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Ã. À. Ñàâîñòüÿíîâ
Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà

Ïðåäëîæåí íîâûé ïîäõîä ê îïèñàíèþ âîçíèêíîâåíèÿ ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷-
íûõ îðãàíèçìîâ. Îñíîâîé ïîäõîäà ÿâëÿåòñÿ ôîðìàëèçîâàííîå îïèñàíèå ñòàíîâëåíèÿ ýëåìåíòàðíûõ åäè-
íèö ìíîãîêëåòî÷íîñòè — ãèñòèîíîâ — ïóòåì ïðèîáðåòåíèÿ è ðåàëèçàöèè ïîòåíöèé äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ
ïðîöåäóðû ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé ìåæäó êëåòêàìè. Ïîñòðîåíà ñèñòåìà ãèñòèîíîâ â âèäå ïåðèîäè÷åñêîé
òàáëèöû, ïîçâîëÿþùàÿ ïðîãíîçèðîâàòü èõ ñòðóêòóðó â ðàçâèòèè è èçìåðÿòü åãî. Ñôîðìóëèðîâàí çàêîí
ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé ãèñòèîíà, îáúÿñíÿþùèé ïðîèñõîæäåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê. Äëÿ èõ êîëè÷åñòâåí-
íîé õàðàêòåðèñòèêè ïðåäëîæåíû îñìûñëåííûå è ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëÿåìûå ïàðàìåòðû, ñ ïîìî-
ùüþ êîòîðûõ ìîæíî íå òîëüêî íàõîäèòü îáùèé ïóë ïîòåíöèé, íî è ðàçäåëÿòü èõ íà îòäåëüíûå âèäû è
òåì ñàìûì ãîâîðèòü î ñòðóêòóðå ýòîãî ïóëà è õàðàêòåðèçîâàòü åãî èçìåíåíèÿ â ðàçâèòèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ñïåöèàëèçàöèÿ è èíòåãðàöèÿ, ðàçäåëåíèå ôóíêöèé, ïîòåíöèè, ðàçâèòèå, ìíî-
ãîêëåòî÷íîñòü, ãèñòèîíû, ñòâîëîâûå êëåòêè, ïåðèîäè÷åñêèé çàêîí, ñèñòåìàòèêà, ìîäåëèðîâàíèå.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÐÀÂ — ðåæèì àâòîíîìíîãî âûæèâàíèÿ, ÐÄÑ — ðåæèì, äîïóñêàþ-
ùèé ñïåöèàëèçàöèþ, ÐÎÑ — ðåæèì îñóùåñòâëåííîé ñïåöèàëèçàöèè, ÑÊ — ñòâîëîâûå êëåòêè.

Èçó÷åíèþ ðîëè ñòâîëîâûõ êëåòîê (ÑÊ) â íîðìàëüíîì
ðàçâèòèè, ïàòîëîãèè è ðåãåíåðàòèâíîé ìåäèöèíå ïîñâÿ-
ùåíî çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ðàáîò, îáîáùåííûõ â ðÿäå
ìîíîãðàôèé (Svendsen, Ebert, 2008; Ðåïèí, Ñàáóðèíà,
2010; Li, 2011; Ãðèãîðüåâà è äð., 2012; Meyers, 2013; Sell,
2013). Èíòåðåñ ê ýòèì êëåòêàì ïðîäîëæàåò íàðàñòàòü, îä-
íàêî íå âñå àñïåêòû ïðèâëåêàþò åãî â ðàâíîé ìåðå.
Îñíîâíîå âíèìàíèå óäåëÿåòñÿ èññëåäîâàíèþ ìîëåêóëÿð-
íûõ ìåõàíèçìîâ ãåíåòè÷åñêîé ðåãóëÿöèè, ïóòåé ïåðåäà÷è
ñèãíàëîâ è ò. ä. Ïðè ýòîì ïîòåíöèè ÑÊ âîñïðèíèìàþòñÿ
êàê äàííîñòü, ðàññìàòðèâàåòñÿ ëèøü èõ ðåàëèçàöèÿ, ò. å.
ðàñõîäîâàíèå. Âîïðîñ æå î òîì, êàê ïîÿâëÿþòñÿ ïîòåí-
öèè â ðàçâèòèè è óâåëè÷èâàåòñÿ èõ ÷èñëî, îñòàåòñÿ â
òåíè. Èñõîäíàÿ âåëè÷èíà ïîòåíöèàëà, ïëàñòè÷íîñòü (ò. å.
êîëè÷åñòâî ïîòåíöèé), à òàêæå åãî èçìåíåíèÿ â ðàçâèòèè
(âîçðàñòàíèå èëè óáûâàíèå) ïîíèìàþòñÿ èíòóèòèâíî.
Ïîäõîäû ê êîëè÷åñòâåííîìó îïèñàíèþ ïîòåíöèé ÑÊ
òîëüêî íà÷èíàþò ðàçâèâàòüñÿ (Papatsenko et al., 2013).
Íåò ÿñíûõ ïðåäñòàâëåíèé î âèäàõ ïîòåíöèé, íåò êîëè÷å-
ñòâåííîãî îïèñàíèÿ èõ äèíàìèêè â ðàçâèòèè. Â öåëîì íåò
òåîðèè, îòâå÷àþùåé íà âîïðîñû î òîì, ïî÷åìó â ïðîöåññå
ñòàíîâëåíèÿ ìíîãîêëåòî÷íîñòè ïðîèñõîäèò âûäåëåíèå
ÑÊ (ïî÷åìó ýòî ñâîéñòâî íåõàðàêòåðíî äëÿ âñåõ êëåòîê
ðàçâèòîãî îðãàíèçìà), à òàêæå î òîì, ïî÷åìó ïî ìåðå ðàç-
âèòèÿ ãåíåðàòèâíûé ïîòåíöèàë óáûâàåò.

Òàêîå ïîëîæåíèå çàòðóäíÿåò ïîíèìàíèå ïðîèñõîæäå-
íèÿ ÑÊ, èõ ðîëè â íîðìàëüíîì ðàçâèòèè è ïðè ïàòîëîãèè,
à òàêæå ïåðñïåêòèâ è îãðàíè÷åíèé èõ èñïîëüçîâàíèÿ â ðå-
ãåíåðàòèâíîé ìåäèöèíå.

Ðàöèîíàëüíûé ïîäõîä ê ðåøåíèþ ýòèõ âîïðîñîâ
ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì. Ïîñêîëüêó îáðàçî-
âàíèå ÑÊ ïðîèñõîäèò â ïðîöåññå âîçíèêíîâåíèÿ è ðàçâè-
òèÿ ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ, òî íà÷èíàòü ñëåäóåò ñ
ïîñòðîåíèÿ ìîäåëåé ñòàíîâëåíèÿ ýëåìåíòàðíûõ åäèíèö
ìíîãîêëåòî÷íîñòè è àíàëèçà èõ ðàçâèòèÿ, â îñíîâå êîòî-
ðîãî ëåæàò ïðîöåññû ñïåöèàëèçàöèè è èíòåãðàöèè êëåòîê
(ò. å. «ðàçäåëåíèå òðóäà» ìåæäó íèìè). Îäíàêî äî ñèõ
ïîð ýòè ïðîöåññû èçó÷àëè è îïèñûâàëè ëèøü êà÷åñòâåííî
è èíòóèòèâíî, â ñîäåðæàòåëüíûõ òåðìèíàõ ðàçëè÷íûõ
äèñöèïëèí. Ïàðàìåòðû, íåîáõîäèìûå äëÿ êîëè÷åñòâåí-
íîãî îïèñàíèÿ ýòîé ïðîöåäóðû, à òàêæå åå îáùèå ìåæ-
äèñöèïëèíàðíûå ìåõàíèçìû è çàêîíû äî ñèõ ïîð îñòàâà-
ëèñü íåâûÿâëåííûìè.

Äëÿ ïðåîäîëåíèÿ ýòîãî çàòðóäíåíèÿ ìû ðàçðàáîòàëè
ôîðìàëèçîâàííóþ òåîðåòè÷åñêóþ îñíîâó è óíèôèöèðî-
âàííóþ ìåòîäè÷åñêóþ ïëàòôîðìó äëÿ àíàëèçà ìåæäèñ-
öèïëèíàðíîãî àñïåêòà ïðîöåññà «ðàçäåëåíèÿ òðóäà». Ïåð-
âûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû åùå â ïðîøëîì âåêå â âèäå îá-
ùåãî íàáðîñêà òåîðèè (Ñàâîñòüÿíîâ, 1976). Ïîçäíåå â
ðÿäå ðàáîò îíà ïîäâåðãëàñü áîëåå äåòàëüíîìó ðàçâèòèþ è
êîëè÷åñòâåííîìó îïèñàíèþ (Ñàâîñòüÿíîâ, 2005, 2010,
2012à, 2014, 2015). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íà áàçå ïîëó÷åí-
íûõ ðåçóëüòàòîâ ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà îïèñàòü ñòàíîâëå-
íèå, ðàçâèòèå è ñèñòåìàòèêó ýëåìåíòàðíûõ åäèíèö ìíî-
ãîêëåòî÷íîñòè, ðàññìîòðåòü âîçíèêíîâåíèå â íèõ ÑÊ, à
òàêæå äàòü êîëè÷åñòâåííóþ õàðàêòåðèñòèêó èõ ïîòåíöèé
è îïèñàòü èõ èçìåíåíèÿ â ðàçâèòèè.
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Îñíîâíûå ïîíÿòèÿ

Ñêàæåì ñðàçó, ÷òî øèðîêî èñïîëüçóåìûå è ïðèâû÷-
íûå íàì ïîíÿòèÿ ãåíîìèêè è ïðîòåîìèêè íå ïîäõîäÿò äëÿ
ôîðìàëèçîâàííîãî îïèñàíèÿ îáùèõ (ìåæäèñöèïëèíàð-
íûõ) ñâîéñòâ ïðîöåäóðû ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé. Çäåñü íå-
îáõîäèì íîâûé íàáîð ñïåöèàëüíûõ ïîíÿòèé. Îñíîâíûì
ñðåäè íèõ ÿâëÿåòñÿ ïîíÿòèå ï å ð å ÷ í ÿ ô ó í ê ö è é, ïîä-
ëåæàùèõ ðàçäåëåíèþ. Îáîçíà÷èì ýòîò ïàðàìåòð ÷åðåç L.
Åãî íåîáõîäèìî îïðåäåëèòü îïûòíûì ïóòåì. Ýòî îçíà÷à-
åò, ÷òî íåïðåðûâíóþ àêòèâíîñòü îðãàíèçìà â ñðåäå íóæ-
íî ðàñ÷ëåíèòü íà îòäåëüíûå ôóíêöèè, íàïðèìåð: çàùèòà
îò ñðåäû, ïèòàíèå, äûõàíèå, ðàçìíîæåíèå, ðàçäðàæè-
ìîñòü, ïîäâèæíîñòü è ò. ä. Êàæäóþ èç ýòèõ ôóíêöèé ìîæ-
íî è äàëåå äðîáèòü ñ ðàçëè÷íîé ñòåïåíüþ äåòàëüíîñòè
âïëîòü äî ýëåìåíòàðíûõ ôóíêöèîíàëüíûõ áëîêîâ (Óãî-
ëåâ, 1990). Îòïðàâëåíèå ýòèõ ôóíêöèé ñîñòàâëÿåò æèç-
íåííûé öèêë îðãàíèçìà. Ïåðå÷åíü L òàêèõ ôóíêöèé óäîá-
íî îáîçíà÷àòü áóêâàìè a—e; ýòè ôóíêöèè ìîæíî ñ÷èòàòü
ýëåìåíòàðíûìè, îíè è ïîäëåæàò ðàçäåëåíèþ. Òàêèì æå
âàæíûì ÿâëÿåòñÿ ïîíÿòèå è ñ ï î ë í è ò å ë å é ô ó í ê ö è é,
â íàøåì ñëó÷àå ýòî êëåòêè, êîòîðûå áóäóò îáîçíà÷àòüñÿ
êðóæêàìè. Èñïîëíèòåëü, âûïîëíÿþùèé ïîëíûé íàáîð
ôóíêöèé, ÿâëÿåòñÿ îðãàíèçìîì, íåïîëíûé — ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûì ÷ëåíîì îðãàíèçìà (èëè ñòàäèåé åãî æèçíåííî-
ãî öèêëà). Ââåäåì òàêæå ïîíÿòèå èäåàëèçèðîâàííîãî è ñ -
õ î ä í î ã î î ð ã à í è ç ì à — îäíîêëåòî÷íîãî óíèâåðñàëà
(íàïðèìåð, àìåáû), èñïîëíÿþùåãî âñå ôóíêöèè æèçíåí-
íîãî öèêëà ñàìîñòîÿòåëüíî è òîëüêî äëÿ ñåáÿ.

Äàëåå èäóò ïîíÿòèÿ î ð å æ è ì à õ â û ï î ë í å í è ÿ
ô ó í ê ö è é è îá ý ë å ì å í ò à ð í û õ à ê ò à õ èõ ðàçäåëå-
íèÿ. Âñå ôóíêöèè èñõîäíîãî îðãàíèçìà âûïîëíÿþòñÿ â
ðåæèìå àâòîíîìíîãî âûæèâàíèÿ (ÐÀÂ) ñ ïîìîùüþ àðõà-
è÷íûõ ïðèìèòèâíûõ òåõíîëîãèé. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî
ôóíêöèè â ýòîì ðåæèìå ïîòåíöèé ê ðàçäåëåíèþ íå èìåþò.
Òàêèå ôóíêöèè îáîçíà÷èì ñòðî÷íûìè áóêâàìè (ðèñ. 1).
Åñëè æå óñëîâèÿ ñðåäû âûíóæäàþò îðãàíèçì âñòóïèòü íà
ïóòü ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé è ñòàíîâëåíèÿ ìíîãîêëåòî÷íî-

ñòè, òî ýòî äåëàåòñÿ âîçìîæíûì áëàãîäàðÿ ñìåíå ðåæè-
ìîâ âûïîëíåíèÿ ôóíêöèé. Ýòà ñìåíà ïðîèñõîäèò ïóòåì
îñóùåñòâëåíèÿ òðåõ ýëåìåíòàðíûõ àêòîâ ðàçâèòèÿ.

Ï å ð â û é â è ä à ê ò î â ð à ç â è ò è ÿ — ï ð è î á ð å ò å -
í è å ï î ò å í ö è é. Ïðè îïèñàíèè ÑÊ îáû÷íî ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî îíè èñõîäíî óæå îáëàäàþò íàáîðîì ïîòåíöèé,
êîòîðûå çàòåì ðåàëèçóþòñÿ. Ïðîöåññ æå ïðèîáðåòåíèÿ
ïîòåíöèé îáû÷íî óïóñêàåòñÿ. Ðàññìîòðèì åãî. Òàêîå ïðè-
îáðåòåíèå ïðîèñõîäèò â õîäå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ è
äîñòèãàåòñÿ ñ ïîìîùüþ ýâîëþöèîííûõ íîâîââåäåíèé è
îòêðûòèé, ñîçäàþùèõ ï î ò å í ö è è, ò. å. îòñóòñòâóþùèå
ðàíåå âîçìîæíîñòè ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ òåõíîëîãèé îò-
ïðàâëåíèÿ ôóíêöèé. Ïîíÿòèå ïîòåíöèè òàê æå âàæíî è
ôóíäàìåíòàëüíî, êàê è ïîíÿòèå ãåíà. Ïðèîáðåòåííûå ïî-
òåíöèè îòêðûâàþò ïåðñïåêòèâû, ò. å. ïåðåâîäÿò ôóíêöèè
â ðåæèì, äîïóñêàþùèé ñïåöèàëèçàöèþ (ÐÄÑ). Ïðèîáðå-
òåíèå ïîòåíöèé ìîæíî ñîïîñòàâèòü ñ àðîìîðôîçàìè (àíà-
ãåíåçàìè).

Â ýòèõ ñîáûòèÿõ âòîðûì âàæíûì ïàðàìåòðîì ÿâëÿåò-
ñÿ ÷èñëî ôóíêöèé, ïîëó÷èâøèõ ïîòåíöèè, ò. å. ïåðåâåäåí-
íûõ â ÐÄÑ. Îáîçíà÷èì ýòîò ïàðàìåòð ÷åðåç m. Îí ìîæåò
ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ îò 0 äî L. Ôóíêöèè â ÐÄÑ îáîçíà÷èì
ïðîïèñíûìè áóêâàìè (ðèñ. 1). Ýëåìåíòàðíûì àêòîì òàêî-
ãî ðàçâèòèÿ (ýëåìåíòàðíûì àðîìîðôîçîì) áóäåò ïðèäà-
íèå ôóíêöèè (íàïðèìåð, ôóíêöèè À) îäíîé ïîòåíöèè ê
îñóùåñòâëåíèþ îäíîãî àêòà ñïåöèàëèçàöèè äëÿ óäîâëåò-
âîðåíèÿ ïîòðåáíîñòåé îäíîãî ïàðòíåðà — ñïåöèàëèçèðî-
âàííîãî ÷ëåíà îðãàíèçìà. Â äàëüíåéøåì êàæäàÿ âíîâü
ïðèîáðåòåííàÿ ïîòåíöèÿ ó ïîñëåäóþùåé ôóíêöèè òàêæå
áóäåò îáîçíà÷àòüñÿ åäèíèöåé íàä ñîîòâåòñòâóþùåé ïðî-
ïèñíîé áóêâîé. Íî ïîñêîëüêó ôóíêöèè, ðàíåå óæå ïåðå-
âåäåííûå â ýòîò ðåæèì, ïðè ýòîì òàêæå ðàçâèâàþòñÿ, è
èì âñÿêèé ðàç äîáàâëÿåòñÿ ïî åäèíèöå (ðèñ. 1, èñïîëíèòå-
ëè ñ m îò 1 äî 5). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïðèîáðåòåíèÿ ïî-
òåíöèé îòäåëüíûìè ôóíêöèÿìè äîëæíà îïðåäåëÿòüñÿ
îïûòíûì ïóòåì.

Â è ò î ã å ÷ è ñ ë î ï î ò å í ö è é ó ðàçëè÷íûõ ôóíêöèé
îêàçûâàåòñÿ íåîäèíàêîâûì, è â ñîâîêóïíîñòè ýòè ÷èñëà
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé àðèôìåòè÷åñêóþ ïðîãðåññèþ ñ ðàç-
íîñòüþ â åäèíèöó. Ïîñêîëüêó ýòè ÷èñëà ñâÿçàíû ñ ïîðÿä-
êîì âîçíèêíîâåíèÿ ïîòåíöèé, îíè (÷èñëà) îïðåäåëÿþò
ôèëîãåíåòè÷åñêèé âîçðàñò ýòèõ ôóíêöèé: ôóíêöèè ñ
áîëüøèì ÷èñëîì ïîòåíöèé îêàçûâàþòñÿ áîëåå äðåâíèìè,
à ñ ìåíüøèì — ìîëîäûìè. Íàïðèìåð, ó èñïîëíèòåëÿ ñ
m = 5 ôóíêöèÿ A ïåðâîé âñòóïèëà íà ïóòü ðàçâèòèÿ, îñó-
ùåñòâèëà 5 åãî àêòîâ (ïðèîáðåëà 5 ïîòåíöèé) è ÿâëÿåòñÿ
ñàìîé äðåâíåé, à ôóíêöèÿ E îñóùåñòâèëà ëèøü îäèí àêò,
ïîñëåäíåé ïðèîáðåëà îäíó ïîòåíöèþ è ïîòîìó ÿâëÿåòñÿ
ñàìîé ìîëîäîé. Òàêèì îáðàçîì, ôèëîãåíåòè÷åñêèé âîç-
ðàñò ôóíêöèé ìîæíî èçìåðÿòü ÷èñëîì èõ ïîòåíöèé. Êîí-
êðåòíûå ìåõàíèçìû çàïèñè êîëè÷åñòâà ïîòåíöèé çàâèñÿò
îò ïðèðîäû ñèñòåìû, â êîòîðîé ïðîòåêàåò «ðàçäåëåíèå
òðóäà». Â êëåòêàõ îíè ïîêà íåèçâåñòíû è íóæäàþòñÿ â èñ-
ñëåäîâàíèè, íàïðèìåð ýòî ìîãóò áûòü ñïåöèàëüíûå ó÷à-
ñòêè «ìîë÷àùåé» ÄÍÊ.

Ïîñêîëüêó êàæäûé íîâûé èñïîëíèòåëü, âîçíèêàþ-
ùèé ïðè óâåëè÷åíèè m, îòëè÷àåòñÿ îò ïðåäûäóùèõ íàëè-
÷èåì ïîñëåäíåé (ñàìîé ìîëîäîé) ôóíêöèè â ÐÄÑ, åå
ïîòåíöèþ ìîæíî íàçûâàòü ï î ê à ç à ò å ë ü í î é (èíäèêà-
òîðíîé). Èìåííî íà îñíîâå òàêèõ íîâîââåäåíèé õàðàêòå-
ðèçóþòñÿ òàêñîíû — õîðäîâûå, ïîçâîíî÷íûå, ìëåêîïèòà-
þùèå è ò. ä. Ïîäîáíûì æå îáðàçîì â èñòîðèè ðàçëè÷àþò
êàìåííûé, áðîíçîâûé, æåëåçíûé è ò. ä. âåêà.

Âòîðîé âèä àêòîâ ðàçâèòèÿ — ð å à ë è ç à ö è ÿ ï î -
ò å í ö è é — ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê â èñòîðè÷åñêîì

578 Ã. À. Ñàâîñòüÿíîâ

Ðèñ. 1. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå ýëåìåíòàðíûõ àêòîâ ðàç-
âèòèÿ ïåðâîãî òèïà: ïðèîáðåòåíèå ïîòåíöèé.

