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Оценка генетической гетерогенности природных популяций по количественным 
признакам предлагается с целью характеристики генетического потенциала различных 

популяций в пределах всего ареала вида, нахождения популяций, обладающих наи
большим эколоrо-генетическим разнообразием. Рассмотрены два возможных подхода: 
1) вычленение !ИЗ l()бщей фен'°11111I111fЧеmюй ·иЭ1менrчювQсти 111ара'Dиштесrой 11<ом1Пюнен:ты, оце
ниваемой 1110 повтор~ным лзмере1DИя1м •значений ill'ризнака •на мета~мерных орган.ах о~ной 
особи и 2) посемейный (клоновый и т. п.) анализ в экспресс-тесте на экологически 
контрастных, экстремальных фонах. 

Поня11ие генетической гетерогенности пр1иродных популяций было 
сформулировано С. С. Четвер·иковым ( 1926); эта работа полож1ила на
чало экспер:иментальной популяп;ионной гене11ике (Глотов, 1981). О ге
нетичес1rой гетерогенносТlи п0tпуляций говорят всяюий раз, когда в попу
ляции 1об.наруЖ!ивают по одному илlИ нес1юльким локусам две 1или более 
аллел1ей; то же касается структуры и ч~исла хромосом. С. С. Четверико
вым предск:азано 'И вся совокупшость данных современ1ной популяцион
ной генетики убедительно свидетельствует о том, что природные попу
ляцrи;и любого в1ида генетически г~тероге1нны по любым признакам 11 
свойствам. По образному выражению Н. В. Т.имофеева-Ресовского, в 
природ.ных популяциях обнаруж~ив•а1от JlЮбые му11ации, какие только 
ищут. 

Возможна оценка генетической гетероген1Ност~и популяцrий путем ~изу
чения качественных морфологических признаков, летальных эффектов и 
по:юиженной ЖJИзнеспособнос'ГИ, б:иохимичеСК'Ого по.'!иморфизм1а (Т1имо
феев-Ресовский и др., 1973; Левонтин, 1978; Dobzhansky, 1970; Nei, 1975). 
Каждый метод ~имеет соои достО1и.нства и специфику, ограничивающую 
область его пр1именения. 

В связи с проблемами сохранения 1и ,рационального 1использова1ншя 
лриродной среды возникает задача оценки генетического потенll!иала 
р.азличных популяций в пределах вс·его ареала вида, :н~а.хождения попу
ляций, IQбладающих на1ибольшrим гене11ичесюим разнообр1азием, наrи
большей пр·испособ.JJен1нюстью к среде обитания, изменяющейся в прост
ра1нстве и во времени. Для решен~ия этой задачи пред·ставдяется перспек
тивным исследОВ(!НИе генетической гетерогеннос11и природных популя
ций по юол1ичествен.ным пр1изнакам, ;идейнQ основаНtное на биометриче
ской генетике (Роюицюий, 1974; Mather, Jinks, 1971). Биометрическая ге
нетика располагает множеством довольно хорошо разработанных схем 

генетическо1·0 анализа. Основное ограничение применимости э11их ме
тодов к задаче тестирования природных популяций заключается в том, 
что э"tа задача требу·ет анал1иза массового матер1иала. ПоэтQIМу, по край
ней мере Н1а первых этапах !Исследонания, до выделе1Н1ия небольшого ч~ис
ла яв1но перопект:ивных популяIJJИЙ, пр1иходится отказываться от боль
шинства относитель:но трудоемюих методов, связанных прежде всего с 

постанощюй скрещиваний. 
С нашей точки зрения, для оценюи генет:ической гетерогенности пр1и

родных популяц.ий по количественным признак;ам наибольший иlНтерес 
представляют два подхода: l) выч.'!енение из общей феноТ1Ип1ическrой ·из
менчивости парат.ип:ической компоненты, оцениваемой по повтюрным из
меренияrм значоо:ий прrизнака на мет~мерных Qрганах одной особи и 
2) посемейный ( клоновый ·и т. п.) анаJ1из в экспресс-тесте на экологи
чески контрастных, экстремальных фонах ( Г лоrов, 1979). 
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УЧЕТ МЕТАМЕРНОП ИЗМЕНЧИВОСТИ 

Непременным условием вычленен~ия генотипической компоненты IИЗ
менчющсти П'РИ изучеНJИIИ количественJНоrо признака является измерение 

значений признака у особей, характ·ер родственных связей между кото
рыми изв,естен ( сибы, полусибы, род,;иrел,и-потомюи .и т. д.). Пр1и эrом 
предполагается, что все особlи пр.оходили разв1итие в одинаковых усло
виях внешней среды. 

