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Общая характеристика работы

Актуальность темы.  Данное исследование посвящено разработке новых методов и применениям оптимизационного моделирования эволюции жизненного цикла - одного из быстро развивающихся направлений современной эволюционной экологии. Истоки оптимизационного подхода восходят к основополагающему труду Ч. Дарвина "Происхождение видов" (Darwin, 1859), в котором был сформулирован базовый принцип эволюционного развития живых существ: "…если полезные для какого-нибудь органического существа вариации когда-либо встречаются, то индивиды, характеризующиеся ими, будут обладать наибольшей вероятностью сохранения в борьбе за жизнь и в силу строгого принципа наследственности обнаружат наклонность производить сходное с ними потомство". Этот принцип немедленно приобретает вид строгой математической модели, если дать формальное определение фигурирующему в нем понятию "полезности", или, как чаще говорят, "приспособленности" (англ. "fitness") и описать зависимость этой приспособленности от условий внешней среды и характеристик организма. Ряд исследователей внесли важный вклад в становление данного направления (Fisher, 1930; Lack, 1954; Cole, 1954; Lewontin, 1965; Cody, 1966; Williams, 1966; Hamilton, 1966; MacArthur, Wilson, 1967; Gadgil, Bossert, 1970). К середине 70-х годов выкристаллизовалась современная постановка задачи эволюционной оптимизации жизненного цикла, формулируемая в терминах математической теории оптимального управления и использующая в качестве оптимизируемого критерия удельную скорость роста популяции, определяемую из уравнения Эйлера - Лотки (Taylor et al., 1974; Goodman, 1974; Schaffer, 1974; Leon, 1976). Оптимизационное направление продолжало активно развиваться и в последующие годы (Charlesworth, 1980; Ziolko, Kozlowski, 1983; Sibly, Calow, 1986; Roff, 1992; Stearns, 1992; Perrin, Sibly, 1993; McNamara, Houston, 1996, Романовский, 1989, 1998). Ряд  работ выполнен с нашим участием (Будилова, Терехин, Чепурнов, 1994; Терехин, Будилова, 1995 a,b; Терехин, Будилова, 2001 a,b;  Teriokhin, Budilova, 1995, 1996, 2000; Teriokhin, 1998; Kozlowski, Teriokhin, 1999; Teriokhin et al., 2000; Guegan, Teriokhin, 2000; Thomas, Teriokhin et al., 2000). 

Однако оптимизационный подход к исследованию эволюции жизненного цикла пока не осознан как цельное направление, его место и взаимосвязи с другими методами экологического моделирования не очень четко определены, а ряд важных экологических проблем, касающихся закономерностей влияния факторов внешней среды и физиологических ограничений на эволюцию параметров жизненного цикла, которые могли бы быть успешно решены в рамках этого подхода, не исследованы или исследованы недостаточно. В связи с этим актуальна задача оценки современного состояния оптимизационного моделирования, выявления его потенциальных возможностей и скрытых ограничений, разработки более совершенных методов и  подходов  и их применение для решения принципиальных проблем эволюционной экологии.

Цель и задачи исследования. Цель представленной работы состояла в разработке общей методологии, новых методов, алгоритмов и программ оптимизационного моделирования и их применении к решению ряда актуальных проблем  эволюции  жизненного цикла. В частности, предполагалось решить следующие задачи.

1. Определить место и роль оптимизационного моделирования среди других методов экологического моделирования и оценить его адекватность как инструмента исследования эволюции жизненного цикла.

2. Проанализировать структуру постановок задач и методов оптимизационного моделирования эволюции жизненного цикла, выявить основные направления исследований  и установить их взаимосвязь. 

3. Методами оптимизационного моделирования исследовать характер совместного влияния факторов внешней среды (степени безопасности и обеспеченности ресурсами) на эволюционное формирование продолжительности жизненного цикла и возраста наступления половой зрелости. 

4. Методами оптимизационного моделирования исследовать закономерности влияния факторов внешней среды (в частности, сезонного характера их изменения) на эволюционное формирование возрастной динамики роста.

 5. Методами оптимизационного моделирования исследовать закономерности влияния факторов внешней среды на эволюционное формирование возрастной динамики старения организма. 

6. Методами оптимизационного моделирования исследовать закономерности влияния факторов внешней среды на эволюционное формирование полового диморфизма человека. 

Научная новизна работы. Полученные в данной работе результаты либо являются совершенно новыми, либо развивают полученные другими исследователями результаты с помощью новых методов или с использованием нового эмпирического материала. Предложенные в первой и второй главах подходы к классификации методов экологического моделирования и постановок задач оптимизационного моделирования являются оригинальными. Использованная в третьей главе модель является более универсальной по сравнению с моделями других авторов и позволяет рассмотреть в едином контексте и более детально уже ставившиеся в литературе вопросы. Выводы, касающиеся особенностей совместного влияния факторов безопасности среды и обеспеченности ресурсами на оптимальные значения параметров жизненного цикла являются оригинальными. Анализ проблемы широкой вариабельности жизненного цикла Beta vulgaris maritima с точки зрения оптимизационного моделирования проводится впервые. Рассматривавшиеся ранее  Я. Козловским и Р. Вигертом (1987) вопросы влияния сезонности на закономерности роста и эволюционно-экологическое обоснование закона асимптотического замедления роста Берталанффи (1938) исследованы в более общей постановке и с детальным анализом зависимости паттерна роста от условий внешней среды (четвертая глава). Использованная в пятой главе модель оптимизации распределения ресурсов организма между репарацией, репродукцией и текущим выживанием, дающая эволюционно-экологическое обоснование закона ускоренного старения Гомпертца (1825), полностью оригинальна. Близкие подходы были использованы П. Абрамсом и Д. Людвигом (1995), а также М. Чихонем (1997), но в более частных случаях. Выводы шестой главы, касающиеся эмпирических закономерностей изменения полового диморфизма  человека, получены впервые. Модель эволюционного формирования феномена полового диморфизма человека, используемая в этой главе, и интерпретация результатов моделирования также полностью оригинальны. 
Теоретическое и практическое значение работы. Теоретическое значение работы состоит в том, что в ней дано строгое эволюционно-экологическое обоснование целому ряду эмпирически наблюдаемых закономерностей, касающихся жизненного цикла индивида (специфическому характеру зависимости параметров жизненного цикла от факторов окружающей среды, асимптотическому замедлению роста как следствию сезонности, феномену ускорения старения с возрастом, феномену возникновения полового диморфизма у человека). Полученные результаты подводят определенный итог исследованиям в этой области и могут служить основой для дальнейших исследований эволюции жизненного цикла. Методологический анализ направления, его возможностей и иногда неочевидных трудностей должен помочь в этих исследованиях. Сделанные выводы соответствуют эмпирическим закономерностям, как полученным нами путем  статистического анализа конкретных данных, так и выраженным в форме эмпирических законов (Гомпертца, Берталанффи). Это дает основание считать, что эти выводы и, особенно, разработанные для их получения методы и подходы, могут иметь практическое применение (природоохранное, сельскохозяйственное, медицинское). Полученные в работе материалы, методики и теоретические обобщения используются в преподавании курса "Математические методы в биологии" на биологическом факультете МГУ.

Апробация работы. Материалы диссертации докладывались на регулярных научных семинарах: кафедры гидробиологии биологического факультета МГУ (Москва); кафедры физиологии животных и человека биологического факультета МГУ (Москва); кафедры общих проблем управления механико-математического факультета МГУ (Москва); отдела математических методов в биологии Института физико-химической биологии им. А.Н. Белозерского МГУ (Москва); Геронтологического общества РАН (Москва), Московского общества испытателей природы (Москва); Российской ассоциации по нейроинформатике (Москва); Научно-исследовательского вычислительного центра  Биологического центра РАН (Пущино); Института биологии внутренних вод РАН (Борок); Института биологии окружающей среды Янгеллонского университета (Краков); Центра по изучению континентальных водных систем Университета им. Поля Сабатье (Тулуза); Лаборатории зоологии Национального института агрономических исследований (Рен); Центра по изучению полиморфизма микроорганизмов Института проблем развития (Монпелье); Центра тропической и средиземноморской биологии и экологии Перпиньянского университета (Перпиньян).  По материалам работы также представлены и сделаны доклады на научных школах, семинарах, совещаниях, конференциях, симпозиумах,  конгрессах: на школе молодых ученых по методологическим и теоретическим аспектам биологии (Петрозаводск, 1977); на Всесоюзной конференции по филогении растений (Москва, 1978); на ХIY Тихоокеанском научном конгрессе по здравоохранению и медицинским наукам (Хабаровск, 1979); на научной конференции по математическому моделированию в проблемах рационального природопользования (Ростов-на Дону, 1985; Петрозаводск, 1985); на симпозиуме по биологии поведения, хронобиологии и биоиндикации (Халле, 1989); на международном симпозиуме по нейрокомпьютерам и вниманию (Пущино, 1989); на международном симпозиуме по  нейронным сетям и нейронным вычислениям (Прага, 1990); на Всесоюзной конференции по применению статистических методов (Пермь, 1990); на региональном научно-техническом семинаре по нейроподобным вычислительным структурам (Таганрог, 1990); на Первом и Втором международных симпозиумах по нейроинформатике и нейрокомпьютерам (Ростов-на-Дону, 1992, 1995); на семинаре-совещании по алгоритмам обработки информации в нейроподобных системах (Нижний Новгород, 1993); на Всероссийском рабочем семинаре по нейроинформатике (Красноярск, 1993, 1994, 1995); на Всероссийской междисциплинарной конференции по поведению животных и принципам самоорганизации (Борок, 1994); на Пятой международной конференции по интеллектуальным системам и компьютерному моделированию (Москва, 1995); на Первой национальной конференции по приложениям математики в биологии и медицине (Закопане, 1995); на Шестом конгрессе Европейского общества по эволюционной биологии (Арнхем, 1997); на Третьем Европейском конгрессе по эпилептологии (Варшава, 1998); на международном симпозиуме по применениям искусственных нейронных сетей в экологическом моделировании (Тулуза, 1998); на Втором Европейском конгрессе по биогеронтологии (Санкт-Петербург, 2000); на Третьей Всероссийской научной конференции по нейроинформатике (Москва, 2001).

Публикации. По теме диссертации опубликована 50 работ, в том числе 15 в зарубежных изданиях, 2 учебных пособия.

