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С помощью светового и сканирующего электронного микроскопов исследована индивидуальная и
межвидовая изменчивость палиноморфологических признаков девяти видов рода Galeopsis L. Hjl.
Типичная форма пыльцы всех видов – 3-кольпатная, с двумя широкими и одним узким мезоколь-
пиумом и биретикулятной макролакунарной микроперфорированной скульптурой. Род палино-
морфологически однотипен (отсутствуют существенные различия между видами) и единообразен
(в образцах преобладают типичные формы); подроды по морфологии пыльцы не различаются. Для
признаков числа и расположения апертур, чередования ширины мезокольпиумов и скульптуры по-
верхности пыльцы описаны размах и структура изменчивости на видовом и надвидовом (род, се-
мейство) уровне. Изменчивость отсутствует на уровне типичных форм разных видов (там, где ее
возникновение можно объяснить механизмами наследования, приспособления и дивергенции); но
обнаруживается на индивидуальном уровне (с минимальной генетической изменчивостью – число
и расположения апертур, ширина мезокольпиумов), либо на уровне разных родов (генетически не-
совместимых – скульптура поверхности, ширина мезокольпиумов). Наблюдаемая индивидуальная
изменчивость разных признаков и таксономических групп разного ранга может быть без остатка (с
точностью до живого тела) сведена в непрерывные транзитивно упорядоченные (таксон- и мерон-
неспецифично и рангово-независимо) геометрические ряды. Структура изменчивости палинологи-
ческих признаков внутри р. Galeopsis и за его пределами рассмотрена с точки зрения нетипологиче-
ской концепции морфологического многообразия – как система параллелизмов, в которой гомоло-
гические ряды не могут быть отделены от гетерологических (случаи негомологического сходства), а
типичные формы от отклоняющихся.

DOI: 10.31857/S004445962203006X

Пыльца, содержащаяся в одном пыльнике или
бутоне – это возникающая в результате бесполого
размножения популяция близкородственных
мужских гаметофитов, генетическая изменчи-
вость которых ограничена результатами рекомби-
нации родительских генов одного вида; это макси-
мально полное поколение живых тел, которое пол-
нее быть не может (близкое к теоретически
возможному, на уровне онтологически целого, где
смерти нет; Пожидаев, 2015); это естественная
порция и целостный образец (в отличие от споро-
фитов, поколение которых предельно изрежено
катастрофической элиминацией и доступно для
наблюдения на случайных выборках). Это резуль-
тат мейоза (с кроссинговером, как механизмом
рекомбинации генов и характерным соотношени-

ем частот родительских аллелей в одной тетраде 1 : 1
или 2 : 2), а не митоза (как механизма комбинирова-
ния хромосом с менделевским соотношением 1 : 3
частот генотипов первого поколения в простей-
шем случае моногибридного скрещивания двух
гетерозигот). Исследование расположения от-
клоняющихся форм пыльцы у видов с не распада-
ющимися тетрадами показало, что соотношение
форм в постмейотической тетраде может быть
произвольным, любым (Пожидаев, 2015, табл. 2).

Бесполое размножение – без полового про-
цесса и всего, что с ним связано. То есть до и без
явлений, связанных с механизмами комбиниро-
вания признаков (диплоидность, рецессивность
и доминирование, скрещивание, расщепление,
отбор, вымирание) – вне коннотаций (смыслов),

УДК 582.766.5:581.332
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составляющих немалую часть содержания, кото-
рое мы вкладываем в такие широкие идеи, как на-
следственность и генетика. Поэтому многообразие
палиноморфологических признаков конкретных
таксонов представляет интерес как модельный объ-
ект для исследования механизмов возникновения
изменчивости самой по себе, в собственном зна-
чении и почти абсолютном виде, не смазанная
явлениями, связанными с комбинированием
признаков (скрещивание, расщепление, домини-
рование, элиминация, отбор).

Обсуждая изменчивость любого таксономиче-
ского уровня, следует помнить, что существует
предметно и доступно наблюдению (объективно)
только многообразие и изменчивость индивиду-
альных живых тел (единичные предметы, натура-
лии). Любая другая изменчивость – это всегда
часть, аспект одной и той же генеральной сово-
купности – индивидуальной изменчивости. Дру-
гой изменчивости не существует – это единствен-
ная объективная реальность, эволюцию которой
мы пытаемся объяснить (или для начала верно
описать). Поэтому мы можем на равных основа-
ниях сравнить друг с другом изменчивость внутри
вида, на уровне родов и в любых других таксонах
и рангах.

Исследование индивидуальной изменчивости –
это не описание повторяющихся явлений (уни-
версалии, общие понятия) – продукт умозрения,
который требует обоснования и допускает фаль-
сификацию (и во многом определяется познава-
тельной ситуацией; Любарский, 2018; Павлинов,
2019), а неопровержимое свидетельство уникаль-
ных событий (натуралии, единичные предметы),
результат наблюдения, который может быть под-
твержден предметно и документально (коллекци-
онный образец, фотография), существование ко-
торого невозможно оспаривать, даже если оно
противоречит результатам логической дедукции
или здравому смыслу.

Содержимое пыльника (результат бесполого
размножения; генетически сходная популяция)
может служить экстремальной моделью (макси-
мальная полнота, объем, экстенсионал, при ми-
нимальной сложности, содержание, интенсио-
нал) индивидуальной изменчивости полного
синхронного поколения однородственной генеа-
логии (род, клада; близкородственные виды) –
все без исключения формы и все без исключения
потомки одного предка.

ТАКСОНОМИЧЕСКИЕ УРОВНИ И РАЗМАХ 
ИЗМЕНЧИВОСТИ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ 

ПРИЗНАКОВ ПЫЛЬЦЫ

Изучение признаков пыльцы различных так-
сономических групп показало (Pozhidaev, 1993,
1995, 2000а, b, 2002; Пожидаев, 2001, 2015; Шелу-

дякова и др., 2017; Gavrilova et al., 2018; Григорьева
и др., 2019), что изменчивость пыльцы отличается
от изменчивости морфологических признаков
спорофитов (по которым строится система таксо-
нов) значительным своеобразием. Для признаков
пыльцы характерна особая стабильность и едино-
образность. Большинство пыльцевых зерен в
пыльнике в одном образце имеют типичные
(нормальные, обычные) признаки. На внутриви-
довом уровне (в разных образцах одного вида, в
панмиктических популяциях, у скрещивающихся
разновидностей) существенная изменчивость
обычно отсутствует.

По признакам пыльцы виды внутри рода
(близко-родственные виды, состоящие в кров-
ном родстве, но обычно генетически изолирован-
ные) различаются незначительно и редко, либо
четкая разница между разными видами может от-
сутствовать вовсе. Таксономически значимые раз-
личия подтаксонов внутриродового ранга по форме
пыльцы встречаются гораздо реже. Например, в
р. Sideritis (сем. Lamiaceae) 6-руговая тетраэдр-фор-
ма является типичной для подрода Empedoclea, рас-
пространенного в западном средиземноморье;
3-кольпатная форма – для подрода Hesiodia; а 4-коль-
патная форма – для подродов Burgsdorfia, Sider-
ites, Empedocliopsi, Marrubiasrtum из восточного
средиземноморья (Huynh, 1972).

Для признаков пыльцы более характерна мак-
ротаксономическая, надродовая изменчивость
(между разными родами, в разных семействах,
порядках и классах – у заведомо неблизкород-
ственных групп, не состоящих в прямом родстве
и генетически полностью несовместимых). На-
пример, форма пыльцы (число и расположение
апертур) характеризует группы высокого систе-
матического ранга. Так, 3-кольпатная форма с
меридионально ориентированными апертурами
встречается как типичная у большинства таксо-
нов подкласса двудольных; а моно-сулькатные и
сулькулятные формы с полярным и суб-поляр-
ным расположением апертуры типичны для под-
класса однодольных и класса голосеменных рас-
тений (Куприянова, Алешина, 1967; Walker,
Doyle, 1975; Campo, 1976; Blackmore, Crane, 1998).

Практика определения таксономической при-
надлежности пыльцы по ее морфологии (пыльце-
вой анализ; Сладков, 1967) свидетельствует, что
по признакам пыльцы разные виды в большин-
стве родов мало различимы. До уровня вида
пыльца может быть определена, когда выбор не
велик – в некоторых родах, обычно с малым чис-
лом видов, или для узко-региональных флор с не-
большим числом видов во флоре; иногда удается
уверенно определять род, чаще и достовернее
удается определить семейство.

Более подробное изучение свойств изменчи-
вости в далеких родах (Acer – Pozhidaev, 1993; Aes-
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culus – Pozhidaev, 1995; Krameria – Pozhidaev, 2002;
Scrophularia –Шелудякова и др., 2017; Artemisia –
Григорьева и др., 2009, 2018; Еuonymus – Gavrilova
et al., 2018; Nicotiana – Григорьева и др., 2019;
Physalis, Cestrum, Rubus, Euphorbia – готовятся к
публикации) показало, что признаки пыльцы,
рассмотренные на большом числе видов и их об-
разцов, очень быстро теряют свою таксономиче-
скую специфичность. Чем полнее представлен в
исследовании состав систематической группы
растений (чем полнее число исследованных видов
и больше образцов), тем чаще вместо специфич-
ности признаков пыльцы приходится сталкивать-
ся с непрерывной неразличимостью их переход-
ных состояний, комбинативностью и паралле-
лизмом изменчивости. А чем менее подробно
изучен таксон, тем проще представить эту измен-
чивость дискретной и специфической, тем удоб-
нее оказывается типологический способ описа-
ния – классификация.

Так, в образцах 45% видов исследованных ро-
дов в пределах одного бутона или пыльника была
обнаружена индивидуальная изменчивость фор-
мы пыльцевого зерна (числа и расположения
апертур; Пожидаев, 2015). В индивидуальной из-
менчивости популяции генетически сходных га-
метофитов возникают типичные формы далеких,
неродственных таксонов, одинаковые отклоне-
ния и их непрерывные и геометрически законо-
мерные ряды. В этой изменчивости выявляется
сходство форм и чрезвычайно высокая упорядо-
ченность, транзитивность параллелизмов (In Me-
moriam, 2007), необъяснимые с типологической и
генетической точек зрения, выходящие далеко за
рамки представлений о родстве таксонов и гомо-
логии структур (ряды таксон- и мерон-неспеци-
фичны и рангово-независимы; Pozhidaev, 1998,
2002).

Учитывая биологические особенности пыль-
цы как модельного объекта для описания свойств
биологической изменчивости в чистом виде, сво-
бодной от явлений скрещивания, расщепления,
доминирования, вымирания и отбора признаков,
возникает задача сравнения свойств палиномор-
фологических признаков (структура, размах) в
конкретных таксонах семенных растений равно-
го и разного ранга.

Объектом такого исследования послужила
пыльца видов небольшого р. Galeopsis L. (пи-
кульник) типового подсемейства Lamioideae
сем. Lamiaceae. Несмотря на небольшой объем,
р. Galeopsis является сравнительно сложным в
таксономическом и номенклатурном отношении
родом. Сложность его систематики во многом
определяется активными процессами межвидо-
вой гибридизации, затрудняющими понимание
границ видов и подродов. Виды пикульника рас-
пространены в Европе и большей части Азии

(Юзепчук, 1954; Townsend, 1972; Гладкова, 1978;
Harley et al., 2004). Занимая достаточно широкий
ареал, этот род вошел в большинство крупных
флористических сводок, однако система р. Gale-
opsis, его объем и родственные связи остаются
дискуссионными и продолжают исследоваться.

До сих пор спорными остаются вопросы внут-
риродового подразделения, их ранг и входящие в
них виды. В разное время предпринимались по-
пытки разделить р. Galeopsis на группы разного
ранга. Работа Грэя (Gray, 1821) обозначила
первую попытку выделения надвидовых таксонов
Galeopsis. В составе рода он описал две группы не-
определенного ранга: Tetrahit, в которую вошли
виды G. nodosum S.F. Gray (= G. tetrahit L.), G. ver-
sicolor Gurt. (= G. speciosa Mill.), и Ladanum с видами
G. parviflora Lam. (= G. ladanum L.), G. angustifolia
Ehrh. ex Hoffm., G. segetum S.F. Gray (= G. ladanum L.),
G. ochroleuca Lam. (= G. segetum Necker). Виды Tet-
rahit отличаются стеблем, имеющим утолщения
под узлами, наличием в опушении щетинковид-
ных волосков и шиловидными зубцами чашечки;
виды Ladanum не имеют стеблевых утолщений
под узлами и щетинковидных волосков и отлича-
ются треугольными зубцами чашечки.

Райхенбах (Reichenbach, 1830) выделенные
Грэем группы рассматривал в ранге подродов, от-
мечая, что для видов подрода Tetrahit (S.F. Gray)
Reichenb. характерна слегка изогнутая трубка
венчика и стебель, утолщенный под узлами, а для
представителей подрода Ladanum (S.F. Gray) Re-
ichenb. – стебель без утолщений под узлами и
прямая трубка венчика. В подрод Ladanum Рай-
хенбах отнес G. angustifolia Ehrh. ex Hoffm.,
G. ladanum L., G. ochroleuca Lam. и G. intermedia
Vill. (последние два вида являются синонимами
G. ladanum L.). В подрод Tetrahit он поместил
G. pubescens Bess., G. bifida Boenn., G. tetrahit L.,
G. versicolor Curt. (= G. speciosa Mill.) и G. acuminate
Reichenb. (= G. tetrahit L.). Такое разделение рода
принял Брике в первой и, пожалуй, единственной
монографии по р. Galeopsis (Briquet, 1893). Виды
обоих подродов Брике различал по наличию или
отсутствию утолщений стеблей в узлах, а также по
особенностям опушения. С.В. Юзепчук во “Фло-
ре СССР” (1954) и Таунсенд во “Flora Europaea”
(Townsend, 1972) также придерживаются разделе-
ния на два подрода.

Славикова (Slavíková, 1963), изучив строение
нектарников, утолщений под узлами, особенно-
сти опушения, предложила рассматривать р. Ga-
leopsis s.l. как два самостоятельных рода: Galeopsis
и Ladanum; далее в совместной статье с Пужаром
изменила неподходящее в номенклатурном отно-
шении название выделенного р. Ladanum Gilib.
на Ladanella Pouzar et Slavíková (Pouzar, Slavíková,
2000). Таким образом, основными диагностиче-
скими признаками р. Ladanella являются более
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короткие по сравнению с видами Galeopsis стебли,
отсутствие утолщений под узлами побегов, отсут-
ствие в опушении щетинковидных волосков, бо-
лее узкие листья, значительно более короткие (по
сравнению с центральной долей) боковые доли
нижней губы венчика.

Однако объем и структура отдельных подродов
Galeopsis, как и их подразделение на два самосто-
ятельных рода остаются спорными, поскольку
вышеперечисленные морфологические признаки
спорофитов, на основе которых осуществляется
деление на роды, не являются достоверно посто-
янными и имеют собственную изменчивость
(Тюнникова, 2006). В настоящее время, благода-
ря современным молекулярным методам филоге-
нетических исследований, прояснились многие
вопросы межродовых связей в подсемействе La-
mioideae (Bendiksby et al., 2011; Olmstead, 2016).
Однако положение р. Galeopsis до сих пор остается
не до конца ясным. Недавние исследования хоть
и подтверждают родственную связь между родами
Galeopsis и Betonica L., но степень их родства низ-
кая, что стало основным аргументом в пользу со-
здания отдельной монотипной трибы Galeopseae.
В подсемействе она расположена между трибами
Betoniceae и Stachydeae (Zhao et al., 2021).

Пыльца видов р. Galeopsis не исследовалась в
полном объеме. В литературе имеются описания
и изображения пыльцы лишь небольшого числа
видов: палиноморфологические данные были по-
лучены А.Е. Пожидаевым (1989), Абу-Асабом и
Кантино (Abu-Asab, Cantino, 1994), исследованы
размеры пыльцевых зерен (Müntzing, 1928). Фраг-
ментарность палиноморфологических данных о
видах р. Galeopsis не позволяет в полной мере оце-
нить степень морфологической изменчивости и
уровень таксономической специфичности (так-
сономическую значимость) морфологических
признаков пыльцы.

Цели данной работы – описание свойств ин-
дивидуальной изменчивости морфологических
признаков пыльцы конкретных таксонов, на при-
мере р. Galeopsis; сравнение размаха изменчивости
исследуемых признаков пыльцы в группах разного
таксономического объема и ранга как модельного
объекта для изучения предполагаемых механизмов
ее эволюционного возникновения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для исследования послужила
пыльца девяти видов р. Galeopsis, собранная с гер-
барных экземпляров, хранящихся в Гербарии
БИН РАН (LE), Гербарии Удмуртского Государ-
ственного университета (UDU), а также из лич-
ных сборов (табл. 1). Для исследования пыльцы
отбирались зрелые нераскрывшиеся бутоны. Со-
зревание пыльцы происходит задолго до оконча-

ния бутонизации, поэтому в бутонах, готовых от-
крыться, вся пыльца зрелая, на одной финальной
стадии – готовая к высеванию.

Для исследования под световым микроскопом
(СМ) пыльцу предварительно подвергали ацето-
лизной обработке по стандартной методике
(Erdtman, 1952). Для исследования деталей строе-
ния поверхности пыльцевых зерен и влияния об-
работки на его форму как ацетолизированную, так
и необработанную пыльцу исследовали с помощью
сканирующего электронного микроскопа (СЭМ)
JEOLJSM-6390 в центре коллективного пользова-
ния Ботанического института им. В.Л. Комарова
РАН. Размер пыльцевых зерен измеряли на аце-
толизированных препаратах с помощью окуляр-
микрометра. В каждом образце измеряли 15–20
пыльцевых зерен. Влияние влажности, различие
в форме и размерах сухой и набухшей пыльцы у
яснотковых описывал еще Моль (Mohl, 1834).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследование морфологии пыльцы девяти ви-
дов р. Galeopsis показало (рис. 1–3), что род пали-
номорфологически однотипен (отсутствуют су-
щественные различия между видами) и чрезвы-
чайно единообразен (в образцах преобладают
типичные формы).

Апертуры

Роды и подсемейства сем. Lamiaceae резко рас-
падаются на две группы: с типичной 3- и 6-коль-
патной пыльцой (Wunderlich, 1967). Род Galeopsis
принадлежит к подтрибе Lamiinea подсем. Lami-
oideae, типичная форма пыльцы всех видов в кото-
рой 3-кольпатная. Апертуры – простые кольпы,
неширокие, с заостренными, слегка оттянутыми
концами; край кольпы волнистый, неровный.
Мембрана покрыта разноразмерными бугорками
неправильной формы, в дегидратированном со-
стоянии глубоко западает между мезокольпиума-
ми и может быть не видна.

Форма пыльцевого зерна

Разные признаки формы пыльцевого зерна
могут быть охарактеризованы разными способа-
ми. Форму описывают по очертанию пыльцевого
зерна с полюса и с экватора (овальные, округлые,
округло-треугольные, ангулеапертурные, плана-
пертурные (Куприянова, Алешина, 1967; Punt
et al., 1994)); по объемной форме (сфероидаль-
ные, эллипсоидальные, тетраэдрические); по со-
отношению длин полярной оси и экваториально-
го диаметра у биполярных форм (P/E индекс; об-
лятная, пролятная), по числу и расположению
апертур (3-кольпатная, 6-руговая, 1-сулькатная).
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Практика применения существующей терми-
нологии такова, что словосочетание “3-кольпат-
ная пыльца” может обозначать и вариант формы
пыльцевого зерна, и тип расположения апертур.
Далее, при обсуждении формы пыльцевого зерна
будем иметь в виду число и расположение апер-
тур. При описании мы не используем понятие
“тип”, подразумевающий (исторически) исход-
ную дискретность изменчивости, еще до начала
ее изучения.

Очертание пыльцевого зерна

Очертание пыльцевых зерен всех изученных
видов с полюса округло-треугольное, ангулеапер-
турное; очертание с экватора широко-овальное,
полюса иногда слегка приподняты.

На очертание сильно влияет степень гидрата-
ции пыльцевой стенки и содержимого пыльцево-
го зерна и ацетолизная обработка, уничтожающие
это содержимое. При гидратации и в результате
обработки происходит раздувание пыльцевого
зерна за счет раскрывания кольп и уменьшения
кривизны мезокольпиумов. Очертание с полюса
может меняться от сильно сплюснутого с боков,
билательно-симметричного (в слабо гидратиро-
ванном состоянии; рис. 1в, и, р, 2в, и), до почти
округлого (в гидратированном или в ацетолизи-
рованном состоянии; рис. 1с, 2к, л, с).

Чередование ширины мезокольпиумов

У всех видов Galeopsis в очертании пыльцевых
зерен с полюса, особенно в слабогидратирован-
ном состоянии, бывает видно, что пыльцевое зер-
но сильно сплющено; мезокольпиумы немного
различаются по ширине – два широких мезо-
кольпиума чередуются с одним более узким. Та-
кая билатеральная симметрия пыльцевых зерен
(рис. 4а) характерна для представителей всей под-
трибы Lamiinea подсем. Lamioideae (Wunderlich,
1967; Abu-Asab, Cantino, 1994).

Среди групп с 3-кольпатной пыльцой в сем.
Lamiaceae встречается альтернативный вариант
чередования ширины мезокольпиумов (два уз-
ких, один широкий) – эта форма является харак-
терным отличием пыльцы р. Scutellaria и подсем.
Scutellarioidea (рис. 4б). Таким образом, в группах
губоцветных с типичной 3-кольпатной пыльцой
признак чередования ширины мезокольпиумов
разделяет надродовые таксономические группы
(подсемейства). Тот же признак чередования ши-
рины мезокольпиумов в группах губоцветных с
6-кольпатной типичной пыльцой (подсем. Nepe-
toidea, Salvioidea) характеризует разные роды
(Pozhidaev, 1992), но может иметь изменчивость на
индивидуальном уровне (рис. 4в). Ранее (Pozhi-
daev, 2000а), на примере рядов отклоняющихся
форм поликольпатной пыльцы (с числом кольп
4–8 и более) были описаны более сложные зако-

Таблица 1. Исследованные образцы и состав подродов р. Galeopsis

Исследованный образец Иллюстрации

Subgen. Ladanum:
G. segetum Necker. Schleswig-Holstein, Lauenburg. K. Larsen, L. Holm-Nielsen, S. Jeppesen. 136. (LE) рис. 1а–е
G. pyrenaica Bartl. Pyrenees-Orientalis, Banyuls-Sur-Mer. C. Ballot. 831. (LE) рис. 1ж–н
G. angustifolia Ehrh. ex Hoffm. Калининградская обл., Гурьевский р-н.
Петрова Н., Губарева И., Халаим А. (личные сборы)

рис. 1о–у

G. angustifolia. Bohemia centr., silvatica Křivolátsko, opp. Beroun, pagus
Žloukovice. Štĕpánek J. (personal collection)

рис. 1ф

G. ladanum L. Псковская обл., Великие Луки, Конечная Г.Ю. (LE) рис. 2а–е
Subgen. Galeopsis:
G. bifida Boenn. Костромская обл, Галичский р-н, с. Михайловское.
Леострин А. (личные сборы)

рис. 2ж–н

G. bifida. Cанкт-Петербург, парк БИН. Петрова Н.В. (личные сборы) рис. 2о
G. speciosa Mill. Новгородская обл. Боровичский р-н, окр. д. Ровное.
Петрова Н.В. (личные сборы)

рис. 2н–с

G. speciosa Mill. Ленинградская обл., пос. Юкки. Петрова Н.В. (личные сборы) рис. 2т
G. pernhofferi Wettst. in Kerner. Удм. АССР, Болезино Мельников Д.Г. (UDU) рис. 3а–е
G. tetrahit L. Санкт-Петербург, парк БИН. Петрова Н.В. (личные сборы) рис. 3ж–л
G. tetrahit. Новгородская обл., г. Валдай. Петрова Н.В. (личные сборы) рис. 3м
G. pubescens Bess. Cанкт-Петербург, ст. Ораниенбаум-2. Цвелев Н.Н. (LE) рис. 3н–с
G. pubescens. Псковская обл., Себеж. Конечная Г.Ю. (LE) рис. 3т
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номерности в чередовании ширины мезокольпи-
умов, наборы возможных и существующих изо-
меров и их зеркально-симметричные варианты.

Условия вакуума при исследовании пыльцы
под сканирующим микроскопом и ацетолизная

обработка влияют на пыльцевое зерно по-разному
(диаметрально противоположно: в вакууме зер-
но съеживается, при ацетолизе раздувается).
В условиях вакуума и в сухом состоянии харак-
терные признаки формы пыльцевого зерна

Рис. 1. Морфология пыльцы видов Galeopsis; типичные формы: а–е – G. segetum; ж–н – G. pyrenaica; о–ф – G. angusti-
folia. а, в, ж, н, о, р, с – вид с полюса; б, г, з, к, л, т – вид с экватора; д, м, н, у – скульптура необработанной пыльцы; е,
ф – скульптура ацетализированной пыльцы.
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(сплюснутые очертания в полярной проекции,
чередование ширины мезокольпиумов) лучше
различимы. Технически ширина мезокольпи-
умов измеряется не по дуге (поверхность пыльце-
вого зерна), а по хорде (соединяющей края мезо-

кольпиума). Поэтому в дегидратированном (съе-
жившемся, высушенным вакуумом, пусть в
разной степени) состоянии признак соотноше-
ния ширины мезокольпиумов пыльцевого зерна
виден лучше (сильнее сказывается на очертании в

Рис. 2. Морфология пыльцы видов Galeopsis; типичные формы: а–е – G. ladanum; ж–о – G. bifida; п–ф – G. speciosa. а,
в, ж, и–л, п, с – вид с полюса; б, г, з, м, р, т – вид с экватора; д, н, у – скульптура необработанной пыльцы; е, о, ф –
скульптура ацетализированной пыльцы.
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Рис. 3. Морфология пыльцы видов Galeopsis; типичные формы: а–е – G. penthofery; ж–м – G. tetrachit; н–т – G. pubes-
cens. а, в, ж, и, н, п – вид с полюса; б, г, з, к, о, р – вид с экватора; д, л, с – скульптура необработанной пыльцы; е, м, т –
скульптура ацетализированной пыльцы.
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Рис. 4. Типичные и отклоняющиеся формы расположения апертур пыльцы Galeopsis, некоторых родов сем. Lamiaceae
и других семейств цветковых: а – Wiedemannia orientalis; б – Scutelaria nepetoides; в – Salvia splendens; г – Kudrjachevia
jacub; д, е – Galeopsis bifida; ж – G. speciosa; з – G. angustifolia; и – G. segetum; к – G. bifida; л, м – G. penhoffery; н, о – Lamium
intermedium; п – Sideritis vulgare; р – Stachys turcomanica. с–х – отклоняющаяся пыльца формы B из разных семейств: с –
Filipendula ulmaria (сем. Rosaceae); т – Solanum tuberosum (сем. Solanaceae); у – Medicago sativa (сем. Fabaceae); ф – Ve-
ronica spicata (сем. Scrophulariaceae); х – Valeriana officinalis (сем. Valerianaceae). Буквенные обозначения форм см. на
рис. 6. а, б, в, г, н, п, с–х – вид с полюса; е–л – вид с экватора; а, б – типичная форма; д–з, л–п, с–х – форма С; и, к –
форма D; м, р – форма Е; д, е, с–х – верхний и нижний фокус; а–в – индивидуальная изменчивость по чередованию
ширины мезокольпиумов; г – отклоняющееся 4-кольпатное и типичное 6-кольпатное пыльцевые зерна; н, о – откло-
няющаяся форма В и типичная 3-кольпатная форма.
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полярной проекции). При раздувании пыльцево-
го зерна, вызванном обработкой или гидратаци-
ей, происходит уменьшение кривизны мезоколь-
пиумов (длина хорды увеличивается) и признак
становится менее заметным.

Число и расположение апертур
на пыльцевом зерне

Далее, говоря о форме пыльцевого зерна, будем
иметь в виду число и расположение его апертур.

Для всего р. Galeopsis типичной формой пыльцы
по числу и расположению апертур является 3-коль-
патная форма. Кроме типичной 3-кольпатной
формы пыльцы в пяти образцах (G. speciosa,
G. angustifolia, G. segetum, G. bifida, G. penhoffery) из
15 изученных обнаружены единичные пыльцевые
зерна, отклоняющиеся от типичной по числу и
расположению апертур (рис. 4д–м). Отклоняю-
щиеся формы имеют нормальную стратифика-
цию слоев оболочки, скульптуру, строение апер-
тур и размеры, близкие к типичным.

Все обнаруженные формы расположения
апертур (типичные и отклоняющиеся) являются
членами единого непрерывного и ненаправлен-
ного геометрического ряда (рис. 6а), описанного
ранее (Pozhidaev, 1993, 1998, 2000а), в котором наи-
более простая форма с циклической апертурой, ле-
жащей в одной плоскости (рис. 6а, форма А), мо-
жет изгибаться асимметрично в сторону одного
из полюсов (рис. 6а, А–F), и за счет возникнове-
ния дополнительной апертуры постепенно пре-
вращаться в 3-бороздную форму. Либо цикличе-
ская апертура той же формы постепенно сим-
метрично изгибается, как шов на теннисном
мячике (рис. 6а, формы В и С; рис. 4д–з), и за
счет возникновения двух дополнительных апер-
тур, накрест лежащих на противоположных сто-
ронах (рис. 6а, форма D; рис. 4и, к), постепенно
преобразуется в 6-руговую форму с апертурами,
расположенными глобально по ребрам тетраэдра
(рис. 6а, форма Е; рис. 4м).

Из отклонений в изученных образцах Galeopsis
чаще всего встречаются форма с единой слитной
циклической апертурой, закрученной как шов
на теннисном мячике (рис. 4д–з), форма с че-
тырьмя W-образно попарно скошенными коль-
пами (рис. 4л), а также форма с шестью ругами,
расположенными по ребрам тетраэдра (рис. 4м).
Остальные промежуточные варианты более ред-
ки и единичны (рис. 4и, к).

Следует отметить, что во всех исследованных
образцах р. Galeopsis, как и в сем. Lamiaceae в целом,
признаки формы пыльцы являются достаточно
стабильными, отклоняющиеся формы крайне
малочисленны (Pozhidaev, 1992). Тем не менее
расположение апертур даже этих единичных от-
клонений, с частотами встречаемости, стремя-

щимися к нулю, не является случайным, а в точ-
ности следует описанной геометрической зако-
номерности (рис. 6а, А–G). Хотя некоторые формы
этого ряда в образцах изученных видов Galeopsis не
обнаружены, они зарегистрированы во многих дру-
гих родах подсем. Lamioideae (рис. 4н–р).

Скульптура мезокольпиумов
Все изученные виды Galeopsis имеют биретику-

лятную макролакунарную микроперфорирован-
ную скульптуру, широко распространенную в сем.
Lamiaceae (Пожидаев, 1989). У всех видов Galeop-
sis перфорации сетки первого порядка мелкие,
иногда слегка вытянутые и радиально-ориенти-
рованные, расположены в лакунах неправильной
формы сетки второго порядка, образованных
гладкими и неширокими перегородками (мури).
В лакунах насчитывается от 7 до 25 перфораций.
При исследовании в СЭМ видно, что ближе к
краю мезокольпиумов ячеи второй сетки стано-
вятся мельче. По краю вдоль кольп поверхность
мезокольпиумов гладкая, образует широкую или
более узкую кайму, иногда волнистую (в зависи-
мости от степени гидратации оболочки пыльце-
вого зерна и его содержимого).

Ацетолизная обработка оказывает существен-
ное влияние на размер элементов скульптуры –
размер ячей сетки второго порядка уменьшается,
рисунок оболочки заметно съеживается (рис. 1е,
ф, 2е, о, ф, 3е, м, т), вероятно, из-за удаления при
обработке частей пыльцевой оболочки, не содер-
жащих спорополленин. Уменьшение размеров
элементов скульптуры может показаться неожи-
данным, учитывая, что ацетолиз приводит к “раз-
дуванию” пыльцевого зерна (за счет раскрывания
кольп и уменьшения кривизны мезокольпиумов).

Размеры пыльцевых зерен
Пыльца изученных видов Galeopsis имеет сред-

ние размеры (табл. 2). Самая крупная пыльца у
G. segetum (полярная ось 39.0–49.0 мкм, экватори-
альный диаметр 29.8–39.3 мкм; рис. 1ф–е); самые
мелкие пыльцевые зерна обнаружены у G. pyrenaica
(полярная ось 34.7–39.3 мкм, экваториальный
диаметр 24.8–32.2 мкм; рис. 1ж–н) и G. pubescens
(рис. 3н–т). Размеры в пределах вида варьируют
незначительно и не превышают 10 мкм; макси-
мальный размах изменчивости этого признака со-
ставляет 9.5 мкм у пыльцевых зерен G. pernhofferi
(рис. 3а–е) и G. pubescens. Разделить изученные ви-
ды на какие-либо группы по размерам не удается
из-за варьирования признака внутри видов и силь-
ного перекрывания значений у разных видов.

Сравнение размеров пыльцы диплоидных ви-
дов (2n = 16) с размерами пыльцы тетраплоидных
видов (2n = 32) показало отсутствие корреляции
между плоидностью и размерами пыльцы. Для
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других цветковых растений отмечалось, что у ди-
плоидных видов пыльца может быть несколько
мельче, чем у тетраплоидных (Григорьева и др.,
2009; Zlesak, 2009).

ОБСУЖДЕНИЕ
Сравнительное исследование морфологии

пыльцевых зерен девяти видов р. Galeopsis показало,
что пыльца всех видов, описанных в р. Galeopsis,
крайне единообразна, значительной морфологи-
ческой изменчивости внутри рода не выявлено.
Сопоставление полученных данных с системати-
ческим делением р. Galeopsis, предложенным Пу-
жаром и Славиковой (Pouzar, Slavíková, 2000), по-
казало, что по комплексу морфологических при-
знаков пыльцы не удается выделить надвидовые
группы, соответствующие таксономическим под-
разделениям, установленными по макроморфо-
логическим признакам спорофита (Reichenbach,
1830; Briquet, 1893; Slavíková, 1963).

Скульптура поверхности пыльцы
Признаки скульптуры в роде Galeopsis чрезвы-

чайно стабильны, виды по признакам скульптуры
пыльцы отчетливо не различаются (рис. 1–3). От-
сутствует индивидуальная изменчивость – все
пыльцевые зерна в одном образце имеют одина-
ковую скульптуру; каких-либо отклонений по
признакам скульптуры в образцах исследованных
видов Galeopsis не выявлено. Сходную скульптуру
имеют пыльцевые зерна в разных образцах одно-
го вида и в образцах разных видов, размах измен-
чивости крайне невелик. Максимальная измен-

чивость, обнаруженная внутри одного вида
(G. pyrenaica; рис. 1м, н), выглядит незначитель-
ной. В других изученных таксонах отклонения по
признакам скульптуры у нормальной пыльцы
также встречаются очень редко (Pozhidaev, 1995,
Fig. 5, V–Z), обычно связаны с дефектами и при-
остановкой развития и встречаются чаще у сте-
рильных пыльцевых зерен.

