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В работе дано обоснование многомерной модели морфологического 
пространства и количественных параметров морфологического раз-
нообразия. Изложены основные результаты применение этой модели 
к описанию разнообразия черепа представителей нескольких отрядов 
млекопитающих. На основании полученных данных устанавливают-
ся ограничения реализации морфологического разнообразия черепа и 
работы морфорегуляционных механизмов. Варьирование меры орга-
низованности разнообразия (1 минус «выравненность») как размеров, 
так и формы черепа подчиняется теореме о пропускной способности 
канала связи c шумом Шеннона. Эмпирические данные предполагают 
вероятностно-детерминированное управление морфогенезом с отно-
сительно высоким вкладом стохастической составляющей. Результаты 
данного исследования являются обоснованием правомочности приме-
нения инструментария и моделей теории информации и кибернетики 
для описания и моделирования морфологического разнообразия, таких 
как теорема о пропускной способности (Shennon, 1949), регулятор Эш-
би и закон необходимого разнообразия (Ashby, 1958).
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DISPARITY OF MAMMALIAN SKULL
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Summary

The paper provides a rationale for a multi-dimensional model of the 
morphological space and quantitative parameters of the morphological 
disparity. The main results of the application of this model to describe 
disparity of the skull parameters in several mammalian orders are shown. 
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1. Введение
Предметом изучения в биологии яв-

ляется живое вещество планеты Земля 
(Вернадский, 1978). Пока нет возможно-
сти сравнить разные варианты реализа-
ции этого феномена на других планетах. 
Поэтому примем, что физические усло-
вия на Земле на определённых этапах 
её истории оказались благоприятными 
для возникновения и эволюции наиболее 
сложно организованных и разнообразных 
материальных систем. Варианты систем, 
в организации и функционировании ко-
торых качественно важную роль играют 
разного рода сложные межэлементные 
(«социальные») взаимодействия, не уни-
кальны и встречаются у эволюционно да-
лёких форм. Поэтому следует предполо-
жить, что возникновение очень сложных 
систем с ведущей ролью живого вещества, 
включая человеческое общество, имеет 
в своей основе набор фундаментальных 
ограничений (несформулированные пока 
«законы природы»), общих в отношении 
эволюции самых разных материальных 
систем. В тоже время идея о том, что зна-
ние законов природы даёт возможность 
делать точный прогноз их эволюции, ока-
залась неверной в отношении нелинейных 
систем с высокой чувствительностью к 
начальным условиям и с высоким вкла-
дом стохастики в их динамике (Майнцер, 
2009). Это вывод распространяется на все 

очень сложные системы, способные ме-
нять правила и скорости своей эволюции 
(Капица, 2010; Heylighen, 1996).

Биология и «социальные» науки ис-
следуют наиболее сложно организован-
ные системы с наиболее богатым набо-
ром свойств и спектром взаимодействий с 
окружающей средой. В силу этого именно 
в них, прежде всего в биологии, могут быть 
сформулированы и проверены гипотезы 
об общих принципах эволюции матери-
альных систем. При этом естественно, что 
язык, который будет для этого использо-
ван, должен быть максимально инвариант-
ным относительно систем разного уровня 
сложности. Существует ли такой язык 
(понятийный аппарат, тезаурус и т. п.) в 
настоящее время? Возможно ли в прин-
ципе его построение в будущем и какова 
должна быть его понятийная база? Эти и 
множество сопутствующих вопросов мо-
гут постепенно найти свои ответы только 
в рамках междисциплинарного подхода, 
путём включения в анализ, например, 
биологических эмпирических данных, 
моделей и понятий из смежных областей 
физики и химии и антропологии. Обозна-
ченный подход не имеет ничего общего с 
вульгарным «физикализмом» или «соци-
альным дарвинизмом», поскольку в нём 
не ставится задача объяснить наблюдения 
исключительно действием физических 
(сформулированных на языке физики) 

Based on these data, limits are set for the implementation of both morpholo-
gi cal disparity and activity of morphoregulatory mechanisms.Variation of 
the measures of disparity organization (1 minus “even ness”) of both skull 
size and shape obey the Shannon’s theorem of channel capacity. Empirical 
data suggest probabilistic-deterministic control of the morphogenesis with 
a relatively high contribution of a stochastic component. The results of this 
study substantiate a possibility of application of the tools and models of the 
information theory and cybernetics to describe and simulate morphological 
disparity, such as noisy-channel coding theorem (Shennon, 1949), Ashby’s 
regulator, and Law of requisite variety (Ashby, 1958).
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или биологических (сформулированных 
на языке биологии) законов. Задача со-
стоит в поиске достаточно общей модели, 
которая при этом не будет противоречить 
основным из упомянутых фундаменталь-
ных законов физики или биологии, но бу-
дет включать их в себя в качестве частных 
проявлений более общих принципов.

Выявление закономерностей разно-
образия в живом веществе Земли (био-
логическое разнообразие), в том числе 
морфологического (структурного) раз-
нообразия организмов, является одной из 
частных задач на пути выявления общих 
законов эволюции разнообразия матери-
альных систем любой природы и любого 
уровня сложности.

В рамках данной статьи мы предлага-
ем формальное обоснование многомерной 
модели пространства для описания струк-
туры морфологического разнообразия (на 
примере черепа млекопитающих) и вы-
числения параметров морфологического 
разнообразия. Эта модель представляет 
собой, прежде всего, инструментарий 
для описания явления. Одновременно 
она позволяет анализировать эмпириче-
ские данные с использованием перемен-
ных, которые по исходному допущению 
инвариантны относительно «природы» 
системы. Связанные с этими перемен-
ными понятия и теории имеют примерно 
одинаковое содержание, но разную ин-
терпретацию, в естественных науках. Это 
позволяет определять их как элементы 
общего языка описания сложных систем 
в соответствии с идеями «общей теории 
систем» (Bertalanffy, 1962). 

2. Исходные положения
Прежде чем мы перейдём к изложе-

нию частных результатов исследования 
разнообразия черепа у млекопитающих, 
необходимо сформулировать общие по-

ложения относительно исследуемого яв-
ления/процесса, которые в нашем случае 
можно рассматривать в качестве аксиом. 

Аксиома 1: Возникновение и эволюция 
живого вещества на Земле является ча-
стью более общего явления — эволюции 
барионной материи, начиная от момен-
та возникновения Вселенной. Речь идёт 
об «обычной» материи, из которой со-
стоят, например, звёзды и живые орга-
низмы и которая, согласно Стандартной 
модели, в своей основе содержит тяжё-
лые элементарные частицы — барионы 
(нейтроны, протоны и др.). Предполага-
ется, что от общей массы материи Все-
ленной эта форма занимает всего около 
5% (Урсул, 2012).

Аксиома 2: Эволюция материи во 
Вселенной включает компоненту, харак-
теризующуюся ростом сложности ор-
ганизации материальных систем — от 
элементарных частиц до биологических 
и социальных систем. На этом фоне до-
минируют циклические процессы «ус-
ложнения vs. упрощения» материальных 
систем, например, в эволюции звёзд. В 
эволюции живого вещества на разных 
масштабах от индивидуального развития 
до макроэволюции также широко пред-
ставлены «циклы» роста и деградации 
сложности. «Цикличность» не противоре-
чит «необратимости» подобной эволюции 
для конкретных материальных систем. 
Тренд роста сложности в эволюции жи-
вого вещества подтверждается данными 
палеонтологической летописи, а в эво-
люции социальных систем — данными 
археологии и истории.

Аксиома 3: Биологические и социаль-
ные (связанные с деятельностью чело-
века) эволюционные формы материи 
(«биосфера» и «ноосфера») одновременно 
являются и наиболее сложно организо-
ванными формами материи. Не исклю-
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чено, что существуют и более сложно 
организованные формы материи, но о них 
нам ничего неизвестно.

Аксиома 4: Существует преемствен-
ность ограничений, возникших эволюци-
онно, между последовательными стади-
ями эволюции сложности материальных 
систем. Совокупность этих ограничений 
составляет память систем (накопленная 
информация). Преемственность ограни-
чений подразумевает передачу в разных 
формах сохранённой информации между 
системами разного уровня сложности.

Аксиома 5: В основе относительного 
детерминизма эволюции от «простого» 
к «сложному» лежат случайные процес-
сы; эволюция материи принципиально не 
теологична (не целесообразна) и само-
произвольна.

Аксиома 6: Любой эволюционный про-
цесс на любом уровне сложности осу-
ществляется путем взаимодействий 
между материальными системами; 
каждый эволюционный уровень слож-
ности выделяется диапазоном величины 
энергии, необходимой для осуществления 
взаимодействий. Предполагается, что эта 
энергия качественно снижается от уровня 
элементарных частиц до уровня социаль-
ных систем.

Аксиомы 1–4 предполагают существо-
вание общих правил или законов, в резуль-
тате действия которых рост сложности 
материальных систем в определённых ус-
ловиях становится высоко вероятным со-
бытием, включая событие возникновения 
жизни. Для неживой материи «ограниче-
ния» формулируются в виде «законов» 
на языке физических наук. Вследствие 
аксиом 1–4 эти ограничения распростра-
няются и на живое вещество. Кроме этого, 
на их основе в живой материи эволюци-
онно возникают свой специфические ва-
рианты ограничений — «биологические 

законы», например, в форме законов на-
следственности. При этом по умолчанию 
принимается, что «биологические зако-
ны» не могут противоречить «физиче-
ским законам». Вследствие аксиом 4–5 
асимметрия в значениях вероятностей 
разных состояний систем для внешнего 
наблюдателя может выглядеть как прояв-
ление детерминизма, «направленности» и 
«целесообразности» эволюционного про-
цесса. Аксиомы 1, 5 и 6, с одной стороны, 
накладывают ограничения на содержа-
ние гипотез о механизмах эволюции, а с 
другой стороны, предполагают саму воз-
можность построения общей модели или 
совокупности моделей, описывающих 
эволюцию сложности материальных си-
стем, включая биологическую эволюцию 
в качестве частного случая.

3. Сложность и разнообразие
Понятие материальной системы в об-

щем случае корреспондируется с неким 
реальным феноменом, но на практике мы 
будем его использовать для обозначения 
только частной модели этого феноме-
на. Это предполагает множественность 
моделей для феномена и конкуренцию 
между ними. 

Определим далее сложность и раз-
нообразие как переменные функции со-
стояний материальных систем, которые 
можно отразить и измерить на её моделях.

Не существует строгого в логическом 
смысле общего определения понятия 
сложности. В целом существует лишь 
консенсус в том, что из известных систем 
наибольшей «сложностью» характеризу-
ются биологические и социальные систе-
мы. Соответственно, двигаясь «вниз» по 
иерархии сложности, на её противопо-
ложном полюсе окажутся наиболее «про-
стые» материальные системы — поля, 
элементарные частицы и т. п. 
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Дать определение сложности трудно 
и из-за «субъективности» такой оценки. 
Оценка того, насколько сложна та или 
иная система, существенно зависит от 
исследователя, а точнее от отношений 
между исследователем и исследуемой 
системой (Эшби, 1966). В общем случае, 
должно быть определённое соотноше-
ние между внутренней сложностью на-
блюдателя и сложностью наблюдаемой 
системы. Если внутренняя сложность 
наблюдателя (имеется ввиду сложность 
организации той системы, с помощью 
которой наблюдатель строит модель) рав-
на или больше сложности исследуемой 
системы, он обладает возможностью по-
строения для неё адекватной модели. В 
результате этого система — относительно 
данного наблюдателя — качественно пе-
реходит в категорию «простых». В рамках 
такого субъективного понимания слож-
ности, обеспечивающего связь между аб-
стракцией и эмпирической реальностью 
в процессе исследования, на модели вы-
деляются признаки самих систем, нали-
чие которых служит указанием на то, что 
объект данного исследования относится 
к категории сложных систем.

