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Èññëåäîâàíî 30 êëîíîâ äàôíèé ïî ïðèçíàêó òåïëîóñòîé÷èâîñòè (ÒÓ) îðãàíèçìà íà íà÷àëüíûõ ýòà-
ïàõ âåäåíèÿ êóëüòóðû: 10 êëîíîâ ïîãèáëî ïåðåä âûìåòîì ïîòîìñòâà â F2, îñòàâøèåñÿ êëîíû óñïåøíî
ðàçìíîæàëèñü è äàâàëè ïîñëåäóþùèå ïîêîëåíèÿ. Íà îñíîâàíèè èçìåíåíèÿ â F1 èíäèâèäóàëüíîãî óðîâ-
íÿ ÒÓ êëîíîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ðîäîíà÷àëüíèöàìè áûëî ñäåëàíî çàêëþ÷åíèå î íàðóøåíèè ðàáîòû ìåõà-
íèçìîâ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ãîìåîñòàçà â ïîïóëÿöèè ó ïîãèáøèõ êëîíîâ. Ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ íàáëþäà-
ëè âûñîêóþ îòðèöàòåëüíóþ êîððåëÿöèþ ìåæäó èñõîäíûì èíäèâèäóàëüíûì óðîâíåì óñòîé÷èâîñòè è
åãî èçìåíåíèåì â F1 è F2, à òàêæå ðåçêîå ñóæåíèå äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè â F1. Â ýòîé ãðóïïå æèâîòíûõ
îòìå÷åíû çíà÷èòåëüíàÿ ëàáèëüíîñòü èíäèâèäóàëüíîãî óðîâíÿ óñòîé÷èâîñòè, åãî ñïîñîáíîñòü ðåãóëèðî-
âàòü ñäâèã ñâîåé óñòîé÷èâîñòè, ÷òî îáóñëîâëèâàåò õîðîøóþ ðàáîòó ìåõàíèçìîâ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ãî-
ìåîñòàçà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: òåïëîóñòîé÷èâîñòü, âàðèàáåëüíîñòü, èíäèâèäóàëüíûé óðîâåíü, ãîìåîñòàç.

Â âûáîðêàõ îáðàçöîâ èçîëèðîâàííîé òêàíè îò ðàçíûõ
æèâîòíûõ â ïîïóëÿöèè îáíàðóæåíà îòðèöàòåëüíàÿ êîððå-
ëÿöèÿ ìåæäó èñõîäíûì óðîâíåì òåïëîóñòîé÷èâîñòè (ÒÓ)
òêàíè è åãî ïðèðîñòîì â ðåçóëüòàòå âîçäåéñòâèÿ íàãðåâà,
à òàêæå ñóæåíèå äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ óñòîé-
÷èâîñòè (Ñõîëëü, 1971; Ìèðîíîâà, 1980, è äð.). Àíàëî-
ãè÷íûå çàêîíîìåðíîñòè ïîëó÷åíû è ïðè äåéñòâèè íà èçî-
ëèðîâàííóþ òêàíü ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ õèìè÷å-
ñêèõ âåùåñòâ íà ðàííèõ ñðîêàõ èõ âîçäåéñòâèÿ (ñì.
îáçîð: Ìèðîíîâà, 2003).

Â äàëüíåéøåì íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè óäëèíå-
íèè ñðîêà ïðåäâàðèòåëüíîãî âîçäåéñòâèÿ êàê õèìè÷åñêèõ
àãåíòîâ, òàê è ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðû íà èçîëèðîâàí-
íóþ òêàíü ïðîèñõîäÿò íàðóøåíèå îòðèöàòåëüíîé êîððå-
ëÿöèè ìåæäó èñõîäíûì èíäèâèäóàëüíûì óðîâíåì óñòîé-
÷èâîñòè òêàíè è åãî ïðèðîñòîì è ðàñøèðåíèå äèàïàçîíà
ìåæîðãàíèçìåííîé èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ óñòîé÷èâîñòè
òêàíè. Ýòî ñëóæèò ñèãíàëîì ïîñëåäóþùåé ãèáåëè òêàíè
(Ìèðîíîâà, 1998, 1999, 2002, 2003; Ìèðîíîâà, Ðîçàíîâ,
2000; Ìèðîíîâà, Êóëåâà, 2003).

Ýòè çàêîíîìåðíîñòè, ïîëó÷åííûå íà èçîëèðîâàííûõ
òêàíÿõ, ïî-âèäèìîìó, íîñÿò îáùèé õàðàêòåð, òàê êàê îá-
íàðóæåíû è íà öåëûõ îðãàíèçìàõ â ïîïóëÿöèÿõ æèâîò-
íûõ. Òàê, ïðè èçó÷åíèè èçìåíåíèé èíäèâèäóàëüíûõ
óðîâíåé ÒÓ îðãàíèçìîâ â ïîïóëÿöèÿõ ïîéêèëîòåðìíûõ
æèâîòíûõ îáíàðóæåíî, ÷òî ðàçíûå îñîáè â ïîïóëÿöèè íå-
îäèíàêîâî ïîâûøàþò ñâîé óðîâåíü ÒÓ â îòâåò íà ñèã-
íàëüíîå (àêêëèìàöèîííîå) ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû ñðå-
äû. Íàèáîëåå çíà÷èòåëüíî ïîâûøàþò óðîâåíü ÒÓ íèçêî-
óñòîé÷èâûå îñîáè, à âûñîêîóñòîé÷èâûå èçìåíÿþò åãî â
ìåíüøåé ñòåïåíè. Â ðåçóëüòàòå íàáëþäàþòñÿ îòðèöàòåëü-
íàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó èñõîäíûì èíäèâèäóàëüíûì óðîâ-
íåì ÒÓ îðãàíèçìà è åãî èçìåíåíèåì è ñóæåíèå äèàïàçîíà

èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ óñòîé÷èâîñòè îðãàíèçìà. Íà îá-
øèðíîì ýêñïåðèìåíòàëüíîì ìàòåðèàëå ñ èçó÷åíèåì àê-
êëèìàöèîííîãî ïîâûøåíèÿ ÒÓ îðãàíèçìîâ â ïîïóëÿöèÿõ
ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîïó-
ëÿöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé öåëîñòíóþ ñèñòåìó, ñïîñîá-
íóþ ê ñàìîðåãóëÿöèè, ê ôèçèîëîãè÷åñêîìó ãîìåîñòàçó
(Ushakov, Bugayeva, 1975; Ushakov, 1977; Ushakov et al.,
1977a, 1977b; Óøàêîâ, 1982à, 1982á; Óøàêîâ, Ïàøêîâà,
1989à, 1989á, è äð.). Ñàìîðåãóëÿöèÿ äîñòèãàåòñÿ òðåìÿ
ñïîñîáàìè: ïàäåíèåì íàñëåäóåìîñòè óðîâíÿ òåïëîóñòîé-
÷èâîñòè îðãàíèçìà, ôåíîòèïè÷åñêîé ìàñêèðîâêîé ãåíå-
òè÷åñêèõ ðàçëè÷èé îñîáåé â óñòîé÷èâîñòè è àäàïòèâíîì
èçìåíåíèè èõ ñåëåêòèâíîãî ðàíãà, ðåðàíæèðîâêå ïî Óøà-
êîâó (1982à).