Структура и объем диссертации. Диссертация включает 250 страниц и состоит из введения, шести глав и заключения (185 стр.), списка литературы (20 стр.) и четырех приложений (45 стр).

I. Общая методология экологического  моделирования

[image: image1.wmf]Экология (практически с момента своего возникновения, а современная экология - в еще большей степени) является наукой количественной (как в своей  теоретической основе, так и в приложениях), поскольку ее базовые объекты - численности и биомассы, а также пространственно-временные шкалы, с которыми они соотносятся, - сущности чисто количественные. Поэтому математическое моделирование - естественная среда для экологических исследований. Математический инструментарий включает множество подходов и методов, и конкретный исследователь в конкретной ситуации выбирает те из них, которые позволяют наиболее эффективно решить поставленную перед ним задачу. Если, однако, рассмотреть исследование любой экологической проблемы в более широком содержательном и организационном контексте, то можно выделить ряд последовательных  этапов процесса  моделирования   реального   явления    (рис. 1). Эти этапы могут не всегда следовать друг за другом во времени, возможны многократные циклы, вызванные возвратами от последующих этапов к предыдущим, но в среднем направление вектора познания явления сохраняется: от поверхностного, констатационного знания к более глубокому, объясняющему скрытые механизмы,

Рис. 1. Основные этапы экологического моделирования

порождающие видимые эффекты и закономерности, и, далее, к объяснению генезиса этих механизмов, причин, сделавших именно такими, а не какими-либо иными.
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К первому этапу экологического моделирования мы относим использование множества методов и приемов, которые можно объединить под общим  названием методов анализа данных. Основной особенностью этого этапа является то, что получаемые модели носят феноменологический характер, т.е. фиксируют наблюдаемые связи между явлениями, не детализируя их механизм. Это хорошо видно из рис. 2, где представлена предложенная нами классификация методов  анализа данных (Терехин, 1978), проведенная по двум основаниям: отсутствию или наличию независимых переменных и типу переменных (которые могут быть качественными или количественными). Основным служит деление на методы, не предполагающие наличия независимых переменных (левая половина схемы) и предполагающие их наличие (правая половина). Это деление определяет содержательную постановку задачи, тогда как дальнейшее деление методов по типу зависимых и независимых переменных носит скорее технический характер, детализируя математическую процедуру ее решения. 

Рис. 2. Классификация методов анализа данных

Относительно применяемых на этом уровне математических моделей можно сказать, что используются исключительно функциональные модели: одни переменные выражаются как функции других. Наиболее явно функциональный характер модели  декларирован в постановке задачи регрессионного анализа, но с большей или меньшей степенью выраженности он прослеживается во всех методах анализа данных. Характерной особенностью этих методов часто является, кроме того, повышенное внимание к обоснованности делаемых выводов, их статистической достоверности. Может даже показаться, что статистический анализ - основная цель моделирования. Однако с точки зрения понимания существа проблемы  более важна структурная составляющая анализа, а она никогда не выходит за рамки функциональной связи.

Второй этап моделирования можно рассматривать как попытку более глубокого проникновения в сущность изучаемого явления путем его редукции к локальным во времени и в пространстве взаимодействиям. Фактически анализируется его внутренняя конструкция, поэтому методологический подход второго этапа можно было бы назвать "конструкционным". Математической основой этого подхода служит аппарат разностных или дифференциальных уравнений, обыкновенных или в частных производных. Функциональные зависимости между переменными, получение которых путем обработки экспериментальных данных было основной целью моделирования на первом этапе, на втором этапе получаются просто как следствия в результате численного или аналитического интегрирования дифференциальных уравнений модели. В качестве вариантов этого подхода могут также рассматриваться методы имитационного  и мультиагентного  моделирования. 

В диссертации обсуждаются некоторые методологические трудности, возникающие при использовании дифференциальных методов и приводятся примеры применения этого подхода к практическим задачам, выполненные с нашим участием. На втором этапе могут активно использоваться функциональные методы моделирования первого этапа. Во-первых, функциональный характер носят локальные взаимодействия, являющиеся основой дифференциальных моделей, и, соответственно, их можно получить путем анализа данных, характеризующих локальные взаимодействия. Во-вторых, дифференциальное уравнение (или систему уравнений) можно интерпретировать как своего рода сложную функцию, значения которой получаются в результате интегрирования. Эта функция, подобно любой другой, может содержать неизвестные параметры, которые могут быть оценены по реальным данным, используя методологию нелинейного регрессионного анализа. Однако в данном случае применение методов функционального моделирования является   вспомогательным.

Третий этап моделирования (именно связанные с ним  идеи и подходы положены в основу данной работы) можно рассматривать как развитие второго в том смысле, что он позволяет достигнуть еще более глубокого понимания существа исследуемого явления. Действительно, используя методы дифференциального моделирования, мы можем описать механизм функционирования объекта, его конструкцию, однако не можем объяснить, почему они должны быть именно такими. Понять это можно, если проанализировать назначение объекта, цель его функционирования. Математической основой этого подхода служат идеи и методы динамической оптимизации и, прежде всего, методы  теории оптимального управления, такие как принцип максимума (Понтрягин и др., 1961) и динамическое программирование (Беллман, 1960). Конечно, понятие цели, в общепринятом смысле этого слова, можно безоговорочно применить лишь к объектам, сконструированным человеком для выполнения определенной задачи, и, по возможности, наилучшим, оптимальным образом с точки зрения эффективности функционирования и затрат на изготовление. Однако это не означает, что оптимизационный подход не может быть применен для описания других ситуаций. Даже в такой "бездушной" науке как механика, основной принцип движения, принцип наименьшего действия Гамильтона, формулируется в рамках оптимизационной парадигмы: любая механическая система переходит из одного положения в другое таким образом, чтобы интеграл действия, т.е. интеграл разности кинетической и потенциальной энергии, был минимальным. Тем более этот подход применим в биологии, где основным принципом является принцип естественного отбора, согласно которому конструкция организма оптимизируется в интересах выживания вида. Этап оптимизационного моделирования сохраняет преемственность с предыдущим этапом: оптимальный механизм ищется в форме дифференциальной, разностной или мультиагентной модели. Однако к требованию соответствия механизма реальности добавляется требование оптимальности его функционирования с точки зрения выполняемой задачи. Оптимизационное моделирование фактически решает задачу  нахождения и описания фундаментальных причин, вызвавших появление данного механизма и определивших его структуру и параметры, т.е. задачу описания генезиса механизма.

II. Методология оптимизационного моделирования эволюции жизненного  цикла
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Лесли (Leslie, 1945) предложил следующую дискретную матричную модель динамики численности популяции, учитывающую ее возрастную структуру 
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где Ni(t) обозначает число индивидов в i-ой возрастной группе в момент t, а Ni(t+1) - в следующий момент t +1. T обозначает максимально возможную продолжительность жизни, bi - рождаемости в i-ой возрастной группе, а pi - вероятности того, что индивид возраста i доживет до возраста i+1 (вероятность выживания в последней возрастной группе считается нулевой). Было показано, что довольно быстро возрастная структура популяции стабилизируется и тогда изменение численности популяции за единицу времени сводится к умножению численности каждой возрастной группы на один и тот же неотрицательный коэффициент ( ("коэффициент размножения"), логарифм которого r=ln( называется удельной скоростью роста численности популяции, или параметром Мальтуса. В этом случае можно получить следующее степенное уравнение относительно ( (параметр p0, входящий в это уравнение, считается равным 1)

Это уравнение, известное как уравнение Эйлера - Лотки, замечательно тем, что оно позволяет связать индивидуальные возрастные характеристики индивида (его плодовитости и выживаемости) с популяционной характеристикой (. В свою очередь, ( (или, что то же самое, его логарифм - параметр Мальтуса r) является естественной количественной мерой дарвиновской приспособленности генетически однородной популяции, поскольку определяет скорость распространения ее генотипа. Соответственно, задача эволюционной оптимизации жизненного цикла может быть сформулирована как задача нахождения таких параметров жизненного цикла bt (t=1,…,T) и pt (t=1,…,T-1), при которых достигается максимальное значение (. В случае, когда численность популяции стабильна, т.е. (=1, левая часть уравнения Эйлера - Лотки совпадает с выражением для жизненного репродуктивного успеха индивида R0 (т.е. математического ожидания числа потомков, произведенных им в течение всей жизни), а максимизация ( в этом случае эквивалентна максимизации R0.
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Таким образом, сущность оптимизационного моделирования жизненного цикла состоит в том, что мы задаем некоторый критерий эволюционной приспособленности индивидов с параметрами жизненного цикла bt и pt, скажем, ( или R0, однозначно выражающихся через эти параметры, и ищем  такой набор значений bt и pt , которому бы соответствовало максимальное значение критерия. Однако в такой простейшей постановке решение задачи тривиально и нереалистично: для любого возраста t выживаемость pt должна быть единичной, а плодовитость bt - бесконечной. Содержательная постановка задачи требует учета влияния на выживаемость и плодовитость средовых и физиологических ограничений. Эти ограничения можно вводить различными способами, которые мы разделим на четыре группы, соответствующие различным уровням описания биологических механизмов, которые порождают взаимозависимости между параметрами жизненного цикла (рис. 3).

Рис. 3. Уровни моделирования эволюционной оптимизации жизненного цикла

Первый уровень моделирования основывается практически только на параметрах жизненного цикла, непосредственно входящих в уравнение Эйлера - Лотки, т.е. параметрах демографического характера - рождаемостях и выживаемостях, и характеризуется минимальным вниманием к физиологическим особенностям индивида. Ограничения на параметры жизненного цикла в этом случае задаются в виде прямых функциональных зависимостей между ними, называемых кривыми компромисса (tradeoff curves), например, в форме отрицательной зависимости между рождаемостью и выживаемостью, или между выживаемостью в молодости и выживаемостью в зрелости. Поэтому мы будем называть этот уровень уровнем кривых компромисса. Подход, основанный на применении кривых компромисса, широко используется в исследованиях по эволюции жизненного цикла. Критический анализ результатов, полученных в рамках этой парадигмы, дан, например, Романовским (Романовский, 1998). Нам представляется, что основным достоинством этого подхода, которое делает его  популярным среди биологов, является то, что связи, постулируемые в форме кривых компромисса, могут быть, как правило, проверены на реальных данных, хотя бы качественно. Имеется множество публикаций, основанных как на полевых, так и на экспериментальных данных, основной задачей которых является установление отрицательной корреляционной зависимости между различными параметрами жизненного цикла, прежде всего, между рождаемостью и выживаемостью. Другим достоинством задания ограничений в форме кривых компромисса является относительная простота этого способа.  Исторически, наиболее активные исследования по эволюционной оптимизации жизненного цикла начались с моделей этого типа, и именно с помощью них были получены многие принципиальные результаты, касающиеся эволюции жизненного цикла и ее связи с условиями внешней среды. Однако для выявления более тонких закономерностей требуется более детальное моделирование жизненного цикла, что может быть сделано  с использованием моделей второго уровня. 