К основным структурным и динамиче-
ским признакам (критериям) сложности 
обычно относят (Baranger, 2001; Cilliers, 
2002) следующие: 

1) наличие многих составных частей 
(элементов, подсистем), взаимодействие 
между которыми в общем случае нели-
нейно и включает как отрицательные, так 
и положительные контуры, в том числе 
нелинейной обратной связи; в силу не-
линейности взаимодействий системы 
могут быть чувствительными к малым 
возмущениям и устойчивы к сильным 
воздействиям; 

2) для многих сложных систем харак-
терна функциональная избыточность — 

одна и та же функция может одинаково 
осуществляться разным числом взаимо-
действующих элементов;

3) для «сильно интегрированных си-
стем», таких как организм, составные 
части демонстрируют сильную взаимо-
зависимость, т. е. удаление какой-либо 
существующей части из системы или 
включение в неё новой приводит к необ-
ратимым преобразованиям всей системы; 

4) структура системы представима 
одновременно в нескольких простран-
ственных масштабах, в том числе в виде 
иерархии, например: элементарные части-
цы > атомы > молекулы > … > органел-
лы > клетки > ткани > органы > системы 
органов и т. д.; 

5) каждый элемент в сложной системе 
не имеет полной информации о системе 
в целом и реагирует в основном на ин-
формацию, получаемую от соседних эле-
ментов (локально), но и система не имеет 
полной информации о своих элементах; 
наличие эмерджентных свойств означает 
невозможность описать свойства системы 
на определённом иерархическом уровне 
без привлечения информации о её свой-
ствах на «соседних» уровнях; 

6) сложные системы в большинстве 
своём являются открытыми и активно вза-
имодействуют с окружающей средой че-
рез потоки энергии и информации; откры-
тость сложной системы сильно затрудняет 
её выделение из среды, определение её 
границ в конкретном исследовании; 

7) сложные системы существуют в 
условиях, далёких от физического равно-
весия, и для их поддержания необходим 
постоянный приток энергии из среды; 
равновесие для сложной системы экви-
валентно смерти; 

8) способность к самоорганизации на 
базе структуры и эмерджентных эффек-
тов, т. е. способность заменять элементы, 
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создавать новые элементы, изменять свою 
структуру или строить новую структуру; 

9) в среднем только 20% элементов 
сложной системы участвует в формиро-
вании её динамики и эволюции; 

10) способность к адаптации за счёт 
приспособления к изменяющейся среде 
и/или путём изменения самой среды; 

11) сочетание упорядоченной и хаоти-
ческой (статистической) динамик, в том 
числе на разных иерархических уровнях; 
переход между разными типами динамик 
зависит от значений некоторых перемен-
ных системы — «параметров порядка»; 

12) сложные системы обладают па-
мятью о прошлых состояниях, которая 
оказывает влияние на их возможную бу-
дущую эволюцию; 

13) способность к самовоспроизведе-
нию — признак, особенно характерный 
для биологических и социальных систем.

В приведённом (далеко не исчерпы-
вающем) перечне признаков сложных 
систем отсутствует упоминание, по край-
ней мере в явном виде, об одном из прин-
ципиальных свойств всех материальных 
систем, которое особенно ярко проявля-
ется именно у очень сложных систем. 
Речь идёт о способности систем к взаи-
модействиям с другими материальными 
системами. В отношении самой системы 
это свойство усиливается по мере роста её 
структурной сложности (Николис, 1989), 
когда усложняются способы взаимодей-
ствия между её подсистемами. Но в ещё 
большей степени растёт разнообразие по-
тенциально возможных взаимодействий с 
другими материальными системами. 

В этом нетрудно убедиться, рассмо-
трев ряд: элементарные частицы, поля > 
… > атомы > молекулы > … > живые ор-
ганизмы > человеческие цивилизации… 
В начале ряда присутствуют системы, 
которые способны взаимодействовать 

только на квантовом уровне. Атомы — 
сложные системы следующего уровня, 
способные взаимодействовать с систе-
мами своего уровня и с элементарными 
частицами. Объединение атомов в более 
сложные молекулярные системы расши-
ряет возможности этих взаимодействий, 
сохраняя способность подсистем системы 
(отдельных атомов) взаимодействовать на 
квантовом уровне. В конце ряда располо-
жены биологические и биосоциальные си-
стемы. Биологические системы способны 
вступать во взаимодействие с материаль-
ными системами любого уровня сложно-
сти, не превышающей их собственную 
сложность, от квантового уровня и выше.

Максимальные возможности в этом 
отношении демонстрируют человеческие 
социальные системы. Частным следстви-
ем этой имманентной способности очень 
сложных систем является увеличение, по 
мере роста сложности, адаптационных 
возможностей в изменяющихся условиях 
среды и способности целенаправленно 
изменять условия окружающей систему 
среды. Подчеркнём, что технологии всег-
да вторичны по отношению к сложности 
организации социума и их изменения во 
времени могут служить маркером пред-
шествующих изменений в его структуре.

Концепция сложности — одна из цен-
тральных в большинстве эволюционных 
теорий. Факт возрастающей системной 
(структурной) сложности в эволюции 
материи заставляет рассматривать раз-
личные модели её происхождения и со-
ответствующе движущие силы, особенно 
в связи с такими понятиями как «само-
организация», «координация», «функци-
ональная сложность», «иерархия», «про-
грессивная эволюция» и т. д. (Красилов, 
1986; Heylighen, 1996; Mayr, 2001 и др.). 
Астрофизика с космологией, с одной сто-
роны, и палеонтологическая летопись, с 
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другой, явно указывают на рост сложно-
сти материальных систем. Параллельно 
с ростом структурной сложности растёт 
и разнообразие систем, т. к. в их образо-
вании принимает участие всё большее и 
большее количество «элементарных кир-
пичиков», возникших на более ранних 
стадиях эволюции.

По В.И. Вернадскому (Вернадский, 
1978, с. 51–56) «живое вещество» разно-
родно, состоит из разных относительно 
однородных совокупностей — однород-
ных живых веществ (например, обозна-
чаемых как «виды»): «В совокупности 
организмов — живом веществе — прояв-
ляются новые свойства, незаметные или 
несуществующие, если мы станем изучать 
отдельный организм». Следствием этих 
положений являет необходимость стати-
стического описания свойств «живого ве-
щества», в котором «организмы» играют 
роль элементов. Другими словами, живое 
вещество может быть представлено в фор-
ме сложной системы с эмерджентными 
статистическими свойствами. Системная, 
вероятностно-информационная природа 
биологического разнообразия отражена 
и в определении Ю.Г. Пузаченко (2009, с. 
28), в котором последнее рассматривается 
как «свойство (переменная) живого веще-
ства на любом уровне его организации, 
отражающее неопределённость выбора, 
возможность преобразования, количество 
информации или сложности». 

В разнообразии как феномене безотно-
сительно онтологии его частных вариан-
тов возможно выделить несколько измеря-
емых составляющих (Stirling, 2006, 2007): 

1) многообразие, число разновидно-
стей (variety) — число объектов разного 
качества (например, видовое разнообра-
зие), 

2) выравненность (evenness, balance) 
— теоретическое или эмпирическое отно-

сительное обилие (частота встречаемости, 
представленности) или распределение 
объектов по классам или распределение 
вероятностей их обнаружения, 

3) различия (disparity) между объек-
тами — результат проявления феномена 
изменчивости материальных систем как 
процесса (variability) (об этом в биологии 
см.: Pielou, 1975; Magurran, 1988; Odum, 
1989). 

Различия/сходства между биологиче-
скими объектами имеют разные аспекты, 
такие как филогенетический и функцио-
нальный, использование которых наряду 
с таксономическим разнообразием ис-
пользуется для описания структуры, на-
пример, экологических систем (Cadotte 
et al., 2009; Flynn et al., 2011 и др.). Эти 
три аспекта присущи разнообразию жи-
вого вещества на всех уровнях его орга-
низации. Выделение отдельных аспектов 
комплексного феномена разнообразия 
всегда в той или иной мере условно и от-
носительно, предполагает введение спе-
циальных метрик и способов измерения 
различий/сходства между ними. Тем не 
менее выделение трёх основных аспектов 
разнообразия оправдано, т. к. позволяет 
чётче ограничить предмет конкретного 
исследования. Так, например, под био-
логическим разнообразием в экологиче-
ских исследованиях чаще всего понимают 
видовое богатство, охарактеризованное 
количественно множеством индексов раз-
нообразия. Последние рассчитываются по 
распределению относительной представ-
ленности таксонов (по числу особей или 
биомассе), что подразумевает включение 
в оценку другого аспекта разнообразия 
— выравненности. В анализе структуры 
сообществ, помимо распределения таксо-
нов по встречаемости, можно учитывать 
их отношения включением в анализ мер, 
отражающих их филогенетическое и/или 
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функциональное сходство. В этом случае 
оценка структуры, например, структуры 
сообществ (Якимов, 2015), включает и 
третий аспект — различия между так-
сонами. 

В широком контексте морфологиче-
ское разнообразие представляет собой 
одно из проявлений неоднородности 
живого вещества. В частном контексте 
данного исследования морфологическое 
(морфометрическое) разнообразие черепа 
млекопитающих определяется как част-
ное проявление феномена биологического 
разнообразия, возникающее вследствие 
эволюции структуры черепа, влияния ин-
дивидуальной и групповой изменчивости 
и воздействия внешних по отношению к 
организму факторов (Pielou, 1975; Tilman, 
2001; Павлинов и др., 2008; Pavlinov, 2011 
и др.). В нашем случае основным предме-
том изучения будет выравненность, т. е. 
закономерности распределения встречае-
мости особей с определёнными уровнями 
морфологических различий.

4. Модели 
Морфологическая изменчивость ор-

ганизмов, как совокупность различных 
биологических процессов, по определе-
нию Дж. Симпсона (1948) связана с ме-
рой различия между особями на уровне 
популяций, т. е. выступает как статисти-
ческая характеристика популяции, а не 
отдельной особи (Яблоков, 1966). Особь 
(организм) принимается в качестве наи-
меньшей единицы анализа. 

Далее определим морфологическую 
систему (морфосистему) черепа млеко-
питающих как множество (статистиче-
ский ансамбль), заданное на множестве 
всевозможных переменных (микропере-
менных) — признаков (измерений) че-
репа и метрик, позволяющих оценивать 
различия между элементами. Таким об-

разом, элементом морфосистемы являет-
ся конкретный череп, но не как реальный 
физический объект «целиком», а только в 
той части, которая может быть отражена в 
модели данным набором переменных — 
измерениями черепа. В результате при-
менения метрики, задающей отношения 
между элементами, модель морфоси-
стемы становится определённой. Выбор 
адекватных метрик является одним из 
принципиальных и в общем случае не-
тривиальных моментов в определения 
морфосистемы.

Таким образом, морфосистема пред-
ставляет собой не более чем модель от-
ношений между элементами выборки 
черепов, причём специфичность модели 
определяется конкретным набором осо-
бей (выборкой), использованными для 
их описания признаками (измерениями) 
и применённой метрикой.

Прагматическая цель построения мо-
дели морфологической системы — полу-
чение первичных данных о морфологиче-
ском разнообразии. Причины, приведшие 
к измеримым различиям между черепами 
разных особей и морфологического раз-
нообразия в выборке, заранее неизвестны; 
проверяемые гипотезы формулируются 
как внешние по отношению к модели. В 
перечень гипотез может быть включены 
предположения о групповой изменчи-
вости разного рода: возраст, пол, при-
надлежность к таксонам разного ранга, 
генетические различия и т. п. В любом 
случае морфосистема сначала рассма-
тривается как однородная относительно 
её элементов. 

Морфологические дистанции инте-
грально отражают отношения между 
любой парой элементов морфосистемы 
одновременно по многим измерениям и 
зависят от выбранной метрики. Инфор-
мация о разнообразии содержится в со-
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вокупности морфологических дистанций 
между элементами выборки.

Объектом нашего исследования явля-
ется череп млекопитающих. Очевидно, в 
представленной модели череп может быть 
без потери общности заменён на любую 
другую морфологическую структуру. 
Более того, в качестве элемента системы 
может быть рассмотрен любой исследу-
емый атрибут или функция организма, а 
равно и их совокупности. Таким образом 
можно определить, например, «этосиси-
стему» для описания разнообразия пове-
денческих актов или «нейросистему» для 
описания разнообразия биохимических 
процессов в нейронах.

Подчеркнём, что описанная выше 
процедура построения системы вполне 
рутинна в практике морфометрических 
исследований, хотя обычно не осознаётся 
эксплицитно и не формализуется иссле-
дователем. Необходимость её формали-
зации в такой форме возникает только в 
связи построением модели следующего 
уровня общности.

Наша цель состоит в развитии такой 
модели описания отношений между эле-
ментами системы, формальное обоснова-
ние и способ построения которой были бы 
насколько возможно независимы от част-
ных свойств объекта исследования. Соот-
ношение между моделью и исследуемой 
морфосистемой должно быть примерно 
таким же, как отношение между черепом 
и штангенциркулем, при помощи кото-
рого взяты первичные измерения. Кроме 
этого, модель должна позволять исследо-
вать интересующие нас аспекты разноо-
бразия на основе простой аксиоматики и 
иметь область определения, как минимум 
покрывающую класс биологических си-
стем. Последнее требование необходимо 
для сравнения результатов исследований 
разных, в том числе эволюционно далё-

ких, морфологических систем, например, 
составленных из представителей разных 
отрядов млекопитающих, разных классов 
позвоночных и т. д. Наконец, желательно, 
чтобы конкретные методы построения 
модели были уже включены в практику 
морфометрических исследований. 