Íà îñíîâàíèè ñõîäñòâà ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ â
ïîïóëÿöèè îðãàíèçìîâ ïðè òåïëîâîé àêêëèìàöèè (îòíî-
ñèòåëüíî ñëàáîå âîçäåéñòâèå) è ïðîèñõîäÿùèõ â âûáîðêå
îáðàçöîâ èçîëèðîâàííîé òêàíè èç ïîïóëÿöèè, ìû ïðåäïî-
ëàãàåì, ÷òî ïðè óñèëåíèè âîçäåéñòâèÿ êàê â âûáîðêàõ
òêàíè, òàê è â ïîïóëÿöèè îðãàíèçìîâ ïðîèçîéäåò íàðóøå-
íèå ìåõàíèçìîâ ðåàêöèè, îáóñëîâëåííûõ èñõîäíûì óðîâ-
íåì. Äëÿ âûáîðêè îáðàçöîâ èçîëèðîâàííîé òêàíè ýòî óæå
áûëî ïîêàçàíî. Â ïîïóëÿöèè îðãàíèçìîâ ýòî ïðèâåäåò ê
íàðóøåíèþ ðàáîòû ìåõàíèçìîâ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ãîìåî-
ñòàçà, è êàê ñëåäñòâèå áóäåò íàáëþäàòüñÿ îòáîð îðãàíèç-
ìîâ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìû èñõîäèëè èç âçãëÿäîâ
Óøàêîâà (Ushakov, Bugayeva, 1975; Ushakov, 1977; Usha-
kov et al., 1977a, 1977b; Óøàêîâ, 1982à, 1982á; Óøàêîâ,
Ïàøêîâà, 1989à, 1989á, è äð.), èçó÷àâøåãî òåïëîâóþ àê-
êëèìàöèþ ïîïóëÿöèé ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ. Âìåñ-
òå ñ òåì, ñîãëàñíî Í. À. Êîë÷àíîâó, â ëþáûõ áèîëîãè÷å-
ñêèõ ñèñòåìàõ ôóíêöèîíèðóþò ðåãóëÿòîðíûå êîíòóðû ñ
îòðèöàòåëüíûìè îáðàòíûìè ñâÿçÿìè (Êîë÷àíîâ, Ìàòóø-
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êèí, 1997; Êîë÷àíîâ è äð., 2001). Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî ñâè-
äåòåëüñòâóåò â ïîëüçó íàøåãî ïðåäïîëîæåíèÿ.

Äëÿ ïðîâåðêè íàøåãî ïðåäïîëîæåíèÿ óäîáíûì îáú-
åêòîì ÿâëÿþòñÿ êëîíû Daphnia magna. Òàê, ïðè ïåðåíåñå-
íèè ýòèõ æèâîòíûõ â ëàáîðàòîðíûå óñëîâèÿ ÷àñòü êëîíîâ
ãèáíåò â ïåðâîé (F1) è âòîðîé (F2) ãåíåðàöèÿõ, ò. å. ïåðå-
íîñ æèâîòíûõ èç ïðèðîäû îêàçûâàåòñÿ äîñòàòî÷íî ñèëü-
íûì âîçäåéñòâèåì äëÿ ÷àñòè êëîíîâ (Óøàêîâ, Ïàøêîâà,
1983).

Â ñâÿçè ñ èçëîæåííûì öåëüþ íàñòîÿùåãî èññëåäîâà-
íèÿ ÿâëÿëîñü èçó÷åíèå ðàáîòû ìåõàíèçìîâ ôèçèîëîãè÷å-
ñêîãî ãîìåîñòàçà ïîïóëÿöèè. Ïîñêîëüêó ðàçðàáîòêà êîí-
öåïöèè ôèçèîëîãè÷åñêîãî ãîìåîñòàçà â ïîïóëÿöèè æè-
âîòíûõ áûëà ñäåëàíà íà îñíîâå àíàëèçà èçìåíåíèé ÒÓ
îðãàíèçìîâ èëè èõ êëîíîâ, ìû â íàñòîÿùåé ðàáîòå èññëå-
äîâàëè èçìåíåíèÿ ÒÓ êëîíîâ äàôíèé. Äëÿ ýòîãî îïðåäå-
ëÿëè êîýôôèöèåíòû êîððåëÿöèè ìåæäó èñõîäíûì (ó ðî-
äîíà÷àëüíèö êëîíîâ) èíäèâèäóàëüíûì óðîâíåì ÒÓ îðãà-
íèçìà è åãî èçìåíåíèåì ó êëîíîâ â F1 è F2, à òàêæå ìåæäó
ñàìèìè óðîâíÿìè ÒÓ ó îðãàíèçìà ðîäîíà÷àëüíèö è ó
êëîíîâ â F1 è F2. Îïðåäåëÿëè òàêæå äèàïàçîí èçìåí÷èâî-
ñòè óðîâíÿ ÒÓ ó ðîäîíà÷àëüíèö è ó êëîíîâ â F1 è F2, à
òàêæå îòäåëüíûå êîìïîíåíòû èçìåí÷èâîñòè. Ïàðàëëåëü-
íî âåëè íàáëþäåíèÿ çà ïëîäîâèòîñòüþ êëîíîâ äàôíèé
êàê ïîêàçàòåëÿ ïðèñïîñîáëåííîñòè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ðàáîòó ïðîâîäèëè íà äàôíèÿõ Daphnia magna, îòëîâ-
ëåííûõ â âîäîåìå (ñò. Ðó÷üè, Ëåíèíãðàäñêàÿ îáë.) â àâãó-
ñòå ïðè òåìïåðàòóðå âîäû 18—19 °Ñ. Ê îïûòàì ïðèñòóïà-
ëè íåìåäëåííî ïîñëå ïðèâîçà æèâîòíûõ. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ
êëîíîâ æèâîòíûõ 30 äàôíèé (äàëåå áóäåì èõ íàçûâàòü
ðîäîíà÷àëüíèöàìè) ïîìåùàëè ïî îäíîé â ñîñóäû åì-
êîñòüþ 0.4 ë. Êóëüòóðó âåëè ïðè 12-÷àñîâîì îñâåùåíèè è
òåìïåðàòóðå 20—21 °Ñ. Æèâîòíûõ êîðìèëè äðîææàìè.
Îòñòîéíóþ âîäó ïîäëèâàëè â ñîñóäû åæåäíåâíî, ïîëíûé
åå îáìåí ïðîèçâîäèëè ÷åðåç 7—9 ñóò.

Æèâîòíûå ðàçìíîæàëèñü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè. Ïðè
ïîÿâëåíèè ïîòîìñòâà ó ðîäîíà÷àëüíèö (F1) íàáëþäåíèÿ
âåëè çà òðåìÿ ïîñëåäîâàòåëüíûìè êëàäêàìè. Äàôíèé
êàæäîãî êëîíà èç òðåòüåé êëàäêè îòñàæèâàëè ïî îäíîé â
îòäåëüíûå ñîñóäû äëÿ ïîëó÷åíèÿ ïîòîìñòâà â F2. Ïðè ïî-
ÿâëåíèè ïîòîìñòâà â F2 íàáëþäåíèÿ âåëè òàêæå çà òðå-
ìÿ ïîñëåäîâàòåëüíûìè êëàäêàìè. Ïîäñ÷èòûâàëè êîëè÷å-
ñòâî ìîëîäè â êàæäîé êëàäêå. Äëÿ ýòîãî êàæäóþ êëàäêó
ïîìåùàëè íà ñïåöèàëüíîå ñèòå÷êî èç ìåëüíè÷íîãî ãàçà.
Ïîäñ÷åò ìîëîäè âåëè ïîä áèíîêóëÿðíîé ëóïîé. Ïëîäîâè-
òîñòü äàôíèé îöåíèâàëè êàê ïî êîëè÷åñòâó ìîëîäè â êàæ-
äîé êëàäêå, òàê è ïî ñóììå æèâîòíûõ â òðåõ ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ êëàäêàõ. Ïîñëå ýòîãî îïðåäåëÿëè óðîâåíü ÒÓ ó
ðîäîíà÷àëüíèö êëîíîâ. Îïðåäåëåíèå ÒÓ êëîíîâ äàôíèé â
F1 è F2 ïðîâîäèëè íà æèâîòíûõ òðåòüåé êëàäêè ñòðîãî ÷å-
ðåç 3 ñóò ïîñëå âûìåòà ïîòîìñòâà. Óðîâåíü ÒÓ äàôíèé
îïðåäåëÿëè â òåðìîñòàòå ñ îòñòîéíîé âîäîé, íàãðåòîé äî
37.5 � 0.1 °Ñ. Íàáëþäàëè çà ñîêðàùåíèåì ñåðäöà ïîä áè-
íîêóëÿðíîé ëóïîé ÌÁÑ-1 ïðè 8-êðàòíîì óâåëè÷åíèè.
Â îïûò áðàëè ïî 5—10 æèâîòíûõ èç êàæäîãî êëîíà.

Êðèòåðèåì óðîâíÿ ÒÓ îðãàíèçìà ñëóæèëî âðåìÿ äåé-
ñòâèÿ íàãðåâà, âûçûâàþùåãî îñòàíîâêó ñîêðàùåíèé ñåð-
äå÷íîé ìûøöû. Ýòîò ïîêàçàòåëü, ïî ëèòåðàòóðíûì äàí-
íûì (Óøàêîâ, Ïàøêîâà, 1983; Kuvivuori, Lahdes, 1996) è
ñîáñòâåííûì íàáëþäåíèÿì, ñîîòâåòñòâîâàë íåîáðàòèìî-
ìó ïîâðåæäåíèþ îðãàíèçìà, ò. å. åãî òåïëîâîé ñìåðòè.