Ñâåðõó âíèç ïîêàçàíî âîçðàñòàíèå ÷èñëà ôóíêöèé m, âîâëå÷åííûõ â ðàç-
äåëåíèå, è ïðèîáðåòåíèå èìè ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé â ðåæèìå, äîïóñ-
êàþùåì ñïåöèàëèçàöèþ (öèôðû íàä ïðîïèñíûìè áóêâàìè âíå êðóæ-
êîâ). Èñïîëíèòåëü ñ m = 0 — èñõîäíûé èíäèâèäóàëüíûé óíèâåðñàë áåç
ïîòåíöèé, ó èñïîëíèòåëÿ ñ m = 5 âñå ôóíêöèè ïîëó÷èëè ðàçëè÷íîå ÷èñëî
ïîòåíöèé. Çäåñü è íà ðèñ. 2—7 ñòðî÷íûìè áóêâàìè îáîçíà÷åíû ýëåìåí-
òàðíûå ôóíêöèè îòäåëüíîãî îðãàíèçìà áåç ïîòåíöèé ê ðàçäåëåíèþ.
Ïðîïèñíûìè áóêâàìè îáîçíà÷åíû ôóíêöèè, ïîëó÷èâøèå ïîòåíöèè.

Êðóæêàìè îáîçíà÷åíû èñïîëíèòåëè ôóíêöèé.



(â õîäå èäèîàäàïòàöèé èëè êëàäîãåíåçîâ), òàê è â èíäèâè-
äóàëüíîì ðàçâèòèè. Â îòëè÷èå îò ïðèîáðåòåíèÿ ïîòåíöèé
èõ ðåàëèçàöèÿ ñîñòàâëÿåò îáû÷íûé ïðåäìåò ðàññìîòðå-
íèÿ ïðè îïèñàíèè ÑÊ. Ðàññìîòðèì åå íà ïðèìåðå ðàçâè-
òèÿ îðãàíèçìà ñ m = 5. Âíà÷àëå âñå ïîòåíöèè â íåðåàëèçî-
âàííîì âèäå ñîñðåäîòî÷åíû ó èñõîäíîãî óíèâåðñàëüíîãî
ðîäîíà÷àëüíèêà ñ ìèíèìàëüíûì ôåíîòèïîì (ðèñ. 2, óðî-
âåíü n = 0). Â ôèëîãåíåçå ýòî íåñïåöèàëèçèðîâàííûå
ïðåäêè, â îíòîãåíåçå — çèãîòû. Èõ ïîòåíöèè ñâÿçàíû ñ
ôóíêöèÿìè â ÐÄÑ è ïîêàçàíû öèôðàìè íàä ïðîïèñíûìè
áóêâàìè âíå êðóæêîâ (èëè îâàëîâ). Ïîñêîëüêó ýòè ïîòåí-
öèè ïðåäíàçíà÷åíû äëÿ ïîðîæäåíèÿ äî÷åðíèõ êëåòîê ðàç-
ëè÷íûõ òèïîâ, íàçîâåì èõ (ïîòåíöèè) ã å í å ð à ò è â í û -
ì è. Ðîäîíà÷àëüíèêè ñïîñîáíû ê íåîãðàíè÷åííîìó ñèì-
ìåòðè÷íîìó âîñïðîèçâîäñòâó (áåññìåðòíû), ÷òî ïðèâî-
äèò ê ïðîñòîìó ðîñòó èõ ÷èñëà. Âìåñòå ñ òåì ðîäîíà-
÷àëüíèêè ñïîñîáíû è ê ðàçâèòèþ ñ ðåàëèçàöèåé ïîòåí-
öèé. Ýòî îñóùåñòâëÿåòñÿ â âèäå äâóõ ïðîöåññîâ.

Ð å à ë è ç à ö è ÿ ã å í å ð à ò è â í û õ ï î ò å í ö è é ïðî-
èñõîäèò ïóòåì ïîðîæäåíèÿ ðàçíîòèïíûõ äî÷åðíèõ êëå-
òîê ñ ïîìîùüþ àñèììåòðè÷íûõ äåëåíèé ðîäîíà÷àëüíè-
êîâ. Íà ðèñ. 2 ïðèâåäåí ïðåäåëüíûé âàðèàíò, â êîòîðîì
âñå ñïåöèàëèñòû ÿâëÿþòñÿ ïîòîìêàìè åäèíîãî ðîäîíà-
÷àëüíèêà-óíèâåðñàëà ñ m = 5 è n = 0 (çèãîòû). Íà óðîâíå
n = 1 íàõîäèòñÿ òîòèïîòåíòíàÿ ÑÊ, íèæå â ëåâîì ðÿäó —
ÑÊ ñ óìåíüøàþùèìñÿ íàáîðîì ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé.
Ïðî÷èå âîçíèêàþùèå êëåòêè ïðàâåå ÑÊ ãåíåðàòèâíûõ
ïîòåíöèé íå èìåþò (÷òî íà ðèñ. 2 îáîçíà÷åíî íóëÿìè) è
ïîëó÷àþò ïîòåíöèè òîëüêî ê ñïåöèàëèçàöèè ïî îäíîé èç
ôóíêöèé. Íà ðèñ. 2 òàêèå ôóíêöèè îáîçíà÷åíû ïðîïèñ-
íûìè áóêâàìè â êðóæêàõ è îâàëàõ. Êàæäàÿ òàêàÿ ôóíê-
öèÿ ñîõðàíÿåò ñâîþ ïîðöèþ ïîòåíöèé, îäíàêî òåïåðü îíè
ïåðåñòàþò áûòü ãåíåðàòèâíûìè è ïðèîáðåòàþò íîâîå êà-

÷åñòâî: ñïîñîáíîñòü êîíòðîëèðîâàòü ïðîöåññ ñïåöèàëèçà-
öèè ôóíêöèé è âîçíèêíîâåíèå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð. Íàçîâåì òàêèå ïîòåíöèè ñ ò ð ó ê -
ò ó ð í û ì è è îáîçíà÷èì öèôðàìè íàä áóêâàìè â êðóæ-
êàõ (ðèñ. 2). Ýòî îçíà÷àåò ïåðåâîä òàêîé ôóíêöèè èç ÐÄÑ
â ðåæèì îñóùåñòâëÿåìîé ñïåöèàëèçàöèè (ÐÎÑ). Ïðå-
âðàùåíèå ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé â ñòðóêòóðíûå ìîæíî
ñîïîñòàâèòü ñ êîììèòèðîâàíèåì èëè äåòåðìèíàöèåé.
×èñëî n ôóíêöèé, ïîëó÷èâøèõ òàêèå ïîòåíöèè (è ñîîò-
âåòñòâåííî ÷èñëî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê), ÿâëÿåòñÿ
òðåòüèì âàæíûì ïàðàìåòðîì ðàçâèòèÿ. Åãî çíà÷åíèå ìî-
æåò èçìåíÿòüñÿ â ïðåäåëàõ îò 0 äî m (ðèñ. 2, êîëîíêà ÷è-
ñåë ñëåâà).

Òàêèì îáðàçîì, ðåàëèçàöèÿ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé
ñîñòîèò â ïîðîæäåíèè ðàçíîòèïíûõ äî÷åðíèõ êëåòîê ïî
ïðèíöèïó: êàæäàÿ êëåòêà íîâîãî òèïà — îò ÑÊ. Ïðè òà-
êîì ïîðîæäåíèè ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè ïðåâðàùàþòñÿ â
ñòðóêòóðíûå. Ýòîò ïðîöåññ èäåò ñêà÷êàìè. Ìîæíî ñêà-
çàòü, ÷òî ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè — ýòî ðåàëèçîâàííûå ãå-
íåðàòèâíûå ïîòåíöèè. Èñ÷åðïàíèå ïîñëåäíèõ êëàäåò ïðå-
äåë àñèììåòðè÷íûì ìèòîçàì è ïîðîæäåíèþ íîâûõ äî-
÷åðíèõ êëåòîê ñî ñïåöèàëèçèðóþùèìèñÿ ôóíêöèÿìè.

Ð å à ë è ç à ö è ÿ ñ ò ð ó ê ò ó ð í û õ ï î ò å í ö è é òàêæå
ìîæåò çàêëþ÷àòüñÿ â îñóùåñòâëåíèè äâóõ ïðîöåññîâ:
âî-ïåðâûõ, â óâåëè÷åíèè ñïåöèàëèçàöèè êîììèòèðîâàí-
íûõ êëåòîê, âî-âòîðûõ — â èõ ðàçìíîæåíèè, ïðèâîäÿùåì
ê ðîñòó ÷èñëåííîñòè îäíîòèïíûõ êëåòîê ïî ïðèíöèïó:
êëåòêà êàæäîé ñïåöèàëüíîñòè — îò êëåòêè òîãî æå ðîäà.
Â ïðåäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ýòè ïðîöåññû ìîãóò îñóùåñòâëÿòü-
ñÿ ïî îòäåëüíîñòè, ïðèâîäÿ ëèáî ê ìàêñèìàëüíîé ñïåöèà-
ëèçàöèè êëåòîê, ëèáî ê ìàêñèìóìó èõ ÷èñëåííîñòè. Âìåñ-
òå ñ òåì îíè ìîãóò è êîìáèíèðîâàòüñÿ, äàâàÿ êîìïðîìèñ-
ñíûå çíà÷åíèÿ ñïåöèàëèçàöèè è ÷èñëåííîñòè.

Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà 579

Ðèñ. 2. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå ýëåìåíòàðíûõ àêòîâ ðàçâèòèÿ âòîðîãî òèïà: ïðåâðàùåíèå ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé â ñòðóê-
òóðíûå, èõ ðåàëèçàöèÿ è ãåíåàëîãèÿ âîçíèêàþùèõ ñïåöèàëèñòîâ.

Âñå ñïåöèàëèñòû ÿâëÿþòñÿ ïîòîìêàìè åäèíîãî ðîäîíà÷àëüíèêà — óíèâåðñàëà ñ m = 5, n = 0, ñïîñîáíîãî ê ñèììåòðè÷íîìó äåëåíèþ. Ñòîëáåö öèôð â
ëåâîé ÷àñòè ðèñóíêà ïîêàçûâàåò ÷èñëî n ñïåöèàëèçèðóþùèõñÿ ôóíêöèé è ÷èñëî òèïîâ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ èñïîëíèòåëåé. Ñâåðõó âíèç (n îò 1 äî 5)
ïðèâåäåíû ýòàïû ðåàëèçàöèè óíèâåðñàëîì ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé ïóòåì ïîðîæäåíèÿ èì äðóãèõ ñïåöèàëèñòîâ è ïðåâðàùåíèÿ ñåáÿ â óçêîñïåöèàëè-
çèðîâàííîãî ñïåöèàëèñòà ïî ôóíêöèè À (ïîêàçàíî óâåëè÷åíèåì êîëè÷åñòâà áóêâ âíóòðè êðóæêîâ è îâàëîâ, ÷òî îòðàæàåò ðîñò ýíåðãèäíîñòè). Àíàëî-
ãè÷íî, íî ñ óìåíüøàþùèìñÿ ÷èñëîì àêòîâ ïðîòåêàåò ñïåöèàëèçàöèÿ èñïîëíèòåëåé è ïî äðóãèì âèäàì ôóíêöèé. Çäåñü è íà ðèñ. 3, 5, 6 ñòðåëêàìè ïîêà-
çàíà ãåíåàëîãèÿ âîçíèêàþùèõ ñïåöèàëèñòîâ. Çäåñü è íà ðèñ. 3—7 ïðàâûå è ëåâûå öèôðû íàä áóêâàìè â êðóæêàõ îçíà÷àþò ðåàëèçîâàííûå è íåðåàëè-

çîâàííûå ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè ñîîòâåòñòâåííî.



Ðàññìîòðèì ñëó÷àé, êîãäà âñå ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè
òðàòÿòñÿ òîëüêî íà ïðîöåññû ñïåöèàëèçàöèè. Âîçíèêøèå
äî÷åðíèå êëåòêè â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðèîáðåòåííûì íàáî-
ðîì ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé îêàçûâàþòñÿ äåòåðìèíèðî-
âàííûìè íà îïðåäåëåííîå íàïðàâëåíèå ñïåöèàëèçàöèè.
Äåòåðìèíàöèÿ ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî ó êàæäîé íîâîðîæ-
äåííîé êëåòêè îäíà ñòðóêòóðíàÿ ïîòåíöèÿ îêàçûâàåòñÿ
ðåàëèçîâàííîé îò ðîæäåíèÿ (ïðàâàÿ öèôðà íàä áóêâàìè â
êðóæêå); ýòà ïîòåíöèÿ è îáîçíà÷àåò íàïðàâëåíèå äàëü-
íåéøåé ñïåöèàëèçàöèè. Îñòàëüíûå ñòðóêòóðíûå ïîòåí-
öèè ÿâëÿþòñÿ íåðåàëèçîâàííûìè (ëåâàÿ öèôðà íàä áóêâà-
ìè â êðóæêàõ), è êëåòêè ïðèñòóïàþò ê èõ ðåàëèçàöèè ïó-
òåì îñóùåñòâëåíèÿ ñïåöèàëèçàöèè. Êîëè÷åñòâî òàêèõ
ïîòåíöèé ó êàæäîé ôóíêöèè îïðåäåëÿåò ÷èñëî âîçìîæ-
íûõ àêòîâ åå ñïåöèàëèçàöèè.

Ýòà ñïåöèàëèçàöèÿ ïîêàçàíà íà ðèñ. 2 è ïðîòåêàåò
ñëåäóþùèì îáðàçîì. Ïîÿâëåíèå êàæäîé íîâîé äåòåðìè-
íèðîâàííîé êëåòêè îçíà÷àåò îäèí àêò åå ñïåöèàëèçàöèè è
óâåëè÷èâàåò çíà÷åíèå n íà åäèíèöó. Ïðè ýòîì ó âñåõ ðà-
íåå âîçíèêøèõ äåòåðìèíèðîâàííûõ êëåòîê ôóíêöèè â
ÐÎÑ òàêæå óâåëè÷èâàþò ñâîþ ñïåöèàëèçàöèþ íà åäèíè-
öó (÷òîáû îáåñïå÷èòü ïîòðåáíîñòè íîâîãî ïàðòíåðà).
Ýëåìåíòàðíûé àêò òàêîé ñïåöèàëèçàöèè — ðåàëèçàöèÿ
îäíîé ñòðóêòóðíîé ïîòåíöèè è ïðèäàíèå ôóíêöèè ñïî-
ñîáíîñòè îáåñïå÷èòü ïîòðåáíîñòè îäíîãî ïàðòíåðà. Â ðå-
çóëüòàòå ñåðèè òàêèõ ñïåöèàëèçàöèé êëåòêè ðåàëèçóþò
ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè, óòðà÷èâàþò ôóíêöèè â ÐÄÑ
è óâåëè÷èâàþò ñâîþ ý í å ð ã è ä í î ñ ò ü (Çàõâàòêèí, 1949)
â ðàñøèðåííîì ñìûñëå ýòîãî ïîíÿòèÿ (íà ðèñ. 2 ýòî ïðåä-
ñòàâëåíî êàê óâåëè÷åíèå ÷èñëà áóêâ â îâàëàõ). Ýòî ïðèâî-
äèò ê òîìó, ÷òî êëåòêè äèôôåðåíöèðóþòñÿ, ñîâåðøåíñò-
âóÿ òåõíîëîãèè îòïðàâëåíèÿ ôóíêöèé â ÐÎÑ. Òàêèå êëåò-
êè ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå óçêîñïåöèàëèçèðîâàííûìè,
íî âûñîêîïðîèçâîäèòåëüíûìè (ãåíåòè÷åñêîå ðåãóëèðîâà-
íèå è êîíêðåòíûå ìåõàíèçìû ýòîãî ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ
ñîñòàâëÿþò îòäåëüíûé àñïåêò ðàçâèòèÿ è çäåñü íå çàòðà-
ãèâàþòñÿ). Â èòîãå óâåëè÷èâàåòñÿ ñïîñîáíîñòü êëåòîê
îáåñïå÷èâàòü âîçðàñòàþùåå ÷èñëî ïàðòíåðîâ (ñïåöèàëè-
çèðîâàííûõ ÷ëåíîâ îðãàíèçìà) âïëîòü äî ïðåäåëà, ïîëî-
æåííîãî âåëè÷èíîé m. Ýòî ïðîèñõîäèò íà ïîñëåäíåì
óðîâíå, êîãäà ÷èñëî òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
êëåòîê n ñòàíîâèòñÿ ðàâíûì m (íà ðèñ. 2 n = 5), ÷òî ñîîò-
âåòñòâóåò èñ÷åðïàíèþ âñåõ ïîòåíöèé. Ïîä ò å ð ì è í à ë ü -
í î é ñ ï å ö è à ë è ç à ö è å é áóäåì ïîíèìàòü ñïåöèàëèçà-
öèþ, ïðè êîòîðîé ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ
ïîòåíöèé ðàâíî íóëþ. Îòìåòèì, ÷òî òåðìèíàëüíîñòü íå
îçíà÷àåò íàèâûñøóþ ñòåïåíü ñïåöèàëèçàöèè: ó òàêèõ
êëåòîê îíà ìîæåò áûòü ðàçëè÷íîé, ò. å. êàê âûñîêîé, òàê è
âåñüìà íåçíà÷èòåëüíîé. Îòìåòèì òàêæå, ÷òî ïîñêîëüêó
ôóíêöèè âñòóïàþò íà ïóòü ñïåöèàëèçàöèè â ðàçíîå âðå-
ìÿ, ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ó íèõ
îêàçûâàåòñÿ ðàçíûì. Â îòëè÷èå îò ýòîãî ÷èñëî íåðåàëèçî-
âàííûõ ïîòåíöèé ó ñïåöèàëèçèðóåìûõ ôóíêöèé âñåãäà
îäèíàêîâî.

Êðîìå ðàññìîòðåííîãî ïðåäåëüíîãî âàðèàíòà, êîãäà
âñå ðàçíîòèïíûå ïîòîìêè ïîðîæäàþòñÿ åäèíûì ðîäîíà-
÷àëüíèêîì, ìîãóò áûòü è äðóãèå âàðèàíòû, êîãäà ðîäîíà-
÷àëüíèêîâ íåñêîëüêî. Ïðîñòåéøèé ïðèìåð ýòîãî ïðèâå-
äåí íà ðèñ. 3, à. Ñëåâà (n = 0) ïîêàçàíà çèãîòà ñ ïîëíûì
íàáîðîì íåðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé (öèô-
ðû íàä áóêâàìè âíå êðóæêîâ), ïðàâåå ïîêàçàíî ìîíîòîí-
íîå âîçðàñòàíèå n, ò. å. ÷èñëà êëåòîê ãåíåàëîãè÷åñêîãî äå-
ðåâà. Íà ñòàäèè n = 1 íàõîäèòñÿ îäíà ÑÊ (òîòèïîòåíò-
íàÿ), íà ñòàäèè n = 2 — óæå äâå ÑÊ: äè- è ìîíîïîòåíòíàÿ.
Íà ñòàäèè n = 3 ñíîâà íàõîäÿòñÿ îäíà äèïîòåíòíàÿ êëåò-

êà, êîòîðàÿ ïðàâåå (n = 4) ñòàíîâèòñÿ ìîíîïîòåíòíîé. Íà
ïîñëåäíåé ñòàäèè ÑÊ íåò — âñå äîñòèãëè òåðìèíàëüíîé
ñïåöèàëèçàöèè.

Ðÿäû êëåòîê îò ðîäîíà÷àëüíèêîâ äî òåðìèíàëüíî
ñïåöèàëèçèðîâàííîãî ñîñòîÿíèÿ ñîñòàâëÿþò äèôôåðîíû.
Íà ðèñ. 2, à ïîêàçàíî ïÿòü ãîðèçîíòàëüíî ðàñïîëîæåííûõ
äèôôåðîíîâ, ïðè ýòîì ñ ðîñòîì n äèôôåðîíû óêîðà÷èâà-
þòñÿ. Ýòî ïðîèñõîäèò ïîòîìó, ÷òî ÷åì ìîëîæå ôóíêöèÿ,
òåì ïîçæå íà÷èíàåòñÿ åå ñïåöèàëèçàöèÿ è òåì çà ìåíüøåå
÷èñëî ýòàïîâ îíà äîñòèãàåò ðàâíîãî ñî âñåìè çàâåðøåíèÿ.
Òàêîå ðàâåíñòâî ìîæåò èìåòü ìåñòî â ñëó÷àå, êîãäà âñå
êëåòêè ïðîèñõîäÿò îò åäèíîãî ðîäîíà÷àëüíèêà è ÿâëÿþò-
ñÿ ðîäñòâåííèêàìè, «äîâåðÿþùèìè» äðóã äðóãó. Òîãäà
óêîðî÷åíèå ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèò áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî
êàæäàÿ î÷åðåäíàÿ ôóíêöèÿ íà÷èíàåò ñâîþ ñïåöèàëèçà-
öèþ ñî âñå áîëåå ïðîäâèíóòîãî (äèôôåðåíöèðîâàííîãî)
ñîñòîÿíèÿ. Ýòî îñóùåñòâëÿåòñÿ áëàãîäàðÿ ñîäåéñòâèþ
âîçðàñòàþùåãî ÷èñëà ïàðòíåðîâ, ïîìîãàþùèõ íîâè÷êàì
äîñòè÷ü òðåáóåìîãî (ðàâíîãî ñî âñåìè) óðîâíÿ ñïåöèàëè-
çàöèè (ôîðìàëüíî — ïåðåäàþò èì ñâîè íåèñïîëüçóåìûå
áóêâû). Â èòîãå ñòåïåíü ñïåöèàëèçàöèè ðàçëè÷íûõ ôóíê-
öèé ó êëåòîê îêàçûâàåòñÿ îäèíàêîâîé è âñå îíè ñòàíîâÿò-
ñÿ ñïîñîáíûìè îáåñïå÷èâàòü ïîòðåáíîñòè ðàâíîãî ÷èñëà
ïàðòíåðîâ áóäóùåãî ñîîáùåñòâà. Íî ïðè ýòîì êëåòêà À
ñäåëàëà âñå ñàìà, à êëåòêà Å ïî÷òè âñå ïîëó÷èëà îò äðó-
ãèõ, ïîýòîìó ñîöèàëüíûé âåñ ó ýòèõ êëåòîê ìîæåò áûòü
ðàçíûì (êàê ó ó÷èòåëÿ è ó÷åíèêà).

