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Ðåäàêòîð Ñ.Þ. Ñèí¸â
Îòâåòñòâåííûé çà èçäàíèå Â.À. Êðèâîõàòñêèé

Ïî ïîñòàíîâëåíèþ Ïðåçèäèóìà Ðîññèéñêîé àêàäåìèè íàóê åæåãîäíî â
ìàðòå–àïðåëå ïðîâîäÿòñÿ ×òåíèÿ ïàìÿòè âûäàþùåãîñÿ ðóññêîãî çîîëîãà, ïî÷åòíîãî
÷ëåíà Ðóññêîãî ýíòîìîëîãè÷åñêîãî îáùåñòâà, ïðîôåññîðà Íèêîëàÿ Àëåêñàíäðîâè÷à
Õîëîäêîâñêîãî (1858–1921).

Íàñòîÿùèé âûïóñê ñîäåðæèò ðàñøèðåííîå èçëîæåíèå äîêëàäà À.È. Øàòàë-
êèíà, ñîñòîÿâøåãîñÿ 4 àïðåëÿ 2003 ã. íà 56–õ ×òåíèÿõ. Ðàáîòà ÿâëÿåòñÿ ïåðâîé â
îòå÷åñòâåííîé ëèòåðàòóðå ïîïûòêîé îáîáùåíèÿ è îöåíêè óñïåõîâ, äîñòèãíóòûõ çà
ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ â îáëàñòè áèîëîãèè ðàçâèòèÿ è ãåíîñèñòåìàòèêè íàñåêîìûõ
ñ òî÷êè çðåíèÿ ñïåöèàëèñòà-ìîðôîëîãà. Îíà ïðåäíàçíà÷åíà â ïåðâóþ î÷åðåäü äëÿ
øèðîêîãî êðóãà ñèñòåìàòèêîâ, èñïûòûâàþùèõ îñòðóþ ïîòðåáíîñòü â èñïîëü-
çîâàíèè íîâûõ ïðèçíàêîâ è â ïðèìåíåíèè íîâûõ ïîäõîäîâ ïðè èçó÷åíèè ïðîáëåì
òàêñîíîìèè è ôèëîãåíèè. Êàê ñàì äîêëàä, òàê è ïðåäñòàâëåííàÿ ðóêîïèñü óæå
âûçâàëè îæèâëåííóþ äèñêóññèþ, íåêîòîðûå ìîìåíòû êîòîðîé îòðàæåíû â ïðå-
äèñëîâèè. Íåáåññïîðíûì êàæåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, òåçèñ àâòîðà î ãëóáîêîì êîíöåï-
òóàëüíîì êðèçèñå òðàäèöèîííîé ñèñòåìàòèêè. Âîçìîæíî, ñëåäóåò ãîâîðèòü íå î
åå êðèçèñå, à î ïîñòóïàòåëüíîì ðàçâèòèè, êîòîðîå ïîëó÷àåò íîâûé èìïóëüñ
áëàãîäàðÿ ïîñëåäíèì êðóïíûì äîñòèæåíèÿì â îáëàñòè ãåíåòèêè.
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Ïðåäèñëîâèå

Àíàòîëèé Èâàíîâè÷ Øàòàëêèí – èçâåñòíûé ñèñòåìàòèê-
äèïòåðîëîã, âîñïèòàííèê Ìîñêîâñêîãî óíèâåðñèòåòà, ó÷åíèê ïðîôåñ-
ñîðà Å.Ñ. Ñìèðíîâà. Ìíîãî÷èñëåííûå ïóáëèêàöèè À.È. Øàòàëêèíà â
îáëàñòè ïðàêòè÷åñêîé ñèñòåìàòèêè ïîñâÿùåíû ðàçíûì ñåìåéñòâàì äâó-
êðûëûõ íàñåêîìûõ, â îñíîâíîì Acalyptrata. Åãî êàíäèäàòñêàÿ äèññåð-
òàöèÿ áûëà ïîñâÿùåíà ñåìåéñòâó Syrphidae, ïðè ïîñòðîåíèè ñèñòåìû
êîòîðîãî àâòîð èñïîëüçîâàë ìàòåìàòè÷åñêèå ìåòîäû. Â 2002 ã. âûøëà
åãî êíèãà «Îïðåäåëèòåëü ïàëåàðêòè÷åñêèõ ìóõ ñåìåéñòâà Lauxaniidae».

À.È. Øàòàëêèí ïðîÿâëÿåò áîëüøîé èíòåðåñ ê òåîðåòè÷åñêèì
ïðîáëåìàì ñèñòåìàòèêè. Â äîêòîðñêîé äèññåðòàöèè «Òàêñîíû è
ïðîáëåìû êëàññèôèêàöèè â ñèñòåìå äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ», ñòàâøåé
êîíêðåòíûì ïðèëîæåíèåì åãî ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçãëÿäîâ ê ñèñòåìà-
òèêå, îáîñíîâàí òèïîëîãè÷åñêèé ïîäõîä ê òàêñîíó.

Öåëûé ðÿä ïóáëèêàöèé À.È. Øàòàëêèíà, â òîì ÷èñëå â «Æóðíà-
ëå îáùåé áèîëîãèè», èëëþñòðèðóþò ðàçíîñòîðîííîñòü åãî íàó÷íûõ
èíòåðåñîâ â îáëàñòè ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè. Â íèõ ðàçðàáàòûâàþòñÿ
ïðîáëåìû âèäà, òèïîëîãèè, ñõîäñòâà, ãîìîëîãèè, òåîðèè ñèñòåì, èåðàð-
õèè â áèîëîãè÷åñêèõ ñèñòåìàõ. Ãëàâíûé òåîðåòè÷åñêèé òðóä À.È. Øàòàë-
êèíà - êíèãà «Áèîëîãè÷åñêàÿ ñèñòåìàòèêà», âûøåäøàÿ â 1988 ã. â èçäàòåëü-
ñòâå ÌÃÓ.

Ïðåäëàãàåìàÿ íîâàÿ ðàáîòà À.È. Øàòàëêèíà íàõîäèòñÿ â ðóñëå
îòíîñèòåëüíî íîâîãî íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè, ïîëó÷èâ-
øåãî àááðåâèàòóðíîå íàçâàíèå «Evo-Devo» (Evolution-Development).
Ïî ñóòè ñâîåé ýòî íîâàÿ îòðàñëü íàóêè, âîçíèêøàÿ íà ñòûêå ñðàçó íå-
ñêîëüêèõ äèñöèïëèí – ãåíåòèêè, áèîëîãèè ðàçâèòèÿ, ýâîëþöèîííîãî
ó÷åíèÿ, ìîðôîëîãèè è ñèñòåìàòèêè (ôèëîãåíåòèêè). Îñíîâíîé ïðåäïî-
ñûëêîé ê âîçíèêíîâåíèþ «Evo-Devo» ñòàëè âïå÷àòëÿþùèå óñïåõè,
êîòîðûõ äîáèëàñü â ïîñëåäíèå ãîäû ãåíåòèêà ðàçâèòèÿ (ôåíîãåíåòèêà)
âïëîòíóþ ïîäîøåäøàÿ ê ïîíèìàíèþ òîãî, êàê èçìåíåíèÿ â ôóíêöèÿõ è
ýêñïðåññèè ãåíîâ âîïëîùàþòñÿ â ìîðôîëîãè÷åñêîé ôîðìå è ñòðóê-
òóðíîé îðãàíèçàöèè («ïàòòåðíå»). Ñèñòåìàòèê è ìîðôîëîã À.È. Øàòàë-
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êèí îñíîâíîå âíèìàíèå â ñâîåé ðàáîòå ñêîíöåíòðèðîâàë íà îöåíêå
âîçìîæíîñòåé íîâîãî ïîäõîäà äëÿ ìîðôîëîãèè. Íîâèçíà ðàáîòû çàêëþ-
÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ãåíåòè÷åñêèå àñïåêòû â íåé ðàññìàòðèâàþòñÿ íåòðàäè-
öèîííî, ñ òî÷êè çðåíèÿ ìîðôîëîãèè. Ýòî, â ÷àñòíîñòè, íàøëî âûðàæåíèå
â êëàññèôèêàöèè ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, îòëè÷àþùåéñÿ îò òåõ, êîòîðûå
ìû ïðèâûêëè âèäåòü â ãåíåòè÷åñêèõ ðàáîòàõ.

À.È. Øàòàëêèí ñ÷èòàåò íåîáõîäèìîé ðåâèçèþ è ñàìîãî ïîíÿòèÿ
ìîðôîòèïà, êîòîðîå äîëæíî áûòü ñêîððåêòèðîâàíî ñ ó÷åòîì
ìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ. Â ðàáîòå ñäåëàíà ïîïûòêà ðàññìîòðåòü
ìîðôîòèï ñ ãåíåòè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, ïðîñëåäèòü ìîëåêóëÿðíûå
ñîáûòèÿ, ëåæàùèå â îñíîâå ìîðôîãåíåçà. Ãåíåòè÷åñêèé ïîäõîä îêàçàëñÿ
íåîáû÷àéíî ïðîäóêòèâíûì; îí äàåò, êàê óäàëîñü ïîêàçàòü àâòîðó, áîëåå
ãëóáîêîå ïîíèìàíèå ìîðôîòèïà. Òàêîé ïîäõîä, âî-ïåðâûõ, ïîçâîëÿåò
âûÿâèòü â ìîðôîòèïå åãî äèíàìè÷åñêóþ ñîñòàâëÿþùóþ. Âî-âòîðûõ,
îí ïîçâîëÿåò áîëåå îò÷åòëèâî îöåíèòü ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíèçàöèþ
÷àñòåé òåëà. Â-òðåòüèõ, ìåæäó ìîðôîòèïàìè âûÿâèëèñü ñâÿçè, î êîòîðûõ
ðàíåå ìû è íå ïîäîçðåâàëè. Â-÷åòâåðòûõ, åäèíñòâî ìîðôîòèïà, êàê
îêàçàëîñü, ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ íà ðàçíûõ ñòðóêòóðíûõ óðîâíÿõ (ìîðôî-
ëîãè÷åñêîì, òêàíåâîì, êëåòî÷íîì è ìîëåêóëÿðíîì). Â-ïÿòûõ, ðåêîí-
ñòðóêöèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó ðåãóëÿòîðíûìè ãåíàìè ïîç-
âîëÿåò âîññîçäàòü êàðòèíó ñòàíîâëåíèÿ ìîðôîòèïà, íà÷èíàÿ ñ ãðóïï, â
êîòîðûõ ýëåìåíòû ìîðôîòèïà åùå íå îáðàçóþò åäèíîãî öåëîãî. Â-øåñòûõ,
îêàçàëîñü, ÷òî íåêîòîðûå ìîðôîòèïû ÿâëÿþòñÿ êîìïîçèöèîííûìè,
ïîêàçûâàÿ ñõîäñòâî ïî êàêîé-òî îäíîé ñâîåé ãåíåòè÷åñêîé ñîñòàâëÿþ-
ùåé (íàïðèìåð, êðûëüÿ íàñåêîìûõ è ïòèö ãåíåòè÷åñêè ñõîäíû ïî èõ
ýêòîäåðìàëüíîé ñîñòàâëÿþùåé). Â-ñåäüìûõ, íà ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå
áûëè âûÿâëåíû ñâÿçè ìåæäó ìîðôîñòðóêòóðàìè âíóòðè îäíîãî îðãà-
íèçìà, íàïðèìåð, ìåæäó ñëîæíûì ãëàçîì è êðûëîì íàñåêîìîãî. Ýòè è
ìíîãèå äðóãèå, âî ìíîãîì íåïðèâû÷íûå, ðåçóëüòàòû åùå ïðåäñòîèò
îñìûñëèòü. Íî óæå ñåé÷àñ î÷åâèäíî, ÷òî íåîáõîäèìà áîëüøàÿ ðàáîòà
ïî êîððåêöèè òàêèõ êëþ÷åâûõ ïîíÿòèé ìîðôîëîãèè êàê ãîìîëîãèÿ,
ãîìîíîìèÿ, ìîðôîëîãè÷åñêèé òèï.

Ïîÿâëåíèå ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèé ïðèäàëî íîâûé
èìïóëüñ èññëåäîâàíèÿì â îáëàñòè ñèñòåìàòèêè è ôèëîãåíåòèêè. Ñòàëà
î÷åâèäíîé íåäîñòàòî÷íîñòü òîëüêî ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïîäõîäîâ â ïðîöå-
äóðå ðàñøèôðîâêè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé òàêñîíîâ. Â ðàáîòå À.È.
Øàòàëêèíà ïðèâåäåíû ëèøü äâà ïðèìåðà ðàäèêàëüíîãî ðàñõîæäåíèÿ
ìîëåêóëÿðíûõ è ìîðôîëîãè÷åñêèõ êëàññèôèêàöèé, îäíàêî òàêèõ ïðèìå-
ðîâ ãîðàçäî áîëüøå. Ìíîãèå ñîâðåìåííûå àâòîðû óâåðåíû â òîì, ÷òî  òðàäè-
öèîííûå ñèñòåìû, ïîñòðîåííûå èñêëþ÷èòåëüíî íà äàííûõ ñðàâíèòåëü-
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íîé ìîðôîëîãèè, ÷àñòî îøèáî÷íû è äîëæíû áûòü  ðåâèçîâàíû ñ ïðèâëå-
÷åíèåì ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ àíàëèçà. Òàêóþ ïîçèöèþ çàíèìàåò è ìîð-
ôîëîã À.È. Øàòàëêèí. Îäíàêî ñàìè ãåíåòèêè íå åäèíîäóøíû â îöåíêå
ïîäîáíîãî ïîäõîäà ê ìîðôîëîãè÷åñêîé ñèñòåìàòèêå. ×èòàòåëü ìîæåò
óáåäèòüñÿ â ýòîì, ïîçíàêîìèâøèñü ñ ðåöåíçèÿìè íà ñòàòüþ À.È. Øàòàë-
êèíà äâóõ âåäóùèõ ñïåöèàëèñòîâ â îáëàñòè ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ
Â.Ã. Ìèòðîôàíîâà (ÈÁÐ ÐÀÍ, Ìîñêâà) è Î.Ë. Ñåðîâà (ÈÖÈÃ ÑÎ ÐÀÍ,
Íîâîñèáèðñê).

Â çàêëþ÷åíèå ñëåäóåò ñêàçàòü, ÷òî â ðàáîòå À.È. Øàòàëêèíà
÷èòàòåëü íàéäåò îáçîð ëèòåðàòóðû ïî îáñóæäàåìûì ïðîáëåìàì. Ýòîò
îáçîð íå ïðåòåíäóåò íà èñ÷åðïûâàþùóþ ïîëíîòó, ïîñêîëüêó ÷èñëî
ïóáëèêàöèé ïî äàííîé òåìàòèêå ïîñòîÿííî ðàñòåò. Îäíàêî îí ïîçâîëÿåò
ñîñòàâèòü ïðåäñòàâëåíèå î ñîâðåìåííîì ñîñòîÿíèè äåë â îáëàñòè èçó÷å-
íèÿ ðîëè ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ â ðàçâèòèè è îá óñïåõàõ è ïåðñïåêòèâàõ
ñèíòåçà ñèñòåìàòèêè è ãåíåòèêè äëÿ ïîíèìàíèÿ ïðîöåññîâ ìàêðîýâîëþ-
öèè íàñåêîìûõ. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî íà ðóññêîì ÿçûêå ñòîëü äåòàëüíî
ýòè ïðîáëåìû îáñóæäàþòñÿ âïåðâûå.

Â.Ã. Êóçíåöîâà

Äåéñòâèòåëüíî,  çà ïîñëåäíèå 25-30 ëåò ïðîèçîøëè ñóùåñòâåí-
íûå ñäâèãè â ýâîëþöèîííîé  áèîëîãèè, ñâÿçàííûå ñ âîçìîæíîñòüþ
îöåíêè ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè  íåïîñðåäñòâåííî íà óðîâíå ÄÍÊ.
Ñîâðåìåííûå ìåòîäû ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè ïîçâîëÿþò äîñòàòî÷íî
áûñòðî óñòàíîâèòü íóêëåîòèäíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ëþáîãî êîäèðó-
þùåãî èëè íåêîäèðóþùåãî ó÷àñòêà ãåíîìà. Èñïîëüçîâàíèå ñîâðåìåí-
íûõ êîìïüþòåðíûõ ïðîãðàìì ïîçâîëÿåò íà îñíîâàíèè ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷åñêèõ äàííûõ óñòàíîâèòü ôèëîãåíåòè÷åñêèå  ñâÿçè ìåæäó îðãà-
íèçìàìè (ïîñòðîåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ äðåâ îêàçàëîñü äîñòàòî÷íî
óâëåêàòåëüíûì çàíÿòèåì!).

Îñîáåííî âïå÷àòëÿþò äàíííûå ïî èçìåí÷èâîñòè ìèòîõîíäðè-
àëüíîé ÄÍÊ, ñòðóêòóðà êîòîðîé â íàñòîÿùåå âðåìÿ øèðîêî èñïîëü-
çóåòñÿ äëÿ èçó÷åíèÿ ôèëîãåíèè ðàçëè÷íûõ ãðóïï æèâîòíûõ. Êðîìå òîãî,
èçìåí÷èâîñòü ìòÄÍÊ ñ÷èòàåòñÿ íåéòðàëüíîé è ëó÷øå âñåãî ïîäõîäèò
äëÿ îòñ÷åòà âðåìåíè ïî ìîëåêóëÿðíûì ÷àñàì.

Ê ñîæàëåíèþ, âåñü ýòîò îãðîìíûé ìàòåðèàë ïî ìîëåêóëÿðíî-
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè  (ìòÄÍÊ, ìèêðîñàòåëëèòîâ è îòäåëüíûõ
ÿäåðíûõ ãåíîâ) ïîêà åùå íå äàë îòâåòà íà îñíîâíîé âîïðîñ: êàêîãî ðîäà
è êàêîé âåëè÷èíû äîëæíà áûòü èçìåí÷èâîñòü, ÷òîáû ïðèâåñòè ê
âèäîîáðàçîâàíèþ. Ìîæåì ëè ìû íà îñíîâå èçìåðåíèÿ âåëè÷èíû è
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îöåíêè õàðàêòåðà èçìåí÷èâîñòè â ïîïóëÿöèÿõ ñêàçàòü, ÷òî ýòî ïðèâåäåò
ê âèäîîáðàçîâàíèþ? Ïîêà ñîñòîÿíèå íàøèõ çíàíèé î ñòðóêòóðå è ôóíê-
öèè ãåíîìà íå äàåò îñíîâàíèé äëÿ ñîçäàíèÿ ýâîëþöèîííîé òåîðèè,
îáëàäàþùåé ïðåäñêàçóþùåé ñèëîé, à  áåç ýòîãî òåîðèÿ àâòîìàòè÷åñêè
ïðåâðàùàåòñÿ â ãèïîòåçó.

×òî êàñàåòñÿ «ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèé», òî îíè íè÷åãî
íå ïîñòàâèëè ïîä ñîìíåíèå, êàê óòâåðæäàåò À.È. Øàòàëêèí. Ïðîñòî
êàæäûé ïîäõîä èìååò ñâîè äîïóñêè è îãðàíè÷åíèÿ, è ñðàâíèòåëüíàÿ
ìîðôîëîãèÿ òàêæå èõ èìååò. Ìîëåêóëÿðíàÿ ãåíåòèêà ïðîñòî ðàñøèðèëà
íàøè âîçìîæíîñòè â ïîçíàíèè ìåõàíèçìîâ îíòîãåíåçà è ýâîëþöèè.
Ýòî ñîâñåì äðóãîé óðîâåíü ïîçíàíèÿ.

À.È. Øàòàëêèí îáîøåëñÿ ìèíèìàëüíûì ñïèñêîì ëèòåðàòóðû.
Ê ñîæàëåíèþ, ïðè àíàëèçå ãåíåòè÷åñêèõ îñíîâ ñåãìåíòàöèè îí ñîâåð-
øåííî íå èñïîëüçóåò äàííûå Ê. Íóñëåéí-Ôîëüãàðò è äðóãèõ àâòîðîâ,
êîòîðûå ïîëó÷èëè Íîáåëåâñêóþ ïðåìèþ çà óñïåõè â ýòîé îáëàñòè.

Ãåíåòèêó ðàçâèòèÿ ëó÷øå âñåãî ïðèâÿçûâàòü ê îñíîâíûì
ïðîöåññàì ðàçâèòèÿ: ðàçìíîæåíèå êëåòîê (êëåòî÷íàÿ ïðîëèôåðàöèÿ),
äåòåðìèíàöèÿ è äèôôåðåíöèðîâêà. Òîãäà ëåã÷å âîñïðèíèìàåòñÿ òîò
êîëîññàëüíûé ïî îáúåìó ìàòåðèàë ïî ôåíîãåíåòèêå (ðåãóëÿöèè
àêòèâíîñòè ãåíà), êîòîðûé ñåé÷àñ íàêîïëåí ìîëåêóëÿðíûìè ãåíåòèêàìè.
À.È. Øàòàëêèí îáñóæäàåò òîëüêî íåáîëüøóþ åãî ÷àñòü.

Â îáçîðå ñîäåðæèòñÿ ìíîãî èíòåðåñíûõ ìûñëåé îáùåãî ïëàíà
è ïðèâîäèòñÿ ìíîãî îðèãèíàëüíûõ äàííûõ âïåðåìåæêó ñ ìàòåðèàëîì,
êîòîðûé, îäíàêî, ñàìèì àâòîðîì, ñèñòåìàòèêîì íàñåêîìûõ, íî íå ãåíå-
òèêîì, îñìûñëåí íåäîñòàòî÷íî.

Â.Ã. Ìèòðîôàíîâ

Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îñíîâàòåëüíîå êîíöåï-
òóàëüíîå èññëåäîâàíèå â îáëàñòè ñèñòåìàòèêè è ýâîëþöèîííîé áèî-
ëîãèè. Â íåé ðàññìîòðåíû ïîñëåäíèå äîñòèæåíèÿ â ìîëåêóëÿðíîé
áèîëîãèè è áèîëîãèè ðàçâèòèÿ ñ öåëüþ äàòü ðàçóìíîå îáúÿñíåíèå
íàáëþäàåìîìó ýâîëþöèîííîìó ìîðôîòèïè÷åñêîìó ðàçíîîáðàçèþ íà
ïðèìåðå íàñåêîìûõ. Âî «Ââåäåíèè» àâòîð óáåäèòåëüíî ïîêàçàë êàê
ñèñòåìàòèêà, ïîñòðîåííàÿ èñêëþ÷èòåëüíî íà ìîðôîòèïè÷åñêîì
ïîäõîäå, ïðèøëà â ïðîòèâîðå÷èå ñ äàííûìè ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè,
÷òî îáîñòðèëî äàâíî íàçðåâøèé êðèçèñ â ýòîé âàæíåéøåé îáëàñòè
ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè. Âîçíèêøàÿ â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå ñðàâíè-
òåëüíàÿ ìîëåêóëÿðíàÿ ãåíî-ñèñòåìàòèêà ïðåäëàãàåò ïðîâåñòè ðàäèêàëü-
íóþ ðåâèçèþ òðàäèöèîííîé ñèñòåìàòèêè, ÷òî õîðîøî âèäíî èç íåäàâíî
îïóáëèêîâàííûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé. Àâòîð ñïðàâåäëèâî



îïðåäåëÿåò ýòîò ïðîöåññ  êàê ðåâîëþöèîííûé, ïîñêîëüêó ðå÷ü èäåò î
ñîçäàíèè íîâîé ñèñòåìàòèêè, ñî ñâîèì íîâûì ïîíÿòèéíûì àïïàðàòîì
è êðèòåðèÿìè.

Â íåìàëîé ñòåïåíè ôîðìèðîâàíèþ ýòîãî íîâîãî ìèðîâîç-
çðåíèÿ ñïîñîáñòâîâàëè íåäàâíèå óñïåõè â îáëàñòè áèîëîãèè ðàçâèòèÿ.
Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî äîëãîå âðåìÿ íå óäàâàëîñü ïîñòè÷ü èíòèìíûå
ïðîöåññû ãåííîãî êîíòðîëÿ ìîðôîãåíåçà, ÷òî ïîðîæäàëî ïàðàäîêñàëü-
íóþ ñèòóàöèþ, êîãäà èññëåäîâàíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ãåíåòè÷åñêèõ è
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïîäõîäîâ ðàçâèâàëèñü íåçàâèñèìî, à íå êîìïëèìåí-
òàðíî, êàê òðåáîâàëà ëîãèêà íàó÷íîãî ïîçíàíèÿ. Ê ñ÷àñòüþ, ìîæíî êîí-
ñò-òèðîâàòü, ÷òî ýòî ïðîéäåííûé ýòàï. Èìåííî èäåíòèôèêàöèÿ «ãåíîâ
ðàçâèòèÿ» è âûÿñíåíèå ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ èõ âçàèìîäåéñòâèÿ,
ïîçâîëèëè ðàñøèôðîâàòü íàèáîëåå âàæíûå ñîáûòèÿ ìîðôîãåíåçà â
ðàçâèòèè æèâîòíûõ, òàêèå êàê ñòàíîâëåíèå ýìáðèîíàëüíûõ îñåé,
ïðîöåññîâ ñåãìåíòàöèè (ìåòàìåðèè), ôîðìèðîâàíèå ïðèäàòêîâ è ò.ä. Â
ñâÿçè ñ ýòèì ïðåäëîæåíèå  À.È. Øàòàëêèíà ðàññìàòðèâàòü ôîðìèðî-
âàíèå ìîðôîòèïà ñ ó÷åòîì ãåíîâ è ãåííûõ âçàèìîäåéñòâèé, êîíòðîëèðó-
þùèõ ýòîò ïðîöåññ, ÿâëÿåòñÿ âûñîêî êîíñòðóêòèâíûì. Ëîãè÷íûì
ïðåäñòàâëÿåòñÿ óòâåðæäåíèå àâòîðà ÷òî “íà ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå ìû
ìîæåì ïðîñëåäèòü ñâÿçè, êîòîðûå íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå íå
î÷åâèäíû”. Îñîáî õî÷åòñÿ îòìåòèòü, ÷òî èçëîæåíèå äîâîëüíî ñëîæíîãî
ìàòåðèàëà î äåéñòâèè ãåíîâ ðàçâèòèÿ ó ðàçíûõ æèâîòíûõ ñäåëàíî íà
âûñîêîïðîôåññèîíàëüíîì óðîâíå, êîððåêòíî îñâåùåíû ïîñëåäíèå
äîñòèæåíèÿ â ýòîé áóðíî ðàçâèâàþùåéñÿ îáëàñòè áèîëîãèè.

Â öåëîì íå áóäåò áîëüøèì ïðåóâåëè÷åíèåì ñêàçàòü, ÷òî äàííîå
èññëåäîâàíèå åñòü êîíöåïòóàëüíàÿ ïîïûòêà ñôîðìèðîâàòü íîâóþ
ïàðàäèãìó ñîâðåìåííîé è áóäóùåé ñèñòåìàòèêè.

Î.Ë. Ñåðîâ
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ÂÂÅÄÅÍÈÅ
Êàðäèíàëüíûå ñäâèãè â ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè

Ïîñëåäíèå äåñÿòü ëåò ìèíóâøåãî ñòîëåòèÿ îçíàìåíîâàëèñü
ðàäèêàëüíûìè, ìîæíî ñêàçàòü ðåâîëþöèîííûìè èçìåíåíèÿìè â
ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè, çàòðîíóâøèìè è íåïîñðåäñòâåííî
ñèñòåìàòèêó. Â îñíîâå ýòèõ ñäâèãîâ îêàçàëèñü ìàñøòàáíûå óñïåõè â
äâóõ îáëàñòÿõ: áèîëîãèè ðàçâèòèÿ è ìîëåêóëÿðíîé ñèñòåìàòèêå
(ãåíîñèñòåìàòèêå). Óñïåõè ïåðâîé ñâÿçàíû ñ ðàñêðûòèåì ãåíåòè÷åñêîé
ñîñòàâëÿþùåé ìîðôîïðîöåññà, ïîçâîëèâøåé, ïî âûðàæåíèþ Ðýôôà
(Raff, 1996), óâÿçàòü â åäèíîé ìîäåëè ãåíû, îíòîãåíèþ è ýâîëþöèþ.
Ìîëåêóëÿðíûå ôèëîãåíèè ðàäèêàëüíî èçìåíèëè íàøå ïðåäñòàâëåíèå
îá îñíîâíûõ ýòàïàõ ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ. Ïðèâåäó ëèøü äâà ïðèìåðà.

Â ñèñòåìå áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ (Áåêëåìèøåâ, 1964) ÷ëåíè-
ñòîíîãèå è êîëü÷àòûå ÷åðâè ïî ïðèçíàêó ñåãìåíòèðîâàííîãî ñòðîåíèÿ
òåëà òðàäèöèîííî îáúåäèíÿëèñü â ãðóïïó ÷ëåíèñòûõ (Articulata).
Íèëüñåí (Nielsen, 1995) ðàñøèðèë îáúåì Articulata, âêëþ÷èâ â ýòó
ãðóïïó ìîëëþñêîâ, ïðåäêîâûå ôîðìû êîòîðûõ òàêæå áûëè
ìåòàìåðíûìè è ïðåäïîëîæèòåëüíî èìåëè ïî ìåíüøåé ìåðå âîñåìü
ñåãìåíòîâ. Ñîãëàñíî ìîëåêóëÿðíûì äàííûì (Zrzavý et al., 1998, 2001;
Adoutte, 1999; Giribet & Wheeler, 1999), ÷ëåíèñòîíîãèå îáúåäèíÿþòñÿ ñ
êðóãëûìè ÷åðâÿìè (Nematoda) è âîëîñàòèêàìè (Nematomorpha). Ýòà
ãðóïïà, â êîòîðóþ âõîäÿò òàêæå ïðèàïóëèäû (Priapulida), êèíîðèíõè
(Kinorhyncha) è, âîçìîæíî, Loricifera, áûëà íàçâàíà Ecdysozoa (ðèñ. 1).
Èç íàçâàíèÿ ÿâñòâóåò, ÷òî Ecdysozoa îáúåäèíÿåò ôîðìû, ðîñò è
ðàçâèòèå êîòîðûõ ñâÿçàíû ñ ëèíüêîé.

Æèçíü ìíîãèõ ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ çàâèñèò îò ðàáîòû
ýêòîäåðìàëüíûõ ìóêîðåñíè÷íûõ ëîêîìîòîðíûõ ñèñòåì. Ýòè ñèñòåìû
ñëàãàþòñÿ èç äâóõ êîìïîíåíòîâ: æåëåç, âûäåëÿþùèõ ñëèçèñòûå
âåùåñòâà, è ðåñíè÷íîãî àïïàðàòà. Ìóêîðåñíè÷íûå ñèñòåìû
èñïîëüçóþòñÿ äëÿ ïåðåìåùåíèÿ ÷àñòèö âäîëü ýïèòåëèÿ ïðè ïîëçàíèè,
ïðèåìå ïèùè èëè î÷èùåíèè ïîêðîâîâ. Ïðè ïåðåìåùåíèè â èëèñòûõ
îñàäêàõ îïðåäåëåííîé ïëîòíîñòè èëè â ñàìîì ãðóíòå ìóêîðåñíè÷íûå
ñèñòåìû ìàëîýôôåêòèâíû. Â ýòèõ óñëîâèÿõ âûðàáîòàëèñü äðóãèå
ìåõàíèçìû äâèæåíèÿ, ñâÿçàííûå ñ èñïîëüçîâàíèåì êóòèêóëÿðíûõ
ÿêîðíûõ àïïàðàòîâ â âèäå ñèñòåìû øèïèêîâ, ãðåáíåé, ÷åøóåê,
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êîëüöåâûõ óòîëùåíèé è ðàçíîãî ðîäà ìîðùèíîê è ñêëàäîê íà òåëå.
Ïåðâûå áåñïîçâîíî÷íûå ñ êóòèêóëÿðíûìè ïîêðîâàìè ìîãëè áûòü
ëèøü ìåëêèìè ôîðìàìè. Óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ òåëà ïîòðåáîâàëî
âûðàáîòêè ïåðèîäè÷åñêîé ëèíüêè â êà÷åñòâå ìåõàíèçìà, îáåñïå÷èâà-
þùåãî ñîîòâåòñòâèå êóòèêóëÿðíîãî ïîêðîâà ðàçìåðàì îðãàíèçìà â
ïðîöåññå åãî ðîñòà. Îòìåòèì òàêæå, ÷òî ïîñêîëüêó ëèíÿþùèå æèâîòíûå
ïåðèîäè÷åñêè ìåíÿþò ñâîè ïîêðîâû, îíè îãðàíè÷åíû â èñïîëüçîâàíèè
ìóêîðåñíè÷íûõ ñèñòåì è äîëæíû áûëè èõ ïîòåðÿòü íà ñàìûõ ðàííèõ
ýòàïàõ ñòàíîâëåíèÿ Ecdysozoa. Ëèíüêà, âîçìîæíî, ñäåëàëà íåíóæíûì è
îáðàçîâàíèå òóëîâèùíûõ öåëîìè÷åñêèõ ìåøêîâ (Valentine & Collins, 2000).

×òî êàñàåòñÿ ìåòàìåðíîãî ñòðîåíèÿ, ïîëîæåííîãî â îñíîâó
îïðåäåëåíèÿ Articulata, òî îíî ó àííåëèä è ÷ëåíèñòîíîãèõ ñóùåñòâåííî
ðàçëè÷àåòñÿ. Ó àííåëèä ñåãìåíòû èìåþò ìåçîäåðìàëüíîå ïðîèñõîæäå-
íèå è âîçíèêàþò â ñåðèàëüíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñîïðîâîæäàåìîé
ìèòîòè÷åñêèìè öèêëàìè (Minelli & Bortoletto, 1988). Íàïðîòèâ, ó
÷ëåíèñòîíîãèõ ñåãìåíòû ÿâëÿþòñÿ ýêòîäåðìàëüíûìè åäèíèöàìè,
âîçíèêàþùèìè ÷åðåç ñèñòåìó ãåíåòè÷åñêè îïðåäåëÿåìûõ ìàðêåðîâ
íåçàâèñèìî îò ìèòîòè÷åñêèõ öèêëîâ. Âèäèìî, ýòè ñîîáðàæåíèÿ ïîçâî-
ëèëè âî âòîðîì èçäàíèè èçâåñòíîãî çàðóáåæíîãî ðóêîâîäñòâà ïî áåñ-
ïîçâîíî÷íûì (Barnes et al., 1993) ïîñòóëèðîâàòü åñòåñòâåííîñòü ãðóïïû
Ecdysozoa.

Ðèñ. 1. Êëàäèñòè÷åñêèå ñâÿçè îñíîâíûõ ãðóïï Bilateria ïî äàííûì ìîëåêóëÿðíûõ
ðåêîíñòðóêöèé  (ïî Ruiz-Trillo et al., 1999 è Valentine & Collins, 2000).

Fig. 1. Cladistic relationships of major taxa of Bilateria based on molecular reconstructions
(adapted from Ruiz-Trillo et al., 1999 and Valentine & Collins, 2000).
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Ïëîñêèå ÷åðâè, íåìåðòèíû, àííåëèäû, ìîëëþñêè è ëîôîôîðàòû
îáðàçóþò ìîíîôèëåòè÷åñêóþ ãðóïïó, íàçâàííóþ Lophotrochozoa
(ðèñ. 1). Ýòî íîâîå îáúåäèíåíèå íå ìåíåå èíòåðåñíî, ÷åì Ecdysozoa,
è ïðåæäå âñåãî ïî ïîëîæåíèþ ïëîñêèõ ÷åðâåé è ëîôîôîðàò. Ïåðâûå,
âîçìîæíî, íå ÿâëÿþòñÿ ìîíîôèëåòè÷åñêîé ãðóïïîé. Åñòü óêàçàíèÿ
(Ruiz-Trillo et al., 1999) íà òî, ÷òî áåñêèøå÷íûå òóðáåëÿðèè ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñàìóþ ðàííþþ äåâèàöèþ áèëàòåðàëüíûõ æèâîòíûõ (ðèñ. 1).

Åñëè ñ÷èòàòü ìîëåêóëÿðíóþ êëàññèôèêàöèþ, î÷åð÷åííóþ âûøå,
ïðèîðèòåòíîé, òî âñòàåò âîïðîñ: â ÷åì æå îøèáêè ìîðôîëîãè÷åñêîãî
ïîäõîäà? Îäíî çàêëþ÷åíèå î÷åâèäíî. Âûäåëÿÿ â ðàìêàõ òèïîëîãè-
÷åñêîãî àíàëèçà ìîðôîëîãè÷åñêèé ðÿä, çîîëîãè íå âñåãäà çàäóìûâàëèñü
íàä âîïðîñîì, ïðåäñòàâëÿåò ëè îí äåéñòâèòåëüíóþ ôèëîãåíèþ èëè
ÿâëÿåòñÿ êîìáèíàöèåé (ñóììîé) íåñêîëüêèõ ôèëåòè÷åñêèõ ëèíèé,
ñâåäåííûõ îøèáî÷íî â îäíó. Èìåííî ìîëåêóëÿðíûå ðåêîíñòðóêöèè
âûñâåòèëè ýòó ïðîáëåìó.

×òîáû ïîíÿòü, î ÷åì èäåò ðå÷ü, ñðàâíèì òðàäèöèîííóþ è íîâóþ
êëàññèôèêàöèè, ñîåäèíèâ èõ â îäíîé ñõåìå (ðèñ. 2). Åñëè âåðíû ìîëåêó-
ëÿðíûå ðåêîíñòðóêöèè, òî â ñòàðûõ ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ñõåìàõ èìåëî ìåñòî îáúåäèíåíèå äâóõ ôèëåòè÷åñêèõ ëèíèé â îäíó (ëè-
íèÿ íèæå äåðåâà). Ñîîòâåòñòâåííî, ãðóïïû Aschelminthes (â êà÷åñòâå
ïðîìåæóòî÷íîãî çâåíà ìåæäó ïëîñêèìè ÷åðâÿìè è öåëîìè÷åñêèìè
æèâîòíûìè) è Articulata ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èñêóññòâåííûå îáúåäèíåíèÿ.

Ðèñ. 2. Ñîîòíîøåíèå ìåæäó òðàäèöèîííîé (âíèçó) è ìîëåêóëÿðíîé (ñïðàâà)
êëàññèôèêàöèÿìè ïåðâè÷íîðîòûõ.

Fig. 2. The relationship between traditional (below) and molecular (right) classifications
of Protostomia.
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Äàæå â òàêîé, êàçàëîñü áû, õîðîøî îáîñíîâàííîé êëàññèôèêàöèè,
êàêîé ÿâëÿëàñü ñèñòåìà ÷ëåíèñòîíîãèõ, ìîëåêóëÿðíûå äàííûå äàëè ìíîãî
íîâîãî. Óäàëîñü ïîêàçàòü íåæèçíåííîñòü ðÿäà ðàíåå îáñóæäàâøèõñÿ
ñõåì, â ÷àñòíîñòè äåëåíèÿ ÷ëåíèñòîíîãèõ íà Schizoramia (õåëèöåðîâûå è
ðàêîîáðàçíûå) è Uniramia (ìíîãîíîæêè, íàñåêîìûå è â ðÿäå ñëó÷àåâ
îíèõîôîðû). Íàèáîëüøåå ñìóùåíèå ó çîîëîãîâ âûçâàëà «ìîëåêóëÿð-
íàÿ» ãðóïïà, îáúåäèíÿþùàÿ íàñåêîìûõ è ðàêîîáðàçíûõ è íàçâàííàÿ
Pancrustacea (Zrzavý & Stys, 1997). Ðàíåå ìîðôîëîãè äàæå íå îáñóæäàëè
òàêîé âàðèàíò ñâÿçåé, ïîñêîëüêó áûëè òâåðäî óáåæäåíû â áëèçîñòè
íàñåêîìûõ ê ìíîãîíîæêàì, îáúåäèíÿÿ îáå ãðóïïû â òàêñîí Atelocerata.
Ýòîò ïîñëåäíèé ðàññìàòðèâàëñÿ â êà÷åñòâå ñåñòðèíñêîãî ê ðàêîîáðàçíûì
â ðàìêàõ Mandibulata. Êîíå÷íî, ïîêà íåëüçÿ áåçîãîâîðî÷íî ïðèíÿòü
Pancrustacea â êà÷åñòâå îêîí÷àòåëüíîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî ðåøåíèÿ
(Edgecombe et al., 2000), íî â åãî ïîëüçó íàêàïëèâàåòñÿ âñå áîëüøå
íîâûõ ñâèäåòåëüñòâ (Boore et al., 1998; Giribet & Rivera, 2000; Shultz &
Regier, 2000; Giribet et al., 2001; Hwang et al., 2001). Áîëåå òîãî, â ðÿäå
ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèé ïîêàçàíà ïàðàôèëèÿ ðàêîîáðàçíûõ
îòíîñèòåëüíî íàñåêîìûõ. Â ÷àñòíîñòè, ñåñòðèíñêîé ãðóïïîé íàñåêî-
ìûõ â ýòèõ ðåêîíñòðóêöèÿõ ÿâëÿþòñÿ  ëèøü ïðåäñòàâèòåëè Malacostraca,
è ýòî ïðè òîì, ÷òî òàãìîçèñ ó íèõ ñîâåðøåííî ðàçëè÷åí. Îäíàêî îáùåå
÷èñëî ñåãìåíòîâ ó òåõ è ó äðóãèõ îäèíàêîâîå è ñîñòàâëÿåò 20 åäèíèö.

Èç ðàññìîòðåííûõ ïðèìåðîâ ñëåäóþò äâà ïðèíöèïèàëüíî
âàæíûõ âûâîäà.

1. Ìîëåêóëÿðíûå ðåêîíñòðóêöèè ïîñòàâèëè ïîä ñîìíåíèå
ïðàêòèêó òèïîëîãè÷åñêèõ ýêñòðàïîëÿöèé, â íàäåæíîñòè êîòîðûõ äî
ýòîãî ìàëî êòî ñîìíåâàëñÿ. Òèïîëîãèÿ (â åå ýâîëþöèîííîé èíòåðïðå-
òàöèè) èñõîäèëà èç òîãî, ÷òî ñëîæíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû
îòðàæàþò îãðîìíîå ÷èñëî êîíñòðóêòèâíûõ, îíòîãåíåòè÷åñêèõ è
ôóíêöèîíàëüíûõ ñâÿçåé, à ïîòîìó â ýâîëþöèîííîì ïëàíå óíèêàëüíû
è ìåíåå âñåãî ïîäâåðæåíû ïàðàëëåëüíûì èçìåíåíèÿì. Ñëåäóÿ òàêîìó
ïîëîæåíèþ, â ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ, îïèñûâàþùèõ âîçìîæíóþ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïðåîáðàçîâàíèé ñëîæíûõ ñòðóêòóð, âèäåëè ñâîåãî
ðîäà ýâîëþöèîííûé ñëåïîê, íàèáîëåå áëèçêî îòâå÷àþùèé ôèëîãåíå-
òè÷åñêîìó ðÿäó. Ýòîé âåðå â åäèíñòâî è óñòîé÷èâîñòü âûñòðàèâàåìûõ
òèïîëîãàìè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäîâ ìîëåêóëÿðíûìè ðåêîíñòðóê-
öèÿìè áûë ïîëîæåí êîíåö.

Â öåëîì ñòàíîâèòñÿ âñå áîëåå î÷åâèäíûì, ÷òî òèïîëîãèÿ êàê
ïîèñê ðåãóëÿðíîñòåé â ñòðóêòóðå áèîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ âî
ìíîãîì èñ÷åðïàëà ñâîè âîçìîæíîñòè íà äîñòóïíîé åé ìîðôîëîãè-
÷åñêîé áàçå. Èñòîðè÷åñêè, îñíîâíûå ñâîè óñèëèÿ îíà íàïðàâëÿëà íà



14

ïîèñê è âû÷ëåíåíèå «ãëàâíûõ» ãðóïï, êîòîðûì îíà ïðîòèâîïîñòàâëÿëà
âòîðîñòåïåííûå, íå óêëàäûâàþùèåñÿ â îáùóþ êàíâó çàâèñèìîñòåé.
Òàê, äåëåíèå íà ïåðâè÷íîðîòûõ è âòîðè÷íîðîòûõ ÿâëÿåòñÿ, êîíå÷íî,
òèïîëîãè÷åñêèì óïðîùåíèåì. Â ñâîå âðåìÿ, îäíàêî, îíî áûëî âàæíûì
íàó÷íûì äîñòèæåíèåì, è â ñèñòåìàòèêå ýòè äâà òèïà (÷èñòûå ôîðìû:
Valentine, 1997) íàäîëãî ñòàëè ïðåäìåòîì îñîáîãî âíèìàíèÿ. Îòíî-
øåíèå æå ê óêëîíÿþùèìñÿ âàðèàíòàì áûëî, êàê ê ÿâëåíèþ âòîðî-
ñòåïåííîìó. Ïîíÿòíà ïðè÷èíà ýòîãî: â ìîðôîëîãè÷åñêîì ïëàíå àáåð-
ðàíòíûå ãðóïïû áûëè íåèíôîðìàòèâíû, òàê ÷òî èõ ïîëîæåíèå â
ðàìêàõ íàéäåííûõ òèïîëîãè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñòåé îñòàâàëîñü
íåîïðåäåëåííûì.

Áëàãîäàðÿ «ìîëåêóëàì» ñèñòåìàòèêà îêàçàëàñü ñïîñîáíîé
îöåíèòü âñå ìíîãîîáðàçèå ôîðì, âêëþ÷àÿ è òèïîëîãè÷åñêè «òåìíûå».
Èíûìè ñëîâàìè, â ïëàíå ñîïîñòàâëåíèÿ ìîëåêóë àáåððàíòíûå ôîðìû
òàêæå èíôîðìàòèâíû, íå îòëè÷àÿñü ïî ýòîìó ïðèçíàêó îò «ãëàâíûõ»
ôîðì (òèïîâ), âûäåëÿåìûõ òèïîëîãèeé. Îòñþäà è ïîðàçèòåëüíûå
óñïåõè ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèé è ðàçèòåëüíîå íåñîâïàäåíèå
ìîëåêóëÿðíûõ è òðàäèöèîííûõ êëàññèôèêàöèé. Ïîñëåäíèå, êàê ìû
âèäåëè, èìåííî â ñèëó îòìå÷åííîé ñìåùåííîñòè â îöåíêå òèïîâ è àáåð-
ðàöèé íå ìîãëè íå äàâàòü â òîé èëè èíîé ìåðå èñêàæåííûå ðåçóëüòàòû.

Ìîëåêóëÿðíàÿ ñèñòåìàòèêà çàÿâèëà î ñåáå â óñëîâèÿõ ãëóáî÷àé-
øåãî êîíöåïòóàëüíîãî êðèçèñà òðàäèöèîííûõ íàïðàâëåíèé. Â ìåãà-
ñèñòåìàòèêå âíåøíèì ïðîÿâëåíèåì ýòîãî êðèçèñà ñòàë áûñòðî íàðà-
ñòàâøèé ïîòîê àëüòåðíàòèâíûõ êëàññèôèêàöèé, ïðåäëàãàâøèõñÿ äëÿ
îïèñàíèÿ ñèñòåìû æèâîòíîãî ìèðà. Áûñòðûé ðîñò íàøèõ çíàíèé îá
îðãàíèçìàõ, ïî ñóùåñòâó, ëèøü ñòèìóëèðîâàë èññëåäîâàòåëåé íà ïîèñê
âñå íîâûõ è íîâûõ âàðèàíòîâ «ñèñòåìû». Êëàññèôèêàöèîííàÿ
äåÿòåëüíîñòü ïðåâðàòèëàñü â ÷èñòî èñêóññòâåííîå çàíÿòèå. Âûõîä
ìîëåêóëÿðíîé ôèëîãåíåòèêè íà ïåðåäîâûå ðóáåæè íàó÷íîãî ïîèñêà
è âîñïðèÿòèå åå ðåçóëüòàòîâ â êà÷åñòâå ïðèîðèòåòíûõ ñëåäóåò
ðàñöåíèâàòü êàê âûõîä èç êðèçèñà ñàìîé ñèñòåìàòèêè.

2. Åñëè âûäåëÿâøèåñÿ â ðàìêàõ òðàäèöèîííîãî ïîäõîäà
ìîðôîòèïû íå îòðàæàþò ñóùåñòâîâàíèå ðåàëüíûõ ãðóïï, òî íàì
íåîáõîäèìî íîâîå ïîíèìàíèå ìîðôîòèïà, êîòîðîå áû ó÷èòûâàëî äàí-
íûå ìîëåêóëÿðíûõ ïðèáëèæåíèé. Îñíîâàíèÿ, åñëè íå äëÿ ïåðåñìîòðà,
òî äëÿ êîððåêöèè ýòîãî ïîíÿòèÿ, òåïåðü èìåþòñÿ. Âòîðàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ
ïåðåæèâàåìîé íàìè ðåâîëþöèè â ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè, î êîòîðîé
ìû ãîâîðèëè âíà÷àëå, êàê ðàç è ñâÿçàíà ñ óñïåõàìè ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ,
âïåðâûå ïîäîøåäøåé ê ãåíåòè÷åñêîé ðàñøèôðîâêå ìîðôîòèïà. Ýòîò
àñïåêò áóäåò ãëàâíûì ïðåäìåòîì íàøåãî ðàññìîòðåíèÿ.
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1. Ãåíû è ìîðôîëîãèÿ

Î òîì, ÷òî ãåíû îïðåäåëÿþò ìîðôîëîãè÷åñêóþ îðãàíèçàöèþ
æèâîòíûõ, çíàëè, íî äî íåäàâíåãî âðåìåíè íå èìåëè ñêîëüêî-íèáóäü
âíÿòíîãî îáúÿñíåíèÿ òîìó, êàê ýòî ïðîèñõîäèò êîíêðåòíî. Ãåíåòèêà è
ìîðôîëîãèÿ ðàçâèâàëèñü íåçàâèñèìî, è ýòîò ðàçðûâ ìåæäó ãåíåòè-
÷åñêèì è ìîðôîëîãè÷åñêèì ïîäõîäàìè â èçó÷åíèè ïðèçíàêîâ íà÷àë
ïðåîäîëåâàòüñÿ ëèøü â ïîñëåäíèå ãîäû. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ïîëó-
÷åí îãðîìíûé ìàññèâ ñâåæèõ è èíòåðåñíûõ äàííûõ, êîòîðûå äàþò
âîçìîæíîñòü ïî-íîâîìó âçãëÿíóòü íà ïðîáëåìó ìîðôîòèïà. Âî-ïåðâûõ,
èíòåðåñíî âûÿñíèòü, êàêèì îáðàçîì ìîðôîòèï ñòðîèòñÿ íà ãåíå-
òè÷åñêîì óðîâíå: êàêèå ãåíû ó÷àñòâóþò, êàê îíè âçàèìîäåéñòâóþò è
íà êàêîì ýòàïå. Óÿñíèâ ýòî, ìû ìîæåì ðàññìîòðåòü ãåíåòè÷åñêèå êîì-
ïëåêñû (êàñêàäû) â ñðàâíèòåëüíîì ïëàíå. Ýòîò ïîñëåäíèé àñïåêò
ÿâëÿåòñÿ ãëàâíîé, ñòåðæíåâîé ÷àñòüþ íîâîãî ïîäõîäà â ýâîëþöèîííîé
áèîëîãèè. Ïðåæäå ìû ñòðîèëè ìîðôîòèï, èñõîäÿ èç ìîðôîñòðóêòóðû
â åå êîíå÷íîì âûðàæåíèè ó âçðîñëûõ ôîðì. Â ÷àñòíîñòè, âûÿâëÿëèñü
óñòîé÷èâî ñîõðàíÿþùèåñÿ ýëåìåíòû ñòðîåíèÿ, è ê íèì ïðèâÿçûâàëàñü
âåðáàëüíàÿ õàðàêòåðèñòèêà. Ïîëó÷åííûå îïèñàíèÿ è áûëè òåì èñõîäíûì
ìàòåðèàëîì (ïðèçíàêàìè), ñ êîòîðûìè èìåë äåëî ìîðôîëîã è ñèñòåìàòèê.