Всем перечисленным требованиям 
удовлетворяет подход к построению мо-
делей описания динамики материальных 
систем, принятый в статистической фи-
зике — в частности, в статистической ме-
ханике и статистической термодинамике 
(Левич, 1954; Вернадский, 1978, 1988). 
На возможность использования физиче-
ской модели Л. Больцмана к описанию 
живого вещества прямо указывал В.И. 
Вернадский, отталкиваясь от представле-
ний о статистическом ансамбле, где «по 
аналогии с газом, газу отвечает живое 
вещество, газовой частице — организм» 
(Вернадский, 1978, с. 53). Исследование 
всей совокупности элементов статистиче-
ского ансамбля практически невозможно, 
поэтому решение о реальности тех или 
иных свойств ансамбля принимается ис-
следователем в условиях неизбежного не-
достатка информации. Сам Л. Больцман 
рассматривал теоретические построения 
Ч. Дарвина как первую попытку стати-
стического описания эволюции открытых 
систем (Климонтович, 2002). 

Содержательные различия между мо-
делью морфосистемы и моделью, при-
званной описать структуру разнообразия 
морфосистемы, информация о которой со-
держится в морфологических дистанциях 
между элементами, состоят в следующем. 
Модель определяется в общем случае как 
многомерное пространство, в котором 
элементы морфосистемы отображены 
точками, характеристиками (признаками) 
которых выступают значения координат 
пространства. Другими словами, эти точ-
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ки — образы элементов исходного множе-
ства и поэтому нетождественны элемен-
там морфосистемы, а их относительное 
положение в модельном пространстве не 
полностью корреспондируется с исход-
ными морфологическими дистанциями. 
Аналогичным образом, элементы мор-
фосистемы в силу ограниченного набора 
первичных измерений далеко не тожде-
ственны черепам выборки.

Исследуемое множество отображений 
элементов морфосистемы в морфопро-
странстве характеризуется уникальным 
выборочным распределением вероятно-
стей, характеризующих их положение в 
пространстве. Применяя терминологию, 
введённую Л. Больцманом (Стратонович, 
1975), эти реализации сопоставляются с 
«микросостояниями» некоторой физи-
ческой системы. Непрямые связи между 
микро- и макроуровнями выражаются 
в том, что частицы могут иметь всевоз-
можные микросостояния (находится в 
разных местах морфопространства) — 
но только такие, которые совместимы с 
данными макроскопическим состояни-
ем. Например, принадлежность к одно-
му виду и полу (макросостояние) явно 
ограничивает число возможных вариан-
тов взаимоположения микросостояний 
морфосистемы в пространстве модели. 
Эти ограничения будут меняться, если в 
исходную выборку будут добавлены, на-
пример, представители другого пола, в 
соответствие с изменившемся макроско-
пическим состоянием. В моделях стати-
стической физики макроскопическими 
параметрами системы могут выступать 
переменные пространства и времени, в 
статистической термодинамике — темпе-
ратура, объём, давление, энергия системы, 
термодинамическая энтропия и др. В слу-
чае нормального распределения значений 
какого-то морфологического признака (из-

мерения), смысл макропараметров при-
нимают описательные статистики: мате-
матическое ожидание (среднее значение), 
дисперсия, коэффициенты асимметрии и 
эксцесса и другие моменты переменной. 
Тривиальный случай одного признака не 
представляет интереса для решения за-
дачи получения количественной оценки 
разнообразия, имеющей отношение к 
черепу в целом, для чего и проводится 
одновременно не одно, а большое число 
разных измерений.

Макропараметры, таким образом, ха-
рактеризуют полный статистический ан-
самбль микросостояний, соответствую-
щий данному макросостоянию. В нашем 
случае под макросостоянием, или просто 
состоянием, системы понимается кон-
кретная структура морфопространства, 
определяемая взаимным расположением 
отображённых в нём элементов морфо-
системы.

Дальнейшее развитие модели пред-
полагает построения пространства, где 
координатами становятся сами макропа-
раметры или другие обобщённые пере-
менные, связанные с ними, а элементами 
— модели морфопространств. В такой 
метамодели морфопространства пред-
ставлены в виде множества геометриче-
ских точек. Метамодель содержательно 
соответствует фазовому пространству. В 
нём удобно представлять модели разных 
морфосистем или одной и той же морфо-
системы, но в разных динамических ма-
кросостояниях.

Пространство моделей обоих уровней 
(морфопространство, метамодель) задает-
ся как вероятностное. Для этого модель-
ное пространство разбивается на равные 
ячейки, количество которых пропорцио-
нально объему выборки. Затем в каждой 
ячейки подсчитывается число, например, 
микросостояний и определяются выбо-



239 Разнообразие черепа млекопитающих

рочные вероятности, характеризующие 
каждую ячейку. 

Необходимо иметь в виду, что рас-
смотренные модели в математике и фи-
зике относятся к «чисто математическим» 
(Ландау, Лифшиц, 1976) понятиям. Они 
представляют собой неизбежную аб-
стракцию, необходимую для описания 
макроскопических состояний и динами-
ки сложной систем. Рис. 1 иллюстрирует 
иерархию рассмотренных выше моделей 
— от модели конкретной морфосистемы 
до метамодели. Отметим, что в принципе 
нет ограничений на построение моделей 
всё более высокого уровня общности, 

Подчеркнём, что выбранный нами 
подход к построению модели морфопро-
странства не является ни единственным, 
ни универсальным. Более того, в ряде 
случаев сам способ построения модели 
становится не вполне адекватным свой-
ствам изучаемых объектов. В рамках 
общего подхода статистического описа-
ния сложных систем есть существенное 
различие между объектами физики (хи-
мии) и биологии. В физике закономер-
ности легче исследуются и выявляются 
на макроскопическом уровне системы, и 
существенные технические и теоретиче-
ские трудности приходится преодолевать 
при исследовании её элементов — моле-
кул, атомов, элементарных частиц и т. д. 
(в зависимости от уровня организации). 
В биологии, напротив, элемент систе-
мы — например, организм — непосред-
ственно наблюдаем, но как справедливо 
констатирует В.И. Вернадский, только 
«путём трудной и долгой абстракции мы 
можем подняться до понимания свойств 
их совокупности» (Вернадский, 1978, 
с. 53). В отличие от физики, в биологии 
часто доступен контроль (измерение) не-
посредственно микросостояний систе-
мы, который даёт основания для вывода 

макроскопического описания непосред-
ственно, т. е. на основе знания конкретных 
значений исходных измерений (микропе-
ременных). Понятно, что по мере сниже-
ния иерархического уровня организации 
изучаемой биологической системы — 
вплоть до систем, состоящих из молекул 
(ферменты, участки клеточных мембран, 
ДНК и т. п.), различия между условиями 
изучения систем живой и неживой при-
роды постепенно стираются. Преиму-
щества же статистического физического 
подхода состоят в том, что, во-первых, он 
действительно формально соответствует 
заявленным требованиям и, во-вторых, 
на уровне модели позволяет использовать 
для биологических объектов некоторые 
физические макропараметры, имеющие 
широкое применение в моделях неживой 
природы. Такая возможность может быть 
рассмотрена как следствие Аксиом 1 и 4.

Предлагаемая базовая модель морфо-
пространства является формальной кон-
струкцией, инструментом описания раз-
нообразия элементов морфосистемы. Она 
не содержит никаких гипотез о его приро-
де и свойствах, кроме легко проверяемых 
статистических гипотез о том, что не все 
варианты микросостояний равноценны 
по встречаемости и не все они равноуда-
лены друг от друга в морфопространстве. 
Вследствие этого не возникает ограниче-
ний на выбор методов апостериорного 
анализа результатов.

Модель многомерного пространства 
в форме морфопространства позволяет: 
1) определить морфологическое разноо-
бразие как переменную структуры, кото-
рая задаётся взаимоположением образов 
элементов морфосистемы (микросостоя-
ний); 2) получить количественную оцен-
ку макропараметров этой структуры по 
значениям координат микросостояний; 
3) давать различные по содержанию трак-
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товки координат морфопространства без 
изменения структуры самой модели или 
способа её построения.

5. Построение морфологического 
пространства

Принципиально важно, что по край-
ней мере у части измерений черепа 
всегда наблюдается согласованное ва-
рьирование. Эмпирический факт нали-
чия корреляций является обоснованием 
поиска решения задачи построения мо-
дельного пространства путём разложе-
ния дисперсии множества измерений на 
небольшое число линейно независимых 
компонент. Здесь мы уходим от анало-
гии с физическими моделями, но только 
в части способа определения координат 
модельного пространства. Полученные 
таким путём координаты задают про-
странство возможностей, внутри которо-
го реальные наблюдения будут отражены 
в виде множества точек. Аналогами ко-
ординат морфопространства в физиче-
ских моделях являются существенные 
переменные (Эшби, 1966), параметры 
порядка или степени свободы системы 
(Хакен, Хакен-Крель, 2002).

Координаты по способу выделения 
должны представлять собой линейно не-
зависимые переменные, которые в обоб-
щённом виде содержат информацию о 
варьировании множества исходных из-
мерений (микропеременных). Метрика 
морфосистемы, использовавшаяся для 
измерения различий между её элемента-
ми, может совпадать или не совпадать с 

метрикой морфопространства, применя-
емой для измерения расстояния между 
микросостояниями.

Задача построения морфопростран-
ства (извлечение координат из исходных 
измерений) может быть решена путем 
применения многомерного статистиче-
ского анализа с использованием хорошо 
известных методов снижения размерно-
сти: метод главных компонент, варианты 
факторного анализа, многомерное шка-
лирование и др. В результате их примене-
ния удаётся добиться упомянутого выше 
разложения дисперсии микроперемен-
ных (промеров) на линейно независимые 
компоненты (= латентные факторы, обоб-
щённые переменные, макропеременные), 
которые и являются искомыми координа-
тами модели морфопространства. Размер-
ность, или мерность (число координат) 
этого пространства, вообще говоря, зара-
нее не задана и каждый раз требует своего 
обоснования для конкретной морфосисте-
мы (Пузаченко, 2001, 2013; Куприянова и 
др., 2003, Abramov et al., 2009).

Очевидными общими критериями при 
выборе метода построения многомерной 
модели являются: 

— адекватность исходным гипотезам 
о природе объекта; 

— воспроизводимость и сопостави-
мость результатов, полученных на разных 
выборках и объектах; 

— возможность выделять и описывать 
общие свойства, относящиеся к некото-
рым подмножествам элементов сложных 
систем (Baranger, 2001); 

Рис. 1. Схема, иллюстрирующая иерархию (сверху вниз) сопряжённых моделей, исполь-
зованных для исследования морфологического разнообразия.

Fig. 1. A diagram illustrating a hierarchy (top to bottom) of the models used to study the mor-
phological disparity.
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— минимальное число априорных 
гипотез о форме задания исходной ин-
формации; 

— «гибкость» оптимизируемого кри-
терия информативности; 

— максимальное число допустимых 
преобразований (Айвазян и др., 1989).

В наибольшей степени перечисленным 
выше требованиям удовлетворяет метод 
неметрического многомерного шкали-
рования (НМШ) (Shepard, 1962, Kruskal, 
1964; Пузаченко, 2013). Следует подчер-
кнуть, что результат применения НМШ 
зависит от свойств конкретных выборок 
и исследовательских задач. Утверждать, 
что во всех или даже в большинстве слу-
чаев метод НМШ даёт качественно наи-
лучший результат, нельзя (Shepard, 1980). 
Обычно модели, построенные на основе 
разных методов, в основном оказыва-
ются сопоставимы по результату, а зна-
чимость различий определяется целями 
исследования. Более существенно, что 
метод главных компонент и варианты 
факторного анализа, в отличие от НМШ, 
не позволяют использовать другие метри-
ки, кроме корреляции/ковариации между 
переменными.

Исходной формой представления дан-
ных для НМШ является матрица попар-
ных морфологических дистанций между 
элементами морфосистемы в виде коэф-
фициентов различия или сходства. 

Евклидова метрика — один из самых 
распространённых способов измерения 
расстояния не только в биологии, но и дру-
гих разделах естествознания. Это связано 
в том числе с тем, что трёхмерная геоме-
трия евклидова пространства — истори-
чески базовая геометрия и большинство 
измерений предметов основано на её 
свойствах. Одним из важных свойств ев-
клидова пространства является его линей-
ность, однородность или изотропность. 

В нашем случае эта дистанция отражает, 
прежде всего, различия в размерах между 
элементами морфосистемы.

Непараметрический коэффициент ран-
говой корреляции τb Кендэлла (Kendall, 
1975) может быть использован для оцен-
ки различий пропорций (формы) элемен-
тов морфосистемы. Интерпретация этой 
корреляции существенно отличается 
от интерпретации обычной корреляции 
Пирсона. Для любого элемента выбор-
ки значения микропеременных после 
нормировки могут быть упорядочены 
по величине, например, от большего к 
меньшему. Если для пары элементов эти 
последовательности одинаковы, то это 
означает взаимоподобие отношений их 
промеров и, следователь, геометрической 
формы. Простой переход от абсолютных 
значений промеров к их рангам позво-
ляет убрать различия в общих размерах 
черепа. То, что коэффициент τb Кендэлла 
действительно является мерой подобия 
между объектами по их форме и не чув-
ствителен к различиям размеров (в случае 
отсутствия корреляции между размерами 
и формой), нетрудно убедиться, проведя 
простое численное моделирование (Пуза-
ченко, 2013). Во избежание недоразуме-
ний надо иметь ввиду, что предложенный 
нами приём не является альтернативой 
широко известной технологии геометри-
ческой морфометрии, хоть и связанной 
с анализом формы, но имеющей другие 
конечные цели и задачи, не включающие 
измерение разнообразия.

