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ФЕНОГЕНЕТИЧЕСКИЙ МОНИТОРИНГ ИМПАКТНЫХ ПОПУЛЯЦИЙ РАСТЕНИЙ 
И ЖИВОТНЫХ В УСЛОВИЯХ АНТРОПОГЕННОГО ПРЕССА"

Предложены новые методы феногенетического мониторинга импакт- 
ных популяций и таксоценов растений и животных, позволяющие оценить их 
экологическое состояние в градиенте антропогенного воздействия по проявле
ниям феногенетической изменчивости метрических, меристических и немет
рических признаков.
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Введение

Становление «феногенетики» как области исследований, нацеленной на изучение 
генетической природы развития признаков или «физиологии генов», связано с именем 
немецкого генетика Валентина Геккера [1, 2], давшего такое название новому направле
нию генетики. Формирование этого направления исследований для генетики вполне за
кономерно, поскольку необходимо не только знать правила и законы передачи наследст
венной информации от родителей к потомкам, но, что еще более важно, знать, как вос
производится в процессе индивидуального развития переданная наследственная инфор
мация, как она влияет на морфогенез потомков.

В конце 20-х -  начале 30-х годов XX в. интерес к проблемам генетической приро
ды изменчивости фенотипических признаков и феногенетики в мировой науке и в СССР 
был очень высок, поэтому российский ботаник Н.П. Кренке [3], изучая закономерности 
проявления формы листьев на побеге, назвал такого рода изменчивость феногенетиче
ской. Он обнаружил ряды постепенного усложнения и упрощения строения листьев в 
пределах побега. В.В. Корона полагал, что эта форма изменчивости строения листьев свя
зана с программированностью морфогенеза [4]. Программа развития может останавли
ваться на разных этапах структурогенеза и реализовывать веер разных, часто упорядо
ченных, структурных состояний и их композиций. Можно определить «феногенетиче
скую изменчивость» как внутрииндивидуальную изменчивость строения антимеров и ме
тамеров, которая одновременно отражает два аспекта: направленное усложнение струк
туры последовательно закладывающихся листьев (метамеров) в морфогенезе и их стохас
тическое (случайное) формирование. Феногенетическая изменчивость (ФИ) поэтому, со
держит в себе как закономерную, так и случайную компоненты. Она отражает законо
мерную трансформацию структуры в морфогенезе в направлении ее усложнения и слу
чайные сбои (ошибки) в ходе развития этой структуры.

Интересен еще один аспект рассмотрения феногенетической изменчивости с по
зиций изучения широты морфогенетической «нормы реакции», то есть возможности 
описания всех реально допустимых в развитии данной особи проявлений элементов
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структуры и их композиций (морфотипов). Действительно, в ходе развития организмы 
сталкиваются с большим разнообразием условий реализации их антимеров и метамеров, 
и по фенотипическому разнообразию последних можно судить о морфогенетической 
«широте нормы реакции» данной особи. Существующий в настоящее время аппарат ста
тистического анализа, разработанный для изучения популяций и популяционной (груп
повой) изменчивости, вполне можно применить и для изучения закономерностей внут- 
рииндивидуальной изменчивости. Метамеры одного и того же растения можно уподобить 
«особям» популяции (например, «теневые» и «световые» листья являются аналогами 
особей, живущих и развивающихся в контрастных биотопах), а сравнение групп метаме
ров разных особей растений (разных генотипов) -  межпопуляционному сравнению. 
Внутрииндивидуальная ФИ может проявиться как у  разных метамеров особи, так и на ле
вой и правой сторонах метамеров, то есть у  гомотипичных антимеров [5]. При рассмотре
нии варьирования тех или иных антимерных элементов структуры можно зафиксировать 
различия между ними как на разных сторонах метамера, так и у  разных метамеров, что 
позволяет говорить об антимерной, метамерной и антимерно-метамерной компонентах 
внутрииндивидуальной изменчивости [6]. При этом следует ясно осознавать, что внутри- 
индивидуальная изменчивость может быть проанализирована только при групповом 
анализе метамеров и/или антимеров.

