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Основная особенность исследования эволюционных событий заключается в том, что выдвигаемые в этой области гипотезы, как правило, не поддаются прямой экспериментальной проверке, а как известно, «тщательный подбор условий может сделать почти любую гипотезу согласующейся с феноменами. Но это результат работы нашего воображения, а не успех нашего познания» (Поппер, 1983, с. 110). И все же если трезво и строго оценить имеющийся в нашем распоряжении фактический материал, не привнося в него домыслов и предвзятых допущений, то можно выделить некоторые касающиеся процесса эволюции факты как достаточно надежные. О них и пойдет сейчас речь.

В 20-е годы выдающийся отечественный гистолог А. А. Заварзин выдвинул концепцию о параллелизме гистологических структур, которая перекликается с эволюционной концепцией Л. С. Берга и согласно которой ткани организмов, принадлежащих к самым разным таксонам, стоящим по уровню организации на одной ступени филогенетической лестницы, построены по единому принципу и в различных филогенетических рядах изменяются параллельно. Так, например, оптические центры столь различных организмов, как позвоночные и насекомые, построены в гистологическом плане по единому принципу.

Прошло более 50 лет, и вот в период развития молекулярной биологии и генной инженерии появляются основания распространить понятие о параллелизме морфологических структур на представления о молекулярной организации генома. Эта организация характеризуется триадой параметров:
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Сравним, как реализуются эти три момента у разных таксонов.

Параллельные изменения размеров генома

Обычно предполагается, что размеры генома в ходе эволюции увеличиваются, хотя никаких оснований для подобного допущения нет. Несомненно лишь, что геном эукариот превосходит по своим размера м геном прокариот, но в пределах эукариот не обнаруживаются
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Вариации размеров генома у разных таксонов
какие-либо четкие закономерности в направлении изменений размеров генома. Действительно, у некоторых простейших (жгутиконосец Astasia longa) в геноме больше ДНК, чем у домашних кур, иглокожих, моллюсков, некоторых рыб, а у динофлагеллят (панцирных жгутиконосцев) количество ДНК может даже превышать 200 пг на ядро (!). Геном амфибий больше генома млекопитающих и т. д. Следовательно, по объему генома нельзя сделать заключения о сложности организации соответствующего живого существа или о положении его на «филогенетическом древе». Большой объем генома не обусловливает автоматически более высокой ступени эволюции: геном у медузы Aurelia в шесть раз больше, чем у дрозофилы, однако у медузы отсутствуют те сложные системы органов, которые свойственны дрозофиле. Очевидно, не существует единого принципа изменения содержания ДНК в пределах всего филогенетического древа. Разнообразие размеров генома существует среди различных классов, отрядов семейств и даже видов, так что количество ДНК не может быть использовано в качестве таксономического признака. Можно лишь сделать заключение, что между прокариотами и эукариотами лежит пропасть по содержанию ДНК, а этот факт свидетельствует лишь о самостоятельном независимом их происхождении.

Каждый таксой высокого ранга имеет представителей как с минимальным, так и с максимальным количеством ДНК. в ядре, т. е. содержит весь «размах» колебаний в содержании генетического материала (см. рисунок). В пределах класса рыб большему количеству ДНК (4,4–1,2 пг) соответствуют более примитивные, менее специализированные формы. Наиболее сложные по своей организации, наиболее дифференцированные рыбы, напротив, имеют самый маленький среди рыб геном (0,8–0,45 пг). Хинегарднер (Hinegardner, 1968) предполагает, что рыбы с большим количеством ДНК принадлежат к анцестральным формам и эволюция в таком случае идет за счет уменьшения количества ДНК. Наиболее специализированные рыбы с предельно низким содержанием ДНК находятся, таким образом, в эволюционном тупике и тем самым обречены на вымирание.
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Параллелизмы в соотношении различных фракций ДНК

В пределах некоторых родов млекопитающих можно зарегистрировать определенную связь различий в содержании ДНК с различиями в содержании повторяющихся (особенно высокоповторяющихся) последовательностей. У рыб, где вариабельность в содержании повторяющихся последовательностей очень велика (25–85%), их вклад в различия генома по величине совершенно очевиден. Для лососевых, например, характерно наличие в геноме фракций с повторяемостью больше 10000 и меньше 100000 раз. У хрящевых рыб не обнаружено фракции с повторяемостью меньше 10000 раз, а у сельдеобразных — фракции с повторяемостью больше 10 000 раз.