Ключевым этапом построения модели 
морфопространства является определение 
его размерности. Теоретически размер-
ность может варьировать от максимума, 
равного числу микропеременных, до 1. 
На практике размерность модельных 
пространств, в которых удается удовлет-
ворительно воспроизводить основные 
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свойства материальных систем, редко 
превышает 9. Череп млекопитающих 
представляет собой высокоорганизован-
ную полифункциональную часть скелета. 
Поэтому для него характерны высокие 
величины корреляции между большин-
ством измерений. Тем не менее, заранее 
размерность модели для конкретной мор-
фосистемы не известна.

Нами (Куприянова и др., 2003) было 
показано, что при прочих равных усло-
виях НМШ хуже всего воспроизводит 
морфологические дистанции, если в ка-
честве переменных использованы искус-
ственные данные со случайным нормаль-
ным или иными типами канонических 
распределений (модель системы без вну-
тренней структуры). При этом для любой 
размерности модели величина критерия 
(«стресс»), отражающего расхождение 
между исходными морфологическими 
дистанциями и расстояниями между ми-
кросостояниями в морфопространстве, 
всегда выше, чем для реальных данных. 
Максимальные значения «стресса» на-
блюдались при равномерном распределе-
нии морфологических дистанций. Срав-
нение величин «стресса» для реальной 
морфосистемы с аналогичными величина-
ми, рассчитанными для модели случайных 
данных, позволяет оценить размерность 
пространства, при которой разница между 
обеими величинами «стресса» максималь-
на. Это решение о числе координат при-
нимается в качестве оптимального, так как 
при меньшем числе координат качество 
описания исходных дистанций между 
элементами морфосистемы ухудшается, в 
то время как при большем числе коорди-
нат на эту оценку начитает сильно влиять 
стохастическая компонента дисперсии 
морфологических дистанций.

Макросостояние морфосистемы отра-
жено в структуре распределения микро-

состояний в модели морфологического 
пространства. Поэтому все функции, за-
висящие от этого распределения, могут 
быть рассмотрены в качестве претенден-
тов на роль макропараметров — пере-
менных морфологического разнообразия. 
Морфологическое пространство опреде-
лено выше как вероятностное простран-
ство. В этих условиях информационная 
энтропия Шеннона является хорошим 
(но не единственным) параметром, зна-
чение которого связано с характером рас-
пределения множества микросостояний 
морфосистемы. Сумма энтропий по всем 
координатам дает оценку разнообразия 
морфосистемы в целом. 

Отметим, что многочисленные меры 
разнообразия (Keylock, 2005), включая 
такие как энтропии Реньи и Тсаллиса, яв-
ляются монотонными степенными функ-
циями от вероятности распределения слу-
чайной величины p в виде q

ip  (Jost, 2006). 
Случайная величина p представляет собой 
вероятность встретить в выборке объект, 
относящийся к i-ой категории. Выбор 
энтропии Шеннона объясняется её из-
вестными математическими свойствами: 

— аддитивность, т. е. информация, 
содержащаяся в двух независимых со-
бытиях, является суммой информации 
каждого из них;

— линейность, т. е. энтропия двух 
независимых событий является средней 
информацией индивидуальных событий; 

— зависимость только от распределе-
ния вероятностей, но не от формы рас-
пределения.

Энтропия Шеннона играет важную 
роль в теории информации, широко при-
меняется в разных естественных и со-
циальных науках как мера разнообразия, 
сложности, устойчивости и информации, 
используется в моделях и теориях эво-
люции систем (включая биосистемы) и 
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биологического разнообразия, в которых 
связывается содержательно со статисти-
ческой термодинамической энтропией 
Больцмана или с термодинамической 
энтропией (Brooks, Wiley, 1986; Collier, 
1986; Morowitz, 1986; Brooks et al., 1989; 
Brooks, 1990; Berry, 1995; Зотин, Зотин, 
1999; Demetrius, 2000; Schneider, 2000; 
Эбилинг и др., 2001; Brooks, 2001; Мар-
тюшев, Селезнев, 2006; Пузаченко, 2009; 
Anila, Salte, 2010; Chakrabarti, Ghosh, 
2011, Korb, Dorin, 2011; Pross, 2011 и др.). 
Энтропия Шеннона является частным 
случаем обобщённой энтропии Реньи и 
Тсаллиса. В принципе интересно было 
бы использовать для характеристики мор-
фологического разнообразия, например, 
спектры энтропии Реньи для разных зна-
чений q, тем более что для определённых 
q значение энтропии соответствует раз-
ным известным индексам разнообразия 
(Simpson, 1949; Renyi, 1961; Hill, 1973; 
Heip, Engels, 1974, и др.). Нам представля-
ется, что это должно стать темой будущих 
исследований.

Используемые в работе производные 
от энтропии макропараметры разнообра-
зия приведены в Табл. 1. Удельная (отно-
сительная) энтропия или относительное 
разнообразие (Hd) — нормированный ма-
кропараметр, характеризует среднюю ве-
личину энтропии, приходящейся на одну 
размерность морфопространства. 

Пэттен (Patten, 1962) предложил вари-
ант записи индекса выравненности для 
биологических систем в виде (1 – E), где 
E есть индекс выравненности Пиелу. В 
теории информации (для индекса Пиелу) 
такая форма записи называется «мерой из-
быточности сообщения» (redundancy) или 
«вырожденности кода». Минимальное 
значение индекса достигается в случае 
равномерного распределения событий в 
канале связи без ограничения мощности 

сигнала. Это соответствует отсутствию 
ограничений на разнообразие, низкому 
уровню относительной организованности 
систем. В контексте данного исследования 
мы рассматриваем этот макропараметр в 
качестве меры, характеризующей ограни-
чение внутреннего разнообразия, т. е. ор-
ганизованности морфосистемы черепа, и 
будем обозначать его аббревиатурой MO.

«Неприятным» свойством всего се-
мейства параметров разнообразия явля-
ется логарифмическая зависимость их 
значений от объёма выборки (N). Эта 
зависимость превращается в линейную, 
если в качестве независимой переменной 
берётся логарифм от N. Для получения 
сравнимых значений макропараметров 
разнообразия морфосистем при суще-
ственной разнице в объёмах выборок 
нужно вычесть из эмпирических величин 
линейный тренд, обусловленный зависи-
мостью от N, и «восстановить» масштаб 
величины, прибавив к остатку медианное 
или среднее значение (табл. 1). Проце-
дуру калибровки можно осуществить на 
множестве значений параметров разных 
морфосистем или на серии значений ма-
кропараметров, рассчитанных для одной 
и той же морфосистемы при разном зна-
чении N. Возможно, в будущем целесоо-
бразно рассмотреть вариант приведения 
значений индексов к объёму некоторой 
стандартной выборки, типичной для мор-
фометрических исследований черепа у 
млекопитающих.

Перечень  приведённых здесь макропа-
раметров морфологического разнообразия 
не является исчерпывающим. В дополне-
ние к перечисленным упомянем энтропию 
Кульбака и совместную информацию, 
содержащуюся в координатах морфо-
пространства. Энтропия Кульбака, или 
мера расхождения Кульбака—Лейблера 
(Kullback, Leibler, 1951; Кульбак, 1967; ), 
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может использоваться для сравнения рас-
пределений микросостояний морфосисте-
мы в разных условиях или сравнения на-
блюдаемых и модельных распределений. 
Второй макропараметр позволяет учесть 
нелинейные отношения между коорди-
натами морфопространства и в общем 
случае зависит от размерности модели по 
логарифмическому закону.

Другой класс макропараметров, на ко-
тором мы не будем здесь останавливаться, 
включает коэффициенты ранговых распре-
делений и фрактальные размерности мор-
фопространства (подробнее об использо-
вании ранговых распределений см. статью 
Ю. Г. Пузаченко в настоящем томе).

6. Интерпретация 
морфологического пространства

Кратко остановимся на возможных 
физических интерпретациях модели мор-
фопространства. Кроме уже частично 
описанной информационно-статистиче-
ской трактовки, она может интерпрети-
роваться в терминах кибернетики и си-
нергетики. 

При информационно-статистической 
трактовке координаты морфопростран-
ства могут быть соотнесены с незави-
симыми информационными каналами, 
характеризующимися определённой про-
пускной способностью (Shannon, 1949). 
«Сигнал» описывается распределением 

Название макропараметра Формула / обозначение

Информационная энтропия (энтропия Шенно-
на), бит/микросостояние — «валовая энтропия», 
общее разнообразие: сумма энтропии распреде-
лений микросостояний (pi) относительно всех 
координат морфопространства, d; K — объём 
выборки.

 

Удельная (относительная) энтропия, относитель-
ное разнообразие (бит/микросостояние/размер-
ность морфопространства)

 Hd=H/d

Мера организованности разнообразия (избыточ-
ность), Hmax — теоретическая величина энтро-
пии при условии равномерного распределения 
микросостояний.

 

Калибровка макропараметров морфологического разнообразия

Первая часть суммы соответствует операции вы-
читания линейного тренда, описывающе го за-
висимость xi от Ki. Фактически это «ос татки», не 
описываемые регрессионной мо де лью с коэффи-
циентами a и b. Второй член суммы — масштаб-
ная константа, возвращающая исходный масштаб 
данным после вычитания тренда — среднее зна-
чение объёма выборки, медиана или некий «стан-
дартный» объём выборки ( K ). 

 10 10( log ) ( log )calib
i i ix x a b K a b K      

2
1 1

log
d k

i i
j i

H p p
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 
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1
log
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i
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H d k
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Табл. 1. Параметры морфологического разнообразия и способ их калибровки.
Table 1. Parameters of the morphological disparity and methods of their calibration.



246 А.Ю. Пузаченко

микросостояний относительно коорди-
наты. Исходный источник сигнала — 
элементы морфосистемы. В процессе 
измерений сигнал от многих источников 
кодируется в виде цифр, а затем преоб-
разуется в морфологические дистанции. 
В процессе построения морфопростран-
ства он раскладывается на независимые 
компоненты так, как если бы он прохо-
дил по независимым информационным 
каналам. Качество этого преобразования 
легко проверить, поскольку любой исход-
ный сигнал (измерения на черепе), по ус-
ловию построения модели, должен быть 
представим в виде линейной комбинации 
координат морфопространства. 

В кибернетической интерпретации 
морфопространство представляет собой 
модель регулятора (Ashby, 1956), который 
поддерживает внутреннее разнообразие 
системы в допустимых для неё грани-
цах, т. е. в гомеостатическом состоянии. 
Конкретные измерения черепа характе-
ризуют итог работы всей совокупности 
механизмов в частном морфогенезе, т. е. 
в обобщённом виде содержат информа-
цию о работе регуляторных механизмов. 
В модели морфопространства каждую ко-
ординату можно соотнести с отдельным 
независимым регулятором или с суще-
ственной переменной, значения которой 
им контролируются. Работа регуляцион-
ных механизмов должна поддерживать 
дисперсию значений промеров на допу-
стимом для организма уровне. Распре-
деление микросостояний относительно 
координат морфопространства прямо свя-
зано с этой дисперсий и, следовательно, 
является характеристикой работы регу-
лятора. Теоретические свойства киберне-
тического регулятора можно описать на 
языке теории информации (Ashby, 1956), 
что делает две трактовки нашей модели 
взаимодополняющими. Для обозначения 

такого гипотетического регулятора в от-
ношении морфологических структур мы 
ввели обозначение «морфорегулятор Эш-
би» (Пузаченко, 2013). 

Синергетический анализ важен в ис-
следованиях динамики (кинетики) си-
стем. В данной работе аспекты динамики 
морфологического разнообразия будут за-
тронуты в самой малой степени. Тем не 
менее, необходимо упомянуть, что коор-
динаты морфопространства эквивалентны 
«параметрам порядка» или «модам» в си-
нергетических моделях систем. В случае 
модели черепа присутствие «мод» или 
«параметров порядка» выражается, на-
пример, в скоррелированном, упорядочен-
ном варьировании значений отдельных 
промеров, в аллометрических отношени-
ях, в существовании «блоков» промеров 
и соответствующих им костных структур, 
варьирование и разнообразие которых от-
носительно независимо и, вероятно, кон-
тролируется относительно независимыми 
регуляторными механизмами. 