Âîçìîæåí è äðóãîé âàðèàíò ðàçâèòèÿ, êîãäà «ðàçäå-
ëåíèå òðóäà» ïðîâîäèòñÿ ìåæäó ÷ëåíàìè, èìåþùèìè íå-
çàâèñèìîå ïðîèñõîæäåíèå (ñèìáèîçû òèïà ëèøàéíèêîâ).
Â òàêîì ñëó÷àå ñïåöèàëèçàöèÿ ïðîòåêàåò áåç ïîìîùè
ïàðòíåðîâ è îïðåäåëÿåòñÿ òîëüêî çàïàñîì ñòðóêòóðíûõ
ïîòåíöèé, èìåþùèõñÿ ó êàæäîãî èñïîëíèòåëÿ. Òîãäà äî-
ñòèãàåìûé èìè óðîâåíü ñïåöèàëèçàöèè ïî îòäåëüíûì
ôóíêöèÿì, ÷èñëî îáåñïå÷èâàåìûõ ïàðòíåðîâ è ñîîòâåòñò-
âåííî ðîëü òàêèõ èñïîëíèòåëåé â ñîîáùåñòâå îêàçûâàþò-
ñÿ ðàçíûìè. Ïðè ýòîì óðîâåíü äîñòèãàåìîé ñïåöèàëèçà-
öèè â öåëîì îêàçûâàåòñÿ ìåíüøèì. Ðàññìîòðåíèå òàêîãî
âàðèàíòà âûõîäèò çà ðàìêè äàííîé ñòàòüè.

Â ïðèâåäåííûõ ñëó÷àÿõ ðàññìàòðèâàëèñü òîëüêî
äâóõïîëþñíûå àñèììåòðè÷íûå ìèòîçû ÑÊ. Îäíàêî èçâå-
ñòíî, ÷òî â ïðèíöèïå âîçìîæíû òðåõ- è äàæå ÷åòûðåõïî-
ëþñíûå ìèòîçû. Èõ ó÷åò ìîæåò èçìåíÿòü âèä ãåíåàëîãè-
÷åñêèõ äåðåâüåâ. Âàæíî óñòàíàâëèâàòü è ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü ïåðåâîäà ôóíêöèé èç ÐÀÂ â ÐÄÑ è èç ÐÄÑ â ÐÎÑ.
Ýòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìîãóò áûòü ðàçëè÷íûìè (÷òî áó-
äåò ïðîÿâëÿòüñÿ â âèäå ãåòåðîõðîíèé è ãåòåðîòîïèé) è
äîëæíû îïðåäåëÿòüñÿ îïûòíûì ïóòåì.

È í ò å ã ð à ö è ÿ ñ ï å ö è à ë è ç è ð î â à í í û õ ê ë å ò î ê
â ã è ñ ò è î í û. Âîçíèêàþùèå óçêîñïåöèàëèçèðîâàííûå
èñïîëíèòåëè óæå íå âûïîëíÿþò ïîëíîãî íàáîðà ôóíê-
öèé. Ïîýòîìó äëÿ âûæèâàíèÿ îíè èíòåãðèðóþòñÿ ñ ïàðò-
íåðàìè ïóòåì îáìåíà ìåòàáîëèòàìè è óñëóãàìè (ðèñ. 3,
á). Â èòîãå äëÿ êàæäîãî çíà÷åíèÿ m âîçíèêàåò ìíîæåñòâî
êëåòî÷íûõ ãðóïïèðîâîê ñ ðàçëè÷íûìè çíà÷åíèÿìè n. Ýòè
ãðóïïèðîâêè è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ýëåìåíòàðíûå åäèíè-
öû ìíîãîêëåòî÷íîñòè. Ìû íàçâàëè èõ ãèñòèîíàìè (Ñàâî-
ñòüÿíîâ, 2005). Âíà÷àëå ìåæêëåòî÷íûé îáìåí â ãèñòèîíå
ìîã îñóùåñòâëÿòüñÿ ïðè íåïîñðåäñòâåííîì êëåòî÷íîì
êîíòàêòå, à ïîñëå íîâîââåäåíèÿ âíåêëåòî÷íîãî ìàòðèêñà
è êëåòîê-ïîñðåäíèêîâ (ìåçîäåðìû) óæå ñ èõ ïîìîùüþ.

Êàê óæå áûëî ñêàçàíî, íà ðèñ. 3, à ïðåäñòàâëåíà òðà-
äèöèîííàÿ ãåíåàëîãèÿ êëåòîê, ò. å. èõ äèôôåðîíû (ãîðè-
çîíòàëüíî ðàñïîëîæåííûå ðÿäû êëåòîê), óñòàíîâëåíèåì
êîòîðûõ îáû÷íî è çàêàí÷èâàåòñÿ ðàññìîòðåíèå ðàçâèòèÿ.
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Â ïðîòèâîâåñ ýòîé òðàäèöèè, íà ðèñ. 3, á ïîêàçàí íîâûé,
îáû÷íî óïóñêàåìûé àñïåêò, à èìåííî òî, â êàêóþ ñîöè-
àëüíóþ ñòðóêòóðó (ãèñòèîí) êëåòêè îáúåäèíÿþòñÿ. Ãèñ-
òèîí êàê ýëåìåíòàðíàÿ åäèíèöà ìíîãîêëåòî÷íîñòè ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé íîâûé, óñòîé÷èâûé ê ðåäóêöèîíèçìó è
óïóñêàåìûé äî ñèõ ïîð îáúåêò áèîëîãèè ðàçâèòèÿ, çàíèìà-
þùèé ñàìîñòîÿòåëüíûé óðîâåíü ìåæäó êëåòêàìè è òêàíÿ-
ìè (Ñàâîñòüÿíîâ, 2005). Ïî ñâîåìó çíà÷åíèþ ãèñòèîíû â
áèîëîãèè èãðàþò òó æå ðîëü, ÷òî ìîëåêóëû â õèìèè.

Èòàê, ìû îïèñàëè ýëåìåíòàðíûå àêòû ïðîöåññà «ðàç-
äåëåíèÿ òðóäà», ïðèâîäÿùåãî ê âîçíèêíîâåíèþ è ðàçâè-
òèþ ýëåìåíòàðíûõ åäèíèö ìíîãîêëåòî÷íîñòè — ãèñòèî-
íîâ. Îñíîâíûìè èõ ïàðàìåòðàìè ÿâëÿþòñÿ îáùåå ÷èñëî L
ôóíêöèé, ïîäëåæàùèõ ðàçäåëåíèþ; ÷èñëî m ôóíêöèé,
ïîëó÷èâøèõ ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè; ÷èñëî n ôóíêöèé,
ïîëó÷èâøèõ ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè. Êðîìå òîãî, ïîñêî-
ëüêó â ðàçâèòèè ïðîèñõîäÿò óìåíüøåíèå ÷èñëà íåðåàëè-
çîâàííûõ è óâåëè÷åíèå ÷èñëà ðåàëèçîâàííûõ ïîòåíöèé,
áóäåì ðàçëè÷àòü í å ð å à ë è ç î â à í í û å è ð å à ë è ç î -
â à í í û å ïîòåíöèè (ïðèìåíèòåëüíî ê ñòðóêòóðíûì ïî-
òåíöèÿì èõ ÷èñëî íà ðèñ. 2 è 3 ïîêàçàíî ëåâûìè è ïðàâû-
ìè öèôðàìè â êðóæêàõ íàä áóêâàìè). Îñóùåñòâëåíèå
îïèñàííûõ àêòîâ ïðèîáðåòåíèÿ ïîòåíöèé è ðàçäåëåíèÿ
ôóíêöèé ñ èçìåíåíèåì m è n è ñîñòàâëÿåò ïðîãðåññèâ-
íîå ðàçâèòèå ãèñòèîíîâ. Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî, ïî-
ñêîëüêó âîçìîæíî è ðåãðåññèâíîå ðàçâèòèå, ðàññìîòðåí-
íûå àêòû â ïðèíöèïå ìîæíî ñ÷èòàòü îáðàòèìûìè. Ýòî

îçíà÷àåò, ÷òî ãèñòèîíû ìîãóò íå òîëüêî âîçíèêàòü, íî è
ðàñïàäàòüñÿ ñ äåçèíòåãðàöèåé è óòðàòîé êëåòêàìè ñïåöè-
àëèçàöèè, ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè ìîãóò ñíîâà ñòàíîâèòü-
ñÿ ãåíåðàòèâíûìè (÷òî ñîñòàâëÿåò îñíîâó èñêóññòâåííîé
èíäóêöèè ñòâîëîâîñòè è áóäåò ðàññìîòðåíî íèæå), à ãåíå-
ðàòèâíûå ïîòåíöèè ìîãóò óòðà÷èâàòüñÿ.

Êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà
ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ

Ïðîâåäåííàÿ ôîðìàëèçàöèÿ ïîçâîëèëà ðàçäåëèòü ïî-
òåíöèè íà ãåíåðàòèâíûå è ñòðóêòóðíûå, ðåàëèçîâàííûå è
íåðåàëèçîâàííûå. Êðîìå òîãî, îíà ïîçâîëÿåò äàâàòü îïè-
ñàíèå êîëè÷åñòâà ðàçëè÷íûõ ïîòåíöèé ãèñòèîíà â ïðî-
ãðåññèâíîì ðàçâèòèè è ìåðó òàêîãî ðàçâèòèÿ. Óáåäèìñÿ â
ýòîì.

È ç ì å ð å í è å î á ù å ã î ÷ è ñ ë à ð à ç ë è ÷ í û õ ï î -
ò å í ö è é ã è ñ ò è î í î â. Âàæíûì ñâîéñòâîì ïîòåíöèé ÿâ-
ëÿåòñÿ èõ àääèòèâíîñòü, áëàãîäàðÿ ÷åìó ìîæíî íàõîäèòü
íå òîëüêî èõ ÷èñëî äëÿ êàæäîé ôóíêöèè â îòäåëüíîñòè,
íî è î á ù å å ÷ è ñ ë î ï î ò å í ö è é S ïî âñåì ôóíêöèÿì
ãèñòèîíà. È ïîñêîëüêó ýòè ÷èñëà ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
àðèôìåòè÷åñêóþ ïðîãðåññèþ ñ ðàçíîñòüþ â åäèíèöó, èõ
ñóììà âûðàæàåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì:

S = 0.5(m + 1)m. (1)

Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà 581

Ðèñ. 3. Ñðàâíåíèå äèôôåðîíîâ è ãèñòèîíîâ. Ñõåìàòè÷åñêîå ïðåäñòàâëåíèå ïðîèñõîæäåíèÿ ñïåöèàëèñòîâ è ýòàïîâ èõ èíòåãðàöèè
â ïÿòè÷ëåííûé ãèñòèîí.

à — âàðèàíò ãåíåàëîãèè ñ ïðîìåæóòî÷íûì ðàçäåëåíèåì ïîòåíöèé ìåæäó äâóìÿ ðîäîíà÷àëüíèêàìè (À è Â), à òàêæå ñîñòàâ äèôôåðîíîâ — ãîðèçîí-
òàëüíûõ êëåòî÷íûõ ðÿäîâ îò ðîäîíà÷àëüíèêîâ äî òåðìèíàëüíî äèôôåðåíöèðîâàííûõ êëåòîê. Âåðõíèé ðÿä öèôð ñîîòâåòñòâóåò çíà÷åíèÿì n. á — ýòà-
ïû ñòàíîâëåíèÿ ãèñòèîíîâ ñ m = 5. Îòñóòñòâèå ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé ó íåêîòîðûõ ôóíêöèé â ðåæèìå, äîïóñêàþùåì ñïåöèàëèçàöèþ, îáîçíà÷åíî
êàê 0. Î÷åâèäíî, ÷òî äèôôåðîíû îòðàæàþò ëèøü ãåíåàëîãèþ âîçíèêàþùèõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê, íî íå èõ ôóíêöèîíàëüíûå âçàèìîñâÿçè, òîã-
äà êàê ãèñòèîíû îòðàæàþò êàê èíòåãðàöèþ êëåòîê, òàê è èõ ãåíåàëîãèþ. Äëÿ óïðîùåíèÿ ñèìâîëèêè çäåñü è äàëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôóíêöèè â

êðóæêàõ îáîçíà÷àþòñÿ åäèíè÷íûìè ïðîïèñíûìè áóêâàìè.



Òàêèì îáðàçîì, âåëè÷èíà S çàâèñèò òîëüêî îò m è ïî-
êàçûâàåò ñóììàðíîå êîëè÷åñòâî ïîòåíöèé, ïðèîáðåòåí-
íûõ âñåìè ôóíêöèÿìè ãèñòèîíà â ðàçâèòèè ïóòåì àðî-
ìîðôîçîâ. Ýòà âåëè÷èíà ñîñòàâëÿåò ã å í å ð à ë ü í û é ï î -
ò å í ö è à ë ãèñòèîíà, èëè åãî ï î ò å í ö è î ì. Êðîìå òîãî,
îíà âïåðâûå ïîçâîëÿåò äàâàòü êîëè÷åñòâåííóþ õàðàêòå-
ðèñòèêó çàêîí÷åííîãî ãåíåàëîãè÷åñêîãî äåðåâà êëåòîê
ãèñòèîíà. Òàê, âåëè÷èíà S ïîêàçûâàåò ÷èñëî êëåòîê (èñê-
ëþ÷àÿ çèãîòó), ñîñòàâëÿþùèõ òàêîå äåðåâî. Â äåðåâå íà
ðèñ. 2 è 3 S = 15. ×èñëî òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûõ, ðàâíî êàê è ÑÊ òàêîãî äåðåâà îïðåäåëÿåòñÿ âåëè÷è-
íîé m è îêàçûâàåòñÿ ðàâíûì 5, ÷òî ñîñòàâëÿåò îêîëî 33 %
îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê. ×èñëî âåòâåé íà ðàçëè÷íûõ ñòà-
äèÿõ ðîñòà òàêîãî äåðåâà îïèñûâàåòñÿ âåëè÷èíîé n è â
ïðåäåëå òàêæå ðàâíî m.

Ðàññìîòðèì òåïåðü îòäåëüíûå âèäû ïîòåíöèé. ×èñëî
ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ó ôóíêöèé â ÐÎÑ
îêàçûâàåòñÿ ðàçíûì (ðèñ. 2, 3, ïðàâûå öèôðû â êðóæêàõ
íàä áóêâàìè), ïðè ýòîì îáùåå ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ñòðóê-
òóðíûõ Sðñ ïîòåíöèé ó âñåõ ôóíêöèé ãèñòèîíà çàâèñèò òî-
ëüêî îò n, è ýòà çàâèñèìîñòü íîñèò ñëåäóþùèé õàðàêòåð:

Sðñ = 0.5(n + 1)n. (2)

Êàê ìîæíî âèäåòü, ýòà çàâèñèìîñòü àíàëîãè÷íà (1).

Â îòëè÷èå îò S è Sðñ îáùåå ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ
ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé Síñ ó ñïåöèàëèçèðóþùèõñÿ ôóíê-
öèé ãèñòèîíà çàâèñèò óæå îò îáîèõ ïàðàìåòðîâ m è n. Äëÿ
êàæäîé îòäåëüíîé ôóíêöèè ýòî ÷èñëî îäèíàêîâî è ðàâíî
ðàçíîñòè m – n (ëåâûå öèôðû â êðóæêàõ íàä áóêâàìè íà
ðèñ. 2 è 3). Òîãäà ñóììàðíîå ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ
ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé Síñ ó âñåõ ôóíêöèé ãèñòèîíà ðàâíî

Síñ = (m – n)n. (3)

×èñëî òàêèõ ïîòåíöèé ñîñòàâëÿåò ä è ô ô å ð å í ö è -
ð î â î ÷ í û é ï î ò å í ö è à ë ãèñòèîíà. Îíî æå ìîæåò ñî-
ñòàâëÿòü è ïðîëèôåðàòèâíûé ïîòåíöèàë.

Èç âûðàæåíèé (1)—(3) ìîæíî íàéòè ÷èñëî íåðåàëè-
çîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ Síã ïîòåíöèé ãèñòèîíà. Î÷åâèä-
íî, ÷òî ýòî ÷èñëî ðàâíî ñëåäóþùåé ðàçíîñòè: Síã = S –
(Sðñ + Síñ). Ïîäñòàâèâ çíà÷åíèÿ ýòèõ âåëè÷èí è ïðîâåäÿ
ïðîñòåéøèå ïðåîáðàçîâàíèÿ, ïîëó÷àåì, ÷òî Síã òàêæå çà-
âèñèò îò m è n, è ýòà çàâèñèìîñòü íîñèò ñëåäóþùèé õà-
ðàêòåð:

Síã = 0.5(m – n)(m – n + 1). (4)

×èñëî òàêèõ ïîòåíöèé ñîñòàâëÿåò ã å í å ð à ò è â í û é
ï î ò å í ö è à ë ãèñòèîíà.

Íàêîíåö, èç ïîëó÷åííûõ âûðàæåíèé ìîæíî íàéòè è
ïîñëåäíèé ïîêàçàòåëü, õàðàêòåðèçóþùèé äèíàìèêó ïî-
òåíöèé â ðàçâèòèè, à èìåííî ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ãåíå-
ðàòèâíûõ ïîòåíöèé Sðã. Îíî ðàâíî ñóììå âñåõ ñòðóêòóð-
íûõ ïîòåíöèé (íåðåàëèçîâàííûõ è ðåàëèçîâàííûõ) èëè
ðàçíîñòè ìåæäó îáùèì ÷èñëîì ïîòåíöèé è ÷èñëîì íåðåà-
ëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé, ò. å.

Sðã = Sðñ + Síñ = S – Síã = 0.5(2m – n + 1)n. (5)

Òàêèì îáðàçîì, ñ ïîìîùüþ îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ
ïðîöåäóðû ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé (m è n) ìîæíî íàõîäèòü
íå òîëüêî îáùèé ïóë ïîòåíöèé (ïîòåíöèîì), íî è ðàçäå-
ëÿòü èõ íà îòäåëüíûå âèäû è òåì ñàìûì ãîâîðèòü î ñòðóê-
òóðå ýòîãî ïóëà, à òàêæå õàðàêòåðèçîâàòü åãî (ïóëà) èçìå-
íåíèÿ â ðàçâèòèè. Â ãðàôè÷åñêîé ôîðìå ýòè èçìåíåíèÿ
ïîêàçàíû íà ðèñ. 4 (äëÿ íàãëÿäíîñòè çíà÷åíèÿ m è n óâå-
ëè÷åíû äî 10).

Ìîæíî âèäåòü, ÷òî äëÿ êàæäîãî çíà÷åíèÿ m â òåíäåí-
öèÿõ èçìåíåíèÿ ÷èñëåííûõ ñîîòíîøåíèé ðàçëè÷íûõ ïî-
òåíöèé ïðîñëåæèâàþòñÿ ÷åòêèå çàêîíîìåðíîñòè. Òàê,
÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ñ ðîñòîì n
âîçðàñòàåò ïî òàêîìó æå çàêîíó, êàê îíî ðîñëî â ïðîöåññå
ïðèîáðåòåíèÿ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé. ×èñëî îñòàþùèõ-
ñÿ íåðåàëèçîâàííûìè ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé èçìåíÿåòñÿ
îáðàòíûì îáðàçîì. Êðèâûå, ïîêàçûâàþùèå ÷èñëî ðåàëè-
çîâàííûõ è íåðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé,
ñèììåòðè÷íû îòíîñèòåëüíî ãîðèçîíòàëè, ïðîõîäÿùåé ÷å-
ðåç ñåðåäèíó îñè îðäèíàò (â äàííîì ñëó÷àå S = 27.5 è ïå-
ðåñåêàþòñÿ ýòè êðèâûå â òî÷êå n = 3). Ýòî ïåðåñå÷åíèå —
îñîáàÿ òî÷êà, â êîòîðîé ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ è íåðåàëè-
çîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé óðàâíèâàåòñÿ. Íàçîâåì
åå ò î ÷ ê î é ð à â í î â å ñ è ÿ ã å í å ð à ò è â í û õ ï î ò å í -
ö è é. Êðîìå òîãî, êðèâûå, ïîêàçûâàþùèå ÷èñëî ðåàëèçî-
âàííûõ ñòðóêòóðíûõ è íåðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ
ïîòåíöèé, ñèììåòðè÷íû îòíîñèòåëüíî âåðòèêàëè, êîòî-
ðàÿ ïðîõîäèò ÷åðåç ñåðåäèíó îñè n (â äàííîì ñëó÷àå n = 5,
à S = 13). Ýòî ïåðåñå÷åíèå — òàêæå îñîáàÿ òî÷êà, â êîòî-
ðîé óðàâíèâàåòñÿ ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ è
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Ðèñ. 4. Èçìåíåíèå êîëè÷åñòâà ãåíåðàòèâíûõ è ñòðóêòóðíûõ ïî-
òåíöèé ãèñòèîíîâ â ðàçâèòèè.