Ïðè ñòàòèñòè÷åñêîé îáðàáîòêå äàííûõ èñïîëüçîâàëè
ëîãàðèôìè÷åñêèå çíà÷åíèÿ âðåìåíè òåïëîâîé ãèáåëè æè-
âîòíûõ, òàê êàê ýòîò ïîêàçàòåëü èìååò ëîãíîðìàëüíîå
ðàñïðåäåëåíèå (Óøàêîâ è äð., 1968). Îïðåäåëÿëè óðîâåíü
ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö êëîíîâ è åãî çíà÷åíèå â F1 è F2. Âû-
÷èñëÿëè êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ìåæäó óðîâíåì ÒÓ îð-
ãàíèçìà ðîäîíà÷àëüíèö ñ óðîâíÿìè ÒÓ êëîíîâ â F1 è F2,
êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ìåæäó óðîâíÿìè ÒÓ ðîäîíà-
÷àëüíèö è âåëè÷èíîé è íàïðàâëåíèåì (çíàêîì) åãî èçìå-
íåíèÿ ó êëîíîâ â F1 è F2. Ìåæêëîíàëüíóþ è âíóòðèêëî-
íàëüíóþ èçìåí÷èâîñòü îöåíèâàëè ïî çíà÷åíèÿì äèñïåð-
ñèè — s2, ïðèìåíÿëè îäíîôàêòîðíûé äèñïåðñèîííûé
àíàëèç (Óðáàõ, 1963).

Îöåíêó äîñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èé ïðîâîäèëè â îñíîâ-
íîì ìåòîäîì Ñòüþäåíòà—Ôèøåðà. Ðàçëè÷èÿ ñ÷èòàëè äî-
ñòîâåðíûìè ïðè Ð � 0.05.

Ðåçóëüòàòû

Èç 30 êëîíîâ äî âûìåòà ïîòîìñòâà â F2 ïîãèáëà òðåòü
(10). Ýòî áûëè, åñëè ñóäèòü ïî èíäèâèäóàëüíîìó óðîâíþ
ÒÓ îðãàíèçìà, êàê íèçêî-, òàê è âûñîêîóñòîé÷èâûå êëî-
íû. Îñòàëèñü ñðåäíèå ïî ýòîìó ïîêàçàòåëþ êëîíû. Ïðè
ýòîì ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ íàáëþäàëè ïîñòåïåííîå ïàäå-
íèå ñðåäíåãî óðîâíÿ ÒÓ ñ 30 ìèí (1.48 åä. lg) ó ðîäîíà-
÷àëüíèö äî 23 ìèí (1.36 åä. lg) â F1 è äî 14 ìèí (1.15 åä.
lg, P < 0.05) â F2. Îòìåòèì, ÷òî ó ïîãèáøèõ êëîíîâ â F1

ñðåäíèé óðîâåíü ÒÓ ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àëñÿ îò ñðåäíå-
ãî óðîâíÿ ÒÓ ó îñòàâøèõñÿ — 20 ìèí (1.30 åä. lg) (ñì.
òàáëèöó; ðèñ. 1, à).

Ïëîäîâèòîñòü äàôíèé ïî ìåðå íàõîæäåíèÿ â óñëîâè-
ÿõ ëàáîðàòîðèè ïîâûøàëàñü. Ó îñòàâøèõñÿ â æèâûõ êëî-
íîâ îíà ïîâûøàëàñü â ñðåäíåì îò 5 îñîáåé ó ðîäîíà÷àëü-
íèö â ïåðâîé êëàäêå F1 äî 30—40 îñîáåé â ïîñëåäóþ-
ùèõ êëàäêàõ è â F2. Ïîñëåäíåå, ïî-âèäèìîìó,
ñâèäåòåëüñòâóåò îá óñïåøíîì ïðèñïîñîáëåíèè îñòàâ-
øèõñÿ êëîíîâ æèâîòíûõ ê ëàáîðàòîðíûì óñëîâèÿì. Âîç-
ìîæíî, ýòî ñâÿçàíî ñ õîðîøèì ïèòàíèåì â óñëîâèÿõ ëàáî-
ðàòîðèè. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìåæäó èíäèâèäóàëüíûì
óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è êîëè÷åñòâîì îñîáåé â F1 ïî
ñóììå òðåõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ êëàäîê íàáëþäàëàñü äî-
âîëüíî âûñîêàÿ êîððåëÿöèÿ (r = 0.66; P < 0.05) (ðèñ. 2).
Ñëåäîâàòåëüíî, áîëåå òåïëîóñòîé÷èâûå êëîíû îñòàâëÿëè
áîëüøåå ïîòîìñòâî.

Â äàëüíåéøåì àíàëèç âñåõ õàðàêòåðèñòèê âåëè îò-
äåëüíî äëÿ ïîãèáøèõ è îñòàâøèõñÿ êëîíîâ äàôíèé. Àíà-
ëèç èíäèâèäóàëüíûõ èçìåíåíèé ÒÓ îðãàíèçìà ó ïîãèá-
øèõ è îñòàâøèõñÿ êëîíîâ ïîêàçàë ñëåäóþùåå. Ó ïîãèá-
øèõ êëîíîâ ìåæäó óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è
ðåàêòèâíûì ñäâèãîì (âåëè÷èíîé è íàïðàâëåíèåì, ò. å.
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Íåêîòîðûå ïîêàçàòåëè èçìåíåíèÿ
òåïëîóñòîé÷èâîñòè (ÒÓ) êëîíîâ äàôíèé

Îáúåêò

Ñðåäíèé
óðîâåíü ÒÓ

Äèñïåðñèÿ óðîâíÿ ÒÓ (s2)

åä. lg ìèí îáùàÿ
ìåæ-

êëîíàëü-
íàÿ

âíóòðè-
êëîíàëü-

íàÿ

Ðîäîíà÷àëüíèöû 1.48 30 0.0779

F1 ïîãèáøèå 1.30 20 0.2539 0.2421 0.0118

îñòàâøèåñÿ 1.36 23 0.0308 0.0229 0.0079

F2 » 1.15 14 0.1711 0.0967 0.0744



çíàêîì) óðîâíÿ ÒÓ ó ïîòîìêîâ â F1 îáíàðóæåíà íåáîëü-
øàÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ (rD = –0.46; ðèñ. 1, â).
Ìåæäó ñàìèìè óðîâíÿìè ÒÓ îðãàíèçìà êëîíîâ ñîõðàíÿ-
ëàñü íåêîòîðàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ (r = 0.38;
ðèñ. 1, á). Ïðè ýòîì íàáëþäàëîñü ðàñøèðåíèå äèàïàçîíà
èñõîäíîé èçìåí÷èâîñòè σ σ

F ðîäîíà÷1

2 2

. = 3.26 (P < 0.05) (ñì.
òàáëèöó; ðèñ. 1, ã).

Ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ äàôíèé ýòè ïîêàçàòåëè áûëè
èíûìè. Â F1 íàáëþäàëîñü ïàäåíèå äî 0 ïîëîæèòåëüíîé
êîððåëÿöèè ìåæäó óðîâíÿìè ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è óðîâ-
íÿìè ÒÓ îðãàíèçìà îòäåëüíûõ êëîíîâ (ðèñ. 1, á). Âìåñòå
ñ òåì îòìå÷åíû çíà÷èòåëüíî áîëåå âûñîêàÿ îòðèöàòåëü-
íàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è åãî
ðåàêòèâíûì ñäâèãîì ó ïîòîìêîâ â F1 (rD = –0.78; P < 0.05)
(ðèñ. 1, â) è ðåçêîå ñóæåíèå èñõîäíîãî äèàïàçîíà èçìåí-
÷èâîñòè óðîâíÿ ÒÓ îðãàíèçìà: σ σ

F ðîäîíà÷1

2 2

. = 0.40
(P < 0.05) (ðèñ. 1, ã). Â F2 ó ýòèõ æå êëîíîâ îòðèöàòåëüíàÿ
êîððåëÿöèÿ ìåæäó ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è ðåàêòèâíûì
ñäâèãîì ÒÓ ó ïîòîìêîâ îñòàâàëàñü âûñîêîé (rD = –0.79;
ðèñ. 1, â), íî âìåñòî ïîëîæèòåëüíîé íàáëþäàëàñü îòðèöà-
òåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è
ýòèì óðîâíåì ó ïîòîìêîâ â F2 (r = –0.41; ðèñ. 1, á), ò. å.
ïðîèçîøëà ïåðåñòðîéêà êëîíîâ ïî óðîâíþ ÒÓ. Ïðè ýòîì
íàáëþäàëîñü ðåçêîå ðàñøèðåíèå äèàïàçîíà èçìåí÷èâî-
ñòè σ σ

F ðîäîíà÷2

2 2

. = 2.20 (P < 0.05) (ðèñ. 1, ã).

