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OBIIASA XAPAKTEPUCTHUKA PABOTDI

AKTVAJLHOCTDL NNPO0JIEMBI.

[Io mepe HaKOIUIGHHS TAHHBIX 00 WM3MEHYMBOCTH KOJUYECTBEHHO-MOP(OIOTHIECKHX
MIPU3HAKOB JKUBBIX OPTaHU3MOB BCE OCTpee BCTaeT mpobiema ux uHTepnperanuu. OOmenpuHsIToe
pasnoxkeHue QeHoTunuueckor awmcrnepcuu Ha kKommoHeHTHl (Falconer, 1981) ocHoBBIBaeTcsS Ha
MIPE/ICTAaBJICHUH, COTJIIACHO KOTOPOMY M3MEHUMBOCTH LIETUKOM OOYCJIOBIIEHA T€HOTUIIOM, CPEIOi U
nx B3auMmojencTteueM. K cpegoBoi KOMIIOHEHTE OTHOCAT M Pa3Mudsg B H3MEHYMBOCTH
MOBTOPSIIOLIMXCSl YacTell OpraHu3Ma, W €IUHCTBEHHBbIM HCKIIOUYEHHEM CUHMTAETCS ITUCHEpCHs,
BO3HUKAIOIIAsl B pe3yJIbTaTe CydyallHbIX «OUIMOOK pa3Butus» (developmental noise, wnu intangible
variation, cM. Falconer, 1981). B paMkax rocmnoacTBytoieii B COBpeMEHHONW OMOJIOTUH Pa3BUTHUSA
napaaurmMbl OTHO3HAYHON J€TEPMUHALUS PA3BUTHUS CTPYKTYpP COBMECTHBIMHU YCUIIUSIMU T€HOTHUIA U
Cpelbl, M3MEHYMBOCTh, OOYCIOBICHHAs «OUIMOKaMI» pa3BUTHUSA, BOOOIIE HE MOXKET HMETh
OMOJIOTMYECKOr0 3HAUEHUs M B JIydllleM Ciydae SBJSETCsS IOoKa3aTelleM KauecTBa YCIIOBUH, B
KOTOPBIX HAXOJUTCS U pa3BUBaeTcs 3apobiil. [Ipy Takoi kay3aabHON YCTAHOBKE «IIIYM Pa3BUTHS»
HUYEM MPUHIUNHAIBHO HE OTIMYAETCS OT TEIUIOBOTO JIBU)KEHUS MOJIEKYJ, €ro HCTOYHMKOM
CIyXaT ciy4aiiHple Koyie0aHUs, HampuMmep, KOHIEHTpanuii MopdOoreHoB, WM clydaifHas
HEPAaBHOMEPHOCTh  KJIETOYHBIX JENeHWH B pa3HbiXx dacTsax 3apoxasima (Cyne, 1984).
CrnenoBatenbHO, B Hayaje Pa3BUTHs M3MEHUYMBOCThH JODKHA OBITh MUHHUMAIIBHOM, MOCTETIEHHO
HapacTas K €ro KOHILy, MOCKOJIbKY YeM JO0JbIle MPOUCXOAUT IMpolecc, TeM OoJbllie BpEMEHU Ha
HAKOIUICHHUE CIIy4YalHbIX OMKO0K. I3MEHUNBOCTh MPU3HAKOB B3POCIOT0 OpPraHMU3Ma JOJIKHA OBITH
ropas/io BbIIlIE U3MEHYUBOCTH NPU3HAKOB B Hayaue (OpMUPOBAHUSI OMOJIOTUYECKUX CTPYKTYp, U3-
3a TOrO, YTO «COBEPILIEHHAsH MporpamMma pa3BUTHS CTAJIKUBAETCS C HECOBEPILIEHCTBOM PEaIbHOTO
mupa. Ha ¢oHe craHOBieHMS HEPaBHOBECHOW TEPMOAMHAMMKH M OTKPBITUS JUCCHUIIATHBHBIX
CTPYKTYP, BO3HUKAIOIINX Ha OCHOBE ciy4aiHbIX Quroktyauuit (Hukonuc, [Tpuroxun, 1979), Takas
KOHUENIMS BBINVIAIAT aHAXPOHHU3MOM, TOYHO TaKUM JK€, KaK IPEICTaBICHHE O pa3IoKUMOCTH
pa3BHUBAIOIIETOCS 3ayaTka Ha MOTEHIMAIbHO OECKOHEYHOE YHUCIO OJIOKOB, KaXABIH W3 KOTOPBIX
MOXKET UMETh COOCTBEHHYI0 U3MEeHUUBOCTH (Cyie, 1984).

A. T'. T'ypeudu (1911) Obu1 mepBBIM, KTO 0OpaTUil BHUMaHUE HA TO, YTO MOPQOJIOrHIecKas
M3MEHYMBOCTb SMOPHOHAIBHBIX CTPYKTYp in Status nascendi MOXeT OBITh BBIIIE W3MEHYUBOCTU
9TUX CTPYKTYp B JA€()UHUTHBHOM COCTOSHMM. B cpaBHUTENbHOW HMOPHOJIIOTMM HAKOIUIEH
OTPOMHBIN IKCHEPUMEHTAIBHBI MaTepuall, MOKA3bIBAIOIIUN BO3MOXKHOCTH (HKCAIIMHA HOBBIX
HaIpaBJIeHUW pa3BUTHUS CTPYKTYp Ha OCHOBE cirydaitHoro BeiOopa (Beloussov, 1998; Uepnaniies,
2003) u3-3a MOTEpU YCTOHYMBOCTU CHUCTEM MOP(OrEHETHUECKUX KOPpPEIIMHA B Tpolecce HuX
NEPEeCTPOMKM MpH HOPMAlIbHOM XoJe pa3BuTus. [lo3ToMy BO3MOXKHO, YTO HW3MEHYHMBOCTH
Mop¢oreHesa HeNb3s CUUTATh TOJBKO PE3yJIbTaTOM HAKOIUICHHS CIy4YalHBIX OLIMOOK, T. €.,
CllydyallHbIX OTKJIOHEHUH pa3BUTUS OT 3allpOrpaMMHMPOBAHHOIO IyTH. YPOBEHb H3MEHYMBOCTH,
HEM30€KHO MEHSIOIIMICS B XOJ€ HOPMAJIBHOTO PAa3BUTHUS U3-32 Pa3pyLICHUs HCXOIHBIX U
BO3HUKHOBEHUS HOBBIX MOP()Or€HETUYECKHX KOPPEIALUil, MOKET UMETh CUTHAJIbHOE 3HAUYEHUE, HE
MeHee BaXHOE, YeM KOHIICHTpaLus HHPOPMAITMOHHBIX MOJICKYI.

Wutepec x 310l mpobiieMe 0coOeHHO BO3pOC B IMOCHEIHEe ACCSITUIIETHE, KOTJa U3yUYeHHe
M3MEHYMBOCTH 30HAJILHON SKCIPECCHH IeHOB B aMOpuorenese apo3opuisl (Houchmandzadeh et al,
2002; Jaeger et al.,, 2004; CamconoBa u nap., 2008; Surkova et al., 2008) moka3zano, 4To 3Ta
W3MEHUYMBOCTh MaKCHMalbHa Ha DPAHHUX JTamax pa3METKU MPOCTPAHCTBEHHOW CTPYKTYPBHI H
CHIDKaeTcs mo Mmepe ee 3aBepuieHus. OObsSICHEHHE KaHalW3alWKd TEeHHOM SKCIPECCHH MOXKHO
WCKaTh, HE BBIXOJS 3a Mpeleisl cOOCTBEHHO B3ammojeicTBusi reHoB (CamconoBa u jap., 2008;
Surkova et al., 2008), ogHako He MeHee MPOAYKTHUBHBIM TMPEICTABIACTCS HM3yYEeHHE OOpaTHBIX
CBsi3ell MKy BHYTPEHHEH AUHAMHUKON Pa3BUTH SMOPHOHAIBHBIX 3a4aTKOB M MX T€OMETPHUYECKON
dhopwmoii (Uepnanues, 2003; Cherdantsev, 2006). [TocTpoeHHIO TaKMX MOJIEIEH MEIIAET OTCYTCTBHE
KOJIMYECTBEHHBIX TaHHBIX OO0 OpraHW3aliud W JUHAMHKE HOPMajIbHOW HM3MEHUYHMBOCTH DPAHHETO
Mop(orenesa, a TakkKe METOJOB aHAIM3a H3MEHYMBOCTU KOJIUYECTBEHHO-MOP(OIOTHYECKUX



ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ


Актуальность проблемы.


По мере накопления данных об изменчивости количественно-морфологических признаков живых организмов все острее встает проблема их интерпретации. Общепринятое разложение фенотипической дисперсии на компоненты (Falconer, 1981) основывается на представлении, согласно которому изменчивость целиком обусловлена генотипом, средой и их взаимодействием. К средовой компоненте относят и различия в изменчивости повторяющихся частей организма, и единственным исключением считается дисперсия, возникающая в результате случайных «ошибок развития» (developmental noise, или intangible variation, см. Falconer, 1981). В рамках господствующей в современной биологии развития парадигмы однозначной детерминация развития структур совместными усилиями генотипа и среды, изменчивость, обусловленная «ошибками» развития, вообще не может иметь биологического значения и в лучшем случае является показателем качества условий, в которых находится и развивается зародыш. При такой каузальной установке «шум развития» ничем принципиально не отличается от теплового движения молекул, его источником служат случайные колебания, например, концентраций морфогенов, или случайная неравномерность клеточных делений в разных частях зародыша (Суле, 1984). Следовательно, в начале развития изменчивость должна быть минимальной, постепенно нарастая к его концу, поскольку чем дольше происходит процесс, тем больше времени на накопление случайных ошибок. Изменчивость признаков взрослого организма должна быть гораздо выше изменчивости признаков в начале формирования биологических структур, из-за того, что «совершенная» программа развития сталкивается с несовершенством реального мира. На фоне становления неравновесной термодинамики и открытия диссипативных структур, возникающих на основе случайных флюктуаций (Николис, Пригожин, 1979), такая концепция выглядят анахронизмом, точно таким же, как представление о разложимости развивающегося зачатка на потенциально бесконечное число блоков, каждый из которых может иметь собственную изменчивость (Суле, 1984).


А. Г. Гурвич (1911) был первым, кто обратил внимание на то, что морфологическая изменчивость эмбриональных структур in status nascendi может быть выше изменчивости этих структур в дефинитивном состоянии. В сравнительной эмбриологии накоплен огромный экспериментальный материал, показывающий возможность фиксации новых направлений развития структур на основе случайного выбора (Beloussov, 1998; Черданцев, 2003) из-за потери устойчивости систем морфогенетических корреляций в процессе их перестройки при нормальном ходе развития. Поэтому возможно, что изменчивость морфогенеза нельзя считать только результатом накопления случайных ошибок, т. е., случайных отклонений развития от запрограммированного пути. Уровень изменчивости, неизбежно меняющийся в ходе нормального развития из-за разрушения исходных и возникновения новых морфогенетических корреляций, может иметь сигнальное значение, не менее важное, чем концентрация информационных молекул.


Интерес к этой проблеме особенно возрос в последнее десятилетие, когда изучение изменчивости зональной экспрессии генов в эмбриогенезе дрозофилы (Houchmandzadeh et al, 2002; Jaeger et al., 2004; Самсонова и др., 2008; Surkova et al., 2008) показало, что эта изменчивость максимальна на ранних этапах разметки пространственной структуры и снижается по мере ее завершения. Объяснение канализации генной экспрессии можно искать, не выходя за пределы собственно взаимодействия генов (Самсонова и др., 2008; Surkova et al., 2008), однако не менее продуктивным представляется изучение обратных связей между внутренней динамикой развития эмбриональных зачатков и их геометрической формой (Черданцев, 2003; Cherdantsev, 2006). Построению таких моделей мешает отсутствие количественных данных об организации и динамике нормальной изменчивости раннего морфогенеза, а также методов анализа изменчивости количественно-морфологических признаков, учитывающих ее вклад в организацию нормального морфогенеза, прежде всего, коллективных морфогенетических движений клеток эмбриональных тканей.


Цели и задачи исследования.

Цель работы – на примере гаструляции нескольких видов бесхвостых амфибий изучить, с помощью статистических методов анализа, причины и общие закономерности изменчивости количественно-морфологических признаков эмбриональных структур, связанной с процессом их формирования, и оценить роль этой изменчивости в нормальном формообразовании.


Для достижения этой цели были поставлены следующие задачи:


1. Минимизировать влияние внешних воздействий, а также генетических различий, на ход развития, обеспечив зародышам максимально комфортные условия и ограничившись изучением сибсов.


2. Адаптировать обычные методы корреляционного и факторного анализа к изучению изменчивости морфогенетических движений гаструляции, так чтобы основные направления изменчивости анализируемых количественно-морфологических признаков имела ясную геометрическую и механическую интерпретацию


3. С помощью стандартного набора количественно-морфологических признаков исследовать динамику изменчивости формы и внутреннего строения зародышей на последовательных этапах гаструляции, анализируя фиксированный материал и индивидуальные траектории развития живых зародышей.


4. Провести сравнительно-морфологический анализ организации изменчивости у двух видов рода Rana (R. temporaria и R. arvalis) и чесночницы (Pelobates fuscus), пытаясь проследить пути и закономерности перехода индивидуальной и внутри-индивидуальной изменчивости в таксономические различия.


Материалом для решения поставленных задач были взяты кладки бесхвостых амфибий рода Rana и рода Pelobates, развивающиеся в оптимальных условиях температуры и аэрации. В первую очередь изучалась изменчивость признаков дорсальной губы бластопора, как структуры, существующей только в период гаструляции и являющейся организатором развития осевых структур зародыша, необходимых для его дальнейшего развития.


Научная новизна работы. 


Впервые на уровне количественно-морфологического анализа стандартного набора признаков, характеризующих отдельные компоненты гаструляционных движений и их взаимодействие, изучена нормальная изменчивость гаструляции бесхвостых амфибий в максимально благоприятных условиях среды и при минимальном вкладе генетических различий. Показано, что и в таких условиях изменчивость структур в процессе их формирования на порядок выше их изменчивости в дефинитивном или стационарном состоянии. 


Впервые установлена общая закономерность динамики нормальной морфологической изменчивости, единая для всех изученных признаков у всех изученных видов амфибий: изменчивость максимальна при инициации новых для данной стадии развития эмбриональных структур, а затем уменьшается. Установлена положительная связь между уровнем изменчивости признаков на данной стадии гаструляции и темпами их направленного изменения на ближайшей по времени стадии. В основе индивидуальной изменчивости лежат внутри-индивидуальные различия, возникающие в процессе формирования структуры и исчезающие по завершении ее морфогенеза.


С помощью статистического анализа индивидуальных траекторий гаструляции впервые доказано их реальное существование и, в то же время, низкий уровень их устойчивости. Впервые показано отсутствие монотонности изменений формы дорсальной губы бластопора в процессе основного гаструляционного движения.


Впервые проведено сравнение устойчивости индивидуальных траекторий морфогенеза у двух близких видов амфибий (остромордой и травяной лягушки). Травяная лягушка оказывается производным видом, отделение которого от остромордой лягушки связано с дестабилизацией индивидуальных траекторий гаструляции в результате отбора, направленного на акселерацию развития.


Теоретическое и практическое значение. 


Результаты работы позволяют выделить собственную изменчивость морфогенеза как особую компоненту изменчивости, не сводящуюся ни к взаимодействию его генетической и средовой компоненты, ни к накоплению «ошибок развития». Уровень нормальной изменчивости морфогенеза следует рассматривать как важное звено в системе морфогенетических сигналов, информирующее развивающуюся систему о состоянии системы морфогенетических корреляций. Выявленные общие закономерности пространственно-временной динамики изменчивости морфогенеза позволяют объяснять многие общеизвестные, но не имевшие объяснения факты, такие как повышенная изменчивость структур, формирующихся в онтогенезе в последнюю очередь, правило Спалланцани, и, в более общем виде, связь между уровнем изменчивости сериально-гомологичных элементов структуры пространственно-временному порядку их формирования.


Результаты работы позволяют использовать методы статистического анализа, прежде всего, факторного анализа, для реконструкции структуры коллективных морфогенетических движений и могут быть применены в любых исследованиях, в которых стоит такая задача. По уровню нормальной изменчивости можно оценивать темпы формообразования, а также выделять процессы, имеющие на данной стадии развития собственную динамику, и отличать их от процессов, динамика которых зависит от предшествующих стадий развития.


Апробация работы и публикации.


Материалы и основные положения диссертации доложены на Шестой Международной Конференции по Биоинформатике Регуляции и Структуры Генома  (Новосибирск, 2008), I, II и III конференциям Meeting of the European Society for Evolutionary Developmental biology (EED) (Прага, 2006, Гент, 2008, Париж 2010). По материалам работы опубликованы три статьи в рецензируемых журналах.


Структура и объем диссертации. Работа включает введение, 7 глав, выводы и список литературы. Диссертация изложена на 203 страницах, включает 78 рисунков и 44 таблицs. Список литературы состоит из      источников, в том числе        – на иностранных языках.

Введение


Сформулированы цели и задачи исследования, обоснованы актуальность темы, ее научная новизна, теоретическое и практическое значение.

ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ


Обзор начинается с изложения традиционного подхода к анализу изменчивости количественно-морфологических признаков и его применимости к анализу изменчивости развивающихся структур. Данные об изменчивости структур в процессе их формирования крайне скудны, а из огромного массива данных по изменчивости дефинитивных признаков ближе всего к проблемам развития данные по внутри-индивидуальной изменчивости структур с модульной организацией.


Обзор многочисленных работ по флюктуирующей лево-правой асимметрии билатерально симметричных структур показывает, что два самых важных вопроса остаются нерешенными. Не ясно, является ли такая асимметрия следствием внутренней дестабилизации морфогенеза, или же средового стресса. Не ясно также, к какой из компонент разложения фенотипической дисперсии принадлежит эта изменчивость. Если она относится к средовой компоненте, то как объяснить данные, свидетельствующие об эффективности отбора? Если же она имеет ненулевую аддитивную компоненту и адаптивную ценность, то загадкой становится ее высокий уровень, превышающий уровень изменчивости обычных фенотипических признаков.


Аналогичные проблемы возникают с внутри-индивидуальной изменчивостью признаков повторяющихся структур (метамеров или антимеров). Повторяемость таких структур в пределах особи является не пространственной, а пространственно-временной, так их расположение является следствием очередности их формирования. В количественной генетике внутри-индивидуальную изменчивость относят к средовой компоненте, но этому противоречат две группы фактов. Между уровнем изменчивости одинаковых признаков разных метамеров существуют устойчиво воспроизводимые различия, зависящие исключительно от порядка формирования метамеров в онтогенезе, а изменение уровня изменчивости часто оказывается косвенным следствием отбора по важным для приспособленности признакам. Еще больше проблем возникает в случаях, когда повторяющиеся структуры являются антимерами (например, зубные бугорки), а число этих структур варьирует. В обзоре доказывается несостоятельность попыток объяснения различий в уровне изменчивости «эффектом шкалы».


