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ходов, без преувеличения носит «инновационный» характер. В частности, автором впервые 

предложено использовать известный в статистике коэффициент Коэна, измеряющий степень 

выраженности «диагонального эффекта» в матрицах сопряженности, в качестве «билате-

рального» коэффициента наследуемости при сравнении проявления признаков на двух сто-

ронах тела по аналогии с одним из вариантов коэффициента наследуемости на основе ис-

пользования монозиготных близнецов.  

Безусловно, новым интересным способом оценки вклада генетических факторов в 

изменчивость природных популяций и выявления в ней наследственной составляющей 

представляется разработанная при участии автора многомерная модель наследуемости бло-

ков фенотипической изменчивости, полученная на основе анализа данных гибридизации 

инбредных линий лабораторных животных и экспериментальных скрещиваний зверьков из 

виварных колоний диких грызунов. 

Предложен также оригинальный алгоритм комбинирования и поиска соответствия 

разноуровневых модулей изменчивости на зоологических объектах – метод объединения 

дистанций (DJ-метод), позволивший одновременно анализировать морфологические, моле-

кулярно-генетические и другие данные.  

Значимость для науки и практики полученных соискателем результатов. Теоре-

тическая значимость работы состоит в особом концептуальном  и методологическом подхо-

де к выделению модулей. Автор отходит от традиционных представлений о модулях только 

как о структурных анатомических частях организмов и стоит на позиции более широкой 

трактовки модулей как исторически возникших и отшлифованных отбором комплексов тес-

но связанных между собой признаков (не обязательно морфологических), имеющих генети-

ческую, эпигенетическую, онтогенетическую или функциональную природу. Речь в данном 

случае идет о «модулях организации» фенотипической изменчивости. Согласно представле-

ниям автора, основным, методически адекватным способом выделения и изучения таких 

модулей является анализ ковариационно-вариационных матриц, характеризующих свойства 

межпризнаковых корреляций и основанных на них главных компонент.  

Проведение сравнительных исследований главных компонент варьирования призна-

ков грызунов двух семейств позволило выявить относительную устойчивость блоков измен-

чивости разных видов. Данный подход позволил автору обосновать возможность экстрапо-

ляции результатов, полученных на линейных и виварных животных, на ситуацию в природе 

для генетической интерпретации динамических процессов в популяциях диких грызунов, а 

также паттернов внутри- и межвидовой дивергенции. 

Предложенные в диссертации новые приемы и методы, нацеленные на выявление на-

следственной составляющей в изменчивости живых организмов, без всяких сомнений могут 

быть полезны при отборе племенного материала в практической селекции хозяйственно 
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важных видов. Часть методических разработок автора уже вошла в учебное пособие и спе-

циальный пакет прикладных программ Jacobi 4 по анализу многомерных данных. 

Обоснованность и достоверность научных положений, выводов и заключений оп-

ределяется огромным, собранным в течение 25 лет оригинальным фактологическим материа-

лом, его тщательным анализом на основе обширного арсенала стандартных и самых совре-

менных методов многомерной статистики, включая оригинальные разработки. Все выводы и 

заключения подтверждены фактическими данными, количественными оценками, адекватны-

ми статистическими критериями. Выдвинутые научные положения всесторонне обоснованы. 

Оценка содержания диссертации, ее завершенность в целом, замечания по 

оформлению. Диссертация состоит из введения, 6 глав, заключения, выводов, списка литера-

туры и приложений. Работа изложена на 296 страницах, содержит 38 таблиц и 76 рисунков. 

Общий объем рукописи, включая приложения, составляет 388 страниц. Обширный список 

литературы представлен 711 источниками, в том числе 374 на иностранных языках.  

Глава 1 представляет собой полноценный литературный обзор развития представле-

ний о биологической интеграции и модульности на разных уровнях биологической организа-

ции, в ней обсуждаются теоретические концепции, а также проводится анализ существующих 

подходов и методов выявления модулей. Обзор хорошо структурирован, включает несколько 

подразделов, демонстрирует очень высокий уровень профессионализма автора диссертации и 

его широчайшую эрудицию в эволюционной проблематике, генетике развития и экологии, 

опирается как на первоисточники, отражающее исторические аспекты возникновения затро-

нутых проблем, так и охватывает самые современные публикации, включая обсуждение дис-

куссионных моментов. Глава заслуживает рекомендации для опубликования в форме анали-

тического обзора. 