На втором уровне уже учитываются некоторые физиологические особенности индивида, а именно, характер зависимости интенсивности производства энергии от размера тела.  Это позволяет, во-первых, моделировать эволюционную оптимизацию не только демографических параметров, но и процесса роста, а, во-вторых, - представить неявно подразумевавшееся в кривых компромисса предположение об ограниченности ресурсов индивида в виде явной схемы распределения энергии между его потребностями. Задачей моделирования на этом уровне является нахождение оптимальной стратегии распределения энергии, что, в свою очередь, позволяет найти соответствующие оптимальные параметры жизненного цикла: возрастные характеристики рождаемости и выживаемости, среднюю продолжительность жизни, возрастную динамику роста. Мы будем называть этот уровень уровнем оптимизации распределения ресурсов. К настоящему времени можно считать достаточно устоявшимся стандарт формулировки задачи эволюционной оптимизации жизненного цикла в терминах математической теории оптимального управления. Этот подход требует задания четырех составляющих оптимизационной модели: переменных состояния, управляющих переменных, уравнений состояния и критерия оптимизации (целевого функционала). Переменные состояния - это характеристики организма и среды, динамика изменения которых определяет (в рамках принятой модели) значение целевого функционала. В свою очередь динамика переменных состояния зависит от динамики управляющих переменных, которые могут (в заданных пределах) в каждый момент времени изменяться управляющей системой организма. Динамика переменных состояния с учетом влияния управляющих переменных определяется уравнениями состояния, дифференциальными в непрерывных моделях и разностными - в дискретных. Результатом решения оптимизационной задачи является определение такой стратегии изменения организмом значений управляющих переменных в зависимости от его возраста и других переменных состояния, которая обеспечивала бы максимум целевого функционала (чаще всего r или R0). Управляющими переменными обычно служат доли энергии, выделяемые организмом на различные жизненные потребности - рост, размножение, добывание пищи, текущее жизнеобеспечение (метаболические траты, защита от вредных влияний внешней среды), репарацию. В качестве методов решения задачи, т.е. нахождения оптимальной стратегии распределения энергии в течение жизненного цикла индивида, используют принцип максимума Понтрягина, динамическое  программирование, генетический алгоритм. Принцип максимума позволяет получить аналитическое решение, правда, только для относительно простых постановок задачи. Динамическое программирование дает лишь численное решение задачи, но допускает более сложные постановки задач. Еще большую гибкость при построении модели допускает генетический алгоритм, основанный на прямой имитации процесса эволюционного отбора, однако получаемое решение носит стохастический характер и требует большого машинного времени.
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Третий уровень является детализацией второго в том смысле, что явно моделируется - в форме нейроподобной сетевой схемы - система оптимального управления распределением энергии. Задачей этого уровня является нахождение  таких параметров этой сетевой схемы, которые обеспечивали бы оптимальное управление распределением энергии. Физиологически эта управляющая сеть соответствует  нейроэндокринной системе организма. Мы будем называть этот уровень уровнем оптимизации системы управления распределением ресурсов.

Рис. 4. Общая схема потоков энергии (толстые сплошные линии), физического влияния (толстые пунктирные), управления (тонкие сплошные) и информации (тонкие пунктирные) при взаимодействии организма со средой.

Роль системы управления распределением энергии можно понять из рис. 4, где представлена общая схема взаимодействия потоков энергии и информации в организме и между организмом и средой. Среда является источником энергии для организма, но также и источником повреждающих воздействий, которые могут способствовать гибели индивида или его потомства. В принципе, степень агрессивности внешней среды может быть одной из переменных состояния, отслеживаемых организмом с целью адаптации своей стратегии распределения энергии в зависимости от значения этой переменной. В биологии такую способность организма называют пластичностью. Однако для упрощения модели агрессивность среды обычно предполагается постоянной на протяжении всей эволюции вида и входит в модель в качестве параметра, а не переменной состояния. На схеме, для примера, представлена только одна переменная среды - время сезона v, информация о котором важна для организма, обитающего в среде с резко выраженной сезонностью. Состояние организма представлено на схеме четырьмя переменными состояния, характеризующими его в каждый момент времени t,: количеством имеющейся в его распоряжении энергии e, количеством накопленной энергии репродукции r, размером s, изношенностью w. 

Переменные состояния организма и среды являются входами системы, управляющей распределением энергии. В связи с этим важно подчеркнуть, что организм должен иметь сенсоры для всех переменных состояния. Это означает, что никакая характеристика состояния среды или организма, для которой у организма нет сенсора, не может быть включена в число переменных состояния модели. Управляющая система вырабатывает ряд управляющих сигналов.  Один из них, RF, определяет момент высвобождения потомства из-под родительской опеки. Остальные указывают доли энергии, направляемые на добывание пищи и выработку энергии (Ee), репродукцию (Er), репарацию (Ew), рост (Es). Адекватным математическим аппаратом для моделирования системы управления распределением энергии в организме может служить теория формальных нейронных сетей (сеть определяется как множество элементов, связанных друг с другом регуляторными связями, так что состояние отдельного элемента в каждый момент времени зависит от совокупности сигналов, получаемых им от остальных элементов). Хотя исходно нейросетевые модели были предложены для объяснения процессов переработки информации нервной системой, можно показать, что широкий круг управляющих систем организма (эндокринная, иммунная, генная) и даже организм в целом имеют сетевую организацию (Budilova, Teriokhin, 1992; Терехин, Будилова, 1995). Этот вывод важен применительно к рассматриваемой задаче, поскольку ясно, что такой базовый физиологический процесс как распределение энергии лишь отчасти контролируется высшей нервной системой и важное значение имеет управление на гуморальном уровне.

На четвертом уровне ставится задача нахождения генетической структуры, обеспечивающей, через систему генной регуляции, оптимальность параметров жизненного цикла. Четвертый уровень, однако, не следует рассматривать как детализацию третьего по аналогии с тем, что второй является детализацией первого, а третий - детализацией второго. Для установления связи состава генома со структурой управляющей нейроэндокринной сети просто недостаточно информации, да и нет в этом особой необходимости, поскольку интерпретация полученной многоступенчатой схемы была бы слишком сложной. Обычно генетические особенности интерпретируются с точки зрения их непосредственного влияния на параметры жизненного цикла или на особенности стратегии распределения энергии между основными потребностями индивида. Например, наличие или отсутствие потребности в яровизации у некоторых растений определяется рецессивным геном в локусе B/b (Boudry et al., 1994), т. е. ген прямо влияет на характер жизненного цикла (растение, нуждающееся в яровизации, не может быть однолетним) и на стратегию распределения ресурсов (в первый год жизни растение вынуждено тратить их на предстоящее зимнее выживание, а не на репродукцию). Эта ситуация наглядно иллюстрируется на рис. 3: гипотетически возможная, но нереализованная эксплицирующая связь четвертого уровня с третьим показана пунктиром, но зато указана связь уровня генной регуляции напрямую с первым и вторым уровнями. Имеются все основания полагать, что исследования в этом направлении будут развиваться, прежде всего, в связи с быстрым прогрессом техники секвенирования ДНК и генетического анализа.  Значительный успех при использовании генетического подхода может быть достигнут в случае, если окажется, что прямая связь между генами и параметрами жизненного цикла является не исключением, а правилом. Это, в принципе, возможно, поскольку параметры жизненного цикла непосредственно определяют приспособленность организма к окружающей среде, и, следовательно, определяющие их механизмы не должны быть слишком консервативными, а это возможно лишь тогда, когда они относительно несложны, т. е. являются механизмами прямого действия.

III.   Эволюционная оптимизация продолжительности жизни

         и возраста наступления репродуктивной зрелости

Из факторов, существенно влияющих на стратегию жизненного цикла, смертность  от внешних причин (хищники, засуха, заморозки, антропогенные нарушения среды обитания) наиболее изучена. Повышенная смертность взрослых особей  от внешних причин уменьшает их вклад в приспособленность по отношению к молодым особям и, как следствие, способствует раннему созреванию, повышению трат на репродукцию и сокращению продолжительности жизни вплоть до однолетнего, и даже более короткого, жизненного цикла. Другим внешним фактором, который может влиять на жизненный цикл, является степень доступности пищевых ресурсов. В литературе приводятся доводы в пользу того, что увеличение доступности пищи является фактором, благоприятным для стратегии раннего созревания и высоких репродуктивных затрат (и, следовательно, более короткой продолжительности жизни). Крупномасштабные исследования зависимости жизненного цикла  от географического положения популяции, по-видимому, позволяют частично избавиться от фонового шума в данных  и выявить ведущие факторы. Так, в случае растений  возраст зрелости оказывается положительно коррелированным с широтой местности. С широтой коррелируют ряд других факторов, которые могут влиять на жизненный цикл, например, обеспеченность светом и влагой. Обеспеченность водой может иметь значение просто как ресурс,  но недостаток воды (засушливость) может, очевидно, рассматриваться как внешний источник смертности. Длительность продуктивного сезона несомненно влияет на количество энергетических и пищевых ресурсов, получаемых в течение сезона. Как следствие, короткий сезон может благоприятствовать эволюции в направлении увеличения возраста зрелости и продолжительности жизни, которые, впрочем, тесно коррелируют друг с другом. Одним из механизмов блокирования репродукции в первый год жизни в высоких широтах у многих растений служит необходимость яровизации, т. е. зимнего охлаждения растения до репродукции. 