Òàêîé ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêèé àñïåêò èçó÷åíèÿ ôîðìû
ñîõðàíèë ñâîå çíà÷åíèå, íî äîáàâèëñÿ íîâûé, ãåíåòè÷åñêèé óðîâåíü
èçó÷åíèÿ, êîòîðûé òåïåðü áóäåò âåäóùèì, è èìåííî îí áóäåò îïðåäåëÿòü
ñîäåðæàíèå ïîíÿòèÿ ìîðôîòèïà. Ñîîòâåòñòâåííî ïîÿâÿòñÿ íîâûå
ñîñòàâëÿþùèå ìîðôîòèïà, îïèñûâàþùèå ñâÿçè, î êîòîðûõ ðàíüøå
ìû è íå ïîäîçðåâàëè. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðèâåñòè ïàðàëëåëè
ìåæäó òàêèìè äàëåêî îòñòîÿùèìè îðãàíèçìàìè, êàê ðàñòåíèå è
æèâîòíîå. Íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå óñìîòðåòü ìåæäó íèìè êàêèå-
ëèáî ÿâíûå ñâÿçè íåâîçìîæíî.

Ìóõè è öâåòêîâûå ðàñòåíèÿ èñïîëüçóþò ãåíû Polycomb-êëàññà,
êîòîðûå âçàèìîäåéñòâóþò â ïåðâîì ñëó÷àå (ãåí Polycomb) ñ Hox- , âî-
âòîðîì (ãåí Curly leaf) – ñ MADs-ãåíàìè. Îáà êîìïëåêñà âêëþ÷àþò
ãîìåîçèñíûå ãåíû, êîòîðûå, îäíàêî, íå ÿâëÿþòñÿ ðîäñòâåííûìè. Ó
íàñåêîìûõ îíè îïðåäåëÿþò ñïåöèôèêó ñåãìåíòîâ, à ó ðàñòåíèé –
ñïåöèôèêó ýëåìåíòîâ öâåòêà. Ó ìóõ Polycomb-ãåíû âûçûâàþò ðå-
ïðåññèþ ãåíà Ultrabithorax, äåòåðìèíèðóþùåãî â îñíîâíîì ñåãìåíòû
ïðåàáäîìåíà, à ó ðàñòåíèé – ðåïðåññèþ ãåíà agamous, îïðåäåëÿþùåãî
ïåñòèê, à ñîâìåñòíî ñ äðóãèìè MADs-ãåíàìè – è òû÷èíêè. Çäåñü âàæíî
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îáðàòèòü âíèìàíèå íà ñâÿçêó ãåíîâ äâóõ ðàçíûõ êëàññîâ, èç êîòîðûõ
ðåãóëèðóåìûå ãåíû ó÷àñòâóþò â ñïåöèôèêàöèè ïîâòîðÿþùèõñÿ
ýëåìåíòîâ ñòðîåíèÿ. Ýòà ôóíêöèîíàëüíàÿ ñâÿçêà, âîçíèêøàÿ íà î÷åíü
ðàííèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè ýóêàðèîò, ñîõðàíèëàñü ïðè ñòàíîâëåíèè íîâûõ
òèïîâ îðãàíèçàöèè (Meyerowitz, 2002).

Âîò åùå îäèí, áîëåå áëèçêèé çîîëîãó ïðèìåð. Â ðàçâèòèè
æèâîòíîé (=ìåòàçîéíîé) îðãàíèçàöèè áîëüøîå çíà÷åíèå èìåë òàê
íàçûâàåìûé Paired(Prd)-êëàññ ãåíîâ. Ýòè ãåíû, âèäèìî, èãðàëè êëþ-
÷åâóþ ðîëü â ñòàíîâëåíèè «ãîëîâû» æèâîòíîãî, à êîíêðåòíî – â ñïåöèà-
ëèçàöèè òåëà, ñâÿçàííîé ñ àïèêàëüíîé êîíöåíòðàöèåé íåðâíûõ êëåòîê.
Èçâåñòíûìè ãîìîëîãàìè Paired-ïîäîáíûõ ãåíîâ ÿâëÿþòñÿ orthodenticle
è goosecoid. Åùå îäíà ïîäãðóïïà Prd-êëàññà, òàê íàçûâàåìîå Pax-
ñåìåéñòâî ãåíîâ, èãðàåò áîëüøóþ ðîëü â ðàçâèòèè áèëàòåðàëüíûõ
æèâîòíûõ, ñïåöèôèöèðóÿ êëåòêè öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû.
Ãîìîëîã Pax-ãåíîâ áûë íàéäåí è ó ãóáîê. Â èòîãå âûñòðàèâàåòñÿ
ñëåäóþùèé ñöåíàðèé ñòàíîâëåíèÿ æèâîòíîé îðãàíèçàöèè (Galliot &
Miller, 2000). Ïåðâûé øàã áûë ñâÿçàí ñ íåéðîãåíåçîì, èñõîäíî
êîíòðîëèðóåìûì Pax-ãåíàìè (ãóáêè). ×åðåç äðóãèå Paired-ãåíû
íà÷àëàñü àïèêàëüíàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ (êèøå÷íîïîëîñòíûå), êîòîðàÿ ó
áèëàòåðàëüíûõ æèâîòíûõ áûëà äîïîëíåíà ôîðìèðîâàíèåì ïåðåäíå-
çàäíåé îñè â ðåçóëüòàòå Hox-çàâèñèìîé êîìïàðòìåíòàëèçàöèè òåëà.
Èíòåðåñíî, îäíàêî, äðóãîå. Prd-êëàññ ÿâëÿåòñÿ ñåñòðèíñêèì ïî îòíî-
øåíèþ ê Antennapedia(Antp)-êëàññó, âêëþ÷àþùåìó MetaHox/Hox/
ParaHox-ãåíû (ïîäðîáíåå ñìîòðè: Øàòàëêèí, 2002). Êàê ïîêàçûâàåò
ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç, ãåíû îáîèõ êëàññîâ, âîçìîæíî, ïðîèçâîäíû îò
ãåíà Wariai, îïðåäåëÿþùåãî àïèêàëèçàöèþ «ìíîãîêëåòî÷íîé» ñòàäèè
ðàçâèòèÿ ó ñëèçåâèêà Dictyostelium (Han & Firtel, 1998; Galliot & Miller,
2000). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî íà ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå ìû ìîæåì ïðîñëåäèòü
ñâÿçè, êîòîðûå íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå íå î÷åâèäíû.

Èòàê, íàøà îñíîâíàÿ çàäà÷à – ñóììèðîâàòü ìàòåðèàëû ïî
ãåíåòè÷åñêîé ñîñòàâëÿþùåé ìîðôîòèïà. Ñèñòåìàòèêà, êàê ÿâñòâóåò èç
ïîñëåäíèõ ïóáëèêàöèé, âûõîäèò íà íîâûé óðîâåíü îáîáùåíèé,
ñâÿçàííûé ñ àíàëèçîì áîëåå ãëóáîêèõ ïðèçíàêîâ, â ñðàâíåíèè ñ òåìè,
ñ êîòîðûìè îíà äî ýòîãî èìåëà äåëî. Ýòîò íîâûé óðîâåíü ïîòðåáóåò
íîâîãî ïîíÿòèéíîãî àïïàðàòà, ñóùåñòâåííîé êîððåêöèè òðàäèöèîííûõ
ïðåäñòàâëåíèé î ìîðôîòèïå, ãîìîëîãèè è äðóãèõ ïîíÿòèÿõ ýâîëþöè-
îííîé áèîëîãèè.

Íà÷íåì ñ îáçîðà íåêîòîðûõ ÷èñòî ãåíåòè÷åñêèõ âîïðîñîâ, êàñà-
þùèõñÿ ñàìîãî ïîíÿòèÿ ãåíà, åãî ñòðóêòóðû, òèïîâ êîäèðóåìûõ èì
áåëêîâ è ôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé ïîñëåäíèõ. Â èçëîæåíèè ìàòå-
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ðèàëà ýòîãî ðàçäåëà ìû ïîëàãàåìñÿ íà ðÿä ïîñëåäíèõ ðóêîâîäñòâ ïî
ãåíåòèêå (Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989; Arthur, 1997; Gerhart & Kirschner, 1997;
Wolpert et al., 1998; Êîðî÷êèí, 1999; Êîëüìàí è Ðeì, 2000; Cooper, 2000).

2. Ðåãóëÿòîðíûå ãåíû

2.1. Ñòðóêòóðà ãåíà
Ïîä ðåãóëÿòîðíûìè ïîíèìàþò òàêèå ãåíû, ïðîäóêòû êîòîðûõ

îïðåäåëÿþò èëè êàêèì-òî îáðàçîì ðåãóëèðóþò ýêñïðåññèþ äðóãèõ
ãåíîâ. Ñðåäè ðåãóëèðóåìûõ âûäåëÿþò áîëüøóþ êàòåãîðèþ ãåíîâ,
îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ êîòîðûõ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òîáû ïîääåðæèâàòü â
ðàáî÷åì ðåæèìå «êëåòî÷íîå õîçÿéñòâî» (housekeeping genes – ãåíû
äëÿ öèòîõðîìîâ, ãëèêîëèòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ è ò.ä.). Ýòè ãåíû âàæíû
äëÿ èñïîëíåíèÿ ïîâñåäíåâíûõ ìåòàáîëè÷åñêèõ ôóíêöèé, è ïîýòîìó
èõ ìîæíî íàçâàòü ìåòàáîëè÷åñêèìè. Ìåòàáîëè÷åñêèå ãåíû àêòèâíû
ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ òèïàõ êëåòîê. Áîëåå óçêàÿ êàòåãîðèÿ ðåãóëèðóåìûõ
ãåíîâ ñâÿçàíà ñ òêàíÿìè è ðàçíîãî ðîäà ñïåöèàëèçèðîâàííûìè êëåò-
êàìè. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü òêàíåñïåöèôè÷íûé ãåí, êîäèðóþùèé
èíñóëèí. Åùå îäíó âàæíóþ ãðóïïó ñîñòàâëÿþò ãåíû, îïðåäåëÿþùèå
öèòîñêåëåò. Ìåòàáîëè÷åñêèå, òêàíåñïåöèôè÷íûå è äðóãèå êàòåãîðèè òåð-
ìèíàëüíûõ ãåíîâ-ìèøåíåé (terminal target genes) íàõîäÿòñÿ ïîä êîíòðî-
ëåì ðàçíûõ êàñêàäîâ ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ. Çäåñü è äàëåå ìû áóäåì ðàñ-
ñìàòðèâàòü ðåãóëÿòîðíûå ãåíû, èãðàþùèå ðîëü â ðàçâèòèè îðãàíèçìà.

×òîáû ïîíÿòü ñïåöèôèêó ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, íàì ñëåäóåò
íà÷àòü ñ îáùåãî îïèñàíèÿ ñòðóêòóðû ýóêàðèîòè÷åñêîãî ãåíà. Â ñîâðå-
ìåííîé ãåíåòèêå ïîä ãåíîì ïîíèìàþò îòðåçîê ÄÍÊ, êîäèðóþùèé
îïðåäåëåííûé áåëîê. Ñèíòåç áåëêà îñóùåñòâëÿåòñÿ äâóìÿ ïîñëåäîâà-
òåëüíûìè ïðîöåññàìè. Íà ñòàäèè òðàíñêðèïöèè èíôîðìàöèÿ,
çàøèôðîâàííàÿ â ÄÍÊ, ïåðåíîñèòñÿ íà ìÐÍÊ. Íà ñëåäóþùåì ýòàïå,
íàçûâàåìîì òðàíñëÿöèåé, ïî èíôîðìàöèè, ñ÷èòûâàåìîé ñ ìÐÍÊ,
ñòðîèòñÿ ìîëåêóëà áåëêà. Íàñ â ïåðâóþ î÷åðåäü áóäåò èíòåðåñîâàòü
òðàíñêðèïöèÿ, ïîñêîëüêó èìåííî íà ýòîé ñòàäèè ïðîÿâëÿþòñÿ ôóíê-
öèîíàëüíûå ñâîéñòâà ãåíîâ. Òðàíñêðèïöèÿ åñòü ñèíòåç ìîëåêóëû ìÐÍÊ
íà ìàòðèöå ÄÍÊ, îòâå÷àþùåé ãåíó èëè êîìïëåêñó áëèçêèõ ãåíîâ, îáðà-
çóþùèõ îïåðîí. Â êà÷åñòâå ìàòðèöû èñïîëüçóåòñÿ îäíà èç öåïî÷åê
ÄÍÊ, ïðè÷åì ñ÷èòûâàíèå èäåò â íàïðàâëåíèè îò 3′- ê 5′-êîíöó.
Ïîëó÷àþùàÿñÿ ìÐÍÊ áóäåò ñîîòâåòñòâîâàòü äðóãîé öåïî÷êå ÄÍÊ,
èìåþùåé îáðàòíóþ óïîðÿäî÷åííîñòü îò 5′- ê 3′-êîíöó. Êàòàëèçèðóåò
ïîëèìåðèçàöèþ ìÐÍÊ ôåðìåíò, íàçûâàåìûé ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II.



18

Ãåíû ýóêàðèîò âêëþ÷àþò äâå ñòðóêòóðíûå îáëàñòè: êîäèðó-
þùóþ, ñ êîòîðîé ñ÷èòûâàåòñÿ èíôîðìàöèÿ â ïðîöåññå ñèíòåçà ìÐÍÊ,
è ðåãóëÿòîðíóþ, êîòîðàÿ çàïóñêàåò è êîíòðîëèðóåò ðàáîòó ÐÍÊ-ïîëè-
ìåðàçû II, à ÷åðåç íåå è ñèíòåç ìÐÍÊ. Ðåãóëÿòîðíàÿ îáëàñòü îòëè÷àåòñÿ
ó ýóêàðèîò áîëüøîé ñëîæíîñòüþ (Arnosti, 2002). Îíà âêëþ÷àåò òðè
òèïà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ (ðèñ. 3): (1) ïðîìîòîðû, ñâÿçûâàþùèå
ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó II, (2) ýíõàíñåðû, ðåãóëèðóþùèå ñêîðîñòü òðàíñ-
êðèïöèè, è (3) èíñóëÿòîðû, îòäåëÿþùèå ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû îäíîãî
ãåíà îò ïðîìîòîðîâ äðóãèõ ãåíîâ (ñìîòðè äàëåå). Ïðîìîòîð ÿâëÿåòñÿ
âåðõîâûì (upstream) ýëåìåíòîì ãåíà è ðàñïîëîæåí âûøå (ñïåðåäè, ñî
ñòîðîíû 5′-êîíöà) êîäèðóþùåé îáëàñòè. Îí ñîäåðæèò íåáîëüøîé
ó÷àñòîê èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè (ñòàðòîâóþ ïîçèöèþ), âûøå êîòîðîé
ëåæèò îñîáàÿ îáëàñòü ñâÿçûâàíèÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ñ õàðàêòåðíîé
äëÿ íåãî óñòîé÷èâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ èç 12 îñíîâàíèé ñ ÷åðåäîâà-
íèåì íóêëåîòèäîâ òèìèäèíà è àäåíîçèíà (â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÒÀÒÀA…), íàçûâàåìîé ÒÀÒÀ-áîêñîì. Êðîìå òîãî, ó ýóêàðèîò â ïðîìîòî-
ðå âûÿâëåíà òåòðàìåðíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü G(AT)CG, ëåæàùàÿ íèæå
îáëàñòè èíèöèàöèè è ñïîñîáíàÿ ôóíêöèîíàëüíî çàìåùàòü ÒÀÒÀ-áîêñ.
Çàìåòèì, ÷òî íå âñå ýóêàðèîòè÷åñêèå ïðîìîòîðû ñîäåðæàò ýòè äâå ðåãó-
ëÿòîðíûå îáëàñòè. Òàê, ó Drosophila â áîëåå ÷åì ïîëîâèíå ñëó÷àåâ ïðè-
ñóòñòâóåò ëèøü îäíà èç íèõ, à â 31% ñëó÷àåâ – íè îäíîé (Arnosti, 2002, 2003).

Ïîä ýíõàíñåðàìè ñíà÷àëà ïîíèìàëè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ,
óñèëèâàþùèå ýêñïðåññèþ ñâÿçàííîãî ñ íèìè ãåíà. Ñåé÷àñ ïîä ýíõàí-
ñåðàìè ïîíèìàþò ëþáîé äèñêðåòíûé ýëåìåíò ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ, êîòîðûé ñâÿçûâàåò òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð è äåéñòâóåò
(ïîëîæèòåëüíî èëè îòðèöàòåëüíî) íà òðàíñêðèïöèþ (Arnosti, 2003).
Ýíõàíñåðû, òàêèì îáðàçîì, âçàèìîäåéñòâóþò ñ ðåãóëÿòîðíûìè áåë-
êàìè (òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè), èçìåíÿÿ óðîâíè òðàíñêðèï-
öèè ãåíà. Ïðîáåëâûçûâàþùèå (gap) ãåíû (Krüppel, giant, hunchback),
êîíòðîëèðóþùèå ñåãìåíòàöèþ ó äðîçîôèëû, êîäèðóþò ðåïðåññîðû,
êîòîðûå ïîäàâëÿþò ðàáîòó ýíõàíñåðîâ. Äî íåäàâíåãî âðåìåíè ýíõàí-
ñåðû ñ÷èòàëèñü ïðèíàäëåæíîñòüþ òîëüêî ýóêàðèîò. Ñåé÷àñ îíè íàéäåíû
è ó ïðîêàðèîò.

Èç ðèñ. 3 âèäíî, ÷òî ýíõàíñåðû ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ íà çíà÷èòåëü-
íîì óäàëåíèè îò ïðîìîòîðà è êîäèðóþùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Â áîëüøèí-
ñòâå ñëó÷àÿõ ýíõàíñåðû ÿâëÿþòñÿ âåðõîâûìè ýëåìåíòàìè, ò.å. ðàñïîëîæåíû
ïåðåä ïðîìîòîðîì. Â íåêîòîðûõ ãåíàõ îíè ïðåäñòàâëåíû íèçîâûìè
ýëåìåíòàìè è èíîãäà ðàñïîëàãàþòñÿ â èíòðîíàõ êîäèðóþùåé îáëàñòè.
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Èíñóëÿòîðû (West et al., 2002) ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îáëàñòü â íå-
ñêîëüêî ñîò îñíîâàíèé. Îíè íàéäåíû ó äðîçîôèëû è ó ïîçâîíî÷íûõ
æèâîòíûõ.

Êàê ðàáîòàåò òðàíñêðèïöèîííûé àïïàðàò? Ó ïðîêàðèîò â òðàíñ-
êðèïöèè ó÷àñòâóåò åäèíñòâåííàÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà, ñîñòîÿùàÿ èç òðåõ ñóáú-
åäèíèö α, β, β′ è òàê íàçûâàåìîãî s-ôàêòîðà. Ðîëü ïîñëåäíåãî çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî îí äîëæåí îïîçíàòü ïðîìîòîð íåîáõîäèìîãî ãåíà è ñâÿçàòü åãî
ñ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé. ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà ñâÿçûâàåòñÿ ñ ïðîìîòîðîì íà-
ïðÿìóþ.

Ó ýóêàðèîò òðàíñêðèïöèîííûé àïïàðàò íàìíîãî ñëîæíåå è
âêëþ÷àåò òðè ÿäåðíûå ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû (I, II è III), òðàíñêðèáèðóþùèå
ðàçëè÷íûå êëàññû ãåíîâ. ßäðûøêî ÿâëÿåòñÿ ôàáðèêîé ñáîðêè ðèáî-
ñîìíûõ ÐÍÊ. Îíî ðàçìåùåíî îêîëî õðîìîñîìíîé îáëàñòè, ñîäåðæà-
ùåé ãåíû äëÿ 5S, 18S è 28S ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ. Ýòè ÐÍÊ ñèíòåçèðóþòñÿ
ñ ïîìîùüþ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû I. 5SðÐÍÊ è òÐÍÊ òðàíñêðèáèðóþòñÿ
âíå ÿäðûøêà ñ ïîìîùüþ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû III. ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II,
ñòðóêòóðíî íàèáîëåå áëèçêàÿ ê áàêòåðèàëüíîé ïîëèìåðàçå, ñèíòå-
çèðóåò ìÐÍÊ. Äàëüøå ìû áóäåì ãîâîðèòü â îñíîâíîì î ÐÍÊ-ïîëè-
ìåðàçå II.

   

Ðèñ. 3. Ñòðóêòóðà ðàáîòàþùåãî ãåíà (ïî Cooper, 2000, ñ èçìåíåíèÿìè).
ò.è. – ó÷àñòîê èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè; ýíõ – ýíõàíñåð; TBP – TATA-ñâÿçûâàþùèé
áåëîê; TAF – TBP-àññîöèèðîâàííûå ôàêòîðû; B, E, F, H – îáùèå òðàíñêðèïöèîííûå

ôàêòîðû ãðóïïû TFII.
Fig. 3. Structure of working gene (adapted from Cooper, 2000).

ò.è. – transcriptional initiation site; ýíõ – enhancer; TBP – TATA-binding protein;
TAF – TBP-associated factors; B, E, F, H – general transcriptional factors of TFII-group.
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Ó ýóêàðèîò äîñòóï ê ïðîìîòîðó áëîêèðóåòñÿ íóêëåîñîìàìè,
ïîýòîìó îíè âûðàáîòàëè íåñêîëüêî ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè òðàíñ-
êðèïöèè. Îäèí èç íèõ ñâÿçàí ñ àöåòèëèðîâàíèåì, ìåòèëèðîâàíèåì è
ôîñôîðèëèðîâàíèåì òîð÷àùèõ èç íóêëåîñîìû N-òåðìèíàëüíûõ
õâîñòîâ ãèñòîíîâ H3 è H4. Íàïðèìåð, âûñîêàÿ ñòåïåíü àöåòèëèðîâàíèÿ
ëèçèíà ñîïðÿæåíà ñ ýêñïðåññèåé ãåíîâ, òîãäà êàê äåàöåòèëèðîâàíèå
ïîäàâëÿåò ðàáîòó ãåíîâ. Çäåñü ñóùåñòâåííî òî, ÷òî íàñëåäóåìûå (íî
îáðàòèìûå) èçìåíåíèÿ â ðàáî÷åì ñîñòîÿíèè ãåíà (áóäåò ëè îí ìîë-
÷àùèì èëè ýêñïðåññèðóþùèì) ìîãóò ïðîèñõîäèòü áåç ìîäèôèêàöèè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ (ìåíäåëåâñêèõ ãåíîâ), íî ëèøü â ðåçóëüòàòå
òðàíñôîðìàöèè ãèñòîíîâ (Jenuwein & Allis, 2001).

Äðóãîé óðîâåíü ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè ñâÿçàí ñ âîçäåéñòâèåì
íà ðåãóëÿòîðíóþ îáëàñòü ãåíà îñîáûõ áåëêîâ, âëèÿþùèõ íà òðàíñ-
êðèïöèþ è íàçûâàåìûõ ïîýòîìó òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè.
Òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû ïîäðàçäåëÿþò íà îáùèå è ñïåöèôè÷åñêèå
(ðèñ. 3). Èç ïåðâûõ óïîìÿíåì ÒÀÒÀ-ñâÿçûâàþùèé áåëîê (ÒÑÁ, èëè
TBP ïî-àíãëèéñêè), êîòîðûé ïîìîãàåò çàÿêîðèòüñÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçå
II. ÒÑÁ ôóíêöèîíàëüíî àêòèâåí ëèøü â êà÷åñòâå ýëåìåíòà áîëüøîãî
áåëêîâîãî êîìïëåêñà TFIID, êîòîðûé âêëþ÷àåò åùå 10 áåëêîâ,
íàçûâàåìûõ ÒÑÁ-àññîöèèðîâàííûìè ôàêòîðàìè (ÒÀÔ, èëè TAF). Ýòè
ôàêòîðû êîíòàêòèðóþò ñ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé è îáëàñòüþ èíèöèàöèè;
êðîìå òîãî, TAFII40 è TAFII60 äîëæíû îïîçíàòü âòîðîé ðåãóëÿòîðíûé
ó÷àñòîê G(AT)CG. Íàêîíåö, àêòèâíîñòü ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû
ïîääåðæèâàåòñÿ åùå íåñêîëüêèìè áåëêàìè TFII, îáîçíà÷àåìûìè
áóêâàìè B, F, E è H. Öèôðà II îçíà÷àåò, ÷òî òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû
ñîïðÿæåíû ñ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II.

Ñïåöèôè÷åñêèå òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû ðåãóëèðóþò
òðàíñêðèïöèþ ÷åðåç ýíõàíñåðû. Ïîñêîëüêó ýíõàíñåðû ìîãóò ðàñïî-
ëàãàòüñÿ íà áîëüøîì óäàëåíèè îò ïðîìîòîðîâ, òî ñîåäèíåíèå ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ òðàíñêðèïöèîííûõ áåëêîâ, ñàäÿùèõñÿ íà ýíõàíñåð, ñ ÐÍÊ-
ïîëèìåðàçîé II îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò îáðàçîâàíèÿ ïåòëè ó÷àñòêà ÄÍÊ
ìåæäó ïðîìîòîðîì è ýíõàíñåðîì (ðèñ. 3). Ðàçëè÷íûå ãðóïïû îðãà-
íèçìîâ ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñïåöèôè÷åñêèì òðàíñêðèïöèîííûì
ôàêòîðàì. Ïîýòîìó äàëüøå â òåêñòå ìû áóäåì ãîâîðèòü ëèøü î íèõ.

Îòìåòèì îäíó õàðàêòåðíóþ îñîáåííîñòü îáùåé ñòðóêòóðû
ãåíîìà ýóêàðèîò. Â ñòðóêòóðå ãåíà, íàðÿäó ñ ðåãóëÿòîðíîé è êîäè-
ðóþùåé îáëàñòÿìè, ñóùåñòâóþò áîëüøèå ôðàãìåíòû ÄÍÊ, êîòîðûå
íå ñâÿçàíû ñ êîäèðîâàíèåì áåëêîâ. Íå òðàíñêðèáèðóþòñÿ, â ÷àñòíîñòè,
ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ïðåäñòàâëåííûå (1) åäèíè÷íûìè
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êîïèÿìè, (2) óìåðåííûì ÷èñëîì êîïèé (äëÿ ãåíîâ ãèñòîíîâ è èììó-
íîãëîáóëèíîâ) è (3) ìíîãî÷èñëåííûìè ïîâòîðàìè (ñîòíè è òûñÿ÷è íà
ãåíîì), êàê ýòî èìååò ìåñòî â ñëó÷àå ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ. Ó ÷åëîâåêà äî
30% ÄÍÊ ïðèõîäèòñÿ êàê ðàç íà ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
(Madigan et al., 2000). Íåêîòîðûå ïîâòîðû ñãðóïïèðîâàíû, òîãäà êàê
äðóãèå ðàçáðîñàíû ïî âñåìó ãåíîìó. Ê ÷èñëó ïîñëåäíèõ îòíîñÿòñÿ,
íàïðèìåð, Alu-ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå õîòÿ è òðàíñêðèáèðóþòñÿ,
íî îáðàçóþùèåñÿ òðàíñêðèïòû íå ó÷àñòâóþò â ñèíòåçå áåëêà è èõ
ôóíêöèÿ ìàëîèçâåñòíà.

Ó ýóêàðèîò êîäèðóþùèå ó÷àñòêè ãåíà (ýêçîíû) ïåðåìåæàþòñÿ
ñ íåêîäèðóþùèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÄÍÊ (èíòðîíàìè). Â ñèëó
ýòîãî òðàíñêðèïöèÿ ó ýóêàðèîò äîïîëíÿåòñÿ åùå îäíîé îïåðàöèåé,
ñïëàéñèíãîì. Íàçíà÷åíèå ñïëàéñèíãà ñîñòîèò â óäàëåíèè èíòðîíîâ èç
ïîëó÷åííîãî â ïðîöåññå òðàíñêðèïöèè òàê íàçûâàåìîãî ïðåäøåñ-
òâåííèêà ìÐÍÊ (pre-mRNA), èëè ãåòåðîãåííîé ÿäåðíîé ÐÍÊ (hnRNA).
Òîëüêî ïîñëå ñïëàéñèíãà è ðÿäà äðóãèõ èçìåíåíèé èç ýòîãî ïðåäøåñ-
òâåííèêà îáðàçóåòñÿ ìÐÍÊ.

Â çàêëþ÷åíèå íåñêîëüêî ñëîâ îá îïåðîííîé îðãàíèçàöèè ãåíîìà.
Ó ïðîêàðèîò ìåòàáîëè÷åñêèå ãåíû ñ ñîïðÿæåííûìè ôóíêöèÿìè ÷àñòî
ñîáðàíû âìåñòå âíóòðè ÄÍÊ â îòðåçîê, ïîëó÷èâøèé íàçâàíèå îïåðîíà.
Îíè îòëè÷àþòñÿ îò îáû÷íûõ ãåíîâ òåì, ÷òî óïðàâëÿþòñÿ åäèíñòâåííûì
ïðîìîòîðîì è òðàíñêðèáèðóþòñÿ êàê åäèíñòâåííàÿ ìÐÍÊ, íàçûâàåìàÿ
â ýòîì ñëó÷àå ïîëèöèñòðîííîé. Òàê, 4000 ãåíîâ ó Escherichia coli
îðãàíèçîâàíû ïðèìåðíî â 700 îïåðîíîâ. Îïåðîííàÿ ñòðóêòóðà ãåíîìà
âàæíà äëÿ ìåòàáîëè÷åñêîé àäàïòàöèè îðãàíèçìîâ â íîâîé ýêîëî-
ãè÷åñêîé íèøå. Êîäèðóþùèå îáëàñòè îïåðîíà ÷àñòî íàçûâàþò ñòðó-
êòóðíûìè ãåíàìè. Íàäî òîëüêî ïîìíèòü, ÷òî ñòðóêòóðíûé ãåí – ýòî
óñå÷åííûé ãåí, ïîíèìàåìûé â îáúåìå êîäèðóþùåãî ó÷àñòêà, áåç
ðåãóëÿòîðíîé îáëàñòè. Ïîñëåäíÿÿ æå äëÿ âñåõ ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ,
âõîäÿùèõ â îïåðîí, îäíà. Ýóêàðèîòè÷åñêàÿ ìÐÍÊ, áóäó÷è òðàíñ-
êðèïòîì ëèøü îäíîãî ãåíà, íàçûâàåòñÿ ìîíîöèñòðîííîé.

Äî íåäàâíåãî âðåìåíè îïåðîíû ðàññìàòðèâàëè â êà÷åñòâå
õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòè ïðîêàðèîò. Îêàçàëîñü, ÷òî è ýóêàðèî-
òè÷åñêèå ãåíû ìîãóò áûòü îðãàíèçîâàíû â îïåðîíû. Îíè, â ÷àñòíîñòè,
îáíàðóæåíû ó òðèïàíîñîì, íåìàòîä, ìóõ, ìëåêîïèòàþùèõ è ðàñòåíèé
(Nimmo & Woollard, 2002). Ó íåìàòîäû Caenorhabditis elegans  îïåðîíû
ìîãóò ñîäåðæàòü äî âîñüìè ãåíîâ. Ïîëèöèñòðîííûì ïðè ýòîì ÿâëÿåòñÿ
ïðåäøåñòâåííèê ìÐÍÊ, êîòîðûé ïîñëå ñïëàéñèíãà îáû÷íî ðàñïàäàåòñÿ
íà ñàìîñòîÿòåëüíûå ìÐÍÊ.
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2.2. Ðåãóëÿòîðíûå ôàêòîðû
Ðåãóëÿòîðíûå ãåíû äåéñòâóþò íà äðóãèå ãåíû ÷åðåç êîäèðóåìûå

èìè áåëêè. Èìåÿ â âèäó è äðóãèå àêòèâíûå ìîëåêóëû ñ ðåãóëÿòîðíûìè
ôóíêöèÿìè, âûïîëíÿåìûìè íà óðîâíå ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà, ãîâîðÿò
î ðåãóëÿòîðíûõ ôàêòîðàõ. Ðàçëè÷àþò íåñêîëüêî êëàññîâ ðåãóëÿòîðíûõ
ôàêòîðîâ.

1. Òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû, âûïîëíÿþùèå ðåãóëÿòîðíûå
ôóíêöèè íà óðîâíå ãåíà (òðàíñêðèïöèè). Îíè ñâÿçûâàþòñÿ ñ îïðåäå-
ëåííûì ó÷àñòêîì ðåãóëÿòîðíîé îáëàñòè ãåíà è ðåãóëèðóþò ðàáîòó
ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II, çàïóñêàÿ ëèáî îñòàíàâëèâàÿ òðàíñêðèïöèþ, à â
ðÿäå ñëó÷àÿõ è èçìåíÿÿ åå ñêîðîñòü.

2. ÐÍÊ-ñâÿçûâàþùèå ôàêòîðû, âûïîëíÿþùèå ðåãóëÿòîðíûå
ôóíêöèè íà óðîâíå òðàíñëÿöèè. Îíè ñâÿçûâàþòñÿ ñ ìÐÍÊ è çàïóñêàþò
òðàíñëÿöèþ, èçìåíÿÿ åå îñíîâíûå õàðàêòåðèñòèñòèêè âïëîòü äî
îñòàíîâêè ñàìîãî ïðîöåññà. Íàïðèìåð, ðåãóëÿòîðíûé áåëîê Nanos
ïðåïÿòñòâóåò òðàíñëÿöèè ìÐÍÊ ãåíà hunchback. Áåëîê Caudal ÿâëÿåòñÿ
òðàíñêðèïöèîííûì àêòèâàòîðîì çàäíèõ ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ
knirps è giant. Àêòèâíîñòü ýòîãî áåëêà ìîæåò ïîäàâëÿòüñÿ òàêæå íà
óðîâíå òðàíñëÿöèè ãåíîì bicoid. Áåëîê Staufen íåîáõîäèì äëÿ
àêòèâàöèè òðàíñëÿöèè ìÐÍÊ bicoid è oskar, èãðàþùèõ âàæíóþ ðîëü â
ïîëÿðèçàöèè îîöèòà Drosophila âäîëü ïåðåäíå-çàäíåé îñè.

3. Áîëüøàÿ ãðóïïà ðåãóëÿòîðíûõ ôàêòîðîâ ïðåäñòàâëåíà
ñèãíàëüíûìè áåëêàìè. Îíè âëèÿþò íà òðàíñêðèïöèþ ÷åðåç ñèãíàëüíóþ
öåïü, íà÷èíàþùóþñÿ ñ ðåöåïòîðà, àêòèâèðóåìîãî ñèãíàëüíûì áåëêîì,
è çàêàí÷èâàþùóþñÿ òðàíñêðèïöèîííûì ôàêòîðîì, äåéñòâóþùèì íà
òå èëè èíûå ãåíû. Âåùåñòâî, ïîêàçûâàþùåå ôóíêöèîíàëüíîå ñðîäñòâî
ñ ðåöåïòîðîì, àêòèâèðóþùåå ðåöåïòîð è òåì ñàìûì çàïóñêàþùåå â
ñèãíàëüíóþ ñèñòåìó ñèãíàë, íàçûâàåòñÿ ëèãàíäîì. Ñèãíàëüíàÿ öåïü
ìîæåò èìåòü ìíîãî ïðîìåæóòî÷íûõ çâåíüåâ, áåëêîâ èëè áåëêîâûõ
êîìïëåêñîâ, â ñèíòåçå êîòîðûõ òàêæå ó÷àñòâóþò êàêèå-òî ãåíû. Ôîñ-
ôîðèëèðîâàíèå è äåôîñôîðèëèðîâàíèå ðåöåïòîðíûõ áåëêîâ ÿâëÿåòñÿ
îñíîâíûì ìåõàíèçìîì ïåðåäà÷è ñèãíàëîâ â êëåòêó.

Íèæå ìû îïèøåì è äàäèì ïðèìåðû òðàíñêðèïöèîííûõ
ôàêòîðîâ è ñèãíàëüíûõ áåëêîâ.

Òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû. Òðàíñêðèïöèîííûå áåëêè âêëþ-
÷àþò äâå êëþ÷åâûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îäíà èç êîòîðûõ ñïåöèôè÷åñêè
ñâÿçûâàåòñÿ ñ ðåãóëÿòîðíîé îáëàñòüþ ãåíà (ýíõàíñåðîì), à äðóãàÿ
âçàèìîäåéñòâóåò ñ îáùèìè òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè, àêòè-
âèðóÿ èëè, íàîáîðîò, ïðèîñòàíàâëèâàÿ òðàíñêðèïöèþ (ðèñ. 3). Ïî ñòðó-
êòóðå ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (äîìåíîâ) âûäåëÿþò
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íåñêîëüêî êëàññîâ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ. Íî ïðåæäå ÷åì
ãîâîðèòü î äîìåíàõ, êðàòêî îõàðàêòåðèçóåì îñíîâíûå ñòðóêòóðû, â
êîòîðûå âîïëîùàåòñÿ ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ áåëêà. Ëèíåéíàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü àìèíîêèñëîò ñîñòàâëÿåò ãëàâíóþ (ïåðâè÷íóþ)
ñòðóêòóðó áåëêà. Ãëàâíîé åå ñ÷èòàþò ïî òîé ïðè÷èíå, ÷òî îò íåå âî
ìíîãîì çàâèñèò ïðîñòðàíñòâåííàÿ êîíôèãóðàöèÿ (âòîðè÷íàÿ
ñòðóêòóðà) áåëêà. Îäíîé èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ âòîðè÷íûõ
ñòðóêòóð ÿâëÿåòñÿ α-ñïèðàëü, ïðåäñòàâëÿþùàÿ ñîáîé ëåíòó (ïîëè-
ïåïòèäíàÿ öåïü), êàê áû íàìîòàííóþ ñ îïðåäåëåííûì ñäâèãîì ïîñëå-
äîâàòåëüíûõ âèòêîâ íà öèëèíäð è çàôèêñèðîâàííóþ â òàêîì ñîñòîÿíèè
ïîñëå òîãî, êàê öèëèíäð âûíóò. Óñòîé÷èâîñòü ñïèðàëè â áåëêå ïîä-
äåðæèâàåòñÿ çà ñ÷åò âîäîðîäíûõ ñâÿçåé ìåæäó ñîñåäíèìè âèòêàìè.
Äðóãèì ðàñïðîñòðàíåííûì òèïîì âòîðè÷íîé ñòðóêòóðû ÿâëÿþòñÿ òàê
íàçûâàåìûå β-ëèñòû (ïîëîñû), â êîòîðûõ ïîëèïåïòèäíàÿ ëåíòà
ñêëàäûâàåòñÿ â âèäå çìååâèêà.

Êàê α-ñïèðàëè, òàê è β-ëèñòû ÷àñòî îðãàíèçîâàíû â ãëîáóëÿðíûå
(êîìïàêòíûå) ñòðóêòóðû, êîòîðûå íàçûâàþò äîìåíàìè. Äîìåí ÿâëÿåòñÿ
ýëåìåíòîì òðåòè÷íîé îðãàíèçàöèè áåëêà. Íåáîëüøèå áåëêè, íàïðèìåð,
ìèîãëîáèí, ñîäåðæàò âñåãî îäèí äîìåí. Íî åñòü ìíîãî áåëêîâ, ñîäåð-
æàùèõ íåñêîëüêî äîìåíîâ, êîòîðûå, â ñâîþ î÷åðåäü, òàêæå ïðîñòðàí-
ñòâåííî îðãàíèçîâàíû, ñîñòàâëÿÿ ÷åòâåðòè÷íóþ ñòðóêòóðó áåëêà. Ïî
ñòðóêòóðå ðàçëè÷àþò ñëåäóþùèå òèïû äîìåíîâ.

1. Öèíêîâûå ïàëüöû (ðèñ. 4 A). Õàðàêòåðíàÿ îñîáåííîñòü ñâÿçû-
âàþùåãî äîìåíà – íàëè÷èå α-ñïèðàëåé è β-ëèñòîâ, ñâÿçàííûõ àòîìàìè
öèíêà. β-ëèñòû ïðè ýòîì ñèëüíî èçãèáàþòñÿ, îáðàçóÿ β-ïåòëè
(«ïàëüöû»), íåñóùèå ñâÿçûâàþùèå àòîìû öèíêà. Îòðåçîê èç 21-26
àìèíîêèñëîò, ñâÿçàííûõ ñ àòîìàìè öèíêà, âêëþ÷àåò ðÿä êîíñåðâà-
òèâíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, òàê íàçûâàåìûå ìîòèâû (motifs). Ìîòèâ
åñòü íàèìåíüøàÿ êîíñåðâàòèâíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ èëè
àìèíîêèñëîò, ñîñòàâëÿþùàÿ ôóíêöèîíàëüíî çíà÷èìóþ åäèíèöó.
Öèíêîâûå ïàëüöû èäåíòèôèöèðîâàíû â îáùåì òðàíñêðèïöèîííîì
ôàêòîðå TFIIIA (ðåãóëèðóþùèì ðàáîòó ÐÍÊ ïîëèìåðàçû III), à òàêæå
â ñòåðîèäíûõ ðåöåïòîðàõ, êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ òðàíñêðèïöèîííûìè
ôàêòîðàìè ïîñëå ñîåäèíåíèÿ ñ ãîðìîíîì òåñòîñòåðîíîì.

Â ðàçâèòèè äðîçîôèëû öèíêîâûå ïàëüöû âêëþ÷åíû â ÄÍÊ-
ñâÿçûâàþùèå äîìåíû áåëêîâûõ ïðîäóêòîâ ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ
Krüppel, hunchback, knirps, tailless, à òàêæå ãåíà snail, èãðàþùåãî êëþ-
÷åâóþ ðîëü â îáðàçîâàíèè äîðñî-âåíòðàëüíîé ðàçíîêà÷åñòâåííîñòè.

2. Ñïèðàëü–ïîâîðîò–ñïèðàëü. Â ýòîì äîìåíå ïðèñóòñòâóþò êàê
ìèíèìóì äâå α-ñïèðàëè, îäíà èç êîòîðûõ (ñïèðàëü óçíàâàíèÿ)
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çàÿêîðèâàåòñÿ â áîðîçäå ìåæäó âèòêàìè ÄÍÊ (ðèñ. 4 B, ñïèðàëü 3). Ýòà
ñïèðàëü äàëåå îáðàçóåò êîðîòêèé ó÷àñòîê èç òðåõ àìèíîêèñëîò ñ ãëèöè-
íîì, îáåñïå÷èâàþùèì ïîâîðîò ïîëèïåïòèäíîé öåïè. Íà äðóãîì êîíöå
ýòîò êîðîòêèé ó÷àñòîê ïåðåõîäèò â åùå îäíó α-ñïèðàëü, ðàñïîëàãàþ-
ùóþñÿ âäîëü íèòåé ÄÍÊ è ôóíêöèîíèðóþùóþ êàê ñòàáèëèçàòîð
ïîëîæåíèÿ ñïèðàëè óçíàâàíèÿ. Ê ñòàáèëèçèðóþùåé ñïèðàëè ÷àñòî
ìîæåò ïðèñîåäèíÿòüñÿ åùå îäíà α-ñïèðàëü ñ òîé æå ôóíêöèåé.

Ðàññìîòðåííûé äîìåí íàçûâàåòñÿ ãîìåîäîìåíîì è îõâàòûâàåò
êîíñåðâàòèâíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü (ìîòèâ) èç 60 àìèíîêèñëîò. Âûñî-
êîêîíñåðâàòèâíàÿ îáëàñòü ÄÍÊ èç 180 ïàð îñíîâàíèé, êîäèðóþùàÿ
ýòîò äîìåí (òðè ïàðû îñíîâàíèé â êà÷åñòâå êîäà îïðåäåëåííîé àìèíî-
êèñëîòû), íàçûâàþò ãîìåîáîêñîì (homeobox). Ãîìåîáîêñ áûë âûÿâëåí
ó òàê íàçûâàåìûõ ãîìåîçèñíûõ (ñåëåêòîðíûõ) ãåíîâ, êîòîðûå îòëè÷à-
þòñÿ òåì, ÷òî ìóòàöèè ïî íèì ïðèâîäÿò ê çàìåíå îäíîé ñåðèàëüíîé ñòðó-
êòóðû íà äðóãóþ. Íàèáîëåå èçâåñòíûå ïðèìåðû ó äðîçîôèëû –
ïðåâðàùåíèå àíòåííû â íîãó è íàîáîðîò (ìóòàöèè Antennapedia è
aristapedia), à òàêæå çàìåíà çàäíåãðóäè íà ñðåäíåãðóäü (ìóòàöèÿ bithorax).

Â ðàçíûõ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðàõ, îòëè÷àþùèõñÿ íàëè÷èåì
ãîìåîäîìåíà, ïîñëåäíèé ñîõðàíÿåò ñâîþ ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíèçà-
öèþ. Â òî æå âðåìÿ àìèíîêèñëîòíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãîìåîäîìåíà
ìîæåò â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ðàçëè÷àòüñÿ, ÷òî ïîçâîëÿåò ñòðîèòü
ðàçíîãî òèïà êëàäîãðàììû, îïèñûâàþùèå óðîâíè ðîäñòâà òðàíñêðèï-
öèîííûõ ôàêòîðîâ. Íàïðèìåð, åñëè ñðàâíèòü ãîìåîäîìåíû òðàíñêðèï-
öèîííûõ ôàêòîðîâ Engrailed è Antennapedia ó äðîçîôèëû, òî
íàèáîëüøåå ñõîäñòâî ïîêàçûâàþò α-ñïèðàëè 3 (75%), äàëåå α-ñïèðàëè
2 (45%) è íàèìåíüøåå ñõîäñòâî ìåæäó α-ñïèðàëÿìè 1 (30%). Åñëè
ñðàâíèòü ñ ýòèìè “ìóøèíûìè” ãåíàìè ãîìåîáîêñíûå ãåíû ìëåêîïèòà-
þùèõ, òî óðîâåíü ñõîäñòâà â àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ñîîòâåòñòâóþùèõ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ áóäåò âûðàæàòüñÿ åùå
ìåíüøèìè çíà÷åíèÿìè. Òàê, Oct2 (Octamer-binding protein), èìåþùèé
â ãîìåîäîìåíå äîïîëíèòåëüíóþ (÷åòâåðòóþ) ñòàáèëèçèðóþùóþ
ñïèðàëü è èãðàþùèé áîëüøóþ ðîëü â ðàçâèòèè öåíòðàëüíîé íåðâíîé
ñèñòåìû ó ìëåêîïèòàþùèõ, áóäåò ïîêàçûâàòü ñëåäóþùèé óðîâåíü
ñõîäñòâà ñ Antennapedia äðîçîôèëû: α-ñïèðàëè 3 – 40%, α-ñïèðàëè 1 –
17% (Gerhart & Kirschner, 1997).

Íå âñå ãîìåîáîêññîäåðæàùèå ãåíû ÿâëÿþòñÿ ãîìåîçèñíûìè. Â
êà÷åñòâå ïðèìåðà óêàæåì íà âàæíîå ñåìåéñòâî Pax-ãåíîâ. Ýòè ãåíû
ñîäåðæàò òèïè÷íûé ãîìåîáîêñ è âäîáàâîê åùå îäíó êîíñåðâàòèâíóþ
îáëàñòü, íàçûâàåìóþ paired. Êîäèðóåìûé Pax-ãåíàìè òðàíñêðèïöèîí-
íûé ôàêòîð ñâÿçûâàåòñÿ ñ ÄÍÊ ÷åðåç ïàðíûé (paired) äîìåí (ðèñ. 4 D).
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Ðèñ. 4. ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèå äîìåíû òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ.
A – öèíêîâûå ïàëüöû; B – ñïèðàëü–ïîâîðîò–ñïèðàëü; C – ëåéöèíîâàÿ çàñòåæêà; D –

ïàðíûé äîìåí è ãîìåîäîìåí; E – ñïèðàëü–ïåòëÿ–ñïèðàëü; F – Ðåë-äîìåí.
Fig. 4. DNA-binding domains of transcriptional factors.

A – Zinc fingers; B – Helix–turn–helix; C – Leucine zipper; D – Paired domain and
homeodomain; E – Helix-loop-helix; F – Rel-domain.

Äîìåí âêëþ÷àåò ãîìåîäîìåí è òàê íàçûâàåìóþ β-øïèëüêó
(β-hairpin), îáðàçîâàííóþ äâóìÿ àíòèïàðàëëåëüíûìè β-ëèñòàìè.
Ñóùåñòâåííî, ÷òî ñïîñîá ñîåäèíåíèÿ îïîçíàþùåé ñïèðàëè 3 ñ ÄÍÊ
îòëè÷åí îò òàêîâîãî ãîìåîçèñíûõ áåëêîâ è áîëåå íàïîìèíàåò ïðîêàðèî-
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òè÷åñêèé òèï ñîåäèíåíèÿ - ðåïðåññîðà ñ îïåðàòîðîì. Íà íåêîòîðîì
óäàëåíèè îò ïàðíîãî äîìåíà ðàñïîëàãàåòñÿ åùå îäèí ãîìåîäîìåí,
ôóíêöèÿ êîòîðîãî äî êîíöà íå âûÿñíåíà.

3. Ëåéöèíîâûå çàñòåæêè (ðèñ. 4 C). ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùàÿ îáëàñòü â
ýòîì òèïå äîìåíà îáðàçîâàíà äâóìÿ ïîëèïåïòèäíûìè öåïÿìè.
Äèìåðèçàöèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ 4 èëè 5 ëåéöèíîâûõ îñòàòêîâ,
ðàçìåùåííûõ ïî îäíîé ëèíèè âäîëü α-ñïèðàëè â èíòåðâàëå ñåìè
àìèíîêèñëîò. Äèìåð α-ñïèðàëåé ñàäèòñÿ íà ÄÍÊ íàïîäîáèå áåëüåâîé
çàùåïêè íà âåðåâêå. Ïðèìåðîì ðàññìàòðèâàåìîãî äîìåíà ìîæåò
ñëóæèòü òðàíñêðèïò ïðîáåëâûçûâàþùãî ãåíà giant.

4. Ñïèðàëü–ïåòëÿ–ñïèðàëü (ðèñ. 4 E). Áëèçêèé ê ïðåäûäóùåìó
òèï ñòðóêòóð, â êîòîðûõ ê äèìåðó, çàæèìàþùåìó â âèäå áåëüåâîé
çàùåïêè íèòü ÄÍÊ, äîáàâëÿåòñÿ åùå ïî îäíîé α-ñïèðàëè, êàæäàÿ èç
êîòîðûõ ñâÿçàíà ñ îïîçíàþùåé ñïèðàëüþ ïîñðåäñòâîì ïîëèïåïòèäíîé
ïåòëè. Ýòîò äîìåí íàéäåí â áåëêå Hairy, êîäèðóåìîì ãåíîì äâóõ-
ñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, à òàêæå â áåëêàõ, êîäèðóåìûõ íîæíûìè
ãåíàìè atonal è spineless.

5. Ðåë-äîìåí (ðèñ. 4 F). Ñîîòâåòñòâóþùàÿ îáëàñòü ãåíà áûëà âíà÷à-
ëå âûÿâëåíà ó âèðóñà ïòè÷üåãî ðåòèêóëîýíäîòåëèîçà (îòñþäà ñîêðàùå-
íèå «Rel»). ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèé äîìåí áåëêà èìååò âèä áàáî÷êè, òåëî
êîòîðîé îáðàçîâàíî ÄÍÊ (ðàññìàòðèâàåìîé â ïëîñêîñòè ïîïåðå÷íîãî
ñå÷åíèÿ), à êðûëüÿ – êîìïîíåíòàìè òðàíñêðèïöèîííîãî áåëêà. Ïðè÷åì
âåðõíèå áîëåå óçêèå «êðûëüÿ» îáðàçîâàíû ëèøü β-ëèñòàìè, à íèæ-
íèå áîëåå øèðîêèå «êðûëüÿ» – äâóìÿ α-ñïèðàëÿìè è íåñêîëüêèìè β-
ëèñòàìè ñ êàæäîé ñòîðîíû (Patikoglou & Burley, 1997). Ó äðîçîôèëû
âûÿâëåíî òðè áåëêà ñ ðåë-äîìåíîì, èç êîòîðûõ Dorsal èãðàåò êëþ÷åâóþ
ðîëü â äîðñî-âåíòðàëüíîé ñïåöèôèêàöèè (Graef et al., 2001).