Íà ðèñ. 3 ïîêàçàíû èçìåíåíèÿ èíäèâèäóàëüíûõ óðîâ-
íåé ó áîëüøèíñòâà îòäåëüíûõ êëîíîâ ðîäîíà÷àëüíèö â F1

è F2. Èç ýòîãî ðèñóíêà ñëåäóåò, ÷òî ÷àñòü êëîíîâ â F1 îòðå-
àãèðîâàëà íå ïðèáëèæåíèåì ñâîåãî óðîâíÿ ÒÓ ê íåêîåìó
ñðåäíåìó, à, íàîáîðîò, ó íèõ íàáëþäàëîñü îòêëîíåíèå îò
ýòîãî óðîâíÿ. Èìåííî ýòè êëîíû è ïîãèáëè, íå îñòàâèâ
ïîòîìñòâà â F2.

Èñõîäÿ èç ïðèâåäåííûõ âûøå äàííûõ ó ýòèõ æå êëî-
íîâ îáíàðóæåíà äîâîëüíî íèçêàÿ îòðèöàòåëüíàÿ êîððåëÿ-
öèÿ ìåæäó óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö ñ âåëè÷èíîé è íà-
ïðàâëåíèåì åãî èçìåíåíèÿ ó ïîòîìêîâ â F1 ïî ñðàâíåíèþ
ñî çíà÷åíèåì ýòîé êîððåëÿöèè ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ. Èç
ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ïîãèáëè èìåííî òå êëîíû, ó êîòîðûõ
íàðóøåíî ðåãóëèðîâàíèå èñõîäíûì óðîâíåì ðåàêòèâíîãî
ñäâèãà óðîâíÿ óñòîé÷èâîñòè. Ýòî-òî, ïî-âèäèìîìó, è ÿâè-
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Ðèñ. 1. Èçìåíåíèå â ïîêîëåíèÿõ ñðåäíåãî óðîâíÿ (Ì) òåïëîóñ-
òîé÷èâîñòè (ÒÓ) îðãàíèçìà äàôíèé, êîýôôèöèåíòà êîððåëÿ-
öèè (r) ìåæäó óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö è óðîâíåì ÒÓ â F1 è
F2, êîýôôèöèåíòà êîððåëÿöèè (rD) ìåæäó óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà-
÷àëüíèö è åãî ðåàêòèâíûì ñäâèãîì â F1 è F2 è èíäèâèäóàëüíîé

èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ ÒÓ (s2).

Ïî îñè àáñöèññ: 0 — ðîäîíà÷àëüíèöû, F1 — ïåðâîå ïîêîëåíèå, F2 — âòî-
ðîå ïîêîëåíèå; ïî îñè îðäèíàò: à — Ì, lg ìèí, á — çíà÷åíèå r; â — çíà-
÷åíèå rD, ã — σ σF ðîäîíà÷.

2 2 , ãäå σðîäîíà÷.

2 — äèñïåðñèÿ óðîâíÿ ÒÓ îðãàíèçìà
äàôíèé ó ðîäîíà÷àëüíèö, σF

2 — äèñïåðñèÿ ïðèçíàêà ó ïîòîìêîâ. Êðóæ-
êàìè îáâåäåíû òî÷êè, äîñòîâåðíî îòëè÷àþùèåñÿ îò èñõîäíîãî çíà÷åíèÿ
ïîêàçàòåëåé (ó ðîäîíà÷àëüíèö êëîíîâ). Òî÷êè — ðåçóëüòàòû îïûòîâ ó
îñòàâøèõñÿ êëîíîâ, êðåñòèêè — ðåçóëüòàòû îïûòîâ ó ïîãèáøèõ â F1

êëîíîâ.

Ðèñ. 2. Êîððåëÿöèÿ ìåæäó òåïëîóñòîé÷èâîñòüþ (ÒÓ) îðãàíèçìà
äàôíèé ðîäîíà÷àëüíèö êëîíîâ è èõ ïëîäîâèòîñòüþ.

Ïî îñè àáñöèññ — óðîâåíü ÒÓ îðãàíèçìà ðîäîíà÷àëüíèö, lg ìèí; ïî îñè
îðäèíàò — êîëè÷åñòâî ìîëîäè â F1 ïî ñóììå òðåõ êëàäîê.



ëîñü ïðè÷èíîé íàáëþäàâøåãîñÿ â ýòîò ìîìåíò ðàñøèðå-
íèÿ èíäèâèäóàëüíîé (ìåæêëîíàëüíîé) èçìåí÷èâîñòè ó
ïîãèáøèõ êëîíîâ.

Îñòàëèñü òå êëîíû, ó êîòîðûõ íàáëþäàëàñü õîðîøàÿ
îáðàòíàÿ çàâèñèìîñòü ðåàêòèâíîãî ñäâèãà óñòîé÷èâîñòè ñ
åå èñõîäíûì óðîâíåì ó ðîäîíà÷àëüíèö è êîòîðûå ïîýòî-
ìó îòâåòèëè íà íåáëàãîïðèÿòíîå âîçäåéñòâèå ñóæåíèåì
äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ ÒÓ. Ýòîò óðîâåíü ïðè-
áëèçèëñÿ ê íåêîåìó íîâîìó ñðåäíåìó çíà÷åíèþ. Íà ðèñ. 3
òàêæå îò÷åòëèâî âèäíî, ÷òî ïîãèáëè êëîíû â îñíîâíîì ñ
íèçêèì è âûñîêèì óðîâíÿìè ÒÓ îðãàíèçìà.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó ïîãèáøèõ êëîíîâ ïî ñðàâíå-
íèþ ñ îñòàâøèìèñÿ ïëîõî ñðàáàòûâàë òàêîé ìåõàíèçì ãî-
ìåîñòàçà, êàê ðåðàíæèðîâêà ïî óðîâíþ èíäèâèäóàëüíîé
óñòîé÷èâîñòè. Îá ýòîì ãîâîðèò òîò ôàêò, ÷òî ó ïîãèáøèõ
êëîíîâ óðîâåíü ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö åùå êîððåëèðîâàë ñ
óðîâíåì ÒÓ êëîíîâ â F1.

Ëþáîïûòíî òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî ó ïîãèáøèõ êëî-
íîâ íàáëþäàëîñü îòñóòñòâèå êîððåëÿöèè ìåæäó ÒÓ ðîäî-
íà÷àëüíèö è êîëè÷åñòâîì ìîëîäè â F1. Ó îñòàâøèõñÿ êëî-
íîâ ýòà êîððåëÿöèÿ áûëà âûñîêîé: r = 0.82. Óñèëåíèå
êîððåëÿöèè ïî ñðàâíåíèþ ñ íàáëþäàâøåéñÿ äëÿ âñåé âû-
áîðêè åñòåñòâåííî, òàê êàê èç âûáîðêè îòñåÿëèñü êëîíû ñ
îòñóòñòâèåì êîððåëÿöèè ìåæäó ïðèâåäåííûìè ïîêàçàòå-
ëÿìè, ò. å. â öåëîì ïîïóëÿöèÿ ñîõðàíèëà ñâîè ïàðàìåòðû
ïî òàêîìó âàæíîìó ïîêàçàòåëþ, êàê ïëîäîâèòîñòü.

