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МОРФОРАЗНООБРАЗИЕ И ОЦЕНКА ВНУТРИГРУППОВОЙ 
УСТОЙЧИВОСТИ МОРФОГЕНЕЗА
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Аннотация: Предложена новая популяционно-ценотическая ме­
тодология выявления внутригруппового морфоразнообразия для 
оценки степени устойчивости группового морфогенеза. Подход при­
годен как для внутрипопуляционных структурно-функциональных 
групп, так и ценопопуляций симпатрических видов. 

Ключевые слова: морфоразнообразие, морфогенез, стабиль­
ность развития, ценопопуляция, сообщество.
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Abstract: A new population-cenotic methodology for the detection 
of intragroup morphological disparity to assess the degree of stability of 
group morphogenesis is proposed. The approach is suitable for intra-
population structure-functional groups and the populations of sympat­
ric species.

Key words: morphological disparity, morphogenesis, developmental 
stability, cenopopulation, community.

Изучение сопряженной изменчивости и/или морфоразнообра­
зия ценопопуляций симпатрических видов, формирующих ло­
кальные таксоцены, позволяет, с одной стороны, оценить устой­
чивость их морфогенеза в разных ландшафтно-экологических и 
климатических условиях, а с другой — по их морфогенетическим 
реакциям приблизиться к пониманию организации и функциони­
рования локального сообщества как двухуровневой иерархичес­
кой популяционно-ценотической системы (Букварёва, Алещен­
ко, 2013). В условиях дополнительных экологических нагрузок, 
например, при резких эколого-климатических изменениях и/или 
существенном техногенном загрязнении среды, популяционно-
ценотическая система межвидовых отношений должна прояв­
ляться более отчетливо. Форпостные группировки, испытываю­
щие предельные для вида экологические нагрузки, являются в 
этом отношении наилучшими моделями.

Ранее мы определили (Васильев и др., 2018), что форпостны­
ми считаются как периферические (краевые) группировки, так и 
те, которые формируются и длительно существуют в техногенно 
нарушенных природных ландшафтах. Поэтому форпостные груп­
пировки (ФГ) следует разделить на три группы: маргинальные 
(естественные), антропогенные и смешанные, населяющие гра­
ничные для жизни экологические условия, отягченные влиянием 
сочетанного антропогенного фактора. Антропогенные форпост­
ные фрагменты ареала возникают как реакция вида на ту или 
иную деятельность человека, главным образом техногенное за­
грязнение среды. Поэтому антропогенные форпостные популяции 
в свою очередь можно подразделить на импактные, инвазионные 
и интродукционные. Импактными являются популяции, которые 
ранее существовали на данной территории, но испытали, напри­
мер, техногенное воздействие — техногенный удар — technogenic 
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impact. Многие импактные популяции способны жить в изме­
ненной техногенной среде, но оказываются в новых негативных 
экологических условиях, которые вид в своей истории ещё не 
испытывал. Среди антропогенных фрагментов ареала можно рас­
сматривать территории, занятые новыми для данной территории 
чужеродными видами. Популяции таких внедрившихся на антро­
погенно измененную территорию видов, следует называть инва­
зионными форпостными популяциями.

Все эти категории форпостных группировок за счет массового 
отбора наиболее адекватных для данных условий онтогенетиче­
ских вариантов, возникающих благодаря проявлению фенотипи­
ческой пластичности, могут обеспечить постепенное расширение 
и изменение эволюционно-экологического потенциала не толь­
ко географических видовых форм, но и ценопопуляций разных 
видов, формирующих экологически «краевые» сообщества есте­
ственной и техногенной природы. Скорость фенотипических 
изменений при отсутствии естественного контроля со стороны 
природных сообществ может быть очень высокой. Поэтому в 
техногенно измененной среде быстрые направленные морфоге­
нетические перестройки форпостных импактных ценопопуляций 
являются в наши дни вполне реальным явлением (Васильев, Ва­
сильева, 2005; Васильев, 2009).

Основным подходом к выявлению устойчивости таких фор­
постных популяций и сообществ может быть длительный феноге­
нетический и морфогенетический мониторинг, включающий ис­
пользование методов популяционной феногенетики и фенетики, 
а также геометрической морфометрии. В последнем случае речь 
действительно идет об изучении проявлений морфогенетической 
изменчивости, поскольку применение методов геометрической 
морфометрии, описывающей варьирование формы объектов, ис­
ключая влияние их размеров, допускает по данным ряда авторов 
прямую морфогенетическую интерпретацию выявляемых разли­
чий (Sheets, Zelditch, 2013; Васильев и др., 2018). При этом сравне­
ние формы производится с приведением объектов к одним и тем 
же размерам, что дает возможность совмещать изображения мор­
фоструктур разных видов по гомологичным меткам (landmarks) и 
изучать их изменчивость и морфоразнообразие (disparity) в общем 
морфопространстве.
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Закономерности сопряженной изменчивости одних и тех же го­
мологичных морфологических структур у разных симпатрических 
видов, формирующих ценозы, изучены пока ещё недостаточно 
(Васильев и др., 2018). Данный аспект крайне важен при решении 
ряда проблем экологии, поскольку позволяет подняться с популя­
ционного уровня изучения на ценотический уровень, т.е. рассмат­
ривать популяционно-ценотические проявления изменчивости 
(Violle et al., 2012; Букварёва, Алещенко, 2013; Васильев, 2019).