Объем таксона и размах изменчивости признаков 
скульптуры пыльцы

Интерес представляет сравнение полученных
данных по р. Galeopsis с имеющимися данными по
изменчивости признаков скульптуры в других ро-
дах сем. Lamiaceae, на уровне семейства в целом
(Пожидаев, 1989) и за его пределами. Получен-
ные данные показали, что нет однозначной зави-
симости между размахом изменчивости призна-
ков скульптуры и объемом таксона (рода). Круп-
ные и очень крупные роды по признакам
скульптуры пыльцы могут быть удивительно од-
нообразны. Так, например, в одном из крупней-
ших родов цветковых Euphorbia (около 2000 ви-
дов, чрезвычайно разнообразных по жизненным
формам спорофитов) размах изменчивости по
морфологическим признакам пыльцы крайне не-
велик (рис. 5в); в крупном р. Artemisia (от 200 до
400 видов; рис. 5г) виды мало различимы (Григо-
рьева и др., 2018). Нередко средние и мелкие роды
обладают не меньшей, а иногда и более широкой
изменчивостью признаков скульптуры – напри-
мер, сравнительно небольшой р. Lamium (40–50
видов; 1–3, 7, 8 на рис. 5а) вместе с выделенным
из него р. Galeobdolon (1 вид; 4–6 на рис. 5а). Та-

Таблица 2. Размеры пыльцы исследованных видов р. Galeopsis и число хромосом в их диплоидном наборе

Таксон Диплоидный набор 
хромосом (2n)

Полярная ось (мкм); 
среднее значение

и стандартное отклонение

Экваториальный диаметр 
(мкм); среднее значение и 
стандартное отклонение

Subgen. Ladanum

G. pyrenaica 16 39.32–34.704; 36.88 ± 1.88 32.22–24.84; 28.78 ± 2.93

G. ladanum 16 43.43–38.08; 35.60 ± 5.53 36.56–26.82; 30.40 ± 4.06

G. segetum 16 49.06–39.05; 43.99 ± 8.12 39.24–29.79; 33.32 ± 5.83

G. angustifolia 16 48.94–45.06; 47.81 ± 1.48 28.30–23.18; 27.11 ± 5.77

Subgen. Tetrachit

G. pernhofferi 32 47.52–31.50; 41.71 ± 7.93 30.21–20.90; 26.64 ± 4.49

G. pubescens 16 46.55–34.50; 40.67 ± 4.86 39.50–27.88; 33.74 ± 3.22

G. speciose 16 44.72–36.95; 40.97 ± 3.55 35.11–26.90; 30.29 ± 3.74

G. tetrahit 32 44.72–38.79; 46.91 ± 2.61 35.11–26.90; 34.21 ± 3.88

G. bifida 32 44.11–40.89; 30.58 ± 2.87 38.95–33.00; 30.68 ± 2.89
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ким образом, изменчивость признаков скульп-
туры пыльцы видов внутри родов обычно неве-
лика, либо отсутствует. Если изменчивость есть,
варианты скульптуры обычно удается упорядо-
чить в непрерывные ряды (рис. 5; Pozhidaev,
1995, Plate. 5, K–R).

Ранг таксона и размах изменчивости признаков 
скульптуры пыльцы

Заметная изменчивость по признакам скульп-
туры внутри сем. Lamiaceae разворачивается на
уровне надродовых таксонов (Пожидаев, 1989) – в
пределах подтриб и триб (в неблизко-родствен-

Рис. 5. Многообразие вариантов скульптур р. Lamium и в сем. Lamiaceae, р. Euphorbia (подрод Esula) и р. Artemisia.
a – Варианты скульптуры р. Lamium: 1 – L. galactophyllum; 2 – L. album; 3 – L. ovata; 4 – L. galeobdolon spp. vulgare; 5 –
L. galeobdolon spp. montanum; 6 – L. galeobdolon spp. galeobdolon; 7 – L. bifidum; 8 – L. purpureum. 
б – Варианты ретикулятных скульптур в сем. Lamiaceae: 9 – Orthosiphon wulfenioides; 10 – Bystropogon tomentosum; 11 –
Sphacele caluciana; 12 – Ziziphora bungeana; 13 – Dicerandra frutescens; 14 – Blephilia hirsute; 15 – Brittoniastrum micranthum;
16 – Plectranthus glaucocalyx; 17 – Galeopsis ladanum; 18 – Scutellaria calericulata; 19 – Dysophylla yatabeana; 20 – Physostegia
virginiana; 21 – Eriope latifolia; 22 – Coleus igmaricus; 23 – Marrubium peregrinum; 24 – Sideritis montana; 25 – Tinnea eathio-
pica; 26 – Pseudomarrubium eremostachyoides; 27 – Geniosporum paludosum; 28 – Moshosms polystachum; 29 – Acrocephalus
zambesiacus; 30 – Pogostemon velatus; 31 – Mosla grosseserrata; 32 – M. japonica; 33 – Elscholtzia densa; 34 – Collinsonia anisata;
35 – Mesona chinensis; 36 – Keiskea japonica.
в – Варианты скульптуры р. Euphorbia подрода Esula: 37 – E. portlandica; 38 – E. mellifera; 39 – E. mongolica; 40 – E. broteri;
41 – E. tauriensis.
г – Варианты скульптуры р. Artemisia: 42 – A. kelleri; 43 – A. leontopodioides; 44 – A. flava; 45 – A. badhysi.
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ных и генетически изолированных группах). На
уровне всего сем. Lamiaceae варианты ретикулят-
ных скульптур, встречающихся в разных подтак-
сонах, также удается выстроить в непрерывный
(плавный, постепенный) и упорядоченный ряд
(рис. 5а, б).

Отметим, что в случае признаков скульптуры
непрерывную изменчивость (ряды, рис. 5) имеет
многообразие ее типичных вариантов (индивиду-
альной изменчивости и отклонений признаков
скульптуры в исследованных образцах не обнару-
жено). Все состояния признака скульптуры могут
встречаться как типичные: и терминальные, хо-
рошо различимые (простая сетка, двойная сетка),
и варианты с промежуточными состояниями
признака (рис. 5).

Форма пыльцевого зерна

В отличие от рядов форм пыльцы, где в каче-
стве типичных в разных таксонах встречаются
наиболее симметричные формы (цикло-апертур-
ная, 3-кольпатная и 6-руговая; рис. 6, формы А, F
и E), все формы пыльцы р. Galeopsis, и типичная,
и отклоняющиеся (вся индивидуальная изменчи-
вость, даже самые редкие формы), одинаково
упорядочены и в равной степени подчиняются
одной и той же геометрической закономерно-
сти. Никаких других форм, кроме принадлежа-
щих описанному ряду, в изученных образцах не
обнаружено. Типичная 3-кольпатная форма (бо-
лее симметричная; рис. 6, F), наравне с другими
формами (менее симметричными, но не менее
упорядоченными) является гармоничной и рав-

ноценной частью упорядоченного целого, никак
не выделенная онтологически как отдельная
сущность (родительская, предковая, первичная).
Описанное многообразие форм пыльцы едино –
непрерывно (все формы существуют; рис. 6а) и
периодично упорядочено (рис. 6б), т.е. имеет соб-
ственную целостную и симметричную форму
(Пожидаев, 2009, рис. 1).

Это дает основания рассматривать отклонения
не как патологическое состояние (дефект), имею-
щее собственные причины, а как вариант нормы,
возникающий вследствие тех же причин, что и ти-
пичная форма. Формы пыльцы, которые действи-
тельно стоит считать уродливыми, чаще всего воз-
никают в результате нарушений при расхождении
в мейозе (Шелудякова и др., 2017, рис. VII, 25) и
обычно приводят к приостановке развития.

Любопытно, что упорядоченность многообра-
зия форм пыльцы проявляется именно при учете
отклоняющихся форм с “неправильным” распо-
ложением апертур, которые нередко рассматри-
ваются как уродства, случайные отклонения от
типа, результат нарушения развития (Clarke,
1975). Их существование чаще игнорируется в
морфологических и в систематических исследо-
ваниях и не учитывается при эволюционной ин-
терпретации данных.

Объем таксона и размах изменчивости
признаков формы пыльцы

Индивидуальная изменчивость формы пыль-
цевых зерен (расположение апертур и чередова-
ние ширины мезокольпиумов) в единичном об-

Рис. 6. Универсальная структура многообразия форм пыльцы: а – схематическое изображение морфологического ря-
да форм пыльцы; б – система параллелизмов форм пыльцы; периодическая упорядоченность гомологических и гете-
рологических рядов. Буквой Т обозначены формы, встречающиеся в таксонах цветковых растений как типичные;
изображения меньшего размера рядом с формами С, D, E, F показывают ту же форму в другой проекции.
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разце (содержимое одного бутона или пыльника)
может быть сопоставима по размаху с изменчиво-
стью таксонов высших, надродовых рангов неза-
висимо от их объема. Размах изменчивости форм
пыльцы не зависит от объема таксона.

Ранг таксона и размах изменчивости
признаков формы пыльцы

Одна и та же изменчивость (одни и те же фор-
мы и их ряды) повторяется и в отклоняющихся
формах индивидуальной изменчивости генетиче-
ски сходных пыльцевых зерен одного пыльника,
и в макротаксономической изменчивости типич-
ных форм далеких, неродственных, надродовых
таксонов независимо от их ранга. Других форм не
бывает; изменчивость транзитивна (In Memori-
am, 2007), упорядочена поверх границ генетиче-
ского родства таксонов и гомологии структур
(Pozhidaev, 2002). Размах изменчивости форм
пыльцы не зависит от ранга таксона.

В качестве примера, подтверждающего уни-
версальность описанного ряда форм пыльцы
(рис. 6а) для групп цветковых растений, приведе-
ны фотографии одной и той же 4-кольпатной
W-формы (рис. 6а, форма С) у представителей
сем. Rosaceae, Solanaceae, Fabaceae, Scrophularia-
ceae, Valerianaceae (рис. 4с–х). Полные наборы
форм пыльцы рассматриваемого ряда были опи-
саны ранее для многих неродственных таксонов
цветковых растений (Acer – Pozhidaev, 1993; Aes-
culus – Pozhidaev, 1995; Krameria – Pozhidaev, 2002;
Scrophularia – Шелудякова и др., 2017; Artemisia –
Григорьева и др., 2018; Еuonymus – Gavrilova et al.,
2018; Nicotiana – Григорьева и др., 2019; Physalis,
Cestrum, Rubus, Euphorbia – готовятся к публика-
ции). Одна и та же упорядоченная изменчивость ре-
френом (In Memoriam, 2007) повторяется в нерод-
ственных, далеких таксонах семенных растений.

Структура изменчивости морфологических 
признаков пыльцы

Изменчивость признаков скульптуры поверх-
ности и формы расположения апертур развора-
чивается на разном таксономическом уровне.
Признаки скульптуры поверхности пыльцы за-
висят от ранга (обычно не имеют индивидуаль-
ной изменчивости и изменчивы на уровне выс-
ших таксонов – родов и семейств). Хотя измен-
чивость формы пыльцы и вариантов чередования
ширины мезокольпиумов не зависят от ранга, тем
не менее, изменчивость обeих групп признаков
имеет сходную структуру. Многообразие их ва-
риантов таково, что может быть также сведено к
непрерывным, рационально упорядоченным и
логически завершенным рядам.

Если ряды вариантов скульптуры (рис. 5) еще
можно попытаться “списать” на результат скорее

логического упорядочивания и достаточно про-
извольных формальных построений (упорядочи-
вание по принципу больше–меньше; распределе-
ние случайных уклонений от среднего или типич-
ного), то в рядах форм пыльцы (рис. 4, 6a)
очевидна чисто геометрическая упорядочен-
ность, не допускающая никакой произвольности.
Естественная изменчивость рассмотренных при-
знаков пыльцы оказывается не типологичной (In
Memoriam, 2007; Шаталкин, 2012; Любарский,
2018; Павлинов, 2019). Равно не удается ни меро-
номическое деление непрерывного многообра-
зия признаков на части (сведение к дискретным
типам) – непрерывное бесконечно делимо, не-
прерывность самая мощная бесконечность; ни
таксономическое объединение живых тел в груп-
пы (таксоны, классы) – остаются живые тела
промежуточной формы (индивиды – неделимые
по условиям задачи). Мерономические отноше-
ния (часть–целое: сравнительный метод; Раути-
ан, 2001) оказываются сложнее и разнообразнее
типологической задачи и не могут быть сведены к
классификационным процедурам (дискретиза-
ция, классифицирование; Пожидаев, 2009). Ти-
пологическая редукция (сведение всего есте-
ственного многообразия к типичным формам,
как к более существенным, таксоноспецифиче-
ским, диагностическим, предковым) необратимо
искажает естественную структуру упорядоченно-
сти, наблюдаемую при другом подходе, и приво-
дит к потере части наблюдаемого многообразия
(переходные формы; Пожидаев, 2009, 2015).

Возможно, разница в таксономическом уров-
не разворачивания многообразий разных призна-
ков может быть связана со временем их закладки
в развитии пыльцевого зерна. Форма пыльцы
(расположение апертур) детерминируется в ран-
нем пост-мейозе, сразу после завершения цито-
кинеза и возникновения клеточной стенки раз-
делившихся микроспороцитов – это одно из
первых событий индивидуального развития
мужского гаметофита (возникновение, детерми-
нация дефинитивной формы). В форме зрелой
пыльцы могут фиксироваться результаты самых
ранних событий поляризации и конформации
цитоплазмы в раннем пост-мейозе (Pozhidaev,
2000b, Fig. 72; Пожидаев, 2001, табл. II). Скульп-
тура поверхности (эктекзина) формируется на бо-
лее поздних стадиях, в ранней тетраде и в течение
всего тетрадного периода, и ее изменчивость мо-
жет быть определена более жестко.

ТЕОРЕТИЧЕСКОЕ ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование морфологических
признаков пыльцы Galeopsis, учитывая биологи-
ческие особенности пыльцы, которые делают ее
почти идеальным модельным объектом для ис-
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следования свойств изменчивости, приводит к
некоторым теоретическим заключениям.

На примере конкретного таксона показано,
что изменчивость по исследованным морфологи-
ческим признакам пыльцы отсутствует и на внут-
ривидовом уровне (особи одного вида, разновид-
ности, панмиктические популяции), и на внутри-
родовом уровне (генетически изолированные, но
близкородственные виды одного рода) – т.е. на
уровне тех таксономических рангов, где возник-
новение изменчивости могло бы быть объяснено
действием механизмов филетической эволюции
(дивергенция, отбор, вымирание, наследование,
родство).

Широкая изменчивость признаков формы
пыльцы и скульптуры поверхности обнаружива-
ется либо в генетически сходном поколении (т.е.
не объясняется наследованием), либо на уровне
более крупных таксонов, где мы теряем критерии
и не можем достоверно различать унаследованное
сходство от случаев параллелизмов (независимое
сходство, для которого гипотеза родства не под-
тверждается) – не можем объяснить (фило-)гене-
тически, разделить на монофилетические дис-
кретные группы, построить генеалогическое дре-
во, схему дивергенции.

Многообразие современных форм непре-
рывно – промежуточные формы признаков (и
скульптур, и расположения апертур) не вымерли,
все формы существуют одновременно у совре-
менных растений в полном ассортименте (пусть
даже некоторые из них редки и никогда не быва-
ют типичными, т.е. не специфичны ни для одного
отдельного таксона). Изменчивость не дивер-
гентна – нет следов расхождения, дивергенции
признаков за счет селективного вымирания про-
межуточных форм, как механизма возникнове-
ния изменчивости. Изменчивости либо нет вовсе,
либо везде, где она есть (индивидуальная измен-
чивость или изменчивость на уровне неблизко-
родственных родов), многообразие наблюдаемых
форм укладывается не в дискретно-иерархиче-
ские клады (дивергенция, дискретные формы, ге-
неалогический порядок следования от предка к
потомку), а в непрерывные клины (упорядочен-
ные и ненаправленные ряды). Проблема и инте-
рес обсуждаемых данных по изменчивости при-
знаков пыльцы р. Galeopsis не в том, что на внут-
ривидовом и внутриродовом уровне ничего не
вымерло (нет дивергенции признаков), а в том,
что ничего не возникло (нет изменчивости).
А там, где изменчивость есть – нет дивергенции.

Морфоз – эволюция каждый день

На пыльце, как на модельном объекте, можно
наблюдать как в результате индивидуального раз-
вития в полном и генетически сходном поколе-

нии отдельной генеалогической линии предков и
потомков происходит не наследование родового
сходства, индивидуальной специфичной формы
(предковой, типичной, нормальной или отклоня-
ющейся), не случайное мутирование и не расхож-
дение признаков (дивергенция) за счет вымира-
ния промежуточных форм в процессе отбора
адаптаций (Дарвин, 1939). Выглядит, будто в ходе
развития пыльцы механизмы рекомбинации при-
знаков в мейозе могут привести к детерминации
форм, типичных для других таксонов. Происхо-
дит не наследование типичной формы, а воспро-
изведение фрагментов непрерывной и упорядо-
ченной изменчивости (типичные формы других
таксонов, одинаковые отклонения и ряды форм,
и многообразие в целом). Происходит не генезис
(понятый ли как творение или как порождение и
развитие “по роду их”), а морфоз – перерождение
формы в рамках закономерности, изменение
схемы общей организации живого тела (макро-
таксономическая изменчивость, возникновение
признаков формы другого рода, без изменения
видовых – по: Создатели…, 2012; массовая пере-
чеканка формы, эволюция на основе закономер-
ностей – по: Берг, 1922).

Многообразие форм пыльцы в одном образце
(пыльнике), генетическая изменчивость которого
исчерпывается результатами рекомбинации ро-
дительских генов спорофита, оказывается сопо-
ставимым с изменчивостью форм пыльцы выс-
ших (родовых и надродовых) таксонов – далеких,
заведомо неродственных и генетически несовме-
стимых. Полное морфологическое сходство форм
пыльцы, таксономическая (генетическая) неспе-
цифичность их признаков может быть показана
для таксонов на уровне классов цветковых и отде-
лов семенных растений (Pozhidaev, 2000a; Шелу-
дякова и др., 2017).

На индивидуальном уровне (содержимое од-
ного пыльника) наблюдается макропотенциаль-
ная изменчивость – возникновение типичных (и
отклоняющихся) признаков другого таксона
(другого архетипа) – изменение признаков рода
(макротаксономическая изменчивость). Инди-
видуальное развитие имеет альтернативы, мно-
гообразие которых подчинено общим (геомет-
рическим и транзитивным) закономерностям. На
примере полного поколения пыльцы удается на-
блюдать, как признак другого типа организации
схемы живого тела (макротаксономический при-
знак) может возникнуть сразу, за одно поколе-
ние, скачком. Индивидуальная форма воспроиз-
водится каждый раз заново, из ничего, с нуля,
следуя собственным закономерностям (номоге-
нез; Берг, 1922). Отклонения (промежуточные
формы) не бывают типичными (не характеризуют
никакого таксона), всегда редки, никогда не вы-
мирали (встречаются у современных растений в
полном ассортименте).
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В полном поколении пыльцы наблюдается
возникновение массовой и политопной парал-
лельной макропотенциальной изменчивости без
гипотетических макромутаций, чрезвычайно ред-
ких, уникальных эволюционных событий с эпо-
хальными последствиями (возникновение нового
макротаксона, специфичной формы, нового типа
организации, плана строения живого тела).

Логическая неопределенность дискретной
формы в непрерывном многообразии может слу-
жить обоснованием как возможности перерожде-
ния индивидуальной формы (текучесть формы,
метаморфоз, по: Гете, 2014) при ее возникнове-
нии (размножении), так и способность такого
многообразия к “автоматическому” самовос-
произведению (не только численности поголо-
вья, но и самой изменчивости), без каких-либо
дополнительных причин, с точностью, феноме-
нальной для биологических объектов (упорядо-
чена вся индивидуальная изменчивость, до до-
лей процента), и независимо от обстоятельств
персональной истории (родство, борьба за суще-
ствование). Непрерывное многообразие меняется
само, в силу собственных свойств, и не нуждается в
дополнительной причинности для объяснения
возникновения параллелизмов и упорядоченно-
сти (наблюдаемой изменчивости). Единый прин-
цип может объяснить и самовоспроизведение
(устойчивость), и изменчивость (эволюциони-
рование).

Нетипологическая концепция морфологического 
многообразия форм пыльцы. Морфопластика

Естественную систему морфологической из-
менчивости образуют не таксоны (монофилети-
ческие группы родства; отдельные сущности,
дискретные классы, типы организации, общие
понятия, результаты умозрения – универсалии),
а формы индивидуальных живых тел (единичные
предметы, доступные наблюдению – натуралии).
Типичные формы таксонов входят в эту систему,
составляя ее малую часть (рис. 1а, б).

В силу единой упорядоченности ряда невоз-
можно в сходстве одних форм (типичных) видеть
родство, и объяснять их возникновение отбором
приспособлений и наследованием (селективно и
генеалогически), а другие (отклоняющиеся) фор-
мы того же ряда рассматривать как результат не-
коей морфологической закономерности или слу-
чайность.

Естественное многообразие форм пыльцы
описывается системой параллелизмов – непре-
рывных, упорядоченных и ненаправленных ря-
дов (клина): не дивергентных и не генеалогиче-
ских последовательностей (не клада). События
произошедшей морфологической эволюции при-
вели к совсем иным наблюдаемым последствиям,

нежели те свойства естественной изменчивости,
которые прогнозирует теория (дивергенция). Со-
временное многообразие оказывается непрерыв-
ным (и ненаправленным) рядом, а последова-
тельность форм в череде предков–потомков (ге-
неалогической линии) оказывается прерывной,
дискретной (не клина, так как допускает морфоз,
скачкообразное перерождение формы, возник-
новение типичной формы иного рода, таксона).

Ряды отражают не динамический аспект фор-
мы (морфодинамика – пути преобразований, на-
правление трансформации и ее необратимость,
эволюционные связи типов, последовательность
во времени, траектория, первичный–вторичный,
примитивный–продвинутый, анцестральный–
адвентивный; In Memoriam, 2007), а ее пластиче-
ский аспект (морфопластика – потенциал, эво-
люционные возможности морфологической
структуры); закономерности как собственный,
геометрический аспект формы – свойства пу-
стого вмещающего пространства (свойством не-
прерывности обладают форма, пустота и время).

Представление о смене типичных форм во вре-
мени (эволюция), как о непрерывном, направ-
ленном и необратимом трансформационном ряде
(семогенез), оказывается наивным (упрощенным,
вследствие исходной редукции данных в ходе их
типологизации, классифицирования). Свойства
наблюдаемой индивидуальной изменчивости
оказываются иными до противоположности (не
дискретная, а непрерывная; не случайная, а зако-
номерная; не таксон-специфичная, а транзитив-
ная; не иерархичная, а рангово-независимая).

Многообразие современных форм пыльцы
описывается как надорганизменная (над схемой
тела) целостная (непрерывная и упорядоченная)
система параллелизмов, имеющая собственную
симметричную и периодическую форму. В этой
системе параллелизмов гомологические и гете-
рологические ряды составляют единое целое
(рис. 1б), в котором гомологии не могут быть ото-
рваны от гетерологий и объяснены отдельно, на-
пример родством; ряды обладают собственной
симметрией и выделенного направления (пре-
док–потомок, первичный–вторичный, прими-
тивный–продвинутый) не имеют.

ВЫВОДЫ
На примере девяти видов р. Galeopsis и других

исследованных таксонов показано следующее.
1. Отсутствует изменчивость, а значит и само

явление дивергенции по основным признакам
пыльцы там, где она должна возникать согласно
теории филогенеза и представлениям классиче-
ской генетики (теоретическое ожидание): в пан-
миктических популяциях одного вида; между
близкими видами; между видами одного рода,



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 3  2022

СТРУКТУРА ИЗМЕНЧИВОСТИ 167

связанных кровным родством (род, как группа
родства, монофилетическая клада).

2. Макротаксономическая изменчивость при-
знаков пыльцы наблюдается либо на уровне с
минимальной генетической изменчивостью
(пыльца одного пыльника, результат рекомби-
нации генов одного спорофита), либо на уровне
далеких, неродственных групп. Там, где возник-
новение изменчивости не может быть обоснова-
но представлениями о дивергенции, механизмом
естественного отбора и наследованием случай-
ных (неупорядоченных, неопределенных и нена-
правленных) мутационных изменений (а другого
теоретического обоснования не имеет). Там, где
должны наблюдаться следы дивергенции – нет
изменчивости; а там, где изменчивость есть – она
не дивергентна.

3. Наблюдаемая полная индивидуальная из-
менчивость основных признаков пыльцы (форма
пыльцы, скульптура поверхности, чередования
ширины мезокольпиумов), описанная на приме-
ре полного поколения пыльцы девяти видов
р. Galeopsis, имеет структуру рядов – непрерыв-
ных (делимых только на дискретные живые тела
и не делимые без остатка ни на отдельные груп-
пы живых тел, ни на дискретные формы призна-
ков) и упорядоченных транзитивно (таксон-не-
специфично и рангово-независимо). Одинако-
вая структура изменчивости (непрерывный и
упорядоченный ряд) наблюдается у разных при-
знаков и независимо от ранга рассматриваемых
групп (так как во всех случаях рассматривается
одна и та же индивидуальная изменчивость).

4. В структуре изменчивости морфологиче-
ских признаков пыльцы изученных таксонов не
наблюдается ни следов вымирания промежуточ-
ных вариантов (наблюдаемые отклоняющиеся
формы), ни случайной и неопределенной измен-
чивости. Существуют все формы – ряды форм не-
прерывны. Отклонения – формы промежуточные
между типичными – теряются при типологической
редукции (в процедурах классифицирования); не
наследуются, не бывают типичными, всегда ред-
ки, никогда не вымирали. Эволюционная новиз-
на (современное состояние) оказывается всегда
упорядочена.
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Structure of variability of palynomorphological features within the genus
Galeopsis L. Hjl. (Lamiaceae) and beyond it in connection 

with the idea of divergent morphological evolution
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prof. Popova, 2, Saint-Petersburg, 197376 Russia
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Using light and scanning electron microscopes, the individual and interspecies variability of palynomorpho-
logical features of 9 species of the genus Galeopsis L. Hjl. is studied. The typical form of pollen of all species
is 3-furrowed, with two wide and one narrow mesocolpium and a doubly reticulated macro-lacunar micro-
perforated sculpture. The genus is palynomorphologically of the same type (there are no significant differ-
ences between species) and uniform (typical forms predominate in the samples); subgenera do not differ in
pollen morphology. For signs of the number and location of apertures, the alternation of the width of the me-
socolpia, and the sculpture of the pollen surface, the range and structure of variability at the species and su-
perspecies (genus, family) levels are described. Variability is absent at the level of typical forms of different
species (where its occurrence can be explained by the mechanisms of inheritance, adaptation and diver-
gence); but it is found at the individual level (with minimal genetic variability – the number and location of
apertures, the width of the mesocolpia), or at the level of different genera (genetically incompatible – surface
sculpture, the width of the mesocolpia). The observed individual variability (of different characters and tax-
onomic groups of different ranks) can be completely reduced to continuous transitively ordered (taxon- and
meron-nonspecific and rank-independent) geometric series. The structure of variability of palynological fea-
tures within the genus Galeopsis and beyond is considered from the point of view of the non-typological con-
cept of morphological variety – as a system of parallelisms in which homological series cannot be separated
from heterological ones (non-homological similarity), and typical forms from deviant ones.



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ, 2022, том 83, № 3, с. 170–182

170
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Исследование выполнено по программе изучения механизмов самоуправления нецентрализованных
биологических систем. Модельный объект – колониальный гидроид Dynamena pumila (L., 1758) –
представитель модульных децентрализованных организмов. Распределительная система пульса-
торно-реверсивного типа основана на пульсациях множества гидрантов и участков общего тела
колонии – ценосарка. Их взаимодействие лежит в основе формирования время от времени про-
тяженных течений жидкости (гидроплазмы), заполняющей внутреннюю трубковидную полость
колониального организма. Особенность данной распределительной системы в том, что отдель-
ных пульсаций недостаточно для перемещения частиц на значительное расстояние. Взаимодей-
ствие пульсаторов интерпретируется в научной литературе по-разному и поэтому нуждается в
углубленном изучении. Это ключевой пункт любой концепции саморегуляции нецентрализован-
ной системы. На колониальных гидроидах задача сводится к сравнению перемещения частиц в
прямолинейном столоне двумя методами: макро- и микрорегистрацией. При макрорегистрации
определяется время переноса частиц пищи к верхушке столона на максимально возможное рассто-
яние от удаленного побега с гидрантами без учета отдельных пульсаций. При микрорегистрации
учитываются пульсации с помощью цейтраферной микровидеосъемки, регистрирующей сжатия те-
ла и локальное перемещение гидроплазмы. Нами впервые установлены протяженность и продол-
жительность перемещения не всего потока, а отдельных частиц в полости столона колонии D. pum-
ila. Большинство частиц перемещались на расстояние одного-двух модулей столона, т.е. в среднем
на 6–7 мм, что недостаточно для транспорта через всю колонию. Однако 18% из общего числа заре-
гистрированных частиц проходили безостановочно за 1–2 мин расстояние 23 мм – дистанцию от
материнского побега, от которого выросла колония, до верхушки роста столона. Этот факт подтвер-
ждает гипотезу нецентрализованного согласования, в результате которого побеги, поочередно при-
нимая в себя часть потока и сжимаясь после этого, принимают участие в однонаправленном пере-
мещении гидроплазмы. Однако согласование пульсаторов неполное и непостоянное, что характер-
но для нецентрализованной саморегуляции. Всего прослежены траектории 372 частиц.
Установленное соотношение траекторий по протяженности позволяет определить меры эффектив-
ности и хаотичности функционирования нецентрализованной распределительной системы пульса-
торно-реверсивного типа.

DOI: 10.31857/S0044459622030046

Статья посвящена изучению механизмов
функционирования нецентрализованных систем,
в которых нет органов управления, а все части
одинаковы по воздействию друг на друга. К таким
системам относятся популяции, биоценозы, все
модульные организмы и ткани многоклеточных
организмов. Вероятно, и социумы в значитель-
ной мере подчиняются закономерностям нецен-
трализованной саморегуляции, хотя в них может
быть значителен и фактор управления. Основная
загадка нецентрализованных систем – это способ
поддержания их целостности, интегрированно-

сти. Среди всех перечисленных объектов модуль-
ные организмы, пожалуй, наиболее интересны с
позиции механизмов саморегуляции без участия
управляющих органов. К ним относятся все рас-
тения, грибы, колониальные беспозвоночные, но
не на всех этих объектах просто исследовать орга-
низменную интеграцию.

Колониальные гидроиды особо удобны для
изучения нецентрализованных систем. Они про-
сто устроены и состоят из множества равнознач-
ных частей: зооидов, побегов, на которых они

УДК 593.714.2:591.112.3:573.7:573.22

EDN: DGDPHR



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 3  2022

ЭКСПРЕСС-ПЕРЕМЕЩЕНИЕ ЧАСТИЦ 171

расположены, и столонов, от которых отходят по-
беги. Тело двухслойное и полупрозрачное, труб-
ковидное, образует совмещенную пищеваритель-
ную и распределительную системы органов. Мас-
сивных органов нет. Нервная система развита
настолько слабо, что в ней нет даже ганглиев.
Других систем органов нет, кроме репродуктив-
ной. Единственная разветвленная трубковидная
полость трубчатого тела (ценосарка) объединяет
все зооиды в единое целое и является основой ин-
теграции. Все участки тела колониального гидро-
ида пульсируют, сжимаясь и медленно расширя-
ясь несколько раз в час, создавая внутри ценосар-
ка течения заполняющей его жидкости (гидро-
плазмы).

По сути, такой модульный организм представ-
лен совокупностью пульсаторов, перемещающих
жидкость в общей трубчатой разветвленной по-
лости колониального организма. Интеграция
столь необычного организма выражается в пере-
мещении полупереваренной пищи из мест поступ-
ления в организм к зонам роста. Особый интерес
вызывает способность столь несовершенного ор-
ганизма транспортировать пищевые частицы в
удаленные от зооидов зоны роста – к верхушкам
столонов. Учитывая “маломощность” отдельных
пульсаторов, их множественность и несогласо-
ванность, а также протяженность пути доставки
пищи и разветвленность ценосарка, сложно было
представить, как возможна интеграция колони-
ального организма.

Способ и дальность перемещения частиц пи-
щи в колониальных гидроидах до сих пор вызыва-
ют споры (Бурыкин, 2010; Marfenin, Dementyev,
2017; Марфенин, Дементьев, 2019). У гидроидов
гидроплазма (жидкость, заполняющая полость
тела) приводится в движение множеством само-
стоятельных пульсаторов. У колониальных гид-
роидов нет главного пульсатора – сердца, а рас-
пределительная система разветвлена, причем ветви
не замыкаются друг на друга, а заканчиваются слепо
верхушками роста. Под микроскопом видно, что
частицы движутся попеременно то в одну сторо-
ну, то в противоположную (Hale, 1960; Fulton,
1963; Карлсен, Марфенин, 1976, 1984). Создается
впечатление, что перемещение пищи по колонии
на значительные расстояния невозможно. Как
тогда зоны роста, удаленные от мест получения
пищи, могут быть обеспечены питательными ве-
ществами?

Благодаря подробным исследованиям функ-
ционирования распределительной системы
(Марфенин, Дементьев, 2017, 2019, 2020) удалось
установить, что протяженные гидроплазматиче-
ские течения (ГПТ) образуются из цепочек ко-
ротких локальных токов. Однако оставался не до
конца ясным вопрос о возможности непрерывно-
го перемещения частиц в гидроплазме на дальние

расстояния, сопоставимые с длиной основного
столона, объединяющего весь колониальный ор-
ганизм. Косвенные данные позволяли предпола-
гать, что такие перемещения возможны. Имелись
и отдельные непосредственные наблюдения за
частицами (Rees et al., 1970). Однако до сих пор не
было специальных исследований, которые пока-
зали бы, насколько характерен безостановочный
перенос частиц от одного конца колониального
организма до противоположного.

Целью работы является определение дально-
сти и траекторий движения взвешенных в гидро-
плазме частиц у модельного вида гидроидов Dy-
namena pumila (L., 1758), что необходимо не толь-
ко для понимания механизма распределения
пищи по колониальному организму, но и значи-
тельно шире – для определения интеграционных
возможностей нецентрализованной биологиче-
ской системы как таковой.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проводили на Беломорской
биологической станции им. Н.А. Перцова Москов-
ского государственного университета им. М.В. Ло-
моносова, расположенной в проливе Великая Сал-
ма Кандалакшского залива Белого моря.

Объект исследования – гидроид Dynamena
pumila (Sertulariidae, Leptothecata, Hydrozoa) – мо-
дельный вид, неоднократно использовавшийся
ранее в различных экспериментальных исследо-
ваниях роста, морфогенеза и образа жизни. Оби-
тает в зоне легкой доступности на границе лито-
рали и сублиторали. Питается мелким зоопланк-
тоном, особенно личинками беспозвоночных.
С одного таллома фукуса собирали побеги D. pumila
с растущими верхушками, хорошо различимыми
по светлой окраске. В лаборатории побеги при-
крепляли на предметные стекла, которые поме-
щали в десятилитровые аквариумы с естествен-
ной морской водой и активной аэрацией. Воду в
аквариумах обновляли два раза в неделю. Еже-
дневно кормили в течение 1 ч свежевылупивши-
мися науплиями Artemia salina (L., 1758). Темпе-
ратура поддерживалась автоматически в пределах
15 ± 1°С. Подробнее методика культивирования
описана ранее (Марфенин, Дементьев, 2018а, б;
Dementyev, Marfenin, 2021).

Дальность перемещения частиц по столону
определяли визуально, просматривая под микро-
скопом предметные стекла с колониями при уве-
личении ×100 на просвет и нанося на схему коло-
нии (рис. 1) посегментно (последовательно по
модулям столона) траекторию движения частиц в
виде стрелочек. Эта процедура регистрации пере-
мещения частиц в дальнейшем называется визу-
альным сканированием.
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Длина стрелочки соответствует пройденному
пути частицей.

Сплошная стрелка маркирует направление
(+)ГПТ к верхушке роста столона, пунктирная –
обратное направление (‒)ГПТ от верхушки сто-
лона. Протяженные ГПТ к верхушке столона на-
зываются магистральными, а от верхушки столона
к материнскому побегу – компенсаторными. Кро-
ме них могут наблюдаться и локальные короткие
ГПТ. Обозначения (+)ГПТ и (–)ГПТ относятся
ко всем течениям гидроплазмы: как локальным,
так и протяженным.

Если частицы переставали двигаться направ-
ленно и начинали вращаться на месте, то подоб-
ное состояние мы обозначали символом “σ”.