Изучение мет:амер1ной изменЧ1Ивости по существу яв.1Jяется частным 
случаем этого подхода. Когда речь идет о 1М·е11амерной изменч1ИВ1Ос11и, 
имеют в виду части или органы одной особи, многократно (по крайней 
мере, дважды) повторенные. Различия между регистр·ируемым:и на ме
тамерах значениями какого-то признака определяются 'Нl()рмой реакции 

одного генотипа на микрофлуктуац.и.и среды обитания, случайную ~из
менч:ивость ( «ШуhiЫ») при повторной реализаll)ии одним ~и тем же гено
типом .метам.ерных структур. Такую изменчивость в пределах од!ного ге
нотипа удобно условно обознач;ить как пар1атип1ическую (хотя она, ко
нечно, зависит от генотипа, отражая его норму реакции). 

Пусть, например, в пр1Иродной популяции какоrо-110 вида древесных 
изучается пр~изнак «длина л1иста». При этом с k деревьев ообир·ается по 
п листьев. Выборк•а в целом, состоящая из k · п Л!Истьев, характер1изует об
щую фенотипическую изменчивость в популяции по данному признаку. 
Выбирая в качестве меры изменчивости дисперсию, можно разложить, 
провод.я иерарх:ический д1исперс:ионный анализ (Шеффе, 1963; Ahrens, 
1967), общую д1исперс:ию cr2 .на два компонента - дисперс•ию пр~иЗ1н:ака 
между р1азным:и деревьям1и. а~ и дисперсию внутри кроны дерева а~ 

2 2 2 
о =а ь +а w. Посколь~у разные деревья в популяц~ии находятся в раз-

2 
ных условиях среды, компонента аь о~тражает суммарно различия и ге-

нотипичесюие, и экологическше. Так как описаН1ная процедура исключает 
из общей из1менчивос11и парат1иrr.ическую компоненту, .раэличия между 

2 
разным1и популяц;иям•и по а ь будут выступать более четко. 

С1Пециальный интерес представляет :изучение а; для разных деревь
ев: с11ат1истическ:ий анализ будет обнаруживать особей, обладающих ми
нималыюй и очень большой м,етамерной изменчивостью. Так:ого рода 
подход оказался, например, очень эффек11ивным при изучении пр:изН'а
ков листьев и плодов кавказских дубов (Глотов и др., 1975; Глотов, Се
мериков, 1978; Семериков, Гло'Гов, 1979, 1980) и ряда видов растений 
Дагестана (Магомедмирзаев, ред., 1975, 1977, 1978, 1981). 

Необходимость изучения изменчивос11и Н1а раз'Ных уровнях (внутр·и 
кроны, в разные годы и т. п.) подчерюивает С. А. Мамаев (1972). ис
пользующий для этой цели коэффиll)иент вариации. Сравнение коэффи
циентов вариации для разных популяll)ИЙ грубо совпадает с анализом 

k 

cr2 = _1_ ~ (х. -х )2 __ 1_02 
Ь k-1 ~ ,. ·· n w' 

i=l 

где Xi. - среднее значение признака дJ1Я i-го дер,ева, х .. - популяционное 
с~еднее. Первый член в правой части ·есть дисперсия между деревьями 
ат, оцениваемая по средним для каждого дерева. Таюим образом, при 
рассмотрении коэффициентов вар:иации используется дисперсия а~, ко
торая несколько больше а i . Если число измерений п с каждого дерева 
достаточно вел1ико (скажем, п,._.10), то эта разница значения практиче
ски не имеет. Этот подход, однако, не лишен другого недостатка. Измен
чивость на разных уровнях изучается раздельно, в нашей же постановке 
одновременно учитываются все ее компоненты. Нельзя согласиться 
с возражением, что, собирая с каждого дерева 5-10 листьев, невозмож-
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но оценить внутрикронную изменчивость. Даже если п мало 1И для оцен
ки внутр1икронной д'иrперсии имеется ( п-1) степеней свободы, то для 
совокупност1и k деревьев мы оцениваем эту Д1исперсию по k ( п-1) числу 
степе~н1ей свобо:ды. Например, €ели n=5, а k=ЗО, то 30·4= 1201 Кроме 
того, мо.жно детально ,иссл'едовать 30 полученных щисперсий, проанали
зировав их распределение. 