У амфибий, где совершенно отчетливо выступает разница в содержании ДНК между отрядом хвостатых (Urodela — от 30 до 300 пг) и бесхвостых (Anura — от 1,0 до 30 пг), замечено, что эта разница касается пропорционально всех типов последовательностей. Но в пределах отряда различия между семействами и родами осуществляется главным образом за счет повторяющихся последовательностей.

В целом можно предположить, что каждый отряд имеет свой план организации генома, который реализуется независимо от его размеров. В рамках определенного плана организации (т. е. в пределах отряда) изменения размеров генома осуществляются главным образом за счет повторяющихся последовательностей. Вот как, например, выглядит соотношение фракций ДНК в геномах разных размеров у представителей различных семейств отрядов бесхвостых и хвостатых амфибий (Baldari, Amaldi, 1976).

Во-первых, различия в размерах генома у представителей разных семейств в отрядах бесхвостых и хвостатых амфибий сложились практически целиком за счет повторяющихся последовательностей. Во-вторых, обнаружен параллелизм в организации генома между представителями разных семейств двух отрядов:
Xenopus — Triturus

Bufo — Necturus.

Этот параллелизм проявляется в том, что геномы Bufo bufo (Anura) и Necturus maculosus (Urodela) имеют два типа промежуточных повторов (I и II); причем тип II полностью «исчезает» у представителей тех семейств обоих отрядов (Xenopus laevis и Triturus cristatus), которые характеризуются относительно меньшими размерами генома в пределах своего отряда.

Таким образом, геном Bufo bufo (Anura) по соотношению различных фракций ДНК больше похож на геном Necturus maculosus (Urodela), принадлежащего к другому отряду, чем на геном Xenopus из другого семейства своего же отряда.

Точно так же геном Xenopus laevis более похож в этом отношении на геном Triturus cristatus из другого отряда. Еще более любопытное обстоятельство — это сходство по соотношению разных
{135}

фракций ДНК геномов Bufo и Necturus с геномом рыб рода Salmo из семейства лососевых и генома Xenopus и Triturus с геномом симы (Oncorhynchus masu) — представителя другого рода лососевых, так что выстраивается как бы два параллельных ряда (Гинатулин, 1981; Гинатулина, 1982):
Salmo — Bufo — Necturus

Oncorhynchus — Xenopus — Triturus.

Согласно А. А. Гинатулину (1981), позвоночные не имеют качественных или количественных отличий по структуре генома от растений и от беспозвоночных. По общему содержанию повторов в геноме (20–25%) ланцетник и птицы сходны с одноклеточными животными и грибами, а рептилии и млекопитающие (около 40%) — с насекомыми. По частоте фракций ДНК можно найти сходство между рыбами, амфибиями и млекопитающими, с одной стороны, и некоторыми насекомыми, а также покрытосемянными растениями — с другой. Это замечательные случаи параллелизма, проявляемого на молекулярном уровне.

Я попытался по возможности выявить такого рода параллелизмы по соотношению различных фракций ДНК в разных таксонах на основании литературных данных. Чтобы избежать возможных ошибок за счет различий в методиках и соответственно в результатах, полученных исследователями из разных лабораторий, я старался выбрать те данные по различным таксонам, которые получены в одной и той же лаборатории и одними и теми же методами, или результаты, совпадающие у разных авторов. При этом, естественно, значительно уменьшился объем используемого материала, но зато возросла точность его интерпретации. Нужно сразу же оговориться, что объем этот недостаточен и выдвигаемые здесь соображения носят не более чем предварительный характер, хотя я считаю их чрезвычайно важными с точки зрения оценки современного состояния эволюционной теории.