Одновременно появляется возможность решения целого ряда феногенетических 
проблем. Применение технологии популяционного анализа к изучению групповой внут- 
рииндивидуальной изменчивости листьев растений, а также антимерных и метамерных 
структур животных позволяет, на наш взгляд, решить многие, до сих пор нерешенные, 
проблемы феногенетики, экологической морфологии и физиологии развития растений и 
животных, а также разработать эффективные методы феногенетического мониторинга. В 
этой связи целью данной работы было обсуждение перспектив феногенетического мони
торинга, соответствующих методов и математического аппарата.

Теоретический анализ

Методы феногенетического мониторинга импактных (от англ. impact -  удар), т.е. 
подвергшихся антропогенному воздействию (удару), популяций растений и животных 
основаны, главным образом, на изучении эпигенетических и феногенетических особен
ностей сравниваемых групп, индивидуальных и групповых характеристик морфогенеза 
[6-7], поэтому наряду с задачами практического характера они могут быть нацелены и на 
решение фундаментальных проблем. В первую очередь это касается изучения факторов, 
относительных скоростей, направлений и масштабов феногенетических и эпигенетиче
ских перестроек, а также механизмов морфогенетической устойчивости и толерантности 
популяций и ценозов к естественным и техногенным воздействиям. Со многими техно
генными воздействиями и поллютантами популяции, виды и экосистемы ранее в эволю
ционной истории еще не сталкивались, поэтому важно оценить на фоне таких нетипич
ных средовых воздействий не только адаптивный потенциал и пределы толерантности 
вида или популяции, но и использовать эти новые условия как естественный полигон, по
зволяющий экспериментально «нагружать» морфогенетический процесс и изучать зако
номерности развития. При этом можно выявить, например, проявления эпигенетической 
изменчивости -  вероятностного осуществления имеющегося в пределах групповой нор
мы реакции популяции инвариантного набора устойчивых онтогенетических (эпигенети
ческих) траекторий, приводящих к реализации допустимого пространства дискретных со
стояний (фенов) морфологических структур -  морфопространства.

Очевидно, что при развитии в новой, необычной среде должен исчерпываться ха
рактерный регуляторный потенциал развитийных систем -  «адаптивная норма» 
(по И.И. Шмальгаузену) и может проявиться латентный (скрытый) спектр инадаптивных 
морфозов. Чем больше степень техногенного воздействия, тем выше должна быть степень 
проявления морфозов, отличающихся от адаптивной нормы, больше должен быть и об
щий уровень дестабилизации развития, что в последние годы часто оценивают по прояв
лению флуктуирующей асимметрии билатеральных структур [8-12].

Феногенетический мониторинг (ФМ) предполагает формирование контроля по 
принципу обратной связи: он дает возможность оценивать состояние окружающей среды 
в ответ на каждый шаг все возрастающего антропогенного воздействия в региональном и
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локальном масштабах [9, 13]. ФМ может позволить решить многие актуальные экологи
ческие задачи, включая определение эффекта последействия разового влияния того или 
иного техногенного фактора на последующие поколения организмов, а также установле
ние фактов аккумуляции из поколения в поколение уродств и других неблагоприятных 
биологических особенностей, снижающих общую жизнеспособность потомков, при хро
ническом воздействии токсических поллютантов на популяцию. Следует подчеркнуть, 
что ФМ включает в себя оценку состояния среды как в пространстве (выявление размаха 
феногенетических различий между населением различных местообитаний), так и во вре
мени (определение изменений в состоянии населения животных в одном местообитании 
в течение ряда лет).