В Главе 2 подробно описаны изученные материалы и использованные в работе мето-

ды исследований. Материал представлен собственными многолетними полевыми сборами 

грызунов из природных популяций (стандартные промеры тела, органо- и краниометрия); ма-

териалами, любезно предоставленными для исследования коллегами (результаты гибридиза-

ции инбредных линий крыс, природные выборки разных подвидов и виварные колонии водя-

ной полевки, выделенные морфотипы зубов полевок); музейными коллекциями (краниологи-

ческие серии разных видов грызунов); литературными данными из монографии по насекомо-

ядным млекопитающим, а также находящейся в свободном доступе информацией из между-

народной генетической базы GenBank (нуклеотидные последовательности гена цитохром b 

мтДНК). Во всех случаях детально описан личный вклад диссертанта в получение и обработ-

ку конкретного материала. Статистический анализ и биологическая интерпретация результа-

тов выполнены автором лично. В работе использован широкий арсенал методов многомерной 

статистики и целый ряд пакетов компьютерных программ для анализа данных, включая ори-

гинальные разработки автора. 
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Результаты проведенных исследований изложены в Главах 3-6.  

Глава 3 посвящена выявлению устойчивых блоков фенотипической изменчивости у 

млекопитающих. В ней анализируется сходство и различия краниометрической изменчивости 

разных видов млекопитающих по структуре корреляционных связей с применением автор-

ского метода объединения дистанций (LJ-метод) и процедуры неметрического шкалирования. 

Результаты анализа позволили выявить специфические направления эволюционных преобра-

зований формы черепа двух относительно обособленных эволюционных ветвей – полевок и 

мышей. На примере полевок осуществлен поиск соответствия признаков, относящихся 

к разным морфофункциональным системам: краниометрических, морфофизиологических и 

поведенческих, на основе их комбинирования в разных сочетаниях. Обнаружен ряд новых 

интересных эффектов, связанных с проявлением полового диморфизма.  

В Главе 4 анализируются закономерности морфогенеза билатеральных морфологиче-

ских структур на примере морфотипической изменчивости коренных зубов полевки-

экономки. На основе матриц сопряженности проявления морфотипов первого нижнего m1 и 

верхнего третьего M3 щечных зубов на разных сторонах особи через проявление билатераль-

ной асимметрии структурной сложности зубов выявлен паттерн сопряженной билатеральной 

изменчивости, различающийся для формы жевательной поверхности разных зубов. В частно-

сти выявлена направленная асимметрия m1 и отсутствие таковой у M3. Впервые показана 

возможность применения коэффициента Коэна k для оценки проявления диагонального эф-

фекта билатеральной изменчивости и дана рекомендация использовать данный коэффициент 

для оценки наследуемости качественных признаков. Проанализирована межгодовая изменчи-

вость билатеральной асимметрии морфотипов коренных зубов полевки-экономки и ее зави-

симость от внутрипопуляционных и средовых факторов. Особый интерес вызывает анализ  

проявления усиление направленной асимметрии количественных морфологических призна-

ков полевки-экономки с возрастом.   

В Главе 5 приводятся результаты применения аддитивно-доминантно-эпистатической 

модели наследуемости комплексных признаков и ее применения для анализа изменчивости 

природных популяций грызунов. В материалах главы представлен новый подход к оценке 

компонент "гетерозиса" и "аддитивной наследуемости" для грызунов разных видов, опираю-

щийся на изучение результатов гибризизации линейных крыс. Данный подход имеет большие 

перспективы для изучения генетических процессов в природных популяциях, что, собствен-

но, и показывает автор на конкретных примерах при изучении популяций полевки-экономки 

на разных фазах динамики численности и внутривидовых групп водяной полевки равнинных, 

предгорных и горных ландшафтов.     

Глава 6 посвящена поиску общих блоков молекулярно-генетической и морфологиче-

ской изменчивости на основе комбинирования данных разных типов. Результаты проведен-

ного анализа показывают, что даже по положению отдельных типов нуклеотидов в последо-
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вательности гена цитохром b мтДНК можно строго дискриминировать представителей круп-

ных таксонов (отряды зайцеобразных и грызунов; разные семейства грызунов). Автором на 

основе сопряженности морфологических и молекулярно-генетических различий с помощью 

двухблочного анализа наименьших квадратов (2B-PLS) фактически продемонстрирован вы-

сокий филогенетический сигнал, содержащийся в наборе морфометрических показателей, 

дающих наибольший вклад в выявленные различия между таксономическими группами. Ис-

пользование данного подхода при сравнении видов семейства землеройковых (Soricidae) так-

же показало, что сопряженность морфометрических и молекулярно-генетических дистанций 

усиливается при исключении размерной компоненты изменчивости. Последнее косвенно ука-

зывает с одной стороны на эволюционно-экологический адаптивный характер размерных 

различий землероек, а с другой, на необходимость исключения размерной компоненты при 

изучении филогении этой группы млекопитающих морфологическими методами.     