Ãåí+ è Ãåí– — ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ è ðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ
ïîòåíöèé ñîîòâåòñòâåííî. Ñòð+ è Ñòð– — ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ è ðåà-
ëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ñîîòâåòñòâåííî. Êîëè÷åñòâî ôóíê-
öèé m, âîâëå÷åííûõ â ðàçäåëåíèå, ðàâíî 10. Ñìûñë òî÷åê ðàâíîâåñèÿ
ðàçúÿñíåí â òåêñòå. Ëåâàÿ øòðèõîâàÿ ëèíèÿ ïðîâåäåíà ÷åðåç ïåðâóþ òî÷-
êó è îãðàíè÷èâàåò çîíó «äåòñòâà» (ôàçó öèêëà, áîãàòóþ ãåíåðàòèâíûìè
è áåäíóþ ñòðóêòóðíûìè ïîòåíöèÿìè è îáîçíà÷åííóþ I). Ëåâàÿ ñïëîø-
íàÿ ëèíèÿ ïðîâåäåíà ÷åðåç âòîðóþ òî÷êó. Îáå ëèíèè îãðàíè÷èâàþò çîíó
«þíîñòè» (ôàçó II öèêëà ñ ìåíüøèì ÷èñëîì ãåíåðàòèâíûõ, íî âîçðîñ-
øèì ÷èñëîì ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé). Òðåòüÿ (öåíòðàëüíàÿ) òî÷êà äåëèò
æèçíåííûé öèêë ïîïîëàì. Ïðàâàÿ ñïëîøíàÿ ëèíèÿ ïðîâåäåíà ÷åðåç ÷åò-
âåðòóþ òî÷êó. Ñïëîøíûå ëèíèè îãðàíè÷èâàþò çîíó àäàïòèâíîãî ìàêñè-
ìóìà èëè «ìîëîäîñòè» (ôàçó öèêëà III ñ íàèáîëüøèì ÷èñëîì íåðåàëèçî-
âàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé). Çîíà öèêëà ìåæäó ïðàâûìè ñïëîøíîé è
ïóíêòèðíîé ëèíèÿìè ñîîòâåòñòâóåò ôàçå IV «çðåëîñòè» ãèñòèîíîâ (âåëè-
êî ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé, çàïàñ íåðåàëèçîâàííûõ
ñòðóêòóðíûõ íà÷èíàåò óìåíüøàòüñÿ, íî âñå åùå âûñîê, êðîìå òîãî, åùå
îñòàþòñÿ íåðåàëèçîâàííûå ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè). Ïðàâåå íàõîäèòñÿ
çîíà, ñîîòâåòñòâóþùàÿ ôàçå V «ñòàðîñòè», êîãäà ãèñòèîíû ðåàëèçîâàëè
âñå ïîòåíöèè è óòðà÷èâàþò ïëàñòè÷íîñòü è ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê âîçäåé-
ñòâèÿì ñðåäû, à èõ ñïîñîáíîñòü ê ðåãåíåðàöèè è àäàïòàöèè ìèíèìèçè-

ðóåòñÿ.



íåðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé. Íàçîâåì åå
ò î ÷ ê î é ð à â í î â å ñ è ÿ ñ ì å ø à í í û õ ï î ò å í ö è é.
Èìåþòñÿ òàêæå åùå äâå òî÷êè ïåðåñå÷åíèÿ: òî÷êà íåðåà-
ëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ è ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé è
òî÷êà íåðåàëèçîâàííûõ è ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ
ïîòåíöèé (íà ðèñ. 4 ýòè òî÷êè îáîçíà÷åíû ïðîâåäåííûìè
÷åðåç íèõ äâóìÿ ñïëîøíûìè âåðòèêàëüíûìè ëèíèÿìè).
Çíà÷åíèå ýòèõ òî÷åê ìû ðàññìîòðèì íèæå. ×èñëî íåðåà-
ëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ãèñòèîíîâ äîñòèãàåò
ìàêñèìóìà â ñåðåäèíå ñòðîê è ñèììåòðè÷íî ìèíèìèçèðó-
åòñÿ â èõ íà÷àëå è êîíöå, ïðè ýòîì ó ÷åòíûõ m ìàêñèìóì
îäèí, à ó íå÷åòíûõ — äâà.

Òàêèì îáðàçîì, ïàðàìåòðû m è n ïîçâîëÿþò êîëè÷å-
ñòâåííî îïèñûâàòü êàê îáùåå ÷èñëî ïîòåíöèé, ò. å. âåëè-
÷èíó ïîòåíöèîìà, òàê è èçìåíåíèÿ èõ ñîñòàâà â ïðîãðåñ-
ñèâíîì ðàçâèòèè ãèñòèîíîâ. Ïîêà ýòî îïèñàíèå íîñèò òå-
îðåòè÷åñêèé õàðàêòåð. Ïðîâåðêà ïðåäñêàçûâàåìîé
äèíàìèêè ïîòåíöèé ñîñòàâëÿåò âàæíóþ íîâóþ çàäà÷ó ýê-
ñïåðèìåíòàëüíîé áèîëîãèè ðàçâèòèÿ.

Ç à ê î í ñ î õ ð à í å í è ÿ ï î ò å í ö è é ã è ñ ò è î í à.
Îïèñàííàÿ äèíàìèêà ïîòåíöèé ïîçâîëÿåò ñäåëàòü âàæíîå
çàêëþ÷åíèå: â ñîîòâåòñòâèè ñ âûðàæåíèåì (1) â ëþáîì

ñåìåéñòâå ãèñòèîíîâ îáùåå ÷èñëî ïîòåíöèé S îïðåäåëÿ-
åòñÿ âåëè÷èíîé ïàðàìåòðà m (÷èñëà ôóíêöèé â ÐÄÑ) è ìå-
íÿåòñÿ òîëüêî ñ åãî èçìåíåíèåì, à ïðè åãî ïîñòîÿíñòâå
îñòàåòñÿ íåèçìåííûì. Äðóãèìè ñëîâàìè, â ðàçâèòèè, ñâÿ-
çàííîì ëèøü ñ èçìåíåíèÿìè n è ðåàëèçàöèåé ïîòåíöèé,
îáùåå ÷èñëî èõ íå ìåíÿåòñÿ. Äëÿ ïðîöåäóðû «ðàçäåëåíèÿ
òðóäà» ýòî ïîëîæåíèå èìååò ñèëó çàêîíà. Ñôîðìóëèðóåì
åãî ñëåäóþùèì îáðàçîì: â ð à ç â è ò è è ã è ñ ò è î í î â
ï ð è ë þ á î ì ç í à ÷ å í è è n è í å è ç ì å í í î ì m î á-
ù å å ÷ è ñ ë î ï î ò å í ö è é î ñ ò à å ò ñ ÿ ï î ñ ò î ÿ í í û ì,
ì å í ÿ å ò ñ ÿ ë è ø ü ñ î î ò í î ø å í è å ã å í å ð à ò è â í û õ è
ñ ò ð ó ê ò ó ð í û õ, ð å à ë è ç î â à í í û õ è í å ð å à ë è ç î -
â à í í û õ ï î ò å í ö è é.

Ôîðìàëüíî ýòîò çàêîí â ãðàôè÷åñêîé ôîðìå ïîêàçàí
íà ðèñ. 4. Àíàëèòè÷åñêè åãî ìîæíî çàïèñàòü ñëåäóþùèì
îáðàçîì:

S = Síã + Síñ + Sðñ èëè

S = 0.5(m – n)(m – n + 1) + (m – n)n + 0.5(n + 1)n =

= 0.5(m + 1)m. (6)

Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà 583

Ðèñ. 5. Ãåíåàëîãè÷åñêèå äåðåâüÿ, îòðàæàþùèå ðåàëèçàöèþ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé íà ñïåöèàëèçàöèþ è ïðîëèôåðàöèþ.

Äëÿ óïðîùåíèÿ ðèñóíêà ôóíêöèè â ðåæèìå, äîïóñêàþùåì ñïåöèàëèçàöèþ, è èõ ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè íå ïîêàçàíû. à — ðåàëèçàöèÿ ñòðóêòóðíûõ
ïîòåíöèé òîëüêî íà ñïåöèàëèçàöèþ (êàê íà ðèñ. 2); ïðè ýòîì âîçíèêàåò òîëüêî 1 òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ êëåòêà ñ íàèâûñøåé ñòåïåíüþ ñïå-
öèàëèçàöèè, ðàâíîé 5; âåðõíèé ðÿä öèôð — ÷èñëî n, ïîêàçûâàþùåå ñòåïåíü ñïåöèàëèçàöèè ôóíêöèé. á — ðåàëèçàöèÿ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé òîëüêî íà
ïðîëèôåðàöèþ; êîììèòèðîâàííàÿ êëåòêà ñ n = 1 äàåò 5 òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê ñ íàèìåíüøåé ñòåïåíüþ ñïåöèàëèçàöèè. â — êîìáè-
íàöèÿ ïðîöåññîâ ïðîëèôåðàöèè è ñïåöèàëèçàöèè êëåòîê; êëåòêà ñ n = 2 äàåò 2 òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòêè ñ n = 2 è 3. ã — ãåíåàëîãè÷å-
ñêîå äåðåâî ñ êîìáèíàöèåé ïðîöåññîâ ïðîëèôåðàöèè è ñïåöèàëèçàöèè êëåòîê; ïîòîìêè êëåòêè ñ n = 1 èìåþò ðàâíóþ ìàòåðèíñêîé è ïîâûøåííóþ ñïå-
öèàëèçàöèþ; â ñâîþ î÷åðåäü êëåòêà ñ n = 2 äàåò äâóõ òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïîòîìêîâ ñ ïîíèæåíèåì è ïîâûøåíèåì ñïåöèàëèçàöèè; â èòî-
ãå âîçíèêàþò 3 òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûå êëåòêè, 2 èç êîòîðûõ èìåþò íàèìåíüøóþ ñòåïåíü ñïåöèàëèçàöèè è 1 — ñïåöèàëèçàöèþ ñî

ñòåïåíüþ, ðàâíîé 3.



Èç ýòîãî çàêîíà âûòåêàþò äâà âàæíûõ ñëåäñòâèÿ.
Ïåðâîå ñîñòîèò â òîì, ÷òî ðàçâèòèå íåèçáåæíî äîëæíî
áûòü öèêëè÷íûì, ïîñêîëüêó èìååò íà÷àëî (óíèâåðñàëü-
íûé ðîäîíà÷àëüíèê ñ íåðåàëèçîâàííûìè ïîòåíöèÿìè) è
êîíåö (êîãäà âñå ïîòåíöèè ðåàëèçîâàíû). Âòîðîå ñëåäñò-
âèå ñîñòîèò â òîì, ÷òî â ðàçâèòèè íåèçáåæíî äîëæíî
áûòü ðàçäåëåíèå êëåòîê íà ñòâîëîâûå è íåñòâîëîâûå.

Ï ð î è ñ õ î æ ä å í è å Ñ Ê. Íåèçáåæíîñòü âîçíèêíîâå-
íèÿ ÑÊ â ðàçâèòèè ãèñòèîíîâ îáúÿñíÿåòñÿ ñëåäóþùåé
ïðè÷èíîé. Ïîñêîëüêó â öèêëå ðàçâèòèÿ ïðè íåèçìåííîì
m äîëÿ íåðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé ïàäàåò,
à ÷èñëî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê ãèñòèîíà ðàñòåò, âîç-
íèêàåò ìîìåíò, êîãäà ïîòåíöèé íà âñåõ íà÷èíàåò íå õâà-
òàòü. Ýòî ïðîèñõîäèò â òî÷êå ðàâíîâåñèÿ ãåíåðàòèâíûõ
ïîòåíöèé (ðèñ. 4). Îíà äåëèò öèêë ðàçâèòèÿ íà äâå íåðàâ-
íûå ÷àñòè: â ëåâîé ÷àñòè âñå êëåòêè ãèñòèîíà ìîãóò îáëà-
äàòü ãåíåðàòèâíûìè ïîòåíöèÿìè (ïðè èõ ðàâíîìåðíîì
ðàñïðåäåëåíèè ìåæäó êëåòêàìè), â ïðàâîé — óæå ëèøü
÷àñòü. Ñ ìîìåíòà ïðîõîæäåíèÿ ýòîé òî÷êè âîçðàñòàþùàÿ
÷àñòü ôóíêöèé â ÐÄÑ ó âîçíèêàþùèõ ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûõ êëåòîê îñòàåòñÿ áåç ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé (íà
ðèñ. 2 è 3 ýòè ôóíêöèè îáîçíà÷åíû íóëÿìè). È ëèøü ìè-
íèìóì êëåòîê òàêèìè ïîòåíöèÿìè îáëàäàþò. Òîãäà ìîæ-
íî ñêàçàòü, ÷òî â ðàçâèòèè ãèñòèîíîâ â ïðàâîé ÷àñòè öèê-
ëà (ò. å. íà áîëüøåì åãî ïðîòÿæåíèè) íîâûå ñïåöèàëèñòû
ïîðîæäàþòñÿ òîëüêî ðîäîíà÷àëüíûìè êëåòêàìè ñ íåíó-
ëåâûìè ãåíåðàòèâíûìè ïîòåíöèÿìè. Òàêèå êëåòêè è áó-
äóò ñòâîëîâûìè. Èõ äîëÿ â ðàçâèòèè íåóêëîííî ïàäàåò.

Êîììèòèðîâàííûå êëåòêè áåç ãåíåðàòèâíûõ ïî-
òåíöèé áûòü ðîäîíà÷àëüíèêàìè íîâûõ ñïåöèàëèñòîâ â
îáû÷íîì ðàçâèòèè íåñïîñîáíû. Êàê ñêàçàíî âûøå, â ïðå-
äåëüíûõ ñëó÷àÿõ îíè ìîãóò ëèáî ïîâûøàòü ñâîþ ñïåöèà-
ëèçàöèþ â ñîîòâåòñòâèè ñ ïîëó÷åííûìè ñòðóêòóðíûìè
ïîòåíöèÿìè, ëèáî óâåëè÷èâàòü ïîïóëÿöèþ ñåáå ïîäîá-
íûõ êëåòîê (ðèñ. 5, à, á). Ïðè ñî÷åòàíèè ýòèõ ïðîöåññîâ
÷åì áîëüøå ïîòîìêîâ áóäåò ïðîèçâåäåíî îò êîììèòèðî-
âàííîé êëåòêè, òåì íèæå áóäåò äîñòèãàåìàÿ èìè ñòåïåíü
ñïåöèàëèçàöèè, è íàîáîðîò. Òàê, ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñò-
âî òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïîòîìêîâ, êîòîðûõ
ñïîñîáíà äàòü êëåòêà ñ m = 5 è n = 1, ðàâíî ïÿòè, ïðè ýòîì
ñòåïåíü èõ ñïåöèàëèçàöèè ðàâíà ìàòåðèíñêîé, ò. å. ìèíè-
ìàëüíà (ðèñ. 5, á). Â ñëó÷àå áîëåå âûñîêîé ñïåöèàëèçàöèè
ïîòîìêîâ èõ ÷èñëî áóäåò ìåíüøå. Íàïðèìåð, êëåòêà ñ
n = 2 ñïîñîáíà äàòü òîëüêî äâóõ ïîòîìêîâ, îäèí èç êîòî-
ðûõ áóäåò èìåòü ñïåöèàëèçàöèþ, ðàâíóþ ìàòåðèíñêîé,
äðóãîé — áîëåå âûñîêóþ (ðèñ. 5, â). Åùå îäèí ïðèìåð ñî-
çäàíèÿ ïîòîìêîâ ñ íèçêîé è âûñîêîé ñïåöèàëèçàöèåé ïî-
êàçàí íà ðèñ. 5, ã. Îñòàëüíûå êëåòêè ïðàâîé ÷àñòè äèôôå-
ðîíà ê ñîçäàíèþ ïîòîìêîâ ñ áîëåå âûñîêîé ñïåöèàëèçà-
öèåé íåñïîñîáíû (èç-çà íåõâàòêè ïîòåíöèé). Òàêèì
îáðàçîì, îáùåå ÷èñëî êëåòîê, ñîñòàâëÿþùèõ ãåíåàëîãè-
÷åñêîå äåðåâî, à òàêæå ïðåäåëüíîå ÷èñëî êëåòî÷íûõ äåëå-
íèé è âîçíèêàþùèõ òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
êëåòîê îïðåäåëÿþòñÿ èñõîäíûì ÷èñëîì ñòðóêòóðíûõ ïî-
òåíöèé êîììèòèðîâàííûõ êëåòîê. Èäåéíî ýòî îãðàíè÷å-
íèå ñõîäíî ñ èçâåñòíûì ëèìèòîì Õåéôëèêà (Hayflick,
Moorhead, 1961).

Èòàê, çàêîí ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé âïåðâûå äàåò ïðî-
ñòîå îáúÿñíåíèå öèêëè÷íîñòè ðàçâèòèÿ, à òàêæå ïðè÷èíû
âîçíèêíîâåíèÿ ÑÊ â ñîñòàâå îðãàíèçìîâ è èñ÷åðïàíèÿ èõ
ïîòåíöèé â ðàçâèòèè. Êðîìå òîãî, îí îáúÿñíÿåò, ïî÷åìó
ðàçìíîæàòüñÿ ìîãóò òîëüêî íåçðåëûå êîììèòèðîâàííûå
êëåòêè. Îòìåòèì, ÷òî â ðàìêàõ ýòîãî çàêîíà õàðàêòåð ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ïîòåíöèé ìåæäó êëåòêàìè ìîæåò ðàçëè÷àòü-
ñÿ. Êàê óæå ãîâîðèëîñü, ïîòåíöèè ìîãóò ñîñðåäîòî÷è-

âàòüñÿ ó îäíîãî ðîäîíà÷àëüíèêà (ðèñ. 1, 2) èëè ðàñïðåäå-
ëÿòüñÿ ñðåäè íåñêîëüêèõ (ðèñ. 3). Ýòî ðàñïðåäåëåíèå çà-
âèñèò îò âíåøíèõ îáñòîÿòåëüñòâ è îïðåäåëÿåòñÿ îïûò-
íûì ïóòåì.

Äî ñèõ ïîð çàêîí ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé ëèøü ïîäðà-
çóìåâàëñÿ íåÿâíî è èíòóèòèâíî. Òîëüêî ôîðìàëèçîâàí-
íûé àíàëèç ïðîöåäóðû «ðàçäåëåíèÿ òðóäà» âïåðâûå ïî-
çâîëèë åãî âûÿâèòü è ñôîðìóëèðîâàòü (Ñàâîñòüÿíîâ,
2012à). Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ýòîò çàêîí õàðàêòåðåí äëÿ
âñÿêîé ñèñòåìû, ðàçâèâàþùåéñÿ ïî ïóòè ðàçäåëåíèÿ ôóí-
êöèé. Òàêæå ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ýòèì ñèñòåìàì ïðèñó-
ùå äåëåíèå ýëåìåíòîâ íà êðåàòèâíóþ è íåêðåàòèâíóþ ÷à-
ñòè. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà íàçîâåì âîçíèêíîâåíèå íåñïåöè-
àëèçèðîâàííûõ ïðåäêîâ â ôèëîãåíåçå, ïàññèîíàðíûõ
ãðóïï â ýòíîãåíåçå, êðåàòèâíîãî ìåíüøèíñòâà â èñòîðè-
÷åñêîì ðàçâèòèè è ò. ä.

È í ò å ã ð à ë ü í à ÿ ì å ð à N ï ð î ã ð å ñ ñ è â í î ã î
ð à ç â è ò è ÿ ã è ñ ò è î í î â. Ïðèîáðåòåíèå ïîòåíöèé, à òàê-
æå èõ ðåàëèçàöèÿ ïóòåì ñïåöèàëèçàöèè è èíòåãðàöèè
êëåòîê ñîñòàâëÿþò ýëåìåíòàðíûå àêòû ïðîãðåññèâíîãî
ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ. Ïðåäëîæåííûå ïàðàìåòðû (m è n)
âïåðâûå ïîçâîëÿþò îöåíèòü ìåðó òàêîãî ðàçâèòèÿ êîëè-
÷åñòâåííî. Ýòîé ìåðîé âûñòóïàåò îáùåå ÷èñëî N âñåõ àê-
òîâ ðàçâèòèÿ. Èç çíà÷åíèé m è n îíî íàõîäèòñÿ ñëåäóþ-
ùèì îáðàçîì:

N = S + n èëè N = 0.5(m + 1)m + n. (7)

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ïàðàìåòð n (÷èñëî ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûõ ôóíêöèé èëè êëåòî÷íûõ òèïîâ) ÿâëÿåòñÿ ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî îïðåäåëÿåìûì, è ïî íåìó ìîæíî ñóäèòü î
âåëè÷èíå m, à ñòàëî áûòü, è N. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî äî ñèõ
ïîð áèîëîãèÿ íå èìåëà ïàðàìåòðà äëÿ èçìåðåíèÿ ðàçâè-
òèÿ, íà ÷òî ñåòîâàë åùå Äàðâèí è ÷òî äîëãîå âðåìÿ áûëî
âàæíûì ïðîáåëîì. Ýòîò ïàðàìåòð âïåðâûå óäàëîñü ïîëó-
÷èòü ëèøü áëàãîäàðÿ ôîðìàëèçîâàííîìó îïèñàíèþ ïðî-
öåäóðû «ðàçäåëåíèÿ òðóäà».