Более реалистичным и простым является объяснение, основанное на прямом участии механизма морфогенеза данной структуры в определении уровня и направлений ее изменчивости. В частности, зависимость уровня изменчивости элементов от порядка их формирования в онтогенезе может объясняться различием их биологического возраста. Это позволяет сформулировать более общую гипотезу, по которой изменчивость, возникающая в процессе развития структур, является не помехой, а фактором их нормального морфогенеза. По-видимому, эта изменчивость представляет собой нечто совершенно отличное от изменчивости структур в их дефинитивном состоянии и в принципе не укладывается в традиционную схему противоборства генетической программы развития со случайным шумом.


Это подчеркивает необходимость и актуальность прямого исследования изменчивости нормального морфогенеза и ее источников. В качестве объекта выбрана гаструляция у трех видов бесхвостых амфибий, принадлежащих к двум разным родам, и во второй части обзора анализируются данные о механизме и механике гаструляции амфибий, и данные об их генетической регуляции. Подчеркивается, что гаструляционные движения складываются из нескольких относительно независимых, но при этом взаимодействующих друг с другом блоков, что позволяет использовать корреляционный и факторный анализ не только для изучения изменчивости, но и для реконструкции структуры морфогенетических движений гаструляции. По организации изменчивости можно судить о геометрии и механике формообразования, и наоборот, сама изменчивость может являться прямым следствие геометрии движения эмбриональных клеточных пластов.


В заключительной части обзора анализируется природа таксономических различий в гаструляции бесхвостых амфибий и возможные факторы эволюции гаструляции. Анализ сравнительного материала позволяет предполагать, что таксономические различия возникают из-за внутри-индивидуальных гетерохроний развития одних и тех же морфогенетических блоков гаструляции, и для ее успешного завершения (эквифинальности) достаточно просто их наличия. Тем самым возникает возможность дивергенции таксонов на основе внутреннего резерва даже не индивидуальной, а внутри-индивидуальной изменчивости. Основными нерешенными проблемами являются причины возникновения таких гетерохроний, фиксация внутри-индивидуальных различий на генетическом уровне и их связь с приспособленностью.


ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ.


В работе использованы кладки икры бесхвостых амфибий R temporaria (травяная лягушка), Rana arvalis (остромордая лягушка) и Pelobates fuscus (чесночница). Кладки R. temporaria и R. arvalis были собраны в водоемах Московской области, в естественный сезон размножения каждого вида а кладки икры P. fuscus – в Киевской области на естественных нерестилищах. Для минимизации влияния на изменчивость факторов, не связанных собственно с морфогенезом, в работе использовали икру, отложенную особями природных популяций в сезон размножения, причем зародыши каждой анализируемой группы были сибсами. Для выравнивания температурных условий и условий аэрации галлерты разрыхляли до образования монослоя, после чего икра развивалась в лаборатории при температуре 16-16,5(для P. fuscus и R. temporaria, и 18( для зародышей R. arvalis. В таких условиях гибель зародышей на эмбриональных стадиях развития (до начала вылупления) была меньше 1%. Изменчивость анализировали на фиксированном материале и у живых зародышей путем повторных прижизненных измерений.


Зародышей R. temporaria и R. arvalis фиксировали на последовательных стадиях дробления и гаструляции, ориентируясь на «табличные» стадии нормального развития травяной лягушки (Дабагян, Слепцова, 1975): стадии 4 (8 бластомеров), 6 (32 бластомера), 11 (инициация гаструляции), 12 (серповидный бластопор) и 13 (полукруглый бластопор). Во время гаструляции фиксации производились через равные промежутки времени (2,5 – 3 часа при указанных выше температурах). Зародышей P. fuscus фиксировали во время гаструляции на стадиях 1, 2, 3 и 4 через такие же промежутки времени, где стадия 1 соответствует стадии инициации гаструляции у лягушек (Скобеева, Черданцев, 1999).


У фиксированных зародышей изучали наружную морфологию и внутреннее строение на анатомических срезах. Зародышей фиксировали вместе с галлертами 7,5% формальдегидом, приготовленным на стандартном растворе Гольфретера. Для приготовления анатомических срезов зародышей извлекали из галлерт и желточных оболочек, а затем бритвой разрезали в сагиттальной плоскости. 


В выборе измеряемых признаков мы руководствовались следующими соображениями. Во-первых, реперные точки измеряемых признаков должны были соответствовать естественным геометрическим особенностям строения гаструлы. Во-вторых, для каждого признака должно было быть известно основное направление его изменение при нормальном ходе гаструляции. Схемы измерения признаков представлены на рис. 1 и 2. Линейные характеристики были измерены с помощью окуляр-микрометра и выражены в условных единицах (0,01мкм), угловые характеристики – с помощью гониометра Wild-320, приспособленного к обычному бинокулярному микроскопу МБС-11. Для обозначения морфологических признаков мы использовали буквенные обозначения, представляющие аббревиатуры английских названий соответствующих морфологических структур.
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Для изучения индивидуальных траекторий развития зародышей в момент начала гаструляции помещали в индивидуальные пластиковые чашки Петри и фотографировали с помощью стереомикроскопа Zeiss Stemi SV 11 Apo (увеличение объектива 2 и окуляра 25) через каждые 30 минут на протяжении всего хода гаструляции. Зародыши развивались в галлертах и желточных оболочках. Перед каждой новой фотографией зародышей ориентировали с помощью препаровальных игл бластопором вверх и удерживали их в этой ориентации во время фотографирования. Дальнейший анализ полученных изображений производили с помощью пакета программ AxioVision. Всего в каждом опыте у 15 зародышей было сделано по шесть серий последовательных измерений величин harc, aarc и larc, характеризующих размер и форму «арки» дорсальной губы бластопора (см. рис. 1). 

Методы статистического анализа. Уровень изменчивости измеренных признаков оценивали по величине коэффициентов вариации (CV). Помимо изучения динамики частотных распределений измеренных признаков, задачей статистического анализа была реконструкция структуры морфогенетических движений на предгаструляционных и гаструляционных стадиях развития. Для этого использовали корреляционный и факторный анализ. Вычисленные корреляции признаков изображали в виде корреляционных графов, но из-за сложности их структуры для ее изучения использовали факторный анализ, где каждый фактор представляет собой линейную сумму взвешенных вкладов дисперсии отдельных признаков в общую дисперсию (Окунь, 1974; Джеффрис, 1981). Во всех случаях общая дисперсия распределялась между двумя (редко тремя) главными компонентами (ГК) изменчивости, и первые две ГК всегда имели однозначную морфогенетическую интерпретацию. ГК-1 соответствовала совместному изменению признаков в составе доминирующего на данной стадии морфогенетического движения, а ГК-2 – движению, доминировавшему на предыдущей стадии, или подготовке движения, которому предстоит доминировать на следующей стадии гаструляции. Отрицательная связь признаков в составе ГК-2 служила критерием циклических изменений, происходящих на фоне общего роста значений признаков. Изучение индивидуальных траекторий также было основано на корреляционном и факторном анализе. Помимо средних значений и дисперсии признаков в каждой серии измерений, были вычислены удельные скорости изменения признаков V = (Mn+1 – Mn)/Mn, где Mn и Mn+1 – средние значения признаков в последовательных сериях измерений. Числовые значения признаков нормировали по наименьшей величине значения данного признака в начальной серии измерений данного опыта. Наличие положительных корреляций между средними значениями признака в последовательных сериях измерений служило критерием наличия индивидуальных траекторий развития, а отрицательные корреляции между последовательными значениями величины V – критерием цикличности изменений. 


Объем материала. Для R. temporaria на фиксированном материале изучены четыре кладки икры на стадиях раннего дробления (всего 240 зародышей), и четыре кладки на последовательных стадиях гаструляции. Одна кладка была использована в качестве модельной (всего 300 зародышей), и еще три – для сравнения с ней (по 60 зародышей каждой кладки). Изменчивость гаструляции R. arvalis изучена на пяти кладках, по 100 зародышей в каждой. Изменчивость и морфогенез зародышей P fuscus изучен на одной модельной кладке (всего 200 зародышей). Для прижизненного анализа гаструляции были использованы зародыши 11 кладок R. temporaria (всего 159 зародышей) и 5 кладок R. arvalis (всего 70 зародышей).


ГЛАВА 3. АНАЛИЗ НОРМАЛЬНОЙ ИЗМЕНЧИВОСТИ ГАСТРУЛЯЦИИ АМФИБИЙ В ВЫБОРКАХ СИНХРОННО ФИКСИРОВАННЫХ ЗАРОДЫШЕЙ.

Выделенные признаки можно разделить на три группы. У лягушек признаки первой группы (harc, aarc и larc) характеризуют форму и размеры «арки» дорсальной губы бластопора (ДГБ), впервые появляющейся только при инициации гаструляции. На стадии серповидного бластопора к 

Таблица 1. Характеристики распределения значений признаков гаструлы Rana temporaria  на последовательных стадиях гаструляции.


		Признак

		Величина

		Инициация

		Серповидный бластопор

		Полукруглый бластопор



		Aarc

		M

		30,7

		60,5

		148,6



		

		σ

		11,8

		19,1

		24,8



		

		Cv

		0,38

		0,31

		0,17





		harc

		M

		1,4

		2,6

		6,6



		

		σ

		0,6

		0,7

		1,8



		

		Cv

		0,38

		0,28

		0,27



		larc

		M

		6,4

		12,0

		17,0



		

		σ

		2,4

		2,9

		1,4



		

		Cv

		0,37

		0,24

		0,08



		gil

		M

		

		3,5

		9,5



		

		σ

		

		1,4

		2,3



		

		Cv

		

		0,4

		0,24



		giav

		M

		

		4,7

		39,6



		

		σ

		

		2,9

		11,9



		

		Cv

		

		0,61

		0,30



		albaD

		M

		56,8

		74,6

		98,8



		

		σ

		14,5

		9,3

		9,7



		

		Cv

		0,25

		0,12

		0,11



		blcav

		M

		129,5

		118,3

		104,9



		

		σ

		24,3

		16,6

		14,1



		

		Cv

		0,18

		0,14

		0,13





ним добавляются признаки gil и giav, характеризующие форму и размер крыши архентерона, а на стадии полукруглого бластопора новые признаки отсутствуют. Признаки второй группы (albaD, albaV, lth и dvd) характеризуют размер и форму краевой (супрабластопоральной) зоны гаструлы, которая начинает формироваться еще во время бластуляции, но окончательно оформляется только с началом гаструляции. Наконец, признаки blcav и vh относится к третьей группе признаков, измерение которых не зависит от появления ДГБ и может быть сделано еще во время дробления. У чесночницы к признакам первой группы добавляются характеристики вентральной губы бластопора (ВГБ), появляющейся одновременно с ДГБ на стадии 1, а признаки gilD, gilV, giavD и giavV впервые можно измерить на стадии 3.


У всех изученных видов наиболее высокие значения CV имеют признаки первой группы, а наиболее низкие – признаки второй и третьей групп, причем для признаков первой группы частотные распределения обычно отличаются от нормальных распределений (табл. 1). При логарифмировании ненормальных распределений они не нормализуются, что позволяет исключить влияние «эффекта шкалы». При сравнении зародышей разных кладок одного и того же вида, фиксированных на одной и той же табличной стадии развития, оказывается, что чем больше среднее значение признака в данной кладке (для признаков, значения которых при нормальном ходе гаструляции увеличиваются), тем меньше величина CV и сильнее ненормальность частотных распределений. У лягушек частотные распределения полностью нормализуются только на стадии серповидного бластопора, а у чесночницы – на стадии 4, т. е., на стадиях, на которых признаки первой группы отсутствуют.


Таким образом, удается вывести две общие закономерности. Во-первых, наиболее высокие величины CV (иногда больше 50%) имеют количественно-морфологические признаки структур, впервые появляющихся на данной стадии гаструляции, а по мере формирования этих структур их изменчивость сокращается. Такая динамика прямо противоположна тому, что можно было бы ожидать при накоплении «ошибок развития». Увеличение масштабов изменчивости в начале формирования структуры, впервые возникающей у данного зародыша говорит о том, что эта структура, хотя ее появление предусмотрено генетической программой развития, возникает на основе самоорганизации. Значит, генетическая программа развития вовсе не исключает того, что новые гены включаются у порога естественной потери устойчивости действующей системы морфогенетических корреляций. Во-вторых, при возникновении новой структуры частотные распределения характеризующих ее признаков не нормальны, что исключает простейшую модель направленного изменения количественных признаков, основанную на сдвиге моды нормального распределения. Как правило, в начале формирования структуры выделяются две группы зародышей, одна из которой, менее многочисленная, соответствует будущей, а другая, более многочисленная – исходной моде (рис. 3).


		Рисунок 3. Распределения признака harc у зародышей Rana temporaria на последовательных стадиях гаструляции
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ГЛАВА 4. НОРМАЛЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ РАННЕГО ДРОБЛЕНИЯ ТРАВЯНОЙ ЛЯГУШКИ НА САГИТТАЛЬНЫХ АНАТОМИЧЕСКИХ СРЕЗАХ ЗАРОДЫШЕЙ.


Описанная изменчивость может быть следствием самой организации гаструляции, но возможно, что это следствие различий в начальных условиях и истории развития зародышей. Чтобы исключить такую возможность, мы взяли период раннего дробления (стадии 8-16 бластомеров), контрастный периоду гаструляции ввиду отсутствия коллективного движения клеток. При измерении на стадии 8 бластомеров углового размера анимального, вегетативного, дорсального и вентрального полушария, а также углового размера отдельных бластомеров на сагиттальных анатомических срезах, оказалось, что угловой размер дорсального полушария достоверно (p < 0.05) меньше размера вентрального полушария. Значит, дорсовентральная полярность проявляется не только в неравномерном распределении компонент цитоплазмы, но и в различии геометрической формы полушарий. При этом величины CV для всех измеренных признаков варьируют в диапазоне 5-10%, т. е. на том же уровне, что и признаки сериально-гомологичных элементов дефинитивных структур. На стадии 16 бластомеров значения CV изменчивость углового размера бластомеров краевой зоны зародыша, т. е., контактирующих друг с другом бластомеров анимального и вегетативного полушария, возрастают до величины (30-40%), характерной для изменчивости первой группы признаков гаструлы.


Низкий уровень изменчивости характеристик, имеющих прямое отношения к разметке морфогенеза на последующих стадиях развития – это, прежде всего, различие формы и размера дорсального и вентрального полушария зародыша – означает, что изменчивость гаструляции не является следствием изменчивости разметки. Анализируя изменчивость дробления, мы сталкиваемся с теми же закономерностями, что и при анализе изменчивости гаструляции. Изменчивость возрастает в экваториальной зоне зародыша, где клетки активнее всего изменяют свою форму, так как клетки разного размера (анимальные и вегетативные бластомеры) пытаются создать общую для них кривизну наружной поверхности. Очевидно, уровень изменчивости пропорционален уровню активности формообразования в данной зоне. При этом величины CV для углового размера контактирующих друг с другом анимальных (мелких) и вегетативных (крупных) бластомеров одинаковы, что, опять-таки, позволяет исключить влияние «эффекта шкалы» на оценку величины изменчивости. Нарастание изменчивости при переходе к формированию краевой зоны зародыша хорошо согласуется с изменчивостью генеалогии эмбриональных закладок у амфибий, когда вклад потомков данного бластомера в данную закладку варьирует в очень широких пределах (Moody, 1987).


ГЛАВА 5. СТАТИСТИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ СТРУКТУРЫ ГАСТРУЛЯЦИОННЫХ ДВИЖЕНИЙ.


При корреляционном и факторном анализе изменчивости в модельной кладке R. temporaria выделяются одни и те же сочетания признаков, характеризующие геометрию гаструляционных движений. Это означает, что основной вклад в изменчивость данного блока признаков вносит их ковариация, что является одним из объяснений высокого уровня изменчивости. Выяснив это, в качестве основного метода мы выбрали факторный анализ, так как его результаты легче интерпретировать, минуя сложные промежуточные рассуждения, а признаки, входящие в ГК-1 и ГК-2, прямо соответствуют компонентам векторов коллективного движения клеток. На стадии инициации в ГК-1 входят (со знаком плюс) меридиональная длина краевой зоны (AlbaD) и высота желточной энтодермы (vh), а со знаком минус – угловой размер бластоцеля (blcav) (рис. 4). Это предгаструляционная эпиболия – подъем желточной энтодермы, ведущий к редукции бластоцеля и обрастанию энтодермы эктодермой. В ГК-2 находятся признаки арки ДГБ, за исключением признака harc, характеризующего кривизну арки. Это гаструляционная эпиболия, когда движение арки ДГБ идет за счет планарной интеркаляции (Keller, Davidson, 2006), а собственная динамика формы арки еще отсутствует. На стадии серповидного бластопора гаструляционная эпиболия становится доминирующим процессом (ГК-1), а предгаструляционная эпиболия переходит в ГК-2. На стадии полукруглого бластопора к ГК-1 присоединяется признак harc, характеризующий кривизну («высоту») арки ДГБ, и доминирующим процессом становится планарная конвергенция (Cherdantsev, 2006): механизмом движения арки ДГБ становится изменение ее собственной формы за счет конвергенции вовлекающихся в нее потоков клеток. Блок предгаструляционной эпиболии распадается, так как признак AlbaD переходит в состав ГК-1. Кроме того, начинается распад блока признаков арки, так как ее угловой (aarc) и линейный (larc) размер входят в разные ГК. Если на предыдущих стадиях можно было пренебречь ГК-3, куда входило менее 5% общей дисперсии, то теперь на ее долю приходится более 10%, но факторные нагрузки признаков в ГК-2 и ГК-3 статистически недостоверны. Распад блока арки связан с разобщением латерального распространения ДГБ и антеропостериорного вытяжения крыши архентерона (Cherdantsev, 2006). Снижение изменчивости на стадии полукруглого бластопора явно связано с уменьшением числа блоков ковариации, в которые входят одни и те же признаки.


Такая же последовательность возникновения и распада блоков морфогенетических корреляций наблюдалась в остальных кладках R. temporaria, а также во всех изученных кладках R. arvalis. Она оставалась неизменной и у P. fuscus – у вида с совершенно иным типом гаструляции, начинающейся с замкнутого бластопора. Несмотря на его раннее замыкание, на стадиях 1 и 2 доминирует предгаструляционная, а начиная со стадии 3 – гаструляционная эпиболия, на которую накладывается планарная конвергенция. Межвидовые и межкладочные различия сводятся к обычным гетерохрониям: у лягушек планарная конвергенция часто начинается на стадии серповидного бластопора.

