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ВВЕДЕНИЕ

Во многих исследованиях онтогенез черепа
млекопитающих рассматривается как пример те�
леономического, канализованного (Waddington,
1942) процесса, “целью” которого является до�
стижение размеров, характерных для взрослого
животного (“целенаправленный” (Tanner, 1963),
“эквифинальный”, “компенсирующий” рост
(Riska et al., 1984)). При этом “канализация” рас�
сматривается как следствие забуференности про�
цесса онтогенеза в целом, в результате чего один
и тот же фенотип воспроизводится, несмотря на
существенные генетические вариации и варьиро�
вание экологических факторов (Waddington, 1942;
Clarke, 1998; Willmore et al., 2007). Устойчивость
онтогенеза проявляется в ограничениях влияния
на фенотип микровариаций внутренней среды
организма, проявляющихся в форме “термодина�
мического шума” и, в результате взаимодействий
между разными иерархическими уровнями раз�
вивающейся системы – молекулярно�генетиче�
ским, клеточным, организменным, популяцион�
ным и переменными окружающей среды (Atchley,
Newman, 1989; Debat et al., 2000; Zaharov, 1992; Za�

harov et al., 1997; Young, Badaev, 2006; Willmore et al.,
2007; Zelditch, Wood, 2008). М.Л. Зелдич с колле�
гами (Zelditch et al., 2004; 2006) и другие авторы
полагают, что процессы подобные “целенаправ�
ленному росту” в результате работы регуляторных
механизмов должны приводить к снижению дис�
персии значений признаков в онтогенезе, а на
уровне популяции к конвергенции параметров
индивидуальных онтогенетических траекторий. 

Согласно современным “холистическим” пред�
ставлениям индивидуальное развитие представля�
ется как комплекс процессов внутри организма,
находящегося в непрерывных информационных
и вещественно�энергетических отношениях с
окружающей средой. В частном случае, если
речь идет об отдельной подсистеме организма,
такой как череп, понятие “окружающей среды”
включает также мышцы, кровеносные сосуды и
т.д. (Zelditch, Wood, 2008). Центральным момен�
том этой концепции выступают “взаимодей�
ствия” разной природы (Willmore et al., 2007), в
результате которых формируется тот или иной
фенотип. При этом принимается существенная
роль эпигенетических взаимодействий, обеспе�
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чивающих “подстройку” фенотипа к меняющим�
ся условиям жизни организма путем изменения
транскрипции генетической информации, ней�
роэндокринной регуляции, прямой индукции
экспрессии гена хозяина симбиотическим орга�
низмом и т.п. (Gilbert, 2005). Исследования фено�
мена внутренней интеграции черепа (Михалевич,
1990; Klingenberg, 2013; Zeiditch, Carmichael, 1989
и др.) показывают, что степень связности элемен�
тов черепа не остается постоянной по мере его ро�
ста, а разные отделы черепа в онтогенезе изменя�
ются в определенной мере независимо друг от
друга и демонстрируют разную степень интегра�
ции своих элементов.

Проблему устойчивости развития можно рас�
смотреть и с позиции общих теоретических пред�
ставлений о динамике сложных систем. В данной
работе мы остановимся только на одном из аспек�
тов этой динамики, а именно процессе самооргани�
зации, который сопровождается ростом порядка в
системе. Х. Фёрстер (von Foerster, 1960) впервые
предложил использовать меру информационной
избыточности (Shanon, 1948), как оценку упорядо�
ченности или организованности системы. След�
ствием предположения о росте организованности в
процессе онтогенеза должно быть снижение эн�
тропии (разнообразия) и рост информации.
Уменьшение энтропии может произойти за счет
изменения в распределении элементов системы,
обладающих разными свойствами (изменение
свойств элементов), и/или изменения числа эле�
ментов с разными значениями одного и того же
свойства (признака) (Николис, 1989). В наблюде�
ниях, в частности, для онтогенеза черепа, исследу�
емого на уровне популяции, рост организованно�
сти должен отражаться в снижении дисперсии или
энтропии исследуемых признаков. Второй вариант
увеличения упорядоченности предполагает воз�
никновение новых относительно независимых
иерархических уровней организации, каждый из
которых “содержит” больше порядка, по сравне�
нию с исходным состоянием системы (von Foer�
ster, 1960; Пузаченко Ю., 1992). При этом в на�
блюдениях суммарная энтропия системы может
возрасти, как за счет простого роста числа ее эле�
ментов, так и за счет увеличения числа относи�
тельно независимых иерархических уровней с са�
мостоятельным управлением (подсистем). 