Èòàê, ïî ïàðàìåòðàì m è n ìîæíî õàðàêòåðèçîâàòü
âåëè÷èíó ïîòåíöèîìà, îïðåäåëÿòü äèíàìèêó ñîñòàâëÿþ-
ùèõ åãî ïîòåíöèé, à òàêæå íàõîäèòü ÷èñëåííóþ ìåðó
ïðîãðåññèâíîãî ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ. Ýòà ìåðà ìîæåò ïðè-
ìåíÿòüñÿ äëÿ èçìåðåíèÿ ðàçâèòèÿ âñÿêîé ñèñòåìû, åñëè
îíî îñíîâàíî íà «ðàçäåëåíèè òðóäà». Âîçìîæíî ðåøåíèå
è îáðàòíîé çàäà÷è — ïî âåëè÷èíå N ìîæíî îïðåäåëÿòü
çíà÷åíèÿ m è n. Ïîäðîáíåå ýòîò âîïðîñ ðàññìîòðåí ðàíåå
(Ñàâîñòüÿíîâ, 2012à).

Ïðàâèëà (ïîñòóëàòû) ðàçâèòèÿ

Äëÿ ïîëíîé õàðàêòåðèñòèêè «ðàçäåëåíèÿ òðóäà» îä-
íèõ ââåäåííûõ ïîíÿòèé íåäîñòàòî÷íî. Íåîáõîäèìî ïðåä-
ëîæèòü íàáîðû ïðàâèë, êîòîðûìè ýòà ïðîöåäóðà ìîæåò
ðåãëàìåíòèðîâàòüñÿ â ðåàëüíûõ ñîîáùåñòâàõ. Òàêèå íà-
áîðû îïèñàíû ðàíåå (Ñàâîñòüÿíîâ, 2005, 2010, 2015).

Ïðèâåäåì ïðèìåð ïðîñòåéøåãî íàáîðà äëÿ èäåàëèçè-
ðîâàííîãî ãèñòèîíà: 1) èñõîäíûìè äëÿ ðàçâèòèÿ ÿâëÿþò-
ñÿ àâòîíîìíûå êëåòêè — óíèâåðñàëû, âûïîëíÿþùèå âñå
ôóíêöèè òîëüêî äëÿ ñåáÿ, ò. å. â ÐÀÂ; 2) â ïðîöåññå ðàçâè-
òèÿ ñîñòàâ íàáîðà ôóíêöèé L, âûïîëíÿåìûõ ãèñòèîíîì,
îñòàåòñÿ íåèçìåííûì, ìåíÿþòñÿ ëèøü ðåæèìû è òåõíî-
ëîãèè èõ îñóùåñòâëåíèÿ; 3) ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ðåàëèçà-
öèè ïîòåíöèé ïîâòîðÿåò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èõ ïðèîáðå-
òåíèÿ. Ýòî ïðàâèëî ïîâòîðåíèÿ ÿâëÿåòñÿ àíàëîãîì çàêîíà
Áýðà. Â ýòîì ñëó÷àå ïåðâûìè áóäóò ñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ
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äðåâíåéøèå ôóíêöèè ñ íàèáîëüøèì, à ïîñëåäíèìè —
ìîëîäûå ôóíêöèè ñ íàèìåíüøèì ÷èñëîì ïîòåíöèé. Òà-
êîé ïîðÿäîê áûëî ïðåäëîæåíî íàçûâàòü ã ë à â í î é ï î -
ñ ë å ä î â à ò å ë ü í î ñ ò ü þ ñ ï å ö è à ë è ç à ö è é (Ñàâîñòüÿ-
íîâ, 2012à); 4) îáåñïå÷åííîñòü âñåõ ÷ëåíîâ ãèñòèîíà ïîë-
íûì íàáîðîì ôóíêöèé L ñîõðàíÿåòñÿ, ìåíÿåòñÿ ëèøü
ñïîñîá òàêîé îáåñïå÷åííîñòè — ïóòåì àâòîíîìíîãî èõ
âûïîëíåíèÿ èëè èíòåãðàöèè ñ ïàðòíåðàìè; 5) îáùåå ÷èñ-
ëî ôóíêöèé, âûïîëíÿåìûõ êàæäûì èñïîëíèòåëåì, îñòà-
åòñÿ ïîñòîÿííûì, íî èõ ðàçíîîáðàçèå ïî ìåðå ñïåöèàëè-
çàöèè óìåíüøàåòñÿ (ðèñ. 2); 6) âñå «ñïåöèàëèñòû» îáåñ-
ïå÷èâàþò ðàâíîå ÷èñëî ïàðòíåðîâ è òåì ñàìûì âíîñÿò
ðàâíûé âêëàä â âûæèâàíèå ãèñòèîíà ïî ïðèíöèïó «îäèí
çà âñåõ è âñå çà îäíîãî»; 7) êàæäûé èñïîëíèòåëü ìîæåò
ñïåöèàëèçèðîâàòüñÿ íà âûïîëíåíèè òîëüêî îäíîé ôóíê-
öèè; 8) èíòåãðàöèÿ ïðîèñõîäèò òîëüêî ñ îáîþäíîé âûãî-
äîé (ìóòóàëèçì); 9) èñïîëíèòåëè èíòåãðèðóþòñÿ áåç ïî-
ñðåäíèêîâ ïî ïðèíöèïó «òû ìíå, ÿ òåáå»; 10) âñå ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûå ôóíêöèè òåõíîëîãè÷åñêè ñîâìåñòèìû è
ìîãóò ñâîáîäíî êîìáèíèðîâàòüñÿ; 11) âñå ÷ëåíû ãèñòèî-
íà èìåþò îáùåå ïðîèñõîæäåíèå (êàê íà ðèñ. 2, 3).

Ýòè ïðàâèëà äàþò íåêîòîðîå ïðåäñòàâëåíèå î òîì, êà-
êèìè îãðàíè÷åíèÿìè ìîæåò ðåãëàìåíòèðîâàòüñÿ «ðàçäå-
ëåíèå òðóäà» â ëþáîé ñèñòåìå íåçàâèñèìî îò åå ïðèðîäû.
Âñå îíè ïðèíÿòû â ÿâíîì âèäå è ïîòîìó äîñòóïíû äëÿ
àíàëèçà è êðèòèêè. Èõ ìîæíî ìîäèôèöèðîâàòü, óòî÷íÿòü
è òåì ñàìûì ðàçâèâàòü òåîðèþ, àäàïòèðóÿ åå ê ðàçëè÷íûì
÷àñòíûì ñëó÷àÿì. Íåêîòîðûå ïðèìåðû òàêîé ìîäèôèêà-
öèè áóäóò ïîêàçàíû íèæå.

Îñíîâíûå ðåçóëüòàòû

Ðàññìîòðèì òåïåðü, êàê ñ ïîìîùüþ íàéäåííûõ ïàðà-
ìåòðîâ îïèñûâàòü ìíîæåñòâî ãèñòèîíîâ, âîçìîæíûõ â
ðàìêàõ ïðèíÿòûõ ïðàâèë, è èçìåðÿòü èõ ðàçâèòèå.

Ç à ê î í ï å ð è î ä è ÷ å ñ ê î ã î ð à ç â è ò è ÿ ã è ñ ò è î -
í î â. Êàê ñêàçàíî âûøå, ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå ñâîäèòñÿ
ê óâåëè÷åíèþ îáùåãî ÷èñëà N âñåõ åãî àêòîâ. Ïðè ýòîì
îêàçàëîñü, ÷òî ñîñòàâ è ñòðóêòóðà âîçíèêàþùèõ ãèñòèî-
íîâ õàðàêòåðèçóþòñÿ ïåðèîäè÷åñêèì çàêîíîì: ï ð è ì î -
í î ò î í í î ì ð î ñ ò å î á ù å ã î ÷ è ñ ë à N à ê ò î â ð à ç â è -
ò è ÿ ñ î ñ ò à â è ñ ò ð ó ê ò ó ð à ã è ñ ò è î í î â ï å ð è î ä è -
÷ å ñ ê è ï î â ò î ð ÿ þ ò ñ ÿ. Òàêèì îáðàçîì, â ðàçâèòèè
ðåãóëÿðíî ïîâòîðÿþòñÿ ýòàïû óñëîæíåíèÿ è óïðîùåíèÿ.
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ñòðóêòóðû ãèñòèîíîâ ïîâòîðÿþòñÿ â
ðàçâèòèè ìíîãî ðàç, ïîâòîðÿþòñÿ è ñòàäèè îäíîêëåòî÷-
íûõ ðîäîíà÷àëüíèêîâ. Çäåñü ìû íàõîäèì åùå îäíî ÷àñò-
íîå ïðîÿâëåíèå äåéñòâóþùåãî â Ïðèðîäå îáùåãî çàêîíà
íàïðàâëåííîãî ïåðèîäè÷åñêîãî ïðîãðåññèâíîãî ðàçâèòèÿ
«ïî ñïèðàëè» è «ïåðåõîäà êîëè÷åñòâà â êà÷åñòâî».

Ì î ä å ë ü å ñ ò å ñ ò â å í í î é ñ è ñ ò å ì û ã è ñ ò è î -
í î â â â è ä å ï å ð è î ä è ÷ å ñ ê î é ò à á ë è ö û. Îáúåäèíÿÿ
ãèñòèîíû ñ îäèíàêîâûì çíà÷åíèåì m â ñòðîêè, à ñ îäèíà-
êîâûì n — â ñòîëáöû è ðàñïîëàãàÿ ãèñòèîíû â ïîðÿäêå
âîçðàñòàíèÿ N, èõ ìîæíî êëàññèôèöèðîâàòü â âèäå ïåðè-
îäè÷åñêîé òàáëèöû (ðèñ. 6). Áèîëîãè÷åñêèé ñìûñë îñíîâ-
íûõ ïàðàìåòðîâ òàáëèöû î÷åâèäåí è ïðèãîäåí äëÿ êîëè-
÷åñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêè ðàçâèòèÿ. Òàê, ðàçìåð òàáëè-
öû îïðåäåëÿåòñÿ âåëè÷èíîé ïåðå÷íÿ ôóíêöèé L. Íîìåðà
ñòðîê m ïîêàçûâàþò ÷èñëî ôóíêöèé â ÐÄÑ, ò. å. ïîëó÷èâ-
øèõ ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè, à òàêæå ÷èñëî ïîòåíöèé ñà-
ìîé «äðåâíåé» ôóíêöèè. Íîìåðà ñòîëáöîâ n ïîêàçûâàþò
÷èñëî ôóíêöèé â ÐÎÑ, ò. å. ïîëó÷èâøèõ ñòðóêòóðíûå ïî-
òåíöèè è ñîîòâåòñòâåííî ÷èñëî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëå-

òîê ãèñòèîíîâ è ñòåïåíü êëåòî÷íîé ñïåöèàëèçàöèè.
Îáùåå ÷èñëî N àêòîâ ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ óêàçûâàåòñÿ íî-
ìåðîì ÿ÷åéêè â åå âåðõíåì ëåâîì óãëó. Êîëè÷åñòâî ðàç-
ëè÷íûõ ïîòåíöèé â êàæäîì ãèñòèîíå ïîêàçàíî öèôðàìè â
ïðàâîé ÷àñòè ÿ÷ååê. Â ðàìêàõ êàæäîé ñòðîêè â êàæäîé åå
ÿ÷åéêå ñóììû íåðåàëèçîâàííûõ è ðåàëèçîâàííûõ ãåíåðà-
òèâíûõ ïîòåíöèé (äâóõ âåðõíèõ öèôð) âñåãäà ðàâíû è ïî-
êàçûâàþò îáùåå ÷èñëî S ïîòåíöèé ãèñòèîíà (åãî ãåíå-
ðàëüíûé ïîòåíöèàë), à ÷èñëî ðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâ-
íûõ ïîòåíöèé (âòîðàÿ ñâåðõó öèôðà) ðàâíî ñóììå âñåõ
ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé (äâóõ íèæíèõ öèôð). Ïðè ýòîì
êëåòêè êàæäîãî ãèñòèîíà èìåþò ðàçëè÷íîå ÷èñëî ðåàëè-
çîâàííûõ, íî îäèíàêîâîå ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ ñòðóê-
òóðíûõ ïîòåíöèé (ïðàâûå è ëåâûå öèôðû â êðóæêàõ ñîîò-
âåòñòâåííî). Â ðàìêàõ êàæäîãî ñòîëáöà äëÿ âñåõ ÿ÷ååê
õàðàêòåðíî ïîñòîÿíñòâî ñóììû ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóð-
íûõ ïîòåíöèé (íèæíèå ïðàâûå öèôðû â ÿ÷åéêàõ).

Ïîñòðîåííàÿ òàáëèöà äâóõìåðíà. Íî åñëè â âûøåèç-
ëîæåííîì íàáîðå ïðàâèë ðàçâèòèÿ ìîäèôèöèðîâàòü
òðåòüå è ïðèíÿòü ïðîèçâîëüíûé ïîðÿäîê ñïåöèàëèçàöèé,
ýòî ïðèâåäåò ê âàðüèðîâàíèþ ñîñòàâà ãèñòèîíîâ. Íàïðè-
ìåð, ãèñòèîí, íàõîäÿùèéñÿ â ÿ÷åéêå ¹ 3 ïåðèîäè÷åñêîé
òàáëèöû, ñìîæåò èìåòü ñîñòàâ AB, AC è BC. Òàêèå ãèñòè-
îíû èìåþò òå æå çíà÷åíèÿ m è n, ñ òî÷íîñòüþ äî èçîìîð-
ôèçìà ñîõðàíÿþò èñõîäíóþ ñòðóêòóðó, íî ðàçëè÷àþòñÿ
ñîñòàâîì. Ìû íàçâàëè òàêèå ãèñòèîíû èçîòîïàìè, ïîýòî-
ìó îíè îñòàþòñÿ â òîé æå ÿ÷åéêå òàáëèöû, êîòîðàÿ ñòàíî-
âèòñÿ òðåõìåðíîé. Â îáùåì âèäå ÷èñëî H âîçìîæíûõ
èçîòîïîâ äëÿ êàæäîé ÿ÷åéêè òàáëèöû ìîæíî çàïèñàòü
ñëåäóþùèì îáðàçîì:

H Cm

n= , (8)

ò. å. îíî ðàâíî ÷èñëó ñî÷åòàíèé èç m ïî n, ãäå m — íîìåð
ñòðîêè è n — íîìåð ñòîëáöà. Ýòè èçîòîïû îáúåäèíÿþòñÿ
â m ãðóïï (Ñàâîñòüÿíîâ, 2014, 2015). Îáùåå ÷èñëî èçî-
òîïîâ H óêàçàíî â ëåâîì íèæíåì óãëó ÿ÷ååê. Ñîâîêóï-
íîñòü òàêèõ ÷èñåë ïîêàçûâàåò, ÷òî ôîðìàëüíîé îñíîâîé
òðåõìåðíîãî âàðèàíòà òàáëèöû ÿâëÿåòñÿ òðåóãîëüíèê
Ïàñêàëÿ èëè òàáëèöà êîýôôèöèåíòîâ ðàçëîæåíèÿ áèíî-
ìà Íüþòîíà. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî îáùåå ÷èñëî èçîòîïîâ
â êàæäîé åå ñòðîêå ðàâíî 2m. Äëÿ êàæäîãî èç èçîòîïîâ
òàáëèöû âîçìîæíû òàêæå ðàçëè÷íûå ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè ïåðåâîäà ôóíêöèé â ÐÎÑ (ãåòåðîõðîíèè è ãåòåðîòî-
ïèè), ïðåäåëüíîå ÷èñëî êîòîðûõ ðàâíî n! Êîìáèíàòîðè-
êà èçîòîïîâ òàêæå ïîääàåòñÿ èçìåðåíèþ (Òèìîøåâñêàÿ,
2004).

Ðàçâèòèå ãèñòèîíîâ

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ïîñòðîåííàÿ ïåðèîäè÷åñêàÿ
òàáëèöà ãèñòèîíîâ ÿâëÿåòñÿ ïàðàìåòðè÷åñêîé, à íå ãåíåà-
ëîãè÷åñêîé. Ïîëîæåíèå ãèñòèîíà â òàáëèöå îäíîçíà÷íî
çàäàåò âñå åãî ñâîéñòâà, êàê è äîëæíî áûòü äëÿ åñòåñòâåí-
íûõ ñèñòåì (Ëþáèùåâ, 1982). Òàáëèöà îïèñûâàåò ïðî-
ñòðàíñòâî ëîãè÷åñêèõ âîçìîæíîñòåé, íî íå òðàåêòîðèþ
ðàçâèòèÿ, è ñîñåäñòâî ãèñòèîíîâ â íåé íå îáÿçàòåëüíî ãî-
âîðèò î ðîäñòâå. Ðàçâèòèå ãèñòèîíîâ ìîæíî ïðåäñòàâèòü
êàê äâèæåíèå ïî ñòîëáöàì, ñòðîêàì è èçîòîïíîé êîîðäè-
íàòå òàáëèöû. Ïðè ýòîì ìîæíî âûäåëèòü òðè îñíîâíûõ
âèäà ðàçâèòèÿ: ïðîãðåññèâíîå, ðåãðåññèâíîå è äåâèàíò-
íîå (Ñàâîñòüÿíîâ, 2014à, 2014á). Ïðîãðåññèâíîå è ðåãðåñ-
ñèâíîå ðàçâèòèå ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì m, n è N, äåâèàíò-
íîå — ñ ïåðåáîðîì èçîòîïîâ. Ìíîãîîáðàçèå âîçìîæíûõ

Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà 585



êîìáèíàöèé òðàåêòîðèé è ñëóæèò îñíîâîé ìíîãîâàðèàíò-
íîñòè ðàçâèòèÿ.

Ðàññìîòðèì ïðîñòåéøèé âàðèàíò ïðîãðåññèâíîãî
ðàçâèòèÿ. Îí çàêëþ÷àåòñÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîì óâåëè÷å-
íèè ÷èñëà ôóíêöèé, âîâëå÷åííûõ â ðàçäåëåíèå, è âîçðàñ-
òàíèè îáùåãî ÷èñëà ïîòåíöèé (äâèæåíèå ïî ñòîëáöàì ñ
èçìåíåíèåì m), à òàêæå èõ ðåàëèçàöèè ïóòåì äâèæåíèÿ
ïî ñòðîêàì ïåðèîäè÷åñêîé òàáëèöû ñ èçìåíåíèåì n
(ðèñ. 6).

Ï î ñ ë å ä î â à ò å ë ü í î ñ ò ü ï ð è î á ð å ò å í è ÿ ï î -
ò å í ö è é è â î â ë å ÷ å í è ÿ ô ó í ê ö è é â ð à ç ä å ë å í è å.
Ïðèìåì â êà÷åñòâå èñõîäíûõ îäíîêëåòî÷íûå ñâîáîäíî-
æèâóùèå îðãàíèçìû (ñêàæåì, àìåáû), ó êîòîðûõ âñå ôóí-
êöèè âûïîëíÿþòñÿ â ÐÀÂ è êîòîðûå ñïîñîáíû ê íåîãðà-
íè÷åííîìó ðàçìíîæåíèþ. Ó òàêèõ îðãàíèçìîâ N = m =
= n = 0, ò. å. îíè íàõîäÿòñÿ â íóëåâîé ÿ÷åéêå ïåðèîäè÷å-
ñêîé òàáëèöû (ðèñ. 6). Ìîæíî äàòü íàáðîñîê âàæíåéøèõ
íîâîââåäåíèé (àðîìîðôîçîâ) è ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðè-
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Ðèñ. 6. Ïåðèîäè÷åñêàÿ òàáëèöà ãèñòèîíîâ ñ ðàçëè÷íûìè âàðèàíòàìè ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé ìåæäó êëåòêàìè, èìåþùèìè îáùåå
ïðîèñõîæäåíèå.

Â íóëåâîé ÿ÷åéêå — èñõîäíûé óíèâåðñàë, âûïîëíÿþùèé âñå ôóíêöèè (îáîçíà÷åíû ñòðî÷íûìè áóêâàìè) àâòîíîìíî è òîëüêî äëÿ ñåáÿ. Íîìåðà ñòðîê
(ñîîòâåòñòâóþò m) ïîêàçûâàþò ÷èñëî ôóíêöèé, ïðèîáðåòøèõ ïîòåíöèè ê ñïåöèàëèçàöèè. Íîìåðà ñòîëáöîâ (ñîîòâåòñòâóþò n) ïîêàçûâàþò ÷èñëî ñïå-
öèàëèçèðîâàííûõ ôóíêöèé (îáîçíà÷åíû ïðîïèñíûìè áóêâàìè âíóòðè êðóæêîâ) è ñîîòâåòñòâåííî êëåòîê. Öèôðû â ëåâîì âåðõíåì óãëó ÿ÷ååê îáîçíà-
÷àþò ïîðÿäêîâûå íîìåðà N ãèñòèîíîâ. Öèôðû â ëåâîì íèæíåì óãëó ÿ÷ååê — ÷èñëî H èçîòîïîâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ñîñòàâîì ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôóíê-
öèé, íî ñîõðàíÿþùèõ îäèíàêîâîå çíà÷åíèå N. Öèôðû â ïðàâîé ÷àñòè ÿ÷ååê ïîêàçûâàþò ñâåðõó âíèç ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ è ðåàëèçîâàííûõ ãåíåðà-

òèâíûõ, à òàêæå íåðåàëèçîâàííûõ è ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé.



îáðåòåíèÿ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé â ïðîöåññå ñòàíîâëå-
íèÿ ìíîãîêëåòî÷íîñòè ó æèâîòíûõ.