Морфогенетический цикл движения ДГБ. Цикличность основного гаструляционного движения (планарной конвергенции) выявляется при факторном анализе признаков, характеризующих только ДГБ, на более коротких отрезках гаструляции, начиная со стадии серповидного бластопора. Одни и те же признаки, положительно коррелирующие в составе ГК-1, связаны отрицательной корреляцией в составе ГК-2, причем всегда можно выделить отрезки, на которых отрицательная связь переходит в состав ГК-1. Это означает, что за непрерывным ростом размера арки ДГБ и размера архентерона стоит чередование противоположно направленных изменений формы, причем на определенных отрезках именно оно становится основным источником изменчивости. Такие отрезки удается выделить в гаструляции всех изученных видов. Цикл состоит в чередовании накопления клеток в арке ДГБ с увеличением ее кривизны и задержкой развития архентерона, и проталкивания этих клеток в крышу архентерона с увеличением ее антеропостериорного размера и уменьшением кривизны арки.


Источники изменчивости. Основным источником является перестройка системы морфогенетических корреляций. Новые блоки изменчивости формируются путем «собирания» признаков распадающихся исходных блоков, и максимальная изменчивость наблюдается тогда, когда одни и те же признаки одновременно входят в состав разных блоков. Обычная проблема количественно-морфологического подхода к описанию развития состоит в том, что измеряемые признаки являются условными характеристиками. В нашем случае дело обстоит иначе, так как главные компоненты изменчивости, выделяемые с помощью факторного анализа, совпадают с векторами коллективного движения клеток, а блоки изменчивости, которые при этом выделяются, точно соответствуют основным структурным блокам, из которых зародыш состоит на данной стадии гаструляции.

Не менее важной причиной изменчивости является сама структура основного гаструляционного движения. Из-за возникающей ввиду конвергенции обратной связи между вовлечением клеток в арку ДГБ и изменением ее формы, форма арки у разных зародышей различается из-за внутри-индивидуальных различий между кривизной медианных (старших по возрасту) и латеральных (младших по возрасту) участков арки. Например, величина harc в каждый момент времени складывается из двух компонент – величины прироста harc в медианной зоне за счет увеличения ее собственной кривизны (harc1), и величины прироста harc (harc2) за счет латерального распространения ДГБ (рис. 5). Тогда дисперсия величины harc равна сумме дисперсий harc1 и harc2, плюс удвоенная величина ковариации harc1 и harc2. До тех пор, пока рост кривизны медианной зоны и рост кривизны латеральных зон представляют собой последовательные стадии одного и того же изменения формы, ковариация положительна, а после разобщения движения и латерального распространения ДГБ она становится равной нулю, и изменчивость снижается.

               Рисунок 4. Анализ главных компонент
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Планарная конвергенция (ГК-1 на стадии полукруглого бластопора): Тонкие стрелки – клеточные потоки, толстая – движение края ДГБ

Полукруглый бластопор                                       Серповидный бластопор

Наконец, существенный вклад в изменчивость вносит цикличность основного гаструляционного движения, предполагающая циклическое чередование различий формы арки ДГБ и формы крыши архентерона у одного и того же зародыша. В основе всех перечисленных источников индивидуальной изменчивости лежит внутри-индивидуальная изменчивость.
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ГЛАВА 6. ДИНАМИКА ИЗМЕНЧИВОСТИ КОЛИЧЕСТВЕННО-МОРФОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ В ПРОЦЕССЕ ГАСТРУЛЯЦИИ ТРАВЯНОЙ ЛЯГУШКИ.Динамика средних значений и изменчивости. При всех преимуществах работы с фиксированным материалом, проследить реальный ход изменения количественно-морфологических признаков можно только с помощью многократных прижизненных измерений. В опытах с прижизненной регистрацией и последующим измерением морфологических характеристик арки ДГБ – признаков larc, aarc и harc – их средние значения непрерывно возрастали, а величина CV уменьшалась (рис. 6). Несмотря на все межкладочные различия, собственная кривизна арки (harc), формирующаяся в морфогенезе ДГБ в последнюю очередь, имеет наиболее высокий уровень изменчивости и наибольшую величину изменения за время регистрации. Если для каждой кладки вычислить среднее значение CV и среднее значение величины удельной скорости роста для каждого из признаков, то для всех признаков между этими величинами обнаруживается положительная корреляция, достоверная несмотря на малый объем выборки (всего 11 кладок). Изменчивость (внутрииндивидуальная изменчивость) играет роль аналога потенциальной энергии – чем больше ее запас, и чем медленнее он расходуется, тем больше величина изменения признака за данный промежуток времени. Форму арки ДГБ можно характеризовать величиной индекса rellip = harc/larc (отношение кривизны арки ДГБ к ее линейному размеру). В начале гаструляции величина индекса остается постоянной, но из-за огромных величин CV это означает не равномерный рост арки, а регуляцию ее формы. Величина rellip растет, когда она слишком мала и падает, когда она слишком велика, поэтому среднее значение индекса не изменяется, его рост начинается после уменьшения изменчивости. Состояние, в котором бы арка ДГБ увеличивала свой размер равномерно во всех направлениях, просто отсутствует.


Индивидуальные траектории гаструляции. Типичные индивидуальные зависимости значения признаков от времени и друг от друга приведены на рис. 7. Траектории с равномерным изменением значений признаков полностью отсутствуют. Большинство (80%) траекторий изменения признаков harc и larc складываются из одного или двух (редко трех) скачков, чередующихся с остановками изменения признака, или даже его изменением в обратном направлении. Скачки соответствуют коррелированному изменению признаков harc и larc, остановки – разрыву корреляции. Такая динамика характерна для автоколебаний (Белинцев, 1990). Корреляционные графы в объединенной выборке кладок (для уменьшения влияния кладки данные измерений нормировали по средним значениям величины признаков в начальной серии измерений) представлены на рис. 8а для признака harc. Индивидуальные траектории действительно существуют, так как соседние по времени измерения связаны положительной корреляцией (за исключением начальных стадий гаструляции), но они нестабильны, так как через одно или два измерения эта корреляция утрачивается. К аналогичным, но более точным выводам приводит факторный анализ последовательных измерений одного и того же признака. Факторный анализ выделяет две главные компоненты, где в ГК-2 входят значения признаков в первой серии измерений, а в ГК-1 – его значения во всех последующих сериях. Выпадение признаков в первой серии из общей изменчивости означает учитывая отсутствие корреляции с последующими измерениями, что индивидуальные траектории возникают только тогда, когда основное гаструляционное движение начинает контролироваться геометрической формой арки.


Наличие рефрактерного периода в динамике изменения признаков доказывается наличием отрицательных корреляций между скоростями роста величин harc, larc и aarc. Последовательные измерения величины признаков harc, larc и aarc позволяют для каждого зародыша вычислить скорость роста каждого признака V = (Mn+1 – Mn)/Mn, где Mn и Mn+1  – значения признаков в данном и следующим за ним измерении. Для всех признаков корреляции скоростей роста на соседних отрезках развития либо статистически недостоверны, либо отрицательны: это означает, что быстрое изменение величины признака у данного зародыша на данном отрезке гаструляции вызывает замедление или остановку его роста на последующем отрезке, и наоборот. Для признаков larc и aarc отрицательная связь величин Vn  и Vn+1 наблюдается между первым и вторым, вторым и третьим, и третьим и четвертым отрезками развития, для признака harc статистически достоверная отрицательная связь между третьим и четвертым отрезком отсутствует, но она есть между третьим и пятым отрезком. Таким образом, движение губы связано с квазиритмическими пульсациями ее формы, число которых варьирует от одного до трех. 


Модель геометрической регуляции динамики основного гаструляционного движения. Индивидуальные траектории развития появляются только с возникновение геометрического контроля основного гаструляционного движения, т. е., вовлечения клеток в состав арки ДГБ и их перехода в состав крыши архентерона за счет изменения формы арки. Это пространственно распределенное движение, но мы попытались найти его точечный аналог в виде простого уравнения с помощью следующего геометрического построения (рис. 9). Программа AxioVision позволяет разделить арку ДГБ, независимо от ее формы, на три участка одинакового углового размера, один медианный, и два латеральных участка. После этого с помощью той же программы мы строили окружность с радиусом RD, максимально приближенным к радиусу кривизны медианного участка, и окружность с радиусом RL, максимально приближенным к радиусу одного из латеральных участков. Поскольку изменчивость формы губы по мере ее развития сокращается за счет уменьшения внутри-индивидуальной изменчивости, в качестве динамической переменной естественно взять величину X, равную расстоянию между центрами двух построенных окружностей (см. рис. 9).
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Эмпирические точки зависимости величины X от разности радиусов латеральной и медианной зоны RL – RD  ложатся на параболу, минимуму которой соответствует нулевая величина этой разности, т. е. пространственно однородная форма арки, близкая к фрагменту окружности (рис. 9). Чем ближе к минимуму, тем выше концентрация эмпирических точек, из чего следует, что ветви параболы соответствуют серии отображений контуров ДГБ друг в друга, в каждый момент времени совпадающих с траекториями коллективного движения клеток.


Если принять, что особая точка параболической кривой является аттрактором динамической системы, движение которой направлено на уменьшение пространственной дисперсии кривизны арки ДГБ, то мы получаем уравнение dX/dt = X (RL -RD) (1). Величина (RL -RD) в уравнении (1) пропорциональна величине изменчивости, т. е., величине зональных различий по любым количественным характеристикам формы ДГБ, стремящейся к нулю, когда губа приближается к пространственно однородной форме. Если принять что дорсальный полюс бластопора не обязательно совпадает с точкой инициации гаструляции, то получается уравнение dX/dt = X (R – R*), где величина R является радиусом любого данного участка губы, а величина R* – средним радиусом всей губы. Из уравнения (2) следует, что морфогенетическая система движется в сторону минимизации пространственной неоднородности со скоростью, в каждый момент времени равной величине этой неоднородности. Математически это эквивалентно основному утверждению фундаментальной теоремы отбора (теоремы Фишера), согласно которому система движется в сторону максимизации приспособленности со скоростью, равной величине изменчивости приспособленности в данный момент времени. Аналогом приспособленности является способность участка вовлекать окружающие участки в собственное движение.


Уравнение (2) описывает только отдельные отрезки изменения формы ДГБ, так как ни на одной из стадий гаструляции арка ДГБ не является фрагментом окружности. В диссертации предлагается модель автоколебательного движения ДГБ, представляющая плоскостную (в плоскости бластопора) версию морфогенетического цикла, описанного в Главе 5.


ГЛАВА 7. ПРОИСХОЖДЕНИЕ ТАКСОНОМИЧЕСКИХ РАЗЛИЧИЙ В ОРГАНИЗАЦИИ ГАСТРУЛЯЦИИ У ИЗУЧЕННЫХ ВИДОВ АМФИБИЙ.


Травяная и остромордая лягушка являются близкими видами одного рода. Судя по морфологии, гаструляция остромордой лягушки теснее связана с предгаструляционной разметкой. У травяной лягушки геометрическая связь между формой границы бластопора и арки ДГБ гораздо слабее и ограничена точкой касания обеих кривых на дорсальном полюсе бластопора (рис. 10). Такие различия не являются видовыми, так как для каждого вида можно подобрать кладки, которые будет различаться примерно так же, но статус этих различий повышается из-за того, что для индивидуальных траекторий гаструляции остромордой лягушки величины корреляций между последовательными измерениями зародышей гораздо выше (рис.8б). Повышение устойчивости траекторий делает связь хода гаструляции с предгаструляционной разметкой более тесной, а платой за это является снижение способности к изменению темпов гаструляции. Учитывая, что травяная лягушка является, скорее всего более молодым (эволюционно более поздним) видом, «детерминированное» развитие остромордой лягушки следует считать эволюционно исходным, а «развитие с метаморфозом» у травяной лягушки – производным состоянием. Различие в организации изменчивости может быть следствием действующего у травяной лягушки отбора на акселерацию развития (Северцов, 2004). Учитывая положительную связь между уровнем изменчивости признаков и скоростью их направленного изменения, такому отбору может способствовать дестабилизация индивидуальных траекторий развития, если она не ведет к снижению приспособленности. С другой стороны, перемещение закладки ДГБ на более ранние этапы предгаструляционной эпиболии может быть чисто морфогенетическим следствием  увеличения относительного объема желтка.


Гораздо меньше с действием отбора связаны макроэволюционные различия между ранними стадиями гаструляции у чесночницы и лягушек. Количественно морфологический анализ показывает, что до появления настоящей губы бластопора (до стадии 3) у чесночницы отсутствуют достоверные различия между гомологичными характеристиками дорсальной и вентральной стороны, которые у обоих видов лягушки есть уже на стадии инициации гаструляции. У лягушек доминирование дорсального сектора супрабластопоральной зоны ведет к стягиванию клеток на дорсальную сторону еще до начала гаструляции, поэтому развитие ВГБ задерживается вплоть до полного замыкания бластопора. При этом, если говорить собственно о морфогенезе, то различия совершенно разного эволюционного и таксономического масштаба укладываются в единый эволюционный ряд: гаструляция травяной лягушки отличается от гаструляции остромордой лягушки в том же направлении, в каком гаструляция остромордой лягушки отличается от гаструляции чесночницы. У чесночницы вся окружность бластопора участвует в морфогенетическом цикле основного гаструляционного движения, у остромордой лягушки окружность бластопора направляет латеральное распространение ДГБ, а у травяной лягушки от формы этой окружности зависит только положение точки инициации гаструляции. Таким образом, общий эволюционный тренд состоит в усилении доминирования ДГБ независимо от конкретных направлений отбора. 


ВЫВОДЫ


1. Для трех изученных видов бесхвостых амфибий установлена положительная связь между уровнем изменчивости количественно-морфологических характеристик зародыша в процессе гаструляции и на догаструляционных стадиях развития, и активностью формообразования.


2. Изменчивость количественно-морфологических характеристик максимальна при инициации новых для данной стадии развития эмбриональных структур (например, губы бластопора), а затем уменьшается по мере завершения их морфогенеза.


3. В основе индивидуальной изменчивости гаструляции лежат внутри-индивидуальные (зональные) различия, возникающие в процессе формирования структуры и исчезающие по завершении ее морфогенеза.


4. Основным источником дисперсии количественно-морфологических признаков является дисперсия их взаимодействия: изменчивость нарастает при разрушении исходной системы морфогенетических корреляций и возникновении новых обратных связей между движением областей и их геометрией


5. Дополнительной причиной высокого уровня изменчивости является низкая устойчивость индивидуальных траекторий развития – низкие (часто нулевые) корреляции между последовательными измерениями признаков у одних и тех же зародышей.


6. Морфогенез дорсальной губы бластопора у всех изученных видов амфибий связан с циклическим чередованием пространственно однородной и пространственно неоднородной формы губы, причем уровень изменчивости служит контрольным параметром основного гаструляционного движения.


7. На основе сравнительно-морфологического анализа изменчивости гаструляции остромордой и травяной лягушки показано, что эволюционно исходным типом является гаструляция остромордой лягушки, а его изменение у травяной лягушки является следствием дестабилизации индивидуальных траекторий гаструляции в результате отбора, направленного на акселерацию развития.


8. В морфологическом ряду чесночница →  остромордая лягушка → травяная лягушка показано усиление доминирования дорсальной губы бластопора как организатора гаструляционных движений, являющееся, по-видимому, основным трендом эволюции морфогенеза амфибий.


.
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MPU3HAKOB, YYUTHIBAIOIINX €€ BKJIAJl B OPraHU3aIMI0 HOPMAIBLHOTO MOpQOoreHes3a, mpexae BCero,
KOJUIEKTUBHBIX MOP(OTCHETUYECKUX IBYKEHUI KIETOK YMOPUOHATBHBIX TKAHEH.

Ileau u 3aga4m McCIeI0BAHUSL.

Ilenp paboThl — HA MpPHUMEpPE TacTPYJSIIHUUA HECKOIBKHX BHIOB OECXBOCTHIX amMQpuOuit
M3y4YUTh, C TIOMOIIBIO CTATUCTUYECKUX METOIOB aHaIM3a, MPUYHUHBI U OOIIHE 3aKOHOMEPHOCTH
W3MEHYMBOCTH  KOJIMYECTBEHHO-MOP(OIOTHYECKINX MPU3HAKOB SMOPHUOHAIBHBIX  CTPYKTYD,
CBSI3aHHOMW C MPOIIECCOM MX (POPMHPOBAHHS, U OIEHUTH POJIb 3TOH M3MEHYUBOCTH B HOPMAaTbHOM
(dhopMooOpa3oBaHHH.

J1s [oCTHKEHHsI 3TOM 11eH ObLTH TOCTABICHBI CIEAYIOIINE 3aJauH:

1. MUHUMU3UPOBATh BIWSHUE BHEIIHUX BO3JCHCTBUI, a TakKe€ T'€HETUYECKUX
pa3iuuuii, Ha XOJ pa3BUTHs, 00€CIeYHB 3apObIIIaM MaKCUMalIbHO KOM(OPTHBIE
YCJIOBHS M OTPAaHUYMBIIKNCH U3yYCHHEM CHOCOB.

2. AnantupoBaTh OOBIYHBIE METOJIbI KOPPESALMOHHOIO M (PaKTOPHOIO aHalIMu3a K
W3yYEHUIO W3MEHYMBOCTH MOP(OTCHETHYECKUX MABIDKEHUH TacTPyJSALUH, TaK
4TOObI OCHOBHBIE HAIIPABJICHHUS M3MEHYMBOCTH aHAJIM3UPYEMbIX KOJIMYECTBEHHO-
MOP(}OIOrHUeCcKUX MPU3HAKOB UMENA SICHYI0 T€OMETPHUUECKYI0 U MEXAHUYECKYIO
UHTEPIPETALNIO

3. C nmoMompI  CTaHZApPTHOTO  Habopa  KOJUYECTBEHHO-MOP(OIOTHIECKHX
NPU3HAKOB MCCIEI0BAaTh JAWHAMHUKY HW3MEHYMBOCTH (OPMBI M BHYTPEHHETO
CTPOCHHMsI 3apOJBIIIEH HA MOCIEAOBATENBHBIX 3TANaX racTPyJISALUN, aHAIU3UDPYS
(UKCUPOBaHHBIM MaTepuan U WHAMBHUIYaJbHbIE TPACKTOPUU PAa3BUTHS >KUBBIX
3apOJIbIIIEH.