Осложнением при учете метамерной изме.нч1ивост,и могут быть онто
генетические различия между метамерным,и органам,и. Если, например, 
с дереВ'а дуба берется побег. с пятью листьями, то л1истья, упорядоченные 
по длине побега, законом1ерно отличаются друг от дру11а: первый очень 
изменчив: второй, как правило, имеет максимальную дл1ину; третий и 
четвертый обычно пр:имер.но одинаковы; пятый самый маленький 'И очень 
изменчив. В Э'11ОЙ ситуащИJи изменчивость внутри кроны, измеренная по 
пяти листьям одного побега, будет очень вел•ика. Целесообразно бр·ать 
определенный лист с побе11а, например третий, и собирать пять «треть
их» листьев с разных побегов. Более того, естественно собирать пол
ностью развившиеся, «Нормальные» побеги из определенной части кро
ны, скажем, из нижней трети кроны с южной стороны (Красильников, 
1962). 

Однако нерещю избавиться от онтогенетических различий метамеров 
практически не представляется возможным, особенно 1югда речь идет о 
метамерной изм1енчиоости у ж1ивотных. Здесь возможны два В'арианта: 
1) учитывается вид зависимости между значениями признака у после
довательных метамеров, известный из некоторых теоретических сообра
жений; 2) используется эмпирическая фун~ция систематических изм€не
ний признака на последовательных ме'Dамерах, вычисляемая как сред
нее по всему матер1иалу. Апробация последнего варианта особенно ин
тересна; этот подход в ~случае удачи может быть распространен и на 
разные пр1изнаки неметамерных органов. 

Обычно дисперсия между особями используется не прямо, но в виде 
отношения к общей дисперсии: а~ /а2 • Этот показатель в схеме диспер
сионного анал:иза называют коэффициентом внутриклассовой корреля
ции, а в биологических иссл,едованиях часто обозначают как коэффици
ент повторяемости. Коэффициенты повторяемости имеют довольно боль
шую выборочную ошибку. Поэтому оценивать их или сравнивать следу
ет обязательно с пр:именением статистичес1<их процедур (Животовский, 
1979). 

До сих пор речь шла об одном количественном признаке. Однако, 
как правило, исследователя ~интересует одновр·еменно несколько призна

ков. Очень ред1ю они оказываются независимыми, последовательно же 
рассм.атривать коэффициенты повторяемости скоррелированных призна
ков довольно трудно: не ясно, не определяется ли наблюдаемая тенден
ция для второго признака просто его корреляцией с первым. Эта труд
ная задача решена недавно Л. А. Животовским (1980), предложившим 
понятия обобщенной дисперсии и обобщенного коэффициента внутри
классовой корреляции. Ав11ор продемонстрировал примеры замечатель
ных свойств этой метрики для ~сравнения близких видов, на очереди -
систематические межпопуляп:ионные сравнения. Такой подход представ
ляется перспективным исходя из следующих соображений. Количест
венный признак в популяции, как правило, детерминируется полигенно. 

Пусть общее число локусов у данного вида N, первый признак определя
ется N1 генами, второй - N2 и т. д. Бели гены, как это часто бывает, име
ют плейотропные эффекты, то из N1 и N2 генов многие будут общими, и 
изучение пары пр1изнаков отнюдь не охВ'атывает изменчивости по (N1 + 
+ N2) генам. Если мы умеем учитывать корреляции между признаками, 
то есть надежда, наращивая число призна~юв из разных систем организ
ма, довольно полно охарактеризовать множество N, т. е. представить 
функционирование генотипа как целостной системы. 
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Несмотря 1на то, что исследователи широко пользуются коэффици
ентами повторяемости для суммарной эколога-генетической характери
стики популяций, остаеТ>ся невыясненным целый ряд методических во
просов. Прежде всего необходимо оценить, насколько устойчив этот по
казатель не толыю в смысле статистичесК1Ом, но прежде всего в реаль

ных природных популяциях: в повторных сборах материала в одной и 
той же популяции в разные годы. в пределах одной популяции у систе
матически близюих вид~ов, различающихся по биолог,ии размножения, и 
т. п. 

