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EESSONA

Elundhtuste mdistmisele on piliitud jéuda mitmeid teid
mooda, poérates tdhelepanu eluprotsessi erinevatele tahkudele.
Uks klassikalisemaid ja iihtlasi kesksemaid kisitlusi bioloo-
gias lahtub morfoloogiast, peab tdhtsaks orgaanilist vormi.
Teoreetilise bioloogia arenguks on oluline p&édrata tdhelepanu
fundamentaalsele ja Vormi aspekt on eluteaduses selline. See-
tdttu on juubelikevadkool piihendatud orgaanilise vormi teoo-
riale - teoreetilistele kiisimustele morfoloogias ja morfoge-
neesi vallas.

Kdesolevasse kogumikku on koondatud kdik kiimnendale teo-
reetilise bioloogia kevadkoolile esitatud ettekannete teesid.
Kahtlemata ei hdlma esitatav valimik kogu orgaanilise vormiga
seotud probleemistikku, kuid peegeldab ulatuslikku huvi asja
vastu ja annab ehk teatud ililevaate, millega selles valdkonnas
Eestis parajasti tegeldakse. Laiendamaks kooli ja selle kogu-
miku haardeulatust, on kdesolevasse lisatud Leningradi spet-
sialisti S. Tdebanovi koostatud vormi ja morfoloogia kdsitlus
vene keeles,

Teeside toimetamisel on tdielikult sdilitatud autori sei
sukohti ja esitusviisi. Vdimalikele kiisitavustele tekstis an-
navad autorid seletust oma ettekannetes.
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Bioloogilise organisatsiooni tiilibid ja tasemed
Mart Viikmaa

Orgaanilised vormid on bioloogilise organisatsiooni
(struktureerituse)viljendus ja evolutsiooni tagajérg.Bio-
siisteemide mitmekesisus,hierarhilisus ja evolutsiooniline
tdiustumine on sundinud otsima printsiipe,mis voimaldaksid
eristada elu organiseerituse tasemeid.1917.a.formuleeris
USA teadlane H.C.Brown elusa struktuuritasemete mdiste/1/.
Sellest peale on paljud autorid eritlenud mitmesuguseid
biosiisteemide struktuuritasemeid,mis kdige tuntumal kujul
esitatakse lineaarses hierarhiajirjestuses:(makro)moleku-
laarne,organoidne(=subtsellulaarne),.rakuline,koeline,orga-
niline,organsiisteemne,organismiline,populatsiooniline,lii-
line,bio(geo)tsdnootiline,biosfddriline.Monikord tdstetak-

se sellest reast esile pdhitasemed,milleks on enamasti need,
mis on alla joonitud.

Tihti nimetatakse neid tasemeid ka organisatsiooni-
vii integratsioonitasemeteks.Uhtlasi peetakse seda rida

elu evolutsiooni vidljenduseks lihtsamalt keerulisemale,ma-
dalamalt korgemale tasemele,mistdottu samastatakse see evo-
lutsioonitasemete reaga/2/.

Selline astmestik on aga oma olemuselt vastuoluline,
nagu on selgelt ndidanud K.M.Zavadski:selles lineaarses
jirjestuses on liilid,mis tegelikult kuuluvad erinevatesse
looduslikesse jadadesse/4/.

Milles on peamised vead?

1)Rakk ja organism on lahutatud eri tasemeteks.See
tédhendaks organismiks tunnustada iiksnes hulkrakseid orga-
nisme,v0i vastupidi,rakud eksisteerivad ainult hulkrakses
organismis.

2)See astmejada sisaldab erikvaliteetseid liikmeid,
millest hed eksisteerivad ka autonoomselt reprodutseeru-
vate,levivate ja evolutsioneeruvate siisteemidena(rakud,or-
ganismid),teised on aga tekkinud ja eksisteerivad ainult
allsiisteemidena ega oma vastavaid autonoomsusi(koed,orga-
nid).

3)0sa tasemeid moodustab téepoolest jirjestikuste

evolutsiooniastmete rea,ni@iteks makromolekulid,ainuraksed
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ja hulkraksed organismid,voi rakuline,koeline ja organili-
ne tase hulkraksetes organismides.Kuid organisme,populat-
sioone,liike,biotstnoose ei saa kuidagi sellise evolutsioo-
nilise jdrjestusena kdsitada.

Viimase paari aastakiimne jooksul on mitmed ndukogude
teadlased pililidnud neid puudusi liletada ja luua bioslistee-
mide loomulikku hierarhiat.

Uheks teeks on olnud katse eraldada peamised struktuu-
ritasemed,mis vastaksid progressiivse evolutsiooni pohi-
astmetele.Nii n#iteks eritlesid M.F.Vedenov jt./2/ 4 sel-
list pohitaset:iseorganiseeruvad makromolekulaarkomplek-
sid--rakud(ainuraksete organismidena)--hulkraksed orga-
nismid(loomad )--perekondlik-karjalised riihmad.Populatsioo=-
ne,liike,biotstnoose peavad need autorid mingiteks "1&bi-
vateks"organisatsioonivormideks,mis ilmnevad k6igil pohi-
tasemeiljneid ei saa elu struktuuri- ja evolutsioonitase-
mete ritta liilitada.Sellest ngdhtub nende kdsituse puudulik-
kus:ka viimastel bioslisteemidel on eristatavad strukuuri-
tasemed ja ka need organisatsioonivormid evolutsioneeruvad.

Teiseks teeks on olnud piilie jagada eespool vaadatud 1li-
neaarne struktuuritasemete jada mitmeks erikvaliteediliseks
jadade silisteemiks.Uheks selliseks nditeks on A.D.Zamorski
uurimus/5/,mille kohaselt biosilisteemide struktuuritasemed
jaotatakse kolme siisteemi(e.tasemete ritta):

Tasemerida: Struktuuritasemed:
1)evolutsiooniline poliimeer-ainurakne-hulkrakne-iili-
hulkrakne
2)anatoomiline a)hulkrakne-rakk-poliimeer
b)ainurakne-poliimeer
2%)biotstnootiline organism-populatsioon-liik-biotso-

noos-biosfdar
Selle kidsituse peamiseks puuduseks on see,et evolut-
siooniline struktuuritasemete rida haarab ainult anatoo-
milisi("sisemisi")struktuuritasemeid,kuid mitte biotso=
nootilisi("vidliseid") tasemeid.Biotsdnootiline tasemete
siisteem on koigi organismivormide Jjaoks ilihesugune ega ole-
ne evolutsioonitasemeist.
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Ilmselt on kdige pshjendatum ja loogilisem biosiisteemi-=
de organisatsioonitasemete kdsitus pdrit K.M.Zavadskilt/3,
4/.Selle jérgi on biosiisteemides eristatavad 3 hierarhiasiis-
teemi/4/:

1. Elusa pdhilised organisatsioonivormid.

Need on kvalitatiivselt erinevate organisatsiooniprintsii-
pidega siisteemid,mis moodustavad biosiisteemide primaarse
hierarhia.Need vormid kujunesid vidlja enam-vé@hem iiheaegselt
koos elu tekkega.

Sellisteks bioloogilise organisatsiooni pdhivormideks
on organismiline,

populatsioonilis-liigiline,
biotsdnootiline,
biostromaatiline(biosfédriline).

2. Iga organisatsioonivormi evolutsiooniastmed.

3. Iga evolutsiooniastme struktuurikomponendid ehk -ta-
semed igas organisatsiooni pdhivormis.

Evolutsiooniastmete ja struktuuritasemete analiiiisi an-
dis K.M.Zavadski kahe esimese organisatsioonivormi jaoks.
Biotsonootilise ja biosfddrilise organisatsioonivormi evo-
lutsiooni- ja struktuuritasemete kidsitlust on arendanud
V.Masing/6,7/,ihtlsi on ta néidenud,et nende hierarhiasiis-
teemide seoseid on otstarbekas kujutada 3-teljelisel skee-
mil.

K.M.Zavadski kontseptsiooni rohkete vddrtuste korval
tulevad esile aga ka mdned vaieldavad ja aegunud seisukohad.

1)Biotsbnoosi ja biosféddri on raske vaadelda kvalita-
tiivselt erinevate organisatsioonivormidena.(Vt.n#iteks
N.V.Timofeeff-Ressovsky jt./8/).Loomulikum on ki#sitada neid
iihe siisteemitiilibi struktuuritasemetena.Pealegi on vidhe usu-
tav,et biosfddr sbna tbelises méttes(elukond Maa hiidro-,1i~
to-,atmosfddris)kohe elu tekke jédrel moodustus.

2)Organismilise organisatsioonivormi esimeste evolut-
siooniastmete hulgas on K.M.Zavadskil viroidne tade.Niilidig-
bioloogia arussamade jidrgi on viiruste kisitamine organis-
mina iildse ja evolutsioonilises mdttes rakueelse organispi-
vormina eriti enam kui kiisitav.Viirused on subvitaalsed bio-
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siisteemid,mille pidritolu on elutekke suhtes ilmselt sekun-
daarne.On selge,et organismilise vormi raamesse ei saa lii-
litada kOiki individuaalseid bioloogilisi objekte.

Neid asjaolusid arvestades on vaja K.M.Zavadski orga-
nisatsioonivormide kdsitusse teha moningad korrektiivid.
Biosiisteemide organisatsiooni pShivormide (=-tiilipide) eris-
tamisel tuleks ldhtuda jérgmistest kriteeriumidest:

1)ruumiline struktuur,
2)geneetiline struktuur,
3)regulatsiooniprintsiibid,
4)suhe peamiste evolutsiooniteguritega.
Nende kriteeriumide alusel on kdige pdhjendatum kol-
me organisatsioonitiilibi eristamine:
indiviidsed siisteemid,
populatsioonilised siisteemid,
6koloogilised siisteemid.
Indiviidsed(indiviiditaolised)siisteemid on konvariant-
selt reprodutseeruvad geneetilise info kandjad ja eksponee-~
rijad.Nende siisteemide pdhitiiiibiks on organism (ainu~ vdi
hulkrakne,ka nn.iiliorganism).Muudest indiviidsetest siistee-
midest on tdhtsamad molekulaar-geneetilised(subvitaalsed)
sisteemid:viirused,viroidid,plasmiidid.Paljude tunnuste
poolest(eriti in vitro tingimustes)kuuluvad sellesse siis~
teemitiilipi ka komplekssete indiviid-siisteemide elemendid
(geneetilise autonoomiaga rakuorganellid,hulkrakse rakud).

Populatsiooniliged siisteemid--semaliigiliste infokand-
jate(indiviidsiisteemide)reproduktsiooni siisteemid.Nende p&-
hitiiipideks on organismipopulatsioonid ja =liigid;peale

nende kuuluvad siia viiruste,viroidide ja plasmiidide popu-
latsioonid,rakupopulatsioonid hulkrakses organismis ja koe=
kultuuris.

Okoloogiljsed siisteemid(Skosiisteemid) on eriliigiliste
populatsioonide metaboolse ja geneetilise integratsiooni
siigteemid ,seostussiisteemid reproduktsioonitingimustega,po-~
pulatsioonide reproduktsiooni kontrolli siisteemid.Okosiis-
teemideks on bio(geo)tsdnoosid,kuid ka biosfddr tervikuna.

Need bioloogilise organisatsiooni pdhitiilibid moodusta-
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vad biosiisteemide primaarse hierarhiarea,

Kooskdlas K.M.Zavadski ja V.Masingu késitustega on igal
biosiisteemide organisatsioonitiilibil eristatavad evolutsioo-
ni- ja struktuuritasemed(sekundaarsed hierarhiaread).
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TEOREETILISI ULESANDEID MORFOLOOGIAS
Kalevi Kull

Vorm (}AOP\PQ) on Aristotelese jargi asja olemus, Igal as-
jal on materjal (Aristotelese sdnapruugis - mateeria), ja on
vorm, Asja teke tdhendab, et mingi materjal saab teatud vor-
mi, Vorm ise seejuures ei teki, tekib vaid asi, mis omab an-
tud vormi /6, lk. 200-201/. Kui I.Kanti aegadel nimetati ps-
hilise kvaliteetidekolmikuna "Stoff, Kraft und Form", siis
praegusajal vialjendutakse tihtipeale - aine, energia ja in-
formatsioon, "Vorm", nagu ndha, on terminisse "informatsioon"
tdht-tdhelt sisse jddnud!

Niisiis, vormiaspekti olulisuses pole erilist alust kahel-
da,. Piiliame jargnevalt tutvustada moningaid bioloogiliselt
olulisi iilesandeid, mida saab lahendada v3i uurida eelk3dige
teoreetiliste (matemaatiliste) vahenditega.

1, Iga orgaaniline vorm l&dbib morfogeneesi, Ometi on konk-
reetseid morfogeneetilisi mehhanisme, mis viivad iihe v3i tei-
se kuju tekkeni, seniajani tuntud vidga ebatdielikult. Enamiku
tavaliste kujude (nditeks taimede lehekujude) jaoks ei ole
vdlja pakutud isegi hiipoteese mehhanismile, mis antud kuju
voiks genereerida, Seepdrast iiheks tdhtsaks teoreetilise 60
lilesandeks praegusaja morfoloogias on vidlja tootada mdeldavad
tiksikasjalised mehhanismid, mis iiht v3di teist kuju genereeri-
da v3iksid, ja ndidata arvutiimitatsioonidel nende mehhanismi-
de vdimalikku t66d (enamiku vormide puhul pole see lihtsalt
arvutita mdeldav), andes sellega iihtlasi alused vastavate
mehhanismide eksperimentaalseks kindlakstegemiseks. (levaade
praegusaegsetest mudelitest on esitatud tods /3/.

2. Mdnede orgaaniliste vormide huvitavaks omaduseks on nende
taastumine peale vigastamist e, morfostaatilisus e. regene-
reeruvus e, stabiilsus, Klassikaliseks regeneratsiooni ala-
seks ililesandeks on nn. Prantsuse lipu probleem, milles on va-
ja leida mehhanism, kus iihesuguse programmiga rakud moodus-
taksid, algseisule vaatamata, 15puks alati kolmest erinevast
kihist koosneva struktuuri /1/. Uheks seni 15puni lahendamata
lilesandeks on niisuguse mehhanismi viljatostamine, mis voi-
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maldab taime kasvukuhikul, vaatamata —akkude pidevale pooldu-
misele, sdilitada oma kuju Ja suuruse., Muuhulgas on teoreeti-
iiselt ndidatud, et suuruse homeostaas pole paljude mehhanis-
mide puhui iildse vimalik /8/.

2, Kui on vidlja pakutud mdni konkreetne morfogeneesimehha-
nism (mudelira), siis saab tema kohta lahendada veel rida hu-
vitavaid teoreetilisi iilesandeid., Nditeks: vaadelda mudelil
geneetilise miira mGju loppvormidele ja vdrrelda kdrvalekal-
deid same tiilipi vormi loodusliku varieeruvuse Ja evolutsioo-
niteedega; analiiiisida morfogeneesimehhenismi erinevate lfilide
voimaliku m3jutamise tulemusi tdiskasvanud vormile. Lihtsamed
seda tiiipi iilesanded (nditeks <ui vormi ainuit suuruse osas
iseloomustatakse) on analiiitiliseltki uuritavad /7/.

4, Vormide méistmiseks on neid muuhuigas kasulik enaliifiside
5a vorrelda siimmeetriaomaduste seisukonalt ming topoloogilisi
parameetreid silmes pidades. See tee on juba viinud afiinsete
teisenduste sunteliselt laiaidase leviku drandéitemisele or-
gaaniliste vormide seas /2; 5/, samuti loomade embriiogeneesi
topoloogiliste printsiipide vdljapakkumisele /9; 11/,

5. Uks vana bioloogilise rakendusega geomeetriafileaanne
seisneb selles, et leida, missuguse kujuga peaksid oleme
hulktahukad (rakud), kui eeldada, et nad on ruumvdordsed, t&i-
davad ruumi kompaktselt (s.t. ilma vaheruumideta), ning tahu-
kate seinte pindala (raku mahu sameks Jdddes) oleks vidikaeim
voimalikest. Teiste scnadega, millise kujuga rakkudest koe
pubul kulub rakuseintele kdige vidhem materjali? f{llesande la-
henduseks on nn, Kelvini l4-tahukae, mille tahkudeks on 6
ruutu ja 8 korrap&rast kuusnurka. Nagu on nédidanud P,T.Lewise
mgctmised, on homogeenses koes rakkudel tihti tZepoolest kes-
kelt 1&dbi 14 tahku /5; 12/,

6. Muutumatud arveuhted on teoreetikuile alati maiuepalaks.
Fillotaksisele, leheseisude Pibonacci rea srvudega esitata-
vaile pilisisuhetele on pakutud seletuseks terve rida erinevatd
morfogeneesimehhanisme /4/. See on iiks viheseid vormifflssan=
deid, mille teoreetiline pool on mérksa paremini vilja aren-
datud kui vastavad eksperimendid Ja méctmised,

Kuju, kolmemgcStmelisena Ja geneesis, on inimese kujutlug.
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voimele kiilllaltki t&sine pdhkel., Seepérast on morfoloogias
teoreetilistel abivahenditel (mudelitel) ja itildse teoreetili-
gel tH8l1 suur osakaal, ning selle teaduse praegust seisu ar-
vestades ootab teoreetilise morfoloogia kuldaeg veel ees.
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MORFOLOOGIA POHIMOISTETE KUJUNEMISEST
P, Yeromann

Kdesoleva t30 ecesmidrk on anda lilhike iilevaade morfoloogias
vdlja kujunenud m8istete ajaloolisest kdsitlusest. Need m8is-
ted - ehitusplaan (arhetiiiip), homoloogia ja analoogia on td-
nini klassifitseerimise teooria aluseks.

Tiilibi-kontseptsiooni ajalugu saab alguse Aristotelese ja
Leibnizi substantsiaalsest vormikdsitlusest. Sdna "arhetiiiip"
tdhendab algkuju v8i originaali., Aristoteles loendas arhetiiii-
bil mitmeid tdhendusi (algus, alguspunkt, péaritolu, juhtiv
printsiip), mille iihine omadus on olla esimene asi, millest
midegi eksisteerib v8i tulenebfll Sageli kasutati arhetiiiipi me-

ka indiviidide homoniiiinsete organite uurimisel. XVIII - XIX
sajandil vaadeldi erinevusi orgenismide ehituses kui modifi-
katsioone (variatsioone) etteantud arhetiiiibist{).Tiiiibi m8ist-

kadumas, ei ole ta unustust dra teeninud. Paljud teadlased ka-
sutavad praegugi tiilipi kui standardmudelit siistemaatikas (ndi-
dis-tiilip, tiilip-1iik), morfoloogias, dkoloogias ja teistes bio-
loogia harudes.

Bioloogias on homoloogia m8iste vanem kui enaloogia m8iste
ja alguse saanud enne selle s8na teaduslikku kdsitlemist. S8-
naajalooliselt kasutati s8na "homoloogiline"™ (ithenimeline)
inimese ja looma iihenimeliste kehaosade ja organite tdhista-
miseks, nditeks pea,jisemed, silmed, siida. Ometigi tuli ter-
min "analoogia"™ (vastav, sohiv) v8rdlevas anatoomias teadus-
likku kirjandusse varem kui "homoloogia". Esielgu hearas ana-
loogia m8lemaid m8isteid, hiljem nad eraldati teineteisest.
M8istete "enaloogia" ja "homoloogia"™ sisu on aegade jooksul
muutunud, kuid vaidlused nende médratluste iile jatkuvad,

Aristoteles (IV saj. e.m.a.) kasutas m8istet analoogia pea-
miselt funktsionaalses m8ttes, pidades silmas kehaosade vasta-
vust elulises, vidhem morfoloogilises tidhenduses. Hiljem hakati
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homoloogieks nimetama kehaosade sarnasust morfoloogilises m8t-
tes.

Seoses anatoomia arenguga hakati analoogiat kasutama morfo-
loogilises tdhenduses. M, Severini t6ost "Zootamia Democritaea”
(1645) v8ib vidlja tuua jdrgmised "analoogia® liigid: 1) sarna-
sus erinevatesse suurtesse gruppidesse (M. Severini nimetas
neid gruppe perekondadeks, tegelikult on nad klassid) kuulu-
vate loomade organite vahel, nditeks sarnasus maismaaloomade
kopsude ja veeloomade 1l8puste vehel; 2) sarnasus erinevatesse
®=liikidesse" (tegelikult ithe seltsi erinevatesse sugukondades-
se) kuuluvate loomaede orgenite vahel, nditeks inimese ja ehvi
kite sarnasus; 3) sarnesus ithe ja sama indiviidi erinevate ke-
haosede, nditeks inimese kde ja jala, vahel. M. Severini esi-
mene "analoogia®™ kategooria vastab hilisemale R. Oweni analoo-
glale, teine ja kolmas on ldhedased R. Oweni eri- ja seriaal-
sele homoloogiale.

Kuni XIX sajandi keskpaigeni ei tehtud selget vahet funkt-
gsionaalsete ja struktuursete vastavuste vahel. Homoloogia m8is-
te formuleerimisele olid ldhedal J. Goethe ja E. Geoffroy
Saeint-Hilaire, kuid homoloogia ja analoogia m8iste teinetei-
sest eraldemine oli R. Oweni teene. Ta defineeris need m8is-
ted esimesena. R. Oweni jdrgi on analoogia sarnasus same
funktsiooniga kehaosade v8i organite vehel erinevatel loo-~
madel; homoloogia on iihe ja sama kehaosa v8i orgeni sarnasus
erinevatel loomedel. R. Owen tédtas vidlja ka homoloogia klas-
gifikatsiooni, eraldades jdrgmised orgenite morfoloogiliste
vastavuste vormid: 1) iildine homoloogia, see on ilkgikosa v8i
organi struktuurne sarnasus kujuteldave v8i ideaalse tiilibiga
(arhetiiiibiga); 2) seriaalne homoloogia (homotiilipia), s.o. pi-
ki ithe indiviidi keha telge paiknevate osade struktuurne vas-
tavus; 3) erihomoloogia, s.0. erinevate organismide vastavate
kehaosade struktuurne kokkulaengevus. Nende m8istetega {ihinesid
peljud uurijed, olgugi et analoogia m8iste ei olnud selgesti
eraldatud homoloogie m8istest. Homoloogilised organid v8ived
ju omada ka iihesugust funktsiooni (nditeks hiire ja jdnese
kopsud). Homoloogia ja analoogia vahet tehti ainult siis, kui
homoloogilised orgenid olid erineva funktsiooniga, s.t. nad ei
olnud analoogilised.
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Evolutsionistid andeid neile m8istetele tidiesti teist
juguse tdhenduse, plitides niidata nende terminite samaaegset
erinevust ja Uhtsust. Ch. Darwini Jjérgi on analoogia sarnas-
te kohastumuslike tunnuste olemasolu, mis m#dravad eluviisi
ja osutavad mitte ldhedas ele sugulusele, vaid iihisele péarit-
olule kaugetest eellastest; homoloogia on ehituse Uhtsus, mia
on paritud iUhiselt, suhteliselt ldhedaselt eellaselt, sageli
muutustest puutumata ja kinnistunud loodusliku valikuga [2].

reagi hekkasid Ch. Darwini jdrgijate seas levima teised
miirangud, milles vastandati homoloogiat analoogiale. Nende
middrangute autorid tunnistasid fiilogeneetilise pacritolu iht-
suse kriteeriumiks ainult homoloogilist sarnasust, analoogiat
ega vaatlesid kui konvergentsete muutuste tulemust, mis tekki-
sid Uhesuguste elutingimuste m8jul. E. Haeckel kirjutas, et
anatoomiliste tunnuste sarnasuse hindamisel taandub probleem
18puks kiisimuse lahendamisele, kas ilhise paritolu tagajiédrjel
tekkinud kokkulangevused struktuuris on homoloogilised v8i
analoogilised, s8ltuvalt iihesugustest kohastumustest.

A. Remane andis "ilhtsele ja jagamatule homoloogiale™ eri-
nevad kriteeriumid, arvates et homoloogia on m8iste, mida
luuakse pidevalt empiirilise t66 kdigus ja viib erinevate
struktuuride identifitseerimisele erinevate kriteeriumide
abil. A. Remane pidas silmas eelk8ige kolme homoloogia mor-
foloogilist kriteeriumi. Need on: v8rreldavate organite ithe-
sugune asend, nende ilhesugune ehitus ja tileminekuvormide esi-
nemine v8rreldavate organite vahel. Homoloogia kriteeriumide
klassifikatsioonis ei toonud A. Remane eraldi vilja ontoge-
neetilist kriteeriumi, mis méngis téhtsat ajaloolist osa ho-
moloogia mB8iste mddratlemisel ja homoloogiliste nihtuste sel-
gitamisel.

Embriionaalses arengus on oluliseks momendiks gastrulatsi-
ooni protsess (kuides ta ka ei toimuks), mille tulemusena
toimub lootelehtede ehk tulevaste organite p8hialgete teke.
K.E. v. Baer avastas, et k8ikide selgroogsete lootelehed. mis
ilmuvad "esmase eristuse™ kdigus, amnnavad alguse ﬂhteael; ja
samadele organsiisteemidele{ZH. Rathke avastas lootelehed
selgrootutel Ja sellega pandi alus selgroogsete ja selgrootu-
te loomade embriionaalsete algete homologiseerimisele. Ch,.Dpy
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win, tuginedes K.E.v. Baeri vaatlustele, laiendas embriionael-
sete algete homoloogia embriiode varajastele srenguastmetele,
mis sai "lootelise sarnasuse seaduse" nime.

E. Haeckel formuleeris p8hilise biogeneetilise seaduse, et
"ontogenees on fiilegeneesi liihike ja kiire kordus". Selle iil-
distuse ja 8petuse lootelehtedest alusel piilidis E. Haeckel
p8hjendada hulkreksete loomade - kidsnadest selgroogseteni -
iihise pédritolu teooriat, mida ta nimetas gastrea teooriaks.
Selle teooria sisu seismes iirgsoole ja m8lema esmase lootele-
he t8elisel homoloogial k8ikidel loomadel, vidlja arvatud ainu-
raeksed. E. Haeckeli jdrgi saavad homoloogilised organid algu-
se homoloogilistesat lootelehtedest. Ta eristas homoloogiat
kui sarnasust, mis s8ltub iihisest pdritolust.

T. Morgan ja O. Seeliger nditasid, et iihed ja samad orga-
nid v8ivad areneda ka erinevatest lootelehtedest. Sellest te-
gid nad jédrelduse, et ilhesugused organid kas ei ole iiksteise-
ge homoloogilised v8i 8petus lootelehtedest ei kehti [2].

P. Brehm j8udis jidreldusele, et eri loomade lootelehed ei
ole homoloogilised, vaid analoogilised. Ta vditis, et loote-
lehtedel on ainult fiisioloogiline funktsioon.

Kui kahte lootelehte - ektodermi ja entodermi - vaadeldi
kui selgelt homoloogilisi algeid k8ikidel hulkraksetel looma-
del, siis kolmanda lootelehe - mesodermi - ja tema moodustis-
te tekkimist onto- ja fiilogeneesis hakati vaatlema kui mitte-
tdielikku homoloogiat.

Probleem oli selles, et 1) kas esmalt on vaja kindlaks te-
ha struktuurne sarnasus ja seejdrel leide tema fiilogeneetili-
ne pédritolu, v8i vastupidi; 2) kas k8ikide homoloogia p8hi-
kriteeriumide esinemine on alati vajalik. Kaasajal ei n8uta
kokkulaengevust k8ikides homoloogia kriteeriumides. Nii pole
rangelt kohustuslik topograafiline kriteerium, sest homoloo-
gilised orgenid v8ivad areneda erinevatest metameeridest. Ka
pole kohustuslik homoloogili!te orgenite areng iihest ja sa-
mag lootelehest. autoreid peab embriionaalset kriteeri-
umi isegi vidhem oluliseks kui v8rdlev-snatoomilist. Seega va-
lida iildkehtivaid homoloogia kriteeriume ja luua mittevastu-
riddkive mddratlus homoloogia m8istele on viga rgske. Sellest
raskugest on piilitud mbédda minna kshel teel:kas lahti Gelda



- 18 -

homoloogia mBistest je asendeda see teiste mBistete gogu:%sa,
negu seda on teinud G. Moment, v8i jaotades homoloogia mOis-
te iiksikuteks, iiksteisest s8ltumatuteks m8isteteks, nag? seda
on teinud H. Szerski. Veatamata nimetatud autorite termino-
loogia erimevusele oli nende m8istete sisu .anedane.

Erinevaid arvamusi analoogiast on mitmeid.

1. Analoogia on struktuurne sarnasus, mis puudutab mitte-
olulisi tunnuseid. Selle pooliest erineb ta homo.oogiast, mis
nditab olulist sarnasust (E. Jaeobshagen, Novikov). Toodu
ei ole korrektne middratlus, kuma tal v8ib olla subjektiivne
iseloom.

2, Analoogia on funktsionaaine, sageli pindmine sarnasus,
mis ei ole puht-morfoloogilises m8ttes seotud olulise struk-
tuurs sarnasusega {R. Owen), vaid ta on fiilogeneetiline ja
s8ltuv pidritolu iihtsusest(E. Haeckel, C. Gegenbaur jt., samu-
ti paljud tdnapdeva autorid).

3. Analoogia Ch. Darwini jdrgi (vt. eespool).

Uldiselt on homoloogia m8istet kirjanduses seni kdsitletud
sligavamelt ja p8hjendatumalt kui homoloogiat. Nende terminite
kasutemisel on arvatavasti otstarbekas li#htude homoloogia mor-
foloogilisest ja analoogia funktsionaalsest aspektist.

Kirjandus
1. Hemmen, L. van der (198l1). Type - concept, higher classifi-
cation and evolution. - Acta Biotheoretica 30, p. 3-48.
2. Basxep J.fl. NlpoGaemu MOPHONOrMM EMBOTHHX. Heropuuecrne ouep-
Kn. M., "Hayra", 1976, 3B c.
3. Naapep K.Jl. Bonpock cmHTeTHyecKoro nopxoxma » Gromopdorormm.
TanmmH, "Bannyc®, 1976, 256 c.



KUSITAVAKS ORGAANILINE VORM
Aigar Palumaa

Arutlused elusolendite vormist v3ivad modernse bioloogia
egindajaile tunduda anakronistlikena, kuna vormis ollakse
juba ammugi lakatud nédgemast midagi ilmutuslikku ning k#di-
bele on ldinud sellised mérksa piiritletumad mdisted nagu
struktuur, organisatsioon jt. Taolises olukorras kerkib kii-
simus: kas orgaaniline vorm kujutab endast midagi olemus-
likku, iseseisvat v0i on ta organismide keerulise sisestruk-
tuuri ja -diinaamika derivaat, nende juhuslikku laadi kaas-
ndhius, epifenomen? Ehk teisiti: kas vormil on omad sea-
duspédrasused voi on ta jddgitult alistatud funktsioneerimi-
sele, evolutsioonilise kohastumise nduetele? Uritaksime ké-
sitleda neid probleeme ning anda mdningane iilevaade selles
valitsevate vaatekohtade paljususest.

Et mSéista orgaanilise vormiga seotud probleemide kogu
keerukat mitmekesisust, oleks meil vajalik siiveneda vormi-
kategooria filosoofilistesse keerdkiisimustesse ning jdlgida
selle moiste ajaloolisi morfoose. Niisuguse eeltss vajadus
oleks pdhjendatud juba kasvdi sellepdrast, et "vormiBpetuse"
ajalugu ei lange kaugeltki iihte morfoloogia kui teaduse aja-
looga. Et see ililesanne vddrib omaette uurimist, piirduksin
antud t8% raames vaid mdne olulisema ajaloolise seigaga.

Vormi mdiste v3ttis kasutusele Vana-Kreeka filosoof
Anaxagoras, kes tdhistas sellega materiaalsete esemete ku-
julist mddratletust (Makarov, 1973). Hiljem rdhutas Platon
vormi (eidoe) piisikindlust ning aktiiveust vdrreldes eseme-
te ainelise sisuga. Platonil téhendas vorm terviklikkust,
mis ei ole taandatav koostisosade ruumilistele suhetele.
Igale meeleliselt tajutavate objektide klassile vastab kin-
del vorm ehk idee. Konkreetsed iiksikvormid kujutavad Plato-
nil vaid muiutumatu idee (tiilibi) erinevaid kehastusi, modi-
fikatsioone. Et Platonil vorm esindab asjade olemust (esse),
on seda mdttesuunda hakatud nimetama essentsialismiks.
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Orgaanilise vormi péaritolu tegi esmakordselt kiisitavaks
Aristoteles, andes sellele teleoloogilise t3lgenduse. Just
nimelt organi otstarve telos'ena (15pp-pdhjusena) médrab sel-
le kuju ning ehituse.

Mehhanitsistlik loodusekédsitlus, rakendades halastamatut
reduktsionistlikku meetodit, kaotas tegelikult vormiproblee-
mi kui sellise hoopiski #@ra. Vorm on selle suuna esindajate
arvates organismi fiiiisikalis-keemiliste interaktsioonide
lihtne epifenomen ning neist pdhjuslikult tuletatav. Matee-
ria supermaati vormi suhtes kaitses uuema aja filosoofias
teadlikult juba F.Bacon.

Darwini-eelses morfoloogias mdisteti organismide vormi
sarnasust kui teatud "morfotiiiibi" topoloogilist (organite
paigutuse) sarnasust, mis hiljem evolutsiooniidee valguses
mdtestati iimber pdritolu iihtsuseks ning vormi interpreteeri-
misel muutus valitsevaks adaptatiivne suund.

Dialektiline meetod ldhtub sisu ja vormi lahutamatuse tee-
sist: "Kogu orgaaniline loodus t3estab lakkamatult vormi ja
sisu samasust ning lahutamatust. Morfoloogilised ja fiisioloo-
gilised ndhtused, vorm ja funktsioon tingivad teineteist vas-
tastikku..."(Engels), kusjuures arenemisprotsessis kuulub
juhtiv roll sisule kui ndhtuse muutlikumale kiiljele. Et seos
8isu ja vormi vahel orgaanilises looduses pole lihtne ega ai-
nuline, tunnistab 18ik "Looduse dialektikast", milles Engels
viitab ainuraksetele kojalistele foraminiiferatele, kes "en-
netavad kdrgemate molluskite vormi, nii nagu niitvetikad
(Siphoneae) ennetavad kdrgemate taimede tiive, vart, juurt ja
lehekuju.. Sellised ennetamisjuhud ning muud evolutsiooni-
lised kordused sisendavad mGétte, et v3ib-olla organismide
vormiline (véline) sarnasus ei tarvitsegi alati viidata nen-
devahelisele sugulusele ega ka kohastumisele sarnastele kesk-
konnatingimustele, vaid tulenebdb mingitest immanentse-
test vormitekke seadustest, millest me praegu veel eriti sel-
get ettekujutust ei oma? Vormi kui iseseisva uurimisobjekti
kirjeldamise-kujutamisega ning selle iimberkujunemise seadus-
pédrasuste selgitamisega tegeleb teoreetiline morfoloogia, kus
nii vdi teisiti ollakse sunnitud tunnustama vormi enese pige-
mist loogikat.



Vormi mdiste bioloogias v3ib omada vidga mitmeid t&hendu-~
8i: vorm kui organismi vGi selle osa piirpind, kontuur, geo-
meetriline konfiguratsioon, haabitus, disain (t#hendavad
enam-vdhem iihte ja sama). K3rvuti vormi kui védlise kujulisu-
se tdhistajaga kasutatakse seda m3istet laialdaselt veel
sisemise organiseerituse, kompositsiooni tdhenduses (ndi-
teks: "...vorm ehk ruumiline struktuur..."(Paaver,1976)).
Voimalik, et sellises kontekstis iihtib see Hegeli "sisemise
vormi" mdistega. "Vorm - kirjutab E.Sinnot - pole lihtsalt
omadus, mida saab kirjeldada ning klassifitseerida. Vorm on
isereguleeruva tasakaalu seisund, mis saavutatakse isendi
arengu kdigus, sdilitatakse tema elu véltel ning taastatak-
se hdirumiste korral".

Orgaanilist vormi kui komplitseeritud nghtust on plilitud
"ratsionaliseerida" mitut moodi, kuulutades selle tulenevaks
mitmetest algsematest elu atribuutidest. Selliste "drasele-
tavate vormelitena" on figureerinud peamiselt sisemine
struktuur, molekulaarsed protsessid, talitlus ning evolu-
tsiooniline kohastumine keskkonnafaktoritele. Vaatleme nende
seoseid vormiga eraldi.

Analoogiliselt kristallograafiaga, kus vorm (siimmeetria
liik) tuletatakse kristallvore tiilibist, mis omakorda s31ltub
aineosakeste omadustest, on organismihe vormi piilitud taanda-
da nende rakulisele konstitutsioonile (nditeks R.Virchow).
Orgaaniline vorm on seega rakulise "kristallisatsiooni" saa-
dus, mis tervikuna on midagi vdhem reaalset kui endassesul-
gunud rakuline iiksikindiviid. Rakkude niisugune personifi-
teseerimine viis jdreldusele, et organism on vaid rakkude
agregaat, "tsellulaarne impeerium", mis pole midagi enamat
oma komponentide summast. On huvitav mdrkida, et Virchow'i
vaadete kdrval lausa kontrasteerub tolleaegse rakuteooria
kriitiku A.de Bary seisukoht, mille jédrgi mitte rakud ei loo
organismi, vaid organism loob rakke! See t&hendab, et tervi-
kul on omad seadused, mis pole taandatavad vaid elementide
omadustele. Vormi seost terviklikkusega annab toredasti eda-
s8i saksakeelne 8sdna "Gestalt" (vorm, kuju, tervik).

Keeruline ning vastuoluline seos valitseb ka vormi ja
protsessi vahel. Leidub autoreid, kes kinnitavad, et protsess



- 22 -

on ainus tdeline reaalsus ning morfoloogia pole midagi muud
kui 18puni vdljaarendamata fiisioloogia ja biokeemia. Kuid
elu biokeemilised ning ka fiisioloogilised protsessid lausa
nimmastavad oma universaalsuse ja konservatiivsusega. Kuidas
on voimalik iihtsest biokeemilisest "ehitusplaanist" tuletada
elusvormide tohutu mitmekesisus? On loomulik, et vorm s#ilib
vaid tdnu organismi pidevale ainevahetusele keskkonnaga -
kui lakkab ainevahetus, hdvib ka vorm. Sellele sdltuvusseo-
sele vaatamata ei suudaks me makroskoopilist vormi dedutsee-
rida elusa kemismist. Vorm pole lihtne "pealisehitus", mis
tuleneb elu molekulaarsest "baasist"(sisust!).

Elussiisteemide protsessuaalse loomuse tdttu tuleks vormi
antud momendil vaadelda "...mitte kui staatilist seisundit,
vaid kui momentset 1dbilSiget protsesside katkematust voolust"
(Paaver,1976). Kogu orgaanilise vormi probleem taandub seega
morfoprotsessile, vormi ndiline pilisivus on aga hoopiski
psiihholoogilist laadi ning tuleneb morfoprotsesside ning
inimtaju registreerimisvoime ajaskaalade erinevusest. Isendi
definiitne vorm on liikuv tasakaal, mis sdilib vaid pideva
substantsiaalse eneseuuendamise tottu. Kuid siin varitseb oht
jouda muutlikkuse iiletdhtsustamise kaudu vormi reaalsuse ei-
tamiseni, mille nditeks v&iksid olla read H.Bergsoni "Loo-
vast evolutsioonist" :"Vorm kui midagi piisivat on illusioon,
sest elu on evolutsioon, s.t. permanentne muutumine. Iga loo-
duseseme vorm muutub igal hetkel,v0i OSieti, ei eksisteerigi
vormi, kuna vorm on liikumatu, reaalne aga iiksnes liikumine".
Me ndeme, et Platonilt ei olnud Bergson kiill midagi Gppinud!

H.Driesch'i arvamust mooda teotseb tervikvorm kui deter-
mineeriv faktor omapdrase "10pp-pShjusena" ka individuaalse
arenemise kdigus, kusjuures "...osade kiek#ik s51tub nende
asukohast tervikus". Isendi arenemine on k u junemis-
protsess, mille sihiks on spetsiifilise vormi omandamine eri-
nevatest ldhteolekutest sGltumata (seda omadust nimetas
Driesch ekvifinaalsuseks) ning selle terviklikkuse sHilitami-
ne.

Vormi ja funktsiooni seos on olnud poleemika tekitajakg
juba Aristotelese pdevil. J.B.Lamarck'i evolutsiooniteoors
esineb funktsioon mddrave vormitekke faktorina.

at
Nimelt talit
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luse intengiivsus mddrab fiisioloogiliste protsesside kaudu
vastava organi olemasolu! ning kuju. Miljoofaktorite muutus
<utsub organismides esile uusi vajadusi ning tung ning suu-
nitletud pingutused neid rshuldada pdhjustavad ka vastavate
organite tekke ja lmberkujunemise. Lamarck'i arvates on vor-
mi ja funktsiooni vastavus (otstarbekohasus) paratamatu,
sest funktsioon ise kutsub esile otstarbekaid muutusi orga-
nite ehituses. Kuid praeguseks me teame, et tegelikult pole
funktsiooni ja vormi seos iihtki nii lihtne - mitte kGigil
organismi tunnustel pole funktsionaalset aktiivsust ning nen-
de olemasolu ei sGltu harjutamisest vdi mitteharjutamisest.
Veel enam - vorm vdib-olla, ja tavaliselt ongi, poliifunktsio-
naalne, samuti vdib vorm ajaliselt eelneda funktsioonile
(preadaptatsioonid). Enamasti vorm ja funktsioon siiski tin-
givad teineteist vastastikku ning muutuvad iihtse morfofunk-
tsionaalse tervikuna.

Vormi evolutsiooniline t&lgendamine seab morfoloogilise
sarnasuse 80ltuvusse organismide sugulusega voi ko-
hastumisega sarnastele keskkonnatingimustele. Esimesel juhul
on tegemist homoloogiliste vormidega, teisel analoogilistega
(konvergentsetega). TédnapHeval arvab enamik biolooge, et
vormide sarnasuse seletamiseks piisab viitamisest iihtsele
paritolule ja looduslikule valikule, ning et mingeid erilisi
vormitekke seadusi, mis vGiksid kujundada orgaaniliste vor-
mide mitmekesisust, kas polegi, v6i on nad piiratud kehtivu-
sega. Vormis soovitakse eranditult ndha Gkonoomsust ning
utilitaarsust, mitte aga esteetilisust. Loodusliku valiku
k6ikvoimsuse tunnustamine sunnib vdltimatult organismidele
vaatama kui "adaptatsioonide kimbule”, nagu seda tegi
A.Weismann.

Orgaanilise vormi iiheks kGige iseloomulikumaks omaduseks
on siimmeetria kui vormi seaduspdrasuse ilming. d'Arcy Thomp-
son kxirjutab oma meistritdds "On growth and form" : "Elav
meduus omab niivord korrapédrast geomeetrilist siimeetriat,
et tekib mdte, nagu votaksid nende organismide kasvu ja ku-
Jjunemise protsessidest osa mingisugused fiilisikalised vGi
mehhaanilised faktorid”. Sliimmeetria, vaatamata ilmsele kohas-
tumuslikule viddrtusele, v8iks olla kiillaldaseks aluseks ette=
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kujutusele spetsiifiliste vormifaktorite olemasolust. V3ib-
olla - arvab R.Thom - on ka elusas looduses organismid allu-
tatud teatud geomeetrilistele seadustele, mis mé#dravad nende
ainuvéimaliku vormi antud keskkonnas. NB!: orgaanilise vorm
geadused ei tee ililearuseks kohastumismehhanismi ning loodus-
likku valikut kui nende vormide valikut, mis iildse vGivad
realiseeruda! V5i on kohastumus harmoonilise ehituse erijuht,
nagu métles A.A.LjubistSev? Mésdunud sajandi Itaalia astro-
noom G.Schiaparelli kidsitles orgaanilist vorma "puhta" geo-
meetrilise vormi kui iseseisva substantsina ning oletas, et
elusolendid on modelleeritud ideaalsete kujundite ning pro-
portsioonide harmoonia nouete kohaselt, kusjuures ilu
seadused pole allutatud Skoloogilistele kriteeriumidele.

d'Arcy Thompson oma klassikalises t56s demonstreeris votet
mis seisneb koordinaadistikku asetatud organismi haabituse
jédrk-jérgulises transformeerumises mitmesugusteks sugulas=-
vormideks vastavalt koordinaadistiku kindlaviisilisele de-
formeerimisele. Selline vGimalus, nagu tunnistab ka autor ise
réddgib vastu vormi epifenomenaalsele tSlgendamisele. Taoline
menetlus pole tegelikult originaalne: juba Albrech Diirer ku-
Jjutas inimndo figuuri algelises teljestikus, mille nihutami-
sega v0is muuta ndo proportsioone ja tuletada erinevaid n#do=-
tiilipe.

Pole vdlistatud, et ka vormide aja(loo)line muutumine on
teatud md&ral allutatud geomeetrilistele skeemidele, sest
teisenemine ei saa toimuda mistahes suunas. TSendoliselt sei-
savad selle taga lisaks ajaloolistele piirangutele ka teatud
struktuursed jddvusseadused ning geomeetriliged printsiibid.