Можно условно разделить геном на следующие «части» (классы): 1) обращенные повторы (ОП); 2) прямые повторы (ПП), повторенные в геноме более 10000 раз; 3) ПП, повторенные в геноме более 1000, но менее 10000 раз; 4) ПП, повторенные десятки и сотни раз; 5) уникальные последовательности (УП).

В зависимости от соотношения этих пяти частей можно обнаружить четыре типа генома: I тип содержит все классы, тип II состоит из классов 1+2+3+5, в III тип входят классы 1+3+4+5, IV тип представлен двумя вариантами: IVa (классы 1+3+5) и IVб (классы 1+4+5). Обращает на себя внимание то обстоятельство, что структурно эти типы могут быть выведены друг от друга:

IIIIII
IVaIIIIVб

Действительно, II тип выводится из первого путем «изъятия» элементов 4-го класса, III — путем удаления элементов 2-го класса
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повторяемости. В свою очередь IV тип выводится в двух вариантах из III посредством удаления класса 4-го (вариант а) или класса 3-го (вариант б).

Такого рода структурное «родство» не имеет никакого эволюционного значения и не согласуется с общепринятыми филогенетическими взаимоотношениями между организмами, обладающими тем или иным типом генома. Как и А. А. Заварзина в случае морфологических структур, нас в данном случае интересует, как можно вывести одну систему из другой, а не как она на самом деле произошла*. Как и у А. А. Заварзина, «наша точка зрения отличается только тем, что выводы о параллелизме и тождестве структур сделаны безо всякого к ним эволюционного подхода» (Заварзин, 1928, с. 347).

На основе параллелизма геномов можно построить параллельные ряды организмов (табл.1).

В пределах «филогенетического» древа в целом не представляется возможным проследить какие-либо закономерности в изменениях структуры генома, не удается установить какую-либо зависимость этой структуры от «эволюционного» положения данного таксона.

Не обнаружено связи между приведенной выше схемой выводимости одной структуры генома из другой и филогенетической «выводимостью» одного таксона из другого.

Одинаковая (или очень сходная) структура генома может быть присуща организмам, принадлежащим к самым отдаленным в филогенетическом отношении таксонам.

Организмы, признанные относительно родственными друг другу филогенетически (иногда в пределах одного семейства или даже рода) могут существенно отличаться друг от друга по типу структуры генома.

Если сходство различных таксонов по некоторым морфологическим признакам может быть приписано конвергентной эволюции, то их различия по структуре генома обусловлены, возможно, независимостью происхождения.

Обращает на себя внимание, что среди позвоночных типы геномов I и III встречаются только у рыб и амфибий, затем как бы обрываются, типы IVa и IVб обнаруживают перерыв в классе амфибий.

Вполне допустимо предположить, что на протяжении истории живого мира четыре отмеченные типа структуры генома были свойственны всем классам позвоночных, однако некоторые из этих типов оказались «непригодными» для отдельных таксономических единиц в определенных условиях некоторых климатических изменений на Земле. И именно те представители данных таксонов, которые обладали изначально такой «непригодной» структурой, вымерли в ходе эволюции. Вымирание значительных групп организмов в разные исторические эпохи является, таким образом, следствием

* Автор признателен Д. А. Александрову (Ленинград, Институт истории естествознания) за плодотворное обсуждение данной части работы.
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Таблица 1. Параллельные ряды по структуре генома
	Тип генома
	Рыбы
	Амфибии
	Рептилии
	Птицы
	Млекопитающие