Таким образом, правомерна следующая рабочая
гипотеза: организованность морфологического раз�
нообразия черепа прогрессивно и последовательно
нарастает в процессе постнатального онтогенеза.
Эта гипотеза эквивалентна по содержанию предпо�
ложению о доминирующей роли процесса самоор�
ганизации в онтогенетической динамике черепа.
Рабочая гипотеза проверялась нами на примере
природных популяций двух специализированных
видов грызунов – обыкновенном слепыше (Spal+
ax microphthalmus Güldenstädt, 1770) и евразий�
ском бобре (Castor fiber Linnaeus, 1758).

Решение задачи данного исследования основано
на следующих теоретических представлениях о
морфологическом разнообразии (Пузаченко, 2013).
Череп млекопитающих рассматривается как слож�
ная высокоспециализированная полифункцио�
нальная костная система (Ромер, Парсон, 1992;
Trainor et al., 2003) с ограниченными возможностя�
ми изменений в отношениях между его частями
(подсистемами черепа). “Морфологическая систе�
ма” (морфосистема) черепа определяется как мно�
жество черепов (элементов системы), заданное на
множестве всевозможных переменных – измере�
ний (промеров) черепа. Формальная цель выделе�
ния морфосистемы – получение первичных данных
о морфологическом разнообразии на уровне вы�
борки особей. Отношения между элементами мор�
фосистемы задаются метрикой – конкретным спо�
собом измерения морфологических дистанций
между особями. “Морфологическое пространство”
(морфопространство) – это модель многомерного,
обычно, евклидова пространства, конструируемая
с целью компактного представления морфологиче�
ских дистанций между особями – элементами
морфосистемы. Каждая координата морфопро�
странства содержит независимую информацию
о положении в нем элементов морфосистемы
(“микросостояний”). Микросостояния морфо�
системы с уникальным набором значений коор�
динат, однозначно определяющих положение
данного микросостояния относительно всех
других микросостояний, образуют множество
элементов морфопространства. Между микро�
состоянием в морфологическом пространстве и
элементом морфосистемы сохраняется взаимо�
однозначное соответствие таким образом, что ев�
клидовы дистанции между микросостояниями
пропорциональны исходным морфологическим
дистанциям между элементами морфосистемы.
Совокупность всех попарных дистанций между
микросостояниями задает “структуру морфо�
пространства”. Понятие “морфологического
разнообразия” в предложенной модели включа�
ет всю совокупность свойств структуры морфо�
логического пространства и описывается набо�
ром переменных – макропараметров разнообра�
зия, являющихся функциями этой структуры и
характеризующих ее в целом (Пузаченко, 2013).
Морфологическое разнообразие, определенное
таким образом, представляет частный случай бо�
лее общего феномена – биологического разно�
образия (Пузаченко Ю., Пузаченко А., 1996; Ле�
бедева, Криволуцкий, 2002; Pavlinov, 2011).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Черепа обыкновенного слепыша представля�
ют выборку из популяции, обитающей в районе
“Стрелецкой степи” – участка Центрально�чер�
ноземного биосферного заповедника (Курская
обл.) (табл. 1). Возраст животных определяли по
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степени стертости (рисунку) жевательной поверх�
ности моляров по методике, описанной в работе
(Пузаченко, 1991). Использовано 83 промера чере�
па, снятых штангенциркулем с точностью до
0.01 мм. Среди самцов и самок показано присут�
ствие животных двух статистически значимо
обособленных размерных классов, условно назван�
ных “крупными” (форма 1) и “мелкими” (форма 2).
Количественная характеристика черепа у поло�
возрелых животных из этой популяции приведена в
работах (Пузаченко 2001а; 2001б).

Выборки черепов бобров происходили из трех
географически изолированных популяций Воро�
нежской, Тверской и Рязанской областей и при�
надлежали к подвиду C. f. orientoeuropaeus Lavrov,
1981 (табл. 1). Возраст бобров определяли по сте�
пени закрытия базального отверстия полости
пульпы коренных зубов, а у животных в возрасте
старше 3 лет – по слоистой структуре цемента в
апикальной части зуба (Сафонов, 1966; Клеве�
заль, 1988). Всего использовано 14 промеров че�
репа, произведенных с точностью до 0.1 мм. Ре�
зультаты исследования варьирования количе�
ственных и качественных признаков черепа из
этих популяций представлены в работе (Кораб�
лёв, Кораблёв, 2012).