Lopetaksin oma arutluse epiloogiga d'Arcy Thompsoni raama-
tust: "Maailma harmoonia on kehastunud Vormig ja Arvus ning

siida, hing ja natuurfilosoofia kogu Poeesia on kehastunud
matemaatilise ilu mdistes".



IPEACTABIEHAE O OPME B ECTECTBO3HAHMU
1 OCHOBAHWA OHIEA MOPOIOI'MU

ETTEKUJUTUS VORMIST LOODUSTEADUSTES
JA ULDISE MORFOLOOGIA ALUSED

YeGanon C.B.

Januuit rexcr B adopucrHueckoit dopme sajaer GoKaNBHHE TOUKH
npepcrapneHuit o gopme, mopdonormueckom mnomxome ¥ MopHOAOTHMM.
Hanaraemas xapTuHa ciaommaach KaKk pesyabrar 0GOCMEHHMA NpenCTaB-
JeHut KOHKDeTHHX NUCLMINIMH, NpEexXne BCero ecTecTBEeHHOHAYUHHX, W
COOTHECEHHEe MX C NeHesHCOM MOHATHI. Q@OKaNbHEMM TOUKAMM CIYXAT
MPUMEPH, €CIM MX uMCTOTa COoNbme, ueM y ofmux yTpepxneHu#t. Cne-
UAJHCT 10 KOHKDETHOR JUCLIMIIMHE MOXeT pPaGoTaTh C TEKCTOM KaK
C MI8HOM YTIOPANOUMBAHMA uacTHO# Mopdosoruu.

Bronorusa,Hayxu o 3emsne ABAADTCA MCTOYHHKOM JETANBHO paspa-
GoraHHEX mnpencrasaeHuit o fopme (cm.38-I). Orramkupasch oT ec-
recTBo3HaHKA, A.A.lo6umes B I920-me rogu gyman o cospaHuu olme#t
umopponoruu. Cefluac 2T0 aKTyaJbHO BCBASH C PASBHTHEM MEXIMCIHI-
JMHAPHHX MCCAENOBAHMI B NEeJOM; MHTEPECOM K KJIACCHOJOT'MH, KOTO-
Pas B COBORYMHOCTH c ofme#t mopdosorueit ciaraer THMNOJIOI'MD;HEOG-
XOLMMOCTBLD TMOMCKA ANEKBATHOI'O MECTa MOJEKYJNADHHX MEeXaHHSMOB B
nporeccax MopdoreHesa.

Jna apropa nmyTh K 2TOl OGNACTH CBASAH C YNOMAHYTHMM Hanpap-
neHusmu: I)paGoramm no reoperuveckoft Guonorum (paspaGorTka npen-
craplieHuft 0 HepemyKTHBHON OHoJOrMM Kak ofmeit Guosoruyeckoi mop-
donormu, onepupyomeit GopManbHHMM NMPUUMHAMM, CTHIE OpraHH3MOB,
SHIOT'HH ,ceMadopoHTax) u 2) paGoramu no Kiaccuonaoruu (ceasp Me-
poHoMuH c Mmopdosorue#t, mnpencrapireHue o6 apxerune, npoGiaema
woeHTHPuranmu) . LeHTpanbHo#t B 06oux cayuasx Gwiaa nmpoGiaeMa MONK-
mopdHsMa - MOMyAATHBHOrO crnocofa CymecTEOBAHMA BAPMAHTOB THINA,

PaspaGoTka mpoGnem wmopdozoruu OHna MOArOTOBIEHA paGoTaMK
MO COBPEMEHHHM ¥ JOKeMOPMACKMM HHSHHMM DACTEHHAM, MPOCICXHBAHH-
eM pasNMuMA MCTOPHM M IeHesHCa NPY PEKOHCTPYHMPOBAHHHM MNpOLEeCCOB,
OCBOEHMEM OCHOB 8pHIMOJIOT'HHM.

Cnoxusmueca NMpejCcTaBIeHHA O MOPHONOrHM pPasHOCTOPOHHE OGCYE-
Jamuch (a MoAyueHHHe OTKJMKM, CIyKMBIME YKasaHHEM Ha CTeNeHb
GAMSOCTH K SHAUMMEM MpOGJNeMaM, COBMECTHO M paspaCaTHBJIHCh) C
NpenCTABUTENAMY PASHHX chep NeATeNbHOCTH - CHONOraMM, KPHCTAN-
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norpajamu, reojoramu, BpavaMu, NCHXOAOraMH, apXUTEKTOpaMH, My-
3HKAHTaMM, JOTMKaMM, Qurocodamyu, MATEMATHKAMH, akTepamu.B unc-
ne EWL, CNOCOGCTEOBAENMX CO3JAHHD [BHHOr'0 TEKCTa, XOTEAoCh G

0c060 OTMETHTH COTPYLHHMKOB ;1a60pATOPHHM KpUCTAJJIOreHesuca H

SemHo#t kopu ATY - I'.B.Pycco, A.B.Hapnosa, T.I'.lletrposa, npuHK-
MABIMX AKTUBHOE yuacTHe B OOCYENEHMM ¢ DEelaKTHPOBAHUM TeKCTa,
Beem um aBTOp mpuHOocuT Gonbmyn GnaromapHocTh. DBraan mcex maw,
TPMHMMABIXX yuacTHe B OGCYRNEHMM TTPOGJEMH CTOJNb PEAWK, UTO aB-
TOPCTEO, KaK M B IPYI'MX NMOJOGHHX CAyYasX, OTHOCHTCA Npexme

BCEro K KOMIIO3MIMUK TEKcTa.

I. [OpoGaema

I. lpeameTH paccMmoTpeHds maHHOR paGoru: dopma, mopdoaoruueckuit
nogxon ¥ Moppoyorusa.
2. B paGore suasnaorca: I) of6wem ¥ cogepmaHue kareropuu Gopma
B [A3HHX OUcLMNAnHax; 2) crneuuduixa mopposoruueckoro  Lomxoxna
KaK 0co60r'c CTUJNA paspemeHus MpolaeM,0DHEeHTHPOBAHHOI'0 Ha pato-
Ty ¢ dopmo#t,koropu#t peanusyerca B mopdosoruu uau BHe ee (coa-
raHue xymoxecTBeHHOA dopmu /I2/); 3) ocHOBHHe KaTeropuu u Op-
raHusalua MOPROJNIOTHH , BHCTYNavme#t B KauecTBe crnocofa ynopanoOuH-
BaHMA NpeacTaBneHuit o dopme Kkak NpeaMeTe MCCAENOBAHHA BHYTDH
mopdosoruueckoro nogxona (B MDOTHBOMNOJNOXHOCTDH MHHM MOLXOHAM XK
dopme, HampuUMep, CTPYKTYDaTU3MY).

II. Qopma
3. B pasHux cdepax geATeNbHOCTH paspaGaTHBAETCA MHOXECTEO Das-
HuX npencrasieduft o gopme. CymecTsyomue 5 Hux npencraBaeHHA
dopMH - DA3HHE ACMEeKTH,0CKOJKM e[UHOrO MOHMMAHUA POpPMH, 8 HC-
nonb3yeMue TepPMMHH "dopma" He OMOHUMH,
4. rasauuas CTPYKTYDHYD, CYGCTDATHYD, SHEPreTHYECKyD, LeJeByv,
NpOrpamMMHyD ¥ $YHKUMOHANBHYD KapTHUHH OMHUCaHMA, MOP(HOJOTUD MOX-
10 NOHMMATb KaK eQMHCTEO CTPYKTYPHOR M cyGcTpaTHOR KaprTi.

. Mopdosorun CBASHBADT C CHHXDOHWMUECKUM paccMoTpeHueM Gurypu
KaK SHemHero NMPOABJEHUA bemu (KuHeMmaTuKoM), T.e.
(cp. 89).

6. Cuuca, pasnuuasa dopumu (Popma uamku - dopma crakana), pas-
IUYBET BEmU: ’

7. fopMa MOXET MHCHUTBCA K&K eUHCTBO cyGerpara,
¥ BOMJIOMEHHOI'O B HUX CMHCAA:

8. Hccnenysa CTDYKTYDH HAVUHHMA METOZAMM, MOXHO

¢ reomeTrpueit

CTPYKTYPH

BHIEJUTH Takue
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PacrnpefeNleHH 3JMEeMEeHTOR KOTOPWX YNOBJeTBOpAET 3aKoHy lunda /34/.
OHM BOCNpMHMMADTCA KaK LieJoe, HEeJEeAeHHOe CMHCJOM, T.e. KaKk 00-
Hapyxupapomue Gopmy .

9. OrpefmexcupopaHHas pa6ora c GOpPMON NMpPUCYTCTBYeT KaK H3yUeHHe
reoMeTpuueckoit UrypH B reoMeTpuu, reomesuu, acrporpadum, Kpuc-
raynorpadun; Kaxk M3yueHHe CTPYKTYPH B T'MOPO- M A3DOJHMHAMMKE,
Kpucraaaorpadun; Kax MayueHWe CTPYKTYPH cy6crpara: B dusmke u
XMMHH - YUeHHe O CTPOEHMM BemecTBa; KaK M3yueHHe eJMHCTBA CTPYK-
TYpH M cyGcrpara B Guomorumu /3, 13, I8, 2I, 22/, reowopdonoruu,
reoNIOrMH, OKEAHOJOT'MH, KDPHCTANNOIeHe3HCe; KaK H3yueHHe eIMHCTBA
CTPYKTYpPH, cy6cTpara M cmucaa b duaosoruu /2/, AMHPBHCTHKE,NCH-
xozoruu; kak cosnaHue GOpMH KAK CTPYKTYPH B (QM3IMKO-XMMHUeCKoit
TEXHOJNOT'MM; Kak coanaHve (OpDMH KaK €QMHCTBA CTPYKTYpH, cy6crpa-
TA W CMHCI& B MCKyccrpe, apxurekrypw /33, 37/, GuorTexHonoruM,
menuumue /1/, dapmakoxoruu, neparoruke /32/, KyaMHapHM,poeK-
rupopanuu kocrtoMa /I12/. CrneumansHas padora c fopuo#t HecpoitcrT-
BeHHa (M3HUecKOMy MOOXOLY, KOTODHH NMPHMHUMIMANLHO HALEJeH Ha
cy6erpar (paccMaTpubas CTPYKTYPY Kak NpPOM3BOAHYD, & fakTHuec-
KM 38HMM8ETCH JOKAJbHHMM CTPYKTypamu cyGcrpara), M MCTOpPHUEC-
KoMy nonxony£ B KoropoM dfopma monaraerca naHHOH.

I0. ®opmMa - emgMHCTBO DA3NMUEHHOI'0, ONpefeNAeMoe KAHOHOM, CBf-
3HBADIUM CEeMAHTHUECKMe MHBADMAHTH M COXPAHADMUM NAHHHHA CMHCH
(cp. B2). HaHoH - cneuuaabHO 3afMKCHMPOBAHHAA SHIOTHMA, OTJIMUHAA
OT CTPYKTYPH ¥ 3ananmas (OKANbHYD TOUKY.

II. durypa - eOMHCTBO PA3JMUEHHOI'0, BHPAXKAEMOE 38KOHOM, CBA3H-
BADIYUM MHBADMAHTH, NONMycKanmue KOJHUECTBEHHOE MJM 3HAKOBOe BH-
paxeHHe. 3aKoH - furypa ceasu ¢uryp.

I2. ®opua GeammuHa, furypa BuguMas

I3. ®opma MomeT BHpamaTbcA uepes MHoxecTBO furyp: Haxmas dopma
yHukanbHa. OnHa ¢urypa Moxer cOOTBETCTBOBATH DA3HHEM (opmam’:

I4. EguHcreo dopuu ¥ durypn - o6auk, raéuryc. OGaumk mpegcran-
AfAeTCA uepea cxeMy coenuHeHuAa ¢uryp (cp. 37).

I5. Bonnomenue dopun oGauka B cyGcrpare, BemecTsBe - Teao. Te-
JO - He TOJAbKO MpOoCTpaHCTBeHHas ¢urypa, obnanavmas OGIMKOM

(cp. 23).

I6. O6ugeHHOe cosHaHMe pasnuuaeT GOpMH Jyume, ueM HAYUHHR nom-
xojn pedreKTHpPyeT MX Da3JIUUME:

17. @opma ¥ urypa HaxomATCA B MHOI'O-MHOI'O3HAUHHX COOTBETCTBHAX:
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I8. Uncna - GUrypH, PASAMUADOMECH CMHCAOM, T.€. (opMH. Moryr
CymecTBOBATh PASHHE UMCHA, COOTHECEHHHE C OJHMM KOXHUECTBOM
(kpampar u rerpaenp). leomerpuueckHe QUrypH -  PASHOBHIHOCTD
uncen. Uucaamu Kak fopmamy sSaHMMaeTCH muparopeiickas MaTreMaTH-
Ka. UMcnmo B SHAKOBOM &CMEeKTe — KOJAHYeCTBO, B CHMBOJNHUECKOM -
d)opua].:

I9. Jopua - cMuca, KOTODHR NMpM peanmsalyMu JOMyCKaEeT HECKONBKO
¢uryp CTpYKTYp M NpegnoiaraeT onpefeieHHHe CyGCTPaTH:

20. Crepesuc (mmmensocrs) - cBoé uHoe dopuu /I/.

2I. dnureHes opueHTHpoBaH Ha dopMmy, npefopmusm - Ha GHUrypy.
22. DHJAOMA - 3HTEJAeXHalbHOe efHHCTBO fopMH H cCTepesKca,CooT-
HeceHHoe C MHTeHIMel#t curyanuu. Popua mpucyma MOCTHraesmoit pemy,
npencrammeil nocrurapmeMy Kak 3HAOrMA. [locTuraemoe M nocrura-
pmee B3AUMHO AKTHBHH, MSMEHANT APYr Ipyra, BHCTYNanT KaK Cy-
mecTBa. B SHAOrMH CHMMADTCA KApTHHH omucaHMsa (cm. 4)%

23. durypa - pemyrmmoHMcTcKHM /29/ npepcraBieHHas SHIOTHMA w
24. duaor - mnpomecc B3aMMojeficTBHA, B KOTOPOM MOPOXLAETCA SHAO-
I'MA, OTAMUHAA OT QPUIYpH.

25. OHNOTHA CymecTEyeT B MHMpe, B KOTODPOM NMpPENMONOraeTcCs CymecT-
BOBAHWE UYeJNOBEeKa,

26. ®opma umcaa "3" pacKpHBaeTca uepes TpHany "sa-TH-oHO"(rpam-
maruueckue auna /7/). "fI" kak dopMa uemoBeKa yTBEpENAeT  HC-
ruHHocTh (Puaocodckuit myrs) "ru" nopoxnaeT SHAOTHD, CBASAHHYD
¢ no6pom (mopdonoruueckut nopxon), "oHo" pedmexTHpyeT SHIOrMD
KaK Kpacory (ocreTMra) MaM pemymMpyer €€ OO CTPYKTypH (CTpYR-
TYDAXHSM) .

27. Wrak, dopma - cemaHTHUECKOe €IMHCTBO (meApCTHOCTH) pasmm-
UEHHOT'O B BemM; CMHCA, KOTOPHA NMPEANONOTaeT peanMsanmup B Hec-
KOABKMX QHUIypax CTPYKTYD H& ONpEfeNeHHHX cyGcrparax; To, uTO
NpeACTaBAAETCA BHIUMEM vYepes ¢urypy, axryamusamma vero comnpsa-
EeHa C MpOABNEHHEM CTEPE3UCA KaK CBOero MHoro. Jopwa mocrura-
eTCA uepes SHIOTMD KaK eMHCTBO $OpMH M Crepesmca b PaSIHUHBEX
YaCTHHX MOPhONOrMAX, KOTOPHE ABNADTCA CMOCOGAMM OMHCAHMS Bemu
MOCTHIaNMUM JIMIIOM .

III. Mopdoaoruueckmit
28. Mopdoxoruuecku#t nopxon (mopdosorus rar croco6 BULEHUA MM-

pa, ucnoabsopaHue $OpM IAA ero MsydeHus, Mopdoxorus p KoM
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cMucre cnopa) - omuH M3 Apyx (Hapany ¢ Kiaccuoaorueft) papHaH-
TOB THMONOTMYECKOro noaxona.Tunomoruueckuit nogxof NMpOTHBOCTO-
HT TPALHIMOHHO-HAyuHOMY (unu ¢uanueckoMy, fusMKe B MUPOKOM
CMHCIIe K&K onpejeleHHOMY Croco0y BHIEHHA MMpa) KaKk OpPHeHTalus
Ha BHIEeHHWe MHOroo6pasua B MHMpe, YHHBEpCAIMSMY, OIMCHBAEeMOMY
KONWYECTBEHHHEMY WHBAPHAHTAMH .

29. B THnoaorunueckoM nopxoxe (bopqu BHCTYNapT K&K pAasiMyanmue
nas GopM M HEeHTpanbHHM ABAAETCA OTHOmeHue Tun-papuaHt /I8, 35/,
KOTOpOe CBASHBAET THN KK CeMaHTHYeCKHil WHPADHAHT C BapHaHTa-
MM ero pealMsamyH.

30. lpepHasHaueHne MOpPONOrHUECKOTO MOAXOHA - Uepes CO3HEaHHe
fopM M MX MOCTHXeHHe, K&K COSHuaHWe, fpeejoJeHHe CTepesuca,Ho-
cAmero MHOrZa AJNA COBPEMeHHOR KyabTypH xapakTep GoxesHH. Popuu
BHCTyNnanT Kak "JOBymKM" cMucia, cosgaHne GopuH BeméT K sarTera-
HMD B Heé cmucina. CoBepmeHCTBO opraHusanuu cHumaer dopmy.

3I. Mopdomoruueckuit momxon MPOTHBONOCTABAEH CTPYKTYPHOMY
(npencrapneHne CTPOEHHA KaK (UIypH CTPYKTYD, ONMCHBaeMoit uH-
papHauTaun /14, 26/).

32. Tpapumuu mopdoxoruyeckoro noaxoma cpasaHu ¢ [uparopom,llra-
7oHoM, Apucrorenem /I/, MoanHom Jlamackuuum, Cpuropmem Hucckmu,
lopgwpuen. T'ére /I10/, mroHoGopueckmun crnopamu /25/, orpaxeHH
B NpefcTaBAeHuAx o mesanxax /9/ u T.n.

33. Topma, umMcao, DHTM, DHEPrMA, LBeT, 3anax, BKYC, CMHCH -
NepBONpPOABIEHHA NEepPBOCYmero, BOCMPHHMMAEMHe DKCIepPTaMH YMO3-
PHTENBHO MM CyGCEHCOPHO.

34. OrcneprH paGorant pasanuHo. Popuy nmocruramwr uepes umcio,
pur™, nser /27/...

35. Mopfoxor - skcnepr, CnocoCHH BeCTH SHIOr, UTO MpennoxoraeTt
ocolHt o6pas XHSHM.

36. Opnapnexne mopfosorueft - BOCHMTAHHE IKCMEPTa ONpENEAEHHOr'o
poma.

37. JopMa MOCTHraeTCA NPEMMyMEeCTBEHHO uepes: ywospenue (yu -
opraH nna puneHus dopuu /I/ - gumocodckui#t myTh; BMneHue oOmM-
ka (¢uryps m dopuu) - nmyrs xymomuuka /I2, 33, 37/; usyuemue
¢uryp - Hayka (cu. 43).

38. Mopdoxorns kak yuenue o fopue (o6mas mopdonorus) sooGme
win o dopue onpemenexHoro rthna (reomopdonorus, mopdomorus »
NMHT'BHCTHKEe, GHONOr'MKM) peamusyeT mopdoaorumueckuft nogxop mpe-
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VMYIMECTBEHHO HOPMATHBHEMM (METONMUECKMMH) CPENCTBAMM:

39. AxryaimsHMpopanHas Gopua naHa B HalIwHEHHM KaK COBOKYMHOCTDb
peanusaimit noreHuuanbHo#t fopuu. CymecTsyer rnpoGieMa BHABNEHHA
noreHuuanbHot dopumu. [locnemopaTenbHHR MOHW3M ycMATPHBAET OBHY
noreHuuantbHyn gopmy. Torma HaGinpaewmue "fopuu” - ¢opun $uryp
peanusaumit pasHHX ypoBsHeit. [lnopanusu Tpaxtyer fopuu Smmailmux
NONJMHHEX PONOB Kak ToTeHuuanbHue. HarypanmcTuueckoe co3HaHue
PACCMATDMBAET [OTEHUMANbHYD M aKTyaNbHyD QOpMH KaKk COOTHOCH-
TeNbHHEe MJIH Xe OIpDAHHUMBAETCA TOJbLKO aKTyalbHOH.

40, ®opua moxeT Ofno3HaBaThCA Nno ¢urype, sa kKoropolt ona mnporas-
nupaer (mo noprpery). Q@urypa MOmeT CHIBHO nedopumposarbca
(BrtoTh 10 cMeHH fopMH reomerpuuecko#t UrypH'), OCTABAACH y3-
HapaeMo#s Xynomuuk kak ¥ mopdoyor, BHOCA B OONHK omHOR  GopMu
durypy mpyro#t reometpuuecko#t $opMH, uacTHUHO nMmaeT OCJHMK MOpPT-
perupyeMoro crepesuca. XynomecTBeHHHA o6pas - dopua dMrypH.rpa-
Puueckoe HauepraHue, pacnpepelNeHHe NATEeH Kpacku -durypa éonuug
MloaToMy pucyHok mopdoinora noaHee, uedm $ororpadmsa, BOCIPOU3BO-
namag ¢Urypy somjomeHus, nepepaer dopMy, aumas M3oOpaxeHme uac-
TH crepesuca. Tak OJMH CTEpPe3HC MOEeT YACTHUHO KOMIEHCHPOBATb
npyro#t (cp. 20-I).

41. Mopdonoruuecku#t nonxon - CTpys KYyJAbTYPH MHOI'O THMA,uyeM COB-
peMeHHas. B coBpeMeHHOIl KyJbType BHEMBaeT obiajamEee KOHCTDYK-
THBHOCTBD. Hak 3HaumMasa Touka pocra MOpHoONOrHs moiaxHa oGaAanaTh
KOHCTPYKTHEHOCTbD. TONBKO B DTOM CJyuae OHA BOCTPMHHMAETCS KaK
nojiesHas.

I¥. Mopdoaorus

42. Mopdonorusa - cHcTemMa KaTeropuit ¥ NPMEMOB OMMCAHHMA CTDPOEHHMS"
Beme#! B COBOKYNHOCTH C pesyJbTaTaM¥ WX NpUMeHeHusa. Jaa  Mopdo-
JOTHH B MOPHONOTHUECKOM MOAXOMNEe NMPEeIMEeTOM W3YUEHHA B CTPOEHWH
ABnfercA ¢opua, B CTPYKTyanusme - CTDYKTypa, B dusMke - CyG-
crpar. Mopposorus sucTynaer kak BHemHee pasnuuammee dopm (29).
43. Hayunas paGora B o6nacTH MOpHONOrMM, KaK peannsalys mopdo-
JIOTMUECKOr'0 MOAXON&, - MYTh BOCXOMNEHMA OT (UIypH K dopmes

44. Yuocosepuas nocturant HOByD dopuy. Cosepuas raasemu Gurypy,
ysHaoT H3BeCTHyD ¢opMy. B HayKke OTHCKMBADTCA NpDM3HAaKM  duryp,
NO3BOJNANEHUE HIOEHTHOUIMPOBATh M3BECTHYD ¢opuy§

45. Teopua coOMpaTeNbHHX MHOXKECTB. HanpHUMED MEpeoJoTHs JlecHes-
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CKOr'o, - MaTeMaTHUeCKH# A3HK KOHCTPyKTHBHOM Mopdoaormu (mpen-
craBieHue o (pac)uleHeHMM, KOMIJIEKCHHX MHORECTBAX, airedpax
‘ieHeHH’t) . WieHeHHA Kak Crnoco6 ONMepUpOBAHMA C COCUPATEBHHMH
MHOXECTBAMH &HAJIOTHUHH Pa3CHMEeHMAM DA3feNUTeNbHHX. Mx Kkoumoau-
UMK 38080T ONMHAKOBHE CTPYKTYpH (KOMOMHATHBHYD, MEpapXHUeCKyD
U 7.0.). OTHOmEeHHA, ABAANMMECA OCOGEHHO 3HAUMMHMM NJA Mopdoso-
THH, ONMpeNeNAnT OPHEHTAUWD H8 KAaUeCTBEHHYD, DEeNALMOHHYD MaTe-
MATHKY .

46. B maTemaTHKe MpefcTaBJEHH QUIypH, KOTOPHE MOXHO OMMCATH DM
novomy uucesn kak fopm. Taxue ¢urypu - mpasunbHue (reomerpuuec-
KHMe WrM uuciaesne). lIpuGaumeHueM uepe3 HHUX OMMUCHBEDTCA HENPABUIb-
Hue. Paccuartpupas "HenpasuiabHHe" UrYpH KAK MCXONHHE; "NMpPaBUib-
Hue" MOXHO ONMMCHBATH HOBHH Kiaacc ¢Uryp M BBOLHUTH HOBHIA Kiacc
uncen!

47, Mopdosorua B HAYUHOM MMDOONYMEHWH OPUEHTHUPOBAHA HA U3YUEHUE
CTPYKTYpPH Tea, aixTyanusauuit dopu B onpemeseHHOM cyGcTparte.

48. OGnuk Tena HameNéH reomerpuueckoit gurypoft, xoropas OMMUCH-
BaeTcA uepe3 reomerpuueckue Gopmu.

49. B memecTBe peaiu3yeTcA MHOEXeCTBO GOpM, T.e. CymMecTBYeT MHUD
Tel, KOTODHE DA3JHUEHH CMHCIIaMH.

50. [Ip¥ COBMECTHOM BOIUIOMEHMH HEeCKOJAbKUX fopM, kammaa U3 HHUX
HalleJiAeTCA CTEPEe3UCOM B pe3yinbrTaTe B3auMopjelicTBMA Ipyr C Opyro.
5I. Tena 3aHMMANT MECT&. KOTODHE DA3JMUEHH CMHCIAMHST

52. lomymeHue B3aMMO3AMEHAEMOCTH TeJ N0 3aHMMaeMuM MecraM (au-
[CEHHEe MEeCTa CMHCJA) MOpOXI8eT MpefCTABJIEHHe O MPOCTPAHCTEE.

53. llpocTpaHcTso - MecTa, NMPOHHU3AHHHE CTEPE3UCOM.

54. ®azosoe mpocTpaHCTBO 6ojlee HATHIMEHO CMHCJIOM, UeM IeéoMeTpH-
yeckoe, HO 0GefHEHO MM [0 CPABHEHHMD C uecrou! Basonoe npoc-
TPBHCTBO NpPH OGON'8MEHHH CMHCJIOM CIMBAETCHA C MECTOM:

55. Mupmeup - durypa B KoTOpO#t cymecTByeT peasM3oBaHH&A dopma
/17, 19, 28/. MuguBumu, o6nafanmue TEJIOM, MMEDT JOKATU3ALHMD,
MeCTO M rpaHuun (YeTKHe WM DasMHTHE).

5. 'panune -~ ¢parmeHT ¢urypn, KOTODHIR ABiAeTCA peanusaumeit
yacTH, BHCTynNapmell Kak pasjiuuanmee B PeANIN30BAHHON dopme /4,7/!
llpuposa rpaHulH onpefenseT cneluduky aKTyanusupoBaHHOR GOpMuT
57. Mopanok - cnoco6 B3aMMOCBA3M JparMeHToB MpoABjdeHuit  onHoOi
¢opuu. EcTp pasHHe THUMH MOPANKOB.

58. Mufopmalms - BHEMHMA KONMUECTBEHHH] ACMEKT BHAOTMM - Mepa
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paauMofeicTBHA AByX X Gonee NOPAAKOB HOCKOJBKMX COBMECTHO BOI-
nomeHHuX dopM. MHpopMauus GeCKOHeuHa, HO He Ge3rpaHduHa y dop-
ﬁ M OTCYyTCTByeT, HO Ge3arpaHHuHa y cTepesuca. Koneunasn wundop-
MALMS - Mepa GIM30CTH B3aMMOfeAcTBynmuX NMOPARKOB, NOKasareixb
noxoxecTn Gopm’

59. Mup peanmsaumit fopm - sHioruit, Tex:, furyp - mHorooGpaseH.
60. Bpems -_sHAOTMUECKAs MPOUECCVANLHOCTD - YNOPANOYEHHO® MHO-
roo6pasue peanusauuit, OTHeCEHHO® K OJHOMY MHIMBHLY. OTmeueHHHI
MHIOMBKL ABAAGTCA UYACAMH.

61. Xon BpemeHM - M3MeHeHHe sHAOTMK (Tena, QUTYpH)  WHOMBHMAA,
H3MeHeHHe (UIypH YacoB - XOJ YacoBb.

62. OuroreHes - paspopauupaHue GopMH MHEMBMZA B QUrypH M Tejo.
63. Apxerun /I7, I9, 28/ - To ofmee, uTO NMpHUCymEe COBOKYIMHOCTH
HHOUBHOOB, AKTYAJH3UPYOmMMUX OfHy fopMmy. Apxerun - acnexT (HOpMH,
sanapaeMut BHIENGHHHM NMOPANKOM, fopma PUryp MHEIWBHROB. ApxerHn
PHENOJIOXeH XH3HM, opMa COMONOXGHA XU3HH.

64. ApxeTHn ABAAGTCA COMAHTHUGCKHM WHBADHAHTOM.

65. Apxerun - furypa fopuu kak noreHumu (cp. 63).

66. IporoTHN - COCTOAHHE ApXETHNAa, XApAKTEpDHOe IJiA HauGojee
paHHKX peanusaimit Gopmu.

67. Cruap - ycrofluusoe coueTaHWe 3JEMEHTOB OGJNMKOB, KOTOpH®
BOCMPHHHMADTCA KaK Lejoe. CTHIb COXPAHAGTCA NPH M3MEHOHHH (u-
Typ BCeX CHArapmMX ero dJIeMeHTOB.OnuH cTHab OupaeT npUcCym BO-
NAOMeHUAM HeCKOJAbKkUX GopM. CTHAB - nposBiaeHHe BAMAHMA MHON
dopmn Ha BONJIOMEHHE® APXSTUNHUECKOR. ApXeTHn - NpMBHAGrMpOBAH-
HHIl CTHIB.

68, MuorooGpasue npucymee popmam ¥ durypam mHoroacnexrHo (cp.
88). Doaumopdusm - mHorooGpasue dopu, noandurypusm - mHorooGpa-
ane furyp. T.k. QUTrypH OnMMCHBADTCA uepes dopmu, noaudrypuam -
acrnexkT noaumopdpusma.

69. TarcOHOMMYSCKHMR YHMBepCYM - MHOT006pasue peanusamuft noreH-
unanbHo# $opMu.

70. Popuu MOXHO OmMCaTh uepes HaGop (uryp (dopm duryp) ux pea-
AM3aLMRA B GNMHCTBE C DACMNpENeNeHHeM YACTOT BTHX d)ur-ypl cp
103). OpHako HeT KDPHUTEDHA MONHOTH HaGopa fopu furyp, a pacnpe-
ReneHue He ABAAGTCA ycToAumBuM (OnpenesdHHuM) .

71. BAna peanusammuu mopdosoruueckoro MOZXONA HYXHO DA3NHuaThL He-

CKOJIBKO COTeH dopm duryp axryanmsarmu dopmu. Mna “pacmmudposxu™
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¢dopmu HymeH oOpeM BHGOPKM peanusamuit nopsura 103-10° HHIUBHUIOB
/13/ (cp. 103)1

72. CospemeHHas ¢opMa, COMPOTHBAAACH CTEPESHCY, MOXET AKTYAIH-
SHPOBATBCA B GONLINOM uMCAEe pasauuHHx ¢uryp. OHa ycroituusa &
nepopmaryu Puryp. XynOmHMK OTHCKMBAET OGNMKM Tarux (opu. [lame
rpyCue HapymeHus ¢Uryp Tarux GopM He XAMNADT HX COBEPENEHCTBA
(Benepa Mumocckas).

73. Mopdoaorom pasHas crnocoGHOCTb GOpM CONMPOTHBAAETCA CTEPESH—
CY BOCNPHHMMAETCA KaK DasHasa CTeneHb noauMopdusua eé Bonxomeﬂunz
74. ApTOMOIENbHAA CHMMETDMA - THN OGOGHEHHO! CHMMETDMM, OTOX-
IeCTBJCHHe, 381aBaeMOe CEeMAHTHUECKMM MHBADHAHTOM - THIIOM,KAHOHOM.
75. YacTb - Taro#t gparmeHT $HOPMH, KOTOPHI! HAXOOUTCH B OTHOMEHHH
aBTOMOJEAbHON! CHMMETDHH C LiEJNhM.

76. MHpupun ¥ uacTb - $parMeHTH peanbHOCTH, obxananmue Gopmoit.
77. urypa - uvacTb GopMH.

78. ®parmMeHTH QUrypH uacTAMH He aanmcag
79. Yacry Popmu Kaxk Nenoro HaXoOATCA B rapmoHuu /37/ -

80. Apxerun ckaanupaerca s uacrelt umu ycmarpupaerca /I7/.

8I. MepoH - uacTb apxeTHna /17/1

82. CemanTHUeCKH#t MHBADHAHT - UACTb KAHOHA.

83. [lmaH cTpoeHMsa - QUrypa COEnMHEHHA MEpPOHOB.

84. MHoupMpn uneHUTCA HA YACTH.

85. ['OMOZOrMUHH ONMHAROBO YCTPOEHHHE UACTH MHOWBMIOB, KOTODHE
MOXHO OfMHAKOBO Hasparh. ['OMOXOrWs OHBaeT pasHuX THNos (aHamo-
PHA, POMOTONMA, XHpaxpHOCTh M np. /I8, I19/).

86. ApxeTHn IOMOJOI'MUHHX uacTell - MepOH.

87. Pedpen /16/ - pan cxomcrsa duryp (dopu uryp) peamusarmit
LaHHOI'O0 MEpOHa, MEXNY HEKOTOPHMH M3 KOTOPHX CymMECTBYDT nepe-
xons (nmpaumse u o6patHwe) /40/ I

88. Pedbpen nokpuBaeT TaKCOHOMHUeCKHM yHMBepcym MmepoHa (cp.65,
69,8I). PasHhe pAnH MSMEHUMBOCTH (MIryD TAKCOHOMHUECKOIO YHH-
BepcyMa (BpEMEeHHHEe, TAKCOHOMMUECKHE, MHIMBMLYaNbHHE M Ip.) CO-
IEpPEAT ONMHAKOBHE UNEHH ¥ NEPEXONH MEXEY HMMH, KOTOpHEe CRarapT
IaHHHR pedpeH.

89. PasHue uacTH ogHOro pefpeHa COOTBETCTEYDT pasHHM Gopmam(xa-
PAKTEpHHEM OJA LAHHHX YCAOBMil, LaHHOro wecra)! Taxue dopMu oxra-
SHBADTCA BHE JAHHHX YCJAOBMH, MecTa, BPBMEHM - OHH CYmMECTBYDT
Besle M BCerga, OHM ONMAMMUHH, HO MAHXPOHMUHHT lVmes uacTp ped-
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peHa, BaxHO YACHATb Kakas aKTyanrusupopaHHad gopma eMy ccoTeer-
creyer (uacTH MHOUBMLA, TOMOJOTMUHEX uacTeit pasHHX MHIMBHIOB).
90. BcaencrpMe aBTOMOIENbHOCTH pedpeHa KamOHA ero ujJeH MOXHO
passepHyTb B pedpeH (u HaoGopotr) . IlonyueHHue pedpeHH MOTYT 0G-
nanaTh oOmUMHM UWJIEHaMu.
9I. CrpyxTypa pedpeHa GupaeT HexuHeRHON (ecTb pasBeTBIEHHA ,LIMK-
nH), uTO ompegenseT HeluHe#HOCTh, MHoromepHocTh spemenu (cp.60,
88). s aproMomenbHOCTH pedpeHa clefyeT aBTOMOIENbHOCTH BpeMe-
HU,
92. Oco6b - BpeMeHHas yacTb, Cpe3 MHIMBMOA s MHOMBMO - BpeMeH-
Hag nocaegoBaTeabHocTb ocobeit. Oco6u caaranT BpemeHHO# pedpeH
uunununag
93. MepocemadopoHT - apxerun ocofell, IMOMOJOT'MUHHX K&K BpEMEH-
HHe uacTH uHIMBUNOB /39/, BpemeHHO! mepoH Kpeona /2I/ kak apxe
THNA Kjacca MHOWUBMIOB.
94. Tonomovda (resamrremranbr) /39/ - pedpen mepocemahopoHTOB,
NMOKpHBavmuit BeCh TaKCOHOMUUECKUA yHUBEpCyM:
95. Tonomopha apagercs pedpeHoM kak ocobeft, Tak U MHIUBHUIOB.
96. PurM xapaKTepuayeT OMHASMHUKY CMHCJI& B MHIUBUIE, CMEHY ocoGeit
B HeM. [lo puTMy MOXHO y3HaTh HOPMYy MHIUBULA.
97. WHgueum - Tpaekropus B ronomopde, sanapaemas mepoceMapopoH-
TaMy, KOTOpHE BOMJOmMAnTCA B 0COOAX, NepepoxXIammuxcf OfH& B Ipy-
ryo.
98. OmureHeruueckuit nannmadr /2I/ - OHTOreHeTHuecKuit acnexr
dparMeHTa roJoMOpdH, OTHOCAMEroCA K NAHHOMY TAKCOHY. ONMUIEeHETH-
ueckut naHpmadr ¥ rosoMoppa HaXOLATCA B OTHOMEHHM &BTOMOJIENbHOM
CHMMETDHUH Y
99. OpoipLMA B MOPPOJOTMUECKOM NOHWMEHUK - U3MEeHeHMe MOMOMEHHSA
MHIMBHMOA B ronouop¢ef
100. TIeHesuc - mpexncTaBieHuHe UCTOPHM, MOCPENCTBOM PasIoReHuUA
HENMHEAHOro BPEMeHM Ha JMHellHHWe OTpesKM, NpeBpamerue UCTODHH B
NaHXPOHUD MNepeaen-BaHueM e€ B npenMer mopdosoruu /6/.
IOI. LeomeTpuueckue pasMepH Tes crarapt pedpen (JMorapudmu oTHO-
WEeHUA COCEeNHUX DPasMEPHHX KJIACCOB MOCTOAHHH /24, 30/
102. Memny paswepHuMM pALaMd TAKCOHOB PASHOro paHra y Yucrenko
“ Mexny pagamu GucieHKO u panom CyxoHoca cymecTsyer OTHOmEeHMS
aBTOMOJEJIBbHON CUMMETDHH.

I03. PacnpeneneHue uactoT duryp peamuzarnum dopmu - Mopdomoru-




- 35 -

ueckas xapaxrepucruxa (cp. 70). Ecam reHepanbHas COBOKYNMHOCTB
duryp ssasercsa peamusaumeit ogHo#t dopuu (uenocra), To Takoe
pacrpenenesne ynosneTpopsAeT 3akoHy lunda. Jna xapakTepucTurH
TAKOr'0 pACMpefieNleHUs HyxeH o0BeM BHOODKM TOr'o Xe MOpAfKa, uTo
¥ reHepaiabHas coBokynHocTs (cp. 7I, /34/).

I04. Ecnu n3BecTHO, UTO 3NEMEHTH PA3NMUeHH aNeKPATHO CHTYALWH,
TO UMnNPoBOCTL yKA3HBAET HA TO, UTO BJNEMEHTH caaranT lenoes Ec-
J¥ U3BECTHO, UTO MCCAemyeTcA Lexoe, TO UMNPoBOCTL yKasHwpaeT Ha
aIeKBATHOCTb DA3NHYEHHd .

105. Pacrnpenenenve Lunda apTOMOmENbHO.

106. Yncna cpaswpanT Pu3nMUecKUd M THUMOJOrHUeCKUH MOLXOMH.

I07. B ¢uanueckoM MoAXoje UMCAO ABNAETCA KONUUECTBEHHOM xapak-—
TEPUCTHUKOA, B THMONOI'MUECKOM — KaueCTBeHHON pA3NMUYEHHOCTHD
dopmut (cp. I8). B ¢uauke 3HAuUMMO XxapakTepuayemoe GONbIUMKA UHC-
namu (MACCOBOE, UACTO ABNAETCA ONMpEefeNAmmMM), B MOPHONOrMM —
XapaKTepusyemoe MaiuMu uncaamu (HamGosee pemkoe, Haxonsmeecs
Ha KOHLle PaHI'OBHX pacrnpefeineHui — napuua B MypabeiHuke onHaI).
I08. llpegnonoxeHye LENOCTHOCTH CHCTEMH M HalWuWe B He!l JIUMUTH-
POBaHHA MO HEKOTOpOMy (axTopy BJNEKYT pacrnpefeNus 3JEeMeHTOB
cTpykTyps no Lundy /I4/.

109. Pacnpenenenre snemeHToB 1o Lundy - onHO U3 HEOGXONUMHX ,HO
He JOCTATOUHHX YCJNOBMHl cymecTpOBaHHA pefpeHa TIeOMEeTPHUECKHX
pasumepos Ten (cp. IOI).

I10. Uma or ¢m3aMuecku moHvMaemo#t LIENIOCTHOCTH M MpPEICTABIEHHA O
JMMWTHPOBAHHMHM, MOXHO MOJYUMTh BaxHne AJA MopdoJoruu mpepgcran-—
JNeHus o pacnpeneneHuy anemeHToB no lundy # pedpeHe pasmepos.
III. [IpMxeHne OT JUMHUTAUMOHHOR CTPYKTYpH K pacnpegenenno Lynda
¥ pedpeHy pasMepop WIIDCTPHUPYET: BO3MOXHOCTb M HeU3GeXHOCTb
nepexona oT fuanuecko# KADTHMHH MMpa K Mopdosoruuecko#h; ciox-
HOCTb TAKOI'O NBUXEHUs BHYTPM (M3HMUECKOr'o MojXoma; OCBOEHHOCTH
PManuUeCcKUM MOAXONOM TOJNBLKO NMpocTeAmMXx npospieHHR GopMu.