	1
	2
	3
	4
	5
	6

	I
	Отряд Карпообразные
(вьюн)
	Отряд Бесхвостые

(шпорцевая лягушка)
	—
	—
	—

	II*
	Отряд Сельдеобразные, семейство Лососевые
(нерка)
	Отряд Хвостатые, семейство Амбистомовые
	Отряд Чешуйчатые семейство Настоящие ящерицы
	Отряд Воробьиные (юнко зимний)
	Отряд Ластоногие; семейства Ушастые тюлени, Настоящие тюлени

Отряд Китообразные

Отряд Парнокопытные, п/отряд Нежвачные (свинья)

Отряд Грызуны (мышь домовая, слепушонка)

	III
	Отряд Сельдеобразные, семейство Лососевые

(голец американский)
	Отряд Бесхвостые, семейство Жабы

(жаба серая)
	—
	—
	—

	IVa**
	Отряд Сельдеобразные, семейство Сельдевые
(сельдь атлантическая)
	—
	Отряд Крокодилы, семейство Крокодилы

(кайман)
	Отряд Буревестники (альбатросы)
	Отряд Парнокопытные, п/отряд Жвачные, семейство Олени

(мунтжак индийский)

	1V6***
	Отряд Сельдеобразные, семейство Сельдеобразные

(шпрот европейский)
	—
	Отряд Чешуйчатые, п/отряд Змеи

(питон сетчатый)
	Отряд Голуби

Отряд Гусеобразные
	Отряд Парнокопытные, п/отряд Жвачные, семейство Олени

(мунтжак Ривса)


* Дополнительно: тип Немертины, класс Немертины, тип Иглокожие, классы морских ежей и морских звезд.

** Дополнительно: тип Круглые черви, класс Нематоды (аскарида), тип Погонофоры.
*** Дополнительно: тип Кишечнополостные, класс Сцифоидные медузы, тип Членистоногие, класс Насекомые, семейство Стрекозы. Некоторые двустворчатые моллюски.
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особенностей структуры их генома и представляет собой закономерный процесс, направляемый внутренними, а не внешними факторами, и в силу этих обстоятельств возникают перерывы в распределении различных типов структуры генома среди различных таксонов животного мира.

О характере распределения в геноме различных видов последовательностей

Проблема организации генетического материала включает еще один весьма существенный вопрос — как чередуются уникальные и повторяющиеся элементы, каково их взаимное расположение вдоль единой нити молекулы ДНК. В зависимости от общего принципа такого расположения выделяют три главных типа организации генома.

Тип ксенопуса (шпорцевой лягушки), когда более 50% генома представлены достаточно длинными (около 1000 нуклеотидов и более) УП, которые чередуются с короткими (около 300 нуклеотидов) повторами.

Тип дрозофилы, когда длинные (около 5000 нуклеотидов) повторы чередуются с еще более длинными (до 15000 нуклеотидов) УП.

Тип альбатроса, обнаруженный Гинатулиными (1981, 1982), где мы встречаем чередующиеся УП и повторяющиеся последовательности наибольшей длины. У королевского альбатроса средняя протяженность УП 106 т. н. п., а повторов — 19 т.н. п. У сероголового альбатроса эти величины равны соответственно 130 и 45 т. н. п. Некоторая часть генома альбатроса представлена, напротив, очень короткими повторами (0,25 т. н. п.), чередующимися с еще более короткими УП (0,15 т. н. п.).

Ксенопусный тип генома широко распространен — он обнаружен у вьюна, человека, разных видов морских ежей, примитивного гриба диктиостелиум, у комнатной мухи — близкого родича дрозофилы.

Дрозофильный тип строения генома свойствен комару, пчеле, мясной мухе, самой дрозофиле, некоторым сусликам, голубю (95% генома содержит УП, чередующиеся с повторами в 2,7 т. н. п.), курицы (в 35% генома повторы в 2–6 т. н. п. чередуются с УП в 9–10 т. н. п.). У примитивного гриба ахлия 100% генома составляют длинные (27 т. н. п.) повторы, чередующиеся с еще более длинными (до 135т. н. п.) УП.