Целью данной работы было, во-первых, создание более универсальной, по сравнению с предыдущими, оптимизационной модели для изучения зависимости параметров жизненного цикла, прежде всего, продолжительности жизни и возраста наступления половой зрелости, от совместного действия факторов внешней среды и физиологических ограничений, а во-вторых, сравнение результатов моделирования с реальными данными.  Для целей сравнения был взят один из видов дикой свеклы - морская свекла B. v. maritima, демонстрирующая исключительно высокое разнообразие стратегий жизненного цикла, которая встречается вдоль побережий запада Европы и на континентальной части юго-запада Франции. Средняя продолжительность жизни (по отдельным популяциям) возрастает с увеличением широты от одного-двух лет для внутренних местообитаний юго-запада Франции до 11 лет на севере Бретани, после чего она убывает до примерно пяти лет для самых северных популяций.  Значительная изменчивость у B. v. maritima отмечается также и в отношении необходимости яровизации. В средиземноморских популяциях  необходимость яровизации крайне редка, тогда как  в северных популяциях репродукция без яровизации невозможна. В популяциях, расположенных между этими крайними территориями, может быть разное соотношение растений, нуждающихся и не нуждающихся в яровизации.
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Мы воспользуемся вторым уровнем моделирования, основанным на неявном задании ограничений на соотношение между bt и pt через схему распределения общих ресурсов (энергии) между различными потребностями организма. Будем предполагать, что интенсивность производства энергии пропорциональна, с коэффициентом пропорциональности D, некоторой степени E  размера (объема) тела 

Параметр D рассматривается в модели как характеризующий среду с точки зрения уровня обеспеченности питанием индивидов моделируемого вида. Что касается параметра E, то мы будем считать, что он отражает скорее физиологические особенности индивида, Соответственно, при установлении величины параметра E в модельных расчетах мы будем ориентироваться на значения этого параметра, приводимые в литературе, которые колеблются где-то между 0.5 и 0.8 (согласно известному закону Клейбера эта величина должна быть порядка 0.75 (West, 1999), а в (Guegan, Teriokhin, Thomas, 2000), используя данные об основном метаболизме человека, мы получили для E величину, равную 0.5). Предполагается, что в каждый момент энергия делится между различными потребностями индивида. Прежде всего, доля st направляется на межсезонное выживание. Остаток, (1- st), в свою очередь, делится между ростом, на что направляется доля gt от этого остатка, и размножением, на что направляется остаток (1- gt). Предполагается, что есть две группы причин возможной смерти индивида до начала следующего сезона. Первая не контролируется индивидом и мы связываем ее с суровостью внешних условий. В модели она представлена функцией возраста индивида Qt=Q+Pt, равной вероятности выживания при наличии только этого источника смертности.  Второй источник смертности может контролироваться индивидом в том смысле, что вероятность выживания при отсутствии других источников равна Pt=(st)S, т.е. параметр S определяет эффективность инвестирования энергии в выживание. Полная выживаемость pt равна произведению Qt и Pt, т. е. pt=QtPt. Что касается эффекта инвестирования на нужды роста, то мы предположим, что в каждый момент t приращение размера равно количеству энергии, инвестированной в рост (предполагается, что энергия и размер измеряются в одних единицах)
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где gt доля сезона, когда происходит рост. Количество репродуктивной энергии Rt, накопленной к концу t -го сезона,  задается уравнением
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Предполагается, что репродуктивный выход bt является нелинейной функцией количества освобожденной репродуктивной энергии Rt - либо степенной
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 что делает неэффективными слишком маленькие репродуктивные траты, способствуя тем самым накоплению репродуктивной энергии, либо сигмоидной

что делает неэффективными как слишком маленькие репродуктивные инвестиции, так и слишком большие.

В терминах математической теории оптимального управления (Беллман, 1960; Понтрягин, 1961), зависящие от времени переменные Wt и Rt являются переменными состояния моделируемой системы (жизненного цикла индивида). Управляющие переменные включают долю pt от всей энергии, направляемую на зимнее выживание, долю gt от оставшейся энергии, направляемую на размножение, и переменную ft, указывающую, должен ли индивид сохранить накопленную репродуктивную энергию до следующего сезона (ft =0) или высвободить ее в виде потомства (ft =1). Еще одним базовым понятием теории оптимального управления является понятие уравнений состояния, т.е. уравнений, описывающих динамику переменных состояния. В нашем случае роль уравнения состояния выполняют приведенные выше уравнения для Wt и Rt. И, наконец, центральное понятие теории оптимального управления - критерий оптимальности. В данном случае это коэффициент умножения численности популяции (, определяемый неявно уравнением Эйлера - Лотки как функция зависящих от возраста рождаемостей bt  (t=1, …, T)  и выживаемостей pt  (t=0,1, …, T-1). Для нахождения параметров жизненного цикла, соответствующих максимальному значению ( мы используем метод динамического программирования, т. е. решаем путем итераций от t=T-1 до t=0 следующее уравнение
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в предположении, что F(WT, RT, T)=0 для всех значений переменных состояния.

Описанная модель эволюционной оптимизации жизненного цикла была применена нами для изучения зависимости оптимальной стратегии распределения энергии индивидом в зависимости от параметров модели. Основное внимание было уделено влиянию параметров D и Q, которые мы рассматриваем как отражающие, соответственно, уровень обеспеченности среды необходимыми для индивида ресурсами и безопасность среды. Диапазон изменения параметра выживания Q был исследован практически полностью - от Q=0.05 до Q=0.99. Что касается обеспеченности питанием D, то его диапазон изменения выбирался таким образом, чтобы получить близкие к реальности и интересные для интерпретации диапазоны изменения некоторых важных характеристик жизненного цикла. На рис. 5 представлена зависимость продолжительности жизни от параметров ресурсов D и безопасности Q. Мы видим, что продолжительность жизни индивида увеличивается с увеличением степени безопасности среды Q и уменьшением уровня доступных пищевых ресурсов D (аналогичная тенденция наблюдается для возраста наступления репродуктивной зрелости). При этом коэффициент размножения λ, т. е. оптимизируемый критерий приспособленности, увеличивается  с ростом как D, так и Q (рис. 6). Однако зависимость от ресурсов пропадает, т. е. возраст зрелости и продолжительность жизни определяются только степенью безопасности внешней среды (они тем выше, чем выше безопасность), если вместо r используется жизненный репродуктивный успех R0, являющийся адекватным критерием дарвиновской приспособленности для популяций со стабильной численностью (рис. 7). На этом основании можно сделать заключение, что только уровень выживаемости "по-настоящему" увеличивает оптимальные значения возраста наступления половой зрелости и максимальной продолжительности жизни. Что же касается влияния уровня обеспеченности питанием его можно считать "артефактом" изменения параметра λ: уменьшение возраста зрелости для больших значений D и Q в правом верхнем углу на  рис. 5 связано с увеличением значений λ (увеличение λ, в соответствии с уравнением Эйлера - Лотки, формально влияет на стратегию жизненного цикла так же, как и увеличение смертности), а относительное увеличение возраста зрелости левом нижнем углу связано с уменьшением значений λ. 

Эти результаты получены в предположении, что плодовитость является просто степенной функцией репродуктивных усилий (количества ресурсов, инвестированных в репродукцию). Если, однако, предположить, что репродуктивный выход зависит существенно сигмоидально от репродуктивного входа, т. е. имеется лишь очень узкий диапазон эффективности объема репродуктивных инвестиций (инвестиции ниже некоторого нижнего уровня практически не дают эффекта, а увеличение их выше некоторого уровня не дает прироста репродуктивного выхода), то ситуация кардинально меняется: оптимальный возраст зрелости и оптимальная продолжительность жизни определяются теперь только доступностью пищевых ресурсов и почти не зависят от степени агрессивности внешней среды (рис. 8).

 Полученные результаты сравнивались с продолжительностью жизни и возрастом наступления зрелости Beta v. maritima. Методом пошаговой регрессии  было получено наилучшее описание зависимости продолжительности жизни (Lifespan) от факторов внешней среды, включающее три переменные - степень сохранности среды (Habitat), среднегодовое количество осадков (Precipitation) и среднюю летнюю температуру (STtemperature):

Lifespan = 2.921+ 1.232*Habitat - 0.000213*Precipitation * STemperature
(R=0.946; F2,26=109.8; p<0.0000005; pHabitat <0.0000005; pPrec*Temp=0.00023).
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 Рис. 5. Зависимость продолжительности жизни от уровня ресурсов среды D  и  степени ее безопасности Q в случае λ-отбора (C=2, E=0.67, S=0.5, P=0.1).
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Рис. 7. Зависимость продолжительности жизни от уровня ресурсов среды D  и  степени ее безопасности Q в случае R0-отбора (C=2, E=0.67, S=0.5, P=0.1).
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Рис. 6. Зависимость приспособленности λ от уровня ресурсов среды D  и  степени ее безопасности Q в случае λ-отбора (C=2, E=0.67, S=0.5, P=0.1). 

Рис. 8. Зависимость возраста зрелости от D  и Q в случае R0-отбора и сигмоидной зависимости репродуктивного эффекта от репродуктивных затрат (A=10, B=8, E=0.67, S=0.5, P=0.1).

На рис. 7 представлена зависимость продолжительности жизни от качества местообитания и произведения количества осадков на температуру, иллюстрирующая это уравнение. По оси абсцисс отложено произведение количества осадков на температуру, а по  оси ординат - степень ненарушенности среды. Мы бы оценили эту зависимость как промежуточную между результатами, полученными при использовании в качестве критерия параметра λ и представленными на рис. 5,  и результатами, полученными при использовании в качестве критерия параметра R0: [image: image28.wmf]  
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имеется статистически значимая зависимость продолжительности жизни от ресурсов, однако влияние этого фактора на порядок ниже влияния фактора безопасности среды. 
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Рис. 9. Зависимость продолжительности жизни Beta v. maritima (в годах) от количества осадков, температуры и степени сохранности среды.

Рис. 10. Зависимость доли растений в популяци Beta v. maritima, нуждающихся в яровизации от температуры и степени сохранности среды.

Для доли растений в популяции, нуждающихся в яровизации (Vernalisation), также с помощью пошаговой регрессии было получено уравнение, включающее две переменные - степень сохранности внешней среды (Habitat) и среднегодовую температуру (Temperature):

Vernalisation =0.560 + 0.180*Habitat - 0.040*Temperature
(R=0.89; F2,26=48; p<0.0000005; pHabitat <0.0000005; pTemperature=0.030).

Это уравнение демонстрирует ту же тенденцию, что и рис. 9: доля растений, нуждающихся в яровизации, увеличивается  с ростом степени сохранности среды (основной фактор) и с уменьшением средней температуры. В принципе можно интерпретировать среднегодовую температуру как ресурс (длительность благоприятного сезона), однако, возможно, в диапазоне обследованных широт влияние этого фактора по сравнению с другими не так существенно. С нашей точки зрения представляется более интересным тот результат, что определяющую роль в необходимости яровизации играет степень сохранности среды обитания: чем сильнее нарушена среда, тем меньше потребность в яровизации.