I1I2. lipepcrasnenua o ¢opme, ¢urype, raburyce, Tene, crepesuce,
SHJIOTMM, dHJIOre, fopme PUrypn M ¢urype ¢opMu. CTpOEHMH, uneHe-
HHMM, MEeCTé, MpOoCTpaHCTBe, MopAnke, MHPOpMALMM, BPEMEHH KAK BH-
JIOTMUYeCKO# MpolLiecCyanbHOCTH, uacax, OHTOr€Hese, apXeTune, npo-
TOTHNE, TJIAHE CTPOEHHA, CTHUNE, NMOJUMOPPU3ME, TAKCOHOMHUECKOM
YHHMBEpCYMe, aBTOMOJENbHOR CHMMETDUH, CEeMAHTHUECKOM WHBapuaHTe,
K8HOHE, 3aKOHEe, YacCTH, lIeJIOM, I'apMOHMM, MEpPOHEe, T'OMOJNOTMH,
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pedpeHe, MHOMBHLE, OCOOH, DHUTME, cemadoponre, romomopde, Im-
reHeTHUeCcKoM JaHnmajTe, 2BOJDLHK, TEHE3HCe, pedpeHe  pasmepon
Tena, JUMUTHPOBAHWH M pacnpeneNeHHH lunpa, uucne, COGUPATONBLHHX
MHOXECTBAX, THIIONOTHYEcKOM M MopdoioruueckoM nopxonax, mopdono-
ruM ¥ Mopdonore, KOTOpHe HAXONATCA B OTHOMEHHH KarTeropuaibHoit
KOrepeHLMu, 3a1anT GoKanbHHe TOUKH Pa3BOPAYMBAHUA obme#t mopdo-
JIOTHM M €8 peanusalM¥ B KOHKPOTHHX MHCLIMIIAHAX.

oumeuauus

6-I. CumHCH CymecTByeT B OTHOMEHMAX. XapaKTED OTHOMEHMR Mexuy
dparMeHTaMM MMpa ¥ UeNOBeK& C HHMM CXOnHH. Bemu, oGoramenHuwe
OTHOmeHMAMH — Juna. Popua - "sacTHPmMA cMHCA", TO, H& OCHOBE
yero comocrapieHue cymecrTpeHHo. 7-I. OmgunHakosume cyGcrpar u
CTPYKTYp&, HO pasHHe cMuch M fopMa y D ¥ L UBOTKOB, KpHCTal-
n0B, MoNekyn (B T.U. GMHHOKHMCIOT) /22, 26/. 9-I. B orauumu or
dunocodu ucropuu. I2-I. Topua Gnuxe K Forma formess  [6Te,
durypa - k Forma formata . Ourypy wMenyor dopuwoft (amm-
HucTpaTOop-pOPMANUCT M T.N., NpeHeCpexurenbHoe), fopMy Ha3HBaDT
durypot (PurypHoe xaraHue, NpAHMKU-BaxHa acreruka). "llpapuwnb-
HHe yrnorpeCieHHsA: reomerpuueckas urypa rexma, ¢urypa raHua,Ky-
aoH B fopme cepua, kpyraas fopua 3emau. Ecau "supaxavrca Gury-
panpHo", merafopamu - mepepsapT $opMy He B3IMpas Ha pasauuue Gu-
ryp. 13-1. PasHue durypu cummorusma., I3-2. Popmu pyk npocto-
r'o yeJOBEKa M MACTED& DAa3NMUYaDTCA CymMecTBEeHHee, ueM MX (UIypH.
I6-I. Hocurenb AsHKa JIErKO pasianuaer $HOHEMH, HAYKA JOJNIO BHEe-
nana I-yo u 2-yo PopMaHTH KaK CEMAHTMUYECKHR MHBADUAHT IJIACHHX
(puryp peun). I7-I. @opue foHemH COOTBETCTBYDT pasHHe 3BYKH K
HaoGopor. I8-I. 3osmoroe ceueHue, pan FuGoHauuu paccuaTpubae-
Mue cumBommuecku-Gopuu /22, 33, 37/. I9-I. Cp. nonumanue re-
Ha Kak Qopuu /I5/. 20-I. Pasnuuuue acnextu crepesuca /I/:

I) ro, poGasnenueM k ueMy ssamercs fopma; cyGcrpar; 2) obepme-
HHe (opMH, OoTpULaHMEe 68 M APYrHX GUryp peanusaumu NpU AKTYAaIH-
3aIMH, YCIOBME aKTYyaJHSalMK, CyMecTBOBAHMA MHOMBMEOB (cM. 55);
3) nedopmammsa dopuu npu porromenuu (cp. S0) B T.u. HECKONBKMX
dopu B opHom mHmupume (cp. 73 - peanbHu#t KpucTann-pesyabraT
p3auMoieicTeua Gopu TEMAOro NBAREHHA YACTHL ¥ MIeanbHo#t orpaH-
KH); 4) mopok pemu mpu paspymenuu - “daHrToMHHe Gouu Aymu"(mHoc-
TANbHUA, CIUIMH), [GKANEHC, NCAXONMATONOTUA; CP. aneipoH, xaoc.
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22-1. Cp.: dopma-umMaHeHTHO® enuHCTBO CyGbeKTa M OOBeKTa, TO B
ofBeKTe, uTO mocruraerca cySwexrom /II/. 22-2. B dopMmy BKaD-
yaerca QyHKUMOHHMpOBaHHe, oCpa3 musuu /I8/, BumenanTCA COOT-
BeTCTHYDmM® MEPOHH /28/. [lnA SKONOrMM, STONOTMHM BAXHAA SHJIOTHA-
yuseabr /4I/. 24-1. llosHapaTenbHAs IMNATHA, BKIDUSHHE MANHHH
B CXeMy Teia, B3auMofeficTBHe, XMBOTHHX MATEDH C HOBOPOXLEHHHM,
Xopomero Bpauya ¢ GOJbHHM, KPHCTAIMSYUmMErocs BemecTsa C Moj-
noxxo#t (e8 TMn BAMAeT Ha OGNMK KpucTamna - cp. 89). 27-I. B
¢unocoduu dopma mporuponocranpieHa uomepxaHuw. Mopdomorus kax
YacTHasA JUCLMIIMHE DACKPHBAeT CONEePXaHWe Uepe3 CMHCH, PACCMAT-
pupaer mpeoCpasyemut opmot cyGcrpar (marepun Apucrorens).
29-I. Qopma yenopeKa CO CMOCOGHOCTBD PA3NHUATD YACTHUHO BPOX-
nexHo#t) . 30-I. Oxosoruueckut Kpusuc, amneprusauua. 38-I.[6re
NpenJoxXua TepMuH Mopdosorusa mjaa yueHus o ¢opue opraHusma, CTa-
BWJI- BOPOC O CO3paHWM obme# mopdomoruu /I0/. 40-I. ¥ muxacco.
40-2. AxmaTopa Ha pucyHke MomuabaHu. U3 MHPApHAHTOB y3HaBaHHA
cTpoHTCcs komka OTTHMBA. 40-3. He cunbHO pasauvanmuecs urypu
dopmu npenmeT MOpPPONOrMM, CYmMECTBEHHO PA3NUUHHE-alxuMmuu /23/,
JoGue-rapmonuonorun (cp. 33). llpu opueHraumu Ha fopMy Her mopT-
PeTHOr0 XaHpa Kak BoCNpouspeneHusa ¢urypu. [lapanHuf#t noprper -
usobpaxeHue Gopumu, xenaeMoit moprperTMpyeMmuM. CpasHu: musanzu/9/
B rapMOHMM He HaGinnaemu (fopma GessBumHa), B IMCTApMOHWH - MPO-
ABAAOTCA Kak cTuxuu (BunuMas ¢urypa). AHaToMMueckue aTiacH,
BOCNpOM3BOnAmMUe PUrypH OpraHop, yOUBMIK apalCKuMX Bpaueit, pado-
rapmux C fopmoit. Popumamu ABAANTCA UAKDPH, CHCTEMa AKYNYHKTYDH,
OGHIEHHO MOHMMaeMHe OpraHH (CHOMUT B MeUEHKax, Cepale ymio B
natku). 42-I. CrpoeHue- COOTHOCEHME B I[eJOM vacTeft, HageaeH-
Hhix cuucaoMm (cp. fopma). Crpoenue (HO He MOPHOJOrUs) LIBETKOB -
npenMet Mopdomoruu nperxa. 43-I. JDaa [ére mopfonorusa-gpuxeHHe
OT BHEMHOI'0 K NMOCTHMXGHMD BHyTpeHHero. 44-I. Yyenue 06 ugeHTH-
Puxanuu - pasgesn Kiaaccuodoruu. OTHeceHHe 3K3eMIIApPa K HOBOR
win uspecTHoR dopme (TpoRHukM - ocoGaa dopuma 3aKOHOMEPHHX
CPOCTKOB KPUCTAJUIOB MM BApMaHT IBOMHMKOB) - XapakTepHCTHKA
uccaemonarens . 46-I. OrpaHka KpuUcTaisa ONMMCHBAGTCH HECONMOC-
TABUMO reOMeTpHUeckue urypu M aHamoruu (HUTEBMOHHR K T.m.);
Heo6xonUMO CO3NaHWEe I'eOMeTPHHM DeasbHHX KPHUCTaIoB. Jna omuca-
HHUA MIACTHMHKK JMCTA HYXHH "GOTaHWUeCKHe" KDyr, TPEYTOJbHHK ;
¢urypy 3eman onucwBaiM uepes map, SJJMICOMI, I'€OUN-HOBYD r'eo-
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Merpuueckywo dopMy. JCThULA aNULEepMuca, MOPH memMOpaH u MNCKPOBOB
ucumuanT eBnokcopocTb. 50-I. Jedopmaumsa ¢opm Uryp KpucTai-
705, KOJNOHHM# MMUKDOOPI'BHM3MOB NPH POCTE B CTECHEHHHX YCJOBHUAX.
5I-I. 3TO OrpaHMUMBAET BOCHPOM3BOJMMOCTb DE3yJNbTATOB MPU CMeHe
mecTa (BaWHO NMpM BHACHEHWH I'EOMETDUM MeCTOPORAEHMH /20/). Hau-
Golee pasNMueHn MECTa B LOMe uejopeka. Mecto - nosoxenue B ue-
pene-uepapxuu, Mopagke, ouepenu, MPOCTPAHCTBE, BpeMeHM. "TeHb
Mecra" - npocrpaHcTeo. 94-I1. Borarn cMuciom $asobwe mpocTpa-
crea coumonorun (ropona), Kyapryponoruu (Hayku, MCKyccTsa).
54-2. BepTHKaibHHE MNepememeHUs B COLMaAbHOM IPOCTPAHCTBE-CMEHa
MecTa B Mepapxuu. 56-I1. MepoH M OTHOREHHE COOTHOCHUTENbHH /28/.
5%-2. llonpuxHoe papHOBecuMe Ha rpaHulle pasnena a3, OuoJoruuec-
ke MemGpanu. 58-I. ®opme npucyme nGo€ UMCIO MOPANKOB.

58-2. Cp. mnpopmauus - mepa cxopctsa ctpykryp /I4/, nponasene-
HHe uHpopmauuu u xomnpopmaumu /3I/. "Uupopmauma™ u "suaorna" -
CHMHOHMMH, HO "¢opma" mpepnoyoraeT BOIJIOMEHWE, MNepLenTHpPLETCH,
NpUCYTCTBYeT Besne, "yorua" - aKTHBHEe, TATOTEeT K Miee, MOXET
peuenruposarbca. OI-I. BpeMsa M uacH, MecCTo ¥ NMpOCTPaHCTBO, MC-
TOPA U I'€He3UC - MEePexofH K cpabBHeHMD yepes ¢urypy (GemHym
cMHCIIOM, cp. 29, 6-I). 63-I. ApxeTun - TUm K&K MHTEHCHOHAJ.
Tun emé SKCTEHCHOHAN B THMOJOI'MM, KaTeropus GuoJoruueckoit Tar-
COHOMMM, CPEICTBO HOMEHKJATypH B Ouosorumu. 70-I. Oopmu cpas-
HMBADTCA uepe3 DpachpefeieHuA furyp (CNeKTp ¥ naseonajMHOMOTHH).
7I-1. BennumHa pa3soHaHCa B MOJIEKyJe ONpPEenesAeTCsa UUCIOM (QHUTyp
CTPYKTYP, HEpasivuMMHX 1o sHepruu. 73-1. Kpucramnu ranura
noutu Bcerpa ky6, nas runca B /38/ npusepgeno I79 n3o6paxeHnit.
75-1. B HEKOTOPHX KOCTAX DA3NUUMMH TENO M T'OJIOBKA, KDHJBS;
CXOOHO pacCuleHeHue JUCT& M ero noiu (cp. KaHTOPOBO MHOXECTEO,
koBpu Cepnmuckoro, dpaxrenw). 78-I. B nayke (y ¢urypu) pasmu-
yeHue 4acTu M LeJoro HesoamoxHo. 79-I. I'apmoHua cTpyxTypHO
omMcHBaeTCA uepes cumMmeTtpuu /22, 33, 37/. Ourypw KiaccHueckux
CumMeTpUit B CMMBOJIMUECKOM acrekTe - fopmw (cp. I8). Ilepexop k
OCOCmEHHHM CHMMETDHAM — NEPEOPHEHTALMA Ha gopMy. 8I-I. I'panm,
peCpa KpuCTaiia, OPraHH MABOTHHX, ALPO, OGONOUKM ATOMOB, mpe-
¢ukcu-mepoHn. 87-1. PefpeHu peTsnennuit pacrenuit, komouuit mu-
BoTHHX /40/, anemenros xoctoma /I2/. 88-I. CxomcTso PANOB H3-
MEHUMBOCTH OTpameHO B 3akoHax Bopa (TaxcoHomun M oHrorenesa),
Basunosa (rakcoHomu u rexeruxn) u gp. 89-I. Tunomopduam /36/-
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sHpe3aHue gparmeHra pefipesa. B Guomoruu "gopma" - ykaszanue Ha
TAKCOH, 6e3 0603HAUEHUs ero Kateropuu (B T.uy. mUBHEHHHE (DOPMH,
cp. 93), supesanue jparmenra pefpesa. 89-2. Hornaa samuch-du-
rypa ¢opMu - NMPUCYTCTBYeT B faHHHA MOMEHT Ha JACTE, My3HKAJIb-—
Haa Urypa - BO BpEMEHM M MpPOCTPAHCTEE, My3HKANHA&A fopMa - BHe
speMeHu ¥ mpocTpaHcTBa (Mouapr opHOBpeMeHHO cClnman BCE Hpoua-
segexne). 9I-I. Y npemeH pasHux yposue#t pasuue durypu /5/.%u-
rypa noTeHnuanbHo# GOpMH eIMHCTBEHHA - OHA BHE BPEMEHMH.

92-I. Ecmu fopma TpakTyerca kak gyma /I/, mo nna Bocroka dopma
MHOUBUIA npelcraeT B ¢urypax ocobGeit pana moxoaeHut, naa cpem-
depexoBoit EBponn y #HguBupa B oHTOreHese opHa fopma. Ilo Apuc-
TOTEJAD OYWU CMEHADTCA B aMOpuoreHeae (CXOACTBO C DA3HHMA KH-
BOTHEMM) . 9TO co6cTBeHHO Mmeramopdos, HO Beaen 3a [Bre, paGo-
rapuuM ¢ Forma formata  (¢urypo#t), rosopar o meramopdose op-
raHos (BumouaMeHeHus crebnaeit), meramopfose B onrorenese (y Ha-
ceomux). 94-I. Ta6nuna Mengeneesa, demoposcKue TpynNnH, Tpey-
roabHuk llep6u, ¢unroreHerTnueckoe npeBo C BETBAMM AMETOr'E€HE30B.
lonmomoppa - mogmHOmecTBO mpouasemeHus pedpeHon (ucnoabayerca
JJA MCUMCIEHMA NMPOCTPAHCTBA JOTMYECKUX BO3MOXHOCTEe# — MyTH BH-
ABJIEHWA TAKCOHOMMUECKOT'O YHMBEpCyMa), COBOKYMHOCTb crnupanieit
ronoresesa. 96-I. Upenruguraima purMmos Coanna, cegumeHTOreHe-
38 y CTpOMATOJNUTOB, BO3PACTA MO T'ONOBHM KOJbIlaM IepeBbeB, I'e0-
JIOTMYECKOT'0 CTPOEHHMS MO [JAHHHM KapoTama. COCTOSHMA MO 3JEKTPO-
sHiedanorpamme. 98-I. YuuTHBaa oueHb HeoGHuHHE ocolu, Takoi
¢parmeHT cosnagaer c nemnM. 99-I. Iro reHesuc, OTHECEHHHI K
noxasadHuam uacos. I07-I. Pemku ypomcTsa, Ienadwmue OU€BHOHLMHA
romonoruu /13/.
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MORFOMEETRILINE ANALUUS PALEONTOLOOGIAS

Ivar Puura

Fossiilide morfoloogiline uurimine p&hineb seisukohal,
et orgasniline vorm kujuneb bioloogiliste ja keskkonna-
faktorite koostoimel (joon.1). Bioloogilise liigi morfo-
geneesi pShijooned midrab #ra geneetiliselt kontrollitud
kasvuskeem. Xasvu kiirust ja kohastumuslikku muutlikkust
rektsiooninormi piires m3jutavad ©koloogilised tingimused.
Fillogeneetiline faktor kontrollib kasvuskeemi evolutsiooni,
mis realiseerub périliku muutlikkuse ja loodusliku valiku
kaudu.

Vaadeldes iga kivistist kui vormi arengu momenti, nagu
kaadrit filmilindil, saame fossiilide morfoloogiliste ja
ajaliste seeriate baasil taastada vdljasurnud organismide
ontogeneesi ia fililcgeneesi. Et siinniks film, on tarvis palju
kaadreid; et taastada morfogeneesi diinaamikat, on vaja uuri-
da arvukat fossiilset materiali. Kiimnete, sadade eksemplaride
iiheaegsel v3rdlemisel peavad ka vilunuime silmaga spetsialis-
tid abi otsima arvutilt., Enne aga, kui saame arvutilt tule-
musi nduda, peame oma soovid talle histi mS8istetavaks tegema.
Jidrgnevalt tulebki juttu arvuti kasutamisest fossiilide
morfoloogia uurimisel, ning salakaridest statistikameres,
millele on komistanud nii m3nedki uurijad.

MORFOMEETRIA on bioloogiliste objektide m33tmine kirjel-
damaeks nende kuju arvutile arusaadavas keeles. Operatsioonide
m35tmine-andmetddtlus-interpretatsioon ahelat nimetatakse
MORFOMEETRILISEKS ANALUUSIKS. M33tes bioloogilist objekti,
loome tema geomeetrilise mudeli. Nditeks, m38tes objekti
pikkuse ja laiuse, teandame ta ristkiilikule. Paleontoloogias
traditsiooniliselt kasutatav m3¥tmetekombinatsioon: pikkus-
laius-k8rgus taandab objektide kuju risttahukale. Keeruka
morfoloogisga organismide puhul ei too need m3Stmed esile
kujuisedrasusi, mist3ttu erineva kujuga objektid paigutuved
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Joorel. Koim pdhifaktorit, mis m3jutavad
orgaanilise vormi geneesi (Thomas,1979).
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Joon.2. Valitud parameetrite: pikkuse 1 ja
k8rguse H suhe ei too esile uuritavate
karpide kujuerinevusi (Raup&stanley,1978)
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m33detud parameetrite jidrgi samasse klassi (ndide 1).

Nédide 1. Joonisel 2 kujutatud karpidel m33deti pikkus
ja k8rgus. Kasutades pikkuse ja k3rguse suhet, tehti jédrel-
dus nende morfoloogilise sarnasuse kohta. On ilmne, et siin
kasutatud kahem33tmeline mudel ei too esile visuaalselt sel-
gesti jdlgitavaid kujuerinevusi.

Ebaotstarbekalt valitud metoodika on sageli viinud
lihtsustatud v8i vigastele jédreldustele. Seda laadi eksimus-
te hulk on piisavalt suur kiilvameks umbusku matemaatika
suhtes gkeptiliselt meelestatud paleontoloogide hulgas.
Arvuti abigm pédhkleid purustades ei tohiks teda lausa vasa-
rana kasutada, muidu puruneb ka tuum. Morfomeetrilise ana-
1iiisi edu tagab eelk3ige lahendatava lilesande bioloogiline
lahtimStesetamine, millest lidhtudes saame valida optimaalse
m38tmisskeemi ning matemaatilise aparaadi.

Kuju modelleerimise viisid

Kuju modelleerimise all on silmas peetud bioloogilise
objekti geomeetrilise mudeli loomist. Tédpseima mudeli saame,
kui lahutame objekti pinna punktideks: salvestades vastavad
koordinaadid arvuti mdllu, saab nende pShjal taastada kuva-
ril objekti kujutise. Selline meetod pakub praktilist huvi
morfoloogilise informatsiooni tédpse sdilitamise v8imalusena
(vt.Raup,1966,1968,1970) . Morfomeetrilise analiiisi puhul on
vaatluse all korraga suur hulk eksemplare. Siin kasutatav
m38tmismetoodika peab piisava tédpsusega edasi andma objekti
kuju, kuid ei tohi olla liiga totmahukas. MEStmisskeemi
liigne keerukus raskendab ka andmetdotluse tulemuste inter-
pretatsiooni. Optimaalse m38tmisskeemi valik on morfomeetri-
lise analiilisi v3tmekiisimus, mille puhul ei saa anda univer-
saalseid retsepte. Iga organismide grupi puhul tuleb arvesse
v3tta kogu teadmust nende morfoloogia, morfogeneesi ja muut-
likkuse kohta ning leida sobivad parameetrid,mis kirjeldaksid
ilmekalt nii objekti kuju, kui ka selle v8imalikke muutusi.
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JOoone.3. Fossiilide kuju
geomeetrilise kirjeldamise
v8imalusis euriipteruse onto-
geneesi kirjeldav koordinaatide
teisendus (a), brahhiopoodi
Dicoelosia kuju kirjeldamine
ristkoordinaatide (b) ja joon-
m38tmete (c) abil, ostrakoodide
piirjoone kirjeldamine vektorite
v8rgu (d) ja hulknurkade v3rgu
(e) abil (Brower&Veinus,1978;
Scott,1980; Siegel&Benson,1982)
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Morfomeetria klassikasse loetud tods "On Growth and
Form" pakub D’Arcy Thompson (1917) vilja koordinaatsiisteemi
teisenduse ontogeneetiliste kujumuutuste kirjeldamiseks.
(joon.3a). Matemaatilise keerukuse t3ttu ei ole see meetod
kuigi laialdast praktilist rakendust leidnud. Brower ja
Veinus (1978) ning Benson ja Chapman (1982) kirjeldavad
objekti kuju tema kontuuril fikseeritud homoloogiliste punk-
tide abil.(joon.3b). Objektide vdrdlemine taandub siin homo-
loogiliste punktide koordinaatide vdrdlemisele. Faktoranaliiii-
siga saab vdljae selgitaede uuritave valimi muutlikkusefaktorid
ning teha jdreldusi ontogeneetiliste kujumuutuste kohta.
Lihtsa kujuge objektide puhul on sageli otstarbekas kasutada
joonm¥3tmete vdrku (joon.3c), tdddeldes m3Stmistulemusi fak-
toranaliiiisi v3i teiste matemaatiliste meetoditega (vt.ndide 2).
Ebekorrapédraese kujuga organisme on kirjeldatud fikseeritud
punktist léhtuvate vektorite vdrguga (joon.3d) v3i objekti
pinde katvate hulknurkade v3rguga (joon.3e). Vektorandmete
tootlemiseks sobivad harmooniline analiilis (vt. Kaesler &
Waters,1972) ja faktoranaliliis.

Matemaatiline aparaat

Kaasaegsete morfomeetriliste meetodite matemaatiliseks
aparaadiks on mitmem3%tmelised statistilised meetodid. Uhe-
ja kehem3&8tmeline analiiiis leiavad rakendust mdningate spetsi-
aalsete ililesannete lahendamisel ning abimeetoditena mitme-
m¥3tmelise analiiiisi juures. Vormimuutuste uurimiseks sobib
histi FAKTORANALUUS, teised meetodid (dispersioon-, diskrimi-
nant-,ning kanooniline analiiiis jt.) leiavad rakendust takso-
noomias. Faktoranaliilisi (FA) ideed illustreerib joonis 4.
Kandes ristkoordinaadistikus telgedele m33tmete vadrtused,
seame igale indiviidile vastavusse punkti selles teljestikus.
Kahe tunnuse puhul piiseb kahest teljest, m tunnuge puhul
liheb vaja m koordinaattelge. Faktorid on punktidest moodustu-
va m-m33tmelise ellipsoidi teljed. FA iilesandeks on teisendada
m muutujat (x1,...,xm) uueks p muutujat sisaldavaks tunnuste-
komplektiks, tingimusel, et uued muutujad e. fektorid (F1,.,Pp)
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oleksid iiksteisest s8ltumatud ning paikneksid dispersioonide
vihenemise jérjekorras. Iga faktor on lineaarkombinatsioon
m léhtetunnusest. Kuna esimesed faktorid haaravad pShiosa
dispersioonist, on nendega haaratud kogu oluline informat-
sioon. Seega v8imaldab faktoranaliiiis vidhendada muutujate
arvu ilme olulise informatsioonikaota. FA matemaatilist
tagapShja on kirjeldatud mitmes eestikeelses tdss (Tiit,
Parring,1976; Traat,1978). Vastavad programmid on tddsse
rakendatud vabariigi arvutuskeskustes. Hea lilevaate FA
paleontoloogilistest rakendustest annavad Reymenti (1980)
ja Temple’i (1982) t58de. Faktoranaliiliisi interpretatsiooni
illustreerib ndide 2.

Ndide 2. Besti siluri brahhiopoodi Dicoelosia biloba
valimi muutlikkuse morfomeetriline analiilis.

Material: Proov 140 Dicoelosia biloba (L.) eksemplariga
Ikla puuraugu siigavusintervallist 276.0-276.1 m
(Wenlock, Jaani lade)
M33tmine: Brahhiopoodi kuju on edasi antud kaheksa joon-
m38tme X1,...,X8 abil (joon.5a).
Andmetootlus: M3Stmistulemused sisestatakse arvutisse
objekt-tunnus maatriksina. Uhem¥¥tmelise analiiiisiga selgi-
tatakse vidlja iga m3¥detud tunnuse jaotuse tiiiip. Kuna
faktoranaliiiis nSuab normaaljaotust, tuleb vajaduse korral
léhteandmeid teisendada (niditeks logaritmimi-e teel)e
Et suurema absoluutviddrtusega mSStmete dispergioon ei
varjutaks vdiksema suurusjirgu mS3tmete oma, on otstarbekas
m3¥tmed standardiseerida, kasutades teisendust X°=(X
kus/u.je v tdhistavad vastavalt antud tunnuse keskviidrtust
Ja standardhilvet, ning X ja X‘vastavalt m3¥detud ja stan-
dardiseeritud tunnuse véidrtust iga indiviidi puhul. Jarg-
neb faktoranaliiiis.

Interpretatsioon. FA tulemused triikib arvuti vidlja faktor-
maatriksina (joon.5b). Faktorkaalud meatriksi tulpades
niitavad iga m33detud tunnuse m3ju antud faktorile. Iga
tulba all on protsentides ndidatud osa kogudispersioonist‘
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Joon.4, Faktorid kahele m¥3detud tunnusele vastavas
kehem33tmelises ruumis (a)} ning kolmele tunnusele
vastavas kolmem3Stmelises ruumis (b). Esimene faktor F1
on or»iznteeritud maksimaealse dispersiooni sihis, iga
jdrguev risti eelmistele.

—_—
M F2 F3
X1 «94 01 =,01 X1 « karbi laius
b x2 82 =.08 .54 X2 - asarea laius
X3 <97 <01 =.09 X3 - karbi pikkus
X4 088 07 =,07 X4 - pikkus keskteljel
X5 «96 ,02 =,10 X5 « loobuste pikkus
X6 =e23 <96 .08 X6 -~ dorsaalkaane kumerus
X7 «80 o423 =511 X7 - paksus
X8 «82 ,00 =,10 %8 = maxe. kumeruse punkti

ka s apeksist
poolt 6942 12.3 4.4 nets ap

kirjeldatud osa

kogudispersioonist

(protsentides)

Joone5. &) Brahhiopoodi Dicoelosia biloba (L.) kuju

kirijeldamine kaheksa joonm33tme abil. b) Faktormaatriks:
raigorkaalud tulpades nditavad m¥3detud tunnuste osakaalu,
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mille kirjeldab antud faktore Kdesoleval juhul h3lmavad
kolm esimest faktorit 86% kogudispersioonist. Esimene
faktor (F1) kirjeldab 69% dispersioonist. Suured positiiv=-
sed faktorkasalud maatriksi esimeses tulbas lubavad esimest
faktorit interpreteerida KASVUFAKTORINA. Kasvufaktor kir-
jeldab objekti dimensioonide lildist suurenemist ning tema
proportsioonide muutumist ontogeneesis. Ontogeneetiliste
kujumuutuste interpreteerimiseks kdrvutagem m33tmisskeemi
(joon.5a) faktorkaaludega maatriksi esimeses tulbas
(joone5b). M3Stmete X1 (lajus), X3 (pikkus), X5 (loobuste
pikkus) faktorkaalude ldhedus annab tunnistust vastavate
dimensioonide peaaegu isomeetrilisest suurenemisest.
Miargatavalt mada  amad X2 ja X4 faktorkaalud nditavad aarea
laiuse suhtelist vdhenemist ning loobusi lahutava vidlja-
13ike siivenemist. Faktorkaalude X7 ja X8 madalad vddrtused
iseloomustavad karbi profiili iildist lamenemist, millega
kaasneb meksimaalse kumeruse punkti nihe aarea suunas.

Faktor F2 on risti faktorile F1 (vt.joon.4), kirjel-
dades seega kasvust s3ltumatut muutlikkust. Faktormaatriksi
teises tulbas leiab see kajastust suurusega seotud dimensi-
oonide faktorkaalude madalate véddrtustena. Faktorkaalu X6
domineerimine lubab F2 interpreteerida kui dorsaalkaane
kumeruse faktorit. Faktor F3 kirjeldab iisna vdikese osa
kogudispersioonist, iseloomustades eelmiste faktorite poolt
kirjeldemata jddnud muutlikkust. Faktorkaalude jidrgi otsus-
tades on suurima muutlikkusega tunnuseks dorsaalkaane kume-
ruse jédrel aarea laius. Teised tunnused varieeruvad m33du-
kalte.

Lisaks faktormaatriksile trikib arvuti vdlja indiviidi-
de faktorkaalud - indiviidide koordinaadid uues, faktor-
teljestikus. Need koordinaadid mddravad dra antud valimile
vastava punktiparve faktorruumis. Selle punktiparve projekt-
sioone saab kujutada graafiliselt tasapinnal. Joonisel 6
on kujutatud uuritavale valimile vastava punktiparve
projektsioon faktoritega F1 ja F2 middratud tasandile. Iga
punkti asend telgede suhtes viitab vastava eksemplari kuju-
isedrasustele. Punktide paigutus kasvufaktori F1 telje sihis
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T2

13!

Joon.be. Brahhiopoodi Dicoelosia biloba valimile
vastava punktiparve projektsioon faktoritega F1 ja F2
mésratud tasandile. Iga punkti paigutus telgede

suhtes iseloomustab vastavae eksemplari suurust ja kujue

Joone7. Kanoonilised muutujad KM1 ja KM2 eristavad
valimeid paremini, kui m38detud tunnused x ja y.
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vidljendab brahhiopoodide suurust: mida parempoolsem punkt,
seda suuremale eksemplarile ta vastabe Paigutus .aktori F2
sihis néiteb karbi dorsaalkaane kuju: punktiparve Ulemisse
ossa koondunud punktid vastavad keksikkumeratele, alumises
osas paiknevad punktid - noguskumeratele karpidele. Punkti-
parve jérgi sea’ otsustada velimi homogeensuse ile: kui
parve piires eralduvad koondunud punktide grupid, on tegu
heterogeense valimiga. Kui vaatluse all on mitmete liikide
eksemplare, koonduvad morfoloogiliselt erinevate liikide
vaiimid fektorruumi eri piirkondadesse (Mycrenruc u [lyypa,

1983) .

Taksonoomiliste lilesannete lahendamiseks sobib hésti
KANOONILINE ANALUUS. Kanoonilise analiiiisi pohimdte sarnaneb
faktoranaliiusi omale: antud morfoloogiliste tunnustega
midratud ruumis leitakse léhtetunnuste lineaarkombinatsiooni-
na uued, kanooniliste muutujate teljed. Kui faktoranaliilisi
puhul olid teljed orienteeritud meksimaalse dispersiooni
sihis, siis kanooniliste telgede orientatsioon on leitud
kanooniliste muutujate vahelise korrelatsiooni maksimisee-
rimise teel. Selline telgede orientctsioon v&imaldeb vali-
meid paremini ristaaa, kui vahetult m38detud tunnused.
(joone7). Kanoonilise analiilisi matemaatilist aparaati vaadel=-
dakse McCemmoni tous (Mar-Hemmon,1973) peigi klassifikatsiooni-
meetodeid (dispersioon-, diskriminantanaliiiis, iildistatud
kauguse meetod, mitmesugused riihmitamismeetodid) kidsitletakse
Milleri ja Kehni (pMypjep uKan,I1965) » Krumbeini ja Gray-
billi (1965) ning Raupi ja Stanley (1978) toodes. Hea iile-
vaate morfomeetrilise analiilisi taksonoomilistest ja bio-
stratigraafilistest rakendustest annavad Reymenti (1969,1980)
t66d.
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POPULATSIOONIMORFOLOOGIA JA OKOLOOGIA :
SEOSEID JA METODOLOOGILISI PROBLEEME

Raivo Mdnd

Populatsioonimorfoloogia kui morfoloogia spetsiifilise
haru tekkimine sai tldse voimalikuks tdnu populatsioonikont-
septsiooni illdisele voidukdigule bioloogias. Morfoloogiliste
tunnuste populatsioonilise muutlikkuse uurimise teoreetilised
alused t3stati kdesoleva sajandi 30-ndail ... 40-ndail aas-
tail vdlja I.I.Schmalhauseni ja teiste evolutsionistide poolt.
Tiie selgusega aga tostatas uue, populatsioonilise suuna loo-
mise vajalikkuse kiisimuse morfolooglas A,V.Jablokov alles 60-
ndail aastail (§dmoxoB »19668,b,1970,1971, Yablokov,1973 ).
Viimastel aastatel on morfoloogia teoreetilise ja metodoloo-
gilise aparaadi téiustamiseks ja kaasaja nouetele vastavuse
parandamiseks palju dra teinud K.Paaver ([laaBep ,1976,1978,
1979,1980) . Seoses evolutsioonilise morfoloogia ( EM ) kiisimus-
te pohjaliku ldbitdstamisega teoreetilises plaanis on vilmati-
nimetatu tdpselt dra nididanud ka populatsioonimorfoloogia
( PM ) koha illdises teaduste siisteemis, K.Paaveri mddratluse
jdrgi uurib EM evolutsiooniprotsessi morfoloogilisi seaduspéa-
rasusi evolutsioonilise divergentsi koigil tasemetel, arvesta-
des koiki muutusi, mis toimuvad individuaalse arengu mistahes
periocodil ja mis avalduvad morfoloogilise organisatsioonl mis-
tahes tasemetel (laaBep,1978,c.7I ). EM-le on senl olnud oma-
ne viga suuremastaabiline ajaskaala, mis suudab haarata iksnes
makroevolutsioonilisi muutusi, See aga Jdtab tidhelepanu alt
vilja e.cmentaarsed evolutsioonilised protsessid, mis toimu-
vad populatsioonides., Seda vastuolu iiletama ongl kutsutud M
kui EM spetsiifiline haru, mille peaiilesanne seisneb loomapo-
pulatsioonide isendite ja tougude struktuuritunnuste muutlik-
kuse uurimises, eelkoige aga populatsioonide keskmiste feno-
tiipide muutumise astme, suundade, tempo ja adaptiivse tiht-
suse viljaselgitamises (leaeep,l978,c.72 ), R.Lewontin mir-
glb: "Seniajani, kuni me veel el suuda tédpselt kindlaks mdid-
rata populatsioonidevahelisl genotilibilisi erinevusi fenotiiil-
bilise divergentsi eri tasemetel, ei saa me asuda liigitekke
kvantitatiivae geneetilise teooria loomisele. Ja isegi siis,
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kui me opime mootma genotiitbilisi erinevusi, on see alles al-
gus, sest loppkokkuvottes on meil vaja selgitada , kuivord on
teatavad geneetilised erinevused seotud vastavate reproduk-
tiivsete ja Skoloogiliste tunnustega, mis eristavad kaht 1ii-
ki" ( JepoHTEH,I1978,c.168 ). FM alustab veelgi kaugemalt ja
poorab pohitéhelepanu just fenotilibilisele muutlikkusele,vot-
tes aluseks asjaolu, et looduslik valik ja sellega seoses ka
pédriliku informatsiooni hindamine looduses kidib nimelt feno-
ttitipide kaudu. Seega peame koigepealt oppima oigesti mootma
populatsioonide fenotiilibilisi erinevusi.

PM kui siinteetiline distsipliin on lahutamatult seotud
paljude teiste .-bioloogiaharudega, eriti aga kolmega neist:
populatsioonidkoloogiaga, populatsioonigeneetikaga Jja liigi-
sisese ehk gamma-taksonoomiaga. Seoses sellega on PM olemuse
Ja perapektiivide tdielikumaks iseloomustamiseks vajalik tema
eesmdrkide edasihe konkretiseerimine koos peamiste tunnetusli-
ke ja rakenduslike funktsioonide piiritlemisega ja tema seos-
te tdpsustamine teiste populatsioonibioloogia harudega, ees-
kdtt nendega, mis oma jdrelduste tegemisel samuti kautavad
morfoloogiliste andmete analiiisi ( [laamep,I976,c.163 ). Kédes-
olevate ridade autoril on viimaste aastate jooksul seoses
lindude populatsioonimorfoloogiliste uuringutega kinnistunud
rida seisukohti, mis loodetavasti aitavad paremini moista FPM
seost Skoloogiaga, eriti just populatsioonidkoloogiaga.

Esimene seos tuleb ilmsiks Jjuba uuritavate objektide ja
tunnuste valikul, PM meetod esitab oma uurimisobjektidele rea
spetsiifilisi noudeid.

1. Peab olema voimalik suhteliselt liihikese aja (nditeks
sigimistsiikli mingi faasi) jooksul koguda statistilise t55t-
luse jaoks piisav massiline materjal. See tingimus selektee-
ridb elusorganismide hulgast vdlja need, keda esineb kiillaltki
viikesel territooriumil hulgaliselt, on kergesti leitavad ja
tabatavad (nditeks koloniaalsed merelinnud).

2. Uuritavad tunnused peavad olema kergesti ja tédpselt
noodetavad. Mootmistehnika lahutusvoime peab olema oluliselt
tdpsem tunnuse individuaalsest varieeruvusest.

3. Uuritavate tunnuste pdrilikkus ja nende korrelatiivsed
seosed teiste tunnustega peavad olema pohjalikult tundma Bpi—
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tud.

4, Paljude probleemide lahendamisel ei ole moeldav ka in-
diviiaide surmamine voi mistahes traumeerimine.

5. Vaadeldava liigi 6koloogia, eriti aga populatsiooni
6koloogiline struktuur peab olema vﬁgapahjalikult ldabi uuri-
tud.

Koik need tingimused kokku kutsuvad vdltimatult esile nn.
mudelliikide ja mudeltunnuste vajalikkuse. Loetletud viiest
pohitingimusest viimane tuleneb otseselt asjaolust, et enami-
ku morfoloogiliste tunnuste geograafiline (sealhulgas popu-
latsioonidevaheline) ja annuaalne varieeruvus on oluliselt
vdiksem kui populatsioonisisene individuaalne muutlikkus.Vii-
mane on aga tihedalt seotud populatsiooni dkoloogilise struk-
tuuriga. Vaatleme seda kiisimust ldhemalt.

Uheks olulisemaks populatsiooni struktuuri osiseks on tema
vanuseline koosseis. Enamik morfoloogilisi tunnuseid muutub
isendi ontogeneesi vdltel oluliselt. S.S.5varts jt. margivad:
" . .uurides keskkonna moju organismile, ei piisa iiksipdini
tdiskasvanud isendite vordlemisest. Vordluse objektiks peab
olema arengukaik" (IBapm ® AP.,I965 ). Populatsioonimorfo-
loogiliste uuringute iiheks suunaks ongi individuaalse muut-
likkuse struktuuri ja ulatuse hindamine ja pohjendamine, ar-
vestades selle ontogeneetilist dilnaamikat. K.Paaver margib,et
orgaanilist vormi tuleb vaadelda kui morfoprotsessi ja popu-—
latsiooni iseloomustada tema isendite struktuuritunnuste muu-
tumigse keskmiste trajektooride jdrgi kogu postnataalse elupe-
rioodi jooksul ( [laamep,I978,c.74 ), Jhab lisada, et vanusli-
ku muutlikkuse uurimisel on EM jaoks veel tdiesti omaette
tédhtsus, nimelt ontogeneesi ja fillogeneesi vaheliste seoste
vdl jaselgitamisel.

Enamiku korgemate organismide populatsioonide tidpse vanu-
selise koosseisu (ja ka muu struktuuri) kindlakstegemine on
toomahukas ja aeganoudev iilesanne, mille téitmine on voimalik
Jja otstarbekas ilksnes mitme uurija iihiste pingutuste tulemu-
sel ihtse pikaajalise kompleksprogrammi raames. Siin omab eri-
list tdhtsust vidheste mudelliikide igati ldbimoeldud valik.
Suurt efekti annab siinjuures tsentraalsete uurimisasutuste
teadurite koostdd looduskaitsealade tddtajatega.
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PM seisukohalt vdga tdhtis on populatsiooni soolise struk-
tuuri tundmine, sest mitmete loomariihmade juures sageli niili-
selt puuduvale soolisele dimorfismile vaatamata on suur osa
mor-oloogilisl tunnuseid soost tugevasti soltuvad.

Vaja on tunda populatsiooni sotsiaalset voi hierarhilist
koosseisu, kuna vdga sagell seostuvad morfoloogilised tunnu-
sed sellega, millist rolli etendabd {iks voi teine isend popu-
latsiooni tasstootmises voi mingite ressursside kasutamises.

Eelmiste struktuuriosistega on tihedalt seotud populatsi-
ooni territorisalne struktuur. On ndidatud morfoloogilisi eri-
nevusi tsentrit ja perifeerset ala asustavate isendite vahel
(nditeks linnukolooniates), mis omakorda on seotud isendite
agressiivsusega, kogemustega, vanusega Jm. omadustega.

Kindlasti tuleb arvestada populatsiooni kronograafiliee
ehk ajalise struktuuri mBJu morfoloogilistele paramsetritele.
Koik populatsiooni indiviidid asuvad mistahes fikseeritud
ajahetkel alati erinevais elutegevuse (niditeks sigimistsiikli)
faasides, Pole saladus, et erinev asupaik populatsiooni elu-
tegevuse ajalises struktuuris on tihti seotud mitte {lksnes
isendite morfoloogiliste erinevustega, vaid ka paljude Oko=
loogiliste parameetritega, nditeks sigimisedukusega,

Oluline on ka populatsiooni biotoobilige struktuuri tund-
mine, eriti euriitoopsetel 1liikidel. Paljudel juhtudel on
isendite struktuuritunnused soltuvuses konkreetsest elupai-
gast, mida ta asustab. Erijuhuks on nditeks mitmete pigmen-
tatsiooninshtude otsene soltuvus kittesaadavatest toiduobjek-
tidest.

Peale populatsiooni Gkoloogilise struktuuri on morfoloo-
glliste andmete analiiiisil vaja arvestada ka populatsiooni dii-
naami telste anadega seda, kas uuritav populatsioon asub
parajasti progresseeruvas, regresseeruvas voi stabiilses faa-
8is. Mo:rfoloogiliste tunnuste muutlikkuse seos populatsiooni-
diinaamikaga on praegu alles kaunis #dhmane ja sede selgitama
on kutsutud nimelt PM.

Niisiis, populatsioonidevahelisi fenotiiiibilisi erinevusi
ja populatsioonisiseseid elementaarseid wa likuprotsesse tuleb
tingimata analiilisida konkreetsete populatsioonidkoloogiliste
andmete taustal, kasutades mitmesuguste segavate voi moonuta-
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vate mojude korvaldamiseks matemaatilisi ja eksgerimentaal-
seid meetodeid. Ka W.Bocki (1977) ja P.Jamesi (1982) arvates

on parimaks morfoloogia ja Okoloogia seose aluseks olevate
mehhanismide uurimise meetodiks vélieksperiment liigisisesel
tasemel. Selle noudega haakub tihcdalt ka vorreldavate mater-
jalivalimite statistilise representatiivsuse tagamise prob-
leem.

Koigest eeltoodust Jdéreldub, et PM kui noor ja vihekiips
teadusharu on praegu veel ohtlik valdkond , mida viljeldes
algaja uurija voib kergesti libastuda eksi jareldustele (ndi-
teks"avastada" mingi valikuvormi seal, kus seda tegelikult
ei ole).

PM {ilesannete hulka kuulub loodusliku valiku mehhanismi-
de ja seadusparasuste detailne analiiiis looduslikes populatsi-
oonides. Nii nagu valikulisi protsesse tuleb vaadelda popu-
latsiooni oSkoloogilise struktuuri taustal, nii tuleb populat-
sioonide fenotiiibilist muutlikkust omakorda vaadelda loodus-
liku valiku taustal. Seda tingib loodusliku eliminatsiooni-
protsessi eriline omadus: tema poliistadiaalsus. Tanapdevaste
ettekujutuste kohaselt muutub loodusliku valiku suund ja in-
tensiivsus pidevalt nii isendite ontogeneesi jooksul kui ka
sessooni voi aastate jooksul, Seal juures esinevad nn.kriiti-
lised periocodid , millel valiku surve ajuti jérsult kasvab.
Kriitilised perioodid on seotud indiviidide hiippeliste iile-
minekutega {lhest Skoloogilise nisiruumi piirkonnast teise
(néiteks linnupoegade koorumine munast, nende lennuvoimestu-
mine, esimene rénne jne.). Igale_ etapile on omane spetsiifi-
line 6koloogiliste valikufaktorite komplekt. Iga faktor voib
uuritavat tunnust "nihutada" ise suundades, kusjuures iiksi-
kute faktorite osatéhtsus erinevatel arenguetappidel pide-
valt vaheldub. Siit loodusliku valiku kui kompleksse resul-
tantnéhtuse veel {iks spetsiifiline omadus: tema poliifaktori-
aaglsus. Valikufaktorite osatiéhtsus varieerub tugevasti mitte
Uksnes ajaliselt, vaid ka ruumiliselt: geograafiliselt Ja
biotoobiliselt.Seejuures on teada {illatavalt vihe loodusliku
valiku juhtumeid, kus selekteeriv agent ja valiku ob jekt
oleksid kindlalt teada (Wright, 1978).

Loodusliku eliminatsiooni kahest nimetatud omadusest -
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poliistadiaalsuseat ja poliifaktoriaalsusest - tulenebki veel
ke FM seos Gkoloogiaga . Populataioonimorfoloog peab pohja-
likult tundma uuritava liigi bioloogiat, tema Gkoloogilisi
suhteid {imbritseva keskkonnaga igal eluetapil. Monikord sun-
nib andmestiku pohjalik Okoloogiline analiiiis nditeks hoopis
uue pilguga vaatama looduses sageli ette tulevatele ndiliselt
aittevalikulise eliminatsiooni juhtudele.