4. [TpoBecTr cpaBHUTETBHO-MOP(HOIOTUIESCKUI aHAIHN3 OpraHu3alli H3MEHUYUBOCTH
y IBYX BUJIOB pona Rana (R. temporaria n R. arvalis) n uecnounuusl (Pelobates
fuscus), TBHITasChb  TPOCIEAWTh, MYTH W 3aKOHOMEPHOCTH  mepexoja
WH/IMBUAYAIbHOW U BHYTPU-HUHIUBHUYaTbHOW N3MEHYNBOCTH B TAKCOHOMHYECKUE
pa3Iu4usl.

MaTepI/IaJIOM IJIe pCIICHHA IIOCTABJICHHBIX 3aJad 6LIJII/I B34ATbI KJIaAKU 6€CXBOCTLIX
ampuobuii pona Rana u pona Pelobates, pa3BUBaromuyecs B ONTUMAIBHBIX YCIOBUAX TEMIIEPATYPhI
u adpauuu. B mepByro ouepens wu3ydalnach H3MEHYMBOCTH IPHU3HAKOB JOPCAIbHON TyObI
Omactonopa, Kak CTPYKTYphI, CYIIECTBYIOIIEH TOJBKO B TEPHOJ TACTPYJSIUH W SBISIOMICHCS
OpPraHu3aTOPOM DPAa3BUTHSA OCEBBIX CTPYKTYpP 3apoOJibllia, HEOOXOAMMBIX [UIS €ro JaJbHEHIIero
pa3BUTHSL.

HavuyHasi HoBM3HA Pa0OTHI.

BriepBbie Ha ypoBHE KOJHMYECTBEHHO-MOP(OIOTHYECKOro aHajln3a CTaHAApTHOro Habopa
MIPU3HAKOB, XapaKTEPU3YIOIIUX OTACIbHbIE KOMIIOHEHTBHl TacCTPYJISLMOHHBIX JBW)XEHUN M HUX
B3aUMOJICHCTBHE, HM3y4YeHAa HOpMallbHasi M3MEHYHMBOCTH TacTPYJSIMU OECXBOCTHIX aM(pubOuii B
MaKCHUMAaJIbHO OJIaroNpuUsATHBIX YCIOBHUSIX Cpelbl M NP MHHMMAJIbHOM BKJa/leé T'€HETUYECKUX
paznuuuid. IlokazaHo, YTO M B TakUX YCIOBUSAX M3MEHUYHUBOCTh CTPYKTYp B IpOLIECCE HX
(¢bopMUpOBaHUS Ha TOPSJIOK BBHIIIE HUX H3MEHYMBOCTU B JI€OUHUTUBHOM WM CTAllHIOHAPHOM
COCTOSIHUH.

Bnepsrie ycraHOBIEHA 00111asi 3aKOHOMEPHOCTh TMHAMHUKH HOPMaIbHOU MOp(}OI0TndecKoi
HU3MCHYMUBOCTHU, CAUHAA IJId BCCX H3YYCHHBIX INPU3HAKOB Yy BCCX H3YUCHHLIX BHI0B aM(I)HGHﬁZ
W3MEHYMBOCTh MaKCHMallbHa TMpU WHULUAIUU HOBBIX JUIsl JTAHHOM CTauM Pa3BUTUA
3M6pI/IOHaHBHBIX CTPYKTYp, @ 3aTCM YMCHLIIACTCA. YcTaHOBIIEHA MOJIOKHUTEIbHAS CBS3b MCKAY

2



YpOBHEM M3MEHYMBOCTH NPU3HAKOB HAa JaHHOW CTaJAMM TacTpyJsilMM M TEMIIaMHU UX
HaIpaBJICHHOIO0 M3MEHEHWs Ha Ommxaiiedl mo BpeMeHM cTaauu. B ocHOBe MHIMBUIyabHON
W3MEHUYMBOCTH JIEKAaT BHYTPU-UHAMBHUIYyallbHbIE pa3ivuvs, BO3HUKAIOIIME B IpoIecce
(bopMHpOBaHUS CTPYKTYPbI M HCUE3AIOLIHE 10 3aBEPIIEHUH €€ MOp(OoreHesa.

C noMmouipbl0 CTaTUCTUYECKOTO aHajdu3a HWHAWBUIYAIbHBIX TPAaeKTOPUM TracTpyJsluu
BIIEPBBIE JI0KAa3aHO MX pPEAJbHOE CYIIECTBOBAHME M, B TO JK€ BpEMs, HM3KHH YPOBEHb MX
yCTOWYMBOCTU. BriepBble MOKa3aHO OTCYTCTBHME MOHOTOHHOCTH HM3MEHEHHMH (OPMBI J0pCaIbHOU
ry0sbl O6JacTonopa B MpoLecce OCHOBHOTO IacTPYJISILIMOHHOTO IBM)KEHUS.

BnepBele  mpoOBEIEHO  CpaBHEHHME  YCTOWYMBOCTM  HMHJMBHMIYaJIbHBIX  TPAaCKTOpUH
Mop(oreneza y nByx OIM3KUX BHIOB aMm(puOuil (ocTpoMOpAol U TpaBsHOU nsarymiku). TpaBsHas
JSTYIIKAa OKa3bIBACTCSl TPOM3BOIHBIM BHUJIOM, OTIIEIEHHE KOTOPOTO OT OCTPOMOPIOW JISATYIIKH
CBSI3aHO C JecTabuiau3anueidl MHAMBUIYAJIbHBIX TPAEKTOPUH TacTpyJILUM B pe3ysibTaTe 0TOOpA,
HAIPaBJICHHOTO Ha aKCEJEPAIUIO PA3BUTHS.

TeopeTnyeckoe U MPAKTHYECKOE 3HAYCHHE,

Pe3ynbpraTsl paboThl MO3BOJISIOT BBLICIUTH COOCTBEHHYIO H3MEHUYMBOCTH MOP(OTreHe3a Kak
0c00yI0 KOMIOHEHTY M3MEHYHBOCTH, HE CBOISIIYIOCS HU K B3aUMOJCHCTBUIO €0 T€HETUIECKON U
CpeIOBOl KOMIIOHEHThl, HH K HaKOIJICHHIO «OIIMOOK pa3BUTUS». YPOBEHb HOpPMalbHOU
U3MEHYMBOCTH MOpQoOreHe3a cjieqyeT paccMaTpuBaTh KaK BaXXHOE 3BEHO B  CHCTEMeE
MOP(OTreHeTHYEeCKUX CHUTHAJIOB, WH(OPMHUpYIOIIEe pPa3BHBAIOIIYIOCS CHUCTEMY O COCTOSHUH
CHUCTeMBI ~ MOpP(OTEHETHYECKHX  KOppensiuii.  BpsiBieHHple  o0mme  3aKOHOMEPHOCTH
MPOCTPAHCTBEHHO-BPEMEHHON JHHAMHKH HM3MEHYMBOCTH MOpQOreHe3a MO3BOJISIOT OOBSICHATH
MHOTHE OOIIEH3BECTHbIE, HO HE HUMEBIIHWE OOBSICHEHHUS (aKThl, TaKHe KaK IIOBBIIICHHAS
U3MEHYHBOCTh CTPYKTYp, (OPMHUPYIOIIUXCS B OHTOTCHE3¢ B MOCIEIHIO OdYepeidb, IMPaBUIIO
Cnamutanmanyu, u, B Oosee oOmeM BHIE, CBSI3b MEXKIY YPOBHEM W3MEHUMBOCTH CEPHAIBHO-
TOMOJIOTUYHBIX ~ DJIEMEHTOB  CTPYKTYpPBHl  NPOCTPAHCTBEHHO-BPEMEHHOMY  TOPSAKY WX
(hopMHUpOBaHUS.

PesynbraTsl paOOThI MO3BOJISAIOT UCHOIB30BATH METO/IbI CTATUCTHUUYECKOTO aHAIM3a, IPEex/ie
BCero, (hakTOPHOTO aHAIM3a, ISl PEKOHCTPYKIIMU CTPYKTYPBI KOJUIEKTUBHBIX MOP()OTreHEeTUYECKIX
JBYDKEHUM M MOTYT OBITh IPUMEHEHBI B JIIOOBIX MCCIIEOBAHUAX, B KOTOPBIX CTOUT Takas 3ajada.
[To ypoBHIO HOpMaJILHOW M3MEHYMBOCTH MO>KHO OLIEHHBATH TEeMIIBbI (HOPMOOOpA30BaHMUsA, a TAKXKE
BBIJIEJIATh IIPOLIECCHI, UMEIOIINE Ha TaHHOW CTaJluu Pa3BUTUS COOCTBEHHYIO IMHAMMKY, U OTJIMYATh
UX OT IIPOLIECCOB, TUHAMUKA KOTOPBIX 3aBUCUT OT NPEAUICCTBYIOIUX CTAAUNA PA3BUTHS.

Anpooanust padoThl ¥ NVOJINKAIINH.

Marepuanbl W OCHOBHBIE TIOJIOKEHHMSI  Jauccepranmu  jaojoxkeHol Ha  Ilecroi
Mexnaynaponnoit Kondepenunun mno buoundopmatuke Perymaumu u  Crpykrypsl ['enHoma
(HoBocubupck, 2008), I, IT u III kondepenmusam Meeting of the European Society for Evolutionary
Developmental biology (EED) (Ilpara, 2006, I'ent, 2008, ITapux 2010). [To maTepuanam paboTs
OITyOJINKOBAHbI TPH CTaThU B PELICH3UPYEMBIX JKypHajax.

CrpykTrypa M 00beM jauccepTanmu. PaboTa BKIIIOYAaeT BBeIEHUE, 7 TJIaB, BBHIBOALI H
cnucok Jureparypsl. [Juccepranus uznoxkeHa Ha 203 cTpaHunax, BKIHOYaeT 78 pPUCYHKOB U 44
tabnuis. CrUCoK JUTEPATyphl COCTOUT U3 HCTOYHUKOB, B TOM YHCJIE — Ha MHOCTPAHHBIX
SI3BIKAX.




Beenenune
ChopmynupoBaHbl €M W 3aJa4d HCCIEIOBaHMS, OOOCHOBAHBI aKTyaJIbHOCTH
TE€MbI, €€ Hay4YHasl HOBU3HA, TEOPETUUYECKOE U MPAKTUUECKOE 3HAYECHHUE.

I''TABA 1. OB30P JIUTEPATVYPbBI

OO030p HauMHAeTCs € M3JI0XKEHUS TPAAMLUOHHOIO IMOAXOAAa K aHaIW3y H3MEHUYMBOCTH
KOJINYECTBEHHO-MOP(OJIOTHYECKUX NMPU3HAKOB M €r0 NMPUMEHHMOCTH K aHAIU3y W3MEHYHMBOCTHU
pa3BUBAIOIIMXCS CTPYKTYp. JlaHHBIE 00 M3MEHUMBOCTU CTPYKTYp B Iporecce UX (HOpMUPOBaHHSA
KpaifHe CKy/HBI, 2 U3 OTPOMHOIO MacCHBa JAHHBIX M0 U3MEHYMBOCTU JAC(PUHUTHUBHBIX MPHU3HAKOB
Omke BCero K MpoOsieMaM pa3BUTHS JIaHHBIE [0 BHYTPU-HUHIMBUAYAJIbHOW HW3MEHYHMBOCTHU
CTPYKTYP C MOJYJIbHOM OpraHU3aluen.

O0630p MHOTOUYHCICHHBIX PAbOT 1O (IIOKTYUpPYIOMEH JIEBO-TIPABOM aCUMMETPUHU
OunarepaJbHO CUMMETPUYHBIX CTPYKTYp MOKAa3bIBAET, UTO J[BA CAMBIX BaXKHBIX BOIIPOCA OCTAIOTCS
HepenieHHbIMA. He scHO, sBisleTCs JIM  Takas AacUMMETpHs CJCICTBHEM BHYTpPEHHEU
necrabunm3anu  MopdoreHesa, WM K€ CpeAoBOro crpecca. He sicHO Takke, K Kakol u3
KOMIIOHEHT pa3jioKeHUsl (PEHOTUITUYECKOW AUCTIEPCUH TPUHAUICKUT 3Ta W3MEHUYNBOCTh. Eciin oHa
OTHOCHUTCA K CpG,Z[OBOfI KOMIIOHCHTC, TO KakK 06’L$ICHI/ITI> JaHHBIC, CBUACTCILCTBYIOUINUC 06
a¢pdextuBHOCTH O0TOOpa? Ecnm ke oHa wuMeeT HEHYJEBYIO aIUTHBHYIO KOMIIOHCHTY |
AIalITUBHYIO ICHHOCTb, TO 331"3_[[1(01\;1 CTAaHOBUTCS €€ BBLICOKHUIA YPOBCHB, HpeBBIH_IaIOH_[Hﬁ YPOBCHBb
W3MEHYHUBOCTH OOBIYHBIX (DEHOTUTTHYECKUX MPU3HAKOB.

AHanornyuple MpoOJeMbl BO3HUKAIOT C BHYTPU-UHAMBHUIYAJIbHOH H3MEHYHMBOCTHIO
MPU3HAKOB TOBTOPSIIOIIUXCS CTPYKTYp (METaMepoB WM aHTUMEPOB). [lOBTOPSEMOCTh TaKMX
CTPYKTYp B Mpezesax ocoOu SBISETCS HE MPOCTPAHCTBEHHOM, a MPOCTPAHCTBEHHO-BPEMEHHOMU, TaK
UX PACIOJIOKCHHE SIBJISCTCS CICICTBHEM OUYEPEAHOCTH WX (OpMHpOBaHUWS. B KommdyecTBeHHOU
TCHETHKE BHYTPU-HUHIUBUIYATbHYI0O U3MEHUMBOCTH OTHOCAT K CPEIOBOM KOMITOHEHTE, HO 3TOMY
MPOTHBOpEYAT 1B TPyMIbl (PakToB. Mexay ypOBHEM H3MEHYMBOCTH OJIMHAKOBBIX IMPH3HAKOB
pasHBIX METaMEpoOB CYNIECTBYIOT YCTOMYMBO BOCHPOHM3BOIMMBIC —pa3lUYMs, 3aBHUCSIIUE
UCKJIFOUUTENIFHO OT TOpsAKa (OPMHPOBAaHUS METaMEpPOB B OHTOTCHE3E, a HM3MECHEHHUE YPOBHS
M3MEHYMBOCTH 4YacTO OKa3bIBAETCS KOCBEHHBIM CIEACTBUEM OTOOpa 1O BaXHBIM IS
MPUCTIOCOOJICHHOCTH mpu3HakaMm. Eme Oomibine mnpoOieM BO3HUKAET B CiydasX, Korja
MOBTOPAIONINECS CTPYKTYPHI SBJIAIOTCS aHTHUMEpaMu (Harpumep, 3yOHble OYTOpKH), a YUCIIO 3THX
CTPYKTYp BapbHpyeT. B 0030pe 10Ka3bIBaeTCsl HECOCTOSTEIBHOCTD IMOTBITOK OOBSICHEHUS PA3TNIAN
B YPOBHE U3MEHUUBOCTHU «3((HEKTOM IIKAIIBD».

Bosiee peamuCTHYHBIM U TIPOCTBIM SIBIISIETCSI OOBSICHEHHE, OCHOBAHHOE Ha MPSIMOM Y4acTUH
MexaHu3Ma MopdoreHesa TaHHOW CTPYKTYpPhl B ONPEICICHUM YPOBHS U HAIPaBJICHUN ee
W3MEHYMBOCTUA. B YacCTHOCTH, 3aBUCHMOCTHh YpPOBHS W3MEHYHMBOCTH JJIEMEHTOB OT TOpPSIKa HX
(hopMHUPOBaHUS B OHTOTCHE3€ MOXKET OOBSICHATHCS Pa3iIMurieM UX OMOJIOTHYECKOrO BO3pacTa. ITo
o3BoJsieT chopMyupoBaTh OoJiee OOIIYIO THITOTE3Y, 0 KOTOPOH M3MEHUYNBOCTh, BO3HUKAOIIAS B
MPOLIECCEe PA3BUTHUS CTPYKTYP, SABISETCS HE TIOMEXOM, a (PaKTOpOM UX HOpPMaIbHOTO Mop(oreHesa.
[lo-BuamMoMy, 5Ta HM3MEHYHMBOCTH MPEICTABISET COOOW HEYTO COBEPIICHHO OTIUYHOE OT
W3MEHUYUBOCTH CTPYKTYp B HUX Je(OUHUTUBHOM COCTOSIHUM W B TIPHHIIMIIE HE YKIIAIbIBACTCS B
TPAJUIIMOHHYIO CXEMYy IPOTUBOOOPCTBA TE€HETHYECKOH MPOTPaMMBI Pa3BUTHS CO CIIyYalHBIM
ITYMOM.

DTO MOYEPKUBACT HEOOXOAUMOCTh U aKTYIBHOCTh TPSIMOTO UCCIICAOBAHUS H3MEHUYMBOCTH
HOpMaJIbHOTO MOpdOreHe3a U ee UCTOYHUKOB. B kauecTBe 00BbeKTa BbIOpaHa racTpyssALus y Tpex
BHJIOB 0€CXBOCTHIX am(puOui, MpUHAIISKANTUX K IBYM Pa3HbIM pojJiaM, U BO BTOPOW YacTu 0030pa
aHATM3UPYIOTCS JaHHbIE O MEXaHW3ME M MEXaHHMKe racTpyssiuud ampuOuil, u maHHble 00 HX
TCHETUYECKOW perysinuu. [loguepkuBaeTcs, 4TO TacTPYIISIIUOHHBIC TBUKCHUS CKIIAIIBIBAIOTCS U3
HECKOJIbKUX OTHOCHUTEJIBHO HE3aBUCHUMBIX, HO TPU 3TOM B3aMMOJEHCTBYIOUIMX JAPYr C APYTOM
OJIOKOB, YTO IO3BOJISIET WCIOJIB30BaTh KOPPEISIUOHHBIA M (AaKTOPHBIM aHAU3 HE TOJBKO IS
W3YyYEHUS] U3MEHYMBOCTH, HO M JJISI PEKOHCTPYKIUH CTPYKTYPBl MOP(OTEHETHYECKUX JBHKCHUN

4



racTpyJjdnuu. IIo opramu3anvi HU3MCHYHMBOCTH MOXHO CYIUTb O TCOMCTPHMHM HU MCXAHHUKE
(1)0pMOO6pa3OBaHI/IH, n HaO60pOT, caMa HU3MCHYUBOCTbL MOKCET ABJIATHCA IMPAMBIM CJICACTBUC
TCOMETPHHN ABUKCHUS 3M6pI/IOHaJ'IBHI)IX KJICTOYHBIX IIJIaCTOB.