Основное заключение, которое может быть выведено из анализа реальных данных и которое согласуется с результатами моделирования, состоит в том, что продолжительность жизни и потребность в яровизации Beta v. maritima в основном определяются стабильностью места обитания популяции. Влияние ресурсов второстепенно и их увеличение имеет тенденцию отрицательно влиять на продолжительность жизни и потребность в яровизации, что также соответствует предсказаниям модели. На этом основании можно предположить, что λ-отбор и/или нелинейность зависимости репродуктивного выхода от репродуктивного входа играют незначительную или локальную роль в эволюционной (или пластической) детерминации характеристик жизненного цикла популяций этого вида.

IV.   Эволюционная оптимизация возрастной динамики роста 

        в сезонно изменяющейся среде

Большинство рыб, рептилий, амфибий и многие беспозвоночные продолжают расти после наступления половой зрелости. Эти животные отличаются по возрасту наступления половой зрелости,  размеру, достигнутому к этому возрасту и  по максимальному размеру, которого они достигают (часто асимптотически). Эти различия существуют и между близкими видами, и между локальными популяциями одного вида. Животные с недетерминированным ростом часто являются долгоживущими и живут в условиях сезонного изменения внешних условий: сезон делится на благоприятный продуктивный период, когда возможен как рост, так и размножение, и неблагоприятный - когда физиологические процессы замедляются и невозможны ни рост, ни размножение. Рост рыб, амфибий и рептилий часто описывается уравнением Берталанффи, имеющим вид
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EMBED Equation.2

                

где t - возраст, lt - длина тела в возрасте t, lSYMBOL 165 \f "Symbol" -асимптотическая длина, k - константа роста и t0 - гипотетический возраст, при котором длина тела равна нулю. Хотя уравнение Берталанффи, как правило, согласуется с  реальными данными, его первоначальное обоснование, данное Берталанффи и состоящее в том, что рост асимптотически замедляется из-за того, что интенсивность процессов катаболизма приближается к интенсивности процессов анаболизма, нельзя считать убедительным. Поэтому кажется разумным исследовать изменение распределения ресурсов с возрастом, чтобы объяснить замедление роста. Используя в качестве метода динамической оптимизации принцип максимума Понтрягина, мы ищем оптимальную стратегию распределения энергии в предположении, что смертность может зависеть от сезона и от возраста и показываем, что асимптотический рост является эволюционно оптимальным, а такие параметры как  длина продуктивного сезона, максимальная продолжительность жизни, скорость старения, параметры зависимости скорости производства энергии от размера тела определяют оптимальные характеристики жизненного цикла индивида в сезонно изменяющейся внешней среде. 

Пусть S длительность продуктивной части сезона, когда возможны и рост и размножение, а V - длительность непродуктивной части, когда невозможны ни рост, ни размножение. Пусть qA(t) обозначает часть смертности, зависящую от возраста и не зависящую от сезона. Зависящая от сезона часть смертности qSV(t) равна qS(t) во время продуктивной части сезона и qV (t) зимой. Таким образом, полная смертность равна




а функция выживания  L(t), т.е. вероятность дожить до возраста t, учитывающая обе компоненты смертности, равна




Мы предполагаем, что интенсивность производства энергии индивидом размера w (предполагается, что размер измеряется в единицах энергии) есть известная функция размера f(w)=awb. Доля u=u(t) произведенной в момент t энергии направляется на размножение, так что скорость репродукции в этот момент (в этом возрасте), измеренная в единицах энергии, равна u(t)f(w(t)). Оставшаяся доля энергии направляется на рост, так что скорость роста равна 
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Если бы u была известной функцией времени t, то это дифференциальное уравнение могло бы быть решено при любом начальном размере w0, т.е. размер w мог бы быть определен как функция t. После этого можно было бы определить жизненный репродуктивный успех индивида как
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где T=(N-1)(S+V)+S - максимально достижимая продолжительность жизни индивида, а N - максимальное число сезонов, которое он может прожить. R0 является адекватной мерой дарвиновской приспособленности, если популяция стабильна. 


Задача состоит в нахождении такой зависимости u от t, при которой R0 достигает максимума. Она может быть решена с помощью принципа максимума Понтрягина, который уже успешно применялся для решения задач эволюционной оптимизации компромисса между ростом и размножением (Ziolko и Kozlowski, 1983), однако при этом не учитывалась сезонность окружающей среды . Принцип максимума позволяет свести задачу динамической оптимизации (задачу нахождения зависящей от времени функции) к задаче статической максимизации при фиксированных значениях t (и, как следствие, фиксированных значениях w(t)) некоторого выражения, называемого гамильтонианом и рассматриваемого как функция от u



где так называемая сопряженная переменная z определяется дифференциальным уравнением, правая часть которого равна взятой со знаком минус частной производной по w гамильтониана H 
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Управляющая переменная u(t), найденная таким образом, будет решением оптимизационной задачи. Легко видеть, что оптимальным при фиксированном t может быть только одно из двух значений u, 0 или 1, поскольку гамильтониан H зависит от u линейно. А именно, должно быть выполнено следующее условие
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Графическая иллюстрация метода приведена на рис. 11. Мы видим, что область роста (u(t)=0) и область репродукции (u(t)=1) на плоскости (t, w) разделены пилообразной кривой, называемой кривой переключения. 
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Рис. 11. Функция выживания L(t,w) и сопряженная переменная z(t,w) в зависимости от возраста и размера тела
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На рис. 12 приведены типичные примеры стратегий распределения энергии между ростом и репродукцией. На рис. 12А показано оптимальное решение для неограниченной продолжительности жизни. На рис. 12В представлены оптимальные кривые переключения и роста для предельной продолжительности жизни 12 лет, а на рис. 12С - 8 лет. На рис. 12D показан эффект укорочения длительности продуктивного сезона. Кривая переключения в этом случае находится примерно на вдвое меньшей высоте и соответственно уменьшается максимальная длина. Зрелость наступает уже на втором году и  снижается длина тела при наступлении зрелости.

Рис. 12. Функция выживания L(t,w) и сопряженная переменная z(t,w) в зависимости от возраста и размера тела

В диссертации анализируется влияние других параметров модели на стратегию жизненного цикла в сезонно изменяющейся среде. В некоторых случаях удается получить не только численные, но и аналитические результаты, например, для асимптотической длины, являющейся одним из параметров уравнения Берталанффи. Получаемая нами оптимальная кривая роста при неограниченной продолжительности жизни также асимптотически приближается к некоторому предельному размеру wSYMBOL 165 \f "Symbol" (см., напр., рис. 9А),  который совпадает с высотой  зубьев переключающей  кривой. Для случая зависящей от сезона, но не зависящей от возраста смертности можно получить следующее выражение для предельной длины
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Это уравнение позволяет установить зависимость между параметрами модели a, qS, qV, S, V и асимптотической длиной. Мы видим, что она пропорциональна множителю a в уравнении продукции и обратно пропорциональна зимней смертности qS. Если qV=0 или V=0 (нет зимы или нет зимней смертности), то a и qS полностью определяют 
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, но если qVV больше 0, то 
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 также пропорциональна отношению умереть летом к вероятности умереть в течение года, т.е., чем длиннее и суровее зима, тем меньше асимптотический размер животного. 

Таким образом, переключающая кривая определяется длиной благоприятного сезона, смертностями в благоприятном и неблагоприятном сезонах, скоростью старения и параметрами продукционного уравнения. Довольно трудно определить эти параметры для какой-либо реальной популяции, однако знание характеристик жизненного цикла позволяет нам сделать качественные предсказания, полезные для сравнительного анализа. Асимптотический конечный размер положительно коррелирует с продукционными параметрами и с отношением вероятности умереть летом к вероятности умереть в течение всего года и отрицательно со смертностью в течение благоприятного сезона. Оптимальный возраст наступления половой зрелости не зависит от параметра a, однако сильно зависит от параметра b. Большая часть увеличения размера тела должна осуществляться после наступления зрелости, если высока зимняя смертность. Следует, правда, помнить, что оптимизационные модели указывают лишь на величину давления отбора, а не на его результат, который зависит также от генетической структуры популяции. Скорее всего, естественный отбор влияет не прямо на указанные характеристики жизненного цикла, а на пластический ответ на обеспеченность пищей и индикаторы смертности. Это означает, что индивиды могут приспосабливать их жизненные циклы к окружающим условиям. При независящем от размера изменении условий питания (изменении параметра a в продукционного уравнения) животные должны созревать в том же возрасте, однако они будут иметь разный размер тела при наступлении зрелости, а также конечный размер (сохраняя таким образом их отношение). Если пищевые условия улучшаются в большей степени для крупных животных (увеличивается показатель степени в уравнении продукции), то созревание становится более поздним. Любой стресс или другой индикатор увеличения смертности должен способствовать более раннему половому созреванию при меньшем размере тела. Поскольку риск смертности не может быть оценен животным так же точно, как обеспеченность питанием, то следует ожидать значительно большей генетической вариабельности   в отношении пластического ответа на смертность, чем на продуктивность среды.

Полученные результаты могут также предложить ориентиры в выборе измеряемых признаков при планировании полевых исследований, нацеленных на объяснение изменчивости жизненных циклов, встречающихся в природе. Следует обращать внимание прежде всего на скорость увеличения смертности с возрастом, длительность продуктивного сезона, сезонную смертность и зависимость интенсивности продуцирования энергии от размера тела. Хотя уравнение Берталанффи достаточно хорошо описывает наблюдаемые кривые роста, его не следует использовать при моделировании жизненного цикла, поскольку такого рода зависимость сама может быть получена как результат оптимизации и, следовательно, не должна использоваться в качестве исходного предположения. Константа роста в уравнении Берталанффи не несет полной информации о потенциале роста, поскольку он существенно зависит от соотношения инвестиций в рост и репродукцию. Для лучшего понимания эволюции жизненного цикла необходимо проводить четкое различие между предпосылками модели и ее следствиями, что обеспечивается практически автоматически при построении моделей оптимизации распределения ресурсов. 