Oleks vadr arvata, et kahe koneall oleva teaduse seosed
piirduvad sisenditega, mida FM saab Gkoloogialt. Kaugeltki
nitte. Fll-1 on ka oma vidljundid Skoloogia tarbeks. Tihti an-
nab just morfoloogiliste erinevuste, nihete voli seaduspidra-
suste kindlakstegemine esmast informatsiooni populatsioonis
varjatult esinevate &koloogiliste ndhtuste voi protsesside
kohta, rddkimata pal judest juhtudest, kus morfoloogilised
tunnused etendavad populatsiooni Gkoloogilise struktuuri uu-
rimise] esmajdrguliast osa.

Vottes arvesse PM tihedat seost Gkolooglaga, leiab autor,
et voimaluse korral tuleb kargemate organismide populatsioo-
nimorfoloogilisi uuringuid 1l&bi viia:

1) piisavalt pika perioodi jooksulj

2) piisavalt ulatuslikul territooriumil;

3) massilisel materjalil, et voimaldada avastada ka norku
valikukomponentej;

4) analiiiisides valikut ontogeneesi koigil etappidel;

5) arvestades skoloogiliste faktorite mBju andmestikule,
jdrelikult tihedas koostids okoloogidegas

6) arvestades tunnustevahelisi korrelatiivseid ja allo-
meetrilisi seoseid;

7) laialdaselt kasutades eksperimente looduslike populat-
sioonidega.



GEOMORFOLOOGIAST JA OKOLOOGILISEST
GENEETIKAST
Toomas Frey

Oleme harjunud kasitlusega, mille kohaselt okoloogia
uurib organismide suhteid teiste organiemide ,(bioloogiliste
tegurite) ja elutu valise keskkonnaga (abiootiliste teguri-
tega), kusjuures nende tegurite moju hinnatakse muutuste
jargi uuritavate organismide voi populatsioonide arvukuses,
toitumuses, kasvukiiruses jms. kvantitatiivsetes tunnustes.
Sedamooda kuidas okoloogia on edasi arenenud, on uha enam
arvestama hakatud ka kvalitatiivsete tunnustega (kaitumis-
avaldused, okofusioloogilised kohanemisreaktsioonid). Vii-
mase aastakumne okoloogias on tahtis koht okoloogilistel
kohastumistel, millel erinevalt ajutistest kohanemistest or
geneetilistel muutustel pohinev poordumatu voi vahemalt pu-
siv iseloom.

Fusioloogilised ja eriti morfoloogilised kohastumised
on paelunud biolooge juba alates Darwinist (1862), kuid
alles viimasel aastakumnel on geneetika ja Skoloogia mitte
ainult sugavalt sisse tunginud paljudesse bioloogiaharudesse,
vaid ka vastastikku lahenenud. See asjaolu ongi pohjustanud
Skologggliseggeneetika kui iseseisva distsipliini kasitamist
(Ford, 1964, 1971, 1975,; Stern, Tigerstedt, 1974; Hyd4eHKo,
1980). Need autorid peavad vajalikuks valja tootada organis-
mide adaptatsiooni kui uheaegselt modifikatsioonilise (onto-
geneetilise) ja genotuubilise (fulogeneetiliee) muutlikkuse
okoloogilise juhtimise printsiibid. Nimelt Uha suveneb arva-
mus, et naiteks taimede geneetilise potentsiaali realiseeru-
mise uksikasjade tundmine (seoses valiskeskkonna teguritega)
on keskse tahtsusega olemasolevate liikide kasvukiiruse ja
Uksikute organite (nait. mugulate) osatahtsuse kujunemise
seisukohalt.

Tuleb tunnistada, et paljudes seisukohtades ja taotlus-
tes ei erine ckoloogiline geneetika nimetamisvaarselt popu-
latsioonigeneetikast, kuid lisaks okoloogilisele juhtimise
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taotlusele jaab okoloogilise geneetika vaatevalja lajiem
objektivalik, kuhu mahuvad ke inimese poolt aretatud vormid

ja looduslikud liigid nende populatsioonigammas ule mitme
erineva okosusteemi. Kullap on erinevus selleski, et uhes
valitseb statistilise kirjeldamise ja teises dunaemilise seos-
tamise taotlus.

Okoloogilise geneetika uheks solmprobleemiks on morfoge-
neesi variantide (mis viivad valja konkreetsetele morfoloo-
gilistele adaptatsioonidele) tingimine valiskeskkonna teguri-
te poolt.

Asi on selles, et parandub mitte tunnus kui selline, vaid
uksnes geneetiliselt maaratud organismi reaktsiooninorm, mille
all moistetakse morfoloogilise varieeruvuse voimalikku ulatust,
8.0. fenotuubilist valimit, mis antud geneetilise informatsioo-
ni (genotuubi) pubul voivad keskkonnatingimuste koikvoimali-
kes variantides realiseeruda. Teiste sonadega, reaktsiooni-
norm on vaadeldava genotﬁﬁbi modifikatsioonilise muutlikkuse
ulatuvus. (Uue reaktsiooninormi kujunemine seostub genotuu-
bilise muutlikkusega). Niisiis, kui okoloogiline geneetika
tegeleb erinevaid-fenotuupe vormiva morfogeneesi valiste re-
guleerijatega, siis populatsioonigeneetika uurib reaktsioo-
ninormi (ja adaptatsiooni) valja kujunemise kaiku ja genee-
tilist arhitektuuri. Lisaks sellele voib nrha erinevust asja-
olus, et populatsioonigeneetikut huvitab kogu muutlikkus koi-
gis oma ilmingutes, okoloogiline geneetika vaatleb aga ees-
katt neid modifikatsioonilisi ja genotuupilisi muutusi, mil-
lel on adaptatiivne vaartus.

Adaptatsiooniprotsessi iseloomustab kahe vabadusastme
olemasolu. Tanu modifikatsioonilisele muutlikkusele suudab
taim voi loom kullaltki kiiresti kohaneda vaadeldavas situat-
sioonis ulevalitsevalt majuvate teguritega, genotuupiline

muutlikkus aga vOoimaldab valja kujundada niisugust genotuupi,
misnsuudab normaalselt talitleda tingimustes, kus esialgne ge-
notuup osutus sobimatuks voi halvastikohastunuks. Seega on
modifikatsioonilisel muutlikkusel katsetav, genotuubilisel aga
fikseeriv iseloom. Nende kahe muutlikkuse baasil kujunevat
kohanemis- ja kohastumisvoimet nimetatakse ka adaptatiiveeks



reaktsiooninormiks (Eygemxo , 1980).

Adaptatiivne reakisiooninorm on seda suurem, mida kerge-
mini 1iik kohaneb voi kohastub. On ilmne, et mida pusivamad
on valised tunnused erinevatele keskkonnatingimustele vaata-
mata, (tapsemalt - mida vaiksem on varieeruvus erinevate
kasvupaikade vahel varrelduna varieeruvusega sama kasvupaiga
piires), seda vaiksem on modifikatsioonilise muutlikkuse osa
adaptatiivses reaktsiooninormis. Teiselt poolt, mida selge-
mini avaldub geneetiline polimorfism (nagu naiteks harililml
kuusel), seda suurem on liigi gemtuubilisest zuutlikkusest
tulenev kohastumispotientsiaal (populatsioonisisese umberkor-
raldumise teel). Praktika seisukohalt on esimesel juhul vahe
valjavaateid vaadeidava liigi kasvu ja arengu juhtimiseks oOko-
loogiliste vahenditega ja teisel Juhul on tegemist hea lahte-
materjaliga selektsiooniliseks tooks.

Kui uurimisobjektiks on geenide adaptatiivse kompleksi sol-
tuvus keskkonnatingimustest ehk okoloogiline muutlikkus ja
selle realiseerumine olenevalt geograafilistest Ja klimaati-
listest teguritest, on tegemist geneetilise okoloogia ehk
genokoloogiaga (Heglop-Harrison, 1964), kui aga peatehelepa-
nu koondub geenide ja nende baasil kujuneva fenotuubi vastas-
tikuse mGJu selgitamisele, nimetatakse suunda epigeneetikaks
(Waddington, 1947).

Eraldi rohutamist vaarib asjaolu, et veel pole teada, mis-
suguse mehanismi kaudu on modifikatsiooniline ja genotuubiline
muutlikkus omavahel seotud (s.o. kuidas isendi eluea jooksul
omandatud tunnused muutuvad parilikeks).Seeparast tuleb oko-
loogilise geneetika peamiseks ulesandeks pidada terve taime
adaptiiveet potentsiaali ja uksiktunnuseid kontrollida geeni-
blokkide valjaselgitamist voimaldavate meetodite loomist ja
edasiarendamist (ficka ,1982).

Genotuubilist muutlikkust ja nihkeid selles on edukalt
kirjeldatud ensuumide ja valgufraktsioonide elektroforeetili-
se analuusi abil, kusjuures isoensuumid kirjeldavad nii geno-
tuubiliet varieeruvust kui uksikute geenide aktiivsust. Fii
on andmeid, et allosuumide varieeruvus seostub korreliste
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pouakindluse (Hamrick, Allard, 1972), hariliku kuuse kasvu-
paiga korgusega merepinnast ja paeva pikkusega (Bergmann,
1975) jms. Enamus nendest soltuvustest vajab veel selgita-
mist.

1.
2.
3.
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BAERI PARADIGMA, EHK KAS MORFOGENEESI
REFLEKSIOON PEAB JARGIMA MORFOGENEESI
OMAAEGA?

M. Remmel

Bioloogiat uuriva teadusloolase ainekidsitus erineb bio-
loogina tddtava rakendusteadlase vdi teoreetiku omast mitmeti
kaasa arvatud erinev ldhenemine tunnetusprotsessi hetkevadar-
tustele, mida professionaalse teadusloolise refleksiooni pu-
hul tuleb tdlgendada tunnetustegevuse ilildkehtivate seaduspi-
rasuste kontekstis (14). Juhul kui spontaanselt kujunevas
teaduse eneserefleksioonis on tekkinud visalt plisivaid tdl-
gendusviiratusi, annab korrektne teaduslooline refleksioon
teoreetiliselt kiillalt olulisi, mittdtriviaalseid v&ljundeid.
See selgub ka morfoloogia ning evolutsiooniteooria suhete ja
Baeri morfogeneetilise paradigma arenguloo analiilisil.

Teatavasti on liks tunnetuse pdhitendentse liikuda n#dh-
tumuslikult olemusliku suunas. Selgesti ilmneb see ka aegla-
selt arenenud morfoloogia ajaloos: XV-XIX sajandini prevalee-
rib anatoomiline struktuurikirjeldus, morfogeneesi kidsitleva-
te uurimuste kasv (eksponentsiaalne) algab alles XIX sajandi
teisel veerandil parast Baeri toid (28).

Uheks pdhjuseks, miks Baerist sai niilidisembriioloogia
aluste rajaja, olid ta metodoloogiliselt jidrjekindlad ndudmi-
sed kirjeldada morfogeneesi tdpses vastavuses morfogeneesi
omaajaga: alustada kirjeldust ontogeneesi algpunktist, jér-
gida detailselt morfogeneetiliste protsesside ajalis-ruumi-
list struktuuri, pidada teoreetiliselt lubamatuks erinevates
morfogeneetilistes omaaegades olevate struktuuride (loote-
Ja tdiskasvanutunnuste) vdrdsustav vdrdlemine parallelismi
teoorias ja biogeneetilises reeglis (2, 19). On seaduspirane,
et Baerist sal ka bioloogilise emaaja kontseptsiooni rajaja
(6, 15, 27). Ta t8ddes esitatud probleemideaded 1, 2, 19)
pakkusid loogilisi vdimalusi pdhimdttelisteks muutusteks bio-
loogilises maailmapildis, eriti organismide struktuuritekke
mdtestamisel. Seetdttu osutus Baeri kirjeldav embriioloogia
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hasti kooskdlastatavaks kolmveerand sajandit hiljem kujuneva
hakkava eksperimentaalse embriioloogiaga (9).

Niisiis toimus XV-XX sajandil morfoloogia arengus iilemi-
nek ndhtumuslikult struktuurikirjelduselt olemuslikule struk-
tuuritekke kirjeldamisele ja pdhjuslikule analiilisile pdhili-
selt pdrast Baeri paradigma loomist ning selle kontseptuaalse-
le skeemile tuginedes. Kuid see pdhimdtteline muutus bioloo-
gilises aksiomatikas toimus samuti suhteliselt aeglaselt (mit-
me teadlaspdlvkonna vdltel) ja erialaselt piiratult (kirjelda-
va, vdrdleva, eksperimentaalse ja evolutsioonilise embriioloo-
gia piires), mis ei ammendanud isegi kogu ontogeneesiteooriat -
geneetika (niilidispreforuism) arenes Baeri paradigmast sdltu-
matult (8). Ka ontogeneesi evolutsiooni teoorial tekkisid
Baeri paradigmaga vastakad suhted, kuna Darwin 14i oma para-
digma Baeri t6id ja morfogeneesi omaaja kontseptsiooni arves-
tamata, algselt neid tundmatagi, kuna ta ldhtus ajalooliselt
vanemast materjalist. Paradigmat rajavais 1842-1844.a. toodes
ja paradigma algsel publitseerimisel pole viidatud Baerile (3,
23), 1856-1858.a. kdsikirjas esineb paar juhuviidet, mis ei
muuda aga enam Darwini paradigma struktuuri ega orientatsioo-
ni Baeri-eelsele morfoloogiale ja taksonoomiale (4).

Mdistmaks viimase tdhendust ja teoreetiliste tagajidrgede
ulatust, tuleb silmas pidada Baeri paradigma morfo-taksonoomi-
liste uuenduste silisteemi loogilist haaret (11, 12, 13, 16, 17,
18, 21, 22, 28, 29):

1. Pdhimdtteline ndue seada ontogeneesirefleksioon tdie-
likku vastavusse morfogeneesi omaajaga (seda eiras nii Baeri-
eelne embriioloogia kui Baeri-jdrgne biogeneetilisel reeglil
pdhinev rekapitulatsiooniteooria).

2. Kisitada embriiogeneesi korraga kahe komplementaarse
paradigma (epigeneesidpetuse ja preformismi) kohaselt.

3. Esitada organismi pdhistruktuur kahel pdhimdtteliselt
erineval tdiendprintsiibil: organsiisteemide topoloogia Jja
kranio-kaudaalse metameeria kaudu; iilejddnud struktuuriomadu-
sed on morfogeneetiliselt sekundaarsed.

4, Seada organismi struktuurielemendid vastavusse takso-
noonia pdhikategooriatega, mis nende struktuursete tunnuste
baasil tuletatakse: invariantne topoloogia - hdimkonnatunnus-
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tesa, metameerse struktuuri diinaamika ehk progressi morfoloo-
gilised xriteeriumid - klassi- (ja seltsi-) tunnus.ega, mor-
fogeneetiliselt sekundaarsed struktuurivariandid - zesx- ja
nadaltaksonite tunnustega.

5. Esitada morfoceneesi struktuur tervikuna nii, et see
seostab kdik need kontseptuaalsed skeemid ihtseks loogiliseks
slisteemiks (Baeri paradigmaks). Baeri paradigma kvintessents
on esitatud Baeri seadustes (1828, 1876), mille kohaselt or-
ganismi struktuur tekib eubriiogeneesis epigeneetilis-prefor-
zeeritult ranges ajalises jirjestuces induvseeritavate morfo-
taksonoomiliste tunnuste silisteemidena (algul hdimkonna, siis
klassi, seltsi, susukonna, perekonna ja kdige 1ldpuks defi-
niitse organismi liigiturnustena kdsitatavate struktuuride
embriionaalsete algete kompleks).

Niisiis selgub: kui Baeri seaduste mdte tdielikult avada
ja muude bioloogia levivaadetega vdrrelda, osutub Baeri loo-
dud morfo-taksonoomiline slisteem mitte iiksnes kdige tdiusli-
kumaks taksonoomiliseks illdistuseks (24), vaid ka iiheks kdige
laiema teoreetilise baasiga paradigmaks bioloogras iildse.Kui-
zi bioloogias on Baeri aegadega vdrreldes kogunenud tohutult
palju uut teavet morfogeneesi kohta, on rangelt tuletatud
Baeri seadused sellega pdhimdtteliselt kooskolastatavad. Si-
suliselt on nad ainsaks eksperimentaalse materjaliga hasti
seostatud lildistuseks, mis abstraktsel, kategoriaalsel tasan-
dil seovad lhtseks loogiliseks tervikuks embriioloogia, ana-
toomia ja taksonoomia paradigmaalse struktuuri, pakkudes see-
ga erilisi ja loogiliselt h#id tingimusi eksperimendi vdima-
lusi liletavate morfogeneesiprotsesside (eriti morfogeneesi
evolutsiooni) kontseptuaalseks analiiisiks (vrdl. 5, 8, 9, 17,
22, 28).

Paraku neid vdimalusi ei kasutata, kuna Baeri paradigma
staatus bioloogias on paradoksaalne., Ta mddras oluliselt teo-
reetiliste lildistuste arengut kolmes distsiplinaatses sf&i-
ris: embriioloogias, kdrgtaksonite siistemaatikas (eriti héim-
kondade mddramisel) ja ontogeneesi evolutsiooni (filembrioge-
neesi) teoorias. Kuid just kahes viimases on mirgata tdsiseid
kontseptuaalseid takistusi, mis peatavad Baeri paradigma loo-
gilised struktuuri edasiarendused. Nditeks: kuigi makrosiiste-
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maatikud tootavad Baeri paradigma pdhjal, esitatakse bioloo-
gias dpikutdena Linné paradigma seisukoht, nagu oleksid bio-
loogiliselt reaalsed iliksnes liigid ja liigitunnused, fiilemb~—
riogeneesiteooria ei suuda juba aastakimneid vdljuda kirjel-
davast staadiumist ning saavutada sellist teoreetilist slin-
teesi eksperimentaalse embrioloogia ning geneetikaga,mis se-
letaks ontogeneesi evolutsiooni pdhjuslikke epigeneetilisi
mehhanisme. Pikem teaduslooline analiiiis nditab, et mdlemal
junul toimib pidurdava mehhanismina Darwini paradigma, mis
loodi Baeri paradigmat eirates, ekspluateerib morfogeneesi
omaajale vastupidist ajakontseptsiooni (pdhjuslikkus toimib
fikseerunud t3diskasvanutunnustelt (evolutsioonilise) organis-
miteXke suunas) ja omab erakordset teaduslikku prestii2i.lior-
fogeneesi omaajale vastupidisest ajakontseptsioonis®t tuleneb
Darwini paradigma teleoloogilisus Baeri paradigma suhtes, mi-
da m3rkasid juba m66dunud sajandi embriioloogid - Baer, K&lli-
ker jt. (2, 7). Jirgnes dge ning teaduslooliselt veel 1ldpuni
lahti mdtestamata prestiiZivditlus, mis 1ldppes Baeri timita-
misega ning Baeri paradigma teadusliku prestii2i kunstliku
allasurumisega (lugege Haeckelit ja Timirjazevit!).Baeri hin-
damise ajalooline traditsioon katkes. On tiilipiline, et nil-
disteaduses esitatakse Baeri paradigma seisukobti sageli ano-
niliimselt, nende autorlus on unustatud (9a).

Olulisemad ajaloolised kontseptsioonid, millest Darwin
paradigmas loogiliselt tuletus Baeri paradigmale antagonist-
lik bioloogilise pdhjuslikkuse kdsitus organismide struktuu-
ri seletamisel, on jargmised:

1. Linné taksonoomiline siisteem. Baeri seaduste kohaselt
(ja ka tegelikult) formeeruvad morfogeneesis enne kdrgtaksoni-
te tunnuste embriionaalsed alged ja alles neist ldhtuvate pdh-
juslike protsesside silisteem viib morfogeneetiliselt sekundaar-
sete, definiitse organismi liigitunnustena mdaravate struktuu-
ride tekkele. Pdhjuslike protsesside suund ja morfogeneesi
omaaeg kulgevad spetsiifilise embriionaalse %3hendusega kdrg-
taksonite tunnustelt liigitunnuste suunas. Linné-Darwini para-—
digma loogiline vidljaarendus annab risti vastupidise pildi:
Linné paradigma kriitilisel arendamisel tuletatud 1liigitekke
kontseptsioon esitab ainuvdéimalikuna algoritmi, kus morfoge-
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neesi pdhjuslike mehhanismide seletamisel tuleb algpunkti sea-
da liigitunnuste, “dpsemini veel taksonoomiliste tunnustena
fikseerumata individuaalsete variatsioonide teke (ja Gkoloogi-
listest tinszimustest sdltuv summeerumine).

Juhin teoreetilise bioloogia huviliste tahelepanu j&rje-
xordselt sellele: iilaltoodud, ldpokokkuvdttes vdga lihtsa loo-
gilise vastuolu (vt. 16, lk. 34) teoreetiline lletamine on vdt
meprobleemiks, milleta ei dnnestu lahendada kisimust, Iuidas
iihendada ajalooliselt vidlja kujunenud mikro- ja makrorevolut-
siooni teooriate ratsionaalseid osi loogiliseks terviksistee-
niks. Teisisdnu - see, kes avastab, kuidas suhestada Linne ja
Baeri paradigmasid, viib evolutsiooniteooria uuele kvalita-
tiivsele tasemele.

2. Teiseks Baeri ja Darwini paradigmade antagonismi aja-
looliseks allikaks on kumbagi autori erinev valjatulekutee
nmehhanistliku materjalismi antiteleoloogilisest, sihipdrasust
ja adaptiivset otstarbekust eitavast maailmapildist. Ldppkok-
kuvdttes viib seegi ililaltoodud loogilisele vastuolule zorfo-
geneetilise omaaja ja pdhjuslikkuse k3sitamisel.

Baeri paradisgma ajaloolised juured on selles plaanis 1l&-
hedased dialektilise materialismi omadele: materialismi iihen-
damine saksa klassikalise filosoofia kontseptuaalse skeemiga
slisteemide sihipdrasest isearengust (immanentne teleoloo-
gia) (18).

Timirjazevist ldhtunud Darwini ja Marxi kdrvutamise tra-
ditsioonile (31) vaatamata ei seostu Darwini paradigma ajaloo-
lised juured dialektilise materialismi omadega, kuna Darwin
zujundas oma maailmapildi tdielikult kaasaegse inglise teaduse
pdhjal, ilihendades Newtoni maailmapilti konkretiseeriva Lyelli
uniformismi Paley vidliste eesuZrkide (adaptiivsuse) teleoloo-
giaga (20).

Seega on Baeri ja Darwini paradigmade konflikti Baeri
teleoloogiaga seletav kirjandus oma otsustustes nuripidine:
nii Baeri kui Darwini paradigmad on seotud klassikaliste, kui-
g1l oluliselt erinevate teleoloogia vormidega (vrdl. 26), kus-
juures otse Linné paradigmast tuletatud Darwini paradigma muu-
tus morfogeneesi motestamise aspektist Baeri paradigma suhtes
teleoloogiliseks. Ulatuslik kirjandus, kus kdsitletud evoiut-



siooniteooria suhteid teleoloogiaga, niitab, et enne teleoloo-
gilise problemaatika selgeksréikimist teaduse niilidismetodoloo-
gias (26), k#is teleoloogia eri vormide eristamine ning nende

tunnetusliku téhenduse mdistmine bioloogidele enamasti iile jdu
Euna teleoloogia seostub protsesside omaaja ning pdhjuslikkuse
struktuuri tdlgendusesa, jdi Baeri ja Darwini varadigmade suhe
selles probleemideringis peaaegu sajandiks teaduslikult adek-
vaatse seletuseta. Nil tekkis liks evolutsiooniteooria olulisi
piduriblokke, mille toime on kohati isegi teadusmeetriliselt

nddetav (kui pikaks ajaks seiskub teoreetiliselt oluliste idee
de loogiline edasiarendus vdi faktograafiline kinnitamine, kui
intensiivselt arendatakse samal ajal palliatiivse tdhendusega

loogilisi struktuure (vrdl. 16, 21).

Paley paradigma loogiliselt dnnestunud modifikatsioon
Darwini paradigmas pakub suurepdraseid vdimaiusi morfogeneesi-
kdsitluse suhtes palliatiivseteks loogilisteks arutlusteks,ku-
na ta esitab definiitse morfoloogilise strukbtuuri iksteisest
sdltunatuks abstraheeritud elemendid hoopis %eises distsipli-
naarses xontekstis - nimelt Okosiisteemi adaptiivsete elementi-
dena (10). Valiste eesmidrxide veleoloogia antiikaega ulatuva
axsiomaatikaga (26) kdsitab ta vormi pdhitunausena adaptiiv-
sust Okosiisteemile (ja mitte morfoloogilise siisteemi enese
omadustele, mis viiks probleemi loogiliselt morfogeneesi sea-
duspZrasusteni). Nii lubab Paley paradigma kontseptuaalne 1l3h-
teskeem varjatud mdttelist operatsiooni, mis asendab morfoge-
neesi analililisi Okosisteemi anallilisiga, kuid loob illusiooni,et
seejuures seletatakse just morfoloogilist siisteemi. Tdendoli-
selt poleks Paley paradigma tdéhusa palliatiivse toimeta Darwi-
ni paradigmas Linné paradigma nii kaua ning eduxalt suutnud
vastu seista Baeri morfo-taksonoomilise (morfogeneetilise) pa-
radigma teoreetiliselt tugevale survele, veelgi enam, vdita
Baeri paradigmat prestii2ivditluses.

Linne¢ ja Paley paradigpade loogilist lihtsust tugevdas as-
jaolu, et - Baeri paradigma seisukohalt hinnates - mdlemas
neist kasitleti lUksnes morfogeneetiliselt sekundaarsete tun-
nuste definiitseid, morfoloogiliselt fikseerunud ja morfoge-
neetilise aktiivsuse minetanud seise. Selliste struktuuride
tekke mdtestamine vidljaspool morfogeneesi uurimise praktikat
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(ja teooriat) viis loogilise paratamatusega morfogeneesi oma-
ajas kindlalt struktureeritud protsesside ning nende pdhjus-
like seoste eiramiseni, antagonistlikesse suhetesse Baeri pa-
radigma morfogeneesirefleksioonile orienteeritud loogikaga.

Ilmselt on tinapdeval teadusloo suurim vdlg teoreetilise
ioloogia ees selles, et ta pole lahti harutanud ajalooliselt
rineva vanusega xontseptuaalsete skeemide pdsmast (Paley,
;innd, Darwini ja Baeri paradigmade suhteid), milles varjuvad
\dhtunuslikust ning olemuslikust morfoloogilise struktuuri
;8lgendanise traditsioonidest tulenevad fundamentaalsed loo-
zilised konfliktid, mille esmane analiiis ei kuulu otse orgaa-
1ilist vormi uurivate spetsialistide kompetentsusesse, Morfo-
zeneesi uurivale spetsialistile on loomulikult aabitsatdeks,
et morfogeneesi pdhjuslikud mehhanismid ei toimi vastassuunas
morfogeneesi omaajaga (nii kisitati embriiogeneesi  sajandite
eest, Aristotelese ja Harwey teleoloogilises epigeneesidpetu~-
ses). Kuid niilidisaegsele teaduslikule maailmapildile hooli-
xalt adapteeritud evolutsiooniteoreetilistest arutlustest,mis
rikastatud rohkete vadrtushinnangutega, sealhulgas idealismi-
le ja materialismile apelleerimisega, ei loe ta enam selgesti
vdlja vanadest vaadetest tulenevat lihtsat loogikat (paradig-
ms elementaarset loogilist struktuuri), mis tugevasti tdkes-
tab Baeri paradigmaga seostuvate morfogeneesikontseptsioonide
evolutsioonilist edasiarendust.

Kuigi evolutsionismilembestele ei tarvitse meeldida aja=-
looline paralleel nii kaugest minevikust, on antud juhul bio-
locgias tunnetusprotsess sajanditega genereerinud midagi sel=-
list, mille populaarseks niiteks teadusloos on Ptolemaiose
astronoomilise paradigma usin moderniseerimine ning #ge,rep-
ressiilvne kaitsmine niahtumuslikku kontseptuaalset skeemi v&i-
rava heliotsentrilise paradigma eest. Antud juhul tZidab he-
liotsentrilise paradigma funktsioone morfogeneesidpetus, ki~
8imus on ta kohast organismide evolutsiooni teoorias: kas do-
minantsest, muid kontseptsioone subordineerivast positsioo-
nist (mida tal praegu pole), vdi senise kiillalt tihtsusetu
staatuse sdilitamisest. (V4ib vastu vaielda, et morfogeneesi-

dpetuse osa evolutsiooniteoorias pole tdhtsusetu, kuna niiii-
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disevolutsionism baseerub geneetikale. Pidasime silmas muud:
seda, et praegune morfogeneesiprobleemide evolutsiooniteoo-
riasse liilitamise viis ei suuda muuta morfogeneesivddraste
Linne ja Paley paradigmade dominantset positsiooni evolut-
siooriteooria struktuuris.)

Selle informatsiooniliselt keeruka ning sassis mdttetra-
ditsioonidega probleemistiku kdige efektsema teadusloolise
(ja ka teoreetilise) lahenduseni viib Baeri ja Darwini para-
digmade detailne ning siistemaatiline metodoloogiline vdrdlus.
Kroonilistest tdlgendushdiretest hoolimata on bioloogias ko-
gunenud rohkesti veoreetilist materjali Baeri paradigma  ka-
suks. On soodsaid kogemusi selle teoreetilise aktualiseerimi-
sega, samuti probleemide teaduslikku lahendamist parssivate
tegurite identifitseerimisel, mille olemust tuleb senisest
selgemini teaduslooliselt eksplitseerida. Jutt on teoreetilis-
test nihetest Baeri paradigma niilidisretseptsioonis,mida osalt
genereerinud lilaltoodud andmestik Baeri ja Darwini paradigma-
de tegelikest ajaloolistest suhetest. Ndide:

Juba esmane Baeri ja Darwini paradigmade teaduse metodo-
loogia ndudeid arvestav analiilis nditas, et seejuures kerkiva-
te probleemide professionaalselt kompetentne analiilis nduab
paljude erialade esindajate teoreetiliselt koordineeritud uu-
rimistegevust (11), Seetdttu rajati autori initsiatiivil aas-
tail 1972-1976 tegutsenud Baeri komisjon, mille teoreetilise
prograrmi (nn. kolmanda) alakomisjoni t66d ta ka sisuliselt
suunas. 1972.a. dnnestus mul kohtuda ka NSV Liitu kiilastanud
Ernst Mayriga. Publikatsioonide pdhjal oli teada, et ta tidie-
likult eirab Baeri paradigma keskset teoreetilist problemaa-
tikat, seda kinnitas kuulus mees ka suusonaliselt. Kuid mdne
aja padrast muutis E. Mayr oma Baeri-orientatsiooni. USA-s il-
musid E. Mayriga isiklikult suhtlevatelt teadlastelt (kes tid-
nasid teda initsiatiivi, konsultatsioonide vdi kaasabi eest)
wonograafiad, kus kiillalt kesksele kohale tdusid Baeri ja dar-
vinismi suhted, algul veel hekkelikus teleolongialahenduses
(5a), seejidrel aga Baeri paradigma teoreetilist prestiiZi
oluliselt tdstvas probleemiseades, mis todeliselt soodustab
slinteetilise evolutsiooniteooria ja fiilembruogeneesiteooria

kontseptuaalset slinteesi (5). Toimunu niitab teoreetiliselt
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avatud métlemistiilibiga teadlase reaktsiooni Baeri paradigma
kontseptuaalsele diinamiidile. Samaaegselt kdivitus ka ajaloo-
liselt viiga vana mehhanism, mis kaitseb Linne ja Paley para-
digmasid Baeri paradigma eest, ldhtub Haeckelist, kuid leidis
ajakohastuse Timirjazevi toodes (31, 32). Selle kdigushoidmist
ja kaalutletud publitseerimistaktikat korraldas suures osas
K. Zavadski, kes juba varem oma teadusloolises praktikas (Lin-
né paradigma ajaloo kdsitlemisel, Baeri paradigma ja ndukogu-
de 20-ndate aastate teorectilise bioloogia kriitikas, Lepe-
dinskaja tddde thtsuse selgitamisel) oli rakendanud Timirja-
zevi seisukohtade kanoniseerimist. K3ik need 70-ndail aastail
intensiivistunud protsessid Baeri ja Darwini paradigmade su-
hete md3idramisel andsid piisavalt teadusloolist materjali sel-
leks, et selgitada Baeri paradigma tdlgendushdirete pdhimeh-
hanismid, pdhjendada nende vdltimise vajadus ning vdimalused
ning kérvaldada kontseptuaalsed tdkked, mis takistavad Baeri
paradigma evolutsioonilist viil jaarendamist. Nende materjalide
tdielik publitseerimine (vrdl. 11-13, 16-18. 21-22, 28) peaks
andma piisavalt teadusloolist andmestikku otsustamaks, kas
Baeri ja Darwini paradigmade vastakad sithted morfogeneesi oma-
aja kdsitusega tuleb lahendada prestii2itu Baeri vdi prestii-
2ika Darwini kasvks. Fundamentaalsete kontsepltuaalsete skee-
mide arengulusgu, struktuurseid omadusi ning funktsioneerimist
teades (30) vdib ilisna veendunult ennustada, et erinevalt XIX
sajandist suudab Baeri paradigma niilidisajal v3drata Linné& ja
Paley paradigmade miisteeriumi.

Kdike seda arvestades tuleks perspektiivilundega mdelda
sellele, et rahvusvahelist teaduslildsust on informeeritud rah-
vusvaheliselt arvestatava bdroloogiakeskuse rajanmisest Eestis
(31). Paraku, seda risti tuleb meil eetilis-teorectiliselt
kanda, igatahes mitte suurendada nende lapsuste hulka, mida
praegu juba tuleb teaduslooliselt korrigeerima hakata.
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ORGANISMIDE PIIRISTAMISE MORFOLOOGILISTEST
KRITEERIUMIDEST

Toomas Tiivel

Elektronmikroskoopia, mis on vbimaldanud teada saada pal-
ju uwut hulkraksete organismide ja nende rakkude peenehitusest,
on andnud meile ettekujutuse ka eluslooduse kdige viiksemate
esindajate - bakterite, tsiianobakterite (sinivetikate), ainu-
raksete jt. nn. "mikroskoopiliste elusolendite" ehitusest, kel-
lel tihtipeale iiksainus vabalt elav rakk moodustabki kogu or-
ganismi.

Organismideks peetakse (ENE jdrgi) elusa looduse tervik-
likke, iseseisvaks olemasoluks ja talitluseks vdimelisi slis-
teeme, mille osad (v.a. vegetatiivse paljunemise elundid) ei
saa iseseisvalt eksisteerida. Organismid koosnevad rakkudest
ning neil on kindel kehakuju ja suurus, mis liigi piires koi-
gub suhteliselt vdhe. Rakuteooria loomise ja kogu eluslooduse
rakulise ehituse universaalsuse moistmisele jdrgnenud perioodi
uurimistulemused nditasid, et organismide eripdra ei pohine
ega soltu enamasti neid moodustavate rakkude eripdrast ning
et sarnaseid lilesandeid tditvad rakud erinevates organismides
on enamasti samasuguse peenehitusega.

Elusolendeid iseloomustavad spetsiifilised piirstruktuu-
rid, on need siis spetsiaalsed koed spetsiifiliste rakkude ja
rakueritistega nende pinnal hulkraksetel organismidel vdi
rakuseinad ja -membraanid ning rakuvdlised j&dtked {iherakulis-
tel. Teades organismi siistemaatilist kuuluvust voib teda pii-
ristada nende piirstruktuuride alusel teistest omataolistest
ja ka muust limbruskonnast.

Raskused organismide piiristamisel tekivad eelkoige tihe-
das ruumilises kontaktis elavate erinevate organismide puhul
(heterotiiipsed assotsiatsioonid), mis enamasti on omavahel kas
parasiitsetes vdi siimbiontsetes suhetes. Peale hulkraksete or-
ganismide vaheliste kas ekto- ja endoparasiitsete vdi ekto- ja
endosiimbiontsete suhete on eluslooduses ilisna laia levikuga ka
endotsiitobioos ehk rakusisene elu. Paljud rakud sisaldavad
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endas rohkem voi vihem autonoomseid osi alates juhuslikult
rakku sattunud teistest vddrkehadest (rakkudest) kuni plisivate
rakusiseste "rakkudeni". Viimaste hulka kuuluksid nii eukari-
ootsetele rakkudele tiilipilised mitokondrid ja kloroplastid kui
ka siimbiontsed ja parasiitsed endotslitobiondid ainu- ja hulk-
raksetel organismidel. Endotsiitobioosi puhal on suurema, tava-
liselt hulkrakse organismi diferentseerunuc¢ rakud biotoobiks
endotstitobiontidele, kelleks vbivad olla mitmesugused bakterid,
seened, tsanobakterid, vetikad,rikketsiad, miikoplasmad vdi
ainuraksed. Sbdltuvalt vastastikusest kohastumusest on nende
organismide eraldamine tihtipeale raskendatud - nditeks palju-
de liilijalgsete .akkude ja neis elavate bakteroidide endotsii-
tobioosi puhul, kus vastastikune kohastumine on t:ht! selline,
et Uks organism ilma teiseta normaalselt elada ei saa, on kao-
tatud funktsionaalne autonoomsus ja tegemist on nn. "osaorga-
nismidega".

Uurimised rakkude peenstruktuuri tasemel on tekitanud va-
jaduse piiristada taolistes tihedates assctsiatsioonides ela-
vaid eri organisme (rakke) teineteisest ja ka neid limbritse-
vast keskkonnast, niiid siis juba mikromorfoloogiliste tunnuste
alusel.

Taoliseks organismide piiristamiseks peab olema t&didetud
kaks tingimust - organism (rakk) peab olema piirstruktuuridega
eraldatud oma vidliskeskkonnast, milleks vdib olla ka teine or-
ganism ning see eraldatud ala peab sisaldama elusslisteemi, mil-
le osad eraldi vbetuna ei oleks vbimelised autonoomseks cluks.
Uheks elu mddratluseks on pakutud jargmist "Elu on iseregu-
leerivalt organiseeritud autoreprodutseeriva metabolismi siis-
teem, mille alusmehhanismideks on kodeerivate ja katalilliisivate
makromolekulide interaktsioonid."

Mart Viikmaa poolt pakutud elu definitsioon diskussioonil

"Mis on elu?" IX Eesti teoreetilise bioloogia kevadkoolis
8. mail 1983 Baeskas.
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Morfoloogilistest tunnustest, mis on iseloomulikud suure-
le osale taolistest "sissetungijatest" ja eristavad neid tiii-
pilistest rakuorganoididest tuleks nimetada koigepealt tsiito-
biondi ja peremeesraku vahelisi piirstruktuure. Rakusiseseid
tstitobionte lUmbritseb alati peale oma rakukestade veel ka pe-
remeesraku poolne, enamasti viimase endoplasmaatilise retiiku-
lumi taolise ehitusega kest, mis isoleerib mikroorganismi pere-
meesraku tsilitoplasmast. See kest takistab endotsiitobioosi puhul
mikroorganismi liilisimist peremeesraku poolt, kuid ei pruugi
takistada endotsiitobiontide normaalset elutegevust ja paljune-
mist. Peremeesraku poolse ning endotsiitobiondi membraanide va-
hele j4ib suurema vdi viiksema mahuga vakuool, mis moodustab
mikroorganismi imber tsiitoplasmavilise ala peremeesrakus ja
mida nimetatakse kas bakteriofoorseks, parasitofoorseks, sim-
biontofoorseks vdi iildisemalt tsiitobiontofoorseks vakuooliks.
Taolise tsilitobiontofoorse vakuooli moodustumine on ilmselt
eukariiootse raku mittespetsiifilise "membraanreaktsiooni" tu-
lemus sinna asunud vobrkehale, mis viib tsiitobiondi Umbritse-
misele peremeesraku poolse kestaga ja milles osalevad nii mik-
roorganismi kui ka peremeesraku poolsed piirstruktuurid. Tsilito-
biontofoorne vakuool taolistes rakuassotsiatsioonides on endo-
tslitobiontidele vdliskeskkonnaks, peremeesrakule aga sisekesk-
konnaks. Vakuoolide, millede suurused Qrinevate rakkude tsiito-
bioosi puhul on erinevad, funktsionaalsele aktiivsusele viitab
nii nende dlinaamika samades organismides kui ka vakuoolides
sisalduvad mitmed membraanstruktuurid ja substraadid - rakkude-
vahelise metaboolse ja mdningatel juhtudel ka geneetilise in-
teraktsiooni kandjad.

Morfoloogilise tunnusena organismide piiristamisel tuleb
peale tsiitohiontofoorse vakuooli ja seda limbritseva peremees-
raku poolse membraankesta kbne alla kindlasti ka ainurakse
endotdiitobiondi pubul tuuma, bakterite, rikketsdate ja ldli-
Jalgsetel esinevate slimbiontide puhul aga nukleoidina organi-
seerunud pirilikkusaine olemasolu, mis on tsilitokeemiliselt

enamasti tuvastatav. -
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Rakuorganoidide puhul ri#gitakse tihti nende silimbiogenee-
tilisest pidritolust, mille kohaselt nad on kunagi vabalt ela-
nud prokariiootide jireltulijad, mis on kohastunud eluks teis-
tes rakkudes. Sel juhul vdiksid mitmed endotsiitobiondid olla
"praegu kujunevad organoidid" ja kiisimus oleks vaid taoliste
suhete kinnistumise ajas. Kuigi ka mdnedel organoididel (mito-
kondrid ja kloroplastid) on oma DNA, mis erineb tuumas olevast
DNA-st, ei ole siiani leitud nende organoidide ja "iseseisvat
elu" elavate mikroorganismide vahelisi evolutsioonilisi vahe-
vorme, mis tdestaksid taolise protsessi toimumise.

Ekariiootse raku poolne "membraanreaktsioon”, mis viib
tslitobiontofoorse vakuooli ja peremeesraku poolse kesta kuju-
nemisele limber endotsiitobiondi, diferentseerib ilisna selgelt
endotsiitobionte eukariiootse raku organoididest sbltumata tsiito-
biontide ja peremeesraku vastastikuste suhete iseloomust. Ar-
vestades aga tsilitobiontide ja peremeesrakkude kombinatsioonide
suurt mitmekesisust ning ka seda, et mbdlemal partneril vdib
olla lisnagi keerukas elutsiikkel, ei ole organismide piirista-
mine igal konkreetsel juhul (ainult iihe arengustaadiumi pdhjal)
ainult morfoloogiliste tunnuste alusel vdimalik. Valdaval ena-
mikul juhtudest peaks aga piisama pakutud kolmest kriteeriu-
mist - nimelt tsilitobiontofoorse vakuooli ja peremeesraku pool-
se membraankesta olemasolust limber autonoomset DNA~d sisaldava
struktuuri (endotsiitobiondi).



SARNASUSTEOORIA RAKENDUSTEST BIOLOOGIAS
Maret Liidja

Sarnasusanaliilisiks nimetatakse mitmesuguste matemaatilis-
te statistiliste vdtete kasutamist erinevate siisteemide vdrd-
lemiseks. Nditena vdib tuua teooria ja katse vastavuse ise-
loomustamise korrelatsioonikoefitsiendi abil.

Vaatamata sellele, et dimensioonianaliiis ja sarnasuskri-
teeriumid on fiilisikas tuntud ammustest aegadest saati, on nen-
de ideede mdju teoreetilisele bioloogiale olnud seni kiillalt
piiratud.

1. Ajaloost

Geomeetrilise sarnasuse reeglid sdnastati 300 a. e.m.a.
Archimedes nditas, et sarnaste kehade pindalad suurenevad li-
neaarsete mddtude ruuduna, ruumalad aga kuubina. Galilei ra-
kendas neid reegleid loomorganismide pindala ja ruumala uuri-
nisel. Esimesena vditis.ta, et maismaaloomade maksimaalse suu-
ruse madrab ldppkokkuvdttes nende ehitusmaterjalide tugevus.
Borelli (17 saj,) leidis, et lihase jéud sdltub selle ristldi-
ke pindalast, suurim energia aga ruumalast. Ta joudis jireldu-
sele, et organicmi liiknmiskiirus on selle suurusest sdltuma-
tu. Newtoni "mehhaanilise sarnasuse" reeglid moodustavad bio-
loogilise sarnasusteooria osa. Maxwell kasutas esimesena di-
mensioonanaliilisi simboleid. Spencer uuris kasvu piiravaid te-
gureid: kdik absorptsiooniprotsessid toimuvad pirdadel. Kuna
kasvuza kaasneb pindala/ruumala suhte vdhenemine, on ldpmatu
kasv vdimatu. Hoesslin (1988) uuris loomade soojussarnasust.
Pisisoojase organismi soojustootlikk's on vdrdeline tema keha
ruumalaga, soojuskaod aga pindalaga. Mdlema vidrtuse suhe mii-
rab pisisoojase olendi kehamddtmete alampiiri. D'Arcy Thomp-
son ("On Growth and Porm", 1917) kasutas bioloogiliste ndh-
tuste kirjeldamisel dimensioonanaliilisi.