6. Íàêîíåö, ñëåäóåò óïîìÿíóòü è íåäàâíî îòêðûòîå ñåìåéñòâî
áåëêîâ, êîäèðóåìûõ òàê íàçûâàåìûì ARID-ñåìåéñòâîì ãåíîâ (Iwahara
et al., 2002). Ó äðîçîôèëû ê ýòîìó êëàññó ïðèíàäëåæàò äâà ãåíà, dead
ringer (dri) è eyelid (eld). Ïåðâûé ãåí âàæåí äëÿ ïåðåäíå-çàäíåé
ñòàáèëèçàöèè è â ÷àñòíîñòè, âëèÿåò íà âûðàæåíèå ãåíîâ buttonhead è
argos. Ãåí eld âûñòóïàåò êàê àíòàãîíèñò Wg-ñèãíàëüíîé öåïè. Ïîòåðÿ
àêòèâíîñòè eld â êðûëîâîì äèñêå ìîæåò âûçâàòü ïðåîáðàçîâàíèå
íîòóìà â êðûëî (Treisman et al., 1997).

Ñèãíàëüíûå áåëêè. Ñèãíàëüíûå áåëêè ÿâëÿþòñÿ ìåæêëå-
òî÷íûìè ïåðåíîñ÷èêàìè ñèãíàëîâ. Ïî äèàïàçîíó äåéñòâèÿ èõ ìîæíî
ðàçäåëèòü íà òðè êàòåãîðèè.

A. Òðàíñìåìáðàííûå ëèãàíäû. Ïîñêîëüêó ýòè ëèãàíäû ïðåä-
ñòàâëåíû òðàíñìåìáðàííûìè áåëêàìè, òî äåéñòâîâàòü îíè ìîãóò ëèøü
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íà ðåöåïòîðû ñîñåäíåé íåïîñðåäñòâåííî ïðèìûêàþùåé êëåòêè.
Ïðèìåðîì ñëóæèò òðàíñìåìáðàííûé áåëîê Delta, ÿâëÿþùèéñÿ
ëèãàíäîì äëÿ ðåöåïòîðà Notch. Ýòîò ïîñëåäíèé òàêæå ïðåäñòàâëåí
òðàíñìåìáðàííûì áåëêîì (ðèñ. 5). Ñïåöèôèêà âçàèìîäåéñòâèÿ ëèãàíäà
è ðåöåïòîðà çäåñü ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî îíè îäíîâðåìåííî ïðèñóòñòâóþò
â ìåìáðàíå îáåèõ êëåòîê. Ïîýòîìó äëÿ îíòîãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåí-
öèàöèè ïîñëåäíèõ íåîáõîäèì îñîáûé ìåõàíèçì, ïðåïÿòñòâóþùèé
îáðàçîâàíèþ ëèãàíäà â îäíîé èç êëåòîê. Òàê, åñëè ïî ÷èñòî ñëó÷àéíûì
ïðè÷èíàì îäíà èç êëåòîê íà÷èíàåò âûðàáàòûâàòü áîëüøå ëèãàíäà Delta,
òî âêëþ÷àåòñÿ Notch-ñèãíàëüíûé ïóòü, è ýòà êëåòêà íà÷èíàåò ñïåöè-
àëèçèðîâàòüñÿ. Ñïåöèàëèçàöèÿ êëåòêè ïîäàâëÿåò ïðîèçâîäñòâî â íåé
Delta, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü âåäåò ê ïîäàâëåíèþ Notch-ñèãíàëüíîãî ïóòè
â ñîñåäíèõ êëåòêàõ, êîòîðûå òàêæå íà÷èíàþò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ, íî
â äðóãîì íàïðàâëåíèè. Òàêîé ïóòü ñïåöèôèêàöèè ÷åðåç ãåíåòè÷åñêîå
âçàèìîäåéñòâèå äâóõ èñõîäíî íåðàçëè÷èìûõ êëåòîê áûë íàçâàí
ëàòåðàëüíûì (Greenwald, 1998), â îòëè÷èå îò îáû÷íîãî âåðòèêàëüíîãî
âçàèìîäåéñòâèÿ, êîãäà îäèí òèï êëåòîê èíäóöèðóåò èçìåíåíèå äðóãèõ,
ýòè âòîðûå – òðåòüèõ è ò.ä. Ëàòåðàëüíàÿ ñïåöèôèêàöèÿ èìååò ìåñòî
ïðè îáðàçîâàíèè îììàòèäèåâ, à òàêæå ïðè ðàçäåëåíèè êëåòîê íà ñåí-
ñîðíûå è ýïèòåëèàëüíûå íà ñðåäíåñïèíêå äðîçîôèëû.

B. Ëèãàíäû ñ íåáîëüøèì ðàäèóñîì äåéñòâèÿ, íå ïðåâûøàþùèì
íåñêîëüêèõ ðÿäîâ êëåòîê. Ðå÷ü çäåñü èäåò î ñèãíàëüíûõ áåëêàõ,
ïðåäñòàâëåííûõ ñâîáîäíûìè ìîëåêóëàìè, êîòîðûå ìîãóò äèôôóí-
äèðîâàòü îò êëåòêè ê êëåòêå. Ñðåäè ýòèõ ëèãàíäîâ âûäåëÿþò îñîáûé òèï
ìîëåêóë, íàçûâàåìûõ ìîðôîãåíàìè, êîòîðûå ïåðåäàþò ñèãíàë òîëüêî

          

Ðèñ. 5. Ëàòåðàëüíàÿ ðåãóëÿöèÿ ÷åðåç Notch-ñèãíàëüíûé ïóòü.
Su(H) – Supressor of Hairless.

Fig. 5. Lateral regulation by Notch signaling.
Su(H) – Supressor of Hairless.
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ïðè äîñòèæåíèè èìè îïðåäåëåííîé êîíöåíòðàöèè. Îíè óäîâëåòâîðÿþò
ñëåäóþùèì òðåì óñëîâèÿì. Ìîðôîãåí, âî-ïåðâûõ, äîëæåí ðàñïðîñòðà-
íÿòüñÿ èç îäíîãî èñòî÷íèêà (êëåòêè èëè ãðóïïû êëåòîê). Âî-âòîðûõ,
åãî êîíöåíòðàöèÿ äîëæíà óìåíüøàòüñÿ ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò èñòî÷íèêà.
Â-òðåòüèõ, êëåòêè, êîòîðûõ äîñòèãàåò ìîðôîãåí (êëåòêè-ìèøåíè),
äîëæíû ðåàãèðîâàòü ÷åðåç ñâîè ðåöåïòîðû ëèøü íà îïðåäåëåííóþ
åãî êîíöåíòðàöèþ. Ðàçíûå ðåöåïòîðû ìîãóò àêòèâèðîâàòüñÿ ðàçëè÷-
íûìè ïîðîãîâûìè êîíöåíòðàöèÿìè îäíîãî è òîãî æå ìîðôîãåíà.

C. Ëèãàíäû ñ áîëüøèì ðàäèóñîì äåéñòâèÿ – òèï ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë,
ïðèìåðîì êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ ãîðìîíû, äàëåå ðàññìàòðèâàòüñÿ íå áóäóò.

Â ðàçâèòèè íàñåêîìûõ îñíîâíóþ ðîëü èãðàþò âîñåìü ñåìåéñòâ
ñèãíàëüíûõ áåëêîâ (Wolpert et al., 1998), ïåðå÷èñëåííûõ â òàáëèöå 1.

1. Ôèáðîáëàñòíûé ôàêòîð ðîñòà (ÔÔÐ, èëè FGF). Ñåìåéñòâî
âêëþ÷àåò íå ìåíåå 15 áåëêîâ, áîëüøàÿ ÷àñòü êîòîðûõ âûÿâëåíà ó ïîçâî-
íî÷íûõ (Szebenyi & Fallon, 1999; Lin et al., 1999). Ó íèõ ýòè áåëêè èìåþò
èñêëþ÷èòåëüíîå çíà÷åíèå, â ÷àñòíîñòè, ïðè îáðàçîâàíèè êîíå÷íîñòåé
è ïðè ðàçâèòèè ñèñòåìû êðîâåíîñíûõ ñîñóäîâ. Âñå îíè ïðèíàäëåæèò ê
òèïó ãåïàðàíñóëüôàò-ñâÿçûâàþùèõ òðàíñìåìáðàííûõ áåëêîâ è
âûïîëíÿþò ôóíêöèþ ðåöåïòîðîâ. Â îòëè÷èå îò äðóãèõ ðåöåïòîðîâ,
èìåþùèõ êèíàçû â êà÷åñòâå ñâîåé èíòåãðàëüíîé âíóòðèêëåòî÷íîé
÷àñòè, çäåñü òèðîçèíêèíàçà ÿâëÿåòñÿ íåçàâèñèìîé è îáðàçóåò êîìïëåêñ
ñ âíóòðèêëåòî÷íîé îáëàñòüþ ÔÔÐ. Ó íàñåêîìûõ ÔÔÐ ïðåäñòàâëåí
äâóìÿ ðåöåïòîðàìè Heartless è Breathless, ó÷àñòâóþùèìè â ðàçâèòèè
êðîâåíîñíîé è òðàõåéíîé ñèñòåì, ñîîòâåòñòâåííî (Lin et al., 1999). Â
îòíîøåíèè ëèãàíäà ïåðâîãî ðåöåïòîðà äàííûõ íåò, à ëèãàíäîì äëÿ
âòîðîãî ðåöåïòîðà ÿâëÿåòñÿ áåëîê Branchless.

2. Íåéðîãóëèíû. Ýòî ñåìåéñòâî áåëêîâ âêëþ÷àåò íåéðîìåäèà-
òîðû, àêòèâèðóþùèå ðåöåïòîðû àöåòèëõîëèíà ïðè ïåðåäà÷å íåéðîìû-
øå÷íûõ ñèãíàëîâ. Ó íàñåêîìûõ ê íåéðîãóëèíàì îòíîñèòñÿ áåëîê Vein,
ðåöåïòîðîì êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ ýïèäåðìàëüíûé ôàêòîð ðîñòà (ÝÐÔ),
îáîçíà÷àåìûé â çàðóáåæíîé ëèòåðàòóðå êàê EGF, èëè DER (Drosophila-
ýïèäåðìàëüíûé ðåöåïòîð) (Rebay, 2002). Vein ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì
ôàêòîðîì â îïðåäåëåíèè íåêðàåâûõ æèëîê êðûëà äðîçîôèëû.

3. Òðàíñôîðìèðóþùèé ôàêòîð ðîñòà α (ÒÔÐ-α, èëè TFG-α).
Íàèáîëåå èçâåñòíûìè ëèãàíäàìè, îòíîñÿùèìèñÿ ê ýòîìó ñåìåéñòâó,
ÿâëÿþòñÿ áåëêè Gurken è Spitz (Rebay, 2002). Ïåðâûé èãðàåò êëþ÷åâóþ
ðîëü â ñòàíîâëåíèè îñåé, è ìû áóäåì ïîäðîáíî ãîâîðèòü î íåì äàëüøå.
Ðåöåïòîðîì äëÿ ýòèõ áåëêîâ ñëóæàò äâà òðàíñìåìáðàííûõ îäíîñïè-
ðàëüíûõ áåëêà, îáúåäèíåííûõ â ôóíêöèîíàëüíóþ ñèñòåìó, ñïîñîáíóþ
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 ñîåäèíèòüñÿ ñ ëèãàíäîì (ðèñ. 6 A). Âíóòðè êëåòêè ðåöåïòîð ñâÿçàí ñ
àäàïòîðíûì áåëêîì Drk (Drosophila signal-regulated kinase), à òàêæå
áåëêîì Sos (èç ñåìåéñòâà ãóàíèííóêëåîòèäîáìåíèâàþùèõ ôàêòîðîâ),
÷åðåç êîòîðûé ñèãíàë ïåðåäàåòñÿ íà ìåìáðàííûé áåëîê RAS (ñîêðàùå-
íèå îò rat sarcoma virus). Àêòèâàöèÿ  RAS âêëþ÷àåò ñèãíàëüíûé ïóòü,
âàæíåéøèìè ñîñòàâëÿþùèìè êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ (â ïîðÿäêå ñëåäîâàíèÿ
ïåðåíîñ÷èêîâ ñèãíàëà) RAF, MEK è MAP-êèíàçà (MAPK). MAPK â
ÿäðå áëîêèðóåò ãåí yan è àêòèâèðóåò ãåí pointed (pnt). Ïîñëåäíèé èãðàåò
âàæíóþ ðîëü â ñòàíîâëåíèè äîðñî-âåíòðàëüíîé ïîëÿðíîñòè îîöèòà
(âêëþ÷àÿñü â ðàçâèòèå ÷åðåç Gurken → RAS-ñèãíàëüíûé ïóòü), à
ïîçäíåå, âî âðåìÿ ãàñòðóëÿöèè, è â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ âåíòðàëü-
íîé ýêòîäåðìû (÷åðåç Spitz (èëè Vein) → RAS-ñèãíàëüíûé ïóòü).

4. Òðàíñôîðìèðóþùèé ôàêòîð ðîñòà β (ÒÔÐ-β, èëè TFG-β).
Ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî ñåìåéñòâà ñèãíàëüíûõ áåëêîâ âûäåëåíû ó íåìà-
òîä, íàñåêîìûõ, èãëîêîæèõ è ïîçâîíî÷íûõ (Massagué & Chen, 2000;
Affolter et al., 2001) è èãðàþò áîëüøóþ ðîëü â ðàííåì ðàçâèòèè ïðè
îáðàçîâàíèè îñåé òåëà, à òàêæå â îðãàíîãåíåçå. Ó áåñïîçâîíî÷íûõ
íàèáîëåå èçâåñòåí Decapentaplegic (Dpp), ãîìîëîãàìè êîòîðîãî ó
ïîçâîíî÷íûõ ÿâëÿþòñÿ BMP2/BMP4 (Bone morphogenetic proteins).
Ñòðóêòóðíî áëèçêèå áåëêè Screw è Glass bottom boat-60A íàéäåíû â
îïðåäåëåííûõ òêàíÿõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ãäå îíè óâåëè÷èâàþò àêòèâíîñòü
Dpp. Ó ïîçâîíî÷íûõ èì ñîîòâåòñòâóþò ãîìîëîãè BMP5/BMP6/BMP7.
Âñå ýòè ëèãàíäû àññîöèèðîâàíû ñ äâóìÿ òèïàìè òðàíñìåìáðàííûõ
ðåöåïòîðîâ, ïîêàçûâàþùèõ ñåðèí/òðåîíèíêèíàçíóþ àêòèâíîñòü (ðèñ.
6 B). Ðåöåïòîð âòîðîãî òèïà (II), ïðåäñòàâëåííûé áåëêîì Punt, ÿâëÿåòñÿ
ïåðâûì êîìïîíåíòîì, ñ êîòîðûì ñâÿçûâàåòñÿ ëèãàíä. Äàëåå àêòèâèðî-
âàííûé ðåöåïòîð II äîëæåí ôîñôîðèëèðîâàòü ðåöåïòîð ïåðâîãî òèïà
(I), ïðåäñòàâëåííûé áåëêàìè Thickveins (Tkv) èëè Saxophone (Sax).
Ðåöåïòîð II, â ñâîþ î÷åðåäü, ôîñôîðèëèðóåò öèòîïëàçìåííûé áåëîê
R-Smad (Mother against dpp), èçìåíÿÿ åãî êîíôîðìàöèþ. Â íîâîì êîí-
ôîðìàöèîííîì ñîñòîÿíèè ýòîò áåëîê ñïîñîáåí ñîåäèíèòüñÿ ñ äðóãèì
áåëêîì Co-Smad (Medea), è óæå ýòîò êîìïëåêñ ìîæåò ôóíêöèîíèðî-
âàòü êàê òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð äëÿ àêòèâàöèè îïðåäåëåííûõ ãåíîâ.
Áåëîê Brinker (Brk) ñïîñîáåí âûêëþ÷èòü ñèãíàëüíóþ öåïü. Äðóãîé
áåëîê Schnurri (Shn) íåîáõîäèì äëÿ ðåïðåññèè Brk è òåì ñàìûì ïîääåð-
æèâàåò Dpp-ñèãíàëüíóþ ñèñòåìó â ðàáî÷åì ñîñòîÿíèè. Åùå îäíó ïîäãðóïïó
β-ôàêòîðîâ ðîñòà ñîñòàâëÿþò àêòèâèíû. Â êà÷åñòâå ðåöåïòîðà I ïðè ýòîì
èñïîëüçóåòñÿ òðàíñìåìáðàííûé áåëîê Baboon (Babo), à ñâÿçàííàÿ ñ íèì
ñèãíàëüíàÿ öåïü îòëè÷àåòñÿ ïî ñòðóêòóðå ïåðåíîñ÷èêîâ ñèãíàëîâ.
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Ðèñ. 6. Ñèãíàëüíûå áåëêè.
A. Òðàíñôîðìèðóþùèé ôàêòîð ðîñòà α è EGF-ñèãíàëüíûé ïóòü. EGF – ýïèäåð-
ìàëüíûé ôàêòîð ðîñòà; MAPK – MAP êèíàçà; p – ôîñôàòíàÿ ãðóïïà; RAS –
ÃÒÔ-ñâÿçûâàþùèé áåëîê ñåìåéñòâà RAS; Sos – ãóàíèííóêëåîòèäîáìåíè-
âàþùèé ôàêòîð. B. Òðàíñôîðìèðóþùèé ôàêòîð ðîñòà β. Dpp – Decapentaplegic;

Mad – Mother against dpp; MED – Medea.
Fig. 6. Signaling proteins.

A. Transforming growth factor α  and EGF signaling. EGF – epidermal growth
factor; MAPK – MAP kinase (for mitogen-activated protein); p – phosphate group;
RAS – GTP-binding protein of RAS-family (from rat sarcoma virus); Sos – guanine
nucleotide exchange factor. B. Transforming growth factor β. Dpp – Decapentaplegic;

Mad – Mother against dpp; MED – Medea.
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5. Hedgehog (ðèñ. 7 A). ×ëåíû ýòîãî ñåìåéñòâà ñèãíàëüíûõ áåëêîâ
ÿâëÿþòñÿ êëþ÷åâûìè ïîñðåäíèêàìè ìíîãèõ ïðîöåññîâ ðàçâèòèÿ ó
íàñåêîìûõ è ïîçâîíî÷íûõ (Vervoort, 2000; Ingham & McMahon, 2001;
Glise et al., 2002). Èõ äåéñòâèå ïðîÿâëÿåòñÿ â òðåõ àñïåêòàõ. Îíè ìîãóò
âûñòóïàòü, âî-ïåðâûõ, êàê ìîðôîãåíû, ò.å. êàê ïîðîãîâî-çàâèñèìûå
èíäóêòîðû, ïðîÿâëÿþùèå ñâîå äåéñòâèå ïðè îïðåäåëåííîé êðèòè-
÷åñêîé êîíöåíòðàöèè, âî-âòîðûõ, êàê ìèòîãåíû, ðåãóëèðóþùèå êëå-
òî÷íîå ðàçìíîæåíèå, è, â-òðåòüèõ, êàê ôîðìîãåíû, îïðåäåëÿþùèå
ôîðìó ðàçâèâàþùåãîñÿ îðãàíà èëè ÷àñòè òåëà. Ãåí hh êîäèðóåò
ñîîòâåòñòâóþùèé áåëîê, ðåöåïòîðîì êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ ìåìáðàííûé
áåëîê Patched (Ptc), èìåþùèé äâå áîëüøèå âíåêëåòî÷íûå ïåòëè è 12
òðàíñìåìáðàííûõ ñïèðàëüíûõ äîìåíîâ (ðèñ. 7 A). Ýòîò ðåöåïòîð ðå-
ïðåññèðóåò àêòèâíîñòü äðóãîãî òðàíñìåìáðàííîãî áåëêà Smoothened
(Smo), êîòîðûé èìååò 7 òðàíñìåìáðàííûõ ñïèðàëåé è, ñëåäîâàòåëüíî,
ïî ñòðóêòóðå áëèçîê ê ðåöåïòîðàì, ñîïðÿæåííûì ñ G-áåëêàìè. Ðåöåï-
òîð Smo âõîäèò â ñåìåéñòâî ñåðïåíòèíîâûõ áåëêîâ Frizzled. Â êà÷åñòâå
ëèãàíäà Hh ïðîÿâëÿåò ñåáÿ òîëüêî ïîñëå àêòèâàöèè õîëåñòåðèíîì. Â
ýòîì ñëó÷àå îí ñâÿçûâàåò ðåöåïòîð Ptc è òåì ñàìûì ñíèìàåò
èíãèáèðóþùåå äåéñòâèå ïîñëåäíåãî íà Smo. Â ðåçóëüòàòå çàïóñêàåòñÿ
ñèãíàëüíàÿ öåïü, ñâÿçàííàÿ ñ Smo. Äåòàëè ðàáîòû íà÷àëüíûõ çâåíüåâ
ýòîé öåïè íå ñîâñåì ÿñíû, íî êîíå÷íàÿ ôàçà ñâÿçàíà ñ äèññîöèàöèåé
áåëêîâîãî êîìïëåêñà, ñèäÿùåãî íà öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ìèêðîòðó-
áî÷êàõ è âêëþ÷àþùåãî òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð Cubitus interruptus
(Ci), ïðîòåèíêèíàçó Fused è áåëîê Coastal. Àêòèâàöèÿ ýòîãî êîìïëåêñà
âåäåò ê åãî ðàñïàäó è âûñâîáîæäåíèþ Ci, êîòîðûé ïîñòóïàåò â ÿäðî,
ãäå â çàâèñèìîñòè îò íà÷àëüíûõ óñëîâèé âêëþ÷àåò ãåíû ptc, wingless
(wg) è decapentaplegic (dpp).

6. Ãëèêîïðîòåèíîâûå ôàêòîðû ðîñòà ñåìåéñòâà Wnt (Cadigan &
Nusse, 1997; Arias et al., 1999; Sharpe et al., 2001). Íàçâàíèå Wnt ÿâëÿåòñÿ
îáúåäèíåíèåì ñîêðàùåííûõ íàçâàíèé îðòîëîãè÷íûõ ãåíîâ wingless
(wg) ó äðîçîôèëû è int-1 (ïîçæå Wnt-1) ó ìûøè. Wnt-ñèãíàëüíûé ïóòü
íåîáõîäèì, íî íåäîñòàòî÷åí äëÿ àêòèâèçàöèè ãåíîâ; îáû÷íî îí
äåéñòâóåò â ñî÷åòàíèè ñ äðóãèìè ôàêòîðàìè è, â ÷àñòíîñòè, ñ òðàíñ-
êðèïöèîííûì ôàêòîðîì Engrailed (En) è ñèãíàëüíûì áåëêîì Hh. Ó
íàñåêîìûõ ñåêðåöèÿ Wg îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè íàëè÷èè áåëêà Porcupine
(Porc). Ðåöåïòîðîì Wg ÿâëÿåòñÿ òðàíñìåìáðàííûé áåëîê Dfrizzled-2
(Drosophila frizzled-2). Çàïóñêàåìàÿ èì ñèãíàëüíàÿ öåïü ïåðåõîäîâ
(ðèñ. 7 B) íà÷èíàåòñÿ ñ àêòèâàöèè áåëêà Dishevelled (Dsh), êîòîðûé
èíàêòèâèðóåò êèíàçó Zeste-white 3 (Zw3). Äàëåå ñèãíàë ïåðåäàåòñÿ íà
öèòîïëàçìàòè÷åñêèé áåëîê Armadillo (Arm), êîòîðûé, ñîåäèíÿÿñü ñ
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áåëêîì Pangolin (Pan), îáðàçóåò ïåðåõîäÿùèé â ÿäðî òðàíñêðèïöè-
îííûé êîìïëåêñ. Ýòîò ïîñëåäíèé âêëþ÷àåò ðÿä ãåíîâ, â òîì ÷èñëå è
ãåí en. En-êëåòêè ñåêðåòèðóþò Hh, êîòîðûé ÷åðåç ñâîþ ñèãíàëüíóþ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü (ñìîòðè ïðåäûäóùèé ïóíêò) àêòèâèðóåò
ýêñïðåññèþ wg (ðèñ. 7 C).

     

Ðèñ. 7. Ñèãíàëüíûå áåëêè.
A. Hedgehog (ïî Ingham & McMahon, 2001). Ci – Cubitus interruptus; Cos – Coastal;
CREB – ñâÿçûâàþùèé áåëîê; Fu – Fused; Ptc – Patched; Smo – Smoothened; Su(Fu)
– Supressor of Fused. B. Wingless (ïî Cooper, 2000). LEF - òðàíñêðèïöèîííûé
áåëîê. C. Âçàèìîäåéñòâèå Hedgehog (Hh)- è Wingless (Wg)-ñèãíàëüíûõ ïóòåé ÷åðåç

òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð Engrailed (En) (ïî Cadigan & Nusse, 1997).
Fig. 7. Signaling proteins.

A. Hedgehog (adapted from Ingham & McMahon, 2001). Ci – Cubitus interruptus; Cos
– Coastal; CREB –- binding protein; Fu – Fused; Ptc – Patched; Smo – Smoothened;
Su(Fu) – Supressor of Fused.B. Wingless (adapted from Cooper, 2000). LEF –
transcriptional protein (Lymphoid enhancer-binding factor). C. Interaction of
Hedgehog (Hh)- and Wingless (Wg)-signaling pathways through transcriptional factor

Engrailed (En) (adapted from Cadigan & Nusse, 1997).
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7. Notch (Greenwald, 1998). Â àêòèâèðîâàííîì ñîñòîÿíèè Notch-
ðåöåïòîð îáðàçóåò äèìåð (ðèñ.5), ïðåîáðàçóþùèé áåëîê Supressor of
Hairless (Su(H)) ó äðîçîôèëû, Lag-1 ó íåìàòîäû Caenorhabditis elegans
è CBF-1 ó ìëåêîïèòàþùèõ â òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð, ñïîñîáíûé
âêëþ÷èòü òðàíñêðèïöèþ îïðåäåëåííûõ ãåíîâ. Ëèãàíäîì äëÿ òðàíñ-
ìåìáðàííîãî Notch-ðåöåïòîðà ÿâëÿþòñÿ òðàíñìåìáðàííûå áåëêè
Delta è Serrate.

8. Ýôðèíû. Ephrin/Eph-ñèãíàëüíûé ïóòü êîíòðîëèðóåò ðàçâèòèå
íåðâíîé ñèñòåìû. Ýôðèíû ÿâëÿþòñÿ ëèãàíäàìè äëÿ Eph-ðåöåïòîðîâ ñ
òèðîçèíêèíàçíîé àêòèâíîñòüþ. Ó ïîçâîíî÷íûõ îíè ïðåäñòàâëåíû
äâóìÿ òèïàìè (A è B). Ëèãàíäû B-òèïà ÿâëÿþòñÿ òðàíñìåìáðàííûìè
áåëêàìè, à ëèãàíäû A-òèïà çàÿêîðèâàþòñÿ âî âíåøíåì ñëîå ìåìáðàíû
ïîñðåäñòâîì ãëèêîçèëôîñôàòèäèëèíîçèòà (GPI). Ó íåìàòîä âûÿâëåíû
÷åòûðå ýôðèíà, èìåþùèå äîìåíû, ñâÿçûâàþùèåñÿ ñ ðåöåïòîðîì B-
òèïà, íî çàÿêîðèâàþùèåñÿ ïîñðåäñòâîì GPI, êàê ýòî õàðàêòåðíî äëÿ
ëèãàíäîâ A-òèïà. Òðàíñìåìáðàííûé ýôðèí, êîòîðûé áûë íàçâàí
äåôðèíîì, íåäàâíî âûÿâëåí è ó íàñåêîìûõ (Bossing & Brand, 2002).

3. Ãåíû ðàçâèòèÿ è ïðîáëåìà ìîðôîòèïà

Ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì äîñòàòî÷íî
ñëîæíîé èåðàðõè÷åñêè óïîðÿäî÷åííîé è íàñûùåííîé îáðàòíûìè
ñâÿçÿìè ñèñòåìû âçàèìîäåéñòâóþùèõ ãåíîâ. Ñðåäè ýòèõ ïîñëåäíèõ
ìîæíî âûäåëèòü ðåãóëÿòîðíûå ãåíû ðàçâèòèÿ. Èõ îòëè÷èòåëüíàÿ ÷åðòà
çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îíè îïðåäåëÿþò íå ñòîëüêî êîíêðåòíûå ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû, íî â áîëüøåé ñòåïåíè òî, êàê ýòè ïîñëåäíèå
áóäóò îðãàíèçîâàíû ó âçðîñëûõ ôîðì. Ó æèâîòíûõ îíè îáåñïå÷èâàþò
ïðîñòðàíñòâåííóþ ñòðóêòóðèçàöèþ ýìáðèîíà â âèäå îíòîãåíåòè÷åñêèõ
êîìïàðòìåíòîâ, ÷åì â êîíå÷íîì èòîãå è îïðåäåëÿåòñÿ ïëàí ñòðîåíèÿ.

Êîìïàðòìåíòû – ýòî äèñêðåòíûå îáëàñòè ðàçâèâàþùåãîñÿ îðãà-
íèçìà, âêëþ÷àþùèå êëåòêè, ïðîèçâîäíûå îò îäíîé êëåòêè-îñíîâà-
òåëüíèöû èëè îò ãðóïïû êëåòîê. Â îíòîãåíåçå êîìïàðòìåíòû îòäåëÿþò
ãðóïïû êëåòîê ñ àëüòåðíàòèâíîé ïðîñïåêòèâíîé ñóäüáîé, íàïðèìåð,
ïåðåäíèå è çàäíèå â ñòðóêòóðå ñåãìåíòîâ èëè êðûëà, âåíòðàëüíûå è
äîðñàëüíûå â ðàçâèâàþùåìñÿ êðûëå, äèñòàëüíûå è ïðîêñèìàëüíûå â
ðàçâèâàþùåéñÿ êîíå÷íîñòè è ò.ï. Õîòÿ êîìïàðòìåíòû îáû÷íî íå
èìåþò âèäèìûõ ãðàíèö, ñîñòàâëÿþùèå èõ êëåòêè ðàçäåëåíû è íå ïåðå-
ìåøèâàþòñÿ. Êëåòêè îäíîãî êîìïàðòìåíòà èìåþò ñïåöèôè÷åñêèå
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ìåìáðàííûå àäãåçèâíûå áåëêè, êîòîðûå â ñîñòîÿíèè îïîçíàâàòü ñâîè
è ÷óæèå êëåòêè, ÷åì è îáåñïå÷èâàåòñÿ åãî óñòîé÷èâîñòü. Êðîìå òîãî,
êëåòêè îäíîãî êîìïàðòìåíòà äåòåðìèíèðîâàíû, òàê ÷òî êëåòêè êðûëà
íå ìîãóò ñòàòü òîðàêàëüíûìè. Êîìïàðòìåíòû íå âñåãäà ñîâïàäàþò ñ
âûäåëÿåìûìè ó âçðîñëîãî îðãàíèçìà ñòðóêòóðíûìè ýëåìåíòàìè òåëà.
Ñ êîìïàðòìåíòàìè ÷àñòî ñâÿçàíî ïðèçíàêîâîå åäèíñòâî ðàçíûõ
ñòðóêòóð ó âçðîñëûõ ôîðì. Òàê, ïåðâûé ÷ëåíèê ëàïîê è ãîëåíü ñîñòàâ-
ëÿþò ó ìóõ îäèí êîìïàðòìåíò. Ýòèì, âèäèìî, è îïðåäåëÿåòñÿ áëèçêàÿ
êîíôèãóðàöèÿ è íàëè÷èå ñõîäíûõ îáðàçîâàíèé (ðàçëè÷íûõ âûðîñòîâ,
îñîáûõ ùåòèíîê, îäèíî÷íûõ èëè ñãðóïïèðîâàííûõ â õàðàêòåðíûå ïîëÿ
è ïð.) íà ãîëåíÿõ è ïåðâîì ÷ëåíèêå ëàïîê ó äâóêðûëûõ. Òàêñîíîìè÷åñ-
êèå ïðèçíàêè, ñëåäîâàòåëüíî, äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ íå ñàìè ïî ñåáå,
à â êîíòåêñòå ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ðàçâèâàþùåãîñÿ îðãàíèçìà.

Òàêèì îáðàçîì, ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ðàç-
âèòèÿ, îïðåäåëÿåìàÿ ðåãóëÿòîðíûìè ãåíàìè, âûðàæàåòñÿ â îáðàçîâàíèè
êîìïàðòìåíòîâ. Ìîæíî ëè êîìïàðòìåíòû óâÿçàòü ñ ìîðôîòèïîì?

Ìîðôîòèï åñòü èäåàëüíîå ïðåäñòàâëåíèå î ñóììå ñóùåñòâåííûõ
ñõîäñòâ îðãàíèçìîâ èëè èõ îòäåëüíûõ ñîñòàâëÿþùèõ. Â íàèáîëåå îáùåé
ôîðìå ìîðôîòèï âûðàæàåòñÿ â ïëàíå ñòðîåíèÿ. Ïëàí ñòðîåíèÿ
îïðåäåëÿåòñÿ â ëèòåðàòóðå ïî-ðàçíîìó. ×àñòî åãî èñïîëüçóþò â êà÷åñòâå
õàðàêòåðèñòèêè âûñøèõ òàêñîíîâ æèâîòíûõ, ïîä÷åðêèâàÿ èõ íàèáîëåå
îáùèå êàê  àðõèòåêòóðíûå, òàê è ñòðóêòóðíûå ñâîéñòâà. Â ÷èñëå
ïàðàìåòðîâ, ïî êîòîðûì ìîæíî ðàçëè÷èòü ïëàíû ñòðîåíèÿ, ïðè ýòîì
íàçûâàþò: (1) òèï ñêåëåòà (íàïðèìåð, âíóòðåííèé, íàðóæíûé, ãèäðî-
ñòàòè÷åñêèé), (2) ñèììåòðèþ (ðàäèàëüíóþ, áèëàòåðàëüíóþ), (3) íàëè÷èå
ïàðíûõ ïðèäàòêîâ, (4) òèï ïîëîñòè òåëà, (5) òèï äðîáëåíèÿ, (6) õàðàêòåð
ñåãìåíòàöèè (Arthur, 1997). Ýòèõ øåñòè ïàðàìåòðîâ äîñòàòî÷íî, ÷òîáû
îïèñàòü è îòëè÷èòü âûñøèå òàêñîíû æèâîòíûõ: òèïû è êëàññû.

Äðóãîé ïîäõîä çàîñòðÿåò âíèìàíèå íà àðõèòåêòîíèêå, ò.å. ïðî-
ñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè îñíîâíûõ êîìïîíåíòîâ òåëà íåçàâèñèìî
îò èõ ñòðîåíèÿ è íàçíà÷åíèÿ (Áåêëåìèøåâ, 1994). Ïëàí ñòðîåíèÿ òàêñî-
íîìè÷åñêîé ãðóïïû â ýòîì ñëó÷àå âèäèòñÿ êàê ñîâîêóïíîñòü îáùèõ
îñîáåííîñòåé êîìïîíîâêè îñíîâíûõ ñèñòåì îðãàíîâ è ïðîñòðàí-
ñòâåííîé îðãàíèçàöèè ïîñëåäíèõ, êîòîðàÿ îáû÷íî âûðàæàåòñÿ â âèäå
ìîðôîëîãè÷åñêè î÷åð÷åííûõ ÷àñòåé (ñìîòðè òàêæå: Ñòàðîáîãàòîâ,
2000, ñ. 5). Ïðè òàêîì ïîíèìàíèè ïëàí ñòðîåíèÿ áóäåò îïðåäåëÿòüñÿ
ìåíüøèì ÷èñëîì ïàðàìåòðîâ, êîòîðûõ ìû íàñ÷èòûâàåì ÷åòûðå:

1. Ñòðóêòóðà îñíîâíûõ îñåé è ïëîñêîñòåé òåëà. Áîëüøèíñòâî
æèâîòíûõ ðàçëè÷àþòñÿ âäîëü ïåðåäíå-çàäíåé îñè è â äîðñî-âåí-
òðàëüíîé ïëîñêîñòè.
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2. Ãîìîíîìíûå ÷àñòè, ñâÿçàííûå ñ ìåòàìåðèåé è ñåãìåíòàöèåé.
3. Äîïîëíèòåëüíàÿ ñòðóêòóðèçàöèÿ èëè, íàîáîðîò, îáúåäèíåíèå

ãîìîíîìíûõ ýëåìåíòîâ â îñîáûå ÷àñòè òåëà (íàïðèìåð, â òàãìû ó
÷ëåíèñòîíîãèõ).

4. Íàëè÷èå ïðèäàòêîâ ðàçíîãî ðîäà è íàçíà÷åíèÿ, èõ êîìïîçèöèÿ
è ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïîëîæåíèå.

Èç ðåçóëüòàòîâ ìîëåêóëÿðíûõ ðåêîíñòðóêöèé, âêðàòöå îòìå-
÷åííûõ âî ââåäåíèè, ìû çíàåì, ÷òî ñõîäñòâî – íå ëó÷øàÿ îñíîâà äëÿ
îïðåäåëåíèÿ ìîðôîòèïà. Çäåñü ìû èññëåäóåì âîçìîæíîñòü îïðåäå-
ëåíèÿ ìîðôîòèïà íà ãåíåòè÷åñêîé îñíîâå. Ïðèíÿòàÿ íàìè àðõèòåê-
òîíè÷åñêàÿ òî÷êà çðåíèÿ, êàê ìû óâèäèì äàëüøå, íàèáîëåå áëèçêî
îòâå÷àåò îïèñàíèþ ïëàíîâ ñòðîåíèÿ íà óðîâíå ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ.
Èíûìè ñëîâàìè, åñëè ìîðôîòèï ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå âûðàæåíèÿ
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ÷àñòåé òåëà, òî ÷åðåç ãåíû ðàçâèòèÿ
ìû âïëîòíóþ ïîäõîäèì ê åãî ñîäåðæàòåëüíîìó ïîíèìàíèþ.

Ãåíåòè÷åñêèé ïîäõîä ðàñøèðÿåò ïîíÿòèå ìîðôîòèïà ïî ìåíü-
øåé ìåðå â òðåõ íàïðàâëåíèÿõ. Âî-ïåðâûõ, áëàãîäàðÿ ãåíàì, ìû â
ñîñòîÿíèè ïîíÿòü ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíèçàöèþ äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ,
êîãäà îíà íå èìååò ÷åòêîãî âûðàæåíèÿ â êàêèõ-òî ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ñòðóêòóðàõ, íàïðèìåð, êîìïîíîâêó îðãàíîâ âäîëü ðàçëè÷íûõ îñåé òåëà.
Ïðåäâàðÿÿ äàëüíåéøåå èçëîæåíèå, çàìåòèì, ÷òî ïëàíû ñòðîåíèÿ,
ðàçëè÷íûå ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, ìîãóò áûòü åäèíûìè ñ
ãåíåòè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ. Òàê, íàñåêîìûå è ïîçâîíî÷íûå èìåþò
åäèíûé ïëàí ñòðîåíèÿ, ðàçëè÷àþùèéñÿ â îáåèõ ãðóïïàõ ïî ñâîåìó
íàòóðíîìó èñïîëíåíèþ, ò.å. ñòðîåíèþ îðãàíîâ, íàïîëíÿþùèõ ïëàí
ñòðîåíèÿ êîíêðåòíûì ñîäåðæàíèåì. Âî-âòîðûõ, â îïèñàíèå ìîðôîòèïà
ìîãóò áûòü âêëþ÷åíû ïðîñòðàíñòâåííûå ñâÿçè, âèäèìûå ëèøü â ðàçâè-
òèè. Ïîêàçàòåëüíûé ïðèìåð äàþò ïàðàñåãìåíòû. Â-òðåòüèõ, åäèíñòâî
ìîðôîòèïà ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ íà áîëåå ãëóáîêîì ñòðóêòóðíîì
óðîâíå. Ìû áóäåì ãîâîðèòü îá ýòîì ïðè ðàññìîòðåíèè ðåãóëÿòîðíûõ
ãåíîâ, ñâÿçàííûõ ñ ðàçâèòèåì ãëàçà.

4. Ãåíåòè÷åñêîå îïðåäåëåíèå ïëàíà ñòðîåíèÿ íàñåêîìûõ

Õàðàêòåðíîé ÷åðòîé íàñåêîìûõ êàê ÷ëåíèñòîíîãèõ æèâîòíûõ
ÿâëÿþòñÿ ñåãìåíòû, îáúåäèíÿåìûå â òàãìû. Îò äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ
íàñåêîìûå îòëè÷àþòñÿ îñîáûì òèïîì ðàñ÷ëåíåíèÿ òåëà, èñõîäíî
ñîñòîÿùåãî èç 20 ñåãìåíòîâ, ñãðóïïèðîâàííûõ â òðè òàãìû: ãîëîâó,
ãðóäü è áðþøêî. Â ðåàëèçàöèè ýòîãî ïëàíà ñòðîåíèÿ ó÷àñòâóåò êàñêàä
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ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, íà÷èíàÿ îò ìàòåðèíñêèõ è êîí÷àÿ ãåíàìè Hom/
Hox-êîìïëåêñà.

Âûøå ìû îõàðàêòåðèçîâàëè ïëàí ñòðîåíèÿ ïî ÷åòûðåì îñíîâ-
íûì ïàðàìåòðàì. Ðàññìîòðèì òåïåðü èõ áîëåå ïîäðîáíî.

4.1. Îñåâûå îòíîøåíèÿ
Ñòàíîâëåíèå ïåðåäíå-çàäíåé îñè è ðàçëè÷èé â äîðñàëüíî-

âåíòðàëüíîé ïëîñêîñòè îïðåäåëÿåòñÿ ñâîèìè ãåíàìè (òàáë. 2). Åñëè â
êà÷åñòâå ïðèìåðà ðàññìîòðåòü ðàçâèòèå äðîçîôèëû, òî ïðîöåññ
äèôôåðåíöèàöèè íà÷èíàåòñÿ åùå â ÿéöå ñ óñòàíîâëåíèÿ ïîëÿðíîñòè,
çàäàâàåìîé ãðàäèåíòàìè ìàòåðèíñêèõ (âûðàáàòûâàåìûõ ãåíàìè
«ìàòåðè») ìîðôîãåíîâ. Ôîðìèðîâàíèå îñåé òåëà ó äðîçîôèëû ïðîèñ-
õîäèò íà ðàííåé ñòàäèè ðàçâèòèÿ îîöèòà. Â ãåðìàðèè îîãîíèé (öèñòî-
áëàñò) ïîäâåðãàåòñÿ ÷åòûðåì ïîñëåäîâàòåëüíûì äðîáëåíèÿì, äàþùèì
öèñòó èç 16 ñâÿçàííûõ öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ìîñòèêàìè (êîëüöåâûìè
êàíàëàìè) êëåòîê (ðèñ. 8 A). Èç íèõ 15 êëåòîê ñòàíîâÿòñÿ òðîôîöèòàìè,
à îäíà ñïåöèôèöèðóåòñÿ êàê îîöèò. Äèôôåðåíöèàöèÿ êëåòîê
íà÷èíàåòñÿ ñ ïåðâîãî äåëåíèÿ è îïðåäåëÿåòñÿ îñîáîé ñòðóêòóðîé,
íàçûâàåìîé ôóçîìîé (Cuevas & Spradling, 1998; Grieder et al., 2000;
Gonzalez-Reyes, 2003). Ôóçîìà ñîäåðæèò ðàçëè÷íûå öèòîñêåëåòíûå
áåëêè (ñïåêòðèíû, àíêèðèí è áëèçêèé ê àääóöèíó áåëîê hu-li tai shao),
êîòîðûå âçàèìîäåéñòâóþò ñ ìèêðîòðóáî÷êîâûì ñêåëåòîì. Ó
äðîçîôèëû ôóçîìà ÿâëÿåòñÿ ñôåðè÷åñêîé ñòðóêòóðîé, íàçûâàåìîé
ñïåêòðîñîìîé. Ïðè äåëåíèè êëåòêè ôóçîìà ñâÿçàíà ñ îäíèì èç ïîëþñîâ
ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà, è èìåííî òà èç êëåòîê, â êîòîðîé îñòàåòñÿ
ôóçîìà, è äèôôåðåíöèðóåòñÿ êàê îîöèò. Ìîðôîëîãè÷åñêè ýòî îäíà èç
äâóõ êëåòîê, ñâÿçàííûõ ñ òðîôîöèòàìè ÷åòûðüìÿ êîëüöåâûìè êàíàëàìè.
Ïîñëå âûõîäà öèñòû èç ãåðìàðèÿ â âèòåëëÿðèé ôóçîìà ðàññàñûâàåòñÿ.

Âîêðóã öèñòû îáðàçóåòñÿ ñëîé ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê, êîòîðûé
ïî ìåðå åå ðàçâèòèÿ â âèòåëëÿðèè ñäâèãàåòñÿ â çàäíåì íàïðàâëåíèè,
ïàðàëëåëüíî àíàëîãè÷íîìó ñäâèãó îîöèòà ê áóäóùåìó çàäíåìó ïîëþñó.
Ýòî ñîñòîÿíèå îòâå÷àåò ïðèìåðíî øåñòèäíåâíîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ, êîãäà
è ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå ïåðåäíå-çàäíåé îñè. ßäðî îîöèòà
ñáëèæàåòñÿ ñ ôîëëèêóëÿðíûìè êëåòêàìè íà çàäíåì ïîëþñå è íà÷èíàåò
êîäèðîâàòü áåëîê Gurken èç TFG-α ñåìåéñòâà ôàêòîðîâ ðîñòà. Ðåöåï-
òîðîì ýòîãî ëèãàíäà â ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ôîëëèêóëÿðíûõ
êëåòîê ÿâëÿåòñÿ áåëîê Torpedo, îáëàäàþùèé òèðîçèíêèíàçíîé
àêòèâíîñòüþ (ðèñ. 6 A, 8 B). Äëÿ åãî àêòèâàöèè íåîáõîäèìà âûñîêàÿ
ïëîòíîñòü Gurken, êîòîðàÿ êàê ðàç è ñîçäàåòñÿ íà çàäíåì ïîëþñå.
Ñâÿçàííàÿ ñ Torpedo ñèãíàëüíàÿ öåïü àêòèâèðóåò ðàáîòó ðÿäà ãåíîâ
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âíóòðè ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê. Ñåêðåòèðóåìûå ýòèìè êëåòêàìè áåëêè
(íàïðèìåð, Mago nashi) ïðè ïîïàäàíèè â îîöèò ïîëÿðèçóþò åãî ìèêðî-
òðóáî÷êîâûé ñêåëåò òàêèì îáðàçîì, ÷òî ïëþñ-êîíåö ìèêðîòðóáî÷åê
íàõîäèòñÿ íà çàäíåì ïîëþñå, à ìèíóñ-êîíåö – íà ïðîòèâîïîëîæíîì,
ðàñïîëîæåííîì áëèç ïèòàòåëüíûõ êëåòîê. ßäðî îîöèòà âîçâðàùàåòñÿ
â ñðåäèííîå ïîëîæåíèå è íà÷èíàåò âìåñòå ñ òðîôîöèòàìè òðàíñ-
êðèáèðîâàòü ìÐÍÊ äëÿ ñèíòåçà íåñêîëüêèõ áåëêîâ, èç êîòîðûõ
âàæíåéøèìè áóäóò Bicoid (Bcd), Oskar, Prospero è Nanos. Ýòè ìÐÍÊ
âçàèìîäåéñòâóþò ñ ðàçíûìè ìîòîðíûìè áåëêàìè ìèêðîòðóáî÷êîâîãî
öèòîñêåëåòà, êîòîðûå òÿíóò èõ âäîëü ìèêðîòðóáî÷åê ñëåäóþùèì
îáðàçîì: ìÐÍÊ bcd – â ñòîðîíó ìèíóñ-êîíöà, ìÐÍÊ oskar è nanos – â
ñòîðîíó ïëþñ-êîíöà (ðèñ. 8 C). Â èòîãå ïåðâûé áåëîê èìååò íàèáîëüøóþ
ïëîòíîñòü (çà ñ÷åò ïîñòóïëåíèÿ ìÐÍÊ è èç òðîôîöèòîâ) íà ïåðåäíåì,
à äâà äðóãèõ – íà çàäíåì ïîëþñàõ îîöèòà. ìÐÍÊ prospero êîíöåíòðè-
ðóåòñÿ â áàçàëüíîé îáëàñòè. Áåëîê Barentsz, âîçìîæíî, ñóùåñòâåíåí
äëÿ òðàíñïîðòà ìÐÍÊ oskar â çàäíèé îòäåë îîöèòà. Äðóãîé áåëîê
Staufen âàæåí äëÿ çàÿêîðèâàíèÿ ìÐÍÊ bcd è, êðîìå òîãî, èãðàåò êàêóþ-
òî ðîëü â àêòèâàöèè òðàíñëÿöèè ìÐÍÊ bcd è oskar (Micklem et al., 2000;
Johnston, 2001). Áåëêè Bcd è Nanos ÿâëÿþòñÿ òðàíñêðèïöèîííûìè
ôàêòîðàìè è óñòàíàâëèâàþò äâà êîìïàðòìåíòà, ïåðåäíèé è çàäíèé,
êîòîðûå îïðåäåëÿþò ðàçíîêà÷åñòâåííîñòü îîöèòà âäîëü ïåðåäíå-çàäíåé
îñè. Ó bcd-ìóòàíòà îòñóòñòâóþò ïåðåäíèå ãîëîâíûå ñòðóêòóðû; âìåñòî
íèõ îáðàçóåòñÿ âòîðîå, ïåðåäíåå ïî ïîëîæåíèþ áðþøêî. Ó nanos-
ìóòàíòà, íàïðîòèâ, íåò áðþøíûõ ñåãìåíòîâ.

Ïîñëå îïðåäåëåíèÿ ïåðåäíå-çàäíåé îñè íà÷èíàåòñÿ äèôôåðåí-
öèàöèÿ îîöèòà â äîðñî-âåíòðàëüíîé ïëîñêîñòè (Dorfman & Shilo, 2001;
Goff et al., 2001). Ïðîöåññ ñâÿçàí ñî ñïåöèôèêàöèåé ôîëëèêóëÿðíûõ
êëåòîê íà îäíîé ñòîðîíå îîöèòà â êà÷åñòâå äîðñàëüíûõ (Lall & Patel,
2001). ßäðî îîöèòà ñáëèæàåòñÿ ñ áóäóùåé äîðñàëüíîé ñòîðîíîé è
òðàíñêðèáèðóåò ìÐÍÊ äëÿ ñèíòåçà Gurken, êîòîðûé ÷åðåç Torpedo
ñïåöèôèöèðóåò äîðñàëüíûå ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè. Â ðåçóëüòàòå â
äîðñàëüíûõ êëåòêàõ íà÷èíàåò âûðàáàòûâàòüñÿ òðàíñêðèïöèîííûé
ôàêòîð Pointed è îñòàíàâëèâàåòñÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà pipe; àêòèâíîñòü
ïîñëåäíåãî ñîõðàíÿåòñÿ, îäíàêî, â ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòêàõ, îòâå÷àþùèõ
áóäóùåé âåíòðàëüíîé ñòîðîíå òåëà. Áåëîê Pipe àêòèâèðóåò â ïåðèâèòåë-
ëÿðíîé æèäêîñòè (ÏÆ) ìåæäó îîöèòîì è ôîëëèêóëÿðíûìè êëåòêàìè
âíåêëåòî÷íóþ ïðîòåàçó Nudel, êîòîðàÿ çàïóñêàåò íà âåíòðàëüíîé
ïîâåðõíîñòè ñåðèíïðîòåàçíûé êàñêàä èç òðåõ ïðîòåàç Gastrulation
defective → Snake → Easter (ðèñ. 8 D).
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Ðèñ. 8. Ôîðìèðîâàíèå îñíîâíûõ îñåé â îîöèòå äðîçîôèëû (ïî Gerhart & Kirschner,
1997 è Wolpert et al., 1998).

