
ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ, 2019, № 1, с. 52–61

52

КОНЦЕПЦИЯ ПОЛИВАРИАНТНОСТИ ОНТОГЕНЕЗА
И СОВРЕМЕННАЯ ЭВОЛЮЦИОННАЯ МОРФОЛОГИЯ

© 2019 г.   А. А. Нотов*, @, Л. А. Жукова**
*Тверской государственный университет, Россия, 170100 Тверь, ул. Желябова, 33

**Марийский государственный университет, Россия, 424000 Йошкар-Ола, пл. Ленина, 1
@E-mail: anotov@mail.ru

Поступила в редакцию 07.05.2018 г.
После доработки 31.07.2018 г.

Принята к публикации 31.07.2018 г.

Рассмотрена возможность использования концепции поливариантности онтогенеза в эволюцион-
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Интерес к морфологии способствовал про-
грессивному развитию эволюционной биологии
в ХХ в. (Серебрякова, 1972, 1983; Meyen, 1973,
1984; Воробьева, Мейен, 1988; Воробьева, 1991;
Мамкаев, 1991, 1996 и др.). Однако активный рост
молекулярной филогенетики на рубеже ХХ–ХХI вв.
привел к падению престижа эволюционной мор-
фологии (Тимонин, 2001 и др.). В настоящее вре-
мя ситуация стала критической (Расницын, 2014;
Ivanova-Kazas, 2016; Notov, 2016 и др.). Тем не ме-
нее некоторые работы все же позволяют надеять-
ся на возобновление внимания к изучению струк-
турной эволюции (Тимонин, 2011; Mamkaev, 2011;
Пожидаев, 2015; Kosevich, 2015; Rasnitsyn et al.,
2015; Notov, 2016, 2017; Rutishauser, 2016; Кузнецо-
ва, Тимонин, 2017; Матюхин, 2017; Нуралиев
и др., 2017; Pardo et al., 2017; Simpson et al., 2017;
Harrison, Morriss, 2018 и др.). В этой связи актуа-
лен анализ концепций, которые могли бы спо-
собствовать укреплению позиций эволюционной
морфологии. На наш взгляд, заслуживает внима-
ния концепция поливариантности (ПВ) онтоге-
неза, или в более общем виде ПВ развития (Жуко-
ва, 1986, 1995, 2008; Поливариантность…, 2006;
Нотов, Жукова, 2013).

Возникновение представлений о ПВ индиви-
дуального развития организма (Сабинин, 1963;
Воронцова, Заугольнова, 1978; Жукова, 1986 и
др.) было связано в большей степени с изучением
онтогенеза растений. В зоологии они появились
позднее (Макаров, 1991; Оленев, Григоркина,
1998; Оленев, 2002 и др.). Концепция ПВ сформи-
ровалась как подход к анализу гетерогенности по-
пуляций (Жукова, Комаров, 1990; Жукова, 1995).

Сейчас она приобретает статус общебиологиче-
ской парадигмы, которая рассматривает ПВ как
универсальное свойство живых объектов разного
уровня организации (Поливариантность…, 2006;
Нотов, Жукова, 2013, 2016).

Цель работы – оценка возможности использо-
вания концепции ПВ в эволюционных исследо-
ваниях, анализ ее методических основ и связей с
другими подходами.

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА
КОНЦЕПЦИИ ПВ

В рамках концепции ПВ онтогенез понимается
как весь процесс индивидуального развития – от
зиготы или иного зачатка (диаспоры) до естествен-
ной смерти на завершающих этапах вследствие
старения (Жукова, 1995). Принята универсальная
схема периодизации онтогенеза с высоким уров-
нем детализации (Уранов, 1975; Жукова, 1995; Жу-
кова, Зубкова, 2016 и др.). Для семенных растений
отмечают, как правило, 4–5 периодов и 11–12 он-
тогенетических состояний (Жукова, 1995; Жуко-
ва, Зубкова, 2016).