Ïåðâûì êðóïíûì íîâîââåäåíèåì (m = 1) ìîæíî ñ÷è-
òàòü îòêðûòèå ñïîñîáà çàùèùàòüñÿ îò ñðåäû ïóòåì ñóùå-
ñòâîâàíèÿ ñîîáùà, ò. å. ïåðåõîäà îò ïëàíêòîííîãî ê êîëî-
íèàëüíîìó âàðèàíòó âûæèâàíèÿ. Âòîðûì íîâîââåäåíèåì
(m = 2) ñòàëî âûäåëåíèå ïîëîâûõ è ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê
ñ «ðàçäåëåíèåì òðóäà» ìåæäó íèìè. Âïåðâûå ýòî ïðîè-
çîøëî ó âîëüâîêñîâûõ. Òðåòüå íîâîââåäåíèå (m = 3) —
îáðàçîâàíèå ñîìîé äåðìàëüíîãî è ãàñòðàëüíîãî êëåòî÷-
íûõ ñëîåâ (ýêòî- è ýíòîäåðìû) ñ î÷åðåäíûì ðàçäåëåíèåì
ôóíêöèé ìåæäó íèìè. Ïðè ýòîì íåïîñðåäñòâåííàÿ èíòåã-
ðàöèÿ êëåòîê âíóòðè êàæäîãî ñëîÿ äîïîëíèëàñü ìåçîã-
ëååé, ñâÿçûâàþùåé îáà ñëîÿ, ÷òî ïðèâåëî ê ôîðìèðîâà-
íèþ êèøå÷íîïîëîñòíûõ. ×åòâåðòûì íîâîââåäåíèåì ñòà-
ëî âîçíèêíîâåíèå òðåòüåãî çàðîäûøåâîãî ëèñòêà —
ìåçîäåðìû — è âîçíèêíîâåíèå òðåõñëîéíûõ îðãàíèçìîâ.
Ïÿòîå íîâîââåäåíèå — ðàçäåëåíèå ðòà è àíóñà ñ âîçíèê-
íîâåíèåì âòîðè÷íîðîòîñòè, øåñòîå — âîçíèêíîâåíèå
õîðäû è íåðâíîé òðóáêè (ñàìîãî ìîëîäîãî «çàðîäûøåâî-
ãî ëèñòêà»). Ïîñëåäóþùèå àðîìîðôîçû ñâÿçàíû ñ äàëü-
íåéøèìè íîâîââåäåíèÿìè, ñîçäàþùèìè ïîòåíöèè ê ïðå-
îáðàçîâàíèþ çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ è ôîðìèðîâàíèþ
ðàçëè÷íûõ îðãàíîâ è ñèñòåì ó âîçíèêàþùèõ âèäîâ.

Îòìåòèì, ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âîâëå÷åíèÿ ôóíê-
öèé â ðàçâèòèå ó ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ ìîãóò ðàç-
ëè÷àòüñÿ, ò. å. êà÷åñòâåííûé ñîñòàâ ôóíêöèé ñ ãåíåðàòèâ-
íûìè ïîòåíöèÿìè ìîæåò áûòü ðàçëè÷íûì. Ïðåäåëüíîå
÷èñëî êîìáèíàöèé òàêèõ ôóíêöèé ðàâíî ÷èñëó ñî÷åòàíèé
èç L ïî m. ×èñëî âàðèàíòîâ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïîëó÷å-
íèÿ ôóíêöèÿìè ïîòåíöèé ðàâíî m!. Ïîýòîìó â íóëåâîì
ñòîëáöå îòìå÷àþòñÿ âûñîêàÿ ïëàñòè÷íîñòü è «àðõàè÷å-
ñêîå ìíîãîîáðàçèå». Çäåñü æå ïðîèñõîäÿò àðõàëëàêñèñû
è âîçíèêàþò õèìåðíûå ñî÷åòàíèÿ ïðèçíàêîâ («ïåðñïåê-
òèâíûå ìîíñòðû»), ïîðîæäàþùèå íîâûå íàïðàâëåíèÿ
ðàçâèòèÿ. Â èòîãå â ëåâîé ÷àñòè òàáëèöû íàõîäÿòñÿ ïîë-
íûå ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé óíèâåðñàëüíûå îäíîêëåòî÷-
íûå ðîäîíà÷àëüíèêè ñ ìèíèìàëüíûì ôåíîòèïîì. Îíè
êëàäóò íà÷àëî ìíîæåñòâó âîçìîæíûõ íàïðàâëåíèé ðàç-
âèòèÿ.

Îòìåòèì, ÷òî íàðÿäó ñ ïðèîáðåòåíèåì ïîòåíöèé âîç-
ìîæíà è èõ óòðàòà, ò. å. îáðàòíîå äâèæåíèå ãèñòèîíîâ ïî
ñòîëáöàì òàáëèöû. Áîëåå äåòàëüíûé àíàëèç ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòè ïðèîáðåòåíèÿ ïîòåíöèé ÿâëÿåòñÿ âàæíîé çàäà÷åé
áèîëîãèè ðàçâèòèÿ.

Ï ð î ã ð å ñ ñ è â í î å ð à ç â è ò è å çàêëþ÷àåòñÿ â ðåàëè-
çàöèè ïîòåíöèé è ôîðìèðîâàíèè ãèñòèîíîâ. Ýòî ïðîèñ-
õîäèò ïðè äâèæåíèè ïî ñòðîêàì ïåðèîäè÷åñêîé òàáëèöû
ñëåâà íàïðàâî. Â èñòîðè÷åñêîì ðàçâèòèè ýòî ïðèâîäèò ê
ïîëèôèëåòè÷åñêîìó âîçíèêíîâåíèþ ðàçëè÷íûõ òàêñîíîâ,
ãèñòèîíû êîòîðûõ áóäóò èìåòü ìîíîòîííî âîçðàñòàþùèå
ïîðÿäêîâûå íîìåðà N. Åñëè ðàçâèòèå èäåò ïðè ñîáëþäå-
íèè ãëàâíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñïåöèàëèçàöèé, ïîðÿäîê
ðåàëèçàöèè ïîòåíöèé áóäåò ñîâïàäàòü ñ ïîðÿäêîì èõ ïðè-
îáðåòåíèÿ. Òàêîå ðàçâèòèå ìîæíî ñîïîñòàâèòü ñ àíàáî-
ëèåé. Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå áóäóò îòìå÷àòüñÿ ðàçëè÷íûå
ãåòåðîõðîíèè.

Êàæäàÿ ñòðîêà òàáëèöû ïðåäñòàâëÿåò öèêë ïðîãðåñ-
ñèâíîãî ðàçâèòèÿ, â ðàìêàõ êîòîðîãî äåéñòâóåò óñòàíîâ-
ëåííûé âûøå çàêîí ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé. Äëÿ íà÷àëà
ñòðîê õàðàêòåðíû âûñîêàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê âîçäåéñò-
âèÿì ñðåäû, à òàêæå âûñîêàÿ ïëàñòè÷íîñòü, ïðèâîäÿùàÿ ê
äèâåðãåíòíîìó âîçíèêíîâåíèþ ðàçëè÷íûõ ñïåöèàëèñòîâ
è ãèñòèîíîâ. Îäíàêî äàëåå, ïðè äîñòèæåíèè òî÷êè ðàâíî-
âåñèÿ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé (ðèñ. 4), èõ ðåàëèçîâàííûå

è íåðåàëèçîâàííûå êîëè÷åñòâà óðàâíèâàþòñÿ. Ñ ýòîãî ìî-
ìåíòà ïëàñòè÷íîñòü ãèñòèîíîâ, èõ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê
âîçäåéñòâèÿì ñðåäû è ñïîñîáíîñòü ê ðåãåíåðàöèè íà÷è-
íàþò ïàäàòü. Ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî â ýòîé òî÷êå êîí÷àåòñÿ
áîãàòàÿ ãåíåðàòèâíûìè ïîòåíöèÿìè ôàçà öèêëà, ñîîòâåò-
ñòâóþùàÿ «äåòñòâó» ãèñòèîíîâ (íà ðèñ. 4 îáîçíà÷åíà
öèôðîé I è îòäåëåíà ëåâîé øòðèõîâîé ÷åðòîé). Äàëåå íà-
÷èíàåòñÿ ôàçà «þíîñòè» (ðèñ. 4, çîíà II), ïðîäîëæàþùàÿ-
ñÿ äî òî÷êè ïåðåñå÷åíèÿ íåðåàëèçîâàííûõ ãåíåðàòèâíûõ
è ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé (íà ðèñ. 4 ÷åðåç ýòó òî÷êó ïðîâå-
äåíà ëåâàÿ ñïëîøíàÿ ÷åðòà).

Îäíîâðåìåííî ïî ìåðå äâèæåíèÿ ãèñòèîíà âïðàâî
ðàñòåò ÷èñëî ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé. Ïðè ýòîì âíà÷àëå
äîëÿ íåðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ïðåâûøàåò
äîëþ ðåàëèçîâàííûõ, íî çàòåì ïîëîæåíèå ìåíÿåòñÿ íà
îáðàòíîå (ðèñ. 4). Â ñåðåäèíå êàæäîé ñòðîêè, â òî÷êå ðàâ-
íîâåñèÿ ñìåøàííûõ ïîòåíöèé, ÷èñëî íåðåàëèçîâàííûõ
ãåíåðàòèâíûõ è ðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé
óðàâíèâàåòñÿ. Òàêèì îáðàçîì, ýòà òî÷êà äåëèò æèçíåííûé
öèêë ïîïîëàì. Â ýòîé òî÷êå âîçíèêíîâåíèå ãèñòèîíîâ
óðàâíîâåøèâàåòñÿ èõ ðàñïàäîì è ìîæåò ïðîèñõîäèòü äè-
íàìè÷åñêàÿ îñòàíîâêà ðàçâèòèÿ. Îòìåòèì, ÷òî äîëÿ íåðå-
àëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé ãèñòèîíà â ýòîé òî÷-
êå îêàçûâàåòñÿ ìàêñèìàëüíîé (ðèñ. 4). Çäåñü æå ìàêñèìà-
ëüíî ÷èñëî èçîòîïîâ, à ñëåäîâàòåëüíî, è âîçìîæíûé
íàáîð àäàïòàöèé è òðàåêòîðèé ðàçâèòèÿ. Íàçîâåì ýòó
÷àñòü ñòðîê òàáëèöû «çîíîé àäàïòèâíîãî ìàêñèìóìà».
Îíà ñîîòâåòñòâóåò «ìîëîäîñòè» ãèñòèîíîâ è íà ðèñ. 4
îáîçíà÷åíà öèôðîé III.

Ïî ìåðå äàëüíåéøåãî äâèæåíèÿ ïî ñòðîêàì âïðàâî çà
ïðåäåëàìè çîíû àäàïòèâíîãî ìàêñèìóìà ðàñïîëàãàåòñÿ
çîíà «çðåëîñòè» (ðèñ. 4, çîíà IV). Ïîñêîëüêó òî÷íîé ãðà-
íèöû åå êîíöà íåò, ìû ïðèíÿëè, ÷òî ýòà ãðàíèöà ñèììåò-
ðè÷íà ãðàíèöå «äåòñòâà», è íà ðèñ. 4 îáîçíà÷èëè åå âòî-
ðîé øòðèõîâîé ÷åðòîé. ×èñëî íåðåàëèçîâàííûõ ñòðóê-
òóðíûõ ïîòåíöèé ãèñòèîíîâ, ðàâíî êàê è èçîòîïîâ, â ýòîé
çîíå íà÷èíàåò óìåíüøàòüñÿ. Ñîîòâåòñòâåííî óìåíüøàåò-
ñÿ ÷èñëî âîçìîæíûõ òðàåêòîðèé ðàçâèòèÿ, ñíèæàåòñÿ
àäàïòèâíîñòü è íà÷èíàþò ïðîÿâëÿòüñÿ ïðèçíàêè êîíâåð-
ãåíöèè. Ïðîèñõîäÿùåå ïðè ýòîì óâåëè÷åíèå ÷èñëà n ñïå-
öèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê ãèñòèîíà ñîïðîâîæäàåòñÿ óâå-
ëè÷åíèåì ÷èñëà ìåæêëåòî÷íûõ ñâÿçåé ïî çàêîíó n(n – 1),
÷òî ïðèâîäèò ê ðîñòó èõ âçàèìîçàâèñèìîñòè. Ïðè ýòîì â
ñîñòàâå ãèñòèîíîâ óìåíüøàåòñÿ äîëÿ ÑÊ, à íàáîð èõ ãåíå-
ðàòèâíûõ ïîòåíöèé ñóæàåòñÿ. Âñå ýòî ïîâûøàåò ýôôåê-
òèâíîñòü ãèñòèîíîâ, íî âìåñòå ñ òåì è èõ ðèãèäíîñòü.
Â öåëîì ðîñò ÷èñëà êëåòîê â ãèñòèîíàõ ïðèâîäèò ê òîìó,
÷òî îíè ïåðåõîäÿò îò íåïîëíî÷ëåííûõ ê ïîëíî÷ëåííûì
ôîðìàì, îò äèàõðîíèè ê ñèíõðîíèè è òåðÿþò àäàïòèâíûå
ñïîñîáíîñòè.

Çà ãðàíèöåé çðåëîñòè íà÷èíàåòñÿ «ôèëåòè÷åñêîå ñòà-
ðåíèå» (ðèñ. 4, çîíà V). Â òàêèõ ãèñòèîíàõ ñõîäÿòñÿ âñå
ïðåæíèå òðàåêòîðèè ðàçâèòèÿ (êîíâåðãåíöèÿ, âàðèôè-
íàëüíîñòü). Çàêàí÷èâàåòñÿ öèêë ãèñòèîíàìè, ðåàëèçîâàâ-
øèìè âñå ïîòåíöèè ê ðàçâèòèþ, ïðåäåë êîòîðîìó ïîëî-
æåí íîìåðîì ñòðîêè. Îíè ñîñòîÿò èç òåðìèíàëüíî ñïåöè-
àëèçèðîâàííûõ êëåòîê è õàðàêòåðèçóþòñÿ ìàêñèìàëüíûì
ôåíîòèïîì, âåñüìà ýôôåêòèâíû, íî èõ àäàïòèâíûå ñïî-
ñîáíîñòè ñâåäåíû ê íóëþ. Îíè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü ëèøü
â ñòàáèëüíîé, ïðèâû÷íîé äëÿ ñåáÿ ñðåäå è äàæå ïåðåäå-
ëûâàòü åå ïîä ñåáÿ. Êîíåö ñòðîêè — îïàñíàÿ çîíà, ÷ðåâà-
òàÿ êîíöîì è ãèáåëüþ äàííîãî è íà÷àëîì íîâîãî öèêëà
ðàçâèòèÿ.

Çàâåðøåíèå (ãèáåëü) öèêëà ìîæåò ïðèâîäèòü ëèáî ê
åãî ïîâòîðåíèþ (÷òî õàðàêòåðíî äëÿ îíòîãåíåçà), ëèáî ê

Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà 587



óâåëè÷åíèþ m è íà÷àëó íîâîãî, áîëåå äëèííîãî öèêëà
ðàçâèòèÿ. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå âîçíèêàþùèé ðîäîíà÷àëü-
íûé ãèñòèîí òåðÿåò ôåíîòèï è âñå ñòðóêòóðíûå ïîòåí-
öèè. Íàñëåäóåò îí òîëüêî ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè, àääè-
òèâíî óâåëè÷èâàÿ èõ ÷èñëî ïðè ïåðåõîäå â íà÷àëî ñëåäó-
þùåé ñòðîêè. Ïðè ýòîì â ðàçâèòèè ãèñòèîíîâ ðàçíûõ
ñòðîê òàáëèöû ìîæåò íàáëþäàòüñÿ ïàðàëëåëèçì.

Ä å â è à í ò í î å ð à ç â è ò è å çàêëþ÷àåòñÿ â ïåðåáîðå
èçîòîïíûõ ãèñòèîíîâ ñ ñîâïàäàþùèìè çíà÷åíèÿìè m, n
è N. Òàêîå ðàçâèòèå ïðîòåêàåò ïðè íåñîáëþäåíèè ãëàâíîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñïåöèàëèçàöèé è ñâîäèòñÿ ê èçìå-
íåíèþ êà÷åñòâåííîãî ñîñòàâà ñïåöèàëèçèðóþùèõñÿ ôóí-
êöèé ãèñòèîíîâ (äåâèàöèè). Îòìåòèì, ÷òî ôèçèîëîãè-
÷åñêàÿ ñâÿçàííîñòü ôóíêöèé â ÐÎÑ, èõ ñèíåðãèçì èëè
àíòàãîíèçì ìîãóò ñóùåñòâåííî ñíèæàòü ÷èñëî èõ ðåàëè-
çóåìûõ ñî÷åòàíèé Hreal. Âîçìîæíóþ ôèçèîëîãè÷åñêóþ
ñâÿçàííîñòü ôóíêöèé â ÐÎÑ ìîæíî îöåíèòü ñëåäóþùèì
îáðàçîì. Ñðàâíèâàÿ âåëè÷èíó Hreal ñ ìàêñèìàëüíûì ÷èñ-
ëîì H òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíûõ ãèñòèîíîâ, ìîæíî ðàñ-
ñ÷èòàòü èíòåãðàëüíóþ ìåðó (Q) òàêîé ñâÿçàííîñòè:

Q = (H – Hreal)/H = 1 – Hreal /H. (9)

Àíàëèçèðóÿ ñïåöèôèêó ñî÷åòàþùèõñÿ â ÐÎÑ ôóíê-
öèé, èíòåãðàëüíóþ îöåíêó èõ ôèçèîëîãè÷åñêîé ñâÿçíî-
ñòè ìîæíî äîïîëíèòü åå äèôôåðåíöèàëüíîé îöåíêîé.

Íàïîìíèì, ÷òî, ïîñêîëüêó çàêîí ñîõðàíåíèÿ ïîòåí-
öèé äåéñòâóåò äëÿ âñåõ âîçìîæíûõ èçîòîïîâ, èõ ðåàëè-
çàöèÿ ïðîèñõîäèò íå çà ñ÷åò âîçíèêíîâåíèÿ íîâûõ ïî-
òåíöèé, à ïóòåì ïåðåíîñà è ïåðåðàñïðåäåëåíèÿ óæå ñóùå-
ñòâóþùèõ ïîòåíöèé ìåæäó ôóíêöèÿìè â ÐÄÑ. Îáà
âàðèàíòà ðàçâèòèÿ (ïðîãðåññèâíîå è äåâèàíòíîå) ìîãóò
êîìáèíèðîâàòüñÿ, ïîðîæäàÿ ñåòü èç ìíîæåñòâà ïàðàë-
ëåëüíûõ öèêëîâ è òðàåêòîðèé. Ýòà ñåòü ëåæèò â îñíîâå
ìíîãîâàðèàíòíîñòè ïóòåé ðàçâèòèÿ (ýêâè- è âàðèôèíàëü-
íîñòè).

Î ï ò è ì à ë ü í à ÿ ñ ò ð à ò å ã è ÿ ð à ç â è ò è ÿ. Ïîñêîëü-
êó â íà÷àëå ñòðîê òàáëèöû íàõîäÿòñÿ ñëàáîðàçâèòûå, à â

êîíöå — êîñíûå ãèñòèîíû, äëÿ ãàðàíòèðîâàííîãî âûæè-
âàíèÿ â óìåðåííî âàðèàáåëüíîé ñðåäå ãèñòèîíó âûãîäíî
íàõîäèòüñÿ â ñåðåäèíå ñòðîêè â ïðåäåëàõ çîíû àäàïòèâ-
íîãî ìàêñèìóìà, ñîâåðøàÿ íåáîëüøèå ïðîãðåññèâíûå,
ðåãðåññèâíûå è äåâèàíòíûå ìàíåâðû. Îäíàêî çíà÷èòåëü-
íûå âëèÿíèÿ ñðåäû ìîãóò âûíóäèòü ãèñòèîí ê ñóùåñòâåí-
íîìó óâåëè÷åíèþ çíà÷åíèÿ n ïóòåì ïðîäâèæåíèÿ âïðàâî
è ïðèáëèæåíèÿ ê êîíöó ñòðîêè. Ýòî ïðèåìëåìî â êà÷åñò-
âå âðåìåííîé è êðàòêîñðî÷íîé ìåðû, íî ÷òîáû ñîõðàíÿòü
âûñîêîå çíà÷åíèå n ïîñòîÿííî áåçîïàñíûì îáðàçîì, ãèñ-
òèîí äîëæåí ñïóñòèòüñÿ ïî ñòîëáöàì òàáëèöû âíèç è, íå
ïðèáëèæàÿñü ê ïðàâîìó êîíöó ñòðîêè, óâåëè÷èòü çíà÷å-
íèå m äî òàêîé âåëè÷èíû, ïðè êîòîðîé òðåáóåìîå çíà÷å-
íèå n áóäåò íàõîäèòüñÿ â áåçîïàñíîé çîíå àäàïòèâíîãî
ìàêñèìóìà. Ýòî äîñòèãàåòñÿ ïðè m d 2n. Ïîääåðæàíèå
òàêîãî ñîîòíîøåíèÿ m è n ñ îïåðåæàþùèì îñóùåñòâëå-
íèåì íîâîââåäåíèé è óâåëè÷åíèåì ÷èñëà ïîòåíöèé è ñî-
ñòàâëÿåò îïòèìàëüíóþ ñòðàòåãèþ ðàçâèòèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ïåðèîäè÷åñêàÿ òàáëèöà âïåðâûå äàåò
îáúÿñíåíèå öèêëè÷íîñòè ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ è ïðåäëàãà-
åò îáúåêòèâíûå êðèòåðèè äëÿ äåëåíèÿ èõ æèçíåííîãî
öèêëà íà èíòóèòèâíî èçâåñòíûå ïåðèîäû «äåòñòâà»,
«þíîñòè», «ìîëîäîñòè», «çðåëîñòè» è «ñòàðîñòè», à òàê-
æå îáîçíà÷àåò åãî íà÷àëî è êîíåö. Îíà îáúÿñíÿåò òàêæå,
ïî÷åìó ïðèìèòèâíûå îðãàíèçìû îáëàäàþò âûñîêèì ðåãå-
íåðàòèâíûì ïîòåíöèàëîì, à âûñîêîðàçâèòûå óòðà÷èâàþò
åãî: ýòî ñëåäñòâèå äåéñòâèÿ çàêîíà ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé.
Íàëè÷èå êîëè÷åñòâåííûõ è ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëÿå-
ìûõ ïàðàìåòðîâ m è n ïîçâîëÿåò õàðàêòåðèçîâàòü ãåíåà-
ëîãè÷åñêèå äåðåâüÿ è îïðåäåëÿòü ìèíèìàëüíóþ äîëþ
âõîäÿùèõ â íèõ ñòâîëîâûõ è òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðî-
âàííûõ êëåòîê. Òàê, îáùåå ÷èñëî êëåòîê ãåíåàëîãè÷åñêî-
ãî äåðåâà êàæäîé ñòðîêè (âêëþ÷àÿ êëåòêè íóëåâîãî
ñòîëáöà) ðàâíî âåëè÷èíå S + 1. ×èñëî åãî òåðìèíàëüíî
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê, ðàâíî êàê è ÑÊ (âìåñòå ñ çè-
ãîòîé), îïðåäåëÿåòñÿ âåëè÷èíîé m. ×èñëî âåòâåé íà êàæ-
äîì ýòàïå ðàçâèòèÿ îïðåäåëÿåòñÿ âåëè÷èíîé n. Ýòè ïîêà-
çàòåëè âïåðâûå äàþò êîëè÷åñòâåííóþ õàðàêòåðèñòèêó ãå-
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Ðèñ. 7. Ýòàïû òðàíñôîðìàöèè ïÿòèêëåòî÷íîãî ãèñòèîíà è èíäóêöèÿ ñòâîëîâîñòè.

a — èñõîäíûé ãèñòèîí; á — âîçíèêíîâåíèå ãèñòèîíà èç êëåòîê ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñïåöèàëèçàöèè; â — ïðåâðàùåíèå ÷àñòè ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé
êëåòîê A è B â ãåíåðàòèâíûå (ïîêàçàíû åäèíèöàìè íàä ôóíêöèÿìè Å); ã — èçáèðàòåëüíîå óâåëè÷åíèå ÷èñëà êëåòîê Å ïðè ñîõðàíåíèè ÷èñëåííîñòè
îñòàëüíûõ êëåòîê. Êëåòêè Å â ýòîì ãèñòèîíå ðàçëè÷àþòñÿ íàáîðîì ôóíêöèé â ðåæèìå, äîïóñêàþùåì ñïåöèàëèçàöèþ, ïðè ýòîì ó êëåòêè À îñòàëàñü

îäíà íåðåàëèçîâàííàÿ ñòðóêòóðíàÿ ïîòåíöèÿ.