A – 16-êëåòî÷íàÿ öèñòà â ãåðìàðèè; B – îîöèò íà 5-6-é ñòàäèè; C – îîöèò íà 9-é
ñòàäèè; D – ñòàäèÿ ñèíöèòèàëüíîé áëàñòîäåðìû; E – äîðñî-âåíòðàëüíàÿ ñïåöèôèêàöèÿ

êëåòî÷íîé áëàñòîäåðìû.
Fig. 8. Formation of basic axes in the Drosophila oocyte (adapted from Gerhart

& Kirschner, 1997 and Wolpert et al., 1998).
A – 16-cell cyst in germarium; B – Oocyte stage 5-6; C – Oocyte stage 9; D – Stage
of syncytial blastoderm; E – Dorso-ventral specification of cellular blastoderm into

different regions.
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Ñëåäóþùèé ýòàï îðãàíèçàöèè äîðñî-âåíòðàëüíîé ðàçíîêà÷åñ-
òâåííîñòè ïðèõîäèòñÿ íà ñòàäèþ ñèíöèòèàëüíîé áëàñòîäåðìû
(Stathopoulos & Levine, 2002a, b). Ïðîòåàçà Easter, íàêàïëèâàþùàÿñÿ â
ÏÆ íà âåíòðàëüíîé ñòîðîíå, ìîäèôèöèðóåò èíàêòèâíóþ ôîðìó áåëêà
Spätzle, êîòîðûé â ñâîåì àêòèâèðîâàííîì ñîñòîÿíèè ÿâëÿåòñÿ ëèãàíäîì
äëÿ òðàíñìåìáðàííîãî ðåöåïòîðà Toll (Belvin, 1996). Ýòîò ïîñëåäíèé
÷åðåç ñâîþ ñåðèþ ãåíîâ (pele, tube) äåçèíòåãðèðóåò íàõîäÿùèéñÿ â
öèòîïëàçìå áåëêîâûé êîìïëåêñ [Dorsal+Cactus]. Cactus â ýòîì òàíäåìå
èãðàåò ðîëü ÿêîðíîãî áåëêà, óäåðæèâàþùåãî Dorsal â öèòîïëàçìå,
âîçìîæíî, ñ ïîìîùüþ åùå êàêèõ-òî áåëêîâ. Ðàñêîìïëåêñèðîâàííûé
òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð Dorsal ïîïàäàåò â áëàñòîäåðìàëüíûå ÿäðà,
ïðè÷åì åãî ïëîòíîñòü îêàçûâàåòñÿ íàèâûñøåé íà âåíòðàëüíîé ñòîðîíå
áëàñòîäåðìû. Â ñòðóêòóðíîì ïëàíå Dorsal îòíîñèòñÿ ê íåáîëüøîìó
ñåìåéñòâó áåëêîâ, èìåþùèõ òàê íàçûâàåìóþ Rel-ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèé
äîìåí (Graef et al., 2001).

Â îáëàñòè íàèâûñøåé ïëîòíîñòè Dorsal àêòèâèðóåò ãåí twist, è
îíè âìåñòå âêëþ÷àåò ãåí snail (ðèñ. 8 E). Ïîñëåäíèé ðåàãèðóåò ëèøü íà
âûñîêóþ ïëîòíîñòü Dorsal è ïîýòîìó àêòèâåí òîëüêî â âåíòðàëüíîé
îáëàñòè áëàñòîäåðìû. Îáà ãåíà, twist è snail, áóäóò çíà÷èìû íà áîëåå
ïîçäíåì ýòàïå, êîãäà íà÷íåòñÿ ðàçâèòèå ìåçîäåðìû. Â îòëè÷èå îò snail,
twist àêòèâèðóåòñÿ è ïðè ñðåäíåé ïëîòíîñòè Dorsal, ïîýòîìó îí
ýêñïðåññèðóåòñÿ òàêæå è â ëàòåðî-âåíòðàëüíîé îáëàñòè áëàñòîäåðìû.
Çäåñü æå ïîçäíåå óñòàíîâèòñÿ ýêñïðåññèÿ åùå îäíîãî ãåíà rhomboid,
êîòîðûé âêëþ÷àåò ãåíåòè÷åñêèé êàñêàä, îïðåäåëÿþùèé íåéðîýêòî-
äåðìó. Àêòèâàòîðîì rhomboid ÿâëÿåòñÿ Twist, à ðåïðåññîðîì – Snail.
Ýêñïðåññèÿ ãåíà zerknüllt (zen) âîçìîæíà ëèøü ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè
â ÿäðå Dorsal, ïîýòîìó äëÿ Zerknüllt õàðàêòåðíî äîðñàëüíîå ðàñïðåäå-
ëåíèå. Ãåíû decapentaplegic (dpp) è tolloid ðåïðåññèðóþòñÿ áåëêîì
Dorsal â ìåíüøåé ñòåïåíè, ÷åì zen, è ïîýòîìó ñïîñîáíû ýêñïðåññèðî-
âàòü ñîîòâåòñòâóþùèå áåëêè â äîðñî-ëàòåðàëüíîé ïîëîñå áëàñòîäåðìû.
Â ëàòåðàëüíîé ïîëîñå áëàñòîäåðìû ïðîÿâëÿåòñÿ àêòèâíîñòü ãåíà short
gastrulation (sog), êîòîðûé èíäèôôåðåíòåí ê Dorsal, íî ïîäàâëÿåòñÿ
ïðîäóêòàìè ãåíîâ twist è zen.

Íàêîíåö, ñëåäóåò óïîìÿíóòü åùå îäíó ãðóïïó ìàòåðèíñêèõ
ãåíîâ, êîòîðûå ñïåöèôèöèðóþò ïåðåäíþþ è çàäíþþ îáëàñòè ÿéöà,
îòâå÷àþùèå àêðîíó ñ ïåðåäíèì ñåãìåíòîì ãîëîâû è òåëüñîíó ñ
ñàìûìè çàäíèìè ñåãìåíòàìè áðþøêà, ñîîòâåòñòâåííî (Schröder et
al., 2000). Êëþ÷åâûì â ýòîì ïðîöåññå ÿâëÿåòñÿ ðåöåïòîðíûé áåëîê
Torso, ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåííûé â ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå
ôîëëèêóëÿðíûõ êëåòîê. Torso ÿâëÿåòñÿ ðåöåïòîðîì ñ òèðîçèíêèíàçíîé
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àêòèâíîñòüþ è ïî ñòðóêòóðå áëèçîê ê ðåöåïòîðó Toll, êîòîðûé ñëóæèò
êëþ÷åâûì ýëåìåíòîì äîðñî-âåíòðàëüíîé äåòåðìèíàöèè. Ëèãàíäîì
äëÿ Torso ÿâëÿåòñÿ áåëîê Trunk, áëèçêèé ê Spätzle è òàêæå íàêàïëè-
âàåìûé â ïåðèâèòåëëÿðíîì ïðîñòðàíñòâå. Torso êîíöåíòðèðóåòñÿ ëèøü
íà ïîëþñàõ, à åãî àêòèâíîñòü äîõîäèò äî êðèòè÷åñêîãî óðîâíÿ ïîñëå
îïëîäîòâîðåíèÿ. Ó äåôèöèòíûõ ïî ýòîìó áåëêó ëè÷èíîê íå ðàçâèâà-
þòñÿ ïåðåäíèå êëèïåî-ëàáðàëüíûå êîìïîíåíòû è öåôàëîôàðèíãåàëü-
íûé ñêåëåò. ×åðåç Torso-ñèãíàëüíóþ öåïü çàïóñêàåòñÿ ðÿä ãåíîâ
(tailless, huckebein, serpent), ñïåöèôèöèðóþùèõ òåðìèíàëüíûå îòäåëû
âíå ïðîöåññîâ ñåãìåíòàöèè, î êîòîðûõ ó íàñ áóäåò ðå÷ü âïåðåäè. Ãåí
tailless âîâëå÷åí â îáðàçîâàíèå ñàìûõ ïåðåäíèõ îòäåëîâ ìîçãà,
âêëþ÷àÿ îïòè÷åñêèå äîëè. Òàêàÿ åãî ðîëü ñîõðàíÿåòñÿ äàæå ó ôèëî-
ãåíåòè÷åñêè óäàëåííûõ ãðóïï; íàïðèìåð, îí ó÷àñòâóåò â ïðîöåññàõ
ðàçâèòèÿ ãëàçà ó Xenopus. Ãåí huckebein, íàðÿäó ñ tailless, ðåãóëèðóþò
ãåíû brachyenteron, forkhead, chunchback è äð.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî Bcd ñïîñîáåí êîìïåíñèðîâàòü íåäîñòàòîê
Torso-àêòèâíîñòè: îáà áåëêà èìåþò ðÿä îáùèõ ãåíîâ-ìèøåíåé, íà
êîòîðûå îíè äåéñòâóþò íåçàâèñèìî. Bcd èçâåñòåí ëèøü ó êðóãëîøîâíûõ
ìóõ, è åãî ôóíêöèÿ â êà÷åñòâå ôàêòîðà, îïðåäåëÿþùåãî îñåâûå îòíî-
øåíèÿ, ÿâëÿåòñÿ íîâîé. Â ñâÿçè ñ ýòèì èíòåðåñíî áûëî áû ïðîñëåäèòü
ãîìîëîãèþ ôàêòîðîâ îñåîáðàçîâàíèÿ â äðóãèõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ è,
øèðå, âî âñåõ êëþ÷åâûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ýòî ïðåäñòàâëÿåòñÿ
âàæíûì äëÿ ðåøåíèÿ ïðîáëåìû àêðîíà è ëàðâàëüíûõ ñåãìåíòîâ, î
÷åì åùå áóäåò ñêàçàíî íèæå.

Èç ïðåäñòàâëåííîãî ìàòåðèàëà âèäíî, ÷òî äîðñî-âåíòðàëüíàÿ
ïîëÿðèçàöèÿ îïðåäåëÿåòñÿ ïî ìåíüøåé ìåðå íà äâóõ óðîâíÿõ: ïðè
ôîðìèðîâàíèè ÿéöà è íà ñòàäèè áëàñòóëû. Ïðè ñðàâíåíèè ãåíåòè÷åñêèõ
äîðñî-âåíòðàëüíûõ ìàðêåðîâ â ðàçíûõ ãðóïïàõ óäàëîñü îáíàðóæèòü
èíòåðåñíûå çàâèñèìîñòè. Îêàçàëîñü, ÷òî â îïðåäåëåíèè äîðñî-âåíò-
ðàëüíûõ îòíîøåíèé ó ïîçâîíî÷íûõ è íàñåêîìûõ èìååòñÿ ãëóáîêèé
ïàðàëëåëèçì ïî íåêîòîðûì êëþ÷åâûì ãåíàì, ôóíêöèîíèðóþùèì íà
ñòàäèè áëàñòóëû. Ìû óæå óïîìèíàëè äâà ãåíà, decapentaplegic è short
gastrulation, êîòîðûå àêòèâíû ñîîòâåòñòâåííî â äîðñàëüíîé è âåí-
òðàëüíîé ïîëóñôåðàõ ýìáðèîíà äðîçîôèëû. Êîíå÷íîå ðàñïðåäåëåíèå
ñèãíàëüíûõ áåëêîâ ýòèõ ãåíîâ íåñêîëüêî èíîå, ÷òî ñâÿçàíî ñ äåéñòâèåì
äðóãèõ ãåíîâ, ÷àñòè÷íî ïîäàâëÿþùèõ èõ àêòèâíîñòü. Â ÷àñòíîñòè, â
çàðîäûøå Drosophila áåëîê Dpp àêòèâåí â äîðñî-ëàòåðàëüíîé ïîëîñå,
à áåëîê Sog – âäîëü ýêâàòîðà â ïîëîñå, ïðèìûêàþùåé ê ïåðâîé. Îäíàêî
èñõîäíàÿ êàðòèíà îáëàñòåé ýêñïðåññèè îòâå÷àåò äîðñàëüíîìó ðàñïðå-
äåëåíèþ äëÿ Dpp è âåíòðàëüíîìó äëÿ Sog.
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Ó Xenopus ãîìîëîãîì ãåíà dpp ÿâëÿåòñÿ Bmp-4, íî îí îïðåäåëÿåò
íå äîðñàëüíûé (êàê ó íàñåêîìûõ), à âåíòðàëüíûé êîìïàðòìåíò. Ãîìî-
ëîãîì ãåíà sog ó Xenopus ÿâëÿåòñÿ ãåí chordin, êîòîðûé îïðåäåëÿåò
äîðñàëüíûé (à íå âåíòðàëüíûé êàê ó íàñåêîìûõ) êîìïàðòìåíò. Íåäàâíî
áûëî âûÿñíåíî, ÷òî Bmp-4 àêòèâèðóåòñÿ äâóìÿ äðóãèìè ãåíàìè, Bmp-1
è Bmp-7. Èõ ãîìîëîãè, ñîîòâåòñòâåííî ãåíû tolloid è screw, äåëàþò òî
æå ñàìîå â îòíîøåíèè dpp. Â öåëîì æå õàðàêòåð âçàèìîäåéñòâèÿ
îñíîâíîé ìàññû ãåíîâ, à ìû óïîìÿíóëè ëèøü íåêîòîðûå èç íèõ,
äîñòàòî÷íî ñõîäåí. Êîíå÷íî, ãîâîðèòü î ïîëíîì ñõîäñòâå ãåíåòè÷åñêèõ
êîìïëåêñîâ íå ïðèõîäèòñÿ. Ó õîðäîâûõ, íàïðèìåð, èìååòñÿ ãåí noggin,
áåëêîâûé ïðîäóêò êîòîðîãî ñâÿçûâàåò è èíàêòèâèðóåò Bmp-4. Äàííûé
ãåí îòñóòñòâóåò ó íàñåêîìûõ, íî ñóùåñòâåííî, ÷òî êîäèðóåìûé èì
áåëîê íåéòðàëèçóåò ó íèõ dpp, ÿâëÿþùèéñÿ ãîìîëîãîì Bmp-4. Èíòå-
ðåñåí è äðóãîé ôàêò: ïðîäóêòû ýêñïðåññèè chordin â ñîñòîÿíèè àêòè-
âèðîâàòü âåíòðàëüíîå ðàçâèòèå ó Drosophila, à áåëîê Dpp ìîæåò ñîäåé-
ñòâîâàòü âåíòðàëüíîìó ðàçâèòèþ ó Xenopus. Ê ýòîìó ñëåäóåò äîáàâèòü,
÷òî ãåíû csx è MEF2C, äåéñòâóþùèå â âåíòðàëüíîì êîìïàðòìåíòå ó
õîðäîâûõ, è ãîìîëîãè÷íûå èì ãåíû tinman è Dmef2 â äîðñàëüíîì
êîìïàðòìåíòå Drosophila ýêñïðåññèðóþòñÿ â ïðîñïåêòèâíîé îáëàñòè
ñåðäöà è ó òåõ, è ó äðóãèõ (Gerhart & Kirschner, 1997). Àíàëîãè÷íûå
ñîîòíîøåíèÿ îòìå÷åíû äëÿ òðåõ ïàð ãåíîâ vnd–Nk2, ind–Gsh1,2 è
Msh–Msx1,3, îïðåäåëÿþùèõ ñïèííîé ìîçã ó ïîçâîíî÷íûõ (ïåðâûé â
ïàðå) è áðþøíóþ öåïî÷êó ó Drosophila (âòîðîé â ïàðå).

Â öåëîì òêàíè, áëèçêèå ê áëàñòîïîðó è öåíòðàëüíîé íåðâíîé
ñèñòåìå, îïðåäåëÿþòñÿ ýêñïðåññèåé ãåíîâ sog/chordin, òîãäà êàê òêàíè,
ëåæàùèå äàëüøå (àìíèîñåðîçà, êðîâü) – ýêñïðåññèåé dpp/Bmp-4 (Lall
& Patel, 2001).

Ýòè ëþáîïûòíûå äàííûå çàñòàâèëè ó÷åíûõ âñïîìíèòü ñòàðèí-
íóþ èäåþ Æ. Ñåíò-Èëåðà, êîòîðûé, îñíîâûâàÿñü íà àðõåòèïè÷åñêèõ
ñîîáðàæåíèÿõ, åùå â 1822 ãîäó ïðåäïîëîæèë, ÷òî ïîçâîíî÷íûå
ÿâëÿþòñÿ ïåðåâåðíóòûìè êîëü÷åöàìè. Óæå â íàøå âðåìÿ Â.Â. Ìàëàõîâ
(1982) âåðíóëñÿ ê èäåå Ñåíò-Èëåðà è ïðåäñòàâèë äîïîëíèòåëüíûå
ñâèäåòåëüñòâà â åå ïîëüçó. È âîò òåïåðü ýòà ñ÷èòàâøàÿñÿ íåñêîëüêî
ýêñòðàâàãàíòíîé ãèïîòåçà “ïåðåâåðíóòîñòè” ïîçâîíî÷íûõ íàøëà
ñåðüåçíóþ ïîääåðæêó ñî ñòîðîíû ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ (ñìîòðè ïî-
äðîáíåå: Âîðîíîâ, 2000, Gilbert & Bolker, 2001). Âåðîÿòíûé ñöåíàðèé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñîáûòèé â ñòàíîâëåíèè ïåðåâåðíóòîñòè õîðäîâûõ
ïðåäëîæåí ß.È. Ñòàðîáîãàòîâûì (2000, ñ. 16).
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4.2. Ñåãìåíòàöèÿ
Ïîä ñåãìåíòàöèåé ïîíèìàþò ïðîäîëüíîå ïîäðàçäåëåíèå òåëà

îðãàíèçìà íà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ìîðôîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ åäèíèö,
íàçûâàåìûõ ñåãìåíòàìè. Áîëåå óçêèì ÿâëÿåòñÿ ïîíÿòèå ìåòàìåðèè
(ïåðâè÷íîé ñåãìåíòàöèè ïî: Snodgrass, 1935), ñâÿçàííîé ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíûì ðàçäåëåíèåì ýìáðèîíà íà ñîìèòû è âûðàæàþùåéñÿ èñõîäíî
â îáîñîáëåíèè ñåðèè ñõîäíûõ ìåçîäåðìàëüíûõ åäèíèö. Â ñâåòå íîâûõ
äàííûõ î ðîäñòâå ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ êðóãëûìè ÷åðâÿìè íå âïîëíå ÿñíî,
ìîæíî ëè ïðèëàãàòü òåîðèþ ìåòàìåðíîãî ñòðîåíèÿ, ðàçðàáîòàííóþ íà
àíàëèçå êîëü÷åöîâ, ê ÷ëåíèñòîíîãèì. Äëÿ íàøèõ öåëåé äîñòàòî÷íî áóäåò
îãðàíè÷èòüñÿ ïðèâåäåííûì âûøå ôîðìàëüíûì îïðåäåëåíèåì ñåãìåíòàöèè.

Ãåíû ñåãìåíòàöèè ìîæíî ðàçäåëèòü íà ìàòåðèíñêèå è çèãîòè-
÷åñêèå (òàáë. 2). Î ìàòåðèíñêèõ ãåíàõ (èëè ãåíàõ ìàòåðèíñêîãî ýôôåêòà,
õîòÿ ïîñëåäíåå ñëîâîñî÷åòàíèå ñåé÷àñ ÷àùå èñïîëüçóþò ëèøü äëÿ îáî-
çíà÷åíèÿ ìóòàöèé) ìû óæå ãîâîðèëè ïðè îáñóæäåíèè ãåíåòè÷åñêîãî
îïðåäåëåíèÿ ïåðåäíå-çàäíåé îñè îîöèòà. Êëþ÷åâûìè ñðåäè íèõ ÿâëÿ-
þòñÿ ãåíû bicoid, caudal è nanos. ìÐÍÊ ïåðâîãî ãåíà îáðàçóåò ãðàäèåíò,
óáûâàþùèé îò ïåðåäíåãî êîíöà ê çàäíåìó, òîãäà êàê ìÐÍÊ äâóõ äðóãèõ
ãåíîâ ïîêàçûâàþò îáðàòíûé ãðàäèåíò. Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ çèãîòû
ïðîäóêòû ìàòåðèíñêèõ ãåíîâ àêòèâèðóþò â íåé ñëåäóþùèé ïëàñò ãåíîâ,
íàçûâàåìûõ ïðîáåëâûçûâàþùèìè.

Ïðîáåëâûçûâàþùèå (gap) ãåíû. Îáùåå íàçâàíèå ýòèõ çèãîòè-
÷åñêèõ ãåíîâ ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ìóòàöèè ïî íèì âûçûâàþò âûïàäåíèå
òåõ èëè èíûõ ñåãìåíòîâ ó ëè÷èíêè ìóõè. Íàïðèìåð, ó Krüppel-ìóòàíòà
íå ðàçâèâàþòñÿ ñåãìåíòû îò ïåðâîãî ãðóäíîãî äî ïÿòîãî áðþøíîãî, à
ó knirps-ìóòàíòà – çàäíèå ñåãìåíòû. Íåêðàåâîå ïîëîæåíèå êîìïàðò-
ìåíòîâ, â êîòîðûõ àêòèâíû òå èëè èíûå ïðîáåëâûçûâàþùèå ãåíû, îïðå-
äåëÿåòñÿ òîëüêî â ðåçóëüòàòå ñîâìåñòíîãî äåéñòâèÿ íåñêîëüêèõ ãåíîâ.
Òàê, ðàáîòà Krüppel êîíòðîëèðóåòñÿ òðåìÿ ãåíàìè: Bcd âûçûâàåò åãî
ýêñïðåññèþ, à ïðîäóêòû ýêñïðåññèè ãåíîâ hunchback (hb) è knirps
îñòàíàâëèâàþò ðàáîòó Krüppel â ïåðåäíåé è çàäíåé òðåòè ýìáðèîíà.

Ïðîáåëâûçûâàþùèå ãåíû ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå ãðóïïû
(Gerhart & Kirschner, 1997). Ïðåäñòàâèòåëè îäíîé èç íèõ ðåïðåññèðóþòñÿ
Hb è ïðîÿâëÿþò ñâîå äåéñòâèå ëèøü â çàäíåé ÷àñòè ñèíöèòèàëüíîé
áëàñòîäåðìû. Òàêîâû ãåíû Krüppel è knirps (ðèñ. 9). Äðóãèå ïðî-
áåëâûçûâàþùèå ãåíû èíäèôôåðåíòíû ê Hb è ìîãóò áûòü àêòèâíû â
ïåðåäíåé ÷àñòè ýìáðèîíà. Êðîìå òîãî, ãåíû ðàçëè÷àþòñÿ ïî ÷óâñòâè-
òåëüíîñòè ê ïëîòíîñòè Hb, à òàêæå ê äåéñòâèþ Bcd. Òàê, knirps ìåíåå
÷óâñòâèòåëåí ê ïëîòíîñòè Hb, ÷åì giant, è ïîýòîìó ýêñïðåññèðóåòñÿ
êïåðåäè îò ïîëîñû giant. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, Bcd ìîæåò ñíÿòü íåãàòèâíîå
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âëèÿíèå Hb íà giant, â ðåçóëüòàòå ÷åãî â ïåðåäíåé ÷àñòè ýìáðèîíà
ïîÿâëÿåòñÿ åãî âòîðàÿ ïîëîñà. Áåëêîâûå (òðàíñêðèïöèîííûå) ïðîäóêòû
ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ îïðåäåëÿþò â îáùåé ñëîæíîñòè äåñÿòü
êîìïàðòìåíòîâ. Ñàìè ïîëîñû êðàéíå íåñòàáèëüíû è áûñòðî ðàñïàäà-
þòñÿ, ñóùåñòâóÿ íå áîëåå äâóõ ÷àñîâ íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä öåëëþëÿ-
ðèçàöèåé.

Ñðåäè ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ ïî ðÿäó ïàðàìåòðîâ îòëè÷à-
þòñÿ îò îñòàëüíûõ òðè ãîëîâíûõ ãåíà: orthodenticle, empty spiracles è
buttonhead. Äâà ïåðâûõ ñîäåðæàò ãîìåîáîêñ è ïî ñâîåìó äåéñòâèþ
áëèçêè ê ãîìåîçèñíûì Hox-ãåíàì. Èõ òðàíñêðèïòû, ñîäåðæàùèå
ãîìåîäîìåí, ïî ñâîåé ñòðóêòóðå ðàäèêàëüíî îòëè÷àþòñÿ îò òðàíñêðèï-
öèîííûõ ôàêòîðîâ, êîäèðóåìûõ îñòàëüíûìè ãåíàìè, äëÿ êîòîðûõ
õàðàêòåðíî íàëè÷èå öèíêîâûõ ïàëüöåâ (òàáë. 2). Âñå ýòî ãîâîðèò îá
èíîì ïðîèñõîæäåíèè orthodenticle è empty spiracles, î ÷åì ó íàñ åùå
áóäåò èäòè ðå÷ü. Äðóãîå îòëè÷èå ýòèõ òðåõ ãåíîâ ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíè
ïîêàçûâàþò äëèòåëüíûé ïåðèîä àêòèâíîñòè. Âèäèìî, ïî ýòîé ïðè÷èíå
â íåêîòîðûõ èñòî÷íèêàõ èõ  îòíîñÿò ê äðóãîìó ñëîþ ãåíîâ ñåãìåíòíîé
ïîëÿðíîñòè, äåéñòâóþùèõ ïîçæå.
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Ãåíû äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè. Ïîä ñîâìåñòíûì êîí-
òðîëåì ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ íà÷èíàåòñÿ ýêñïðåññèÿ ñëåäóþùåãî
âàæíîãî êîìïëåêñà ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, ïîêàçûâàþùèõ äâóõñåã-
ìåíòíóþ ïåðèîäè÷íîñòü (pair-rule) ýêñïðåññèè äî íà÷àëà ãàñòðóëÿöèè
(ñìîòðè îáçîð: Davis & Patel, 2002). Ýòè ãåíû ó äðîçîôèëû ìîæíî
ðàçáèòü íà ãðóïïû ïåðâè÷íûõ è âòîðè÷íûõ. Âòîðûå ðåãóëèðóþòñÿ
ïåðâûìè, à òå àêòèâèðóþòñÿ íåïîñðåäñòâåííî ïðîáåëâûçûâàþùèìè
ãåíàìè. Ïåðâè÷íûõ ãåíîâ âñåãî òðè: runt, hairy è even-skipped (eve).
Âòîðè÷íûõ ãåíîâ øåñòü: fushi-tarazu (ftz), odd-skipped, odd-paired,
sloppy-paired, paired (ïîçäíèé). Ýêñïðåññèðóþòñÿ ãåíû, î ÷åì ìîæíî
ñóäèòü ïî îêðàøèâàíèþ ñîîòâåòñòâóþùèõ áåëêîâ, â ñåìè ïîïåðå÷íûõ
ïîëîñàõ âäîëü ýìáðèîíà ñ ïåðèîäè÷íîñòüþ ÷åðåç îäèí ñåãìåíò. Íàïðè-
ìåð, even-skipped (eve) âûðàæàåòñÿ â ñåìè íå÷åòíûõ ïàðàñåãìåíòàõ,
fushi-tarazu (ftz) è paired – â ñåìè ÷åòíûõ (ðèñ. 10). Ìóòàöèè ïî ýòèì
ãåíàì ïðèâîäÿò ê òîìó, ÷òî îáëàñòè ýìáðèîíàëüíîé êóòèêóëû íå
ðàçâèâàþòñÿ ñ äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòüþ. Çàìåòèì, ÷òî ïîñëå
ãàñòðóëÿöèè «ïîâåäåíèå» ãåíîâ ìîæåò èçìåíèòüñÿ; íàïðèìåð, eve
ýêñïðåññèðóåòñÿ âî âñåõ ïàðàñåãìåíòàõ, ñ áîëåå ñëàáûì âûðàæåíèåì
â ÷åòíûõ (ðèñ. 10).

Ðèñ. 9. Ýêñïðåññèÿ ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ â ýìáðèîíå äðîçîôèëû (ïî Gerhart
& Kirschner, 1997, ñ èçìåíåíèÿìè).

Btd – buttonhead; Ems – empty spiracles; Gt – giant; Hb – hunchback; Hkb – huckebein;
Kni – knirps; Kr – Krüppel; Otd – orthodenticle; Tll – tailless.

Fig. 9. Expression of gap genes in the Drosophila embryo (adapted from Gerhart
& Kirschner, 1997).

Btd – buttonhead; Ems – empty spiracles; Gt – giant; Hb – hunchback; Hkb – huckebein;
Kni – knirps; Kr – Krüppell; Otd – orthodenticle; Tll – tailless.
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Ðèñ. 10. Ñîîòíîøåíèå ìåæäó ïàðàñåãìåíòàìè è ñåãìåíòàìè â ýìáðèîíå äðîçîôèëû
(ïî Wolpert et al., 1998, ñ èçìåíåíèÿìè).

Bl – ñòàäèÿ áëàñòîäåðìû; En – engrailed; eve – even-skipped; ftz – fushi-tarazu;
Pg – ñòàäèÿ ïîñòãàñòðóëû; Wg – wingless.

Fig. 10. The relationship between parasegments and segments in the Drosophila embryo
(adapted from Wolpert et al., 1998).

Bl – blastoderm stage; En – engrailed; eve – even-skipped; ftz – fushi-tarazu; Pg – post-
gastrula stage; Wg – wingless.

Ýêñïðåññèÿ îòäåëüíîãî ãåíà äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè
îñóùåñòâëÿåòñÿ â êàæäîé ïîëîñå íåçàâèñèìî îò åãî ýêñïðåññèè â äðóãèõ
ïîëîñàõ, ò.å. íå â âèäå âîëíîâîãî ðàñïðåäåëåíèÿ, êàê ïðåäïîëàãàëè
âíà÷àëå. Ðàññìîòðèì, ñëåäóÿ Àðíîñòè ñ ñîàâòîðàìè (Arnosti et al.,
1996; Wolpert et al., 1998), êàê îáðàçóåòñÿ âòîðàÿ ïîëîñà even-skipped ó
ýìáðèîíà äðîçîôèëû. Îíà îïðåäåëÿåòñÿ ýêñïðåññèåé ìàòåðèíñêîãî
ãåíà è òðåõ ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ Krüppel, hunchback è giant
(ýêñïðåññèðóþùåãî â ïåðåäíåé ïîëîñå). Ãåíû bcd è hunchback  â ñâîèõ
îáëàñòÿõ ýêñïðåññèè âêëþ÷àþò ãåí eve, íî íå îïðåäåëÿþò ãðàíèöû
àêòèâíîñòè ïîñëåäíåãî. Ïðàâóþ ãðàíèöó î÷åð÷èâàåò Krüppel, à ëåâóþ
– Giant, ïðè÷åì îáà áåëêà ðåïðåññèðóþò eve â ïîðîãîâîçàâèñèìîé
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ôîðìå. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü è äðóãîé ìîìåíò. Ðåãóëÿòîðíàÿ îáëàñòü
ãåíà eve äîëæíà ðàçëè÷àòü ðàçíûå êîíöåíòðàöèè òðàíñêðèïöèîííûõ
ôàêòîðîâ è ðåàãèðîâàòü íà íèõ. Ïîýòîìó â ðåãóëÿòîðíîé îáëàñòè
ðàñïîëàãàþòñÿ ñàéòû ñâÿçûâàíèÿ, ñîîòíîñÿùèåñÿ ñ ðàçëè÷íûìè
êðèòè÷åñêèìè êîíöåíòðàöèÿìè îäíîãî è òîãî æå òðàíñêðèïöèîííîãî
ôàêòîðà. Íàïðèìåð, â óïîìÿíóòîì ãåíå eve åãî ðåãóëÿòîðíàÿ îáëàñòü
âêëþ÷àåò ïÿòü ñàéòîâ ñâÿçûâàíèÿ äëÿ àêòèâàòîðà Bcd, îäèí äëÿ
àêòèâàòîðà Hunchback, òðè ñàéòà äëÿ ðåïðåññîðà Krüppel è äâà äëÿ
ðåïðåññîðà Giant.

Â ðåçóëüòàòå ýêñïðåññèè ãåíîâ äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè
óñòàíàâëèâàþòñÿ òàê íàçûâàåìûå ïàðàñåãìåíòû (Wolpert et al., 1998;
Êîðî÷êèí, 1999). Ïàðàñåãìåíòû ÿâëÿþòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíûìè åäè-
íèöàìè ÷ëåíåíèÿ ýìáðèîíà, èìåþùèìè òó æå äëèíó, ÷òî è ñåãìåíòû,
íî ñäâèíóòûìè îòíîñèòåëüíî áóäóùèõ ñåãìåíòîâ. Íàïðèìåð, ó äðîçî-
ôèëû ïàðàñåãìåíò îòâå÷àåò çàäíåìó îòäåëó áóäóùåãî ñåãìåíòà è
ïåðåäíåé ÷àñòè ñëåäóþùåãî. Ïàðàñåãìåíòû – ïðåêðàñíûé ïðèìåð
îíòîãåíåòè÷åñêèõ ìîäóëåé; ÷åðåç íèõ îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàçíàÿ àäàïòèâ-
íàÿ è ôóíêöèîíàëüíàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ ïåðåäíåãî è çàäíåãî îòäåëîâ
áóäóùèõ èìàãèíàëüíûõ ñåãìåíòîâ. Íî èõ ãëàâíàÿ ôóíêöèÿ, âèäèìî,
ñâÿçàíà ñ ðàçâèòèåì êîíå÷íîñòåé. Ãðàíèöû ïàðàñåãìåíòîâ îïðåäåëÿþò
îáëàñòè âçàèìîäåéñòâèÿ óñòîé÷èâûõ ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì (ìîäóëåé),
ïðåæäå âñåãî en/wg/hh, êîòîðûå è èíèöèèðóþò ðàçâèòèå êîíå÷íîñòåé.
Îòìåòèì â ýòîé ñâÿçè, ÷òî ïåðåäíèå ãðàíèöû äåéñòâèÿ Hox-ãåíîâ ÷àñòî
îòâå÷àþò ãðàíèöàì ïàðàñåãìåíòîâ.

Òåïåðü ïîñìîòðèì, ñêîëüêî âñåãî âîçíèêàåò ïàðàñåãìåíòîâ è
êàê îíè ñîîòíîñÿòñÿ ìåæäó ñîáîé  (ðèñ. 10). Èç ðèñóíêà âèäíî, ÷òî eve
àêòèâåí â ñåìè ïàðàñåãìåíòàõ (÷åðåç îäèí) îò ïåðâîãî äî òðèíàäöàòîãî.
À ãåí ftz, íàïðèìåð, ýêñïðåññèðóåòñÿ â ÷åòíûõ ïàðàñåãìåíòàõ ñî âòîðîãî
äî ÷åòûðíàäöàòîãî. Òàêèì îáðàçîì, ãåíû äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷-
íîñòè îïðåäåëÿþò 14 ïàðàñåãìåíòîâ. Äðóãîé ìîìåíò, íà êîòîðûé ñëå-
äóåò îáðàòèòü âíèìàíèå, ñâÿçàí ñ òåì, ÷òî ïîçæå íåêîòîðûå ãåíû äàþò
ìåæäó êàæäûìè äâóìÿ ãëàâíûìè äîïîëíèòåëüíóþ ïîëîñó. Òàê, ãåí
eve ýêñïðåññèðóåòñÿ åùå â ñåìè ïîëîñàõ, äàâàÿ â èòîãå 14 ïîëîñ. Ìû
âåðíåìñÿ ê ýòîé îñîáåííîñòè ïðè ðàññìîòðåíèè ñòðóêòóðû ñåãìåí-
òàöèè ó íàñåêîìûõ.

Ñðåäè íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì àíàëîãè÷íûå ãåíû
äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, îïðåäåëÿþùèå ïàðàñåãìåíòû,
âûÿâëåíû ó æåñòêîêðûëûõ (Brown et al., 1997), äëèííîóñûõ äâóêðûëûõ
(Rohr et al., 1999), ÷åøóåêðûëûõ (Kraft & Jackle, 1994) è ïåðåïîí÷àòî-
êðûëûõ, â ÷àñòíîñòè, ó ìåäîíîñíîé ï÷åëû è Bracon hebetor (Binner &
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Sander, 1997; Grbi & Strand, 1998). Îäíàêî ó ïàðàçèòè÷åñêîãî íàåçäíèêà
Aphidius ervi ãîìîëîã eve íå äàåò õàðàêòåðíîãî äëÿ äðîçîôèëû ðàñïðå-
äåëåíèÿ ïîëîñ ÷åðåç îäíó è àêòèâåí â äîðñî-ëàòåðàëüíîé ìåçîäåðìå
(Grbi & Strand, 1998).

Èç íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðåâðàùåíèåì ãåíû äâóõñåãìåíòíîé
ïåðèîäè÷íîñòè èçó÷åíû ó ïðÿìîêðûëûõ, óõîâåðòîê è òàðàêàíîâ
(Hughes & Krause, 2001). Â ýòèõ ãðóïïàõ ñõîäíîãî ïðîÿâëåíèÿ ãåíîâ
äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè ïîíà÷àëó îáíàðóæåíî íå áûëî. Òàê,
ó Schistocerca îðòîëîãè ãåíîâ eve è ftz ýêñïðåññèðóþòñÿ â çàäíåé ÷àñòè
áëàñòîäåðìû áåç ïåðèîäè÷íîñòè, ñâîéñòâåííîé ýìáðèîãåíåçó äðîçî-
ôèëû. Ïîýòîìó áûëî äàæå âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî ïàðàñåã-
ìåíòû ÿâëÿþòñÿ ñèíàïîìîðôèåé Holometabola. Âïîñëåäñòâèè áûëè
èññëåäîâàíû îðòîëîãè è ïàðàëîãè äðóãèõ ãåíîâ äâóõñåãìåíòíîé ïåðèî-
äè÷íîñòè, â ÷àñòíîñòè paired è pairberry. Îñîáåííî èíòåðåñíûì
îêàçàëñÿ âòîðîé ãåí, ñóùåñòâóþùèé ó øèñòîöåðêè â äâóõ êîïèÿõ. Îí
âõîäèò â ñåìåéñòâî PaxIII ãåíîâ è ðîäñòâåíåí ãåíàì äðîçîôèëû paired
(prd), gooseberry (gsb) è gooseberry-neuro (gsbn); äâà ïîñëåäíèõ
îòíîñÿòñÿ ê ãåíàì ñåãìåíòíîé ïîëÿðíîñòè. Ìû óæå ãîâîðèëè î ãåíàõ
ýòîãî ñåìåéñòâà è îòìå÷àëè, ÷òî äëÿ íèõ õàðàêòåðåí ïàðíûé äîìåí è
ãîìåîäîìåí (ðèñ. 4 D). Ó äðîçîôèëû âñå òðè ãåíà îáðàçîâàëèñü â ðåçóëü-
òàòå äâóõ ñîáûòèé äóïëèêàöèè: ñíà÷àëà àíöåñòðàëüíûé ãåí äóïëèöèðî-
âàëñÿ è äàë prd, çàòåì ïðîèçîøëà âòîðàÿ äóïëèêàöèÿ ñ ðàçäåëåíèåì
àíöåñòðàëüíîãî ãåíà íà gsb è gsbn. Ñâÿçàíû ýòè ãåíû è ôóíêöèîíàëüíî:
prd àêòèâèðóåò gsb, à òîò, â ñâîþ î÷åðåäü, gsbn. Ïîëîæåíèå pairberry
îòíîñèòåëüíî òðåõ PaxIII ãåíîâ äðîçîôèëû ïîêà íå âïîëíå ÿñíî. Âîç-
ìîæíî, ÷òî îí âûäåëèëñÿ â ïðîöåññå äóïëèêàöèè ïîñëå îáîñîáëåíèÿ prd,
íî äî ðàçäåëåíèÿ àíöåñòðàëüíîãî äëÿ gsb è gsbn ãåíà (Davis et al., 2001).

Ó äðîçîôèëû prd ýêñïðåññèðóåòñÿ â ñåìè ïîëîñàõ, ïîçæå â åùå
ñåìè. Ó øèñòîöåðêè pairberry, õîòÿ è ïîêàçûâàåò äâóõñåãìåíòíóþ
ïåðèîäè÷íîñòü, íî äàåò íå âñå ãëàâíûå ïîëîñû ñðàçó. Ñíà÷àëà ïîÿâ-
ëÿþòñÿ ïîëîñû, îòâå÷àþùèå ìàíäèáóëÿðíîìó, íèæíåãóáíîìó è âòîðî-
ìó òîðàêàëüíîìó ñåãìåíòàì. Íà ñëåäóþùåì ýòàïå ïîÿâëÿþòñÿ ïîëîñû
ìàêñèëëÿðíîãî è ïåðâîãî ãðóäíîãî ñåãìåíòîâ, è íà òðåòüåì ýòàïå –
àíòåííàëüíîãî è òðåòüåãî ãðóäíîãî ñåãìåíòîâ. Äàëüíåéøåå îáðàçîâà-
íèå áðþøíûõ ñåãìåíòîâ èäåò çà ñ÷åò çîíû ðîñòà â ïîñëåäîâàòåëüíîñòè:
A1/A2 → A1, A2, A3/A4 → A1, A2, A3, A4, A5/A6 → ... , ãäå ïîëîñû A1 è
A2 ïðîèçâîäíû îò åäèíñòâåííîé øèðîêîé ïîëîñû A1/A2 è ò.ä. Â èòîãå
pairberry ó øèñòîöåðêè ýêñïðåññèðóþòñÿ â 19 ïîëîñàõ. Îòìåòèì, ÷òî
ó äðîçîôèëû è õðóùàêà èìååò ìåñòî ñäâèã ïîëîñ: A1 è A2 ïðîèçâîäíû
îò T3/A1 è ò.ä. (Davis et al., 2001).
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Êðîìå íàñåêîìûõ, ãåíû äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè íàé-
äåíû ó ðàêîîáðàçíûõ è õåëèöåðîâûõ (Damen et al., 2000; Damen, 2002).
Ó Tetranychus urticae îòìå÷åí ãåí Tu-pax3/7 èç PaxIII ñåìåéñòâà, êîòî-
ðûé, îäíàêî, ïîêàçûâàåò äâóõñåãìåíòíóþ àêòèâíîñòü òîëüêî â ïðîñîìå.
Ñíà÷àëà ïîëîñû ïîÿâëÿþòñÿ â ÷åòíûõ ïàðàñåãìåíòàõ, îòâå÷àþùèõ
ïåäèïàëüïàì, âòîðûì è ÷åòâåðòûì ïðîñîìàëüíûì íîãàì, íà âòîðîì
ýòàïå ïîÿâëÿþòñÿ âòîðè÷íûå ïîëîñû Tu-pax3/7 â íå÷åòíûõ ïàðàñåãìåí-
òàõ, îòâå÷àþùèõ ïåðâûì è òðåòüèì ïðîñîìàëüíûì êîíå÷íîñòÿì
(Dearden et al., 2002). Ó ìíîãîíîæåê ðîäà Lithobius ãåí eve ïðîÿâëÿåò
ñåáÿ â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñåãìåíòàõ, îáðàçóåìûõ çîíîé ðîñòà (Hughes
& Kaufman, 2002b) è íå ïîêàçûâàåò äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè.
Èíòåðåñíî, ÷òî ó õîðäîâûõ àêòèâíîñòü eve ñâÿçàíà ñ õâîñòîâîé ïî÷êîé.

Òàêèì îáðàçîì ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî îôîðìëåíèå â ïðîöåññå
îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ïàðàñåãìåíòîâ â êà÷åñòâå êîìïàðòìåíòîâ,
îïðåäåëÿþùèõ ãðàíèöû ñåãìåíòîâ, ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðíîé îñîáåí-
íîñòüþ ðàçâèòèÿ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ïîêà íåò äàííûõ, ÷òî ó àííåëèä îáðàçî-
âàíèå ïàðàñåãìåíòîâ òàêæå ïðåäøåñòâóåò ñåãìåíòàöèè (Shankland &
Seaver, 2000; Seaver & Shankland, 2001). ×òî êàñàåòñÿ ïîçâîíî÷íûõ, òî
ó íèõ âûÿâëåí ãîìîëîã hairy, êîòîðûé àêòèâåí â ìåçîäåðìå è òàêæå
ïîêàçûâàåò ïåðèîäè÷åñêèé õàðàêòåð ýêñïðåññèè ïðè îáðàçîâàíèè
ñîìèòîâ (Dearden & Akam, 2000).

Ãåíû ñåãìåíòíîé ïîëÿðíîñòè (Gerhart & Kirschner, 1997; Wolpert
et al., 1998; Êîðî÷êèí, 1999). Ñëåäóþùèé øàã â ðàçâèòèè ñåãìåíòàöèè
íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì ãåíîâ ñåãìåíòíîé ïîëÿðíîñòè (segment
polarity). Ýòè ãåíû çàäàþò ãðàíèöû áóäóùèõ ñåãìåíòîâ âçðîñëûõ ìóõ
âíóòðè ïàðàñåãìåíòîâ (ðèñ. 10). Öåíòðàëüíûì â ýòîé ãðóïïå ÿâëÿåòñÿ
ãåí engrailed (en), êîòîðûé ýêñïðåññèðóåòñÿ â ïåðåäíåé ÷àñòè êàæäîãî
ïàðàñåãìåíòà, è ãðàíèöû ñåãìåíòîâ îïðåäåëÿþòñÿ ïî çàäíåé ëèíèè
en-ïîëîñ. Èç ðèñ. 10 âèäíî, ÷òî ñåãìåíòû ñäâèãàþòñÿ îòíîñèòåëüíî
ïàðàñåãìåíòîâ íà øèðèíó en-ïîëîñû, ÷òî ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî ÷åò-
âåðòü äëèíû ñåãìåíòîâ. Ìåæäó ïîëîñàìè ýêñïðåññèè en ïðîÿâëÿþò
àêòèâíîñòü ãåíû patched è wingless (wg). Ïîñëåäíèé àêòèâåí â óçêîé
ïîëîñå íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä îáëàñòüþ ýêñïðåññèè en. Wingless ÿâëÿ-
åòñÿ ñèãíàëüíûì áåëêîì, è åãî ýêñïðåññèÿ çàâèñèò îò ãåíà hedgehog,
êîòîðûé àêòèâåí â ïîëîñå äåéñòâèÿ ãåíà en. Íàïîìíèì (ðèñ. 7 C), ÷òî
Wg (Wnt)-ñèãíàëüíûé ïóòü ïîääåðæèâàåò ýêñïðåññèþ en. En-êëåòêè â
ñâîþ î÷åðåäü ñåêðåòèðóþò áåëîê Hh, êîòîðûé, ïîïàäàÿ â ñîñåäíèå
êëåòêè, èíäóöèðóåò òàì ýêñïðåññèþ Wg.

Äðóãîé ìîìåíò, íà êîòîðîì âàæíî çàîñòðèòü âíèìàíèå, êàñàåòñÿ
÷èñëà ïîëîñ ãåíîâ ñåãìåíòíîé ïîëÿðíîñòè. Ãåí en àêòèâåí â ðÿäå ïîëîñ
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è êïåðåäè îò ïàðàñåãìåíòîâ. Òàê, ó äðîçîôèëû ïåðåäíèé êîíåö ïåðâîãî
ïàðàñåãìåíòà ñîîòâåòñòâóåò çàäíåé ÷àñòè ìàíäèáóëÿðíîãî ñåãìåíòà, à
èç ðèñ. 10 âèäíî, ÷òî îäíà en-ïîëîñà ïðèñóòñòâóåò êïåðåäè îò ìàíäèáó-
ëÿðíîãî ñåãìåíòà. Â áàçàëüíûõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ òàêèõ en-ïîëîñ
îêàçûâàåòñÿ òðè. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ê ñåãìåíòàì, îïðåäåëÿåìûì ãåíàìè
äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, íåîáõîäèìî äîáàâèòü åùå òðè en-
çàâèñèìûõ ïåðåäíèõ ñåãìåíòà.

Íà çàâåðøàþùåì ýòàïå ôîðìèðîâàíèÿ ñåãìåíòàöèè âêëþ÷à-
þòñÿ ñåëåêòîðíûå Hox-ãåíû, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ðåãèîíàëüíóþ
ñïåöèàëèçàöèþ ñåãìåíòîâ è èõ ïðèäàòêîâ. Ðåøåíèþ ýòîé ïîñëåäíåé
çàäà÷è ñïîñîáñòâóåò ñïåöèôèêà êîëèíåàðíîãî ðàçìåùåíèÿ ãåíîâ: â
õðîìîñîìå îíè ðàñïîëîæåíû è ýêñïðåññèðóþòñÿ âî âðåìåíè â òîì
ïîðÿäêå (â íàïðàâëåíèè: 3′ → 5′), â êàêîì ñëåäóþò îïðåäåëÿåìûå èìè
ñåãìåíòû ó âçðîñëûõ ìóõ.

Ñåëåêòîðíûå ãîìåîçèñíûå ãåíû Hom/Hox-êîìïëåêñà. Ïîä
ýòèì íàçâàíèåì èìåþò â âèäó èíòåðåñíîå ñåìåéñòâî ãîìåîáîêñíûõ
(Homeobox) ãåíîâ (ïîäðîáíåå ñìîòðè: Wolpert et al., 1998; Çíîéêî è
äð., 1999; Êîðî÷êèí, 1999; Çàðàéñêèé, 2001). Êàê Hom îáîçíà÷àþòñÿ
Homeobox-ñîäåðæàùèå ãîìåîçèñíûå ãåíû ó Drosophila, à êàê Hox –
Homeobox-ñîäåðæàùèå ãåíû ó ïîçâîíî÷íûõ. Íûíå äëÿ îáîçíà÷åíèÿ
ãåíîâ äàííîãî êëàññà ÷àùå èñïîëüçóåòñÿ ñîêðàùåíèå Hox, êîòîðîãî
ìû è áóäåì ïðèäåðæèâàòüñÿ.

Ïîä ñåëåêòîðíûìè ïîíèìàþò ðåãóëÿòîðíûå ãåíû, êîòîðûå
âêëþ÷àþò è êîíòðîëèðóþò ðàáîòó ãåíåòè÷åñêèõ êàñêàäîâ äðóãèõ ãåíîâ,
ñïåöèôèöèðóþùèõ âíåøíå íåðàçëè÷èìûå êîìïàðòìåíòû (Wolpert et
al., 1998). Âñå ãîìåîçèñíûå ãåíû ÿâëÿþòñÿ ñåëåêòîðíûìè è îïðåäåëÿþò,
â ÷àñòíîñòè, ñóäüáó ñåãìåíòà: áóäåò ëè îí ãðóäíûì, èìåþùèì íîãè è
êðûëüÿ, èëè áðþøíûì, ëèøåííûì ïðèäàòêîâ. Ãåí engrailed, íå
èìåþùèé ãîìåîçèñíîãî äåéñòâèÿ, òàêæå ÿâëÿåòñÿ ñåëåêòîðíûì è
êîíòðîëèðóåò ðàáîòó ãåíîâ, ñïåöèôèöèðóùèõ çàäíèå êðàÿ ñåãìåíòîâ.
Ðàíåå óïîòðåáëÿëàñü áîëåå øèðîêàÿ òðàêòîâêà ñåëåêòîðíûõ ãåíîâ. Ê
íèì îòíîñèëè è ðåãóëÿòîðíûå ãåíû, îïðåäåëÿþùèå êîìïàðòìåíòû,
ò.å. ïåðåêëþ÷àþùèå ðàçâèòèå êëåòîê ïî íîâîìó ïóòè (ñìîòðè,
íàïðèìåð, Gerhart & Kirschner, 1997, p. 240; Êîðî÷êèí, 1999, ñ. 112). Â
ýòîì çíà÷åíèè âñå ðàññìîòðåííûå íàìè ãåíû, îò ìàòåðèíñêèõ äî ãåíîâ
Hox-êîìïëåêñà, áóäóò ñåëåêòîðíûìè. Ìû ñêëîíÿåìñÿ ê áîëåå óçêîé
òðàêòîâêå, ïîñêîëüêó â ýòîì ñëó÷àå ñíèìàþòñÿ ñëîæíîñòè ñ ðàçãðà-
íè÷åíèåì ïîíÿòèé ñåëåêòîðíîãî ãåíà è ðåãóëÿòîðíîãî ãåíà â ðàçâèòèè.