В Заключении проводится детальное обсуждение полученных результатов. Автор 

убедительно обосновывает собственную концепцию блочно-модульного подхода к анализу 

изменчивости и приходит к заключению, что фенотипическая модульность, с одной стороны, 

ограничивает диапазон морфологической изменчивости, замедляя эволюцию, а с другой, спо-

собствует эволюции, препятствуя процессам канализации развития путем частичного «разва-

ла» модулей. Диссертация в целом оставляет очень хорошее впечатление, является завершён-

ным научным исследованием, написана хорошим литературным языком. Выводы работы хо-

рошо обоснованы, подтверждены статистическими методами, полностью соответствуют по-

ставленным целям и задачам.  

Можно вполне обоснованно заключить, что полученные автором фундаментальные 

результаты чрезвычайно важны для дальнейшего успешного развития зоологии и эволюци-

онной биологии, существенно дополняя и расширяя существующие теоретические представ-

ления о биологической интеграции и модульной организации живых систем.  

Все полученные В.Ю. Ковалевой результаты имеют хорошо выраженный приоритет-

ный характер среди аналогичных исследований в нашей стране и были высоко оценены со-

трудниками лаборатории эволюционной экологии и другими специалистами ИЭРиЖ УрО 

РАН.  

Замечания и вопросы, возникшие при ознакомлении с диссертацией. Рецензируе-

мая диссертация, как любое большое исследование, не лишена некоторых мелких недостат-

ков и спорных моментов. В частности, для полноты картины истории изучения корреляцион-

ных связей  представляется уместным включить ссылку на труды ученицы П.В. Терентьева – 

д.б.н. Натальи Семеновны Ростовой, очень много сделавшей в этой области исследований, 

хотя в основном на растительных объектах. Неясно, почему автор использует для полевки-

экономки и узкочерепной полевки родовое название Microtus, а соответственно не Alexan-

dromys и Lasiopodomys, как это принято в последней российской таксономической сводке по 
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млекопитающим (Павлинов, Лисовский, 2012). Речь идет не столько о тонкостях номенклату-

ры, сколько об иерархии таксономических отношений. В последние годы сокращенные на-

звания щечных зубов (моляров) грызунов принято обозначать прописными латинскими бук-

вами для верхней челюсти (M3) и строчными – для нижней (m1). Использование пищухи 

(Ochotona alpina) в качестве внешней группы оправдано для построения филогении, но не как 

рядового вида при сравнении разных семейств грызунов. Все высказанные мелкие замечание 

носят в основном редакционный характер и не влияют на общую высокую оценку работы.   

 Оформление диссертации соответствует принятым на сегодняшний день правилам 

(ГОСТ Р 7.0.11–2011). Текст очень хорошо выверен и лишь изредка встречаются мелкие по-

грешности редактирования. 

Соответствие диссертации паспорту научной специальности. Научные положения 

диссертации соответствуют паспорту научной специальности 03.02.04 – зоология. Результаты 

проведенной работы соответствуют области исследования этой специальности. Автореферат 

соответствует основным положениям диссертации. 

Подтверждения опубликованния основных результатов диссертации в научной 

печати. Результаты исследований неоднократно докладывались автором на научных конфе-

ренциях всероссийского и международного уровня и хорошо известны научному сообществу. 

Автор является признанным специалистом высокой квалификации в области зоологии. Ос-

новные положения работы в полном соответствии с Положением ВАК, представлены в науч-

ных изданиях в объеме, вполне достаточном для докторской диссертации. По материалам 

диссертационной работы опубликовано 44 работы, включая 1 монографию в соавторстве и 12 

статей в журналах из перечня  ВАК РФ; 9 из них – в журналах, индексируемых в Web of Sci-

ence, и 3 – в RSCI. 