У обыкновенного слепыша выделено 8 возраст�
ных классов: первый класс (JV0) включал самых
молодых особей с не полностью прорезавшимися
третьими молярами, второй (JV1) – особей, имев�
ших возраст от (приблизительно) одного�двух ме�
сяцев до 9 месяцев, третий (SAD0) – с возрастом от
1 до 1.5 лет, четвертый (SAD1) – от 1.5 до 2 лет, пя�
тый (SAD2) – от 2 до 3 лет, шестой (AD1) – поло�
возрелых животных от 3 до 4 лет, седьмой (AD2) –
от 5 до 7 лет и восьмой (AD3) – животных старше
7 лет. У бобра в первый возрастной класс (JV1)
включены особи с возрастом от полугода до года,
во второй (JV2) – от 1 до 2 лет, в третий (SAD) – от
2 до 3 лет, в четвертый (AD1) – от 3 до 4 года, в пя�
тый (AD2) – от 4 до 5 лет, в шестой (AD3) – от 5 до
7 лет и в седьмой (AD4) – особи старше 7 лет. 

“Нулевая” гипотеза, лежащая в основе всех ва�
риантов статистической обработки данных, состо�

ит в предположении об однородности выборок.
Для проверки статистических гипотез применяли
стандартные преимущественно непараметриче�
ские тесты и критерии (Sokal, Rohlf, 1981) такие,
как критерий Вилкоксона (Манна–Уитни) или
Краскела–Уоллиса. Схема анализа первичных
морфометрических данных состоит из четырех
блоков (рис. 1): (I) подготовка исходных данных,
(II) расчет матриц морфологических дистанций
между элементами морфосистемы, (III) построение
модели морфологического пространства, (IV) выде�
ление из дисперсии координат морфопространства
компонент, связанных с онтогенезом черепа, без
относительно к полу животного и принадлежности
к размерному “морфотипу” (обыкновенный сле�
пыш) или – к полу и к той или иной популяции
(бобр). 

Для оценки пропущенных значений промеров
(следствие повреждений черепов) использовали
метод максимизации математического ожидания
(expectation+maximization algorithm) (Dempster et al.,
1977). Во всех случаях принималась гипотеза о
случайном распределении пропусков.

Для расчета морфологических дистанций ис�
пользовали две метрики: дистанцию Евклида,
стандартизованную на объем выборки и коэффи�
циент ранговой корреляции τb Кендалла (Kendall,
1975). Дистанция Евклида представляет оценку
“расстояния” между особями в многомерном про�
странстве исходных морфометрических призна�
ков, которая отражает, прежде всего, различия
между ними по размерам черепа. Коэффициент τb
Кендалла является оценкой вероятности того, что
соответствующие ранжированные значения про�
меров черепа у двух особей совпадают, против веро�
ятности того, что они не совпадают. Таким образом,
эта метрика отражает подобие между животными в
пропорциях черепа (Пузаченко, 2006; Пузаченко,
Загребельный, 2008; Abramov et al., 2009). 

Для построения модельных морфопространств
для каждого возрастного класса использовали ме�
тод неметрического многомерного шкалирование
(МШ) (Дейвисон, 1988; Пузаченко, 2000). В ре�
зультате применения МШ к матрице морфологи�

Таблица 1. Объемы выборок черепов обыкновенного слепыша и евразийского бобра

Выборка Место сбора Bсего Cамцы Cамки

Oбыкновенный слепыш

Курская область, окрестности “Стрелецкой степи” 261 130 131

Eвразийский бобр

1 Воронежская область, район Воронежского заповедника, бассейн 
реки Воронеж

84 47 37

2 Рязанская область, район Окского заповедника, река Пра 255 118 137

3 Тверская область, район Центрально�Лесного заповедника, бассей�
ны рек Волга и Западная Двина

153 97 56
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ческих дистанций получили несколько линейно
независимых, ортогональных переменных (оси
многомерного шкалирования, ОМШ). ОМШ, в от�
личие от исходных измерений черепа, содержат
информацию о варьировании (как правило) более
чем одного промера черепа. Оптимальная размер�
ность модели оценивали согласно методу, предло�
женному в нашей статье 2003 года (Куприянова
и др., 2003). ОМШ морфопространств, построен�
ных на основе матрицы евклидовых дистанций
обозначаются в работе буквой E (E1, E2, …), по�
строенных на базе коэффициента τb Кендалла –
K (K1, K2, …).