Хорошо известно, насколько расшир1ил:ись наши представления о 
внутривидовой 'Изменчивости в р•езультате эюолого-географических иссле
дований растеН1ий и живот1ных. Можно не сомневаться, что использова
ние процедуры разложения д~ис1ПерС'И1И 1на комооненты позволит сделать 

важный шаг в изучении популяциюнной структуры видов. Однако, как 
отмечалось выше, эта процедура достаточно груба, она дает лишь сум
му эколога-генетической изменч:ивост:и. Более оовершенный подход опи
сывается в следующем разделе. 

ЭКСПРЕСС-ТЕСТ НА ЭКОЛОГИЧЕСКИ КОНТРАСТНЫХ ФОНАХ 

Поскольку в природе разные особи находятся в разных условиях 
среды, аккурат1Ное вычленение генот;ип:ичес1юй юомпоненты изменчиво

сти требует как минимум получения поrомства от разных особей и выра
щивания его в одинаковых условиях среды. Простейшее решение здесь, 
не требующее постановюи скреш;ив:аний, заключается в проведении по
семейного анал~иза: напр1имер, проводится сбор семян с отдельных мате
ринских расте1ний, и вое семена от раз,ных растений из природы высева
ются в одинаковых условиях; или от отдельных самок, отловленных в 

природе, получают по несколько потомков, и rюrомки от всех самок вы

ращиваются в одинаковых услов•иях. Кол1ичествен1ный признак при этом 
измеряется у поrомков, о которых мы точно знаем, происходят ли они от 

одной ил1и разных матерей. Особенаюст.и биолоnИJи изуч:аемых видов мо
гут приводить и к др,уг.им с1х·емам. У некоторых видов диких растений, 
например, техническ'И тр;удно добиться в контроЛ\Ируемых условиях про
ращивания семян, но проще осуществить клонированИJе побегов, корне
вищ и т. д. У других в1идов, возможно, технически проще и точнее осу
ществить культуру почек :и т. п. Таким образом, сравнение изменчивости 
родственных и неродственных особей предст.авляет собой первое требо
вание для оценки генотипической компоненты изменчивости в любой по
пуляции. 

Однако даже если семеНlа собраны посемейно !И высеяны в строго 
контролируемых од'инаковых экологичесюих условиях, это еще не озна

чает, что наблюдаемые различия между выраll.IJиваемыми растениями 
обусловлены только генотипюм. Есл:и, напр:имер, два материнских рас
тения находились в предельно контр1астных условиях среды - «хоро

ших» и «плохих», то 1и,х поrгомюи, выр1ащ1Иваемые в одних и тех же усло

виях, часто будут различаться между собой. У одно111етних растений та
кие экологические последействtия, вероятно, могут сказываться даже на 
самых поздних стадиях онтогенеза, вплоть до формирования потомками 
семян. У многолетних э11и эффекты со временем будут, по-видимому, 
сглаживаться. Лесоводам, например, 1известно, чrо для снятия экологи
ческих последейстВ'ий у ряда древеоных растений 11ребуется 10--15 лет. 
Это создает трудности не толыrо потому, что период времени до получе
ния результатов оказывается слищ1юм дл1ительным; на протяжении мно

гих лет чрезвычайно трудно выдержать «одинаковость» условий среды 
для всех деревьев. Следователын;о, второе требов,анiИе, возникающее при 
вычленении генотипической компоненты изменч1ивости, заключается в 
необходимости снятця эффекта экологического последействия. 
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Третье требование определяется общими генетическими представле
ниями. Поскольку в основе современного генетического мышления лежит 
представление о норме реакции генотипа, можно предположить (и это 
предположtние требует специального анализа), что наблюдаемая в при
родных популяциях изменчивость обусловлена не только чисто геноти
пическими или чисто экологическими эффектами, но в значительной ме
ре в з а и м оде й ст в и я м и генотип - среда. Поэтому тестирование 
природных ресурсов желательно проводить таким образом, чтобы мож
но было оценить, хотя бы грубо, взаимодействия генотип - среда и срав
нить эти эффекты с чисто генотипическими эффектами. 