B 3axmrounrtensHON YacT 0030pa aHATH3HPYETCs MPUPOJa TAKCOHOMHUYECKUX Pa3Induil B
racTpyisinuu 0ecXBOCTBIX amM(puOUil W BO3MOXKHBIE (DAaKTOPBI IBOJIONHMH TaCTPYJISAUN. AHAIU3
CPaBHHUTEIIFHOTO MaTrepuajia TI03BOJSIET IMpeArojaraTb, 4YTO TaKCOHOMHUYECKHE Ppa3Indus
BO3HMKAIOT M3-32 BHYTPU-UHAUBUIAYAIBHBIX TE€TEPOXPOHMM pa3BUTUA OOHUX M TEX Ke
MOP(OreHeTHIeCKUX OJIOKOB racTPyJISIHH, U JUIS €€ YCIEITHOTo 3aBepuIeHus (SKBU(UHATIBHOCTH)
A0CTAaTOYHO IMPOCTO UX HAJIUYUA. Tem caMBIM BO3HHKAeT BO3MOKHOCTH JAUBCPICHIMKU TAKCOHOB HA
OCHOBE BHYTPEHHETO pe3epBa Jake HE WHAMBUIYaJIbHOW, a BHYTPH-WHIUBHIYaJTbHOU
n3MeHYUBOCTH. OCHOBHBIMU HEPCUICHHBIMHU HpO6JI€MaMI/I SABJIIIOTCA TPHUYHMHBI BO3HHWKHOBCHHA
TaKUX T€TePOXPOHHM, (PHUKCAMs BHYTPU-MHIMBUAYAIBHBIX PAa3IHMYMii HA TCHETHYECKOM YPOBHE H
UX CBSI3b C MPUCIIOCOOJIEHHOCTHIO.

I''TABA 2. MATEPUAJI U METO/IbL.

B paboTe wucmonb30BaHbl KIAJKU HUKPHI OECXBOCTHIX ampubuii R temporaria (TpaBsHas
nsarymka), Rana arvalis (octpomopnas nsarymka) u Pelobates fuscus (uecnounuia). Knaaku R.
temporaria u R. arvalis 6pun coOpaHbl B BojoeMax MOCKOBCKOH 00J1acTH, B €CTECTBCHHBIH CE30H
Pa3sMHOXKEHHUST KaKAOTO BUAA a KIAJAKH UKpHI P. fuscus — B KueBckoil 001acTu Ha €CTECTBEHHBIX
HepecTHiuIax. /I MUHUMH3AIMM BIMSHUS Ha W3MCHUYMBOCTh (DAKTOPOB, HE CBSI3aHHBIX
coOCTBEHHO ¢ MOp(oreHe3oM, B paboTe UCHOIb30BAIM HKDPY, OTIOKEHHYI0 OCOOSIMU MPHUPOJIHBIX
MOMYJIAMI B CE30H Pa3MHOXKEHUS, MPUYEM 3apOJBIIIA KKJIOW aHAIM3UPYEMOW TPYMIbl ObUIH
cubcamu. Jlns BBIpaBHUBAHUS TEMIIEPATYPHBIX YCIOBUH ¥ YCIIOBHM a’paliil TaJJIepTHI
pasphIXJsUTM 10 00pa30oBaHMs MOHOCIOS, TOCJIE YEro WKpa pa3BHBaJach B Ja0OpaTOpUU MPH
temneparype 16-16,5°ms P. fuscus u R. temporaria, n 18° nns 3apoasiiei R. arvalis. B Takux
YCIOBHSX THOETh 3apoAbIliell Ha SMOPHUOHAIBHBIX CTAAMSIX Pa3BUTHA (10 Hadyaa BBUTYTUICHHS)
6buta MeHbIe 1%. VI3MEHUYMBOCTh aHAIM3UPOBAIM Ha (PUKCHPOBAHHOM MaTepualie U y >KHUBBIX
3apOJIbIIIIeH TyTEM MMOBTOPHBIX MPHMKH3HEHHBIX H3MEPEHHIA.

3aponpimielr R. temporaria u R. arvalis puxcupoBanu Ha MOCIEIOBATENbHBIX CTaIUSIX
IpoOJeHNsT W TacTPYJSIHMH, OPHEHTUPYSICh Ha «TAaOJNUYHBIC» CTAAWd HOPMAIBHOTO DPa3BHTHS
TpaBsiHOU Jsrymiku ([Jabarsu, Cnenmosa, 1975): cranuu 4 (8 6i1acromepos), 6 (32 6mactomepa), 11
(vHUIMANMA racTpyiisinuu), 12 (cepnoBuaHblid Onactomop) u 13 (momykpyrasii Omactomop). Bo
BpeMs racTpyJIsiuu (pUKCaluy MPOU3BOIMINCEH YePE3 PaBHbBIC MPOMEXYTKU BpeMeHH (2,5 — 3 vaca
MIpH yKa3aHHBIX BBIIIE TeMIleparypax). 3apoapimeii P. fuscus GUKCHPOBaIN BO BpeMs racTpyJISsIIUN
Ha ctagusx 1, 2, 3 u 4 yepe3 Takue ke MPOMEKYTKH BPEMEHH, TJIe CTaausl | COOTBETCTBYET CTAAUU
MHULMAIUK racTpyisauuu y asaryuek (Ckodeesa, Yepaanues, 1999).

VY (uxcupoBaHHBIX 3apOJbIIIECH U3yUYald HAPYKHYIO MOP(OJIOTHIO U BHYTPEHHEE CTPOCHHE
Ha aHAaTOMHUYECKHUX cpe3ax. 3apojslmiei (QuxcupoBanmu BMecTe ¢ ramwiepramu  7,5%
dbopManbaeTHAOM, TPUTOTOBICHHBIM HAa  CTaHAapTHOM  pacTtBope [lombdperepa. [lns
INPUTOTOBJICHUA AHATOMUUYCCKHX CPE30B 3apozu,1meﬁ H3BJICKAJIM W3 TalJICPT M KCJITOUYHBIX
000J104€K, a 3aTeM OpUTBOI pa3pe3aiy B CaruTTalbHOU MIOCKOCTH.

B BBIOOpE M3MEpsEMBIX TPU3HAKOB MBI PYKOBOJICTBOBAIUCH CICAYIOIMIMMHU COOOPAKECHUSIMHU.
Bo-niepBeIX, penepHble TOYKM HM3MEPSEMBIX TPU3HAKOB JOJDKHBI OBUIM  COOTBETCTBOBATH
€CTECTBEHHBIM T'€OMETPHYECKUM OCOOCHHOCTSM CTPOEHHS TacTpyJsbl. BO-BTOPBIX, A KaKIOTO
MpU3HaKa JOJDKHO ObLIO OBITH U3BECTHO OCHOBHOE HAIPABIICHUE €r0 M3MEHEHHE ITPU HOPMAJIbHOM
xozne ractpyisiud. Cxembl M3MEpeHHs] TMPU3HAKOB TpeACTaBiIeHbl Ha puc. | um 2. JluHeiiHbie
XapaKTEPUCTHKN OBLIM M3MEPEHBI C TOMOIIBIO OKYJSP-MHKPOMETpPa M BBIPAKCHBI B YCIOBHBIX
emuaunax (0,01MKM), yTIOBBIE XapaKTEPUCTHKH — C TMOMOIIb0 roHuomerpa Wild-320,
MIPUCIIOCOOJIEHHOT0 K OOBIMHOMY OMHOKYJsipHOMY MuKpockony MBC-11. Jlns o6o3HadeHus



MOP(OJIOTHUECKUX TPU3HAKOB MBI HCIOJIB30BaIM OYKBEHHBIE OOO3HAYEHUS, IMPEICTABISIONINE
ab0peBUaTypbl AaHINIMHCKUX HA3BaHUI COOTBETCTBYIOIIMX MOP(OIOTHYECKUX CTPYKTYP.
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ceprnoBHAHbIH
O0nacronop

s U3YYECHUS WHAMBHUyaJIbHbBIX

HHEMAIRH TPAeKTOPUM pPa3BUTUS 3apOAbILIEH B MOMEHT
Hayaja racTpyJisiLuu MOMEILAIH B

Puc. 1 ., MHIMBUIYAIbHbIC MUIACTHKOBEIC Yaliku [letpu u
Cxema m:“ dororpadupoBamm o TTOMOTIBIO
u3Mepenuii crepeomukpockona Zeiss Stemi SV 11 Apo

(yBennueHnue oOBEKTHBA 2 W OKyJisgpa 25) uepes
kaxapie 30 MHHYT Ha MPOTSHKEHUU BCETO XOa
racTpyJisAid.  3apOJABIIIH  PAa3BUBAINCH B
rajuiepTax | OKEJNTOYHBIX obOosoukax. Ilepen
KOKIoOW HOBoW  (ororpadueit  3apompIiicii
OPUCHTUPOBAIA C TIOMOIIBIO TPEapOBaIbHBIX

ArB
uril OJacTONOpoM BBEPX M YAECPKHUBAIA UX B
cramus 1 3TOM OpHEHTAalMU BO BpeMs GoTorpadupoBaHUs.
JlanpHeNMi aHaIU3 MOIYYEHHbBIX N300paKeHUH
IIPOM3BOJWIA C IIOMOIIBIO TIAKeTa IPOrpaMM
: Puc, 2 Amv Abab- AxioVision. Bcero B kaxkmom ombiTe y 15
Cxema BIP ArB 3apofbIIeii ObLIO CHENAaHO MO MIECTh CEpHid
H3MepeHHii MOCJIeI0BATENbHBIX HM3MEpeHU BenuuuH harc,
y P. fuscus aarc u larc, xapakrepusyomux pasmep u Gopmy
b apKW» JOPCATBHOU TyOBI OjlacTomopa (CM. pucC.
AlbaV gilD
cragus 3 I : D
BI'B Ars
Memoovr  cmamucmuueckoco — ananusa.

YpoBeHb U3MEHYMBOCTH HM3MEPEHHBIX MPHU3HAKOB OILEHUBAIM IO BETUYMHE KOIPPUIIUECHTOB
Bapuauuu (CV). Ilomumo wu3ydeHHs JIUHAMUKH YaCTOTHBIX PACIPECICHUN H3MEPEHHBIX
MPU3HAKOB,  3aJayell  CTaTUCTMYECKOro  aHaluW3a  OblJa  PEKOHCTPYKIUS  CTPYKTYPHI
MOpP(OTCHETUYECKUX ABMKCHUNW HAa TPEATacTPYJSIHOHHBIX W TaCTPYJISIHMOHHBIX —CTaIUsIX
pazButus. i1 3TOTO HMCHOJIB30BAIM KOPPEISIMOHHBIA W (DAaKTOPHBIN aHanmu3. BeramcieHHbIE
KOPpEJSIUK MPU3HAKOB M300pakaau B BHJE KOPPEISIUOHHBIX T'padoB, HO HM3-3a CIOKHOCTH UX
CTPYKTYpbl IJIsl €€ W3yuYeHHUs UCIHOJIb30BaIM (DAKTOPHBIA aHamM3, TAe KaxIblil QakTop
MIPEICTaBISAET CO00M TMHEHHYIO CYMMY B3BEIIEHHBIX BKIIAJIOB IUCIIEPCHH OTACIBHBIX MPU3HAKOB B
obmyto mucnepcuto (Oxynb, 1974; Jxeddpuc, 1981). Bo Bcex ciydasx oOmias aucrepcus
pacripeaensiach Mexay AByMms (peako Tpewmsi) riaBHbIMU KomrnoHeHTamu (I'K) uzmenumBocTH, U
nepBbie aBe ['K Bcerma wmmenu oaHo3Ha4yHY0 MopdoreHeTndeckyro wuHTeprperanuo. ['K-1
COOTBETCTBOBAJIa COBMECTHOMY H3MEHEHHUIO NPU3HAKOB B COCTaBE JOMUHUPYIOLIErO Ha JaHHOU
ctaguu  MopdoreHeTudeckoro aBwxkeHus, a [K-2 — 1BWKeHWIO, JOMHHHPOBABIIEMY Ha
NpeAbIIyIed CTaauu, WKW TOJATOTOBKE JBMXXEHHS, KOTOPOMY IMPEACTOMT JIOMHUHUPOBATH Ha
cleayromend craauu ractpyssinuu. OTpunarenbHas CBsI3b NMpU3HAKOB B coctaBe ['K-2 ciyxkuna
KpUTEPHEM LUKIMYECKUX W3MEHEHHMH, NPOMCXOJAIMX Ha (oHe OoOIIero pocra 3HAYCHUH
MpU3HAKOB. V3yueHne MHIUBUIYaTbHBIX TPACKTOPUHN TaKKe OBLJIO OCHOBAHO Ha KOPPEISILIMOHHOM
u ¢akTopHoM aHanmu3e. [loMHUMO CpeaHMX 3HAUCHHWH W AMCIEPCUU NPU3HAKOB B KaXIOW cepuu
W3MEPEHUH, ObLIN BBIYHCIICHBI YIEIbHBIE CKOPOCTH U3MEHEHUs Npu3HakoB V = (Mn+1 — Mn)/Mn,
rae Mn u Mn+] — cpenHue 3Ha4YEHMs] IPU3HAKOB B IIOCJIEI0BATEIIBHBIX CEPUAX H3MEPEHMM.
UucnoBble 3HAYEHUS] MPU3HAKOB HOPMHUPOBAIM MO HAMMEHBUIEH BEJIIMYMHE 3HAYCHUS JAHHOTO
IIPU3HAKA B HAYAJIbHOW CEPUM U3MEPEHUN NaHHOIO onbITa. Hamuyue mosoKuTeNbHbIX KOPPEIALU
MEXIy CpEIHUMH 3HAYCHHSIMH IpPU3HAKa B IOCJIEIOBATEIbHBIX CEPUSAX H3MEPEHUN CIYKUIIO
KpUTEpUEM HaJIUYMs WHAMBUAYAIbHBIX TPACKTOPUHM pa3BUTHUS, a OTPULATEIbHBIE KOPPEISIIUU
MEXKIy MOCIEA0BATEIbHBIMY 3HAYEHUSIMU BEIUYMHBI } — KpUTEpUEM LHUKIMYHOCTH U3MEHEHU.

Ob6vem mamepuana. [1ns R. temporaria Ha GUKCHPOBAHHOM MaTepHaje M3y4eHbl YeThIpe
KJIAJIKM WKPBl Ha CTaausAX paHHEro npoOieHus (Bcero 240 3apojsimieli), ¥ 4YeThIpe KIAAKA Ha
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MOCIICIOBATEIBHBIX CcTamusiX ractpyysimuud. OpHa Kimaaka ObUla WCTOJh30BaHA B KAveCTBE
MoaenbsHoi (Bcero 300 3apoapliieii), U erle Tpu — s cpaBHEHUs ¢ Heil (1o 60 3apoabliieil Kaxkaoi
Kkianku). U3meHunBoCTh ractpyiisiiuu R. arvalis n3ydeHa Ha maTd Kiaakax, mo 100 3apospiiieit B
Kax70i. MI3MeH4YnBOCTh U MOpdoreHes3 3apobiiieit P fuscus n3ydeH Ha OJHON MOJEIbHON KiIaJIKe
(Bcero 200 3aponprmeit). s NPWKU3HEHHOTO aHAIM3a TaCTPYJSIHA OBLTH  HCIIOTH30BAHBI
3aponpimu 11 kmagok R. temporaria (Bcero 159 3aponpimieit) u 5 knagok R. arvalis (Bcero 70
3apobIIeH).

IJIABA 3. AHAJIM3 HOPMAJIbBHOM W3MEHUYMBOCTU T ACTPYJIILN
AMO®UBUN B BBIBOPKAX CUHXPOHHO ®UKCUPOBAHHBIX 3APOBIIIEN.

BeineneHHbple TpU3HAKK MOKHO Pa3[eNUTh Ha TPH IPYMNIBL. Y JSATYHIEK MPHU3HAKU TEPBOM
rpymnsl (harc, aarc u larc) xapakrepusyiloT (opMy U pasMepbl «apKu» TOPCATbHON TyOBI
6nacronopa ([II'b), BepBeie MOSBIISAIONMIEHCS TOJIBKO MPU WHULIMAIMU TacTpyisauuu. Ha cragum
CEPITIOBUIHOTO 0JIACTOIIOPA K

Tabmuua 1. XapakTepuUCTUKM paclpeieieHus 3HAYeHWH MPHU3HAKOB TacTpyiisl Rana
temporaria Ha NOCJIEJOBATEJIBHBIX CTAHSIX TaCTPYJIALHIH.

IIpusnak Bennuuna | Mannuanus CepnioBuHBIN [Tomykpyribii
OsacTornop OJacTornop
Aarc M 30,7 60,5 148,6
c 11,8 19,1 24,8
Gy 0,38 0,31 0,17
harc M 1,4 2,6 6,6
c 0,6 0,7 1,8
Cy 0,38 0,28 0,27
larc M 6.4 12,0 17,0
c 2,4 2,9 1,4
Cy 0,37 0,24 0,08
gil M 3,5 9,5
c 1,4 2,3
Cy 0,4 0,24
giav M 4,7 39,6
c 2,9 11,9
Cy 0,61 0,30
albaD M 56,8 74,6 98,8
c 14,5 9,3 9,7
Cy 0,25 0,12 0,11
blcav M 129,5 118,3 104,9
c 24,3 16,6 14,1
Cy 0,18 0,14 0,13

HUM J100aBJSIOTCS pU3HaKy gil u giav, Xapakrepusyrolie GopMy U pa3Mep KpbIIU apXeHTEPOHa,
a Ha CTaJMU MOJYKPYTIIOro 0JacTonopa HOBBIE IPU3HAKK OTCYTCTBYIOT. [IpH3HaKy BTOPO TPYIIIBI
(albaD, albaV, Ith u dvd) xapakTtepusyioT pasmep u popmy KpaeBoi (CympabiacTOnopaabHOI)
30HBI TaCTPYJIbI, KOTOpasi HAaUMHAET (POPMHUPOBATHCS €111 BO BpeMsl OJIACTYJIISIIIMNA, HO OKOHYATEIIEHO
oopmisieTcss TOJABKO € HayasoM ractpyisuuu. Hakower, mpusHaku blcav u vh oTHocutcs k
TpPEThEH TPYyIINe MPU3HAKOB, HU3MEPEHUE KOTOPBIX HE 3aBUCHUT OT mosiBieHus [AI'b u moxer ObITh
C/I€JaHO eIle BO BpeMs ApoOjeHHs. Y YECHOUHHUIIbl K MPHU3HAKAM MEPBON IpyMHIbl J00aBISIOTCS
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XapaKTepUCTHKU BEHTpasIbHOH ryOnl O6mactonopa (BI'B), mossnstomieiics onnoBpemenso ¢ JAI'b Ha
craguu 1, a npusnaku gilD, gilV, giavD u giavV BnepBbie MOKHO U3MEPUTH HA CTaIUH 3.