×òîáû óñòàíîâèòü âêëàä ìåæêëîíàëüíîé è âíóòðè-
êëîíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè â åå äèíàìèêå, ðåçóëüòàòû
îïûòîâ îáñ÷èòûâàëè îäíîôàêòîðíûì äèñïåðñèîííûì
àíàëèçîì. Èç äàííûõ òàáëèöû ñëåäóåò, ÷òî ïîãèáøèå
êëîíû õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëüíîé îáùåé äèñïåðñèåé
ïðèçíàêà ÒÓ îðãàíèçìà. Ýòî íåóäèâèòåëüíî, òàê êàê ðà-
íåå ìû ãîâîðèëè, ÷òî ïîãèáëè â îñíîâíîì íèçêî- è âûñî-
êîóñòîé÷èâûå êëîíû. Íà äîëþ âíóòðèêëîíàëüíûõ ðàçëè-
÷èé ïðèõîäèòñÿ íåçíà÷èòåëüíàÿ äîëÿ äèñïåðñèè.

Ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ â F1 íàáëþäàëè çíà÷èòåëüíî
ìåíüøóþ ìåæêëîíàëüíóþ èçìåí÷èâîñòü ïðèçíàêà ÒÓ îð-
ãàíèçìà. Îäíàêî íàðÿäó ñ ýòèì íàáëþäàëè è ÷ðåçâû÷àéíî
íèçêóþ äèñïåðñèþ âíóòðèêëîíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè. Íå-
ñîìíåííî, ÷òî ïðè ñóæåíèè èçìåí÷èâîñòè ìåæêëîíàëü-
íàÿ êîìïîíåíòà èçìåí÷èâîñòè èìåëà áîëüøåå âëèÿíèå íà
ýòîò ýôôåêò.

Â F2 íàáëþäàëè çíà÷èòåëüíîå ðàñøèðåíèå äèàïàçîíà
èçìåí÷èâîñòè ó âûæèâøèõ êëîíîâ äàôíèé. Êàê ñëåäóåò
èç äàííûõ òàáëèöû, â ýòîò ìîìåíò ïðîèñõîäèëî óâåëè÷å-
íèå êàê ìåæêëîíàëüíîé äèñïåðñèè, òàê è âíóòðèêëîíàëü-
íîé, ïðè÷åì ïîñëåäíÿÿ óâåëè÷èâàëàñü áîëåå çíà÷èòåëüíî,
ïî÷òè â 10 ðàç. Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî åñëè â ïðîöåññå ñó-
æåíèÿ èçìåí÷èâîñòè áîëüøåå çíà÷åíèå èìååò ìåæêëî-
íàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü, òî â ïðîöåññå ðàñøèðåíèÿ äèàïà-
çîíà èçìåí÷èâîñòè îñíîâíóþ ðîëü èãðàåò âíóòðèêëîíàëü-
íàÿ èçìåí÷èâîñòü. Îäíàêî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî è â F2 ó
îñòàâøèõñÿ êëîíîâ îáùàÿ äèñïåðñèÿ ïðèçíàêà ÒÓ îðãà-
íèçìà çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ó ïîãèáøèõ êëîíîâ äàôíèé.
Îíè ðàçëè÷àþòñÿ ïðàêòè÷åñêè â 1.5 ðàçà.

Îáñóæäåíèå

Èñõîäíàÿ îáùàÿ äèñïåðñèÿ ó ðîäîíà÷àëüíèö êëîíîâ,
íàáëþäàâøàÿñÿ íàìè, áûëà âûñîêîé. Êðîìå òîãî, ó îñòàâ-
øèõñÿ êëîíîâ äàôíèé çíà÷åíèå äèñïåðñèè â F1 â íàøåé
ðàáîòå ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàåò ñ òàêîâûì, ïîëó÷åííûì â
F1 ó äàôíèé â ðàáîòå Óøàêîâà è Ïàøêîâîé (1983). Îäíà-
êî â îñòàëüíîì íàáëþäàåòñÿ ñóùåñòâåííîå îòëè÷èå íà-

øèõ äàííûõ îò äàííûõ ýòîé ðàáîòû: òàê, â îòëè÷èå îò
ýòîé ðàáîòû, ãäå ïîãèáëî ïî÷òè 70 % êëîíîâ, ó íàñ ïîãèá-
ëà òîëüêî òðåòü êëîíîâ æèâîòíûõ. Áîëåå òîãî, ìû íàáëþ-
äàëè ïàäåíèå ñðåäíåãî óðîâíÿ ÒÓ äàôíèé ïðè àäàïòàöèè
ê ëàáîðàòîðíûì óñëîâèÿì. Â öèòèðóåìîé ðàáîòå óðîâåíü
ÒÓ îðãàíèçìà äàôíèé âîçðàñòàë óæå íà÷èíàÿ ñ F2 è äàëåå
ê F5. Êðîìå òîãî, è ñàì èñõîäíûé ñðåäíèé óðîâåíü ÒÓ îð-
ãàíèçìà äàôíèé áûë ñóùåñòâåííî âûøå, ÷åì â íàøèõ
îïûòàõ. Òàê, ñðåäíèé óðîâåíü ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö êëîíîâ
ñîñòàâëÿë 1.68 åä. lg (49ìèí) (Óøàêîâ, Ïàøêîâà, 1983), ó
íàñ îí áûë ñóùåñòâåííî íèæå: –1.48 åä. lg (30 ìèí). Ðàç-
ëè÷èÿ, âåðîÿòíî, ñâÿçàíû ñ ðàçëè÷íûìè óñëîâèÿìè îïû-
òà. Ìû ðàáîòàëè â êîíöå ëåòà—íà÷àëå îñåíè (àâãóñò—
ñåíòÿáðü) íà òîëüêî ÷òî îòëîâëåííûõ æèâîòíûõ. Â öèòè-
ðóåìîé ðàáîòå îïûòû ñòàâèëè â çèìíåå âðåìÿ ãîäà íà æè-
âîòíûõ, êîòîðûå âíà÷àëå îòëîæèëè çèìóþùèå ÿéöà, ïî-
ñëå ÷åãî ïåðåøëè ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ.
Æèâîòíûõ îòëàâëèâàëè â âîäîåìàõ â ñåíòÿáðå—îêòÿáðå.

Ðàçëè÷àþòñÿ è äàííûå ïî äèíàìèêå ìåæêëîíàëüíîé
èçìåí÷èâîñòè èññëåäóåìîãî ïðèçíàêà. Òàê, â öèòèðóåìîé
ðàáîòå ñóæåíèå äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ ÒÓ íà-
áëþäàëîñü â F3 (Óøàêîâ, Ïàøêîâà, 1983). Â íàøèõ îïû-
òàõ ñóæåíèå äèàïàçîíà ìåæêëîíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè ìû
íàáëþäàëè ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ óæå â F1. Êàê è â öèòèðó-
åìîé ðàáîòå, ïðè÷èíîé ýòîãî ÿâëÿåòñÿ íåîäíîòèïíîñòü â
ðåàêöèè îòäåëüíûõ êëîíîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ê îäíîé ïî-
ïóëÿöèè, ò. å. îáðàòíàÿ çàâèñèìîñòü (îòðèöàòåëüíàÿ êîð-
ðåëÿöèÿ) ìåæäó èñõîäíûì óðîâíåì ÒÓ îðãàíèçìà ó ðîäî-
íà÷àëüíèö è âåëè÷èíîé è íàïðàâëåíèåì åãî èçìåíåíèÿ ó
ïîòîìêîâ â F1. Ýòî è ïðèâåëî ê ñíèæåíèþ ìåæêëîíàëü-

Àíàëèç èíäèâèäóàëüíûõ èçìåíåíèé òåïëîóñòîé÷èâîñòè êëîíîâ Daphnia magna 895

Ðèñ. 3. Èçìåíåíèå èíäèâèäóàëüíûõ óðîâíåé òåïëîóñòîé÷èâî-
ñòè (ÒÓ) îðãàíèçìà äàôíèé ïî ãåíåðàöèÿì.

Ïî îñè àáñöèññ: 0 — ðîäîíà÷àëüíèöû, F1 — ïåðâîå ïîêîëåíèå, F2 — âòî-
ðîå ïîêîëåíèå; ïî îñè îðäèíàò — ÒÓ îðãàíèçìà, lg ìèí.