Сформулированным выше требованиям удовлетворяет следующая 
экспериментальная схема. С некоторого числа растений, представитель
но характеризующего популяцию, посемейно собирается достаточно 
большое число семян с каждого растения. Семена с каждого растения 
делятся на несколько групп А, В, С". Каждая группа от всех материн
ских растений выращивается в определенных условиях среды. При этом 
варианты А, В, С". отличаются друг от друга тем, что они являются эко
логически контрастными, в каком-то отношении экстремальными. С од

ной стороны, выбор экстремальных экологических фонов должен обес
печить снятие экологических последействий. Действительно, представля
ется естественным, что на различных жестких фонах, различия между 
которыми намного превосходят различия между материнскими растени

ями в популяции, экологические последействия будут стираться: воздей
ствия, их вызывающие, имеют другой, меньший порядок в сравнении с 
воздействиями, которые испытывают тестируемые растения. 

С другой стороны, если потомки материнского растения из поnуляции 
тестируются на нескольких разных экологических фонах, одних и тех 
же для каждого материнского растения, то мы оказываемся в условиях 

схемы двухфакторного дисперсионного анализа с полной классифика
цией. Это - смешанная модель. Один фактор - материнские растения 
1, 2, ". - случайный; растения отбираJ11ись из популяции случайно и 
представляют лишь часть популяции. Другой фактор-экологические фо
ны А, В, С, ". - фю<сированный; экоJiогические условия выбираются 
произвольно из некоторых общих соображений. Поскольку число семян 
в каждой семье, на каждом фоне больше единицы, можно оценить не 
только эффект семей, эффект экологических фонов, но и эффект взаимо
действия семья - фон. 

Анализ будет более прост и надежен, если исследователь добьется 
равномерности комплекса, то есть в каждой stчейке двухфакторной схе
мы будет одонаковое число наблюдений (Хикс, 1967). 

Если экологические последействия могут быть сняты на самых ран
них стадиях онтогенеза, то уже в это время возможна и регистрация ка

ких-то количественных признаков. В этом случае продолжительность 
эксперимента может быть ограничена несколькими неделями или меся
цами, т. е. мы имеем дело с экспресс-тестом. 

Что имеется в виду под контрастными экологическими условиями? 
В качестве контрастных, экстремальных условий могут выступать как 
предельно переносимые видом, так и наиболее благоприятствующие: ре
жимы температуры, освещенности, влажности, питания и т. п. Особый 
интерес должны представлять условия среды, специфичные для опреде
ленного вида ипи групп видов. Например, для близких видов сидяче
цветных дубо·в-скального (Q. petraea) и пушистого (Q. риЬеsсепs)-спе
цифичным является явно избирательное произрастание пушистого дуба 
на карбонатных почвах (Семериков, Глотов, 1977). Поэтому экологиче
ским контрастом для этих видов будет проращивание желудей на среде 
с отсутствием 11ли избытком СаС03 • Следует иметь в виду, что избирае
мые эксtремальные условия очень часто будут иметь мало общего с ре
альными природными ситуациями, однако пр'иведенный пример показы-
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вает, каким должно быть в идеалыном случае направлен·ие выбора этих 
условий, исходя из особенностей биологии вида. 

Предлагаемый экспресс-тест характеризует норму реакции отдель
ных растений, а выборка в целом - р а сп р еде лен .и е норм реакции 
генотипов в популяции. 

Применение экспресс-теста на контрастных экологических фонах по
зволяет выявлять генетическую гетерогенность популяций по количест

венным признакам в экспериментах, продолжающихся несколько не

дель или месяцев. Другой вопрос, насколько эффективна экстраполяция 
полученных результатов на признаки взрослых особей. Именно по этим 
признакам, а среди них прежде всего по хозяйственно ценным, пред
ставляет интерес оценка генетического потенциала популяций. Это при
водит к необходимости решения задачи о выборе в начальных стадиях 
онтогенеза таких признаков, которые наиболее полно отражали бы при
знаки взрослых особей, их приспособленность. Поэтому и признаки на
чальнt>1х стадий онтогенеза должны быть, как правило, признаками при
способленности. 