Также указывали время начала и окончания
движения для определения длительности пути.
Мы не стали выдерживать постоянной шаг реги-
страции: начальное время зависело от того, когда
обнаруживались четко различимые частицы, за
движением которых можно было следить.

Перемещающимися частицами, чьи траекто-
рии мы исследовали, могли быть любые визуаль-
но отличающиеся от окружения структуры, за ко-
торыми можно было следить, не теряя их из виду.
Сюда относились:

• частицы неправильной угловатой формы
(заметные на фоне остальных округлых частиц);

• скопления частиц, где последние сохраняли
постоянное расположение друг относительно
друга, например, две мелкие, одна крупная и еще
одна мелкая. Такие конгломераты не перемеши-
ваются по ходу движения, благодаря чему можно
отследить полную траекторию движения по сто-
лону;

• аномально пигментированные частицы (на-
пример, очень черные или рыжие).

Наблюдения проведены на трех колониях:
№ 1–4 (2015), № 2–8 (2015), № 10–8 (2015). Реги-
страцию дальности в каждой из них проводили
неоднократно с перерывом в несколько дней. Ко-
лонии № 1–4 (2015) и № 2–8 (2015) активно рос-
ли: новые модули столона и побегов у них про-
должали формироваться в течение всего периода
исследований: 11–18 июля для № 1–4 (2015) и 14–
23 июля для № 2–8 (2015). Третью колонию
№ 10–8 (2015) исследовали в течение трех дней
(17–19 июля), однако за это время рост столона и
побегов не происходил. Суммарно были зареги-
стрированы траектории движения 372 частиц
(табл. 1).

Результаты регистрации траектории движения
частиц в одной колонии в течение одного дня за-
носили в отдельный бланк учета.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Для трех колоний суммарно было составлено

одиннадцать бланков учета траектории движения
частиц. Вначале рассмотрим один бланк в каче-
стве примера учета перемещения частиц в столо-
не колонии, а затем перейдем к обобщенным дан-
ным по всем полученным результатам.

18 июля 2015 г. была проведена регистрация
перемещения частиц в колонии № 1–4 (2015)
(рис. 1), столон которой состоял из шести моду-
лей: пяти сформированных и одного растущего
(так называемого нулевого). Колония последний
раз получила пищу за сутки до регистрации дви-
жения частиц. За время наблюдения мы зареги-
стрировали 40 траекторий частиц, направленных
примерно поровну к верхушке столона (+)ГПТ и

Таблица 1. Размер колонии, время последнего кормления и количество частиц, траектория движения которых
была отслежена

№ колонии Общая длина 
столона, мм Дата Последнее кормление

Количество 
зарегистрированных 

частиц

1–4 (2015) 23.4

11 июля 2015 г. Непосредственно перед сканированием 41
13 июля 2015 г. За сутки до съемки 43
15 июля 2015 г. За 4 часа до съемки 34
18 июля 2015 г. За сутки до съемки 40

2–8 (2015) 21.7

14 июля 2015 г. За 3 суток до съемки 45
16 июля 2015 г. За 20 часов до съемки 33
22 июля 2015 г. За сутки до съемки 25
23 июля 2015 г. За 2 суток до съемки 18

10–8 (2015) 13.8
17 июля 2015 г. За 2 суток до съемки 28
18 июля 2015 г. За 15 часов до съемки 40
19 июля 2015 г. За 2 суток до съемки 25
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№1–4 (2015)

Модуль столона

№ модуля

4.5

1

1 0
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0:02 –6
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от нее (‒)ГПТ. Частицы проходили дистанции
длиной от одного до шести модулей, их время в
пути иногда составляло менее минуты (0:00),
иногда до 2 мин (0:02). Некоторые частицы пере-
ходили от ламинарного направленного движения
к турбулентному, начиная вращаться на месте
(например, наблюдения 2, 6, 9, 14, 16, 19 и т.п.).
Другие заходили из столона в побеги, где пропа-
дали из виду (наблюдения 1, 3, 4, 5, 7, 8 и т.п.).
В продолжающем расти нулевом модуле столона
направленно двигавшиеся частицы были обнару-
жены всего в пяти случаях из сорока (наблюдения
1, 2, 29, 31, 36).

В других бланках учета картина была сходной.
Рассмотрим совокупные характеристики их тра-
екторий.

Больше всего было зарегистрировано траекто-
рий длиной в два модуля столона, как в направле-
нии верхушки столона, так и в обратном (табл. 2,
рис. 2). На втором месте по численности находятся
траектории длиной в один модуль столона, реже –
протяженностью в три модуля. Длинные траекто-
рии (четыре модуля и более) также встречались,

хотя и в меньшем количестве. Тем не менее таких
протяженных пробегов частиц среди магистраль-
ных ГПТ (направленных к верхушке столона) было
18%, а среди компенсаторных ГПТ (от верхушки
столона) – 11%.

По длительности пробега в обоих направлени-
ях: к верхушке столона и от нее – преобладали
краткосрочные перемещения длительностью ме-
нее 1 мин (37%), 1 мин (41%) и 2 мин (19%). В со-
вокупности они составляли 97% всех наблюдений
(табл. 3, рис. 2). При этом быстрые перемещения
были характерны как для частиц, проходивших
короткие дистанции (один–два модуля столона),
так и длинные, которые проходили всю дистан-
цию от материнского побега до дистального мо-
дуля столона с верхушкой роста всего за 1–2 мин
(табл. 4).

В среднем между очередными протяженными
(четыре и более модулей) перемещениями частиц
было зарегистрировано 6 ± 4 коротких перемеще-
ний (табл. 5). Колония № 10–8 (2015) была не-
большой: три модуля столона. Поэтому редкие
перемещения частиц более чем на три модуля

Таблица 2. Дальность перемещения распознаваемых частиц в столоне при совместном учете всех исследованных
колоний D. pumila, ранжированная по числу модулей столона и по направлению

Число модулей столона, 
пройденных частицей

Число частиц
с данной траекторией Доля от общего числа, %

К верхушке столона, (+)ГПТ

Менее одного 15 8
Один 47 25
Два 63 33
Три 32 17
Четыре 20 11
Пять 13 7
Шесть 0 0
Сумма 190 100

От верхушки столона, (–)ГПТ

(–) один 48 26
(–) два 78 43
(–) три 36 20
(–) четыре 15 8
(–) пять 4 2
(–) шесть 1 1
Сумма 182 100

Рис. 1. Траектории движения взвешенных в гидроплазме частиц в колонии D. pumila № 1–4 (2015). В левом столбце
порядковый номер наблюдения; в крайнем правом – количество пройденных модулей столона (знак “‒” означает
движение частицы от верхушки столона); во втором справа столбце – время, за которое частица проделала весь путь;
сплошные и пунктирные стрелки – направление движения и модули столона, через которые частица прошла; сплош-
ные стрелки – по направлению к верхушке столона, пунктирные – в обратном направлении; σ – отсутствие поступа-
тельного движения.
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Рис. 2. Вариационные ряды дальности перемещения (а) и длительности пробегов (б) распознаваемой частицы в гид-
роплазме по столону всех исследованных колоний D. pumila.
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Таблица 3. Длительность пробега частиц по столону всех исследованных колоний D. pumila совместно, ранжи-
рованная поминутно

Длительность пробега
частицы, мин

Число пробегов с указанной 
длительностью Доля от общего числа, %

<1 136 36.6
1 151 40.6
2 70 18.8
3 11 3
4 1 0.3
5 1 0.3
6 0 0
7 2 0.5

Сумма 372 100

означают их заход в короткий дистальный уча-
сток столона (длиной всего 0.8 мм) с верхушкой
роста.

Значительных различий в протяженности и
продолжительности перемещения частиц к вер-
хушке столона и от нее в сторону материнского
побега не обнаружено (табл. 2, 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

Хотя сами гидроиды не имеют прикладного
значения, они, тем не менее, уже более века ис-
пользуются в качестве натурных моделей для
фундаментальных исследований. Проведенная
регистрация траекторий перемещения частиц в
полости столона уникальна и представляет инте-
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рес для понимания принципов функционирова-
ния распределительной системы гидроидов, как
примера нецентрализованной биологической си-
стемы.

О протяженности гидроплазматических тече-
ний (ГПТ) у колониальных гидроидов обычно
получают представление косвенно несколькими
способами.

Проще всего провести непосредственные на-
блюдения перемещения гидроплазмы под микро-
скопом. По перемещению взвешенных в ней ча-
стиц можно судить о направлении ГПТ, скорости
течений и их постоянстве. Однако таким спосо-
бом нельзя выяснить, как далеко перемещаются
отдельные частицы, которые могут поступать из
разных побегов, создавая впечатление непрерыв-
ного переноса пищи от одного конца колонии к
другому.

На самом деле точные данные, полученные на
основе цейтраферной микровидеосъемки, дают
основание утверждать, что регистрируемые ГПТ
непротяженны (Дементьев, Марфенин, 2018,
2019, 2021), и частицы переносятся не более чем
на расстояние двух–трех модулей столона.

Третий способ связан с использованием изо-
топных меток, когда по меченным изотопами ча-
стицам можно судить о времени смещения место-
положения метки. Этот метод неоднократно при-
меняли при изучении обмена веществ у морских
беспозвоночных (Fretter, 1953) и несколько раз
при изучении транспорта пищи у разных стрека-
ющих. Оказалось, что миграция изотопных меток
может происходить за короткое время (около по-
лучаса) на значительное расстояние – на проти-
воположный конец колонии (Rees et al., 1970).

Как это происходит, оставалось неясно. Учиты-
вая, что частицы в гастроваскулярной полости у
гидроидов с пульсаторно-реверсивной распреде-
лительной системой движутся не поступательно,
а колебательно, трудно было представить меха-
низм быстрого переноса пищи на дальние рассто-
яния, соразмерные с размерами колониального
организма.

Тот же результат можно получить без автора-
диографии – всего лишь наблюдая за положени-
ем в колонии естественно окрашенных частиц
пищи, например, рачка Artemia. Оказалось, что
пища за несколько часов, а может быть и быстрее,
переносится через всю колонию (Dudgeon, Buss,
1996; Dudgeon et al., 1999). Аналогичные результа-
ты были получены при скармливании гидрантам
искусственных флюоресцирующих пищевых ча-
стиц (Buss et al., 2015). Также есть краткое описа-
ние использования программного обеспечения
для определения смещения клеток в полости сто-
лона за единицу времени по материалам видео-
съемки (Harmata et al., 2013).

Наконец, скорость ГПТ теоретически можно
было бы определять лазерной доплеровской ане-
мометрией (Briers, 2007), как и при измерении
кровотока в сосудах, но этот метод до сих пор
слишком громоздкий относительно миниатюр-
ных гидроидов, требовательных к условиям со-
держания. Поэтому в исследованиях распредели-
тельной системы гидроидов он не нашел приме-
нения.

Учитывая изложенные особенности и трудно-
сти изучения протяженности переноса пищи у
колониальных гидроидов, приходится признать,
что до сих пор актуален самый простой метод не-

Таблица 4. Длительность протяженного (три модуля и более) пробега частиц по столону всех исследованных ко-
лоний D. pumila

К верхушке столона, (+)ГПТ От верхушки столона, (–)ГПТ

длительность 
пробега частицы, 

мин

число пробегов
с указанной 

длительностью

доля от общего 
числа, %

длительность 
пробега частицы, 

мин

число пробегов 
с указанной 

длительностью

доля от общего 
числа, %

<1 5 7.7 <1 3 5.4

1 33 50.8 1 28 50

2 23 35.4 2 20 35.7

3 3 4.6 3 5 8.9

4 0 0 4 0 0

5 0 0 5 0 0

6 0 0 6 0 0

7 1 1.5 7 0 0

Сумма 65 100 Сумма 56 100
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Таблица 5. Последовательность смены протяженности траекторий частиц в каждой из исследованных колоний,
представленных совместно

Примечание. Серая заливка – протяженность длинных траекторий (четыре–шесть модулей столона).

№ 
колонии

Номера бланков регистрации

1–4 (2015) 2–8 (2015) 10–8 (2015)

дата 11 июля 
2015 г.

13 июля 
2015 г.

15 июля 
2015 г.

18 июля 
2015 г.

14 июля 
2015 г.

16 июля 
2015 г.

22 июля 
2015 г.

23 июля 
2015 г.

17 июля 
2015 г.

18 июля 
2015 г.

19 июля 
2015 г.

1 1 –4 –1 –6 –3 3 5 –1 –2 2 –1
2 –4 3 2 2 –4 –3 –2 –2 –2 1 –2
3 4 –1 –3 5 1 2 –3 2 1 –1 1
4 –2 0 –2 –2 –2 –1 –2 –2 –1 –3 –1
5 1 –2 –1 –1 2 2 2 3 –4 3 1
6 3 3 1 2 2 3 –3 –2 1 2 3
7 3 2 1 –5 –3 –3 5 1 –1 –2 2
8 –3 –3 5 1 –2 –3 –3 5 1 3 –3
9 2 0 3 –4 –2 –2 –2 –2 1 –3 1

10 5 1 –2 3 –2 1 1 –3 –4 –1 –2
11 –2 –2 0 5 4 1 –1 4 2 2 –3
12 2 2 –2 –4 2 3 1 1 3 –2 2
13 5 2 1 –2 –2 –2 3 –2 3 3 –1
14 –1 –2 –2 2 –2 –2 –2 4 1 3 2
15 –3 3 2 –5 2 –2 2 –2 –1 2 –3
16 –1 2 4 3 –3 1 –2 –2 1 1 2
17 2 0 –4 –2 3 4 –3 4 –3 1 –1
18 3 –3 –2 3 4 –2 2 –2 4 –3 –3
19 –2 0 1 1 –3 –3 1 –2 0 4
20 2 5 1 5 1 –1 –3 –2 2 –2
21 –1 –4 –1 –1 –1 2 –1 2 0 –3
22 –2 –2 –2 4 –2 –1 1 3 –1 2
23 5 0 2 –4 2 4 –2 –4 1 2
24 –2 2 4 –2 –2 –2 4 1 2 –3
25 –1 –1 0 1 3 –1 –3 2 2 3
26 5 4 –4 –1 1 2 –2 2
27 –1 4 –2 3 –4 –2 –1 –1
28 –2 –3 1 4 2 3 –1 –1
29 2 –1 –2 –3 –2 –3 2
30 –3 0 2 –2 –2 –2 –2
31 2 –2 –1 2 0 –2 –2
32 4 0 –2 2 –1 1 –2
33 –4 2 0 –2 –2 1 1
34 –1 –1 1 3 3 –1
35 2 0 –1 –2 –3
36 3 2 –5 –2 –2
37 –1 –3 4 3 1
38 1 –4 –1 –1 1
39 –5 0 2 –2 –1
40 2 2 2 1 1
41 5 2 2
42 4 –1
43 –2 2
44 –1
45 2
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посредственного отслеживания движения кон-
кретных частиц. К сожалению, никто раньше
планомерно не использовал этот метод, ограни-
чиваясь единичными наблюдениями.

Выяснилось, что прослеженные визуально от-
дельные частицы либо их скопления могли пре-
одолевать безостановочно предельно большие
расстояния (с учетом размеров используемых на-
ми колоний). В нашем случае это расстояние по-
крывало пять модулей столона. При средней дли-
не модуля столона D. pumila в 3 мм (Марфенин,
Дементьев, 2017, 2019) это соответствует дистан-
ции в 15 мм. В исследованных нами колониях
расстояния между побегами были больше, и ча-
стицы непрерывно проходили до 23 мм – коло-
ния № 1–4 (2015).

Величина просвета столона составляет в сред-
нем 0.1 мм, т.е. частицы преодолевают расстояние
в 230 раз больше того места, в котором они исход-
но находились. Если сравнить с размерами самих
частиц, то пройденное расстояние в 1–2 тыс. раз
больше, чем они сами.

Установлена продолжительность таких еди-
ничных актов перемещения частиц. В подавляю-
щем большинстве случаев частицы проходят че-
рез весь столон за 1–2 мин, а иногда и менее чем
за минуту. Ранее, путем непосредственного визу-
ального отслеживания перемещения отдельных ча-
стиц по столону, было показано, что средняя ско-
рость ГПТ в столонах D. pumila равна 200 мкм/с, а
максимальная – 800 мкм/с (Карлсен, Марфенин,
1984). При таких скоростях за 1 мин частицы мо-
гут пройти внутри ценосаркальной трубки от 12
до 48 мм. Менее чем за 1 мин фронт ГПТ может
распространиться на расстояние, равное длине,
по меньшей мере, трех модулей, т.е. в среднем на
8–9 мм. В таком случае скорость фронта ГПТ
превышает 150 мкм/с (Марфенин, Дементьев,
2019). Столь высокие скорости позволяют чрез-
вычайно быстро распределять пищу по колони-
альному организму и кажутся удивительными для
прикрепленного малоподвижного гидроида.

Следовательно, транспорт пищевых частиц в
этих колониях максимально эффективен, если
частицы за один акт перемещения в одну сторону
могли быстро проходить расстояние от материн-
ского побега до верхушки роста столона. Полу-
ченный нами результат противоречит достовер-
ным данным о протяженности локальных ГПТ,
полученным нами же ранее методом стационар-
ной цейтраферной микровидеосъемки переме-
щения частиц в выбранном для этого участке це-
носарка (Марфенин, Дементьев, 2017). Согласно
этим данным, протяженность даже мощных ГПТ
не превышает двух модулей столона, т.е. не более
7 мм. Как сочетается одно с другим?

На самом деле загадка была уже давно решена
в виде гипотетической модели “рокировки объе-

мов гидроплазмы” (Марфенин, 1985). Суть модели
в том, что при движении в трубковидной полости
столона столб жидкости (гидроплазмы) частично
заходит в ближайший побег, а частично проходит
дальше. Ближайший побег реагирует сжатием на
расширение своей полости из-за притока гидро-
плазмы (рис. 3). Выходящая из него порция гидро-
плазмы оказывается сзади столба гидроплазмы,
движущегося в столоне. Получается, что голов-
ная порция столба в результате захода в побег и
затем выхода из него оказывается в хвосте того же
столба гидроплазмы, т.е. происходит “рокировка”.
Очередной побег начинает выполнять роль дви-
гателя, выталкивая часть гидроплазмы из себя.
Поочередное участие побегов в продвижении
гидроплазмы в столоне может теоретически обес-
печить транспортировку частиц на неограничен-
ное расстояние.

Однако работа этого механизма не столь упо-
рядочена. Передняя порция столба гидроплазмы
может не зайти в очередной побег, если его це-
носарк сопротивляется расширению, а это про-
исходит в тех случаях, когда ценосарк недавно
сжимался, и требуется некоторое время на его ре-
лаксацию. Возможно, при получении порции
гидроплазмы ценосарк побега не сразу сжимает-
ся, а со значительной задержкой. Или же в мо-
мент прохождения столба жидкости под побегом
этот побег сам начинает выдавливать избыточ-
ную гидроплазму, накопившуюся в нем – напри-
мер, после переваривания пищи.

Все это вносит значительные искажения в тео-
ретически простую и четкую модель транспорти-
ровки пищи по колонии. Получается, что модель
работает плохо, неупорядоченно, хаотично. Об
этом писал Ю.Б. Бурыкин (2010, 2013, 2015). При-
знав “эстафетный” механизм перемещения ча-
стиц от одного побега к следующему, он все же
настаивал на том, что подобная распределитель-
ная система не способна интегрировать колони-
альный организм, т.е. неэффективна. На наш
взгляд, он переоценил неупорядоченность функ-
ционирования нецентрализованного организма
(Марфенин, 2016).

Понять, насколько транспорт пищевых частиц
не случаен и эффективен, помогают проведенные
нами наблюдения. Из обобщенных данных по
всем колониям следует, что подавляющее боль-
шинство траекторий частиц короткие – один–
два модуля столона (табл. 2, рис. 2). Более протя-
женных траекторий от материнского побега к
верхушке столона немного (всего 18%), но они
есть, причем довольно быстрые. Частицы преодо-
левают всю длину столона за 1–2 мин (табл. 4).
Следовательно, отдельные ГПТ, переносящие ча-
стицы, проходят безостановочно расстояние, в
2–3 раза превышающее возможности локального
течения. Этот факт прямо подтверждает гипотезу
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о механизме “рокировки” порций гидроплазмы в
ГПТ. Принципиально важно, что для осуществ-
ления такого транспорта частицам вовсе не обя-
зательно заходить в промежуточные побеги, как
утверждал Ю.Б. Бурыкин (2013).

Опубликованные нами данные (Марфенин,
Дементьев, 2017, 2019) о ежеминутном монито-
ринге направления перемещения гидроплазмы в
колониях D. pumila позволили определить одно-
моментную протяженность ГПТ и обнаружить,
что не только передний конец ГПТ продвигается
вперед, но и задний его конец также смещается.
Это означает, что протяженное ГПТ существует
не только за счет сжатия пульсаторов в породив-
шем его материнском побеге, но и за счет пульса-
ций ценосарка промежуточных побегов. Возмож-
но два объяснения этого процесса:

1) протяженное ГПТ генерируется исключи-
тельно одним побегом, который лишь иногда по-
рождает очень длинное ГПТ, а в большинстве
случаев – короткие;

2) протяженное ГПТ генерируется не одним, а
множеством побегов, пульсации ценосарка кото-
рых в какой-то из циклов способствуют безоста-
новочному прохождению порции гидроплазмы
на значительное расстояние.

Подтверждение получает вторая гипотеза. По-
скольку в распределительной системе колониаль-

ных гидроидов пульсаторы в значительной мере
самостоятельны, их взаимодействие слабо упоря-
дочено. Вся система нецентрализованная – без
главного пульсатора (сердца) и без нервной регу-
ляции. Поэтому часто она работает как будто хао-
тично, но протяженные ГПТ, тем не менее, воз-
никают, причем регулярно и с определенным
ритмом (Марфенин, Дементьев, 2020).

Следовательно, рассмотренная нами распре-
делительная система пульсаторно-реверсивного
типа функционирует достаточно эффективно,
несмотря на отсутствие управляющей инфра-
структуры. Она обеспечивает время от времени
транспортировку частиц в полости колониально-
го гидроида безостановочно от одного конца раз-
ветвленного организма к противоположному.
Так пища из зоны питания с наиболее крупными
побегами и множеством гидрантов поступает
быстро к зоне роста, где гидрантов меньше. Про-
должительность протяженной транспортировки
не превышает двух минут. Для обеспечения зон
роста питательными веществами достаточно не-
регулярной доставки частиц по столону, тем бо-
лее экспресс-доставки, что важно при распреде-
лении пищи по телу разветвленного колониаль-
ного организма, поскольку она усваивается
клетками гастродермы в течение двух–трех часов
(Dudgeon, Buss, 1996; Dudgeon et al., 1999).

Рис. 3. Схема “рокировки объемов гидроплазмы” по ходу продвижения порции частиц (№ 1 – выделено темным) в
столоне колониального гидроида. Обозначения: римскими цифрами – последовательные этапы продвижения порции
частиц; арабскими цифрами – условное обозначение положения порций гидроплазмы. На этапе I все порции гидро-
плазмы в последовательном порядке от 1 до 6. На этапе VIII – в порядке 2–3–4–5–1–6.
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Таким образом, распределительная система
пульсаторно-реверсивного типа способна далеко
и быстро перемещать частицы пищи по столону
колонии D. pumila.

Очевидно, что архитектоника колониального
организма предопределяет возможность и эффек-
тивность дальнего переноса пищи. От размеров
пульсаторов (гидрантов, терминальных участков
побегов и столонов), а также от диаметра трубки
ценосарка и расстояния между побегами зависит
протяженность траектории, которую может пре-
одолеть порция гидроплазмы за один акт сжатия
пульсаторов. Весьма вероятно, что свойственное
многим видам колониальных гидроидов из отря-
да Leptothecata определенное расстояние между
побегами имеет ограничивающее функциональ-
ное значение. Благодаря небольшим дистанциям
между побегами возможен механизм “рокировки”
порций гидроплазмы, за счет которого частицы
пищи могут безостановочно проходить значи-
тельные расстояния от зон потребления пищи к
зонам роста, т.е. экспресс-транспорт.

Механизм нецентрализованного взаимодей-
ствия пульсаторов еще не вполне ясен. Однако
мы уже знаем, что ведущую роль играют пульса-
ции ценосарка ствола побега, а не гидрантов,
что кормление активизирует распределитель-
ную функцию, а протяженный транспорт гидро-
плазмы возможен и при голодании гидроида
(Марфенин, Дементьев, 2017, 2019, 2020).

Исследование колониальных гидроидов поз-
воляет постепенно разбираться в фундаменталь-
ных особенностях функционирования нецентра-
лизованных биологических систем, широко
представленных в природе и до сих пор слабо изу-
ченных.

ВЫВОДЫ
1. Больше всего траекторий длиной один–два

модуля столона как в направлении верхушки сто-
лона, так и в обратном.

2. Протяженные траектории частиц (четыре
модуля столона и более) составляют 18% от обще-
го числа наблюдений к верхушке столона (маги-
стральные течения) и 11% от нее (компенсатор-
ные течения). Протяженные перемещения ча-
стиц происходят с нестрогой периодичностью.

3. Преобладали краткосрочные перемещения
длительностью менее 1 мин (37%), 1 мин (41%) и
2 мин (19%). В совокупности они образуют абсо-
лютное большинство всех наблюдений.

4. Не обнаружено различий в протяженности и
продолжительности перемещения частиц к вер-
хушке столона (магистральные течения) и от нее
(компенсаторные течения).

5. Полученные результаты подтверждают ги-
потезу последовательного участия побегов в пе-

ремещении гидроплазмы, т.е. возможности хотя
бы временного согласования пульсаторов, доста-
точного для обеспечения экспресс-доставки пи-
щи из зон кормления в зоны роста.
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Express transport of particles in stolon of the colonial hydroid
Dynamena pumila (L., 1758)

V. S. Dementyeva and N. N. Marfenina, *
aLomonosov Moscow State University, Biological Faculty, Department of Invertebrates Zoology

Leninskie Gory, 1, Moscow, 119234 Russia
*e-mail: marf47@mail.ru

The study was carried out under the program of studying the mechanisms of self-organization of non-cen-
tralized biological systems. The model object – colonial hydroid Dynamena pumila (L., 1758) – a well-stud-
ied example of modular decentralized organisms. The transport system, which belongs to the pulsator-revers-
ible type, is based on the pulsations of many hydrants and sections of the common body of the colony, called
the cenosarc. Their interaction underlies the formation, from time to time, of extended f lows of liquid (hy-
droplasm) that fills the internal tubular cavity of a colonial organism. The peculiarity of this distribution sys-
tem is that individual pulsations are not enough to move particles over a considerable distance. The interac-
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tion of pulsators is interpreted in the scientific literature in different ways and therefore requires in-depth
study. This is the key point of any concept of self-regulation of a non-centralized system. In colonial hydroids,
the problem is reduced to comparing the movement of particles in a rectilinear stolon by two methods: mac-
ro- and microregistration. During macroregistration, the time of transfer of food particles to the top of the
stolon at the maximum possible distance from the remote shoot with hydrants is determined without taking
into account individual pulsations. During microregistration, pulsations are taken into account using time-
lapse microvideo recording, which registers body compressions and local displacement of hydroplasma. For
the first time, we have established the extent and duration of movement not of the entire f low, but of individ-
ual particles in the stolon cavity of the D. pumila colony. Most of the particles moved at a distance of one or
two stolon modules, i.e. by an average of 6–7 mm, which is not enough for transport through the entire col-
ony. However, 18% of the total number of registered particles traveled non-stop for 1–2 minutes a distance of
23 mm – the distance from the mother shoot, from which the colony grew, to the growing top of the stolon.
This fact confirms the hypothesis of non-centralized coordination, as a result of which the shoots, alternately
taking in a part of the f low and shrinking after that, take part in the unidirectional movement of hydroplasma.
However, the coordination of pulsators is incomplete and inconsistent, which is typical for non-centralized
self-regulation. In total, the trajectories of 372 particles were traced. The established ratio of trajectories by
length allows to determine the measures of efficiency and randomness of the functioning of a non-centralized
distribution system of a pulsator-reversing type.
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В статье рассматривается феномен морфологического разнообразия муравьев из мелового бирман-
ского янтаря. Выдвигается этолого-экологическая гипотеза его возникновения и особенностей
мирмекокомплексов мезозоя и кайнозоя. Представляется, что некоторые морфологические черты
представителей стволовых таксонов позволяют говорить об отсутствии у этих муравьев эффектив-
ной коммуникации и, как следствие, координированных действий и коллективной охоты. Таким
образом, разнообразие примитивных меловых муравьев, как хищников, отражает пищевую специ-
ализацию по типам жертв, при условии семейного образа жизни, что влечет деление экологического
пространства на субниши между видами муравьев. Появление ключевой адаптации – эффективной
коммуникации и коллективной охоты (мобилизации) – у кроновых групп муравьев позволило им
выйти за границы ниш специализированных хищников, поскольку при развитой коммуникации
тип и размер жертвы не строго связан с размерами муравья и его челюстей, а также дало возмож-
ность обслуживать большие по численности семьи. Благодаря этому мирмекокомплексы современ-
ных муравьев устроены не столько по принципу разделения экологических ниш, как мезозойские,
сколько по принципу семейного доминирования.

DOI: 10.31857/S0044459622030058

Бирманский янтарь (бирмит, Kachin amber),
возрастом около 99 млн лет, богат удивительными
по сохранности и таксономическому разнообра-
зию ископаемыми организмами, что дает пред-
ставление не только о таксономическом разнооб-
разии ориктоценоза, но редкую возможность ис-
следовать структуру вымерших биоценозов. На
данный момент описано 651 семейство, 1382 рода,
2038 видов животных, из которых 583 семейства,
1264 рода и 1908 видов членистоногих (Ross,
2021). Муравьи, согласно принятой на данный
момент систематике, представлены в бирмите од-
ним семейством Formicidae, 31 видом трех вымер-
ших подсемейств (Haidomyrmecinae, Zigrasimeci-
inae, Sphecomyrminae) и, судя по некоторым не-
опубликованным данным, не менее чем тремя
кроновыми подсемействами (Ponerinae, Dolicho-
derinae, Formicinae) (хотя данные по кроновым
подсемействам, возможно, справедливы только
для более позднего бирманского янтаря – Tilin
amber, 72 млн лет) (Zhang et al., 2018; Zheng et al.,
2018; Boudinot et al., 2020) (табл. 1). Недавно также

были обнаружены два рода (Camelomecia, Camelo-
sphecia), отнесенные к надсемейству Formicoidea
в качестве сестринской группы к Formicidae, опи-
санные по крылатым половым особям (две самки
и самец трех видов) (Barden, Grimaldi, 2016; Boud-
inot et al., 2020). Вызывает сомнение отнесение
насекомых без метаплевральных желез, как у
Camelomecia и Camelosphecia, к формикоидам, а
также из-за не формикоидного жилкования кры-
льев Camelomecia. Однако решение этих вопросов
выходит за рамки настоящего исследования. Так-
сономическое и морфологическое разнообразие
(в частности, уникальное строение и разнообра-
зие челюстного аппарата) муравьев-формикои-
дов в бирмите на данный момент не имеет удовле-
творительного объяснения, несмотря на то, что
вопросы о том, как и зачем такое морфологиче-
ское разнообразие возникло, ставятся почти в
каждой публикации с описанием новых видов
муравьев из бирманского янтаря, ведь современ-
ные муравьи, несмотря на таксономическое бо-
гатство (почти 14000 рецентных видов, 17 подсе-
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мейств), не имеют аналогов таких челюстей.
Строение мандибул всех современных муравьев
имеет общие черты и, хотя есть специализиро-
ванные формы, модификации мандибул доволь-
но хорошо изучены и выстраиваются в морфоло-
гические ряды с общим корнем (Длусский, Федо-
сеева, 1988). Целью настоящего исследования
явился анализ представителей мирмекофауны
бирманского янтаря, причин специфической

морфологической радиации стволовых таксонов
и их вымирания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе проводится анализ опубликованных
материалов по исследованиям меловых и совре-
менных муравьев. Изображения для прорисовки
взяты с ресурса AntWeb (https://www.antweb.org/)

Таблица 1. Таксономический состав и некоторые морфологические характеристики муравьев бирмита

Примечание. * – отношение длины скапуса к общей длине антенны.

Таксон Антеннальный индекс* (ИК)
Размеры особей

самка/самец/рабочий, мм

Haidomyrmecinae
Aquilomyrmex huangi Perrichot et al., 2020 0.45 9/–/–
Chonidris insolita Perrichot et al., 2020 0.12 10/–/–
Dhagnathos autokrator Perrichot et al., 2020 0.1 14/–/–
Dilobops bidentate Lattke, Melo, 2020 0.12 –/–/4.1
Ceratomyrmex ellenbergeri Perrichot et al., 2016 0.22 –/–/5.5
Ceratomyrmex planus Lattke, Melo, 2020 0.25 –/–/3.5
Linguamyrmex brevicornis Perrichot et al., 2020 0.27 7/–/4
Linguamyrmex rhinocerus Miao, Wang, 2019 0.27 –/–/6.6
Linguamyrmex vladi Barden, Grimaldi, 2017 Неполные антенны –/–/~5.6
Protoceratomyrmex revelatus Perrichot et al., 2020 0.24 –/–/4.3
Haidomyrmex cerberus Dlussky, 1996 0.21 –/–/5
Haidomyrmex davidbowiei Lattke, Melo, 2020 0.25 –/–/4.4
Haidomyrmex scimitarus Barden, Grimaldi, 2012 0.16 8/–/–
Haidomyrmex zigrasi Barden, Grimaldi, 2012 0.21 –/–/3.5

Zigrasimeciinae
Protozigrasimecia chauli Cao et al., 2020 0.13 –/–/11.75
Zigrasimecia ferox Perrichot et al., 2014 0.16, 0.17 2.8/–/2
Zigrasimecia hoelldobleri Cao et al., 2020 0.11, 0.21 –/–/2.6
Zigrasimecia tonsora Barden, Grimaldi, 2013 0.15 2.3/–/–
Zigrasimecia goldingot Zhuang et al., 2021 0.23 2.4/–/–

Sphecomyrminae
Gerontoformica gracilis Barden, Grimaldi, 2014 0.15 –/–/6.6
Gerontoformica orientalis Engel, Grimaldi, 2005 0.1 –/–/~5.2
Gerontoformica robusta Barden, Grimaldi, 2014 0.11 –/–/~5.7
Gerontoformica spiralis Barden, Grimaldi, 2014 0.15 –/–/5
Gerontoformica subcuspis Barden, Grimaldi, 2014 0.19 –/–/5.7
Gerontoformica contega Barden, Grimaldi, 2014 0.1 –/–/5.2
Gerontoformica magna Barden, Grimaldi, 2014 0.11 –/–/8.6
Gerontoformica pilosa Barden, Grimaldi, 2014 0.13 –/–/4.3
Gerontoformica rugosa Barden, Grimaldi, 2014 0.18 –/–/4.97
Gerontoformica tendir Barden, Grimaldi, 2014 ~0.13 –/–/6.93
Myanmyrma gracilis Engel, Grimaldi, 2005 0.09 –/–/9.5
Myanmyrma maraudera Barden, Grimaldi, 2014 0.11 –/–/8.67
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с указанием номеров экземпляров, а также из
собственного архива. Прорисовки и измерения
морфологических структур выполнялись в про-
грамме Inkscape, распространяющейся по сво-
бодной лицензии. Графики построены в про-
грамме Excel2013. Измерения структур и получе-
ние недостающей информации проводились по
опубликованным снимкам, а также взяты из ра-
бот разных авторов по первоначальным описани-
ям соответствующих меловых муравьев (табл. 1).
Для измерения современных муравьев взята вы-
борка, использованная в статье по сравнению
морфопространств стволовых и современных му-
равьев, а также некоторые недостающие измере-
ния меловых муравьев (Barden et al., 2020).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Разнообразие меловых муравьев

Меловой период характеризуется существен-
ными изменениями энтомофауны, связанными
со сменой доминирующих групп растений в фи-
тоценозах, а следом и структуры биоценозов. До-
ля современных семейств в энтомофаунах вырас-
тает с начала мела с половины до трех четвертей,
что говорит о формировании в этот период совре-
менного облика энтомофауны на уровне семейств
(Жерихин, 2003). В меловом периоде наблюдается
рост разнообразия насекомых-филлофагов, пара-
зитоидов и других перепончатокрылых. Потряса-
ющее разнообразие членистоногих среднего мела
демонстрирует бирманский янтарь (Ross, 2021).
Расчеты биоразнообразия членистоногих в бир-
мите на уровне семейств показывают высокие
значения появления новых семейств и “оборота
фауны” (сумма впервые встреченных семейств и
в последний раз отнесенная к общему числу се-
мейств в данном местонахождении) в этом янтаре
(Расницын, 2016). Подобные факты говорят о
разнообразной и богатой ресурсной базе для на-
земных хищных насекомых, существовавшей в
этот период.