Концепция ориентирована на выявление всех
возможных различий между особями в популя-
ции. Они рассматриваются как результат прояв-
ления ПВ онтогенеза. Учтена специфика онтоге-
неза растений. В связи с активным морфогенезом
в течение всей жизни его пластичность достигает
высокого уровня. Различные пути (траектории)
развития весьма многообразны (Жукова, 1995;
Нотов, 1999). Обычны варианты с “выпадением”
отдельных онтогенетических состояний, может
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нарушаться их последовательность, варьирует
степень полноты онтогенеза. Нередко в ходе он-
тогенеза изменяется жизненная форма, утрачива-
ется целостность организма, происходит его раз-
деление на части (партикуляция) с образованием
дочерних особей (Жукова, 1995, 2008 и др.).

Систематизация вариантов проводится в соот-
ветствии с общими принципами системного ана-
лиза организма и онтогенеза (Жукова, 1995, 2008;
Нотов, Жукова, 2013 и др.). При классификации
учитываются связь с универсальными аспектами
организации, отношение к определенному струк-
турному уровню, масштаб индивидуальных раз-
личий хода онтогенеза, характер взаимосвязей с
другими вариантами. С основными аспектами ор-
ганизации сопряжены соответствующие надтипы
ПВ – структурная, функциональная, динамиче-
ская и путей онтогенеза. В качестве надтипов вы-
делены ПВ размножения и циклов воспроизведе-
ния. Специфика внешних связей объекта рассмот-
рена в пределах надтипа экологическая ПВ. Связь
различий с определенным структурным уровнем
(молекулярный, клеточный, организменный) от-
ражена в названии некоторых типов. Среди них,
например, биохимическая, анатомическая и мор-
фологическая ПВ. В пределах морфологического
типа организменному уровню соответствует ПВ
жизненных форм (Поливариантность…, 2006;
Жукова, 2008 и др.). Масштабами изменения хода
онтогенеза отличаются ПВ темпов индивидуаль-
ного развития и ПВ путей онтогенеза. В первом
случае варьирует динамика формирования опре-
деленных онтогенетических состояний, в послед-
нем существенно трансформируется типичный
ход онтогенеза. Варианты могут быть независимы-
ми, взаимосвязанными или иерархически сопод-
чиненными, что существенно осложняет создание
классификации (Нотов, Жукова, 2016). Характер
связей выявляется при анализе спектра ПВ кон-
кретного объекта. В одной из последних версий
классификации ПВ онтогенеза выделены 7 надти-
пов и 11 типов (Нотов, Жукова, 2013, 2016).

Предложенный подход отражает специфику
организации и индивидуального развития не
только растений, но и других модульных живых
существ (Нотов, 1999; Notov, 2015, 2016). Он мо-
жет быть применен также и к унитарным орга-
низмам. Начата разработка общей классифика-
ции типов ПВ (Нотов, Жукова, 2013, 2016).

Таким образом, концепция дает целостное
представление о многообразии форм ПВ, ориен-
тирована на детальный анализ всех возможных
проявлений вариабельности онтогенеза. При этом
учитываются варианты различного масштаба и
степени сложности, сопряженные с разными ас-
пектами организации и структурными уровнями.
Концепция используется в качестве одного из
способов оценки гетерогенности популяций (По-

ливариантность…, 2006). Актуально сопоставле-
ние его с другими подходами к изучению вариа-
бельности и разнообразия.

ДРУГИЕ ПОДХОДЫ К АНАЛИЗУ 
ВАРИАБЕЛЬНОСТИ

В рамках нашей задачи заслуживают внимания
направления, связанные с изучением вариабель-
ности индивидуального развития и эволюционной
проблематикой. Особый интерес представляют
подходы, которые можно использовать для выяс-
нения модусов эволюции структурного разнооб-
разия.