Может показаться, что введение раз-
ных интерпретаций формально одной 
и той же модели излишне перегружает 
содержание понятия морфологического 
пространства. Однако именно в этом, т. е. 
в возможности использовать результат од-
ной модели для исследования различных 
аспектов проблемы разнообразия, состо-
ит основная цель её построения. В сле-
дующем разделе мы продемонстрируем 
некоторые преимущества такого подхода.

7. Морфологическое разнообразие 
черепа млекопитающих

Мы измерили значения макропара-
метров морфологического разнообра-
зия черепа у 76 видов (только взрослые 
животные) — представителей 34 родов, 
13 семейств и 5 отрядов (Artiodactyla, 
Carnivora, Perissodactyla, Rodentia, Sorico-
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morpha) (Пузаченко, 2013). Для некоторых 
видов были получены модели морфопро-
странств для подвидов или отдельных 
популяций (Vulpes lagopus, Bison bona-
sus, Felis silvestris, Ursus arctos и др.) и/
или модели для самцов и самок (Mustela 
sp., Ursus sp. и др.). В нескольких случа-
ях строились модели одновременно для 
нескольких видов одного надвидового 
таксона (Sorex, Mustela, Meles, Felis, Spe-
learctos, Spalax, Nannospalax, Myospalax, 
Allactaga, Capra, Bison, и др.).

Здесь представлены только результаты 
проверки гипотезы об ограниченности 

морфологического разнообразия черепа, 
точнее — гипотезы об ограничении варьи-
рования макропараметров разнообразия. 

Гипотеза строиться на предположении 
о том, что большинство морфосистем на-
ходится в относительно устойчивом, ста-
ционарном состоянии и должен существо-
вать оптимальный уровень разнообразия, 
достаточный для обеспечения этой устой-
чивости. Кроме этого, у любой само-
регулирующейся системы существует 
верхний уровень эффективности работы 
регуляторных механизмов (Эшби, 1966). 
Этот предел теоретически определяется: 

Рис. 2. Распределение значений макропараметров морфологического разнообразия для 
305 моделей морфопространств: a – размерность морфопространства размеров черепа; 
b – валовая энтропия разнообразия размеров черепа; c – размерность морфопростран-
ства пропорций (формы) черепа; d – валовая энтропии разнообразия пропорций (фор-
мы) черепа.

Fig. 2. Distribution of macroparameters of morphological disparity for 305 morphospace mo-
dels: a – dimensionality of skull size morphospace models; b – gross entropy of skull size 
morphospace models; с – dimensionality of skull shape morphospace models; d – gross 
entropy of skull shape morphospace models.
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1) способностью регулятора контролиро-
вать значения существенных для системы 
переменных только в пределах необходи-
мых для поддержания её стационарного 
состояния, и 2) существованием верхнего 
предела меры организованности системы, 
как следствие из теоремы о пропускной 
способности информационного канала 
(Shannon, 1949).

Размерность модели морфопростра-
нства размеров черепа в 73% случаев 
варьирует от 2 до 4 (медианное значе ние 
3, табл. 2). Размерность модели морфо-
пространства разнообразия пропорций 
черепа (рис. 2) в 68% случаев изменя-
лось от 3 до 4 (медианное значение 4). 
Наиболее часто встречаемая размер-

ность морфопространства разнообра-
зия размеров черепа 2 или 3 отражает 
наличие в черепе ориентированных 
«паттернов» организации, возникаю-
щих в евклидовом пространстве, чаще 
всего в обычном трёхмерном. Чем вы-
ше размерность, тем больше структур 
(«блоков») в черепе изменяются неза-
висимо как друг от друга, так и от его 
общих размеров. Промеры черепа, ва-
рьирование которых имеет несколько 
независимых компонент (описывается 
несколькими координатами морфопро-
странства), чаще всего сопоставимы 
с отдельными или немногими струк-
турными элементами черепа. В группе 
таких комплексных измерений с наи-

Макропараметр Медиана Min Max

Разнообразие размеров черепа (305 моделей)

d, размерность модели 3 1 9

H бит/микросостояние, валовая энтропия
(бутстреп-оценка)

7.40 
(7.72±0.638)

1 20.91

Hd, удельная энтропия 
(бутстреп-оценка)

2.18      
(2.18±0.01)

0.41 2.48

MO, мера организованности
(бутстреп-оценка)

0.18     
(0.184±0.01)

0.06 0.29

Разнообразие пропорций (формы) черепа (305 моделей)

d, размерность модели 4 2 9

H бит/микросостояние, валовая энтропия
(бутстреп оценка)

8.55 
(8.48±0.355) 2.53 20.98

Hd, удельная энтропия 
(бутстреп-оценка)

2.33 
(2.33±0.02) 1.41 2.74

MO, мера организованности 
(бутстреп-оценка)

0.13 
(0.127±0.004)

0.004 0.29

Табл. 2. Статистики параметров морфологического разнообразия черепа мле ко-
питающих (305 моделей морфопространства).

Table 2. Statistics of the parameters of mammalian skull morphological disparity 
(305 mor pho space models).
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большей частотой встречаются проме-
ры мозговой части, основания черепа, 
зубных рядов или отдельных зубов.

Размерность морфопространства про-
порций черепа закономерно выше. Допол-
нительные размерности здесь возникают 
вследствие нелинейных взаимодействий 
размерных паттернов организации чере-
па; другими словами, за счёт аллометри-
ческих отношений.

Более 80% моделей имеют размер-
ность не более 5. Можно полагать, что 
3–4 макропеременные в подавляющем 
большинстве случаев удовлетворительно 
описывают разнообразие как размеров, 
так и пропорций черепа. В случае разно-
образия размеров трёхмерное, а в случае 
разнообразия пропорций четырёхмерное 
морфопространства интерпретируются 
как соответствующие «нормы».

Рис. 3. Макропараметры морфологического разнообразия черепа для 305 мо-
делей морфопространств: a – размерность моделей; b – валовая энтропия, 
c – относительная энтропия; d – мера организованности.

Fig. 3. Macroparameters of morphological disparity for 305 models of morpho lo-
gical spaces: a – dimensionality; b – gross entropy, c – relative entropy; d – mea-
sure of organization.
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Размерности морфопространств раз-
нообразия размеров и формы черепа изме-
няются независимо друг от друга (рис. 3).

Верхний предел размерности для мо-
делей морфологических пространств (9, 
см. табл. 2) имеет пока только эмпириче-
ское обоснование. Не исключено, что пре-
дел может быть обусловлен качественной 
потерей устойчивости систем при боль-
шем числе внутренних степеней свободы.

Отметим, что размерность 9 (без обо-
снования) является предельной в алго-

ритме НМШ, реализованном в Statisti-
ca; в SPSS и Systat заложены ещё более 
жёсткие ограничения — 6 и 5 координат, 
соответственно. Таким образом, разработ-
чики программ ограничили возможности 
пользователей в целях экономии машин-
ного времени, поскольку в итерационной 
процедуре НМШ объём вычислительных 
операций существенно возрастает не 
только с ростом числа наблюдений, но и 
с ростом размерности модели. Для рас-
чётов моделей НМШ мы использовали 

Рис. 4. Распределение значений макропараметров морфологического раз но-
образия для 305 моделей морфопространств. a – относительная (удельная) 
энтропия разнообразия размеров черепа; b – мера организованности раз-
меров черепа; c – относительная (удельная) энтропия разнообразия пропо-
рций (формы) черепа; d – мера организованности пропорций (формы) че-
репа.

Fig. 4. The distribution of macroparameters of morphological disparity for 305 
morphospace models: a – relative entropy of skull size morphospace models; 
b – measure of organization of size morphospace models; c – relative entropy 
of skull shape morphospace models; d – measure of organization of shape mor-
phospace models.
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NCSS (Hintze, 2007), где нет таких про-
граммных ограничений на размерность.

Распределения величин валовой эн-
тропии H характеризуются пиками, со-
ответствующими пикам распределения 
размерности морфопространства d (рис. 
2b,d). Соответственно, разнообразие про-
порций черепа выше, чем разнообразие 
размеров (см. табл. 2). Разнообразие раз-
меров черепа изменяется в среднем прак-
тически независимо от разнообразия его 
формы (рис. 3b). 

Между величиной H и размерностью 
модели существует линейная зависи-
мость: H = 2.2d для разнообразия разме-
ров (r2 = 0.87) и H = 2.3d для разнообразия 
пропорций (r2 = 0.77). Коэффициенты при 
d соответствуют среднему значению от-
носительной энтропии (рис. 4; табл. 2). 
Относительная энтропия в моделях разно-
образия пропорций превышает энтропию 
соответствующих моделей разнообразия 
размеров черепа приблизительно на 0.16 
бит (p < 0.001). В отличие от валовой эн-
тропии, между соответствующими зна-
чениями Hd для размеров и пропорций 
черепа существует статистически значи-
мая положительная корреляция (рис. 3 c), 
что может служить указанием на то, что в 
ряде случаев особенности регуляция раз-
мерных параметров могут заметно влиять 
и на разнообразие формы черепа.

Существенно более жёстко ограниче-
но варьирование меры организованно-
сти (рис. 4b,d). «Экстремальный» класс 
MO включает более 70% наблюдений и 
занимает узкий интервал 10–11% от по-
тенциального масштаба варьирования 
макропараметра. При этом практически 
все эмпирические значения не превыша-
ют величины 0.30. В случае низких зна-
чений меры организованности ожидает-
ся, что распределение микросостояний в 
морфопространстве будет приближаться 

к равномерному. Напротив, если МО вы-
ше 0.3, то соответствующее распределе-
ние, либо не будет описываться ни каким 
из канонических распределений случай-
ной величины, либо будет приближаться 
к распределению с сильно выраженной 
асимметрией. Между MO размеров и про-
порций черепа показана очень слабая по-
ложительная корреляция (рис. 3d).

Анализ распределений значений ма-
кропараметров морфологического раз-
нообразия (рис. 2, 4) позволяет сделать 
вывод о существовании ограниченных 
интервалов значений, в которых сосре-
доточена основная часть эмпирических 
наблюдений. Эмпирический факт присут-
ствия выраженных интервалов наиболее 
вероятных выборочных значений макро-
параметров морфологического разноо-
бразия («норм») черепа млекопитающих 
позволяет обосновать утверждение, что 
на процессы регуляции морфогенеза этой 
структуры в этом классе позвоночных на-
ложены существенные, фундаментальные 
ограничения. Это следует из того факта, 
что существование любого инварианта в 
некотором множестве явлений подразуме-
вает наличие ограничения разнообразия 
(Эшби, 1959).

На рис. 5a изображён пример мета-
модели, построенной методом главных 
компонент, где в качестве переменных 
приняты макропараметры морфологиче-
ского разнообразия размеров и пропорций 
черепа. Здесь каждая точка соответству-
ет одновременно двум моделям морфо-
пространств. Возможно построение ме-
тамоделей только на основе параметров 
разнообразия размеров или только пара-
метров разнообразия формы. Объединен-
ная метамодель имеет смысл, поскольку 
выше была продемонстрирована корре-
ляция между некоторыми параметрами 
разнообразия размеров и формы черепа. 
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Координаты модели имеют смысл управ-
ляющих параметров (синергетическая 
интерпретация). 

Структуру отношений между управ-
ляющими параметрами и макропараме-
трами морфологического разнообразия 
демонстрирует классификация (рис. 5b) 
на основе четырёх главных компонент, 
описывающих 86% дисперсии их зна-
чений. 

Для метамодели аналогично рассчи-
тана мера организованности MO = 0.28, 
которая существенно выше, чем для боль-
шинства моделей морфопространств. Это 
указывает на сильную асимметрию и экс-
цесс распределения точек в пространстве 
метамодели. Как бы то ни было, результат 
однозначно свидетельствует о существо-
вании «правил», ограничивающих дис-
персию значения макропараметров мор-
фологического разнообразия.

В заключении раздела особо подчер-
кнём, что представленные результаты 
измерений разнообразия черепа были 
получены на основе различных схем пер-
вичных измерений. Различия касались 
как числа, так и набора промеров черепа, 
специфичных для разных крупных таксо-
номических групп. Не было обнаружено 
корреляций между значениями макропа-
раметров разнообразия и числом исход-
ных промеров черепа (Пузаченко, 2013). 
Отсутствие чувствительности макроско-
пических параметров к системе первич-
ных измерений черепа показывает, что из-
бранные параметры характеризуют череп 
в целом, и «достаточная» информация о 
разнообразии так или иначе содержится 
в любом стандартном наборе, скажем, из 
10–15 промеров. Инвариантность пара-
метров морфологического разнообразия 
от системы первичных измерений соз-

Рис. 5. Метамодель (главные компоненты) для 610 моделей морфопрост ранств 
(каждая точка соответствует двум моделям морфопространств) (a) и клас-
сификация макропараметров морфологического разнообразия по нагрузкам 
на главные компоненты (b).