Для выделения из ОМШ компонент диспер�
сии, независимых от пола, размерных классов
(слепыши) и популяционных особенностей (боб�
ры) использован дисперсионный анализ в форме
обобщенной линейная модели (LGM) (Nelder,
Wedderburn, 1972) и анализ компонент дисперсий
(Searle et al., 1992).

Для измерения различных аспектов морфоло�
гического разнообразия в работе использованы
следующие макропеременные структуры морфо�
пространств (Пузаченко, 2011; 2013): (1) информа�
ционная энтропия (H) – сумма энтропии всех коор�
динат морфопространства, (2) мера организованно�
сти (MO) и 3) расхождение Кульбака–Лейблера (J).

Для каждой модели морфопространства H рас�
пределения микросостояний оценивалась по

формуле:  

где N – объем выборки, pi – выборочная оценка ве�
роятности наблюдения микросостояний в i�ом ин�
тервале значений ОМШ (i = 1, 2, …k), d – размер�
ность модели морфопространства, число ОМШ.
Так как энтропия вычисляется на основе случай�
ных выборок, то она имеет статистическую ошиб�
ку (mH ), зависящую, прежде всего, от объема вы�
борки (N) (Крамаренко, 2005): mH =

 

Мера организованности вычислялась по форму�

ле:  =  MO изменяется от

0 (минимум “порядка” – стохастическая система)
до 1 (максимум “порядка”, абсолютно детермини�
рованная система). 

Расхождение Кульбака–Лейблера рассчиты�

валось по формуле:  –

–  где  – выборочные отно�
сительные частоты наблюдаемого распределе�

ния,  – соответствующие частоты модельного
распределения (Kullback, Leibler, 1951). Макропа�
раметр J использован в качестве оценки величи�
ны отклонения наблюдаемого распределения
микросостояний в морфопространстве от гипоте�
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тического нормального распределения с выбо�
рочными параметрами. Нормальное распределе�
ние микросостояний интерпретировали как мо�
дель, соответствующую гипотезе “стационарного
состояния” морфосистемы. 

Объем малых выборок (20–40 экз.) существенно
влияет на величину информационных переменных.
В логарифмической шкале зависимость от N запи�
сывается в виде линейной функции. Калибровка
макропараметров состоит в вычитании из их значе�
ний линейного тренда, в соответствии со следую�

щим преобразованием:  +

+  Здесь часть суммы (в квадратных
скобках) соответствует операции вычитания линей�
ного тренда. Второй член суммы – масштабная
константа, возвращающая исходный масштаб дан�
ным после вычитания тренда.  – среднее значе�
ние объема выборки, или медианна. Последнюю
величину можно рекомендовать к использованию
во всех случаях.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Индивидуальные модели морфопространств
существенно различаются по величине размерно�
сти и, соответственно, по величине энтропии
(табл. 2 и 3). Большая часть промеров черепа у
обоих видов коррелирует с первой ОМШ. Раз�
мерность морфопространства связана с числом
промеров черепа, изменяющихся независимо
друг от друга, в частности, от “общих” размеров
черепа, воспроизводимых ОМШ E1. Нижний
уровень качества воспроизведения дисперсии ис�
ходных промеров линейной комбинацией ОМШ
(коэффициент детерминации в табл. 2 и 3) опре�
деляется перечнем промеров с максимальной до�
лей стохастического варьирования и не остается
постоянным в разных возрастных классах.

Результаты дисперсионного анализа, в кото�
ром в качестве факторов выступали пол живот�
ных, принадлежность к определенному морфоти�
пу (обыкновенный слепыш) и популяции (бобр)
представлены в табл. 2 и 3. 

Половой диморфизм у слепышей является ве�
дущим фактором, определяющим ограничения
дисперсии ОМШ E1и K1, начиная c возрастного
класса SAD2. Роль полового диморфизма, как
фактора упорядочивающего морфологическое
разнообразие, увеличивается с возрастом. Вклад в
дисперсию ОМШ фактора принадлежности к од�
ному из двух морфотипов не превышает 30% и
выявляется только у животных старше трех лет. 