Основной метод эволюционной морфологии
сравнительно-морфологический. В рамках кон-
структивно-морфологических исследований в
1970–1980-е гг. сформировался мерономический
подход (Мейен, 1978; Воробьева, Мейен, 1988 и др.).
Он был ориентирован на анализ номотетического
аспекта морфологической эволюции (Meyen,
1973; Мейен, 1990 и др.). Развитие этого направ-
ления позволило переосмыслить широкий круг
мировоззренческих и методологических проблем
(Чайковский, 1990; Чебанов, 2017). Был сделан
фронтальный анализ обширного материала по
современным и ископаемым организмам (Meyen,
1973, 1984; Мейен, 1987 и др.). Он помог выявить
нетривиальные модусы морфологической эволю-
ции, феномен транзитивного полиморфизма
(Мейен, 1987, 1988 и др.). В рамках конструктив-
но-морфологического подхода были выяснены
общие модусы структурных преобразований, раз-
работаны представления о ступенях эволюции
морфофункциональных систем, метод морфоло-
гических спектров, принцип исходного архети-
пического многообразия (Мамкаев, 1991, 1996,
2004; Воробьева, 2006; Mamkaev, 2011 и др.). В
связи с активным развитием evo-devo в центре
внимания сейчас оказались механизмы транс-
формации и сопряженные с ними пути преобра-
зования онтогенеза (Воробьева, 2006, 2007, 2010;
Шишкин, 2010; Озернюк, Исаева, 2016 и др.).

В рамках традиционных для синтетитческой
теории эволюции исследований изменчивости и
полиморфизма популяций сформировалась фене-
тика (Яблоков, 1980 и др.). Групповой анализ из-
менчивости был направлен на выяснение специфи-
ки микроэволюционных процессов. Изучали также
закономерности становления гомологичных при-
знаков в онтогенезе (Воробьева, Медведева, 1980).
В настоящее время вызывает интерес связь с мак-
роэволюционной проблематикой. Активно раз-
вивается популяционная мерономия (Васильев,
2005; Васильев, Васильева, 2009 и др.). Она синте-
зировала представления эпигенетической теории
эволюции, номогенеза (в понимании Мейена) и
эволюционной экологии. Стали проводить ана-
лиз эпигенетической дивергенции таксонов раз-
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Таблица 1. Сравнительная характеристика подходов к анализу вариабельности

Примечание. ПВ – поливариантность; ЭВ – эволюция, эволюционный; МИЭВ и МАЭВ – микро- и макроэволюция.

Характеристика Концепция
ПВ онтогенеза

Популяционная
мерономия

Конструктивно-
морфологический подход

Объекты Организм, популяция, вид Популяция, вид,
таксоны надвидового ранга

Виды, таксоны надвидового 
ранга, их архетипы

Предмет
исследования

Вариабельность онтогенеза,
разнообразие его вариантов

Вариабельность фенов и фено-
композиций, разнообразие 
фенотипов

Вариабельность меронов, 
архетипов,
разнообразие рефренов

Задачи Выявление и анализ
полного спектра вариантов 
онтогенеза, которые сопря-
жены со всеми аспектами 
организации биосистем

Выяснение закономерностей 
гомологической изменчивости 
морфологических структур

Комплексный анализ
структурного разнообразия,
выяснение закономерностей
и модусов его ЭВ-преобразо-
вания

Связь с 
ПВ онтогенеза

Вариабельность онтогенеза – 
ключевой аспект анализа;
ПВ – главная идея 
и основное содержание кон-
цепции

Изучение изменчивости как 
одного из результатов вариа-
бельности развития косвенно 
связано с анализом ПВ онтоге-
неза; выявляется популяцион-
ная специфика программ 
развития

Среди компонентов методо-
логической базы концепция 
эволюции онтогенеза,
теория филэмбриогенеза;
представления о многообра-
зии креодов согласуются
с идеей ПВ онтогенеза

Система корреляций Не анализируются Обязательный элемент
исследований

Ключевой объект морфо-
функционального 
и исторического анализа

МИЭВ-проблематика Не рассматривается, 
но результаты значимы для 
оценки мобилизационного 
резерва изменчивости

Основной метод анализа 
МИЭВ-процессов

Интересен как компонент 
общей методологии типологи-
ческого анализа

МАЭВ-проблематика Не рассматривается,
но результаты могут пред-
ставлять интерес для ее ана-
лиза

Позволяет выявлять связи 
МИЭВ- и МАЭВ-процессов, 
выяснять филогенетические 
отношения