Äî ñðàâíèòåëüíî íåäàâíåãî âðåìåíè â Hox-êîìïëåêñ äðîçîôèëû
âêëþ÷àëè ëèøü ãîìåîçèñíûå ãåíû. Ñåé÷àñ ïî ôèëîãåíåòè÷åñêèì îñíî-
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âàíèÿì ê 8 ãîìåîçèñíûì ãåíàì äðîçîôèëû äîáàâëåíû åùå ÷åòûðå,
îòëè÷àþùèåñÿ ïî ñâîèì ôóíêöèÿì (Falciani et al., 1996; Coulier et al.,
2000; Jagla et al., 2001; Stauber et al., 2002). Â îòëè÷èå îò áîëüøèíñòâà
äðóãèõ ãåíîâ ðàçâèòèÿ, ðàçáðîñàííûõ ïî âñåìó ãåíîìó, Hox ãåíû
Drosophila ðàñïàäàþòñÿ íà äâà ïðîñòðàíñòâåííî î÷åð÷åííûõ êëàñòåðà,
Antennapedia è Bithorax. Ïåðâûé âêëþ÷àåò ãåíû labial, proboscipedia,
*zerknüllt, *zerknüllt2, *bicoid, Deformed, Sex comb reduced, *fushi
tarazu è Antennapedia; âòîðîé – Ultrabithorax, abdominal-A è
Abdominal-B (çâåçäî÷êîé îáîçíà÷åíû ãåíû áåç ãîìåîçèñíîãî äåé-
ñòâèÿ). Îòìåòèì, ÷òî íå âñå ãîìåîáîêñíûå ãåíû îòíîñÿòñÿ ê ÷èñëó Hox
ãåíîâ (òàáë. 2).

Ó áåñïîçâîíî÷íûõ è ó ëàíöåòíèêà Hox ãåíû ñîáðàíû âíóòðè
õðîìîñîìû â îäèí êîëèíåàðíûé êëàñòåð. Îäíàêî ó ìèíîãè èìåþòñÿ
òðè, à ó òåòðàïîä – ÷åòûðå ïîëíûõ íàáîðà Hox ãåíîâ (ó êîñòèñòûõ ðûá
åùå áîëüøå: Aparicio, 2000), ðàñïîëîæåííûõ â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ
(ïîäðîáíåå ñìîòðè Êîðî÷êèí, 1999; Çàðàéñêèé, 2001). Òàêàÿ òàíäåìíàÿ
äóïëèêàöèÿ ïîçâîëÿåò èñïîëüçîâàòü íîâûå êîïèè ãåíîâ äëÿ îñâîåíèÿ
íîâûõ âîçìîæíîñòåé áåç íàðóøåíèÿ óñòîÿâøèõñÿ ïóòåé ðàçâèòèÿ.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ àêòèâíîñòü Hox ãåíîâ ìîæåò áûòü
ïîäàâëåíà. Ýòî áûëî ïîêàçàíî, íàïðèìåð, äëÿ ïóðïóðíîãî ìîðñêîãî
åæà Strongylocentrotus purpuratus (Arenas-Mena et al., 1998; Wray &
Lowe, 2000), ó êîòîðîãî èç ñåìè Hox ãåíîâ øåñòü íèêàê íå ïðîÿâëÿþò
ñåáÿ â ýìáðèîãåíåçå. Óäèâèòåëüíî òî, ÷òî ó áèëàòåðàëüíîé ëè÷èíêè
èãëîêîæèõ Hox ãåíû òàêæå íå ïîêàçûâàþò àêòèâíîñòè. Ïåòåðñîí è
Äýâèäñîí (Peterson & Davidson, 2000) ñâÿçûâàþò ýòîò ôàêò ñ èíûì
ìåõàíèçìîì ãåíåòè÷åñêîãî ðåãóëèðîâàíèÿ ðàííèõ ýòàïîâ ýìáðèîãåíåçà
ó æèâîòíûõ ñ íåïðÿìûì ðàçâèòèåì. Âìåñòî ðåãèîíàëüíîé, êîíòðîëè-
ðóåìîé Hox ãåíàìè ñïåöèôèêàöèè êëåòîê ñ âûäåëåíèåì êîìïàðò-
ìåíòîâ, ó íèõ èìååò ìåñòî ñïåöèôèêàöèÿ êëåòîê ñ ïåðâûõ äåëåíèé
ÿéöà. Ñîîòâåòñòâåííî, êëåòî÷íûå ëèíèè ðàçäåëÿþòñÿ ïî ñâîåìó ïðîèñ-
õîæäåíèþ, è ïðè òàêîì ìåõàíèçìå Hox ãåíû íå òðåáóþòñÿ.

Ðàññìîòðèì ïîñëåäîâàòåëüíî îáëàñòè è óðîâíè ýêñïðåññèè Hox
ãåíîâ, ñíà÷àëà íà ïðèìåðå äðîçîôèëû, çàòåì â ýìáðèîãåíåçå äðóãèõ
íàñåêîìûõ è, íàêîíåö, ó íåêîòîðûõ ìîäåëüíûõ âèäîâ èç äðóãèõ ãðóïï
÷ëåíèñòîíîãèõ (ðèñ. 11). Ïðè èçëîæåíèè ìàòåðèàëà ìû áóäåì îïèðàòüñÿ
â ïåðâóþ î÷åðåäü íà îáçîðíûå ðàáîòû, â êîòîðûõ ñóììèðîâàíû
îñíîâíûå äàííûå (Hughes & Kaufman, 2002a, b, c; Minelli et al., 2000;
Minelli, 2001). Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî, Hox ãåíû ïî î÷åðåäíîñòè è
âðåìåíè äåéñòâèÿ îáðàçóþò êîëèíåàðíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü. Ïåðâûì
â ñïèñêå èäåò ãåí labial.
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Ãåí labial. Ó Thermobia domestica ýòîò ãåí àêòèâåí â èíòåð-
êàëÿðíîì ñåãìåíòå, à ó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, êðîìå òîãî, â ïåðèôåðèé-
íîé íåðâíîé ñèñòåìå, à òàêæå â äîðñàëüíîì ãðåáíå ãîëîâû (Rogers &
Kaufman, 1997; Nie et al., 2001). Íàçâàíèå âûáðàíî íå ñîâñåì óäà÷íî è
ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ìóòàöèÿ â ãåíå ñîïðÿæåíà ñ íåäîðàçâèòèåì ðÿäà
êîìïîíåíòîâ íèæíåé ãóáû. Îäíàêî ãîìåîçèñíîãî ýôôåêòà ñ çàìåùå-
íèåì îäíîé ñòðóêòóðû íà äðóãóþ çäåñü íåò, ïîñêîëüêó òàêîå íåäîðàç-
âèòèå îáóñëîâëåíî âûïàäåíèåì ðÿäà âåíòðàëüíûõ ñêëåðèòîâ ãîëîâû.
Ó ìîêðèöû Porcellio scaber ãåí ýêñïðåññèðóåòñÿ â ñåãìåíòå âòîðûõ
àíòåíí, ñîîòâåòñòâóþùåì èíòåðêàëÿðíîìó ñåãìåíòó (Abzhanov &
Kaufman, 1999a).

Ó êîñòÿíêè Lithobius îáëàñòü ýêñïðåññèè ãåíà øèðå è îõâàòû-
âàåò èíòåðêàëÿðíûé ñåãìåíò è ïåðåäíþþ ïîëîâèíó ìàíäèáóëÿðíîãî
(Hughes & Kaufman, 2002a). Êðîìå òîãî, ñèëüíàÿ ýêñïðåññèÿ íàáëþäà-
åòñÿ â ëàáðóìå, ÷òî ìîæåò áûòü ðàñöåíåíî êàê ñâèäåòåëüñòâî ñâÿçè
ëàáðóìà ñ èíòåðêàëÿðíûì ñåãìåíòîì (Haas et al., 2001a, b). Íàêîíåö, ó
õåëèöåðîâûõ labial àêòèâåí â ïÿòè ñåãìåíòàõ, íà÷èíàÿ ñ ñåãìåíòà
ïåäèïàëüï; âîçìîæíî, ýòî ãîâîðèò â ïîëüçó ñîîòâåòñòâèÿ ñåãìåíòà
ïåäèïàëüï èíòåðêàëÿðíîìó ñåãìåíòó íàñåêîìûõ è ìíîãîíîæåê èëè
ñåãìåíòó âòîðûõ àíòåíí ðàêîîîáðàçíûõ (Damen et al., 1998; Telford &
Thomas, 1998a). Îäíàêî ê ïðåäëîæåíèþ ãîìîëîãèçèðîâàòü ñåãìåíò
ïåäèïàëüï ñ èíòåðêàëÿðíûì ñåãìåíòîì ìàíäèáóëàò íåêîòîðûå àâòîðû
(íàïðèìåð: Abzhanov et al., 1999) îòíåñëèñü íàñòîðîæåííî, ïîëàãàÿ,
÷òî îáëàñòè ýêñïðåññèè Hox ãåíîâ ìîãóò â ïðîöåññå ýâîëþöèè ñäâèãàòüñÿ.

Â öåëîì ìîæíî îòìåòèòü, ÷òî îáëàñòü ýêñïðåññèè ãåíà labial â
õîäå ýâîëþöèè ñóæàåòñÿ ïî íàïðàâëåíèþ îò èñõîäíûõ ê ïðîäâèíóòûì
ãðóïïàì.

Ãåí proboscipedia (pb). Ó äðîçîôèëû ýòîò ãåí ïðîÿâëÿåò ñåáÿ â
ìàêñèëëÿðíîì è íèæíåãóáíîì ñåãìåíòàõ. Íåäîñòàòîê åãî ýêñïðåññèè
âåäåò ê ðåäóêöèè ó âçðîñëûõ ìóõ ùóïèêîâ è ïðåâðàùåíèþ íèæíåé
ãóáû â íîãè. Ó áàçàëüíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ îáëàñòü ýêñïðåññèè pb
øèðå è íà÷èíàåòñÿ ñ èíòåðêàëÿðíîãî ñåãìåíòà. Òà æå êàðòèíà íàáëþ-
äàåòñÿ ó ðàêîîáðàçíûõ (äàííûå ïî Porcellio scaber), ãäå ðîëü èíòåð-
êàëÿðíîãî âûïîëíÿåò ñåãìåíò âòîðûõ àíòåíí (Abzhanov & Kaufman,
1999a). Ñõîäíî ïîâåäåíèå ãåíà è ó Lithobius, ó êîòîðîé ïîä åãî
äåéñòâèåì íàõîäèòñÿ íå òîëüêî èíòåðêàëÿðíûé ñåãìåíò, íî è âåðõíÿÿ
ãóáà (Hughes & Kaufman, 2002a). Íåêîòîðûå íàñåêîìûå ïîêàçûâàþò
èíîé òèï ýêñïðåññèè. Òàê, äëÿ êëîïà Oncopeltus õàðàêòåðíà î÷åíü ñëàáàÿ
àêòèâíîñòü pb â ìàêñèëëÿðíîì ñåãìåíòå; â ìàêñèëëÿðíûõ ïðèäàòêàõ
ýêñïðåññèÿ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóåò, ÷òî ñâÿçûâàþò ñ ñèëüíîé ìîäèôè-
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Ðèñ. 11. Ýêñïðåññèÿ Hox ãåíîâ â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ïî Hughes &
Kaufman, 2002c).

Ñåãìåíòû: A – áðþøíûå; Ant – àíòåííàëüíûé; Ch – õåëèöåðàëüíûé; Int – èíòåð-
êàëÿðíûé; Lb – íèæíåãóáíîé; Mn – ìàíäèáóëÿðíûé; Mx – ìàêñèëëÿðíûé; Mxpd –
íîãî÷åëþñòíîé; Oc – îêóëÿðíûé; Op – îïèñòîñîìàëüíûå; Pp – ïåäèïàëüï; T –
ãðóäíûå ó íàñåêîìûõ, òóëîâèùíûå ó ðàêîîáðàçíûõ. Hox ãåíû: Lab – labial, Pb –
proboscipedia, Dfd – deformed, Scr – Sex comb reduced, Ftz – fushi tarazu, Antp –
Antennapedia; Ubx – ultrabithorax, Abd-A – abdominal-A, Abd-B – Abdominal-B.
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êàöèåé ïðèñóùåãî êëîïàì ðîòîâîãî àïïàðàòà ñîñóùåãî òèïà (Rogers
& Kaufman, 1997; Rogers et al., 2002).

Ãåí Hox-3. Íàçâàíèå ãîâîðèò î òîì, ÷òî ýòîò ãåí ÿâëÿåòñÿ
òðåòüèì â Hox êîìïëåêñå. Ó äðîçîôèëû îí ïîòåðÿë ôóíêöèþ ãîìåî-
çèñíîãî è äóïëèöèðîâàëñÿ, ïðè÷åì êàæäàÿ èç òðåõ äåéñòâóþùèõ êîïèé
ïîëó÷èëà ñâîå íàçâàíèå. Íàèáîëåå âàæíûì èç íèõ ÿâëÿåòñÿ ãåí bicoid,
àêòèâíîñòü êîòîðîãî ñäâèíóòà íà áîëåå ðàííèå ýòàïû ðàçâèòèÿ. Ìû
óæå ãîâîðèëè î bicoid êàê î êëþ÷åâîì ãåíå, îïðåäåëÿþùåì ïåðåäíå-
çàäíþþ îñü òåëà. Èç äâóõ äðóãèõ ãåíîâ, zerknüllt (zen) è zerknüllt2
(zen2), ïåðâûé ýêñïðåññèðóåòñÿ â ýêñòðàýìáðèîíàëüíîé àìíèîñåðîçå,
òîãäà êàê ôóíêöèÿ âòîðîãî ïîêà íå îïðåäåëåíà. Ãîìåîáîêñíûé ãåí
bicoid (bcd) ó÷àñòâóåò â óñòàíîâëåíèè ïåðåäíå-çàäíåé îñè òåëà íå
òîëüêî ó äðîçîôèëû, ïðèíàäëåæàùåé ê ïðîäâèíóòûì êðóãëîøîâíûì
äâóêðûëûì, íî è ó Megaselia abdita, ïðåäñòàâèòåëÿ ïðèìèòèâíûõ
êðóãëîøîâíûõ äâóêðûëûõ èç ãðóïïû áåñùåëåâûõ (Stauber et al., 2000).
Îäíàêî ñðåäè ñòîÿùèõ íèæå ïðÿìîøîâíûõ ìóõ è êîìàðîâ, à òàêæå â
äðóãèõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ ýòîò ãåí íå íàéäåí. Åãî ôóíêöèþ çäåñü,
âîçìîæíî, âûïîëíÿåò ãåí zen (Stauber et al., 2002). Ó äðîçîôèëû
ïîñëåäíèé íàõîäèòñÿ âíóòðè ãîìåîçèñíîãî êîìïëåêñà, ðàñïîëàãàÿñü
âìåñòå ñ äóïëèöèðîâàííûìè ãåíàìè òðåòüèì â ðÿäó ñðàçó çà pro-
boscipedia, è ýêñïðåññèðóåòñÿ â äîðñàëüíîé ñôåðå ÿéöà, ó÷àñòâóÿ â
îïðåäåëåíèè äîðñî-âåíòðàëüíîé îñè òåëà. Îäíàêî ó íèçøèõ äâóêðûëûõ,
à òàêæå ó æóêà-õðóùàêà Tribolium ãåí zen àêòèâåí â ïåðåäíåé ÷àñòè
ÿéöà, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá èçìåíåíèè èì ñâîåé ôóíêöèè ó êðóãëî-
øîâíûõ ìóõ. Ñðàâíåíèå ãîìåîäîìåíîâ áåëêîâ Bcd è Zen ïîêàçàëî èõ
áëèçîñòü, è ýòî äàëî îñíîâàíèå ñ÷èòàòü, ÷òî îòâå÷àþùèé ïåðâîìó
áåëêó ãåí âîçíèê â ðåçóëüòàòå äóïëèêàöèè zen (Stauber et al., 1999; Patel,
2000). Òàêèì îáðàçîì, äóïëèêàöèÿ ãåíîâ zen ñ îáðàçîâàíèåì íîâîãî
ãåíà bicoid, ïðèîáðåòøåãî íîâóþ ôóíêöèþ, ïðîèçîøëà ïðè ñòàíî-
âëåíèè êðóãëîøîâíûõ äâóêðûëûõ.

Fig. 11. Expression of Hox genes in Arthropoda (adapted from Hughes & Kaufman,
2002c).

Segments: A – abdominal; Ant – antennal; Ch – chelicerae; Int – intercalary; Lb –
labial; Md – mandibular; Mx – maxillary; Mxpd – maxillipedal; Oc – ocular; Op –
opisthosomatic; Pp – pedipalpal; T – thoracic in Insecta, trunk in Crustacea. Hox
genes: Lab – labial, Pb – proboscipedia, Dfd – deformed, Scr – Sex comb reduced,
Ftz – fushi tarazu, Antp – Antennapedia; Ubx – ultrabithorax, Abd-A – abdominal-A,

Abd-B – Abdominal-B.
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Ãåíû zen è zen2 áûëè íàéäåíû òàêæå ó Tribolium è Schistocerca,
ïðè÷åì ïåðâûé ãåí èìååò òó æå ôóíêöèþ, ÷òî è â ãåíîìå äðîçîôèëû
(Falciani et al., 1996). Îäíàêî âñå ýòè òðè ïðåäñòàâèòåëÿ íàñåêîìûõ îòëè-
÷àþòñÿ ðàñïðåäåëåíèåì ýêñòðàýìáðèîíàëüíûõ òêàíåé: â ïåðåäíåé
÷àñòè ÿéöà ó Tribolium, â çàäíåé – ó Schistocerca, âäîëü äîðñàëüíîé
ïîâåðõíîñòè – ó Drosophila. Îòìåòèì åùå, ÷òî ìóòàöèÿ â ãåíå zen
âåäåò ê íåäîðàçâèòèþ çàðîäûøåâîé ïîëîñêè.

Ó ïàóêîâ è êëåùåé Hox-3 äåéñòâóåò â òèïè÷íîé äëÿ äàííîãî
êîìïëåêñà ìàíåðå, íå âûäåëÿÿñü ñðåäè äðóãèõ ãîìåîçèñíûõ ãåíîâ
(Damen & Tautz, 1998; Telford & Thomas, 1998b), è ýêñïðåññèðóåòñÿ â
ñåãìåíòàõ îò ïåäèïàëüï äî îïèñòîñîìû. Ó Lithobius ýòîò ãåí âûðàæà-
åòñÿ â èíòåðêàëÿðíîì è ìàíäèáóëÿðíîì ñåãìåíòàõ (Hughes & Kaufman,
2002a). Íàäåæíûõ äàííûõ ïî ðàêîîáðàçíûì â íàñòîÿùåå âðåìÿ íåò,
ïîýòîìó ïîêà íåëüçÿ ñêàçàòü, íà êàêîì ýòàïå ýâîëþöèè îò ðàêîîáðàçíûõ
ê áàçàëüíûì (ñòîÿùèõ íèæå Orthoptera) ãðóïïàì íàñåêîìûõ ïðîèçîøëà
ñìåíà ôóíêöèè Hox-3.

Ãåí Deformed (Dfd). Ó äðîçîôèëû ýòîò ãåí ýêñïðåññèðóåòñÿ â
ìàíäèáóëÿðíîì è ìàêñèëëÿðíîì ñåãìåíòàõ, à òàêæå â çàäíåé ÷àñòè
èíòåðêàëÿðíîãî ñåãìåíòà, äàþùåé êëåòêè ãîëîâíîãî ìîçãà. Êðîìå òîãî,
Dfd îáíàðóæèâàåòñÿ â êëåòêàõ àíòåííàëüíî-ãëàçíîãî äèñêà, äàþùèõ
îòäåëüíûå ýëåìåíòû ãîëîâíîé êàïñóëû. Ñâåäåíèÿ ïî äðóãèì íàñåêî-
ìûì (Tribolium, Oncopeltus, Apis melifera, Thermobia) ñóùåñòâåííî
íå îòëè÷àþòñÿ îò òîãî, ÷òî ïîêàçàíî äëÿ äðîçîôèëû (Rogers & Kaufman,
1997; Brown et al., 1999, 2000; Rogers et al., 2002; Walldorf et al., 2000). Ó
dfd-ìóòàíòîâ Oncopeltus ìàíäèáóëû ïðåîáðàçóþòñÿ â ïîäîáèå àíòåíí.

Ó ìîêðèöû Porcellio Dfd ýêñïðåññèðóåòñÿ â ýêòîäåðìå ïàðàãíàò,
à òàêæå â ìåçîäåðìå ëàòåðàëüíûõ ìàíäèáóëÿðíûõ ïðèäàòêîâ (Abzhanov
& Kaufman, 1999a). Ó Lithobius îí ïðîÿâëÿåòñÿ â òðåõ ñåãìåíòàõ, îò
çàäíåãî êðàÿ èíòåðêàëÿðíîãî äî ìàêñèëëÿðíîãî (Hughes & Kaufman,
2002a). Ó ïàóêîâ ýòîò ãåí àêòèâåí âî âñåõ áåãàþùèõ íîãàõ, à ó êëåùåé
åùå è â îïèñòîñîìå (Damen et al., 1998; Telford & Thomas, 1998b).

Ãåí Dfd, ðàâíî êàê è äðóãèå ðàññìîòðåííûå ðàíåå ãåíû, ïîêà-
çûâàåò óìåíüøåíèå îáëàñòè ãåíåòè÷åñêîé êîìïåòåíöèè. Ñïåöèàëèñòû
âèäÿò â ýòîì âîçìîæíîñòü óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà ãåíåòè÷åñêèõ êîäîâ, ÷òî è
ìîãëî ñîçäàòü ïðåäïîñûëêè äëÿ äèâåðñèôèêàöèè ðîòîâûõ àïïàðàòîâ,
ïîðàæàþùèõ ñâîèì ðàçíîîáðàçèåì ó íàñåêîìûõ (Hughes & Kaufman,
2002c).

Ãåí Sex comb reduced (Scr). Ýòîò ãåí àêòèâåí ó äðîçîôèëû â èí-
òåðâàëå îò çàäíåé ÷àñòè ìàêñèëëÿðíîãî äî ïåðåäíåé ÷àñòè ïåðâîãî
ãðóäíîãî ñåãìåíòîâ. Ó Oncopeltus, Acheta è Thermobia îáëàñòü åãî
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ýêñïðåññèè â ïåðâîì ãðóäíîì ñåãìåíòå îãðàíè÷åíà îäíèì èëè äâóìÿ
íåáîëüøèìè ëàòåðî-âåíòðàëüíûìè ïÿòíàìè, à òàêæå äîðñàëüíûì
ó÷àñòêîì, àêòèâíîñòü ãåíà â êîòîðîì, êàê ïðåäïîëàãàþò, ïîäàâëÿåò
ðàçâèòèå ïðîòîðàêàëüíûõ êðûëüåâ ó äâóõ ïåðâûõ íàñåêîìûõ (Rogers
et al., 1997; Walldorf et al., 2000).

Ó Porcellio Scr ýêñïðåññèðóåòñÿ ñõîäíûì îáðàçîì, îò ìàêñèë-
ëÿðíîãî ñåãìåíòà äî ñåãìåíòà íîãî÷åëþñòåé (Abzhanov & Kaufman,
1999b). Ó ìíîãîíîæåê îí àêòèâåí â ñåãìåíòàõ âòîðûõ ìàêñèëë è
íîãî÷åëþñòåé (Hughes & Kaufman, 2002a). Íàêîíåö, ó êëåùåé ãåí
ïðîÿâëÿåò ñåáÿ âî âòîðîé è òðåòüåé ïàðàõ íîã, à ó ïàóêîâ åùå è â
÷åòâåðòîé ïàðå íîã (Telford & Thomas, 1998a; Abzhanov et al., 1999).

Ãåí fushi tarazu (ftz). Ó äðîçîôèëû ýòîò ãåí ïîòåðÿë ãîìåîçèñíóþ
ðîëü è ýêñïðåññèðóåòñÿ â ñåìè ïîëîñàõ êàê ãåí äâóõñåãìåíòíîé ïåðè-
îäè÷íîñòè. Òàêàÿ åãî ôóíêöèÿ íàáëþäàåòñÿ è ó æóêîâ (Tribolium), íî â
èíîé âðåìåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Ó Schistocerca îí àêòèâåí â
ïîëîñå âäîëü çîíû ðîñòà.

Ó ñàêêóëèíû (Sacculina carcini) èç óñîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ ãåí
ftz òàêæå íå ÿâëÿåòñÿ ãîìåîçèñíûì (Mouchel-Vielh et al., 1998). Ó ìíîãî-
íîæåê îí âûïîëíÿåò â ðàçíûå ïåðèîäû ðàçâèòèÿ íåñêîëüêî ôóíêöèé, â
òîì ÷èñëå è ãîìåîçèñíóþ (Hughes & Kaufman, 2002b). Ãîìåîçèñíàÿ
ôóíêöèÿ ftz õàðàêòåðíà äëÿ êëåùåé, ó êîòîðûõ ãåí àêòèâåí âî âòîðîé è
òðåòüåé ïàðàõ íîã (Telford, 2000).

Òàêèì îáðàçîì, èñõîäíî ãåí ftz ó ÷ëåíèñòîíîãèõ áûë ãîìåî-
çèñíûì, íî â äàëüíåéøåì ýòà ôóíêöèÿ áûëà èì óòåðÿíà. Ó íàñåêîìûõ
ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì â ãîìåîäîìåíå Ftz îòñóòñòâóåò îäèí âàæíûé
ìîòèâ (ñìîòðè ðàçäåë 2.2), êîòîðûé, âîçìîæíî, è îòëè÷àåò áåëêè ñ
ãîìåîçèñíûì ýôôåêòîì (Löhr et al., 2001). Ëèøèâøèñü îñíîâíîé ñâîåé
ôóíêöèè, ýòîò ãåí ïðèîáðåë äðóãóþ, ñâÿçàííóþ ñ îïðåäåëåíèåì
ïàðàñåãìåíòîâ.

Ãåí Antennapedia (Antp). Ó ýìáðèîíà äðîçîôèëû ýòîò ãåí âíà÷à-
ëå ýêñïðåññèðóåòñÿ îò íèæíåãóáíîãî äî ïåðâîãî áðþøíîãî áóäóùèõ
ñåãìåíòîâ, íî â äàëüíåéøåì îáëàñòü åãî äåéñòâèÿ îãðàíè÷èâàåòñÿ ëèøü
ãðóäíûìè ñåãìåíòàìè. Åùå ïîçæå ýêñïðåññèÿ óìåíüøàåòñÿ â áîêîâûõ
÷àñòÿõ âòîðîãî è òðåòüåãî ñåãìåíòîâ. Â èìàãèíàëüíûõ òêàíÿõ ëè÷èíêè
Antp ïðîÿâëÿåò ñâîå äåéñòâèå âî âñåõ ãðóäíûõ äèñêàõ, îòâå÷àþùèõ
íîãàì, êðûëüÿì è æóææàëüöàì. Ðàñïðåäåëåíèå Antp ó ÷åøóåêðûëûõ
è ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ áëèçêî ê òàêîâîìó ó ìóõ (Zheng et al., 1999;
Walldorf et al., 2000). Ó Tribolium ãîìîëîã Antp íàçûâàåòñÿ prothoraxless
(Brown et al., 2002). Ìóòàöèÿ ïî ýòîìó  ãåíó âûçûâàåò ñëèÿíèå òîðàêñà
ñ ãîëîâîé è òðàíñôîðìàöèþ êîíå÷íîñòåé â àíòåííû (Beeman et al.,
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1993). Ó Schistocerca ãåí Antp ïðîÿâëÿåò àêòèâíîñòü â ãðóäè è áðþøêå,
òîãäà êàê ó Thermobia ýêñïðåññèÿ Antp â áðþøêå îòìå÷åíà ëèøü íà
ðàííèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ (Peterson et al., 1999).

Ðàñïðåäåëåíèå Antp ó ðàêîîáðàçíûõ (Artemia, Porcellio,
Procambarus) íå îòëè÷àåòñÿ ñóùåñòâåííî îò òàêîâîãî ó íàñåêîìûõ
(Averof & Akam, 1995; Abzhanov & Kaufman, 2000a, 2000b). Ó Lithobius
ãåí ñíà÷àëà àêòèâåí âî âñåõ ñåãìåíòàõ, íà÷èíàÿ ñ ñåãìåíòà íîãî÷åëþñ-
òåé, íî ïîçæå ïîçàäè ÷åòâåðòîãî òóëîâèùíîãî ñåãìåíòà îí íå îáíà-
ðóæèâàåòñÿ (Hughes & Kaufman, 2002a). Ó ïàóêîâ è êëåùåé ãåí àêòèâåí
âî âñåõ ñåãìåíòàõ, íà÷èíàÿ ñ ñåãìåíòà ÷åòâåðòîé ïàðû íîã (Damen et
al., 1998; Telford & Thomas, 1998a).

Òàêèì îáðàçîì, åñëè ó õåëèöåðîâûõ ýêñïðåññèÿ ãåíà Antp
îõâàòûâàåò îïèñòîñîìó, òî â ïðîäâèíóòûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îíà
îêàçûâàåòñÿ ñâÿçàííîé ëèøü ñî ñðåäèííûìè ñåãìåíòàìè. Ýòî îãðà-
íè÷åíèå îáëàñòè êîìïåòåíöèè ãåíà, ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ àâòîðîâ
(Hughes & Kaufman, 2002c), ìîãëî áûòü ãëàâíîé ïðè÷èíîé îáðàçîâàíèÿ
ñðåäíåé òàãìû: òîðàêñà ó íàñåêîìûõ, ïåðåîíà ó Porcellio è áàòàðåè
íîãî÷åëþñòåé ó Procambarus.

Ãåí Ultrabithorax (Ubx). Ó äðîçîôèëû îáëàñòü êîìïåòåíöèè ãåíà
â ãðóäè îãðàíè÷åíà çàäíåé ÷àñòüþ âòîðîãî è òðåòüåãî ñåãìåíòîâ, à â
áðþøêå – ïåðâûìè âîñåìüþ ñåãìåíòàìè. Â èìàãèíàëüíûõ çàêëàäêàõ
ó ëè÷èíêè Ubx îáíàðóæèâàåòñÿ â ïåðèôåðèéíûõ êëåòêàõ äèñêîâ âòîðîé
è òðåòüåé ïàð íîã, êðûëüåâ è æóææàëåö. Ìóòàöèè â Ubx ðàçëè÷àþòñÿ
ïî ñâîåìó ýôôåêòó è ïîëó÷èëè ðàçíûå íàçâàíèÿ: anterobithorax,
bithorax, bithoraxoid (bxd), Contrabithorax (Cbx), Ultrabithorax, post-
bithorax (pbx). Íàïðèìåð, ìóòàöèè bxd ïðåâðàùàåò ïåðâûé ñåãìåíò
áðþøêà â òðåòèé ãðóäíîé, cbx – âòîðîé ãðóäíîé â òðåòèé, pbx – òðåòèé
ãðóäíîé âî âòîðîé (Ëüþèí, 1985, òàáë. 20.1). Â áðþøêå Ubx è ñëåäóþùèé
çà íèì ãåí abd-A ïîäàâëÿþò àêòèâíîñòü Distalless, ÿâëÿþùåãîñÿ
êëþ÷åâûì ôàêòîðîì â ðàçâèòèè íîã. Ó ãóñåíèö æå íåêîòîðûõ
÷åøóåêðûëûõ (Manduca sexta, Precis coenia) îáðàçóþòñÿ êðóãîâûå
ó÷àñòêè, ñâîáîäíûå îò Ubx è abd-A; ýòè ó÷àñòêè ïîêàçûâàþò ýêñ-
ïðåññèþ Dll è èìåííî íà ýòèõ ìåñòàõ îáðàçóþòñÿ ïðîíîãè (Suzuki &
Palopoli, 2001). Âïðî÷åì, äðóãèå àâòîðû íå íàøëè ðàçðûâîâ â
ðàñïðåäåëåíèè Ubx è abd-A ó M. sexta (Zheng et al., 1999).

Çà ïðåäåëàìè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ Ubx è abd-A íå ïîäàâëÿþò
òðàíñêðèïöèþ Dll, ÷òî ñâÿçàíî ñ ðàçâèòèåì â ýòèõ ãðóïïàõ ÷ëåíè-
ñòîíîãèõ áðþøíûõ ïðèäàòêîâ (èç ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ èññëåäîâàëèñü
êîëëåìáîëû: Palopoli & Patel, 1998). Èñõîäíî ôóíêöèÿ ïîäàâëåíèÿ
àêòèâíîñòè Dll âîçíèêëà, î÷åâèäíî, ó ãåíà abd-A, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóþò
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äàííûå èçó÷åíèÿ Schistocerca è Tribolium, íî â ïîñëåäóþùåé ýâî-
ëþöèè òó æå ôóíêöèþ ïðèîáðåë è ãåí Ubx. Ýòî ïîêàçàíî, â ÷àñòíîñòè,
äëÿ äâóêðûëûõ è ÷åøóåêðûëûõ (Suzuki & Palopoli, 2001).

Ðàçëè÷íûå ðàêîîáðàçíûå èìåþò ñïåöèàëèçèðîâàííûå íîãè,
èñïîëüçóåìûå äëÿ ñáîðà ïèùè è íàçûâàåìûå íîãî÷åëþñòÿìè. Îêàçà-
ëîñü (Averof & Patel, 1997), ÷òî ïåðåäíÿÿ ãðàíèöà ýêñïðåññèè Ubx è
Abd-A ïðîõîäèò ó íèõ ïî ãðàíèöå ìåæäó ñåãìåíòàìè, íåñóùèìè íîãî-
÷åëþñòè è ëîêîìîòîðíûå íîãè.

Ó ïàóêîâ Ubx ýêñïðåññèðóåòñÿ â ñåãìåíòàõ îïèñòîñîìû, íà÷èíàÿ
ñî âòîðîãî (Damen et al., 1998; Abzhanov et al., 1999). Òàêîå æå ðàñïðåäå-
ëåíèå Ubx ïîêàçàíî äëÿ ñêîðïèîíà Paruroctonus è ìå÷åõâîñòà Limulus
(Popadi & Nagy, 2001). Íàêîíåö, ó îíèõîôîð ãåí Ubx àêòèâåí â äâóõ
êîíöåâûõ ñåãìåíòàõ, ëèøåííûõ êîíå÷íîñòåé (Grenier & Carroll, 2000).

Ïîñêîëüêó ó íàñåêîìûõ ãåí Ubx àêòèâåí â òðåòüåì ãðóäíîì
ñåãìåíòå è â ïðåàáäîìåíå, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ýâîëþöèè
÷ëåíèñòîíîãèõ ïðîèçîøëî ðàñøèðåíèå îáëàñòè ýêñïðåñèè ýòîãî ãåíà
êïåðåäè, è ýòî, âèäèìî, ïîâëåêëî çà ñîáîé ïîòåðþ ÷àñòè êîíå÷íîñòåé.

Ãåí abdominal A (abd-A). Ó äðîçîôèëû ýòîò ãåí ýêñïðåññèðóåòñÿ
â áðþøêå ñ ïåðâîãî äî âîñüìîãî ñåãìåíòà, âîçìîæíî, ñî ñëàáûì
ïðîÿâëåíèåì â äåâÿòîì ñåãìåíòå (Brodu et al., 2002). Åãî àêòèâíîñòü â
çàäíåé ÷àñòè áðþøêà ïîäàâëÿåòñÿ Abd-B. Ó ìóòàíòîâ ïî Abd-B äåâÿòûé
ñåãìåíò ðàçâèâàåòñÿ ïîëíîñòüþ. Ó äðóãèõ èññëåäîâàííûõ íàñåêîìûõ
(Tribolium, Thermobia) ãåí òàêæå ïðîÿâëÿåò ñåáÿ ëèøü â áðþøêå
(Shippy et al., 1998; Peterson et al., 1999).

Ãåí Abdominal B (Abd-B). Â ðàçâèòèè äðîçîôèëû ãåí èìååò äâå
ôóíêöèè, ìîðôîãåíåòè÷åñêóþ è ðåãóëÿòîðíóþ, êàæäàÿ èç êîòîðûõ
îïðåäåëÿåòñÿ ñâîåé èçîôîðìîé áåëêà Abd-Bm è Abd-Br (Hughes &
Kaufman, 2002c). Ïåðâàÿ èçîìîðôà ïðèñóòñòâóåò òîëüêî â òåðìèíàëèÿõ
ñàìêè, âòîðàÿ – òîëüêî â ãåíèòàëèÿõ ñàìöà. Ãåí èñêëþ÷èòåëüíî âàæåí
äëÿ ðàçâèòèÿ ãåíèòàëüíîãî àïïàðàòà (Estrada & Sánchez-Herrero, 2001);
â ÷àñòíîñòè, åãî áåëêè êîìïëåêñèðóþòñÿ ñ áåëêàìè Doublesex (Dsx),
ñóùåñòâóþùèìè òàêæå â äâóõ èçîôîðìàõ, è âêëþ÷àþò ñèãíàëüíûå
ñèñòåìû dpp è wg, íåîáõîäèìûå äëÿ ðàçâèòèÿ ñêëåðèòîâ òåðìèíàëèé
ó îáîèõ ïîëîâ (Sánchez et al., 2001; Gorfinkiel et al., 2003).

Èçìåíåíèÿ â óðîâíÿõ è ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ýêñïðåññèè Hox
ãåíîâ âåäóò ê èçìåíåíèþ ìîðôîòèïà. Íàïðèìåð, ó ðàêîîáðàçíûõ (äàí-
íûå ïî Artemia) èìååò ìåñòî ñîâìåùåíèå îáëàñòåé ýêñïðåññèè òóëî-
âèùíûõ Hox ãåíîâ Antennapedia, Ultrabithorax è Abdominal-B â òîðàê-
ñå, òîãäà êàê ó íàñåêîìûõ (Drosophila) îáëàñòè ýêñïðåññèè ýòèõ ãåíîâ
â ãðóäíîì îòäåëå íå ïåðåñåêàþòñÿ, ïðè÷åì ïåðâûé ãåí ñïåöèôèöèðóåò
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ïåðåäíå- è ñðåäíåãðóäü, à âòîðîé ãåí – çàäíåãðóäü è, ñîâìåñòíî ñ
òðåòüèì ãåíîì, – ïðåàáäîìåí (ò.å. áðþøêî, èñêëþ÷àÿ ãåíèòàëüíûå
ñåãìåíòû). Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî â ãåíåòè÷åñêîì
ïëàíå òîðàêñó Artemia îòâå÷àåò ãðóäü è ïðåàáäîìåí íàñåêîìîãî
(Wolpert et al., 1998). Áðþøêî Artemia â òàêîì ñëó÷àå ñîîòâåòñòâóåò
ïîñòãåíèòàëüíûì ñåãìåíòàì íàñåêîìûõ.

Â ñâîå âðåìÿ ñîâìåùåíèå îáëàñòåé ýêñïðåññèè ó Artemia ñî÷ëè
çà èñõîäíîå ñîñòîÿíèå (Averof & Akam, 1995). Áûëî ñäåëàíî ïðåä-
ïîëîæåíèå, ÷òî ÷ëåíèñòîíîãèå êàê ãðóïïà îôîðìèëèñü â ïðîöåññå
ïîñëåäîâàòåëüíîé äóïëèêàöèè åäèíñòâåííîãî òóëîâèùíîãî ãåíà òèïà
Antp áåç èçìåíåíèÿ íà ïåðâûõ ïîðàõ ôóíêöèè íîâûõ ãåíîâ. Ñîîò-
âåòñòâåííî Artemia ñîõðàíèëà èñõîäíûé òèï ýêñïðåññèè, à îòñþäà
ãîìîíîìíîñòü åå òîðàêàëüíûõ ñåãìåíòîâ, òîãäà êàê ó íàñåêîìûõ
ôóíêöèÿ íîâûõ ãåíîâ ïðåòåðïåëà èíäèâèäóàëüíóþ ñïåöèôèêàöèþ, ÷òî
è ïîâëåêëî ñòîëü ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ. Îäíàêî
ñåé÷àñ, ïîñëå ïîëó÷åíèÿ äàííûõ ïî äðóãèì ðàêîîáðàçíûì (Abzhanov
& Kaufman, 1999b, 2000a, b) è õåëèöåðîâûì (Damen et al., 1998; Abzhanov
et al., 1999) ñ ýòèì òðóäíî ñîãëàñèòüñÿ. Â ñàìîì äåëå, ó ìîêðèöû
Porcellio scaber îáëàñòè ýêñïðåññèè Antp, Ubx è abd-A îáðàçóþò
äèñêðåòíûå äîìåíû (Abzhanov & Kaufman, 2000), à òèï ýêñïðåññèè ó
õåëèöåðîâûõ îêàçàëñÿ î÷åíü áëèçêèì ê òàêîâîìó ó íàñåêîìûõ. Âñå ýòî
ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó òîãî, ÷òî êàê ðàç òèï ýêñïðåñèè íàñåêîìûõ è
õåëèöåðîâûõ è ïîêàçûâàåò ïëåçèîìîðôíîå ñîñòîÿíèå.

Èíòåðåñíûå ðåçóëüòàòû äàëè ïåðâûå ðàáîòû ïî àíàëèçó Hox
ãåíîâ ó õåëèöåðîâûõ (Damen et al., 1998; Abzhanov et al., 1999).
Òðàäèöèîííî ê ïðîñîìå õåëèöåðîâûõ îòíîñèëè ñåìü ñåãìåíòîâ,
êîòîðûå ìîãóò áûòü ñîïîñòàâëåíû ñ ïÿòüþ ãîëîâíûìè è äâóìÿ òîðà-
êàëüíûìè (èëè òóëîâèùíûìè) ñåãìåíòàìè ó ðàêîîáðàçíûõ, íàñåêîìûõ
è ìíîãîíîæåê. Îáëàñòü ýêñïðåññèè ïåðâîãî èñõîäíî òóëîâèùíîãî ãåíà
Antp âî âñåõ ÷åòûðåõ ãðóïïàõ ñîâïàäàåò; îí îòäåëÿåò òîðàêàëüíóþ
(òóëîâèùíóþ) ÷àñòü òåëà îò ãîëîâíîé. Ïîýòîìó, ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå
ñòðóêòóðó êîìïëåêñà Hox ãåíîâ, ïðîñîìà («ãîëîâà») õåëèöåðîâûõ
äîëæíà ñîäåðæàòü íå áîëåå øåñòè ñåãìåíòîâ. Øåñòîé ñåãìåíò
ïðîñîìû, îòâå÷àþùèé ïåðâîìó ãðóäíîìó ñåãìåíòó íàñåêîìûõ,
íàõîäèòñÿ â îñîáîì ïîëîæåíèè. Ó âñåõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ýòîò ñåãìåíò
ëèøü â çàäíåé ñâîåé ÷àñòè îïðåäåëÿåòñÿ Antp, òîãäà êàê ó õåëèöåðîâûõ
(Damen et al., 1998) îáëàñòü ýêñïðåññèè ãîëîâíîãî ãåíà deformed
îõâàòûâàåò âåñü øåñòîé ñåãìåíò, çà ñ÷åò ÷åãî ïîñëåäíèé, âèäèìî, è
âêëþ÷àåòñÿ (ìîæíî ñêàçàòü, ïåðåòÿãèâàåòñÿ) â ãîëîâíîé îòäåë.
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5. Ñòðóêòóðà ñåãìåíòàöèè ó íàñåêîìûõ

5.1. Ïðîòîöåôàëîí è òóëîâèùíûå ñåãìåíòû
Èç ñõåìû íà ðèñ. 10, ïîêàçûâàþùåé ýêñïðåññèþ ãåíîâ äâóõ-

ñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, âèäíî, ÷òî ýòè ãåíû îïðåäåëÿþò íå âñå
ìíîæåñòâî ñåãìåíòîâ. Îòìåòèì, â ÷àñòíîñòè, ïðåäðîòîâûå ãîëîâíûå
ñåãìåíòû, êîòîðûå íå çàòðàãèâàþòñÿ ãåíåòè÷åñêèì êàñêàäîì, íà÷èíà-
þùèìñÿ îò ãåíîâ äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè è çàêàí÷èâàþùèìñÿ
ãîìåîçèñíûìè ãåíàìè Hox êîìïëåêñà (ðèñ. 11). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî
ñåãìåíòàöèÿ ó äðîçîôèëû çàäàåòñÿ äâóìÿ ðàçíûìè ìåõàíèçìàìè. Îäèí
èç íèõ ñâÿçàí ñ ãåíàìè äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, êîòîðûå îïðå-
äåëÿþò äàæå íå ñåãìåíòû, à ãðàíèöû ïàðàñåãìåíòîâ; ëèøü íà âòîðîì
ýòàïå èìååò ìåñòî ïåðåõîä îò ïàðàñåãìåíòîâ ê ñåãìåíòàì. Âòîðîé
ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ ñåãìåíòîâ ðàáîòàåò âíå äåéñòâèÿ ãåíîâ äâóõ-
ñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè è, ñëåäîâàòåëüíî, íå ñâÿçàí ñ îáðàçîâàíèåì
ïàðàñåãìåíòîâ. Ñðàçó çàìåòèì, ÷òî ãåí en, ýêñïðåññèþ êîòîðîãî ìû
ñðàâíèâàëè ñ eve è ftz, íà ñàìîì äåëå ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íûì ãåíîì,
äåéñòâóþùèì âíóòðè óæå çàäàííûõ ñåãìåíòîâ. Îí íå îïðåäåëÿåò
ñåãìåíòû, íî ëèøü ìàðêèðóåò èõ â êà÷åñòâå ôàêòîðà, âûäåëÿþùåãî
âíóòðè íèõ êîìïàðòìåíòû.

Òàêèì îáðàçîì, ìû ìîæåì ãîâîðèòü î ñåãìåíòàõ, âîçíèêàþùèõ
êïåðåäè îò ïàðàñåãìåíòîâ è ìàðêèðóåìûõ en. Ñêîëüêî ìîæåò áûòü
òàêèõ ñåãìåíòîâ? Ó äðîçîôèëû en âûðàæàåòñÿ â îäíîé ïîëîñå, à ó
ìíîãîíîæåê è ðàêîîáðàçíûõ òàêèõ ïîëîñ íàñ÷èòûâàåòñÿ òðè. Ìîæíî
äîïóñòèòü, ÷òî êïåðåäè îò ïàðàñåãìåíòîâ çàêëàäûâàþòñÿ èñõîäíî òðè
ñåãìåíòà, êîòîðûå Ìèíåëëè (Minelli, 2001) íàçâàë íàóïëèàëüíûìè. Ó
íàñåêîìûõ ýòè ñåãìåíòû îïðåäåëÿþòñÿ òðåìÿ ãîëîâíûìè ïðîáåë-
âûçûâàþùèìè ãåíàìè, à èìåííî orthodenticle, empty spiracles è
buttonhead (ðèñ. 12 A). Ìû óæå ãîâîðèëè î íèõ â ñîîòâåòñòâóþùåì
ðàçäåëå è ïîä÷åðêíóëè, ÷òî èõ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü îòäåëüíî îò âñåõ
«òóëîâèùíûõ» ãåíîâ. Ïî ñâîåìó ïîâåäåíèþ îíè íàñòîëüêî îòëè÷àþòñÿ
îò ïðîáåëâûçûâàþùèõ ãåíîâ, ÷òî íåêîòîðûå àâòîðû çà÷èñëÿþò èõ â
ãðóïïó ãåíîâ ñåãìåíòíîé ïîëÿðíîñòè, à äðóãèå (Gerhart & Kirschner,
1997) âèäÿò â íèõ ãîìåîçèñíîå äîïîëíåíèå ê Hox ãåíàì.

Ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ó íàñåêîìûõ ñåãìåíòû îïðåäåëÿþòñÿ
íåñêîëüêèìè ãîëîâíûìè ãåíàìè è êàñêàäîì òóëîâèùíûõ ãåíîâ îò
ìàòåðèíñêèõ äî Hox-êîìïëåêñà. Ãîëîâíûå ãåíû îïðåäåëÿþò òðè ïåðâûõ
ñåãìåíòà (ïðîòîöåôàëîí ïî: Snodgrass, 1935), êîòîðûå, âèäèìî, è
âõîäèëè â èñõîäíûé ñîñòàâ ãîëîâû ó äàëåêèõ ïðåäêîâ íàñåêîìûõ. Ýòîò
ñöåíàðèé íàõîäèò ïîääåðæêó â äàííûõ ïî ñàìûì ðàííèì ýòàïàì
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ñòàíîâëåíèÿ æèâîòíîé (=ìåòàçîéíîé) îðãàíèçàöèè. Ó èñõîäíûõ äëÿ
Bilateria ôîðì çíà÷åíèå èìåëè Lim è Paired (Prd) êëàññû ãåíîâ, èãðà-
þùèõ êëþ÷åâóþ ðîëü â ñòàíîâëåíèè «ãîëîâû» æèâîòíîãî; èíûìè ñëî-
âàìè, ãîëîâíûå ãåíû â îðãàíèçàöèè æèâîòíûõ âîçíèêëè ïåðâûìè. È
òîëüêî ïîçæå, íà ñëåäóþùèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè áèëàòåðàëüíûõ æèâîò-
íûõ, ñòàë ôîðìèðîâàòüñÿ êîìïëåêñ òóëîâèùíûõ ãåíîâ, âêëþ÷àÿ Hox
ãåíû (Peterson & Davidson, 2000). Îá ýòîì óæå øëà ðå÷ü â ïåðâîì ðàçäåëå.

Ìèíåëëè (Minelli, 2000a, 2001) îòìåòèë åùå îäèí àñïåêò â
ïðîáëåìå ñåãìåíòàöèè ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, îáðàòèâ âíèìàíèå íà õàðàêòåð
ïðîÿâëåíèÿ ãåíîâ äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè. Òàê, íàïðèìåð,
ýêñïðåññèÿ ãåíà eve ðàñïàäàåòñÿ íà äâå ôàçû. Ñíà÷àëà ïîÿâëÿþòñÿ ñåìü
ïîëîñ, ìåæäó êîòîðûìè ïîçæå îáðàçóþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå, ÷óòü áîëåå
øèðîêèå eve-ïîëîñû, â ñóììå äàþùèå 13 (ïî äðóãèì äàííûì 14) ïîëîñ.
Ìèíåëëè ñäåëàë ïðåäïîëîæåíèå î äâóõôàçíîì ìåõàíèçìå ñåãìåíòàöèè:
ñíà÷àëà îáðàçóþòñÿ ïàðàñåãìåíòû â ÷èñëå ñåìè, à çàòåì êàæäûé
ïàðàñåãìåíò, êðîìå ïåðâîãî, äåëèòñÿ íà äâà íîâûõ. Ñåãìåíòû,
îòâå÷àþùèå ïåðâîé ãðóïïå ïàðàñåãìåíòîâ, îí íàçâàë îñíîâíûìè èëè
ýîñåãìåíòàìè. Ñåãìåíòû æå, îòâå÷àþùèå áîëåå äðîáíîìó äåëåíèþ
ïàðàñåãìåíòîâ, áûëè íàçâàíû ìåðîñåãìåíòàìè. Ïî ñóùåñòâó, èì áûëî
äàíî ïåðâîå îáúÿñíåíèå ñòîëü ñòðàííîãî õàðàêòåðà ïîâåäåíèÿ ãåíîâ
äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè.