1927.a. ilmus R. Lambert ja G. Teissier "Theorie de la
similitude biologique", mille autorid rakendasid klassikalise
dimensioonanaliiiisi meetodeid {ildise mehhaanilise sarnasusteoo-
ria reeglitele:
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A prototiilibi (1) ja mudeli (2) pikkuste suhe,
't=T1/T2v " " aegade suhe,

M =Mﬂ/H2, " " masside suhe,
%’:Fq/Fz, " " jdudude suhe.
Eeldades 1) prototiilibi ja mudeli tiheduste konstantsust ja

-~

2) ajasuhete T ekvivalentsust pikkussuhetega A , kirjutasid
autorid vidlja jargmised vdérdused:
Li/Ly=h ; My/My=p =A%y 1,/7,=T=h; K /Ky=1,0.

See t3dhendab, et homoloogilistes organismides on homoloogilis-
te transformatsioonide efektiivsus (Ki) lhesugune. Massi (M),
pikkuse (L) ja aja (T) kaudu vdljendatud suvalise vdrrandi di-
mensioonanaliilisiga on vdimalik kdiki parameetreid teisendada
pikkussuhte A astmefunktsiooniks:

2_ =1,
*

Niide: Pindala =L®=A2; kiirus =LT™; kiirendus =LT~
jdud sMLT™2=A2; energia =MI2T™%=A7 jne.

Autorid rdhutasid sarnasusteooria puhtformaalset iseloomu.

Muutujatevahelised suhted on biomeetrilised.

= A

2. Dimensioonanaliilis

Dimensioonanalliilis kehtestab mitmesuguste muutujate dimen-
sioonitud teisendused ja "invariantsed arvud" mitmemuutuja
slisteemi flilisikaliste suhete kirjeldamiseks.

Maxwell eristas looduslikke protsesse kirjeldavates vdr-
randites pdhilihikud (pikkus I, aeg T ja mass M) ning neist
matemaatiliselt tuletatavad lihikud, nditeks kiirus, kiirendus,
rdhk jne. Iga vddrtust vdib pdhilihikutes vidljendada. Niiteks
jéud [Fl=umr™2,

Dimensioonvdrrandis Q =M L&: r? , Dimetatakse astenda-
jaid &, M~ ja Q dimensioonideks. Sellist vdrrandit, mis ei
sdltu nddtmise pdhilihikutest, niditeks sellest, kas pikkust mdd-
deti meetrites, miilides vdi jalgades, nimetatakse dimensio-
naalselt homogeenseks vdrraniiks. Fiilisikalist sisu omava vér-
randi dimensionaalse homogeedéuse tdhtsust rdhutas Fourier ju-
ba 1823.a., kuid teaduslikus kxirjanduses on sellest iillatavalt
vahe juttu.

Viinastel aastatel on sarnasus- ja dimensioonanaliilisile
antud korralik matemaatiline aluspdhi ning neid kasutatakse
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kdigi inseneriprobleemide lahendamisel, teoreetilises hiidro-
dlinaamikas, insenerikeemias, magnethiidrodiinaamikas, meteoro-
loogias Jja paljude teiste kilisimuste lahendamisel.

Kuigi on vdimalikud ka palju keerulisemad geomeetrilised
teisendused, tegeleb tavaline sarnasusanaliilis ainult pdhitel-
gede lihtsa lineaarse pikendamise vdi liihendamisega. Kaks
kolmnurka on sarnased, kui nende kiilgede suhted on konstant-
sed. Valitseb skalaarne suhe

Iy=k. LZ’ N
kus L, on uus kil jepikkus,
L2 on vana kuljepikkus ja
k on numbriline kordaja, kahe kolmnurga sarnasuskritee-
riun ja elementaarne mittedimensionaalne suhtarv.

1914.a. pidrinev Buckinghami teoreem litleb, et iga vdérrand,
mis koosneb ainult dimensionaalsetest suurustest ja konstanti-
dest, on lmberkirjutatav ainult dimensiooritute arvude abil.

3. Sarnasuskriteeriumid ehk dimensioonitud arvud

Termin "dimensioonitu arv" on arvatavasti ebadnnestunud,
kuna hoolikal uurimisel selgub,et likski arv ei ole dimensioo-
nitu., Alternatiivne termin on "sarnasuskriteerium", mida ka-
sutab ka Ndukogude koolkond. Pdhimdtteliselt vdib sarnasuskri-
teeriumiks nimetada kdigi flilisikaliste nditude vahelist dimen-
sioonitut suhet, nditeks (kiirus-aeg)/pikkus. Dimensioonitud
niitarvud on arvutatavad slisteemi vahetult iseloomustavate
suuruste kaudu.

Lennunduses ja laevaehituses on oluline Reynoldsi arv:
Re:«Lg/q,
kus = voolukiirus (L/T),
L = keha ldbimddt (L),
1 keskkonna tihedus (M/LB),
keskkonna viskoossus (M/LT) ehk sisehddrde tegur.
Kui Re on suurem kui 1000, tekivad keskkonnas kehast méoda-
voolamisel keerised.

Sobivate sarnasuskriteeriumite valik nduab Suurt kogemust.
Ainult sel teel on vdimalik saavutada mudeli ja prototiiiibi mak-
simaalne sarnasus. Igal juhul on alust oletada, et sarnasuskri-
teeriumid on vajalikud ka bioloogias.
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4, Sarnasusteooria bioloogias

Bioloogilise sarnasuse kontseptsioon ei ole uus. 1932.a.
kirjutas D'Arcy Thompson: "Suures osas morfoloogias on meie
pdhiiilesandeks pigem sugulasvormide vdérdlus, kui iga struk-
tuuri pdhjalik miiratlemine." Bioloogilise sarnasuse varase-
mad kirjalikud kisitlused ldhtuvad eeldusest, et kdiki bio-
loogilisi silisteeme iseloomustavaid muutujaid ihendab ainult
iika sarnasuskriteerium. Kaacaegne dimensioonanaliiis nduab
fiisioloogilisi siisteeme kujutavate funktsionaalsete vdrrandi-
te kombineerimist mitme erineva sarnasuskriteeriumiga.

Olenevalt sellest, millisel tasemel organismi uuritakse
(rakk, kude, organ jne.), tuleb rakendada iiht v4i mitut sar-
nasuskriteeriumit. Ligikaudsel hinnangul jagunevad eri tiipi
kriteeriumid Gaussi kdvera jirgi, kusjuures esinemissagedu-—
selt keskmisel kohal on bioloogilised sarnasuskriteeriumid.
Ettekande piiratud mahu tdttu saab erinevaid kriteeriume ise-
loomustada dige liihidalt.

Makrostruktuuride tasemel (pea, kere, jdsemete liigutu-—
sed, viotlihaste ja liigestega seotud protsessid jms.) sobivad

mehhaanilised ehk dlinaamilised sarnasuskriteeriumid, kus
T =A1/2,

Ringe-, hingamis- ja erituselundkondade ning mitmesuguste
organite (silida, neerud, kopsud jne.) talitluste kirje)damisel
on otstarbekad bioloogilised ehk kineetilised sarnasuskritee-
riumid, kus T =A.

Kikrostrukturride (rakud, koed) vdrdlemisel kehtib aga
hiidrodiinaamiline ehk nn. transpordisarnasus, kus T

‘5. Allomeetrilised vdérrandid

Suure hulga morfoloogiliste ja fiisioloogiliste (ka bio-
keemiliste ja fililogeneetiliste) andmete vdrdlemisel on raken-
datav Huxley allomeetriline vdérrand, mille iildkuju on:

7=a'wbs
kus y = suyaline MLT-slisteemis véljendatav funktsioon,
a = empiiriline kordaja,
W = kehakaal,
b = astendaja ("taandatud eksponent").

Kui y asemel on Jja W asemel on Qp, ltleb vdérrand, et



-8 -

teatav karakteristik on vdljendatav teise karakteristiku
L funktsioonina. Nditeks morfogeneetilistes uuringutes vdib
antud vérrand tdhendada, et uuritava organismi ja selle iihe
organl suhtelised kasvukiirused on konstantsed.
ja Q2 vahelise numbrilise su&fefrdib leida Newtoni

taandamisteguri 2 abils Kui (QJ= M L, T ja (=
sils 2 = Q/Q =M~

Mehhaanilise sarnasuse puhul, kui ;n:h? ja T -
0nZ=J§bL--hp'-'\ ehk 7 =AM.'” /2

Tavaliselt vdrreldakse pikkuste suhte A asemel vastavat

masside suhet f = l,1/|a2 véi kaalude suhet W = w1/W2, kus-
juures W = M » g (g - raskuskiirendus).

z=p

7 = U*‘ /o

Bioloogilise sarnasuse puhul:

“

Z =

Hidrodiinaamilise sarnasuse puhul:

7 - w * (/4 2.7/

Ndide Huxley vdérrandi "taandatud ekgponendi" b vddrtuse
leidmiseks: mehhaanilise sarnasuse puhul

kiirus [v]= b =d+ W-_.,a- '3/0_0 1-‘/3—‘/9 = Q,l& )

jdud (M= M'L'T2 b =d+ +qle-A+Ys - - A00,
hiidrodiinaamilise sarnasuse puhul:
kiirus (vl= M°L'r™1 b =4 2 rfy=0 1= -0,33,
jdud  (F)= W'L'T2 b =dap/sr2V/n=Atfs-4/3= 000
Allomeetriliste vdrrandipaaride algebralised suhted kir-
jeldavad kvantitatiivselt organite kaalu (wi), mitmesuguste
funktsioonide (fi) ja kehakaalu (W) vahelisi suhteid. Neid on
nelja 1iiki.
1., Kehakaalu (W) funktsioonidena véljendatudbkahe organi
kaalud (w; ja gz), kus b, = b1€b2 ja a5 = (a1/a2) i.

Kui Wa o= aqe W 1 ja w, = aye W 9, siis = aj. Wy .
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2. Kahe erineva funktsiooni (£, ja f5) ja kehakaalu (W)
vahelised suhted.
Da b, . . by
Kui £y = a4 W Jjaf, = a,- W , siis £, = a3-f2
3. Organi kaalu (w1) ja lhe tema funktsiooni (f1) suhe
kogu keha kaaluga (W).
by . % .. b3
Kui £, = a4 « W Ja wq = a, W <, siis f1 = a3« W
4, Sama flisioloogiline funktsioon (f1) esitatud nii vas-
tava organi kaalu (w.) kui ka kogu keha kaalu (W) fgnktsioonina.
Kui £, = aj + W jaf, =ay W2, siis wy = ag « W 3
Nditena arvutan aju hapnikutarviduse (VOZ) aju kaalu (w)

ja kogu kehakaalu (W) suhtes, s.t. ajukaalu ja kehakaalu al-
lomeetrilise suhtena. Hapnikutarvidus (ml 02- h_q) imetaja
ajus vdib esiteks olla avaldatud kehakaalu (kg) funktsioonina:

Vo = 35,48 w020,
2

Teine allomeetriline suhe valitseb sama hapnikutarviduse
ja ajukaalu vahel:
Vo = 1778 w0282,
2

Kuna w = a ij 84%%
=a,. W2,

3 siis w = ( Qfxig) . 9

77

ja 1dpuks w = 0,0016 WO»798,

6. Kokkuvdte

Bioloogiliste slisteemide kvantitatiivseks vdrdlemiseks
on vajalikud dimensioonitud ja invariantsed sarnasuskriteeriu-
mid, mis leitakse allomeetriliste vdrrandite kaudu. Huxley
allomeetriline vérrand y = a . Wb Jja selle logaritmiline 1li-
neaarne ekvivalent on matemaatiliselt kdige 1lihtsam viis vdl-
Jjendada morfoloogia ja fiisioloogia seoseid kehamassiga. Dimen-
sioonanaliilisi (MLT-slisteem) ja bioloogilise sarnasusteooria
abil on olnud vdimalik teoreetiliselt arvutada elusolendite
arvukate morfoloogiliste ja filisioloogiliste karakteristikute
allomeetriline eksponent, mida on vdrreldud empiirilisel teel
saadud védrtustega (Glinther, 1975). Korrelatsioonikoefitsient
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(r = 0,99), mis on saadud 80 empiirilise allomeetrilise vdr-
randi jaoks, nditab teooria ja eksperimendi rahuldavat vas-
tavust. Uldiselt ei allu organismid iihele kindlale sarnasus-
reeglile, vaid nn. "segatud re2iimile". Domineeriv sarnasus-
kriteerium vastab nn. bioloogilisele (kineetilisele) sarna-
susele, mille piirideks on lihelt poolt diinaamiline (mehaani-
line) sarnasus ja teiselt poolt hiidrodiinaamiline (transpordi-)
sa~nasus. Sarnasusteooriat, kuigi see kujutab endast kiillalt-
ki vaieldavat meetodit, saab kasutada viga paljude erinevate
kiisimuste lahendamiseks. Klassikalise dimensioonanaliiliisi ja
sarnasuskriteeriumide pinnal arenenud uus uurimisvaldkond on
kujunenud kvantitatiivse bioloogia sisuliseks teoreetiliseks
tugisambaks.
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ORGAANILISE VCRLKI SULNEETRIAPENOLENIST
STRUKTUURSUSPRINTSIIBI VALGUSES

John-Tagore Teevet

Vormi ja struktuuri m6isteid on tihti samastatud. Oigusta-
tud on see vaid siis kui vormi ja struktuuri ei késitleta vi-
suaalselt dratuntavate ruumiliste kujunditena. Struktuursus-
printsiibi olemuse ja struktuuri mdiste tdpsustamisega alus-
tamegi.

Struktuursusprintsiip omab kaasaegses bioloogias olulist
tunnetuslikku téhendust sest see vOimaldab, nii on vditnud
.F.Vedenov ja V.I.Xremjanski (1970), kontsentreeritult haa-
rata suurt hulka informatsiooni uuritava bioloogilise objekti
voi ndhtuse kohta. Sellele printsiibile vdib rajaneda nii iik-
sikute staatiliste (morfoloogiliste, anatoomiliste) struktuu-
ride uurimine kvi ka diinmamiliste (arenevate, funktsioneeri-
vate) nihtuste struktuuri v8i veelgi sisukam struktuuride
staatika ja diinaamika kompleksne uurimine. Struktuursusprint-
siibi tunnetuslik haare sdltub paljuski ka struktuuri enda ja
temale léhedaste pdistete tdlgendamisest.

Struktuuri mBiste omab palju iihist organiseerituse mbiste-
ga. Erinevus seisneb vaid selles, et struktuuri puhul on pii-
sivuse ja invariantsuse omadused domineerivamad kui organi-
seerituse puhul. Bioloogias kasutatakse struktuuri terminit
enamasti ehituse, morfoloogia vOi vormi, seega staatilises
mbéttes kuigi, nagu juba eespool mainitud, v0ib struktuuriki-
sitlus haarata ka diinaamikat. 3ioloogilise siisteemi ontogenee-
si v6ib kdsitleda tema struktuurimuutuste jadana (vt.J.Teevet
jet., 1983).

Struktuur on antud siisteemis kehtivate (loodus)seaduste
kogum, millised mé&dravad selle, kui terviku, vormi ja kditu-
mise. Seadused kajastavad antud objekti antud eksisteerimis-
vormi k8ige olulisemat - asja olemust ehk kyalitatiivset spet-
siifikat. Luidugi on nii olemus kui ka struktuur palju laie-
mad mdisted kui seadus. Struktuur onm seotud ka informatsiooni
mdéistega: nad mdlemad kajastavad teatud korrastatust - struk-
tuur on informatsioon iseendast.

Stimmeetria mbiste (vt.V.NitBik j.t., 1973) definitsioon
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voib mitmeti varieeruda, olenevalt kasutemisvaldkonnast.

fuid see ilildine mis sisaldub siimmeetria moistes on eelkdige
seos piusivuse ja muutlikuse m6istetega - see aga on iseloomu-
lik nii siimmeetriale matemaatikas kui ka bioloogias.

Summeetriafenomen oma sisemise rikkuse ja universaalsuse
tdttu v8iks olla ise aluseks mingile tunnetus- v8i modelleeri—
misprintsiibile, kidesolevas aga kasutame simmeetria atribuu-
tikat vaid struktuuri omaduste kirjeldamiseks. Srtuktuuride
dige iildisemaks cmaduseks ongi siiumeetria ja aslimmeetria.

Struktuuri mdistega opereeritakse sageli. Tihti Geldakse
struktuurne olevat iilkskdik milline vihegi diskreetsust omav
objekt, kuigi struktuuri mdiste pole seotud mitte niivdrd
diskreetsuse olemasoluga kuivdrd nende diskreetsete komponen-
tide vaheliste seostega. Eksisteerivad ka viga kitsad ja spet-
siifilised struktuuri tdhendused. Meie ldhtume antud juhul
struktuuri mGiste lildisest ja lihtsast selgitusest: objekti
struktuur on tema elementide organiseerituse viis v6i vorm.
Sellise struktuursuse eksplikaadiks on graafide isomorfism.

Kiiesolev struktuurikédsitlus pole seotud matemaatilise
struktuuride teooriaga (G.3irkhoff, 1967), milles struktuuri-
de all mdeldakse kitsast graafide klassi - vOresid. Samuti
pole meie k&sitlus seotud matemaatika pdhistruktuuridega nagu
sede on algebralised, topoloogilised ja jdrjestusstruktuurid.
Meie struktuurikédsitlus ei kuulu otseselt ka silisteemse lizhe-
nemise mehhanismi, kuigi v8ib viimasega kooskdlastuda. Selli-
ne léhenemine on pigem heuristiline kui matemaatiline, kuigi
kasutame matemaatilist atribuutikat.

Struktuuri siimmeetriaomadused on meil seotud peamiseit
struktuurimuutustega ning on aluseks viimaste seaduspdrasuste,
nende geneetika, médramisel. Orgaanilise vormi struktuuri ja
gelle eksplikaati, graafi, ning nende siinmeetriaomadusi ei
vaatle me kujunditena, kuigi eespool neid illustreerimegi.

Enne struktuuriheuristika kirjeldamist tépsustame oma
struktuuri ja siimmeetrie t&hendused:

- struktuuriks S nimetame homogeenseteks peetavate elemen-
tide {w} kompositsiooni, milline on médratud nende elementide
veheliste seostega {e} ; see xompositsioon on invariantne



elementide (iimber)aseiuse suhtes ruumis;

- struktuuri siimmeetria elementaarilmingud on seotud ekvi-
valentsuspesari tekkimisega, sellise ekvivalentsuse laienemi-
sega suureneb ka silummeetrilisus.

1. Struktuuri misdramine, Struktuur S on méiratud, &ratun-

tav ja esitatav kakoonilise maatriksiga F, milles iga selle
element f(i,j) &F esitab struktuuri elemente w(i) ja w(j)
iilhendavat lihtahelat moodustavat w-elementide arvu. Siinjuu-
res, kui w(i),w(j) on vahetult seoses (seda seost ennast mit-
te arvestades!) tshistatakse F-maatriksi elementi £¥, kui aga
seost pole siis f~. Selle maatriksi kanoonilisus seisneb tema
ridade i ja veergude j iiheselt méédratud transponeerimisees-
kirjas , milline rajaneb F(i)-ridu iseloomustavate vektorite
jarjestamisel. Peale transponeerimistsiiklite 1dppemist on P-
maatriks dekomponeeritud siimmeetriaklasse kujutavaiks alam-
maatriksiteks. Kui maatriksite F ja F vastavad alammaatriksid
kokkulangevad, siis nende poolt esitatud struktuurid S"ja S
on samased. Siinjuures eeldame muidugi, et w-elemendid ja nen
devahelised e-seosed kujutavad mdnda orgaanilist vormi vdi
ménda muud konkreetset objekti.

Antud viisil struktuuri esitamine on t&iustikum S.Toida
poolt 1973 aastalt avaldatud moodusest kuna meie saame gelle
maatriksi baasil kdtte k&ik struktuuri S ja selle tdiendi §
karakteristikud. Taoliselt oleme mddranud ka kiillalt keerulis
te regulaarsete kooskdlastamata objektide struktuuri, nagu
seda on 2o0-elemendiline J.Folkman'i (1967) graaf.

Mida suurem on w-elementide arv struktuuris seda keerukam
on tema &dratundmine. Lihtsustamine pole siin eriti vOimalik
gest kehtib W.R.Ashby poolt sdnastatud vajaliku mitmekesisuse
geadus (struktuursusprintsiibi jaoks interpreteeritult): kee-
rulise struktuuri mitmekesisus vajab dratundmismehhanismi mil
line ise omab vajalikku keerukust.

F-maatriks sisaldab informatsiooni selliste struktuurika-
rakteristikute médéramiseks, nagu: vOimsus A = I - m, keerukus
B = log I,V.K.N, kompaktsus C = 2m/I(I-1), w-regulaarsus Bw==
I-K/I-1, e-regulaarsus Re = m-N/m-1, asimpleksiaalsus X=
card &+=O /m, sidusus Z = card.&-=oj/m. Siin on I - w-ele-
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mentide arv struktuuris, m - e-seoste arv, V - valentsusklassi-
de arv, K - w-elementide siimmeetriaklasside arv, N - e-seoste
siimmeetriaklasside arv, card £f=0 - f=O-elementide arv F-s.

2, Struktuuri slinmeetriad ja asiimmeetriad. Eluslooduses do-
mineeriv, k8ige silmatorkavam siimmeetria on bilateralne ja sel-
lepdrast, seal kus voimalik, piiliame struktuure illustreerida
bilateraalselt. Slimmeetria on seotud ekvivalentsuse ja alter-
natiivsusega, Siimmeetria hakkab ilmnema seal, kus eksisteeri-
vad vihemalt kaks ekvivalentset (iihesuguste struktuuriinvari-
antidega) struktuurielementi a ja b. Nende iihesugususe t8ttu
on nad alternatiivsed: a v6i b. Uhesuguste elementide arvu
suurenemisega kasvab siimmeetriaklassi vOimsus, kasvab struktuu-
ri regulaarsus ning tugevneb struktuuri slimmeetria. Maksimaal-
se siimmeetria tingib minimaalne siimmeetriaklasside arv (E=N=1).
Siimmeetriaklasside arvu suurenemisega viéheneb slimmeetria sest
viaheneb elementide arv siimmeetriaklassides. Siimmeetriaklasside
arv v8ib ekstremaaljuhul vOrduda struktuurielementide arvuga
K=I (FN=m). Sisuliselt pole siis enam tegu siimmeetriaklasside-
ga kuna nad on iiheelemendilised. Sellisel juhul eksisteerib
tdielik mitmekesisus ehk tdielik asilimmeetria.

Vdimsamate struktuuride puhul vOime iileminekut siimmeetrialt
asimmeetriale pidevaks lugeda.

S-struktuuride puhul eristame kolme\?ﬁﬁpi aslimmeetriat ehk
mismekesisust:

1) v-asiimmeetria (valentsusmitmekesisus), milline on esita-
tav valentsusjaotusvektoriga G;‘<g(o),g(1),..,g(v),..,g(V)),
kus selle elemendid g(v)=card W(v) esitavad v-valentsete w-
elementide arvu valentsusklassis W(v).

2) w-asiimmeetria (w-elementide mitmekesisus) avaldub trans-
poneeritud F-maatriksi jérjestatud reagruppidena W(1),..,W(k),
..,WGK), millised esitatakse jaotusvektoriga W =<card W(1)ye.a,
card W(u),..,card W(U) ), kus selle elemendid card W(u) esita-
vad selliste siimmeetriaklasside Wk) arvu, millimed sisaldavad
arv u w-elementi.

3) e-asiimmeetria (e-seoste mitmekesisus) avaldub dekompo-
neeritud F-maetriksi alammaatriksitesse F(k,k”) kuuluvate iihe-
suguste elementidena {f1=f2=...=fr}- E(n)c F(k,k") ning on
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esitatav jatusvektoriga E ={card E(1),..,card E(r),..,card
E(R)), kus selle elemendid card E(r) esitavad r-elemendiliste
siimmeetriaklasside E(n) arvu.
fleed jaotusvektorid on samuti tuletatavad F-maatriksist,
ning nende vektorite baasil saab asiimmeetriat (ja summeetriat)
mobta, Niditeks e-asiimmeetria vddrtus avaldub valemiga:
He =-§ Pe(n) Id Pe(n)=-y SardE(n),qcardB(n) 5 cardE(n)éldé.
Asiimmeetria on tiielik (siimmeetriat pole) maksimaalse klas-
gidearvu maxN=m korral kus maxHe = 1d m; asiinmeetria puudub
(téielik stmmeetria) iihe E-klassi (N=1) korral mil minHe = O,
V6ime avaldada ka siimmeetrilisuse Rlle:

-~ He Id m - He _.
P "~ @axfe ~Idn < -
3. e-giinmeetria ja struktuurimwtused. Struktuurimutusi

tingivad nii uute e-seoste tekkimine, olemasolevate katkemine
kui ka e=-seoste ilimberpaiknemine. Analoogiliselt sellele, kui-

das on F-maatriksis tihistatud aktuasalsed f¥ ja potentsiaal-
sed seosed f~, tihistame seose tekkimisoperatsiooni q+ ning
katkemisoperatsiooni q . Seose ilimberpaikumine qB kujutab en-
dast kompositsiooni qﬁ=q+& q . Ww-elementide lisandumine ja

ellimineerumine taandub samuti g-operatsioonide kompleksile.

Igale siimmeetriaklassile {e1,e2,...,er}= E(n) vastavad al-
ternatiivsed seosoperatsioonid qqV g,V ...Vqr moodustavad au-
tomorfismide riihma iihese struktuurimuutuse, elementaarteisen-
duse Q(n) suhtes. Seega igale siimmeetriaklassile E(n) vastab
pParajasti iiks elementaarteisendus Q(n) ning sellele omakorda
iiksainus resultaatstruktuur S°, Iga S v8ib m v8imaliku g-ope-
ratsiooni tagajirjel teisenduda kuni N<m erinevaks resultaa-
diks S°, Tdiesti e-siimmeetrilisel struktuuril on ainult iiks
elementaarteisendus Q ja iiks resultaat S°,

Iga elementearteisendusega kaasneb e-siimmeetria muutus.
K8ikv8imalikud elementaarteisenduste kompositsioonid Q(1)&
A2)&Q(3)&... moodnstavad hjerarhilise struktuurigeneetika
greafi, mille elementideks on hulk {S} ja seosteks hulk {q}.

4. w-simmeetria ja struktuuri té@iend. Struktuuri tdiend I
moodustub hulgast {w} mille iga elemendipaari w(i),w(j) vahel
eksisteerivad parajasti need e-seosed, millised ei eksisteeri

struktuuris S. F-maatriksi f¥-elemendid miiravad struktuuri S



- 89 -

ja selle karakteristikud ning f -elemendid m&travad struktuu-
ritéiendi 5 ja tema karakteristikud. VBib ka esineda, e% S
osutubo Uhtlasi iseenda tdiendiks b.
itruktuur S ja tema tdiend § kujutavad endast tervikut,
téisstruktuuri. Invariandiks S ja S suhtes on w-siimmeetria
jaotusvektor W, ning suurused Hw, RHw ja regulaarsus Rw,

Kui struktuuri S v-mitmekesisust kajastab valentsusjaotus-
vektor V siis tdiendit kajastab selle pddrdvektor V. Psord-
vektoriks nimetame vektorit V™ mille elementide jérjestus on
V suhtes poSratud vastupidiseks.

S ja S e-simmeetriad vastavate arvkarakteristikute raames
ei lange kokku kuid vdga erinevad nad olla ei saa. S ja S xui
terviku e-siimmeetria kajastamiseks kasutame vektorit B milli-
ne onnstruktuuri S jaotusvektori E ja tema tdiendi jaotusvek-
tori E” otsesumma. Vektori E" alusel médrame struktuuritervi-
xu S&5 e-siimmeetria viddrtused He ja RHe, millised on seotud
struktuuri eksisteerimistSeniosusega.

5. e-giimmeetria ja struktuuri eksisteerimistSendosus.’ Nagu

ndgime p.2., on siimmeetriaklassi E(n) kuuluvate e-seoste esi-
nemissagedus médratud suhtega card E(n) / m. Tépselt midratud
esinemissagedus on aga klassikaline t8eniosus Pe(n). Seega
juhuslikult tehtud v6i toimunud g-operatsiooni puhul on re-
sultaatstruktuuri S{n) saamise tdendosus Pe(n). Seda t8enido-
sust nimetame teisendus- ehk iileminekutSendosuseks. Niisugu-
sel juhul struktuuri S° eksisteerimistdendosus PS” osutub se-
da resultaatstruktuuri S° andvate léhtestruktuuride eksistee-
rimistaenéﬁsuse PS ja iileminekutbensiosuse Pe korrutiste sum-
naks PS”= PPS(t)-Pe(t), kus T on struktuuri 5” andvate léhte-
struktuuride arv. Tden#dosus PS korreleerub suurustega RHe, He.

Uhesuguse kompaktsusega C struktuurid asuvad struktuurige-
neetika graafi iihel ja samal tasemel. Igal hierarhilisel ta-
semel on struktuurid jdrjestatud slimmeetria vidhenemise korras.
Sellest ka struktuuride tidhistus: S(10,13) tihendab 1o. taseme
13. struktuuri. Ldhte ja resultaatstruktuur on alati erineva-
tel tasemetel. Igal tasemel vOrdub struktuuride eksisteerimis-
t8endosuste summa iihega.

Allpool illustreerime struktuure ja nende omadusi.
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N&d&ide 1. F-maatriks ja vastava struktuuri S(8,20) je
selle tdiendi S(7,20) siimmeetriakarakteristikud.

5(7,20 E— 8(8,20

A =2,781; A"= 2,860; V== 011310; Hv = 1,591; RHv = 0,384;

B = 48; B = 42; V™= 013110; Hv = 1,788; RHv = 0,308;

Rw=Rw= 0,2; W=W"= 410000: Hw=Hw = 2,252; BHw=RHw = o0,129;

C = 0,533; C = 0,467; E = 230000; He = 2,250; RHe = 0,250;

Re= 0,429; Re= 0,167; E"= S51oo0o00; He = 2,522; RHe = 0,102;

X = 6,125; X = 0,143; E'= T4o0000; He = 3,374; RHe = 0,137.
Ndide 2. Elementaarteisendused Q(n) ja eksisteerimis-

tdendosused PS.

P3=36/1001 PS=T72/1001 PS=72/1001
5(9, 2 5(9,14) 5(9,15)
W(k)=1 |
3(8, 8)= |
PS=28/1001
+3 =2[+1 #+1
-2 +3|+1 +1
s (7, 8) 5°(7, 9) 5 (7,16) (7,19)
PS=28/1001 PS=28/1001 PS=56/1001 PS=56/1001

Struktuur S(8, 8) on struktuuride S(9, 9), S(9,14)3ja S(9,15)
QT -teisenduste mbttes resultaatstruktuur s’. Selle struktuuri
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exsisteerimistoendiosuse tingib lihtestruktuuride eksisteeri-
mis~- ja dllmirekutdendosuste korrutiste summa:

P(t=1) = PS(9, 9)-Pe(9, 9) = 36/1001+1/9 = 4/1001;

P(t=2) = PS(9,14)°Pe(9,14) = 72/1001+2/9 = 16/1001;

P(t=3) = P5(9,15)-Pe(9,15) = 72/1001+1/9 = _8/1001;
PS(8, 8) = 28/1001

Stummeetriaklass E(n), elementaarteisendus Q(n), iileminekutde-
ndosus ja resultaststruktuur S:
1.1 = E(n=1) & Q(n=1) & Pe(n=1)

1/8 & 5°(7, 9);

1.3 = B(n=2) & Q(n=2) & Pe(n=2) = 2/8 & 57(7,19);
2.2 = B(n=3) & Q(n=3) & Pe(n=3) = 1/8 & 5" (7, 8);
2.3 = E(n=4) & Q(n=4) & Pe(n=4) = 4/8 & S"(7,16).

Hdide 3. Seos eksisteerimistdeniosuse PS ja siimmeetri-
lisuse RHe vahel(struktuurigeneetika graafi 8. taseme pdhjal)

0,375 + 0,375
0,341
0,341
0,341 0,205
0,273 0,205
0,444 0,273 0,205
0,444 0,273 0,136 0,000
0,325 0,273 0,136 0,000
0,674 0,461 0,325 0,273 0,136 0,000 PS-1001
1 A ]

2 9 14318 28 56 112
distogrammi kujutavad arvud on RHe vidédrtused.

6-elemenailiste struktuuride geneetikagraefi (156 S-struk-
tuuri, 570 Q-teisendust) eksisteerimistSendosuste’ analiiiisimi-
sel roorusid v&lja jdrgmised seaduspidrasused (vt. ka J.Teevet
Jjete, 1983):

1) Eksisteerimist8en#dosuste {ildine jaotus logaritmilisel
skaalal on normaal jaotus (lognormaalne).

2) Eksisteerimist8endosuste jaotus igal strukiuuritasemel
on parempoolse asiimmeetriaga ja laheneb lognormaalsele.

3) Struktuuri ja tema tdiendi eksisteerimistSeniosused on
vdrdsed.

4) Eksisteerimist8endosus korreleerub suhtelise siimmeetri-
lisuse ja asiimmeetria m88duga; mida slimmeetrilisem on struktuur
seda vdiksem on tema eksisteerimistBen#osus.

5) Iga struktuuritaseme eksisteerimist8enzosused on disk-
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reetsed ja kordsed (mdnede harmoonilistega): PSj+1 =2 st =
=4 PSj_1 = .e.; Uhetasemeliste struktuuride PS-d vdivad eri-
neda liksteisest Xxiimneid kordi.

6) Eksisteerimistdeniosuste vidrtused esinevad harilike
mirdudena, kusjuures védikseimad lihisnimetajad on 4-elemendi-
listel struktuuridel 5, 5-elemendilistel 84, 6-elemendilistel
1001 jne.

7) Elementaarteisendus voib vahest rmuta struktuuri iseen-
da tdiendiks; Leidub ka struktuure millised ongi iseenda t&i-
endid.

8) Suure eksisteerimistOenzZosusega tugevalt asitmeetrili-
sed struktuurid on peamiselt paljude asiimmeetriliste l&hate-
struktuuride elementaarteisenduste resultaadid; suur eksistee-
rimisct8enZosus on saadud paljudelt subteliselt suure eksis-
teerimistbenfosusega ldhtestruktuuridelt nende suhteliselt
viikeste UleminelkuiSenZosuste summana.

9) Suure eksisteerimist8endosusega tugevalt aslimmeetrili-
sed struktuurid teisenduvad paljudeks asiimmeetrilisteks struk-
tuurideks.

10) Viliikese eksisteerimisiOenidosusega tugevalt siimmeetri-

lised struktuurid on viga veikese arvu suhteliselt siimmeet-
riliste lEhtestruvkiuuride teisendusresultaadid; vidike eksis-
teeriuistdeniiosus on tingitud suhteliselt vidikesteést eksistee-
rimistdendosustest nendel vdhestel lihrtestruktuuridel (kuigi
iileminekutdeniosused on suhteliselt suured).

11) Viikese eksisteerimistOeniiosusega tugevalt siimmeetrili-
sed struktuurid teisenduvad vaga vihesteks kiillaltki siimmeet-
rilisteks struktuurideks.

12) Eeltoodust v8ib jdreldada, et kehtib mingi silimmeetria
je aslimmeetria alalhoiu tendents.

13) Suure struktuurideklassi moodustavad niinimetatud "po-
listimmeetrilised" struktuurid, millised omavad palju vidikesi
simmeetriallasse (bislmmeetria, trisiimmeetria) ning nende ek-
sisteerimistSeniosused ja slimmeetriavidrtused on keslmised;
gselliste poliisiimmeetriliste struktuuride arv on suurem kui
stimmeetriliste ja aslimmeetriliste struktuuride arv kolklu.

14) Kesimiste eksisteerimistbensiosustega poliisimmeetrilis-
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te struktuuride rokkus tingib, et sellise "poliisiimmeetrilisu-
se" olemasolu toendosus on suurem kui viiksemal arvul suure
exsisteerimistdendosusega struktuuridel.

15) Poliisiimmeetriline struktuur on iihtlasi ka bilaterazal-

ne, aga bilateraalne slmmeetria on eluslooduses koige enam-
levinum.

Sellised on siis moned orgaanilise vormi siimmeetriafeno.e-
niga seotud nihtused. V8ibolla on nii v&imalik analiilisida ka
orgaanilise vormi teisi tahke?

v
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ALGEBRALISTE VORRANDITE LAHENDAMISE STRATEEGIAST
KUI TEOREETILISE BIOLOOGIA UHEST VOIMALIKUST ALUSEST

V.Reeben
TRU biofiiiisika laboratoorium

1. Matemaatilis—filosoofilisest nsast

Teoreetiline bioloogia on joudmas oma varasemast,klas-
sikalise bioloogia ja teiste teaduste riipes arenevast faa-
sist juba olulisemale teelahkmele, kus ta on hakanud eruta-
ma laiema teadusliku ildsuse meeli ja andnud pshjust kisida
"Quo vadis biologia theoretica?"

Sellises olukorras on p5hjust vaadata teoreetilisele
bioloogiale laiemalt ja seda nii seoste mottes teiste tea-
dustega kui ka kogu teaduse iildisema ajaloolise arengu mot-
tes. Poorakem siis pilgud tagasi meie ajastu ilildisema tea-
dusliku motte rajajate -~ Descartes'i, Newtoni ja Leibnizi
vaadetele.

Newton pidas matemaatikat loodusteaduste osaks. Descar-
tes - universaalseks vahendiks materiaalse maailma ja tema
vormide (! V.R.) ning liikumiste uurimisel ning Leib-
niz - selleks aluseks, mis annab maailma evolutsiooniliste-
le objektidele nende monaadi [ Jjagamatu substantsi, ente-
lehhia, toelise (mittemateriaalse) aatomi, loomuliku auto-
maadi, jumaliku masina; ténapdeva keeles voiks vist Selda:
eksistentsi teoreetilis-matemaatilise aluse, tervikliku
siisteemi ning selle struktuuri ja funktsiooni pohiprintsiibi]

Kuid Descartes'i ja Leibnizi vaadetes on veel hoopiski
konkreetsemaid arvamusi matemaatika ja ilildse teooria kohast
looduses. Descartes, olles andnud esimesena matemaatika
ajaloos iildise meetodi n-astme vorrandite graafiliseks la-
hendamiseks, kaldus iildse esile tostma just algebra-
liste vorrandite lahendamist,
arvates, et peamised matemaatilised probleemid ja ka paljud
looduslikud protsessid taanduvad just sellele.



Leibniz aga omistas oma matemaatilis-teoreetilistele
monaadidele terve rea olulisi omadusi: jagamatus, terviklik-
kus, dkiline sind ja surm, &konoomsus, individuaalsus, opti-
maalsus, hierarhilisus ja barmoonilisus, ammendamatus ja
mitmekesidus, seostatus tervikliku universumiga (mis tugev-
neb monaadi arenedes), eksistentsi maksimum, aktiivsus, pi-
dev muutlikkus 18bi mikrohiipete rea jne., mida ta matemaa-
tiliselt pliidis sidestada imaginaararvudega ja differentsiaa-
lidega.

Teiste teaduste poolt, kelledest tdnapdeval paljud tun-
nevad tousvat huvi bioloogia vastu, voiks aga erilisemalt
esile tosta astronoomiat ja kosmogooniat, mis on cma olemu-
selt samuti evolutsioonilised teadused nagu bioloogiagi.
Ténapdeva astrofiilisika ja kosmogoonia on hakanud iha rohkem
piiidma moista elu ja moistuse kohta maailmas, formuleerides
jdrjest selgemini oma antroopsuse printsiibi aspekte ning
seostades maailma objekte, kaasaarvatud isegi bioobjektid,
filisikaliste interaktsioonide ilma dimensioonita fundamen-
taalkonstantidega, eriti elektromagnetismi ja gravitatsioo-
niga (& = 1/137-ga ja = 40'”—5&). Inglise astrofiiisi-
kud Carr ja Rees, 1979 [1] kirjeldavad planeete Vet /o g
kaudu, inimese suurusega ja massiga bioobjekti l\'/—o__;
kxaudu jne., sellest ldhtudes koostasime, Reeben, 1981, 1982
[2, 3] oma teoreetilise biosiistemaatika mudeli, mis seob
taimeriiki ruutvorranditega ja ruutviljadega (V o¢/xg), ka-
lu ja vaalasid kuupvorranditega ( m) jne.

Koik see tostatab kiisimuse, kas siiski mainitud Des-
cartes'i ja Leibnizi arvamustes ei ole varjul toelised
maailma tunnetamise alged, kaasaarvatud ka teoreetilise
bioloogia alged? Vaadakem neid voimalikke vastavusi ihes-
koos: vorrandite klassid - objektide klassid. Kogu n-astme-
liste vorrandite hulga algebraline universaalsus — objekti-
de seostatus ja masilma {ihtsus. Vorrandite lahendamise
strateegia ja kiik - evolutsioon. Imaginaarlahenditega vor-
randid - kompaktsed, jagamatud, orgaanilise terviklikkusega
objektid.
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Eks ole, tasub juurdlemist. Ja tekitab h&mmeldust,
kuivord tinapievaselt voivad kolada mineviku suurte motle-
Jjate ideed.

Vaadelgem siis edasi detailsemalt, kuidas need ideed
ennast digustavad koige esimesel juhul, ruutvorrandite juu-
res, mida oma pahiosas seostame planeetide maailmaga Jja oma
mitmekesiduses edasi ka taimeriigiga bioloogias. (Siinkohal
voiks tuua ka paralleeli: kujutelm planeedid + puud Jja tai-
med on lahedane kujutelmale rakud + viburid, rakud + pseu-
dopoodid, mida alles skaneeriv elektronmikroskoop avas mei-
le oma hiilguses).

2. D.Bernoulli vorrandite lahendamise meetodi

olemusest, tdiendamisest ja viimisest perioodiliste
ahelmurdude siimboolikale

Kui Descartes andis esimese graafilise vorrandite la-
hendamise uldmeetodi, siis D.Bermoulli andis esimese lahen-
dite rekurrentse arvutamise uldmeetodi (1732, Peterburis),
mis algselt voimaldas leida vorrandi

X% = px™ s pax"t 4.+ pn
suurima (ja y = 1/x kaudu ka vdhima) reaallahendi kui

X = Aim 1
max © 900 (] , kus
k = PaMPr-n + .. + P2 Hi-2 P4
leitakse vorrandi koefitsientide s eee f),._ kaudu
rekurrentselt ja ldhtearvudeks c=(n-4) ... M-2, fa_y, Mo

voetakse 0,.. O, O, 1, Hiljem 5piti leidma teiste lahte-
arvudega ka mooduli jirgi suurimaid (vdhimaid) imaginaar-
lahendite paare ja ka kahekordset x_ __-—lahendit. Paraku
aga meetod lakkas t60tamast kolme ja enam mooduli jargi
vordse lahendi puhul.

Niiid on aga meiepoolsed pikemaaegsed Bernoulli meeto-
di uurimised voimaldanud vdita, et selle meetodi juured on
vidga palju rikkamad kui seni arvati. Nimelt osutus, et
Bernoulli algoritmi iga sammu jdrele vaheldades astendami-
sega on voimalik lahendada ka 3-e ja epama vordse



- 97 -

lahendiga vorrandit ning et Bernoulli rekurrentsed |
jadad (seni n#idatud kiill vaid ruutvorrandi puhul) on ef-
fektiivseks sideliiliks algebraliste, differentsiaalsete ja
differentsvorrandite vahel ning samuti perioodiliste ahel-
murdude ning iildistatud Fibonacci-Lucas' arvuridade vahel.
Ruutvorrandi X% £ px 29 =0 puhul osutusid

eriti olulisteks lidhtearvude paarid 0,1 Jja 2'p.
Bernoulli jada paw = [a-z +p ' annab meile

0 ,1 pubul iildistatud Fibonacci rea a, Ja p puhul iildis-
tatud Lucas'rea bn’ nende suhe aga diskriminandi

o= — 8

' 1 haeoo 7
Bernoulli meetodi puhul on mugav kasutada lc’)pmatute

perioodiliste ahelmurdude siimboolikat, eriti koos lihtsate
rekurrentse arvutuse programmidega b3-34 vOi [ 3-21 tiii-
pi kalkulaatoritele.

Bnne moni sona ldpmatute ahelmurdude tutvustamiseks.
Selliste ahelmurdude abil saab kergesti leida parimaid
tdisarvulisi suhteid, Pn/Qn, nn. ldhismurdusid, mistahes
taisarvudes mittevdljenduvatele suurustele, nagu n#iteks
irratsionaalarvud voi aasta pikkus pdevades. Seejuures
ruutirratsionaalsuste ahelmurrud on koik perioodilised.

Nditeks r3 tavaline ahelmurd on

1+ 1 Kuid selline ajaloo-
1+1__ line kirjutusviis ei
2+ ole praktiline.
1+1___
2+..

Arvutusteks sobib paremini, tabel

. 1 1 1 1 1 1 ..
1 1 2 1 2 1 2

L e 2 5 7 19 26 71 ..

1 o1 1 3 4 11 15 41 ..

=
o
.
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ehk veelgi lithemalt ¥3 = (1, 1, 2), kus iilakriips nditab,
milline algoritmi osa kordub perioodiliselt.

Peale tavalise ahelmurru on veel lahutustehtega ahel-
mtrud, ndit.