У бобра половой диморфизм отмечен только у
неполовозрелых особей, преимущественно в груп�
пе полугодовалых животных. Его максимальный
вклад составил около 30%. Влияние на дисперсию
ОМШ принадлежности особей к разным геогра�
фическим популяциям наблюдается в разной сте�
пени во всех возрастных классах.

[ ( lg )]cal
i i ix x a b N= − +

( lg ).a b N+

N
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Средние значения H количественно близки у
двух видов (табл. 4). На фоне относительно глад�
кого изменения размеров черепа между последо�
вательными во времени возрастными классами,
H, MO и J в процессе онтогенеза изменялись в
широких пределах. Это определенно указывает на
изменение свойств морфосистемы и возрастную
перестройку отношений (структуры корреляций)
между исходными промерами черепа (рис. 2, 3, 4).

В возрастной динамике H, MO и J проявляются
специфические особенности видов. У обыкно�
венного слепыша обнаружена достоверная отри�
цательная корреляция (r (Спирмена) = –0.81)
между энтропией ОМШ морфопространства раз�
нообразия размеров черепа и соответствующей
мерой организованности: в случае высокой раз�
мерности морфопространства и высокой энтро�
пии морфосистема характеризуется низкой орга�
низацией и наоборот. Для морфопространства
пропорций черепа эта же зависимость выражена
только на уровне тенденции. Расхождение Куль�
бака–Лейблера для ОМШ морфопространств
разнообразия размеров на уровне тенденции по�
ложительно коррелирует с мерой организованно�
сти (r (Спирмена) = 0.71). Это означает, что на
максимуме организованности разнообразия раз�
меров черепа морфосистема наиболее удалена от
своего потенциального стационарного состоя�
ния. Отмечена тенденция к положительной кор�
реляции (r (Спирмена) = 0.60) расхождений Куль�
бака–Лейблера для моделей разнообразия разме�

ров и пропорций черепа, что указывает на
определенную синхронизацию отклонений от
стационарного состояния по обеим компонентам
морфологического разнообразия (рис. 4).

У бобра параметры морфологического разно�
образия не демонстрируют значимых корреля�
ций. На рис. 2–4 видно, что у взрослых животных
синхронно изменяется энтропия моделей разно�
образия размеров и пропорций черепа, мера орга�
низованности, а у неполовозрелых – расхожде�
ние Кульбака–Лейблера. 

Для проверки рабочей гипотезы о росте органи�
зованности в постнатальном онтогенезе черепа и
доминировании процесса самоорганизации прин�
ципиально, что у обоих видов ни один из трех пара�
метров морфологического разнообразия не демон�
стрирует устойчивого временного тренда (рис. 2–4).
Следовательно, результаты исследования возраст�
ной динамики параметров морфологического раз�
нообразия черепа не подтверждают рабочую гипо�
тезу о последовательном росте организованности
морфосистемы черепа в постнатальном онтогенезе.

ОБСУЖДЕНИЕ

Вывод данной работы об отсутствии устойчи�
вого роста организованности морфосистемы че�
репа в онтогенезе соответствует результатам ана�
логичных исследований черепа зубра (Bison bo+
nasus (Linnaeus, 1758)) и лесной куницы (Martes
martes (Linnaeus, 1758)) (Пузаченко, 2013). Во всех

Таблица 4. Характеристика параметров морфологического разнообразия размеров и пропорций черепа обыкно�
венного слепыша и евразийского бобра