На сегодняшний день можно говорить, что ме-
ловые муравьи представлены не только перечис-
ленными выше вымершими подсемействами, но
и несколькими кроновыми подсемействами.
Описаны также экземпляры муравьев вымерших
родов, пока не отнесенных к какому-либо подсе-
мейству, хотя это скорее результат технического
характера – эти представители еще не были изу-
чены авторами последних филогенетических
схем на наличие выделенных ими признаков (эк-
земпляры из Таймырского янтаря, Armaniinae).
Среди кроновых меловых групп уже описаны по
одному виду Dolichoderinae (McKellar et al., 2013),
Formicinae (Grimaldi, Agosti, 2000), Aneuretinae
(Engel, Grimaldi, 2005), Myrmicinae (Dlussky et al.,
2004) и два вида Ponerinae (Dlussky, 1999). В мело-

вой фауне также обнаружены переходные (проме-
жуточные) формы – Armaniinae (в действующей
системе входят в состав Formicidae) и недавно опи-
санные крылатые представители сестринской к
Formicidae клады, включающей два рода Camelo-
mecia и Camelosphecia. Таким образом, мирмеко-
фауна мелового периода уже имела в своем составе
представителей основных кроновых подсемейств,
однако основное таксономическое и морфологиче-
ское разнообразие демонстрировали вымершие
подсемейства, в которых на данный момент опи-
сано чуть более 50 видов. На этом основании
можно ожидать, что меловой период был време-
нем “формикоидизации”, по аналогии с эволю-
ционными феноменами “артроподизацией”,
“орнитизацией” и т.д., т.е. периодом возникнове-
ния отдельных признаков современных муравьев
в необычных сочетаниях в разных филогенетиче-
ских ветвях, весь комплекс которых сложился у
кроновых таксонов муравьев, считающихся мо-
нофилетической группой.

Доля муравьев в ориктоценозах росла на про-
тяжении всего периода существования семейства
с конца нижнего мела до настоящего времени,
однако в мелу составляла, как правило, первые
доли процента и число экземпляров обычно еди-
ницы (LaPolla et al., 2013). По нашим предвари-
тельным подсчетам в бирманском янтаре муравьи
составляют 2.6% видов от всех членистоногих
(Ross, 2021). Согласно исследованиям перепон-
чатокрылых в бирманском янтаре, муравьи со-
ставляют около 9.1% экземпляров от всех пере-
пончатокрылых (Zhang et al., 2018). С точки зре-
ния оценки богатства ресурсной базы биоценоза
важно, что большую или сравнимую долю экзем-
пляров среди перепончатокрылых имеют парази-
тоиды (Scelionidae – 16.1%, Chrysididae – 11.5%,
Bethylidae – 7%). Таким образом, доля муравьев в
таксономическом разнообразии бирмита, как и
количество особей, были довольно заметны на
фоне общего разнообразия членистоногих, хотя и
не сравнимы с современным состоянием этой
группы насекомых (например, доля экземпляров
муравьев в доминиканском янтаре составляет око-
ло 36%, а биомасса муравьев в современном тро-
пическом лесу составляет 15–20% от всех живот-
ных) (Hölldobler, Wilson, 1990; LaPolla et al., 2013).

Явным свидетельством существенной эколо-
гической роли муравьев в палеобиоценозах бир-
мита является находка Aethiocarenus burmanicus Poin-
ar, Brown, 2017, которая демонстрирует мирмеко-
морфию, распространенную среди современных
безобидных членистоногих в целях самозащиты
(случай Бейтсовской мимикрии) (Vršanský et al.,
2018). Из бирманского янтаря Качина пока досто-
верно не описано ни одного представителя кроно-
вых групп муравьев, хотя их обнаружили в более
позднем бирманском янтаре Тилина (Zheng et al.,
2018).
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Гипотезы происхождения современных муравьев
Наиболее известная и широко принятая гипо-

теза условий возникновения современных мура-
вьев была предложена Уилсоном и Холлдоблером
(Wilson, Hölldobler, 2005) и известна под названием
“гипотеза династической преемственности” (Dy-
nastic-Succession Hypothesis). Согласно ей, основ-
ной родоначальной группой современных мура-
вьев являются формы, приспособленные к хищ-
ному образу жизни в подстилке, а именно
понерины1, которые, появившись в середине ме-
ла, в палеогене распространились по миру и дали
начало современным подсемействам, после чего
произошел переход к экологическому доминиро-
ванию муравьев вместе со сменой диеты в связи с
экспансией покрытосеменных в тропических ре-
гионах. Причин такого вывода две: подстилка –
местообитание с очень высокой биомассой, где
можно прокормиться хищникам членистоногих,
каковыми были меловые муравьи и сейчас явля-
ются современные примитивные таксоны (осо-
бенно понероморфы). Вторая причина, назван-
ная авторами “парадоксом понерин”, состоит в
противоречии (как считали авторы) между фак-
том широкого географического распространения
понериновых таксонов при слабой социальной
организации их семей, отличительные особенно-
сти которой – моногинные семьи с низкой чис-
ленностью, отсутствие развитых форм полимор-
физма и полиэтизма, одиночная охота, прими-
тивная коммуникация – сигнал тревоги, а также
практически отсутствует трофаллаксис, мобили-
зация (вербовка) рабочих к источнику пищи и
охрана территории. Таким образом, происхожде-
ние муравьев от приспособленных к охоте в под-
стилке примитивных “понерин” после радиации
этой группы в конце мела и палеоцене могло бы
объяснить широкое географическое распростра-
нение примитивной группы понероморф и удер-
живание позиций в конкуренции с распростра-
няющимися (появившимися?) позже более про-
грессивными мирмицинами, долиходеринами и
формицинами, которые появились благодаря из-
менению диеты, сопутствующему распростране-
нию выделяющих падь насекомых, и не смогли
полностью вытеснить понероморф, хорошо при-
способленных и поделивших экологические ни-
ши в своем местообитании.

С позицией происхождения современных му-
равьев от специализированных хищников под-
стилки был не согласен Г.М. Длусский (Длус-

1 Под понеринами во время написания статьи (2005 г.) при-
нимались все подсемейства понероморфного комплекса,
который впоследствии был признан полифилетическим и
разбит на несколько подсемейств: Amblyoponinae, Ecta-
tomminae, Ponerinae и другие. Тем не менее Уилсон пред-
полагал и учитывал возможную полифилетичность таксо-
на и предлагал важной именно экологическую трактовку
группы, а не таксономическую (кладистическую).

ский, Расницын, 2007). Он указывал на то, что
найденные к тому моменту меловые муравьи –
сфекомирмины – имели габитус наземного хищ-
ника, с успехом фуражирующего на поверхности
подстилки и в древесном ярусе, т.е. не похожи на
обитателей подстилки, и предположил, что со-
временные крупные филогенетические ветви
возникли как жизненные формы, приспособлен-
ные к охоте в разных ярусах биоценоза: в почве
(понероморфы), на поверхности почвы и древес-
ном ярусе (формицины, долиходерины и мирми-
цины), в подстилке (анеуретины) (Длусский, Фе-
досеева, 1988).

Сейчас очевидно, что предположение Уилсона
о более раннем происхождении таксонов понеро-
морф не подтверждается палеонтологией. Ника-
кого преобладания представителей понероморф
среди меловых муравьев также нет, при этом
представители “прогрессивных и более молодых”
(в рамках гипотезы Уилсона и Холлдоблера) под-
семейств есть в меловых ориктоценозах и имеют
хорошо выраженные признаки принадлежности
к кроновым подсемействам – Formicinae, Doli-
choderinae, Myrmicinae, Aneuretinae. Понятно,
что результат отсутствия форм, обитающих в под-
стилке, в палеонтологической летописи вполне
закономерен и не может быть основным аргумен-
том. Однако представляется довольно спорным
утверждение, что приспособления к хищничеству
в подстилке способствовали появлению муравьев
кроновых подсемейств. Как видно по современ-
ным таксонам, морфология муравьев, обитаю-
щих и охотящихся в подстилке, изменяется в сто-
рону уменьшения длины антенн, уменьшения от-
носительного размера глаз, утолщения покровов,
специализации мандибул. Это не похоже на при-
знаки, которые достались всем кроновым груп-
пам муравьев. При этом я не отрицаю связь с под-
стилкой предковых таксонов муравьев, только
обращаю внимание на отсутствие у них морфоло-
гической специализации к жизни в подстилке.
Представляется несколько иная картина, чем та,
что описана в гипотезе династической преем-
ственности. Предки современных кроновых
групп должны были получить морфологические
черты, которые почему-то остались закреплен-
ными у всех (практически без исключений) со-
временных кроновых групп: трехзубые (и более)
мандибулы, коленчатые антенны с длинным ска-
пусом, строение антенны (относительно длин-
ный изогнутый педицель, увеличенные вершин-
ные членики), наличие простых глазков и слож-
ных глаз. У современных муравьев, у которых
один или несколько из этих признаков изменены,
это результат специализации и модификации
(Длусский, Федосеева, 1988). Гипотеза проис-
хождения муравьев должна объяснить их нали-
чие. Представляется, что в подстилке и в прими-
тивных семьях, таких как у некоторых понеро-
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морф, этот комплекс признаков не нужен, а
следовательно, не мог сформироваться.

Морфологические особенности муравьев
и связь с социальностью

Признавая гипотезу преемственности Уилсона и
Холлдоблера рабочей, некоторые авторы пара-
доксальным образом противоречат ей. Так, Буди-
но и Перришо с соавторами, одни из самых про-
фессиональных исследователей меловых форми-
коидов, авторы многих статей с анализом их
экологии и морфологии, принимая гипотезу пре-
емственности, при этом совершенно справедливо
полагают, что муравьи в рамках Formicoidea фор-
мировались как активные наземные хищники
(Boudinot et al., 2020). Поэтому меловые форми-
коиды имеют определенный комплекс морфоло-
гических признаков, в том числе прогнатность
головы (этот признак рассмотрен в работе
Е.Б. Федосеевой (2001)), латеральный поворот
усиков (однако эта модальность наблюдается да-
леко не у всех муравьев бирмита – рис. 1а, г, з),
удлинение коксов передних ног и другие. Авторы
ориентировались на кладистический анализ (т.е.
выделяли синапоморфии для всей группы), видимо,
поэтому не включили морфологические призна-
ки, имеющиеся и у других Aculeata, но также ха-
рактеризующие комплекс признаков быстрых на-
земных хищников, например, крупные сложные
глаза и простые глазки, длинные антенны и ноги.
Действительно, на настоящий момент описан 31
вид муравьев из более древнего бирманского ян-
таря (Качинский янтарь) (табл. 1). В анализ не
включены три вида Camelomecia и Camelosphecia,
из-за отсутствия метаплевральных желез, нефор-
микоидного жилкования крыла у Camelomecia,
из-за отсутствия свидетельств наличия бескры-
лой касты, а следовательно, сомнения в необхо-
димости включать их в Formicoidea.

На данный момент все исследователи мирме-
кофауны бирмита едины в оценке экологической
роли описанных муравьев. Разнообразие разме-
ров муравьев и их челюстей говорят о специали-
зированном хищничестве. Социальность мело-
вых формикоидов дискутируется с момента пер-
вых описаний (Wilson et al., 1967; Длусский, 1983,
1987; Wilson, 1985). Барден и Грималди в своем
исследовании (Barden, Grimaldi, 2016) резюмиро-
вали морфологические доказательства эусоци-
альности меловых формикоидов (наличие по
крайней мере у некоторых из них бескрылой и
крылатой каст, при этом имеются репродуктив-
ные самки со следами отброшенных крыльев), а
также предположили, что косвенным свидетель-
ством семейственности и наличия группового по-
ведения является наличие сининклюзов доволь-
но редких в меловых ориктоценозах муравьев в
одном куске смолы. Упомянутые морфологиче-

ские характеристики без сомнения указывают на
социальность меловых формикоидов, однако
предположение о групповом поведении не пред-
ставляется обоснованным. В статье обсуждаются
четыре куска бирмита: JZC Bu1814 – шесть осо-
бей Gerontoformica spiralis; JZC Bu116 – 11 особей
G. spiralis и один рабочий Haidomyrmex zigrasi; JZC
Bu1645 – 21 экземпляр G. orientalis, G. contegus,
G. robustus; JZC Bu1646 – схватка двух рабочих му-
равьев G. tendir и G. spiralis. Совместное нахожде-
ние нескольких особей редких (по мнению авто-
ров, но в свете представленных выше фактов это не
так) для биоценозов муравьев одного вида, а так-
же схватка двух муравьев трактуется исследовате-
лями как координация действий при добывании пи-
щи и агрессивные взаимодействия между видами,
однако авторы приходят к выводу, что феромон-
ный след, по-видимому, не использовался. Сле-
дует отметить, что авторы считают, что кроновые
группы экологически вытеснили стволовые, но
механизмов вытеснения не описывают, за исклю-
чением замечания, что муравьи со специализиро-
ванными ротовыми аппаратами (Zigrasimecinae,
Haidomyrmecinae), очевидно, зависели от источ-
ников пищи. Отмечу дополнительно некоторые
моменты, которые важны в контексте обсужде-
ния социальности. Первое – это наличие в рас-
сматриваемых небольших кусках янтаря многих
(десятков) других животных, среди них улитка,
таракан, оса (Scolebythidae), жуки, паук, коллем-
болы и другие членистоногие, что делает вторую
версию авторов – скопление на источнике пищи –
наиболее убедительной. При семейном образе
жизни скопление муравьев из близлежащих гнезд
двух–трех видов не представляется астрономиче-
ски невероятным событием даже в отсутствие мо-
билизации. Вторая особенность – нахождение в
одном куске рабочих муравьев разных видов без
признаков агрессии – также подкрепляет эту вер-
сию и исключает агрессивные взаимодействия.
Интересная особенность касается любопытного
образца Bu1814, в котором у всех особей отсут-
ствуют вершины метасом (брюшки пустые), т.е. в
этот кусок смолы, возможно, попали уже трупы
муравьев. В таком случае этот образец больше
всех свидетельствует в пользу социальности, и,
возможно, что это результат ухода за гнездом. По-
видимому, некоторым видам стволовых таксонов
муравьев мог быть свойственен также начальный
этап полиморфизма – размерные различия рабо-
чих особей (Cao et al., 2020a).

Таким образом, наличие эусоциальности ка-
жется полностью доказанным, однако охрана ис-
точника пищи (как и мобилизация к источнику
пищи) не является регулярным атрибутом сосу-
ществования в описываемых муравьиных сооб-
ществах и, по-видимому, ведется на уровне от-
дельных особей. Действительно, сининклюзы де-
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рущихся и сильно пострадавших в схватке двух
муравьев демонстрируют, что схватка длилась до-
вольно продолжительное время, но тем не менее
муравьи остались один на один, в то время как со-
временные муравьи, как правило, имеют подмогу,
что запечатлено и в янтарях эоцена (напр., Rad-
chenko, Perkovsky, 2021).

Имеющиеся данные по современным мура-
вьям позволили выделить несколько морфологи-
ческих признаков и тенденций, характеризующих
кроновые группы муравьев, представляющих
большую часть современных видов и доминирую-
щих во всех биоценозах (Myrmicinae, Dolichoderi-
nae, Formicinae):

Рис. 1. Прорисовки с фотоизображений головы с дорсальной стороны (б–н) и профиль (а) меловых (б–г, з, и) и совре-
менных (д–ж, к–н) муравьев. Отражено строение антенн, мандибул, клипеуса, форма и размеры глаз и глазков (в
скобках указаны номера экземпляров в базе AntWeb): а – Linguamyrmex brevicornis (FANTWEB00035); б – Zigrasimecia
tonsora (ANTWEB1008098); в – Gerontoformica orientalis (JWJ-BU19); г – Dilobops bidentata (FANTWEB00039); д – Cam-
ponotus abrahami (CASENT0910439); е – Azteca adrepens (CASENT0173823); ж – Martialis heureka (CASENT0106181); з –
Ceratomyrmex ellenbergeri (NIGP164022); и – Aquilomyrmex huangi (FANTWEB00024); к – Manica bradleyi
(CASENT0106022); л – Harpegnathos saltator (CASENT0101783); м – Onychomyrmex sp. (CASENT0069959); н – Myrmecia
sp. (CASENT0006136). АЗМ, БЗМ – апикальный и базальный зубец мандибул. Масштабная линейка: 1 мм.
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1. Латеральный поворот антенн и коленчатые
антенны с длинным скапусом (ИК > 3) (синапо-
морфия – имеются у всех кроновых групп мура-
вьев, в то время как у стволовых групп муравьев
строение антенн не единообразно, часто антенны
нитчатые, очень длинные, скапус может быть
очень коротким, ИК от 0.1 до 0.25 (см. табл. 1,
рис. 1)).

2. Строение антенн – относительно длинный
изогнутый педицель и увеличение размеров вер-
шинных члеников жгутика (синапоморфия?)
(см. рис. 1).

3. Мандибулы относительно небольшие, име-
ющие не менее трех зубцов (синапоморфия?) (см.
рис. 1).

4. Уменьшенные размеры сложных глаз, при
этом наличие простых глазков (тенденция) (рис. 2).

5. Трофаллаксис (тенденция в доминирующих
подсемействах).

6. При уходе за расплодом облизывают и пере-
носят личинок и куколок (синапоморфия?).

7. Замена ядовитого жала кислой железой (тен-
денция в доминирующих подсемействах).

Хотя социальность среди муравьев имеет до-
вольно узкий спектр вариаций, в отличие от дру-
гих высших перепончатокрылых, где можно про-
следить все стадии формирования эусоциальности
от одиночной до гигантских по численности се-
мей пчел, все же черты примитивного социально-
го устройства наблюдаются у довольно большого
числа таксонов муравьев. Так, например, число
видов (примитивных) понероморф в лесных эко-
системах составляет 22.2% (хотя число особей
всего 12.4%) (Ward, 2000). Наиболее примитив-
ные муравьи отличаются следующими чертами (у
прогрессивных таксонов модальности этих при-
знаков будут иные): наличие минимум двух каст

самок, причем довольно часто рабочие у таких
видов могут переходить в статус репродуктивных
самок, не строят сложное гнездо, добывают пищу
одиночным хищничеством, отсутствует мобили-
зация, не охраняют территорию кормодобыва-
ния, нет трофаллаксиса, но распознают общий
сигнал тревоги, осуществляют уход за расплодом,
переносят личинок и куколок, контактируют друг
с другом при встрече, осуществляют груминг.
И, как правило, эти виды действительно связаны
с подстилкой, что в совокупности, как кажется,
подтверждает гипотезу преемственности. Однако
все это не объясняет наличия общих морфологи-
ческих черт муравьев и тенденций, перечислен-
ных выше.

Предлагаемая здесь концепция сводится к
идее возникновения кроновых муравьев как
быстрых эффективных наземных бескрылых хищ-
ников с более развитой по отношению к стволо-
вым таксонам социальной коммуникацией.
Г.М. Длусский высказывал предположение, что
коленчатость антенн связана с эусоциальностью
благодаря возможности манипулирования мел-
кими предметами, с чем трудно не согласиться
(Длусский, 1983; Длусский, Федосеева, 1988).
Г.М. Длусским и Е.Б. Федосеевой было показано,
что социальные осы и пчелы, ухаживающие за
расплодом, имеют относительно удлиненный
скапус (ИК ~ 0.3), а позже эти выводы были под-
креплены статистически (Borysenko, 2017). Од-
нако в рамках этой концепции сложно объяс-
нить, почему у муравьев длина скапуса продол-
жила увеличиваться (ИК ≥ 0.3, а у наиболее
продвинутых доминирующих подсемейств For-
micinae, Myrmicinae, Dolichoderinae ИК ≥ 0.4) и
для чего потребовался латеральный поворот ан-
тенн, если пчелы и осы весьма успешно справля-
лись с задачами манипуляции мелкими предме-
тами, а с другой стороны, коленчатые антенны

Рис. 2. Распределение длины глаза относительно размера головы у рецентных и меловых муравьев.
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встречаются и у несоциальных наездников, напри-
мер, Anastatus sp. (Eupelmidae), паразитирующих
на яйцах насекомых. Кроме того, у термитов – эу-
социальных насекомых не перепончатокрылых –
нет тенденции к коленчатости антенн. Поэтому,
видимо, необходимо еще какое-то объяснение
коленчатости и латерального поворота антенн у
кроновых таксонов муравьев. Полагаю, что даль-
нейшее увеличение относительной длины скапу-
са и поворот антенн потребовались для повыше-
ния эффективности ориентирования быстрому
наземному хищнику без крыльев. Возможно, что
одной из причин этого мог стать находящийся в
педицеле Джонстонов орган, являющийся муль-
тисенсорным организатором, частично отобрав-
ший функции ориентирования у зрительного ор-
гана. Джонстонов орган у муравьев осуществляет
функции ветрового компаса, восприятия грави-
тации, шагового интегратора (оценка пройденно-
го расстояния) (Grob et al., 2021). С инженерной
точки зрения анализировать данные с таких ре-
цепторов тем удобнее, чем дальше друг от друга
они находятся. Компромисс между необходимо-
стью разместить анализаторы как можно дальше
друг от друга, но при этом полностью контроли-
ровать пространство непосредственно около ро-
тового отверстия и мандибул привел к: 1) лате-
ральному повороту антенн, 2) удлинению скапуса
и 3) изменению формы педицеля – удлиненный
изогнутый в основании членик позволяет жгути-
ку максимально приблизиться к скапусу и, следо-
вательно, к мандибулам и ротовому отверстию.

Третья особенность антенн муравьев в том, что
вершинные членики жгутика увеличиваются в
относительных размерах, так что вершинный
членик самый большой (толщина, длина), а ино-
гда последние членики жгутика могут формировать
булаву (см. рис. 1). На мой взгляд, это строение объ-
ясняется теми же причинами – повышение эффек-
тивности пространственной ориентации, в дан-
ном случае за счет увеличения роли обонятель-
ных анализаторов с меньшим по отношению к
летающим перепончатокрылым вкладом зрения,
уход за потомством, а в последствии и коммуни-
кация посредством обоняния. Эти два вектора от-
бора (увеличение эффективности ориентирова-
ния и контроль за околоротовым пространством)
приводят к увеличению числа и концентрации
обонятельных рецепторов на вершинных члени-
ках жгутика. Дело в том, что обонятельные рецеп-
торы могут распределяться в жгутике перепонча-
токрылых практически равномерно по всей его
длине (хотя это правило не строгое), однако у му-
равьев они сконцентрированы на вершинном и
предвершинном члениках антенн, особенно явно
эта тенденция выражена у мирмицин, у которых
членики основания жгутика практически лише-

ны обонятельных сенсилл (Hashimoto, 1990; Na-
kanishi, 2009; Euzébio et al., 2013; Trible et al., 2017).
О решающем значении обонятельных рецепторов
в филогенетической ветке муравьев в сравнении с
другими насекомыми, в том числе перепончато-
крылыми, говорят результаты исследований моз-
га и геномов муравьев (Guo, Kim, 2007; Gronen-
berg, 2008; Zhou et al., 2012). Количество генов, от-
ветственных за запаховые рецепторы, у муравьев
в несколько раз больше, иногда на порядок, чем у
других насекомых. Было показано наличие 340–
400 таких генов у исследованных видов муравьев
с разной социальной организацией и из разных
подсемейств (Dolichoderinae: Linepithema humile,
Formicinae: Camponotus floridanus, Ponerinae: Har-
pegnathos saltator, Myrmicinae: Pogonomyrmex barbatus),
при этом у фруктовой мушки Drosophila melano-
gaster таких генов всего 61, у медоносной пчелы
Apis melifera около 170, у осы-паразитоида Nasonia
vitripennis около 300. Также было показано, что ге-
ны запаховых рецепторов – быстро эволюциони-
рующая и изменчивая группа генов у муравьев.
Такие результаты, особенно в сравнении с други-
ми эусоциальными перепончатокрылыми, по
мнению специалистов, указывают на более слож-
ную систему коммуникации у муравьев, основан-
ную именно на химической рецепции. Экспери-
менты по отключению работы генов обонятель-
ных рецепторов подтвердили, что у рабочих
особей без обоняния резко снижена или потеряна
способность ориентироваться по запаху, общаться
с сородичами, следовать феромонному следу,
ухаживать за личинками, хотя они могут самосто-
ятельно питаться (Yan et al., 2017). Поэтому эво-
люция, направленная на оптимизацию органа,
несущего обонятельные рецепторы, не вызывает
вопросов. Интенсификация функций ориента-
ции в пространстве в антеннах муравьев косвен-
но подтверждается и относительной редукцией,
уменьшением размеров оптических анализаторов –
сложных глаз, а также строением мозга современ-
ных муравьев, у которых зоны обработки обоня-
тельных сигналов развиты в большей степени,
чем визуальных (Gronenberg, Hölldobler, 1999;
Gronenberg, 2008). Действительно, летающие
ближайшие родственники муравьев имеют про-
сто огромные глаза, многие муравьи стволовых
таксонов из бирманского янтаря тоже имеют от-
носительно большие глаза в сравнении с совре-
менными муравьями, при этом сохраняют не му-
равьиное строение антенн, а большие выпуклые
смещенные кпереди глаза у современных мура-
вьев связаны с жизненной формой одиночных
хищников (Myrmoteras, Gigantiops, Myrmecia, Har-
pegnathos). Стоит отметить также, что простые
глазки у рабочих особей имеются у некоторых
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представителей Dolichoderinae, Formicinae и прак-
тически отсутствуют у Myrmicinae и Ponerinae, тя-
готеющих к обитанию в подстилке, что говорит о
тенденции к утере простых глаз у специализиро-
ванных обитателей подстилки. В этой связи важно
заметить, что для оставления феромонного следа
муравьи разных филогенетических линий ис-
пользуют совершенно разные органы и вещества:
секрет ядовитой железы, железы Дюфура, секреты
мандибулярных желез, выделения задней кишки,
секрет специальных желез на ногах, железы Па-
вана и др. (Morgan, 2009). Такое разнообразие
свидетельствует о независимом и многократном
появлении поведения “следования” в кроновых
линиях муравьев, в основе которого, согласно вы-
сказываемой здесь гипотезе, лежат механизмы
совершенной ориентации и запаховой диффе-
ренциации. Таким образом, усовершенствование
антенн для целей ориентации послужило толчком
к интенсификации химической коммуникации,
т.е. явилось морфологической преадаптацией для
дальнейшего развития социальности.

Как было показано Г.М. Длусским и Е.Б. Фе-
досеевой (1988) в исследовании кранио-мандибу-
лярных систем (КМС) муравьев, наличие не ме-
нее трех зубцов, треугольная форма мандибул и
хорошо развитые мандибулярные мышцы тоже
относятся к признакам, объединяющим кроно-
вые группы муравьев, и, по-видимому, являются
исходными для современных муравьев модально-
стями верхних челюстей. Авторы полагали, что
трехзубые челюсти более эффективно справля-
лись с функцией удержания добычи, а также с ма-
нипуляцией предметами, что необходимо мура-
вьям, поскольку муравьи, в отличие от других пе-
репончатокрылых, во время ухода за личинками
транспортируют их. Эти аргументы кажутся хоро-
шо обоснованными. В связи с этим я предпола-
гаю, что наличие и морфология базальных зубцов
у муравьев с самыми гигантскими челюстями
(Haidomyrmecinae) свидетельствует, что рабочие
могли переносить ими своих личинок (рис. 1а, 3б,
в). Аналогично современные муравьи с прими-
тивной социальностью Harpegnathos sp. использу-
ют базальный зубец на гигантских удерживающих
челюстях для переноса личинок (рис. 3). При
этом важно, что крылатые репродуктивные самки
меловых формикоидов имеют, по всей видимо-
сти, такие же челюсти (Barden, Grimaldi, 2016)
(т.е. отсутствует полиморфизм рабочей касты),
что говорит о примитивном социальном устрой-
стве. Таким образом, эта функция (перенос рас-
плода) могла возникнуть несколько раньше, чем
эффективная структура, выполняющая ее, что
соответствует представлениям о ходе морфологи-
ческой эволюции.

Дополнительные зубцы на мандибулах появля-
ются в разных линиях перепончатокрылых. Напри-
мер, одиночные пчелы-листорезы Megachile, пче-
лы-каменщицы Chalicodoma (Megachilidae), Vespa,
Vespula (Vespidae) имеют мандибулы с нескольки-
ми небольшими зубцами, что связано, по-види-
мому, со сложным гнездостроительным поведени-
ем, и могут также успешно удерживать и расчленять
жертву. Лептаниллоидные КМС (примитивные
мандибулы с тремя–пятью зубцами) муравьев
выглядят несколько иначе и больше подходят для
удержания жертвы, а не для постройки гнезда, по-
этому вопрос происхождения многозубцовых че-
люстей у предков муравьев требует дополнитель-
ного исследования. Однако, как представляется,
изобретение трехзубых (и более) мандибул с раз-
витой мускулатурой и особенной в сравнении с
другими насекомыми подвижностью челюсти
(Richter et al., 2020) явилось одной из ключевых
адаптаций, позволившей кроновым муравьям за-
нять доминирующие позиции в сообществах.
Г.М. Длусский и Е.Б. Федосеева (1988) показали,
что типы и возможные пути эволюции формы че-
люстей у муравьев могут быть связаны с образом
жизни вида и наличием выраженного полиэтизма
и полиморфизма, при этом механизм работы че-
люстей способен значительно модифицироваться.
Так, виды с примитивным социальным устрой-
ством являются хищниками со специализирован-
ными челюстями (удерживающая КМС, система
капканного типа), а у муравьев-кочевников спе-
циализированные особи – солдаты – имеют глад-
кие мандибулы в виде крюков, в то время как про-
стые рабочие особи имеют лептаниллоидные
мандибулы, и т.д. Именно сочетание новой фор-
мы мандибул и увеличение челюстной мускулату-
ры говорит о лучшем, более эффективном кон-
троле за движениями, что хорошо укладывается в
картину эволюции совершенствования манипу-
ляций на фоне описанных выше перестроек в
анатомии и морфологии антенн (подведение к
мандибулам, концентрация обонятельных рецеп-
торов в вершинных члениках). Муравьи способ-
ны к точным движениям даже очень большими
челюстями-капканами. Так, например, длинные
челюсти Odontomachus sp. совершают одно из са-
мых быстрых движений в мире животных – схло-
пываются, ловя и убивая жертву, однако этими же
челюстями рабочие способны на очень аккурат-
ные манипуляции – бережно переносить, пере-
кладывать яйца и молодых личинок в своем гнезде
(Just, Gronenberg, 1999). Исключительное значе-
ние и выраженный вектор эволюции, направлен-
ный на совершенствование манипуляторных
способностей мандибул у кроновых муравьев,
подтверждают результаты исследований Гронен-
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берга (Gronenberg, 1996; Gronenberg et al., 1997;
Just, Gronenberg, 1999; Paul, Gronenberg, 2002, и др.).
В серии работ им показано, насколько сложно
устроена кранио-мандибулярная мышечная си-
стема муравьев: изменения длины мышц, соотно-
шения разных типов мышечных волокон обу-
славливают модификации мандибул и обеспечи-
вают тонкую настройку функционирования этих
структур. Им же показано, что для усиления кон-
троля за движениями мандибул у муравьев значи-
тельно развит подглоточный нервный узел, в от-
личие от других перепончатокрылых. Поэтому
следует рассматривать строение мандибул (зубча-
тость) и наличие (и развитие) разнообразных
мандибулярных мышц как одно из важных усло-
вий формирования социальности муравьев.
Мышцы меняют форму головы, усиливая работу
челюстей, при этом челюсти могут быть неболь-

шими (рис. 4б, в). Иная картина наблюдается у
стволовых муравьев (рис. 4г, д).

Уникальное разнообразие верхних челюстей
муравьев из бирманского янтаря, как было неод-
нократно показано, выходит за рамки существу-
ющего морфопространства рецентных муравьев и
вызывает интерес не только со стороны морфоло-
гии, но и с точки зрения экологических (этологи-
ческих, биоценотических) предпосылок возник-
новения (Barden, Grimaldi, 2016; Barden et al.,
2020; Cao et al., 2020b; Lattke, Melo, 2020, и др.).
Строение головной капсулы и удивительных за-
гнутых челюстей представителей Haidomyrmeci-
nae говорит об ином, чем у современных мура-
вьев, механизме работы их кранио-мандибуляр-
ной системы (рис. 1а, 3в, 4г, д). Барден с
коллегами на основе внешней морфологии и уни-
кальной находки Ceratomyrmex ellenbergeri с пой-

Рис. 3. Особенности мандибул рецентных и вымерших меловых муравьев: а – использование базальных зубцов для пе-
реноса яиц и личинок муравьями с длинной челюстью Harpegnathos sp.; б – прорисовка челюсти в профиль с характер-
ным расположением базального зубца мелового муравья Haidomyrmex zigrasi; в – голова Ceratomyrmex ellenbergeri
(AntWeb: IGRBU002) с вентрально-латерального ракурса. АЗМ, БЗМ – апикальный и базальный зубец мандибул.
Масштабная линейка: 1 мм.
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манной жертвой, нимфой Caputoraptor elegans,
пришли к заключению, что мандибулы этих пред-
ставителей двигались в вертикальной плоскости
(Barden et al., 2020). Недавно обнаруженный и
еще не описанный Colotrechninae sp., представи-
тель Chalcidoidea, демонстрирует потрясающее
внешнее сходство с меловыми Haidomyrmecinae
структур головы (лобные выросты, наличие удли-
ненных щетинок вблизи выростов), строения
мандибул (удлиненные загнутые вверх) и их вза-
имного расположения (Kamp et al., 2022). Изуче-
ние единственного экземпляра показало наличие
только одного, а именно переднего, мыщелка

мандибул, что позволяет челюстям двигаться в
разных плоскостях – вертикальные движения
(удерживание предметов между головной капсу-
лой и мандибулами), а также горизонтальные
движения (манипуляции между мандибулами).
Все исследованные представители надсемейства
также имеют одномыщелковое сочленение. Авто-
ры исследования связывают такое устройство со-
членения мандибул с эволюционной подвижно-
стью и поразительным видовым разнообразием
группы Chalcidoidea. Строение самих челюстей –
наличие дополнительного зубца у вершины ман-
дибул, развитая жевательная поверхность у ба-

Рис. 4. Соотношения размеров и особенности габитуса рецентных и меловых вымерших муравьев: а – зависимость
между длиной головы и длиной тела у стволовых и рецентных муравьев; б–г – контуры головы с дорсальной стороны
и тела в профиль: б – Atta laevigata (CASENT0922055), в – Anochetus sp. (CASENT0010781), г – Aquilomyrmex huangi
(NIGP171999), д – Ceratomyrmex ellenbergeri (NIGP164022, NIGP164022). БЗМ – базальный зубец мандибул. Масштаб-
ная линейка: 1 мм, кроме б (тело) – 2 мм.
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зальной части мандибул, а также образ жизни
хальцид говорят лишь о поверхностном сходстве
с меловыми Haidomyrmecinae. Однако изучение
биологии этого нового насекомого, характера
движений мандибул в совокупности со сравни-
тельным анализом способов сочленения манди-
бул и работы КМС у вымерших и рецентных му-
равьев сулят прекрасные перспективы для выяс-
нения особенностей биологии Haidomyrmecinae.
Латтке и Мело (Lattke, Melo, 2020) также обрати-
ли внимание на сходство формы головы Haidomyr-
mecinae с некоторыми паразитоидными стебель-
чатобрюхими перепончатокрылыми (Tyrannoscelio,
Stentorceps, Nanocthulhu). Недавно открытые не-
отропические Tyrannoscelio к тому же имеют мощ-
ные, длинные с несколькими зубцами мандибулы,
которые могут двигаться в вертикальной и несколь-
ко наклонной плоскости, как предполагается, с це-
лью раскапывания грунта (Masner et al., 2007).