Тип альбатроса встречается у альбатроса, кайры, лебедя шипуна, пеликана, мускусной утки, у некоторых сусликов, некоторых хомячков, черепахи, свиньи. У многих высших растений в геноме не было обнаружено уникальных последовательностей, что объясняется скрытой полиплоидией их хромосом. Наконец, геном еще одного низшего гриба — нейроспоры — вообще не содержит повторов, чередующихся с УП, 90% его объема сложены УП, повторов лишь 8% (плюс 2% обращенных повторов), причем они собраны в блоки.
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Следует в то же время отметить, что данные три типа генома представляют собой скорее некоторый план организации, молекулярный архетип. Реализация этого архетипа в пределах различных таксонов весьма разнообразна. Так, доля генома, занятая чередующимися короткими УП и повторами, составляет более 50% у следующих видов: человека, мыши, крысы, обыкновенного хомяка, у хомячков джунгарского, китайского, даурского.

В геноме курицы содержится три типа структур: в 40% генома перемежаются повторы 2–4 т. н. п. и УП 4,5 т. н. п.; в 15% генома повторы перемежаются с УП длиной 4,5–17,5 т. н. п.; в 45% генома УП по своим размерам превышают 18 т. н. п. и ближе к геному типа дрозофилы.

Кроме того, длина чередующихся повторов и УП колеблется в достаточно широких пределах. Одним словом, каждый конкретный геном может содержать в своем составе разные типы организации одновременно. Так, среди морских беспозвоночных тип ксенопуса варьирует следующим образом: у устрицы по этому типу построено 75% генома, длина чередующихся УП и повторов равна соответственно 2500 и 300 нуклеотидсв; у двустворчатого моллюска Spisulus colidissium эти величины равны 75%, УП 2300, повторов 500; у краба Limulus polyphemus — 70%, 2000, 500; у червя Cerebratulus lacteus — 60%, 2800, 300; у медузы Aurelia aurita — 70%, 2000, 300 (Goldberg et al., 1975).

Таким образом, каждый вид в смысле организации генома, возможно, имеет свой «уникальный паспорт», отличающий его как от родственных видов, так и от таксонов, хотя и отдаленных, но обладающих родственным типом организации генома.

Если сопоставить организацию генома у представителей различных семейств отряда двукрылых (Diptera), то окажется, что в геноме представителей семейства тахин (мясная муха Sarcophaga bullata) и дрозофил выявляется тип организации генома дрозофилы с чередованием последовательностей: повтор 5,6 т. н. п., УП 13 т. н. п. D. melanogaster и соответственно 5 и 10 т. н. п. у S. bullata. А геном комнатной мухи (Musca domestica), принадлежащей к семейству настоящих мух (Muscidae), характеризуется типом организации ксенопуса.

Исследование тонкой организации генома порождает все новые и новые сложности для синтетической теории эволюции (СТЭ). Например, в геномах рыб и амфибий обнаружен «ксенопусный» тип организации генома, а в геноме рептилий и птиц — длинно-периодические — дрозофильный и альбатросный. Возникают вопросы: как же тогда рептилии происходили из амфибий, откуда у них взялся длиннопериодный тип организации генома? А как можно вывести из какого-нибудь общего предка принципиально различную организацию генома комнатной и мясной мухи? Ведь с точки зрения СТЭ они должны были «отделиться» от общего корня относительно недавно, и ожидать столь полной перестройки генома — от одного типа организации к другому — посредством мелких постепенных изменений почти невероятно, тем более что какой-либо
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промежуточный вариант, который порождался бы в ходе такой дивергенции, также неизвестен. По-видимому, надежнее предположить независимость происхождения двух рассматриваемых таксонов. Такое предположение находится в хорошем соответствии с фактами палеонтологии, из которых также не удается в данном случае «извлечь» гипотетического общего предка.