Fig. 5. Metamodel (principal components) for 610 morphospace models (each point 
correspondents to two morphospace models) (a) and classifi cation of disparity 
macro parameters based of the loads on the principal components (b).
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даёт предпосылки для сравнительного 
исследования таксономически далеких и 
существенно различающихся морфологи-
чески объектов. 

Представленные эмпирические дан-
ные позволяют сделать вывод о том, что 
для обобщённой (не зависящей от таксо-
номии) морфосистемы черепа млекопита-
ющих реализуется единственная область 
наиболее вероятных значений размерно-
сти, энтропии и меры организованности. 
Это соответствует гипотезе о пребывании 
большинства изученных морфосистем в 
стационарном состоянии и о существо-
вании общих для данной группы организ-
мов ограничений, наложенных на систему 
регулирования морфологического разно-
образия черепа.

8. Моделирование 
морфологического разнообразия

Понятие морфологического регулято-
ра Эшби в нашем случае включает всю 
совокупность возможных, но неизвестных 
нам в деталях, процессов генетического 
и эпигенетического контроля онтогенеза 
черепа, результат которых отражён в кон-
кретных значениях первичных промеров 
черепа. Можно ли при этих общих усло-
виях на основе модели морфопростран-
ства делать обоснованные заключения о 
качестве морфологической регуляции? 

В кибернетике понятием «регулятор» 
обозначается абстрактный преобразова-
тель информации в общем случае неиз-
вестной природы. Регулятор осущест-
вляет выбор того или иного состояния 
системы в зависимости от текущих зна-
чений состояния среды (внешней или 
внутренней). Цель регулятора — сниже-
ние дисперсии (разнообразия) жизненно 
важных для системы (существенных) 
переменных до системной нормы, в про-
тиводействии внешним или внутренним 

возмущениям. Регулятор может достичь 
этой цели исключительно за счёт увели-
чения своего внутреннего разнообразия 
или сложности (закон необходимого раз-
нообразия, Ashby, 1956). Разнообразие 
регулятора зависит от разнообразия сре-
ды, которое в простейшем случае ассо-
циируется с информационным шумом, 
приводящим к ошибкам при передаче 
информации и способным вывести си-
стему из гомеостатического равновесия. 
Гипотетический случай, когда регулятор 
исправляет все ошибки, равносилен от-
сутствию информационной связи между 
ним и средой. Но в этом случае он не мо-
жет выполнять и свои регуляторные функ-
ции. Таким образом, никакой регулятор 
не может обеспечить точный контроль 
и может гарантировать только невыход 
значений существенных переменных за 
допустимые границы. 

Важное следствие из кибернетиче-
ской модели заключается в утверждении 
об ограничениях эффективности любого 
регулирования в следующей форме: ни-
какая система не может иметь эффектив-
ность, большую, чем детерминированная 
система, работающая как регулятор (Эш-
би, 1966). 

Мы определили выше, что каждая ко-
ордината морфопространства может быть 
интерпретирована как результирующая 
состояния существенной переменной. 
Соответственно, чем ниже дисперсия 
распределения микросостояний относи-
тельно избранной координаты, тем выше 
эффективность работы регулятора. Ес-
ли распределение микросостояний мор-
фосистемы соответствуют параметрам 
нормального распределения, энтропия 
пропорциональна квадратному корню из 
дисперсии: 2log 2H e  . В общем 
случае целесообразно использовать фор-
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мулу Шеннона, которая корректно опреде-
ляется при любых типах распределений, 
она является более общей мерой разноо-
бразия, чем дисперсия. Так как координа-
ты морфопространства не зависят друг от 
друга (по условию построения модели), то 
фактически речь идёт о нескольких регу-
ляторах, действующих независимо, и о 
нескольких независимых существенных 
переменных. 

Далее сформулируем несколько гипо-
тез о работе морфорегулятора Эшби: 1) 
регуляционные механизмы морфогенеза 
черепа млекопитающих приводят к об-
щей и единственной норме для каждого 
макропараметра разнообразия; 2) регу-
ляция общих размеров черепа в среднем 
осуществляется независимо от регуляции 
его формы. Если эти гипотезы верны, то 
нарушения работы регуляторов в виде 
существенного отклонения значений ма-
кропараметров от соответствующих норм 
могут служить указанием на действие 
внешних и внутренних факторов, вслед-
ствие которых морфосистема переходит в 
нестационарное состояние и, в том числе, 
может быть маркером эволюционных пре-
образований. 

Для оценки эффективности работы 
морфорегулятора необходимо перейти от 
кибернетической к теоретико-информа-
ционной интерпретации модели морфо-
пространства. Это существенно усилит её 
познавательную мощность за счёт расши-
рения области определения и приложения 
ряда практических выводов теории. 

Основы теории информации возник-
ли в рамках прикладного направления 
— теории передачи информации, или те-
ории связи (Shannon, 1948, 1949; Shannon, 
Weaver, 1949). Однако в силу инвариант-
ности относительно природы источников 
и приёмников сигналов и природы самого 
сигнала, результаты теории информации 

нашли широкое применение в различных 
областях естествознания. Уже У.Р. Эшби 
(Ashby, 1958) интерпретировал «регуля-
тор» как канал связи между «разнообрази-
ем среды» и «разнообразием допустимых 
состояний системы». 

Модель можно представить в виде 
графа, отражающего передачу регулирую-
щего сигнала в условиях «шума» (рис. 6). 
Сигнал или «сообщение» состоит из со-
вокупности значений допустимых состо-
яний «существенных переменных систе-
мы». Здесь «корректирующий канал» R 
исполняет роль регулятора, снижающего 
дисперсию (энтропию) результирующего 
сигнала Z вследствие подавления «шума» 
D в основном канале связи. Количество 
шума, которое можно изъять из резуль-
тирующего сигнала, ограничено энтро-
пией, которая может быть передана через 
корректирующий канал, т. е. ограничено 
внутренним разнообразием регулятора 
H(R) (Shannon, 1948). Другими словами, 
способность регулятора выполнять свою 
функцию зависит от его внутреннего па-
раметра, который называется пропускной 
способностью. Отметим, что варианты 
«допустимых состояний системы» корре-
спондируются с нашими микросостояни-
ями морфосистемы в морфопространстве. 
Естественно, что при этом речь идёт, как 
всегда, о выборочной оценке. Результи-
рующий сигнал, таким образом, состоит 
из совокупности этих состояний и его 
переменной является валовая энтропия H.

Пропускная способность C характери-
зует ограничения на количество инфор-
мации (разнообразия, энтропии), которое 
можно передать по каналу связи (Shannon, 
1949). В принятых обозначениях она пря-
мо пропорциональна ширине полосы ча-
стот (W) сигнала и логарифму отношения 
мощности сигнала (P) к мощности шума 
(N): C = W log2(1 + P/N). Если полоса ча-
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стот остаётся неизменной, то пропускная 
способность и, следовательно, эффектив-
ность канала связи определяется только 
отношением сигнал/шум (рис. 6). Таким 
образом, эффективность регулирующего 
канала ЄR будет прямо пропорциональна 
его пропускной способности и обратно 
пропорциональна отношению мощностей 
сигнала и шума: ЄR = C/(P/N); в теории 
связи это коэффициент использования 

канала по мощности, энергетическая эф-
фективность (Васильев и др., 2008). При 
фиксированной мощности шума на еди-
ницу полосы частот, величина P/N тожде-
ственна полосе частот, а ЄR представляет 
собой коэффициент использования канала 
по полосе частот (в теории связи это ча-
стотная эффективность). 

Теперь определим, каким образом на-
ши параметры морфологического разно-

Рис. 6. a – модель, отражающая передачу регулирующего сигнала в канале 
связи в условиях «шума»; b – график величины пропускной способности 
канала связи С в зависимости от безразмерного отношения полосы частот 
W к частоте W0 (по Shannon, 1949).

Fig. 6. a – correcting signal transmission model in a communication channel with 
the “noise”; b – graph of communication channel capacity C versus dime n  si on-
less ratio W/W0 (after Shannon, 1949).
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образия корреспондируются с перемен-
ными формулы пропускной способности. 
Число независимых частот W прямо соот-
носится с размерностью морфопростран-
ства d. В варианте интерпретации модели 
с несколькими независимыми регулято-
рами, W приравнивается к единице и не 
влияет на оценку эффективности. 

Валовая энтропия H пропорциональна 
числу возможных (допустимых) микро-
состояний и, поэтому характеризует про-
пускную способность морфологического 
регулятора. 

В результате применения НМШ сигнал 
(от многих признаков) раскладывается на 
независимые компоненты. В теоретико-
информационной интерпретации моде-
ли морфопространства, макропараметр 
Hd может быть содержательно связан с 
удельной (на независимый канал связи) 
величиной пропускной способности мор-
форегулятора. 

После подстановки в выражение для 
пропускной способности значений удель-
ной энтропии из табл. 2 получим такие 
оценки P/N: 1) для разнообразия размеров 
черепа P/N ≈ 22.18 – 1 = 3.53; 2) для разно-
образия пропорций черепа P/N ≈ 22.33 – 1 
= 4.03. При подстановке этих величин в 
уравнение для ЄR получаем, что средняя 
эффективность работы морфорегулятора 
Эшби для размеров черепа составляет 
0.48 (48%), а для пропорций 0.46 (46%).

Вероятно, полученные оценки ЄR не-
много завышены, поскольку в них не 
учтена часть энтропии шума, «отфиль-
трованного» на стадии построения мо-
дели морфопространства. Эта энтропия 
включает: а) энтропию шума, предполо-
жительно «пропущенного» (незаблокиро-
ванного) морфорегулятором, б) энтропию 
ошибок измерительного прибора, исполь-
зуемого для взятия промеров черепа, и в) 
энтропию случайных ошибок измерения, 

связанных с человеком. Оценить вклад 
каждой из этих компонент практически 
невозможно, но для разнообразия раз-
меров черепа можно прикинуть общее 
количество энтропии, не описываемой в 
модели морфопространства. В среднем, 
линейная комбинация координат морфо-
пространства воспроизводит 70–80% (в 
среднем 75%) дисперсии исходных из-
мерений черепа. Следовательно, недоучёт 
энтропии в модели составит величину по-
рядка 6%. Принимая эту оценку без учёта 
ошибок измерений, скорректированная 
эффективность работы морфорегулятора 
размеров черепа составит около 0.465. Та-
ким образом, вкладом неучтённого в мо-
дели морфопространства разнообразия в 
большинстве случаев можно пренебречь. 

Практический вывод из приведённых 
рассуждений состоит в том, что совокуп-
ную работу множества частных механиз-
мов биологической регуляции морфоге-
неза можно оценивать количественно, 
используя в качестве исходных данных 
стандартные промеры черепа.

С точки зрения теории, эффективность 
регуляции (ограничения) морфологиче-
ского разнообразия черепа млекопита-
ющих прямо связана с пропускной спо-
собностью регулятора как канала связи. 
Ниже мы будем вынуждены рассмотреть 
более подробно фундаментальны е огра-
ничения, накладываемые на варьирование 
пропускной способности. При расшире-
нии или сужении полосы частот W (т. е. 
при снижении или увеличении степеней 
свободы системы) пропорционально воз-
растает или снижается мощность шума в 
регуляторе: N = N0W, где N0 — удельная 
мощность шума на единицу измерения 
частоты сигнала. Обозначим W0 = P/N0 как 
частоту сигнала, при которой его мощ-
ность P равна удельной мощности шума 
(N0). Тогда выражение для пропускной 
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способности канала можно записать в 
следующем виде: C/W0 = (W/W0) log2 [1 + 
(W0/W)] (Shannon, 1949). На рис. 6b пока-
зан график величины С/W0 в зависимости 
от безразмерного отношения полосы W/W0. 
По мере расширения полосы частот про-
пускная способность быстро растёт до тех 
пор, пока суммарная мощность шума не 
становится близкой к мощности самого 
сигнала (W/W0=1). Затем рост пропускной 
способности замедляется и график стре-
мится асимптотически к величине 

                                                              =

, которая в 1.443 бит 
раз больше, чем пропускная способность 
канала при W0 = W, 1 бит/сек. Таким обра-
зом, получается, что пропускная способ-
ность любого информационного канала 
принципиально ограничена независимо 
от природы канала и от природы переда-
ваемого по нему сигналу. 

