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Открытые коллоквиумы
Морфогенез в индивидуальном и историческом развитии
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Тематика:

«Морфофункциональное усложнение в эволюции: 

многоклеточность, сегментация, колониальность»

Тезисы докладов
Рожнов С.В. (ПИН РАН) Вступительное слово

Морфологическому усложнению в эволюции живых систем способствует их модулярность, понимаемая как существование полуавтономных подсистем в рамках целостной системы. Эти подсистемы, называемые модулями, развиваются в той или иной степени в автономном режиме относительно других модулей единой развивающейся системы без нарушения ее целостности. Модули имеют иерархическую структуру, могут разделяться и сливаться в своем развитии. Модулярность имеет свои особенности на каждом уровне организации живых систем. В колониях бактерий она возникает благодаря так называемому quorum sensing, под которым понимается процесс межклеточной коммуникации, включающий создание и обнаружение внеклеточных сигнальных молекул, называемых автоиндукторами. «Чувство кворума» позволяет популяциям бактерий совместно контролировать экспрессию генов и таким образом синхронизировать групповое поведение. Вероятно, во многом благодаря этому возникли разнообразные формы строматолитов – тонкослоистых карбонатных продуктов жизнедеятельности цианобактерий. Модулярность в развитии Metazoa дает возможность изменения отдельных признаков в пределах их автономного развития без разрушения целостности организма, тем самым определяя мозаичность эволюции и многие особенности формирования планов строения животных высших таксонов. Модулярность ярко проявляется в формировании колониальности путем агамного размножения животных  с дальнейшим превращением в суперорганизм. У животных с социальной семейной организацией  модулярность может выражаться в кастовом полифенизме особей, а также морфологии их построек.

Марфенин Н.Н. (МГУ) Морфофункциональные варианты в эволюции строения организма: унитарность, метамерия и колониальность 

(вводный доклад, 30-40 мин)

1. Соотношение трех типов организмов - унитарных, метамерных и колониальных (или модульных) нуждается в прояснении. Сравнительная анатомия лишь частично решила эту задачу, оставаясь в плену процедуры индивидуализации - соответствия понятию "индивидуум". Функциональные аспекты трех типов организации особи до сих пор не упорядочены.

2. Конструктивно метамерия и колониальность являются частными вариантами модульной организации, в которой не важно, что репродуцируется – индивид или его части. Концепция модульной организации была принята в биологии в 1970-80 гг. (Fry, 1979; Harper, 1977; Harper et al.,1986; Rosen, 1979; Chapman, Stebbing, 1980; Бигон и др., 1989). 3. По способу происхождения метамерия и колониальность – это разновидности незавершенного вегетативного размножения, а точнее роста посредством полимеризации (Заморский (1971а, б, в). Однако по функциональному предназначению метамерию и колониальность нельзя сводить к вегетативному размножению. 

4. Четыре варианта роста, а именно: а) увеличение размеров тела унитарного организма, б) вегетативное размножение, в) метамерия и г) колониальность – представляют разные функциональные и экологические стратегии. 5. Увеличение размеров тела, хоть и многофакторно по причинам и значению, но среди прочего, сопровождается снижением пресса хищников и одновременно требует достаточных пищевых ресурсов (Elton, 1927, O’Gorman, Emmerson, 2010).  6. Вегетативное размножение приводит к уменьшению/сохранению размера тела и одновременно позволяет выжить виду в условиях повышенной элиминации или же быстро занять освободившиеся ниши. 7. Метамерия выражается в репродукции (полимеризации) частей тела, кроме головного отдела, что приводит к увеличению размера тела с сохранением его подвижности. Одновременно сохраняются размеры головной части тела и ротового аппарата. 

8. Колониальная организация позволяет с помощью репродукции (полимеризации) превратиться в многоротый организм (Марфенин, 1993), приспособленный к прикрепленному (или парящему в толще воды) образу жизни. Большинство разновидностей колоний специализируется на перехвате мелких пищевых объектов из воды. 9. При метамерной и колониальной организации рост и не доведенное до завершения вегетативное размножение не приводят к увеличению внутривидовой конкуренции. 10. Вегетативное размножение, метамерия и колониальная организация – это следствия трех разновидностей полимеризации: почкования, продольного деления и поперечного деления. Все они реализованы в живом и соответствуют разным экологическим стратегиям.  