Îñíîâûâàÿñü íà äàííûõ ïî ðàçíûì ãðóïïàì ÷ëåíèñòîíîãèõ,
Ìèíåëëè (Minelli, 2001) îïðåäåëèë ñëåäóþùóþ áàçîâóþ ñòðóêòóðó
ñåãìåíòàöèè. Ó ÷ëåíèñòîíîãèõ òðè ïåðâûõ ñåãìåíòà (íàóïëèàëüíûå)
çàêëàäûâàþòñÿ âíå äåéñòâèÿ ãåíîâ äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè è
ñîîòâåòñòâóþò ïåðâûì òðåì ãîëîâíûì ñåãìåíòàì. Ñëåäóþùèå ñåãìåí-
òû âîçíèêàþò ÷åðåç îáðàçîâàíèå ñíà÷àëà îñíîâíûõ ïàðàñåãìåíòîâ,
êîòîðûå çàòåì äåëÿòñÿ íà òî èëè èíîå êîëè÷åñòâî äîïîëíèòåëüíûõ
ñåãìåíòîâ. ×èñëî îñíîâíûõ ïàðàñåãìåíòîâ è îòâå÷àþùèõ èì ýîñåã-
ìåíòîâ ó ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîñòîÿííî è ðàâíî äåñÿòè. Ó íàñåêîìûõ íàñ÷è-
òûâàåòñÿ 17 ïîñòíàóïëèàëüíûõ ìåðîñåãìåíòîâ, êîòîðûå ïîëó÷àþòñÿ
èç ýîñåãìåíòîâ ïî ñëåäóþùåé ôîðìóëå:

1(I) + 2(II–VIII) + 1(IX–X) = 1+2×7 +1×2 = 17, ãäå ðèìñêèìè
öèôðàìè â ñêîáêàõ óêàçàíû íîìåðà ýîñåãìåíòîâ, à ïåðåä ñêîáêàìè –
êîýôèöèåíò, íà êîòîðûé ñëåäóåò óìíîæàòü ÷èñëî ýîñåãìåíòîâ, ÷òîáû
ïîëó÷èòü çíà÷åíèå ÷èñëà ìåðîñåãìåíòîâ.

Ó ðàêîîáðàçíûõ ôîðìóëà äëÿ âû÷èñëåíèÿ ìåðîñåãìåíòîâ áóäåò
èìåòü ñëåäóþùèé âèä:

äëÿ âûñøèõ (Eumalocostraca): 2(I–VII) + 1(VIII–X) = 2×7 +1×3 = 17,
ò.å. âñåãî, ñ÷èòàÿ íàóïëèàëüíûå, 20 ñåãìåíòîâ, êàê è ó íàñåêîìûõ;
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äëÿ òîíêîïàíöûðíûõ (Leptostraca, Phyllopoda): 2(I–VIII) + 1(IX–
X) = 2×8 +1×2 = 18, âñåãî 21 ñåãìåíò.

Ïðèâåäåì àíàëîãè÷íûå ôîðìóëû äëÿ äðóãèõ ãðóïï ÷ëåíèñòî-
íîãèõ:

äëÿ àíàìîðôíûõ ãóáîíîãèõ (Lithobius, Scutigera): 2(I–X) = 2×10
= 20, âñåãî 23 ñåãìåíòà;

äëÿ ýïèìîðôíûõ ãóáîíîãèõ (Scolopendra): 2(I–III) + 3(IV–IX) +
2(X) = 2×3 +3×6 + 2 = 26, âñåãî 29 ñåãìåíòîâ;

äëÿ ìå÷åõâîñòà (Lumulus): 1(I–X) = 10, âñåãî 13 ñåãìåíòîâ.

5.2. Ñòðóêòóðà ãîëîâíûõ ñåãìåíòîâ
Ïîä ãîëîâîé ó ÷ëåíèñòîíîãèõ îáû÷íî èìåþò â âèäó ïåðåäíèé

îòäåë òåëà, íå íåñóùèé ëîêîìîòîðíûõ êîíå÷íîñòåé (Snodgrass, 1951).
Ó ìàíäèáóëàò (íàñåêîìûå, ìíîãîíîæêè è ðàêîîáðàçíûå) ãîëîâà õîðîøî
âûðàæåíà. Ó ïàóêîîáðàçíûõ ïåðåäíÿÿ òàãìà íåñåò ëîêîìîòîðíûå
êîíå÷íîñòè, è åå íàçûâàþò ïðîñîìîé.

Â ñîñòàâå ãîëîâû ðàçëè÷àþò ïðîòîöåôàëîí, îõâàòûâàþùèé
ïåðåäíèå ñåãìåíòû äî èíòåðêàëÿðíîãî (ñåãìåíòà àíòåíí II) âêëþ÷è-
òåëüíî. Ýòîò îòäåë îáîñîáëÿåòñÿ óæå ïðè ïåðâîì äåëåíèè çàðîäûøåâîé
ïîëîñêè íà ïðîòîöåôàëîí è ýìáðèîíàëüíîå òóëîâèùå (ïðîòîêîðì). Ó
âçðîñëûõ íàñåêîìûõ â ñîñòàâ ãîëîâû êðîìå íåãî âõîäÿò åùå òðè
ãíàòàëüíûõ ñåãìåíòà.

Ðàçíûå èññëåäîâàòåëè ïðèâîäÿò ðàçëè÷íîå ÷èñëî ãîëîâíûõ
ñåãìåíòîâ. Òàê, Áóäðî (Boudreaux, 1979), ñóììèðóÿ òî÷êè çðåíèÿ ìíîãèõ
ñòàðûõ àâòîðîâ (èç îòå÷åñòâåííûõ èññëåäîâàòåëåé – Â.Í. Áåêëåìèøåâà
è Ï.Ï. Èâàíîâà), ãîâîðèò î ÷åòûðåõ ñåãìåíòàõ ó íàñåêîìûõ. Íåêîòîðûå
àâòîðû (Øâàíâè÷, 1949; Ax, 1999; Êëþãå, 2000) ïðèíèìàþò äëÿ
÷ëåíèñòîíîãèõ ïÿòü ãîëîâíûõ ñåãìåíòîâ, êîòîðûì ïðåäøåñòâóåò àêðîí.
Àêðîí îíè ñîîòíîñÿò ñ ïðîòîöåðåáðàëüíîé îáëàñòüþ, ò.å. âêëþ÷àþò â
íåãî ãëàçà è ãëàçêè. Ïîñëå àêðîíà èäåò àíòåííàëüíûé, èëè äåéòîöåðåá-
ðàëüíûé ñåãìåíò, ñâÿçàííûé ñ äåéòîöåðåáðàëüíûì îòäåëîì ìîçãà.
Ñëåäóþùèì ÿâëÿåòñÿ èíòåðêàëÿðíûé, èëè òðèòîöåðåáðàëüíûé, ñåãìåíò
(ñåãìåíò âòîðûõ àíòåíí ó ðàêîîáðàçíûõ), îòâå÷àþùèé òðèòîöåðåá-
ðàëüíîìó îòäåëó ìîçãà. Çàêëþ÷àþò ãîëîâó òðè ãíàòàëüíûõ ñåãìåíòà:
ìàíäèáóëÿðíûé, ìàêñèëëÿðíûé è ëàáèàëüíûé (íèæíåãóáíîé). Ðÿä
àâòîðîâ îòðèöàþò íàëè÷èå ó ÷ëåíèñòîíîãèõ àêðîíà è òî, ÷òî ïðèíè-
ìàþò îáû÷íî çà àêðîí, ñ÷èòàþò ïåðâûì ãîëîâíûì ñåãìåíòîì, íàçû-
âàåìûì îêóëÿðíûì, èëè ïðîòîöåðåáðàëüíûì. Â ýòîì ïîñëåäíåì ñëó÷àå
ãîëîâà ÷ëåíèñòîíîãèõ ðàññìàòðèâàåòñÿ â ñîñòàâå øåñòè ñåãìåíòîâ.
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Èíîãäà ìåæäó ìàíäèáóëÿðíûì è ìàêñèëëÿðíûì ñåãìåíòàìè
ðàçëè÷àþò òàê íàçûâàåìûé ñóïåðëèíãâàëüíûé ñåãìåíò, îòâå÷àþùèé
ãèïîôàðèíêñó, êîòîðûé ó ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ è ëè÷èíîê ïîäåíîê è
óõîâåðòîê íåñåò ïàðó ëàòåðàëüíûõ ëîïàñòåé (ñóïåðëèíãâ). Ñóïåðëèíãâû
ïðè ýòîì ñîïîñòàâëÿþòñÿ ñ ïàðàãíàòàìè ðàêîîáðàçíûõ. Ñóùåñòâîâàíèå
òàêîãî ñåãìåíòà, îäíàêî, íå íàõîäèò ïîäòâåðæäåíèÿ â äàííûõ ãåíåòèêè
ðàçâèòèÿ.

Â îáùåì âèäå ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ìíåíèÿ èññëåäîâàòåëåé â
îòíîøåíèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñåãìåíòîâ íå ñîâïàäàþò â òåõ ñëó÷àÿõ,
êîãäà îòñóòñòâóþò ìàðêåðû â âèäå ïðèäàòêîâ.

Êîñíåìñÿ òåïåðü òàê íàçûâàåìîãî ëàáðàëüíîãî ñåãìåíòà. Âåðõ-
íÿÿ ãóáà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñêëåðèò, ïðèêðûâàþùèé ñïåðåäè ðîòîâîå
îòâåðñòèå è ÿâëÿþùèéñÿ ïðîäîëæåíèåì êëèïåóñà. Âîïðîñ î ïðîèñ-
õîæäåíèè âåðõíåé ãóáû ïîñòîÿííî äåáàòèðóåòñÿ; íåêîòîðûå àâòîðû
âèäÿò â íåé ñëèâøèåñÿ ïðèäàòêè ëèáî ñàìîãî ïåðåäíåãî ãîëîâíîãî
ñåãìåíòà (Rempel, 1975), ëèáî, åñëè ãîâîðèòü î íàñåêîìûõ, èíòåðêàëÿð-
íîãî ñåãìåíòà (Butt, 1960). Ïåðâàÿ òî÷êà çðåíèÿ, âèäèìî, ïðîòèâîðå÷èò
íîâûì äàííûì ïî ýêñïðåññèè ãåíîâ en è wg êïåðåäè îò àíòåííàëüíîãî
ñåãìåíòà. Ïîñëåäíåå ñâèäåòåëüñòâóåò î ñåãìåíòíîé ïðèðîäå ãëàçíîé
îáëàñòè, ò.å. ïîäòâåðæäàåò ñóùåñòâîâàíèå îêóëÿðíîãî ñåãìåíòà.

Åñëè âåðõíÿÿ ãóáà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëèâøèåñÿ ïðèäàòêè, òî
èõ ñëåäóåò ïðèçíàòü êðàéíå àòèïè÷íûìè. Âî-ïåðâûõ, ýêòîïè÷åñêàÿ
ýêñïðåññèÿ Antennapedia íå èíäóöèðóåò, ïî àíàëîãèè ñ óñèêàìè,
ãîìåîçèñíûõ ïðåîáðàçîâàíèé âåðõíåé ãóáû â òîðàêàëüíûå êîíå÷íîñòè.
Âî-âòîðûõ, â âåðõíåé ãóáå êàê íàñåêîìûõ, òàê è ðàêîîáðàçíûõ, íå
îòìå÷åíî àêòèâíîñòè engrailed, êîòîðàÿ åñòü â íîãàõ è êðûëüÿõ. Íåäàâ-
íî â âåðõíåé ãóáå õåëèöåðîâûõ, ðàêîîáðàçíûõ è íàñåêîìûõ áûëà ïîêà-
çàíà ýêñïðåññèÿ Dll (Popadic et al., 1998), ÷òî ãîâîðèò â ïîëüçó åå àïïåí-
äèêóëÿðíîé ïðèðîäû.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, èíòåðêàëÿðíûé ñåãìåíò ó íàñåêîìûõ â
èçâåñòíîì ñìûñëå òàêæå àòèïè÷åí. Â íåì ïðîñìàòðèâàåòñÿ ýêñïðåññèÿ
en è wg, íî íåò àêòèâíîñòè Dll. Ïîñëåäíåå ìîæíî îáúÿñíèòü òåì, ÷òî
èíòåðêàëÿðíûé ñåãìåíò íå íåñåò ïðèäàòêîâ. Â ñðàâíèòåëüíîì ïëàíå
îòìåòèì, ÷òî äëÿ ñåãìåíòà âòîðûõ àíòåíí ðàêîîáðàçíûõ àêòèâíîñòü
Dll ïîêàçàíà.

Ñåðüåçíûå äîâîäû â ïîëüçó ñóùåñòâîâàíèÿ ëàáðàëüíîãî ñåã-
ìåíòà ïðèâåëè Øìèäò-Îòò è Òåõíàó (Schmidt-Ott & Technau, 1992;
Schmidt-Ott et al., 1994), îñíîâûâàÿñü íà àíàëèçå ðàñïðåäåëåíèÿ
òðàíñêðèïòîâ En è Wg. Îíè, ïðàâäà, ðàñïîëîæèëè åãî êïåðåäè îò îêó-
ëÿðíîãî (ðèñ. 12 B), ÷òî âûçâàëî ðÿä âîçðàæåíèé. Ïîçæå, ñ ó÷åòîì
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íîâûõ äàííûõ, ñóùåñòâîâàíèå ëàáðàëüíîãî ñåãìåíòà áûëî ïîäòâåð-
æäåíî (Haas et al., 2001a, b), íî ïðè ýòîì áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå,
÷òî âåðõíÿÿ ãóáà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëèâøèåñÿ ïðèäàòêè íå ñàìîãî
ïåðåäíåãî, à èíòåðêàëÿðíîãî ñåãìåíòà. Ñåðüåçíûì àðãóìåíòîì ïðîòèâ
ïðèíÿòèÿ òàêîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ òî îáñòîÿòåëüñòâî, ÷òî
âåðõíÿÿ ãóáà è èíòåðêàëÿðíûé ñåãìåíò íàõîäÿòñÿ ïî ðàçíûå ñòîðîíû
îò ïåðåäíåé êèøêè. È íå ñëó÷àéíî àâòîðû, ïðèíÿâøèå àïïåíäèêóëÿð-
íóþ ïðèðîäó âåðõíåé ãóáû (Schmidt-Ott & Technau, 1992, è äð.), ïîìå-
ùàëè ëàáðàëüíûé ñåãìåíò ïåðåä îêóëÿðíûì è ïðèíèìàëè èñõîäíîå

Ðèñ. 12. Ñòðóêòóðà ãîëîâíûõ ñåãìåíòîâ íàñåêîìûõ ïî òðàäèöèîííûì ñîâðåìåííûì
èñòî÷íèêàì (A), ïî äàííûì Schmidt-Ott & Technau, 1992 (B) è Haas et al., 2001a (C)

(çà îñíîâó âçÿò ðèñóíîê èç ïîñëåäíåé ðàáîòû).
Ñåãìåíòû: Lr – âåðõíåãóáíîé; Lr-Int – ëàáðî-èíòåðêàëÿðíûé; ñîêðàùåíèÿ äëÿ äðóãèõ
ñåãìåíòîâ êàê íà ðèñ. 11. St – ñòîìàäåóì. Îáëàñòü ýêñïðåññèè ãåíîâ (ïîêàçàííàÿ

÷åðíûìè ïîëîñàìè): btd – buttonhead; ems – empty spiracles; otd – orthodenticle.

Fig. 12. Structure of head segments in Insecta based on a number of traditional contemporary
sources (A), from Schmidt-Ott & Technau, 1992 (B) and Haas et al., 2001a (C) (princi-

pally after Haas et al., 2001a).
Segments: Lr – labral; Lr-Int – labro-intercalary; abbreviations for other segments
as in Fig. 11. St – stomadeum. Region of gene expression (shown by the black blocks):

btd – buttonhead; ems – empty spiracles; otd – orthodenticle.
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÷èñëî ãîëîâíûõ ñåãìåíòîâ â êîëè÷åñòâå íå ìåíåå ñåìè (ðèñ. 12 B): òðè
âïåðåäè è ÷åòûðå ïîçàäè ñòîìàäåóìà. Èíòåðêàëÿðíóþ ïðèðîäó
âåðõíåé ãóáû òðóäíî ñîãëàñîâàòü ñ íàëè÷èåì ó ðàêîîáðàçíûõ îäíî-
âðåìåííî è âåðõíåé ãóáû, è âòîðûõ àíòåíí.

Òåì íå ìåíåå, èíòåðêàëÿðíàÿ ïðèðîäà âåðõíåé ãóáû íàõîäèò
âñå íîâûå ïîäòâåðæäåíèÿ. Íàèáîëåå âïå÷àòëÿþùèì äîêàçàòåëüñòâîì
ñâÿçè âåðõíåé ãóáû ñ èíòåðêàëÿðíûì ñåãìåíòîì ÿâëÿåòñÿ ãîìåîçèñíàÿ
ìóòàöèÿ Antennagalea-5 ó æóêà Tribolium castaneum (Haas et al., 2001a),
êîòîðàÿ ïðåâðàùàåò àíòåííàëüíûå è âåðõíåãóáíûå ñòðóêòóðû â
îáðàçîâàíèÿ, ïîõîæèå íà ãíàòàëüíûå ïðèäàòêè ñëåäóþùèõ ñåãìåíòîâ.

Áûë ïðåäëîæåí (Haas et al., 2001a) ñëåäóþùèé ñöåíàðèé ðàçäåëå-
íèÿ ëàáðî-èíòåðêàëÿðíîãî ñåãìåíòà (ðèñ. 12 C). Â èñõîäíîì ñîñòîÿíèè
ó ïðåäêîâ ñîâðåìåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðåäðîòîâûå ñåãìåíòû íàõîäè-
ëèñü íà îäíîé îñè ñ ïîñëåðîòîâûìè. Ðîòîâîå îòâåðñòèå èìåëî ñóá-
òåðìèíàëüíîå ïîëîæåíèå è áûëî îáðàùåíî âíèç ê ñóáñòðàòó. Â
ïîñëåäóþùåé ýâîëþöèè ïðåäðîòîâûå ñåãìåíòû íà÷àëè èçãèáàòüñÿ
ââåðõ, è ðîòîâîå îòâåðñòèå ñòàëî îòêðûâàòüñÿ âïåðåä, ò.å. îêàçàëîñü
ïðàêòè÷åñêè òåðìèíàëüíûì. Ýíäèòû (ìåçàëüíûå ëîïàñòè) ïðèäàòêîâ
èíòåðêàëÿðíîãî ñåãìåíòà ïîä äàâëåíèåì ìàíäèáóë íà÷àëè ñäâèãàòüñÿ
êïåðåäè è óòåðÿëè ìîðôîëîãè÷åñêóþ ñâÿçü ñ òåëîïîäèòîì èíòåðêà-
ëÿðíîãî ñåãìåíòà. Âïîñëåäñòâèå îíè ñëèëèñü è îáðàçîâàëè ïåðåäíåå ïðè-
êðûòèå ðòà. Ó ðàêîîáðàçíûõ òåëîïîäèòû ñîõðàíèëèñü â âèäå âòîðûõ àíòåíí.

Ðàññìîòðåííûå âûøå äàííûå ïî ýêñïðåññèè ãåíîâ ñâèäåòåëü-
ñòâóþò, ÷òî êïåðåäè îò ïàðàñåãìåíòîâ, ò.å. â îáëàñòè äåéñòâèÿ ãåíîâ
äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, èìååòñÿ òðè ñåãìåíòà. Ïîñêîëüêó
ïåðâûé ïàðàñåãìåíò îòâå÷àåò áóäóùåìó ìàíäèáóëÿðíîìó ñåãìåíòó,
òî ðå÷ü ìîæåò èäòè îá îêóëÿðíîì, àíòåííàëüíîì è èíòåðêàëÿðíîì ïåðåä-
íèõ ñåãìåíòàõ. Ïîïûòàåìñÿ ñîîòíåñòè èõ ñ ëàðâàëüíûìè ñåãìåíòàìè.

Ïîíÿòèå ëàðâàëüíûõ ñåãìåíòîâ îòðàæàåò îñîáåííîñòè ýìáðèî-
íàëüíîé çàêëàäêè ïåðåäíèõ ñåãìåíòîâ, âîçíèêàþùèõ â ðåçóëüòàòå îäíî-
âðåìåííîãî ðàñ÷ëåíåíèÿ çàðîäûøà. Ëàðâàëüíûì ñåãìåíòàì ïðîòèâî-
ïîñòàâëÿþò ïîñòëàðâàëüíûå, êîòîðûå ñâÿçàíû ñ çîíîé ðîñòà è âîçíèêà-
þò ïóòåì ïîñëåäîâàòåëüíîãî îáîñîáëåíèÿ ïî ìåðå íàðàñòàíèÿ òóëîâè-
ùà. Ñðàçó çàìåòèì, ÷òî åäèíñòâà ñðåäè èññëåäîâàòåëåé â îòíîøåíèè
÷èñëà ëàðâàëüíûõ ñåãìåíòîâ íåò. Ë.Â. Ïó÷êîâà (1972) ãîâîðèò î òðåõ
ïåðåäíèõ ëàðâàëüíûõ ñåãìåíòàõ, íî â èõ ÷èñëî îíà íå âêëþ÷àåò
èíòåðêàëÿðíûé ñåãìåíò. Ñëåäîâàòåëüíî, ïðèíèìàåìàÿ åþ ñõåìà íå
âïèñûâàåòñÿ â îáùóþ êàðòèíó, ñîñòàâëåííóþ âûøå ïî ãåíåòè÷åñêèì
îñíîâàíèÿì. Î.À. Ìåëüíèêîâ (1974), âîçðàæàÿ Ïó÷êîâîé, íàñ÷èòûâàåò
øåñòü ïåðåäíèõ ëàðâàëüíûõ ñåãìåíòîâ. Ìíîãèå ñ÷èòàþò ëàðâàëüíûìè
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è òðè íàóïëèàëüíûõ ñåãìåíòà, ÷òî ñîâïàäàåò ñ ìîðôîãåíåòè÷åñêîé
òðàêòîâêîé ïîñëåäíèõ.

Ïîäîáíûé ðàçáðîñ ìíåíèé, êàê íàì êàæåòñÿ, ñâÿçàí ñ òåì, ÷òî
ïîíÿòèÿ ëàðâàëüíûõ è ïîñòëàðâàëüíûõ ñåãìåíòîâ îïèñûâàþò ÿâëåíèÿ
âíåøíå ñõîäíûå, íî ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ìåõàíèçìàì îïðåäåëåíèÿ ñåðè-
àëüíîé ñïåöèôèêè ýìáðèîíà âäîëü ïåðåäíå-çàäíåé îñè.

Ïîäâîäÿ èòîã, ìîæíî ïðèíÿòü, ÷òî ó íàñåêîìûõ øåñòü ñåãìåíòîâ
(òðè íàóïëèàëüíûõ è òðè ãíàòàëüíûõ) ïðèõîäÿòñÿ íà ãîëîâó, òðè ñåãìåíòà
îáðàçóþò ãðóäü è 11 ñåãìåíòîâ – áðþøêî.

6. Ðàçâèòèå íîã è êðûëüåâ ó íàñåêîìûõ

Ó äðîçîôèëû ïðèäàòêè òåëà (íîãè, êðûëüÿ, æóææàëüöà, óñèêè,
ðîòîâûå îðãàíû, ãåíèòàëèè) ðàçâèâàþòñÿ èç òàê íàçûâàåìûõ èìàãè-
íàëüíûõ äèñêîâ – îäíîñëîéíûõ ýïèòåëèàëüíûõ ìåøêîâ, îáðàçóþùèõñÿ
â ðåçóëüòàòå èíâàãèíàöèè ýìáðèîíàëüíîé ýêòîäåðìû è ëåæàùèõ ïîä
ãèïîäåðìîé. Ãåíèòàëüíûé äèñê îòëè÷àåòñÿ îò äðóãèõ òåì, ÷òî îí íå-
ïàðíûé è ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíûì îò íåñêîëüêèõ ñåãìåíòîâ. Êðîìå òîãî,
ãåíèòàëüíûé äèñê ñïîñîáåí ðàçâèâàòüñÿ â àëüòåðíàòèâíûå ñòðóêòóðû,
ìóæñêèå è æåíñêèå òåðìèíàëèè, êîòîðûå ìîðôîëîãè÷åñêè ðàäèêàëüíî
ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé.

6.1. Ðàçâèòèå íîã ó íàñåêîìûõ
Ðàçâèòèå íîã ó äðîçîôèëû ÿâëÿåòñÿ äâóõôàçíûì ïðîöåññîì

(Morata & Sánchez-Herrero, 1999; Jockusch et al., 2000). Â ïåðèîä
ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ íîæíûå äèñêè óñòàíàâëèâàþòñÿ ïî îáåèì
ñòîðîíàì îò ïàðàñåãìåíòàëüíûõ ãðàíèö, îòâå÷àþùèõ áóäóùèì
òîðàêàëüíûì ñåãìåíòàì. Ñïåöèôèêàöèÿ ýìáðèîíàëüíîé ýêòîäåðìû â
êëåòêè äèñêà îïðåäåëÿåòñÿ ýêñïðåññèåé äâóõ ãåíîâ: wingless (wg) è
decapentaplegic (dpp). Ãåí ñåãìåíòíîé ïîëÿðíîñòè wg êîäèðóåò áåëîê
ñåìåéñòâà Wnt, êîòîðûé ðàñïðåäåëÿåòñÿ ïîëîñîé âäîëü çàäíåé ãðàíèöû
ïàðàñåãìåíòà. Íàïîìíèì, ÷òî ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ïàðàñåãìåíòîâ â èõ
ïåðåäíåé ÷åòâåðòè íàêàïëèâàþòñÿ áåëêè En è Hh, ïðè÷åì ïîñëåäíèé
ÿâëÿåòñÿ ìîðôîãåíîì è èíäóöèðóåò ýêñïðåññèþ wg êïåðåäè îò En-
ïîëîñû (ðèñ. 10). Â áóäóùèõ ñåãìåíòàõ En-ïîëîñà áóäåò èìåòü ñàìîå
çàäíåå ïîëîæåíèå, òîãäà êàê Wg-ïîëîñà áóäåò ðàñïîëàãàòüñÿ ãäå-òî
ïîñåðåäèíå. Ãåí dpp êîäèðóåò áåëêîâûé ôàêòîð ñåìåéñòâà TGF-b,
êîòîðûé ðàñïðåäåëåí áîêîâîé ïîëîñîé, ïåðïåíäèêóëÿðíîé ê Wg-
ïîëîñàì. Òàêîå ðàñïðåäåëåíèå Dpp âîçíèêëî íà ñàìûõ ðàííèõ ýòàïàõ
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Ðèñ. 13. Ëîêàëèçàöèÿ ãðóäíûõ èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ äî èõ ðàçäåëåíèÿ íà äîðñàëüíûå
(êðûëî è æóææàëüöà) è âåíòðàëüíûå (íîãè) ó ýìáðèîíà äðîçîôèëû (ïî Wolpert et al.,

1998).
A – îáùèé âèä ýìáðèîíà. B – 2-é è 3-é ãðóäíûå ñåãìåíòû. Ñîêðàùåíèÿ êàê íà ðèñ. 6–7.

Fig. 13. Allocation of thoracic imaginal discs before splitting off a wing and haltere
discs in the Drosophila embryo (Wolpert et al., 1998).

A – lateral view. B – 2nd and 3d thoracic segments. Abbreviations as in Figs 6–7.
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ðàçâèòèÿ, êîãäà øëî ñòàíîâëåíèå äîðñî-âåíòðàëüíûõ êîìïàðòìåíòîâ
íà ñòàäèè êëåòî÷íîé áëàñòóëû. Íàïîìíèì (ðèñ. 8 E), ÷òî ïðè ñïåöèôè-
êàöèè äîðñàëüíîé ñòîðîíû Dpp íàêàïëèâàåòñÿ â äîðñî-ëàòåðàëüíîé
ïîëîñå. Ñíèçó æå, ò.å. áîëåå âåíòðàëüíî, èìàãèíàëüíûå äèñêè îãðàíè÷è-
âàþòñÿ îáëàñòüþ äåéñòâèÿ ýïèäåðìàëüíîãî ôàêòîðà ðîñòà (Egf). Êëåòêè
èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ ó ëè÷èíêè äðîçîôèëû ñïåöèôèöèðóþòñÿ ïî-
ñåãìåíòíî íà ïåðåñå÷åíèè äâóõ ïðîäîëüíûõ Dpp-ïîëîñ ñ Wg-ïîëîñàìè
(ðèñ. 13). Ïîçæå èìàãèíàëüíûå äèñêè íà âòîðîì è òðåòüåì ãðóäíûõ
ñåãìåíòàõ ðàçäåëÿþòñÿ íà äèñêè íîã, êðûëüåâ è æóææàëåö.

Âòîðàÿ ôàçà ñâÿçàíà ñ ðàçâèòèåì íîã èç èìàãèíàëüíîé
ýêòîäåðìû äèñêîâ ëè÷èíêè (Galindo et al., 2002). Ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó
En/Hh/Wg, óñòàíàâëèâàþùèåñÿ â ðàçâèòèè òóëîâèùíûõ ñåãìåíòîâ, â
öåëîì ïîâòîðÿþòñÿ è â íîæíûõ äèñêàõ. Êîãäà ðàçìåð äèñêà óâåëè÷è-
âàåòñÿ, â åãî çàäíåé ïîëîâèíå íà÷èíàåòñÿ ýêñïðåññèÿ ñåëåêòîðíîãî
ãåíà engrailed, êîòîðàÿ îäíîâðåìåííî âûçûâàåò ýêñïðåññèþ ãåíà
hedgehog. Ìîðôîãåí, âûðàáàòûâàåìûé ïîñëåäíèì ãåíîì, ïðîÿâëÿåò
ñâîå äåéñòâèå â óçêîé ïîëîñå êïåðåäè îò çàäíåãî êîìïàðòìåíòà. Êàê
ðåçóëüòàò, â ïåðåäíåì êîìïàðòìåíòå íà åãî ãðàíèöå ñ çàäíèì êîì-
ïàðòìåíòîì îáðàçóåòñÿ óçêàÿ ïîëîñà ýêñïðåññèè dpp. Ïðè ýòîì â äîð-
ñàëüíîé ïîëîâèíå ïîëîñû ïëîòíîñòü Dpp îêàçûâàåòñÿ âûøå, ÷åì â âåí-
òðàëüíîé ïîëîâèíå, è òàì ñî âðåìåíåì óñòàíîâèòñÿ ïîëîñà ýêñïðåññèè
wg (ðèñ. 14 A). Ðàññìîòðèì òåïåðü ãåíåòè÷åñêîå îïðåäåëåíèå ïðîêñèìî-
äèñòàëüíûõ êîìïàðòìåíòîâ íîæíîãî äèñêà íàñåêîìîãî (ðèñ. 14 B).

Èñòèííûå ÷ëåíèêè íîã ÷ëåíèñòîíîãèõ, îòëè÷àþùèåñÿ íàëè÷èåì
òî÷åê ïðèêðåïëåíèÿ ìûøö, íàçûâàþò ïîäîìåðàìè. Ó íàñåêîìûõ èõ
íàñ÷èòûâàåòñÿ 6. Ëàïêè è ôëàãåëëþì óñèêîâ ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ èñòèí-
íûìè ÷ëåíèêàìè íå ÿâëÿþòñÿ. Îïðåäåëÿåò ðàñ÷ëåíåíèå íîãè íàñåêîìûõ,
ðàâíî êàê è âñåõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, óíèêàëüíàÿ ñèñòåìà ãåíîâ (Rauskolb,
2001; Panganiban & Rubenstein, 2002). Â åå îñíîâå ëåæàò äâà óæå óïîìè-
íàâøèõñÿ ñèãíàëüíûõ áåëêà Dpp è Wg. Â íåáîëüøîé çîíå íàèâûñøåé
ïëîòíîñòè ýòèõ ìîðôîãåíîâ, ïðèáëèçèòåëüíî ñîîòâåòñòâóþùåé öåíòðó
äèñêà, íà÷èíàåòñÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà Distalless (Dll), à òàêæå ðÿäà äðóãèõ
ãåíîâ, îïðåäåëÿþùèõ äèñòàëüíûå êîìïîíåíòû íîãè. Â òî æå âðåìÿ â
ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè äèñêà, îòâå÷àþùåé òàçèêó è òðîõàíòåðó, â óñëî-
âèÿõ íèçêîé êîíöåíòðàöèè ìîðôîãåíîâ Dpp è Wg, îôîðìëÿåòñÿ çîíà
ýêñïðåññèè ãåíîâ homothorax (hth), extradenticle (exd) è theashirt (tsh).

Ãåí Distalless ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì â îáðàçîâàíèè äèñòàëüíûõ
÷àñòåé êîíå÷íîñòåé (Panganiban, 2000; Schoppmeier & Damen, 2001), è
íà íåì ñëåäóåò îñòàíîâèòüñÿ ïîäðîáíåå. Ýòîò ãåí èìååò íåñêîëüêî
ôóíêöèé. Ó äðîçîôèëû îí ïðîÿâëÿåò ñåáÿ â àíòåííàõ, â êîòîðûõ,
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ïîìèìî îïðåäåëåíèÿ äèñòàëüíîãî êîìïàðòìåíòà, èãðàåò ðîëü â ðàçâè-
òèè ñëóõîâûõ è îáîíÿòåëüíûõ ðåöåïòîðîâ. Èíòåðåñíî, ÷òî ó ïîçâîíî÷-
íûõ ãåí Dlx, ÿâëÿþùèéñÿ ãîìîëîãîì Dll, òàêæå èìååò çíà÷åíèå â ðàçâè-
òèè ñëóõîâûõ îðãàíîâ è íîñà, è èìåííî ýòà ôóíêöèÿ, êàê ïðåäïîëàãàþò,
áûëà èñõîäíîé (Panganiban & Rubenstein, 2002). Â ãðóäè Dll â äîð-
ñàëüíîé ñôåðå ïîäàâëÿåòñÿ Dpp, â âåíòðàëüíîé – DER (Egf), à àêòèâè-
ðóåòñÿ Wg-ñèãíàëüíîé ñèñòåìîé. Îäíàêî ïðè âûñîêîé ïëîòíîñòè Wg
è Dpp àêòèâíîñòü Dll ðåçêî âîçðàñòàåò. Ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ íàëè÷èå Dll
â öåíòðå íîæíîãî äèñêà íà ñòûêå Wg- è Dpp-ïîëîñ (ðèñ. 14 A). Ïî ìåðå
äèñòàëüíîãî ðîñòà äèñêà íà äîðñàëüíîé ïåðèôåðèè Dll-îáëàñòè
ïëîòíîñòü Wg ñíèæàåòñÿ, è ýêñïðåññèÿ Dll ïîäàâëÿåòñÿ èç-çà âûñîêîãî
óðîâíÿ Dpp. Ñíèæåíèå àêòèâíîñòè Dll â ëàòåðàëüíûõ è âåíòðàëüíîé
ñôåðàõ ïðîèñõîäèò, ïî-âèäèìîìó, çà ñ÷åò àâòîðåãóëÿöèè.

Ðèñ. 14. Îïðåäåëåíèå êîìïàðòìåíòîâ â íîæíîì äèñêå âäîëü ïåðåäíå-çàäíåé (A)
è ïðîêñèìî-äèñòàëüíîé (B) îñåé (ïî Wolpert et al., 1998 è Rauskolb, 2001).

A–D, A–V – ïåðåäíå-äîðñàëüíûé, ïåðåäíå-âåíòðàëüíûé êîìïàðòìåíòû; Cx – òàçèê;
Dac – dachshund; Dll – Distalless; Fem – áåäðî; Hth – homothorax; tar – ëàïêè; Tib –

ãîëåíü; Tr – âåðòëóã; Tsh – theashirt; îñòàëüíûå ñîêðàùåíèÿ êàê íà ðèñ. 6–7.

Fig. 14. Establishment of compartments in the leg disc along its antero-posterior (A)
and proximo-distal (B) axes (adapted from Wolpert et al., 1998 and Rauskolb, 2001).

A–D, A–V –  Antero-dorsal, antero-ventral compartments; Cx – coxa; Dac –
dachshund; Dll – Distalless; Fem – femur; Hth – homothorax; tar – tarsus; Tib –

tibia; Tr – trochanter; Tsh – theashirt; the rest of abbreviations as in Figs 6–7.
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Â áðþøêå ëè÷èíêè äðîçîôèëû Dll ïîäàâëÿåòñÿ ñîâìåñòíûì
äåéñòâèåì Hox ãåíîâ Ultrabithorax (Ubx) è abdominal A (abd-A). Áåëîê
Ubx âûñòóïàåò êàê ðåïðåññîð, ñâÿçûâàÿ cis-ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû
ãåíà Dll âûøå åãî ñòàðòîâîé îáëàñòè (Levine, 2002). Ó ãóñåíèö áàáî÷åê
îáðàçóþòñÿ êîëüöåâûå çîíû, ñâîáîäíûå îò ýêñïðåññèè ãåíîâ Ubx/abd-A.
Â ýòèõ çîíàõ ïîêàçûâàåò àêòèâíîñòü ãåí Dll, áëàãîäàðÿ ÷åìó ãóñåíèöû
èìåþò ïðîíîãè (ëîæíûå íîãè). Èíòåðåñíî, ÷òî ó ïèëèëüùèêîâ äåéñòâó-
åò äðóãîé ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ ïðîíîã. Òàêæå êàê è ó ìóõ, Dll ïîäàâ-
ëÿåòñÿ ãåíàìè Ubx/abd-A è íå ó÷àñòâóåò â ðàçâèòèè ïðîíîã. Ïðîíîãè ó
ïèëèëüùèêîâ ôîðìèðóþòñÿ ïîä êîíòðîëåì òîëüêî ïðîêñèìàëüíûõ
ãåíîâ hth è exd. Â ýòîì ïëàíå ïðîíîãè ëè÷èíîê ïèëèëüùèêîâ ïî ãåíåòè-
÷åñêîìó îïðåäåëåíèþ ïîäîáíû ìàíäèáóëàì íàñåêîìûõ, â êîòîðûõ
ýêñïðåññèÿ Dll òàêæå íå âûÿâëåíà (Suzuki & Palopoli, 2001).

Ó ïðÿìîêðûëûõ è æóêîâ Dll ðåïðåññèðóåòñÿ ëèøü ãåíîì abd-A.
Çà ïðåäåëàìè êëàññà íàñåêîìûõ, íàïðèìåð, ó ðàêîîáðàçíûõ, ãåíû
Bithorax-êîìëåêñà íå ÿâëÿþòñÿ ðåïðåññîðàìè ãåíà Dll. Ñ ýòèì ñâÿçàíà
ñïîñîáíîñòü ê øèðîêîìó ðàçâèòèþ êîíå÷íîñòåé íà áîëüøîì ÷èñëå ñå-
ãìåíòîâ. Ñõîäíàÿ ñèòóàöèÿ èìååò ìåñòî ó êîëëåìáîë. Òàêèì îáðàçîì, ó
êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ãåíû Bithorax-êîìëåêñà, ñíà÷àëà abd-A, çàòåì Ubx
ïðèîáðåëè íîâóþ ôóíêöèþ, ñâÿçàííóþ ñ ïîäàâëåíèåì ðàçâèòèÿ íîã.

Ãåí Dll ïîêàçûâàåò ðÿä èíòåðåñíûõ îñîáåííîñòåé. Â óñèêàõ,
íàïðèìåð, îí èìååò äâîéíóþ ôóíêöèþ. Îñíîâíàÿ, êàê è â íîãàõ, ñâÿçà-
íà ñ îïðåäåëåíèåì äèñòàëüíûõ ÷àñòåé, äîïîëíèòåëüíàÿ – ñ ðàçâèòèåì
îëüôàêòîðíûõ è ñëóõîâûõ ñòðóêòóð. Ýòî ñîïîñòàâèìî ñ ðîëüþ Dll ó
ïîçâîíî÷íûõ, ãäå îí ÿâëÿåòñÿ êëþ÷åâûì ãåíîì â ðàçâèòèè ñëóõîâûõ
îðãàíîâ è íîñà. Àíàëèç äåéñòâèÿ ýòîãî ãåíà â ðàçíûõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ
äàåò ñëåäóþùèé ñöåíàðèé åãî ýâîëþöèîííîé èñòîðèè. Ó èñõîäíûõ
Bilateria Dll ôóíêöèîíèðîâàë â êà÷åñòâå îäíîãî èç ôàêòîðîâ ðàçâèòèÿ
íåðâíîé ñèñòåìû. Ïîçæå îí ïðèîáðåë åùå è ôóíêöèþ îïðåäåëÿþùåãî
ôàêòîðà ðàçâèòèÿ äèñòàëüíûõ ýëåìåíòîâ êîíå÷íîñòåé. Ó âòîðè÷íîðîòûõ
èìåëà ìåñòî ìíîãîêðàòíàÿ äóïëèêàöèÿ ãåíà, äàâøàÿ ñåðèþ Dlx ãåíîâ,
6 ó ìëåêîïèòàþùèõ è 8 ó ðûá.

Áåëîê Dll ñîäåðæèò ãîìåîäîìåí è ÿâëÿåòñÿ òðàíñêðèïöèîííûì
ôàêòîðîì. Åãî ãåíàìè-ìèøåíÿìè ÿâëÿþòñÿ disconnected â ãðóäè
ýìáðèîíà è aristaless (al) è bric & brac (bab) â àíòåííàëüíîì è ìàêñèë-
ëÿðíîì ñåãìåíòàõ. Â íîæíûõ äèñêàõ Dll ðåãóëèðóåò ãåíû al, bab,
dachshund, spalt, spineless (ss) è atonal (ñìîòðè òàáë. 3). Ôóíêöèÿ ãåíîâ
bab è ss ñâÿçàíà ñ ðàçäåëåíèåì ëàïêè íà ÷ëåíèêè. Â óñèêàõ äðîçîôèëû
ãåí bab îïðåäåëÿåò ãðàíèöû ìåæäó 3-5-ì ÷ëåíèêàìè (Chu et al., 2002).
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Ýêñïðåññèÿ ãåíà Dll âíà÷àëå âîçíèêàåò â äèñòàëüíîé ÷àñòè,
îòâå÷àþùåé ïîäîìåðàì, íà÷èíàÿ ñ áåäðà. Ïîçæå áåëîê Dll êîäèðóåòñÿ
â àïèêàëüíîé ÷àñòè ãîëåíè è ëàïêàõ, à òàêæå â óçêîì êîëüöå íà ãðàíèöå
òðîõàíòåðà è áåäðà. Ó äðîçîôèëû ýòà ñìåíà ñâÿçàíà ñ àêòèâíîñòüþ
ãåíà dachshund (dac), êîòîðûé òðàíñêðèáèðóåòñÿ â áåäðå, ãîëåíè è
ïåðâîì ÷ëåíèêå ëàïîê. Îòìåòèì, ÷òî îáëàñòü äåéñòâèÿ Dll â àïèêàëüíîé
÷àñòè íîãè ïåðåñåêàåòñÿ ñ îáëàñòüþ ýêñïðåññèè dac. Â ïðîêñèìàëüíîé
÷àñòè dac ïîäàâëÿåòñÿ áåëêîì Tsh.

Òàêèì îáðàçîì, â ðàçâèòèè è ðàñ÷ëåíåíèè íîã íàñåêîìûõ
êëþ÷åâûìè ÿâëÿþòñÿ òðè ãåíà: homothorax, Distalless è dachshund,
êîòîðûå àêòèâíû ëèøü â îïðåäåëåííûõ äèñêðåòíûõ äîìåíàõ âäîëü
ïðîäîëüíîé îñè. È õîòÿ îáëàñòè èõ ýêñïðåñèè ïåðåñåêàþòñÿ, ìîæíî
ãîâîðèòü î ïðîêñèìàëüíîì, ñðåäèííîì è äèñòàëüíîì êîìïàðòìåíòàõ
íîæíîãî äèñêà (Dong et al., 2001).

Â ïðîêñèìàëüíîé îáëàñòè äèñêà, íî óæå íåçàâèñèìî îò ìîðôî-
ãåíîâ Dpp è Wg, ïðîÿâëÿåò àêòèâíîñòü ãåí extradenticle (exd), êîòîðûé
â äèñòàëüíîé ÷àñòè ïîäàâëÿåòñÿ. Ãåí exd ÿâëÿåòñÿ ãîìåîáîêñíûì, è
åãî áåëêîâûå ïðîäóêòû ñóùåñòâóþò â äâóõ ôîðìàõ: öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîé (èíåðòíîé) è âíóòðèÿäåðíîé, òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíîé (nExd).
Ïåðåíîñ Exd èç öèòîïëàçìû â ÿäðî îáåñïå÷èâàåò áåëîê Hth (Dong et
al., 2001). Òàêàÿ åãî ôóíêöèÿ, âèäèìî, óñòàíîâèëàñü äàâíî, ïîñêîëüêó
ãîìîëîãè ýòîãî áåëêà ó ïîçâîíî÷íûõ (Meis è Prep-1) òàêæå íåîáõîäèìû
äëÿ ïåðåâîäà öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ôîðìû áåëêà Pbx (ãîìîëîãà Exd) â
ÿäåðíóþ. Çàáåãàÿ âïåðåä, îòìåòèì, ÷òî áëèçêàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ
è â êðûëîâîì äèñêå. Â êëåòêàõ áóäóùåé ñðåäíåñïèíêè Exd ÿâëÿåòñÿ
ÿäåðíûì, òîãäà êàê â áóäóùèõ êëåòêàõ êðûëà, èñêëþ÷àÿ, âîçìîæíî,
ñàìûå áàçàëüíûå, – öèòîïëàçìàòè÷åñêèì. Ãîìîëîãè Exd èçâåñòíû,
ïîìèìî ïîçâîíî÷íûõ, òàêæå ó ðàêîîáðàçíûõ. Ïî ñâîåé ôóíêöèè Exd
ÿâëÿåòñÿ êîôàêòîðîì Hox- ãåíîâ. Êîäèðóåìûå ïîñëåäíèìè áåëêè ìîãóò
äåéñòâîâàòü êàê òðàíñêðèïöèîííûå àêòèâàòîðû ëèáî êàê ðåïðåññîðû
â çàâèñèìîñòè îò òîãî, ñâÿçàíû ëè îíè ñ Exd èëè íåò. Ýòî, âîçìîæíî,
ãîâîðèò çà òî, ÷òî exd èñõîäíî áûë òóëîâèùíûì ãåíîì.

Îöåíèâàÿ âñå ýòè ôàêòû, íåêîòîðûå àâòîðû (Dong et al., 2001)
ïðèøëè ê ðÿäó èíòåðåñíûõ çàêëþ÷åíèé. Îäíî èç íèõ ñâîäèòñÿ ê òîìó,
÷òî ïåðâîå ÷ëåíåíèå íîãè, ñâÿçàííîå ñ àêòèâíîñòüþ ãåíîâ hth è exd ñ
îäíîé ñòîðîíû è Dll ñ äðóãîé, âûäåëÿåò äâà êîìïàðòìåíòà, ïðîêñè-
ìàëüíûé è äèñòàëüíûé. Â ñâîå âðåìÿ Ñíîäãðàññ (Snodgrass, 1935) ïî
÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêèì îñíîâàíèÿì ââåë ïðåäñòàâëåíèå î êîêñîïî-
äèòå è òåëîïîäèòå â êà÷åñòâå èñõîäíîãî äåëåíèÿ, îò êîòîðîãî øëà
äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ ïðèäàòêîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ó íåãî, ïðàâäà, ãðà-
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íèöà ìåæäó ýòèìè ÷àñòÿìè íå ñîâïàäàåò ñ òîé, ÷òî îïðåäåëÿåòñÿ ïî
ãåíåòè÷åñêèì ìàðêåðàì ó äðîçîôèëû. Ïî Ñíîäãðàññó, òðîõàíòåð ÿâëÿ-
åòñÿ ïðèíàäëåæíîñòüþ òåëîïîäèòà, òîãäà êàê ñîãëàñíî ïðèâåäåííûì
âûøå äàííûì òàçèê è âåðòëóã ñîñòàâëÿþò åäèíûé êîìïàðòìåíò.

Âìåñòå ñ òåì, äàííûå ïî äðîçîôèëå, ïðåäñòàâëÿþùåé ãðóïïó
ïðîäâèíóòûõ íàñåêîìûõ, íå ìîãóò ïðèíèìàòüñÿ áåçîãîâîðî÷íî, ïîêà
íå ðàññìîòðåíû áîëåå ïðèìèòèâíûå íàñåêîìûå è äðóãèå ãðóïïû
÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ó äîìàøíåãî ñâåð÷êà Acheta domestica ÿäåðíûé nExd òàêæå
àêòèâåí â òðîõàíòåðå è òàçèêàõ (Abzhanov & Kaufman, 2000c); íå îòëè-
÷àåòñÿ îí îò äðîçîôèëû è â ðàñïðåäåëåíèè nExd è Dll â ìàêñèëëàõ è
íèæíåé ãóáå. Â óñèêàõ æå nExd îòìå÷åí â äâóõ áàçàëüíûõ ñåãìåíòàõ,
÷òî ïîääåðæèâàåò òî÷êó çðåíèÿ Ñíîäãðàññà (Snodgrass, 1958), ñ÷èòàâ-
øåãî, ÷òî ýòè ÷ëåíèêè îòâå÷àþò òàçèêó è òðîõàíòåðó õîäèëüíûõ íîã. Â
ðàâíîé ìåðå ïîäòâåðæäàåò ýòî è ãèïîòåçó î òðåõïîäîìåðíîì ñîñòàâå
óñèêîâ. Áëèçêàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó ìîêðèöû Porcellio scaber.

Îäíàêî ó ïàóêà Steatoda triangulosa êàðòèíà ñîâåðøåííî èíàÿ
(Abzhanov & Kaufman, 2000c). Âî-ïåðâûõ, îáëàñòü àêòèâíîñòè nExd â
õåëèöåðàõ îãðàíè÷åíà òîëüêî îäíèì áàçàëüíûì ñåãìåíòîì. Âî-âòîðûõ,
ñðåäèííàÿ îáëàñòü ýêñïðåññèè dac íà÷èíàåòñÿ ñ âåðòëóãà, òîãäà êàê ó
ðàêîîáðàçíûõ è íàñåêîìûõ âåðòëóã ñâîáîäåí îò Dac. Åñëè ñ÷èòàòü, ÷òî
dac àêòèâåí ëèøü â îáëàñòè ýêñïðåññèè Dll, òî ïîëó÷àåòñÿ, ÷òî êîêñî-
ïîäèò (îïðåäåëÿåìûé ãåíåòè÷åñêè ïî nExd) èñõîäíî ñîîòâåòñòâóåò ëèøü
òàçèêàì. Â ïîñëåäóþùåé ýâîëþöèè ó ðàêîîáðàçíûõ è íàñåêîìûõ
ïðîèçîøëî äèñòàëüíîå ðàñøèðåíèå îáëàñòè äåéñòâèÿ nExd, òàê ÷òî
âåðòëóã îêàçàëñÿ âêëþ÷åííûì â êîêñîïîäèò.

Òàêèì îáðàçîì ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ïðåäëîæåííîå Ñíîäãðàñ-
ñîì äåëåíèå íîã ÷ëåíèñòîíîãèõ íà êîêñîïîäèò è òåëîïîäèò íàõîäèò
ñâîå ïîäòâåðæäåíèå â äàííûõ ïî ðàñïðåäåëåíèþ ðåãóëÿòîðíûõ áåëêîâ.
Äîáàâèì òàêæå, ÷òî ïðîíîãè ó ëè÷èíîê ïèëèëüùèêîâ îáðàçîâàíû ëèøü
êîêñîïîäèòàìè, òîãäà êàê â ñòðóêòóðå ïðîíîã ãóñåíèö áàáî÷åê ïðè-
ñóòñòâóåò è êîêñîïîäèò, è òåëîïîäèò.

