов. 

5. Анализ соО"mошсния внутри- н мсж1-рупповой сопряженной -
измен•швостн формы ~tетодами rеометри•rеской морфометр:и (ГМ). J 

6. Оttснка показателей вну·rри- н МС'.книдовоrо морфора.1нообразия 
(tnorphological disparity) на основе методов lM. 

7. Понутщиоrшо-феrю•·сне·•·ическнй анализ 11poяwtcmtй 
общей (ТА'), направленной (DA') и флуктуирующей (FA') асимметрии. 

Рис. 1. Система nоnуляционно-ценотическоrо мониторинга 

Материалом послужили краниологические коллекции, включающие 

315 экз. В качестве объекта исследований использовали фотографии бук­
кальной стороны правых ветвей нижней челюсти бурозубок (рис. 2). Вы­
бор данного объекта обусловлен тем, что ранее нами и другими коллегами 

была показана связь формы нижней челюсти с условиями обитания живот­
ных. Цифровые фотографии объектов получены с помощью планшетного 
сканера при разрешении (1200 dpi). Для характеристики изменчивости 
формы нижней челюсти использовали 20 меток-ландмарок (рис. 2). После 
процедуры генерализованного Прокрустова анализа по прокрустовым ко­

ординатам, характеризующим изменчивость формы нижней челюсти, про­

вели канонический анализ 9 ценопопуляций 3 симпатрических видов, с 
учетом их принадлежности к трем географически удаленным таксоценам 

(см. рис. 2). В данном случае видовые границы были условно сняты и изу­
чались объединенные выборки из ценопопуляций симпатрических видов 

рода Sorex, т. е. рассматривали и сравнивали изменчивость и морфоразно­
образие таксоцепов как таковых. 

Из приведеиного рисунка следует, что вдоль первой канонической пе­

ременной проявились географические различия между таксоценами: слева 
расположены центроиды выборок северного кытлымского таксоцена, 
справа - наиболее южного иремельекого таксоцена, а промежуточное nо­

ложение занимают выборки ценопопуляций висимского таксоцена. При 

этом следует заметить, что вдоль nервой оси различия между висимским и 

Иремельеким таксоцепами выражены слабо. В то же время вдоль второй 

канонической nеременной представители висимского таксоцепа сущест­

венно удалены в морфопространстве от двух остальных. 

81 



Каноническа11 переменна112 (CV2) 

о 

-1 

Северный+ 
Урал . 

cuecu/t(•ns 
UrtliiCII.V 

+ t. .. ~ 
Kыm~Ы\tcкuti 
тиксоцен 

Cpeдннlf~,uecutien.•· 
Урал 

al·allelt.f minutu., 

fluc•u.IICI«IU 
lnl/KCOЦI!H 

Южный +·at~cutiшt< 

Урал ~ 
minut~-J't't ш·а11еи.f 

Ире.щ•льский 
пrиксоцеи 

-2+-------г------~-------т------~------~------
-4 -3 -2 -1 о 

Каноническа11 перемеtша11 1 (CVI) 

Рис. 2. Результаты канонического анализа прокрустовых координат, 
характеризующих изменчивость формы буккальной стороны нижней 
челюсти на основе 20 меток-ландмарок в трех таксаценах бурозубок, 

представленных тремя ценопопуляЦИIIМИ симпатрнческих видов 

S. araneus, S. caecutiens и S. minutus 
(центроиды выборок приведсны с учетом стандартных ошибок) 

Наибольший разброс между ценапопуляциями проявился в кьrrлым­

ском таксоцене, что отражает повышение морфаразнообразия северных 

ценапопуляций в общем морфапространстве по сравнению с более южны­

ми. Можно связать этот эффект с более суровыми условиями обитания 

землероек в горах Северного Урала. Нанбольшее сходство в форме нижней 
челюсти проявляется между ценапопуляциями висимского таксоцена, рас­

положенного в низкогорье Среднего Урала, где условия обитания, по­
видимому, наиболее благоприятны. 