1 F_?
E 2, &) \ o} =[2,4]

ja veel optimaalsed Seleniuse [4] segatehtega ahelmurrud,

nait.
-1 -1 1
( 4, 2, 2, _‘ ’

Ruutvorrandi x° = PX + q@ lahendamise Bernoulli
ahelmurdu voib aga defineerida sellise lépmatu ahelmurru
moodustamisena, mille ldhismurdude jada koondub vorrandi
lahendiks. Vorreldes tavaliste ahelmurdudega on Bernoulli
ahelmurrul mitmed olulised erinevused: 1) ahelmurru algo-
ritmi arvudeks on otseselt vorrandi koeffitsiendid p Jja q,
2) ahelmurru periood on alati iiks, 3) ahelmurru algoritmi
iilareas ei ole alati 1 voi -1 voi -1 vaid -q,

4) alareas lubatakse ka negatiivseid arve, 5) algoritmi
arvud ¥p ja #q veivad olla ka murdarvudeks, 6) lihtearvu-
deks on mottekad mitte ainult O ja 1 vaid ka 2 ja p ja ildse
mistahes (kuigi eelistatult teatud tdisarvsed) kaks arvu.

Ainult q = -1 ja YD = Yn° - 1 puhul langevad
Bernoulli ahelmurd ja tavalised ahelmurrud omavahel kokku.
Bernoulli algoritm ei anna kiill ildjuhul k5ige kiiremat
koondumist lahendi vaartusele, kuid selleeest annab ta
mottekaid a (n) koveraid.

Ruutvorrandi x2 = px + q@ Bernoulli ahelmurd on seega
defineeritud kui

Hel %{

Q q eee
p p LU )

= Q8,0 *tPap g
=qb, 5+ P-b_ 4

1 valitud nii, et 1lim
ne

dtf LI
1

n 2P n-1
ja léhtearvud a, Ja
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koonduks meid huvitavatele viirtustele.
D, x; ja X, saame siis, kui votame jargmised lihte-
arvud:

2 0
B | 1
a o] 1
a
pell
q_.
o, 1 m 0 g
quo 8n-1 0
81 8n

. %n-1 1 0
<o {11
i 7 n

xus lim _ on kokkuleppeliselt &ra jdetud.
Kehtib ka

o i b11/an

X, 27

Nagu juba mainitud kasvukovera teesides, suhted /an
kaotavad D <& O puhul motte, ent jadad {an} ja {bn}
on siiski védga huvitavad ja me kujutame neid geomeetrili-

selt punktide (an, bn) abil npa -, nb - ja a b - tasandi-

tel. Kasutades funktsioone e sht,sin wt jt. voime
leida pidevad parameetrilised k5verad, millel need an(n) Jja
bn(n) punktide jadad paiknevad.

Kujutades edasi neid an(n) — y(t) ja bn(n) — x(t)
parameetrilisi koveraid paarikaupa Cartesiuse ristkoordi-
naadistikus saame me niiviisi antud vorrandi diskriminanti-
de jaoks nende (an,bn)-tra,jektoorid (ellipsid, hiiperboolid
jne.), mille alusel saab edasi detailiseerida ruutvorrandi-
te jaotamist klassideks (peale D> O ja DLO veel
D> 0 alltsoonid Re, Ja Re2), milledest just tsoon Re,
omab suuremat tdhendust bioloogia jaoks. Selliselt
Bernoulli ahelmurrud voimaldavad ka edasist ruutvsrra.ndiga
kaasnevate moistete laiendamist: mitte ainult kui seos,
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mis annab kaks punktlahendit, vaid veel lisaks kui algoritm,
mis genereerib nende lahenditega seotud koveraid, ("kvan-
teeritud" arengu puhul vahepeatusega sammusid) ja koos
lahtearvude vaatlemisega ilile terve arvuvdlja annab ka teo-
reetilisi lisasoovitusi an, bn koverate teatud eelistatud
amplituudide ja faasinihete valimiseks (tdiendades just
seda loiku, kus tavaliste II jarku differentsiaalvorrandite
meetod on raskustes).

Samuti voimaldavad need a -, bn—kaverad ja (an,bn)~
trajektoorid iy{ D +tiiipi imaginaararvude geomeetrilise
motte laiendamist, andes seejuures kogu aeg meile vordlu-
seks duaalseid reaalsete diskriminantide koveraid.

3. Ruutvorrandite tiiendav jaotamine
—trajektooride tiibi alusel (joon. 1

Et vdltida segadusi midrkidega on siin ruutvorrandi
ildvalem parem anda kujus x2 = DX + q . Sellele vastav_
Bernoulli algoritm on esitatav perioodilise ahelmurru (g )
abil, Uldse saame aga ruutvorrandi kordajate mirke
muutes neli algoritmi: mis on esitatavad vastavalt ahel-
murdudega

GGG = (2)

Neist on bioloogiliste koverate kirjeldamiseks koige hu-
vitavam ahelmurd (-p), mis vastab vorrandile

x2 = pPxX - q ehk x2 -px +q =0,

kuna seal on a - ja bn-k5verad pidevad (ilma sin-cos ja

parem—-vasem hiippamisteta) ning esinevad Im-Re iileminekud,

mis on jérjepidevalt jadlgitavad koverate kuju transformee-
rumise kaudu (joon. 2).

Ruutvorrandite jaotamine klassideks, kus iihes on D)0
(juht Re) ja teises D £ O (juht Im) on tavaline. Re-tsooni
vorrandile vastavad (a , b )-koverad on eelkdige hiiper-
boolid, Im-tsooni vorrandi jaoks aga ellipsid ja asiimmeet-
rilised spiraalid. Kuid (a,, b, )-trajektooride vaatlemine



koigi Re-tsooni vorrandite jaoks voimaldab selles tsoonis

selgelt eristada kahte alltsooni: Re,I Ja Re2. Tsoonis Re2

-1 (pos. q)

1Pl 7l +1 (nee. o,
on meil hiiperboolid, kuid tsoonis Re,l on poolavatud - pool-
suletud koverad, kus kasvavad harud on lihedased x lnx ko-
verale, kuid kahanevad harud on piris isemoodi, bioloogide-
le voiks Gelda kase lehe moodi (joon. 2-A). Need kujud moo-
dustuvad funktsioonidega e - shft ning e ‘t-chﬁt tea-
tud, ruutvorrandi p ja q poolt mdidratud et Jja B viirtustel

Im-Re piiril on meil D =0, p = 2¥q ning koverad

x=2(y)?¥, y=t (yO¥ sa

y = p— x lnx.
Siinkohal voiks mainida, et kuna funktsioon x lnx on

entroopia ja informatsiooni 5petustes oluline, siis siin
lisaks leitud y = x lnx parameetriline esitamine ja sidu-
mine ruutvorrandi D = O lahendamiskiiguga, voib nimetatud
teooriatele anda uusi pidepunkte. —
Re,-Re, piiridel on meil VD = vnz s Pl = la|l

kui q»0 Ja |pl = Jal +1, kui q<O; seega ndit. an-
tud q juures kvadrandis (") tsoon ulatub piirist
p=2Y¥q kuni piirini p = |ql + 1, bioloogia jaoks huvi-
taval juhul kui q 1,6 saame n3it., p = 2 ¥1,6 ~ 2,53-st
kuni p =|-1,6| + 1 = 2,6-ni, s.o. kiillaltki kitsa tsooni.
('g) kvadrandis on Re;-Be, piiril meil kdverad

x=q°+1 ja y= —3;!-——}- )
mis koos annavad meile kiirenevaid sirgeid alguspunktiga
1, ;—1) 1lébi punkti (2, 0). Olulised on veel isojooned
q = const, fD' ja i 1_5 = const ja w = const._Isojoonel

w = const me piisime, kui ('g ) x (ﬁ% ) = , isojoo-
nel iF me pusime, kui
1
qQ = ——3%3 Jja p=cot2n'/n.
4 gin —

n
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ap (x*+px - q 0 to (x?-px -9=0) (q)
2 () (‘R.,‘  Re, proar0
( V20 Vi3 (3 V& e Vs (3 VT3 (20 V28 Vb0 (53

Vo-Vi-Vrs~V36-V49 ——
4 Rez (3‘{" F& Yaz 21 (32 s V¢o (37 V9%
_2 47:51 RERLL 1 re )
-3 (08 (g ifez ifae ifg I\ eZ

q."O :ifts a(‘fc ilrs il il7 0\(9\
s/ Im & %\ -q
¢ ( P) W on Ejm ReJ Vzs / P)

‘32—40423‘!5‘673940

Joon, 1. Ruutvorrandite liigitus klassideks (tsoonideks)
istavalt diskriminandi vaartustele.

Im
K&, -Kep P«fu)e

Im-  purnld.

"y (p.9)€Im Clibidolt Im (P, 9) € Kez,
-1 oot T \m;o‘aufp,z

Joon.2. Ruutvorrandi diskriminandi (an o, )-trajektooride __
muutumine 1labi Im—Re,l —Rez—tsoonide kvadrandis (-P)
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4, Kasvukoverate. okste hargnemise. lehtede-okaste
roodumise ning tiivede-kibide-lehtede kujude
egmase analiiiisi tulemusi

Esimesed ildise mudeli raames tehtud katsed
giduda taimi kui oletatavaid Ya objekte ruutvorrandi
sistemaatilisest analiiiisist leitud parameetriliste koverate
ning Im-Re tasandi trajektooridega (kujudega) on olnud
viljakad. Selle esmase analiiisi tulemusena pakume valja
jirgmised toohiipoteesid, mida praegu tohib aga tosisemalt
votta vaid botaaniliste objektide - puude, taimede ja seen—
te - piires.

Evolutsiooni sisemine olemus - liikumine vorrandite la-
hendamisstrateegiat jdlgides ning vorrandite koeffitsiente
teatud piirides ja teatud reeglite jédrgi muutes.

Ontogeenia - areng q = const juures suunaga Im-Re.

Korgtaksonlus - p5hikasv kas tsoonis Re1 (puud, poo-
sad, taimed) voi tsoonis Re, (seened).

Kesktaksonlus - JD = const ja w = const siilitvamised.
Erinevad liigid - erinev Im-sRe kdik, erinevad ldhtearvud
(lahteamplituudid ja faasid). Liigist korgemad taksonid -
vdrrandite koeffitsientide q ja p varieerimised, eeli..a-
tult teatud ridades (Fibonacci jt.).

Arengu algus seemnetest (munarakust, embruos: , aeri
seadused?) - lahendamisstrateegiad Im-tsoonis eel:statult
mooduli jirgi vordsete lahenditega vorrandite ma: ilmas (kus
amplituudid Im-Re telgedel on vsrdsed, kujud lihedasemad
puhtale logaritmilisusele ja vektori suund leitav esimesel
sammul) .
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VORLI :IKROGEJSEES LAGELISTAJUS

Talis Bachmann
(TRU psiinhholoogiakateeder)

Nii loomade eduka kohastumise kui ka inimese efektiivse
tegevuse eelduseks on vdime adekvaatselt tajuda lmbritsevat
keskkonda,selles esinevaid vorme ja drritusmustreid. Tajupil-
dis esindatavad vormid peavad olema praktiliselt isomorfsed
objektiivselt esksisteerivate mdjurite vormiga, tagamaks adek-
vaatset ja kiiret reageerimist.

Igapdevaelu kogemustest ldntudes tundub ndgemistaju va-
hetu, otseselt antud peegeldusena. Tdpsed psiihhofiliisilised ja
psiihhofiisioloogilised uurimused aga tdestavad,et selline sub-
jektiivse mulje vahetus ja mdjuriza iliheaegsus on illusoorne.
Tahhistoskoopilistes eksperimentides selgub, et subjektiivne
vorm tajupildis:tekib jark-jadrgult, lidbides mitmeid xvalita-
tiivselt erinevaid arengustaadiume. Tdnu tajupildi tekke Jja
arengu mikrogeneesi (aktuaalreneesi) suurele kiirusele - 0,1
kuni 0,25 sek - jdib see protsess teadvusele tabamatuks. Sub-
jekti jaoks esindub tajupildis mikrogeneesi 1ldpptulemus -
enam-vidhem adexvaatne subjektiivne peegeldus objektiivsetest
meeleorganitele mdjuvatest stiimulitest ilihes tihenduse ja sub-—
jektiivse mdéttega.

Mikrogeneesi iseloomustab terve rida seaduspdrasusi, mis
on lildtunnustatud erinevate koolkondade poolt. (1) Mikrogenee-
si pdhiseadus. Nikolai Lange, Heinz Werneri jt. t60dest sai
alguse traditsioon uurida mikrogeneesi tajupildis esindatava
materjali diferentseerituse seisukohalt. Kiesolevaks ajaks on
tdestatud, et mikrogeneesi kidigus areneb tajukujund suunaga
iildiselt ilksikule, diferentseeritule. See printsiip vastandub
lajalt levinud arvamusele, et tajukujund ehitatakse iiles n.s.
detailidest - psiihhofiilisilistest elementaartunnustest - sel-
liselt, et detailide jarjestikune lisandumine varem antud iik-
sikutele fragmentidele viib ldpptulemusena tervikliku kujundi
representatsioonile. Tegelikult esinduvad taju mikroevolut-
sioonis esimestel staadiumidel {ildised proportsioonid,amorfne
"figuur" eristatakse foonist. Hiljem toimub jirk-jirguline
detailide sissetoomine tajupilti ja konfiguratsiooni elemen-
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tide diferentseerumine. Ka eelteadvuslik tihenduse genees 1ii-
gub suunaga ildiselt semantiliselt klassilt ja assotsiatiivsu-
selt tdpse mdiste omistamise ja konkreetsuse suunas.

(2) Globaalselt lokaalsele liikumise seadus. Laotustihe-
duseks nimetame nidgemisnurga kraadile tulevate kontrastimuu-
tuste hulka. Mikrogeneesi kidigus esindub esimestes faasides
madala laotustihedusega informatsioon ja ldppfaasides lisandub
suure laotustihedusega informatsioon (printsiip "mets enne
puid").

(3) Multistabiilsuse seadus. Mikrogeneesi faasidel, mis
eelnevad 1ldplikule adekvaatsele, vdib tajukujund olla multi-
stabiilne, vdimaldades samadel tajutingimustel erinevaid va-
riante. Tahhistokoopilises katses tajub katseisik samadel tin-
gimustel nditeks kolmnurka kord ringina, kord rombina, kord
ruuduna jne. Sellele staadiumile eelnevatel staadiumidel on
aga tegemist amorfse "fosfeeni", "laigu" vdi teatud ulatusega
"kogumi" tajumisega. Amorfsest iihikust ldhtuva norfogeneesi

kiigus tajusiisteem justkui pakuks v8lja erinevad vormi varian-
did, mille hulgast selekteeritakse vdlja adekvaatne.
(4) Vormi "Skonoomia" ililetamise printsiip. Kontuurse vor-

ni mikrogeneesis iseloomustab vormi algselt minimalne kontuuri
pikkuse (vormi iimbermdddu) suhe pindalasse ("sisekeskkonda")s
Teisisdnu - kui me analoogia pdhjal vaatleksime tajutavat vor-
mi kui iseorganiseeruvat siisteemi oma energiaressurssidega,mis
on tagatud sisekeskkonna protsesside poolt, siis kontuur oleks
meediumiks, mis suhetab sisekeskkonna vidliskeskkonnaga ja sel
juhul saavutame maksimaalselt Okonoomse energeetilise re2iimi
just tingimusel, kui energiat keskkonda andva meediumi ulatu-
se suhe seda energiat akumuleeriva sisekeskkonna ulatusse on
minimaalne. Samas aga tekib infovahetuse defitsiit, mida saab
liletada vastupidise tendentsi abil, kui sise- ja vdliskeskkon-
da eraldav piir (meie niites kontuur) on maksimaalse ulatuse
ja liigendatusega. Kristian Holt-Hanseni katsetes on ndidatud,
et tajutava vormi mikrogeneesis objektiivselt liigendatud
“ebadkonoomne" vorm esindub subjektiivsetes algstaadiumides
"Skonoomsena" (ringina) ja jdrk-jirgult saavutatakse tegeliku-—
le vastav pertseptiivse vormi (niit. tdhe v8i kolmnurga) kva-
liteet, Vaheastmetejs on siin "ilimmardatud" nurkadega vormid.
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Teades seda, et taju mikrogeneesi ajas vahendavad suhteliselt
suuremat neurobioloogilist energiat ndudvad mittespetsiifili-
se aktivatsiooni protsessid, vdime Gelda, et toimub omapZrane
slinergeetiline protsess, kus vormiteket vahendatakse spetsii-
filise aferentse siisteemi poolt antud "aine" ja mittespetsii-
filise aktivatsioonisiisteemi poolt antud "energia" interakt-
siooni poolt.

(5) Kreatiivsed interaktsioonid. Juhul, kui vormi genee-
sis esindatav vorm on antud fragmentaarselt vdi linklikult,
on vdimalikud sellised fragmentide interaktsioonid,mille ta-
gajidrjel tajukujundisse lisatakse teatud detailid ilma,et neid
objektiivselt esindatud oleks. Selline loovus ehk kreatiivsus
tajuaktis ilmneb reeglina siis, kui tajus loodud vorm on tde-
nidolisem kui objektiivselt esitatud vorm (nditeks illusoorse-
test kontuuridest moodustunud figuuride vdi ndiva liikumise
korral).

(6) Isomorfismi tasemete rida. Lev Vekkeri, Boriss Lomo-
vi ja nende kolleegide poolt on valja toodud seaduspdrasused,
nille jargi mikrogeneesi vdib vaadelda kui erinevat 1liiki iso-
morfismi tasemete ldbimist. Eksperimentaalselt on ndidatud,et
esimeseks astmeks on topoloogiline isomorfism: iileminekul ob-
jektiivselt vormilt subjektiivsele sdilivad kontuuri punktide
naabrussuhted, kuid ei pruugi sdilida kontuurikdveruse, joon-
te paralleelsuse jms. tunnused. Teiseks astmeks on projektiiv-
ne isomorfism: objektiivse vormi sirged detailid esinduvad
subjektiivses kujundis sirgetena, kuid ei pruugi adekvaatselt
esinduda paralleelsus, nurkade suurused, proportsioonid jms.
Kolmandaks astmeks on afiinne isomorfism: {ileminekul objek-
tiivselt vormilt subjektiivsele sdilib joonte paralleelsus.

Neljas aste on sarnasusisomorfism: adekvaatselt esinduvad
proportsioonid, detailide suhted, nurgad; lhesdnaga - adek-
vaatselt esindub vorm kui selline.

(7) Mikrogeneetilise rekapitulatsiooni hiipotees. Nikolai
Lange, Heinz Werneri, Jason Browni, Paul MacLeani jt. t&ddest
tuleneb traditsioon, mille arvamuse kohaselt iga iiksik taju~

akt kordab lilikiiresti 1lidbi needsamad faasid, mida 1liikide
arengus ldbis loomade taju. Aju neuroanatoomia ja liihiajalist
tajuprotsesside filisioloogia andmed lubavad seda hiipoteesi
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pidada kiillaltki tdensoliseks. Kdige kiiremini realiseeruvad
primitiivsemate, fililogeneetiliselt vanemate struktuuride ana-
liisiprotsessid (nende "panus" tajusse), kdige aeglasemalt
uuemate ajumoodustiste vahendatud protsessid (nditeks neokor-
tikaalne abstraktse tdhenduse analiilis, réddkimata keeruliste
vormide kodeerimisest). Huvitav on seegi, et analoogiliselt
kiitumuslikule kdrgemate aju siisteemide (ndit. eesaju koore)
kontrollile madalamate (ndit. nn. "reptiilse kompleksi" vdi
limbilise siisteemi) lile - mis muuseas on toonud nii mdndagi
kahetsusvadrset inimese jaoks kui vaadelda kasvdi psiihhoso-
maatiliste haiguste plahvatuslikku sagenemist - surub ka mik-
rogeneesis saavutatav 1dplik tajupilt alla eelnevad "vaheast-
me tajud", takistades nende pddsu teadvusse. Uksnes eksperi-
mentaalsete protseduuridega saame neid varjatud faase avada.
Lundi lilikooli koolkond Gudmund Smithi ja Ulf Kraghi juhenda-
misel on vditnud, et eksperimentaalselt on vdimalik avastada
inimese priihhopatoloogiliste siimptoomide ja isiksuse konflik-
tide pdhjusi sel teel, et taastatakse "ebakiipse taju" faasi-
dele omased tajuvormid, mis, ldhtudes Lundi koolkonna onto-
geneetilise ja mikrogeneetilise arengu rekapitulatiivsuse
ideest, annavad informatsiooni indiviidi arengu kriitilistel
perioodidel mdjunud keskkonna- ja sotsiaalsete faktorite
kohta.

Ldpetuseks tuleb Selda, et autori arvates avab darvi-
nistliku traditsiooni jdrgimine priihholoogia meetoditega nii
bioloogia kul ka psiihholoogia ees tédiesti uued perspektiivid,
kus nende teaduste lahenemine moodustamaks uut teadusala ei
tohiks olla illusioon.



TAIMEDE BAKTERSOLMED
Urmas Sutrop

Erinevatest liikidest organismide kooselu on looduses
lajalt levinud. Sellise kooselu iiheks ilminguks on taimede
ja mikroorganismide assotsiatsioonid. Taimed ja mikroorga-
nismid evolutsioneeruvad neis assoisiatsioonides vastasti-
kusel toimel ja kromosoomividliste geneetiliste elementide
vahendusel., Assotsitsioonide evolutsioneerumise voimalikke
astmeid vdljendavad jdrgnevad kohastumised:

1)taimedele spetsiifilise epifiiiitse voi risosfddri mik-
rofloora kujunemine,

2)taimede epifiiiitse voi risosfadri mikrofloora iileminek
endofiilitseks:

a)endofiilitsete mikroorganismide populatsioonide kujune-
mine taimerakkude vaheruumides,

b)endotsiitobioosi kujunemine,

3)taimede baktersolmede teke uudikmoodustistena,

4)tsiikliliste assotsiatsioonide kujunemine.

Taimede bektersolmed on morfoloogiliselt eristatavad,
ruumiliselt kindlal viisil korraldatud moodustised, mis on
iimbritsevatest taimekudedest selgesti piiristunud. Bakter-
solmede mingil arenguetapil asustavad neid obligaatse kom~-
ponendina mikroorganismid.

Kui sarnasuse alusel voib koiki taimede baktersolmi
kisitleda orgaanilise vormi (ruumilise struktuuri) iihe tiili-
bina, siis nende klassifitseerimiseks teatud tunnuste vord~-
suse alusel on mitu voimalust.

Taimede baktersSIE;_ggab erigtada
1 eeoneid asustavate mikroorganismide riihma alusel.
1.1.Baktersolmedes asuvad pirisbakterid (Eubacteria).
Naiteks: liblikoieliste Juuremiigarad, taimekasvajad
(crown gall), lehesoImed taimeperekondades
Ardisia, Pavetta, Psychotria, Tricalysia.
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le2.Bakiersolmedes asuvad tsiianobakterid (Cyanobacteria).

Nditeks: juuremiigarad Cycas - Nostoc a;;EE;EEE;EZEZis,
lehesolmed Gunnera - Nostoc ja Azolla - Ana-
baena assotsiatsioonides.

1e3.Baktersolmedes asuvad aktinomiitseedid(Actinomycetes).

Nditeks: juuremiigarad mitmetel puudel EE_;;gEEEEET:
mida asustavad perekond Prankia liigid.

2. esomikroorganismide paiknemise alusel baktersolmedes.
2.1.Mikroorganismid asustavad taimerakkude vaheruume.

Nditeks: Ardisia, Pavetta, Psychotria, Tricalysia
lehesolmed, juuremiigarad Cycas - Nostoc
assotsiatsioonis,

2¢2.Mikroorganismid paiknevad taimerakkude siseselt =~
endotsiitobioos,

Hditeks: Juuremiigarad liblikoielistel ja perekond
Prankia poolt asustatud taimeliikidel.

3. ceobaktersolmede lokaliseerumise alusel taimes.
3.1.Baktersolmed paiknevad risosfairis.

Fiiteks: koik juuremiigarad.

3.2.Baktersolmed paiknevad taimelehtedel,
Feiteks: koik lehesolmed.

3.3.Baktersolmed lokaliseeruvad teistes taimeorganites.
Nditeks: el ole leitud.

3.4.Baktersolmedel puudub kindel lokaliseerumise piirkond.

Nediteks: taimekasvajad, in vitro kasvuainetega teki-
tatud ebasolmed (pseudonodules),

4. ...mikroorganismide taime tungimise viisi alusel.
4.1.Mikroorganismid satuvad taime passiivselt.

Nditeks: taimekasvajad, virulentsed Agrobacterium
tiived satuvad taime siirutajate vahendusel.

4,2, Mikroorganismid tungivad taime aktiivselt.

Nditeks: selle kohta leidub taestusmaterjali miigar-
bakterite (Rhizobium) tungimisest liblike
oieliste juurekarvadesse, mille jdrel moodus-
tuvad juuremiigarad.

5. .e.obaktersolmede esinemise aja alusel taime ontogeneesis.
S5e1.Mikroorganismid nakatavad taime igas palvkonnas uuesti
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a)fakultatiivsed atsiiklilised assotsiatsioonid.
Nditeks: enamus baktersolmi.
b)obligaatsed atsiiklilised assotsiatsioonid.
Naiteks: ei ole leitud.

5.2.Mikroorganismid, olles kord taime tunginud, ei lahku
sellest enam kunagi ning kanduvad jérgmistesse taime-
p51vkondadesse seemnetega.
a)fakultatiivsed tsiikklilised ae=sotsiatsioonid.
Nditeks: ei ole leitud.
b)obligaatsed tsiiklilised assotsiatsioonid.
Neiteks: Ardisia, Pavetta, Psychotria, Tricalysia

lehesolmed.

6e oee.mikroorganismide esinemise aja alusel bakiersolmes.

6.1.Mikroorganismid esinevad baktersolmes kogu selle
arengu vdltel.
Naiteks: koik Jjuuremiigarad ja lehesolmed.

6.2.Mikroorganismid esinevad baktersolmes selle kujunemise
algstaadiumis.
Nditeks: taimekasvajad.

6.3.Mikroorganismid esinevad vdljakujunenud baktersalmedes,
kuid selle kujunemise algstaadiumis puuduvad.
Nditeks: ei ole leitud.

6.4.Baktersolmedes ei esine mikroorgani-sme, tegemist on
ebasSlmedega.

Nditeks: in vitro kasvuainetega tekitatud ebasolmed.

Tinglikult voib taimede baktersolmed jagada juuremiigara-
teks, lehesolmedeks ja taimekasvajateks. Baktersolmede tsii~
toarhitektoonika kujunemisel on midrava téhtsusega mikroor-
ganismide paiknemine kas taimerakkude siseselt voi vaheruu-
mides.

Taixfede baktersolmed on radiaalsimmeetrilise ehitusega.
Baktersolmed koosnevad katetest ja funktsionaalsest osast,
mis sjsaldab mikroorganisme. Katted(juhtkimbu elemendid,
sklerenhiiiimsetest rakkudest tupp ja parenhiiiimsetest rakku-

dest tupp) eraldavad baktersolme funktsionaalset osa iimbrit-
sevatest taimekudedest.
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Juhul kui mikroorgenismid paiknevad taimerakkude vahe-
ruumides ldheneb baktersdlme funktsionaalse osa (elusatest
taimerakkudest vorkja toesega ruumiliselt jaotatud bakter-
mass) siimmeetria sfddrilisele.

Mikroorganismide paiknemise korral taimerakkude siseselt
on baktersolme funktsionaalse osa (iiksteisele jdrgnevad
meristeempiirkond, kus toimub taimerakkude paljunemine,
piirkond kus mikroorganismid iimbritsetakse peribakteroid-~
membraaniga ning bakteroidpiirkond (symbiotic area)) mitte-
sfddrilise illheteljelise radiaalsiimmeetrilise ehitusega.

Baktersolmede tsiitoarhitektoonika kujunemine on seotud
bakteriaalsete kasvuainete (tsiitokiniinid, auksiinid) toime-
ga taimekudedele. Selle iiheks toestuseks on ebasolmede teke
taimedel in vitro neile vdlise kasvuainete lisamisega., Siin-
juures ei ole oluline, kas need kasvuained siinteesitakse
bakterirakkudes voi kennavad bakterirakud geneetilise infor-
matsiooni kasvuainete siinteesiks plasmiididega iile taimerak-
kudele.

Lugeja leiab kasutatud moistete ja toodud néaidete p5h-
jalikuma késitluse artiklist "Taimede ja mikroorganismide
suhted" /2/.

Lopuks on kasulik meenutada ithte Clas Bjerkanderi motet
aastast 1773 /1/.

"Taimi tunda, nende raviomadusi ja kodumajanduslikku
kasulikkust teada, see on iiks aadellik ja monus teadus.
Nende abielu, 6ist und, kokkutombumist ja avanemist vaadelda
on meeldiv; seejuures midrgata kuidas veepiisad vorratult
lehtedel asetsevad, see tekitab tdhelepanelikus pealtvaatajas
himmastuse Looja loputu tarkuse iile."

1.Bjerkander. C. (1780) Bemerkungen iiber die Ausdiistung
der Pflanzen und die Ordnung mit sie an derstelben Bldttern
gitzt., - Der Koningl. Schwedischen Akademie der Wissen-
schaften Abhandlungen, auf das Jahr 1773.Bd. 35, p. 66=70.

2.Sutrop, U. (1984) Taimede ja mikroorganismide suhted. -
Rm-g: Teooria ja mudelid eluteaduses. Tartu, triikis.



TAIMEDE MORFOGENEESI MODELLEERIMISEST IN VITRO
H. Kallak

Orgaanilise vormi kujunemise viiside, mehhanismide Ja
mojutegurite selgitamine kuulub niilidisbioloogia suurproblee~
mide ringi. Uheks arvestatavamaks mudelsiisteemiks morfogenee-
si uurimisel on saanud taimsed koekultuurid, millel on mit=
meid eeliseid teiste mudelsiisteemide ees. Eelkoige vaarib
mirkimist asjaolu, et taimedelt eraldatud koetiikid ja rakud
voivad sobivates tingimustes areneda uuteks taimeisenditeks,
Katseklaasitaimi ei loeta enam eriliseks uudiseks ei teaduse
vallas ega ka praktilises taimekasvatuses, Uurimise seisuko-
halt oluliseks eeliseks on ka morfogeneesi  katsetingimuste
(s56tme koostise, temperatuuri, niiskuse, valguse jt.) kont-
rollitavus ja reguleeritavus koekultuurides.

Taimekoekultuuride abil piiitakse saada selgust sellis-
tes olulistes kiisimustes nagu diferentseerumise olemus, de-
diferentseerumise ja rediferentseerumise mehhanismid, genee-
tildste ja epigeneetiliste tegurite vahekord morfogeneesi
madramisel. Erilist huvi pakub morfogeneesi sisemise pro-
grammeerituse probleem. Kui suur osa sellest programmist pei-
tub rakkude sees, kul palju ldheb rakkudevaheliste interakt-
sioonide arvele, kul suurt osa etendavad in vitro organoge-
neesis lihteraku (-koe) omadused voi "emataime minevik"?

Loodusnihtuste tundmaoppimisel on inimesed enamasti
lshtunud pohimottest, kuidas vastavaid teadmisi oma huvides
dra kasutada. Morfogeneesi mehhanismide selgitamisel peetak-
se eelkoige silmas arenguteede imberprogrammeerimise voima-
lusi. Vahema praktilise tahtsusega ei ole ka sekkumine mor-
fogeneetiliste potentside (programmide) realiseerumisse vas-
tavate tingimuste muutmise kaudu. Nii geneetilise arengu-
programmi muutmise kui ka selle valikulise realiseerimise
osas pakuvad taimsed mudelsiisteemid loomsetega vorreldes
vaieldamatult suuremaid voimalusi. On ju taimorganismid loo-
madega vorreldes tunduvalt "avatumad” siisteemid. Universaal-
set toitumisviisi (fotosiinteesi) ja iildist liikumatust ning
nendega seostuvat viahest morfoloogilist diferentseeritust
kompenseerib taimedel avar reaktsioonldespekter ning iiksik-
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osade (organite, rakkude) suhteline autonoomsus hulkraksete
loomorganismidega vorreldes. Taimerakkude reaktsioonid nii
sise- kui vdlismojutustele ei ole miiratud sedavord rangelt
ja poordumatult kui loomarakkudel. Veel enamgi, taimede ge-
neetiline slisteem allub ulatuslikule muutumisele ontogenee-
sis. Viimasest annavad tunnistust poliiteenkromosoomid ak-
tiivselt funktsioneeruvates rakkudes, samuti kromosoomiarvu
kordistumised diferentseerunud kudedes. Uksnes loote 1lihte-
rakud ning algkoed (tipumeristeem, kambium jt.) ning nende
vahetud jagunemisproduktid sidilitavad tavaliselt 1liigiomase
pohikariiotiilibi. Ei saa jitta nimetamata tosiasja, et teatud
juhtudel toimub ka intaktsetes taimedes rakkude "{imberhdd-
lestamine" somaatiliselt teelt generatiivsele teele. Nditeks
voivad looted areneda nutsellirakkudest.

Uldiselt arvatakse, et enamik taimerakke on totipotent-
sed, s.t. voimelised kdituma siigootidena. Koik taimeteadlased
seda seisukohta siiski ei jaga ning ka senised katsed veel
ei kinnita. Kiill voib aga vaita, et organogenees nii in vivo
kui in vitro eeldab embriiogeenselt determineeritud rakke,mis
on voimelised ehk "kompetentsed" reageerima vastavatele mor-
fogeneetilistele signaalidele. Kisimus on selles, kuidas &ra
tunda kompetentseid rakke ning mida kujutavad endast morfo-
geneetilised signaalid.

Katsed taimekoekultuuridega on niidanud, et mitte koi-
kidel lijkidel ei suudeta indutseerida morfogeneesi in vitro
ning et ka sama liigi isendite koed ja rakud erinevad lks-
teisest oma morfogeneetilistelt potentsidelt. Soltuvalt lih-
tematerjali ehk eksplantaadi isedrasustest eristatakse tai-
medel koekultuuri tingimustes otsest ja vahendatud morfoge-
neesi (Kohlenbach, 1977; Evans et al., 1981). Otsene morfo-
genees saab al@use embriiogeenselt determineeritud looterak-
kudest voi vihese diferentseeritusega algkoerakkudest,vahen—
datud morfogenees toimub diferentseeritud koerakkude redi-
ferentseerumise kaudu. Vahendatud morfogeneesi eelduseks on
mitootilise aktiivsuse taastumine eksplantaadi rakkudes Siia-
ni puudub iihene seisukoht rakujagunemisi vallandava teguri
suhtes: on selleks eksplantaadirakkude isoleerimine intaktse
taime reguleerivast toimest (Stewardi koolkond) voi kultuu-
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ritingimuste (eelkoige kasvuregulaatorite) indutseeriv moju
(Skoogi ja Milleri koolkond).

Rakujagunemiste tagajirjel moodustub eksplantaadil kal-
luse nime all tuntud vihediferentseerunud rakumass,mida voib
eraldada ja kestvalt kultuuris kasvatada, Rakujagunemised
iseendast ei taga veel morfogeneesi alustuseks vajalikku de-~
diferentseerumist. Peavad toimuma mingisugused spetsiifili-
sed rakujagunemised, mis viivad meristeemtiilipi rakkude tek-
kele. Ei ole selge, mis viisil ja millistel asjaoludel oman-
davad liksikud kallusrakud morfogeneetilise kompetentsuse,se-
da isegi parast aastatepikkust kasvatamist kallusmassina.
Raske on selgitada redeterminatsiooni algetappe ning vasta-
vate tegurite toimeaega. Pohiliselt piirdutakse selliste
markeritega nagu DNA siintees, rakujagunemine, tarklise kogu-
nemine ja juhtkoeelementide teke.

Morfogeneesimehhanismide ja mojutegurite seisukohalt
pakub erilist huvi asjaolu, et in vitro morfogeneesi pro-
gramm voib realiseeruda erinevas ulatuses ning mitmesuguste
anomaaiiatega. Tdies ulatuses ning in vivo morfogeneesile
viga sarnaselt realiseerub see nn. somaatilise embriiogeneesi
puhul. Moni parenhiiiimtiilipi kallusrakk hakkab jagunema ning
moodustub globulaarne embriioid, mille edasine arengukiik
meenutabt viagagi normaalse embriio arengut. Esimesed somaati-
lised embriiod omnestus koekultuuris saada Reinertil 1959.
aastal (Kohlembach, 1977). Ent somasatilist embriiogeneesi
esineb harva ning raske on tabada selle algjarke, Sagedamini
realiseerub morfogenees in vitro nn. adventiivorganogeneesi
kujul: meristeemkolletest arenevad vosupungad voi juurealg-
med. Soltuvalt tingimustest voibki morfogenees piirduda iiks-
nes vosude tekkega voi rRisogeneesiga. Ka voivad nii vosud
kui juurealgmed areneda samas kalluskultuuris, kuid jaada
juhtkoega {ihendamata. Sageli moodustuvad anomaalse kujuga
struktuurid, varieeruda voib ka kariiotiiiip.

Morfogeneesipotentside erim#larsne realiseerumine in vit-
ro, samuti katseklaasitaimede geneetiline ja morfoloogiline
muutlikkus on suunanud teadlaste tdhelepanu teguritele, mil-
lest soltub orgaanilise vormi kujunemine taimekoekultuurides.
Need tegurid (nn. morfogeenid) voib jagada kolme rithma:
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1) eksplantaadi isedrasused, 2) kalluse omadused, 3) kulti-
veerimistingimused.

Eksplantaadi roll morfogeneesi programmi realiseerumi-
ses mijratakse tema kuulumisega iihe voi teise taimeliigi ja
koetiiibi koostisesse. Ulatusliku regeneratsioonivoimega ja
plastilise morfogeneesiprogrammiga liikide (nagu tubakas ja
porgand) korval tuntakse hulgaliselt liike (niiteks korre-
liste hulgas), millel on olnud raske (voi siiani voimatu)in-
dutseerida morfogeneesi in vitro. Genotiiiibiliselt madratud
regeneratsioonivoime voib varieeruda ka sama liigi isenditel.
Lihtekudede vanuse ja diferentseeritusastme mojust eksplan-
taadi kditumisele kultuuris kirjutavad mitmed autorid (Litz,
Canover, 1980; Xsuaxosckas, [1982).

Kalluse morfogeneesipotentside avaldumist seostatakse
eelkoige kalluskultuuri vanusega ja kariiotiiiibiga. Vdidetakse,
et kalluskultuuri vananemisel suureneb rakkudes mitmesuguste
kariiotilibianomaaliate hulk ning see viib morfogeneesivoime
jarkjargulisele kadumisele (Gould, 1978;_ Litz, Canover,1980;
Jelaska et al., 1981; Heyser, Nabors, 1982; XmuixoBckas, 982
Koige varem kaob somaatilise embriiogeneesi voime, edasi vo-
supungade ja juurealgmete moodustamise voime ning koige lo-
puks ka rakudiferentseerumine trahheiidide ndZol. Uksikutel
juhtudel sdilib morfogeneesivoime 3-9 aasta vanuses kalluses
(Stavarek et al., 1980; Tewes et al., 1982; Kannak, 1983 ).
Tubaka kallusel on suudetud indutseerida organogeneesi isegi
17 aasta vanuses kultuuris (Traynor, Flashman, 1981). Niisu=-
gustel juhtudel realiseerub morfogenees ainult osaliselt (iile
sikute organitena) ja enamasti anomaalsel kujul.

Rultiveerimistingimustest on koige suuremat tzhelepanu
osutatud sédtme koostisele, eelkoige kasvuregulaatorite si-
saldusele. Skoogi ja Milleri (1957) hiipotees auksiini ja
tsiitokiniini vahekorra mojust vosupungade ja juurealgmete
moodustumisele kalluses on leidnud paljudel juhtudel kinni-
tust. Auksiini lilekaal soodustab juurte teket, tslitokiniini
ilekaal - vosupungade arengut (Oswald et al., 1977; Fosket,
1979; Litz, Canover, 1980; Stavarek et al., 1980; Traynor,
Flashman, 1981; Riicker, 1982; Jmurpuesa, 1981).

Vaatamata eksogeensete kasvuregulaatorite ilmsele moju-
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le votab liha enam maad veendumus, et nad ei ole in vitro
morfogeneesi mddravad tegurid, vaid kuuluvad morfogeneetilis-
te signaalide hulka, Mdaravaks tuleb pidada ikkagi rakkude
predetermineeritust, voimet reageerida morfogeneetilistele
signaalidele, Viimast kinnitab kas voi seegi fakt, et na-
tiivseid kasvuregulaatoreid (IAA, zeatiin) voib asendada
sliinteetilistega (NAA, BAP, kinetiin jt.). Meie katsed ndita-
vad, et morfogeneesi algse vallandaja osa voib etendada ise-
gi herbitsiidina tuntud maleiinhappehiidrasiid.

Kokkuvotteks voib ndustuda Thorpe'i ja Biondi (1981)
seisukohaga, et oleme oppinud manipuleerima koekultuuri tin-
gimustega, kuid jaame veel kaugele organogeneesiprotsesside
regulatsiooni moistmisest. Senised andmed kinnitavad, et re-
gulatsioonimehhanismid toimivad nii molekulaarsel, rakulisel,
rakkudevahelisel kui ka rakkudevédlisel tasandil. Morfogenee-
sialaseid uurimusi holbustaks olemasolevatest ideaalsema
katseslisteemi leidmine. Selline silisteem peaks tagama lihte-
rakkude silinkroonse dediferentseerumise ja sellele jargneva
rediferentseerumise, peaks voimaldama nimetatud protsesside
jélgimist ka biokeemilise analiliisiga ning seda koike voima-
likult lihikese aja vdltel.
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LEHTEDE PENOTGUPILIST MUUTLIKKUST POHJENDAVAD
MORPOGENEESI KONTSEPTSIOONID
Jane Prey

Pungas oleva lehealgme kujunemisel leheks toimub alati
kaks pahiliet bioloogilist protsessi:

1) lehealgme rakkude jagunemine (mitoos e. karuokinees
ja tsutokinees),

2)rakkude venituskasv e. vakuoliseerimine (ka nn. eks-
pansiivne kasv).

Vaadelgem alljargnevalt, kuidas nende kahe protsessi
kulgemise kaigus voivad tekkida kasvu ja arengu erinevused
lehe kolmes pohikoes - epidermis, palissaad- ning kobekoes
Ja kuidas need muutused loppkokkuvottes avalduvad lehe mor-
foloogiliste tunnuste varieeruvusena.

Nimetatud kaks protsessi kulgevad eri kudedes kindlas

ajalises jarjekorras. Rakud alustavad jagunemist kaige en-
ne epidermis, siis kobekoes ja lSpuks palissaadkoes. Rakku-
de ekspansiivne kasv algab samas jarjekorras, kuid voib kes
ta kaigekauem epidermis, mille rakkude arv on,varreldes
teiste kudedega, maaratud lehealgme arengu varajasematel
etappidel. Kirjeldatud muster kehtib kSigi liikide kohta ja
on uurijate poolt uksmeeles tunnustatud (Avery, 1933, Fos-
ter, 1936; Jones, 1956; Sunderland, 1960 ;Milthrope, Newton,
1963; Denne, 1966, 3cay , 1969, Cutter, 1971, Maksimovits,
1973, Greulach, 1976).

Lehealgme rakkude jagunemist ja venituskasvu iseloomus-
tavad rakkude arv ja suurus. Samal ajal iseloomustavad need
kaks protsessi ka lehe arengu erinevaid jarke - embruonaal-
set (pungas) ja postembruonaalset (lehe puhkemine) arengut.

Uurijate hulgas on siiani lahkarvamust tekitanud prob-
leem, kuidas oleneb lehe 13p11k suurus (lehe pindala) mor-
fogeneesist ja kuidas ning millised valiskeskkonna tegurid
mSJutavad lehe 13pliku suuruse ja kuju parameetreid.
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Lehtede morfogeneesi erinevad kontseptsioonid

Varasema arusaama kohaselt on lehe pindala ja anatoomi-
lise struktuuri valjakujunemisel oluline koht epidermi rak-
kude venituskasvu kestvusel (Ashby, Wangermann, 1950,
1969;). Naiteks Grulach’i (1976) ja Evans’i (1972) jargi
toimub valgus- ja varjulehtede erinevuste kujunemine jErg-
mise skeemi kohaselt. Varjulehtede epidermi rakkude kestvam
kaev viib: 1) epidermi rakkude suurenemisele ja kogu meso-
fulli koe horenemisele, s.o. valguslehtedega vorreldes sa-
masuguse struktuuri horedam paigutumine laiemale pinnale
(Evans, 1972);

2) suurte intertsellulaaride tekkele mesofulli kobekoes;
3) palissaadkoe epidermipoolsete rakkude labiloike pindala
suurenemisele (lehterjad rakud).

Valguslehtede puhul tingib epidermi rakkude kasvu vara-
Jasem lspetamine mesofulli kompaktsuse: 1) sammaskoe rakkude
asetumise tihedasti uksteise korvale;

2) intertsellulaaride vaikeseks jaamise.
Toodud kEsitlusega on kooskolas valgus- ja varjulehtede

faktilise kasvu uurijate tulemused - uksmeeles jareldatakse,
et valguslehe kasv on kiire ja varjulehe kasv aeglane
(Hanson, 1917; Watson, 1942; Anderson, 1955; Njoku, 19%6).
Sema jEreldub ka kgerofuudi ja mesofuudi lehe morfogeneesi
vordlusest (BacmieBckas, 1954).