11. Модульное строение, составляющее основу колониальной организации и метамерии, основано на циклическом морфогенезе, т.е. повторении программы морфогенеза с образованием стереотипных частей: сегментов тела или модулей. 12. Сокращение морфогенетического цикла приводит к неотении и выражается в миниатюризации (Наумов, 1960), т.е. в сокращении развития и уменьшении величины зооидов, что проявляется в "ослаблении индивидуальности особей" по терминологии В.Н.Беклемишева (1964, т.1). 13. Одновременно с миниатюризацией происходит сближение зооидов и формирование сложных побегов, в которых зооиды расположены наиболее рационально для эффективной фильтрации пищевых объектов из воды. 14. Эволюция колониальной организации у седентарных животных тесно связана с образованием скелета, который скрепляет части организма, фиксируя их в одно целое характеризующееся определенным строением. Наличие скелета способствует миниатюризации (Четвериков, 1915). 15. Между колониальной организацией и вегетативным размножением филогенетическая связь сложнее, чем принято считать. В тех классах, где имеются колониальные организмы, нет примеров вегетативного размножения путем продольного деления или почкования от ножки унитарной особи, которые могли бы быть предшественниками колониальности. И наоборот, почкованию от боковой стенки зооидов не приходит на смену соответствующий тип строения колонии, так же, как и поперечному делению зооида.

Косевич И.А. (МГУ) Проблемы и нерешенные вопросы концепции модульной организации (пример низших многоклеточных) (30 мин)
Концепция модульной организации, предложенная уже достаточно давно, тем не менее, остается мало разработанной. До сих пор эта концепция не используется широко и не может рассматриваться как общепринятая. Отчасти это объясняется неразработанностью основных понятий концепции. Термины «модульная организация», «модулярность» часто используются как синонимы и применяются по отношению к различным феноменам – от организации индивидуумов до организации и функционирования генетических программ. Кроме того, как синонимы до сих пор часто используются понятия «колониальный организм» и «модульный организм». Результаты наблюдений и экспериментальных работ на Гидроидных (Hydrozoa, Cnidaria) позволяют проиллюстрировать сложности с определением структурных единиц в модульных организмах, выявить «вариабельные» и «консервативные» элементы, проследить тенденции морфо-функциональной интеграции.

Исаева В.В. (ИПЭЭ РАН, ННЦМБ ДВО РАН) Многоклеточность, сегментация и колониальность Metazoa как эволюционное усложнение организации (30 мин)

Многоклеточность неоднократно и независимо возникала в эволюции всех трех доменов живого мира: Archaea, Bacteria и Eukaryota (Veliger, Vos, 2009; Muller et al., 2010; Olsen et al., 2012). Например, цианобактерии формируют многоклеточные филаменты, полигональные сети и сложные трехмерные паттерны (Sumina, Sumin, 2011, 2013; 2018; Исаева и др., 2013). В ходе эволюции не менее семи крупных ветвей эукаритотических организмов независимо приобрели многоклеточность (Sebé-Pedrós, de Mendoza, 2015). Рассматривая усложнение плана строения организма Metazoa, можно выделить такие крупные макроэволюционные инновации, как сегрегацию линий гаметогенных и соматических клеток, формирование осевого плана строения, нервной системы, возрастание клеточных ресурсов роста и развития, сегментацию Bilateria, возникновение колониальности многих беспозвоночных путем агамного клонирования. Сегментация вдоль переднезадней оси тела Bilateria и многие типы бластогенеза (например, стробиляция, паратомия, столониальное почкование) представляют собой модулярные повторы (итерацию, полимеризацию) на основе трансляционной симметрии (Догель, 1954; Wagner 1996; Minelli, 2003; Isaeva, 2014). Колониальная организация корнеголовых ракообразных (Crustacea: Cirripedia: Rhizocephala) на паразитической стадии их жизненного цикла, уникальная среди представителей Arthropoda и всех Ecdysozoa, оставалась под сомнением до визуализации нами почкования столонов интерны у Peltogasterella gracilis, Polyascus polygenea и Peltogaster paguri (Isaeva et al., 2004, 2008, 2012; Shukalyuk et al., 2005, 2007; Исаева, Шукалюк, 2007; Shukalyuk, Isaeva, 2012, 2013). Колониальность корнеголовых связана с радикальным преобразованием анцестральной репродуктивной стратегии, включая утрату плана строения членистоногих на эндопаразитической стадии, прогенез личинок, редукцию личинки-самца до линии сперматогенных клеток. Колониальный женский организм P. gracilis способен принять множество сперматогенных клонов, превращаясь в мультиклональную химеру. У всех Cirripedia обнаружена потеря экспрессии Hox-гена Abd-A с утратой абдоминального отдела тела (Brena et al., 2005; Høeg et al., 2015). Гены Hox-кластера выполняют функцию кодирования позиционной информации вдоль переднезадней оси Bilateria, детерминируя осевую симметрию, сегментацию и глобальную архитектуру организма (Deutsch, Mouchel-Vielh, 2003; Кулакова и др., 2014; David, Mooi, 2014; Holland, 2015; Ferrier, 2016). Отсутствие одного или нескольких Hox-генов сопряжено с перестройкой плана строения организма, например, вторичным наложением радиальной симметрии на билатеральную симметрию у головоногих моллюсков (Isaeva, 2018). Эволюционная геномика дает возможность выявления геномных коррелятов морфологической сложности и различий организации Metazoa (Srivastava, 2015).
Нотов А.А. (Тверской ГУ) Модульная организация растений: этапы морфофункционального усложнения и интеграции (30 мин)
Модульные растения представляют разные типы структурной организации и широкий спектр вариантов морфологической и анатомической дифференциации. Основные модусы и этапы морфофункционального усложнения определялись универсальными особенностями растительной формы жизни. Важнейшую роль играли эволюционные преобразования системы проведения веществ и транспорта ассимилятов, процессы формирования и специализации опорного каркаса. Качественное повышение уровня организации было сопряжено с дифференциацией меристем. Сравнительный анализ направлений трансформации морфофункциональных систем, путей и способов их интеграции у растений, модульных и унитарных животных даёт возможность выявлять общие тенденции и специфические особенности. Он позволяет также выяснять принципы и механизмы достижения целостности и биологической надёжности организма модульных растений.