 V.   Эволюционная оптимизация возрастной динамики

        старения

Предпочтительное расходование ограниченных ресурсов организма на репродукцию в ущерб  индивидуальному выживанию, по-видимому, является основной причиной старения живых организмов, по крайней мере, высших. В наиболее явной форме эта идея сформулирована Т. Кирквудом (1981) как необходимость такого распределения энергии и других ресурсов индивида между репродукцией и репарацией, при котором максимизировалась бы дарвиновская приспособленность. Однако в рамках этого общего подхода возникает ряд более специфических вопросов, касающихся связей между внешними условиями и физиологическими ограничениями, имевшими место в процессе эволюции вида, с одной стороны, и особенностями оптимальных стратегий распределения ресурсов организма, соответствующих этим условиям и ограничениям, - с другой. Мы постарались дать ответ на некоторые из этих вопросов на основе анализа поведения математической модели, в которой явно противопоставляются траты организма на репарацию (т.е. будущее выживание) его тратам на текущее выживание (например, на защиту от болезней, хищников, стихийных бедствий) и репродукцию. Мы формулируем задачу в терминах математической теории управления, используя для нахождения решения два наиболее эффективных и широко применяемых метода динамической оптимизации - принцип максимума Понтрягина и динамическое программирование Беллмана. Принцип максимума используется, когда постановка задачи относительно проста и позволяет найти аналитическое решение, но мы переходим к динамическому программированию в более сложных ситуациях.

В некоторых отношениях проблемы, которые мы ставим, и используемые методы близки к рассмотренным в (Abrams, Ludwig, 1995; Cichon, 1997). Основное отличие нашего подхода состоит в более детальной постановке задачи распределения ресурсов и в более явном разделении причин смертности на концептуально различные компоненты. Мы считаем, что это дает возможность лучше понять некоторые особенности возрастной динамики процессов репарации и старения. 

Как и в предыдущей модели мы предполагаем, что в процессе эволюции вида максимизируется некоторый критерий дарвиновской приспособленности и берем, для простоты, в качестве такого критерия жизненный репродуктивный успех особи R0, определяемый интегралом













где u(t) - доля энергии, направляемая на репродукцию, l(t) - функция выживания, т.е. вероятность дожить до возраста t, и T - максимальная продолжительность жизни. Максимальная продолжительность жизни T предполагается конечной. Это ограничение носит технический характер и необходимо для применения используемых методов динамической оптимизации. Можно преодолеть это ограничение просто выбрав T достаточно большим. Выживание  l(t) определяется дифференциальным уравнением
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где ( (t) - смертность, являющаяся суммой четырех компонент 




первые две из которых представляют неконтролируемую индивидом смертность, а вторые две - контролируемую. Первая компонента a - постоянная составляющая неконтролируемой смертности (иногда называемой "внешней"), тогда как вторая неконтролируемо растет с возрастом ("неконтролируемое старение"). В противоположность первым двум компонентам, третья и четвертая компоненты смертности ( (t) могут регулироваться индивидом, но по-разному. Во-первых, он может направлять долю энергии v(t) (которую мы будем называть энергией, направляемой на текущее выживание) на снижение уровня смертности, задаваемой третьей компонентой. А именно, мы предположим, что третья компонента имеет вид




где c - неотрицательная константа - параметр модели (как и константы a и b, фигурирующие в первой и второй компонентах). Во-вторых, индивид может замедлять скорость старения, т.е. необратимое возрастание ("накопление") смертности с возрастом, путем направления на эти цели доли энергии w(t), которую мы будем называть энергией, расходуемой на репарацию (т.е. вкладываемой в "будущее выживание"). А именно, мы предположим, что четвертая компонента смертности q(t) изменяется в соответствии со следующим дифференциальным уравнением




где d - неотрицательная константа, параметр модели.

Предполагается, что остальные потребности организма, отличные от репродукции, текущего выживания и репарации приблизительно постоянны в течение жизни индивида и, следовательно могут не включаться явно в модель. В частности, мы не учитываем расходы энергии на рост - можно считать, что мы рассматриваем только  часть жизненного цикла после прекращения роста, т. е. мы предполагаем, что выполняется соотношение




Таким образом, оптимизационная задача состоит в том, чтобы найти такие функции u(t), v(t) и w(t), для которых критерий приспособленности был бы максимальным.

В диссертации рассматриваются три частных случая сформулированной  оптимизационной задачи: оптимизация компромисса между репродукцией и выживанием; оптимизация компромисса между репродукцией и репарацией; оптимизация компромисса между выживанием и репарацией. 

В случае оптимизации распределения энергии между репродукцией предполагается, что четвертая компонента q(t) общей смертности ( (t) отсутствует, т.е.  q(t)(0 и w(t)(0. Это существенно упрощает постановку задачи, поскольку остается только одно уравнение состояние вместо двух. Хотя нашей главной целью является изучение эволюционно оптимальной динамики репарации и именно четвертая компонента смертности ответственна за этот аспект, интересно исследовать поведение модели в отсутствие этой компоненты, по крайней мере, для получения точки отсчета для дальнейшего анализа. Оптимальное решение в этом случае легко находится с помощью принципа максимума Понтрягина, используя гамильтониан 




Это позволяет в некоторых случаях получать явные аналитические решения для стратегии распределения  энергии. В частности, в случае не зависящей от возраста смертности и неопределенной максимальной продолжительности жизни мы получаем следующее выражение для доли энергии (она не зависит от возраста), направляемой на репродукцию, 
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На рис. 13 представлена зависимость u от k=c/a, для случая, когда b=d=0 и T=∞. Мы видим, что репродукция более выгодна при малых c и больших a. Характер зависимости u от a (увеличение расходов на репродукцию при повышении уровня зависящей от внешней среды смертности) можно считать классическим для оптимизационной теории эволюции жизненного цикла (Roff, 1992; Stearns, 1992). Однако приведенная зависимость является более общей: доля расходов на репродукцию зависит от соотношения интенсивностей контролируемой (c) и неконтролируемой (a) смертностей.

             u
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Рис. 13. Зависимость u, доли энергии, направляемой на репродукцию, от k=c/a для b=d=0 и T=∞.

Таким образом, в ситуации, когда ищется компромисс между репродукцией и текущим выживанием наблюдается противоположное влияние на стратегию распределения энергии увеличения уровней контролируемой и неконтролируемой смертности. В то время как увеличение неконтролируемой внешней смертности сдвигает предпочтения в инвестировании энергии в пользу размножения в ущерб индивидуальному выживанию, интенсификация источников контролируемой смертности заставляет организм тратить больше энергии на свое собственное выживание (потому что относительная эффективность инвестирования в выживание становится выше).

Результаты, полученные при оптимизации распределения энергии между репродукцией и репарацией были наиболее интересными. В этой постановке задачи  мы исключили из анализа компоненту смертности p(t), положив p(t)(0 и v(t)(0 и, соответственно, сконцентрировали внимание на распределении энергии между репродукцией и репарацией (предотвращением или хотя бы уменьшением связанного с возрастом необратимого возрастания смертности, т.е. старения). Для решения этой задачи надо найти максимум критерия оптимальности по u(t) с учетом обоих уравнений состояния. Это, в принципе, можно сделать, применяя принцип максимума, что сводит задачу к решению системы четырех дифференциальных уравнений (для двух переменных состояния и двух сопряженных переменных). Эта система может быть решена только численно, т.е. путем дискретизации времени, управляющей переменной, переменных состояния  и сопряженных переменных. Другой путь состоит в дискретизации времени, управляющей переменной и переменных состояния  с самого начала и применении метода динамического программирования. В некоторых отношениях этот путь в  нашей ситуации (и в подобных ей) кажется более предпочтительным. Как построение модели, так и процесс нахождения решения интуитивно более понятны. Разного типа усложнения исследуемой ситуации могут быть легко включены в модель. Кроме того, ни функция выживания  l(t), ни сопряженные функции не фигурируют явно в модели динамического программирования, что существенно снижает размерность задачи. 
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Рис 14. Зависимость u от t и q (показана плотностью штриховки) и зависимость q от  t (жирная кривая) для d=0.000125, a=b=c =0, и T=400

В диссертации рассматриваются оптимальные стратегии распределения энергии между репродукцией и репарацией для различных значений параметров  a, b, и d, полученные методом динамического программирования. 

В качестве примера рассмотрим ситуацию, когда отличен от нуля только параметр d, т.е. неконтролируемая внешняя смертность отсутствует (рис. 14). Скорость аккумуляции повреждений, вызывающих необратимое возрастание смертности с возрастом, т.е. скорость старения, зависит от доли энергии w=1-u, направляемой на замедление старения. Мы видим, что для всех t, не слишком близких к T, оптимальное распределение энергии практически не зависит от t, но сильно зависит от q, уровня смертности, достигнутого к этому возрасту. Тот факт, что оптимальная доля энергии, направляемая на репарацию, уменьшается с увеличением смертности, интуитивно приемлем: нет смысла тратить много энергии на будущее выживание, если вероятность смерти в ближайшее время очень велика. Этот эффект аналогичен уже проиллюстрированному на рис. 13 эффекту внешней неконтролируемой смертности, связанной с параметром a: в данном случае роль внешней смертности играет уже связанная с накоплением повреждений возрастная смертность, которая как бы становится неконтролируемой и соответствующим образом влияет на распределение энергии. Мы видим, что когда накопленная смертность q велика,  оптимальное значение u близко к 1 и, соответственно, доля энергии w, направляемая на репарацию, близка к 0. 

Замечателен тот факт, что в то время как стратегия оптимального распределения энергии не зависит явно от возраста t (для t, достаточно удаленных от T), само решение о распределении энергии может зависеть (и зависит!)  от возраста. Это происходит потому, что распределение энергии зависит от уровня накопленной смертности q,  которая растет с возрастом t. Это легко видеть на рис. 14, где жирная кривая показывает динамику накопления смертности с возрастом: накопленная смертность q растет, а доля энергии w, соответственно, убывает с увеличением возраста индивида. Следствием уменьшения w является увеличение скорости накопления смертности d/w, что приводит к наблюдаемому на рис. 14 ускоренному росту q с ростом t (в случае неконтролируемого роста смертности такого рода ускорение роста общей смертности отсутствует). Наблюдаемое ускорение хорошо согласуется, по крайней мере, на качественном уровне с реальными зависимостями смертности от возраста, аппроксимируемыми обычно уравнением Гомпертца - Мейкхэма (Gompertz, 1825; Makeham, 1860), постулирующим экспоненциальный рост смертности.
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Рис 15. Зависимость v от t и q (показана плотностью штриховки) и зависимость q от  t (жирная кривая) для c=0.001, d=0.0025, a=b =0, и T=400.