Параметр 
разнообразия Среднее Медиана Минимум Максимум Коэффициент 

вариации, %

Обыкновенный слепыш

Разнообразие размеров черепа

H 9.64 ± 1.1 9.64 5.82 15.2 32.3
MO 0.17 ± 0.011 0.17 0.12 0.20 17.9
J 0.16 ± 0.04 0.12 0.05 0.40 70.1

Разнообразие пропорций черепа

H 7.00 ± 1.38 6.53 4.17 16.2 55.8
MO 0.13 ± 0.004 0.13 0.12 0.20 7.8
J 0.17 ± 0.021 0.15 0.07 0.30 35.6

Евразийский бобр

Разнообразие размеров черепа

H 9.35 ± 1.45 8.54 6.49 17.5 41.0
MO 0.21 ± 0.009 0.21 0.17 0.24 11.0
J 0.074 ± 0.009 0.073 0.051 0.12 30.3

Разнообразие пропорций черепа

H 8.95 ± 1.24 9.12 4.55 13.9 36.7
MO 0.17 ± 0.011 0.17 0.13 0.20 16.9
J 0.10 ± 0.015 0.09 0.054 0.16 39.2



ОНТОГЕНЕЗ  том 45  № 3  2014

МОРФОЛОГИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ В ПОСТНАТАЛЬНОМ ОНТОГЕНЕЗЕ ЧЕРЕПА 195

18

16

14

12

10

8

6

4
11876420 31 5 9

58

56

54

52

50

48

46

44

– средняя

Наибольшая длина черепа, мм

– ±ошибка средней

– ±95% доверителиный

S. microphthalmus

AD1

– разнообразие размеров черепа
– разнообразие пропорций черепа

SAD1

SAD2

SAD1

SAD0

SAD2

AD1

SAD0
AD2

AD3

JV1

JV1
JV0

JV0

AD2

AD3

JV0
JV1

SAD0
SAD1

SAD2
AD1

AD2 AD3

Годы

Б
и

т/
м

и
к

р
о

со
ст

о
ян

и
е

10

интервал

20

16

14

12

10

8

6

4
11876420 31 5 9

150

135

130

125

120

115

110

105

– средняя

Наибольшая длина черепа, мм

– ±ошибка средней

– ±95% доверителиный

C. fiber

AD1

– разнообразие размеров черепа
– разнообразие пропорций черепа

SAD

AD1

AD2

AD3

JV1

JV1

JV2

AD2

JV1

SAD

AD1
AD2 AD4

AD3

Годы

Б
и

т/
м

и
к

р
о

со
ст

о
ян

и
е

10

интервал

16 AD3

SAD

JV2

AD4

AD4

JV2

140

145

Рис. 2. Возрастная динамика энтропии моделей морфопространств разнообразия размеров и пропорций черепа обык�
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случаях возрастная динамика параметров морфо�
логического разнообразия отражает смену состо�
яний с разной величиной энтропии, организо�
ванности разнообразия и отклонения от “стацио�
нарной модели”. 

Отметим, что проблема выявления и объяснения
закономерностей морфологического разнообразия,
как обобщенного результата сложного комплекса
процессов в рамках индивидуального развития с ис�
пользованием набора информационных перемен�
ных, практически не ставилась до сих пор в рамках
морфометрических исследований. Поэтому мы не
располагаем материалом для полноценного обсуж�
дения результатов данной работы. В рамках обсуж�
дения целесообразно более подробно остановится
на исследованиях М.Л. Зелдич с коллегами (Zelditch
et al., 2004; 2006), которые по постановке задачи
наиболее близки к нашему исследованию. Авто�
ры изучили динамику дисперсии и ковариации
отдельных признаков в постнатальном онтоге�
незе черепа домовой мыши (Mus musculus domes+
ticus L. 1758) и хлопковой крысы (Sigmodon ful+
viventer J.A. Allen, 1889). Проверялась гипотеза о
последовательном снижении дисперсии и усиле�
нии ковариации признаков черепа в процессе
“целенаправленного” роста. В отношении фор�
мы черепа (оценивалась методами геометриче�
ской морфометрии) было обнаружено, что дис�
персия резко снижается в самый ранний период
постнатального онтогенеза, а в последующем до
половозрелого состояния этот показатель флук�
туирует, но изменяется незначительно. Динамика
дисперсии изменчивости размеров оказалась не�
зависимой от соответствующей динамики формы
черепа. Она имела более сложный вид квазицик�
лических колебаний. У хлопковой крысы сниже�
ние дисперсии с возрастом оказалось статистиче�
ски недостоверно. У домашних мышей такая связь
была статистически значима. Выявлена суще�
ственная разница в величинах дисперсии между
двумя видами грызунов. Авторы подчеркивают,
что “снижение дисперсии, казалось, не является
результатом общего регулирования размера черепа
или этапа онтогенеза…” (Zelditch et al., 2004).