VY Bcex W3y4YeHHBIX BMJIOB HauOoisiee BbiCOKME 3HaueHUs CV MMEIOT NpU3HAKU IEepBOM
IpyMIbl, a HanboJiee HU3KUE — NPU3HAKKA BTOPOW U TPeThel rpym, MpuyeM JUisl IPU3HAKOB MepBOH
TPYTITBI YaCTOTHBIE pacHpeeNieHHsi OOBIYHO OTIMYAIOTCS OT HOPMAJBHBIX pacrpeaeicHuil (Taour.
1). Ilpu norapupMUpOBaHUU HEHOPMAJILHBIX paclpeleleHui OHM HE HOPMAIM3YIOTCS, YTO
MO3BOJISICT UCKIIIOUNTH BIMSHUE «d(pdeKTa mKanby. [Ipu cpaBHEHHH 3apobIlel pa3HbIX KIIAJI0K
OJTHOTO M TOrO JXK€ BHJA, (PMKCUPOBAHHBIX HA OJHOW M TOM >k€ TAaOJUYHOW CTaguM pPa3BUTHA,
OKa3bIBAE€TCsI, YTO 4YeM OOJbIIE CpellHEee 3HAUCHHWE IpHU3HAaKa B JAHHOM Kilajke (JIs MPU3HAKOB,
3HA4YEeHHUs1 KOTOPBIX MPU HOPMAJIBHOM XOJI€ TacTPYyJIALUHU yBEINYUBAIOTCS ), TEM MEHbLIE BEIUYHHA
CV u cuinpHee HEHOPMAJIbHOCTh YACTOTHBIX paclpeieNeHuil. VY JAryLmeK YacTOTHBIE
pacrpesielieHusl TOJIHOCTbI0O HOPMAJIM3YIOTCS TOJIBKO Ha CTAaJUM CEpIOBUAHOrO Onacrtoropa, a y
YECHOYHMIIBI — Ha cTaguu 4, T. €., Ha CTaAusIX, Ha KOTOPbIX NpPU3HAKU TEPBON TIPYIIIBI
OTCYTCTBYIOT.

Takum o0pa3zom, ymaercs BBIBECTH ABE OOIIME 3aKOHOMEPHOCTH. Bo-mepBbix, Hamboiee
Bbicokue BenuuuHbl CV (uHorma Oombine 50%) UMEIOT KOJIWYECTBEHHO-MOP(HOIOTHUYECKUE
IIPU3HAKU CTPYKTYp, BIIEPBBIC MOSBISIOIIMXCS HA JAHHOM CTaguu TacTpyJsiLuu, a II0 Mepe
(GOpMHpOBaHUS JTHX CTPYKTYp HMX HW3MEHUMBOCTH COKpalaeTcs. Takas JIWHAMHKA MPSIMO
IIPOTHUBOIIOJIOKHA TOMY, YTO MOXKHO 6I>IJ'IO OBl OKHNJaTh IPHU HAKOIIJIICHHUHU «OILIHOOK Pa3sBUTHUA.
VYBenuuenne MacmTaboB M3MEHUYMBOCTH B Haudaine (OpMHUpPOBAHHS CTPYKTYpBI, BIIEpPBBIC
BO3HI/IKaIOHI€I\/’I Y HJAaHHOI'O 3apoabilia TOBOPHUT O TOM, YTO 3Ta CTPYKTypa, XOTd €€ IMOABJIICHHC
MPEYCMOTPEHO T€HETUYECKON MPOrpaMMO pa3BHTHS, BOBHUKAET HA OCHOBE CaMOOPTaHU3AIlHH.
3Ha‘~II/IT, FCHCTUYCCKAasA IMporpamMmMa pasBUTHA BOBCC HEC HCKIIOYACT TOTO, YTO HOBBIC TI'CHBbI
BKJIIOYAIOTCS Yy TOpOra €CTECTBCHHOW TMOTEPH YCTOWYMBOCTH JICHCTBYIOIIEH CHCTEMBI
MOp(OTEHETUIECKUX KOppeIsiuii. Bo-BTOPBIX, TP BO3ZHUKHOBEHHWH HOBOHM CTPYKTYpPHI YaCTOTHBIC
pacrpeneieHus] XapaKTepu3yOIMX ¢¢ MPU3HAKOB HE HOPMAJIbHBI, YTO MCKJIFOYACT MPOCTCHIIYIO
MOJCJIb HAIPAaBJICHHOTO H3MCHCHUSA KOJIMYCCTBCHHBIX NPHU3HAKOB, OCHOBAHHYIO Ha CABHUIC MOJIbBI
HOpMaJILHOTO pactpeneneHus. Kak mpaBmiio, B Havane (OpMUPOBaHHS CTPYKTYPBI BBIIEISIOTCS
JIBE TPYIIIBI 3apOJBIIICH, OHA U3 KOTOPOH, MEHEe MHOTOYHUCIIEHHAsI, COOTBETCTBYET OyIymiei, a
npyras, 6oJee MHOTOYHMCIICHHAs] — UCXOJTHOM Mozie (puc. 3).

Pucynox 3. Pacnpemenenus mnpusHaka harc y 3apoasimieii  Rana  temporaria Ha
MIOCJIEAOBATEIbHBIX CTAAUSAX raCTPYJIALAN

Histogram: harc(mis)
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MHULUANUA CEpIIOBUAHBIN OJIACTOIIOP MOJIYKPYIJIbIH OacTonop

I''TABA 4. HOPMAJIbHAS U3MEHUYNBOCTDL PAHHET'O JIPOBJIEHMA :FPABHHOﬁ
JAT'YIIKU HA CATUTTAJIBHBIX AHATOMMNYECKHNX CPE3AX 3APO/IBILIIEN.

OnucaHHasi ©3MEHYUBOCTb MOKET OBITh CJIEJICTBUEM CAMOM OpraHU3alliy racTPyJIsIlUU, HO
BO3MOJKHO, 4TO 9TO CJIEACTBHUE Pa3/IMUUil B HAYAJIBHBIX YCIOBUAX U UCTOPUU PA3BUTHUSA 3apOABIILIECH.
UTOOBI MCKIIOYHUTHh TaKyl0 BO3MOXXHOCTH, MBI B3SUIM TEPUOJ paHHETo apoOieHus (crtaguu 8-16
61acTOMEpOB), KOHTPACTHBII MEPUOY TaCTPYJISALUU BBULy OTCYTCTBHUS KOJUICKTUBHOTO JIBUKECHUS
kietok. Ilpu wu3Mepenun Ha craguun 8 OlacTOMEpOB YIJIOBOIO pa3Mepa aHHUMAaJbHOTO,
BETCTATUBHOI'O, JOPCAJIBHOI'O U BCHTPAJIbHOI'O MMOJIyIIapus, a TAKXKC YIJIOBOTO pasMepa OTACIbHBIX
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0J1acCTOMEpOB Ha CaruTTajJbHBIX AaHATOMUYECKHX Cpe3axX, OKa3ajoch, 4YTO YIJIOBOM pa3Mmep
JopcajgbHOro noaymapusi gocropepHo (p < 0.05) meHblle pa3Mepa BEHTPAJIBHOTO MOYIIAPHSL.
3HAaYNT, JOPCOBEHTpAJbHAsl IOJIIPHOCTh MPOSBISIETCS HE TOJNBKO B  HEPABHOMEPHOM
pacrpesielIeHuyd KOMIOHEHT LUTOIUIa3Mbl, HO ¥ B Pa3JIMYUU T€OMETPUYECKON (POPMBI MOTyIIapuil.
[Ipu sTom Benmuuubl CV 117151 BceX U3MEPEHHBIX MPU3HAKOB BapbUpYIOT B auana3zoHe 5-10%, T. e.
Ha TOM >K€ YpPOBHE, YTO M MPHU3HAKH CEPHUATbHO-TOMOJIOTUYHBIX 3JIEMEHTOB Ae()UHUTHBHBIX
ctpyktyp. Ha craguum 16 OnactomepoB 3HaueHuss CV HM3MEHYMBOCTH YIJIOBOTO pa3Mmepa
65acTOMEpPOB KpaeBOM 30HBI 3apObllla, T. €., KOHTAKTHUPYIOIIUX APYT C JIPyromM OJIacTOMEpOB
QHMMAaJIbHOTO M BEreTaTUBHOIO MOJIyIIapusi, Bo3pactaioT 10 BenuuuHbl (30-40%), xapakrepHOi
JUI ©U3MEHUMBOCTH TMIEPBOM I'PYMIIBI IPU3HAKOB T'aCTPYJIbI.

Huzkuii ypoBeHb H3MEHYMBOCTU XapaKTEPUCTHK, HMEIOUIMX TMPSMOE OTHOIIEHUS K
pa3meTke Mop(doreHeza Ha MOCIEAYIOIUX CTAIUSAX PA3BUTUS — 3TO, NMPEKIE BCEro, pasinyue
dbopMBI M pa3Mepa JOPCATbHOTO M BEHTPAJIBLHOTO TOJYIIAPHS 3apofbllla — O3HA4YaeT, 4TO
W3MEHYMBOCTb TaCTPYJISILMM HE SIBJISETCS CJIEICTBHEM H3MEHUMBOCTU Pa3METKU. AHAIN3UPYS
W3MEHUYUBOCTh JIPOOJIEHNUS, MBIl CTAJIKHUBAEMCSI C TEMU K€ 3aKOHOMEPHOCTSAMH, UYTO U MPHU aHAIIU3E
M3MEHYMBOCTU racTpyssiuu. VI3MeH4YHBOCTh BO3pacTaeT B 3KBATOPUAIIbHOW 30HE 3apojblllia, I71e
KJIETKH aKTHBHEE BCEr0 M3MEHSIIOT CBOIO (hOpMY, TaK KakK KJIETKHM pa3HOro pa3Mepa (aHMMajbHbIE U
BereTaTUBHblEe OJacToMepbl) TBITAIOTCA C€O34aTh OOLIYI0 Ul HUX KPUBU3HY Hapy>KHOU
noBepxHocTU. (O4YEBUAHO, YpPOBEHb HW3MEHYMBOCTU MPOMOPLHMOHAIEH YPOBHIO aKTUBHOCTU
¢opmooOpa3oBanusi B pgaHHOW 3o0He. Ilpu stom Bemmuuubl CV  juig  yriaoBoro pasmepa
KOHTaKTUPYIOLIUX JApPyr C JpPYroM AaHUMalbHbIX (MEJIKHX) W BETreTaTUBHBIX (KPYIHBIX)
6J1aCTOMEpPOB OJJMHAKOBBI, YTO, OISATH-TAKH, NO3BOJISET UCKIIOUUTh BIMSHUE «3(QeKTa MIKaibD Ha
OLIGHKY BEJIMYMHBI M3MEHYMBOCTH. HapacTtaHue M3MEHUMBOCTH NpHU Mepexoie K (popMHpOBaHHUIO
KpaeBOM 30HBI 3apOjiblllIa XOPOIIO COTNIACYeTCsl C M3MEHYMBOCTHIO T'€HEATOTHH 3MOpPUOHAIBHBIX
3aKJIa0K y am(¢puOuii, koraa BKia MOTOMKOB JaHHOTO O1acToMepa B JaHHYIO 3aKJIaJIKy BapbUpyeT
B OUeHb mUpokux npenenax (Moody, 1987).

I'JTABA 5. CTATUCTUYECKUM AHAJIM3 CTPYKTYPBHI T'ACTPYJISLIMOHHBIX
JABVWOXEHNU.

[Ipu xoppenssiiimoHHOM ¥ ()aKTOPHOM aHaJM3€ W3MEHYMBOCTH B MOJCIBHOM Kiaake R.
temporaria BBIJEISIOTCS OOHM U TE€ K€ COYETAHMS IPU3HAKOB, XapaKTEPU3YIOLIUE T€OMETPHUIO
racTpyJIALMOHHBIX JBWKEHUH. DTO O3HAYaeT, YTO OCHOBHOW BKJaJ B H3MEHYHMBOCTH JaHHOIO
0JI0Ka MPU3HAKOB BHOCHUT UX KOBapHAIIMS, YTO SBISCTCS OJHUM U3 OOBSICHEHUH BBICOKOTO yPOBHS
W3MEHYUBOCTH. BBISICHUB 3TO, B KaU€CTBE OCHOBHOT'O METOa Mbl BbIOpasii (haKTOPHBIN aHANIN3, TaK
KaK €ro pe3yJbTaThl JIerue HHTEPHPETUPOBATh, MUHYSI CJIOKHbBIE MPOMEXYTOUHBIE PACCYKIICHHUS, a
npuzHaky, Bxomsamue B ['K-1 wm I'K-2, mpsMO COOTBETCTBYIOT KOMIIOHEHTaM BEKTOPOB
KOJIJIGKTUBHOTO JBWIKEeHHS KieTok. Ha cragum wmHunmanuu B ['K-1 BXomar (co 3HAKOM ILIHOC)
MEpHUIUOHAIIbHASL JJIMHA KpaeBod 30HBI (AlbaD) m BbIicOTa kenTo4HOW HSHTOAEpPMBI (Vh), a co
3HAKOM MHUHYC — yriioBoi pasmep Omacromens (blcav) (puc. 4). D10 mpedeacmpyriyuonnas
9nuboUsi — TMOABEM KEITOUHOM 3HTOAEPMBI, BEAYLIUH K pelyKUuu OiacTouens U oOpacTaHUIo
sHTOAEpMBI dKToAepMol. B I'K-2 nHaxonsarcs mpusHaku apku JI'B, 3a uckiroueHneM INpu3HakKa
harc, xapakTepH3yoIIero KpUBU3HY apKH. DTO 2acmpyiayuoOHHAs SnUOO0IUs, KOT1a TBUKEHUE apKU
JAU'B unet 3a cuet mnanapuoit uarepkamsanuu (Keller, Davidson, 2006), a coOcTBeHHasi THHAMUKA
(dhopMbI apku enie oTcyTcTBYeT. Ha cTanuu cepnoBuaHOro 6iacronopa racTpyisiiuOHHAas 3H00Us
CTaHOBHTCA NoMHHUpYIommM npoueccoM (I'K-1), a mpearactpynsunonHas 31uO0Nus NepexouT B
I'K-2. Ha cragum mnonykpyrioro Omnacronopa k ['K-1 mnpucoemunsercs mpusHak harc,
XapaKTepU3yoLIHi KpuBU3HY («BbICOTY») apku JI'b, 1 TOMMHMpYIOIIMM MPOLIECCOM CTAaHOBHUTCSA
naanapuas rxousepeenyus (Cherdantsev, 2006): mexanusmom nBwkenus apku JI'b cranoButcs
U3MEHEHHE ee COOCTBEHHOM (OpMBI 3a CUYET KOHBEPreHIIMM BOBJICKAIOIIMXCS B HEE IOTOKOB
KJIETOK. BIIok mpearacTpyIsiuoHHON 3MHO0INN pacagaeTcs, Tak kKak npu3Hak AlbaD mepexoaut
B coctaB I'K-1. Kpome Toro, Haunnaercs pacrnaj 6J0Kka MpU3HAKOB apKH, TaK KaK ee YIJIOBOH (aarc)
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u nuHeiHbli (larc) pasmep Bxoaar B pasubsie I'K. Ecnm Ha mpenpimynmx cTagusx MOXHO OBLIO
npeneOpeus ['K-3, kyaa Bxoauno menee 5% o01el JUCTIepCUu, TO Teeph Ha €€ JI0JII0 MPUXOIUTCS
6onee 10%, Ho dakropuble Harpy3ku npuszHakoB B ['K-2 u 'K-3 cratuctuyecku HEAOCTOBEPHHBI.
Pacag Onoka apku cBsizZaH C paszoOimieHueM JnatepanbHoro pacmnpoctpaHeHus JAI'b wu
AHTCPOTIOCTEPHOPHOTO BBITSDKCHHS Kpbik  apxeHtepona (Cherdantsev, 2006). CHmkeHue
W3MEHUYUBOCTH Ha CTaJMH MOIYKPYTJIOro 0jacTonopa sSIBHO CBS3aHO C YMEHBIIEHHEM Yncia OJ0KOB
KOBapHaIiy, B KOTOPHIE BXOAT OJHU H TE )K€ TPU3HAKH.

Takast >xe mocnenoBaTeIbHOCTh BO3HUKHOBEHHUS M pacnaaa OJOKOB MOP(HOreHEeTHYECKHUX
KOoppesiiuii HaOroanack B OCTANBHBIX KJIAaIKax R. temporaria, a Takke BO BCEX H3YUYEHHBIX
knaakax R. arvalis. OHa ocTaBasiach HEM3MEHHOM U y P. fuscus —y BUJa C COBEPLIEHHO HWHBIM
TUIIOM TacTPYJISLUM, HAauyuMHAIoUeiicss ¢ 3aMkHyToro Onacromopa. HecmoTps Ha ero panHee
3aMbIKaHMe, Ha CTagusaX | ¥ 2 JOMHMHUpPYET NpeAracTpy/sIMOHHAs, a HauWHas CO CTaaAuu 3 —
racTpyJiiLlMOHHAs 3NMOONMsA, Ha KOTOPYIO HAaKJIaJbIBAaeTCsl IUJIaHapHAs KOHBEPIEHIIMS.
MeXBUIOBbIE U MEXKJIAJ0YHbIE PA3JIMYMs CBOJIATCS K OOBIYHBIM TETEPOXPOHMSAM: Yy JIATYILEK
IUIaHapHas KOHBEPTEHIIMS YaCTO HAYMHAETCS Ha CTAaJIMU CEPIIOBUAHOIO OJaCTOIOpA.

Mopdorenernueckuii ukn asuwxenus JI'b. [{UKINYHOCTE OCHOBHOTO racTpyJISIIMOHHOTO
NBUKEHMs (TUITaHAPHOM KOHBEPIEHLMHU) BBIABISIETCS NpU (PAKTOPHOM aHalIM3€ IPU3HAKOB,
xapakTtepusyromux Tosbko JI'b, Ha Gonee KOPOTKHX OTpe3Kax racTpyssiliiu, HAYMHAs CO CTaaAUU
cepnoBuHOro 6macronopa. OfHU U Te K€ NMPU3HAKY, MOJOKUTEIBHO KOPPEIUPYIOIUE B COCTaBE
I'K-1, cBs3anbl oTpunarenbHol koppensuued B cocrase ['K-2, mpudyem Bcerna MOXHO BBIIEIHUTH
OTpEe3KH, Ha KOTOPBIX OTpULIAaTeNlbHAasl CBA3b nepexoauT B coctaB I'K-1. Oto o3Hagaer, uto 3a
HENpepeIBHBIM pocToM paszMepa apku /[II'b u pa3Mepa apxeHTepOoHa CTOHUT 4YepeIOBAHUE
MPOTHBOIOJIOKHO HANPABICHHBIX HM3MEHEHUH (QOpMBI, NMPHYEM Ha ONPEACICHHBIX OTpe3Kax
MMEHHO OHO CTAaHOBHUTCSI OCHOBHBIM HCTOYHUKOM M3MEHUYMBOCTH. Takue OTpe3Ku yhaercs
BBIJICINTh B TACTPYJBSILMM BCEX M3YYEHHBIX BHAOB. LIMKI COCTOMT B 4epeNOBaHUM HAKOIUICHMS
kietok B apke JII'b ¢ yBenndyeHMeM ee KpPUBHU3HBI U 3aJEP)KKOH Ppa3BUTHs apXEHTEPOHA, U
MIPOTAJIKMBAHUS 3TUX KJIETOK B KpBILIy APXEHTEPOHA C YBEIMYECHHEM €€ aHTEPOIOCTEPUOPHOIO
pa3Mepa U yMEHBILIEHUEM KPUBU3HBI APKH.