Приведенные факты существования совре-
менных представителей перепончатокрылых с
модифицированной КМС аналогично (по край-
ней мере, внешне) наблюдаемой у адских мура-
вьев, говорят о возможности подобных перестроек
КМС у разных перепончатокрылых, а следова-
тельно, не являются уникальным явлением для
вымерших групп муравьев. Наиболее вероятно,
что движение челюстей Haidomyrmecinae было не
строго в вертикальной или горизонтальной плос-
костях, а вентрально-латеральное, поскольку
разводить в стороны челюсти необходимо, чтобы
работать базальными зубцами, об этом может
свидетельствовать и расхождение вершин апи-
кальных зубцов у видов с наиболее длинными че-
люстями (см. рис. 3в), т.е. чтобы вершины манди-
бул не мешали друг другу при раскрытии челю-
стей. Причем некоторые особенности челюстей
стволовых таксонов муравьев свидетельствуют в
пользу того, что эти движения характерны не
только для Haidomyrmecinae, но и для представи-
телей Zigrasimeciinae и Sphecomyrminae, по край-
ней мере Gerontoformica. Стоит упомянуть, что
морфологическая общность, которая прослежи-
вается в строении этих стволовых групп муравьев,
делает систему филогенетических отношений,
где все три вымерших подсемейства предполага-
ются монофилетической ветвью, предложенную
в свое время Длусским (Длусский, Федосеева,
1988; Dlussky, 1996) и позже поддержанную в ра-
боте Борисенко (Borysenko, 2017), актуальной.
Предрасположенность к сходному направлению
эволюции КМС у представителей этих стволовых
таксонов заложена, как представляется, несколь-
кими морфологическими особенностями стволо-
вых муравьев, а именно, двузубыми мандибулами
и слабой, несовершенной КМС. Двузубые ман-

дибулы перепончатокрылых фиксируют жертву и
не позволяют ей вертеться вокруг оси в момент
нанесения удара жалом. Этого достаточно для ле-
тающих хищников, даже охотящихся на крупных
жертв – жертва после ужаления неподвижна и во
время транспортировки по воздуху зафиксирова-
на (такое поведение можно наблюдать у Amophila,
например). Но нелетающему социальному хищ-
нику требуется донести до гнезда по субстрату до-
бычу, которую в пути еще могут отобрать конку-
ренты. Решение, которое реализуют сфекомир-
мины и другие стволовые таксоны – это прижать
жертву к головной капсуле (лоб, наличник), в от-
личие от рецентных муравьев, которые зажимают
предметы между мандибулами. Именно по этой
причине у некоторых меловых формикоидов с
увеличением размеров добычи вершинный зубец
удлиняется, лобное пространство увеличивается
и армируется – жертва помещается не между че-
люстями, а между головой и челюстями. Так, ана-
лиз разнообразия ротовых придатков десятка ви-
дов Haidomyrmecinae выявил параллельное и не-
зависимое возникновение загнутых удлиненных
мандибул и клипеальных выростов, “рогов”, у
разных родов в этом подсемействе, а также уста-
новил строгую корреляцию между развитием
мандибул и размером клипеуса, которая отсут-
ствует у современных муравьев (Barden et al.,
2020). Вершинный зубец мандибул увеличивается,
а базальный остается ближе к основанию манди-
бул и ротовому отверстию. В некоторых случаях
базальный зубец претерпевает некоторые моди-
фикации. Очевидно, что базальный зубец ис-
пользовался для более точных манипуляций –
возможно, манипуляции с расплодом, разделки
добычи в гнезде или при уходе за гнездом (см.
рис. 1а, 3б, в, 4д). Таким образом, большие челю-
сти нужны в большей степени не как орудия
убийства, а в качестве средства зафиксировать
жертву для удара жалом и затем донести добычу
до гнезда. Современные муравьи имеют мощные
челюсти и мощную мускулатуру, отражающуюся
на размере и форме головной капсулы (рис. 4б, в),
второе преимущество современных муравьев –
это коллективная охота, когда и защиту добычи, и
ее транспортировку могут осуществлять очень
маленькие особи с небольшими челюстями вне
зависимости от размера добычи (рис. 5). Челюсти
адских муравьев, несмотря на длину, как правило,
не выглядят мощными, а форма головной капсу-
лы не отражает увеличение объема мускулатуры
(как у современных муравьев, в отличие от голов-
ных выростов – рогов – размер головной капсулы
остается относительно маленьким (рис. 4). Хруп-
кость челюстей адских муравьев также отметили
Латтке и Мело (Lattke, Melo, 2020), в отличие от
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толстых жестких мандибул Tyrannoscelio. Предла-
гаемая здесь концепция челюстей предполагает,
что зазубренный край, щетинки и волоски на го-
ловных выростах требуются для фиксации жерт-
вы и ее контроля. При этом щетинки и зубцы
имеются и у длиннорогих и длинночелюстных
хайдомирмециин (Ceratomyrmex), и у представи-
телей сфекомирмин среднего размера с неболь-
шими мандибулами (Gerontoformica), и у самых
мелких с крохотными мандибулами представите-
лей стволовых групп (Zigrasimecia) (рис. 1б, г).
В отличие от стволовых муравьев, у которых че-
люсть остается двузубой и увеличение размеров
челюсти происходит за счет удлинения только
вершинного зубца, челюсти современных мура-
вьев увеличиваются по всей длине и зубцы рас-
пределены также по всей длине, за счет чего ста-
новятся более мощными (рис. 1а, ж, м, н, 3в, 4д).

Исходя из приведенных аргументов, я предпо-
лагаю не идеальной версию челюстей-капканов,
высказанную еще при описании первого предста-
вителя Haidomyrmecinae (H. cerberus) (Dlussky,
1996), поскольку для их реализации нужны мощ-

ные мускулы, тем более если предполагается
пронзание жертвы. Гипотеза питания гемолимфой
(Barden et al., 2017) видится малообоснованной.
Во-первых, чтобы питаться гемолимфой не нуж-
ны длинные и тем более загнутые челюсти (см.
рис. 1а, 3б), достаточно проколоть или прокусить
жертву острым коротким “инструментом” (а со-
временные муравьи в этих целях прекрасно ис-
пользуют мандибулы любой формы (Mystrium ca-
millae, Adetomyrma venatrix, Amblyopone silvestrii и др.),
во-вторых, довольно сложно представить про-
цесс снятия жертвы с этих “сабель” и их последу-
ющую чистку, и третий аргумент – питание жид-
кой пищей предполагает ее передачу другим чле-
нам семьи, что с такими челюстями довольно
сложно, а в представленной здесь концепции не
могло быть характерно для примитивных в соци-
альном отношении стволовых таксонов муравьев.
Также стоит учитывать, что питание жидкой пи-
щей предполагает перенос ее значительных коли-
честв в брюшке, которое должно быть растягива-
ющимся, поэтому было бы интересно оценить эту
характеристику у инклюзов. Более правдоподоб-

Рис. 5. Коллективная транспортировка мелкими рецентными муравьями крупной добычи включает несколько этапов:
обнаружение добычи (жертвы), мобилизация муравьев из гнезда к добыче (убийство жертвы), охрана добычи, непо-
средственно совместная транспортировка и разделка добычи.
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но, на мой взгляд, использование относительно
коротких и прочных мандибул для фиксации и
умерщвления жертвы (в том числе и ее прокалы-
вание), а также разделка и питание добычи напо-
добие современных представителей Myrmoteras,
например (многократное прокалывание и по-
требление измельченной субстанции) (Moffett,
1986). Питание жидкой пищей в виде экссудатов
растений и пади, по-видимому, также могло быть
распространено среди стволовых таксонов в каче-
стве дополнительной подкормки, как это делают
некоторые понероморфы, не использующие ораль-
ный трофаллаксис, но питающиеся “для себя в пути”
или использующие (слабоэффективную) технику
переноса жидкости между мандибулами (Paul,
Roces, 2003).

В этом же ключе можно рассматривать и стро-
ение уникального околоротового вооружения зи-
гразимециин: щетинки, хитиновые щеточки не
являются свидетельством уникального способа
охоты (или жертв) этих муравьев, а только способ
удержать мягкие тела мелких беспозвоночных,
которые, по-видимому, могли составлять диету
мельчайших муравьев, длина тела которых около
2 мм, а также других мягких беспозвоночных в
случае более крупных видов муравьев. Авторы
описания Zigrasimecia hoelldobleri и Protozigrasime-
cia chauli также считают мелких беспозвоночных
наиболее вероятной их добычей (Cao et al.,
2020b). Наличие жала и мощный рельеф головной
капсулы у такого мелкого насекомого скорее сви-
детельствует в пользу хищничества, чем питания
жидкой пищей, как предполагают некоторые ав-
торы. В случае зигразимециин очень удачно сопо-
ставление механизма работы мандибул и клипе-
уса с работой верхних и нижних челюстей рыб, по-
скольку плоские мандибулы с разных сторон тела
по форме края комплементарны и способны
плотно прилегать друг к другу, образуя единую
плоскость.

Кроновые таксоны пошли по другому пути –
манипуляции предметами только между манди-
булами, не привлекая головную капсулу, и доби-
лись успеха, варьируя размеры, форму, число зуб-
цов мандибул, с одной стороны, и объем и группы
мышц кранио-мандибулярной системы, с другой.

Появление у некоторых кроновых групп кис-
лой железы с возможностью распыления кислоты
Уилсон и Холлдоблер также связывали со сменой
диеты (типов жертв?), но связь между диетой
(сменой типа жертв) и этой способностью не
охарактеризована (Wilson, Hölldobler, 2005).
Представляется, что умение распылять кислоту
может быть востребовано только при скоорди-
нированных коллективных действиях, одиноч-
ному охотнику эффективнее иметь жало. Хотя

замечательная работа Смита (Smith, 2019) проде-
монстрировала преимущества кислотной атаки
Formica archboldi против жертвы – мощного и
сильного одиночного охотника Odontomachus
brunneus с челюстями-капканами, все же атака
кислотой является хорошей оборонительной
стратегией для защиты пищевых ресурсов и гнез-
да у высокосоциальных муравьев: и как ядовитый
агент, и как сигнал тревоги (Яковлев, 2010). Воз-
можно, что появление кислой железы и способ-
ности распылять секрет связано с социальностью
в большей степени, чем с диетой. Об этом говорит
тот факт, что не только подсемейства долиходе-
рины и формицины обладают такой способно-
стью, но именно высокосоциальные представи-
тели Myrmicinae, такие как Crematogaster, также
приобрели ее.

Ориктоценоз бирманского янтаря как модель 
процесса зарождения современных 

мирмекокомплексов. Принцип Гибсона. Этолого-
экологическая гипотеза возникновения кроновых 

групп муравьев и их эволюционного успеха

Несомненно, что биоразнообразие палеобио-
ценозов бирмита очень велико. Можно говорить,
что современные биоценозы этой территории
прямые “потомки” меловых. Тем не менее таксо-
номический состав муравьев из бирмита и в сход-
ных современных экосистемах этого региона на
уровне подсемейств и родовом уровне разный.
Каковы причины изменения таксономического
состава? Смена флоры голосеменных несомнен-
но важный фактор, но сам по себе он не объясня-
ет кардинальной смены стволовых таксонов на
кроновые – как циклы оледенения и термальные
оптимумы (а с ними и изменение флористическо-
го состава биоценозов) в кайнозое приводили
лишь к смене преобладающих групп, но не к из-
менению морфологической “конструкции” For-
micidae. Для объяснения высказываемой здесь
гипотезы, я прибегла к введению “принципа Гиб-
сона”, как краткой формулировки известной в мор-
фологической эволюции, эволюции биоценозов,
эволюции социальности (Treanore et al., 2021) (а
скорее всего, и общей черте эволюции на всех ее
уровнях организации: молекулярная эволюция,
эволюция онтогенеза, макроэволюция) тенден-
ции формирования чего-то нового не “сразу” и не
“постепенно”, а мозаично, в ходе перебора комби-
наций элементарных единиц “конструкции”. В эво-
люционной истории биоты хорошо известны
примеры параллельной морфологической эволю-
ции в разных (сестринских) филогенетических
ветвях: например, признаков, характерных для
птиц – “орнитизация”, млекопитающих –
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“маммализация”, артропод – “артроподиза-
ция”. Эффект влияния определенных условий
биотических связей и общей генетической (он-
тогенетической) среды у филогенетически (а
следовательно, конструктивно) близких организ-
мов приводит к возникновению сходной направ-
ленности эволюции. В свою очередь, новые при-
способления изменяют биотические взаимодей-
ствия, т.е. саму среду, в которой протекает
эволюция, делая ее более приемлемой для таксо-
нов, аккумулирующих весь комплекс адаптаций.
Известное высказывание американо-канадского
писателя-фантаста Уильяма Гибсона: “Будущее
уже наступило. Просто оно еще неравномерно рас-
пределено”, как нельзя лучше характеризует эти
эволюционные феномены. Согласно принципу
Гибсона, предлагаю гипотезу зарождения и фор-
мирования современной биоценотической роли
муравьев в условиях пищевой (экологической)
специализации стволовых таксонов муравьев и
возникновения комплекса ключевых адаптаций
кроновых таксонов муравьев на примере палео-
ценозов Мьянмы. Будучи активной, разнообраз-
ной группой, стволовые таксоны муравьев “со-
здали” адаптивное пространство, поделенное
внутри себя на экологические субниши, не пус-
кая других активных членистоногих хищников.
Можно предположить в соответствии с принци-
пом Гибсона, что стволовые таксоны муравьев на
протяжении мела демонстрировали процесс
“формикоидизации”: различные характеристики
морфологической конструкции и социального
устройства в разных сочетаниях. Однако ком-
плекс ключевых адаптаций – возможность кол-
лективного поведения, эффективной коммуни-
кации, координации действий на уровне семьи,
строение кранио-мандибулярной системы и ан-
тенн – в результате взаимосвязанных морфологи-
ческих изменений и поведенческих паттернов в
полной мере проявился именно у кроновых групп
муравьев, что дало возможность последним стать
генералистами, но при этом и более эффектив-
ными хищниками, чем муравьи стволовых таксо-
нов. Все это дало конкурентные преимущества
над муравьями-специалистами стволовых групп.
Действительно, пищевая специализация у совре-
менных муравьев есть: а) у некоторых таксонов с
примитивным социальным устройством, с не-
большими семьями (где часто сохраняются тен-
денции к увеличению относительного размера
челюстей, часто те самые обитатели подстилки и
верхних слоев почвы – мирмицины, понерины);
б) в специфических условиях среды с резким
ограничением ярусности и ресурсов, например,
пустыни (дифференциация по абсолютным раз-
мерам рабочих особей между видами); в) сформи-

ровавшаяся гораздо позже в тропических лесах с
преобладанием мортмассы, а именно, у специа-
листов-грибоводов. Доминирующие же в совре-
менных экосистемах таксоны муравьев представ-
ляют собой виды с большими семьями (развитой
социальной организацией, системой коммуника-
ции, охраняемой территорией) с широким пище-
вым спектром, который включает содержание
выделяющих падь насекомых (развитые формы
трофаллаксиса) и коллективное не специализи-
рованное по жертве хищничество. Скорее всего,
ни один из перечисленных пунктов не могут себе
позволить муравьи с примитивной социальной
организацией. Габитус эффективного наземного
быстрого нелетающего хищника-герпетобионта
(дендробионта) и социальное устройство способ-
ствовали автокаталитическому процессу совер-
шенствования новой жизненной формы. В этот
момент, видимо, происходит радиация кроновых
таксонов по Г.М. Длусскому, т.е. приспособление
новой формы к разным ярусам с вытеснением
стволовых таксонов. Несмотря на специализа-
цию, муравьи стволовых таксонов не могут удер-
жать позиций, поскольку, как было показано, со-
вершенные социальные навыки способствуют
более эффективному удержанию пищевых ресур-
сов (т.е. их монополизации) как в сообществе со-
временных муравьев, так и в целом у перепонча-
токрылых (Путятина, 2011; Захаров, 2015; I’Anson
Price et al., 2021). Так, например, “на способность
семьи питаться c крупного источника пищи вли-
яют: эффективность поиска пищи; эффектив-
ность мобилизации; количество особей, мобили-
зуемых на пищу, и агрессивность вида в борьбе за
кормушку” (Путятина, 2011), а эти характеристики,
в свою очередь, отражают уровень социальных
(коммуникативных) внутрисемейных навыков,
но не размеры челюстей. Таким образом, понеро-
морфы не были оттеснены с главных позиций,
как предполагает гипотеза преемственности, а
всегда занимали то же место (там, где возникли),
что и сейчас, где ресурсная база позволяет суще-
ствовать небольшим семьям социальных хищни-
ков (иногда специализированным) с одиночным
типом фуражировки с небольшой долей углево-
дов в диете – геобионты, стратобионты и герпето-
бионты в богатом (лесном) биоценозе теплого
климата.

Исходя из высказанных логических предпосы-
лок и морфологического анализа, этолого-эколо-
гическая гипотеза заключается в следующем.
Представители стволовых таксонов муравьев об-
ладали менее совершенной коммуникативной
способностью, менее эффективной КМС и зри-
тельной пространственной ориентацией в боль-
шей степени, чем обонятельной, что блокировало
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развитие социальности, основанной на запахо-
вых стимулах (развитие коммуникативных навы-
ков, увеличение размера семьи, полиэтизм и по-
лиморфизм). По причине более слабой коммуни-
кативной организации их экологическая роль
хищников среди насекомых (членистоногих) в
условиях обилия и разнообразия ресурсов приво-
дит к адаптивной радиации путем пищевой спе-
циализации, что является обычной тенденцией в
эволюции среди насекомых (в том числе у оди-
ночных перпончатокрылых), и, в частности, у со-
временных муравьев с примитивной социальной
организацией. Пищевая специализация в свою
очередь на фоне бегающей, а не летающей, жиз-
ненной формы со слабо развитой коммуникатив-
ной способностью и специфической двузубой
кранио-мандибулярной системой, отсутствием
развитого кастового устройства семьи обуславли-
вает адаптивную морфологическую эволюцию
видов: разнообразие и относительные размеры
челюстей, размеры особей. Комплекс ключевых
адаптаций кроновых групп – возможность слож-
ной коммуникации и координации действий,
морфологические особенности кранио-мандибу-
лярной системы и антенн – возникает с усилением
роли обонятельных анализаторов на основе бега-
ющего, хорошо ориентирующегося в трехмерном
пространстве социального насекомого-герпето-
бионта и приводит ее обладателей к созданию эф-
фективных неспециализированных хищников,
получивших возможность контролировать ре-
сурсную базу и, благодаря трофаллаксису, исполь-
зовать и перераспределять в семье новый ресурс –
богатую углеводами жидкую пищу (падь Hemip-
tera, нектар). В созданном стволовыми таксонами
муравьев адаптивном пространстве поделенные
специалистами по размерам и типам жертв эко-
логические ниши по-новому “форматируются”
представителями кроновых групп – возникает
система соподчинения, понимаемая у современ-
ных муравьев под доминированием (виды-доми-
нанты, субдоминанты, инфлюенты), где тип и
размеры добычи на видовом уровне определяют-
ся не размером челюстей, а численностью семьи
(Kaczmarek, 1953; Резникова, 1980; Захаров, 1991,
1994, 2015). Однако благодаря совершенной КМС
и полиэтизму (полиморфизму) в условиях эффек-
тивного распределения пищи и разделения функ-
ций внутри семьи челюсти муравьев могут быть
модифицированы под конкретные задачи даже
внутри семьи (семейный полиморфизм: рабочие
и солдаты).

Таким образом, представляется, что смена
мирмекофауны стволовых таксонов на современ-
ную происходила не вследствие смены диеты (из-
за последствий замещения голосеменных покры-

тосеменными растениями), как предполагается в
“гипотезе династической преемственности”, а по
причине формирования новой прогрессивной
группы муравьев. Изменение диеты (в частности,
использование жидкой пищи), в свою очередь,
было следствием морфологической и этологиче-
ской эволюции кроновых таксонов. Поскольку,
согласно принципу Гибсона, среда была “подго-
товлена” мозаичным распределением признаков
и характеристик среди специализированных
стволовых таксонов муравьев к появлению ком-
плекса признаков, реализованного у кроновых
муравьев, менее совершенные в этом простран-
стве стволовые таксоны не смогли выдержать
конкуренции.
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Cretaceous Burmese amber ants: Morphological features and community structure
K. S. Perfilieva*
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We consider the phenomenon of morphological diversity of ants from the Cretaceous Burmese amber
(Kachin). We propose an ethologic-ecological hypothesis that explains the features of the morphological di-
versity and of the ant communities of the Mesozoic and Cenozoic. It seems that some morphological features
of stem formicoids allow assuming the absence of effective communication and, as a result, coordinated be-
haviour and collective hunting. Thus, the diversity of Cretaceous stem ants as predators represents food spe-
cialization by types of prey. Specialization in prey types leads to the division of the environment space into
ecological niches between ant species. The crown groups of ants have evolved a crucial adaptation – effective
communication and collective hunting (mobilization). This adaptation allowed them to move beyond the
niches of specialized predators and serve of large colonies, since with developed communication the type and
size of the prey are not strictly limited to the size of the ant and its jaws. Due to this, the structure of modern
ant communities are formed more under the principle of hierarchy of colonies dominance (myrmecocom-
plex) than due to the division of ecological niches according to the type and size of prey, as in primitive Me-
sozoic ants.
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Мухи-кровососки живут среди шерсти и перьев своих хозяев. Одним из элементов лапок кровосо-
сок являются пульвиллы, покрытые рядами щетинковидных образований, оканчивающихся двуло-
пастными крючками. Крючки способствуют механическому прикреплению особи. Исследование
особенностей прикрепления крючков к пуховым частям пера птиц-хозяев показало отсутствие яв-
ной видоспецифичности. Крючки могут прикрепляться своей наружной и внутренней поверхно-
стью. В зависимости от формы и расположения крючков более универсальные (морфотип пульвилл 1)
могут прикрепляться как к опахальцам лучей, так и к базальным клеткам лучей пуховых бородок, а
более специализированные крючки (морфотипы пульвилл 3, 4) – только к опахальцам лучей. Опа-
хальца лучей – более предпочтительная структура для прикрепления крючков, чем базальные клет-
ки. Результаты исследования вносят вклад в изучение общих закономерностей механизма прикреп-
ления и морфологических структур, ответственных за этот процесс, сходный как у беспозвоночных,
так и некоторых позвоночных организмов.

DOI: 10.31857/S0044459622030083

Представители сем. Hippoboscidae Samouelle, 1819
являются высокоспециализированными облигат-
ными кровососущими эктопаразитами млекопи-
тающих и птиц, распространенными повсемест-
но (Досжанов, 1980) и представляющими особый
интерес как переносчики многих опасных забо-
леваний (Bequaert, 1954; Досжанов, 1980; Забашта
и др., 2017) как у млекопитающих (Ganez et al.,
2002; Farajollahi et al., 2005; Забашта и др., 2017),
так и у птиц (Хаметова и др., 2018).

Мухи-кровососки живут среди шерсти и пе-
рьев своих хозяев, поэтому в ходе эволюции у них
сформировался механизм надежного прикрепле-
ния к подобным покровам, включающий в том
числе морфологические структуры на лапках: ко-
готки, пульвиллы и эмподий (Досжанов, 1980;
Andreani et al., 2020). Такая сложная система поз-
воляет мухе спокойно перемещаться не только в
покровах хозяина, но и по другим субстратам (Pe-
tersen et al., 2018).

Коготки считаются основным элементом при-
крепительного аппарата кровососок (Petersen
et al., 2018). Другим важным компонентом меха-
низма прикрепления к покровам являются пуль-
виллы, мягкие подушечкообразные структуры

(Досжанов, 1980; Andreani et al., 2020). Они по-
крыты рядами щетинковидных образований,
оканчивающихся двулопастными крючками (Pe-
tersen et al., 2018). На основе морфологии крюч-
ков было выделено четыре морфотипа пульвилл
(Яцук и др., 2022).

Настоящая работа посвящена исследованию
специфичности прикрепления крючков пуль-
вилл разных морфотипов к пуховым частям пера
птиц-хозяев.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Исследование проведено на самцах шести ви-

дов мух-кровососок: Crataerina hirundinis L., 1758
(2 особи, 9 лапок), Icosta ardeae Macquart, 1835
(1 особь, 6 лапок), Hippobosca equina L., 1758 (3 особи,
12 лапок), Ornithoica turdi Latreille, 1812 (4 особи,
9 лапок), Ornithomya avicularia L., 1758 (5 особей,
15 лапок) и Pseudolinhia canariensis Macquart, 1840
(4 особи, 15 лапок). Идентификация видов прове-
дена по определительному ключу Т.Н. Досжанова
(2003). Выбор видов для анализа определен на ос-
нове широты выбора птиц-хозяев мухами-крово-
сосками. Согласно работам Т.Н. Досжанова (2003),
А.В. Матюхина и С.И. Гашкова (2020), для узко-
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специализированного вида C. hirundinis основ-
ным хозяином являются ласточки, для I. ardeae –
цаплиевые, для P. canariensis – голубеобразные,
Or. avicularia предпочитает крупных птиц из раз-
ных отрядов. H. equina и O. turdi имеют очень ши-
рокий круг хозяев, причем для H. equina характер-
но обитание на млекопитающих, хотя этот же вид
был отмечен на разнообразных видах птиц.

Термины, обозначающие части пера, взяты из
работ О.Ф. Черновой с соавт. (2006), О.Л. Силае-
вой с соавт. (2012, 2018): бородки первого порядка,
снабженные бородками второго порядка (луча-
ми), состоящими из базальных клеток и опахаль-
цев лучей (рис. 1а).

Для эксперимента были взяты опахальца тре-
тьих-четвертых бородок первого порядка, по-
кровных перьев семи видов птиц: домашней ку-
рицы (Gallus gallus L., 1758), малой выпи (Ixobry-
chus minutus L., 1766), серой неясыти (Strix aluco L.,
1758), сизого голубя (Columba livia Gmelin, 1789),
черного стрижа (Apus apus L., 1758), черного кор-
шуна (Milvus migrans Boddaert, 1783), ласточки бе-
реговушки (Riparia riparia L., 1758).

Данная часть пера была выбрана, исходя из
предположения, что основную часть времени
своего пребывания на хозяине мухи-кровососки
проводят в пуховом слое, как наиболее близком к
коже птиц.

Отчлененные лапки мух и бородки первого по-
рядка отмывали и обезжиривали с помощью де-
тергента Твин 80 (Polysorbate 80).

На лапках мух щетинковидные образования с
двулопастными крючками ориентированы по-
разному в зависимости от их местоположения на
пульвилле (Petersen et al., 2018), и нельзя точно
определить наилучшее положение опахальца для
прикрепления мухи. В эксперименте лапка мухи
удерживалась пинцетом в горизонтальном поло-
жении пульвиллами вверх. Другим пинцетом за
базальный конец удерживалось опахальце бород-
ки первого порядка, которым проводили вдоль

горизонтальной поверхности пульвилл в обоих
направлениях под разными углами.

Эксперимент проводили в спирте, чтобы ис-
ключить влияние статического электричества и
проверить надежность механического способа
присоединения крючков пульвилл к частям пе-
рьев. Для каждого исследованного варианта пары
муха–перо эксперимент повторялся три раза.

H. equina, Or. avicularia и P. canariensis, различа-
ющиеся морфологией крючков пульвилл и уров-
нем специализации при выборе хозяев, были вы-
браны в качестве модельных видов. Они были соот-
несены с четырьмя–пятью видами неспецифичных
хозяев. Для проверки гипотезы зависимости
уровня специфичности прикрепления крючков
от морфотипа пульвилл в эксперимент были до-
бавлены виды C. hirundinis, I. ardeae и O. turdi.
C. hirundinis и O. turdi были соотнесены с тремя
видами птиц, а вид I. ardeae из-за небольшого ко-
личества материала – только со своим специфич-
ным и выбранным модельным неспецифичным
хозяином (табл. 1). Критерием выбора пары му-
ха–перо в случае специфичного хозяина служили
предпочтения паразита к определенному таксо-
ну, а в случае неспецифичного хозяина – на-
сколько вид-хозяин систематически далек от
предпочитаемого паразитом хозяина.

В результате работы было получено 66 фото-
графий. Снимки были сделаны с использованием
оборудования ЦКП “Инструментальные методы
в экологии” при ИПЭЭ РАН: установки S150A
Sputter Coater (Edwards, UK) с напылением золота
в ручном режиме и электронного микроскопа
TESCAN MIRA 3 LMH (TESCAN, Czech Repub-
lic), оснащенного системой энергодисперсион-
ного анализа AZtecOne X-act (Oxford Instruments,
UK) и катодом Шоттки.

РЕЗУЛЬТАТЫ

По примеру работы Петерсена и соавт. (Peter-
sen et al., 2018), на щетинковидном образовании

Таблица 1. Места обнаружений крючков пульвилл на пуховых бородках

Примечание. * – по: Яцук и др., 2022. Обозначения: Бк – базальные клетки лучей, Ол – опахальца лучей, 0 – крючки не при-
креплялись к перу, “–” – пара не участвовала в эксперименте.

Вид мухи (морфотип 
пульвилл*)

Виды птиц-хозяев

домашняя 
курица

малая
выпь

серая
неясыть

сизый
голубь

черный
коршун

черный
стриж

ласточка 
береговушка

Crataerina hirundinis (1) Бк, Ол Бк, Ол – – – – Бк, Ол
Icosta ardeae (1) Бк, Ол Бк, Ол – – – – –
Ornithoica turdi (1) Бк, Ол – – – Бк, Ол – Бк, Ол
Ornithomya avicularia (1) Бк Бк, Ол Ол Бк Бк, Ол Ол –
Pseudolinhia canariensis (3) 0 Ол Ол Ол 0 – –
Hippobosca equina (4) Ол Ол Ол Ол – – –
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Рис. 1. Фотографии крючков пульвилл на пуховых частях перьев. 
а – части пера птицы на примере черного коршуна. Б – базальная клетка луча, Л – луч, О – опахальце луча, С – стер-
жень. Масштаб: 200 мкм. б – крючок с пульвилл Ornithomya avicularia, прикрепившийся к базальной клетке луча пухо-
вой бородки черного коршуна. Масштаб: 1 мкм. в – прикрепление крючков пульвилл Or. avicularia обеими сторонами
к опахальцам лучей пуховой бородки черного стрижа. Масштаб: 10 мкм. г – прикрепление крючков пульвилл
Pseudolinhia canariensis к опахальцу луча пуховой бородки серой неясыти. Масштаб: 5 мкм. д – прикрепление крючков
пульвилл Hippobosca equina к опахальцу луча пуховой бородки серой неясыти. Масштаб: 2 мкм. е – щетинковидные об-
разования на пульвилле H. equina, оставшиеся без крючков. Масштаб: 5 мкм.

а б

в г

д е

С

Б Л

О
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мы выделяем крючок как самостоятельную
структуру для уточнения места обламывания. В
результате проведенного эксперимента было по-
казано, что крючки прикрепляются к базальным
клеткам и опахальцам лучей пуховых бородок
первого порядка (рис. 1б, в). Они могут прикреп-
ляться как своей внутренней, так и наружной по-
верхностью (рис. 1в). Сила адгезии в месте при-
крепления настолько велика, что при попытке
отделить перо от лапки мухи происходит обламы-
вание щетинковидных образований и крючки
остаются на поверхности пера.

Видоспецифичность прикрепления крючков к
перьям определенных птиц не отмечена. Так,
крючки пульвилл P. canariensis, паразитирующего
на голубеобразных, остались прикрепленными не
только к голубиным перьям, но также к перьям
выпи и неясыти, крючки I. ardeae – как к перьям
выпи, так и к куриным перьям, а крючки C. hirun-
dinis – к перьям ласточки, курицы и выпи (табл. 1).

Анализ способа прикрепления крючков пока-
зал, что они могут прикрепляться к перьям неза-
висимо от морфотипа пульвилл, однако не ко
всем структурам. Так, крючки C. hirundinis, I. ar-
deae и O. turdi, пульвиллы которых относятся к
морфотипу 1, прикреплялись как к опахальцам
лучей, так и к базальным клеткам лучей. У узко-
специализированного P. canariensis (морфотип 3)
(рис. 1г) и широкоспециализированного H. equina
(морфотип 4) (рис. 1д) крючки прикрепляются
только к опахальцам. Крючки Or. avicularia (мор-
фотип 1), который также относится к широкоспе-
циализированным видам, прикреплялись только
к опахальцам серой неясыти и черного стрижа,
только к базальным клеткам домашней курицы и
сизого голубя, и в то же время прикреплялись как
к опахальцам, так и базальным клеткам малой
выпи и черного коршуна (табл. 1).

Опахальца лучей оказались более предпочти-
тельной структурой по сравнению с базальными
клетками для прикрепления крючков к пуховым
бородкам покровных перьев: в девяти случаях
крючки прикреплялись только к опахальцам и в
двух – к базальным клеткам. Случаи прикрепле-
ния крючков только к опахальцам зафиксирова-
ны у трех видов из трех родов: H. equina, P. canar-
iensis и для некоторых видов птиц у Or. avicularia;
а только к базальным клеткам – исключительно у
Or. avicularia (табл. 1).

Стоит отметить, что в случае с перьями серой
неясыти крючки могли прикрепляться только к
опахальцам лучей (табл. 1). Щетинковидные обра-
зования H. equina в подавляющем большинстве слу-
чаев обламывались у основания крючков (рис. 1е).

ОБСУЖДЕНИЕ
Известно, что общая длина линии прикрепле-

ния объекта определяет надежность адгезии (Va-
renberg et al., 2010). Из принципов контактной ме-
ханики известно, что дробление контакта на бо-
лее мелкие субконтакты увеличивает адгезию
(Arzt et al., 2003). Поскольку поведение кровосо-
сок предполагает перемещение мух между телом
птицы-хозяина и ее гнездом, прикрепительный
аппарат кровососок должен обеспечивать надеж-
ное прикрепление как к специфичным покровам
хозяев, так и к другим субстратам. Даже неболь-
шая часть пульвилл, находящаяся в надлежащем
контакте с субстратом, обеспечивает достаточно
прочное прикрепление относительно легких мух
к поверхности (Petersen et al., 2018). Ввиду столь
высокой адгезии крючков пульвилл, для быстро-
го и безопасного отсоединения их от субстрата
может быть задействован эмподий, но данный
вопрос требует отдельного изучения.

Пульвиллы мух-кровососок можно разделить
на четыре морфотипа (Яцук и др., 2022) (табл. 1).
Согласно этому делению, крючки на пульвиллах у
видов C. hirundinis, I. ardeae, O. turdi и Or. avicularia
относятся к морфотипу 1. Они длинные, со скруг-
ленными внутренними сторонами. Крючки P. ca-
nariensis относятся к морфотипу 3. Они также
длинные, со скругленными внутренними сторо-
нами, но собраны в пучки. Крючки H. equina от-
носятся к морфотипу 4 и имеют короткие лопа-
сти, что, по всей видимости, характерно для мух-
кровососок, паразитирующих на млекопитаю-
щих. Можно предположить, что крючки на
пульвиллах морфотипа 1 наиболее универсаль-
ные и позволяют прикрепляться как к базаль-
ным клеткам, так и к опахальцам лучей боль-
шинства видов птиц. Крючки пульвилл морфо-
типа 3 и морфотипа 4 способны прикрепляться
только к опахальцам. При этом крючки пульвилл
морфотипа 4 способны обеспечить прикрепление
к широкому кругу птиц-хозяев, а крючки пуль-
вилл морфотипа 3, несмотря на большую схо-
жесть морфологии с крючками первого типа, – к
ограниченному числу видов птиц, что определяет
их большую специализированность. Полученные
данные на практике подтверждают функциональ-
ную значимость выделенных ранее морфотипов
прикрепительного аппарата кровососок.