Seega osutub lehe pindala valjakujunemisel otsustavaks
see tegur, mis pidurdab epidermi rakkude venituskasvu. Et
venituskasv kujutab endast lehe postembruonaalset arengut,
siis saavad seda reguleerida parast pungs puhkemist toimi-
vad okoloogilised tegurid.

Osa uurijaid seab eeltoodud morfogeneesi skeemi kahtlu-
se alla, vaites, et epidermi rakkude olukord ei peegelda
kogu lehe anatoomilist struktuuri (Sunderland, 1960) ja
lehe 1opliku suuruse ja kuju maaramisel on olulisem rakkude
arv kui nende ruumala (Gutter, 1971; Milthrope, Newton,
1963). Et rakkude arv soltub rakkude jagunemisest, siis on
vaja silmas pidada 1) jagunemiste kiirust ja 2) lehe arengu
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etappi, mil antud koe pohilised jagunemised toimuvad.

Valguslehtedel on reeglina rakke rohkem kui varjulehte-
del, seega valgus stimuleerib rakkude, eriti aga palissaad-
koe rakkude jagunemist. Eriuurimused naitavad, et palissaad-
koe rakkude jagunemised toimuvad pErast punga puhkemist.
Naiteks tubakal moodustub 99% palissaadi rakkudest parast
punga puhkemist (Avery, 1933), enamusel taimedest on see
protsent vahemikus 70-98 (Milthrope, Newton, 1963). Nendest
faktidest lahtudes on vgga paljud uurijad jareldanud, et
punga puhkemisaegsetel keskkonnatingimustel, eelkaige aga
kiirguse intensiivsusel, on oluline osa lehe 18pliku suuru-
se ja kuju maaramisel (Avery, 1933; Hughes, 1959; Sunderland,
1966).

Nimetatud, vEga laialt levinud jEreldus ei ole paris
oige. Milthrope ja Newtoni (1963) poolt téestati, et lehe
1opliku suuruse ja kuju maaramisel on oluline rakkude jagu-
nemiste kiiruse determineerimine kiirguse intensiivsuse
poolt lehe arengu enbruonaalses staadiumis.

Voib tekkida kusimus, miks sellise, tundub, et lihtsa
asja kindlakstegemisel on nii palju eksitud. Enamus lehe
morfogeneesi uurijaid kasutab objektina uheaastasi taimi,
nende lehe primordia kasvab vaid uhel teatud sesoonil. Tei-
s8iti on lugu puutaimede lehe kujunemisega - nende lehealg-
med moodustiuvad uks aasta enne punga puhkemist ja pusivad
aktiivseina pea terve eelmise vegetatsiooni perioodi. Ala-
tes Norchauseni (1903) toodest on teada, et puude valgus-
ja varjulehed on determineeritud juba pungades. Puu vora
varjutingimustes arenenud pungade majutamine tEisvalguaega
ei muuda puhkevaid lehti veel valguslehtedeks. Seega,
mida pikaealisem on taim, seda varasem on arengu determi-
neeritus.

Kokkuvotteks voiks jareldada, et eeltoodud kaks lehe
morfogeneesi kasitlust ei valista teineteist, kuna nad lah-
tuvad morfogeneesi kahest erinevast protsessist: rakualg-
mete arvu ja rakkude jagunemise kiiruse ning raku venitus-

kasvu determineerimisest. Valiskeskkond toimib morfogenee=>



- 121 -

sile koigil selle erinevatel etappidel - valgusinduktiivne
rakkude jagunemine embruonaalsel etapil, venituskasvu pi-
durdamine, mis seostub koe kupsemisega, postembruonaalsel
etspil.

Lehtede morfogeneesi soltuvus valgusest

Vaadelgem jargnevalt, kuidas lehe morfogeneesis rakku-
de jagunemine ja venituskasv soltuvad valguse intensiiv-
susest.

Valguse positiivne moju lehealgme rakkude jagunemisele
on naha juba valgus- ja varjulehtede ristlSikudelt, tapsema
vastuse saab anda varjutuskatsete tulemuste analuusi pohjal.
J.L. Pselnikeri (llesbEEEED ,1973) andmetel toimib valgus
vehtra lehe palissaadi rakkude arvule punga arengu varastel

etappidel. Pungade varjutamine aprillis vahendas palissaad-
koe rakkude arvu (ei mSjutanud aga epidermi rakkude jagune-
rigi) ja muutis palissaadrakkude silinderjat kuju. Mai al-
guse varjutamine vahendas ainult palissaadrakkude silindri
korgust - 2,5 korda. Valgus- ja varjutingimuste moju iseloo-
mstavaks naitajaks lehe anatoomilisele ehitusele sobib uhe
epidermi raku kohta vastav palissaadrakkude arv. Lehtpuude
varjulehtedel on see 1,5-2,0; valguslehtedel 5,9-8,7 (leab-
HEKED , 1978). Siinkohal jaab lahtiseks kusimus, kas val-
guse maju epidermi rakkude jagunemisele tegelikkuses aset
leiab voi mitte. Kirjanduses sellekohased viited puuduvad,
kull on aga naiteks epidermi rakkude arv kuuse valguskroonis
kasvanud okastel suurem kui varjukrooni okastel. Arvuline
erinevus ulatub vahemalt 1,4 korda valgusokaste kasuks
(Bafidazeropa X Ip. , 1976).

Puginedes kirjanduse andmetele saab vaita, et punga va-
rases arengustaadiumis suurendab valguse korgem intensiiv-
sus rakkude jagunemist. Seda valguse moju rakkude jagunemi-
sele loetakse korge energiaga fotomorfogeneetiliseks reaktsioo-
niks (KeQenl , 1978). Korge energiaga fotomorfogegeetilis-
te reaktsioonide puhul peetakse fotoretseptoriks futokroome
(Mancinelli, Robinmo, 1978, Marme, 1977), et aga nende reakt-
sioonide puhul on aktiivne ka spektri sinine osa, siis voi-
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vad retaeptoriteks olla veel karotinoidid ja flaviinid. Et
tegemist on mitoosi indutseerimisega, siis peab valgus mo-
justama rakutuuma, sellise tahtsa funktsiooni vahendamist
omistatakse tavaliselt futokroomile (Mohr, 1972; Briggs,
Rice, 1972). Tselnikeri arvates ei sobi flaviinid nimetatud
reaktsiooni retseptoriteks, sest valgusinduktiivne jagunemi-
ne toimub vaid kloroplaste (ka viimasedvaivad.karge energia
toimel jaguneda, kuid morfogeneesi postembruonaalses staadiu-
mis) sisalduvate rakkude juures, flaviinide pohiosa asub aga
epidermi rakumashlas. Lehe ontogeneesi varastel etappidel si-
saldavad kloroplastid rohkesti karotinoide ja klorofulle -
neid kahte pigmentide ruhma peabki Tselniker palissaadkoe
rakkude fotoinduktiivse jagunemise reaktsiooni potentsiaal-
seteks retseptoriteks (lleneHmRep , 1978).

Lehealgme kudede venituskasvu seos valguse erinevustega
on huvipakkuv just epidermi rakkude osas, sest protsess kes-
tab seal vorreldes teiste kudedega kauem ja keskkonna msju
on epidermi rakkudele kaige vahetum. Samal ajal on palissaad-
koe venituskasvu soltuvus valgusest kaige speteiifilisenm.

Taisvalguses toimub palissaadkoe rakkude venitumine
8ilindri kujuliseks, varjus venituvad nad kas isodiameetri-
liseks voi iseloomulikeks lehterja otsaga rakkudeks. Raku
tasemel oleneb venituskasvu suund embruonaalse raku primaar-
membraani tselluloosi mikrofibrillide asetusest - kui need
asetuvad paralleelselt, siis venitub rakk silinderjaks
(valguslehe palissaadrakk) kui mikrofibrillid asetuvad eba-
korrapﬁraselt, venitub rakk igas suunas uvhtlaselt - tulemu--
seks isodiameetriline rakk ({@pe#-Bmccimur, Mmoaeranep ,1968).
Venituskasvu ei saa votta Bana-BSnalt, see on keeruline Jja
suhteliselt pikaaegne protsess, kus rakkude seinad mitte
uksnes ei venitu turgoorse jSu majul, vaid samaaegselt toi-t
mub ka rakuseinte materjali pidev suntees. Arvatakse, et see
suntees on seotud valgusinduktiivsete, kasvu limiteerivate
proteiinide sunteesiga (Davis, 1973;llosesoRt, Casamarosa,

1977).
Teiselt poolt maarab venituskasvu kestvus ja intensiiv-
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sus raku 10pliku ruumala. Tselnikeri (1978) andmetel soltus
lehe epidermi rakkude ruumala kiirguse intensiivsusest: mak-
simaalvaartsed (ca 8% taisvalgusest) erinesid minimaalvaar-
tustest ( alates 50% taisvalgusest) kuni kaheksa korda.

Samal ajal mesofulli rakkude ruumala suurenes sujuvalt (ca
viis korda) tostes valguse intensiivsust kuni 50-ne protsen-
dini taisvalgusest, edasine valguse intensiivsuse tous meso-
fulli rakkude ruumala ei muutnud. Neist andmeist nahtub val-
guse mn. kasvu pidurdav toime. Seda seostatakse raku veni-
tuskasvu 18ppemieega, rakuseinte paksenemisega, tihti puitu-
misega.

Puginedes sellealase kirjanduse seisukohtadele ( Kedesm,
1972, 1975), voiks arvata, et venituskasv on fotoregulatiiv-
ne. Raku venituskasvu seostatakse kasvuhormoon auksiini ak-
tiiveusega ( [loneBo#, CanamaroBa , 1977). Venituskasvu re-
gulatsioon toimub hormooni aktiivsuse inhibeerimise kaudu
ning aktiiveeks agendiks on siin inhibeeriv aine. Arvatakse,
et just inhibiitori suntees on fotoregulatiivme ( Kefesn,
1975).

Kokkuvote: lehtede morfogeneesist lahtuva feno-
jﬁﬁpilise muutlikkuse p3him3ttelised kombinatsioo-

nid seoses erinevate okoloogiliste tingimustega

Nagu eelnevast nahtub, soltub lehe morfogenees valis-
keskkonna tingimustest. Alljargnevalt on esitatud kirjandu-
sest voetud morfogeneesi kvalitatiivsed soltuvused okoloo-
gilistest tingimustest.

1. Lehealgme arengu algfaasides soodustab korge valgus-
intensiivsus lehealgme koigi rakkude jagunemist (Sunderland,
1960; Newton, 1963; Miltrope, Newton, 1963; lesbHEReD,1973,
1978).

2. Mida suurem on lehealgme rakkude arv pungas, seda lu-
hem on rakkude venituskasvu kestvus(Milthrope, Newton, 1963)
ehk korge valgusintensiivsuse poolt indutseeritud lehealgme
rakkude intensiivsemale jagunemisele jargneb luhike venitus-
kasvu periood, mille tulemuseks on rakkude ruumala vaikse-

maks jaamine.
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3. Korge valgusintenaiivsuse soodustav moju rakkude ja-

gunemisele realiseerub vaid assimilaatide piisavuse korral
(Watson,1942; Newton, 1963; Milthrope, Newton, 1963; Cutter,
1971). Selle soltuvuse naiteks on nn. juveniilne leht, mis
on alati varju tuupi, olenemata valgustingimustest. Pohjuseks
arvatakse olevat assimilaatide defitsiit noorel taimel

(Cutter, 1971).

4. Rakkude venituskasvu ulatus (raku ruumala) vaheneb
assimilaatide defitsiidi korral. Koige tundlikumad on meso-

fulli rakud (Watson, 1942; Allsopp,
1963; Cutter, 1971).

1954 ; Milthrope, Newton,

5.Korge valgusintensiivsus vahendab rakkude venituskasvu
ulatust (raku ruumala) (Milthrope, Newton, 1963; llesbHERED,

1978).

6. Minersalainete defitsiit voib vahendada rakkude ve-
nituskasvu ulatust (raku ruumala) (Newton, 1963).
Toodud soltuvusi arvestades voib konstrueerida kvalita-

tiivse graafiku, kus thelt poolt on

naidatud morfogeneesi

protsesside soltuvus valgusintensiivsusest, teiselt poolt

neist tulenevad lehe morfoloogiliste naitajate varieeruvus

(joon. 1).

Joon. 1. Lehtede mor-
fomeetriliste naitajate
soltuvus valgusintensiiv-
susest (I), vee defitsii-
dist (DH 0), assimilaati-~
de defitBiidist (D o)-
S - lehe pindala, n -
rakkude arv, v - raku
ruumala, p - lehe paksus,
E - eripind (pindala ja
massi suhe). 1,2,3,4 -
lehtede erinevad morfo-
loogilised tuubid (vt.
tekstist).

I,
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Joonieel on valguee intensiivsuse suhtes valja toodud
neli lehe morfoloogiliste naitajate erinevat kombinatsiooni
(1, 2, 3, 4):

1. Lehe pindala vaike, lehe paksus vaike, eripind suur,
rakkude arv vaike, rakkude ruumala vaike - ekstreemsetes
varjutingimustes kasvanud leht (tinglikult ka hugromorfse
struktuuriga leht).

2. Lehe pindala keskmine,voi suur, lehe paksus vaike,
eripind suur, rakkude arv keskmine, rakkude ruumala suur -
- tuupiline varjuleht (ka nn. mesomorfse struktuuriga leht).

3. Lehe pindala suurim, lehe paksus keskmine, eripind
keskmine, rakkude ruumala suur - optimaalsetes tingimustes
kasvanud leht.

4. Lehe pindala vaike, lehe paksus suur, rakkude arv
seur, eripind vaike, rakkude ruumala vaike - tuupiline val-
gusleht (ka nn. kseromorfse struktuuriga leht).

Toodud morfomeetrilised kombinatsioonid sisaldavad nii
lehtede hugromorfse, mesomorfse kui ka kseromorfse struk-
tuuri variandi. Jooniselt on naha, et valguee intensiivsus
ja vee defitsiit mojustavad lehe morfogeneesi samasuunali-
selt, et aga valgusel on paljude tunnuste suhtes otsens
morfogeneetiline toime, siis voiks arvata, et mesofuutide

nn. kseromorfse struktuuriga lehed on pigem fotomorfsed.
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TAIE JUURE MORFOGENEESI MONINGAID ASPEKTE
{ille Kollist

Urgaanilise vormi - organismi ruumilise struktuuri kui
tervikliku ja hastiorganiseeritud susteemi moodustumine ku-
jutéb endast sisemiste seoste kujunemist orgenismi uksik-
osade vahel. Morfogeneesi uurimisel ongi uheks probleemiks
nende sisemiste seoste moistmine.

Taimede ontogeneesis - nende arenemisel idust teatud ku-
ju ja suurusega taiskasvanud taimeks - toimub pidev kontroll
kasvu ule. Kui kasv oleks koigis osades ja suundades uhe-
sugune, oleksid koik organismid ummargused. Elusolendite ku-
Jju suure mitmekesisuse tingib nende koostisosade erinev kas-
vu kiirus ja suund, kusjuures rakud ja organismi erinevad
osad ei arene soltumatult vaid Uksteist omavahel mojutades.

Taimedel jaavad kogu eluaja jooksul embrionsalseks me-
risteempiirkonnad, mis on morfogeneesi uurimisel vaga muga-
vaks objektiks. Need voimaldavad pidevalt jalgida arenemist,
erinevate kudede ja organite tekot.

Une meelisobjektina kasutatakse morfoloogilistes uuri-
mustes taime juurt, mis kujutab endast morfoloogiliselt ter-
viklikku ja tasakaalustatud susteemi. Juure pikkusesse kas-
vav osa , umbes 1 sm pikkune juuretipp, koosneb juurekibara-
ga kaetud meristeemist ning venimistsoonist. Meristeemis
eristatavad histogeenid annavad alguse erinevatele kudedele.
Histogeenide jagunemisel tekkivate rakuridade vordlemisel
saab jark-jargult fikseerida muutusi rakkudes kuni kipsete
juurekudede moodustumiseni. Ilmnevad erinevused arenevate
struktuuride kasvu kiiruses ja iseloomus, kusjuures vorm
(juur) kujuneb teatud kindlal viisil, erinevate komponenti-
de omavahelisel mojutusel.

Taime ehituse pusivuse tagamiseks on kujunenud mitme-
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suguseid kohastumisi. Nii naiteks kasutab taim oma juure-
ehituse pusivuse tagamiseks juurekubara ja meristeemi pii-
rimeil paiknevat®puhketsentrit", mis kujutab endast kogu-
mikku harvajagunevaid rakke.

Arenemine ei toimu mitte alati takistusteta. Koikvoi-
malike hairete puhul pulavad organismid visalt sailitada
oma tasakaalu, terviklikkust so. osade omavahelisi spet-
giifilisi suhteid. Taimed taastavad voi asendavad eemal-
datud osad. See regeneratsiooniks nimetatav nahtus on komp-
litseeritum suuremate vigastuste puhul. Eemaldades juure-
tipust erineva suurusega osad, muutub juurerakkude mitooti-
line aktiivsus, venimiskasv ning kaob geotroopne reaktsioon.
Kui apikaalmeristeemi araldigatud osa pole liiga suur (ku-
ni 100pm), siis toimub juuretipu regenereerumine ja selle
normaalse funktsioneerimise taastumine. Regeneratsioon al-
gab puhketsentri rakkude aktiveerumisega ja teiste meris-
teemrakkude kiirenenud jagunemisega. Juuretipp taastub 3-4
paeva jooksul, moodustub uus"puhketsenter" ning juur oman-
dab jalle endise kasvukiiruse.

Sarnast reaktsiooni vigastustele voib naha ka rist-
oielistel taimedel esineval idujuurte lOhenemisel, mis on
tingitud spontaansetest degeneratiivsetest muutustest
rakkude ultrastruktuuris. Juurekibara voi meristeemi piir-
konnas paiknevate siugavate ldhede korral murdub sageli ara
juuretipp. Vigastatud idujuur jaab normaalsega vorreldes
oma kasvus vahesel maaral masha, kuid pasari paeva moodudes
on juuretipp samuti regenereerunud kui mehaaniliselt vigas-
tatud taimel.

Seega taime oluliselt tahtsate osade vigastumine ei
vii mitte alati taime havimiseni, vaid voib toimuda ka tai-
meosade taastumine vaatamata sellele, kas vigastused on
tingitud orgenismi sisemistest voi valistest teguritest.

Organismi arenemine regenereerumisel ei nai p5him5tte—
liselt erinevat tema normaalsest arenemisest - molemal
juhul moodustub lopptulemusena terviklik organ uhtede ja
samade vormi kujundavate seadusparasuste jargi.



HARILIKU KUUSE JUUREKAVA OKOMORFOLOOGILINE ANALUUS
Krista Ldhmus, Rein Lasn

Juurestiku v8lispind on integraalseks tunnuseks, mis
iseloomustab taimekoosluse mineraalset toitumist ja veevdttu
antud kasvukohatingimustee, Olulisima osa sellest pinnast
annavad harilikul kuusel imijuured. Kuna kuuse juured on oma
vormilt ja funktsioonidelt viéga mitmekesised, kirjeldame
siin 1Ghidalt juurestiku vormielemente, okaspuudele iildse ja
ainult kuusele omaseid.

Okaspuu Jjuurestikule on omane heteroriisia - Jjuurekava
koosneb pikkadest lateraal juurtest ja puitumata lihijuurtest.
Oma primaarselt ehituselt on okaspuu juurestik sammasjuures-
tik, millest hargneb palju kiilg- ja lisajuuri, mis hil jem
moodustavad juurestiku peamise osa (3J3ay , 1980).

Kilgjuurte l&htekohaks on okaspuul peritsiikkel, seal
alanud rakkude jagunemisele jérgnevad jagunemised endodermis.
Juurtele soodsas keskkonnas vél juvad harujuured l&hte juurest
kahe, kolme, nelja v3i enama reana piki juurt (Blisgen, Miinch,
1929), Harujuurte paiknemine l#htejuurel sdltub Esau Jjérgi
Juhtkimpude asetusest l#dhtejuure kesksilindris.

Diarhsel Jjuurel tekib kiilgjuur floeemi ja kslileemi va-
hel, triarhse, tetrarhse jne. juhtkimpude asetuse korral ksii-
leemi vastas. Lisajuured vSivad tekkida juurealgetest, juure-
parenhiiiimist v8i kallusest (Sutton, 1980).

Okaspuude juured erinevad oma kasvukiiruselt ja anatoo-
miliselt ehituselt. Hariliku kuuse juureldppude téielikem
klassifikatsioon on esitatud Saljajevi poolt (Camien , 1959),
kus eraldatakse:

1) kiire kasvuga kasvujuured

2) aeglase kasvuga kasvujuured

3) imi-kasvujuured

4) imijuured.

Vanuse mdju vormi erinevusele pole. Kasvujuured on teri-
tunud tipuga, nende aastane pikkusjuurdekasv v4ib ulatuda
kimnete sentimeetriteni. 40.aastases kuusikus Vooremsaa III
proovialal oli kasvujuure maksimaalne aastane pikkusjuurde-
kasv 1982.a. iile 77? cm. Kasvujuurtest kujunevad pikad hori-
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sontaalsed lateraal juured véi liihemad, vertikaalsed véi sel-
lele l@hedase suunaga ankurjuured. Kiire kasvuga kasvujuur-
tel véivad esineda Juurekarved , miikoderm puudub. Labimédt
ulatub méne mm-ni.

Aeglase kasvuga kasvujuured on mitu korda lihemad ja
peenemad. Kasvujuurte pohifunktsioon on uute mullaruumalade
héivamine. Hariliku kuuse imijuured on koondunud juureldppu-
deks, mille telgosa on enamasti kiirema kasvuga. Vd@liselt
meenutab selline imav juureldpp kuusekest, tema pikkus ei
ileta enamasti 10 mm, imijuure labimédt 0,6 mm (OpsoB, 1957)

Juurt, mis oma vdlisehituselt asub kasvu- ja imijuurte
vahel ning on aeglase kasvukiirusega, nimetab Sal jajev imi-
kasvujuureks. Aeglase kasvuga kasvujuured, imi-kasvujuured
ja imijuured on ektotroofsed miikoriisad. Miikotroofsus on
hariliku kuuse mineraalses toitumises ja veevdtus md@rava
tehtsusega, kuna juurekarvad on suhteliselt vaheolulised.
Seene ja puu simbioos on viimasele soodne suhteliselt véhe-
liikuvate ioonide nagu fosfaadid, tsink, moliibdeen, vask
omastamiseks. Miikoriisa osatdhtsuse suurenemist voi juurte
kasvu pikenemist’ saab vaadelda alternatiivsete teedena mine-
raalse toitumise parandamiseks (Persson, 1981).

Juurekava vdlispind on diinaamiline suurus. Ta muutub
Juurte tekke, kasvu ja suremise t6ttu soltuvalt keskkonna-
tingimustest. Mida ebasoodsamad on kasvukohatingimused, seda
rohkem tuleb fiisioloogiliselt aktiivsete (elusa esikoorega)
juurte pinda okkapinnalihiku kohta kuusikus (Kapmor , 1973).
Tuleb mérkida, et juurepind reageerib keskkonnateguritele
tunduvalt suuremas ulatuses kui juuremass, viimases ei tar-
vitse mé@rkimisvaarset muutust toimuda juurepinna mitmekor-
distumisel (PaxTeeHkc , flkyweB , 1967).

On ilmne, et pdhilised muutused juurepinnas toimuvad
imijuurte arvel. See Jjuurekava osa muutub kdéige kiiremini
juba oma suhteliselt liihikese eluea téttu, mis on Orlovi
( OpaoB, 1960) jérgi 3-5 aastat. Juurepinna jérsk suurenemi-
ne saab toimuda pdhiliselt imijuurte arvu suurendamise teel,
kuna nende pikkuskasv on aeglane.

Nii iseloomustab juure- ja lehepindade vastavus igal
konkreetsel juhul kasvukoha kvaliteeti. Kuna aga ka taimeor-
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gani kuju a6ltub teda vahetult Gmbritsevast keskkonnast, an-
nab ta viimase kohta informatsiooni.

Vaatleme jdrgnevalt, kuidas imijuurte morfoloogia s6l-
tub mullatingimustest. Oldiseks nditajaks, mis iseloomustab
imi juurte vélisehitust, sobib koige paremini juurte eripind.
Geomeetrilises mottes kujutavad kuuse imijuured endast tohu-
tut hulka erineva l1#bim4dduga silindrikesi. Imijuurte otsad
on Umarad ja annawad tdhtsusetu erinevuse silindri kujust,
ildpindala loeme vdrdseks killgpindalaga, sest viga otsapin-
dade mittearvestamisest ei lleta 2 %¥. Kui iga silindrikese

pikkus on ja 18bamddt , 8iis imijuurte {ildpind vdérdub
?~‘ I} 2
v® :{-“ , maht aga
w 1.
v=f & e

N on imijuurte arv. Kui eeldada, et tihedus juure kudedes
on Ghesugune, iseloomustab juurte eripind (vdlispindala ja
massi suhe) nende pindala ja ruumale suhet ja on vordeline
keskmise 1&bimdddu p&drdvaartusegs,
Gk

VEhima eripinna puhul on juure Ghikpikkuse ruumala suurim.
Toonide vétt on aga tihedamalt seotud miikoriisa ruumaiaga
kui pikkuse véi vdlispindalaga (Russell, Newbould, 1969).

Kirjanduse andmetel on hariliku kuuse imijuurte eripind
28-53 m“/kg absoluutkuiva massi puhul (OunoB , 1955, Kapmos,
1973, Juxmyc , Oa , 1983). Nendest kiillalt nappidest andme-
test selgub, et mida halvemad on mullatingimused - liigniis-
kus nditeks, seda suurem on imijuurte eripind. Seda seadus-
p8ra kinnitavad ke Eesti kuusikute kohta saadud tulemused
automorfse mulla 18imise ja imijuurte eripinna seosest.

Ilmnes, et imijuurte eripind EP (mz/kg) on soltuvuses
mulla lasuvustihedusest Dm (g/cm®) .

EP= 613,59 - 962 Dm D,
1:0,93‘!, p"gg%,
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kus EP on {lemise 40 cm paksuse mullakihi (ja kodu) imi-

juurte eripind, Dm - sama kihi lasuvustihedus, A - kor-
relstsioonikordaja gJa & . usaldusnivoo. Sellest vdrran-
dist tuleneb, et eripinns miinimum on 1,2 g/am™ laauvuati-

heduae juures, millele lahedase mulla mahukaaluga puis-
tud on ags produktiivseimad uuritud puistutest.

Jérelikult saab hariliku kuuse imijuurte eripinda vaa-

delda kasvukohs mullstingimuste optimaalsuse Skomcrfoloogi-
lise irndeksirns.
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II. CTpyrTypa ¥ MPONYKTHMBHGCTE €JIOBHX JIeCOB KRHO# Tairi.
{(Per. B.T.Kapnos), 1., Hayka, 1973, 3I2 c.

I2. 3zay K. AnaTcmms ceMmeHHHX pacrenmit. Ku. 2., M., Mup,
I°80, 598 c.

EP(m/kg)

50

25

1,00 1,20 1,40 Dmlg/cm?)

Joon. Hariliku kuuse imijuurte eripinna (EP) soltuvus
mulla lasuvustibedusest (Dm).



LATNI JA LEZISE KORGUSTASVU XOVERATE [ ATZ AATILISEST
KIRJELDALISEST FING SELLE YIRCELOUSE VOILATINUST
SEOSTATUSEST OKASPUULE JUCRES TAZELDATAVATE TOR.IDEGA

K.Moller, A.LZZnelaid, V.Reeben, TRU

Metsapuude kasvukoverate mitut tilipi matemaatiline
kirjeldamine on olnud juba vik¥za aegza Uks koige traditsiooni-
lisemaid biomatemaatika harusid. Ilmselt on sellel olnud
omad pohjused. Esitexs on meil retsapuude xasvu ohta k5ige
rohkem faktilisi andmeid ja puude pika ea tottu seal iiksiku-
te erinevate aastate méju ei hajuta nii tugevalt xasvu k&i-
ku. Teiseks omavad kasvu kirjeldavad vorrandid metsanduses
selget praktilist, prognoseerivat, netsa varemat taxseeri-
nist voimaldavat tdhendust.

Metsapuude kasvukoverate xirjeldamisest on xa meile enda
teoreetilise bioloogia koolides Juba varemalt rikemat juttu
clnud, nimelt 1979 aastal V koolis, Simisalus, A.llilsoni ja
A.Kiviste ettekanne jt.

Kdesolevas t00s kirjeldataizse thte uut matemaatiliselt
suhteliselt universsalsemat voimalust - asutada selleks
ruutvorrandi regulaarse sammhaavalise lanendemise stratee-
siat, mis tuleneb veel Uldisemast D.Bernoulli n-astmeliste
algebraliste vorrandite rexurrentsest lahendanisalzoritmist
(1732).

Sellel meetodil on seni uuritud kahe puu korgusiasvu:
mdnnil (Reeben, 1981, varem avazldamata vorrandid ja 1984,
nende tidiustamine) ja lehisel (kiaesolev t80).

Meetodi pahiolemus on lihidalt jarzmine: karguskasvu

lahendatakse siin ithe voi kahe Y- A wt

tllipi k5veraga ja kahe , = 8. tilipi koveraja
(kus t on aeg ihikutes ~ 12 a) nii, et @ = ja vastavate
lihteruutvorrandite x"—px +9 -0 vabaliige q s&di-

lub kogu aeg invariandina ja l&hteruutvorrandite lineaar-
lijkme kordaja =p muutub sellisedt, et me liiguksime
sammhaaval (eelistatult Fibonacci-ILucas suhteid pidi) su-
letud siisteemide tsoonist ile Jm-Re piiri poolavatud



- 136 -

siisteemide ja avatud silisteemide vahelise piirini. Tépsem
selgitus, kuidas lihteruutvorrandist saadakse teda D.Ber—
noulli meetodil lahendades rekurrentsed arvujadad ja neid

ldbivad parameetrilised koverad on toodud antud
t66 lisas, kuid pahjalikum selgitus ruutvorrandite

ja tsoonide kohta tuuakse V.Reebeni teises t00s samas
kogumikus,

Pohivorrandid minnile, mis leiti kasvukovera voimali-
kult tipse lihendamise ja vorrandi teoreetilise ilu kompro-
missina, on Jjargmised

f‘xl__ 3/2x.¢. f/f:o (o..-. 300-)

' xt—- 85x +5/86=0 (30... 4?80‘.)

X% x+ 5/8 -0 (&he 178a)

, kus
konstandil 8/5 = 1,6 on midnniga seotud botaaniline sisu:
manni k&bi filillotaksises kahe vastassuunalise vintjoone Fi-
bonacci suhe.

Vorrandite lineaarliikme kordajate Pg, Pz, P3 pare-
maks valimiseks on kasutatud siin veel kahe bioloogilise
tsentri moistet: tavaline ldhtetsenter (seeme, embriio) ja
lisaks veel hiipoteetilisem "t&disea teostatuse tsenter" ning
samuti kiillaltki ildbioloogilist kujutelma "murdeea" olemas-
olust kusagil seemnekandmise alguse eal (sugukiipsuse alguse
eal, mis siin on seotud matemaatilise vorrandi tiiiibi tilemi-
nekuga Im-tsoonist Re-tsooni). Nimetatud "tidisea teostatu-
se tsentrit" kujuteldakse siin kui kohta, kus arengu p5hi—
programm jouab teatud realiseerumiseni ja toimub iileminek
suuremale kokkuhoiule (matemaatiliselt nullist l&bimine,
kus protsesside mastaabi tegurit samal ajal vidhendatakse,
ka "klimakteerium" on sellele lzhedane méiste).

Praktilist arvutust ongi. siin Sigem alustada mitte
seemne tsentrist, vaid "t&isea teostatuse tsentrist" kahele
poole laiali, paigaldades selle tsentri katse ja eksituse
meetodil jdrjest paremini oma kohale.

Arvutada voib funktsioonidega £ -dwmwt  j

S‘Lﬁt, kuid hoopiski mugavam Jja kiirem on seda teha
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diskreetsete sammudega, pannes algul paika kovera keskosa
~ 6 diskreetse punktiga, mida arvutame ruutvorrandi lahenda-
nise kdipgus tekkivate aheImurdudega.,

Peatumata siinkohal kogu ajaiihiku, kasvuiihiku ja "t&dis-
ea teostumise tsentri" koha valimise edasi-tagasi arvutatud
voimalike variantide rigastikul, esitame kohe l5pliku
kompromissvariandi, mille p5hise1grooks on kujutelm, et min-
ni arengu, kasvu ja vormide p5hiosa pikkuseteljel on kirjel-
datavad sellele omase fundaméntaalvdrrandi

xte 5x + 5/8=0
lahendamiskdikude abil, varieerides edasi vaid kéige noorema
ja vanema ea jaoks vorrandi lineaarliikme kordajat:
p = 3/2 - noor, p = 8/5 - tdisiga, p = 13/8 - vana. Seejuu-
res voib veel mirkida, et vananeva minni p = 13/8 saab ette
velda otsekohe teoreetiliselt, arvestades vaid ildbioloogi-
list fakti, et kasvukdverad ,j5uavad vananedes teatud pla-
toole, Nimelt sellise matemaatilise omadusega on vaid

X2 = (qea4) X +q =0
tllipi vorrandi diskriminandi = @-1 rekurrentne
arvujada @n ja seda lidbiv parameetriline kover ’-
Arvutuskdik on esitatud tabelis 1, kasvukover joonisel 4.
Pikkusiihiku ‘.. valisime nii, et seitsme ja poolesammulise
peamise rekurrentse arvutuse punktid @, (siin L.‘):

hyz 046+ £o-256,
+ 2,580, ...

plisiksid tegelilkul kasvukoveral A= £(€) (pdnjendus, et
arvujada @ punkte libib g = .okt +iilipi
funktsioon, on toodud lisas).

Siinkohal voiks lisada, et selliselt saadud pikkusiihik
4&..2 34 dm on kiillaltki léhedane II boniteedi ménni oksa-
rongaste vahemaale.

Ajaihilku valimine on aga keerulisem, noudes palju-
de variantide kontrollarvutusi. Kuna esialgne kovera sobi-
tamine viitas vahemikule 20-25 a, siis otsustasime kontrol-
lida klimatoloogias, bioloogias ja pdikese aktiivsuses
avast:.cud ritme 2 x (10, 46 a, 11, 14 a ja 11, 86 a).
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Zendest parimaks osutus € e — 2% 44, = 23,72 a
Parimaks "tidisea teostatuse tsentri" asukohaks osutus
aza Te , mis huvitaval kombel on samal ajal nime-

tatud xolme loodusliku riitmi kokkulangemise kohaks

(15 x 11,86 a = 16 x 11,14 a = 17 X 10,46 a =~ 178 a)

Ja ka viga ligidane pdikese aktiivsuse pikemaaegsele riitmile
176 a.

Edasi toome moned iildised teoreetilised kaalutlused,
nis puudutavad teooria poolt ennustatavaid voimalikke seo-
seid liikide xasvu dlinaamika ja liikidele iseloomulike geo-
neetriliste vormide vahel.

Viga Uldises plaanis teooria ennustab siin vastavust:
~atemaatilised ajast € soltuvad parameetrilised koverad

, X= f2 (t) —e protsessi (kasvukidigu) ajaline
kulgemine piki y ja X telgesid, matemaatilised ortogo-
naalkoverad g £(x) objekti voi tema trajektoori vorm,
xuju x~y tasandil.

Kuna aga matemaatikas lildistatud D.Bernoulli meetodi
alusel ruutvorrandit sammhaaval lahendades tekib terve rida
olulisemaid, teatud siimmeetriaid omavaid ortogonaalseid re-

xurrentseid arvuridade paare Ja , mida labivad vas=-
tavad ortogonaalsed pidevad koverad

rA-e*t. Bt ., .

/

LY
ot
B.ext. ch Bt (&
8. wt -
siis piirdume siin vaid kSigi diskriminantidega seotud kove-
rate (joon. 2) vaatlemisega. Siia kuuluvad
1) tavalise diskriminandiga

VD =Vpitq = V(ps2v4)(p-213)
seotud koverad (o:{({), ja (x) ja
2) lisadiskriminandiga

Vd =

seotud vastavad koverad, mis eksisteerived vaid
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X +px -0 ﬁmuﬁmmmmsm.np)&ﬂ—

murdude puhul. -
Neid diskriminantkoveraid tuleb aga vaadelda nii pohi-

vorrandi X'+ pPx +9Q =0 , kui ka tema kaasvorrandi

X -pX +9-0 jaoks ja veel pddratud vorrandi

x®+ (P/q)x ja tema kaasvirrandi X®- (p/g)x +

<+ =0 jaoks [sest ildteoreetilises.plaanis need
voiksid ju peegeldada pohiobjektiga (meie juhul puu tiivega)
pohjuslikult seotud lisaobjektide (meie juhul ndit. vora,
kébide, okaste jne.,) protsessisid ja vormisidu]. Ja seda
koike nii vorrandite diskriminantide eneste lihtearvude

. . v ) . 4
4‘ P P ‘ kui ka p8Sratud vorrandite lihtearvude o‘

jaoks. Kokku saame niiviisi kuusteist diskriminantkoverat,
nis koik omavad erinevat kuju (edasised kombinatsioonid va-
hetavad vaid telgi ja trajektooril liikumise suundi, muutna-
ta ortogonaalkSverate kujusid). Joonisel 2 toomegi koik need
16 minni pohivérrandiga XL e $/5§x ¢ §/8-0 seotud

y = £(x)-tiilipi diskriminantkoverat.

Voiks veel markida, et peale nende koverate on matemaa-
tiliselt nende vorrandite Jaoks olemas veel teisigi y = f£(x)
tuupi kdveraid: alglahendi kdverad, puhteksponentsiaalsed
10pplahendi kdverad, lépplahendi kaasvOrrandi kdverad jt.,
kuid senised uurimised on siiski n&didanud, et just diskrimi-
nantkoveratega onnestub paremini kirjeldada looduslike ob-
jektide ajalisi ja vormilisi kiilgi.

Jiteme aga lugejale otsustada, kas need ménni kasvu--
kiigukdvera ja minni pohivorrandi X©T® < $/8 -0
alusel puhtteoreetiliselt, matemaatiliselt konstrueeritud
kuusteist y=f(x) tiilipi koverat (joon. 2) ka tegeliku manni
VSra, ksbi ja okka vormi mingil mé&dral kajastavad.

Muidugi tuleb siin kohe teha tdiendusi. Tive 18bimoodu,
okste hargnemise ja roodumise jaoks pakub teooria pohilisele
kohale pigem teist vorrandit ((x* ‘¥ &x 8§ o),
Jjuurte hargnemine ja seedrite-lehiste okaste puhmad nouavad
aga lisaks veel mingit Im-tsooni vorrandit. Tépsema ja mole-
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mas teljes korrektsema pildi sasmine, kas m#nni, kuuse ja
lehise tiivede vorade, k&bide ja okaste kujud on tegelikult
ikka ka lhtses seoses tiivede pikkuse ja lébimdodu kasvukii-
gu koveratega, on aga voimalik alles pirast seda, kui ka
nende puude 13bimdodu kasvukaigu koverad on piisava hooliku-
sega sama tlilipi matemaatikaga kirjeldatud.

Lopuks aga juhime veelkord tdhelepanu juba mainitud
uldbioloogiliselt huvitavale teoreetilisele v5imalusele,mis
samuti tuleneb selliste kasvukoverate matemaatilisest

kirjeldamisest.

Konkreetselt midnni puhul on meil pilt selline: 0...36
aastani on kover kirjeldatav g tidipd
funktsiooniga, 30-178 aastani - tlidipd

funktsiooniga ja 178 a-st kuni surmani vdhekese erineva
(V'q)*l.b‘. Pt tiiipi funktsiooniga. Teooria lubab seda
asjaolu jargnevalt interpreteerida: algul (0-30 a.) toimub
areng eelistatult rohkem autonoomsemana, sulusiisteemsena,
~ 30 a piirkonnas (seemnekandmise alguse tegelik aeg on midn-
ni latimetsas 25-35 a) toimub ilileminek sulusiisteemsuselt
poolavatud siusteemile (kus matemaatiline ortogonaalkover an-
nab aja muutudes - e -st kuni O-ni ilhe suletuma poollaine,
edasisel aja muutumise O-st kuni+ ee-ni aga avatud lopmatus-
se mineva kovera, ~178 a piirkonnas toimub aga iileminek sel-
lisest poolavatud silisteemist piirile poolavatud ja avatud
(hiiperboolse) silisteemi vahel, mis voimaldab vananeva siistee-
mi pikemat aeglast arengut.

Kokkuvote. Kirjeldatakse botaaniliste bioobjektide
kasvu ja vormi peegeldava uue iildisema matemaatilise meeto-
di esimest detailsemat rakendamist m&nni Jjuures.

Ettekanne TB koolis (esitab iilidp. K.Mdller) on aga
planeeritud selle meetodi laiendamisena lehisele, mille
jaoks metsatakseerimise kirjanduses on olemas V.I.Kalinini
koostatud nelja boniteedi head,0...300 aastani ulatuvad
kasvukaigukoverad.

Palju tanu dots. L.Vohandule, dots. E.Tammele, dots.
J.Hionile ja bioftus. lab. juh. H.Eplerile suure abi eest
+66 matemaatilise osa vormistamisel.
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Tabel 1

Ménni (II boniteet) korguskasvu kovera lihendamine

ruutvorrandi x° — 8/5 x + 5/8 = O sammhaaval
lahendamise kaudu

Tegelik kaevukiigu kover Teor. arvutus Perioodil,
n t, a H, dm H, dm H arv.,dm A,dm ahelmurrud
0 o0 0 271,6 271,2 -0,4
1 1,9 36,7 234,9 233,4  -1,5 V12751
2 23,7 77,0 194,6 195,3 40,7 1(22)
3 35,6 112,0 159,6 158,3 -1,3
4 47,4 44,7 126,9 126,3  -0,3
5 59,3 171,5 100,1 100,0 -0,1 8/51
6 71,2 193,7 77,9 78,6 40,7
7 83,0 210,7 60,9 61,1 40,2
8 94,9 224,8 46,8 46,9 +0,1 . '-8/5
9 106,7 235,7 35,9 35,3 0,6 (g5
10 118,6 245,0 26,6 25,9 -0,7
1 130,5 252,7 18,9 18,2  -0,7
12 142,3 259,3 12,3 12,1 -0,2
13 158,2 2647 6,9 F.12]  +0,2
1% 166,0 268,8 2,8 3,16 +0,4
15 179.9 27,6 o0 Y o F—
16 189,8 273,0 1,4 1,70 -0,3
17 201,6 274,0 2,4 |3,0] -0,6 ‘( )
18 213,5 275,3 3,7 4451 -0,4 13/8
19 225,3 276,5 4,9 4,9 0,0
20 237,2 277,3 5,7 5,6 +0,1
21 249,1 278,0 6,4 6,1 +0,3

to = 23,72 a; T, = 177,9 a5 h, = 7,12 dm; T,

Q



X2—8/5X + 5/3:0

2,534 WDl -275) ey
4:4 2’5 4 .
2,544 {p0x=pc/x(p—2ﬁ) ‘/F,Dzlpz()oz@.)
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Lisa

Ruutvdorrandi X 1. x+ Q=0 diskriminandi
Vo = iP"'"? esitamine kahe parameetrilise

ja iihe ristkoordinaadilise koverana

On voimalik niidata, et D.Bernoulli meetodil (1732
ruutvorrandi lahendite X, ja X2 ja diskriminandi D vilirtu-
seid regulaarse rekurrentse algoritmiga ns Mnue- P+
+ *@ otsides saame diskriminandi vdirtuse reaallahen-
ditega vorrandi puhul kui .

Yo - L

nNe-
kus arvujadad ja @yuleitakse lilalnimetatud rekurrentse
algoritmiga, ldhtudes puhul arvudest 2 ja p ning @n

puhul arvudest O ja
Perioodiliste aheImurdude siimboolikas voib seda lihi-

dalt kirjutada kui VD = )_@ . (—- q }_,Co)

ehk veelgi lithemalt V -~ - _ 2 p
n o 1 '
kui jdtta kokkuleppeliselt dra.
Imaginaarlahenditega vorrandil me niiviisi ¥ D arvvidr-
tust ei saa: Jadad ¢,. Ja Q.v5nguvad, suhted kaotavad
notte.

Kuid voib néidata, et iiksikult need arvujadad ®mja @a
siiilitavad motte nii Re kui Im-tsoonis ja kujutavad endast
parameetrilist tlipi diskreetsete punktide jadasid, mida la-

bivad pidflrad funktsioonid I ,Bts [\',*-xf )/ﬁ)', D0

au('\,):(—: y(f) = i%‘ﬁ-a‘t. 0
2' e.‘f' w t J o< o/

s ja w = arcess (p/2V)

ning quekreetsete jadade Jja pidevate funktsioonide kokku—
langevus on kohtedes

Qe= ’ e4= ) X(Z))...