Для. оценки внутригруппового разнообразия (disparity) и характера рас­
сеивания ординат применили метод анализа паттерна ближайших соседних 

точек (nearest neighbour point pattern analysis) в пределах полигона измен­
чивости. Оценку внутригруппового морфаразнообразия (MNND - mean 
nearest neighЬor distance) проводили по значениям первых двух канониче­
ских переменных, используя программу PAST (Hammer et al., 2001). Уста­
новлено, что наименьший уровень морфологического разнообразия. на­

блюдается в висимском таксоцене, а максимальный - в северном кьrrлым­

ском (рис. 3). 
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Мера виутриrруппового разfJообра:тя - средняя ближайшая 
дистанция между соседними ординатами (MNND) 

0.3 
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0.1 
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ИремелЬСJСиil 
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0-R 

(Южный Ура11) (Средний Ура11) (Северный Урал) 

Сравниваемые таксоценьr землероек Урала 

Рис. 3. Сравнение уровНJI мнутригруппового морфоразнообразНJI 
(MNND ± SE) в трех таксоцепах землероек рода Sorcx на Южном, 

Среднем и Северном Урале. (N- по реальному числу набmодений, R- по равному 
числу наблюдений после процедуры случайной рарефакции выборок). 

Поскольку показатель MNND отражает внутригрупповой разброс по 
форме объектов, т. е. характеризует веер реализованных морфогенетиче­
ских траекторий (Vasil'ev et al., 2015), можно заключить, что наибольшая 
нестабильность развития наблюдается именно у землероек кытлымского 
таксоцена. Соответственно в висимском таксоцепе условия развития наи­

более благоприятны, поскольку здесь стабильность морфагенетических 
процессов выше, чем в других таксоценах. Иремельекий южный таксоцеп 

характеризуется промежуточным уровнем MNND, т. е. здесь в горах Юж­
ного Урала по сравнению с висимским таксоцепом низкогорий Среднего 

Урала также наблюдается повышение нестабильностн развития: в более 

южном иремельеком таксоцепе гор Южного Урала межвидовое и таксоце­

нотическое морфоразнообразие выражено в большей степени, чем в низко­
горье Среднего Урала в висимском таксоцене. 

Ранее нами было показано (Vasil'ev et al., 2015), что представители раз­
ных локальных таксоцепов землероек эффективно различаются, независи­
мо от их видовой принадлежности (до 95 % корректной дискриминации 
объектов). Другими словами, по форме нижней челюсти любого предста­

вителя из нескольких видов, формирующих таксоцен, с точностью до 95 % 
можно определить его таксоценотнческую принадлежность. Видно, что и в 

данном случае внутри каждого таксоцепа наблюдается высокое сходство 
ценапопуляций разных видов, а различия между географически удаленны­

ми таксоцепами выражены в значительно большей степени. 
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Таким образом, используя данный комплекс оценок, можно оценить 
экологическое состояние таксоцепов в целом. Можно заключить, что се­

верный форпостный таксоцен, обитающий в горах Северного Урала, испы­
тывает наибольшее экологическое напряжение. Интересно, что каждый 
таксоцеп проявляет себя как единое целое, поскольку наблюдаются общие 

тенденции изменений фенооблика животных, характерные для особей всех 

симпатрических видов представителей данного фрагмента сообщества. 

Рассмотрим другой пример, связанный с изучением отдаленных мор­

фогенетических последствий интродукции ондатры в новые для нее био­

ценозы на севере (п-ов Ямал) и юге (Курганская область) Западной Сиби­

ри. По имеющимся музейным коллекциям проанализировали изменение 

формы и уровня морфаразнообразия нижней челюсти в обеих популяциях 

ондатры на двух этапах ее интродукции: в середине и в конце ХХ в. (рис. 

4). Ранее методами геометрической морфометрии установлено, что за по­
лувековой период интродукции ондатры в северной и южной популяциях 

произошли параллельные изменения формы (Васильев и др., 2014). Эти 
параллельные хронографиqеские перестройки морфогенеза в обеих попу­

ляциях можно связать лишь с постепенным встраиванием ондатры в новые 

ценозы. 

СреднJIЯ дистаtщия между бшtжайшими 
соседними ординатами, MNN/) 

0.012 

0.008 г+ -г-

+ 
0.004 

о 

1 2 3 

+ 

4 

Рис. 4. Сравнение средних дистанций между ближайшими соседними 
ординатами (MNND ± SE), полученных внуrри полигонов изменчивости 

северных (/, 2) и южных (3, 4) популяций ондатры на двух этапах 
интродукции вида в Западной Сибири 

(этап 1 - нечетные номера выборок, этап 2- четные). 