Методическая основа выявле-
ния общих закономерностей 
МАЭВ

Значение для
ЭВ-морфологии

В сочетании с анализом кор-
реляций и архетипов таксо-
нов может способствовать 
выявлению модусов морфо-
логической ЭВ

Помогает оценивать ЭВ-роль 
параллелизмов и морфологи-
ческих новаций, решать про-
блемы гомологизации

Основной подход к анализу 
результатов и модусов морфо-
логической ЭВ, ее механизмов 
и закономерностей

ного ранга, филогенетических связей и исследо-
вания транзитивного полиморфизма по большому
числу структур. Изучение эпигенетических аспек-
тов транзитивного полиморфизма позволило соот-
нести механизмы микро- и макроэволюционных
трансформаций морфогенеза (Васильев, Василье-
ва, 2009). С позиции эволюционной морфологии
более значимы предлагаемые способы выявления
гомологии, эволюционной роли параллелизмов и
морфологических новаций.

Актуально сопоставление разных подходов.
Особое значение имеет выяснение степени сход-
ства их целевых установок и методологической

специфики. Такой анализ позволит оценить воз-
можность синтеза подходов.

О ВОЗМОЖНОСТИ СИНТЕЗА ПОДХОДОВ

Отмечены три подхода к анализу разнообразия
и вариабельности: концепция ПВ онтогенеза, по-
пуляционная мерономия, конструктивно-морфо-
логический подход. Из них пока лишь последний
нашел широкое применение в эволюционной
морфологии (Воробьева, Мейен, 1988; Мамкаев,
1991 и др.). При сравнении подходов (табл. 1) он
рассмотрен в варианте, который используется в
эволюционных исследованиях – в контексте ме-
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рономии Мейена (Meyen, 1973; Мейен, 1978
и др.), в сочетании с концепцией эволюции онто-
генеза (Шмальгаузен, 1982; Шишкин, 1987, 2010
и др.) и морфофункциональным анализом (Воро-
бьева, 2007). В рамках всех трех подходов реализу-
ется системная методология (Воробьева, 2006;
Васильев, Васильева, 2009; Нотов, Жукова, 2013,
2016 и др.).

Специфика определяется прежде всего особен-
ностями объектов, предметов и задач исследова-
ний, характером связей с ПВ онтогенеза, микро- и
макроэволюционной проблематикой и эволюци-
онной морфологией (табл. 1). В отличие от других
подходов в концепции ПВ рассматривается не
только вариабельность структур, но и многообра-
зие вариантов, связанных со всеми аспектами
изучения организмов (табл. 1). Полный спектр
вариантов создает базу для взаимодействия с ге-
нетикой и биологией развития. Такой синтез даст
возможность выявлять характер связи каждого
варианта с процессами развития. Результаты ге-
нетиков подтвердили значительное разнообразие
механизмов, лежащих в основе любого типа из-
менчивости (Тиходеев, 2012, 2013). Особенно не-
однородны варианты онтогенетической изменчи-
вости (Тиходеев, 2013). Она не связана жестко ни с
конкретной формой наследования, ни с опреде-
ленными молекулярными механизмами, может
сочетаться с разными элементами наследствен-
ной и ненаследственной изменчивости.

Основой для выявления механизмов эволюци-
онных преобразований стала концепция эволю-
ции онтогенеза (Шмальгаузен, 1982; Шишкин,
1987, 2010; Озернюк, Исаева, 2016 и др.). Общие
представления о популяции, онтогенезе и много-
образии его вариантов согласуются с базовыми
положениями концепции ПВ и популяционной
мерономии. В эволюционных исследованиях попу-
ляция исходно рассматривалась как саморегулиру-
ющаяся полиморфная система (Шмальгаузен,
1968). Предполагалось, что “надындивидуальные
биологические системы в пределах вида” имеют
определенные уровни “генетического и модифи-
кационного полиморфизма, … соотношений меж-
ду разными полами и между возрастными форма-
ми, длительности жизни и ее этапов, плодовитости
и скорости смены поколений и многие другие чер-
ты организации, характеризующие эволюцион-
ную пластичность” (Шмальгаузен, 1968, с. 174).
Фактически в неявном виде наряду со структур-
ной была отмечена ПВ способов размножения и
воспроизведения, темпов онтогенеза, но без ис-
пользования терминологии концепции ПВ. Обра-
щалось также внимание на то, что модификации
могут проявляться “в течение всего онтогенеза
каждой особи, начиная от зиготы и до конца ее
жизни” (Шмальгаузен, 1968, с. 33). Сходство
ключевых положений определяет возможность
взаимодействия подходов. Представления о ме-