Изложенные факты вынудили, например, Б. М. Медникова признать, что «с эволюционной точки зрения трудно объяснить, каким образом в близких группах возникли столь разительные отличия... Мы вправе задать вопрос: неужели функции генома курицы и альбатроса, комнатной мухи и дрозофилы отличаются столь разительно, сколь отличаются структуры их геномов?» (Медников, 1982, с. 82). Однако в сложившейся ситуации Б. М. Медников винит молекулярную биологию. «Изучение структуры генома зашло в тупик: это направление в значительной части работает на себя... Ни один систематик, находясь в здравом уме и твердой памяти, не заинтересуется признаком, по которому альбатрос сближается с черепахой и свиньей, курица — с дрозофилой, а комнатная муха — со шпорцевой лягушкой» (Там же, с. 82). В действительности изучение структуры генома не зашло в тупик, а просто современные представления об эволюции требуют определенных корректив, чтобы объяснить особенности организации генома у разных таксонов. В данном случае не выручают и ссылки на работу Мойзиса и др. (Moyzis et al., 1981), в которой были отмечены значительные трудности в оценке закономерностей распределения уникальных и повторяющихся последовательностей в геноме. Эта работа выдвигает перед СТЭ ряд новых проблем в истолковании фактов молекулярной биологии.

То, что параллелизмы буквально пронизывают все уровни организации живого, включая генетический материал, противоречит представлениям о последовательном и постепенном расхождении признаков на всех уровнях начиная с некоторого гипотетического исходного прародителя.

Параллелизм в структуре и организации генетического материала, по всей вероятности, составляет основу единого плана (вернее, планов) индивидуального развития различных организмов.

Почему в онтогенезе моллюсков может формироваться точно такой же орган зрения (типа глазного пузыря, или камеры), как у позвоночных, хотя и на основе иных морфогенетических процессов? Да потому, что имеется параллелизм в организации генетического материала между ними. Этот параллелизм находит выражение в параллелизме развивающихся в онтогенезе структур, а специфичность генома проявляется в особенностях тех морфогенетических событий, которые приводят к образованию этих структур. Имеются, по-видимому, пока еще не открытые нами элементы молекулярной организации генома, не только повторяющиеся в геноме особей данного вида, но и сходные в геноме некоторых весьма отдаленных таксонов, которые как бы знают форму, эйдос организма (и его органов), принадлежащего к данному таксону, и есть, очевидно, не-
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кая специфичность генома (уровень проявления которой нами пока что не познан), обусловливающая разнообразие морфогенетических процессов, реализующих тот или иной сходный «эйдос» в далеких таксономических подразделениях.

Можно выделить два вида параллельных рядов в эволюции. Один — это закон гомологических рядов Н. И. Вавилова, удовлетворительно объясняемый общностью наборов структурных генов и их мутаций в пределах низших таксономических групп и другой — параллельный подъем организации в различных рядах «филогенетического древа» и парафилетическая эволюция, основанные на общности ограниченного количества наборов генетических программ, которые детерминируют различные варианты планов индивидуального развития и соответственно планов строения организмов.

Полифилия и сальтационизм

Еще одним достаточно надежным фактом в области эволюционной теории является принцип полифилии. В настоящее время уже общепризнано, что существует по крайней мере три царства живого мира, происшедших независимо друг от друга,— эукариоты, эубактерии и архебактерии.

Чем дольше развивается молекулярная биология в ее приложении к эволюционным проблемам, тем чаще удается разыскать такие параллельно развивающиеся ветви живого и тем дальше в глубь веков приходится отодвигать ту неопределенную и гипотетическую общую точку, из которой эти параллельные ветви отделились в своем дивергентном «порыве». Вот, например, к какому выводу пришли Кумадзаки и др. (Kumazaki et al., 1982) на основании изучения нуклеотидных последовательностей 55-рибосомной РНК: позвоночные, членистоногие, иглокожие и плеченогие отделились от предполагаемого общего предка примерно в одно и то же время и после возникновения простейших, грибов и растений (!). Н. Б. Петров и В. В. Алешин (1983) нашли, что ортодоксальной схеме последовательного происхождения различных групп стрекоз из единого корня противостоит полученная посредством точного молекулярно-биологического анализа схема, которая, с моей точки зрения, гораздо ближе к представлениям Л. С. Берга, чем к построениям СТЭ.