Результаты расчетов, представленные на рисунке, показывают, что на 

первом этапе интродукции в северной и южной популяциях показатель 

внутригруппового морфоразнообразия (MNND) достоверно выше, чем на 
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втором. Это означает, что на первом этапе интродукции резкое возраста­

ние веера морфогенетических траекторий в обеих популяциях ондатры 

косвенно указывает на недостаточную регуляцию развития и, вероятно, 

недостаточную адаптацию животных к локальным условиям. Во всяком 

случае, судя по высокому уровню морфоразнообразия, зверьки обеих по­

пуляций исходно отличалось нестабильностью индивидуального развития. 

Поэтому адаптация к локальным условиям, сопровождающаяся встраи­

ванием популяций в локальные ценозы, вероятно, возникла на втором эта­

пе, так как морфогенез нижней челюсти в это время и на севере, и на юге 

оказывается зарегулированным в узком диапазоне. Об этом можно косвен­

но судить по значимому уменьшению величин средних дистанций между 

ближайшими соседними ординатами (MNND) в пределах групповых поли­
гонов изменчивости формы. 

В заключение приведем еще один пример популяционно-ценотического 

мониторинга, при параллельном сопоставлении показателей дисперсии 

общей асимметричности у синтопных ценопопуляций двух симпатриче­

ских видов рода Fragaria: клубники - F. viridis и земляники - F. vesca в 6 
локалитетах, расположенных в зоне влияния БУРса и имеющих разный 

уровень загрязнения радионуклидами (рис. 5). 

Дисперсия общей асимметрии Т А' 

2.5 

2.0 р,.,. 

1.5 

1.0 t -1 Pvc _ ........ ___ ..,._ 

0.5 

0.0 -1----..-----...----.---~---.------. 
2 3 4 5 6 
Сравниваемые выборки 

Рис. 5. Сравнение величин дисперсии общей асимметричности ТА2 

(с учетом стандартных ошибок) двеллярной структуры листьев 

(схема подсчета двелов показана слева вверху) в ценапопуляциях 

клубники (Fvr) и земляпики (Fvc), произрастающих на котрольных (1- д. Б. Грязнуха, 
2 -д. Пирогово, 3 - п. Метлина) и импактных 

( 4- оз. Тыгищ 5 - оз. Б. Иrищ, 6 - Лежневка) территориях 
в зоне влияния БУРСа (Челябинская область) 

Оценку проводили по меристическим признакам - числу зубчиков (две­

лов- дентально-венальных элементов, по терминологии В. В. Короны) ле-
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вого и правого краев центрального и боковых листочков на третьих по рас­

положению на побеге листовых пластинках. Расчет показателей провели по 
формулам Спита и Сокэла (Sneath, Sokal, 1973), которые мы предложили 
использовпь для расчета дисперсий общей (ТА2), направленной (DA2) и 
флуктуирующей (FA2) асимметрии (Васильев, Васильева, 2007). Здесь мы 
приводим только результаты сравнения значений дисперсии общей асим­

метрии ТА2 в 6 локалитетах, расположенных на графике (см. Ене. 5) в поряд­
ке возрастания градиента загрязнения радионуклидами (90Sr, 37Cs). 

Из рисунка следует, что у сравниваемых видов наблюдается разная фе­

ногенетическая реакция на усиление загрязнения среды радионуклидами. 

Если у земляники (F. vesca) уровень дисперсии общей асимметричности 
почти не изменяется в градиенте загрязнения, то у клубники (F viridis) на 
участках с повышенным уровнем загрязнения (оз. Тыгиш, оз. Б. Игиш, 

Лежневка) дисперсия общей асимметричности листовых пластинок значи­

мо возрастает. Поэтому можно заключить, что клубника по сравнению с 

земляникой оказалась в феногенетическом отношении более реактивной на 

загрязнение территории радионуклидами. 

Таким образом, используя предложенные принципы и методы популя­

ционно-ценотического мониторинга близкородственных симпатрических 
видов растений и животных, можно получить новую важную информацию 

об экологическом состоянии сравниваемых представителей таксоцена. По­

является также возможность получения интегральной оценки экологиче­

ского состояния сравниваемых локальных таксоценов. При этом можно 

оценивпь и состояние отдельных ценопопуляций. 

Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаменталь­
ных исследований (грант Ни 16-04-0183/) и Программы комплексных фун­
даментальных исследований УрО РАН (проект Ни 15-/ 2-4-25). 
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