íåàëîãè÷åñêîãî äåðåâà êàæäîãî ãèñòèîíà. Âñå ýòî
âûãîäíî îòëè÷àåò ïðåäëàãàåìóþ òàáëèöó îò ïðåäïðèíè-
ìàâøèõñÿ ðàíåå ìíîãî÷èñëåííûõ ïîïûòîê ïîäðàæàòåëü-
íîãî ïîñòðîåíèÿ ïåðèîäè÷åñêèõ ñèñòåì íà èíûõ (÷àùå
èíòóèòèâíûõ) îñíîâàíèÿõ (Ïîïîâ, 2008).

Ä ð ó ã è å ô î ð ì û ï å ð è î ä è ÷ å ñ ê è õ ò à á ë è ö. Ðàç-
âèòèå ìîæåò ïðîòåêàòü â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ ñðåäû. Ìî-
äèôèöèðóÿ ïðàâèëà ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé, ìîæíî ó÷èòû-
âàòü ýòè óñëîâèÿ è ïîëó÷àòü äðóãèå âàðèàíòû ïåðèîäè÷å-
ñêèõ òàáëèö. Ýòè âàðèàíòû, à òàêæå íåòàáëè÷íûå
âàðèàíòû ãèñòèîíîâ ðàññìîòðåíû íàìè â ïðåäûäóùèõ ðà-
áîòàõ (Ñàâîñòüÿíîâ, 2005, 2012à, 2014à, 2014á; Savost’ya-
nov, 2015). Çàêîíû ïåðèîäè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ è ñîõðàíå-
íèÿ ïîòåíöèé äëÿ ýòèõ âàðèàíòîâ òàáëèö òàêæå îñòàþòñÿ
â ñèëå.

Ï î ë ó ÷ å í è å Ñ Ê è ç ä è ô ô å ð å í ö è ð î â à í í û õ
ñ î ì à ò è ÷ å ñ ê è õ ê ë å ò î ê. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ íàéäåíà
âîçìîæíîñòü ïîëó÷åíèÿ èñêóññòâåííî èíäóöèðîâàííûõ
ÑÊ. Èñòîðèÿ è ñóùåñòâóþùèå ïðåäñòàâëåíèÿ î ìîëåêó-
ëÿðíûõ ìåõàíèçìàõ òàêîé èíäóêöèè ðàññìîòðåíû â îáçî-
ðå Øíàéäåð è ñîàâòîðîâ (2014). Íåñìîòðÿ íà îáèëèå ðà-
áîò ïî äàííîé òåìå, ìíîãîå â òàêîé èíäóêöèè îñòàåòñÿ
íåÿñíûì. Ïðåäëàãàåìûå â äàííîé ðàáîòå ïðåäñòàâëåíèÿ î
ãèñòèîíàõ è ïîòåíöèÿõ ïîçâîëÿþò ïîñòðîèòü êîëè÷åñò-
âåííóþ ìîäåëü òàêîé èíäóêöèè ïóòåì ïðåâðàùåíèÿ
ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé â ãåíåðàòèâíûå è âûÿñíèòü íåîá-
õîäèìûå äëÿ ýòîãî óñëîâèÿ.

Ðàññìîòðèì ïðîñòåéøóþ ìîäåëü èíäóêöèè ñòâîëîâî-
ñòè íà ïðèìåðå ïåðåñòðîéêè ñîñòàâà è ñòðóêòóðû ãèñòèî-
íà èç ÿ÷åéêè ¹ 20 ïåðèîäè÷åñêîé òàáëèöû (ðèñ. 7, à).
Ïîä âëèÿíèåì ñðåäû îí ìîæåò èçìåíèòü ñâÿçíîñòü ñâîèõ
êëåòîê è ïðèíÿòü íåòàáëè÷íóþ ñòðóêòóðó (ðèñ. 7, á). Ýòî
ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì ïðè îòìåíå ïðàâèëà, ñîãëàñíî êî-
òîðîìó âñå ñïåöèàëèñòû âíîñÿò ðàâíûé âêëàä â âûæèâà-
íèå ãèñòèîíà. Â ðåçóëüòàòå òàêîé ïåðåñòðîéêè êëåòêè â
ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñíèçèëè ñâîþ ñïåöèàëèçàöèþ, ò. å.
óìåíüøèëè ÷èñëî ïàðòíåðîâ è â ñîîòâåòñòâèè ñ èìåþùè-
ìèñÿ ïîòåíöèÿìè ñòàëè âíîñèòü íåîäèíàêîâûé âêëàä â
ñóùåñòâîâàíèå ãèñòèîíà. Â ÷àñòíîñòè, ó êëåòêè Ñ ÷èñëî
ïàðòíåðîâ ñòàëî ðàâíûì 3, ó êëåòîê A, B è D – 2, à ó êëåò-
êè E – 1. Ïîòåðÿâ ñâÿçè ñ ðÿäîì ïàðòíåðîâ, ýòè êëåòêè
ñòàëè îñóùåñòâëÿòü íåäîñòàþùèå ôóíêöèè â ÐÄÑ àâòî-
íîìíî. Âàæíûì ñëåäñòâèåì òàêîé ïåðåñòðîéêè ñ ïîíèæå-
íèåì êëåòî÷íîé äèôôåðåíöèðîâêè ÿâèëîñü òî, ÷òî ó êëå-
òîê A è B ïîÿâèëèñü íåðåàëèçîâàííûå ñòðóêòóðíûå ïî-
òåíöèè (ëåâûå öèôðû íàä áóêâàìè â êðóæêàõ).

Â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ íåðåàëèçîâàííûå ñòðóê-
òóðíûå ïîòåíöèè ìîãóò âíîâü ðåàëèçîâàòüñÿ, à èñõîäíàÿ
(òàáëè÷íàÿ) ñòðóêòóðà ãèñòèîíà — âîññòàíîâèòüñÿ. Åñëè
æå ýòîãî íå ïðîèçîéäåò, òî ÷àñòü íåðåàëèçîâàííûõ ñòðóê-
òóðíûõ ïîòåíöèé ó êëåòîê À è Â ìîæåò âåðíóòüñÿ â ñîñòî-
ÿíèå ãåíåðàòèâíûõ (îñóùåñòâèòü èíèöèàöèþ) è ïåðåéòè
ê ôóíêöèÿì â ÐÄÑ. Ïóñòü ýòî áóäóò ôóíêöèè Å (ðèñ. 7, â).
Òîãäà êëåòêè A è B ýòîãî ãèñòèîíà ñòàíóò ìîíîïîòåíò-
íûìè èñêóññòâåííî ïîëó÷åííûìè ÑÊ (èõ ãåíåðàòèâíûå
ïîòåíöèè ïîêàçàíû öèôðàìè íàä áóêâàìè Å ïðè êðóæ-
êàõ).

Â äàëüíåéøåì êàæäàÿ âíîâü âîçíèêøàÿ ÑÊ ñìîæåò
àñèììåòðè÷íî ðàçäåëèòüñÿ è ïîðîäèòü ïî êëåòêå Å è ïðè
ýòîì ïîâûñèòü ñâîþ ñïåöèàëèçàöèþ (ïðèîáðåòÿ ñïîñîá-
íîñòü óäîâëåòâîðÿòü ïîòðåáíîñòè óæå òðåõ ïàðòíåðîâ).
Ýòî ïðèâåäåò ê íà÷àëó âàæíîãî ñ òî÷êè çðåíèÿ îíêîëîãèè
ïðîöåññà — èçáèðàòåëüíîãî ðîñòà ÷èñëåííîñòè íèçêî-
äèôôåðåíöèðîâàííûõ è ïîëèìîðôíûõ (ðàçëè÷àþùèõñÿ
íàáîðîì ôóíêöèé â ÐÄÑ) êëåòîê Å. Â ðåçóëüòàòå âîçíèê-

íåò ñëåäóþùèé ãèñòèîí (ðèñ. 7, ã), îòëè÷àþùèéñÿ îò ïðå-
äûäóùèõ íå òîëüêî ñòðóêòóðîé, íî è ñîñòàâîì (ABCDE3).
Òàêèå ïðîöåññû ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ìîäåëü êàíöå-
ðîãåíåçà. Ýòà ìîäåëü ïîêàçûâàåò, ÷òî ìàëèãíèçàöèÿ ïðî-
òåêàåò íå íà êëåòî÷íîì, à íà ãèñòèîííîì óðîâíå.

Îòìåòèì, ÷òî ó êëåòêè À îñòàëàñü îäíà íåðåàëèçîâàí-
íàÿ ñòðóêòóðíàÿ ïîòåíöèÿ, êîòîðàÿ ìîæåò ïåðåéòè ê ôóí-
êöèè D è ñòàòü ãåíåðàòèâíîé. Â ýòîì ñëó÷àå À ñíîâà ñòà-
íåò ÑÊ ñ ïîòåíöèåé ïîðîäèòü ñïåöèàëèçèðîâàííóþ êëåò-
êó D. Àíàëîãè÷íûå ïðîöåññû ìîãóò ïðîèñõîäèòü è ñ
äðóãèìè ãèñòèîíàìè.

Ïîä÷åðêíåì åùå ðàç, ÷òî îïèñàííûå ïðîöåññû ïðîòå-
êàþò â ðàìêàõ çàêîíà ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé. Èç ðàññìîò-
ðåííîé ìîäåëè âûòåêàåò, ÷òî îñíîâíûìè è íåîáõîäèìû-
ìè ýòàïàìè èíäóêöèè ñòâîëîâîñòè ÿâëÿþòñÿ: ïåðåñòðîéêà
ñòðóêòóðû ãèñòèîíà ñ ðàçðûâîì ìåæêëåòî÷íûõ ñâÿçåé è
ïîíèæåíèåì êëåòî÷íîé äèôôåðåíöèðîâêè; âûñâîáîæäå-
íèå íåðåàëèçîâàííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé; èõ ïðåâðà-
ùåíèå â ãåíåðàòèâíûå ñ âîçðîæäåíèåì ñòâîëîâîñòè; ðåà-
ëèçàöèÿ ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé ñ ïîðîæäåíèåì íîâûõ
íèçêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê è èçáèðàòåëüíûì ðîñ-
òîì èõ ÷èñëåííîñòè; îäíîâðåìåííûé ðîñò ñïåöèàëèçàöèè
ó ÷àñòè èñõîäíûõ êëåòîê; âîçíèêíîâåíèå íîâîãî ãèñòèîíà
ñ èíûìè ñîñòàâîì è ñòðóêòóðîé. Ïîä÷åðêíåì, ÷òî ýòè ýòà-
ïû ïðîòåêàþò íå íà óðîâíå îòäåëüíûõ êëåòîê, à ÿâëÿþòñÿ
ðåçóëüòàòîì ïåðåñòðîéêè ãèñòèîíà â öåëîì, ÷òî äî ñèõ
ïîð íå ïðèíèìàëîñü âî âíèìàíèå. Èìåííî òàêèå ïåðå-
ñòðîéêè ãèñòèîíîâ ñïîñîáíû ïðîëèòü ñâåò íà ïðèðîäó îá-
ðàçîâàíèÿ ÑÊ èç çðåëûõ ñîìàòè÷åñêèõ. Êðîìå òîãî, ýòè
ïåðåñòðîéêè ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü èíòåðåñ ïðè ìîäåëèðî-
âàíèè ïàòîëîãèé, â ÷àñòíîñòè çëîêà÷åñòâåííîãî ðîñòà è
ðàçðàáîòêå ïîäõîäîâ ê åãî ðåâåðñèè.

Ñîïîñòàâëåíèå ñ ðåàëüíîñòüþ

Âñëåäñòâèå óñëîâíîñòè èñïîëüçîâàííîãî â ðàáîòå íà-
áîðà ôóíêöèé L òðóäíî îæèäàòü, ÷òî ïîñòðîåííûå òàáëè-
öû áóäóò îòðàæàòü ðàçâèòèå êàêèõ-ëèáî êîíêðåòíûõ
ãðóïï îðãàíèçìîâ. Îäíàêî îñíîâíûå òåíäåíöèè ðàçâèòèÿ,
ñâÿçàííûå ñ ïðîöåäóðîé «ðàçäåëåíèÿ òðóäà» (ïåðèîäè÷-
íîñòü, êîíå÷íîñòü, ïàðàëëåëèçìû, äèâåðãåíöèÿ, êîíâåð-
ãåíöèÿ), îíè îòðàæàþò õîðîøî. Òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî
äëÿ ðàçâèòèÿ òàáëè÷íûõ ãèñòèîíîâ õàðàêòåðíî íàëè÷èå
ÑÊ (äëÿ ôèëîãåíåçà — íåñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïðåäêîâ),
è ïîñòåïåííîå èñ÷åðïàíèå èõ ïîòåíöèé òàêæå õîðîøî ñî-
ãëàñóþòñÿ ñ ïðîöåññàìè ðåàëüíîãî ðàçâèòèÿ. Íî ýòî ëèøü
êîñâåííîå ïîäòâåðæäåíèå.

Ïðÿìûì ïîäòâåðæäåíèåì ñëóæèò îáíàðóæåíèå ïðåä-
ñêàçûâàåìûõ òåîðèåé ìîíîìåðíûõ ãèñòèîíîâ â ðàçâèòèè
ðåàëüíûõ îðãàíèçìîâ íà íà÷àëüíûõ åãî ñòàäèÿõ (Ñàâîñòü-
ÿíîâ, 2005). Íà ðèñ. 8 ïðèâåäåí íîâûé ïðèìåð ñîïîñòàâ-
ëåíèÿ ãèñòèîíîâ ñ âàðèàíòàìè ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíè-
çàöèè áëàñòîìåðîâ â ðåàëüíîì ðàçâèòèè íåìàòîäû Cae-
norhabditis elegans. Íàëèöî ïîëíîå èõ ñîâïàäåíèå ñ
òî÷íîñòüþ äî òîïîëîãèè. Äàëüíåéøåå ñîïîñòàâëåíèå ãèñ-
òèîíîâ è ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè äðîáëåíèÿ âàæ-
íî è àêòóàëüíî.

Äðóãîå ïîäòâåðæäåíèå ñîñòîèò â ñëåäóþùåì. Ïîíÿ-
òèå î ãèñòèîíàõ è èõ ïîëèìåðèçàöèè, ïðèâîäÿùåé ê âîç-
íèêíîâåíèþ ðåãóëÿðíûõ êëåòî÷íûõ ñåòåé, ïîñëóæèëî
êëþ÷îì ê ïîñòðîåíèþ ïðåäñêàçàòåëüíîé òåîðèè ïðî-
ñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè òêàíåé (Ñàâîñòüÿíîâ, 2005).
Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòîé òåîðèåé òêàíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
îäíî-, äâóõ- è òðåõìåðíûå ðåãóëÿðíûå êëåòî÷íûå ñåòè,

Âîçíèêíîâåíèå ñòâîëîâûõ êëåòîê â ðàçâèòèè ìíîãîêëåòî÷íîñòè è èõ êîëè÷åñòâåííàÿ õàðàêòåðèñòèêà 589



âîçíèêàþùèå â ðåçóëüòàòå ìóëüòèïëèêàöèè è ïîëèìåðè-
çàöèè ãèñòèîíîâ. Íåïîñðåäñòâåííîå íàáëþäåíèå ãèñòèî-
íîâ â òàêèõ ñåòÿõ çàòðóäíåíî. Îäíàêî ãèñòèîííîå ñòðîå-
íèå êëåòî÷íûõ ñåòåé ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî äëÿ íèõ õà-
ðàêòåðíû òðàíñëÿöèîííàÿ ñèììåòðèÿ è ñòåõèîìåòðèÿ
ñîñòàâà (Ñàâîñòüÿíîâ, 2005, 2012á). Ïî ýòèì ïàðàìåòðàì
ñîñòàâ è ñòðóêòóðó ãèñòèîíà ëþáîé ñåòè ìîæíî íàõîäèòü
ñ òî÷íîñòüþ äî êëåòêè è ñâÿçè.

Êîìïüþòåðíàÿ ðåàëèçàöèÿ ìîäåëåé êëåòî÷íûõ ñåòåé
è èõ ñîïîñòàâëåíèå ñ òêàíåâûìè ñðåçàìè ïîêàçàëè, ÷òî
îíè äåéñòâèòåëüíî îòðàæàþò ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíè-
çàöèþ ðåàëüíûõ êëåòî÷íûõ ïëàñòîâ, ïðîãíîçèðóþò èõ
ðàçâèòèå, à òàêæå ïîçâîëÿþò îïèñûâàòü ñòðîåíèå âíóòðè-
ýïèòåëèàëüíûõ êëåòî÷íûõ íèø (Ñàâîñòüÿíîâà è äð.,
2007; Ìàãíèöêàÿ è äð., 2009; Ñàâîñòüÿíîâ, 2012á). Èñ-
ïîëüçîâàíèå êîìïüþòåðíûõ ìîäåëåé çíà÷èòåëüíî ïî-
âûøàåò ðåçóëüòàòèâíîñòü èçó÷åíèÿ ïðîñòðàíñòâåííîé
îðãàíèçàöèè è ÿâëÿåòñÿ øàãîì ê ñîçäàíèþ òðåõìåðíîé
ãèñòîëîãèè. Òàêèì îáðàçîì, ìîíîìåðíûå ãèñòèîíû è èõ
ïîëèìåðû â âèäå ðåãóëÿðíûõ êëåòî÷íûõ ñåòåé îêàçûâà-
þòñÿ íîâîé áèîëîãè÷åñêîé ðåàëüíîñòüþ. Èõ äàëüíåéøåå
èçó÷åíèå êàê íîâûõ îáúåêòîâ áèîëîãèè ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ
âàæíîé çàäà÷åé.

Ïðèìåðû èçìåðåíèÿ ðàçâèòèÿ

Ïàðàìåòðû, íà êîòîðûõ ïîñòðîåíû ïåðèîäè÷åñêèå
òàáëèöû, â ïðèíöèïå ïîçâîëÿþò êîëè÷åñòâåííî èçìåðÿòü
ïðîãðåññèâíîå è äåâèàíòíîå ðàçâèòèå â ðåàëüíûõ ìíîãî-
êëåòî÷íûõ îðãàíèçìàõ, à òàêæå îïðåäåëÿòü ÷èñëî è õà-
ðàêòåðèçîâàòü äèíàìèêó èõ ïîòåíöèé. Âñå, ÷òî íóæíî äëÿ
ýòîãî çíàòü — ýòî çíà÷åíèÿ L, m è n, êîòîðûå ïîëó÷àþò
ïðè èññëåäîâàíèè êîíêðåòíûõ îðãàíèçìîâ. Íî òàê êàê íà-
õîæäåíèå âñåõ ïàðàìåòðîâ ñðàçó ÷àñòî çàòðóäíåíî, äëÿ
ïðèáëèçèòåëüíîé îöåíêè ìîæíî îáîéòèñü îïðåäåëåíèåì
âåëè÷èíû êàêîãî-ëèáî îäíîãî èç äâóõ ïîñëåäíèõ. Çíàÿ,

÷òî â çàâåðøåííîì öèêëå ðàçâèòèÿ ïðåäåëüíîå çíà÷åíèå n
âñåãäà ðàâíî m, ìîæíî ïî îäíîìó èçâåñòíîìó ïàðàìåòðó
íàéòè íåäîñòàþùèé. Âîçìîæíî ðåøåíèå è îáðàòíûõ çà-
äà÷, à èìåííî: ïî çàäàííîìó íîìåðó N îïðåäåëèòü ïàðà-
ìåòðû m è n ãèñòèîíà è ÷èñëî åãî ïîòåíöèé (Ñàâîñòüÿíîâ,
2005, 2012à), à ïî íîìåðó èçîòîïà — ñîñòàâ åãî ñïåöèàëè-
çèðîâàííûõ ôóíêöèé ñ ïîìîùüþ ôîðìóë, ïðåäëîæåííûõ
Òèìîøåâñêîé (2004). Ïðèìåðû òàêèõ èçìåðåíèé äàíû â
ðàáîòàõ Ñàâîñòüÿíîâà (2012à, 2014, 2015), ïðèâåäåì çäåñü
åùå îäèí.