Ценотический подход при ФМ потенциально позволяет на основе популяционно
феногенетического анализа выявить уровни дестабилизации индивидуального развития 
в популяциях различных видовых компонентов таксоценов (таксономически близких 
групп видов в сообществе, например, землероек-бурозубок или видов берез), определить 
наиболее уязвимые элементы и оценить их состояние в целом. Важно, что такая техноло
гия дает возможность выявить негативную реакцию тех или иных компонентов таксоце- 
нов на хроническое воздействие определенных поллютантов и их сочетаний в малых до
зах. В этих комплексных фенетических исследованиях ключевых элементов таксоценов 
должны присутствовать разные методические аспекты: 1) анализ частот встречаемости 
фенов как мелких аберраций морфогенеза (уклонений от адаптивной нормы); 2) про
странственное соотнесение уровня фенетических различий между парами импактных и 
контрольных локалитетов на сплошном участке ареала (эффект воздействия подтвержда
ется, если контрольные группировки, взятые на том же удалении, различаются друг от 
друга меньше, чем от импактных); 3) использование методов многомерной ординации 
фенетических композиций, позволяющих визуализировать проявление эпигенетической 
изменчивости (эпигенетический ландшафт популяции); 4) сравнение дисперсий общей 
асимметричности, флуктуирующей асимметрии и направленной асимметрии, характери
зующих проявления дестабилизации развития как на индивидуальном, так и на группо
вом уровнях изучения, и другие методы [6]. По дискретным нарушениям морфогенеза и 
проявлениям эпигенетической и реализационной изменчивости фенов неметрических 
признаков фенетические и феногенетические методы позволяют достаточно эффективно 
оценивать состояние импактных популяций модельных видов, а по ключевым фоновым 
видам -  и ценотическое состояние.

Ряд авторов в экспериментальных и природных условиях убедительно показали, 
что флуктуирующая асимметрия (ФА) может рассматриваться в качестве своеобразного 
группового индикатора неспецифической разбалансировки индивидуального развития, 
характеризующего состояние популяции как в целом, так и по отдельным функциональ
ным группам [14 -17]. В.М. Захарову [8] и многим его последователям удалось установить, 
что повышение флуктуирующей асимметрии на групповом уровне указывает на общую 
дестабилизацию процесса развития в популяции. Дестабилизация развития наблюдается 
обычно уже на относительно низком уровне средовых нарушений, которые еще не связа
ны с необратимыми изменениями в популяциях [14]. Это позволяет использовать ФА как 
неспецифический индикатор даже незначительных отклонений параметров среды от фо
нового состояния, которые еще не приводят к существенному снижению жизнеспособно
сти особей в популяции.

Обсуждение предложенных методов и результатов их применения 
для целей феногенетического мониторинга импактных 

популяций растений и животных

В настоящее время известно более 15 индексов для оценки флуктуирующей асим
метрии [10]. При этом обычно применяются групповые индексы, характеризующие как 
отдельные признаки, так и их совокупность для выборки в целом. Д.Б. Гелашвили с соавт. 
[12] недавно предложили оригинальный нелинейный метод оценки ФА, при котором 
нормировка осуществляется одновременно с процедурой свертки. Индивидуальные оцен
ки флуктуирующей асимметрии, позволяющие оценить стабильность развития отдельной 
особи, применялись редко, хотя один из таких индексов хорошо известен -  ЧАПО, или 
FAnm [8, 18]. Он рассчитывается как доля асимметрично проявившихся билатеральных
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признаков у  особи, выраженная в процентах. Значение этого индекса обычно усредняется 
для всей выборки [9]. Этот индекс используется для неметрических и меристических при
знаков и характеризует, по нашим представлениям, величину общей асимметрии особи 
или группы особей. Следует заметить, что при оценке флуктуирующей асимметрии обыч
но используют метрические билатеральные признаки, которые отражают неодинаковые 
скорости роста антимерных частей биологических объектов и связаны, главным образом, 
с изменением их размеров и формы. При этом часто игнорируются структурные измене
ния. Иными словами, анализируются размеры и форма, но не структура. По нашим на
блюдениям ростовые процессы очень слабо связаны с флуктуирующей асимметрией 
структур. Форма объекта может изменяться в весьма широком диапазоне, сохраняя при 
этом одну и ту же структуру своих частей и их элементов. Поэтому важна параллельная 
оценка пригодности для целей феногенетического мониторинга индексов флуктуирую
щей асимметрии как метрических, так и альтернативных структурных признаков.