Âòîðîå çàêëþ÷åíèå Äîíãà ñ ñîàâòîðàìè (Dong et al., 2001) ïðåä-
ñòàâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî ðàäèêàëüíûì. Åñëè òóëîâèùå ÷ëåíèñòîíîãèõ
îïðåäåëÿòü êàê îáëàñòü ýêñïðåññèè Hox ãåíîâ è ãåíà exd, òî êîêñîïîäèò
(â îáúåìå òàçèêà) ñëåäóåò ñ÷èòàòü ïðîèçâîäíûì èìåííî òóëîâèùà.
Èíûìè ñëîâàìè, õîòÿ ìîðôîëîãè÷åñêè òàçèêè ìàëî ÷åì îòëè÷àþòñÿ
îò äðóãèõ ÷ëåíèêîâ íîã, ïî ãåíåòè÷åñêîìó îïðåäåëåíèþ îíè – ÷àñòü
òóëîâèùà. Âîçìîæíî, ïðîèçâîäíûì òóëîâèùà ñëåäóåò ñ÷èòàòü è óçêóþ
áàçàëüíóþ ïîëîñó êðûëà, ãäå ïî íåêîòîðûì äàííûì èìååò ìåñòî
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ýêñïðåññèÿ Exd. Ýòè ñîîáðàæåíèÿ, îäíàêî, íóæäàþòñÿ â ïîäòâåðæäåíèè;
âî âñÿêîì ñëó÷àå, è ê íèì ñëåäóåò îòíîñèòüñÿ ñ îñòîðîæíîñòüþ.

Òðåòüå çàêëþ÷åíèå êàñàåòñÿ ñïåöèôèêè íîã ïî ñðàâíåíèþ ñ
óñèêàìè. Íîãè è óñèêè äðîçîôèëû ðàçëè÷àþòñÿ ïî ÷èñëó âûäåëÿåìûõ
êîìïàðòìåíòîâ. Â ðàçâèòèè íîã, êàê ìû óæå ãîâîðèëè, äåéñòâóþò òðè
êëþ÷åâûõ ãåíà, extradenticle, dachshund è Distalless, îïðåäåëÿþùèõ
ñîîòâåòñòâåííî ïðîêñèìàëüíûé, ñðåäèííûé è äèñòàëüíûé êîìïàðò-
ìåíòû. Â ðàçâèòèè óñèêîâ èç-çà øèðîêîãî íàëîæåíèÿ îáëàñòåé ýêñïðåñ-
ñèè ãåíîâ exd è Dll äåéñòâèå ñðåäèííîãî ãåíà dac ïîäàâëÿåòñÿ. Èíûìè
ñëîâàìè, â ðàçâèòèè óñèêîâ äðîçîôèëû îòñóòñòâóåò ñðåäèííûé êîì-
ïàðòìåíò. Àíàëîãè÷íàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó Acheta, à òàêæå ó
Porcellio äëÿ âòîðûõ àíòåíí è ó Steatoda äëÿ õåëèöåð. Íå÷òî ïîäîáíîå
õàðàêòåðíî è äëÿ êðûëà íàñåêîìîãî, êîòîðîå òàêæå ñòðîèòñÿ â ïðî-
äîëüíîé îñè èç äâóõ êîìïàðòìåíòîâ: ïðîêñèìàëüíîãî, îõâàòûâàþùåãî
óçêóþ ïîëîñó â îñíîâàíèè êðûëà, è äèñòàëüíîãî, ñîîòâåòñòâóþùåãî
îñòàëüíîé ÷àñòè êðûëà.

Îáðàçîâàíèå ãðàíèö ìåæäó ÷ëåíèêàìè íîã ñâÿçàíî ñ ðàáîòîé
Notch-ðåöåïòîðà è åãî ëèãàíäîâ Serrate è Delta (ðèñ. 5). Ýòè òðàíñìåìá-
ðàííûå áåëêè àêòèâíû â óçêèõ êîëüöåâûõ çîíàõ, êîòîðûå ïîääåðæè-
âàþòñÿ ïðè ðåãóëèðóþùåì âëèÿíèè ãåíîâ hth, dac, bab è ss, à òàêæå
Dll, ôóíêöèîíèðóþùåãî êàê ðåïðåññîð. Ïîðÿäîê ïîÿâëåíèÿ êîëüöåâûõ
çîí àêòèâíîñòè Notch-ðåöåïòîðà íàïîìèíàåò òàêîâîé ãåíîâ äâóõñåã-
ìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè (Rauskolb, 2001).

6.2. Ðàçâèòèå êðûëüåâ ó íàñåêîìûõ
Ó äðîçîôèëû èç êðûëîâûõ äèñêîâ ðàçâèâàþòñÿ êðûëüÿ è

ñðåäíåñïèíêà. Äèôôåðåíöèàöèÿ ýòèõ ñòðóêòóð íà÷èíàåòñÿ (ðèñ. 15 A)
ñ âûäåëåíèÿ íà äèñêå äâóõ îáëàñòåé, â êîòîðûõ äåéñòâóþò ñèãíàëüíûé
áåëîê Wg è ýïèäåðìàëüíûé ôàêòîð ðîñòà (ÝÔÐ) ñ åãî ëèãàíäîì Vein
(Cavodeassi et al., 2003). Ïî ðàçëè÷èÿì â ïëîòíîñòè ýòèõ áåëêîâ óñòàíàâ-
ëèâàþòñÿ òðè êîìïàðòìåíòà: 1) âûñîêîå ñîäåðæàíèå Wg, ÝÔÐ îòñóò-
ñòâóåò; 2) íèçêîå ñîäåðæàíèå Wg è ÝÔÐ; 3) âûñîêîå ñîäåðæàíèå ÝÔÐ
è Vein, Wg îòñóòñòâóåò (ðèñ. 15 B). Ïåðâûé èç ýòèõ êîìïàðòìåíòîâ
îòâå÷àåò íîòóìó, äâà äðóãèõ – äîðñàëüíîé è âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòÿì
áóäóùåãî êðûëà. Ìåæäó íîòàëüíûì è êðûëîâûì êîìïàðòìåíòàìè
èìååòñÿ óçêàÿ îáëàñòü, êîòîðàÿ îòâå÷àåò îñíîâàíèþ êðûëà (ðèñ. 15 B).
ÝÔÐ-ñèãíàëüíûé ïóòü âêëþ÷àåò íîòàëüíûå ãåíû iroquois-êîìïëåêñà
(ãåíû araucan, caupolican) è áëîêèðóåò Notch-ñèãíàëüíóþ ñèñòåìó, à
òàêæå ýêñïðåññèþ ãåíà vestigial (vg). Íà ïðåçóìïòèâíîé êðûëîâîé
òåððèòîðèè ïðîÿâëÿåò àêòèâíîñòü ãåí nubbin, êîòîðûé ïîäàâëÿåò
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ýêñïðåññèþ homothorax. Çàìåòèì, ÷òî â ðàçâèâàþùèõñÿ êîíå÷íîñòÿõ
íå óäàëîñü âûÿâèòü àêòèâíîñòü ãåíà nubbin íè ó äðîçîôèëû, íè ó
ñâåð÷êà. Â äðóãèõ æå ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íàïðèìåð ó ðàêîîáðàçíûõ
è õåëèöåðîâûõ, ýòîò ãåí ó÷àñòâóåò â îáðàçîâàíèè àïèêàëüíûõ ÷ëåíèêîâ
íîã, à òàêæå â ðàçâèòèè âòîðûõ àíòåíí ó Porcellio scaber (Abzhanov &
Kaufman, 2000c).

Â ñðåäíåì êîìïàðòìåíòå èìååò ìåñòî ýêñïðåññèÿ ãåíà apterus
(ap) (Zecca & Struhl, 2002a, b).

Ñëåäóþùèé ýòàï äèôôåðåíöèàöèè êðûëüåâ ñâÿçàí ñ âûäåëåíèåì
ïåðåäíåãî è çàäíåãî êîìïàðòìåíòîâ, íà ãðàíèöå êîòîðûõ áóäóò èäòè
îñíîâíûå ìîðôîãåíåòè÷åñêèå ñîáûòèÿ. Êàê è â ñëó÷àå íîã, â çàäíåì
êîìïàðòìåíòå ýêñïðåññèðóåòñÿ engrailed, êîòîðûé âêëþ÷àåò ãåí
hedgehog, äàþùèé ñîîòâåòñòâóþùèé áåëîê ñ ôóíêöèåé áëèçêî-
äåéñòâóþùåãî ìîðôîãåíà. Êëåòêè ìîãóò îòâå÷àòü íà Hh-ñèãíàë òîëüêî
ïðè íàëè÷èè â íèõ áåëêà Cubitus interruptus (Ci) (ðèñ. 7 A). Â çàäíåì

Ðèñ. 15. Îïðåäåëåíèå êîìïàðòìåíòîâ â êðûëîâîì äèñêå íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ åãî
ðàçâèòèÿ (ïî Zecca & Struhl, 2002a, b).

Â, Ä – âåíòðàëüíûé è äîðñàëüíûé êîìïàðòìåíòû êðûëà. Ap – apterus; Fng –
Fringe; lN – áîêîâàÿ ÷àñòü íîòóìà; mN – ìåçàëüíàÿ ÷àñòü íîòóìà; Iro-C –
iroquois complex;  Pn – ïîñòíîòóì; Psct – ïðåñêóòóì; Scl – ùèòîê; Sct – ñêóòóì;

Vg – vestigial; îñòàëüíûå ñîêðàùåíèÿ êàê íà ðèñ. 6–7.

Fig. 15. Establishment of compartments in the wing disc in different stages (adapted
from Zecca & Struhl, 2002a, b).

Â, Ä – Ventral and dorsal wing compartments. Ap – apterus; Fng – Fringe; lN –
lateral part of notum; mN – mesal part of notum; Iro-C – iroquois complex; Pn –
postnotum; Psct – prescutum; Scl – scutellum; Sct – scutum; Vg – vestigial; the rest

of abbreviations as in Figs 6–7.



êîìïàðòìåíòå En ïîäàâëÿåò ýêñïðåññèþ ci, òàê ÷òî òðàíñêðèïòû
äàííîãî ãåíà áóäóò ïðèñóòñòâîâàòü ëèøü â ïåðåäíåì êîìïàðòìåíòå.
Êàê ðåçóëüòàò, ìîðôîãåí Hh ìîæåò äåéñòâîâàòü ëèøü â óçêîé ïîëîñå
ïåðåäíåãî êîìïàðòìåíòà, ïðèìûêàþùåé ê çàäíåìó êîìïàðòìåíòó. Â
ýòîé ïîëîñå (øèðèíîé â 10 ðàçìåðîâ êëåòêè) Hedgehog âûçûâàåò
ýêñïðåññèþ decapentaplegic (ðèñ. 15 C), à òîò – åãî ãåíîâ-ìèøåíåé
spalt, optomotor-blind (omb), vestigial (vg). Çäåñü ìû âèäèì âàæíîå
îòëè÷èå îò êàðòèíû, íàáëþäàåìîé â ðàçâèòèè íîã: òàì dpp ýêñïðåñ-
ñèðóåòñÿ òàêæå ïîëîñîé, íî ãåíåòè÷åñêè çíà÷èìàÿ ïëîòíîñòü áåëêà
ïîääåðæèâàåòñÿ ëèøü â äîðñàëüíîé ïîëîâèíå çà÷àòêà (ðèñ. 14 A). Ãåíû-
ìèøåíè îòëè÷àþòñÿ òåì, ÷òî îòâå÷àþò íà ðàçíûå ïîðîãîâûå êîíöåí-
òðàöèè Dpp. Òàê, ýêñïðåññèÿ spalt èìååò ìåñòî ïðè âûñîêèõ êîíöåí-
òðàöèÿõ Dpp, òîãäà êàê ýêñïðåññèÿ omb – ïðè áîëåå íèçêèõ. Ñîîò-
âåòñòâåííî ïîëîñû àêòèâíîñòè spalt ïî îáå ñòîðîíû îò ïåðåäíå-çàäíåé
ãðàíèöû áóäóò áîëåå óçêèìè. Çàìåòèì, ÷òî Dpp ìîæåò ðàñïðîñòðà-
íÿòüñÿ è íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ ïî îñîáûì öèòîïëàçìàòè÷åñêèì
âûðîñòàì êëåòîê êðûëîâîãî äèñêà, íàçûâàåìûì öèòîíåìàìè.

Ñðåäíåñïèíêà è êðûëî ïî-ðàçíîìó îòâå÷àþò íà En/Hh/Dpp-
ñèãíàëû. Â êðûëîâîì çà÷àòêå ïåðåäíå-çàäíÿÿ ãðàíèöà äåëèò åãî, à â
ðåçóëüòàòå è êðûëî, íà ðàâíûå ïîëîâèíêè. Ñîîòâåòñòâóþùàÿ ãðàíèöà
â çà÷àòêå ñðåäíåñïèíêè ðàñïîëîæåíà àñèììåòðè÷íî, ÷òî ïðîÿâëÿåòñÿ
â ìîðôîëîãèè âçðîñëûõ ìóõ: ïîñòíîòóì çàìåòíî ìåíüøå ñêóòóìà è
ùèòêà. Â êðûëå Dpp èíäóöèðóåò ýêñïðåññèþ ãåíîâ omb è vg, òîãäà êàê
â áóäóùåé ñðåäíåñïèíêå ýòîãî íå ïðîèñõîäèò.

Ñëåäóþùèé âàæíûé øàã â îáðàçîâàíèè êðûëà ñâÿçàí ñ åãî
äîðñî-âåíòðàëüíîé ñïåöèôèêàöèåé. Ñðåäíèé êîìïàðòìåíò îòâå÷àåò
áóäóùåé äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè êðûëà, è â íåì, êàê áûëî îòìå÷åíî,
ýêñïðåññèðóåòñÿ ñåëåêòîðíûé ãåí apterus, êîòîðûé âêëþ÷àåò ãåíû
fringe è Serrate. Ïîñëåäíèé ãåí êîäèðóåò òðàíñìåìáðàííûé áåëîê,
êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ëèãàíäîì äëÿ ðåöåïòîðà Notch. Äðóãîé êëþ÷åâîé
òðàíñìåìáðàííûé áåëîê Delta, òàêæå ñâÿçàííûé ñ äîðñî-âåíòðàëüíîé
ñïåöèôèêàöèåé êëåòîê êðûëà, â îòëè÷èå îò Serrate ïðèñóòñòâóåò âî
âñåõ êëåòêàõ, êàê âåíòðàëüíûõ, òàê è äîðñàëüíûõ. Ðåöåïòîðîì äëÿ íåãî
òàêæå ÿâëÿåòñÿ òðàíñìåìáðàííûé áåëîê Notch (ðèñ. 5). Áåëîê Fringe
ÿâëÿåòñÿ ìîäóëèðóþùèì ôàêòîðîì, áëàãîäàðÿ êîòîðîìó Notch-
ðåöåïòîð ñòàíîâèòñÿ ÷óâñòâèòåëüíûì ê ëèãàíäó Delta, íî òîëüêî ïðè
âûñîêîì óðîâíå ýòîãî áåëêà. Âåíòðàëüíûå êëåòêè, â êîòîðûõ Fringe
îòñóòñòâóåò, îêàçûâàþòñÿ ÷óâñòâèòåëüíûìè ê Serrate. Ïîñêîëüêó
ïîñëåäíèé ïðèñóòñòâóåò ëèøü â ìåìáðàíå äîðñàëüíûõ êëåòîê, òî
âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó ýòèì ëèãàíäîì è Notch-ðåöåïòîðîì ìîæåò
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èìåòü ìåñòî â äâóõ ïîãðàíè÷íûõ ðÿäàõ êëåòîê ìåæäó äîðñàëüíûì è
âåíòðàëüíûì êîìïàðòìåíòàìè, ïðè÷åì ëèãàíä Serrate â ìåìáðàíå
êëåòîê äîðñàëüíîãî ðÿäà áóäåò ñîåäèíÿòüñÿ ñ ðåöåïòîðîì Notch â ìåì-
áðàíå êëåòîê âåíòðàëüíîãî ðÿäà. Âêëþ÷åíèå Notch-ñèãíàëüíîãî ïóòè
ñîïðÿæåíî ñ ïîäàâëåíèåì ðàáîòû ãåíà Serrate, ÷òî ïðèâîäèò ê áîëåå
èíòåíñèâíîé ýêñïðåññèè ãåíà-àíòàãîíèñòà Delta â êëåòêàõ âåíòðàëüíîãî
ðÿäà. Óâåëè÷åíèå ïëîòíîñòè ëèãàíäà Delta â ñâîþ î÷åðåäü âåäåò ê
àêòèâàöèè Notch-ñèãíàëüíîãî ïóòè â êëåòêàõ äîðñàëüíîãî ðÿäà. Â
ðåçóëüòàòå ðàáîòû Notch-ñèãíàëüíûõ ïóòåé â ýòèõ äâóõ ðÿäàõ ïîãðà-
íè÷íûõ êëåòîê íà÷èíàåòñÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà wingless (wg), ïðîäóêòû
êîòîðîãî ðàñïðåäåëÿþòñÿ â óçêîé ïîëîñå âäîëü äîðñî-âåíòðàëüíîé
ãðàíèöû. Ïîëîñà ýêñïðåññèè ìîðôîãåíà Wg àíàëîãè÷íà ïîëîñå Dpp
âäîëü ïåðåäíå-çàäíåé ãðàíèöû, íî ôîðìèðóåò áóäóùèé êðàé êðûëà.

Ðèñ. 16. Ñðàâíåíèå êîìïàðòìåíòîâ, îïðåäåëÿåìûõ îðòîëîãè÷íûìè ãåíàìè, â êðûëîâîì
äèñêå äðîçîôèëû è â êðûëîâîé ïî÷êå öûïëåíêà (ïî Wolpert et al., 1998).

Cîêðàùåíèÿ äëÿ ñèãíàëüíûõ áåëêîâ äðîçîôèëû êàê íà ðèñ. 6-7.
Fig. 16. Comparison of compartments, definded by orthologous genes, in Drosophila

wing imaginal disc and the chick wing bud (adapted from Wolpert et al., 1998).
Abbreviations for Drosophila signal proteins as in Figs 6-7.
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Â ñðåäíåñïèíêå îïðåäåëåíèå äîðñî-âåíòðàëüíûõ ãðàíèö íåâîç-
ìîæíî, ïîýòîìó òàì êëåòêè íà ðàííåì ýòàïå ðàçâèòèÿ çà÷àòêà èíäèô-
ôåðåíòíû ê Wg. Ïîçæå Wg ïîêàçûâàåò àêòèâíîñòü, îïðåäåëÿÿ, â ÷àñò-
íîñòè, ïðîäîëüíûå ïîëîñû â ïåðåäíåì êîìïàðòìåíòå.

Ãåí Dll íå âûäåëÿåò â êðûëå îñîáûõ êîìïàðòìåíòîâ, íî îí
íåîáõîäèì äëÿ ñïåöèôèêàöèè êðûëîâîãî êðàÿ. Ó áàáî÷åê îí ÿâëÿåòñÿ
êëþ÷åâûì â îïðåäåëåíèè íåêîòîðûõ ýëåìåíòîâ êðûëîâîãî ðèñóíêà,
íàïðèìåð öåíòðàëüíîãî ïÿòíà ó íèìôàëèä.

6.3. Ïðîáëåìà ãîìîëîãèè ñ ó÷åòîì ìîëåêóëÿðíîãî óðîâíÿ
Íàëè÷èå ãîìîëîãè÷íûõ (îðòîëîãè÷íûõ) ãåíîâ, îïðåäåëÿþùèõ

ýêâèâàëåíòíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ñòðóêòóðû ó äàëåêèõ â ôèëîãåíå-
òè÷åñêîì îòíîøåíèè ãðóïï, âíîâü ïîñòàâèëî ïåðåä ìîðôîëîãàìè
ïðîáëåìó ãîìîëîãèè, êàçàëîñü áû, óæå îêîí÷àòåëüíî ðåøåííóþ. Ñóòü
ïðîáëåìû â òîì, ÷òî íåãîìîëîãè÷íûå îðãàíû (íàïðèìåð, êðûëüÿ ó
íàñåêîìûõ è ïòèö) ìîãóò îïðåäåëÿòüñÿ ñõîäíûì êîìïëåêñîì ãîìîëî-
ãè÷íûõ ãåíîâ. Â ñëó÷àå ñõîäñòâà ïàòòåðíà ýêñïðåññèè ðåãóëÿòîðíûõ
ãåíîâ íåêîòîðûå ñòàëè ãîâîðèòü î ãëóáèííîé ãîìîëîãèè è äàæå âèäåòü
â íåé áîëåå ñèëüíîå äîêàçàòåëüñòâî ìîðôîëîãè÷åñêîé ãîìîëîãèè.

Ñðàâíèì â ïëàíå ãåíåòè÷åñêîãî îïðåäåëåíèÿ òóëîâèùíûå ïðè-
äàòêè ÷ëåíèñòîíîãèõ è íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ. Òóëîâèùíûå ïðèäàòêè
â ýòèõ äâóõ ãðóïïàõ, õîòÿ è èìåþò ñõîäíîå ãåíåòè÷åñêîå îïðåäåëåíèå,
î÷åâèäíî, íå ãîìîëîãè÷íû. Ãîìîëîãè÷íûå ãåíû, ó÷àñòâóþùèå â
ôîðìèðîâàíèè ýòèõ ïðèäàòêîâ, îïðåäåëÿþò êîìïàðòìåíòû âäîëü
ïåðåäíå-çàäíåé è äîðñî-âåíòðàëüíîé îñåé òåëà. Ñîîòâåòñòâóþùèå
ãåíåòè÷åñêèå êîìïëåêñû â îáåèõ ãðóïïàõ âîçíèêëè ó ïðåäêîâûõ ôîðì,
êîòîðûå áûëè çàâåäîìî ëèøåíû êîíå÷íîñòåé. Òàì îíè îïðåäåëÿëè
êîìïàðòìåíòû â ïðåäåëàõ ñåãìåíòîâ. Îòñþäà ìîæíî ïðåäïîëîæèòü,
÷òî ïðè ýâîëþöèîííîì ôîðìèðîâàíèè êîíå÷íîñòåé ýòè ãåíåòè÷åñêèå
êîìïëåêñû êàæäûé ðàç îêàçûâàëèñü âîñòðåáîâàííûìè â êà÷åñòâå
ôàêòîðîâ, äåòåðìèíèðóþùèõ ïðîñòðàíñòâåííûå îñè. Èíûìè ñëîâàìè,
ãåíû, ó÷àñòâóþùèå â ôîðìèðîâàíèè êîíå÷íîñòåé, ãîìîëîãè÷íû íà
áîëåå âûñîêîì èåðàðõè÷åñêîì óðîâíå, âêëþ÷àþùåì è ïåðâè÷íî áåç-
íîãèõ æèâîòíûõ.

Òàêîå îáúÿñíåíèå, êàçàëîñü áû, ñíèìàåò ïðîòèâîðå÷èÿ ìåæäó
ãåíåòè÷åñêèì è ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïîäõîäàìè ê ïîíÿòèþ ãîìî-
ëîãèè. Íî ïðè âñåì ýòîì íåÿñíîñòè îñòàþòñÿ. Ãîâîðÿ î ãåíåòè÷åñêîì
åäèíñòâå ïðèäàòêîâ òåëà ó áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ,
ìû íå êàñàëèñü âîïðîñà îá óðîâíÿõ ãåíåòè÷åñêîãî ñõîäñòâà. Ñ ýòîé
òî÷êè çðåíèÿ îñîáåííî ïîðàæàåò îíòîãåíåòè÷åñêîå ñõîäñòâî êðûëüåâ
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íàñåêîìûõ è êîíå÷íîñòåé òåòðàïîä íà íà÷àëüíûõ ôàçàõ èõ ôîðìè-
ðîâàíèÿ. Â ÷àñòíîñòè, ïîêàçàíà (Wolpert et al., 1998) ÷åòêàÿ ïàðàëëåëü â
ýêñïðåññèè ãîìîëîãè÷íûõ ãåíîâ ìåæäó àïèêàëüíûì ýïèäåðìàëüíûì
ãðåáíåì (ÀÝÃ) ó öûïëåíêà è àíàëîãè÷íîãî ïî ôóíêöèè êðûëîâîãî
êðàÿ ó Drosophila. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ýòè ñòðóêòóðû ðàçäåëÿþò âåí-
òðàëüíûé è äîðñàëüíûé êîìïàðòìåíòû, ïðè÷åì â êëåòêàõ ïîñëåäíåãî
èìååò ìåñòî ýêñïðåññèÿ Radical fringe (R-fng) ó öûïëåíêà èëè åãî
ãîìîëîãà fringe (fng) ó äðîçîôèëû. Èíäóêòèâíûé ýôôåêò fng â êðû-
ëîâîì êðàå îïîñðåäóåòñÿ ÷åðåç ëèãàíäû Delta è Serrate, çàïóñêàþùèå
÷åðåç ðåöåïòîð Notch ñîîòâåòñòâóþùóþ ñèãíàëüíóþ ñèñòåìó. Àíà-
ëîãè÷íî ýòîìó, â êðûëå öûïëåíêà èíäóêòèâíûé ýôôåêò R-fng â ÀÝÃ
òàêæå îïîñðåäóåòñÿ ÷åðåç ãîìîëîãè÷íûå áåëêè Serrate-2 è Notch-1.

Ê ýòîìó ñëåäóåò äîáàâèòü, ÷òî èìååòñÿ èíòåðåñíàÿ ôóíêöè-
îíàëüíàÿ ïàðàëåëü ìåæäó ÀÝÃ è êðàåâûìè êëåòêàìè êðûëîâîãî èìà-
ãèíàëüíîãî äèñêà. Ïîäîáíî ÀÝÃ ó öûïëåíêà, êðûëîâîé êðàé ó
Drosophila íåîáõîäèì äëÿ äèñòàëüíîãî ðàçâèòèÿ êðûëà, è ÷àñòè÷íàÿ
åãî ïîòåðÿ â îáîèõ ñëó÷àÿõ âåäåò ê äåôåêòàì âäîëü ïðîêñèìî-äèñ-
òàëüíîé îñè ðàçâèâàþùèõñÿ êðûëüåâ.

Â êðûëîâîì êðàå ó äðîçîôèëû ñåêðåòèðóåòñÿ ìîðôîãåí
Wingless. Åãî ãîìîëîã Wnt-7 îòìå÷åí ó öûïëåíêà â äîðñàëüíîé ýêòî-
äåðìå êðûëîâîé ïî÷êè (ðèñ. 16). Åùå îäíà ïàðàëëåëü ñâÿçàíà ñ îáðàçî-
âàíèåì ïåðåäíå-çàäíåé ãðàíèöû â êðûëå. Ó äðîçîôèëû â çàäíåé ÷àñòè
áóäóùåãî êðûëà ïðîÿâëÿåò àêòèâíîñòü ãåí hedgehog, è åãî ãîìîëîã
Sonic hedgehog òàêæå àêòèâåí â çàäíåé îáëàñòè êðûëîâîé ïî÷êè öû-
ïëåíêà. Íà ïåðåäíå-çàäíåé ãðàíèöå êðûëîâîãî çà÷àòêà äðîçîôèëû ïðî-
èñõîäèò âûäåëåíèå ìîðôîãåíà Decapentaplegic. Åãî ãîìîëîã BMP-2
îáíàðóæèâàåòñÿ â çàäíåé òðåòè êðûëîâîé ïî÷êè öûïëåíêà, ò.å. íå èìååò,
â îòëè÷èå îò äðîçîôèëû, êðàåâîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Ó äðîçîôèëû ñ
äîðñàëüíîé îáëàñòüþ áóäóùåãî êðûëà ñâÿçàí ãåí apterus. Åãî ãîìîëîã
â êðûëîâîé ïî÷êå öûïëåíêà Lmx-1 ýêñïðåññèðóåòñÿ â äîðñàëüíîé
ìåçîäåðìå.

Î÷åâèäíî, ÷òî ïàðàëëåëèçìîâ î÷åíü ìíîãî, è èõ íåëüçÿ îáúÿ-
ñíèòü íåçàâèñèìîé êîîïòàöèåé òóëîâèùíûõ ãåíîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè
êîíå÷íîñòåé. Êàêèå æå åùå ìîãóò áûòü ïðàâäîïîäîáíûå îáúÿñíåíèÿ
ñòîëü ìíîãî÷èñëåííûõ ïàðàëëåëèçìîâ â ãðóïïàõ, íèêàê íå ñâÿçàííûõ
ìåæäó ñîáîé?

Ìèíåëëè (Minelli, 2000b) âûñêàçàë ìíåíèå, ÷òî îñåâûå îòíî-
øåíèÿ, â ðàìêàõ êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ êîíå÷íîñòè, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
äóïëèêàöèþ ãëàâíîé îñè òåëà îðãàíèçìà. Â ãåíåòèêå ïîä äóïëèêàöèåé
ïîíèìàþò ïîÿâëåíèå íîâûõ êîïèé ãåíîâ â îäíîì îðãàíèçìå. Òåîðåòè-
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÷åñêè ãåíû äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå ãîìîëîãîâ, åñëè îíè
ïðîèñõîäÿò îò îäíîãî è òîãî æå ãåíà. Ñëåäóÿ ýòîìó îïðåäåëåíèþ, ðàçëè-
÷àþò äâà òèïà ãîìîëîãè÷íûõ ãåíîâ. Îðòîëîãè÷íûìè íàçûâàþò ãåíû,
êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ «ïîòîìêàìè» åäèíñòâåííîé êîïèè ñîîòâåòñòâó-
þùåãî ãåíà, èìåâøåãîñÿ ó áëèæàéøåãî îáùåãî ïðåäêà ýòèõ âèäîâ.
Ïðè äóïëèêàöèè æå ñèòóàöèÿ ìîæåò îñëîæíèòüñÿ, è â ñëó÷àå, åñëè ó
ñðàâíèâàåìûõ âèäîâ òå èëè èíûå ãåíû ïðîèñõîäÿò îò äâóõ ðàçíûõ êîïèé
«ðîäèòåëüñêîãî» ãåíà, èõ íàçûâàþò ïàðàëîãè÷íûìè (ïàðàëîãàìè).

Ïî àíàëîãèè ñ ãåíàìè, Ìèíåëëè ãîâîðèò î âîçìîæíîñòè äóïëè-
êàöèè îñåé. Ñðàçó îãîâîðèìñÿ, ÷òî íàçûâàòü êîíå÷íîñòè ïîçâîíî÷íûõ
ïàðàìîðôàìè êîíå÷íîñòåé íàñåêîìûõ áóäåò íå ñîâñåì êîððåêòíî.
Ïàðàëîãè÷íûå ãåíû ÿâëÿþòñÿ ãîìîëîãàìè, ò.å. óíàñëåäîâàíû îò îáùåãî
ïðåäêà, óæå èìåâøåãî ñðàâíèâàåìûå êîïèè ãåíà. Îñè æå, êàê ìû
âèäåëè, îïðåäåëÿþòñÿ ñâîèìè êàñêàäàìè ãåíîâ, ïîýòîìó ïðîáëåìó èõ
äóïëèêàöèè âñåãäà ìîæíî ïåðåâåñòè â ïðîáëåìó êîîïòàöèè ãåíåòè-
÷åñêèõ êîìïëåêñîâ. Î âåðîÿòíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ óæå ñëîæèâøèõñÿ
êàñêàäîâ ãåíîâ â ðàçâèòèè íîâûõ ñòðóêòóð ãîâîðèëè ìíîãèå. Íî òîëüêî
Ìèíåëëè óêàçàë, ÷òî çäåñü èìååò ìåñòî íå ïðîñòî ðàñøèðåíèå âîçìîæíî-
ñòåé ñòàðûõ ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì, íî è ïåðåñòðîéêà îñåâûõ îòíîøåíèé.

Êàñàÿñü ôàêòè÷åñêîé ñòîðîíû äåëà, ïîä÷åðêíåì, ÷òî ãåíû,
îïðåäåëÿþùèå ïåðåäíå-çàäíþþ ñïåöèôèêàöèþ ýìáðèîíà, íå
ó÷àñòâóþò â ðàçâèòèè òóëîâèùíûõ ïðèäàòêîâ. Îáðàçîâàíèå ïðîêñèìî-
äèñòàëüíûõ êîìïàðòìåíòîâ â íîãàõ íàñåêîìûõ îïðåäåëÿåòñÿ ñâîèìè
ãåíàìè. ×òî æå êàñàåòñÿ ñõîäñòâà â ïîâåäåíèè ýòèõ ãåíîâ ñ òóëîâèù-
íûìè ãåíàìè äâóõñåãìåíòíîé ïåðèîäè÷íîñòè, òî â ýòîì ìîæíî óñìà-
òðèâàòü ñêîðåå âûðàæåíèå îáùíîñòè ìåõàíèçìîâ êîìïàðòìåíòà-
ëèçàöèè. Îäíàêî â ãëàâíîì èäåÿ Ìèíåëëè âñå æå çàñëóæèâàåò ñàìîãî
ñåðüåçíîãî âíèìàíèÿ è, êàê íàì êàæåòñÿ, áóäåò íåîáû÷àéíî ïëîäîòâîð-
íîé, åñëè ðàññìàòðèâàòü êîíå÷íîñòè â êà÷åñòâå “ïàðàìîðô” íå ãëàâíîé
îñè òåëà, à îñåé ñåãìåíòîâ. Â ýòîì ñëó÷àå ñðàçó âûñòóïàåò ñõîäñòâî â
ãåíåòè÷åñêèõ ñðåäñòâàõ ïîëÿðèçàöèè ñåãìåíòîâ è êîíå÷íîñòåé. Ïîëó-
÷àåò îòíîñèòåëüíîå îáúÿñíåíèå è îòìå÷åííàÿ Ìèíåëëè çàêîíîìåð-
íîñòü ïîÿâëåíèÿ êîíå÷íîñòåé ïðåèìóùåñòâåííî ó ñåãìåíòèðîâàííûõ
îðãàíèçìîâ.

Ðàçâèòèå êðûëüåâ íàñåêîìûõ èäåò, êàê ìû âèäåëè, ïî íåñêîëüêî
èíîé ñõåìå. Ýòî, âîçìîæíî, ñâèäåòåëüñòâóåò î ñóùåñòâîâàíèè ó íàñåêî-
ìûõ äâóõ ðàçëè÷íûõ ìåõàíèçìîâ ýâîëþöèè íîã è êðûëüåâ. Åñëè ñòàíî-
âëåíèè íîã âïîëíå ìîæåò áûòü îáúÿñíåíî äóïëèêàöèåé îñåâûõ îòíîøå-
íèé, ñëîæèâøèõñÿ â ñåãìåíòå, òî äëÿ êðûëüåâ íåîáõîäèì êàêîé-òî èíîé
ñöåíàðèé. Â ñâîå âðåìÿ Àðòóð (Arthur, 1997) ïðåäëîæèë ïðîñòóþ ñõåìó
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âîçíèêíîâåíèÿ êîíå÷íîñòåé, ðàññìàòðèâàÿ èõ â êà÷åñòâå ëàòåðàëüíûõ
âûðîñòîâ òåëà. Ñîîòâåòñòâåííî è âñå îòíîøåíèÿ ìåæäó êëþ÷åâûìè
ãåíàìè â ýòèõ âûðîñòàõ, ïðåæäå âñåãî ðàñïðåäåëåíèå En, äîëæíû
ñîîòâåòñòâîâàòü êàðòèíå, íàáëþäàåìîé âíóòðè ñåãìåíòà.

Ðàññìàòðèâàÿ êðûëîâîé çà÷àòîê ìîæíî çàìåòèòü, ÷òî ðàííÿÿ
ñòðóêòóðà êîìïàðòìåíòîâ ñõîäíà ñ òîé, ÷òî ïðèñóùà ñåãìåíòàì,
íàïðèìåð áðþøíûì. Áîëåå òîãî, ó äðîçîôèëû ïåðåäíå-çàäíÿÿ ãðàíèöà
â âèäå ïîëîñû Dpp ÿâëÿåòñÿ, ïî ñóùåñòâó, åäèíîé äëÿ íîòàëüíîé è
êðûëîâîé îáëàñòåé êðûëîâîãî äèñêà. Âñå ýòî êîñâåííî ñâèäåòåëüñòâóåò
â ïîëüçó ìîäåëè Àðòóðà, âèäåâøåãî â êðûëüÿõ óïëîùåííîå ïðîäîë-
æåíèå òåëà â øèðèíó. Îòìåòèì, ÷òî àíàëîãè÷íûé ñöåíàðèé áûë ïðåäëî-
æåí äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ è ðàçâèòèÿ êîíå÷íîñòåé òåòðàïîä
(Tanaka et al., 2002). Ó ïðåäêîâ òåòðàïîä, êàê ïðåäïîëàãàåòñÿ ýòîé
ðåêîíñòðóêöèåé, En ðàñïðåäåëÿåòñÿ âäîëü òåëà ïîëîñîé, èäóùåé íèæå
ëàòåðàëüíûõ ðàñøèðåíèé. Èíûìè ñëîâàìè, èìååò ìåñòî äîðñî-
âåíòðàëüíàÿ ïîëÿðèçàöèÿ En, ñâÿçàííàÿ, âîçìîæíî, ñ èçâðàùåíèåì
ñàìèõ îñåâûõ îòíîøåíèé; íàïîìíèì, ÷òî ïîçâîíî÷íûå ïî îòíîøåíèþ
ê ÷ëåíèñòîíîãèì ÿâëÿþòñÿ ïåðåâåðíóòûìè îðãàíèçìàìè. Äëÿ íàñ çäåñü
âàæíî îòìåòèòü ñëåäóþùóþ ïàðàëëåëü ìåæäó íàñåêîìûìè è òåòðàïî-
äàìè. Êàê è êðûëüÿ ó íàñåêîìûõ, êîíå÷íîñòè ó òåòðàïîä âîçíèêàþò
òàêæå â âèäå ëàòåðàëüíûõ óïëîùåíèé, ñíà÷àëà â âèäå åäèíñòâåííîãî ñ
êàæäîé ñòîðîíû òåëà, íî â äàëüíåéøåì ðàñïàäàþùåãîñÿ íà äâà, îòâå-
÷àþùèõ áóäóùèì ïåðåäíèì è çàäíèì êîíå÷íîñòÿì. Â ðàçâèòèè êîíå÷-
íîñòåé òåòðàïîä âàæíóþ ðîëü èãðàþò ãåíû Tbx5 äëÿ ïåðåäíèõ è Tbx4
äëÿ çàäíèõ êîíå÷íîñòåé. Ãîìîëîã ýòîãî ãåíà optomotor-blind èçâåñòåí
ó äðîçîôèëû è òàêæå ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ðàçâèòèè êðûëüåâ (Ruvinsky
& Gibson-Brown, 2000).

Èç âñåãî âûøåñêàçàííîãî ñëåäóåò, ÷òî â ïëàíå ñðàâíåíèÿ ðåãóëÿ-
òîðíûõ ãåíîâ êðûëüÿ íàñåêîìûõ áîëåå ñîïîñòàâèìû ñ êîíå÷íîñòÿìè
òåòðàïîä, íåæåëè ýòè ïîñëåäíèå – ñ íîãàìè íàñåêîìûõ. Êîíå÷íî, ýòîò
ïàðàëëåëèçì êàñàåòñÿ ëèøü ýêòîäåðìàëüíîé ñîñòàâëÿþùåé êðûëüåâ
íàñåêîìûõ è êîíå÷íîñòåé òåòðàïîä. Ó ïîçâîíî÷íûõ âåëèêà ðîëü ìåçî-
äåðìàëüíûõ ýëåìåíòîâ, êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ âåäóùèìè íà áîëåå ïîçä-
íèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ êîíå÷íîñòåé. Ñ ìåçîäåðìîé, â ÷àñòíîñòè, ñâÿçàí
ðÿä Hox ãåíîâ èç ðàçíûõ äóïëèöèðîâàííûõ ñåðèé, à òàêæå ôèáðîáëàñò-
íûé ôàêòîð ðîñòà (ñìîòðè ðàçäåë 2.2), êîòîðûé èíäóöèðóåò îíòîãåíå-
òè÷åñêèå èçìåíåíèÿ íå òîëüêî â ìåçîäåðìå, íî è â ýêòîäåðìå. Òàêèì îáðà-
çîì, êîíå÷íîñòè òåòðàïîä, â îòëè÷èå îò êðûëüåâ íàñåêîìûõ, èìåþò áîëåå
ñëîæíóþ ïðèðîäó. Ó íàñ ïîêà íåò îïûòà ãîìîëîãèçàöèè êîìïîçèöèîííûõ
ñòðóêòóð, ñîïîñòàâèìûõ ëèøü ïî îòäåëüíûì ñâîèì ñîñòàâëÿþùèì.
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7. Ìîðôîòèï: íîâûå ñîñòàâëÿþùèå

Äî íåäàâíåãî âðåìåíè ïîä ìîðôîòèïîì ïîíèìàëè îáîáùåííîå
ïðåäñòàâëåíèå áëèçêèõ ïî ñòðîåíèþ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð, ò.å.
ñòàòè÷åñêóþ êîíñòðóêöèþ. Íî ýòè ñòðóêòóðû íå âîçíèêàþò â ãîòîâîì
âèäå. Îíè îïðåäåëÿþòñÿ â îíòîãåíåçå è â ýòîì ñìûñëå õàðàêòåðèçóþòñÿ
ñâîåé äèíàìèêîé. Ïîýòîìó äëÿ ïîëíîãî îïèñàíèÿ ìîðôîòèïà íåîáõî-
äèìû äîïîëíèòåëüíûå ïîíÿòèÿ, ÷åðåç êîòîðûå ìîæíî âûðàçèòü åãî
äèíàìè÷åñêóþ ñîñòàâëÿþùóþ. Ýòîò àñïåêò íàøåë âûðàæåíèå â êîíöåï-
öèè ìîäóëÿðíîé îðãàíèçàöèè ìîðôîñòðóêòóð è æèâûõ ñèñòåì â öåëîì
(ñìîòðè ïîäðîáíåå: Øàòàëêèí, 2002; òàì æå ïðèâåäåíà èìåþùàÿñÿ ïî
ýòîìó âîïðîñó îñíîâíàÿ ëèòåðàòóðà).

Ìîäóëè – ýòî äèñêðåòíûå åäèíèöû öåëîãî, ðàññìàòðèâàåìûå
êàê äèíàìè÷åñêèå îòäåëüíîñòè è õàðàêòåðèçóåìûå ñîáñòâåííûì ðàç-
âèòèåì. Òàêèå ìîäóëè îáëàäàþò ñëåäóþùèìè ñâîéñòâàìè: 1) èìåþò
àâòîíîìíóþ ãåíåòè÷åñêè äèñêðåòíóþ îðãàíèçàöèþ; 2) ÷àñòî îáëàäàþò
èåðàðõè÷åñêîé ñòðóêòóðîé; 3) ïðîñòðàíñòâåííî ëîêàëèçîâàíû îòíîñè-
òåëüíî äðóãèõ òàêèõ æå ìîäóëåé; 4) ïîêàçûâàþò îïðåäåëåííóþ ñâÿç-
íîñòü ìåæäó ñîáîé; 5) ìîãóò ïîäâåðãàòüñÿ èçìåíåíèÿì âî âðåìåíè
êàê â îíòîãåíåòè÷åñêîì, òàê è â èñòîðè÷åñêîì ïëàíå (Raff, 1996, p. 326-
327). Â ÷àñòíîñòè, âîçìîæåí èõ ðàñïàä íà íîâûå ìîäóëè èëè îáúå-
äèíåíèå ñ äðóãèìè ìîäóëÿìè; îíè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü êàê ïðîìåæó-
òî÷íûå ýëåìåíòû èëè ïåðåõîäèòü â óñòîé÷èâîå ñîñòîÿíèå â âèäå
êîíå÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð. Ê ýòîìó ñëåäóåò äîáàâèòü, ÷òî
ìîäóëè ìîãóò âêëþ÷àòüñÿ â âûïîëíåíèå íîâûõ ôóíêöèé íà òåõ
îíòîãåíåòè÷åñêèõ óðîâíÿõ, íà êîòîðûõ ðàíåå îíè íå áûëè çàäåéñòâî-
âàíû. Íàïðèìåð, òàíäåì ãåíîâ dpp/sog (ñìîòðè ðàçäåë 4.1) ÿâëÿåòñÿ
êëþ÷åâûì ìîäóëåì â îáðàçîâàíèè âåíòðàëüíîé è äîðñàëüíîé ñòîðîí
òåëà ó äðîçîôèëû: dpp ýêñïðåññèðóåòñÿ â êëåòêàõ äîðñàëüíîé
ïîëóñôåðû ýìáðèîíà, à sog ïîäàâëÿåò àêòèâíîñòü dpp â êëåòêàõ
âåíòðàëüíîé ïîëóñôåðû. Ïîçæå ýòîò æå òàíäåì ó÷àñòâóåò â îáðàçîâà-
íèè æèëîê êðûëà: dpp ýêñïðåññèðóåòñÿ â áóäóùèõ êëåòêàõ æèëîê, à sog
ïîäàâëÿåò àêòèâíîñòü dpp â ìåææèëêîâîì ïðîñòðàíñòâå (Gilbert &
Bolker, 2001).

Ãåíåòè÷åñêèå ñèñòåìû ñîñòàâëÿþò ñàìûé íèçøèé óðîâåíü ìîäó-
ëÿðíîé îðãàíèçàöèè. Ýëåìåíòàðíûìè (íàèìåíüøèìè) ìîäóëÿìè,
âèäèìî, ñëåäóåò ñ÷èòàòü ñèãíàëüíûå ñèñòåìû â âèäå ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè: âíåêëåòî÷íûé ñèãíàëüíûé áåëîê → ðåöåïòîð → ïåðåíîñ÷èêè
ñèãíàëà âíóòðè êëåòêè → òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð âíóòðè ÿäðà →
ãåíû-ìèøåíè → òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû èëè ñèãíàëüíûå áåëêè,
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êîäèðóåìûå ãåíàìè-ìèøåíÿìè. Åñëè íà ïîñëåäíåì ýòàïå ïåðåõîäîâ
îáðàçóåòñÿ òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð, òî ìû ïîëó÷àåì óñå÷åííóþ
ãåíåòè÷åñêóþ ñèñòåìó, âûðàæàåìóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ: ãåíû-
ìèøåíè → òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû → ãåíû-ìèøåíè íîâîãî
óðîâíÿ è ò.ä. Ïîäðîáíåå ýëåìåíòàðíûå ãåíåòè÷åñêèå ñèñòåìû îáñóæ-
äàëèñü â ðàçäåëå 2.2, ãäå áûëè äàíû ïðèìåðû òðàíñêðèïöèîííûõ
ôàêòîðîâ è ñèãíàëüíûõ ïóòåé (öåïåé).

Â ðàçâèâàþùåìñÿ îðãàíèçìå ýëåìåíòàðíûå ãåíåòè÷åñêèå
ñèñòåìû îáúåäèíÿþòñÿ â áîëåå êðóïíûå ìîäóëè, êîíòðîëèðóþùèå
ñòàíîâëåíèå òåõ èëè èíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð èëè ÷àñòåé òåëà.
Â êà÷åñòâå ïðèìåðà óïîìÿíåì ãåíåòè÷åñêèå ñèñòåìû Wingless è
Hedgehog (ïîäðîáíåå ñìîòðè: Cadigan & Nusse, 1997; Arias, 1999;
Ingham & McMahon, 2001, à òàêæå ðàçäåë 2.2 íàñòîÿùåé ðàáîòû). Îáå
ñèñòåìû, èãðàþùèå êëþ÷åâóþ ðîëü â ðàçâèòèè ñåãìåíòîâ, êîíå÷íîñòåé
è íåðâíîé ñèñòåìû ó ïîçâîíî÷íûõ è áåñïîçâîíî÷íûõ, âî ìíîãèõ
ñëó÷àÿõ îáðàçóþò âçàèìîçàâèñèìûé òàíäåì. Íàïðèìåð, ïðè îáðàçî-
âàíèè ïåðåäíåãî è çàäíåãî êîìïàðòìåíòîâ â ñåãìåíòàõ, íîãàõ è êðûëüÿõ
íàñåêîìûõ òðàíñêðèïöèîííûé áåëîê Engrailed èíèöèèðóåò ðàáîòó ãåíà
hh. Êîäèðóåìûé ýòèì ãåíîì áåëîê ÷åðåç ñâîþ ñèãíàëüíóþ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü àêòèâèðóåò ýêñïðåññèþ wg. Wg-ñèãíàëüíàÿ öåïü â ñâîþ
î÷åðåäü ìîæåò èíäóöèðîâàòü ýêñïðåññèþ ãåíà engrailed (ðèñ. 7 C). Ñ
ýòèìè äâóìÿ ñèñòåìàìè ñîïðÿæåíà Dpp-ñèãíàëüíàÿ öåïü, äåéñòâóþùàÿ
òàêæå ÷åðåç engrailed è ðàáîòàþùàÿ ÷àñòî íà êîíêóðåíòíîé îñíîâå ñ
Wg-ñèãíàëüíîé öåïüþ. Ïåðåêëþ÷åíèå ñ îäíîé öåïè íà äðóãóþ çàâèñèò
îò äðóãèõ ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ, êîòîðûå îïðåäåëÿþò, ïî êàêîìó ïóòè
ïîéäåò ðàçâèòèå â äàííîé ýìáðèîíàëüíîé îáëàñòè. Äðóãîé ÷àñòî óïî-
ìèíàåìûé ïðèìåð ãåíåòè÷åñêîãî ìîäóëÿ – êàñêàä ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ,
îïðåäåëÿþùèõ ñåãìåíòàöèþ ó íàñåêîìûõ. Êàñêàä âêëþ÷àåò íåñêîëüêî
óðîâíåé ðåãóëÿöèè, íà÷èíàÿ îò ìàòåðèíñêèõ ïîëÿðèçóþùèõ ãåíîâ è
êîí÷àÿ êëþ÷åâûìè Hox ãåíàìè, ñïåöèôèöèðóþùèìè êàæäûé îòäåëü-
íûé ñåãìåíò.

Ìû ëèøü âñêîëüçü óïîìÿíóëè (ðàçäåë 4.1) òåðìèíàëüíûå çèãî-
òè÷åñêèå ãåíû äðîçîôèëû brachyenteron è forkhead (Schröder et al.,
2000). Ïåðâûé âìåñòå ñ çàâèñèìûìè îò íåãî ãåíàìè ñâÿçàí ñ ìåçî-
äåðìîé íà çàäíåì êîíöå áëàñòîäåðìû è ó÷àñòâóåò â îáðàçîâàíèè
çàäíåé êèøêè è ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Åãî ãîìîëîã Brachyury ó
âòîðè÷íîðîòûõ àêòèâåí âîêðóã áëàñòîïîðà è áóäóùåãî àíóñà (Wolpert
et al., 1998). Ãåí forkhead ñâÿçàí ñ îáðàçîâàíèåì ñòîìàäåóìà è çàäíåé
êèøêè. Åãî ãîìîëîã HNF3 ó ïîçâîíî÷íûõ àêòèâåí âîêðóã ðòà è àíóñà.
Íàêîíåö, ó ãèäðû ãîìîëîãè îáîèõ ãåíîâ ýêñïðåññèðóþòñÿ âîêðóã ðòà/
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àíóñà (Holland, 2000). Òàêèì îáðàçîì, ýòè òåðìèíàëüíûå ãåíû è èõ
ãîìîëîãè ñîõðàíÿþò ñâîéñòâåííóþ èì ôóíêöèþ âî âñåõ ãðóïïàõ,
íà÷èíàÿ ñ êèøå÷íîïîëîñòíûõ.