ханизмах вариабельности (ПВ) онтогенеза и ее
эволюционной роли могут способствовать разви-
тию теоретической базы каждого подхода. Пока
они в должной степени сформированы только в
рамках концепции эволюции онтогенеза и учи-
тываются при выявлении модусов морфологиче-
ской эволюции (табл. 1).

Типологические исследования на основе кон-
структивно-морфологического подхода характери-
зуются наиболее высоким уровнем абстрагирова-
ния. Их объекты – мероны, архетипы; выясняется
мерономическое разнообразие таксонов высокого
ранга (табл. 1). Ключевое значение имеет анализ ва-
риабельности этих объектов, фактически рассмат-
риваются спектры ПВ в пределах крупной система-
тической группы. При изучении морфологической
эволюции подчеркивается значимость представ-
лений о возможных путях трансформации морфо-
генеза и онтогенеза (Воробьева, Мейен, 1988; Ти-
монин, 2011 и др.). С точки зрения взаимодействия
конструктивно-морфологического направления с
другими подходами интересны получаемые при их
использовании спектры изменчивости структур и
вариантов путей онтогенеза. Такие спектры облег-
чают конструирование архетипа, оценку изменчи-
вости радикала таксона, уровня и характера вари-
абельности меронов. Направленная изменчи-
вость архетипических признаков – основа для
дивергенции таксонов (Любарский, 1996).

Возможности каждого из трех подходов суще-
ственно расширяет изучение корреляционных
связей. Однако в рамках концепции ПВ они пока не
рассматриваются (табл. 1). Анализ системы корре-
ляций достаточно полно раскрывает специфику
взаимоотношений между разными характеристика-
ми и вариантами. Он создает основу для конструи-
рования архетипа (Любарский, 1996). Данные о
корреляциях помогают соотносить устойчивость и
изменчивость, рассматривать проблему целост-
ности (Ростова, 2002).

Концепция ПВ открыта для взаимодействия с
другими подходами. Оно позволит в определен-
ной степени расширить область ее применения.
Полные спектры вариантов могут быть полезны
для оценки мобилизационного резерва изменчи-
вости (табл. 1), выявления архетипов, примеров
транзитивного полиморфизма. Решение этих за-
дач значимо в контексте микро- и макроэволю-
ционной проблематики.

СПЕКТРЫ ПВ
И ЭВОЛЮЦИОННАЯ МОРФОЛОГИЯ

“Создание целостной теории онтогенеза” –
одна из ключевых задач развития эволюционной
морфологии “на ее пути к новому синтезу” (Во-
робьева, 1991, с. 256). Каким же образом можно
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реализовать потенциал междисциплинарных свя-
зей концепции ПВ?

При выяснении модусов морфологической
эволюции в равной степени интересны проявле-
ния устойчивости и вариабельности. Примене-
ние конструкционно-морфологического подхода
предполагает выявление архетипов таксонов высо-
кого ранга и выполнение масштабного мерономи-
ческого анализа. При использовании концепции
ПВ необходимого для этого уровня абстрактности
можно достигнуть путем упорядочивания индиви-
дуальных спектров ПВ с учетом специфики кор-
реляционной системы и получения интегрально-
го спектра с помощью их поэтапного обобщения.