Основатели «нумерической таксономии» Сокэл и Снит [19] предложили формулы 
как для качественных, так и для количественных признаков, которые имеют общую мет
рику и, хотя были разработаны для совершенно иных, исключительно таксономических 
целей, хорошо подходят для решения нашей задачи и позволяют вычислить дисперсии 
общей асимметрии, которую мы назовем TA2 и двух ее компонент: DA2 -  направленной и 
FA2 -  флуктуирующей асимметрии. Формулы для подсчета представляют собой так назы
ваемые формулы сравнения «размеров» и «формы» Пенроуза. Мы предлагаем использо
вать эти формулы в качестве нового метода для решения задач популяционно
феногенетического мониторинга. Для метрических и меристических признаков обозна
чим величины промеров или значения числа структурных элементов для признаков ле
вой стороны буквой -  s (от sinister -  левый), а для правой -  d (от dexter -  правый). Дис
персию общей асимметрии будем вычислять для каждой особи по формуле:
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TA2 = I  ( s -  d ,y где r -  число признаков. Первая компонента общей дис-

персии асимметрии -  дисперсия направленной асимметрии -  будет вычислена по фор-

муле: D A 2 = I
i=1

(S -  )

2
.2 Вторая компонента, исходя из того, что TA2 = DA2 + FA2,

вычисляется следующим образом: F A 2 = TA2 -  D A 2. Эти формулы можно использовать 
также и по отдельным признакам для получения средних групповых оценок TA2, DA2 и 
FA2.

Для альтернативных вариаций (фенов) неметрических признаков формулы расче
та компонент дисперсии общей асимметрии основаны на использовании элементов че
тырехпольной таблицы частот билатеральных композиций фенов. Четыре билатеральные 
композиции проявления фена на разных сторонах тела: +/+, +/-, -/+, -/-, являются атри
бутом проявления пороговых неметрических признаков. Для каждой особи можно под
считать по всем использованным признакам частоту билатеральных сочетаний (компо
зиций) фенов и, заполнив четырехпольную таблицу частот, вычислить индивидуальные 
характеристики ТА2, DA2 и FA2. Для удобства обозначим частоты соответствующих полей 
четырехпольной таблицы следующим образом: +/+ -  а, +/—  b, -/+ -  с и -/—  d. Диспер
сии направленной и флуктуирующей асимметрии, как уже отмечалось, аддитивны и в 
сумме составляют дисперсию общей асимметрии: TA2 = D A 2 + F A 2. Величина
TA2 = (b + c )2/ N 2 , где N  -  общее число изученных билатеральных признаков у  особи -  

N  = a + b + c + d  . Соответственно вычислим дисперсии направленной асимметрии по 

формуле D A 2 = (b -  c )2 /N 2 и дисперсии флуктуирующей асимметрии: F A 2 = 4b c jN 2 . 
Эти формулы могут быть использованы для вычисления соответствующих показателей 
TA2, DA2 и FA2 как для отдельных особей, так и для выборок в целом. Отношения 
D A 2 /TA2 и F A 2 /TA2 показывают, как соотносятся между собой величины дисперсий на
правленной и флуктуирующей асимметрии. Обычно доля дисперсии направленной 
асимметрии от общей дисперсии асимметрии не превышает 4-5%, а соответственно доля 
флуктуирующей асимметрии составляет -  96-95%.
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Статистическая оценка межгрупповых различий по индивидуальным показателям 
TA2, DA2 и FA2 может опираться на тесты Манна-Уитни и Краскела-Уоллиса и др. Устой
чивость выборочных значений может быть оценена с помощью перестановочного (permu
tation) или бутстреп (bootstrap) тестов [20-21].

Рассмотрим конкретный пример использования данного метода оценки дисперсий 
при выявлении уровней дестабилизации развития модельного вида -  березы повислой 
(Betula pendula) в градиенте техногенного воздействия Кировградского медеплавильного 
комбината (КМК) на Среднем Урале [22]. Листья березы повислой собирали в июле- 
августе с укороченных побегов (брахибласты) на высоте до 2 м по 8-10 шт. с дерева. Всего 
изучено 151 дерево и 1469 листьев березы повислой (поврежденные листья не учитывали) 
для 18 локалитетов. Используя данные о содержании подвижных ионов тяжелых метал
лов и других техногенных поллютантов в пробах снега, вычислили индекс техногенного 
загрязнения (ИТЗ) как средний суммарный вклад в загрязнение локалитета всех выпав
ших за зимние месяцы и накопившихся в снегу растворимых поллютантов (мг/л).