íûõ ðàçëè÷èé ïðèçíàêà ÒÓ, ò. å. ãåíåòè÷åñêîé êîìïîíåí-
òû âàðèàáåëüíîñòè. Íàïîìíèì, ÷òî âíóòðèêëîíàëüíàÿ èç-
ìåí÷èâîñòü áûëà íå ñòîëü ñóùåñòâåííà, îíà ó ïîãèáøèõ
è îñòàâøèõñÿ êëîíîâ ðàçëè÷àëàñü íå î÷åíü çíà÷èòåëüíî.
Òàêèì îáðàçîì, êàê è â öèòèðóåìîé ðàáîòå, ñóæåíèå èç-
ìåí÷èâîñòè ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ â F1 ïðîèçîøëî çà ñ÷åò
ôóíêöèîíàëüíûõ èçìåíåíèé èñõîäíîãî óðîâíÿ ÒÓ îðãà-
íèçìà êëîíîâ, ò. å. ñîáûòèÿ ïðîèñõîäèëè íà ôåíîòèïè÷å-
ñêîì óðîâíå. Ñëåäîâàòåëüíî, èçìåíåíèÿ óñòîé÷èâîñòè
êëîíîâ ðåãóëèðîâàëèñü èñõîäíûì åå óðîâíåì.

×òî êàñàåòñÿ ïîãèáøèõ êëîíîâ, òî, ñóäÿ ïî ñîîòâåòñò-
âóþùåìó êîýôôèöèåíòó êîððåëÿöèè, òàêàÿ ðåãóëèðîâêà
áûëà äëÿ íèõ íåäîñòàòî÷íîé. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî ãèáåëü
êëîíîâ íå ìîæåò áûòü îáúÿñíåíà ïðîñòî îñëàáëåííûì ñî-
ñòîÿíèåì æèâîòíûõ, ïîñêîëüêó ñðåäíèé óðîâåíü èõ ÒÓ
â F1 ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àëñÿ îò òàêîâîãî ó îñòàâøèõ-
ñÿ êëîíîâ äàôíèé. Â ðåçóëüòàòå âìåñòî îæèäàåìîãî ñó-
æåíèÿ äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè ïðèçíàêà ÒÓ îðãàíèçìà
íàáëþäàëîñü åãî ðàñøèðåíèå. Åñëè âñïîìíèòü, ÷òî ðåãó-
ëèðîâêà èçìåíåíèÿ óñòîé÷èâîñòè åå èñõîäíûì óðîâíåì
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ìåõàíèçìîâ íèâåëèðîâêè èíäèâèäó-
àëüíûõ ðàçëè÷èé îòäåëüíûõ êëîíîâ â ïîïóëÿöèè, òî ïî-
ãèáøèå êëîíû õàðàêòåðèçóþòñÿ íèçêîé ñèëîé ãîìåîñòà-
òè÷åñêèõ ðåàêöèé ïî ñðàâíåíèþ ñ âûæèâøèìè. Ïî-âèäè-
ìîìó, ýòî ñâÿçàíî ñ íèçêîé ïîäâèæíîñòüþ óðîâíÿ ÒÓ
îðãàíèçìà ýòèõ æèâîòíûõ. Ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ è òåì îá-
ñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî ïîãèáøèå êëîíû èìåëè â 20 ðàç ìåíü-
øóþ âíóòðèêëîíàëüíóþ èçìåí÷èâîñòü óðîâíÿ ÒÓ ïî
ñðàâíåíèþ ñ ìåæêëîíàëüíîé, â òî âðåìÿ êàê ó îñòàâøèõ-
ñÿ êëîíîâ îíè ðàçëè÷àëèñü âñåãî â 3 ðàçà. Ìåíüøàÿ ïî-
äâèæíîñòü óðîâíÿ ÒÓ îðãàíèçìà ó ïîãèáøèõ êëîíîâ ïîä-
òâåðæäàåòñÿ è åùå îäíèì îáñòîÿòåëüñòâîì: óðîâåíü ÒÓ
ýòèõ êëîíîâ áûë ñâÿçàí ïîëîæèòåëüíîé êîððåëÿöèåé ñ
óðîâíåì ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö. À ó îñòàâøèõñÿ êëîíîâ òà-
êàÿ êîððåëÿöèÿ îòñóòñòâîâàëà, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î çíà-
÷èòåëüíîé ïåðåñòðîéêå èñõîäíûõ óðîâíåé ÒÓ îðãàíèçìà
êëîíîâ. Åùå áîëüøàÿ ëàáèëüíîñòü óðîâíÿ ÒÓ îðãàíèçìà
êëîíîâ ó îñòàâøèõñÿ äàôíèé îáíàðóæåíà â F2, êîãäà êî-
ýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ìåæäó óðîâíÿìè ÒÓ êëîíîâ â F2 è
óðîâíÿìè ÒÓ ðîäîíà÷àëüíèö ñòàë äàæå îòðèöàòåëüíûì,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î åùå áîëüøåé ïåðåñòðîéêå óðîâíÿ
ÒÓ êëîíîâ â ýòîé ãåíåðàöèè.

Èç ýòîãî ñëåäóåò, ÷òî ó ïîãèáøèõ êëîíîâ ïëîõî ðàáî-
òàë òàêîé ìåõàíèçì ãîìåîñòàçà, êàê ðåðàíæèðîâêà óðîâ-
íåé óñòîé÷èâîñòè. Òàêèì îáðàçîì, ìû ïîëàãàåì, ÷òî ó ïî-
ãèáøèõ êëîíîâ äàôíèé óðîâåíü ÒÓ îðãàíèçìà íå îáëàäàë
òîé íîðìàëüíîé ïîäâèæíîñòüþ, êîòîðàÿ õàðàêòåðèçóåò
îñòàâøèåñÿ êëîíû æèâîòíûõ, ÷òî è ÿâèëîñü ïðè÷èíîé èõ
ãèáåëè. Ðåçêîå èçìåíåíèå óñëîâèé ñðåäû ïðè ïåðåíåñå-
íèè æèâîòíûõ èç ïðèðîäû â óñëîâèÿ ëàáîðàòîðèè ìîãëî
áûòü äîñòàòî÷íûì äëÿ ãèáåëè æèâîòíûõ.

Ñëåäîâàòåëüíî, îñòàâøèåñÿ êëîíû, êàê ïîêàçûâà-
þò ïðåäñòàâëåííûå äàííûå, õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé
ëàáèëüíîñòüþ èíäèâèäóàëüíîãî óðîâíÿ ÒÓ îðãàíèçìà.
Âñëåäñòâèå ýòîãî îáåñïå÷èâàåòñÿ ãîìåîñòàç ïîïóëÿöèè.
Ïî-âèäèìîìó, òàêèå êëîíû ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå «íîðìàëü-
íûìè», ò. å. æèçíåñïîñîáíûìè. Äåéñòâèòåëüíî, ýòî ïîä-
÷åðêèâàåòñÿ åùå è òåì îáñòîÿòåëüñòâîì, ÷òî îñòàâøèåñÿ
êëîíû õàðàêòåðèçóþòñÿ çíà÷èòåëüíîé êîððåëÿöèåé ìåæ-
äó óðîâíåì ÒÓ èõ îðãàíèçìîâ è ïëîäîâèòîñòüþ — ïàðà-
ìåòðîì, õàðàêòåðèçóþùèì ïîïóëÿöèþ â öåëîì. Òàêàÿ çà-
âèñèìîñòü ìåæäó ÒÓ îðãàíèçìà è ïëîäîâèòîñòüþ óñòà-
íîâëåíà íà ãèäðå Hydra oligactis è âîäÿíîì îñëèêå Asellus
aquaticus ïðè êóëüòèâèðîâàíèè ðÿäà èõ ñåìåé ïðè ïîñòî-
ÿííûõ è îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ (Óøàêîâ è äð., 1984). Íå-

êîòîðàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ÒÓ îðãàíèçìà è
åãî ïëîäîâèòîñòüþ îáíàðóæåíà è ó ïðóäîâèêà Lymnaea
fragilis (Äðåãîëüñêàÿ, Êîðîòíåâà, 1987).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â ðàáîòå Óøàêîâà è Ïàøêîâîé
(1983) íà îñíîâàíèè àíàëèçà òåõ æå õàðàêòåðèñòèê â ïî-
ïóëÿöèè äàôíèé, ÷òî è â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè, áûë
ñäåëàí âûâîä î òîì, ÷òî «øèðîêóþ àìïëèòóäó ôåíîòèïè-
÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè è âûñîêèå çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà
íàñëåäóåìîñòè ýòîãî ïðèçíàêà (ÒÓ îðãàíèçìà) ñëåäóåò
ðàññìàòðèâàòü êàê ïîêàçàòåëè õîðîøåãî ôóíêöèîíàëüíî-
ãî ñîñòîÿíèÿ ïîïóëÿöèè äàôíèé â êóëüòóðå». Îäíàêî â
ðÿäå äðóãèõ ðàáîò ïîêàçàíî, ÷òî øèðîêàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ è
ôåíîòèïè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïðèçíàêîâ, â òîì ÷èñëå è
ôèçèîëîãè÷åñêèõ, õàðàêòåðèçóåò ïîïóëÿöèþ æèâîòíûõ,
íàõîäÿùóþñÿ â ñòðåññîâûõ óñëîâèÿõ (ñì. îáçîðû: Èìà-
øåâà, 1998, 1999). Àíàëîãè÷íûå äàííûå ïîëó÷åíû íàìè
ïðè èññëåäîâàíèè ðåçèñòåíòíîñòè âûáîðêè îáðàçöîâ èçî-
ëèðîâàííûõ òêàíåé îò ðàçíûõ æèâîòíûõ â ïîïóëÿöèè
(Ìèðîíîâà, 1998, 1999, 2002, 2003; Ìèðîíîâà, Ðîçàíîâ,
2000; Ìèðîíîâà, Êóëåâà, 2003). Íàèáîëüøåå ðàñøèðåíèå
äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ óñòîé÷èâîñòè íàáëþäà-
ëîñü ïåðåä íà÷àëîì ãèáåëè îáðàçöîâ òêàíè.

Åñëè ïðîàíàëèçèðîâàòü ñ ýòèõ ïîçèöèé íàáëþäàâøåå-
ñÿ íàìè ðàñøèðåíèå èçìåí÷èâîñòè óðîâíÿ ÒÓ ó îñòàâ-
øèõñÿ êëîíîâ äàôíèé â F2, òî, âî-ïåðâûõ, ñëåäóåò ïîä-
÷åðêíóòü, ÷òî ðàñøèðåíèå äèàïàçîíà èçìåí÷èâîñòè â
îñíîâíîì íàñòóïàëî çà ñ÷åò âíóòðèêëîíàëüíîé äèñïåðñèè
ïðèçíàêà ÒÓ. Ïî-âèäèìîìó, ýòî èìååò êîìïåíñàòîðíîå
çíà÷åíèå. Âíóòðèêëîíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü «çàêðûâàåò»
ìåæêëîíàëüíóþ èçìåí÷èâîñòü è òàêèì îáðàçîì ïðåïÿòñò-
âóåò íàïðàâëåííîìó îòáîðó êëîíîâ. Ýòè äàííûå ïåðåêëè-
êàþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè, ïîëó÷åííûìè íà ãèäðàõ (Äðåãîëü-
ñêàÿ, 1984), ñâèäåòåëüñòâóþùèìè î òîì, ÷òî ëàáèëüíûå è
ñ íèçêîé ãåíåòè÷åñêîé êîìïîíåíòîé èçìåí÷èâîñòè óðîâ-
íÿ ÒÓ êëîíû óñïåøíî èçáåãàþò îòáîðà. È âî-âòîðûõ,
åñëè ñðàâíèâàòü èçìåí÷èâîñòü óðîâíÿ ÒÓ â F2 ó îñòàâ-
øèõñÿ êëîíîâ ñ òàêîâîé ó ïîãèáøèõ, òî äàæå îáùàÿ äèñ-
ïåðñèÿ (ñì. òàáëèöó) ó íèõ â 1.5 ðàçà íèæå îáùåé äèñïåð-
ñèè ó ïîãèáøèõ êëîíîâ. Ïî-âèäèìîìó, îíà íå äîñòèãàëà
êðèòè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ, êîòîðîå ïðåäøåñòâîâàëî ãèáåëè
æèâîòíûõ. Òåì áîëåå ýòà ðàçíèöà âåëèêà äëÿ ìåæêëî-
íàëüíîé äèñïåðñèè ïðèçíàêà (ïî÷òè â 2.5 ðàçà).

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå äàííûå ïåðåêëèêàþòñÿ ñ
èìåþùèìèñÿ â ëèòåðàòóðå. Îíè ñâèäåòåëüñòâóþò î åäè-
íîé äèíàìèêå èçìåí÷èâîñòè ïðè íàðàñòàíèè âîçäåéñòâèÿ:
ñóæåíèå ïðè îòíîñèòåëüíî ñëàáîì âîçäåéñòâèè è ðàñøè-
ðåíèå ïðè áîëåå ñèëüíîì, èñòèííî ñòðåññèðóþùåì. Áîëåå
òîãî, ýòè èçìåíåíèÿ îáóñëîâëåíû è â ñëó÷àå êëåòî÷íîãî,
è â ñëó÷àå îðãàíèçìåííîãî óðîâíåé îðãàíèçàöèè îäíîé
ïðè÷èíîé — ëàáèëüíîñòüþ èíäèâèäóàëüíîãî óðîâíÿ ðå-
çèñòåíòíîñòè îáúåêòà, åãî ñïîñîáíîñòüþ ðåãóëèðîâàòü
ñäâèã ñâîåé óñòîé÷èâîñòè.

Àâòîð èñêðåííå áëàãîäàðåí À. Ë. Þäèíó çà îáñóæ-
äåíèå ñòàòüè.

Ñ ï è ñ î ê ë è ò å ð à ò ó ð û

Äðåãîëüñêàÿ È. Í. 1984. Ãåòåðîãåííîñòü ïîïóëÿöèè ãèäðû,
âûÿâëÿþùàÿñÿ ïî îòâåòó êëîíîâ íà òåðìàëüíûé îòáîð Ãåíåòè-
êà. 20 (5) : 800—807.

Äðåãîëüñêàÿ È. Í., Êîðîòíåâà Í. Â. 1987. Íàñëåäóåìîñòü
òåïëîóñòîé÷èâîñòè ïðóäîâèêà è êîððåëÿöèÿ ìåæäó ýòèì
ïðèçíàêîì è ïëîäîâèòîñòüþ. Æóðí. îáù. áèîë. 48 (6) : 853—
857.

896 À. Ï. Ìèðîíîâà



Èìàøåâà À. Ã. 1998. Ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü â ïîïó-
ëÿöèÿõ: èññëåäîâàíèå íà äðîçîôèëå êàê ìîäåëè. Óñïåõè ñî-
âðåì. áèîë. 118 (4) : 402—420.

Èìàøåâà À. Ã. 1999. Ñòðåññîâûå óñëîâèÿ ñðåäû è ãåíåòè-
÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü â ïîïóëÿöèÿõ æèâîòíûõ Ãåíåòèêà. 35 (4) :
421—431.

Êîë÷àíîâ Í. À., Ìàòóøêèí Þ. Ã. 1997. Áèîëîãè÷åñêèå ñà-
ìîâîñïðîèçâîäÿùèåñÿ ñèñòåìû: ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè è çà-
êîíîìåðíîñòè ýâîëþöèè. Ãåíåòèêà. 33 (8) : 1050—1059.

Êîë÷àíîâ Í. À., Ìàòóøêèí Þ. Ã., Ëèõîøâàé Â. À. 2001. Ðå-
ãóëÿòîðíûå êîíòóðû ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì: ïðèíöèïû îðãàíè-
çàöèè. Âåñòí. ÂÎÃèÑ. 16 : 5—10.

Ìèðîíîâà À. Ï. 1980. Ðåàêöèÿ èçîëèðîâàííîé ìûøå÷íîé
òêàíè ðàçíûõ îñîáåé ëÿãóøåê íà çàêàëèâàþùåå ýêñïåðèìåí-
òàëüíîå âîçäåéñòâèå. I. Äåéñòâèå òåìïåðàòóðû. Öèòîëîãèÿ. 22
(1) : 33—36.

Ìèðîíîâà À. Ï. 1998. Ðåàêöèÿ èçîëèðîâàííîé ìûøå÷íîé
òêàíè ðàçíûõ îñîáåé ëÿãóøåê íà ïîñëåäîâàòåëüíîå âîçäåéñò-
âèå ñóáòîêñè÷åñêîãî è òîêñè÷åñêîãî ðàñòâîðîâ õëîðàëãèäðàòà.
Èçâ. ÐÀÍ. Ñåð. áèîë. 3 : 395—403.