Для разработки методических основ учета дан-
ных о спектрах ПВ в эволюционной морфологии
актуален специальный анализ крупных таксонов
со значительным структурным многообразием.
Особенно интересны группы, в которых выявле-
ны модусы эволюционных преобразований, изу-
чена система корреляций, оценена гетероген-
ность популяций с позиции концепции ПВ. В
этом случае привлечение данных о разных типах
ПВ облегчает уточнение и детализацию обнару-

женных модусов, выяснение механизмов струк-
турных преобразований.

К числу таких модельных таксонов можно от-
нести, например, злаки (Poaceae) и подтрибу Al-
chemillinae Rothm. (Rosaceae). Каждая из этих
групп была объектом комплексного анализа (Се-
ребрякова, 1968, 1971, 1974; Жукова, 1986, 1995;
Notov, Kusnetzova, 2004; Курченко, 2010 и др.).
Они интересны с точки зрения структуры корре-
ляционных систем.

Многие структурные и ритмологические осо-
бенности злаков коррелируют со строением побега
(Серебрякова, 1968, 1971, 1974). Оно определяет
специфику структуры и ритма роста на всех этапах
морфогенеза побега и сопряжено с основными
программами формирования системы побегов,
включая общий алгоритм ее развития в онтогенезе
(табл. 2). Возникновение розеткообразующих форм
обусловлено особенностями экологической диф-
ференциации видов (Серебрякова, 1968, 1971). Все
это позволило предложить оригинальную систему
жизненных форм злаков, которая базируется на
представлениях об их биоморфологической эволю-
ции. В качестве основополагающего признака вы-

Таблица 2. Спектр поливариантности (ПВ) и характер корреляции признаков у злаков

Примечание. Надтипы и типы ПВ соответствуют опубликованным ранее (Нотов, Жукова, 2013, с изменениями): структурная –
морфологическая (1), анатомическая (2), размерная (3); динамическая – феноритмологическая (4), темпов онтогенеза (5);
репродукции – способов размножения (6); воспроизведения – жизненных циклов (7); функциональная – физиологическая
(8), биохимическая (9); экологическая – экологических позиций (10); путей онтогенеза – полноты и типа онтогенеза (11). Ха-
рактер корреляции признаков соответствует приведенному ранее (Серебрякова, 1968, 1971).

Характеристики
Тип побега (ПБ) Типы

ПВбезрозеточный розеткообразующий

Число чешуевидных 
листьев

Много Мало 1

Емкость почки Больше Меньше 1, 2

Продолжительность
развития ПБ

Моноциклические Ди-, полициклические 1, 4, 8

Дифференциация ПБ Однотипные Разнотипнотипные 1, 3, 4, 6, 8

Ветвление ПБ Нередко рассеянное Концентрированное, кущение 1, 6

Побегообразование Экстравагинальное Экстра- и интравагинальное 1, 4

Внутренний ритм
развития ПБ

Крупноквантовость Мелкоквантовость 8, 9

Развертывание почек
возобновления

Однократное Пролонгированное,
многократное

4, 8

Ритм кущения Постгенеративное Прегенеративное 1, 4, 6, 8

Темпы онтогенеза Медленный, с постепенным
усилением ПБ

Нередко быстрый,
с цветущим первичным ПБ

5, 6, 8, 11

Жизненные формы Многолетние травы, однолет-
ники, древесные, кустарниковые

Многолетние травы,
однолетники

1, 3–6, 8, 10, 11

Экотопы Чаще лесные Луговые, открытые биотопы 1, 4, 6, 8, 10, 11
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бран тип побега, а не традиционное разделение
на древесные и травянистые формы (Серебряко-
ва, 1971). Соотнесение данных о корреляционных
связях и изменчивости признаков помогло вы-
явить модусы структурной эволюции и общие
тенденции (Серебрякова, 1968, 1971, 1974).

Не менее значимо строение побега для пред-
ставителей подтрибы Alchemillinae. С его структу-
рой коррелируют основные особенности листа и
почки (табл. 3). С преобразованием типов побе-
гов была сопряжена эволюция архитектурных мо-
делей и жизненных форм (Notov, Kusnetzova,
2004).