Исследование ковариационных и корреляци�
онных матриц также не выявило доказательств ги�
потезы, о том что “канализация” последовательно
уменьшает отклонения, возникающие на предше�
ствующих стадиях онтогенеза (Zelditch et al., 2006).
Напротив, между соседними возрастными стадия�
ми наблюдалась существенная перестройка корре�
ляционных и ковариационных матриц. В литера�
туре имеются достаточно противоречивые сведе�
ния о наличии специфических “модулей” или
“блоков” в черепе позвоночных и в том числе мле�
копитающих, костные элементы которых объеди�
нены эволюцией происхождения и/или выполня�
емыми функциями (Михалевич,1990; Zelditch,
Wood, 2008; Gol’din, 2007; Singh et al., 2012; Rose�
man et al., 2010; Marroig, Cheverud, 2001 и др.). С

одной стороны, в ряде случаев статистически под�
тверждается наличие относительно устойчивых
подсистем, и даже их генетическая природа, с дру�
гой стороны, показана сильная изменчивость кор�
реляционных и ковариационных матриц внутри
вида или внутри таксона более высокого ранга
(род, подсемейство). В нашем примере разная раз�
мерность морфопространств возрастных групп
указывает на изменение корреляционной струк�
туры исходных промеров. Снижение размерно�
сти модели соответствует усилению, в среднем,
корреляции между измерениями, а рост размер�
ности – ослаблению. Кроме этого происходят
количественные изменения корреляции проме�
ров с отдельными координатами морфопро�
странства. Исследованию структуры отношений
между промерами черепа слепышей и бобра бу�
дет посвящена отдельная работа.

Последовательность смен состояний морфоси�
стем черепа в онтогенезе напоминает квазицикли�
ческие колебания. Такой характер динамики кос�
венно указывает на результат работы автоколеба�
тельных процессов в морфосистеме черепа. В свою
очередь это предполагает наличие механизма от�
рицательной обратной связи. Возможными источ�
никами возникновения отрицательных связей мо�
гут выступать: конкуренция за метаболиты между
растущими частями черепа (Klingenberg, Nijhout,
1998) и влияние на рост кости жевательной муску�
латуры и мышц шейного отдела (Moore, 1967; Her�
ring, 2007 и др.).

В целом, совокупность имеющихся в нашем
распоряжении данных позволяет утверждать, что
гипотеза о прогрессивном росте организованности
черепа в процессе индивидуального развития в ре�
зультате эпигенетической канализации не объяс�
няет эмпирические данные по динамике парамет�
ров морфологического разнообразия. Требование
модели – положительный рост организованности
(снижение разнообразия) соблюдается только на
локальных временных интервалах и не распростра�
няется на весь процесс индивидуального развития.
Переопределенная рабочая гипотеза для будущих
исследований может быть сформулирована сле�
дующим образом: морфосистема черепа млеко�
питающих в период постнатального онтогенеза
претерпевает закономерные переходы между бо�
лее организованными и менее организованными
состояниями, периодически приближаясь/уда�
ляясь к/от “стационарному состоянию”. Подоб�
ная динамика характеризует “морфосистему че�
репа” как динамическую и нелинейную. При
этом наблюдаемые средние величины меры ор�
ганизованности (табл. 4) лежат в характерном
интервале значений (0.1–0.3), типичном для
“вероятностно�детерминированных” сложных
систем (Бир, 1963; Крамаренко, 2005; Пузачен�
ко, 2013).
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Abstract—This is the first study to describe the results of measurement of three information parameters of
morphological diversity (entropy, the measure of organization, and the Kullback–Leibler divergence) in the
course of postnatal development of the skull in the populations of two rodent species (greater mole rat (Spalax
microphthalmus Guld.) and Eurasian beaver (Castor fiber (L.)). The terms “morphosystem” and “morpho�
logical space” and its structure are introduced. Within the framework of the developed approach, “morpho�
logical diversity” is considered as a variable associated with the morphological space structure. Testing the hy�
pothesis of the dominance of self�organization processes and an increase in the organization of the morpho�
logical diversity of the skull in the course of ontogeny showed its inconsistency. The morphosystem of the skull
of the studied species undergoes transitions between more organized and less organized states, periodically
approaching and departing from the “steady state.” Such dynamics characterizes the morphosystem of the
skull as a dynamic and nonlinear system.

Keywords: morphosystem, morphological space, morphological diversity, mammalian skull, age dynamics,
Spalax microphthalmus, Castor fiber



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