Ограничения морфорегулятора по про-
пускной способности, т. е. способности 
к осуществлению регуляции, принципи-
альны и порождают антиномию между 
качеством регулирования и способностью 
к реагированию регулятора на внешние 
воздействия. Теоретически, идеальный 
морфорегулятор мог бы поддерживать 
очень узкий, но не нулевой, диапазон 
варьирования размеров и пропорций 
черепа, обеспечивая поддержание мор-
фосистемы в устойчивом, практически 
детерминированном состоянии. Такой 
регулятор должен был бы иметь относи-
тельно низкую пропускную способность, 
высокую эффективность и осуществлять 
свои функции в условиях относитель-
но низкой мощности шума. Результаты 
нашего исследования показывают, что 
для черепа млекопитающих компромисс 
между жёсткостью регулирования и спо-
собностью регулятора к реагированию 

на потенциальные возмущения среды 
смещён в сторону последней. Вероятно, 
относительно низкая эффективность ре-
гулирования компенсируется за счёт вы-
сокой чувствительности регуляторных 
механизмов. В более широком контексте 
это противоречие онтологически связано 
с: 1) противоречием между морфологи-
ческой и экологической специализацией 
организмов и их способностью к адапта-
ции к изменяющимся условиям среды, 2) 
противоречием между количественным 
ростом организма и его внутренней диф-
ференциацией, 3) противоречием между 
процессами микро- и макроэволюции, 4) 
противоречием между внутренней слож-
ностью организации системы, способно-
стью к эволюционным преобразованиям 
и её устойчивостью.

Теперь нам остаётся определить роль 
третьего макропараметра морфологиче-
ского разнообразия — меры организован-
ности. Распределение эмпирических зна-
чений меры организованности (рис. 4b,d) 
косвенно указывает на исключительную 
важность этого параметра разнообразия. 

Пропускная способность регулятора 
может быть записана как линейная функ-
ция от меры организованности: C = (1 – 
MO) log2 e. Величина MO в точке перегиба 
графика (W/W0 = 1, С/W0 = 1) равна: MO = 
1 – (H/Hmax) = 1 – (1/log2 e) ≈ 1 – 0.693 ≈ 
0.31. Далее, подставляя значения MO из 
табл. 2, получаем оценку средней про-
пускной способности: 1) для морфоре-
гулятора разнообразия размеров черепа 
C = 1.177 бит и 2) для морфорегулятора 
разнообразия пропорций черепа C = 1.259 
бит. Обе полученные величины лежат вы-
ше критического значения 1 бит (рис. 6b). 
Это означает, что морфосистема черепа, 
точнее, её обобщенный морфологический 
регулятор, действительно «жертвует» ка-
чеством (эффективностью) регулирова-

0
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ния разнообразия в пользу большей про-
пускной способности.

На рис. 7 представлены графики про-
пускной способности морфорегуляторов 
разнообразия размеров и пропорций че-
репа, построенные по реальным данным 
и соответствующие зависимости между 

MO и пропускной способностью. Видно, 
что подавляющее число наблюдений не 
превышает теоретическое критическое 
значение 0.31. Мы полагаем, что это со-
впадение эмпирических данных и след-
ствий теории информации не случайно: 
механизмы, регулирующие параметры 

Рис. 7. Графики пропускной способности гипотетических обобщённых мор-
фо регуляторов размеров (a) и пропорций (c) черепа, построенные по ре-
альным значениям удельной энтропии; корреляция меры организованнос ти 
(MO) размеров и пропорций черепа с пропускной способнос тью обоб-
щённого морфорегулятора С (b, d).

Fig. 7. Plots of communication channel capacity for hypothetical generalized 
mo rphoregulators of skull size (a) and shape (c) disparity based on the real 
values of relative entropy; b, d– correlation between measure of organization 
(MO) of skull size and shape disparity and channel capacity of generalized 
morphoregulators C (b, d).
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черепа в онтогенезе, вне зависимости от 
их частных особенностей подчиняются 
общим принципам, ограничивающим их 
возможности по качеству передачи управ-
ляющих сигналов.

В 1959 г. Х. Фёрстер впервые предло-
жил использовать информационную из-
быточность в качестве меры внутренней 
упорядоченности системы, возникающей 
в процессе её самоорганизации. Он же 
постулировал, что при моделировании 
сложной системы «среда» и «система» 
должны рассматриваться вместе (Foerster, 
1960). Конкретные механизмы повыше-
ния внутренней организации могут быть 
весьма разнообразны, но их работа не 
должна противоречить ограничениям, 
сформулированным выше в терминах те-
ории информации. Изменение внутренне-
го порядка и разнообразия могут проис-
ходить за счёт: 1) изменений параметров 
распределения элементов системы, об-
ладающих разными свойствами, 2) изме-
нений (перераспределения) элементов с 
разным значением одного и того же свой-
ства (признака), 3) образования связей 
между элементами (изменение условных 
вероятностей). Все перечисленные про-
цессы приводят к локальному снижению 
энтропии и разнообразия (в смысле even-
ness, balance) и, соответственно, к росту 
информации в системе. 

Может ли внутренний регулятор систе-
мы поддерживать гомеостатический уро-
вень внутреннего разнообразия на фоне 
процессов самоорганизации? Гипотети-
чески это возможно при «размножении» 
элементов системы или увеличении числа 
внутренних степеней свободы (Пузачен-
ко, 1992). В последнем случае возника-
ют независимые уровни регуляции. Рост 
размерности (числа степеней свободы) 
регулятора выражается в автономизации 
регуляции отдельных подсистем, которые 

на практике в черепе млекопитающих 
можно объективно выделить. В моделях 
это должно отразиться на размерности 
морфологического пространства. Для со-
хранения баланса организованности (ин-
формации) и разнообразия (энтропии), 
рост размерности морфопространства и 
соответствующий рост валовой энтропии 
должен быть компенсирован повышением 
эффективности работы морфорегулятора. 
На практике мы должны наблюдать сни-
жение удельной энтропии Hd. Однако для 
черепа млекопитающих компенсационное 
снижение Hd в среднем отсутствует и, как 
было показано выше, рост размерности 
всегда сопровождается линейным ростом 
энтропии. Исходя из этих данных, можно 
сделать вывод о том, что рост меры орга-
низованности морфорегулятора черепа 
выше критического уровня, лежащего 
в районе 0.3, видимо более неблагопри-
ятен, чем высокая энтропия и неизбеж-
ные затраты на борьбу с шумами. Следо-
вательно, процессы самоорганизации в 
черепе могут осуществляться только на 
фоне опережающего роста внутреннего 
разнообразия и/или сложности морфоре-
гулятора Эшби.

Из предположения о стационарности 
состояния морфосистемы черепа следует, 
что эмпирически определённый интервал 
размерности моделей морфопростран-
ства, равный 3–4 (= оптимальное число 
независимых полос частот = число не-
зависимых информационных каналов = 
число степеней свобод), должен рассма-
триваться как оптимальный. При этом 
пропускная способность морфорегуля-
тора на один канал (= одну размерность 
модели) принимает значения около 1.18 
бит (размеры черепа) и 1.26 бит (форма 
черепа).

В нашей выборке крайне редко встре-
чались модели морфопространств с очень 
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высокой (до 8–9) и очень низкой (1) раз-
мерностью. Верхний предел размерно-
сти морфосистемы соответствует очень 
высокой пропускной способности мор-
форегулятора, близкой к максимально 
возможной. Существенное отклонение 
размерности модели морфопространства 
от «нормы» должно рассматриваться 
как вероятный признак нахождения всей 
морфосистемы в нестационарном состо-
янии. Каждый такой случай необходимо 
исследовать отдельно и проверять раз-
личные объясняющие гипотезы. Среди 
всех построенных нами моделей морфо-
пространств только пять (< 1.5%) имели 
размерности 8 и 9, причём только одна из 
них описывала разнообразие пропорций 
черепа. Для всех моделей разнообразия 
размеров черепа формальная причина 
очень высокой размерности заключалась в 
присутствии измерений, дисперсия кото-
рых либо не зависела от дисперсии общих 
размеров черепа (например, Myospalax 
myospalax), которая воспроизводится пер-
вой координатой морфопространства, ли-
бо включала две или даже три (Paradipus 
ctenodactylus) независимые компоненты, 
воспроизводимые, соответственно, коор-
динатами с номерами больше 1. 

Например, высокая размерность мо-
дели для самцов и самок Felis catus свя-
зана с разнообразием размеров клыков, 
верхней диастемы, слуховых барабанов, 
затылочной кости, но не промеров, харак-
теризующих общие размеры черепа; ин-
дивидуальные модели для самцов и самок 
в отдельности имели размерность 3. Ме-
ра организованности также находилась в 
пределах варьирования нормы для этого 
макропараметра разнообразия. Поэтому 
высокая размерность модели в данном 
случае, вероятно, объясняется половым 
диморфизмом в регуляции отдельных 
структур черепа. 

Сложная структура морфологического 
разнообразия черепа цокоров Myospalax 
epsilanus с территории Китая и Забай-
кальского края (Россия) выразилась в 
альтернативе построения двух моделей 
морфопространства с тремя (воспроиз-
водит около 70% дисперсии морфоло-
гических дистанций) и девятью (86.5% 
дисперсии) координатами. Обычно та-
кая ситуация служит указанием на при-
сутствие «скрытой» иерархии в данных. 
Есть основания полагать, что цокоры, 
обитающие в России и на приграничных 
территориях Китая, морфологически и 
генетически разнородны (Puzachenko et 
al., 2014), а высокий уровень их разноо-
бразия, возможно, является индикатором 
современного процесса видообразования.

Наверно наиболее интересный при-
мер в нашей выборке представляет че-
реп серого хомячка Cricetulus migratori-
us (рис. 5a). Экстремальная размерность 
морфопространства пропорций черепа (9) 
у этого вида сочетается с относительно 
высокими значениями меры организован-
ности и низким разнообразием размеров 
черепа (размерность модели 2). Варьиро-
вание формы черепа в значительной сте-
пени носит случайный характер (шум); 
существенная доля дисперсии не описы-
вается в рамках модели морфопростран-
ства даже такой высокой размерности. 
При этом относительно первой (основ-
ной) координаты морфопространства рас-
пределение микросостояний бимодально, 
но при этом не связано с полом. Оказа-
лось, что, используя координаты морфо-
пространства как переменные, возможно 
построить две разные по содержанию 
классификации особей, которые, однако, 
равноценны по своим статистическим 
параметрам. Учитывая экстремальную 
величину размерности морфопростран-
ства, можно предположить существенное 
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отклонение морфосистемы серого хомяч-
ка от стационарного состояния, возможно 
обусловленное процессами внутривидо-
вой дифференциации. 

Формально, с позиции кибернетики 
и теории информации, увеличение раз-
мерности морфопространства может 
отражать расщепление полосы частот 
регулятора по независимым каналам в 
качестве меры борьбы с шумами в усло-
виях неустойчивости морфосистемы. С 
позиции синергетики (Хакен, 1991; Кли-
монтович, 2001; Хакен, Хакен-Крель, 
2002 и др.) состояние системы с большим 
числом степеней свободы или параметров 
порядка может маркировать ситуацию, 
предшествующую так называемому не-
равновесному фазовому переходу (т. е. 
необратимой эволюции) системы с со-
хранением в будущем гораздо меньшего 
числа степеней свободы. С биологической 
точки зрения высокая размерность мор-
фопространства формы черепа у серого 
хомячка означает большую свободу в фор-
мировании пропорций отдельных отделов 
черепа за счёт их независимой регуляции 
на фоне достаточно жёсткого ограничения 
на варьирование общих размеров. Отме-
тим ещё раз, что состояния морфосистем, 
подобные описанным выше, встречаются 
редко, что не противоречит гипотезе о ста-
ционарном состоянии морфосистем, как 
о наиболее вероятном.

Подробный анализ гипотез о динамике 
макропараметров разнообразия биологи-
ческих систем, таких как череп млекопи-
тающих, в их индивидуальном развитии 
или в эволюции выходит за рамки данного 
статьи. Возможности подобного анализа 
существенно ограничены недостатком эм-
пирических данных. Тем не менее, в силу 
важности этой темы кратко рассмотрим 
здесь некоторые результаты. Примеры 
онтогенетической динамики параметров 

разнообразия черепа представителей не-
скольких отрядов млекопитающих (Mar-
tes martes, Vulpes lagopus, Bison bonasus, 
Spalax microphthalmus, Castor fi ber) при-
ведены в наших работах (Пузаченко, 
2013; Puzachenko, Korablev, 2014). Они 
свидетельствуют пока в пользу гипотезы 
о квазициклических изменениях пара-
метров разнообразия морфологического 
регулятора не только в период основного 
роста черепа, но и в течении всей жиз-
ни животного. Конкретно, в ходе пост-
натального онтогенеза морфосистема 
черепа претерпевает обратимые (в отно-
шении переменных морфологического 
разнообразия) переходы между: а) более 
упорядоченными и организованными и 
б) менее упорядоченными и менее ор-
ганизованными состояниями. При этом 
амплитуда колебаний параметров мор-
фологического разнообразия зависит от 
возрастной стадии таким образом, что в 
начальный период роста она выше, чем во 
взрослом состоянии, но может вновь воз-
растать на финальной (сенильной) стадии 
онтогенеза. 