Еще одну ситуацию - оптимизацию распределения энергии между текущим выживанием и репарацией иллюстрирует рис. 15 (для c=0.001 и d=0.0025). На этот раз предполагается, что скорость воспроизводства постоянна, например, равна 1 (фактически, в этом случае задача сводится к максимизации средней продолжительности жизни индивида). Мы видим, что оптимальное инвестирование энергии при увеличении q сдвигается в пользу текущего выживания за счет репарации. Следствием этого, как и в случае распределения энергии между репродукцией и репарацией, является то, что мы наблюдаем прогрессивное (хотя и гораздо слабее выраженное) уменьшение с возрастом расходов на репарацию, т. е. в этом случае также наблюдается феномен ускоренного (более быстрого чем линейный) роста смертности   с возрастом. 

Таким образом, при увеличении уровня смертности репарация приносится в жертву не только размножению, но и текущему выживанию, так что ускоренное старение должно ожидаться даже в тех случаях, когда инвестирование в репродукцию не увеличивается с возрастом. Т.е. можно сделать вывод, что при возрастании смертности приоритеты в расходовании энергии сдвигаются, в первую очередь, в пользу репродукции, затем текущего выживания. Что касается репарации, она имеет самый низкий приоритет.

VI.  Эволюционная оптимизация полового диморфизма продолжительности жизни и роста человека 

Само существование полового диморфизма человека, также как и его географическая изменчивость, общепризнаны и подтверждены большим количеством данных. Продолжительность жизни мужчин и женщин сильно варьирует в масштабе всего мира - от 42 лет для женщин и 40 для мужчин в Чаде до 83 лет для женщин в Швейцарии и 76 лет для мужчин в Израиле и Японии. В то же время имеется сильная корреляция между продолжительностью жизни женщин и мужчин. Линейная регрессия продолжительности жизни мужчин в зависимости от продолжительности жизни женщин, , имеет вид Lm=0.93 Lf с уровнем значимости p<0.000001 и коэффициентом корреляции R=0.984. Это означает, что продолжительность жизни мужчин в среднем на 7% меньше продолжительности жизни женщин. Из этого уравнения также следует, что абсолютный диморфизм D = Lf - Lm должен увеличиваться с увеличением продолжительности жизни. Мы примем эту тенденцию как очевидную и естественную и сосредоточим внимание на изменении относительного диморфизма, который определим формулой d = D / [(Lf +Lm) / 2]. В настоящее время нет консенсуса относительно общих тенденций изменения полового диморфизма его и фундаментальных эволюционных причин. Мы исследуем эту проблему, во-первых, анализируя глобальные демографические данные по 168 странам, отражающие различные характеристики страны (географические, социально-экономические, этнографические, культурно-исторические, демографические, эпидемиологические) и, во-вторых, пытаясь объяснить основные эмпирические наблюдения, касающиеся полового диморфизма человека, в терминах эволюционной оптимизации жизненного цикла. Основное внимание уделяется именно половому диморфизму продолжительности жизни, но анализируется также и глобальная изменчивость диморфизма роста человека. Имеются основания полагать, что степень выраженности полового диморфизма в разных популяциях прямо или косвенно связана с экологическими условиями их обитания,  поэтому мы попытаемся, используя как анализ реальных данных, так и результаты оптимизационного моделирования, выявить основные факторы внешней среды, определяющие уровень диморфизма.

Используемая для анализа полового диморфизма оптимизационная модель учитывает траты энергии на рост, репродукцию и репарацию. Основное уравнение этой модели, как и всех ранее рассмотренных, - это продукционное уравнение, выражающее скорость производства энергии de/dt в возрасте t в виде степенной функции  (с параметрами a и b) массы тела wt в этом возрасте. Предполагается, что энергия  делится между ростом или репродукцией, с одной стороны, и репарацией - с другой. А именно, доля ut будет направляться на рост или репродукцию, а остаток (1- ut) - на репарацию. Имеется 4 возможности использования первой части энергии, определяемые значением управляющей переменной vt: рост (vt=0), накопление репродуктивной энергии (vt=1), прямая (родительская) репродукция (vt=2), непрямая (прародительская) репродукция, т. е.  забота о внуках или о детях близких родственников  (vt=3). Мы, однако, будем предполагать, что для мужчин величины vt, равные 1 или 3, недопустимы (ни накопление репродуктивной энергии, ни [image: image33.wmf]ÑÐÅÄÀ
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прародительская забота невозможны). Динамика роста, начинающаяся с заданной начальной массы w0, описывается следующими уравнениями
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где  rt - накопленная репродуктивная энергия и Rt - количество освобожденной  репродуктивной  энергии к концу шага ( r0 предполагается равным 0). Предполагается, что репродуктивный выигрыш Gt на шаге t может зависеть нелинейно от Rt, причем для женщин по-разному для прямой и непрямой репродукции

Энергия, направляемая на репарацию, служит для снижения скорости накопления повреждений в организме с возрастом. Предполагается, что смертность состоит из двух компонент: средовой смертности и возрастной смертности. Подчеркнем, что заранее не постулируется, что вторая компонента растет экспоненциально с возрастом в соответствии с законом Гомпертца. Напротив, мы постараемся получить этот феномен как результат моделирования, доказав тем cамым, что он является следствием предположений модели. Более точно, мы предполагаем, [image: image36.png]004
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что на каждом шаге смертность равна сумме
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где qt представляет необратимо увеличивающуюся (мы будем говорить - накапливающуюся) с возрастом компоненту смертности. В момент t=0 эта компонента равна 0, а затем с каждым шагом возрастает пропорционально (с коэффициентом пропорциональности c) некоторой степени d отношения долей энергии, направляемых на рост или репродукцию и репарацию.

Это означает, в частности, что если вся энергия направляется на репарацию, то накопления повреждений (старения ) не будет и, напротив, если на репарацию не выделяется никакой энергии, то скорость увеличения (накопления) смертности становится бесконечно большой. 
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Задача эволюционной оптимизации состоит в поиске оптимальной стратегии распределения энергии между ростом, репродукцией и репарацией, т. е., более точно, в поиске такой функции, выражающей управляющие переменные ut и vt через переменные состояния wt, qt, и rt, которая обращала бы в максимум критерий приспособленности  G, вычисляемый, с учетом сделанных выше предположений, как
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Для нахождения оптимальной стратегии используется метод динамического программирования. Уравнение динамического программирования имеет вид 

где wt+1, qt+1 и rt+1 вычисляются на основании значений wt, qt и rt с помощью приведенных выше уравнений состояния, а функция выигрыша F(wt, qt, rt., T) на последнем шаге T предполагается равной 0 для всех  значений переменных состояния wt, qt  и rt. 
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Рис. 16. Сетевая схема, моделирующая процесс нейроэндокринной регуляции распределения энергии между ростом, репродукцией и репарацией.

Наряду с описанной моделью оптимального управления была также построена сетевая модель распределения энергии (рис. 16). Она работает следующим образом. На каждом временном шаге t элемент E производит некоторое количество энергии et, определяемое размером индивида wt в соответствии с продукционным уравнением.  Произведенная энергия делится между ростом (элемент W), репарацией (элемент Q) и репродукцией (элемент R) пропорционально значениям управляющих сигналов uwt, uqt и urt. Изменения размера wt, уязвимости (смертности) qt и накопленной репродуктивной энергии rt зависят от долей энергии, направленных на рост, репарацию и репродукцию так же, как и в описанной выше модели оптимального управления. Еще одна переменная uft, принимающая только два значения (1 или 2), блокирует (uft=1) или стимулирует (uft=2) освобождение накопленной репродуктивной энергии rt. Репродуктивный выход ft (направляемый на выходной блок F) зависит нелинейно (сигмоидально) от накопленной репродуктивной энергии. В свою очередь, значения управляющих сигналов wt, qt и rt зависят от значений переменных состояния Эта зависимость реализуется управляющими элементами Q-WR, W-R и R-F сети. 

Описанная сетевая модель содержит неизвестные веса связей  s1, …,s9, для  нахождения которых использовался генетический алгоритм. Нахождение весов для сетевой модели соответствует нахождению оптимальной стратегии в модели оптимального управления. Генетический алгоритм в нашем случае работает следующим образом. Случайным образом генерируются N систем весов и имитационно моделируются полные жизненные циклы каждой из соответствующих сетей (будем называть их индивидами). В зависимости от случайно выбранных весов и от случайного момента гибели разные индивиды будут иметь разные репродуктивные успехи. После смерти всех индивидов формируется набор из N новых индивидов (детей), состоящий из копий индивидов предыдущего поколения (родителей) в количестве, пропорциональном жизненным репродуктивным успехам родителей. При этом веса могут подвергаться случайным изменениям (мутациям) и скрещиванию. Процедура повторяется, порождая все новые и новые поколения, и, как результат, все большая и большая часть индивидов начинает иметь больший репродуктивный успех.  Когда прирост среднего репродуктивного успеха становится незначительным, процесс останавливается и значения весов индивидов с максимальным репродуктивным успехом принимаются за оптимальные. 

Для того, чтобы понять феномен формирования полового диморфизма в процессе эволюции человека, мы провели расчеты с помощью модели оптимального управления и нейросетевой модели в двух режимах: в одном без накопления репродуктивной энергии ("мужчины")., а в другом - с ее накоплением - ("женщины"). На рис. 17 и 18 представлены оптимальные стратегии распределения энергии соответственно для мужчин и женщин полученные методом динамического программирования (генетический алгоритм дал аналогичные результаты). В случае мужчин мы видим, что эволюционно оптимальные траты на репарацию uq уменьшаются с увеличением риска гибели индивида от внешних причин или старости qt (следствием этого, как уже было ранее показано, является ускоренное старение организма). Что же касается роста и репродукции, то из рис. 17 видно, что рост (vt=0) оптимален при не слишком большом размере тела wt и не слишком большом риске смерти qt, тогда как при увеличении wt и/или qt становится оптимальной репродукция, происходящая у мужчин в форме освобождения репродуктивной энергии без ее накопления  (vt=2). Репродуктивная стратегия женщин сложнее (рис. 18): после роста (vt=0) при достаточном размере и малом риске смерти начинается аккумуляция репродуктивной энергии (vt=1), но если риск смерти велик и/или размер недостаточен, то происходит переход на непрямое (прародительское) репродуцирование (vt=3). При достаточно большом количестве накопленной репродуктивной энергии или при высоком риске смерти происходит ее освобождение (vt=2).
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Рис. 17. Пример оптимальной стратегии распределения энергии между ростом, репродукцией и репарацией (мужчины). Четыре уровня серого (очень светлый, светлый, средний, темный) соответствуют четырем уровням инвестирования в репарацию (0-0.1; 0.1-0.25; 0.25-0.45; 0.45-1) и четырем режимам репродукции (рост; [image: image42.wmf]ОСАДКИ * ТЕМПЕРАТУРА
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накопление; освобождение; менопауза).