Изучали проявления структурных нарушений жилкования листа. У  каждого листа 
березы по каждому из первых четырех ярусов жилок первого порядка, отходящих от осе
вой жилки (расчет номера яруса производили снизу от основания листа к его вершине), 
выполнили подсчет краевых жилок и зубчиков. По терминологии В.В. Короны [4], такие 
зубчики и жилки называются дентально-венальными элементами, или сокращенно две- 
лами. Двеллярная структура в данном случае включает осевую жилку (рахис), а также 
жилки первого, второго и третьего порядков, оканчивающиеся соответствующими зубчи
ками по краю листовой пластинки. Подсчет двелов вели отдельно для левой и правой 
сторон листовой пластинки. Зубчик, образованный жилкой первого порядка на ее вер
шине, не учитывали. Дополнительно подсчитывали число ярусов (жилок первого поряд
ка) на левой и правой сторонах листа. Таким образом, для каждой стороны оценивали 
значения пяти меристических признаков листа (число двелов между четырьмя нижними 
ярусами жилок и общее число их ярусов). Далее вычисляли разности между соответст
вующими значениями для левой и правой сторон по каждому листу, а затем разности ис
пользовали при вычислении индивидуальных величин дисперсий асимметричности по 
приведенным выше формулам.

Предварительное сопоставление оценок дисперсий, вычисленных для отдельных 
листьев (индивидуальных дисперсий) и отдельных признаков (числа ярусов и общего 
числа двелов на отдельных ярусах), показало, что дисперсия направленной асимметрии 
(DA2) по отдельным признакам (столбцам), может быть на один-два порядка меньше, чем 
при расчете по листьям (строкам): например, 0.2743 и 0.0053 соответственно. Несколько 
ниже обычно и величина дисперсии флуктуирующей асимметрии (FA2), вычисленной по 
листьям, чем по признакам: например, 0.9444 и 1.2135. Следовательно, при традицион
ном подсчете по отдельным признакам величина дисперсии флуктуирующей асимметрии 
несколько завышается, а направленной асимметрии существенно занижается.

Сравнение величин дисперсий 
флуктуирующей асимметрии по целым 
листьям провели для 18 локалитетов в зо
не влияния выбросов КМК и других про
мышленных предприятий г. Кировграда в 
июле 2004 г. вдоль автомобильной доро
ги, идущей от города в западном направ
лении до Висимского биосферного запо
ведника. Полученные величины FA2 хо
рошо согласуются с индексами техноген
ного загрязнения ITP  для локалитетов 
(рис.).

Рис. Линейная зависимость изменения 
дисперсий флуктуирующей асимметрии (FA2) 
числа двелов и ярусов жилок листьев березы 
повислой от индекса техногенного загрязне

ния среды (ИТЗ) в 18 локалитетах зоны влияния Кировградского медеплавильного комбината на 
Среднем Урале.



Коэффициент ранговой корреляции Спирмена между этими показателями, рас
считанный для 18 пар, составил rs = 0.914 (Р << 0,001). Тест Краскела-Уоллиса при срав
нении локалитетов 1-18  выявил значимые различия между ними как по средним вели
чинам FA2 для отдельных деревьев (Нс = 224,4; d.f. = 17; p  < 0.001; N  = 151 дерево), так и 
по выборкам листьев без учета их принадлежности к деревьям (Нс = 2156; d.f. = 17; p  <
0.001; N  = 1469 листьев). Тест Левена выявил значимую неоднородность выборочных 
дисперсий FA2 как для деревьев (F = 5.87; d.f.1 = 17; d.f.2 = 133; Р  < 0.001), так и для листь
ев (F = 10.65; d.f.1 = 17; d.f.2 = 1451; Р  < 0.001). Изменчивость выборочных дисперсий ока
залась положительно скоррелированной со средними групповыми величинами FA2 как 
для деревьев (rs = 0.56; p  = 0.015), так и для листьев (г = 0.73; p  < 0.001). Другими слова
ми, одновременно с усилением нестабильности двеллярного структурогенеза листьев бе
резы в градиенте техногенного загрязнения возрастает и разнообразие морфогенетиче
ских реакций листьев и деревьев в целом.