Hctounnku u3MeHUYUBOCTH. OCHOBHBIM HMCTOYHUKOM SIBJSIETCS TI€PECTPOMKA CHUCTEMBI
MopdoreHeTuuecKnx Koppemsauuid. HoBbie OJI0KM HW3MEHYMBOCTH  (POPMHUPYIOTCA ITyTEM
«coOMpaHus» MPU3HAKOB PACHAJAIOUINXCS HCXOJHBIX OJIOKOB, M MaKCHMalbHas H3MEHUYUBOCTh
HaOJI0aeTcsl TOT/Aa, KOTJia OJHW M T€ K€ NMPHU3HAKU OJHOBPEMEHHO BXOJST B COCTAaB Pa3HBIX
61okoB. OOBIYHAs TPOOIEMa KOIMYECTBEHHO-MOP(OIOTHYECKOTO MOAX0/1a K OMUCAHUIO PA3BUTHUS
COCTOUT B TOM, YTO M3MeEpseMble NMPU3HAKH SBIISIOTCS YCIOBHBIMU XapaKTepUCTHKaMH. B Harem
cilydae Jefo OOCTOMT HMHauye, TaK KaK TIJIaBHbIE KOMIOHEHTHI HM3MEHYMBOCTH, BBIACISEMBIE C
MOMOIIBI0 (DaKTOPHOTO aHaJIM3a, COBMAJAIOT C BEKTOPAMH KOJUICKTUBHOTO IBIIKEHHS KJIETOK, a
OJIOKM HM3MEHYMBOCTH, KOTOpPBIE NPU OSTOM BBIJICIAIOTCS, TOYHO COOTBETCTBYIOT OCHOBHBIM
CTPYKTYPHBIM 0JIOKaM, U3 KOTOPBIX 3apOBIII COCTOUT HA JAHHOW CTaINU TaCTPYJISIIHH.

He wMenee BaxHOM NPUYMHONM HM3MEHUYMBOCTU SBIIIETCA CaMa CTPYKTypa OCHOBHOTO
racTPyJISIIMOHHOTO ABMKEHMS. M3-32 BO3HMKAIOLIEH BBUAY KOHBEPIeHIIMU OOPATHON CBS3H MEKIY
BOBJIeUeHHEM KJIeTOK B apky /II'b u n3menenuem ee ¢hopmsl, hopmMa apku y pa3HbBIX 3apOJbIIIeH
pasnuyaercs u3-3a BHYTPU-MUHIUBUAYAIbHBIX Pa3IMUMi MEXy KpUBU3HOW MEIMAHHBIX (CTapIIUX
10 BO3pACTy) U JIaTepAIbHBIX (MJIAIIINX 110 BO3PACTY) Y4acTKOB apku. Hampumep, Bennuuna harc B
KaX/blii MOMEHT BpPEMEHHU CKJAJbIBAE€TCS U3 ABYX KOMIIOHEHT — BEJIMYMHBI Ipupocta harc B
MeJMaHHOW 30HE 3a CYET yBeNUYeHHUs ee coOCTBeHHOM kpuBu3HHI (harcl), U BeIMYUHBI IPUpPOCTa
harc (harc2) 3a cuer nmarepanpHoro pacnpoctpanenus JAI'b (puc. 5). Torna nucriepcusi BeIUYHUHBI
harc paBHa cymme nucnepcuii harcl m harc2, mmoc ynBoeHHas BenndyMHa KoBapuanuu harcl u
harc2. JIo Tex mop, moka pocT KpUBHU3HBI MEIMAHHON 30HBI MU POCT KPUBU3HBI JIaTEpalIbHbIX 30H
MPEJCTABISAIOT COOOW MOCIeAOBaTeNbHbBIE CTaJWM OJHOTO M TOTO e HW3MEHEHUs (OpMBI,
KOBapualys IMOJOKUTEIbHA, a MOCIe PAa300IIeHHs JBMKEHUS U JIATEPAJIHOTO PACHpPOCTPaHEHUs
JAI'b oHa cTraHOBUTCS paBHOU HYJIIO, U U3BMEHUYUBOCTb CHUYKAETCH.
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PI/ICYHOK 4. AHanu3 TIaBHBIX KOMIIOHEHT

Craaus MHUIHALNT

[IpusHaku | PakTOpHBIE HATPY3KHU
I'K-1 I'K-2

aarc -0,34 0,88

harc -0,34 0,02

larc -0,25 0,92

alba 0,83 0,33

blcav -0,92 -0,21

vh 0,87 0,09

Ith 0,18 0,06

[Tomykpyrublii 01actonop

[Ipusznak | dakTopHbIE

Harpy3Ku

I'K-1 I'K-2
aarc 0,75 0,00
harc 0,67 0,28
larc 0,29 0,57
giav 0,80 -0,27
gil 0,80 -0,27
1th -0,25 0,55
alba 0,69 0,14
blcav -0,51 -0,39
dvd -0,49 0,38
vh 0,14 0,73

[IpenractpynsuoHHas lacTpynaumonHas

MUO0IUA

SMUOOIUA

>

[Inanapnas xonBeprenuus (I'K-1 nHa cragum
noJaykpyrioro Onacromnopa): TOHKHE CTpenKH —
KJIETOYHBIE ITOTOKH, TOJICTas — ABM>keHue kpas JI'b

CeprioBuIHBIH Os1acTonop

IIpusznak | DakTOpHBIE HATPY3KHU
I'K-1 I'K-2
aarc 0,81 -0,24
harc 0,26 -0,09
larc 0,81 -0,13
giav 0,72 0,00
gil 0,81 0,03
1th 0,36 0,04
alba 0,46 0,62
blcav -0,26 -0,79
dvd -0,29 0,61
vh -0,05 0,74

11



Hakonen, cymiecTBeHHbIH BKJIaJ B M3MEHYMBOCTh BHOCHT IIMKJIMYHOCTH OCHOBHOI'O
racTPYJSIIMOHHOTO JBW)KEHUS, IMPEAIojararomas MUKINIecKoe YepejoBaHUe pasiuduii (OpMBbI
apku /II'b u QopmMbl KpblllM apXeHTEpOHa y OJHOIO M TOTO K€ 3apojblmia. B ocHOBe Bcex
MIEPEUNCIICHHBIX HWCTOYHUKOB WHIMBUAYAJIbHONW W3MEHUYUBOCTU JICKUT BHYTPHU-UHAUBUAYaAIbHAS
HU3MEHYHUBOCTb.

I''TABA 6. JMHAMUKA N3MEHYNBOCTHU KOJIMYECTBEHHO-
MOP®OJIOTUYECKUX TIPU3HAKOB B TIIPOLIECCE TACTPYJISIIUM TPABSIHOU
JATYIIKW. Junamuka cpeonux 3navenuti u usmenuusocmu. IIpu Bcex mpeuMyIiecTBax padoTsl ¢
(UKCUPOBAaHHBIM ~MaTEpHAJIOM, TMPOCIECOUTh pPEANTBbHBIH XOJ WM3MEHEHHUS KOJIMYECTBEHHO-
MOp(OJIOTHUECKUX TNPU3HAKOB MOXHO TOJBKO C TOMOLIbI0 MHOTOKPAaTHBIX HMPHKU3HEHHBIX
n3MepeHuil. B omblTax ¢ DOPWKH3HEHHOM pPErucTpalded W IOCIEAYIOIHMM H3MEPEHHEM
Mopdosoruueckux xapakrepuctuk apku JI'b — mpusnakoB larc, aarc m harc — ux cpegnue
3HA4YEeHHsI HEMPEPBHIBHO Bo3pacTanu, a BenuunHa CV ymensmanach (puc. 6). HecmoTps Ha Bce

Puc. 5

HUcrouynnkaMu H3MEHYHBOCTH
MeauaHHON KpuBu3HbI (harc)
apku [II'b saBias0Tcs u3MeHeHHe
ee popmnbi (harcl), 1arepanbHoe
pacnpocrpanenue (harc2), u ux
MOJIOKMTEIbHAsSI KOBapUHaLHsl.
CrpeJiKH - KJIeTOYHBIE IOTOKH.

Puc. 6

(6l %4 M cv M cv M
So) 15 50 11550 15
40 a2 40 I1. 240 a2

9

6

10 3

JAunamuka uaMeHYuBOCTH (CV) M cpeIHUX 3HAYEH Ui
(M) npu3HAaKOB B N0CJI€10BATE/IbHBIX CEPHAX H3MepPEeHUH

7.5 h ey
arc
80e |
60e
400
200
larc

155 3 45 ¢

P 7 HuauBuayaibHble TpaekTopuu ractpyiasiuuu (T - nomep
ucC. CepHH M3MepeHHil, IIBET - O/IHH M TOT JKe 3apo/bILi)
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MEXKJIQIOYHbIC pa3indus, coOcTBeHHas: kpuBu3Ha apku (harc), Gpopmupyrommascs B Mmopdorenese
JI'b B mocneaHio0 ouyepeb, UMeeT HauboJiee BHICOKHI YypOBEHb U3MEHUMBOCTU U HAUOOJIBLIYIO
BEJIMUYMHY HM3MEHEHHs 3a BpeMs peructpauuu. Ecimm ams kaxaod KiaJku BBIYMCIUTH CpEIHEe
3Hauenue CV M cpenHee 3HAUYECHUE BEIUYMHBI YJEIBHOW CKOPOCTHM pOCTa Ul KaXIO0ro W3
MIPU3HAKOB, TO JUISl BCEX MPU3HAKOB MEXAY 3TUMHU BEIMYMHAMHU OOHAPY’KUBAETCS MOJIOKUTEIbHAS
KOppeJsius, J0CTOBEpHast HeCMOTpsI Ha MaJiblii 00beM BbIOOpKH (Bcero 11 knanok). i3MeHUnBOCTH
(BHYTPUMHIMBUIyalIbHAs W3MEHUMBOCTb) MIPAET poOJib aHajora MOTEHUUAIbHOM SHEPrUU — YeM
Oosblie ee 3amac, U 4eM MeJUIEHHEe OH PacXodyeTcs, TeM OoJblie BeIUYMHA U3MEHEHHs IPU3HaKa
3a TaHHBIM IPOMEKYTOK BpeMeHU. Popmy apku JII'b MOKHO XapakTepHu30BaTh BEIUYMHOW HHIEKCA
rellip = harc/larc (otHomenue kpuBu3Hbl apku JII'b k ee nuHelitHomy pa3mepy). B nHauane
racTpyJisiLluu BeJIMYMHA MHJEKCa OCTaeTCsl MOCTOSIHHOM, HO M3-3a OrpoMHbIX BenuyuH CV 3To
O3HayaeT He paBHOMEPHBIM pOCT apkH, a perynsauuto ee popmel. Beanuuna rellip pacret, korjna ona
CIIMIIKOM Majla U MaJaeT, KOrja OHa CIUIIKOM BEJlMKa, T03TOMY CpeJHEe 3HaueHHE HHIEKCa He
U3MEHSIETCS, €r0 pOCT HAYMHAETCS MOCe YMEHbIICHNsT U3MeHYMBOCTH. COCTOsIHUE, B KOTOPOM OBl
apka II'b yBenmnuuBana cBOM pa3Mep paBHOMEPHO BO BCEX HAIPABJICHUSX, IPOCTO OTCYTCTBYET.

Hnousuoyanvrvie mpaexmopuu eacmpynsiyuy. TUTUYHBIE WHIUBUIYaIbHbIE 3aBUCHMOCTHU
3HAYEHUs NPU3HAKOB OT BPEMEHM M JpYyr OT JApyra MNpUBEAECHbl Ha puc. 7. Tpaekropuu c
paBHOMEpPHBIM U3MEHEHHEM 3HAY€HUI MPU3HAKOB MOJIHOCTHIO OTCYTCTBYIOT. bonbmuuacTBO (80%)
TPaeKTOPH M3MEHEHHs MPHU3HAKOB harc u larc ckiaapIBaroTCs U3 OJHOTO WU ABYX (PEAKO TPEX)
CKa4YKOB, YEPEIyIOMIMXCS C OCTAHOBKAMHM W3MEHEHHUs MpHU3HAKa, WU JaXXe ero M3MEHEHHEM B
oOpaTtHOM HanpaiieHuU. CKaukl COOTBETCTBYIOT KOPPEIUPOBAHHOMY MU3MEHEHMIO IPU3HAKOB harc
U larc, ocTaHOBKM — pa3pbIBy Koppemsiiuu. Takas AMHAMHMKA XapakTepHa IJid aBTOKOJEOaHMIA
(bemuanes, 1990). Koppensunonasie rpadsl B 00beTUHEHHON BBIOOPKE KIAJOK (11 YMCHBIIICHUS
BJIMSTHUS KJIQJKU JaHHBIC U3MEPEHUN HOPMHUPOBAIHU MO CPEIHUM 3HAUCHUSM BETUUYMHBI TPU3HAKOB
B HAa4aJIbHOM cepuM M3MEpEHUil) MpecTaBiIeHbl Ha pUC. 8a Juisd npu3Haka harc. IHauBuyanpHble
TPACKTOPUH JEHCTBUTEIHLHO CYIIECTBYIOT, TaK KaK COCEJHHME MO BPEMEHH W3MEpPEHUS CBSI3aHBI
MOJIOKUTENBHOM KOppemsiuued (3a HCKIIOYEHHEM HaYallbHBIX CTagui TacTpyJsiluu), HO OHH
HeCTaOWJIbHBI, TaK Kak Yepe3 OJHO WM JBa H3MEpeHHUs 3Ta Koppenauus yrpauuBaercs. K
AQHAJIOTMYHBIM, HO OoOJieeé TOYHBIM BBIBOJAM IPUBOAUT (DAaKTOPHBIN aHAIIM3 IMOCIIEI0BATEIBHBIX
M3MEpEHUIl OJJTHOTO U TOTO kK€ Mpu3Haka. PaKTOPHBINA aHATN3 BbIIEISET JIBE INIaBHbIE KOMIIOHEHTHI,
rae B I'K-2 BxoasT 3HaueHMs IpU3HAKOB B MEPBOM cepun usMepeHui, a B 'K-1 — ero 3nauenus Bo
BCEX TMOCJEeNYIOUMX cepusix. BrimajeHne mpu3HaKoB B MEPBOW cepUM U3 OO0IIEH M3MEHYUBOCTU
03Ha4YaeT YYMTHIBAs OTCYTCTBUE KOPPEISALUMM C MOCICAYIOIMMU HU3MEPEHUSMHU, 4YTO
WHAVBUAYAIbHbIE TPACKTOPUU BO3ZHUKAIOT TOJBKO TOTJA, KOIJda OCHOBHOE TacTpPYJISILIMOHHOE
JIBM)KEHUE HAUMHAET KOHTPOJIUPOBATHCS T€OMETPUUECKOM (hopMoii apkH.

Hanuuue pegpaxmepnoco nepuoda 6 Ounamuxe u3MeHeHUs NPUSHAKO8 OOKA3bIBAEMCS
Haiuyuem ompuyamebHblX KOpperisyutl mexicoy cKxopocmamu pocma eenudut harc, larc u aarc.
[TocnenoBarenbHble U3MEPEHHUST BEJIMUMHBI MPU3HAKOB harc, larc u aarc mo3BOJSIOT I Ka)XIO0TO
3apOJIbIla BEIUYUCIUTh CKOPOCTh pOCTa Kaxkaoro npusHaka V = (M,+; — M,)/M,, tne M, v« M+, —
3HAYEHUs] MPHU3HAKOB B JAHHOM M CIEOYIOIMIMM 3a HUM H3MepeHuu. Jlis Bcex NpU3HAKOB
KOppEeJSIMM  CKOPOCTEH pOCTa HAa COCEAHMX OTpEe3KaxX pa3BUTHUA JIMOO CTATUCTHYECKH
HEJIOCTOBEPHBI, TUOO OTPUIIATEIBHBI: 3TO O3HAYAET, YTO OBICTPOE M3MECHECHHE BETMYMHBI TTPU3HAKA
y JaHHOTO 3apOJIbIlla HAa JTaHHOM OTPE3KE racTPyJIsILUK BbI3BIBAET 3aMEIJICHUE WM OCTAHOBKY €ro
pocCTa Ha TOCJEAYIOMEeM OTpe3Ke, U HaoOopoT. [l mpusHakoB larc m aarc oTpuIaTesibHas CBS3b
Benu4MH V, u V,; HaONMIOAaeTcs MEXIy MEpPBBIM M BTOPHIM, BTOPBIM H TPETHUM, U TPETHUM H
YETBEPTHIM OTPE3KAMH Pa3BUTHS, JJIsl IpU3HAKa harc cTaTUCTUYECKH TOCTOBEPHAsI OTPHIIATEIIbHAS
CBSI3b MEXK/y TPETbHM U YETBEPTHIM OTPE3KOM OTCYTCTBYET, HO OHA €CTh MEXKY TPETHbUM H ISATHIM
otpe3koM. Takum 00pa3om, OBWKEHHE TYOBI CBS3aHO C KBAa3MPUTMHUUYECKHUMH IMYJIbCAIUSIMH €€
(hOpMBI, YUCIIO KOTOPBIX BAPbUPYET OT OJHOTO JIO TPeX.