È ç ì å ð å í è å ï ð î ã ð å ñ ñ è â í î ã î ð à ç â è ò è ÿ. Äëÿ
òàêîãî èçìåðåíèÿ íåîáõîäèìî çíàòü ïî ìåíüøåé ìåðå âå-
ëè÷èíó ïàðàìåòðà n, ò. å. ÷èñëî êëåòî÷íûõ òèïîâ, âõîäÿ-
ùèõ â ñîñòàâ îðãàíèçìà. Äî ñèõ ïîð ýòîò ïàðàìåòð íå ñ÷è-
òàëñÿ âàæíûì è äëÿ áîëüøèíñòâà îðãàíèçìîâ îñòàåòñÿ
íåèçâåñòíûì. Ðàññìîòðèì îïÿòü C. elegans, èçó÷åííóþ
ëó÷øå äðóãèõ îðãàíèçìîâ. Äàâíî îïðåäåëåíî îáùåå ÷èñ-
ëî ñîñòàâëÿþùèõ åå êëåòîê. Íàïðèìåð, òåëî âçðîñëîãî
ãåðìàôðîäèòà ñîñòîèò ðîâíî èç 959 ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê,
õîðîøî èçâåñòíà è ãåíåàëîãèÿ êàæäîé èç íèõ. Ïîëíîñòüþ
ñåêâåíèðîâàí åãî ãåíîì. À âîò ÷èñëî êëåòî÷íûõ òèïîâ,
âõîäÿùèõ â ãåíåàëîãè÷åñêîå äåðåâî è ñîñòàâëÿþùèõ îð-
ãàíèçì, äî ñèõ ïîð íå îïðåäåëåíî. Ñ öåëüþ íàõîæäåíèÿ
ýòîãî ÷èñëà ìû ïðîâåëè àíàëèç äàííûõ èç îïóáëèêîâàí-
íûõ ðàáîò (Sulston et al., 1983) è èç îáùåäîñòóïíîãî èí-
òåðíåò-ðåñóðñà http: / Wormatlas. org. Åãî ðåçóëüòàòû è
ïîäñ÷åò êëåòî÷íûõ òèïîâ â îñíîâíûõ ÷àñòÿõ òåëà ÷åðâÿ
ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòî ÷èñëî ñîñòàâëÿåò ïðè-
áëèçèòåëüíî 31 òèï êëåòîê. Áîëåå òî÷íóþ îöåíêó èõ ÷èñ-
ëà åùå ïðåäñòîèò ïîëó÷èòü.

Èòàê, C. elegans ìîæíî ïîìåñòèòü â ÿ÷åéêó ïåðèîäè-
÷åñêîé òàáëèöû ñ íîìåðàìè ñòðîêè è ñòîëáöà, ðàâíûìè
31. Äëÿ òàêîãî ñëó÷àÿ ìîæíî ëåãêî íàéòè ïîðÿäêîâûé íî-
ìåð N – 527, êîòîðûé â ñîîòâåòñòâèè ñ âûðàæåíèåì (7)
ñëàãàåòñÿ èç ïîëó÷àåìûõ ïî íàñëåäñòâó ãåíåðàòèâíûõ ïî-
òåíöèé, ñóììà êîòîðûõ ðàâíà 496, è 31 àêòà èíäèâèäóàëü-
íîãî ðàçâèòèÿ. Ýòè àêòû ôîðìèðóþò ãåíåàëîãè÷åñêîå äå-
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ðåâî èç 496 + 1 = 497 òèïîâ êëåòîê, ïðè÷åì íå ìåíåå 31 èç
íèõ — ÑÊ, ÷òî ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî 6 %. Äèíàìèêà èõ
ïîòåíöèé ïîäîáíà ïðåäñòàâëåííîé íà ðèñ. 4. Â èòîãå âîç-
íèêàåò 31 òèï òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê
(òàêæå îêîëî 6 %). ×èñëî èíòåãðàöèé ìåæäó òàêèìè êëåò-
êàìè ðàâíî 930. Äàííûé îðãàíèçì ðåàëèçîâàë âñå ñâîè
ïîòåíöèè è íàõîäèòñÿ â êîíöå ñòðîêè òàáëèöû (íà çàâåð-
øàþùåé ñòàäèè öèêëà ðàçâèòèÿ), ÷òî ÷ðåâàòî åãî ãè-
áåëüþ.

Íî òàê êàê íåìàòîäà íå âûìåðëà â òå÷åíèå ñîòåí ìèë-
ëèîíîâ ëåò, ðåçîííî ñ÷èòàòü, ÷òî åå m áîëüøå n è îíà îòî-
äâèíóòà îò ïðàâîãî êðàÿ ñòðîêè áëèæå ê çîíå àäàïòèâíîãî
ìàêñèìóìà (÷òî ñîãëàñóåòñÿ è ñ îïòèìàëüíîé ñòðàòåãèåé
ðàçâèòèÿ). Â ýòîé ñâÿçè ðàññìîòðèì âòîðîé ïðåäåëüíûé
ñëó÷àé, êîãäà m = 2n = 62 è îðãàíèçì íàõîäèòñÿ â öåíòðå
ñòðîêè â çîíå àäàïòèâíîãî ìàêñèìóìà. Äëÿ òàêîãî ñëó÷àÿ
òàêæå ëåãêî íàéòè ïîðÿäêîâûé íîìåð N. Â ñîîòâåòñòâèè ñ
âûðàæåíèåì (7) îí ðàâåí 1984 è ñëàãàåòñÿ èç ïîëó÷àåìûõ
ïî íàñëåäñòâó ãåíåðàòèâíûõ ïîòåíöèé, ñóììà êîòîðûõ
ðàâíà 1953, è 31 àêòà èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ, ïðèâåä-
øèõ ê ïîðîæäåíèþ 31 òèïà íå òåðìèíàëüíî ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûõ êëåòîê. Â ïðîöåññå èõ ñîçäàíèÿ, â ñîîòâåòñòâèè
ñ âûðàæåíèåì (5), ðåàëèçîâàíî 1457 ãåíåðàòèâíûõ ïîòåí-
öèé, êîòîðûå â ðåçóëüòàòå êîììèòèðîâàíèÿ ïðåâðàòèëèñü
â ñòðóêòóðíûå. Èç ïîñëåäíèõ â ñîîòâåòñòâèè ñ âûðàæå-
íèåì (2) 496 ïîòåíöèé áóäóò ðåàëèçîâàííûìè â ïðîöåññå
ðàçâèòèÿ è äèôôåðåíöèðîâêè. Â ñîîòâåòñòâèè ñ âûðàæå-
íèÿìè (4) è (5), îñòàíóòñÿ íåðåàëèçîâàííûìè 964 ãåíåðà-
òèâíûõ è 961 ñòðóêòóðíàÿ ïîòåíöèÿ. Ýòîò ðåçåðâ ìîæåò
ñîñòàâëÿòü îñíîâó àäàïòèâíîñòè èëè äàëüíåéøåãî ðàçâè-
òèÿ òàêîãî îðãàíèçìà.

Ïðîâåäåííàÿ êîëè÷åñòâåííàÿ îöåíêà — äåìîíñòðà-
öèÿ ìåòîäà êîëè÷åñòâåííîãî èçìåðåíèÿ ðàçâèòèÿ â ïðå-
äåëüíûõ ñëó÷àÿõ. Äëÿ ðåàëüíîé åãî õàðàêòåðèñòèêè íåîá-
õîäèìî áîëåå òî÷íîå ýêñïåðèìåíòàëüíîå îïðåäåëåíèå
çíà÷åíèé m è n. Ñ ïîìîùüþ ýòèõ ïàðàìåòðîâ ìîæíî óñòà-
íàâëèâàòü ìåðó ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ, èõ ñîñòàâ è ñòðóêòó-
ðó, ñòðîåíèå ãåíåàëîãè÷åñêèõ äåðåâüåâ è äîëþ â íèõ ÑÊ,
à òàêæå ÷èñëî ðàçëè÷íûõ ïîòåíöèé è õàðàêòåð èõ ðàñïðå-
äåëåíèÿ. Òåì ñàìûì ìîæíî ïðîãíîçèðîâàòü ñïîñîáíîñòü
ê àäàïòàöèÿì è ðàçâèòèþ.

Â çàêëþ÷åíèå îòìåòèì, ÷òî äî ñèõ ïîð åäèíèöû ïðî-
ãðåññèâíîãî è äåâèàíòíîãî ðàçâèòèÿ áûëè ó íàñ áåçûìÿí-
íûìè, ÷òî íåóäîáíî. Ïîäîáíî óæå ïðèâû÷íûì äëÿ íàñ
Âîëüòàì, Àìïåðàì è Îìàì, åäèíèöàì ðàçâèòèÿ òàêæå
ïðåäëîæåíî äàòü èìåíà âåëèêèõ ýâîëþöèîíèñòîâ ïðî-
øëîãî â çíàê óâàæåíèÿ ê èõ çàñëóãàì (Ñàâîñòüÿíîâ,
2014à, 2015). Ïîïûòêà èñïîëüçîâàòü èìÿ Äàðâèíà óæå
áûëà ïðåäïðèíÿòà Õîëäåéíîì (Haldane, 1949). Ïî åãî
ïðåäëîæåíèþ, îäèí äàðâèí (d) îçíà÷àåò èçìåíåíèå êàêî-
ãî-ëèáî ïðèçíàêà íà 1 % çà 1000 ëåò. Ýòà åäèíèöà íå íà-
øëà øèðîêîãî ïðèìåíåíèÿ, íî èìÿ çàíÿëà. Ïîýòîìó ïðåä-
ëàãàåìûå çäåñü åäèíèöû ïðîãðåññèâíîãî ðàçâèòèÿ (N)
ìîæíî íàçûâàòü Ëàìàðêàìè, à äåâèàíòíîãî (H) — Ñåíò-
Èëåðàìè. Ýíåðãèäíîñòü ãèñòèîíîâ W ìîæíî èçìåðÿòü â
öèòîýðãàõ (Ñàâîñòüÿíîâ, 2014à; Savost’yanov, 2015).

Çàêëþ÷åíèå

Ïðåäëîæåí íîâûé ïîäõîä ê îïèñàíèþ âîçíèêíîâåíèÿ
ÑÊ è ðåàëèçàöèè èõ ïîòåíöèé â ïðîöåññå ñòàíîâëåíèÿ
ìíîãîêëåòî÷íîñòè íà îñíîâå ïðîöåäóðû «ðàçäåëåíèÿ òðó-
äà». Ïðè ýòîì îñíîâíîå âíèìàíèå óäåëåíî ôîðìàëèçî-
âàííîìó îïèñàíèþ ìåæäèñöèïëèíàðíîãî àñïåêòà ýòîé

ïðîöåäóðû è íåîáõîäèìûõ äëÿ ýòîãî ïîíÿòèé. Îñíîâíûì
èç íèõ ÿâëÿåòñÿ ïîíÿòèå ãèñòèîíà — ýëåìåíòàðíîé åäè-
íèöû ìíîãîêëåòî÷íîñòè, âîçíèêàþùåé â ðåçóëüòàòå ñïå-
öèàëèçàöèè è èíòåãðàöèè êëåòîê. Ïîä÷åðêíóòî, ÷òî ãèñ-
òèîíû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íîâûé, óïóñêàåìûé äî ñèõ
ïîð óðîâåíü áèîëîãè÷åñêîé îðãàíèçàöèè, íàõîäÿùèéñÿ
ìåæäó óðîâíÿìè êëåòîê è òêàíåé.

Äëÿ êîëè÷åñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêè ãèñòèîíîâ ïðåä-
ëîæåíû ýêñïåðèìåíòàëüíî èçìåðÿåìûå ïàðàìåòðû. Ýòî
÷èñëî m ôóíêöèé, ïîëó÷èâøèõ ïîòåíöèè, è ÷èñëî n ôóíê-
öèé, ðåàëèçîâàâøèõ ïîòåíöèè ïóòåì ñïåöèàëèçàöèè.
Ñ ïîìîùüþ ýòèõ ïàðàìåòðîâ ïîêàçàíî, ÷òî ãèñòèîíàì
ïðèñóùè äâà âèäà ïîòåíöèé — ãåíåðàòèâíûå è ñòðóêòóð-
íûå — è äâà èõ ñîñòîÿíèÿ — ðåàëèçîâàííûå è íåðåàëèçî-
âàííûå. Ñôîðìóëèðîâàí çàêîí ñîõðàíåíèÿ ïîòåíöèé è
âïåðâûå îïèñàíà èõ äèíàìèêà â ðàçâèòèè. Îáúÿñíåíà
ïðè÷èíà ïðîèñõîæäåíèÿ ñòâîëîâûõ êëåòîê è ïîñòðîåíà
ìîäåëü èõ èñêóññòâåííîé èíäóêöèè. Ïîêàçàíà âîçìîæ-
íîñòü âû÷èñëåíèÿ îáùåãî ÷èñëà êëåòîê ãåíåàëîãè÷åñêîãî
äåðåâà è îïðåäåëåíèÿ â íåì äîëè ÑÊ è òåðìèíàëüíî ñïå-
öèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê.

Êðîìå òîãî, ñ ïîìîùüþ ýòèõ ïàðàìåòðîâ âïåðâûå ïî-
ëó÷åíà ìåðà N ïðîãðåññèâíîãî ðàçâèòèÿ ãèñòèîíîâ, ñôîð-
ìóëèðîâàí ïåðèîäè÷åñêèé çàêîí òàêîãî ðàçâèòèÿ è ïî-
ñòðîåíà òðåõìåðíàÿ ïåðèîäè÷åñêàÿ òàáëèöà ãèñòèîíîâ.
Ýòà òàáëèöà ïðåäóñìàòðèâàåò äâà âèäà ðàçâèòèÿ — ïðî-
ãðåññèâíîå è äåâèàíòíîå, ïîçâîëÿÿ ïðîãíîçèðîâàòü è èç-
ìåðÿòü åãî. Îíà êîìïàêòíî è ñ åäèíûõ ïîçèöèé îïèñûâà-
åò èçâåñòíóþ ôåíîìåíîëîãèþ ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ è
äàåò ïðåäñòàâëåíèå î åãî îïòèìàëüíîé òðàåêòîðèè. Ïîëó-
÷åííûå ðåçóëüòàòû íîñÿò ìåæäèñöèïëèíàðíûé õàðàêòåð
è ïðèìåíèìû äëÿ èçó÷åíèÿ ñèñòåì ðàçëè÷íîé ïðèðî-
äû, åñëè èõ ðàçâèòèå îñíîâàíî íà ïðîöåäóðå «ðàçäåëåíèÿ
òðóäà».

Ðàçðàáîòàííûé ïîäõîä ñòàâèò ãèñòèîí â ðÿä íîâûõ
îáúåêòîâ áèîëîãèè ðàçâèòèÿ è ïîäíèìàåò ñåðèþ íîâûõ
âîïðîñîâ ïî åãî èçó÷åíèþ è ïðîâåðêå ñäåëàííûõ ïðåä-
ñêàçàíèé. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ òîãî ÷òîáû êîëè÷åñòâåííàÿ
õàðàêòåðèñòèêà ïîòåíöèé, à òàêæå èçìåðåíèå è ïðîãíîçè-
ðîâàíèå ðàçâèòèÿ ìíîãîêëåòî÷íîñòè (è äðóãèõ ñîîá-
ùåñòâ) ñòàëè âîçìîæíûìè, íåîáõîäèìî ðåøåíèå ñëåäóþ-
ùèõ çàäà÷: íàõîæäåíèå ïåðå÷íÿ L ôóíêöèé, ïîäëåæàùèõ
ðàçäåëåíèþ â ðàçâèòèè îðãàíèçìîâ è ñîîáùåñòâ; ñîñòàâ-
ëåíèå ïåðå÷íÿ è ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ýâîëþöèîííûõ íî-
âîââåäåíèé, ïðèäàþùèõ ôóíêöèÿì ïîòåíöèè ê ðàçäåëå-
íèþ; íàõîæäåíèå ÷èñëà m ôóíêöèé, âîâëå÷åííûõ â ðàçäå-
ëåíèå è ïîëó÷èâøèõ ãåíåðàòèâíûå ïîòåíöèè íà êàæäîì
ýòàïå ðàçâèòèÿ; îïðåäåëåíèå õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ
ïîòåíöèé ñðåäè êëåòîê îðãàíèçìà; íàõîæäåíèå ÷èñëà n
ôóíêöèé, ïîëó÷èâøèõ ñòðóêòóðíûå ïîòåíöèè ê ðàçâèòèþ
è ñîâåðøåíñòâîâàíèþ òåõíîëîãèé, è îïðåäåëåíèå ÷èñëà
òàêèõ ïîòåíöèé ó êàæäîé ôóíêöèè; óñòàíîâëåíèå ÷èñëà
âõîäÿùèõ â îðãàíèçì òèïîâ êîììèòèðîâàííûõ è ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûõ êëåòîê, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî âûïîëíÿåìûì
ôóíêöèÿì, ìîðôîëîãèè, íàáîðó ïîòåíöèé, ýêñïðåññèè ãå-
íîâ, íàáîðó ñèíòåçèðóåìûõ áåëêîâ è ò.ä. è ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè âîçíèêíîâåíèÿ ýòèõ òèïîâ; âûÿñíåíèå ìîëåêó-
ëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ïðèîáðåòåíèÿ ãåíåðà-
òèâíûõ è ñòðóêòóðíûõ ïîòåíöèé è çàïèñè èõ ÷èñëà ó
îòäåëüíûõ ôóíêöèé (ò. å. ôèêñàöèè èõ ôèëîãåíåòè÷åñêî-
ãî âîçðàñòà); èññëåäîâàíèå ìåõàíèçìîâ ïðåâðàùåíèÿ ãå-
íåðàòèâíûõ ïîòåíöèé â ñòðóêòóðíûå (äåòåðìèíàöèÿ) è
îáðàòíî (èíèöèàöèÿ); ðàçðàáîòêà ìàðêåðîâ ãåíåðàòèâíûõ
è ñòðóêòóðíûõ, ðåàëèçîâàííûõ è íåðåàëèçîâàííûõ ïîòåí-
öèé è ïðîâåðêà èõ òåîðåòè÷åñêè ïðåäñêàçàííîé äèíàìèêè
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(ðèñ. 4); óñòàíîâëåíèå ïðàâèë ðàçäåëåíèÿ ôóíêöèé, ò. å.
âûÿñíåíèå òîãî, êàêèå îãðàíè÷åíèÿ íàëîæåíû íà êîìáè-
íàòîðèêó â ñî÷åòàíèÿõ è ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âîâëå÷åíèÿ
ôóíêöèé â ðàçäåëåíèå â ïðîãðåññèâíîì è äåâèàíòíîì
ðàçâèòèè; âûÿñíåíèå ñîñòàâà è ñòðóêòóðû âîçíèêàþùèõ
ãèñòèîíîâ, ïîñòðîåíèå èõ åñòåñòâåííûõ ñèñòåì è íàõîæ-
äåíèå òî÷åê ðàâíîâåñèÿ â ðàçâèòèè; èññëåäîâàíèå êëåòî÷-
íûõ ñåòåé, âîçíèêàþùèõ â ðåçóëüòàòå ïîëèìåðèçàöèè ãè-
ñòèîíîâ, è ðåàëèçàöèè ýòèõ ñåòåé â òêàíÿõ (ò. å. èçó÷åíèå
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè òêàíåé).

Ðåøåíèå ýòèõ âîïðîñîâ áóäåò ñïîñîáñòâîâàòü ñîçäà-
íèþ ïðåäñêàçàòåëüíîé òåîðèè ñòàíîâëåíèÿ è ðàçâèòèÿ
ýëåìåíòàðíûõ åäèíèö ìíîãîêëåòî÷íîñòè — ãèñòèîíîâ —
è ïðîèñõîæäåíèÿ ÑÊ. Îíî òàêæå ñäåëàåò âîçìîæíûì èõ
êîëè÷åñòâåííîå îïèñàíèå, ñèñòåìàòèêó â âèäå ïåðèîäè-
÷åñêèõ òàáëèö, à òàêæå èçìåðåíèå è ïðîãíîçèðîâàíèå â
íîðìå è ïàòîëîãèè.
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A new approach to the description of the stem cells emergence in the development of multicellular orga-
nisms has been proposed based on a formalized description of the formation of elementary units of multicellula-
rity — «gistions» by purchasing and implementing potentials for implementation of the procedure of division
of functions between the cells. The system of gistions is shown in the form of the periodic table, which allows
to predict the structure of the development and to measure it. The laws of conservation potentialities in gistions
were suggested, explaining the origin of the stem cells. For the quantitative characteristics of development the
experimentally determined parameters were described. Using it one can not only find a common pool of poten-
tials, but also divide them into separate species and, thus, to talk about the structure of the pool and characterize
changes in its development.

K e y w o r d s: specialization and integration, the division of functions, potential, development, multicellu-
lar gistiony, stem cells, periodic law, taxonomy, modeling.
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