Опираясь на использование дисперсии флуктуирующей асимметрии двеллярной 
структуры листьев березы повислой, можно предложить шкалу, указывающую на уровень 
нестабильности развития отдельного дерева или их группы. Превышение критической 
величины FA2 = 0.40 свидетельствует о неблагоприятных условиях морфогенеза конкрет
ного дерева, а значения выше 0.70-0.80 о том, что растение произрастает в зоне сильного 
техногенного воздействия.

Преимущество нового подхода состоит не только в разделении компонент диспер
сии флуктуирующей и направленной асимметрии, но и в возможности получить индиви
дуальные оценки этих компонент (в данном случае для отдельных листьев-метамеров 
растения). Разумеется, область применения метода не ограничивается листьями расте
ний, и он может быть использован также для любых меристических и метрических при
знаков растений и животных.

В тех случаях, когда у  отдельной особи выражена направленная асимметрия про
явления фенов разных признаков, это означает, что структурогенез на разных сторонах 
тела идет с разной скоростью и проходит разный по длине «морфогенетический путь». 
Например, на одной стороне тела большинство фенов как структурных элементов уже 
проявились, а на другой они еще не сформировались. В частности, мы неоднократно об
наруживали у  когорты быстро созревающих сеголеток весеннего рождения в уральских 
популяциях рыжей и красной лесных полевок доминирование одностороннего асиммет
ричного преобладания числа шовных выростов лобно-предчелюстного шва, т.е. направ
ленную асимметрию. Напротив, у  сеголеток летних и осенних пометов направленная 
асимметрия обычно не выражена и наблюдается флуктуирующая асимметрия числа 
шовных выростов, т.е. отсутствие корреляции числа выростов между сторонами черепа.

В сакмарской популяции рыжей полевки в Оренбургской области несколько лет 
подряд преобладали сеголетки весеннего рождения, у  которых число шовных выростов 
всегда в среднем было больше на левой стороне, а в изолированной 30-километровым 
степным водоразделом смежной приуральской популяции, напротив, регулярно преобла
дали зверьки этой когорты, у  которых число выростов было больше на правой стороне 
черепа. В любом из этих случаев быстро развивающиеся сеголетки, по-видимому, не ус
певают «построить» в морфогенезе необходимые структурные элементы на одной из сто
рон, что и приводит к проявлению направленной асимметрии. Такие же случаи часто на
блюдаются и в импактных группировках животных при воздействии техногенных поллю- 
тантов.

Заключение

Предложенные методы оценки проявлений реализационной изменчивости (на
пример, индивидуальной и групповой дисперсий флуктуирующей асимметрии -  FA2) -  
это лишь первый шаг в проведении биомониторинга, поскольку важно оценить еще и 
различные аспекты эпигенетической изменчивости: устойчивость эпигенетических поро
гов (частот встречаемости фенов) и эпигенетических ландшафтов (многомерная ордина- 
ция индивидуальных фенетических композиций), степень реализации теоретически воз
можных композиций фенов при разных условиях среды, сочетанности индивидуальной 
реализации фенов-антимеров на разных сторонах тела, а также групповых закономерно
стей внутрииндивидуальной изменчивости и многие другие. Изучение двух взаимосвя
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занных форм феногенетической изменчивости: эпигенетической и реализационной -  
при мониторинге нарушений морфогенеза у  особей разных внутрипопуляционных груп
пировок и популяций в «определенных» контрастно различающихся условиях среды по
зволяет оценить эволюционный потенциал их эпигенетических систем и выявить латент
ные (скрытые адаптивной нормой) пути развития.

Таким образом, феногенетический мониторинг импактных популяций представляет 
собой один из эффективных инструментов тестирования развитийных систем у  сравнивае
мых импактных и контрольных форм. В то же время мониторинг, основанный на оценке 
групповых проявлений феногенетической изменчивости, позволяет обнаруживать деста
билизацию развития, скрытый морфогенетический резерв в виде инадаптивных морфозов 
и выявлять границы адаптивной нормы развития. Последнее обстоятельство весьма важно 
как при решении теоретических проблем эволюционной и популяционной биологии, так и 
при поиске естественных критериев экологического нормирования.
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The authors proposed new methods o f phenogenetic monitoring. These 
methods based on study of phenogenetic variability of metric, meristic and nonmetric 
characters allow estimating ecological state o f plant and animal impact populations 
and taxocenes in a gradient o f anthropogenic factors.
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