Заключение о соответствии диссертации критериям, установленным Положением 

о порядке присуждения ученых степеней. Диссертация Ковалевой Веры Юрьевны «Блочно-

модульная организация фенотипической изменчивости мелких млекопитающих», представ-

ленная к защите на соискание учёной степени доктора биологических наук по специальности 

03.02.04 – зоология, является законченной научно-квалификационной работой, содержащей 

новое решение актуальной научной проблемы, имеющей существенное значение для зооло-

гии. В основе диссертации лежит комплексный подход к анализу фенотипической и молеку-

лярно-генетической изменчивости с использованием современных и оригинальных методов 

многомерной статистики. Данный подход сложился в итоге многолетних исследований, ме-

тодических разработок и широких теоретических обобщений автора.  По своей актуальности, 

научной новизне, объёму выполненных исследований, теоретическому уровню и практиче-

ской значимости результатов, а также числу и значимости публикаций, представленная рабо-

та полностью соответствует квалификационным критериям пп. 9-14 Постановления Прави-

тельства Российской Федерации от 24 сентября 2013 г. № 842, «Положения о присуждении 

6 



HOH CTeneHII .nOKTOpa HayK, a ee aBTOp - KOBaJIeBa Bepa IOpheBHa, 3aCJIY)f(l!BaeT npHcYlK.neHHlI 

eH HCKOMOH CTerreHH no CrreUHaJIbHOCTH 03.02.04 - 300JIOrHlI. 

OT3bID rro.nrOTOBJIeH Be.nymHM HayqHhJM COTPy.nHHKOM JIa60paTopHH 3BOJIIOUHOHHOH 3KO

JIonm, .nOKTOPOM 6HOJIOrHqeCKHX HaYK BaCHJIbeBOH I1PHHOH AHToHoBHoH 11 cTapwlIM HayqHbIM 

COTPy.nHIIKOM JIa60paTopHH 3BOJllOUHOHHOH 3KOJIOrHH, .nOKTOPOM 6HOJIOrHQeCKHX HaYK JIYKbllHO

BOH JIapllcoH E<pHMOBHOH. OT3bID Ha .nHccepTauHlO H asTope<pepaT 3aCJIYIIlaH, 06CYlK,!(eH H 0.n06-

peH Ha paCIIIHpeHHOM ceMHHape na60paTOpHH 3BOJI\OUHOHHOH 3KOJIOrIm C rrpHrnaweHHeM cneUHa

JIHCTOB H3 .npyrHX 300JIOrHQeCKHX JIa60paTopHH <l> fEYH I1HCTHTYT 3KOJIOrHH paCTeHHH H lKHBOT

HbIX YpO PAH. Ha ceMHHape npHcYTcTBOBaJIO 18 QeJIOBeK. TIo.n.neplKaHo: 3a - 18, rrpOTHB - 0, B03-

.nePlKasWHXClI - O. 
TIPOTOKOJI 3ace.naHHlI NQ 4 OT 11 ceHT1I6pll 2017 r. A.!(pec: <l>fEYH I13PH)K YpO PAH: 

620144 EKaTepHH6ypr, YJI. 8 MapTa,.n. 202, TeJI. (343) 2102953, e-ma' : common@ipae.uran.ru. 

TIpe.nce.naTeJIb ceMHHapa ~ 
3ase.nYlOlII,HH JIa60paTopHeH norrYJIllUHOHHOH 3KOJIOrHH 

H Mo.nenHpOBaHHlI I13PH)K YpO PAH _ 

.nOKTOP 6HOnOrHQeCKHX HaYK 

620144 EKaTepHH6ypr, 

YJI. 8 MapTa, .n. 202, 
TeJI . (343) 2102954, 
E-mail: olenev@ipae.uran.ru. 

Be.nymllH HayqHbrn COTPy.nHHK JIa60paTOpHH 

3BOJI\OUHOHHOH3KOJIOnrn H3PH)K YpO PAH, 

.nOKTOP 6HOJIOrHQeCKHX HaYK 

620144 EKaTepHH6ypr, 

YJI. 8 MapTa, .l1 . 202, 
TeJI . (343) 2102954, 
E-mail: via@ipae.uran.ru. 

f. B. OJIeHeB 
fi...."'-,/ 

If. A. BaCHJIbeBa 

CeKpeTapb ceMHHapa 

CTaPIUHH HaYQHbrn COTPY,!(HHK JIa60paTopHH 

3BOJI\Ol.\HOHHOH 3KOJIOrHH H3PH)K YpO P AH, 
.nOKTOP 6HOJIOrHQeCKHX HayK 

/l /~,~ JI. E. JIYKbllHOBa 

620144 EKaTepHH6ypr, 

yn. 8 MapTa, .n. 202, 
TeJI. (343) 2102954, 
E-mail: lukyanova@ipae.uran.ru 

nOAn"Cb .i.L~~~~~ 
3aBep"1O 
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nOAn"Cb ~#~~~~~~~ 
3aBep"1O 
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