Ïðèìåð äðóãîãî êðàéíå êîíñåðâàòèâíîãî ìîäóëÿ äàþò ãåíû
äîðñî-âåíòðàëüíîé ïîëÿðèçàöèè. Íàïîìíèì (ðàçäåë 4.1.), ÷òî
âåíòðàëüíàÿ ñòîðîíà íàñåêîìûõ ñîîòâåòñòâóåò äîðñàëüíîé ñòîðîíå
õîðäîâûõ. Ýòî ñîîòâåòñòâèå ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ è íà ðàçâèòèå íåðâíîé
ñèñòåìû, íàõîäÿùåéñÿ ó ïîçâîíî÷íûõ ïîä êîíòðîëåì ãåíåòè÷åñêîãî
ìîäóëÿ chordin/Bmp-4. Ó Xenopus ìîðôîãåí Bmp-4, êîäèðóåìûé
êëåòêàìè äîðñàëüíîé ìåçîäåðìû, àêòèâèðóåòñÿ áåëêàìè Bmp-1 è Bmp-7
è èíäóöèðóåò ðàçâèòèå ñîñåäíåé ýêòîäåðìû â êîæó. Áåëîê Chordin
ñâÿçûâàåò è òåì ñàìûì áëîêèðóåò Bmp-4, â îòñóòñòâèè êîòîðîãî
ýêòîäåðìàëüíûå êëåòêè ñïåöèàëèçèðóþòñÿ â íåðâíûå. Àíàëîãè÷íàÿ
êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ â ðàçâèòèè âåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû ó
äðîçîôèëû. Ãîìîëîãîì Bmp-4 ÿâëÿåòñÿ dpp. Êîäèðóåìûé èì ìîðôîãåí
àêòèâèðóåòñÿ áåëêàìè Tolloid è Screw (ãîìîëîãàìè Bmp-1 è Bmp-7,
ñîîòâåòñòâåííî) è ïîäàâëÿåòñÿ áåëêîì Short gastrulation, ãîìîëîãîì
áåëêà chordin (Gilbert & Bolker, 2001).

Èòàê, äèíàìè÷åñêàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ ìîðôîòèïà ìîæåò áûòü
îïèñàíà ÷åðåç ïîíÿòèå ãåíåòè÷åñêîãî ìîäóëÿ. Íî ÷òî êîíêðåòíî åìó
áóäåò ñîîòâåòñòâîâàòü â ìîðôîòèïå? Èç íàøåãî èçëîæåíèÿ ñëåäóåò,
÷òî â êà÷åñòâå ñèñòåìû âçàèìîñâÿçàííûõ ðåãóëÿòîðíûõ ãåíîâ
ãåíåòè÷åñêèé ìîäóëü ôèêñèðóåò ïðîñòðàíñòâåííî-âðåìåííûå îòíî-
øåíèÿ ìåæäó êîìïîíåíòàìè ðàçâèâàþùåéñÿ ìîðôîëîãè÷åñêîé ñòðó-
êòóðû. Êëþ÷åâûì ýëåìåíòîì ïðîñòðàíñòâåííîé ñòðóêòóðèçàöèè ÿâëÿ-
åòñÿ êîìïàðòìåíò. Íàïðèìåð, â íîæíîì èìàãèíàëüíîì äèñêå ðåãóëÿ-
òîðíûå ãåíû ðàçäåëÿþò êëåòêè íà ïåðåäíèå è çàäíèå, à òàêæå íà íåñ-
êîëüêî èõ òèïîâ âäîëü ïðîêñèìî-äèñòàëüíîé îñè, îïðåäåëÿÿ â êîíå÷íîì
ñ÷åòå ÷èñëî è ïîëîæåíèå ÷ëåíèêîâ â êîíå÷íîñòÿõ ó âçðîñëûõ íàñåêî-
ìûõ. Çäåñü ðåãóëÿòîðíûå ãåíû çàäàþò àðõåòèïè÷åñêèå îñîáåííîñòè
íîã, ò.å. ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíèçàöèþ âûäåëÿåìûõ â íîãàõ íàñåêîìûõ
ýëåìåíòîâ ÷ëåíåíèÿ (÷àñòåé).

Ìåæäó êîìïàðòìåíòàìè è êîíå÷íûì ñîñòîÿíèåì ìîðôî-
ñòðóêòóðû ó âçðîñëûõ ôîðì ìîæåò è íå áûòü ïîëíîãî ñîîòâåòñòâèÿ,
÷òî ìû âèäåëè â ñëó÷àå ïàðàñåãìåíòîâ. Ñëåäîâàòåëüíî, ãåíåòè÷åñêèé
ïîäõîä äàåò áîëåå ãëóáîêîå ïîíèìàíèå ìîðôîòèïà, â êîòîðîì ìû
ñïîñîáíû âûäåëèòü ñîñòàâëÿþùèå, ïðè ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêîì îïè-
ñàíèè âîâñå íå î÷åâèäíûå. Òàê, ÷åðåç ïàðàñåãìåíòû îñóùåñòâëÿåòñÿ
àâòîíîìèçàöèÿ ïåðåäíåé è çàäíåé îáëàñòåé ñåãìåíòà, è òå ìîãóò â
ñèëó ýòîãî ïîäâåðãàòüñÿ íåçàâèñèìûì ýâîëþöèîííûì ïðåîáðàçîâà-
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íèÿì. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì, ëèøü íà ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå óñìà-
òðèâàåòñÿ îíòîãåíåòè÷åñêîå åäèíñòâî è, êàê ðåçóëüòàò, ïðèçíàêîâîå
ñîîòâåòñòâèå ãîëåíè è ïåðâîãî ÷ëåíèêà ëàïîê ó ìóõ.

Îäèí è òîò æå ãåíåòè÷åñêèé ìîäóëü ìîæåò ó÷àñòâîâàòü â ôîð-
ìèðîâàíèè ðàçíûõ ìîðôîñòðóêòóð. Íàïðèìåð, óæå óïîìèíàâøèåñÿ
ñîïðÿæåííî äåéñòâóþùèå ñèãíàëüíûå ñèñòåìû Wingless è Hedgehog
îïðåäåëÿþò ðàçäåëåíèå íà ïðîêñèìàëüíûå è äèñòàëüíûå ÷àñòè â
êîíå÷íîñòÿõ, êðûëüÿõ è ãëàçàõ ó äðîçîôèëû (Vervoort, 2000; Gilbert &
Bolker, 2001), ò.å. â ñîâåðøåííî ðàçíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóðàõ,
êîòîðûå, îäíàêî, ôîðìèðóþòñÿ ïî åäèíîìó ïëàíó. Äðóãîé ïîêàçà-
òåëüíûé ïðèìåð, ðàññìîòðåííûé íàìè ðàíåå, êàñàåòñÿ áîëüøîãî ÷èñëà
îðòîëîãè÷íûõ ãåíîâ, ó÷àñòâóþùèõ â ðàçâèòèè êðûëüåâ ó íàñåêîìûõ è
ïòèö (ðèñ. 16).

Ìîäóëè õàðàêòåðèçóþòñÿ ñîáñòâåííîé ýâîëþöèîííîé èñòîðèåé.
Êîãäà-òî âîçíèêíóâ, îíè ìîãóò èçìåíÿòüñÿ, îáúåäèíÿÿñü ñ äðóãèìè
ìîäóëÿìè èëè, íàîáîðîò, ðàñïàäàÿñü â ðàçíûõ ñî÷åòàíèÿõ. Ïîýòîìó
ïðàâîìåðíà ïîñòàíîâêà âîïðîñà î ãîìîëîãèçàöèè ìîäóëåé. Îíà ìîæåò
áûòü îñóùåñòâëåíà àíàëîãè÷íî òîìó, êàê ýòî äåëàåòñÿ ïðè ñðàâíåíèè
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð. Åñëè ãåíåòè÷åñêèå ìîäóëè áûëè íåçàâè-
ñèìî êîîïòèðîâàíû äëÿ âûïîëíåíèÿ òåõ èëè èíûõ îíòîãåíåòè÷åñêèõ
ôóíêöèé, òî ãîâîðèòü îá èõ ãîìîëîãèè, êàê è î ãîìîëîãèè ñâÿçàííûõ ñ
íèìè ìîðôîñòðóêòóð, âèäèìî, íåëüçÿ. Äðóãîå äåëî, åñëè ãåíåòè÷åñêèå
ìîäóëè óíàñëåäîâàíû ñðàâíèâàåìûìè ôîðìàìè îò èõ îáùåãî ïðåäêà.
Â ýòîì ñëó÷àå ãîìîëîãèþ ìîäóëåé ìîæíî ñ÷èòàòü äîêàçàííîé. Íî
åñëè ìîäóëè ãîìîëîãè÷íû, òî äîïóñòèìî ëè ñðàçó ãîâîðèòü î ãîìîëîãèè
îïðåäåëÿåìûõ èìè ìîðôîñòðóêòóð? Ðàññìîòðèì ýòîò âîïðîñ íà
ïðèìåðå ðàçâèòèÿ ãëàçà â ðàçíûõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ.

Ðàçâèòèå ãëàçà ó ìûøè è ÷åëîâåêà íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì ãåíà
Pax-6, êîòîðûé íà ðàííèõ ñòàäèÿõ îïðåäåëÿåò ñåò÷àòêó, à ïîçæå –
ýêòîäåðìó, ôîðìèðóþùóþ ðîãîâèöó è õðóñòàëèê. Ãåí Pax-6 êîäèðóåò
òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð, êîòîðûé îòëè÷àåòñÿ íàëè÷èåì ïàðíîãî
äîìåíà (ðèñ. 4 D). Ìóòàöèè ïî ýòîìó ãåíó ïðèâîäÿò ê äåôåêòàì ãëàçà,
èçâåñòíûì ó ôåíîòèïîâ Small eye ìûøè è ó áîëüíûõ Aniridia â ñëó÷àå
÷åëîâåêà. Ó äðîçîôèëû ãîìîëîãîì Pax-6 ÿâëÿåòñÿ ãåí eyeless (ey), è
êàæäûé ýòàï ðàçâèòèÿ ôàñåòîê íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì ýòîãî ãåíà,
äåéñòâóþùåãî èñêëþ÷èòåëüíî â àíòåííàëüíî-ãëàçíîì äèñêå.
Îòíîñèòåëüíî íåäàâíî ó äðîçîôèëû áûë âûÿâëåí ãåí twin of eyeless
(toy), âîçíèêøèé ñêîðåå âñåãî â ïðîöåññå äóïëèêàöèè ãåíà ey. Â ýòîì
ñìûñëå toy ÿâëÿåòñÿ ïàðàëîãè÷íûì, à  íå ãîìîëîãè÷íûì îòíîñèòåëüíî
ey ãåíîì. Ãëàçíûå ãåíû, àêòèâèðóåìûå ey, èìåþò ñâîèõ ãîìîëîãîâ
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ñðåäè ãëàçíûõ ãåíîâ, àêòèâèðóåìûõ Pax-6. Òàê, ãåíó sine oculis ó
íàñåêîìûõ îòâå÷àåò ãåí Six-6 ó ïîçâîíî÷íûõ, ãåíó eyes absent îòâå÷àåò
ãåí Eya-4, à ãåíó eyelesstwin of eyeless îòâå÷àåò ãåí Pax-9.

Èíäóöèðîâàííàÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà ey â äðóãèõ äèñêàõ âåäåò ê
ðàçâèòèþ ýêòîïè÷åñêèõ ãëàç íà íîãàõ, êðûëüÿõ, æóææàëüöàõ è óñèêàõ
(Gehring & Ikeo, 1999). Ýòè äàííûå ãîâîðÿò î òîì, ÷òî ãåí ey ÿâëÿåòñÿ
êëþ÷åâûì â ðàáîòå âñåãî êàñêàäà ãåíîâ (îáùèì ÷èñëîì ïî÷òè 2500),
íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàçâèòèÿ ãëàçà. Ãåí toy òàêæå ñïîñîáåí èíäóöèðîâàòü
ýêòîïè÷åñêèå ãëàçà, íî òîëüêî ïðè óñëîâèè àêòèâíîñòè ãåíà ey.

Ýêòîïè÷åñêàÿ ýêñïðåññèÿ ìûøèíîãî ãåíà Pax-6 â äðîçîôèëå
èíäóöèðóåò ýêòîïè÷åñêèå ôàñåòî÷íûå ãëàçà. Áîëåå òîãî, ãîìîëîãè
Pax-6 èç àñöèäèè Phallusia è êàëüìàðà Loligo òàêæå ñïîñîáíû èíäó-
öèðîâàòü ýêòîïè÷åñêèå ãëàçà â äðîçîôèëå. Îáðàòíûå ýêñïåðèìåíòû
íå äàëè ñòîëü ÷åòêèõ ðåçóëüòàòîâ, îäíàêî, èçìåíÿÿ âðåìÿ èíúåêöèè
èíîðîäíîé ìÐÍÊ, óäàëîñü èíäóöèðîâàòü ýêòîïè÷åñêèå ãëàçà ó
Xenopus.

Íàêîíåö, âî âñåõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ, íà÷èíàÿ ñ êèøå÷íîïî-
ëîñòíûõ, ãîìîëîãè Pax-6 ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè ôîòîðåöåï-
òîðíûõ îðãàíîâ. Ó÷èòûâàÿ ñîâîêóïíîñòü èçëîæåííûõ âûøå ôàêòîâ,
áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå (Gehring & Ikeo, 1999) î ãîìîëîãèè
âñåõ òèïîâ ãëàç, â òîì ÷èñëå ôàñåòî÷íîãî ãëàçà íàñåêîìûõ è êàìåðíîãî
ãëàçà ìëåêîïèòàþùèõ. Ïîÿñíèì ýòîò âûâîä.

Ïðè ãîìîëîãèçàöèè ãëàâíàÿ çàäà÷à ìîðôîëîãè÷åñêîãî ñðàâ-
íåíèÿ ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû ïîêàçàòü, ÷òî íåêîòîðûé îðãàí ó îäíîãî
âèäà ÿâëÿåòñÿ ìîäèôèêàöèåé òàêîâîãî ó äðóãîãî âèäà (ïîäðîáíåå
ñìîòðè: Øàòàëêèí, 2002). Ñëåäóÿ ýòîé çàäà÷å, ïðè ðàññìîòðåíèè
ðåöåíòíîãî è èñêîïàåìîãî ìàòåðèàëà ìû ìîæåì ðåêîíñòðóèðîâàòü
òðàíñôîðìàöèîííûé ðÿä èçìåíåíèÿ îðãàíà îò èñõîäíûõ ôîðì ê
ïðîäâèíóòûì. Ãëàçà (ôîòîðåöåïòîðíûå îðãàíû) ïðîèçîøëè îò åäèí-
ñòâåííîãî ïðîòîòèïà è ïîýòîìó ãîìîëîãè÷íû. Òàêîé òèï ãîìîëîãèè
íàçûâàþò òðàíñôîðìàöèîííîé (îóýíîâñêîé), à âñå òèïû ãëàç –
òðàíñôîðìàöèîííûìè ãîìîëîãàìè.

Îäíàêî åñëè ñòàâèòñÿ âîïðîñ î ñðàâíåíèè êîíêðåòíîãî òèïà ãëàç,
òî êàðòèíà áóäåò èíîé. Òàê, ôàñåòî÷íûå ãëàçà íàñåêîìûõ è êàìåðíûé
ãëàç ïîçâîíî÷íûõ íåãîìîëîãè÷íû ïî òîé ïðè÷èíå, ÷òî ñîîòíîñÿòñÿ ñ
ðàçíûìè àëüòåðíàòèâíûìè ïðèçíàêàìè, êîòîðûå íå ìîãëè áûòü
îäíîâðåìåííî ó îáùåãî ïðåäêà ýòèõ ãðóïï. Â òî æå âðåìÿ ïðèìåíè-
òåëüíî ê íàñåêîìûì íàëè÷èå ó íèõ ôàñåòî÷íîãî ãëàçà ÿâëÿåòñÿ ãîìî-
ëîãèåé. Òàêîé òèï ãîìîëîãèè íàçûâàþò òàêñè÷åñêîé, à ñàìè ãîìîëîãè –
ñèíàïîìîðôèÿìè. Â îñíîâå òàêñè÷åñêîé ãîìîëîãèè ëåæèò ñðàâíåíèå
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îäèíàêîâûõ ïðèçíàêîâ, à íå ðàçíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð, êàê
ýòî èìååò ìåñòî ïðè àíàëèçå ýëåìåíòîâ òðàíñôîðìàöèîííîãî ðÿäà.
Îäèí è òîò æå ïðèçíàê, ñêàæåì, íàëè÷èå æåëòûõ óñèêîâ, ìîæåò áûòü ó
ñðàâíèâàåìûõ âèäîâ êàê ñèíàïîìîðôíûì, ò.å. ïîêàçûâàòü òàêñè÷åñêóþ
ãîìîëîãèþ, òàê è íåò. Ïîÿñíèì ýòî íà ñëåäóþùåì èçâåñòíîì ïðèìåðå.
Êðûëüÿ ïòèö è ëåòó÷èõ ìûøåé ãîìîëîãè÷íû â êà÷åñòâå ïåðåäíèõ êîíå÷-
íîñòåé, ò.å. êàê òðàíñôîðìàöèîííûå ãîìîëîãè, è íåãîìîëîãè÷íû êàê
êðûëüÿ, ò.å. êàê òàêñè÷åñêèå ãîìîëîãè. Ïîñëåäíåå îçíà÷àåò, ÷òî äàííûé
ïðèçíàê íå ÿâëÿåòñÿ äëÿ ðàññìàòðèâàåìûõ ãðóïï ñèíàïîìîðôèåé.

Ãåí Pax-6 è åãî ãîìîëîãè ñïåöèôèöèðóþò ôîòîðåöåïòîðíûå è
ïèãìåíòíûå êëåòêè â êà÷åñòâå êëþ÷åâûõ êîìïîíåíòîâ âñåõ òèïîâ ãëàç.
Â ïðîäâèíóòûõ ãðóïïàõ ê ýòèì äâóì òèïàì êëåòîê äîáàâëÿþòñÿ äðóãèå
(ñâåòîïðåëîìëÿþùèå, îòðàæàþùèå), êîòîðûå ëèøü óëó÷øàþò çðåíèå
ïðèìåíèòåëüíî ê êîíêðåòíûì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ. Îäíàêî ðàçâèòèå
ãëàçà íàõîäèòñÿ åùå è ïîä êîíòðîëåì ãåíåòè÷åñêèõ ìîäóëåé,
íåïîñðåäñòâåííî íå ñâÿçàííûõ ñ ôóíêöèåé çðåíèÿ. Èìåííî ýòè ìîäóëè
âî ìíîãîì è îïðåäåëÿþò êîíêðåòíóþ ìîðôîëîãè÷åñêóþ îðãàíèçàöèþ
ãëàçà â ÷àñòíûõ ãðóïïàõ. Ðàññìîòðèì îäèí èç êîíêðåòíûõ ñëó÷àåâ.

Ðèñ. 17. Ðàçâèòèå ñëîæíîãî ãëàçà â àíòåííàëüíî-ãëàçíîì äèñêå ó äðîçîôèëû
(ïî Gerhart & Kirschner, 1997; Cavodeassi et al., 2001; Hurley et al., 2001).

A – Îáðàçîâàíèå ìîðôîãåíåòè÷åñêîé áîðîçäû. B – Äèôôåðåíöèàöèÿ ôîòîðåöåï-
òîðíûõ êëåòîê (R1–R8) îììàòèäèÿ (íåäèôôåðåíöèðîâàííûå êëåòêè íå
ïîêàçàíû). Ìá – ìîðôîãåíåòè÷åñêàÿ áîðîçäà; DV – äîðñî-âåíòðàëüíàÿ ãðàíèöà;
Iro-m – iroquois-mirror êîìïëåêñ; îñòàëüíûå ñîêðàùåíèÿ êàê íà ðèñ. 6–7 è 15.
Fig. 17. Development of the Drosophila compound eye in eye-antenna disc (adapted

from Gerhart & Kirschner, 1997; Cavodeassi et al., 2001; Hurley et al., 2001).
A – Formation of morphogenetic furrow. B – Differentiation of photoreceptor cells
(R1-R8) of ommatidia (uncommitted cells are not shown). Ìá – Morphogenetic
furrow; DV – Dorso-ventral boundary; Iro-m – iroquois-mirror complex; the rest of

abbreviations as in Figs 6–7 and 15.
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Ñëîæíûé ãëàç ó äðîçîôèëû ñîñòàâëåí ïðèìåðíî èç 800 ôàñåòîê
(îììàòèäèåâ). Ðàçâèòèå ôàñåòîê íà÷èíàåòñÿ ñ ñåðåäèíû 3-ãî ëè÷èíî÷-
íîãî âîçðàñòà è ñâÿçàíî ñ îáðàçîâàíèåì â êëåòêàõ çàäíåé ÷àñòè ãëàçíîãî
äèñêà ìîðôîãåíåòè÷åñêîé áîðîçäû, êîòîðàÿ äâèæåòñÿ â âèäå âîëíû,
ïîñëåäîâàòåëüíî çàõâàòûâàÿ âñå íîâûå è íîâûå îáëàñòè ýïèòåëèÿ.
Èíèöèàöèÿ áîðîçäû ñâÿçàíà ñ ãåíîì Hh, ýêñïðåññèÿ êîòîðîãî
ñòèìóëèðóåòñÿ ýïèäåðìàëüíûì ôàêòîðîì ðîñòà Egf. Áåëîê Hh èìååò,
âèäèìî, äâå ôóíêöèè. Áóäó÷è ìîðôîãåíîì, îí ïîñòåïåííî ñäâèãàåò
áîðîçäó êïåðåäè. Êðîìå òîãî, Hh àêòèâèðóåò â áîðîçäå Dpp-ñèãíàëü-
íóþ öåïü, êîòîðàÿ îáåñïå÷èâàåò íåéðîíàëüíóþ äèôôåðåíöèàöèþ
êëåòîê. Ïî êðàÿì êïåðåäè îò áîðîçäû ïðîèñõîäèò ýêñïðåññèÿ áåëêà
Wg, êîòîðûé î÷åð÷èâàåò áóäóùèé ãëàç ñ áîêîâ (ðèñ. 17). Â öåíòðå æå
äèñêà wg ïîäàâëÿåòñÿ ãëàçíûìè ãåíàìè âòîðîãî óðîâíÿ, eyes absent
(eya) è eyegone (eyg), ÷òî îáåñïå÷èâàåò ïåðåêëþ÷åíèå Hh íà àêòèâàöèþ
Dpp-ñèãíàëüíîé öåïè.

Ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ ôàñåòîê â îáëàñòè ïðîõîæäåíèÿ
ìîðôîãåíåòè÷åñêîé áîðîçäû íà÷èíàåòñÿ ñ íåéðîíàëüíîé
äèôôåðåíöèàöèè ýìáðèîíàëüíûõ êëåòîê â êëàñòåðû èç âîñüìè
ôîòîðåöåïòîðíûõ êëåòîê R1-R8 (Gerhart & Kirschner, 1997). Îíà
îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç òàê íàçûâàåìóþ ëàòåðàëüíóþ èíãèáèöèþ, êîãäà
ñïåöèàëèçèðóþùàÿñÿ êëåòêà ïîäàâëÿåò äèôôåðåíöèàöèþ â òîì æå
íàïðàâëåíèè ñîñåäíèõ êëåòîê (ñìîòðè ðàçäåë 2.2, ñèãíàëüíûå áåëêè).
Ïåðâûìè ñïåöèôèöèðóþòñÿ R8-êëåòêè, êîòîðûå èãðàþò ðîëü öåíòðîâ
ôîðìèðîâàíèÿ îììàòèäèåâ; â ïîëå èõ äåéñòâèÿ íàõîäÿòñÿ 19 áëèæàé-
øèõ íåäèôôåðåíöèðîâàííûõ êëåòîê. Êàê ðåçóëüòàò, ïîçàäè ìîðôîãåíå-
òè÷åñêîé âîëíû ôîðìèðóåòñÿ ðåãóëÿðíûé ïàòòåðí ðàçìåùåíèÿ 20-
êëåòî÷íûõ êëàñòåðîâ ñ öåíòðàëüíîé êëåòêîé R8. Íåéðîí R8 èíäóöèðóåò
ýêñïðåññèþ ãåíà roagh â äâóõ ñîñåäíèõ êëåòêàõ (áóäóùèõ íåéðîíîâ R2
è R5), ðàñïîëîæåííûõ íà ïðîòèâîïîëîæíûõ îò R8 ñòîðîíàõ (ðèñ. 17).
Íà ñëåäóþùåì ýòàïå, áëàãîäàðÿ àêòèâíîñòè ãåíà seven-up, ñïåöèàëèçè-
ðóþòñÿ äâå ïàðû êëåòîê R3/R4 è R1/R6, ïðè÷åì âî âòîðîé ïàðå Seven-
up äåéñòâóåò ñîâìåñòíî ñ ðåöåïòîðîì Sevenless. Çàêëþ÷èòåëüíûé øàã
ñâÿçàí ñ äèôôåðåíöèàöèåé íåéðîíà R7, èìåþùåé ìåñòî òîëüêî ó
íåäèôôåðåíöèðîâàííîé êëåòêè, íåïîñðåäñòâåííî êîíòàêòèðóþùåé ñ
íåéðîíîì R8. Ïîñëåäíèé ñåêðåòèðóåò òðàíñìåìáðàííûé áåëîê Bride-
of-sevenless (Boss), êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ëèãàíäîì äëÿ òðàíñìåìáðàííîãî
îäíîñïèðàëüíîãî áåëêà Sevenless, ïîêàçûâàþùåãî ïðîòåèíòèðîçèí-
êèíàçíóþ àêòèâíîñòü. Ñ ðåöåïòîðíîé ÷àñòüþ äèìåðà Sevenless, ñîñòàâ-
ëåííîãî èç äâóõ ìîëåêóë, ñîåäèíÿåòñÿ ëèãàíä Boss. Òàêîé òèï âçàèìî-
äåéñòâèÿ ëèãàíäà è ðåöåïòîðà ìû îáñóæäàëè íà ïðèìåðå Notch-
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ñèãíàëüíîãî ïóòè (ðèñ. 5). Â êëåòêå âîçáóæäåíèå îò Boss ïåðåäàåòñÿ ïî
Ras/Raf/MAPK-ñèãíàëüíîìó ïóòè, êîòîðûé ìû óïîìèíàëè, ãîâîðÿ îá
ýïèäåðìàëüíîì ôàêòîðå ðîñòà (ðèñ. 6 A).

Ïîñëå äèôôåðåíöèàöèè âîñüìè ôîòîðåöåïòîðíûõ êëåòîê âîêðóã
íèõ ñïåöèàëèçèðóþòñÿ ñíà÷àëà ÷åòûðå êëåòêè, äàþùèå êðèñòàë-
ëè÷åñêèé êîíóñ (çåìïåðîâû êëåòêè), çàòåì èðèñîâûå ïèãìåíòíûå
êëåòêè è, íàêîíåö, îñòàëüíûå êëåòêè îììàòèäèÿ.

Ñóùåñòâåííîé îñîáåííîñòüþ ðàçâèòèÿ ãëàçíîãî èìàãèíàëüíîãî
äèñêà ÿâëÿåòñÿ åãî ðàçäåëåíèå íà äîðñàëüíûé è âåíòðàëüíûé êîìïàðò-
ìåíòû. Ðàçâèâàþùèåñÿ ôàñåòêè íà ñòàäèè òðåõ êëåòîê (R2-R8-R5)
îðèåíòèðîâàíû ïàðàëëåëüíî ôðîíòó ìîðôîãåíåòè÷åñêîé áîðîçäû.
Ïåðåä ñïåöèôèêàöèåé R7 êëàñòåðû R-êëåòîê ïî îáå ñòîðîíû ýêâàòîðà
ïîâîðà÷èâàþòñÿ, îáðàçóÿ ìåæäó ñîáîé ïðÿìîé óãîë (ðèñ. 17). Êëþ÷å-
âàÿ ðîëü â äîðñî-âåíòðàëüíîé ñïåöèôèêàöèè ãëàçà ïðèíàäëåæèò íåñ-
êîëüêèì ãåíàì. Â äîðñàëüíîé ñôåðå ïðîÿâëÿåò àêòèâíîñòü êîìïëåêñ
ãåíîâ iroquois-mirror, êîòîðûé îãðàíè÷èâàåò îáëàñòü ýêñïðåññèè ãåíà
fringe (fng) âåíòðàëüíîé ñôåðîé. Íàïîìíèì (ðàçäåë 6.2, ðèñ. 15), ÷òî
iroquois è fringe îáðàçóþò êëþ÷åâîé ìîäóëü ïðè ôîðìèðîâàíèè
äîðñî-âåíòðàëüíûõ ðàçëè÷èé òàêæå â êðûëå íàñåêîìûõ, è ýòà ïàðàëëåëü
áûëà îòìå÷åíà ìíîãèìè. Â êðûëüÿõ, ïðàâäà, fng àêòèâåí â äîðñàëüíîé
ñôåðå, à â ðàçâèâàþùèõñÿ ãëàçàõ – â âåíòðàëüíîì êîìïàðòìåíòå, îäíàêî
ýòî ðàçëè÷èå íåñóùåñòâåííîå. Â êðûëîâîì äèñêå îáðàçóþòñÿ òðè êîìïàðò-
ìåíòà (ðèñ. 15), ïðè÷åì îáëàñòè ýêñïðåññèè iro-C è fng ñîñåäñòâóþò.
Ãëàçíîé æå äèñê äðîçîôèëû ðàçäåëÿåòñÿ íà äâà êîìïàðòìåíòà, íî
îáëàñòè ýêñïðåññèè iro è fng â íåì, êàê è â êðûëå, ñîñåäñòâóþò.

Òàêèì îáðàçîì, ôîòîðåöåïòîðíûå è ñâÿçàííûå ñ íèìè ñâåòîïðå-
ëîìëÿþùèå è ïèãìåíòíûå êëåòêè îáúåäèíÿþòñÿ â ñòðóêòóðó, áëèçêóþ
ïî ãåíåòè÷åñêîìó îïðåäåëåíèþ ê êðûëó íàñåêîìûõ. Â ýòó êàðòèíó
êîìïîçèöèîííîãî ñòðîåíèÿ ôàñåòî÷íîãî ãëàçà íàñåêîìûõ õîðîøî âïè-
ñûâàþòñÿ äàííûå ïî ãîìåîçèñíûì ìóòàöèÿì. Äîìèíàíòíàÿ ìóòàöèÿ
Nasobemia ïðåîáðàçóåò óñèêè äðîçîôèëû â ñðåäíåãðóäíûå íîãè è
(ðåæå) ãëàçà â êðûëüÿ. Ñõîäíûé ýôôåêò ïðåîáðàçîâàíèÿ ãëàç â êðûëüÿ
äàåò ãîìåîçèñíàÿ ìóòàöèÿ ophthalmoptera ó äðîçîôèëû (Kauffman,
1993). Â öåëîì, óñèêè è ãëàçà ó äðîçîôèëû ïîêàçûâàþò ìîðôîãåíåòè-
÷åñêèå çàâèñèìîñòè, êîòîðûå âî ìíîãîì ïîâòîðÿþò òàêîâûå ìåæäó
íîãàìè è êðûëüÿìè. Âîçìîæíî, êàê-òî ñâÿçàí ñ ýòèì è òîò ôàêò, ÷òî ó
äðîçîôèëû èìàãèíàëüíûå äèñêè äëÿ óñèêîâ, ãëàç, íîã, êðûëüåâ è
æóææàëåö ñãðóïïèðîâàíû âìåñòå è äàëåêî îòñòîÿò îò èìàãèíàëüíûõ
äèñêîâ ðîòîâûõ ÷àñòåé, ñêîíöåíòðèðîâàííûõ â ãîëîâíîé ÷àñòè ëè÷èíêè.
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Îòìåòèì åùå îäíó èíòåðåñíóþ îñîáåííîñòü ðåãóëÿòîðíûõ
ãåíîâ, âàæíóþ äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ìîðôîòèïà. Â ðàçíûõ ãðóïïàõ îíè
îïðåäåëÿþò ôóíêöèîíàëüíûé òèï ñòðóêòóð íåçàâèñèìî îò òîãî,
íàñêîëüêî ñèëüíî ýòè ïîñëåäíèå èçìåíèëèñü â ïðîöåññå ýâîëþöèè.
Ìû óæå ïðèâîäèëè ïðèìåð ñ ãåíîì Distalless, èìåþùèì êëþ÷åâîå
çíà÷åíèå ïðè ôîðìèðîâàíèè ñëóõîâûõ è îáîíÿòåëüíûõ îðãàíîâ êàê ó
íàñåêîìûõ, òàê è ó ïîçâîíî÷íûõ. Çäåñü âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñâÿçü
îðãàíîâ ìîæåò ïðîÿâëÿòüñÿ íà áîëåå ãëóáîêèõ, ÷åì òêàíåâûé, óðîâíÿõ:
íà êëåòî÷íîì è äàæå íà ìîëåêóëÿðíîì. Òàê, áåñïîçâîíî÷íûå, êàê
ïðàâèëî, èìåþò ôîòîðåöåïòîðíûå êëåòêè ñ ìèêðîâèëëÿìè (öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèìè âûðîñòàìè), òîãäà êàê ó ïîçâîíî÷íûõ ýòè êëåòêè íåñóò
ðåñíè÷êè (öèëèè). Ó ïåðâûõ ïîãëîùåíèå ôîòîíîâ îòêðûâàåò â êëåòêàõ
èîííûé êàíàë, à ó âòîðûõ ýòîò êàíàë, íàîáîðîò, çàêðûâàåòñÿ, ÷òî
ñâÿçàíî ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçíûõ ñèãíàëüíûõ ïóòåé ïðè ïåðåäà÷å
ñâåòîâîãî âîçáóæäåíèÿ. Ó ïîçâîíî÷íûõ òðàíñìåìáðàííûé ôîòîðå-
öåïòîð ðîäîïñèí èñïîëüçóåò ñèãíàëüíóþ öåïü ñ öèêëè÷åñêîé ÃÌÔ
(öÃÌÔ, ãóàíîçèíìîíîôîñôàò, cyclic GMP) ïî ñõåìå: ñâåò → ðîäî-
ïñèí → G-áåëîê òðàíñäóöèí → öÃÌÔ-ôîñôîäèýñòåðàçà → ÃÌÔ →
çàêðûòèå êàòèîííîãî êàíàëà (Êîëüìàí è Ðåì, 2000; Cooper, 2000). Ó
áåñïîçâîíî÷íûõ æå èñïîëüçóåòñÿ èíîçèò-òðèôîñôàò, îòêðûâàþùèé
êàëüöèåâûå êàíàëû. Èìåþòñÿ ðàçëè÷èÿ, â òîì ÷èñëå è â ïëàíå
ýìáðèîíàëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, è â äðóãèõ êëåòêàõ, ñóùåñòâåííûõ
äëÿ îáåñïå÷åíèÿ ôóíêöèè çðåíèÿ. Åäèíñòâåííîå, ÷òî îáúåäèíÿåò âñå
òèïû ãëàç, òàê ýòî íàëè÷èå â ìèêðîâèëëÿõ èëè â ðåñíè÷êàõ ñâåòî÷óâñò-
âèòåëüíîãî òðàíñìåìáðàííîãî áåëêà îïñèíà, êîòîðûé ãîìîëîãè÷åí ó
âñåõ æèâîòíûõ.

Äî ýòîãî ìû ñîîòíîñèëè ìîäóëè ñ àðõåòèïîì. Íî àðõåòèï åñòü
öåëîå èç ãîìîëîãèçèðîâàííûõ ÷àñòåé (Øàòàëêèí, 2002). Â íàøåì
ïîñëåäíåì ïðèìåðå ãåíåòè÷åñêèå ìîäóëè îïðåäåëÿþò ñòðóêòóðû,
ñîñòàâëÿþùèå ÷àñòè êîòîðûõ íå ãîìîëîãè÷íû. Ðåãóëÿòîðíûå ãåíû íå
îïðåäåëÿþò òîãî, èç êàêèõ êîíêðåòíî êëåòîê è òêàíåé áóäåò ñôîðìè-
ðîâàí îðãàí (ìîðôîòèï) è êàê îí áóäåò óñòðîåí â äåòàëÿõ. Íî èìåííî
îò íèõ çàâèñèò âíóòðåííÿÿ îðãàíèçàöèÿ îðãàíà, îïðåäåëÿþùàÿ åãî íà-
çíà÷åíèå. Ýòî ïîäâîäèò íàñ ê åùå áîëåå øèðîêîé êîíöåïöèè ìîðôîòèïà.

Â ñàìîé îáùåé ôîðìå òàêàÿ êîíöåïöèÿ áûëà íàìå÷åíà åùå
Àðèñòîòåëåì, êîòîðûé â ñòðóêòóðå âåùåé ðàçëè÷àë ýéäîñ («âíóòðåí-
íþþ ôîðìó») è «ìàòåðèþ» (ïîäðîáíåå ñìîòðè: Øàòàëêèí, 1993).
«Âíóòðåííÿÿ ôîðìà» åñòü êîíñòðóêòèâíîå îòíîøåíèå, ñâÿçûâàþùåå
ýëåìåíòû â öåëîñòíûé îáúåêò è äåëàþùåå ïîñëåäíèé êà÷åñòâåííî
îòëè÷íûì îò äðóãèõ îáúåêòîâ. Íàïðèìåð, ýëåìåíòû, îáðàçóþùèå äîì,
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äîëæíû áûòü îïðåäåëåííûì îáðàçîì ñîåäèíåíû, ÷òîáû ïîëó÷èëñÿ
èìåííî äîì, ò.å. îáúåêò îïðåäåëåííîãî âèäà (ôîðìû) è íàçíà÷åíèÿ.
«Ìàòåðèÿ» åñòü íàòóðíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ âåùè, íàïðèìåð, êàìíè èëè
áðåâíà, èç êîòîðûõ ìîæåò áûòü ïîñòðîåí äîì. Àðèñòîòåëü îñîáî
âûäåëÿë ïðèðîäíûå îáúåêòû, ïîñêîëüêó èõ ýéäîñû äîëæíû âêëþ÷àòü
â ñåáÿ öåëåïîëàãàþùèå ïðè÷èíû, îïðåäåëÿþùèå ñòðóêòóðó îáúåêòà
ïðèìåíèòåëüíî ê åãî íàçíà÷åíèþ (ôóíêöèè). Ýéäîñû èñêóññòâåííûõ
îáúåêòîâ ëèøåíû èììàíåíòíûõ öåëåâûõ óñòàíîâîê: èäåÿ äîìà è òî,
êàê è èç ÷åãî îí ìîæåò áûòü ïîñòðîåí, íàõîäèòñÿ â ãîëîâå ñòðîèòåëÿ. À
«èäåÿ óñòðîéñòâà» îðãàíèçìà íàõîäèòñÿ â íåì ñàìîì.

Ïàðàëëåëè ñ àðèñòîòåëåâñêîé èíòåðïðåòàöèåé âèäíû ïðè
ðàññìîòðåíèè íåêîòîðûõ ðàçâèâàþùèõñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð,
íàïðèìåð, ãëàç. Ðåãóëÿòîðíûå ãåíû íå îïðåäåëÿþò èõ íàòóðíîå ñîñòî-
ÿíèå, ò.å. èñïîëüçóåìûå òèïû êëåòîê è òêàíåé, íî îíè óïðàâëÿþò äðó-
ãèìè ãåíàìè, îò êîòîðûõ ýòî çàâèñèò. Ýòè äðóãèå ãåíû ìîãóò ðàçëè÷àòü-
ñÿ â ñåñòðèíñêèõ ãðóïïàõ êàê â ïëàíå ñïåöèôèêè îïðåäåëÿåìûõ èìè
êëåòî÷íûõ òèïîâ, òàê è ïî èñòî÷íèêó ýìáðèîíàëüíûõ òêàíåé, â êîòîðûõ
îíè àêòèâíû.

Çàêëþ÷åíèå

Ìû íàõîäèìñÿ â íà÷àëå íàøåãî ïóòè ê íîâîé ýâîëþöèîííîé
áèîëîãèè. Ïåðâûå ðåçóëüòàòû îêàçàëèñü âïå÷àòëÿþùèìè. Ïðåæäå
âñåãî, çðèìî âûÿâèëîñü ñòðóêòóðíîå åäèíñòâî æèâîòíîãî ìèðà, íà
êîòîðîì íàñòàèâàë Æ. Ñåíò-Èëåð â ñâîåì ñïîðå ñ Æ. Êþâüå. Èññëå-
äîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè äîëæíû âíåñòè ñóùåñòâåííûå êîððåêòèâû
â íàøå ïîíèìàíèå ãîìîëîãèè. Äðóãîé àñïåêò, èìåþùèé òàêæå
ãëóáîêèå èñòîðè÷åñêèå êîðíè, êàñàåòñÿ âíóòðåííåé îðãàíèçàöèè
æèâîòíûõ. Æèâîòíûå ïîêàçûâàþò ìîäóëÿðíîå ñòðîåíèå, è ýòî âîçâðà-
ùàåò íàñ ê èäåÿì È. Ãåòå, êîòîðûé ñ÷èòàë, ÷òî îðãàíèçìû ïîñòðîåíû
èç íåáîëüøîãî ÷èñëà áàçèñíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ åäèíèö, íàáëþäàåìûõ
â èõ ðàçëè÷íûõ ìåòàìîðôèçèðîâàííûõ ñîñòîÿíèÿõ. Òàêèå ýêâèâà-
ëåíòíûå åäèíèöû âíóòðè îòäåëüíîãî îðãàíèçìà ïîëó÷èëè íàçâàíèå
ãîìîíîìíûõ. Ïðîáëåìå ãîìîíîìíîñòè òåïåðü ïðèäàí íîâûé èìïóëüñ.
Ñòðóêòóðíûå ñâÿçè, î êîòîðûõ ìû ðàíüøå íå ïîäîçðåâàëè, íàïðèìåð,
ìåæäó òàêèìè ìîðôîëîãè÷åñêè íåñõîäíûìè îðãàíàìè, êàê êðûëüÿ è
ãëàçà íàñåêîìûõ, îêàçàëèñü î÷åâèäíûìè íà ãåíåòè÷åñêîì óðîâíå, Ýòè
è ïîäîáíûå èì ñâÿçè òåïåðü âîéäóò â êðóã èíòåðåñîâ ìîðôîëîãîâ, à èõ
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àíàëèç äàñò îñíîâàíèÿ äëÿ êîíêðåòíîé ïðîðàáîòêè íà íîâîì óðîâíå
ãåòåâñêîé èäåè «ìåòàìîðôîçîâ».

Äëÿ ìîðôîëîãîâ íàñòóïàåò âðåìÿ íîâîãî ñèíòåçà. Îí, êàê ñëåäóåò
èç íàøåãî îáñóæäåíèÿ, áóäåò ñîïðÿæåí ñ ïåðåîöåíêîé òðàäèöèîííîãî
ïîíÿòèéíîãî àïïàðàòà, âûäâèæåíèåì íîâûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ
êîíöåïöèé è áîëåå ãëóáîêèì îñìûñëåíèåì ìîðôîòèïà.

Áîëüøóþ ïîìîùü ïðè ïîäãîòîâêå íàñòîÿùåé ðàáîòû îêàçàëè
çàðóáåæíûå êîëëåãè: David N. Arnosti (Michigan State University),
Richard W. Beeman è Susan Ì. Haas, (USDA, ARS, Grain Marketing and
Production Research Center), Gregory K. Davis è Nipam H. Patel (University
of Chicago), Walter J. Gering (Biozentrum, University of Basel), Linda Z.
Holland (University of California at San Diego), Alessandro Minelli (Uni-
versity of Padova). Âñåì èì àâòîð âûðàæàåò èñêðåííþþ ïðèçíàòåëüíîñòü.

Summary

In work the opportunity of definition of a morphotype on a genetic
basis is investigated. Last years were marked cardinal, it is possible to tell,
revolutionary changes in developmental biology and molecular systematics.
Successes of the first have been connected to disclosing genetic
constituent of the morphoprocess, allowed, on expression of Raff, 1996, to
coordinate in uniform model genes, ontogeny, and evolution. Molecular
reconstructions have considerably changed our representation about the
basic stages of evolution. In classification of Invertebrata insects appeared
relatives of Nematoda, instead of annelids as considered till now. If
molecular reconstructions are true, it means, that reduction of two phyletic
lines in one took place in traditional classification (Fig. 2).

Molecular reconstructions have called into question practice of
typological extrapolations of which reliability before very few people
doubted. The typology considered, that complex morphological structures
as reflecting huge number of ontogenic, constructive, and functional
connections, are unique and less all are subject to changes. Following this
position, in the morphological series describing possible sequence of
change of structures, saw some kind of the evolutionary mould closest
answering to phylogeny. To this belief in unity and stability of
morphological series the end has been put by molecular classifications. If
old morphotypes do not reflect real groups new understanding of
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morphotype, which would take into account the data of molecular
researches, is necessary for us. The basis for revision of this notion now
are available and are connected to successes of developmental genetics
which for the first time has approached to deciphering of structure of
morphotype.

The morphotype is ideal representation about the sum of essential
similarities of an organism or its separate parts. Between morphostructures
different levels of a generality are possible. The highest level of a
morphotype is correspond to body plans. In the literature the body plan is
defined differently (Arthur, 1997). Here we follow some authors who
concentrated attention on the spatial organization of the basic components
of a body irrespective of their structure and function. The body plan in
this case is set of the general features of arranging of organs and their
spatial organization. At such understanding the body plan will be defined
by smaller number of parameters which count only four: (1) structure of
the basic axes and planes of a body, (2) homonomous parts concerning
segmentation, (3) tagmosis, (4) presence of appendages of a different kind
and destination, their structure and a spatial arrangement.

From results of the molecular reconstruction in brief marked in
introduction, we know, that it not the best way to use similarity for definition
of a morphotype. Now however the opportunity has appeared to define a
morphotype on a genetic basis. If morphotype to consider as expression
of the spatial organization of parts of a body through developmental genes
we in real earnest approach to its substantial understanding.

In work the following questions are in detail considered: gene
structure, transcriptional factors and signal molecules, antero-posterior
and dorso-ventral polarization of the Drosophila oocyte, the main genes
involved in segmentation, in development of legs, wings, compound eye
of Drosophila. On some from these questions it is necessary to stop more
in detail.

In insect development the dual nature of segments is precisely
shown The first type of segments is connected to the genetic cascade
including pair-rule, segment polarity, and homeotic genes. The pair-rule
genes give parasegments. The second type of segments is formed
irrespective of parasegments and ahead of them. Minelli (2000a, b; 2001)
has named these segments the naupliar.

Some pair-rule genes are expressed in odd- or even-numbered
parasegments. Minelli (2000a, b; 2001), in essence, has given the first
explanation of so strange peculiarity in behaviour of pair-rule genes. He
has made the assumption about the two-phase mechanism of formation of
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parasegments. First there are primary segments among seven in
Drosophila. Then each parasegment except for the first divides into two
new. The segments answering to the first group of parasegments, he has
named the basic, or eosegments. The segments formed as a result of
division of parasegments, have been named merosegments. As a whole
number of the parasegments and segments answering to them is the same
in Arthropoda and equally to ten. These parasegments then are split into
secondary parasegments. As to the naupliar segments, their number it is
equal to three and they correspond to a protocephalon (Snodgrass, 1935).
The given scenario finds support in the results of studying the earliest
stages of animal evolution. The head, probably, was issued by the first in
evolution. Its formation was accompanied by functional specialization of
Lim- and Paired (Prd)  genes playing a key role in formation of a head of an
animal. Later at the following stages of evolution the trunk with the complex
of trunk genes including Hox genes was formed (Peterson & Davidson,
2000).

Minelli (2000b) has expressed opinion, that animal appendages
represent duplicates of the main axis of a body. The problem of duplication
of axes always can be converted in a problem of co-optation of already
available genes into genetic programme of new structure. Though many
spoke about such opportunity, only Minelli has specified, that here there
should be a reorganization of axial relations. Concerning the actual state
of affairs, we at once should tell, that the genes, determining antero-
posterior axis of animal body, are important at early stages of development.
Therefore it seems to us, that it will be better to consider appendages as
duplicates of axes of segments. In this case at once there is obvious a
similarity in genetic means of polarization of both segments and
appendages. The following fact receives a relative explanation: appendages
are inherent for those animals that have well developed, and in particular,
heteronomous segments.

Unlike legs development of wings in insects goes under other
circuit. It, probably, there are  two evolutionary mechanisms of formation
of insect legs and wings. If legs to consider as duplication of axial relations
in a segment, any other scenario is necessary for an explanation of an
origin of wings. In due time Arthur (1997) has offered the simple circuit of
limb formation, considering limbs as lateral outgrowths of trunk.
Accordingly all relations between key genes in these outgrowths and first
of all distribution of Engrailed should correspond to a picture observable
inside a segment.
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The dorsal and ventral appendages are characterized by the
morphological parameters on which they differ from a trunk. Therefore
additional complexes of the genes, determining, in particular, various
compartments along antero-posterior, dorso-ventral, and proximo-distal
axis, take part in their development. In other words, appendages are
composite structures. Their composite nature is especially indicative in
case of compound eyes. Alongside with the genes determining the visual
apparatus, other complex of genes similar to genes of a wing, plays a key
role in development of an eye.

Traditionally morphotype are considered as generalized notion
about  similar morphological structures, i.e. as a static design. But the
morphostructures do not arise in a ready kind, they are defined in
development and in this sense are characterized by dynamics. The dynamic
aspect has found expression in the concept of the modular organization of
structures and living systems as a whole (Raff, 1996).

Genetic systems form the lowest level of modular organization.
Elementary genetic systems (EGS), probably, should be counted signal
systems as the following sequence: extracellular ligand → transmembrane
receptor → intracellular signal transmitters → transcription factors → target
gene → [signaling or transcriptional proteins]. In an organism EGS are
united in more large-scale units, which control formation of those or other
morphological structures or parts of a body. The genetic modules expands
concept of a morphotype at least in three directions.

1. Due to genes we are able to understand the spatial organization
even when it has no precise expression as any morphological structures,
for example, arrangement of organs along various axes of a body.

2. The spatial connections seen only in development, can be
included in the description of a morphotype. It means that between
compartments and final organization of morphostructure can not be full
conformity. Parasegments  are an indicative example.  From this example
also follows, that the genetic approach gives more full understanding of  a
morphotype. So, through parasegments we are capable to allocate
evolutionary autonomous parts which at traditional morphological
description are not obvious.

3. At last, it was possible to reveal the unity of a morphotype
determined at deeper structural level. We saw it in case of eye development.
Eyes in different groups differ as a structure (pinhole eyes, compound
eyes, cameral eyes and others), development and at a cellular level
(microvilli- or ciliated-type photoreceptor cells; cyclic GMP or Inositol
1,4,5-trisphosphate as the second messenger in transmitting the visual



signals). But all of them (as light-sensing organs) are derived from a single
prototypic eye and, therefore, are homologuos (Gehring & Ikeo, 1999).
This type of homology is named transformational. Various types of eyes
are transformational homologs. On the other hand compound eyes of
insects and cameral eye of vertebrate are not homologuos. They correspond
with different state of feature which could not be simultaneously in the
common ancestor of these groups. In insects compound eye are
homologuos. In this case the some people speak about the taxic homology
and taxic homologous similarities name synapomorphy. The given
similarity is based on comparison of identical states of character. In case
of the transformational homology it is a matter of comparison of different
structures of a morphological series. For clearness we shall result a similar
example which repeatedly discussed. Wings of birds and bats are
homologous as transformational states of fore limbs and are not
homologous as wings, i.e. as taxic homologs. The last means, that wings
are not synapomorphy for considered groups.

In case of an eye genetic modules define structure in which their
own parts are not homologuos. We, thus, come to wider concept of
morphotype. In the most general form this concept has been outlined by
Aristotle in an antiquity. He distinguished the idea, or eidos and a matter
in structure of things (their formal and material causes). The eidos (form) is
the constructive relation connecting elements in complete object and
making last qualitatively distinct from of other objects. For example, the
elements forming the house, should be definitely connected, that the house,
i.e. object of the certain form and destination has turned out. The matter is
a natural constituent of a thing, for example, stones or logs from which the
house can be constructed. Parallels with this interpretation are visible by
consideration of some structures, for example, eyes. Regulatory genes do
not determine natural constituents of an eye, i.e. used types of cells and
embryonal tissues. But they regulate other genes on which it depends.
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