Щетинковидные образования H. equina по
всей видимости имеют особенности кутикуляр-
ной структуры, характерные для крючков пуль-
вилл морфотипа 4, что способствует более легко-
му обламыванию крючков.

Явление крайне прочного сцепления крючков
с перьями птиц, обнаруженное в нашем исследо-
вании, может объясняться действием сил Ван-
дер-Ваальса, аналогично известному механизму
прикрепления щетинок на лапах гекконов
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(Autumn et al., 2000; Autumn, Peattie, 2002). К на-
стоящему моменту использование подобной си-
стемы прикрепления к поверхностям известно для
Gekko gecko L., 1758 (Squamata, Gekkonidae), Cupi-
ennius salei Keyserling, 1877 (Araneae, Trechaleidae),
Calliphora vicina Robineau-Desvoidy, 1830 (Diptera,
Calliphoridae), Gastrophysa viridula De Geer, 1775
(Coleoptera, Chrysomelidae) (Varenberg et al., 2010)
и Coccinella septempunctata L., 1758 (Coleoptera,
Coccinellidae) (Heepe et al., 2017). У всех перечис-
ленных видов щетинковидные образования при-
крепительного аппарата оканчиваются лопато-
образными структурами (Varenberg et al., 2010).
Стоит отметить, что по морфологии двулопаст-
ные крючки мух-кровососок из-за раздвоенной
пластины больше всего напоминает лопатооб-
разные структуры геккона (Varenberg et al., 2010).
При этом данные структуры у гекконов меньше
по размеру, чем у кровососок: согласно
А.А. Яцук и соавт. (2022), ширина крючков у ис-
следованных видов кровососок составляет в
среднем 1.95 ± 0.7 мкм, а ширина лопатообраз-
ной структуры у G. gecko составляет около 0.2 мкм
(Autumn, Peattie, 2002). Похожая разница в разме-
рах данной структуры в сравнении с гекконом от-
мечена для мухи C. vicina (Varenberg et al., 2010).
Как правило, чем больше масса объекта, тем
меньше размер лопатообразных структур, необ-
ходимых для его фиксации, что было показано в
экспериментах на гладких поверхностях (Arzt et al.,
2003). Таким образом, сходный размерный класс
данной структуры для двукрылых по-видимому
связан с небольшой массой тела мух.

У двукрылых известен и другой принцип при-
крепления к поверхностям. Так, у представителей
Muscidae (Niederegger, Gorb, 2003), Calliphoridae
(Gorb et al., 2012) и Syrphidae (Gorb et al., 2001) ще-
тинковидные образования на пульвиллах окан-
чиваются плоскими пластинами-присосками, на
которых выделяется адгезирующее вещество,
позволяющее мухам перемещаться по любым по-
верхностям (Gorb et al., 2001). Однако в нашем
эксперименте способность прикрепления не те-
ряли отчлененные и отмытые пульвиллы, что
предполагает отсутствие адгезирующего веще-
ства на крючках и, соответственно, действие дру-
гого механизма прикрепления крючков.

В случае с перьями серой неясыти недостаточно
данных, чтобы говорить о том, связано ли явление
прикрепления крючков только к опахальцам лучей
с особенностями перьев неясытей или с морфоло-
гией крючков исследованных видов мух.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Показано, что крючки, расположенные на

пульвиллах мух-кровососок, не обладают явной
видоспецифичностью. Крючки могут прикреп-
ляться к перьям видов-хозяев как внутренней, так

и наружной стороной. В зависимости от морфо-
логии, эти структуры прикрепляются к опахаль-
цам лучей и к базальным клеткам пуховых боро-
док. Форма крючков и способ их расположения
на пульвилле определяет степень универсально-
сти прикрепления к опахальцу перьев выделен-
ных ранее морфотипов пульвилл. Полученные
данные вносят вклад в изучение общих законо-
мерностей механизма прикрепления и морфоло-
гических структур, сходных у представителей раз-
личных классов животных.
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Pulvillae hooks attachment specificity of the family Hippoboscidae 
representatives to the bird-hosts down feathers

A. A. Yatsuka, *, A. F. Safonkina, A. V. Matyukhina, and T. A. Triselevaa

aSevertsov Institute of Ecology and Evolution
Leninskij prosp., 33, Moscow, 119071 Russia
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Louse f lies live among the fur and feathers of their hosts. The pulvillae, covered with rows of bristle-like for-
mations ending in bilobed hooks is one of the elements of tarsus in louse f lies. Hooks provide the mechanical
attachment of the individual. The study of peculiarities of hook attachment to the down feathers of the host
birds has not revealed obvious species specificity. Hooks can be attached with their outer and inner surface.
Depending on the shape and location of hooks, more universal hooks (pulville morphotype 1) can attach
both to basal cells of rays and the rest of rays of downy pinnula, while more specialized hooks (pulville mor-
photypes 3, 4) can attach only to the rest of rays. The rest of rays are more preferred for hook attachment than
basal cells. The results obtained contribute to the study of the common patterns of the attachment mechanism
and the morphological structures responsible for this process, which is similar in both invertebrates and some
vertebrates.
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Анализировали поведенческие и генетические особенности городской группировки крякв Москов-
ского зоопарка в сравнении с птицами из природных популяций Московской и Владимирской об-
ластей. Были поставлены следующие вопросы: а) есть ли отличия в поведении крякв в городе и в
природной среде обитания? б) есть ли генетические отличия крякв Московского зоопарка и при-
родной популяции Владимирской области? Определяли дистанцию вспугивания и предпочитае-
мую дистанцию по отношению к человеку в Москве и Московской области. Дистанции вспугива-
ния и предпочитаемые дистанции в природе и в городе различались в среднем в 20 раз с высокой
степенью достоверности (p < 0.01). Ткани для анализа ДНК брали у крякв в Московском зоопарке,
а также у добытых охотниками на р. Клязьме во Владимирской области. ДНК выделяли фенол-хло-
роформным методом, для постановки ПЦР использовали 12 праймеров. Результативность прохож-
дения ПЦР контролировали путем постановки агарозного электрофореза, фрагментный анализ
проводили с помощью прибора QIAxcel Advanced. Cравнение ДНК было проведено по шести мик-
росателлитным локусам. Обработка результатов в среде R, пакет hierstat, выявила сниженную, в
сравнении с ожидаемой, гетерозиготность в каждой из исследуемых популяций по сравнению с по-
пуляцией, полученной путем их объединения, а также наличие небольших, но значимых различий
в частотах аллелей между городскими и дикими популяциями (индекс Фишера 0.037–0.128). Мера
генетического расстояния по Нею между птицами из городской и природной популяций составила
0.24. Таким образом, у крякв из оседлой городской группировки проявляются значительные отли-
чия поведения от птиц, обитающих в Московской области, и признаки генетического обособления
от птиц из мигрирующих природных популяций Владимирской области.

DOI: 10.31857/S0044459622030034

Даже среди специалистов нередко встречается
представление о том, что фауну города составля-
ют только синантропные виды диких животных
или виды, сохранившиеся как “реликты” про-
шлого, вынужденные некоторое время жить в
стесненных условиях рудиментарных ландшафт-
ных “островов”. С другой стороны, показано, что
ряд популяций различных видов птиц и зверей
активно осваивает урбанизированную террито-
рию и быстро приобретает характерные особен-
ности, отличающие их от природных популяций
(Стольберг, 2000; Luniak, 2004; Marzluff et al.,
2008; Фридман, Еремкин, 2009; Gil, Brumm, 2014;
McCleery et al., 2014; Схилтхейзен, 2021; Фрид-
ман, Суслов, 2021; Salmón et al., 2021; Caizergues et al.,
2022, и др.).

Ослабление пассивно-оборонительной реак-
ции на человека служит ключевым свойством,
позволяющим отдельным популяциям эффек-
тивно заселять город (Gil, Brumm, 2014). В по-
следние десятилетия освоение городов и рост
численности происходили, например, у черного
дрозда в Польше (Luniak et al., 1990; Luniak, 2004),
ушастой совы, дрозда-рябинника и восточного
соловья в Москве (Воронецкий, Леонов, 2003;
Морозов, Худяков, 2016; Неслуховский, Кияткина,
2018), ястреба-тетеревятника в Киеве (Матус,
2013), вяхиря во Львове (Сеник, Хорняк, 2003),
грача в Южном Приднестровье (Тищенков и др.,
2002), кряквы в Москве (Авилова, 2016), обыкно-
венного хомяка в Симферополе (Феоктистова
и др., 2016) и у многих других видов.

УДК 575.17

EDN: EJUILG
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Формируются ли устойчивые группировки го-
родских птиц не только в силу пластичности,
свойственной этим видам, но и в процессе есте-
ственного отбора в малых популяциях? Наша ра-
бота, как и перечисленные выше, пытается при-
близиться к ответу на этот вопрос.

В городах обычно снижено генетическое разно-
образие особей внутри популяций и увеличено –
между ними (Johnson et al., 2017). Относительно
автономные городские популяции некоторых ви-
дов cо временем обнаруживают значимые генети-
ческие отличия от природных. Так, наследуемые
изменения длины клюва обнаружены у больших
синиц городской популяции Великобритании
(Bosse et al., 2017), формы клюва – у городской севе-
роамериканской мексиканской чечевицы (Badyaev
et al., 2008), устойчивости к загрязнениям – у севе-
роамериканской городской серебристой чайки
(Yauk, 2000), индивидуальных черт поведения – у
европейского черного дрозда (Miranda et al., 2013;
Mueller et al., 2013). Гены, связанные с урбаниза-
цией, отвечают за дивергенцию поведения, в част-
ности, у птиц ген HTR7 кодирует рецептор нейро-
медиатора серотонина, ослабляющего стрессовую
реакцию (Salmón et al., 2021).

Однако во многих случаях характер и глубина
городских адаптаций остается неясной. Так, у
птиц из городских популяций крякв в Италии об-
наружены значимые генетические отличия от
природных при отсутствии биологических и по-
веденческих отличий между ними (Baratti et al.,
2014). Такие же различия были выявлены между
мигрирующими и оседлыми популяциями кряк-
вы в разных местах восточной части Балтийского
региона (Sruoga et al., 2005; Svazas et al., 2006). В то
же время оседлые (или городские) кряквы в Ис-
пании не обнаружили различий с представителя-
ми мигрирующих популяций (Kraus et al., 2016).
Причины таких различий не совсем ясны, для их
интерпретации необходимо накопление сравни-
тельных данных из разных городов и их природ-
ных окрестностей. Автономия городских популя-
ций проявляется в первую очередь в регионах с
мягким климатом, часто – независимо в разных
городах (Evans et al., 2009, 2010; Minias, 2015; Min-
ias et al., 2017).

Наша цель состояла в анализе биологических
и генетических особенностей городской популя-
ции кряквы города Москвы в сравнении с при-
родными популяциями на примере Московской
и Владимирской области. Задачи работы были
направлены на поиски ответа на следующие во-
просы: а) есть ли отличия в биологии и поведении
городских крякв Москвы от крякв в природной
обстановке Московской области; б) есть ли гене-
тические отличия крякв оседлой городской груп-
пировки Московского зоопарка от перелетных
крякв из Владимирской области.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Дистанцию вспугивания определяли как рас-
стояние от человека до взлетающей или уплываю-
щей птицы во время неторопливого подхода и в
отсутствии пристального внимания к ней. В слу-
чае отсутствия активной реакции на человека
(преимущественно на воде) оценивали расстоя-
ние до птицы как “предпочитаемую” дистанцию.
Наблюдения за поведением особей-членов го-
родской и природной популяций были проведе-
ны в июне–июле 2018–2019 гг. в Москве и Мос-
ковской области. Определение дистанций по об-
щепринятой методике (Резанов, 2002) проводили
в сезон размножения (конец мая–июль) в Москве
на городских речках Городне, Очаковке и прудах
Ясенева, Царицына, Новодевичьих, Очаковских,
Олимпийской деревни, Серебряного бора, Ми-
халкова, ул. Красных Зорь, Обручева, Андреевских,
Бирюлева, Измайлова, Воронцова, Оленьих (Со-
кольники), Мещерских, МСХА, Капотни (рис. 1).
Все эти водоемы сильно преобразованы благо-
устройством и в значительной мере утратили не-
обходимые для защиты выводков водоплаваю-
щих птиц заросли околоводной растительности.
На их берегах постоянно находятся люди, а часто
и домашние животные.

В Московской области поведение крякв фик-
сировали на прудах рыборазводных хозяйств Ма-
лая Истра, Бисерово, Нарские пруды, Большие
Парфенки, с частично заболоченными берегами
и с хорошо развитым поясом околоводных расте-
ний, и на Москве-реке близ Звенигородской био-
станции МГУ, с островами и пойменными зарос-
лями деревьев и кустарников (рис. 1). Их посеща-
емость людьми гораздо ниже, чем в Москве, а
защитные свойства выражены значительно луч-
ше. Таким образом, в Москве среда обитания
сильно обеднена, а антропогенная нагрузка уве-
личена по сравнению с перечисленными водны-
ми объектами Московской области.

Важно, что на рыбоводных прудах, где прово-
дили наблюдения, не выпускают искусственно раз-
веденных крякв перед сезоном охоты. Фермерские
кряквы, выведенные искусственно и скрещиваю-
щиеся с дикими, могли бы существенно осложнить
генетический анализ.

Водоемы, заселенные кряквами, посещали
преимущественно в ранние утренние часы, когда
вероятность помех в наблюдениях была мини-
мальна. Перед тем, как подойти к птицам на рас-
стояние, вызывающее бегство, определяли их
число, пол и возраст по методике Ю.А. Исакова
(1963). Расстояния до птиц на берегу оценивали
шагами (шаг = 70 см), на воде – длиной корпуса
утки (50 см).

Было проанализировано 127 дистанций вспу-
гивания в Москве и 47 – в Московской области.
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Статистическую значимость различий показа-
телей оценивали в пакете Statistica 10.0 методом не-
параметрической статистики, так как распределе-
ние данных не соответствовало нормальному.

Поведение по отношению к человеку подмос-
ковных крякв в некоторых случаях может быть
обратимо, поскольку вблизи Москвы могут появ-
ляться и залетные из города птицы с толерантным
поведением по отношению к людям. Поэтому
пробы тканей для сравнительного анализа ДНК
брали у перелетных крякв, добытых охотниками
на удаленных от Москвы природных водоемах
Владимирской области (Петушинский р-н, пойма
р. Клязьмы). Образцы тканей (кровь, перья, яйца)
городских крякв были получены в Московском
зоопарке. Ненасиженные яйца закладывали в ин-
кубатор. При инкубировании яиц брали образцы
тканей эмбрионов и подскорлуповые оболочки
для выделения ДНК.

Было использовано 22 образца тканей город-
ских уток и 33 – уток из природной популяции
Владимирской области, фиксированных в 96%
этаноле или в 0.5 молярном растворе ЭДТА. ДНК
выделяли фенол-хлороформным методом (Sam-
brook, Russell, 2006), для постановки ПЦР ис-
пользовали 12 праймеров, сконструированных по
Мааку с соавт. (Maak et al., 2003). В работе ис-
пользовались те же микросателлитные локусы,
которые были описаны в работе Маака с соавт.
(Maak et al., 2003). Последовательности прайме-
ров и режим ПЦР для амплификации исследо-
ванных локусов также были идентичны таковым,
использованным в работе Маака с соавт. (Maak
et al., 2003).

Результативность прохождения ПЦР контро-
лировали путем постановки агарозного электро-
фореза, после чего образцы направляли на фраг-
ментный анализ с помощью прибора QIAxcel Ad-
vanced для вертикального гель-электрофореза.

Рис. 1. Размещение мест работы в Москве (мелкие кружки) и за ее пределами (крупные кружки).
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Результаты фрагментного анализа обрабатывали
при помощи пакета Rhierfstat (Goudet, 2005; Jom-
bart, 2008; Jombart et al., 2010).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Дистанции вспугивания

и предпочитаемые дистанции
Кряквы, привыкшие к подкормке, в Москве

проявляют навязчиво положительную реакцию
на человека. Реже они стараются избежать кон-
такта, нередко вообще не выказывают никакой
реакции, предпочитая оставаться на одном месте,
особенно на воде. Такое пассивное поведение ча-
ще проявляется у самок. У самцов за время на-
блюдений нами были отмечены единичные слу-
чаи “равнодушия” к человеку как в Москве, так и
на Бисеровском и Мало-Истринском рыбовод-
ных прудах (рыбхозах) Московской области. Тем
не менее при этом дистанции сильно отличались
в городе (2–4 м) и в рыбхозах (15–100 м). При бег-
стве утки в Москве не спеша сходят на воду или
отплывают от берега, в рыбхозах взлетают почти
вертикально или с коротким разбегом. У всех
птиц, за которыми велись наблюдения, в Москве
и в рыбхозах дистанции различались с высокой
степенью достоверности (рис. 2). Для всех птиц
дистанция вспугивания составляла соответствен-
но в рыбхозах и в Москве – 59 ± 11.7 и 3.07 ± 0.28 м
(тест Манна–Уитни при U = 3.0; Z = 6.44; p < 0.001;
n = 69), предпочитаемая дистанция соответственно
в рыбхозах и в Москве – 57.7 ± 5.9 и 3.5 ± 0.43 м
(тест Манна–Уитни при U = 16; Z = 7.36; p < 0.001;
n = 93).

Разброс показателей дистанции вспугивания
на прудах рыбхозов больше (С = 52.3), чем в

Москве (С = 2), а у самцов – больше (С = 52.7),
чем у самок (С = 6.6) как в целом, так и по отдель-
ности в рыбхозах и в Москве. То же относится к
предпочитаемой дистанции.

Из приведенных соотношений можно сделать
вывод, что кряквы на рыбоводных прудах Мос-
ковской области в условиях, близких к природ-
ным, ведут себя гораздо осторожнее, чем в городе,
не подпускают человека на близкое расстояние,
предпочитая подниматься в воздух или, реже,
оставаясь на воде, никогда не приближаются по
собственной инициативе. Этим они сильно отли-
чаются по поведению от крякв, обитающих в
Москве. Последние чаще положительно реагиру-
ют на человека, чем стараются скрыться. Самки в
природе, независимо от наличия выводка, менее
осторожны, чем самцы. Они вступают в более
тесный контакт с человеком и проявляют более
пассивное и менее разнообразное поведение при
беспокойстве.

Результаты исследования микросателлитов

Cравнение ДНК, выделенной из образцов тка-
ней, взятых у птиц, проведено по шести микроса-
теллитным локусам. Обработка результатов в сре-
де R (пакет hierstat) выявила сниженную, в срав-
нении с ожидаемой, гетерозиготность по всем
локусам (табл. 1), а также наличие небольших, но
значимых различий в частотах аллелей между го-
родскими и дикими популяциями по данным ло-
кусам (табл. 2). Две пробы были исключены из
анализа из-за аномальных значений: одна из при-
родной популяции (20.8.19) и одна – из выборки
зоопарка (17.Z.19). В природной популяции это
может быть связано с присутствием фермерской

Рис. 2. Дистанции вспугивания и предпочитаемая дистанция крякв (без разделения по полу) в природе и в городе.
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кряквы. В выборке зоопарка – с залетом кряквы
из природной популяции, привлеченной массой
птиц на прудах. Анализ частот аллелей исследо-
ванных локусов методом главных компонент
(principal component analysis, PCA) после исклю-
чения аномальных значений показывает, что
птицы из популяции зоопарка и из популяции
Владимирской области довольно сильно различа-
ются по преобладающим аллелям микросателли-
тов (рис. 3).

Индекс фиксации Фишера Fst принимает зна-
чения от 0.008 до 0.1 по различным локусам, инте-
гральное значение равно 0.1. Это различие значи-
мо, бутстрэпные оценки дают для индекса Фишера
значения от 0.037 до 0.128. Масштаб выявленных
различий подтверждается расчетом дистанции по
Нею. Дистанция между популяцией зоопарка и
популяцией Владимирской области равна 0.24.
Этот уровень различий можно считать значимым.

Реальный уровень гетерозиготности значи-
тельно, по некоторым локусам практически в 2
раза, снижен в сравнении с ожидаемым.

Это может свидетельствовать о широком рас-
пространении инбридинга. Коэффициент ин-
бридинга различается между разными локусами,
в объединенной выборке он варьирует от 0.18 до
0.62 (табл. 2), что соответствует значительному
инбридингу.

Два из использованных в нашей работе локуса
(AP16 и AP25) были также описаны в работе ита-
льянских исследователей (Baratti et al., 2014) при
изучении генетической подразделенности при-
родных и урбанизированных популяций кряквы.
Оседлые группировки кряквы как в Московском
зоопарке (табл. 2), так и во Флоренции характе-
ризуются более низкой гетерозиготностью, чем
птицы из природных популяций. Показатель ин-
бридинга крякв Флоренции (0.58) приближается
к максимальному, полученному в нашей работе
для локуса АР13 (0.64) крякв Московского зоо-
парка.

В популяции Владимирской области разнооб-
разие аллелей в каждом локусе больше, чем в по-
пуляции зоопарка. Последняя генетически более
мономорфна, что понятно, если учесть, что она

Таблица 1. Характеристика локусов, использованных в работе

Характеристики
Локус

AP12 AP13 AP16 AP20 AP22 AP25

Число аллелей в локусе 10 10 7 11 11 6
Наблюдаемая гетерозиготность 0.43 0.19 0.44 0.65 0.5 0.43
Ожидаемая гетерозиготность 0.8 0.54 0.65 0.81 0.84 0.63

Таблица 2. Показатели генетической подразделенности популяций

Показатели
Локусы

AP12 AP13 AP16 AP20 AP22 AP25

Наблюдаемая гетерозиготность (H0) 0.39 0.18 0.46 0.64 0.50 0.39
Гетерозиготность внутри популяций (Hs) 0.81 0.50 0.65 0.80 0.75 0.59
Гетерозиготность в объединенной
популяции (Ht)

0.81 0.52 0.67 0.81 0.83 0.62

Генетическое разнообразие между
популяциями (Dst)

0.006 0.024 0.02 0.01 0.08 0.02

Скорректированная гетерозиготность в 
объединенной популяции (Htp)

0.82 0.55 0.7 0.83 0.91 0.64

Скорректированное разнообразие между 
популяциями (Dstp)

0.013 0.05 0.05 0.02 0.16 0.05

Индекс фиксации Фишера (Fst) 0.008 0.05 0.03 0.01 0.1 0.04
Скорректированный индекс фиксации 
(Fstp)

0.016 0.09 0.07 0.03 0.17 0.07

Коэффициент инбридинга (Fis) 0.51 0.64 0.29 0.19 0.33 0.33
Оценка актуальной дифференциации 
(Dest)

0.07 0.10 0.13 0.12 0.65 0.11
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ведет свою историю от ограниченного числа осо-
бей. Некоторые локусы у птиц из популяции зоо-
парка более инбредны (AP12), некоторые менее
(AP220) (табл. 3). Такая разница в инбридинге
между локусами также может быть отнесена на
счет эффекта основателя и относительно неболь-
шого количества времени, прошедшего с момен-
та основания популяции. Тем не менее в среднем
по всем локусам популяция Московского зоопар-
ка характеризуется несколько более высоким
уровнем инбридинга, чем кряквы Владимирской

области (табл. 3). Подразделенность объединен-
ной популяции кряквы также можно объяснить
за счет эффекта Валунда.

ОБСУЖДЕНИЕ
Кряква – самый известный и широко распро-

страненный вид уток, как правило, совершающих
регулярные сезонные миграции (Cramp, Sim-
mons, 1977; Миграции птиц…, 1997; Кривенко,
Виноградов, 2008; Носков и др., 2016, и др.).

Рис. 3. Анализ главных компонент по частотам аллелей микросателлитных локусов. Синим выделены пробы ДНК
крякв из Владимирской области, красным – из Московского зоопарка. Сильно отклоняющиеся значения (20.8.19 для
дикой популяции и 17.Z.19 для городской) не представлены.
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Таблица 3. Наблюдаемая гетерозиготность (H0) и коэффициент инбридинга (Fis) по популяциям и локусам

Локус
Городская популяция Природная популяция

H0 Fis H0 Fis

AP12 0.2273 0.7294 0.5625 0.2823
AP13 0.1364 0.6337 0.2188 0.6500
AP16 0.5455 0.2555 0.3750 0.3339
AP20 0.6364 0.1901 0.6562 0.1988
AP22 0.5455 0.1724 0.4688 0.4461
AP25 0.2273 0.5012 0.5625 0.2212
Средняя 0.3864 0.3971 0.47397 0.3477
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Филогеографический анализ (исследование
внутривидовых генных потоков) показал, что в
целом для кряквы в Евразии характерна слабая
генетическая дифференциация популяций и низ-
кая межпопуляционная изменчивость (Kulikova
et al., 2005, 2012; Куликова и др., 2012; Журавлев,
Куликова, 2014).

На основании данных секвенирования кон-
трольного региона митохондриальной ДНК крякв
дальневосточной, североевропейской и индий-
ской популяций, в дальневосточной популяции
было выявлено более высокое гаплотипическое и
нуклеотидное разнообразие, чем в двух других
(Куликова и др., 2012). Вероятно, это обусловлено
гибридизацией обыкновенной и пестроносой
кряквы Anas zonorhyncha. Североевропейская и
дальневосточная популяции различались крайне
незначительно (F = 0.0029). В то же время отмеча-
ется некоторая генетическая обособленность ин-
дийской популяции, что возможно объясняется
оседлостью большей части составляющих ее
птиц. Генетический анализ алеутской популяции
кряквы при сравнении с выборками Аляски,
Дальнего Востока и Европейской России показал
частичную изоляцию, предположительно также
связанную с отсутствием сезонных миграций
(Kulikova et al., 2005). Таким образом, оседлые по-
пуляции проявляют признаки автономии от ми-
грирующих.

“Потеря перелетности”, или редукция мигра-
ционного этапа – главный показатель адаптации
и обязательный этап в процессе урбанизации ми-
грирующих видов птиц (Благосклонов, 1995;
Luniak, 2004; Tryjanowski et al., 2013). Отказ от се-
зонных миграций, как правило, служит первым
этапом внутривидовой дифференциации (Носков,
Рымкевич, 2010; Носков, 2011). Вместе с поведен-
ческими различиями оседлость может иницииро-
вать процесс микроэволюции в обособляющихся
городских популяциях (Фридман, Симкин, 2000).
Переходя к оседлому городскому образу жизни,
популяция оказывается во фрагментированной
среде обитания с быстрыми и непредсказуемыми
по скорости, степени и формам изменениями.
В таких “ложно-островных” условиях микроэво-
люционные преобразования ускоряются (Alberti
et al., 2017; Схилтхейзен, 2021). Это показано, в
частности, на 88 видах млекопитающих (Milleien,
2006). У городских крякв по сравнению с птица-
ми из природы были выявлены также морфофи-
зиологические различия (Габузов и др., 1991;
Byers, Cary, 1991).

Относительно генетической автономии урба-
низированных популяций кряквы существуют
противоречивые данные. Сравнение оседлых (го-
родских) и мигрирующих крякв Испании не при-
вело к обнаружению различий между ними (Kraus
et al., 2016). В то же время литовскими исследова-

телями обнаружены отличия городских и природ-
ных популяций кряквы в разных точках восточ-
ной части Балтийского региона (Slavėnaitė et al.,
2004; Sruoga et al., 2005; Svazas et al., 2006). Иссле-
дователями из Италии (Baratti et al., 2009) были
проведены полевые наблюдения на десятикило-
метровом участке двух рек в городе Флоренция,
чтобы выявить динамику популяции, изменения
биологического цикла и репродуктивного пове-
дения кряквы, связанные с урбанизацией. Обна-
ружено увеличение численности кряквы на 30–
84% после сезона размножения, а также преобла-
дание самцов над самками на всем выбранном
для наблюдений протяжении рек. Число утят в
выводке уменьшалось с возрастом, а на двух об-
следованных реках не различалось. Таким обра-
зом, биологических и поведенческих особенно-
стей у городских крякв за период наблюдений в
2002–2004 гг. не было обнаружено. Тем не менее
были найдены значимые генетические различия с
природной популяций крякв, добытых на озере
Массачукколи в районе Пизы. Они подтверди-
лись позднее на более обширном материале из то-
го же региона (Baratti et al., 2014). Важный показа-
тель прогрессирующей урбанизации животных –
изменение дистанции вспугивания или бегства
(flight initiation distance, FID), на которое иссле-
дователи из Италии не обратили внимания. Рас-
стояние, начиная с которого дикое животное об-
ращается в бегство, может служить индикатором
степени его осторожности (Hediger, 1934; Юрген-
сон, 1962). На основании этого показателя неод-
нократно выявляли пониженную степень осто-
рожности городских птиц по сравнению с пред-
ставителями тех же видов в сельской местности
(Резанов, 2002; Bonier et al., 2007; Møller, 2008;
Møller, Ibáñez-Álamo, 2012; Lin et al., 2012; Sol
et al., 2013; Сорокина, Немчинов, 2015; Samia et al.,
2017, и др.). Ослабленная реакция на фактор бес-
покойства параллельно с генетическими разли-
чиями показана и для городских популяций водо-
плавающих птиц, в частности для лысухи и чер-
ного лебедя (Dongen et al., 2015; Minias, 2015). У
крякв, за которыми велись наблюдения в Москве
и на водоемах Московской области, дистанции
различались с высокой степенью достоверности
(см. выше).

Наши многолетние наблюдения за размноже-
нием городских крякв в Москве с 1998 г. по насто-
ящее время позволили выявить не только различия
в дистанции вспугивания, но и основные направле-
ния трансформации годового цикла (Авилова,
2016). Эти изменения затронули их разные этапы.
В первую очередь это касается редукции сезон-
ных миграций. В Москве кряквы стали с каждым
годом приступать к гнездованию в более ранние
сроки (r = –0.60; p = 0.008; n = 18). В годы с ран-
ним наступлением весны время начала размно-
жения кряквы в Москве (22.03–19.04) соответ-
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ствует его началу в южных регионах России (в
Крыму и в Ростовской области – конец марта, в
дельте Волги – первая половина апреля). Удлинился
и общий период размножения (r = 0.56; р < 0.05;
n = 18). Период размножения удлиняется благо-
даря смещению сроков гнездования на более ран-
ние, за счет более позднего гнездования самок,
приступающих к кладке последними, в конце
июня, а также за счет частого разорения гнезд и
увеличения числа повторно гнездящихся самок.
Удлинению способствует и рост общего числа
гнездящихся в Москве самок с 250 до 900 за 18 лет.
Общая длина периода гнездования в городе пре-
восходит большинство полученных в природе по-
казателей. В Москве она составляет 61–93 дня, в
природе – от 25 до 50 дней. Таким образом, изме-
нение толерантности к человеку – только одна из
характерных особенностей городских крякв, от-
личающая их от особей из природных популяций.

Основными факторами, определившими при-
влекательность городской среды обитания, стали
изменение климата, отсутствие постоянного пре-
следования со стороны человека и доступные ис-
точники корма (Авилова, 2017, 2018). В Москве с
конца 1960-х – начала 1970-х гг. сложилась осед-
лая гнездящаяся группировка крякв, ядро кото-
рой с 1930-х гг. было сосредоточено в Москов-
ском зоопарке, но почти уничтожено во время
войны 1941–1945 гг. (Кудрявцев, 1967). С расши-
рением города после 1960 г. кряквы стали увеличи-
вать область распространения (Авилова, 2005). Это
происходило параллельно с их массовой урбаниза-
цией в Восточной Европе (Viksne et al., 2010).

В городах Западной Европы с мягким клима-
том предпосылки появления обособленных груп-
пировок крякв возникли гораздо раньше, чем в
Восточной Европе и в России (Viksne et al., 2010).
На это указывает и выявление генетически отли-
чимых городских популяций в Литве и Италии
(Slavėnaitė et al., 2004; Sruoga et al., 2005; Svazas
et al., 2006; Baratti et al., 2014).

Полученная нами оценка генетической ди-
станции двух популяций кряквы (0.24) характер-
на для групп подвидового статуса. Мера генетиче-
ского расстояния или дистанции (D), основанная
на идентичности генов между популяциями, ис-
пользуется с 1972 г. (Nei, 1972). Она позволяет из-
мерить накопленные аллельные различия в каж-
дом локусе. Так, генетические дистанции между
подвидами домовых мышей, Mus musculus musculus
и M. m. domesticus, принимают наименьшее значе-
ние 0.13 (Nei, 1972), между породами коров – 0.2
(Čítek et al., 2018). Дистанции 0.3–0.4 разделяют
традиционные и коммерчески выращиваемые
породы индеек (Kamara et al., 2007). Наимень-
шая дистанция между двумя подвидами пищево-
го растения чечевицы (Lens culinaris culinaris и
L. с. orientalis) составляет 0.146 (Dikshit et al., 2015).

Учитывая, что на всем Евразийском континенте
кряква принадлежит к единому подвиду, выделе-
ние изолированной популяции в отдельный под-
вид было бы по меньшей мере преждевременным.
Это скорее говорит о значительной роли эффекта
основателя в генетическом своеобразии популя-
ции крякв Московского зоопарка.

Нетрудно представить, что генетическое обособ-
ление городских популяций происходит мозаич-
но, а не по всему ареалу одновременно. В местно-
сти с мягким климатом, где больше оседлых птиц,
переход к оседлости происходил раньше, чем в
более суровых по климатическим показателям
районах. Такие места создавали более благопри-
ятные условия для микроэволюционных прояв-
лений. Они могли возникать независимо в раз-
ных точках, как и само формирование городских
популяций, которые образуются в разных городах
и пополняются из близлежащих природных груп-
пировок (Evans et al., 2009, 2010; Minias, 2015;
Minias et al., 2017). В настоящее время склонные к
оседлости группировки крякв населяют многие
города Евразии (Kelcey, Rheinwald, 2005; Храб-
рый, 2012). Поиск таких перспективных зон мог
бы привести к более глубокому пониманию дина-
мики внутривидовых процессов.

Таким образом, мы получили положительный
ответ на оба поставленных вопроса. Выявлены
различия двух исследованных группировок крякв
по поведению и по нейтральным генетическим
маркерам. Но если поведение при пассивно-обо-
ронительной реакции различается в среднем в 20
раз, то по генетическим маркерам различия уме-
ренные. Оседлая группировка крякв Москов-
ского зоопарка, сложившаяся более 50 лет назад,
генетически обособлена от природной популя-
ции Владимирской области. Поскольку генети-
ческое разнообразие кряквы на пространстве
ареала невелико, то предположительно суще-
ствует обособленность и от населения других ре-
гионов. Возможно, частоты аллелей микроса-
теллитов в изученной группировке зоопарка с
начала ее формирования в первой половине XX в.
отличались от показателей природных популя-
ций. Это могло произойти благодаря эффекту ос-
нователя, формированию группы с отклоняю-
щимся от среднего генетическим (аллельным)
разнообразием, впоследствии размножившейся и
распространившейся по городским водоемам.
Открытым остается вопрос, есть ли генетические
различия по нейтральным локусам между осед-
лыми группировками московских уток помимо
зоопарка и природными популяциями. Возмож-
но, исследование генотипа крякв, обитающих на
городских водоемах, в разной степени удаленных
от зоопарка, позволит его прояснить.
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Behavioral and genetic isolation of the urban mallard population (Anas platyrhynchos) 
in Central Russia: Myth or reality?