В этих выводах представляется наи-
более важным, что не было обнаружено 
последовательного (градуального) воз-
растания внутреннего порядка (органи-
зованности) в постнатальном онтогенезе 
черепа. На этом фоне дисперсия значений 
меры организованности поддерживалась 
в относительно узком коридоре, величи-
на MO не выходила за свой критический 
уровень (≈ 0.31), пропускная способность 
морфорегулятора Эшби изменялась от вы-
сокой (высокое внутреннее разнообразие) 
до низкой (низкое внутреннее разнообра-
зие). Общая картина усложняется относи-
тельной независимостью регулирования 
разнообразия размеров и формы черепа, о 
чём уже было упомянуто выше. При этом 
разные по сочетанию значений параме-
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тров разнообразия состояния морфоси-
стемы в целом корреспондируются с из-
вестными фазами роста в постнатальном 
онтогенезе, описываемого S-образной 
кривой: 1) «латентная» фаза — низкий 
уровень организованности размеров и 
относительно высокий уровень органи-
зованности пропорций черепа, 2) отно-
сительно короткая фаза быстрого роста 
— высокий уровень организованности 
размеров и высокое разнообразие формы 
черепа, 3) фаза ограниченного изменения 
размеров — взрослые (половозрелые), но 
не старые животные — рост организован-
ности разнообразия формы черепа при 
относительно низкой организованности 
разнообразия его размеров, 4) финальная, 
сенильная фаза, старые животные — па-
дение организованности разнообразия как 
размеров, так и формы черепа.

В целом, все теоретически возможные 
варианты изменений систем укладывают-
ся между полностью детерминированной 
и полностью вероятностной динамикой. 
Этим крайностям соответствует детер-
минированная и вероятностная система 
регулирования. Если речь идёт о статич-
ном рассмотрении системы, как в нашем 
примере черепа млекопитающих, то здесь 
каждое микросостояние может быть ин-
терпретируемо как проекция некоторой 
динамической (неизвестной) траектории 
системы в локальной модели морфопро-
странства. Поэтому по макропараметрам 
морфологического разнообразия можно с 
определёнными ограничениями судить и 
о характере управления, и о потенциаль-
ном характере динамики морфосистемы. 

Минимальное значение организован-
ности достигается в случае случайного 
и равномерного распределения микросо-
стояний по объёму морфопространства. 
Для идеального равномерного распреде-
ления величина МО должна сколь угод-

но близко приближаться к нулю с ростом 
числа наблюдений. Такое распределение 
соответствует чисто вероятностной и не-
предсказуемой динамике, в которой все 
возможные состояния имеют примерно 
равную вероятность осуществления. Эм-
пирическое значение МО для выборок с 
реалистичными величинами N составля-
ет около 0.08. Морфосистемы с MO < 0.1 
относятся к категории вероятностных или 
стохастических систем (Бир, 1963), а их 
регулятор характеризуется очень высо-
кой пропускной способностью и низкой 
эффективностью. Для моделей с нормаль-
ным распределением микросостояний в 
морфопространстве расчётное среднее 
значение меры организованности лежит 
в районе 0.24. Хотя речь идёт о случай-
ном гауссовом распределении, диспер-
сия здесь явно ограничена, что привносит 
определённый квазидетерминизм. Более 
жёсткие ограничения реализуются, напри-
мер, в случае сильно ассиметричного гам-
ма-распределения микросостояний. Для 
него оценка MO составляет уже около 0.46, 
т. е. превышает критический уровень 0.31. 

В пределе, для морфосистемы с абсо-
лютно детерминированной регуляцией 
мера организованности равна единице, 
а проекция динамической траектории в 
морфопространстве будет представлена 
единственной точкой. В качестве при-
меров детерминированных, в том числе 
сложных, систем обычно приводят прибо-
ры и автоматы, созданные человеком (ав-
топилот, компьютер, двигатель автомоби-
ля и т. п.). Но и естественные физические 
системы на микро- и макроуровне часто 
характеризуются детерминированным по-
ведением. Среди биологических систем 
детерминированные системы встречаются 
существенно реже; кроме этого, для био-
логических систем типична смена режи-
мов динамики. По нашим данным, нор-
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мальный диапазон варьирования MO для 
морфосистем черепа лежит в интервале 
от 0.1 до 0.22 при верхней границе около 
0.31. Соответственно, морфологическая 
система черепа млекопитающих относит-
ся к третьей, промежуточной категории, а 
именно к категории вероятностно-детер-
минированных систем (Бир, 1963). 

9. Заключение

Морфоразнообразие черепа млекопи-
тающих является одним из аспектов про-
явления более общего явления — биологи-
ческого разнообразия организмов, которое 
в свою очередь, рассматривается нами как 
частный случай феномена разнообразия 
материальных систем. Формальная основа 
развиваемого подхода базируется на не-
скольких аксиоматических утверждения. 
Основное из них постулирует казуальное 
единство эволюции неживой материи 
Вселенной и живого вещества на Зем-
ле. Следствием этого единства является 
всеобщность фундаментальных законов 
(ограничений) эволюции.

В работе предложена статистическая 
модель — точнее, ряд сопряжённых мо-
делей: «морфосистема» ↔ «модель мор-
фопространства» ↔ «метамодель» — для 
описания этого явления (Пузаченко, 2013), 
позволившая включить в контекст иссле-
дования результаты теории информации и 
кибернетики, а также проверить на нашем 
объекте ряд связанных с ними гипотез. 

Для измерения морфологических дис-
танций между особями (элементами мор-
фосистемы) определены оптимальные ме-
трики — дистанция Евклида (различия по 
размерам черепа) и ранговая корреляция 
Кендалла (различия по форме черепа). 

Морфопространство строится как 
обычная многомерная модель методом 
неметрического многомерного шкалиро-
вания. Совокупность дистанций между 

образами элементов морфосистемы в 
морфопространстве определяет его уни-
кальную внутреннюю структуру. В свою 
очередь, структура модельного простран-
ства характеризует уникальное макросо-
стояние морфосистемы. 

Морфологическое разнообразие пред-
ставляет совокупность разных свойств 
структуры морфопространства, начиная 
с самой размерности модели. Все функ-
ции, построенные на основе распреде-
ления образов элементов морфосистемы 
или микросостояний, являются макропа-
раметрами морфосистемы. В статье для 
иллюстрации подхода в качестве макро-
параметров использованы размерность 
модели и три информационных индекса 
— валовая энтропия (энтропия Шеннона), 
удельная энтропия и мера организованно-
сти. Потенциальный перечень макропара-
метров, связанных с разными аспектами 
морфологического разнообразия, суще-
ственно шире.

Анализ результатов выявил чёткие за-
кономерности реализации морфологиче-
ского разнообразия черепа, в том числе 
существенные ограничения варьирования 
характеризующих его параметров. Пара-
метры морфологического разнообразия 
являются макропараметрами черепа как 
целого и практически не зависят от си-
стемы первичных измерений, что обе-
спечивает корректность количественного 
сравнения представителей разных таксо-
номических групп. 

Анализ распределений значений ма-
кропараметров морфоразнообразия вы-
явил существование очень узких интер-
валов, в которых сосредоточена основная 
часть эмпирических значений. Мы сопо-
ставили эти интервалы с «нормами», ха-
рактеризующими область стационарного 
состояния морфосистем черепа, вероят-
но, общую для млекопитающих. Резкое 
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отклонение наблюдаемых значений хотя 
бы одного параметра разнообразия от 
«нормы» мы склонны рассматривать как 
признак неустойчивости всей системы. 

Обнаружено, что варьирование меры 
организованности разнообразия как раз-
меров, так и формы черепа подчиняется 
теореме о пропускной способности кана-
ла связи К. Шеннона.

Величина меры организованности 
0.31, вероятно, является инвариантной 
для черепа млекопитающих и одновре-
менно маркирует верхнюю границу ин-
тервала значений параметра, внутри ко-
торого в принципе возможна реализация 
стационарного состояния морфосистем. 
Более высокая организованность при-
водит к снижению скорости передачи 
информации в системе регуляции, что 
вероятно критически сказывается на ра-
боте морфорегуляторных процессов. По-
давляющее число исследованных мор-
фосистем демонстрирует очень высокую 
пропускную способность. Из теории сле-
дует, что такая пропускная способность 
предполагает осуществление регуляции 
морфогенеза в условиях высокой мощ-
ности «теплового шума», существенно 
превышающей мощность «полезного сиг-
нала». Динамика таких систем частично 
предсказуема на уровне определения гра-
ниц множества возможных состояний, но 
для таких систем невозможно привести 
строгое (исчерпывающее) описание ра-
боты их регуляторных механизмов из-за 
существенного вклада стохастики.

У.Р. Эшби предполагал (Эшби, 1966), 
что системы должны «стремиться» к по-
вышению эффективности управления 
процессами самоорганизации за счёт со-
вершенствования регуляторных механиз-
мов. Другими словами, регулятор должен 
«стремиться» при всех ограничениях к 
детерминированному поведению (MO > 

0.31). С другой стороны, на уровне отно-
сительно целостной системы, такой как 
череп, мы наблюдаем противоположную 
тенденцию, когда в работе регулятора 
присутствует мощная стохастическая, 
вероятностная компонента (MO < 0.31). 
Таким образом, в данном случае эмпи-
рические данные не подтверждают тео-
ретические предположения об эволюции 
регулятора.

В целом, результаты исследования мо-
гут служить обоснованием правомерно-
сти применения инструментария теории 
информации и кибернетики для описания 
и моделирования морфологического раз-
нообразия. Особенно продуктивно для 
обобщённого описания представление 
морфосистемы как модели гомеостатиче-
ского регулятора, или морфологического 
регулятора Эшби. Модель морфопро-
странства позволяет количественно оха-
рактеризовать работу этого регулятора, 
включая его пропускную способность и 
эффективность. Эти оценки в обобщён-
ной форме характеризуют совокупность 
работы всех регуляторных механизмов в 
черепе и позволяют формулировать пред-
положения о характере эволюционной 
динамики морфосистем. 

Так, основной вывод из анализа меры 
организованности об ограничении про-
пускной способности морфорегулятора 
Эшби «снизу» предполагает исключи-
тельно вероятностно-детерминирован-
ную динамику морфосистем. Можно 
утверждать, что эволюция совокупных 
регуляционных механизмов морфогене-
за от молекулярного уровня до уровня 
целой структуры, такой как череп млеко-
питающих, не привела к детерминизму и 
высокой эффективности (по формальным 
критериям теории связи) регуляции.

Отметим, что близкая по содержанию 
проблема обычно рассматривается в со-
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временной теории управления (социаль-
ные науки) в отношении как принятий 
управленческих решений, так и управля-
емых систем (Теория управления, 2005), 
особенно в рамках парадигмы, в которой 
организации рассматриваются как от-
крытые системы с вероятностным по-
ведением (Бурганова, 2009). Последний 
пример демонстрирует содержательную 
связь, казалось бы, частной проблемы 
морфологического разнообразия черепа 
млекопитающих с более общей пробле-
мой регулирования сложных, в том чис-
ле социальных систем. Однако основная 
фундаментальная проблема состоит не 
столько в раскрытии множества частных 
механизмов регуляции или, в более общей 
форме, механизмов эволюции, действу-
ющих в разных материальных системах, 
а в ответе на вопрос: почему в услови-
ях известной нам Вселенной возможно 
существование очень сложных систем 
с вероятностно-детерминированной ре-
гуляцией, таких как живые организмы, 
экологические и биосоциальные систе-
мы, возникшие и эволюционирующие на 
«кромке хаоса» (Арзуманян, 2012)?

Теоретически, одно из возможных пре-
имуществ поддержания высокого уровня 
стохастичности морфорегулятора Эшби 
состоит в высокой чувствительности к 
возмущениям среды, которая понимается 
в самом широком контексте. Эта чувстви-
тельность пропорциональна пропускной 
способности. Неизбежная плата в виде 
несовершенства регуляционных механиз-
мов и связанных с этим дополнительных 
затрат (высокая избыточность информа-
ционных кодов, дублирование систем 
уп ра вления и передачи информации, со-
ответствующие энергетические затраты, 
и т. д.) компенсируется возможностью 

для сложной неравновесной открытой 
системы находиться и поддерживать ста-
ционарное состояние в случайно варьи-
рующей среде.

Вероятностно-детерминированная ди-
намика характерна для моделей реаль-
ных объектов, относимых к классу очень 
сложных систем, таких как био- и соци-
альные системы. Поэтому основные ре-
зультаты исследований информационно-
статистических свойств таких объектов, 
как череп млекопитающих, могут быть 
экстраполированы и на другие сложные 
системы.

Предложенная модель морфопрост-
ранства, её интерпретации и связанные с 
ней параметры разнообразия дают прин-
ципиальную возможность корректного 
количественного сравнения морфологиче-
ского разнообразия у эволюционно дале-
ких организмов (не только разных отрядов 
млекопитающих) на основе традицион-
ных морфологических переменных.

В дальнейшем необходимо расширить 
не только спектр объектов исследования 
морфологического разнообразия за счёт 
представителей позвоночных животных 
и беспозвоночных животных, но уделить 
особе внимание исследованию динами-
ки параметров разнообразия на разных 
пространственно-временных масштабах.
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