В результате поэтапного обобщения данных о
ПВ представителей этих систематических групп
(Жукова, Комаров, 1990; Жукова, 1995, 2008; No-
tov, Kusnetzova, 2004; Нотов, Андреева, 2013; Жу-
кова и др., 2015 и др.) и материалов специальных
исследований нами получены интегральные спек-
тры ПВ. Они соотнесены с информацией о корре-
ляции признаков (табл. 2, 3). В рамках этой статьи
оказалось возможным представить сведения толь-

ко по выявленным типам ПВ без детализации по
вариантам. Анализ спектров ПВ позволил оценить
степень целостности корреляционной системы.
Появилась возможность определить специфику
связей между устойчивостью и вариабельностью
структур и процессов, которые сопряжены с раз-
личными аспектами организации и проявляются
в соответствующих типах ПВ. Для каждого при-
знака корреляционной плеяды установлена связь
с большим или меньшим числом других призна-
ков и определенных типов ПВ (табл. 2, 3). Слож-
ные признаки и характеристики сочетались прак-
тически со всеми типами ПВ. Например, диффе-
ренциация побегов сопряжена с проявлением
комплекса взаимосвязанных признаков, затрагива-
ющих разные аспекты организации. С этими же ас-
пектами связаны и выявляемые типы ПВ (морфо-
логическая, ритмологическая, способов размно-
жения, физиологическая и др.) (табл. 2, 3).

Полученные результаты интересны с точки
зрения возможных направлений взаимодей-
ствия разных подходов. Сочетание корреляци-

Таблица 3. Спектр поливариантности (ПВ) и характер корреляции признаков в подтрибе Alchemillinae

Примечание. Обозначения типов ПВ такие же, как в табл. 2. Характер корреляции признаков соответствует описанному ра-
нее (Notov, Kusnetzova, 2004).

Характеристики
Тип побега (ПБ) Типы

ПВбезрозеточный розеточный

Продолжительность 
развития ПБ

Моноциклические Полициклические 1, 3, 8

Дифференциация 
ПБ

Однотипные Разнотипные 1, 3, 4, 6, 8, 9

Черешок и
пластинка листа 
(ПЛ)

Черешок короткий, основание
ПЛ усеченное или клиновидное

Черешок длинный, основание
ПЛ сердцевидное

1, 8

Прилистники Чаще в незначительной степени 
приросшие к черешку

Почти полностью приросшие
к черешку

1

Влагалище Замкнутое Часто окрытое, реже в разной
степени замкнутое

1

Листовые примор-
дии в почке

Зачатки прилистников
охватывают ПЛ

Зачатки прилистников
не охватывают ПЛ

1, 2, 8

Ритм развития 
листового примор-
дия

Есть фаза
опережающего
роста зачатков
прилистников

Нет фазы
опережающего
роста зачатков
прилистников

1, 2, 8

Жизненные формы Кустарники, полукустарники, 
однолетники

Многолетние травы,
реже кустарнички

1, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 
10, 11
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онного анализа с оценкой спектров ПВ дает воз-
можность отразить многомерность и соподчи-
ненность структурно-функциональных связей,
включая пути онтогенеза. Этот способ может
стать средством детализации представлений о мо-
билизационном резерве изменчивости. Комплекс-
ные исследования ПВ с использованием методов
популяционной мерономии могут усилить про-
гностическую ценность каждого подхода. Стати-
стический анализ данных позволяет получить ча-
стотные характеристики спектров ПВ.

Для эволюционной морфологии специальный
интерес могут представлять данные о ПВ био-
морф. Жизненная форма координирует макси-
мальное число различных связей (табл. 2, 3). Ее
вариабельность можно рассматривать в качестве
самостоятельного типа ПВ (Поливариантность…,
2006; Жукова, 2008 и др.). С биоморфологически-
ми особенностями сопряжены многие другие ти-
пы ПВ. Однако такие наиболее значимые с точки
зрения разных траекторий онтогенеза типы, как
ПВ жизненных циклов, путей онтогенеза, эколо-
гических позиций, главным образом связаны
именно со спецификой жизненной формы. Хотя
ПВ жизненных циклов наиболее полно проявля-
ется у низших растений, ее можно обнаружить и у
семенных растений. Благодаря встречаемости ре-
гулярного апомиксиса в разных группах реализу-
ются различные варианты сокращенных жизнен-
ных циклов – примеры этого типа ПВ. Такая ПВ
выявлена у представителей секции Brevicaulon
Rothm. рода Alchemilla L. (Глазунова, 2000). При
этом все виды секции совершенно идентичны с
точки зрения архитектурной модели и жизненной
формы, имеют однотипное строение системы по-
бегов, листа и почки (Notov, Kusnetzova, 2004). В
связи с регулярным апомиксисом у них сформи-
ровались общие особенности в корреляционной
структуре и изменчивости признаков цветка
(Глазунова, Мятлев, 1990).