K. V. Avilovaa, *, V. A. Scobeyevaa, I. V. Artyushina, T. B. Golubevaa, and S. Yu. Fokinb

aMoscow State University, Department of Biology
 Leninskie Gory, 1, Moscow, 119234 Russia

bRussian Society of Birds’ Conservation and Study
 Nizhegorodskaya str., 70, p. 1, Moscow, 109052 Russia

*e-mail: wildlife@inbox.ru

The behavioral and genetic features of the urban mallard population of Moscow were analyzed in comparison
with birds from natural populations of European Russia. The following questions were raised: a) are there any
behavioral differences of urban mallards and mallards from nature? b) are there any genetic differences be-
tween mallards of the Moscow urban and natural populations? The flight initiation distance and the preferred
distance in relation to a human in the city and in nature were determined. Tissues for DNA analysis were tak-
en from mallards far from Moscow. DNA was isolated by the phenol-chloroform method, 12 primers were
used for PCR. The effectiveness of PCR was controlled by setting up agarose electrophoresis, fragment analysis
was performed using the QI Axcel Advanced device. The flight distances and preferred distances in nature
and in the city differed with a high degree of confidence (p < 0.01). DNA comparison was carried out on six
microsatellite loci. Processing of results in the R environment (package hierstat) revealed reduced heterozy-
gosity in comparison with the expected one, as well as the presence of small but significant differences in allele
frequencies between urban and wild populations (Fisher index 0.037–0.128). The distance between birds
from urban and natural populations is 0.24. Positive answers were received to both questions. Birds from the
two compared populations differ significantly in behavior, and moderately in neutral genetic markers. Thus,
mallards from the sedentary urban group show signs of genetic isolation from the natural migratory popula-
tions of Central Russia (Vladimir Region).
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Концепция экосистемной инженерии фокусирует свое внимание на том, как организмы физически
изменяют абиотическую среду и как это влияет на окружающую их биоту. Авторы концепции свое
внимание сосредоточили на том, как временные, пространственные и ценотические масштабы ро-
лей инженеров экосистем могут быть включены в более широкий экологический контекст. Прове-
дено сравнение “новой” терминологии с уже закрепившимися в отечественной экологии представ-
лениями о детерминантах и эдификаторах. Сделан вывод о существенной избыточности взглядов об
“инженерах экосистем” в рамках описания процессов средообразования.
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Действие даже самого крохотного
существа приводит к изменениям

во всей вселенной.
Никола Тесла (Nikola Tesla; 1856–1943),

сербский, американский физик, инженер,
изобретатель (Тесла, 2021, с. 48)

Инженер – это человек, который может
объяснить, как работает то

или иное устройство, но не может объяснить,
почему оно не работает.

Маргарет Тэтчер (Margaret Hilda Thatcher;
1925–2013), премьер-министр
Великобритании (1979–1990)

Вместо третьего эпиграфа – небольшая исто-
рия. В начале 2000-х годов в здании Российской
академии наук проходила конференция, органи-
зованная Российской экологической академией
(общественная организация). С докладом “Блеск
и нищета экологического мониторинга”1 должен
был выступить Почетный профессор МГУ
В.Д. Федоров. Когда он поднялся на трибуну, я из
зала обратился к нему: “Вадим Дмитриевич! Не
стоит делать доклад. Любой доклад на эту тему бу-
дет хуже его названия…”. Тешу себя надеждой,
что и название настоящей статьи шире ее содер-
жания, но все-таки постараюсь дать некоторые

комментарии и обозначить свою позицию по это-
му вопросу.

Первая публикация об инженерах экосистем
появилась почти 30 лет тому назад (Jones et al.,
1994), а история развития этой концепции по-
дробно описана Джонсом (Jones, 2010). Инициато-
ром этих исследований стал профессор из универ-
ситета в Тель-Авиве (Израиль) Шачак, который
изучал в пустыне Негев средообразующую дея-
тельность улиток-камнегрызов (Sphincterochila
boissieri, Charpentier, 1847). “Экосистемные инже-
неры – это организмы, которые прямо или кос-
венно модулируют доступность ресурсов для дру-
гих видов, вызывая изменения физического состо-
яния биотических или абиотических факторов”
(Jones et al., 1994, р. 373). И хотя концепция срав-
нительно молода, ее основу можно найти уже в
работах Дарвина о роли дождевых червей в фор-
мировании почвы (см., например, Darwin, 1881).

Очевидный постулат: каждый организм в про-
цессе своей жизнедеятельности в той или иной
степени преобразует окружающею его среду (ор-
ганизмы преобразуют среду уже тем, что живут,
извлекая из своего окружения необходимые ве-
щества и энергию и выделяя продукты метабо-
лизма) (Сукачев, 1928; Абатуров, 1966; Средооб-
разующая деятельность…, 1970; Линдеман, 1981;
Миркин и др., 1989; Berryman, Millstein, 1989; За-
вьялов и др., 2005; Чернова, 2005; Алейников,
2010; Кулаков, Крылов, 2018, и др.). При этом,

1 Вспомнил. Первая глава нашей монографии (Розенберг
и др., 1994) также называлась “Блеск и нищета экологиче-
ского прогнозирования”. Так что…

УДК 574.21+504.064.2
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естественно, разные виды вносят неодинаковый
вклад в структуру и динамику экосистемы. С этой
точки зрения (в свете очевидности этого постулата,
сразу обозначу свою позицию) ничего нового в
предложенной концепции экосистемной инжене-
рии нет.

В подтверждение этих слов приведу несколько
цитат.

• “Я только на ряде примеров постараюсь по-
казать, что растительное сообщество тесно связа-
но с той средой, в которой оно живет; и обратно –
эта среда испытывает влияние со стороны расти-
тельного сообщества” (Сукачев, 1928, с. 58).

• “Не видовой состав, а преобладание и соот-
ношение тех или иных жизненных форм характе-
ризует сообщество” (Кашкаров, 1933, с. 122).

• “Если какой-то вид или группа видов расте-
ний в результате своей жизнедеятельности силь-
но изменяет в количественном и качественном
отношении основные экологические факторы,
так что другим видам сообщества приходится
жить в условиях, значительно отличающихся от
зонального комплекса факторов физической сре-
ды, то говорят о средообразующей роли, средооб-
разующем влиянии первого вида по отношению к
остальным” (Горышина, 1979, с. 269).

• “Кроме изменения среды продуктами обме-
на веществ, важнейший путь средообразующей
деятельности организмов – накопление мертвых
органических остатков (мортмассы)” (Чернова,
2005). В более ранней работе (Чернова, 1966) ши-
роко использовались такие понятия, как участие
животных в процессах “почвообразования”, “гуму-
сообразования”, “компостообразования” и далее:
“высокая биохимическая активность этих орга-
низмов дает возможность расценивать их в мик-
робных ценозах в качестве организмов-средооб-
разователей, или эдификаторов” (Чернова, 1966,
с. 117).

• Назову и научно-популярную статью энто-
молога и зоогеографа Д.В. Панфилова (1971)
“Животные – механизмы биосферы”: где меха-
низмы, там должны быть и инженеры…

В западной англоязычной литературе бытует
мнение, что понятие “средообразующая роль (вли-
яние, деятельность)” предложил биолог из Оксфор-
да (Великобритания) Одлинг-Сми (Odling-Smee,
1988; Odling-Smee et al., 2003)2; это явно не так –
кроме цитат, приведенных выше, напомню лишь
название сборника (Средообразующая деятель-
ность…, 1970). Не будем забывать и о том, что в
начале 50-х годов прошлого века В.Н. Беклеми-
шевым (1951) и Л.Г. Раменским (1952) почти од-
новременно и независимо друг от друга было
предложено понятие “консорция” – это совокуп-

2 См., например, https://natworld.info/nauki-o-prirode/sut-
ponjatija-sredoobrazujushhaja-dejatelnost-organizmov.

ность популяций организмов (структурная еди-
ница биоценоза), жизнедеятельность которых в
пределах одного биоценоза трофически, фориче-
ски, фабрически или топически связана с цен-
тральным видом (Мазинг, 1966). Во многом вид-
консорт (детерминант консорции) является ви-
дом-средообразователем и, следовательно, инже-
нером экосистемы. Заметим при этом, что теория
консортивных связей не так уж и плохо разрабо-
тана (Мазинг, 1966; Работнов, 1969; Шилов, 1977;
Негробов, Хмелев, 2000; Озерский, 2013, 2014, и др.).

ЦЕНОТИПЫ
Одна из основных особенностей любой экоси-

стемы – ее видовой состав и та роль (ценотиче-
ская значимость), которую виды играют в форми-
ровании структуры этой экосистемы. Первона-
чально ценотическое значение видов глазомерно
оценивали по массе их надземных органов. Так,
французский ботаник и фармацевт Лекок (Lecoq,
1844, p. 517), изучавший луга Франции и приме-
нявший (следуя немецкому ботанику, энтомоло-
гу и палеонтологу Хиру (Heer, 1840)) для оценки
участия видов в сообществах 10-балльную шкалу,
называл виды, имеющие балл 10, доминантами
(espéces dominantes); баллы от 6 до 9 – основными
(essentielles; переводится и как “ключевой”); от 3
до 5 – дополнительными, вспомогательными (ac-
cessoires) и от 1 до 2 – случайными (acciden-telles).
Название “доминант” закрепилось и широко ис-
пользуется в экологии.

Еще в 1864 г. британский философ Спенсер в
монографии “Принципы биологии” различал то,
что сегодня называют эколого-ценотическими
стратегиями видов (Миркин, Наумова, 2005): “If,
on the other hand, different kinds of organisms have
different kinds of vital principles, these must be in
some way distinguished from one another. – Если, с
другой стороны, разные виды организмов имеют
разные виды жизненных принципов, то они долж-
ны каким-то образом отличаться друг от друга”
(Spencer, 1910, p. 116; выделено мной. – Г.Р.) и да-
лее: “we find that throughout this class, as throughout
the rest, ability to multiply decreases as ability to
maintain individual life increases – мы находим, что
у всего этого класса (млекопитающих), как и у
всех остальных, способность к размножению
уменьшается по мере увеличения способности
поддерживать индивидуальную жизнь” (Spencer,
1910, p. 584). Иными словами, повышение соб-
ственной выживаемости и увеличение количе-
ства потомков связаны сильной отрицательной
зависимостью.

Учение о ценотипах (ценоэлементах, мероцено-
зах) – совокупностях видов, занимающих опре-
деленное функциональное положение в сообще-
стве, – скорее всего, берет свое начало с работы
бельгийского ботаника Мак-Лиода (Маклауда;
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MacLeod, 1884; Hermy, Stieperaete, 1985; Миркин
и др., 1989, с. 193), который первым разделил рас-
тения по отношению к фактору “роль репродук-
тивного усилия в выживании” (вот оно влияние
марксизма!) “на “пролетариев” (растения-мало-
летники, зимующие в виде семян) и “капитали-
стов” (растения, зимующие с капиталом органи-
ческого вещества – клубнями, толстыми стеблями,
корневищами и пр.)” (Розенберг и др., 1999,
с. 187). Потом появилась работа шотландского
ботаника Смита (Smith, 1898; Sheail, 1987), кото-
рый выделил три группы видов: главные, подчи-
ненные, зависимые. “В Западной Европе очень
интересная классификация видов различного
ценотического значения была опубликована
Браун-Бланке и Павияром (Braun-Blanquet, Pa-
villard, 1922) в трех изданиях (еще 1925, 1928) их
очень важной работы “Voca-bulaire de sociologie
vegetale”. Она включает пять типов: эдификаторы,
консерваторы, консолидаторы, нейтральные, де-
структоры. К сожалению, Браун-Бланке и Пави-
яр лишь перечислили выделенные ими группы,
но не охарактеризовали их и не привели соответ-
ствующие примеры. Можно лишь догадываться о
том, какой смысл был вложен ими в установлен-
ные категории. Браун-Бланке, очевидно утратив
интерес к этому вопросу и не считая его суще-
ственным, даже не упоминает о нем в трех изда-
ниях “Pflanzensoziologie” (Braun-Blanquet, 1928,
1951, 1964)” (Работнов, 1995, с. 46). По непонят-
ным причинам эти работы не заинтересовали ан-
глоязычных (да и в целом западных (Работнов,
1995, с. 46)) исследователей, но привлекли внима-
ние и стали активно разрабатываться у нас в стране.

Г.Н. Высоцкий (1915а, б) и И.К. Пачоский
(1917) при изучении дерновинно-злаковых степей
различали две группы видов (см. также Работнов,
1995): основные, постоянно существующие виды
(“превалиды” по Высоцкому или “компоненты”
по Пачоскому) и ингредиенты – растения, временно
занимающие промежутки между дерновинами зла-
ков (превалидов, компонентов). Г.И. Поплавская
(1924) и В.Н. Сукачев (1928) также выделили две
основные группы растений-фитоценотипов –
эдификаторы – создатели (строители) сообще-
ства и ассектаторы – соучастники в построении
сообщества, мало влияющие на создание фито-
среды. “Все виды, произрастающие совместно, в
какой-то степени зависят друг от друга. Но есть
виды, зависимость которых от других растений, в
первую очередь от доминантов, особенно велика
(эдификатрофилы, по В.Н. Сукачеву)” (Работнов,
1995, с. 27).

Эколого-ценотические стратегии видов
(ЭЦС) как способы выживания популяций в со-
обществах, начиная с работы Мак-Лиода, претер-
пели ряд изменений и неоднократно переоткрыва-
лись (см. Миркин, 1985; Миркин и др., 1989, с. 174,
193–195), – это системы Мак-Лиода–Пианки,

Макартура–Уилсона, Раменского–Грайма, Уит-
текера, Тильмана и др. (табл. 1). ЭЦС широко ис-
пользуются не только в фитоценологических ис-
следованиях (Работнов, 1975; Grime, 1977; Мир-
кин и др., 1999; Ишмуратова, Ишбирдин, 2004,
и др.), но и, например, в паразитологии (Шуль-
ман и др., 1991; Евланов, 1993; Добровольский и др.,
1994) (так как почти все паразиты являются R-стра-
тегами, то рассматривают стратегии такого типа:
RC, RS, RSK, RR, RRK; см. примечание к табл. 1).

Типология доминантов может быть построена
на различных признаках. Так, Б.А. Быков (1970,
1983), исходя из трех основных признаков (доми-
нирования одного или нескольких видов вместе,
характера вегетативного размножения и завися-
щей от него густоты и приуроченности доминан-
тов к разным ярусам), делит доминанты на кон-
некторы (образуют густые группировки благода-
ря вегетативному размножению), дензекторы (не
размножаются вегетативно, но создают более или
менее сомкнутый покров), субконнекторы (кон-
некторы второстепенных ярусов) и патулекторы
(единично стоящие, но благодаря своим крупным
размерам господствующие виды). Ограниченное
число признаков сделало эту классификацию ма-
ло универсальной и представляющей сегодня
лишь исторический интерес. Г.И. Дохман (1973),
используя покрытие и обилие вида, разделила все
доминанты на доминанты первого порядка (высо-
кое обилие и покрытие; фундаментные виды –
foun-dation species, Soulé et al., 2003), второго по-
рядка (высокое обилие и среднее покрытие) и
третьего порядка (высокое обилие и низкое по-
крытие; для этих оценок используют шкалу Бра-
ун-Бланке).

Х.Х. Трасс (1963) делил все доминанты по ше-
сти признакам:

• протяженность площади, покрываемой осо-
бью доминирующего вида (нано-, микро-, мезо-,
макро- и мегадоминанты);

• величина создаваемого ими участка (нано-,
микро-, мезо-, макро- и мегагрегидные доминанты);

• различная сила влияния на другие компо-
ненты фитоценоза (эдификатор – частный слу-
чай доминанта, так как нет прямой связи между
массой и средообразующим влиянием вида);

• доминантный состав сообщества в целом
(моно- и полидоминантные сообщества: солодоми-
нанты образуют чистые заросли, кондоминанты
встречаются с двумя–тремя другими доминанта-
ми, и миксодоминанты доминируют с более чем
тремя доминантами);

• встречаемость определенного вида в роли
доминанта (облигатные доминанты – доминируют
всегда или преимущественно, факультативные –
встречаются как в качестве доминантов, так и в ка-
честве сопутствующих видов, и адвентивные – до-
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минируют случайно при наличии подходящих
условий);

• сезонность (темпоральдоминанты – встреча-
ются только в определенные периоды вегетаци-
онного сезона, консерводоминанты – доминиру-
ют весь вегетационный период).

Ю.А. Злобин (1989, с. 131) и ряд англоязычных
авторов (Beard, 1973; Whittaker, 1973, и др.) разли-
чают доминанты по принадлежности к климаксо-
вым и серийным сообществам (доминанты кли-
максовые и серийные). “Виды, представленные в
биоценозе наибольшим числом особей и биомас-
сой, называются доминантными, лидирующими
или видами-эдификаторами… Оценка значения
вида в биоценозе зависит от выбора показателя
количественной представленности… В последнее
время все чаще степень доминантности вида оце-
нивают по той роли, какую он играет в трансфор-
мации вещества или энергии” (Константинов,
1979, с. 290).

Наконец, назову очень содержательный обзор
А.И. Баканова (1987), в котором подробно обсуж-
даются терминология, количественная оценка
степени доминирования (индексы индивидуаль-
ного доминирования, индексы структуры доми-
нирования), связь доминирования с другими
структурами сообщества и прочие вопросы доми-
нирования; отмечу и обширный список литерату-
ры (166 наименований) по этой проблеме.

Этот экскурс в историю развития представле-
ний о ценотипах и ЭЦС полностью опровергает
следующий тезис Джонса с соавторами (Jones
et al., 1994, p. 373): “Однако в целом экология по-
пуляций и сообществ не определила, системати-
чески не выявила и не изучила роль организмов в
создании и поддержании местообитаний. Нет даже
слов (понятий), которые обычно используются
для описания процесса”.

ЭДИФИКАТОРЫ (ДЕТЕРМИНАНТЫ)
“Эдификаторы – это виды, которые создают

основу экосистемы, определяют ее структуру и
играют важнейшую роль в создании ее внутрен-
ней среды” (Карпачевский и др., 2014, с. 25). “Все
виды, произрастающие совместно, в какой-то
степени зависят друг от друга. Но есть виды, зави-
симость которых от других растений, в первую
очередь от доминантов, особенно велика (эдифи-
катрофилы, по В.Н. Сукачеву)” (Работнов, 1995,
с. 27).

Как уже отмечалось выше, представления об
эдификаторах (лат. aedificator – строитель) в рус-
скоязычной экологической литературе впервые
появились в работах Г.И. Поплавской (1924)3 и
В.Н. Сукачева (1928). В широком смысле это ор-
ганизмы, деятельность которых создает или се-
рьезно изменяет окружающую среду (чем не “эко-

системные инженеры”?). “Быть или не быть” эди-
фикатором – это не облигатный признак
определенного вида. Эдификатором вид стано-
вится в конкретной обстановке в конкретном це-
нозе. Например, эфемероиды весеннего леса –
доминанты, но не эдификаторы, а, например, ель
(Picea), обладая мощным средообразующим воз-
действием на большинство элементов среды,
практически всегда выступает в качестве эдифи-
катора (одиночная особь ели на лугу способна
существенно менять среду и формировать спе-
цифическое сообщество; не доминант, но эди-
фикатор).

Выше говорилось, что видом-средообразова-
телем является вид-консорт (детерминант кон-
сорции). Причем в контексте обсуждения кон-
цепции “экосистемных инженеров” следует при-
нять точку зрения В.Н. Беклемишева (1951),
поддержанную и другими исследователями (Бы-
ков, 1970; Василевич, 1983; Негробов, Хмелев,
2000), – в качестве центрального члена, ядра, де-
терминанта консорции “может быть не только
автотрофное растение (фитоконсорция), но и
животный организм-гетеротроф… Являясь цен-
тральным организмом консорции, детерминант
служит источником специфических ресурсов для
связанных с ним консортов” (Негробов, Хмелев,
2000, с. 118–119). В этом смысле детерминанты
даже в незначительном количестве проявляют
эдификаторные функции.

КЛЮЧЕВЫЕ ВИДЫ И НЕКОТОРЫЕ 
БЛИЗКИЕ К НИМ ПОНЯТИЯ

Ключевые виды (key species)

Представления о “ключевых видах” ввел в
экологию в короткой заметке американский эко-
лог Пейн (Paine, 1969). Опираясь на свои наблю-
дения о пищевых сетях литоральных морских со-
обществ в Калифорнийском заливе и на откры-
том побережье Вашингтона, он предположил, что
некоторые плотоядные виды (в частности, пур-
пурная или охряная морская звезда Pisaster ochra-
ceus Brandt, 1835) даже находясь в сообществе в
небольших количествах, сохраняют его целост-
ность и устойчивость; они-то и были названы
“ключевыми видами”. Если их изъять из экоси-
стемы, другие виды (объект их питания – кали-
форнийская мидия Mytilus californianus Conrad,
1837) получают конкурентное преимущество и
начинают резко доминировать в ней, понижая ее
биоразнообразие; фактически возникает новое
сообщество с иными структурно-функциональ-
ными характеристиками. Аналогичные экспери-
менты с морскими звездами в Новой Зеландии

3 Этот термин, как подчеркивает Г.И. Поплавская (1924,
с. 143), близок к предложенному Браун-Бланке и Павия-
ром (Braun-Blanquet, Pavillard, 1922, р. 5).
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дали сходные результаты (Paine, 1971) и подтвер-
дили идею о том, что хищник на вершине пище-
вой пирамиды контролирует структуру и функ-
ции сообщества. Все это позволяет сделать вывод
о том, что Пейн в определение “ключевых видов”
закладывал в первую очередь трофические взаи-
модействия, что и отличает их от “экосистемных
инженеров”, основа выделения которых связана
с их пространственной средообразующей деятель-
ностью. Сходная картина отмечалась и в триаде
“морские выдры – морские ежи – ламинария”
(Estes, Palmisano, 1974).

Однако термин оказался метафорически очень
удачным, что привело к его расширению (The
Mosaic-cycle…, 1991; Heywood, 1995; Meffe, Car-
roll, 1997; Simberloff, 1998; Begon et al., 2006; Ro-
drigues, Brooks, 2007; Clucas et al., 2008; Завьялов,
2008; Caro, 2010; Barua, 2011; Смирнова и др.,
2015; Hale, Koprowski, 2018, и др.)4. Сегодня “клю-
чевой вид” воспринимается как вид, который
позволяет определить всю экосистему.

Флагманские виды (flagships species)
“Флагманские виды” были определены как

“популярные, харизматичные виды, которые слу-
жат символами и объединяющими точками для
стимулирования осведомленности [населения] о
действиях по охране природы” (Mittermeier, 1986;
Heywood, 1995, p. 81); это виды, которые облада-
ют способностью “захватывать воображение” об-
щественности и побуждать людей жертвовать
средства и поддерживать действия по охране эко-
логически-уникальных территорий (Walpole, Leader-
Williams, 2002; Veríssimo et al., 2011).

Флагманскими видами могут быть исполин-
ские морские черепахи (Aldabrachelys gigantea
Schweigger, 1812) для стимуляции защиты экоси-
стем Большого Карибского региона (Eckert,
Hemphill, 2005), златоголовый лангур (golden-
headed langur; Trachypithecus poliocephalus Pousar-
gues, 1898) из лесов северного Вьетнама (Schneider
et al., 2010) или слоны (Loxodonta africana Blumen-
bach, 1797) и черные носороги (Diceros bicornis Lin-
naeus, 1758) в Африке (Western, 1987).

“Виды-зонтики” (umbrella species)
В условиях ограниченного финансирования,

недостатка знаний и времени для оптимальных
усилий по охране природы часто выбирают
кратчайший путь для поддержания биоразно-
образия – это привлекающая в последнее время
все большее внимание концепция зонтичных ви-
дов. “Вид-зонтик” определяется как вид, сохра-
нение которого, как ожидается, обеспечит защи-

4 Особо, в контексте данной работы, выделю монографию
британского этолога и эколога Каро (Caro, 2010).

ту большего числа встречающихся в его среде
обитания видов. Эта концепция (Launer, Murphy,
1994; Lambeck, 1997; Caro, 2010) была предложена
в качестве инструмента для определения мини-
мального размера охраняемых территорий, выбо-
ра участков для включения в природоохранный
экологический каркас и установления минималь-
ных стандартов для состава, структуры и процес-
сов такого рода экосистем.

Среди видов, предлагаемых в качестве потен-
циальных “видов-зонтиков”, большинство со-
ставляют крупные млекопитающие и птицы (на-
пример, гигантская панда Ailuropoda melanoleuca
David, 1869; см. Pimm, Li, 2015), но все чаще рас-
сматриваются беспозвоночные (например, круп-
ная бабочка Euphydryas editha bayensis Sternitsky,
1937 (Eilperin, 2006) эндемичная для залива Сан-
Франциско в США).

Сравнение определений этих видов отображе-
но в табл. 2.

В этой таблице представлены некоторые опре-
деления видов, “появившихся” в конце ХХ в.
Степень перекрытия понятия “зонтичные виды” с
ключевыми и тем более с флагманскими – очень
велика; многие специалисты рассматривают их
как синонимы. Следует подчеркнуть и тот факт,
что определения всех этих понятий и терминов
(включая и “доминант”, “эдификатор”, “детер-
минант” и прочие виды) весьма расплывчаты.
“Термин “эдификатор” в англоязычной литера-
туре соответствует термину “ключевой вид”, и
многие специалисты рассматривают эти термины
как синонимы” (Карпачевский и др., 2014, с. 38).

Индикаторные виды

Наконец, несколько особняком в этом списке
стоят индикаторные виды – виды, чутко реагиру-
ющие на малейшие изменения условий окружаю-
щей среды. В той или иной мере многие виды мо-
гут служить индикаторами состояния экосистем.
Такие виды используются в биоиндикации и био-
мониторинге для оценки (по их наличию и состо-
янию) качества окружающей среды.

Биоиндикация – активно развивающаяся в со-
временной экологии область научных исследова-
ний (Шуберт, 1988; Биоиндикация: теория…,
1994; Каплин, 2001; Биоиндикация экологиче-
ского…, 2007; Розенберг и др., 2010). И хотя исто-
ки наблюдений за индикаторными свойствами
биологических объектов можно найти в трудах
естествоиспытателей самой глубокой древности,
до завершения этих работ (создания стройной
теории и адекватных методов биоиндикации) –
“дистанция огромного масштаба”. Основная
часть достижений в этой области относится к рас-
тительным и водным экосистемам. Следует при-
знать, что в индикации главенствующее значение



226

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 3  2022

РОЗЕНБЕРГ
Та

бл
иц

а 
2.

О
пр

ед
ел

ен
ия

 к
лю

че
вы

х,
 ф

ла
гм

ан
ск

их
 и

 з
он

ти
чн

ы
х 

ви
до

в 
(п

о:
 B

ar
ua

, 2
01

1,
 p

. 1
42

9,
 с

 д
оп

ол
не

ни
ям

и)

В
ид

ы
H

ey
w

oo
d,

 1
99

5
M

ef
fe

, C
ar

ro
ll,

 1
99

7
Si

m
be

rlo
ff,

 1
99

8
C

ar
o,

 2
01

0
П

ри
м

ер
ы

К
лю

че
вы

е
В

ид
, в

оз
де

йс
тв

ие
 к

от
о-

ро
го

 н
а 

со
об

щ
ес

тв
о 

ил
и 

эк
ос

ис
те

м
у 

ве
ли

ко
 и

 
бу

де
т 

ещ
е 

бо
ль

ш
е,

 ч
ем

 
м

ож
но

 б
ы

ло
 б

ы
 о

ж
ид

ат
ь,

 
ис

хо
дя

 и
з 

ег
о 

от
но

си
те

ль
-

но
й 

чи
сл

ен
но

ст
и 

(р
. 2

90
).

В
ид

, ч
ье

 в
ли

ян
ие

 н
а 

со
об

-
щ

ес
тв

о 
ил

и 
эк

ос
ис

те
м

у 
ве

ли
ко

 и
 д

аж
е 

не
пр

оп
ор

-
ци

он
ал

ьн
о 

ве
ли

ко
 п

о 
ср

ав
не

ни
ю

 с
 е

го
 ч

ис
ле

н-
но

ст
ью

 (р
. 2

38
).

В
ид

, о
ка

зы
ва

ю
щ

ий
 в

ли
я-

ни
е 

на
 м

но
ги

е 
др

уг
ие

, 
ча

ст
о 

да
ле

ко
 п

ре
во

сх
од

я-
щ

ее
 т

о,
 ч

то
 м

ож
но

 б
ы

ло
 

бы
 о

ж
ид

ат
ь,

 у
чи

ты
ва

я 
их

 
би

ом
ас

су
 и

ли
 ч

ис
ле

н-
но

ст
ь 

(р
. 2

54
).

Э
ко

ло
ги

че
ск

ая
 т

ео
ри

я 
пр

из
на

ет
 с

ил
ьн

о 
вз

аи
м

о-
де

йс
тв

ую
щ

ие
 в

ид
ы

, п
ри

-
су

тс
тв

ие
 и

ли
 о

тс
ут

ст
ви

е 
ко

то
ры

х 
вл

ия
ет

 н
а 

ра
с-

пр
ос

тр
ан

ен
ие

 и
 ч

ис
ле

н-
но

ст
ь 

м
но

ги
х 

др
уг

их
; 

на
иб

ол
ее

 з
ам

ет
ны

м
и 

из
 

ни
х 

яв
ля

ю
тс

я 
кл

ю
че

вы
е 

ви
ды

 (р
. 1

27
).

Б
об

ры
, с

тр
оя

щ
ие

 п
ло

-
ти

ны
 и

 х
ат

ки
, р

ою
щ

ие
 

но
ры

 и
 к

ан
ал

ы
, в

ли
яю

-
щ

ие
 н

а 
ги

др
ол

ог
ич

ес
ки

й 
ре

ж
им

 в
од

ое
м

ов
 и

 б
ли

з-
ле

ж
ащ

ие
 э

ко
си

ст
ем

ы
.

Ф
ла

гм
ан

ск
ие

Х
ар

из
м

ат
ич

ны
е 

ви
ды

, 
ко

то
ры

е 
сл

уж
ат

 с
им

во
-

ла
м

и 
и 

об
ъе

ди
ня

ю
щ

им
и 

то
чк

ам
и 

дл
я 

ст
им

ул
ир

о-
ва

ни
я 

зн
ан

ий
 и

 д
ей

ст
ви

й 
по

 о
хр

ан
е 

эк
ос

ис
те

м
(р

. 4
91

).

За
 э

ти
 “

по
пу

ля
рн

ы
е”

, и
ли

 
“х

ар
из

м
ат

ич
ны

е”
, в

ид
ы

 
на

м
но

го
 л

ег
че

 п
ол

уч
ит

ь 
ф

ин
ан

со
ву

ю
 п

од
де

рж
ку

, 
че

м
 з

а 
ох

ра
ну

 н
еп

ри
м

ет
-

ны
х 

м
ол

лю
ск

ов
 и

ли
 н

ас
е-

ко
м

ы
х;

 о
ни

 в
ы

ст
уп

аю
т 

в 
ка

че
ст

ве
 “

зо
нт

ик
ов

”,
 

за
щ

ищ
аю

щ
их

 м
ес

то
об

и-
та

ни
я 

и 
др

уг
ие

 в
ид

ы
, 

по
ск

ол
ьк

у 
тр

еб
ую

т 
дл

я 
се

бя
 о

бш
ир

ны
х 

те
рр

ит
о-

ри
й 

с 
ра

зн
оо

бр
аз

ны
м

и 
ус

ло
ви

ям
и 

(р
. 8

0)
.

В
ид

, к
от

ор
ы

й 
ст

ал
 с

им
во

-
ло

м
 и

 в
ед

ущ
им

 э
ле

м
ен

-
то

м
 в

се
й 

ка
м

па
ни

и 
по

 
ох

ра
не

 к
он

кр
ет

но
й 

те
р-

ри
то

ри
и 

(р
. 2

50
).

Ф
ла

гм
ан

ск
им

и 
ви

да
м

и 
об

ы
чн

о 
яв

ля
ю

тс
я 

го
м

ой
-

от
ер

м
ны

е 
ж

ив
от

ны
е 

–
 

кр
уп

ны
е,

 н
ах

од
ящ

ие
ся

 
по

д 
уг

ро
зо

й 
ис

че
зн

ов
е-

ни
я,

 х
ищ

ны
е 

м
ле

ко
пи

та
-

ю
щ

ие
, а

 т
ак

ж
е 

ры
бо

яд
ны

е 
ил

и 
вс

ея
дн

ы
е 

кр
уп

ны
е 

пт
иц

ы
 (р

. 2
45

).

М
ед

ве
дь

-п
ри

зр
ак

 (s
pi

ri
t 

be
ar

) и
ли

 к
ер

м
од

ск
ий

 
м

ед
ве

дь
 (U

rs
us

 a
m

er
ic

an
us

 
ke

rm
od

ei
 H

or
na

da
y,

 1
90

5)
 –

 
бе

лы
й 

по
дв

ид
 а

м
ер

ик
ан

-
ск

ог
о 

че
рн

ог
о 

м
ед

ве
дя

; 
си

м
во

л 
Б

ри
та

нс
ко

й 
К

ол
ум

би
и,

 К
ан

ад
а.

“З
он

ти
ки

”
В

ид
ы

, ч
ья

 т
ер

ри
то

ри
я 

об
ит

ан
ия

 д
ос

та
то

чн
о 

ве
ли

ка
, а

 т
ре

бо
ва

ни
я 

к 
ср

ед
е 

об
ит

ан
ия

 –
 

ш
ир

ок
и;

 е
сл

и 
им

 п
ре

до
-

ст
ав

ит
ь 

до
ст

ат
оч

но
 б

ол
ь-

ш
ую

 т
ер

ри
то

ри
ю

 д
ля

 и
х 

ох
ра

ны
, д

ру
ги

е 
ви

ды
 

по
па

ли
 б

ы
 п

од
 и

х 
за

щ
ит

у 
(р

. 4
90

).

В
ид

ы
, т

ре
бу

ю
щ

ие
 б

ол
ь-

ш
их

 т
ер

ри
то

ри
й 

от
но

си
-

те
ль

но
 е

ст
ес

тв
ен

но
й 

ил
и 

не
из

м
ен

ен
но

й 
ср

ед
ы

 о
би

-
та

ни
я,

 д
ля

 п
од

де
рж

ан
ия

 
ж

из
не

сп
ос

об
ны

х 
по

пу
ля

-
ци

й 
(р

. 6
9)

.

В
ид

 с
 т

ак
им

и 
тр

еб
ов

ан
и-

ям
и 

к 
ср

ед
е 

об
ит

ан
ия

 
бо

ль
ш

ой
 п

ло
щ

ад
и,

 ч
то

 
ег

о 
со

хр
ан

ен
ие

 а
вт

ом
ат

и-
че

ск
и 

сп
ас

ет
 м

но
ги

е 
др

у-
ги

е 
ви

ды
 (р

. 2
49

).

Ра
сп

ол
ож

ен
ие

, р
аз

м
ер

 и
 

ф
ор

м
а 

те
рр

ит
ор

ии
, з

ан
и-

м
ае

м
ая

 ж
из

не
сп

ос
об

но
й 

по
пу

ля
ци

ей
 о

дн
ог

о 
“з

он
-

ти
чн

ог
о 

ви
да

”,
 о

хв
ат

ы
-

ва
ет

 д
ос

та
то

чн
ы

е 
ар

еа
лы

 
об

ит
ан

ия
 о

со
бе

й 
др

уг
их

 
ви

до
в,

 т
ак

 ч
то

 о
ни

 т
ож

е 
бу

ду
т 

им
ет

ь 
ж

из
не

сп
о-

со
бн

ы
е 

по
пу

ля
ци

и.
 <

…
>

 
Зо

нт
ич

ны
е 

ви
ды

 м
ен

ее
 

тр
еб

ов
ат

ел
ьн

ы
 к

 с
ре

де
 

об
ит

ан
ия

 (р
. 9

9)
.

М
ед

ве
дь

 г
ри

зл
и 

U
rs

us
 a

rc
-

to
s h

or
ri

bi
lis

 (L
in

na
eu

s,
 

17
58

) в
 э

ко
си

ст
ем

е 
Б

ол
ь-

ш
ог

о 
Й

ел
ло

ус
то

на
.