Для оценки генетической гетерогенности популяций по количест
венным признакам посемейный анализ с последующим вычислением по
казателей наследуемости, а иногда и других популяционно-генетиче
ских параметров уже давно применяется в селекции животных и расте

ний (Рокицкий, 1974). Также давно для оценки нормы реакции геноти
па используются испытания в разных экологических условиях ( Синская, 
1948). Своеобразие предлагаемого нами экспресс-теста заключается в 
сочетании посемейного анализа с испытанием на контрастных экологи
ческих фонах; в тестировании особей в контролируемых, эксперимен
тальных условиях; в использовании схемы дисперсионного анализа, по

зволяющей количественно оценивать эффекты факторов и взаимодейст
вие генотип- среда для определенного признака; в использовании ком· 

плекса признаков по методу Л. А. Животовскоrо с целью характерис
тики генотипа как целостной системы. 

Рассмотренный экспресс-тест может найти применение и при реше
нии других задач. Приведем два примера. При изучении полигенно об
условленных наследственных болезней человека идея экстремальных 
экологических фонов будет сводиться к тестам на функциональные на
грузки, применяемым также посемейно с необходимыми, разумеется, 
коррективами на пол, возраст и другие признаки членов семей. Рас
пространенная в лесоведении методика отбора плюсовых деревьев в 
пасаждении может быть в значительной мере усовершенствована, если 
для черенков, семян избранного дерева проводить тестирование в экс
тремальных экологических условиях, отделяя генотипическую компо

ненту изменчивости от экологической. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Исходя из сказанного выше об анализе генетической гетерогенности 
природных популяций по количественным признакам, рассмотрим воз
можную последовательность решения задачи по оценке генетического 

потенциала популяций в пределах ареала вида. 
Первый этап должен состоять в использовании данных литературы 

и опыта работы по характеристике экологии и распространенности вида; 
систематики, эволюции и естественной истории вида, включая све

дения из палеонтологии; биологии вида, включая систему раз
множения и распространения особей; изменчивости различных количе
ственных признаков. Примерами такого рода обзоров могут быть заме
чательные монографии Л. Ф. Правдина ( 1964, 1975). Итогом этого эта
на работы будет выбор для исследования нескольких десятков, быть 
может, сотни популяций; методики сбора материала в пределах поnуля-
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ции (выбор особей); метод1июи отбора ме'Гамерных органов особи; ко
личественных признаков, учитывае1мых как на метамерах, так и в экс

nресс-тесте; экстремальных экологических условий для экспресс-теста; 
методики проращивания семян, черенкования и т. п. в экспресс-тесте. 

Грамотное и тщательное проведен~Ие первого этапа исследований прин
ципиально важно: оно определяет успех всей дальнейшей работы, это 
мост между многолетними итогами работы ·естестваиспытателей преды
дущих поколений и современным подходом к решению проблемы. 

На втором этапе провод~ится сбор м.атериала ·и анализ метамерной 
изменчивости. На основании этого отбирается один-два десятка популя
ций, показавших максимальное эколого-ген~етич·еское разнообразие и 
перспективных в то же время с точки зрения естественной истории. 

На третьем этапе проводится эJ<спресс-тест, позволяющий О'Гобрать 
несколько (до десятка) популяций, показавших выр·аженную генотипи
ческую компоненту в изменчивости и интер·есных с точки зрения пока

зателей эколога-генетических взаимодействий. 
Последний, четвертый этап заключается в систематическом исследо

вании частной генетики избранных популяций, включая, возможно, 
экспресс-тест для каких-то комбинаций F1 (внутри- и межпопуляцион
ных), исследование качеств·енных морфололичесК'ИХ признаков, биохи
мического полиморфизма и т. п. Таким образом, изучение генетической 
гетерогенности природных популяций по количественным признакам 
представляет собой скрининг-процедуру, позволяющую более целена
правленно и экономно использовать оовременные трудоемкие, дорого

стоящие и продолжительные по врем1еНJи генетические и экологические 
методы. 

С нашей точки зрения, только такого рода процедура, начинающаяся 
с ·рассмотрения вида на всем ареале и затем последовательно этап за 

этапом использующая вначале совсем грубые, за·тем все более совер
шенные методики, позволит получить объективное представление об 
изменчивости и потенциал1е вида и, как следствие, позволит действитель
но научно обоснованно решать возникающие при этом проблемы сохра
нения и рационального использования биологических природных ресур
сов. 

Ленинградский госуниверситет 
имени А. А. Жданова 
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