Объектами при этом являются ценопопуляции, входящие в 
состав локального таксоцена. Поэтому изучение феногенетичес­
кой реакции фрагмента сообщества — таксоцена (являющегося 
его моделью) на длительное обитание в роли форпостной груп­
пы, представляет собой эффективный операциональный подход. 
Феногенетическая реакция может быть оценена по различным 
проявлениям фенотипической пластичности. 

Явление фенотипической пластичности (Schlichting, 2003; West-
Eberhard , 2003) — разной морфогенетической реакции одного 
и того же генотипа на разные условия, т.е. проявление индиви­
дуальной модификационной изменчивости, широко обсуждается в 
последние годы. Такой анализ осуществим, например на листовых 
пластинках древесных растений, которые являются метамерными 
проявлениями индивидуальной фенотипической пластичности. 
Для животных скорее подходят методы оценки флуктуирующей 
асимметрии (Захаров, 1987), что также характеризует индиви­
дуальную фенотипическую пластичность (Васильев и др., 2018). 
Поскольку анализ фенотипической пластичности осуществляется 
на групповом уровне, требуется получить выборки для каждого 
симпатрического вида, входящего в таксоцен.

Важным условием получения строгой количественной оценки 
фенотипической пластичности для ценопопуляций симпатричес­
ких видов является проведение синхронных и синтопных (в пре­
делах одного биотопа, фации) сборов объектов для дальнейшего 
морфологического анализа. Полученные выборки должны быть 
статистически репрезентативными. Поскольку предполагается 
многолетнее (не менее 3-х лет) слежение за феногенетической и 
морфогенетической реакцией компонентов таксоцена, необходи­
мо ежегодное получение данных в тот же сезон (месяц) в череде 
лет наблюдений. Прослеживание сезонной и межгодовой фено­
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генетических реакций даст возможность оценить степень отно­
сительной устойчивости ценопопуляций разных видов в составе 
таксоцена, выявить толерантные (феногенетически устойчивые) и 
наиболее нестабильные в данных условиях обитания форпостные 
группировки. Для того чтобы можно было оценить в какой мере 
уклоняются форпостные ценопопуляции и таксоцены от таковых, 
которые обитают в нормальных (не экстремальных) экологиче­
ских условиях, необходимо дополнительно и также синхронно (в 
тот же месяц сезона) получить соответствующие выборки из кон­
трольных ценопопуляций и таксоценов. 

Изучение морфологической изменчивости при сопоставлении 
ценопопуляций разных симпатрических видов следует проводить 
по гомологичным структурам, элементам формы и промерам. По­
скольку эти виды относятся к одному и тому же таксоцену, то го­
мологизация признаков облегчается. Особое место в таких срав­
нениях на популяционном и ценотическом уровнях организации 
занимают также и методы оценки морфологического разнообра­
зия (disparity), которые позволяют выявить степень морфогенети­
ческой реакции как ценопопуляций, так и таксоценов на те, или 
иные условия обитания (Васильев и др., 2018). При благоприят­
ных условиях растет таксоценотическое (видовое), но снижается 
морфологическое разнообразие, и, напротив, в неблагоприятных 
условиях это соотношение изменяется на противоположное. Про­
слеживая многолетние тенденции изменений этих двух показате­
лей, можно оценить феногенетическую реакцию ценопопуляций 
и/или таксоценов на влияние условий среды. Возрастание мор­
форазнообразия отдельной ценопопуляции указывает как на не­
благоприятный характер экологических условий, так и на прояв­
ление дестабилизации морфогенетических процессов. 

Синхронно сравнивая проявления феногенетической измен­
чивости, фенотипической пластичности и морфоразнообразия 
гомологичных признаков вконтрольных и форпостных ценопо­
пуляциях и таксоценах, можно приблизиться к пониманию меха­
низмов их устойчивости. В то же время можно будет оценить и 
процессы быстрой морфогенетической перестройки при хрониче­
ском воздействии естественных и техногенных средовых факто­
ров, а также их сочетаний (Васильев и др., 2018).
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