Mooenv ceomempuueckou pe2ynayuy OUHAMUKU OCHOBHO20 2ACMPYIAYUOHHO2O OBUMCEHUS.
NunuBuyanbHble TPACKTOPUH PA3BUTHUS MOSIBISIOTCS TOJBKO C BOSHUKHOBEHHE F€OMETPUUECKOTO
KOHTPOJISI OCHOBHOTO TacTPYJIALIMOHHOTO JIBM)KEHUS, T. €., BOBJIEUEHUs KJIETOK B coctaB apku JI'b
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W HX Tepexofia B COCTaB KpPBIIIM apXCHTEpPOHA 3a CYeT HM3MEHEHHs (OpMBI apKu. ITO
IIPOCTPAHCTBEHHO PAaCNpeCIEHHOE ABM)KEHNE, HO MBI IIONBITAINCH HAWTH €r0 TOYEYHBIN aHaJIOr B
BHJIE€ MPOCTOTO YpPaBHEHHUS C TMOMOIIBIO CIEAYIOIIETO T'€OMETPUUYECKOro MocTpoeHus (puc. 9).
IIporpamma AxioVision mo3Bosser pasznenuth apky JAI'b, He3zaBucumo ot ee ¢opmbl, Ha Tpu
y4acTKa OJMHAKOBOI'O YIJIOBOI'O pa3Mepa, OJWH MEAMAHHBIN, U JBa JIaTepajdbHbIX yuyacTka. [locie
9TOr0 C IMOMOIIBIO TOM K€ MPOTrpaMMBbl Mbl CTPOMIM OKPY’KHOCTb C pagnycoM Rp, MaKCHMajabHO
MpUOIMKEHHBIM K pajuyCy KpPUBU3HBI MEIMAHHOIO YYacTKa, M OKPYXHOCTh C pajauycoMm R;,
MaKCUMAaJIbHO TPUOIIKEHHBIM K PpaauyCcy OJHOTO M3 JaTepajbHbIX Y4acTKoB. Ilockombky
M3MEHYMBOCTH (DOPMBI TYOBI TIO Mepe €€ pa3BUTHs COKPAIIAeTCs 3a CUET YMEHBIICHHS BHYTPH-
MHAVBUAYAIbHON W3MEHYMBOCTH, B KAUECTBE IMHAMUYECKOW IIEPEMEHHOM €CTECTBEHHO B3STh

BEJIMYMHY X, paBHYIO PACCTOSTHUIO MEXAy LEHTPaMHU JBYX MOCTPOEHHBIX OKPY>KHOCTEW (CM. pHC.
9).

Puc. 8

Koppensinuu mexay cepusiMu usmepenui (1-6)
npusHaka harc y R. temporaria (A) u R. arvalis (b)

Puc. 9
b

20 0 20 40 60 80
Rir-Rp
Cxema, nosicusilomiasi Bbisoj ypapuenui (1) u (2) (em. reker) (A),
U IMIHpPHUYEcKoe pacnpeaeieHue 3Hadenuii BeJuunubl X (b)

Puc. 10

Y R. arvalis (A) AI'b cuauaja
UeT 10 rpaHule KpaeBo
30HBI, a Y R. temporaria (b)
cpa3y HauuHaeT (POpMHUPOBATH
cOOCTBEHHYI0 KPHUBHU3HY
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OMIIMPUYECKUE TOUKHM 3aBUCHUMOCTH BEJIMYUHBI X OT Pa3sHOCTH PaJUyCOB JIaTEPAJbHOU U
MeJMaHHON 30HBI R; — Rp Jl0KaTcsl Ha mapaboiy, MUHUMYMY KOTOPOMl COOTBETCTBYET HyJeBas
BEJIMYMHA 3TOW Pa3HOCTH, T. €. IPOCTPAHCTBEHHO OJHOpOIHAs (hopMa apKH, Onm3Kast K pparMeHTy
oKpy>xHOCTH (pHc. 9). UeM Ommxke K MUHUMYMY, T€M BbIIIE€ KOHLIEHTPALUS SMIUPUUYECKUX TOYEK,
U3 YEero clieAyeT, 4YTO BETBU Mapadosibl COOTBETCTBYIOT cepun oToOpaskeHuit koutypos JAI'b npyr B
Jpyra, B KaXXIbli MOMEHT BPEMEHM COBMAJAIOUIMX C TPACKTOPUAMM KOJJIEKTUBHOIO IBUKCHHS
KIIETOK.

Ecnu npunsaTh, 4TO o0C00as TOuYKa NapaboOJMYEeCKOH KpHUBOH SBISETCS aTTPaKTOPOM
JTMHAMUYECKON CHUCTEMBI, ABIDKEHHE KOTOPOI HANpaBiIeHO Ha YMEHBIIEHHE MPOCTPAHCTBEHHOU
nucriepcun KpuBu3Hbl apku JI'b, To Mbl nmonydaem ypaBHenue dX/dt = X (R -Rp) (1). Benuunna
(R -Rp) B ypaBHeHuu (1) nmpornopuroHaibHa BETUYMHE U3MEHYUBOCTH, T. €., BEIMYMHE 30HAJBHBIX
pa3nuuuii mo J0OBIM KOJIMYECTBEHHBIM XapakTepucTukaM (opmel [I'b, cTpemsiueiics k Hy:to,
Korma ryba mpuOMmKaercs K TPOCTPAHCTBEHHO OJHOpPONHOW ¢opme. Eciau mpuHATE YTO
JOpcajIbHbIHN MoJtoc 61acTOnopa He 00s13aTeIbHO COBMAAET C TOUKON MHUIUALIUN TaCTPYJIALUH, TO
noJrydaercst ypaBHeHue dX/dt = X (R — R*), e BenmuduHa R SBISETCS PaJRyCOM JIFOOOTO JaHHOTO
ydacTka ryObl, a BeTU4YnHA R* — cpeqHUM paauycoMm Bced ryObl. M3 ypaBHeHus (2) ciaemyert, 4yTo
Mop¢oreHeTn4ecKass CHCTeMa JBW)KETCS B CTOPOHY MHHHMH3AIMH  MPOCTPAHCTBEHHOU
HEOJHOPOAHOCTH CO CKOPOCTBIO, B KaKIbli MOMEHT BpPEMEHHM DPABHOM BeIMYMHE OSTOU
HEOJHOPOAHOCTH.  MareMaTHYecKd  3TO  OSKBHBAJCHTHO  OCHOBHOMY  YTBEP)KICHHUIO
(yHIaMeHTaIbHOU TeopeMbl 0TOOpa (TeopeMbl duiiepa), COTIACHO KOTOPOMY CUCTEMA JIBUXKETCS B
CTOPOHY MAaKCHMH3ALMU IPHCIIOCOOJIEHHOCTH CO CKOPOCTHIO, PABHOHM BEIMYMHE W3MEHYHMBOCTHU
MIPUCIIOCOOJIEHHOCTH B JaHHBIHK MOMEHT BpPEMEHH. AHAJIOrOM MPUCIOCOOIIEHHOCTH SIBISIETCS
CIOCOOHOCTh Y4aCTKa BOBJIIEKATh OKPYKAIOIIUE YIACTKH B COOCTBEHHOE JIBUKCHHE.

VYpaBHeHMe (2) ONMUCBIBAET TOJIBKO OTAEIbHBIE OTpe3kH u3MeHneHus popmsal JI'b, Tak kak HU
Ha OAHOM w3 cragmii ractpymsauuu apka JII'b He sBmsercs ¢parmMeHTOM OKpy>KHOCTH. B
JMccepTaluK IpejularaeTcss Mojenb aBTokosiebarenbHoro aswxkeHus JI'b, npencraBisromas
IUIOCKOCTHYIO (B IJIOCKOCTH OjacTornopa) BepcHi0O MOpP(OreHETHYECKOTO LUKJA, OMMCAHHOTO B
I'mase 5.

IVIABA 7. IIPOUCXOXIAEHUE  TAKCOHOMUYECKUX PA3JIMUMI B
OPITAHM3ALINU 'TACTPYJIALIMN Y U3YUYEHHBIX BUJIOB AM®UBNN.

TpaBsiHas U ocTpoMopasi JIATYIIKa SBISIOTCS OMU3KUMH BHIaMu ofgHoro poja. Cynas mo
MOp(OJIOTHH, TacTPYJALUsS OCTPOMOPAOH JIATYIIKM TECHEe CBs3aHa C MPEAracTpyJIsUOHHON
pa3sMeTKoi. Y TpaBSHOMW JISATYIIKM T€OMETpUUYECKasl CBsA3b MEXTy (OpMOM TpaHMIIBI OJlacTonopa u
apku JII'b ropaszzno cinabee n orpaHMyYeHa TOYKOW KacaHUsl 00EUX KPUBBIX HA JOPCAIBLHOM IOJIIOCE
onactonopa (puc. 10). Takue pa3nuuus He SABIAIOTCS BUIOBBIMHU, TaK KakK JJIs KaXkJIOTO BHA
MOKHO MMO100paTh KIAaJKH, KOTOpblE OyAeT pa3ndarhCsi MPUMEPHO TaK K€, HO CTaTyC 3THX
pa3vuuil TMOBBIIIAETCS H3-3a TOrO, YTO JUISl WHAUMBHIYAIbHBIX TPACKTOPUH TacTpyIsLuU
OCTPOMOPJIOM JIATYLIKHM BEIMYMHBI KOPPEIALUH MEXIy I0CIEI0BAaTEIbHBIMU HU3MEPEHUSAMU
3apozsiel ropa3nao Beime (prc.86). [ToBelIeHNE YCTOMYMBOCTA TPACKTOPUIN NENIaeT CBSI3b XOJa
racTpyJsIIMU C TPEeAracTpy/SIMOHHOM pa3MeTKol Oojee TECHOW, a IIaTod 3a 3TO SBJSETCS
CHIDKEHHE CIIOCOOHOCTH K M3MEHEHMIO TEMIIOB TacTpyJISLUU. YUHUTHIBAs, YTO TpaBsHas JIATYIIKA
SBIIETCSA, CKOpee Bcero ©Ooiee MOJOABIM  (PBOJIOIMOHHO Ooliee TMO3AHMM)  BHIIOM,
«JIETEPMUHHAPOBAHHOE)» PAa3BUTHUE OCTPOMOPAOW JIATYIIKM CJIEAYeT CYUTaTh SBOJIOLHUOHHO
UCXOJHBIM, a «pa3BUTHE C METaMOP(O30M» Yy TPaBSHOW JIATYIIKH — MPOU3BOJHBIM COCTOSHHUEM.
Paznuumne B opraHu3anuu M3MEHYHMBOCTH MOXET OBITh CJIEICTBUEM JEHCTBYIOIIETO Yy TPaBsSHOM
JArymKky otoopa Ha akcenepanuo pa3sutus (Ceseprio, 2004). YUuThiBask MOJOXKUTENBHYIO CBS3b
MEXKy YPOBHEM HM3MEHUYMBOCTH IPU3HAKOB M CKOPOCTHIO MX HANPABICHHOTO U3MEHEHMS, TAKOMY
0TOOpPY MOXET CIIOCOOCTBOBATH JNECTAOMIN3ALUS MHIUBUAYAIBHBIX TPACKTOPHHA Pa3BUTHSA, €CIIU
OHa HE BEJIET K CHIDKEHHIO TTpucnocodieHHocTr. C apyroil cTopoHsl, iepemerieHue 3axmanku JAI'b
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Ha Oojee paHHHWE OJTambl OPEAracTPYJSIUOHHONW  JMHOONMHM  MOXKET OBITh  YHUCTO
MOP(GOTEHETUYECKUM CIICJICTBHEM YBEIIMYCHUS OTHOCUTEIILHOTO 00beMa KeITKa.

I'opa3zgo MeHblIe ¢ AelcTBUEM OTOOpa CBSI3aHbI MaKpOIBOJIIOLMOHHBIE PA3IUYUs MEKITY
PaHHUMU CTAIUSMM TacTPYJSILMU y YECHOYHULBI U JsrymeKk. KomnuecTBeHHO MOP(OI0ruyecKuii
aHaJI3 TIOKa3bIBAET, YTO JI0 MOSIBJICHUS HACTOAIICH Iry0Osl 6mactonopa (10 craauu 3) y YeCHOUHUIIBI
OTCYTCTBYIOT JOCTOBEPHBIE Pa3iaNuus MEXIAY F'OMOJIOIMYHBIMHM XapaKTEPUCTUKAMH OPCATbHON U
BEHTPAJIbHOM CTOPOHBI, KOTOpbIE Yy OOOMX BHUIOB JIATYIIKM €CTh YK€ Ha CTauM WHUIHALHUU
racTpy/siiuu. Y JIATyHIeK JOMHHHUPOBAaHHUE JIOPCAJIbHOTO CEKTOpa CyNpadiiacTONOpalbHOW 30HBI
BEIET K CTATMBAHMIO KIETOK Ha JIOPCaJbHYIO CTOPOHY €HI€ JO Hadana IacTpyJsuH, IOITOMY
passute BI'b 3anep:kuBaercst BIUIOTH 1O HOJHOTrO 3aMmblkaHus Onacromopa. Ilpu stom, ecnu
TOBOPHUTh COOCTBEHHO O MOp(OreHe3e, TO PA3IMYUs COBEPIICHHO PAa3HOTO IBOJIONHMOHHOTO H
TAaKCOHOMMYECKOI0 MaciTada YKIaJbIBalOTCd B €AMHBIA HBOJIOLMOHHBIN psAA: racTpyssuus
TPaBSIHOW JIATYLIKU OTJIMYAETCS OT racTpyJISILUU OCTPOMOPIOH JISITYIIKY B TOM K€ HallpaBJICHUH, B
KaKOM TacTpyJsiUsl OCTPOMOPAOW JIATYIIKHM OTJIMYAETCS OT TracTpyJIILUUM YECHOUYHHUIBL. Y
YECHOYHMIIBI BCS OKPYXXHOCTh OyiacTomopa y4yacTBYE€T B MOP(Ore€HETHUYECKOM I[MKJIE OCHOBHOIO
racTPyJISIIMOHHOTO JBM)KEHUS, Y OCTPOMOPJON JIATYLIKM OKPYKHOCTh OJIaCTOIOpa HamlpaBiseT
narepanbHoe pacnpoctpanenue /{I'b, a y TpaBsiHON JATymIKH OT GOPMBI ATON OKPYKHOCTH 3aBUCUT
TOJILKO MOJIOKEHWE TOYKM WHHUIMALUKM TracTpysiuuu. Takum oOpa3oM, OOMIMI 3BOJIOLUOHHBIN
TPEHJ COCTOUT B YCWICHMM AOMHHHMpOBaHHA JII'D HE3aBUCMMO OT KOHKPETHBIX HaIpaBJICHUM
otOopa.

BbBIBO/IbI

1. Jist Tpex M3ydeHHBIX BUIOB OECXBOCTBHIX aM(pUOU yCTaHOBIICHA TIOJIOKHUTEIbHAS
CBSI3b MEXKIy YPOBHEM M3MEHYMBOCTH KOJHYECTBEHHO-MOP(OIOTHYECKUX XapaKTEPUCTUK
3apoJIbIIIa B TPOIIECCE TACTPYIISALUU U Ha JOTACTPYJISAIIUOHHBIX CTAIUsIX Pa3BUTHS, U AKTUBHOCTBIO
(hopMooOpazoBaHuUs.

2. M3MEHYUBOCTh KOJIMYECTBEHHO-MOP(HOIOTHUECKUX XaPAKTEPUCTUK MaKCHMaIbHa
MIPY MHULIMALMY HOBBIX JIJISl JAHHOM CTaJIMU Pa3BUTHUS IMOPHOHAIBHBIX CTPYKTYp (Hampumep, ryOsl
6macTonopa), a 3aTeM YMEHbIIAeTCs TI0 Mepe 3aBEpIICHUs UX MOpP(OreHesa.

3. B ocHOBe WHAMBUIyaTbHOW W3MEHYMBOCTH TaCTPYJSIUM JIEKAT BHYTPHU-
WH/IMBUYalIbHbIEC (30HAJIBHBIC) Pa3INuus, BO3HUKAIOIIUE B Iporiecce (POPMUPOBAHUS CTPYKTYPHI U
rcYe3aronlre 1o 3aBeplieHnu ee MopgoreHesa.

4. OCHOBHBIM ~ HUCTOYHHMKOM  JUCIIEPCHHM  KOJIMYECTBEHHO-MOP(OIOTUYECKHX
MIPU3HAKOB SIBIIACTCS JUCIIEPCUS MX B3aUMOJCHCTBUS: U3MEHYMBOCTh HapacTaeT MPU pa3pyIICHUN
UCXOJHOM crcTeMbl MOP(OTEHETHYECKUX KOPPENSALNNA U BOSHUKHOBEHUN HOBBIX OOPATHBIX CBs3EH
MEXITy JIBIDKCHHEM 00J1acTeil M MX TeOMeTpuei

S. JIOMOITHUTENBHON NIPUYMHON BBICOKOTO YPOBHS U3MEHUYMBOCTH SIBJIACTCS HU3KAs
YCTOMUMBOCTh MHJMBUAYAIBHBIX TPACKTOPUH PA3BUTHUA — HU3KHE (4AaCTO HYJIEBbIE) KOPPESALUU
MEXKIY [OCIEA0BATEIbHBIMUA U3MEPEHUAMU IIPU3HAKOB Y OJHUX U TEX K€ 3apOBbIILIECH.

6. Mopdorenes gopcanpHOM ryObl 01acTornopa y BCeX M3yYCHHBIX BHUIIOB aM(pUOMi
CBS3aH C IMKJIMYECKUM YEpPEeJIOBAaHUEM IPOCTPAHCTBEHHO OJHOPOJHON W MPOCTPAHCTBEHHO
HEOTHOPOAHOH (OPMBI TyOBI, IPUYEM YPOBEHb H3MEHUYMBOCTH CITY’KUT KOHTPOJIBHBIM TTapaMeTPOM
OCHOBHOI'O TaCTPYJIAIIMOHHOI'O JIBUKCHHA.

7. Ha ocHoBe cpaBHUTENBbHO-MOPGOIOTUYECKOTO  aHaluW3a  U3MEHYHUBOCTH
racTpyJisiLilud OCTPOMOPJON M TPaBSHOM JIATYLIKU MOKAa3aHO, YTO BOJIIOIMOHHO MCXOJHBIM THUIIOM
ABJISIETCS] TACTPYJISILUSA OCTPOMOPAOH JIATYIIKH, & €r0 U3MEHEHUE y TPaBSHOM JIATYIIKHU SIBIIAETCS
CJICZICTBHEM JIeCTa0WIN3alMN WHIAMBHIYAJbHBIX TPACKTOPHH racTpyssIiMU B pe3yibTaTre oToOpa,
HaIIpaBJIEHHOTO Ha aKCeJepaluio Pa3BUTHS.
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8. B Mopdonornueckom psiy 4eCHOYHHIIA — OCTPOMOpast JIATYIIKa — TpaBsHAas
JATYIIKA TOKa3aHO yCWJIEHHE JTOMWHHPOBAHHS JOPCATIbHOM TyObl OnacTomopa Kak OpraHM3aTopa
racTPYJISILIMOHHBIX JIBUKCHUH, SIBISIONICECS, MO-BUAMMOMY, OCHOBHBIM TPEHIOM 3BOJIOIHU
Mopdoreneza aMmpuOUii.
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