Островский А.Н. (СПбГУ) Подвижные колонии Metazoa: на пути к суперорганизму (30 мин)

Подвижность и ее более сложная форма – направленная локомоция оправданно рассматриваются как признаки высокой интеграции организма. Подавляющее большинство водных колониальных беспозвоночных и низших хордовых неподвижны, что обусловлено их прикрепленным образом жизни. Лишь некоторые нектонные формы характеризуются способностью к ограниченному перемещению за счет пульсации или работы фильтрационного аппарата (Siphonophora, Thaliacea). Тем не менее, эти колониальные животные являются, в основном, пассивными дрифтерами, поскольку их движение, в целом, несопоставимо с силой подводных потоков. Способность к направленному активному перемещению по дну встречается среди колониальных организмов значительно реже. Всего по одному примеру известно среди книдарий (Anthozoa) и асцидий (Aplousobranchia). В этом отношении тип Bryozoa – уникальная группа, в пределах которой активная локомоция независимо возникала по крайней мере три раза как среди пресноводных (Cristatellidae), так и среди морских (Selenariidae, Cupuladriidae) мшанок. В первом случае колонии характеризуются способностью к направленному перемещению (ползанию) от источника света за счет общеколониальной мускулистой «подошвы». В двух других случаях колонии «идут» к источнику света при помощи подвижных элементов полиморфных зооидов – вибракуляриев. Во всех случаях фоторецепторы и общеколониальные нервные центры отсутствуют. В основе способности к активному движению лежит высокая структурная интеграция модулей, проявляющаяся в особенностях их почкования и взаимного расположения и, в случае пресноводных мшанок, объединения стенок соседних зооидов.

Захаров А.А. (ИПЭЭ РАН) Социум муравьев: от стартовой семьи к сообществу.

Описания и трактовки процессов роста и развития социумов муравьев – от стартовых семей самок-основательниц до дефинитивных муравейников и образование мощных комплексов взаимосвязанных гнезд – одна из увлекательных и сложных проблем современной биологии. Последовательные этапы усложнения социальной структуры муравейника как многоуровневой иерархической системы и перехода к надсемейным структурам опираются на развитие базовых характеристик муравьев как эусоциальных насекомых. В докладе оценивается значение для развития муравейников числа яйцекладущих самок (моно- и полигинии), миграций, территориальных стратегий видов и др. Муравьи располагают системой сбалансированных реакций на исходную малочисленность социумов или на их вторичную депопуляцию, которую можно охарактеризовать как стратегию концентрации населения, универсальность которой обусловливает ее значимость в жизни муравьиных сообществ. Вместе с реализуемым практически во всех основных подсемействах Formicidae феноменом смешанных семей реализация данной стратегии наглядно демонстрирует приоритет у муравьев социального начала над родственным. Показательно что у муравьев активно проявляются и свойственные в принципе всем социальным системам выраженные признаки систем модульных. Апробируется разработанная автором классификация комплексов муравейников.
С уважением, 
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Академик С.В. Рожнов