Рис. 17. Пример оптимальной стратегии распределения энергии между ростом, репродукцией и репарацией (мужчины). Четыре уровня серого (очень светлый, светлый, средний, темный) соответствуют четырем уровням инвестирования в репарацию (0-0.1; 0.1-0.25; 0.25-0.45; 0.45-1) и четырем режимам репродукции (рост; накопление; освобождение; менопауза).

Моделирование жизненных циклов мужчин и женщин в соответствии со стратегиями, представленными на рис. 17 и 18,  дает следующие результаты:

	Пол
	Возраст 

зрелости
	Масса 

тела
	Возраст менопаузы
	Продолжи-тельность

жизни

	Мужчины
	18
	57
	
	61

	Женщины
	14
	41
	49
	63.5


Таким образом, мы видим, что оптимизационная модель на качественном уровне воспроизводит  ряд особенностей жизненного цикла мужчин и женщин, позволяющих говорить о том, что половой диморфизм продолжительности жизни, возраста наступления половой зрелости, масса тела и наличие менопаузы только у женщин могут быть объяснены с точи зрения их эволюционной оптимальности.  При построении оптимизационной модели мы предположили, что женщины нуждаются в более продолжительном периоде для вынашивания, вскармливания и воспитания своих детей по сравнению с мужчинами. Другими словами, они нуждаются в более длительных периодах для накопления репродуктивной энергии. Математически, это было выражено в форме предположения о сигмоидальной зависимости репродуктивного выхода от количества освобождаемой репродуктивной энергии. Идея состояла в том, что в случае необходимости репродуктивного накопления выживание становится более выгодным и, следовательно, больше энергии будет инвестироваться в репарацию. Более того, в этом случае должен снизиться возраст зрелости и, как следствие, - размер тела в возрасте зрелости. Мужчины же, в силу невозможности накопления репродуктивной энергии и, в то же время, необходимости больших трат в короткое время (защита от врагов, конкуренция), вынуждены увеличивать массу тела и, следовательно, удлинять период роста. Кроме того, они вынуждены для получения дополнительной энергии сокращать траты на репарацию, следствием чего является сокращение средней продолжительности жизни. Проведенные расчеты подтвердили эти предположения.

Следующий вопрос состоит в том, способна ли данная модель описать весь диапазон изменения характеристик жизненного цикла, наблюдающийся на земном шаре. В диссертационной работе проведен детальный статистический анализ вариабельности диморфизма продолжительности жизни и роста человека и его с факторами окружающей среды, прежде всего, с уровнем внешней (средовой) смертности. В частности, в табл. 1 представлены результаты сравнения предсказаний оптимизационной модели, параметры которой были подогнаны при зафиксированном постоянном уровне средовой смертности равном 0.007 (промежуточном между крайними значениями, встречающимися в реальности), с реальными значениями продолжительности жизни для широкого диапазона уровней средовой смертности с (табл. 1). 

Таблица 1. Сравнение реальных значений жизненного цикла мужчин для разных уровней средовой смертности со значениями, полученными с помощью оптимизационной модели, подогнанной к уровню смертности 0.007.

	Источник
	Хар-ки

жизненного

цикла
	Средовая смертность

	
	
	0.001
	0.004
	0.007
	0.010
	0.013
	0.016
	0.019

	Реальные

данные
	Продолж-ть

жизни
	76
	68
	61
	55
	50
	45
	41

	Оптимизационная

модель
	Продолж-ть

жизни
	100
	83
	61
	51
	43
	39
	35

	
	Возраст зрелости
	30
	30
	18
	18
	13
	13
	13

	
	Масса
	80
	80
	57
	57
	41
	41
	41


Мы видим, что реальные значения довольно сильно расходятся с модельными: в случае малых смертностей оптимизационная модель предсказывает большие продолжительности жизни, а в случае больших смертностей - меньшие, т. е. модельные жизненные циклы более чувствительны к изменению внешней смертности, чем реальные. По-видимому, следует признать, что в масштабе всего мира не существует подгонки общей оптимизационной модели эволюции жизненного цикла человека к локальным внешним условиям. Можно предположить, что стратегия распределения энергии человеком между репродукцией и репарацией сформировалась ранее в условиях, промежуточных между худшими (экваториальная Африка) и лучшими (Европа) современными условиями и сохранилась до настоящего времени. 

Мы видим, таким образом, что оптимизационный подход демонстрирует высокую эффективность при объяснении общих закономерностей связанных с эволюцией жизненного цикла человека (ускорение роста смертности с возрастом, уменьшение возраста наступления половой зрелости и увеличение продолжительности  жизни у женщин по сравнению с мужчинами, повышение плодовитости у женщин при увеличении агрессивности внешней среды и т. д.), однако из-за наличия филогенетических ограничений мы немедленно наталкиваемся на трудности при попытке точной подгонки оптимизационной модели к данным конкретного вида в широком диапазоне внешних условий. В этих условиях часто большую ценность представляют факты несоответствия модельных предсказаний и реальности, поскольку они показывают, что наше представление о базовых механизмах изучаемого явления неверно и стимулируют выдвижение новых объяснительных гипотез. В этом контексте становится понятной важность того, чтобы модель была как можно более простой и интуитивно прозрачной: сложные модели ни могут дать приемлемых прогнозов, ни быть основой для понимания явления, ни источником новых гипотез.

Основные выводы

1. Показано, что оптимизационное моделирование, являясь логическим развитием методов функционального и дифференциального моделирования, представляет собой принципиально особый подход к  анализу реальных явлений, позволяющий понять их генезис. Оптимизационное моделирование может служить адекватным инструментом для выявления количественных закономерностей эволюции жизненного цикла.

2. Выделены четыре уровня оптимизационного моделирования жизненного цикла: уровень оптимизации параметров жизненного цикла, основанный на кривых компромисса; уровень оптимизации распределения ресурсов в организме; уровень оптимизации системы нейроэндокринной регуляции распределения ресурсов; уровень оптимизации генной регуляции. Определен круг проблем, решаемых на каждом уровне и их взаимосвязь.

3. Найдены эволюционно оптимальные стратегии распределения ресурсов организма между ростом, размножением и выживанием и установлена зависимость  оптимальных значений возраста наступления репродуктивной зрелости и продолжительности жизни от степени безопасности среды обитания вида и уровня доступности пищевых ресурсов.. 

4. Установлено, что характер зависимости эволюционно оптимальных параметров жизненного цикла от условий внешней среды существенно связан с видом зависимости плодовитости от репродуктивных усилий. 

5. Установлено, что характер зависимости эволюционно оптимальных параметров жизненного цикла от условий внешней среды (безопасности и ресурсов) существенно зависит от характера отбора: в случае r-отбора имеется  зависимость как от степени безопасности среды, так и от уровня обеспеченности ресурсами, а если отбор происходит  в стабильных условиях (К-отбор), то фактор обеспеченности ресурсами становится незначимым. 

6. Полученные путем оптимизационного моделирования закономерности позволили объяснить реально наблюдаемые тенденции в зависимости параметров жизненного цикла (продолжительности жизни и необходимости яровизации) дикой свеклы Beta v. maritima от факторов внешней среды. 

7. Получено эволюционно-экологическое объяснение феномена асимптотического роста, наблюдающегося у большинства рыб, рептилий, земноводных и некоторых долгоживущих беспозвоночных в условиях сезонного изменения продуктивности среды. Наблюдаемый асимптотический рост аналогичен описываемому уравнением Берталанффи, однако в данном случае он объясняется не изменением соотношения скоростей анаболизма и катаболизма, а асимптотическим уменьшением с увеличением возраста доли энергии, направляемой на рост. 

8. Показано, что если в сезонно изменяющейся среде смертность в неблагоприятное время сезона велика по сравнению со смертностью в благоприятное время, то рост в значительной мере происходит после наступления половой зрелости.

9. Показано, что при эволюционной оптимизации распределения ресурсов между репродукцией и текущим выживанием уровень расходов на репродукцию определяется соотношением интенсивностей контролируемой и неконтролируемой смертности.

10. Показано, что при эволюционной оптимизации распределения ресурсов между репарацией, репродукцией и текущим выживанием повышение уровня смертности, в частности, при старении, сдвигает приоритеты в расходовании энергии прежде всего в пользу размножения, затем в пользу текущего выживания, потребности же репарации ставятся на последнее место. 

11. Найдено эволюционно-экологическое объяснение феномена ускорения  старения, наблюдаемого у большинства видов и известного как закон Гомпертца - это ускорение является следствием прогрессивного сокращения с возрастом расходов на репарацию.

12. Дано эволюционно-экологическое объяснение феномена полового диморфизма у человека:  половой диморфизм возникает как эволюционно оптимальная стратегия жизненного цикла, если предположить, что женщины, в отличие от мужчин, вынуждены (и обладают для этого необходимыми физиологическими возможностями) аккумулировать репродуктивные траты в своих потомках до их выпуска в самостоятельную жизнь (в процессе вынашивания и воспитания ребенка), тогда как репродуктивные траты мужчин производятся в более короткие промежутки времени, но достигают большей интенсивности (добывание пищи, защита от врагов, конкуренция за полового партнера). 

13. Проведена статистическая обработка глобальных демографических данных и выявлены эмпирические зависимости полового диморфизма человека от уровня жизни и других внешних условий. Сравнение полученных результатов с результатами моделирования показало, хотя оптимизационная модель достаточно хорошо описывает локальные зависимости характеристик жизненного цикла от факторов внешней среды, ее не удается подогнать ко всему диапазону изменения внешних условий (прежде всего к уровню внешней смертности). Это дало основание предположить, что этот диапазон в настоящее время гораздо шире, чем в период формирования современного человека как вида. 
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