Биоморфологические характеристики в боль-
шей степени коррелируют с наиболее масштаб-
ными перестройками онтогенеза и общей про-
граммы развития. Данные об их вариабельности
особенно важны при изучении модусов трансфор-
мации жизненных форм и архитектурных моделей
(Серебрякова, 1971, 1972 и др.). С позиций эволю-
ционной морфологии актуален специальный ана-
лиз у злаков и представителей Alchemillinae био-
морф, рассматриваемых в рамках демографической
классификации. Уже собраны разноплановые дан-
ные о ПВ этих групп жизненных форм. При преоб-
ладании у злаков с розеткообразующими побегами
моноцентрических форм полицентрические вари-
анты могут быть отмечены даже у плотнодерновин-
ных злаков (Жукова, 1995, 2008 и др.). Выявление
модусов трансформации данных типов биоморф
позволит связать структурную эволюцию с фор-
мированием разных демографических стратегий.

Рассмотренные примеры свидетельствуют о
возможности использования данных о спектрах
ПВ в эволюционной морфологии и целесообразно-
сти взаимодействия концепции ПВ с другими под-
ходами. Материалы о ПВ помогают оценивать уро-
вень пластичности структурно-функциональной
организации. Они дополняют характеристику мо-
билизационного резерва изменчивости. Соотнесе-
ние спектров ПВ и особенностей корреляционных
систем актуально при выявлении архетипов так-
сонов и модусов преобразования структур. Ин-
формация о ПВ имеет большое значение при ис-
следовании морфологической эволюции модуль-
ных организмов, обладающих открытым ростом и
высокой пластичностью онтогенеза. Она позволит
расширить возможности анализа эволюции жиз-
ненных форм и архитектурных моделей, так как их
морфологическая специфика сопряжена с общими
программами онтогенеза. Изучение структурного
разнообразия с позиций концепции ПВ поможет
детализировать принцип исходного морфофункци-
онального архетипического многообразия (Мамка-
ев, 2004) на примере ботанических объектов и
выявлять механизмы, связывающие онто- и фи-
логенезы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, актуально взаимодействие
концепции ПВ онтогенеза с другими подходами к
оценке вариабельности и структурного разнооб-
разия. Оно позволит объединить усилия разных
специалистов и станет основой для междисци-
плинарного синтеза знаний, который расширит
возможности каждого подхода. Анализ инте-
гральных спектров ПВ в сочетании с данными о
структуре корреляционных систем, методами ти-
пологии и популяционной мерономии может об-
легчить выяснение модусов морфологической
эволюции. Такие комплексные исследования бу-
дут способствовать использованию концепции
ПВ в эволюционной биологии. Они важны и с
точки зрения укрепления позиций современной
эволюционной морфологии.
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The Concept of Ontogenesis Polyvariance and Modern Evolutionary Morphology
A. A. Notov1, # and L. A. Zhukova2

1Tver State University, ul. Zhelabova 33, Tver, 170100 Russia
2Mari State University, pl. Lenina 1, Yoshkar-Ola, 424000 Russia
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The possibilities of using the concept of ontogenesis polyvariance in evolutionary morphology are consid-
ered. The concept is aimed at identifying the full range of options associated with various aspects concerning
the organization of living organisms. In conjunction with the analysis of the correlation structure of traits and
methods of population meronomy, the proposed approach can help to elucidate the modus of structural di-
versity evolution.
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