Б
ол

ьш
ая

 п
ан

да
, и

ли
 б

ам
-

бу
ко

вы
й 

м
ед

ве
дь

 (A
ilu

ro
p-

od
a 

m
el

an
ol

eu
ca

 D
av

id
, 

18
69

) и
з 

го
рн

ы
х 

ре
ги

он
ов

 
Ц

ен
тр

ал
ьн

ог
о 

К
ит

ая
.



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 83  № 3  2022

ИНЖЕНЕРЫ ЭКОСИСТЕМ 227

приобретает проблема “физиономичности инди-
каторов”, их характерного “облика”, легко до-
ступного для обнаружения и наблюдений. Необ-
ходимо учитывать и тот факт, что большей “инди-
кационной силой” обладают не отдельные виды-
индикаторы, а сообщества индикаторных видов
(Миркин, Розенберг, 1978; Викторов, 1994; Поп-
ченко, 1994).

Интересный обзор использования и оценки
эффективности видов-индикаторов был выпол-
нен по работам, опубликованным в журнале
“Ecological Indicators” (Elsevier Sci. Publ. Co., Inc.)
в период с января 2001 г. по декабрь 2014 г., с упо-
ром на количество используемых индикаторов
(один или несколько), используемых таксонов,
терминологии, применения и обоснования кри-
териев выбора и методов оценки эффективности
(Siddig et al., 2016). За этот период было опублико-
вано 1914 научных статей, описывающих иссле-
дования, проведенные в 53 странах на 6 конти-
нентах; в 20% публикаций в качестве индикатора
использовался только один вид (остальные ис-
пользовали группы видов). Почти 50% таксонов,
используемых в качестве индикаторов, были
представлены животными, 70% из которых были
беспозвоночными. Виды-индикаторы чаще всего
выбирались на основе ранее цитируемых иссле-
дований (40%), местной численности (5%), эко-
логической значимости и/или природоохранно-
го статуса (13%) или комбинации двух или более
из этих причин (25%); при этом удивительно, но
17% проанализированных статей не привели
четкого обоснования выбора индикатора. По-
давляющее большинство (99%) публикаций ис-
пользовали статистические методы для оценки
эффективности выбранных показателей.

Сравнение видов-индикаторов и качества
биоиндикации тех или иных факторов (в первую
очередь, антропогенных) можно провести и на
одном объекте-экосистеме экспертным путем
(см., например, Биоиндикация экологического…,
2007, с. 370–380). Так, для р. Чапаевка (левый
приток Саратовского водохранилища на р. Вол-
ге), отнесенной к разряду территорий экологиче-
ского кризиса и экологического бедствия (Эко-
логическое состояние…, 1997), сравнение прово-
дилось с использованием следующей простой
эмпирико-статистической процедуры (Биоинди-
кация экологического…, 2007). Если показатель
или параметр биоиндикатора существенно разли-
чается для “крайних” вариантов (например,
“контроль – сильное загрязнение”), то он счита-
ется очень хорошим. При оценке “существенно-
сти” принято считать, что различие параметров
более чем в 2 раза как раз и свидетельствует о вы-
соком качестве биоиндикатора:

• 5 баллов (высокое качество биоиндикатора) –
параметры различаются более чем в 2 раза;

• 4 балла (хороший индикатор) – параметры
отличаются в 1.5–2 раза;

• 3 балла (удовлетворительное качество био-
индикатора) – параметры различаются в 1.2–1.4
раза;

• 2 балла (слабый индикатор) – параметры
различаются менее чем в 1.2 раза;

• 1 балл (плохой индикатор) – параметры не
различаются.

Такой вариант оценки качества биоиндикации
позволяет в обобщенном виде представить полу-
ченные данные, использованные для целей инди-
кации планктонных и донных сообществ при
биомониторинге р. Чапаевка. Представленная
обобщенная характеристика оценки индикатор-
ной способности различных параметров гидроэ-
косистемы р. Чапаевка свидетельствует о том, что
все исследованные виды, несмотря на существен-
ные различия между ними, демонстрируют опре-
деленную реакцию на воздействие; причем эти
изменения оказываются сходными не только по
направлению, но и по степени отклика. Балльная
оценка наглядно показывает индикаторную цен-
ность различных компонент и параметров экоси-
стемы реки и выявляет наиболее работоспособ-
ные индикаторы.

ЭКОСИСТЕМНАЯ ИНЖЕНЕРИЯ
ИЛИ ИНЖЕНЕРЫ ЭКОСИСТЕМ

Вернемся к концепции экосистемной инжене-
рии. Ее основной посыл фокусируется на том,
как организмы физически изменяют абиотиче-
скую среду и как это влияет на биоту (Jones et al.,
1994; Pollock et al., 1995; Reichman, Seabloom,
2002; Berkenbusch, Rowden, 2003; Berke, 2012,
и др.). Последователи этой концепции (Hastings
et al., 2007, p. 153) утверждают, что “формальное
применение этой идеи позволяет по-новому
взглянуть на роль видов в экосистемах и во мно-
гих других областях фундаментальной и приклад-
ной экологии. … Две особые отличительные
черты инженеров экосистем заключаются в том,
что они влияют на физическое пространство, в
котором живут другие виды, и их прямое воздей-
ствие может длиться дольше, чем время жизни
организма – инженерия может, по сути, пере-
жить инженера”.

Во II в. до н. э. инженерами называли создате-
лей и “операторов” осадных машин; понятие
гражданский инженер появилось в XVI в. в Гол-
ландии (строители мостов и дорог), затем пришло
и в Россию (Негодаев, 1997). Инженер – это спе-
циалист, который создает новые технические
устройства или технологические процессы либо
совершенствует уже имеющиеся для повышения
качества жизни человека. С этой точки зрения ин-
женеры экосистем ближе всего к инженерам-
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строителям, так как и те и другие стремятся пре-
образовать окружающую среду. Средообразова-
ние – совокупность совершаемых организмами
биоценозов (всей биотой) метаболических про-
цессов, ведущих к образованию биоценотических
сред, к поддержанию их в устойчивом состоянии
(Быков, 1983). Зададим такой вопрос: может ли
“экосистемная инженерия” повышать устойчи-
вость экосистем? И да, и нет, так как признаки
устойчивости определяются многими фактора-
ми, а “инженеры экосистем” воздействуют, могут
“работать” только с отдельными факторами.

Как справедливо отмечают некоторые критики
концепции экосистемной инженерии (например,
Reichman, Seabloom, 2002), все организмы воз-
действуют (и находятся под влиянием) своей фи-
зической среды (и здесь прав Тесла, см. эпиграф).
Таким образом, полезность этой концепции за-
висит от знания того, когда изменение окружаю-
щей среды организмом должно рассматриваться
явно, а не просто учитываться как часть описания
прямых взаимодействий между организмами.
Иными словами, все зависит от временных и про-
странственных масштабов инженерных воздей-
ствий в процессе взаимодействия с абиотической
средой и непосредственных взаимодействий ор-
ганизмов. Этот, фактически, операционный, а не
концептуальный взгляд, свидетельствует о том,
что не все взаимодействия, классифицируемые
как экосистемная инженерия, соответствуют это-
му масштабному тесту. Если окажется, например,
что большинство видов в процессе инженерии
экосистемы взаимодействует с другими видами, то
ярлык “инженер экосистемы” становится триви-
альным, в то время как инженерные процессы –
определенно нет. В самом деле, концентрируясь
на идентификации инженеров экосистем, а не на
процессах, которые они контролируют, мы рис-
куем “за деревьями не увидеть леса”. Таким обра-
зом, кроме временных и пространственных мас-
штабов инженерных воздействий важную роль в
этом случае играет и сила таких эффектов.

Возможно, именно в этом и следует искать
причину того, что концепцию экосистемной ин-
женерии у нас практически не заметили, – в том
или ином виде ее лишь упоминают специалисты
по бобрам (Завьялов, 2008, 2015; Алейников, 2010;
Речной бобр…, 2012) или лесным экосистемам
(Смирнова, 2009, 2011; Смирнова и др., 2015); в
работах по другим группам растений и животных
это понятие встречается разово (птицы – Кула-
ков, Крылов, 2018; сложный ценоз обрастания на
разделе твердого технического субстрата и воды –
Протасов, 2013; калифорнийские черви – Бутов-
ский, 2009, и др.).

Интересный (познавательный) факт. Петер-
бургский поэт и драматург В.А. Соснора (2011,
с. 190–191) еще в 1961 г. в пьесе театра абсурда

“Манек N ищет зеленую палочку” говорит устами
Ученого (выдающегося):

“я занят нижеследующей проблемой:
зачем мы роем почву тракторами?
Ведь существуют дождевые черви!..
…

И если с миллиона самолетов
на землю сбросить триллион червей,
то эти черви почву разрыхлят
за два часа и двадцать три минуты.
Какая экономия машин!
Нефтепродуктов!
Человеко-дней!”.
Итак, некоторые организмы-инженеры спо-

собны вызвать большие, структурно опосредо-
ванные физические изменения в окружающей
среде, которые сохраняются и во времени, превы-
шающем их индивидуальную жизнь, и в про-
странстве в масштабах, гораздо больших, чем сам
организм. Естественно, взаимодействия в более
коротких и меньших масштабах также имеют ме-
сто, и их нельзя игнорировать. Отсюда следует,
что не стоит недооценивать то значение, которое
оказывает на интерпретацию процессов правиль-
но выбранный масштаб. Но о проблемах масшта-
бирования в экологии (безотносительно к инже-
нерам экосистем) в Макартуровской лекции 1989 г.
говорил еще Левин (Levin, 1992); есть и более ран-
ние публикации (Menge, Olson, 1990; Nee, May,
1992, и др.). Иными словами, и этот посыл Джон-
са с соавторами (Jones et al., 1994) не оригинален.

МОДЕЛИРОВАНИЕ ПРОЦЕССОВ 
ИНЖЕНЕРИИ ЭКОСИСТЕМ

Как и любая концепция, претендующая на
роль важной составляющей теоретической эко-
логии, концепция инженерии экосистем пред-
принимает попытки “одеться” в формализован-
ные модели. Уже через два года, после того как
появились представления об инженерах экоси-
стем, вышла статья с описанием их динамики с
использованием модели с непрерывным време-
нем (Gurney, Lawton, 1996; Wright et al., 2004); вер-
сия с дискретным временем была рассмотрена го-
раздо позже – через 20 лет (Franco, Fontanari,
2017; Fontanari, 2018; Lopes, Fontanari, 2019).
В этой же идеологии (на пять лет раньше, чем мо-
дели группы бразильского биофизика Фонтана-
ри) построена модель динамики численности
речного бобра (Castor fiber L.) в бассейне малой
реки (Петросян и др., 2012). Особенностью этих
подходов является учет “пространственной со-
ставляющей” для объяснения динамики видов-
инженеров и закономерностей разнообразия.
С математической точки зрения явное включе-
ние взаимодействий между организмами и абио-
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тическими компонентами окружающей среды
меняет динамику их популяций, что обеспечивает
очень богатое модельно-динамическое поведение.

Начиная с последней монографии Макартура
(MacArthur, 1972; Rosenzweig, 1995), “взаимоот-
ношения” между видом и территорией, на кото-
рой он распространен, – одна из самых интерес-
ных закономерностей в экологии. Модельное
описание такого рода взаимодействия возможно
с использованием двух подходов.

Первый (его использовали все процитирован-
ные выше модельеры) – “привязать” простран-
ство через некоторый ресурс R = R1 + R2 + … + Rn,
который находится в n разных (дискретных) со-
стояниях деградации (например, для бобров это
доступность и разная степень возобновления
кормов, что ведет к периодической смене их ме-
стообитаний) под воздействием вида-инженера
(например, численность X). Тогда модель в мо-
мент времени (k + 1) принимает следующий
обобщенный вид:

где F(Ri, k) – некоторая функция изменения чис-
ленности вида-инженера, воздействующего на
ресурс Ri, k; fi(…) – функция изменения i-го ресур-
са. При этом если F(…) > 1 (имеет место рост чис-
ленности Х), то вид этой функции может быть за-
дан несколькими способами – функция Мальту-
са (Gurney, Lawton, 1996), Рикера (Fontanari, 2018)
или Бивертона и Холта (Lopes, Fontanari, 2019).
Далее – по стандартной программе: определение
собственных значений, устойчивости этой систе-
мы и т.д.

Второй путь – это учет в моделях с непрерыв-
ным временем диффузии ресурса по простран-
ству (модели с распределенными параметрами;
обзор такого рода моделей экосистем см. Okubo,
1980; Розенберг, 2013). Заключенный в такие мо-
дели механизм отличается от принятого в эколо-
гии (в основном, только через воздействие биоге-
нов) в сторону большей “реалистичности”, что
делает модели с распределенными параметрами
полезными как для целей объяснения наблюдае-
мых феноменов, так и для синтеза на их основе
прогнозирующих имитационных моделей.

И еще один момент. Несколько удивляет тот
факт, что математические модели в рамках кон-
цепции экосистемной инженерии все еще весьма
ограничены и практически ни одна модель не вы-
шла за рамки одного вида. Безусловно, в дальней-
шем потребуются более сложные многовидовые
модели, явно включающие временные и про-
странственные масштабы для объяснения и про-
гнозирования средообразовательной функции
видов. Здесь можно указать на широкий спектр
моделей анализа пространственного распределе-

+ = 1 ,( ,)k k i kХ Х F R

+ = …,  1 1, 2, ,, ,( ,);i k i k k n k kR f R R R Х

ния видов (SDM – Species Distribution Models) –
пакеты программ BIOCLIM, MaxEnt, SSDM,
JSDM, SDFA и др. (Лисовский и др., 2020; Шити-
ков и др., 2021) – с использованием статистиче-
ской среды R.

Таким образом, и формализация экосистем-
ной инженерии не несет ничего принципиально
нового.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Завершая обзор концепции экосистемной ин-
женерии, можно констатировать, что многие ее
положения (в других терминах) были известны
отечественным экологам задолго до появления
этой концепции. Представления об эдификато-
рах известны и англоязычным экологам. Правда,
в основном среди специалистов по экологии рас-
тений (Cao, Liu, 1991; Glogov, Georgieva, 2020,
и др.); об этом прямо пишет канадский эколог
Фридман (Freedman, 1995, p. 228): “Все виды имеют
некую внутреннюю ценность, но виды могут раз-
личаться по вкладу, который они вносят в струк-
туру и функции своего экологического сообще-
ства. Например, экологи-зоологи называют виды,
играющие решающую роль в поддержании струк-
туры своего сообщества, “ключевыми видами”, а
экологи-ботаники иногда называют “видами-
эдификаторами”. Ясно, что существенные изме-
нения в численности этих видов можно считать
относительно важными по сравнению с измене-
ниями у кажущихся менее значимыми видами”.
Не будем забывать, что и понятие “эдификатор”
было предложено Браун-Бланке и Павияром
(Braun-Blanquet, Pavillard, 1922).

Возможно, само понятие “инженер экосистемы”,
как уже отмечалось, метафорически выглядит
привлекательным (Barua, 2011); однако и здесь
есть “подводный камень”. В определении поня-
тия “профессиональный инженер”, которое было
дано на Конференции инженерных обществ Запад-
ной Европы и США в 1960 г. (цит. по: Grimson,
Murphy, 2015, p. 170), есть такие слова: “His/her
work is predominantly intellectual and varied –
Его/ее работа носит преимущественно интеллек-
туальный и разнообразный характер”. Трудно
представить интеллектуальной и разнообразной
средообразующую деятельность улиток-камне-
грызов (Sphincterochila boissieri)…

Выполненный обзор показал, что доминанты,
детерминанты, эдификаторы, виды-консорты,
ключевые и флагманские виды, виды-зонтики и ви-
ды-инженеры экосистем (Каро (Caro, 2010), как
мне кажется, не очень удачно называет все эти
виды суррогатными (surrogate species)) фактиче-
ски являются синонимами достаточно заметных
видов-средообразователей (когда исследователь
не различает значения этих терминов, он говорит
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о средообразователях в широком смысле слова;
разумеется, один и тот же вид может являться од-
новременно доминантном, эдификатором, клю-
чевым видом и др., но так бывает не всегда), и что
концепция экосистемной инженерии может в неко-
торых деталях способствовать лучшему понима-
нию функционирования экосистем как в фунда-
ментальной, так и в прикладной сферах. Было
подчеркнуто, что эта концепция переплетается с
проблемами пространственного, временнóго и
организационного масштабов, которые являются
центральными для современной экология. По су-
ти, все виды в той или иной степени взаимодей-
ствуют с другими видами через физическую среду,
но очевидно, что степень этого взаимодействия и
его последствия варьируют от вида к виду и зави-
сят от состояния окружающей среды. Виды вли-
яют на другие виды различными способами и в
непрерывном диапазоне (градиенте) от биотиче-
ских взаимодействий, которые могут быть пря-
мыми или косвенными, до абиотически опосре-
дованных взаимодействий, которые всегда кос-
венны, виды-инженеры экосистем находятся в
последнем конце этого континуума.

Что касается групп видов, сообществ, то они
играют, главным образом, индикаторную роль.
Например, синтаксоны сегетальных сообществ
служат хорошей основой для оценки по расти-
тельности эдафоклиматических условий, обеспе-
ченности почв элементами минерального пита-
ния, влагой и пр. (Миркин и др., 1989, с. 170).
А вот понятия зонтичные или флагманские экоси-
стемы (например, коралловые рифы или тропи-
ческие леса) встречаются редко и являются тако-
выми лишь из-за их общественной известности.

Завершая обзор и возвращаясь к названию ста-
тьи, замечу, что экология предоставляет огром-
ное поле для использования “модных слов” (см.,
например, выше классификации доминантов
Б.А. Быкова или Х.Х. Трасса) и изобилия жаргон-
ных выражений. Среди них и неологизм “инже-
неры экосистем” (Reichman, Seabloom, 2002; Ро-
зенберг, 2021); фактически речь идет о мутуали-
стических отношениях, для которых вполне
достаточно устоявшегося за столетие понятия
“эдификатор” (с латыни это, все-таки, строи-
тель). Синонимичность этих понятий подтвер-
ждает и тот косвенный факт, что при переходе в
Википедии от статьи на русском языке “эдифи-
катор” к ее аналогу на английском, попадаем на
статью “ecosystem engineer”…

Не будем, в соответствии с максимой, припи-
сываемой английскому логику Оккаму (William of
Ockham; 1285–1347), “множить сущности без не-
обходимости”.
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Ecosystem engineers: “Old songs about the first things” or the concept
we have never noticed (overview of the problem)

G. S. Rozenberg*
Institute of Ecology of the Volga River Basin RAS

Komzina, 10, Toglyatti, 445003 Russiaя
*e-mail: genarozenberg@yandex.ru

The concept of ecosystem engineering focuses on how organisms physically change the abiotic environment
and how this affects the biota around them. The authors of the concept focused their attention on how the
temporal, spatial and coenotic scales of the roles of ecosystem engineers can be included in a broader ecolog-
ical context. A comparison of the “new” terminology with the notions of determinants and edificators already
entrenched in domestic ecology is carried out. The conclusion is made about the significant redundancy of
views on “ecosystem engineers” in the framework of the description of environmental formation processes.
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Показано, что во многих биологических полигональных и полиэдрических структурах в диапазоне
от микрометров (брохосомы, радиолярии, пыльца) до сантиметров (грибы-фуллерены) явно или
неявно присутствуют инварианты, обусловленные даже не влиянием физической среды, а геомет-
рией евклидова пространства. По-видимому, их допустимо рассматривать как точки схождения
принципов номогенеза и приспособительного онтогенеза биологических индивидов. В качестве
первых выступают теоремы Эйлера и Эберхардта. Признаки приспособления в каждом случае сле-
дует искать в отклонениях от пространственных инвариантов. Авторы обобщают ранее рассмотрен-
ные биологические структуры, обращают внимание на ряд новых и дают интерпретацию найден-
ных закономерностей в свете общебиологической проблематики.

DOI: 10.31857/S0044459622330016

Биологию и минералогию объединяет не толь-
ко идущее от Линнея выделение видов и индиви-
дов, но и общие принципы развития. Таков, на-
пример, принцип Кюри, позволяющий восстано-
вить вещественные потоки и полевые градиенты
физической среды по диссимметрии индивида, т.е.
по отклонению его симметрии от идеальной, дик-
туемой внутренним императивом. Нормальная
форма минерального индивида – выпуклый по-
лиэдр. Каждая его грань – плоская атомная сет-
ка. Между структурой и формой кристалла есть
строгая математическая связь. Среди организмов
тоже немало квазиполигональных и квазиполи-
эдрических структур, образованных сетками,
мембранами, оболочками (Геккель, 1902, 2007;
Thompson, 1942). Одни различимы непосредствен-
но, другие выявляются несложными преобразова-
ниями. Их анализ обнаруживает инварианты, обу-
словленные даже не характером физической среды,
а более фундаментальной причиной – геометрией
евклидова пространства. В данной статье авторы
обобщают ранее рассмотренные биологические
структуры, обращают внимание на ряд новых и
дают интерпретацию найденных закономерно-
стей в свете общебиологической проблематики.

ПОЛИГОНАЛЬНЫЕ СТРУКТУРЫ

Явные

Полигональные разбиения можно видеть на
слабо искривленных поверхностях ископаемых

(например, Disphyllum caespitosum – верхний де-
вон, Pleurodictyum sp. – нижний карбон, Petalaxis
stylaxis – средний карбон, и мн. др.) и современ-
ных колониальных кораллов. Нарастая на суб-
страт, кораллиты теснят друг друга, механически
конкурируя за пространство подобно минераль-
ным индивидам на начальной стадии роста, т.е. в
зоне геометрического отбора. В обоих случаях
выживают индивиды, ориентированные направ-
лением наибольшей скорости роста ортогональ-
но поверхности нарастания. Итог – параллельно-
шестоватые агрегаты-колонии с полигональны-
ми разбиениями аппроксимирующих поверхно-
стей. Авторами изучены три колонии современ-
ного коралла Favites sp. (рис. 1, 15 см по горизонта-
ли) с близкими стандартными статистическими
характеристиками: мода (Мо) 6, средняя координа-
ция полигона (с) 5.98; среднеквадратическое от-
клонение (σ) 0.97, асимметрия (As) –0.01, эксцесс
(Ex) –0.50. Гистограмма показывает частоту по-
лигонов с координациями от 3 до 9.

Неявные
Более изогнутая, но все же незамкнутая по-

верхность характерна для одуванчика обыкно-
венного Taraxacum officinale. После удаления па-
пиллусов обнаруживается ячеистая структура.
Перегородки образуют полигональное разбиение
поверхности (рис. 2, диаметр 3 см). Для одного
образца получены характеристики: Мо = 6, с =
5.97; σ = 0.66, As = 0.03, Ex = –0.68.

УДК 581.41+591.4

EDN: KDJLVA
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ПОЛИЭДРИЧЕСКИЕ СТРУКТУРЫ

Явные

Удивительный пример явной полиэдрической
структуры – брохосомы (от др.-греч. βρóχoς –
ячея сети, σωμα – тело). Это квазисферические по-
лые образования размером 0.2–0.7 мкм (рис. 3), вы-
деляемые насекомыми семейства цикадок (Ci-
cadellidae). Установлены с помощью электрон-
ной микроскопии в начале 1950-х. Состоят из
белков и липидов. Механизм формирования и
назначение не ясны. Предположительно, насеко-
мые наносят их на тело и кладки яиц, делая их
гидрофобными. На первый взгляд, это фуллере-
ны, т.е. выпуклые полиэдры с 5- и 6-угольными
гранями, сходящимися по 3. На более чем 400
изображениях подсчитано число видимых граней
от 7 до 20. Их общее число (удвоенное число ви-
димых плюс 2–8 боковых, ортогональных к плос-
кости рисунка) варьирует от 16 до 48. Оценка
условна, но заметим, что “нобелевский” фулле-
рен С60 с 32 гранями попадает в центр диапазона.
На некоторых брохосомах есть 4-угольные грани,
что заставляет определить их в целом как квази-

фуллерены (Войтеховский, Степенщиков, 2018).
Разнообразие их морфотипов требует изучения.

Еще один пример явной полиэдрической струк-
туры – ценобиальная зеленая водоросль Pandorina
morum (Müll.) Bory, подробно охарактеризован-
ная ранее (Войтеховский, 2001; Войтеховский и др.,
2006). Особенность их морфологии – 16-клеточ-
ные ценобии типа фуллеренов (рис. 4) размером
около 50 мкм, относящиеся к точечным группам
симметрии –43m и 222 в пропорции 3 : 1. Еще бо-
лее интересными должны быть многоклеточные
V. aureus (от 100 до 1000 клеток), V. polychlamys (от
1100 до 2000) и V. globator (от 1500 до 20000). Разно-
образие их морфотипов не изучено.

Неявные

Квазисферическую поверхность образует в воз-
бужденном состоянии Diodon holocanthus (сем. Di-
odontidae, рыбы-ежи, англ. porcupinefishes). При-
нимая основания игл за точки и используя технику
триангуляции поверхности по Делоне и дуального
построения по Вороному–Дирихле (Галиулин,
2009), получены полигональные разбиения по-
верхностей для 8 образцов размером 10–15 см. Их

Рис. 1. Современный коралл Favites sp.
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Рис. 2. Одуванчик обыкновенный Taraxacum officinale.
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средние характеристики: Мо = 6, с = 5.97; σ =
= 0.58, As = 0.01, Ex = –0.17 (рис. 5). Ранее показа-
но, что обитающее рядом с Diodontidae сем. Ostra-
ciontidae (кузовковые, англ. boxfishes) реализует
те же полигональные разбиения в покрытиях
костными пластинами. Это указывает на род-
ство в составе отряда Tetraodontiformes (Вой-
теховский, 2009).

Неизученные

Замечательную полигональную сеть образует
съедобный бамбуковый гриб Phallus indusiatus из
семейства веселковых (рис. 6а, размер до 25 см).
Стандартная характеристика любой сети требует
немалого числа клеток. Этот гриб вполне обеспе-
чил бы представительную статистику (порядка
500 полигональных клеток), но в рассматривае-
мом аспекте совершенно не изучен.

Скелеты радиолярий – широко известный при-
мер ажурных полигональных и полиэдрических
структур размером от 50 мкм до 1 мм. Впервые о
них заявил Э. Геккель (1902), зафиксировавший
полиэдрические мотивы в названиях Circogonia do-
decahedra и C. icosahedra. При этом заметим, что до-
декаэдр – простейший из фуллеренов, а икосаэдр –
геометрически дуальная форма. Квазифуллере-
новые мотивы в строении большого числа других
Radiolaria видны на многочисленных микрофото-
графиях. Например, такова Actinomma antarctica
(рис. 6б). Российский математик Д.Д. Мордухай-
Болтовской (1936) обосновал их оптимальность
как строительной конструкции независимо от аме-
риканского архитектора Р.Б. Фуллера. Нюансы
сложных скелетов (статистика пор по числу соседей
и пр.) систематически не изучались. Есть осно-
вания полагать, что они имеют отношение к так-
сономии радиолярий (Voytekhovsky, Stepensh-
chikov, 2016).

Морской пузырь (Echinosphaerites aurantium)
(рис. 6в, г) – ископаемый (средний и верхний ордо-
вик) – организм из класса цистоидей, тип иглоко-
жие. Формировал известковую квазисферическую
чашечку диаметром до 4–5 см из многочисленных
беспорядочно разбросанных полигональных пла-
стинок (Бодылевский, 1990, с. 49, 173). Ее полиэд-
рический характер не нарушают ни место прирас-
тания стебля, ни тонкие поры, пронизывающие
пластины. Судя по изображениям, полигоны окру-
жены от 4 до 8 соседями с модой 6. Несмотря на
множество хорошо сохранившихся образцов, ста-
тистика полигонов не изучалась.

Явную полиэдрическую структуру имеют гри-
бы илеодиктион съедобный (Ileodictyon cibarium)
(рис. 6д), илеодиктион изящный (I. gracile) и ре-
шеточник красный (Clathrus ruber). По сути, их

Рис. 3. Брохосомы Cicadellidae.
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Рис. 4. Зеленые водоросли Pandorina morum (Müll.) Bory.
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тело размером 5–10 см – это реберная сеть выпук-
лого полиэдра фуллеренового типа, близкого к С60.
На имеющихся изображениях не удалось увидеть
граней (ячеек), уверенно отличных от 5- и 6-уголь-
ных. Место прирастания гриба не портит структу-
ру. Ее изучение осложнено лишь относительной
редкостью в экваториальных и тропических лесах.

Много явных и неявных полиэдрических струк-
тур можно видеть в пыльце растений размером от
0.0025 до 0.25 мм. Пример первой – ипомея (Ipo-
moea purpurea) (рис. 6е, 1), второй – сидальцея (Si-
dalcea malviflora) (рис. 6е, 2). У последней полиэд-
рическая структура обнаруживается так же, как у
Diodon holocanthus – триангуляцией поверхности
по Делоне и дуальным построением по Вороно-
му–Дирихле.

Немного математики
Для любого плоского графа (полигональной

сети) выполняется теорема Эйлера:

(1)
где f – число граней (клеток), e – ребер,  – вер-
шин. Если из каждой вершины выходят ровно три
ребра, то

(2)
Тогда e = 3f – 6, а средняя координация клетки

равна:

(3)

Равенство с = 6 в (3) достигается в хорошо из-
вестной биологической структуре – пчелиных со-
тах. Это правильное разбиение поверхности (од-
но из трех) в кристаллографии имеет символ 63.

+ =v– 2,f e

v

=v2 – 3 0.e

= = → → ∞2 / 6 – 12/ 6  при .c e f f f

Рис. 5. Рыба-еж Diodon holocanthus.
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Рис. 6. Неизученные полиэдрические структуры: а – гриб Phallus indusiatus; б – радиолярия Actinomma antarctica; в, г –
морской пузырь Echinosphaerites aurantium; д – гриб Ileodictyon cibarium; е – пыльца растений: 1 – Ipomoea purpurea, 2 –
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Каждый трехсвязный плоский граф (т.е. из каж-
дой вершины выходят не менее трех ребер) можно
расправить в выпуклый полиэдр. То есть с → 6 –
инвариант для простых (в каждой вершине схо-
дятся три грани) плоских графов и выпуклых по-
лиэдров. Выше рассмотрены именно такие био-
логические структуры. При этом средняя коорди-
нация в (3) стремится к 6 снизу. Но для трещин в
асфальте (рис. 7) имеем полную аналогию: f = 71,
e = 207,  = 138, Мо = 6, c = 5.74, σ = 1.59, As = 0.23,
Ex = –0.82. Этот пример, не имеющий отноше-
ния к биологии, подчеркивает универсальный ха-
рактер инварианта с = 6.

Для простых сетей и полиэдров найдем еще
одно важное соотношение. Умножив (1) на 6 и
прибавив удвоенное (2), получим

(4)

Далее выразим общее число граней через их
разнообразие:

(5)

где fn – число n-угольных граней. Через них же
выразим число ребер:

(6)

Умножив (5) на 6 и вычтя (6), получим:

(7)

С учетом (4) преобразуем (7) к виду:

(8)

Уравнение Эберхардта (8) охватывает все рас-
смотренные выше случаи, с одной стороны, допус-
кая вариации статистик n-угольных граней, с дру-
гой стороны, налагая на них строгое соотношение.
Для фуллеренов из (8) следует жесткое условие f5 =
= 12 без видимых ограничений на f6. Оно может
быть любым (от 0 у додекаэдра) кроме 1. Послед-
нее доказывается построением реберного графа.

v

=6 – 2 12.f e

= + + + + + + …3 4 5 6 7 8 ,f f f f f f f

= + + + + + + …3 4 5 6 7 82 3 4 5 6 7 8 .е f f f f f f

= + + …3 4 5 7 86 – 2 3 2 – – 2 – .f e f f f f f

+ + = + + + …3 4 5 7 83 2 12 2 .f f f f f

ОБСУЖДЕНИЕ И ВЫВОДЫ
Формы минеральных и биологических индиви-

дов, взятые в деталях, к тому же непрерывно меня-
ющиеся в онтогенезе, бесконечно разнообразны.
Менее или более удачные систематики, огрубляя,
позволяют обуздать это многообразие и рассмот-
реть всякую форму как компромисс между внут-
ренним императивом (требованием) и внешней
средой. Требование структуры к форме кристалла
имеет статус теоремы: точечная группа симмет-
рии формы (их 32) есть фактор-группа простран-
ственной группы симметрии структуры (их 230)
по подгруппе трансляций. Аналогичного принципа
для биологических структур неизвестно. Опереться
на строгие уравнения не удается. Причина – в их
несомненно большей сложности. Тем не менее из
рассмотренных примеров и математических со-
отношений следует ряд выводов.

1) В природе действуют менее или более слож-
ные принципы целесообразности, с разной нагляд-
ностью проявляющиеся в минеральных и биологи-
ческих структурах. Полиэдричность – фунда-
ментальное свойство минеральных индивидов,
проявляющееся в условиях свободного роста. Не
столь тотально, но полигональность и полиэдрич-
ность реализуются в биологических (растительных
и животных) структурах в диапазоне от микромет-
ров (брохосомы, радиолярии, пыльца) до сантимет-
ров (грибы-фуллерены), охватывающем 5 размер-
ных порядков.

2) Минеральные и биологические индивиды
подвержены влияниям среды, имеющим веще-
ственную (потоки вещества) или полевую (по-
токи тепла и света, сила тяжести) природу. Для
тех и других индивидов искажение внешней фор-
мы определяется принципом диссимметрии Кю-
ри. При колониальном (агрегатном) росте на суб-
страте (подложке) биологические и минеральные
индивиды борются за пространство, что приво-
дит к полигональным разбиениям огибающих по-
верхностей.

3) Рассмотренные примеры указывают на еще
одно фундаментальное влияние. Оно обусловле-

Рис. 7. Трещины в асфальте.
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но уже тем, что минеральные и биологические ин-
дивиды зарождаются и эволюционируют в трехмер-
ном евклидовом пространстве независимо от его
физического наполнения. Это влияние всегда мас-
кируется влиянием физической среды, сливается с
ним и, как правило, при исследовании объекта не
вычленяется.

4) Природа творит минеральные и биологиче-
ские структуры, испытывая все допустимые воз-
можности. Порождая полиэдрические и полиго-
нальные структуры, она попадает в ловушку со-
отношений, схватываемых теоремами Эйлера и
Эберхардта. В смысле неизбежной подчиненно-
сти строгим соотношениям их эволюцию можно
назвать номотетической (Берг, 1922, 1977). При
этом теоремы допускают неограниченное разно-
образие структур, разрешающее их широкие при-
способительные (возрастные, экологические) ва-
риации. В полигональных и полиэдрических био-
логических структурах диалектически сочетаются
признаки двух стилей эволюции.

5) Целый ряд биологических полиэдрических
структур обнаруживает геометрический дуализм
путем триангуляции поверхности по Делоне и ду-
ального построения по Вороному–Дирихле. Для
рыб семейств Ostraciontidae и Diodontidae (отряд
Tetraodontiformes, иглобрюхообразные) он подчер-
кивает таксономическую близость, установленную
по строению челюстного аппарата. Эта абстрактная
геометрическая теория лежит в основании совре-
менной кристаллографии. Ее применимость в био-
логии указывает на единство мира.
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The paper demonstrates that there are invariants in many biological polygonal and polyhedral structures
ranging from micrometer (brochosomes, radiolarians, pollen) to centimeter (fungi-fullerens) which are con-
ditioned not even by the influence of physical environment but by the geometry of Euclidean space. Appar-
ently, they can be considered as the points of convergence of the principles of nomogenesis and adaptive on-
togenesis of biological individuals. The former are the Euler and Eberhardt theorems. Adaptive signs in each
case should be sought in deviations from spatial invariants. The authors summarize the biological structures
previously dealt with, draw attention to a number of new ones and give an interpretation of the found patterns
in the light of general biological problems.