Ìèðîíîâà À. Ï. 1999. Äèíàìèêà íåêîòîðûõ èíòåãðàëüíûõ
õàðàêòåðèñòèê èíäèâèäóàëüíûõ èçìåíåíèé ñïèðòîóñòîé÷èâî-
ñòè èçîëèðîâàííûõ ìûøö ëÿãóøåê. Öèòîëîãèÿ. 41(2) : 155—
161.

Ìèðîíîâà À. Ï. 2002. Ðåàêöèÿ àêêëèìèðîâàííîãî èçîëèðî-
âàííîãî æàáåðíîãî ýïèòåëèÿ ìîëëþñêà íà êðàòêîâðåìåííûé
ñóïåðîïòèìàëüíûé íàãðåâ. Öèòîëîãèÿ. 44 (1) : 61—68.

Ìèðîíîâà À. Ï. 2003. Äèíàìèêà ñòàòèñòè÷åñêèõ ïîêàçàòå-
ëåé ïðè òåñòèðîâàíèè ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ìûøö õè-
ìè÷åñêèì âîçäåéñòâèåì: Àâòîðåô. êàíä. äèñ. ÑÏá. 25 ñ.

Ìèðîíîâà À. Ï., Êóëåâà Í. Â. 2003. Äèíàìèêà óñòîé÷èâî-
ñòè èçîëèðîâàííûõ ìûøö ê 2,4-äèíèòîôåíîëó. Âåñòí. ÑÏáÃÓ.
Ñåð. 3. 19 : 110—103.

Ìèðîíîâà À. Ï., Ðîçàíîâ Þ. Ì. 2000. Èçìåí÷èâîñòü óðîâ-
íÿ òåïëîóñòîé÷èâîñòè êàê ïîêàçàòåëü ôóíêöèîíàëüíîãî ñîñòî-
ÿíèÿ êëåòêè. Öèòîëîãèÿ. 42 (8) : 725—732.

Ñõîëëü Å. Ä. 1971. Êîððåëÿöèÿ ìåæäó íà÷àëüíûì óðîâíåì
òåïëîóñòîé÷èâîñòè èçîëèðîâàííîãî ìåðöàòåëüíîãî ýïèòåëèÿ
ìèäèè è èçìåíåíèåì ýòîãî ïîêàçàòåëÿ ïîä âëèÿíèåì òåïëîâîãî
âîçäåéñòâèÿ. Ýêîëîãèÿ. 6 : 69—73.

Óðáàõ Â. Þ. 1963. Ìàòåìàòè÷åñêàÿ ñòàòèñòèêà äëÿ áèîëî-
ãîâ è ìåäèêîâ. Ì.: Èçä-âî ÀÍ ÑÑÑÐ. 321 ñ.

Óøàêîâ Á. Ï. 1982à. Ýâîëþöèîííîå çíà÷åíèå òåìïåðàòóð-
íûõ àäàïòàöèé æèâîòíûõ. Óñïåõè ñîâðåì. áèîë. 93 (2) : 302—
319.

Óøàêîâ Á. Ï. 1982á. Ôèçèîëîãè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿ-
öèè, âîçíèêàþùàÿ â ïðîöåññå òåðìàëüíîãî îòáîðà. Ãåíåòèêà.
18 (5) : 773—781.

Óøàêîâ Á. Ï., Àìîñîâà È. Ñ., Ïàøêîâà È. Ì., ×åðíîêîæå-
âà È. Ñ. 1968. Êîëè÷åñòâåííàÿ îöåíêà èíäèâèäóàëüíîé èçìåí-
÷èâîñòè òåïëîóñòîé÷èâîñòè êëåòîê è ñîêðàòèòåëüíûõ áåëêîâ.
Öèòîëîãèÿ. 10 (1) : 64—75.

Óøàêîâ Á. Ï., Äðåãîëüñêàÿ È. Í., Ïàøêîâà È. Ì. 1984.
Êîððåëÿöèÿ ìåæäó òåïëîóñòîé÷èâîñòüþ è ïëîäîâèòîñòüþ ó
Hydra oligactis è Asellus aquaticus. Èçâ. ÀÍ ÑÑÑÐ. Ñåð. áèîë.
6 : 887—893.

Óøàêîâ Á. Ï., Ïàøêîâà È. Ì. 1983. Àíàëèç ïîâûøåíèÿ
òåïëîóñòîé÷èâîñòè Daphnia magna â ïðîöåññå âåäåíèÿ êóëüòó-
ðû â ðÿäó ïîêîëåíèé. Ãåíåòèêà. 19 (8) : 1251—1256.

Óøàêîâ Á. Ï., Ïàøêîâà È. Ì. 1989à. Ïîïóëÿöèîííûé àíà-
ëèç îòâåòíûõ ðåàêöèé îñîáåé íà òåìïåðàòóðíîå âîçäåéñòâèå.
1. Èçìåíåíèÿ òåïëîóñòîé÷èâîñòè ìûøå÷íîé òêàíè è ñîêðàòè-
òåëüíûõ áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ ëè÷èíîê Salamandra salamand-
ra. Â êí.: Ôèçèîëîãèÿ êëåòêè è ïðîáëåìà âèäà ó ïîéêèëîòåðì-
íûõ æèâîòíûõ. Ë.: Íàóêà. 191—202.

Óøàêîâ Á. Ï., Ïàøêîâà È. Ì. 1989á. Ïîïóëÿöèîííûé àíà-
ëèç îòâåòíûõ ðåàêöèé îñîáåé íà òåìïåðàòóðíîå âîçäåéñòâèå.
2. Èçìåíåíèå ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê Salamandra salaman-
dra. Â êí.: Ôèçèîëîãèÿ êëåòêè è ïðîáëåìà âèäà ó ïîéêèëîòåðì-
íûõ æèâîòíûõ. Ë.: Íàóêà. 203—213.

Kuvivuori L. A., Lahdes E. O. 1996. How to measure the ther-
mal death of Daphnia? A comparison of different heat tests and ef-
fects of heat injury. J. Thermal Biol. 21 : 305—311.

Ushakov B. P. 1977. The environmental temperature and phy-
siological polymorphism of populations. 4. The effect of heat accli-
mation on the intensity and the genetic effectiveness of selection
caused by heating. J. Thermal Biol. 2 : 177—182.

Ushakov B. P., Amosova I. S., Chernokozheva I. S., Dregols-
kaya I. N., Pashkova I. M., Skholl E. D. 1977a. The environmental
temperature and physiological polimorphism of populations. 2. The
relation of changes in the organismal heat resistance to its initial le-
vel during heat acclimation J. Thermal Biol. 2 : 9—15.

Ushakov B. P., Amosova I. S., Chernokozheva I. S., Dregols-
kaya I. N., Pashkova I. M., Skholl E. D. 1977b. The environmental
temperature and physiological polimorphism of populations.
3. Heat acclimation and the populational response to selection cau-
sed by heating. J. Thermal Biol. 2 : 17—22.

Ushakov B. P., Bugayeva E. A. 1975. The effect of heat accli-
mation on variability and survival of a population at elevated tem-
perature. J. Thermal Biol. 1 : 1—6.

Ïîñòóïèëà 21 VIII 2012
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30 clones of water fleas have been studied on the basis of heat resistance (HR) of these organisms at the
initial stages of cultivation. Ten clones died before the appearance of the offspring in F2; the remaining clones
were multiplied successfully and produced subsequent generations. Based on the change in the individual
HR level of the clones in F1 as compared with ancestors, it was concluded a violation of the mechanisms of phy-
siological homeostasis in the population of dead clones. In the remaining clones, there were a high negative cor-
relation between the initial individual resistance level and its change in F1 and F2 and a pronounced narrowing
of the variability diapason in F1. In this animal group, the significant lability of individual-level resistance was
observed as well as its ability to regulate the shift of its resistance, which provided an efficient work of the me-
chanisms of physiological homeostasis.

K e y w o r d s: heat resistance, variability, individual level, homeostasis.

Àíàëèç èíäèâèäóàëüíûõ èçìåíåíèé òåïëîóñòîé÷èâîñòè êëîíîâ Daphnia magna 897