- 4y -

Koverate @n(n) -» ’(-é) ja bnln) x(¢)
xujutanmisel ristkxoordinaadistikus a,,,l,, (x,y, Im-Re) ta-
sandil saame diskriminantkoverad @p=of(én) ja y= =f(x)
nis annavad meile kuju voi trajektoori.

Lieie Jjuhul kover a,( h.) on viidud vastavusse
xorguskasvuga, kover @p(h)» X(€) - 1libimdodu kasvuga ja
Lover Q, = y= - puu tive kujuga.

dm
272 e
200
=0
2.5
100 200
=178a =15x#38a

Joon., 1., Ménni kasvukédigu kover ja selle ldhendamine
gsheImurdarvutusega, mis annab pohivorrandi
koeffitsientidele 8/5 ja 5/8 selge botaa-
nilise sisu - tema kidbi fiillotaksise arvud.



Antigeen H-Y kui morfogeneesi induktor
Rein Sikut

Bnamik hulkrakseid loomi, nii selgrootuid kuil selgroogseid,
paljunevad suguliselt. Kdige tavalisemaks tuleb pidada lahksu-
gulisi loomaliike. Kuna isased ja emased erinevad kiillalt olu-
liselt teineteisest, peab lahksugulistel loomadel eksisteerima
kaks alternatiivset arenguprogrammi sugupoolte jaoks.

Imetajate diferentseerumata embriionaalgonaad kujutab en-
dast bipotentset struktuuri, mis on véimeline diferentseeruma
kas testiseks vdi ovaariks. Gonaadide soospetsiifiline dife-
rentseerumine on esimene etapp imetajate sugulises arengus,
pddrates dra areneva indiviidi primaarse (gonaadse) soo. Me
teame, et normaalselt moodustavad XY-sugukromosoome sisaldavad
gonaadirakud testisestruktuure, XX-kromosoomide puhul aga ovaa-
ri. On ilmne, et testiste diferentseerumises on "siitidi" just
Y-kromosoom. Kuidas ta aga mdjutab embruonaalgonaadi arengut,
see selgitati eelmise kiimnendi keskpaiku. S. Ohno ja S.Wachtel
esitasid idee, et Y-kromosoomi printsipiaalne osa soo dite-
rentseerumises piirdub testiste determineerimisega H-Y-anti-
geeni (edaspidi lihtsalt H-Y) vahendusel /5/. Seega pole ime-
tajate primaarsed sootunnused médratud mitte niivérd Y-kromo-
soom1i olemasolu véi puudumisega, kuivéra H-Y avaldumise véi
pitte avaldumisega. Seda kinnitavad paljud sugulise arengu
anomaaliad mitmetel imetajaliikidel, mille puhul arenevad tes-
tised Y-kromosoomi puudumisel, kui esineb H-Y, ja vastupidi -
teatised jddvad arenemata, kui puudub H-Y, kuigi on olemas
Y-kromosoom,

H-Y-antigeeni avastamine

1955,a, tiheldasid Eichwald ja Silmser ootamatut néhtust,
kus ménede puhasliinide emased hiired irrutasid sama liini
isaste nahatrardsplantaate /3/. Vastupidisel nahasiirdamisel
ei juhtunud aga midagi, Kuna transplantatsioonireaktsioon oli
esile kutsutud ilmselt isas-spetsiifilise koesobivuse antigeer
ni poolt, siis tdhistati seda H-TY (histocompatibility Y). Kui
kdikidele teistele koesobivusantigeenidele on omane geneetili-
ne poliimorfism, siis H-Y on tdendoliselt monomorine. Allelis-
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mi puudumine oli iiheks kaudseks tdendiks, et H-Y ei ole mitte
ainult koesobivusantigeen /3/. Kuid mis veelgi huvitavam, H-Y
seroloogilisel uurimisel selgus tema aarmine konservatiivsus
kogu selgroogsete evolutsioonis, mis on vdrreldav histoon IV
omaga /6/. See fakt viitab vdga konkreetsele ja muutumatule
funktsioonile, mida H-Y taidab selgroogsetes loomades.

Mjda kujutab endast H-Y-antigeen?

H-Y esineb kdikide selgroogsete heterogameetsel sugupoo-
lel, kaladest kuni imetajateni. Ta on organismis ildise levi-
kuga, teda on leitud eri kudede rakkude pinnal nagu nahk, ve-
re valge- ja punalibled, liimfoidorganid, spermid jne. Imetaja
normaalse arengu korral esineb H-Y juba 8-rakulisel XY-kromo-
soome sisaldaval lootel /3/. Sellest nieme, et mingit keeru-
list regulatsiooni H-Y ekspressioonis ei ole. H-Y kinnitub
rakumembraanile a-mikroglobuliinist ja HLA-antigeenist koos-
neva dimeeri vahendusel/2/. Daudi rakuliinil (Burkitti liime
foom) puuduvad nii 2-mikroglobu1iin kui ka HLA-antigeenid
ning jarelikult ka kinnituskoht H-Y jaoks. Seetdttu Daudi ra-
kud sekreteerivad H-Y limbritsevasse keskkonda. Daudi rakkude
poolt toodetud H-Y uurimisel on selgitatud ka tema keemiline
ehitus. H-Y on glikoproteiid, koosneb mitmest (kuni neljast)
sublihikust molekulmassiga 18000-20000. rorkab silma oluline
sarnasus interferoonidega nii subilihikute molekulmassi, hiidro-
toobsuse, aminohappelise koostise kui ka sahhariidjaikide ar-
vu suhtes /4/.

H-Y-antigeeni bioloogiline funktsioon

H-Y vestiseid indutseeriv tunktsioon imetajatel tdestati
in vitro gonaadirakkude reagregatsiooni katsetega: vastsiindi-
nud roti munasarja dissotsieeritud rakud moodustavad H-: juu-
resolekul testisestruktuure. Ja vastupidi, H-Y blokeerimisel
vastavate antikehadega reorganiseeruvad testiserakud ovariaal-
seteks struktuurideks /3/. H-Y olemasolu on hddavajalik, kuid
mittekiillaldane normaalseks testise organogeneesiks. Peale
selle on vajalik ka vastava retseptori olemasolu.Organogenee-—
tilist aktiivsust omab H-Y kompleksis oma spetsiifilise ret-
septoriga. Kui H-Y esineb kdikidel organismi rakkudel, siis
tema retseptor piirdub ainult gonsadirakkudega /1/.
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Kuidas aga seletada asjaolu, et seesama antigeen tdidab
lindudel Jja amfiibidel risti vastupidist rolli. Daudi rakku-
de poolt toodetud H-Y indutseerib linnu embriionaalgonaadi di-
ferentseeruma testise asemel ovaariks. Uks vdimalik seletus
geisneb selles, et H-Y ja tema retseptori kompleks kdivitab
lindude ja imetajate gonadirakkudes erinevate protsesside
ahela, mis iihel juhul viib ovaari, teisel juhul aga testise
arenemisele /1/., Piltlikult Geldes, iihe ja sama liiliti kiilge
on lihendatud erinevad juhtmed.

Kokkuvdtteks

Raku pinnaantigeenide osavdttu organogeneesist on kahtlus—
tatud juba pikka aega. H-Y on aga seni ainuke, millel on see
funktsioon tdestatud. Seega peale oma spetsiifilise funktsi-
ooni omab H-Y tdhtsust kui mudel teiste analoogsete antigee-
nide jaoks, mille avastamine jéddb tuleviku hooleks.
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Normaalsest ja patoloogilisest silmalédidtsest

S. Veroman

Normaalse kuju ja ehitusega organ vdi kude saab areneda
vaid normaalsetes keskkonnatingimustes. Kui keskkonnatingimu-
sed tunduvalt muutuvad, siis kutsub see esile ka patoloogili-
si muutusi organi vdi koe ehituses,

Silmaldsitse kui organi vdi koe arengut Jja patoloogilisi
nuutusi on pdhjalikult uuritud nii valgus- kui ka elektron-
mikroskoopiliselt. Vadhem on kdsitlemist leidnud lZdtse pato-
loogilised muutused iildpatoloogia seisukohalt; seda pdhjusel,
et lddtse histopatoloogilised muutused ei ole praktika seisu-
kohalt olulised. Patoloogiline 1didts eemaldatakse kirurgili-
selt ja sellega praktikute huvi lddtse patoloogia vastu piir-
dub. Patoloogilise lddtse rakud pakuvad seevastu teoreetilist
huvi, sest arvatakse, et silmalddts on ainuke kude organismis,
milles ei ole kirjeldatud kasvajaid. Tdsi kiill, ilihes t56s(Han-
na & Frauenfelder, 1972) on pikema pdhjenduseta nimetatud pa-
toloogiliselt muutunud laitserakkude kogumikku lddtses kasva-
jaks. See seisukoht ei ole hiljem leidnud ei pooldajaid ega
vastaseid, kuid ta vddrib tdhelepanu. Nimelt on nii organis-
mis kui ka katse tingimustes toimuvate l&dtserakkude patoloo-
giliste muutuste skaala kiillaltki lai ja on iseloomustatav
ild- ja histopatoloogia seisukohalt nagu muudegi kudedega toi-
muvad patoloogilised muutused.

Kiesoleva t60 eesmidrgiks on kirjanduse ja autori andmete
pdhjal kirjeldada lddtse ning lddtserakkude normaalset ja pa-
toloogilist arengut ning anda kirjeldatavatele patoloogiliste-
le muutustele lildpatoloogiline seletus ja sellega ndidata, et
silmaléddts ei ole patoloogia seisukohalt erand kasvajate tek—
kimise poolest vdrreldes muude kudedega. Selline vdrdlus on
vdimalik ja vajalik, kuna alates sajandi algusest ning eriti
viimase 20 aasta jooksul on saadud rida huvipakkuvaid andmeid
ldidtsespetsiifiliste rakkude tekke kohta muudest kudedest kui
lddtse normaalne alge, kuid histopatoloogiline hinnang neile
nihtustele ei ole ammendav vdi puudub,

Silmaldédtse normaalne areng on paljude embriios ja silmas
toimuvate arenguetappide ja kudedevaheliste interaktsioonide
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tulemus, mida vdib reastada jérgmiselt. Bsiteks rakkude Ja ku-
dedevaheliste mdjutuste ahel,mille kestel enne léitse spetsii-
fi1ist induktorit - reetina alget e. silmapdiekest - on tule-
vane léddtse moodustav ektoderm kontaktis neelu entodermi Ja
siidame mesodermi rakkudega. Jérgnevalt tekib ndrvitoru krani-
aalse osa killgmistest piirkondadest kaks vdljasopistist, mida
nimetatakse silmapdiekesteks. Kasvu tulemusena Jduavad nad
kontaktl ektodermiga, mis kestab mitmeid tunde. On tdestatud,
et kontakti kestel toimub madalmolekulaarsete ainete iileminek
silmapdiekesest lédtse algesse, kuld el ole vdlistatud vdima-
lus, et induktsioonil on mdlemad koealged vdrdselt olulised.
Mis aga tegelikult toimub silmapdiekese Ja ektodermi kontak-
ti - induktsiooni = kestel, on siiski suures osas alles tead-
matae.

Induktsiooni ajal ektodermi rakud pikenevad ja muutuvad
kdrgete ja energiliselt paljunevate rakkude kogumikuks - lédt-
seplakoodiks. Edasise arengu Jjooksul lédétseplakood sopistub
slsse, eraldudes ililejddnud ektodermist ja silmapdiekesest ning
moodustab lédétsepdiekese. Samal ajal sopistub sisse ka silma-
pdieke ning moodustab silmakarika. Viimase sisemisest kihist
arercb hiljem silma vdrkkest, vdlimine kiht kujuneb pigment-
epiteeliks, Lddtsepdiekese seespoolsemad, reetina alge poole
vad pikenedes kogu liddtsepdiekese ning esialgsel kujul ongi
silmaléédts moodustunud (Jjoon. 1).

Lddts palkneb silma eesmises osas ja on limbritsetud vesi-
vedelikust ja klaaskehast. Ta kinnitub ripskehale Zinni side-
mete abil (joon. 2). Silmaldédts on kaksikkumer lddtserakkude
poolt tekitatud kapsliga limbritsetud korrapédrane moodustis.
Lidtse pdhimassiks on tuumaga ja tuumata lédtsekiud ning kaps-—
11 ja kiudude vahele jéddv ilihekihiline kuupepiteel. Liétse eda-
sine normaalne areng toimub ldédtse ekvaatorirakkude paljunemi-
sel ja paljunenud rakkude pideval muutumisel tuumata léddtse-
kiududeks, mis kestab kogu indiviidi eluaja. Niisugune on nor-
maalse ldidtse morfogeneesi ning ka histogeneesi {ildtuntud kéik
(McAvoy, 1980; Doorenmaalen, 1981).

Laidtse kui organi patoloogiage seotud nihtusi. Juba sajan-
di alguses tehti kindlaks, et kul embriiost eemaldada silmapdie-
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ke, siis jédb ektodermist liééts tekkimata (Spemann, 1901).

Uldpatoloogias nimetatakse koe vdi organi tekkimata jd&émist

aplaasiaks. Mdned aastad hiljem tdestas Lewis (1907), et sil-

mapdiekese implanteerimisel varajase embriio mdnda muusse ek-

todermi piirkonda kui peapiirkond, vdib ka seal tekkida nor-

maalne lédts. Vdljaspool silma paiknevaid 1l&8dtsi on korduvalt

kirjeldatud amfiibide kullestel arengusse eksperimentaalse va-
helesegamise tulemusena. Tavaliselt on implanteeritud embriios-
se kas elus véi surnud koetiikike. Vdljaspool silma kehas paik-
nevaid lddtsi nimetatakse "vabadeks" l&dtsedeks, kuna nad el

ole silmaga seotud. Patoloogias nimetatakse organi vdi koe te-
ket vddras anatoomilises piirkonnas ektoopiaks ja antud juhul

lidtsi - ektoopilisteks lddtsedeks.

Lisaks "vabadele" lddtsedele on eksperimentaalses embriio-
loogias kirjeldatud rakukogumikke, mis paiknesid samuti  v&l-
jaspool silma ja koosnesid suurtest pdisjatest eosinofiilse
tsiitoplasmaga tuuma tuumasisaldavatest rakkudest. Normaalses
l3dtses niisuguseid rakke el esine., Nende rakukogumike sarna-
suse alusel patoloogiliselt muutunud léédtserakkudega on neid
nimetatud lentoidideks ehk lddtsemeenutavateks vdi lddtsesar-
nasteks. Erinevalt normaalsest lddtsest puudub lentoididel ees-
mine epiteel ja lddtsekiud. Lentoidide lildpatoloogilisel ise-
loomustamisel peatume allpool, pérast tutvumist lédtse sees
esinevate patoloogiliselt muutunud rakkudega.

Lidtsekoe patoloogilistest rakkudest. Kui normaalselt are-
nenud lédtse limbritsev keskkond (vesivedelik ja klaaskeha) muu-
tub kas katse tingimustes vdi vananemisel, siis kutsub see esi-
le muutusi ka l&ddtse rakkudes. Esiteks osa epiteeli degeneree-
rub, allesjédénud rakud paljunevad Jja moodustavad plaadikese
lddtserakkudest, mis aja mdddudes muutuvad kollageeni tekitava-
teks kddvikujutisteks rakkudeks. Teine vdimalus: ladtserakud
paljunevad ekvaatoril, migreeruvad léddtse tagumisele pinnale,
kiudude ja kapsli vahele, moodustades seal suurte tuumasisalda-
vate rakkude - pdisrakkude - kogumikke. Kolmandaks - lédidtsekiud
paisuvad tunduvalt ja fragmenteeruvad (joon. 3) (Yanoff & Pine,
1975). Analoogsed muutused lddtserakkude ja -kiududega toimuvad
autori andmeil ka lddtse koe- ja organkultuuris, Ulaltoodust
ndhtub, et ilhe orgaaniliselt korrapérase vormi piirides vdib
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esineda killalt suyur plastilisus erinevateks rakutiilipideks iile-
minekul. Kirjeldatu ongi kogu l#stserakkude patoloogiliste muu-
tuste kompleks, mida kasutatakse vdrdluseks mdnede faktide
selgitamisel.

Ladtse kasvajatest. 1971.a. kirjeldas Zimmerman esmakord—
selt kolwe inimese silma alalaus paiknenud ainulaadset kasvajat,
mis koosnesid kollageensest sidekoest ning selles viitide ja
kihtidena paiknenud epiteelirakkudest. Mdnede epiteelisaarte
hulgas esines iiksikuid pdisrakke ja rakurususid. Nii pdisrakud
kui ka rakurusud kirjeldatud kasvajates meenutasid patoloogili-
ses ldidtses esinevaid pdisrakke ja rakurususid. Nende kasvajate
diagnoos - fakomatoosne koristoom ehk lidtsealge kasvaja = pd-
hineb tdielikult patoloogiliste lddtserakkude ja kasvajarakku-
de sarnasusel. (EKoristoomid on healoomulised moodustised, mis
kujutavad endast ebanormaalselt diferentseerunud kude ebanor-
maalses esinemiskohas organismis - Hogan & Zimmerman, 1962;
Yanoff & Fine, 1975) Zimmermani arvates vdisid need kasvajad
alguse saada lddtse vddra induktsiooni tdttu indiviidide emb-
riionaalses arengus.

Eelpool kirjeldatud lentoide vdib samuti lugeda koristoo-
nideks, sest nad paiknesid vdljaspool silma Jja o0lid moodustu-
nud vddralt diferentseerunud lddtserakkudest.

Lddtse pahaloomulisi epiteliaalseid kasvajaid - kartsinoo-
me — on saadud eksperimentaalselt laddtseepiteeli kultiveerimi-
sel ja hilisemal kultiveeritud rakkude implanteerimisel katse-
loomale vdi on implanteeritud ldidtserakke koos kantserogeense
ainega. Katseloomas tekkinud kasvaja rakud sinteesisid lditse-
spetsiifilisi valke - kristalliine, mis tdestaski nende kartsi-
noomide paritolu lddtserakkudest.

Lentoide on viimase 20 aasta jooksul kirjeldatud mitte ai-
nult embriios, vaid ka mitmete embriionaalsete kudede raku-,koe-
ja organtiilipilises kultuuris: silma pigmentepiteelis, silma
vdrkkestas, vdrkkesta kasvajas (retinoblastoomis), silma sarv-
kesta endoteelis, aju hiipofiiisis, ektodermis ja isegi amfiibi
kullese jédseme regenereeruvas alges. Ulaltoodust ndhtub, et
liitseks diferentseerumise vdime on esile kutsutav katse tin-
gimustes mitmetel kudedel. Nomura (1982) on niisuguseid lentoi-
de embriionaalse aju kultuuris nimetanud ektoopilisteks liidtse-
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rakkudeks. Tdepoolest, ka kdigis teistes loetletud kudedes nor-
maalselt lédtserakke ei esinejselles suhtes nad ongi ektoopili-
sed. Kuid nad on ka ebanormaalselt diferentseerunud (sarnanevad
lddtse pdisrakkudele) ning sellepdrast vdib neid histopatoloo=
gla seisukohalt vaadelda kuil vdga vdikesi eksperimentaalseid
embriionaalseid koristiaid.

Autori arvates vdib patoloogiliselt muutunud léddtse sees
esinevaid kdavikujuliste ja pdisrakkude kogumikke vaadelda kui
vdikesi healoomulisi lddtsekasvajaid. Need rakukogumikud vasta-
vad healoomuliste kasvajate kriteeriumitele: nad erinevad mor-
foloogiliselt léhtekoest, on piiratud proliferateioonivdimega,
moodustavad lokaalseid kogumikke ning ei metastaseeru. Ulaltoo-
du kinnitab Hanna & Frauenfelderi (1972) vaadet lddtse patoloo=-
giliste rakkude kogumikele kui kasvajatele silmalédédtse sees

Kokkuvdtteks vdib rdhutada, et vormilt ja ehituselt nor-
maalne lddts tekib normaalsetes keskkonnatingimustes. Embriio
arengusse eksperimentaalse vahelesegamise vdi keskkonnatingi-
muste muutumise tulemusena tekivad patoloogilised ndhtused na=
gu aplaasia, ektoopia, fakomatoossed koristoomid organismis,
eksperimentaalsed kartsinoomid. Eksperimentaalsetest lentoidi-
dest ndhtub, et mitmetes kudedes on vdimalik esile kutsuda
Jjust lddtse diferentseerumist. Patoloogilise léddtse kddvikuju-
liste ning pdisrakkude kogumikke vdib vaadelda kui healoomuli-
s8i kasvajald lddtse sees. Seega silmalddtse kude el ole erand
kasvajate moodustamise suhtes muude kudedega vdrreldes.
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Joon. 2. Lidtse asetus silmas. Ristloik; skeem.
1 - laats, v - vesivedelik, k - klaas-

keha, 2 - Zinni sidemed
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Joon.1. Roti embriio liiiitse arengu pdhietapid. Skeem
mutdetult McAvoy (1900) jirgi. Ristldigud.
1M-ndal arenpupdeval on l3itseplakood tekki-
nud (b). Sellest moodustub ldidtselohk (¢) ja
lddtsepdicke (4). Lidtsepdiekese tagumise
osa rakud pikeénevad (e) ja moodustavad esma-
sed laiitoekind (£).
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Joon. 3. Kormaalse (A) Jja patoloogilise (B) lddtse
skemaatiline vérdlus; ristldigud (muudetult
Yanoffi ja Fine, 1975, Jjirgi). 1k - lddtse-
kapsel, e = epiteel, f - kollageeni tekitavate
rakkude kogumik, p - pdisrakkude kogumik,
fk - paisunud ja fragmenteerunud laitseliud



SIPELGAPESADE VORMI JA KUJU MITMEKESISUS,ADAPFIIVSUS OKO-
LOOGILISTELE TINGIMUSTELE NING SEOS PESADE SOOJUSREZIIMIGA

Ants—-Johannes Martin

Sipelgapesa funktsiooniks on haude arenguks optimaalse
mikrokliima loomine, Samuti tagab pesa kogu perele kaitse eba-
soodsa ilmastiku ja vaenlaste vastu, A. Forel (1874) eristas
sipelgatel neli pesa pdhitiiiipi: 1)pinnases asuvad kuhilata,

2) maapealse muldkuhilaga, 3) osalise orgaanilise materjaliga
ja 4) orgaanilisest materjalist kuhilaga pesad. Klassifikat-
sioon ei holma kivide all ja puidus asuvaid sipelgapesi, kuid
need on enamastl ithenduses pinnases asuva pesaosaga ja seega
késitatavad kui maapealse kuhilaga muldpesad. Eri sipelgalii-
gid ehitavad erinevat tiilipi pesi. Evolutsioonis varem vil jaku~
junenud liigid, nagu Austraalias elav Myrmecia sp. (Wheeler,
1910; Wilson, 1971), meil elavatest mitmed rautsiku (Myrmica
sp.), rusklase (Leptothorax sp.), kuklase (F, fusca, F, cinerea,
F. rufibarbis) liigid elavad enamasti pinnases asuvates kuhi-

lata kaevendpesades, Kivide all asuvad pesad, samuti mineraal-
sest — maa-aluste kdikude kaevamisest saadud liivast ja mul-
last ehitatud kuhilpesad on sipelgate evolutsioonis hilisem
néhtus (ndit. L. flavuse ja L, nigeri pesad). Orgaanilise ehi-
tusmaterjali lisandumine pesakuhilasse on pesade arengu seisu-
kohalt kvalitatiivselt uus samm, Orgaaniline materjal, mis on
mineraalsest materjalist madalama soojusjuhtivusega, suurendab
haudekambrite isoleerumist vidliskeskkonnast., Selle pesatiiiibl
tekkega hakkas sipelgaperel arenema endotermne -—- pesasisene
soojusproduktsioon haude arenguks optimaalse mikrokliima taga-
misel (ndit, F, execta, F, pressilabrise, F, forsslundi pesad).
Evolutsioonis kéige kaugemale arenenud Formica s. str. liigid
— laanekuklane (F, aquilonia), palukuklane (F, polyctena),
arukuklane (F, rufa) jt. ehitavad pesi tdielikult taimsest ma~-
terjalist,

Osa sipelgaliike viivad elada oma loodusliku areaali pii-
res viga erinevates biotoopides (eurotoopsed liigid), osa on
aga stenotoopsed (niit. laanekuklane elab ainult kuusikutes),
Areaali ja isegi biotoobi piires véime kohata sipelgapesade
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vormis ja kujus viga suurt mitmekesisust.

Enamik autoreid on siiani arvamisel, et kéik kuhilpesi
enitavad 1iigid teevad pesa kuju poolest selliseks, et piaike-
kiirgust paremini &ra kasutada haudekambrites optimaalse Soo—
jusreziimi tagamiseks. Oma uurimustes oleme leidnud, et eri
evolutsioonitasemetel olevatel sipelgaliikidel etendab pesa
kuju haudekambrites optimaalse mikrokliima tagamisel erinevat
rolli. Alljédrgnevalt vaatame pesade vormi ja kuju mitmekesi-
sust, selle seost abiootiliste teguritega ning tdhtsust pesa-
de mikrokliima regulatsioonis evolutsiooni eri tasanditel ole-
vatel sipelgaliikidel.

Pinnases, ilma maapealse knhilata kaevedpesades elavad
sipelgad on koige iirgsemad ja asuvad nii morfoloogiliselt kui
ka fiisioloogilistelt tunnustelt sipelgate evolutsiooni madala-

mal arengutasemel (Wilson, 1971). Siia kuuluvad mitmed raut-
siklaste (Myrmicinae) esindajad., Eesti sipelgatest elavad pin-
nases asuvates kaevendpesades osa rautsikuid (Myrmica sp.),
rusklaseid (Leptothorax sp.) jt. Kuklastest ehitavad ilma ku-
hilata kaevendpesi horeda taimestikuga liivikutes elavad ste-
notoopsed 1iigid sametkuklane (F. cinerea), liivikukuklane (F,
rufibarbis) ja eurotoopne raudkuklane (¥, fusca). Pesakdigud
ja haudekambrid kaevatakse pinnasesse, Haudekambrite tempera-
tuur vordub pesa iimbritseva pinnase temperatuuriga. Haude
arenguks sobiv mikrokliima tagatakse: 1, Pesa asukoha valiku-
ga pesa ehitatakse liigindudlustele vastavate niiskus ja
soojustingimustega biotoobiossa. Naiteks sametkuklane eelistab
valgusrikast ja paikesest hiastisoojendatud kuiva liivapinnase-
ga puistuosa. Mitmed rautsiku liigid pesitsevad niiske pinna-
sega, mobduka varjukusega puistuosades ja rabas. 2. Haude limber-
paigutamisega siigavamatesse voi pindmistesse pesakambritesse
vastavalt sipelgate ja haude arengu temperatuurivajadustele
(Buschinger, 1973). Mitmed pinnases elavad sipelgaliigid on
kohastunud taluma suuri temperatuurikéikumisi. Eatsepesa piisi-
tingimustes kasvatatud rusklaste haude areng jai pooleli voi
haue isegi hukkus (Buschinger, 1973) . Méned seda tiilipi pesi
ehitavad sipelgapered rajavad oma pesad rohumdtastesse  voi
se pinnasekiinmudesse, samuti kividele ja kéndudele

kérgemates .
tri voi puukoore alla. See voimaldab pesitsuskoha

samblapols
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soojustingimusi paremini #ra kasutada, ilhtlasi avarduvad véi-
malused haudele sobivaimate mikrokliimatingimuste leidmiseks,
Vél jakaevatud liivast ja mullast ehitatud kuhilates ela-
vad sipelgaliigid on astunud pesas haude arenguks piisivama mi-
krokliima tagamisel suure sammu edasi, 1, Pesakuhil v&imaldab
s86ltuvalt kuhila kujust neelata 2 - 3 korda rohkem padikesekiir-
gust kui sama kuhila péhjapindalaga lame ketas (Andrews, 1927,
19323 Steiner, 1929), Mineraalsest materjalist tume kuhil nee-
lab rohkem soojuskiirgust eriti hommiku ja Shtutundidel ning
varakevadel, pikendades sellega pesas soodsama temperatuuriga
arenguperioodi. Varakevadel, mil paike paistab madalalt, suladb
lumi eelkdige sipelgate pesakuhilatelt. Tume kuhila pind nee-
lab hédstl soojuskiirgust ning pesa ldbisoojenedes saavad sipel-
gad alustada elutegevust varem, 2, Pesakuhil té@idab soojuslao
funktsiooni, neelates pdeval suurel hulgal soojuskiirgust. Suu-
re soojusmahtuvusega mineraalne pesamaterjal sdilitab selle ja-
hedateks 66 ja hommikutundideks, Hommikul hakkab paike jahtunud
pesa jdlle soojendama (Andrews, 1927, 1932; Steiner, 1929; Ka-
to, 1939). 3. Kuhil suurendab temperatuurigradienti pesa maa-
alustest pinnasekambritest kuni kuhila tipuosas kattekihi all
asuvate haudekambriteni. See suurendab pesas haude arenguks op-
timaalseima mikrokliimaga kohtade valikuvéimalusi. Sellega on
seletatav fakt, et vihmasel suvel ehitatakse niisketesse kohta-
desse korgeid, tornikujulisi kuhilpesi, mis on tingitud kérgest
pinnasevee tasemest ja jahedusest pesa alumistes kambrites,
Haue kolitakse korgemale, pesa tipmistesse kambritesse, kus on
soojem ja kuivem, Ka ehitamine pesa tipus intensiivistub, Kui-
va ning kuuma suvega tehakse kuhilad madalad ja lamedad, sest
siis sobivad sipelgaile niiskuse ja temperatuuri poolest pesa
siigavuses asuvad kambrid. Muldkuhikutes elavad mitmed rautsikud
(Myrmica sp.), murelased (Lasius sp.), Tetramorium caespitum,
ja ka moned kuklased (Formica sp.). Fiisioloogilist soojuspro-

duktsiooni pole neil tdheldatud, O0pidevane keskmine temperatuur
haudekambrites on tunmauvalt kérgem keskmisest Shu- ja pinnase-
temperatuurist (méddetuna samal siigavusel) tidnu kuhila véimele
neelata rohkem soojuskiirgust ja seda sdilitada struktureeritud
kuplis,

Osalise orgaanilise (taimse) materjaliga kuhilpesa omab
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eelpoolkirjeldatud st. mineraalsest materjalist kuhila tekkega
kaasnenud eelised: 1)vsimaldab neelata rohkem soojuskiirgust,
2)taidab soojuslao funktsiooni, 3)viimaldab suurema temperatuu-
rigradiendi teket pesa alumiste ja iilemiste osade vahel ning
sellest tingitult ulatuslikumat valikuvéimalust haude arenguks
soodsa mikrokliimaga piirkonna leidmiseks kuplis,

Kuiv, pesa pinnale kogutud taimne materjal isoleerib pesa
haudckembrid., Orgaaniline kattematerjal on madalama soo jusjuh-
tivusega kui liiv ja muld. Seetottu takistab taimne kattemater
Jal pesakambritesse akumuleerunud soojuse iraandmist, Samal
ajal takistab kattekiht kuplis asuvate pesakambrite liigset 1li
bisoojenemist. Seega avarduvad orgaanilise materjall kasutami-
sega pesakuhila ehituses veelgl pesas erineva mikrokliimaga
piirkondade valiku véimalused, eriti pesa niiskusreziimi taga-
nisel., Muldpesades valdavad korge suhtelise niiskusega piirkon
nad, Sipelgaliikidel, kes ehitavad pesakuhila osaliselt orgaa-
nilisest ehitusmaterjalist, on pesas juba filsioloogilise soo -
jusregulatsiooni elemente, Nditeks F, execta ja F, fukail suur
te peredega pesades pisib suveperioodil temperatuur ligildheda
selt 25°C (Kato, 1939; Hayccxeft 1980). G.M. Dlusski (1980) jar-
gl el esine ainevahetuslikul soojusproduktsioonil baseeruvat
termoregulatsiooni viaikestes pesades, Optimaalne temperatuur
tagatakse ainult kuhila kuju ja killgede kaldnurge muutmisega
langeva pidikesekiirguse suhtes (Iaycckmll 1967, I1980; ImmTpEeH-
Ko, Derperxo I976 ), Eelpoolnimetatud liikidel on pesakuhila
kujul suur tdhtsus haudekambrites optimaalse temperatuuri taga
misel. B.A. Andrews (1927, 1932) tdheldas mitmel korral F. ex-
ecta pesade varjupoolsetes haudekambrites kirgemaid tempera-~
tuure kui piaikesest soojendatud pesaosas, Tema rohked andmed
ka keskmistes pesades ilmse fiisioloogilise soojusproduktsiooni
olemasolule, kuigi tollal sellele ei viidatud. Kui ainevahetus
likul soojusproduktsioonil baseeruv termoregulatsioon esineb
suurte peredega pesades, peab see esinema ka keskmiste ja vdi-
keste perede puhul, ainult viimased el suuda tagada haudekamb-
rites jarglaste arenguks pisivat temperatuuri, Védikestes pesa-
des ei jatku piisaval hulgal sipelgaid, aktiveerunud varuisen-
deid ja toitu. Vérreldes suurte pesadega on vdikestel pesadel
ka jahtuv kuhila pind iUleskdetava mahu suhtes viga suur, Samu-—
ti on vaikestel pesadel haudekambreid isoleeriv kattekiht &hem
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Téaielikult orgaanilisest materjalist ehitatud kuhilpesa
on haude arenguks tagatava soojusregulatsiooni seisukohalt tdi-
uslikuim pesatiiiip. Mineraalse pesaainese kui soojust paremini
juhtiva materjali asendumine soojust halvasti juhtiva ja heade
isolatsiooniomadustega taimse materjaliga, viitab sellele, et
pidikese soojuskiirgusel ei saa enam olla primaarne funktsioon
haudekambrites optimaalse Soojusreziimi tagamisel. Pesa soojus—
regulatsiooni seisukohalt muutub pr imaarseks en-
dotermne-—sipelgapere enda 800 jus-
produktsioon,

Sipelgad koguvad kuiva, taimse pesaehitamiseks sobiva ma-
terjali kuhilasse. Viimase ehitamise, pesaainese korrastamise
ja tsirkuleerumise kdigus kujuneb kindla struktuuri ja kujuga
pesakuhil, mis vastab pesa asukoha valgus- ja 800 justingimuste-
le. Lohutud pesakuhil taastatakse samas kohas endise kujuga.
Kuplis kujuneb jamedatest raagudest, puupurust vaigu ja sipel-
gate vil jaheidetega tsementeeritud kambriline sisekoonus, kus
kasvatatakse hauet. Seda katab okastest, raokestest, puupurust
ja vaigust koosnev 5 - 10 cm (vanade pesade alumisel poolel
isegi 15 - 30 cm) paksune vidliskeskkonnast isoleeriv kattekiht,
Maapealse kupli all paikneb mahukas maa-alune osa, kus viibivad
varuisendid ja kus sipelgad talvituvad. Kuklasepesa i{ihendab en-
das mullaspaikmeva pesaosa ja kuivast taimsest materjalist
funktsionaalselt struktureeritud maapealse pesakupli. Sellega
avardub tunduvalt haude arenguks ja muudeks eluavaldusteks so-
biva mikrokliimaga piirkondade valiku voéimalus,

Pesa iimbruse biootilised ja abiootilised tingimused taga-
vad pere arengu., Nendest 86ltub pesas asuva pere arvukus, juur-
dekasv ja soojusregulatsioon. Pesa {imbritsevad mikrokliima tin-
gimused —=— soojus, valgus, pinnase ja ohu niiskus mddravad pe-
sade kuju ja vormi mitmekesisuse, samuti on algstiimuliks pere
800 jusregulatsioonis (Martin, 1975; MapreH 1980 a,6). Samal
ajal tingib pere areng olulisi muutuseid ka pesa suuruses ja
kujus, Noored, tekkivad pesad on siimmeetrilise poolkera kujuli-
sed, Hiljem, kuhila kasvades, omandab pesa esialgu poolellip-
soidi, hiljem paraboloidi kuju., Vanemad, varjukates metsaosades
olevad kuhilad omandavad korrapdrase kelluka kuju. Selline kuju
tekib ainult iihtlaste valgus- ja soojustingimustega puistuosa-
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des, kus sipelgate rajad lihtuvad siimmeetriliselt enam-vihem
kolkidelt pesakiilgedelt., Piikese soojuskiirgus, pinnase ning
6hu niiskus ja teised vilistegurid omavad peamist tdhtsust si-
pelgapesade kuju mitmekesisuses., Nende tegurite méju pesade
struktuurile ja kujule on analoogiline k&ikidel kuhilpesi ehi-
tavatel sipelgaliikidel. Poolkerajas pesa on otstarbekas pai-
kese soojuskiirguse neeldumise suhtes ja suurendab sellega
mitmekordselt pessa akumuleeritava soojuse hulka (Forel, 1874
Andrews, 1927, 19323 Steiner, 19293 Kato, 1939). Sipelgapesa
kuju vastavus teatud biotoobi osa valgus-, soojus- ja niiskus-—
tingimustele on tingitud: 1. Haude eest hoolitsejate sipelgate
(ammede) hiigro- ja termopreferendumist. See miirab nende endi
ja haude asukoha pesas, samuti pesaehitajate tegevuskoha kuhi-
lal, 2., To6sipelgate - ehitajate eelistingimustest, mis miira-
vad nende tegutsemispiirkonna pesal. Ehitatakse alati kupli-
osal, kus on soojem ja asub haue, K. Herteri (1924) andmetel
suudavad kuklased eristada kuni 0,250 temperatuurierinevusi,
Temperatuuri- ja niiskusgradiendiga katsepesades on kindlaks
tehtud, et sipelgatel on viga korgelt arenenud taju ka niiskus-
ernevuste suhtes (I'pEBPexbX 1939; Kirchner, 1964). Kuklaste
haudekambrites on niiskus meie andmetel 85 - 92 %, haude kohal
pesa pinnal on niiskus- ja temperatuuritingimused toosipelgate-
le samuti soodsamad, Atraktiivselt mojub ehitajatele toendoli-
selt ka haudekambritest leviv 1lchn, Need tingimused soodusta-
vad madala temperatuuriga metsatingimustes eelisehitamist pesa
tipul voi paikesest paremini soojendatud pesaosal., Selliselt
ehitades kujuneb pesa korgemaks, poolellipsoidi vdi paraboloi-
di kujuliseks, heterogeensetes tingimustes ehitatakse eelista-
tult paikesest paremini soojendatud pesakiilge, mistéttu pesad
kasvavad sageli pchiplaanilt ovaalseteks pikitel jega Soo0 jema
ilmakaare suunas (Martin, 1975).

Negatiivselt mdjub sipelgatele — ehitajatele ning nende
tegevusele pesal shu ja pesamaterjali kuivus. Seda toestas
G. Sherba (1963) F, opaciventrise pesde niisutamiskatsetest
saadud ehitamiskiitumise intensiivistumise tulemustega. Ehita-
nise intensiivistamist kuklasepesadel voime tidheldada ka peale
nérka vihmasadu ja kérgema Shuniiskusega perioodidel. Parssi-
valt m6jub ehituskiditumisele nii madal kui ka kérge temperatuur
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pesa pinnal, Seda téestab R, Lange (1959) katse kuklasepesa ko-
hale asetatud elektrilambiga. Saadud tulemusi interpreteeriti
miirmekoloogide poolt valesti, seostades seda sipelgate eesmir-
gipdrase kditumisega soojuskiirguse paremaks drakasutamiseks
pesa kiitmisel., Tegelikult tingis muutuseid pesa kujus lambi ld-
hendamise ja tostmisega esilekutsutud temperatuurimuutused pe-
sa pinnal, millele reageerisid ehitajad muutustega kditumises.,
Lambl pesale ldhendamisel ttusis temperatuur pesa pinnal iile
sipelgatele optimaalse taseme ning sipelgad el ehitanud enam
tipust, vaid isegi lammutasid seda. Ehitamine jatkus madalama -
tel pesaosadel., Selle tagajirjel muutus pesa madalamaks ja la-
nedamaks, Lambi téstmisel temperatuur langes pesal, eelisehita-
mine kandus tippu, kus oli soojem., Pesa tipmistesse kambritesse
koondati ka haue. Analoogiline esineb looduslikes pesades, Met-
sa lounaserval asuvad kuhilad véi raiesmikele jddnud pesad saa-—
vad kestvalt otsest pdikesekiirgust. Pesa pind kuumeneb 40 - 605
iilemised haudekambrid 30 - 40°C. Eelistemperatuuri iilemine piir
ulatub metsakuklastel ja nende haudel sdltuvalt Shuniiskusest
28 - 3%, Sipelgate elutegevus, ka ehitamine kandub pesa var-
jupoolsesse ossa, Selle tagajarjel muutubki pesa varjupoolne
osa korgemaks, kiilg jirsemaks., Pesa tipp nihkub varju suunas.
Piikesepoolne pesakiilg jdab aga madalamaks ja lamedamaks (Mar-
tin, 1975).

Ehitamine pesal ja pesa kuju on otseselt seotud tempera-
tuuride erinevustega pesa alusel ja tipus, samuti kuhila eri
kiilgedel ning sipelgate -~ ehitajate eelistemperatuurist diktee-
ritud kiditumisega. Vdlistegurid méjutavad nii pesa pinna 8oo-
jus— ja niiskustingimusi kui ka haude paigutust kuhilas, Sipel-
gad ehitavad pesa nelle eelistatud temperatuuri ja niiskustingi-
mustega piirkonnas, mis langeb kokku haude asukohaga pesas, See-
tottu kujuneva%%}'metsa varjutingimustes enam-vihem siimmeetrili-
se paraboloidi kellukakujulised tornpesad, valgusrikastel ja
soojadel metsaservadel ebasiimmeetrilised, varju suunas nihutatud
tipu ja haudepiirkonnaga pesad. Oluline osa pesa kujude erine-
vustes on pinnase niiskusreziimil, Niiske pinnasega kohtades vi-
heneb oluliselt pesa maa-alune osa, kuhil kasvab see-eest korge
torni kujuliseks., Euivades, liivase pinnasega pdikesest histi
soojendatud kohtades ehitab liivakuklane (F. pratensis) sageli



vaevumdrgatava kuhilaga, pshiliselt pinnases asuva, orgaanili-
sest materjalist pesa,

Sipelgate evolutsioonis tiiustus t58jaotus pere liikmete
vahel, Sipelgapere eri poliieetiliste riihmade vahelises t53jao—
tuses toimus kitsam spetsialiseerumine, See tagas kirgematel
sipelgatel ehituskiitumise keerustumise ja tdiustumise, Kukla-
sed, kes ehitavad oma kuhilpesa tidielikult taimsest materjalist,
on saavutanud tdiuslikuima pesatiiiibi haude arenguks tagatava
optimaalseima mikrokliima seisukohalt. Evolutsiooniliselt va-
rem vidl jakujunenud sipelgad, kes elavad pinnases, omavad viga
piiratult voimalusi haude arenguks optimaalse mikrokliima ta-
gamiseks., Suure eelise andis kuhilpesa teke, Kuhil véimaldab
neelata rohkem paikese soojuskiirgust ja avardab valikut haude
arenguks soodsama mikrokliimaga koha leidmiseks, Kuhilas mine-
raalse materjali asendumine kuiva taimse pesaainesega, voimal—
das kuklastel haudekambrid valiskeskkonnast paremini isoleeri-
da. See voimaldas pesas endotermse — sipelgate ainevahetusli-—
kul soojusproduktsioonil baseeruva termoregulatsiooni arengu.
Haudekambrite valiskeskkonnast perem isolatsioon, pere endoter-
mne soojusproduktsioon ja kaitumuslik termoregulatsioon taga-
vad kuklasepesades kogu aktiivsusperioodil piisiva mikrokliima,
mis loob tingimused mitme jarglaste polvkonna arenguks,
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ELU VORMI TEOORIA
Ténu Oja

Teooria Jja praktika on lahutamatud.

Elu olemasolu ainus vdimalus on avalduda mingite teatud
vormi jargi realiseerunud figuuridena. 1

Me vdime elu tunnetada vaid neid figuure tajudes.

Tajumise votteid on mitmeid - négemine3, kompimine j.m.

Kompimiseks sobivaid organeid on palju, nende iliheaegse
tarvituse vdimalus sdltub tarvitaja koordinatsioonitasemest.
Eriti kohased on nirviretseptoritega tihedalt varustatud, nn
tundlikud organid.

Elu tundmiseks on teadus vaid iliks vdimalus. Tundasaami-
se ajendeid on mitmeid - huvi, ménu jne.

Orgaanilisi figuure vdib tajuda ka ositi s.o. mitteter-
viklike siisteemide”, niit. kudede v3i organite kaupa.

Nii mdnedki elu vormid on iimarad, soojad, pehmed, =ile
dad v.m.t,.

Vormi tunnetamine ei tohi lildreeglina olla traumeerivs.

1. K. Kull. Koguwnikus: Orgaanilise vormi teooria, Tartu,
1984, 1lk. 11-13.

2. S. Tdebanov, ibid., 1lk. 27.

3. T. Bachmann, ibid., lk. 104-107.

4, M. Viikmaa, ibid., lk. 6-10.

5. R. Mand, ibid., lk. 54.
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