Данные молекулярной биологии хорошо согласуются с палеонтологическими описаниями, расположившими найденные окаменелости, останки живых форм в параллельные ряды без каких-либо промежуточных форм. Наглядный пример палеонтологической летописи — регистрация внезапного, как бы из ничего (без промежуточных форм!) появления в докембрии практически всех таксонов на уровне типов. Их общей особенностью было отсутствие скелета. Докембрийская фауна и флора исчезла так же внезапно, как и появилась. В начале следующей эры в истории Земли, в палеозое, на смену исчезнувшей докембрийской фауне и флоре также геохронологически мгновенно пришла кембрийская. Для морских организмов этого периода характерна способность строить плотный скелет,
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представлены же они были практически теми же типами, что и докембрийская фауна и флора (см.: Ивановский, 1976). Эти данные можно интерпретировать, допустив внезапный переход (не вымирание!) докембрийской биоты в кембрийские прототипы ныне живущих организмов, проявление в новых условиях архетипов, программ, заключенных еще в докембрийских организмах и реализовавшихся в надлежащий момент времени.

Г. Штейнман, выдающийся немецкий палеонтолог, еще в начале века (Steinman, 1908) обозначил это явление термином «персистентность рас». Эпиграфом к своему труду он избрал слова Ламарка: «Расы живых существ продолжают существовать все, несмотря на их изменения». Суть его взглядов заключалась в том, что все ветви животных и растений сохранялись на протяжении всей геологической истории и живут доныне, хотя и претерпели значительные изменения. Так, древнетретичные амблиподы Coriphodon и Dinoceras продолжают существовать и сейчас в виде гиппопотама и моржа, современные дельфины происходят от ихтиозавров, кашалоты  — от плезиозавров, беззубые киты — от Thalattosauria. Мезозойские аммониты не вымерли, а только лишились раковины, пластинчатожаберные группы рудистов дали начало асцидиям. Отсюда следует признание полифилетического происхождения тех групп животных и растений, которые почти все биологи считают естественными систематическими единицами. Некоторые возможные молекулярные механизмы трансформаций такого рода обсуждались ранее (Корочкин, 1984). Здесь же я попытаюсь нарисовать некоторую общую возможную картину эволюции, которую и рассматриваю как программированную трансформацию.

Гипотеза программированной трансформации

Предполагается, что исходная совокупность живых форм представлена набором архетипов, каждый из которых содержит генетическую программу, обеспечивающую осуществление определенного направления онтогенеза.

Мутации различного рода предоставляют материал для вариаций в течении этого онтогенеза в рамках определенной типоспецифической нормы реакции. Неблагоприятные варианты онтогенезов устраняются естественным отбором, способствующим, таким образом, сохранению постоянства вида в течение многих десятков и сотен миллионов лет (фаза стазиса).

Некоторые специфические классы мутаций — макромутации способны так изменить ход онтогенеза, что данный вид трансформируется в новый, порою морфологически значительно отличающийся от предкового. Особенность макромутаций (системных мутаций), возможно, заключается в том, что они основываются на заметном изменении ДНК всего генома (например, за счет перераспределения или изменения содержания повторяющихся последовательностей), обусловливая преобразование функции генома в целом, прежде всего через сдвиги во временных характеристиках
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осуществления морфогенетических реакций и транскрипции различных блоков генов. Эти изменения вызывают к жизни программированный, но не проявленный до того морфогенез, ибо тот или иной морфогенез может быть не осуществлен не потому, что эволюционно не сформировалась его генетическая программа, а потому что в генетическом материале содержатся элементы, блокирующие проявление этой программы. Удаление таких элементов (а также их перераспределение в геноме) существенно преобразует функциональную организацию генома в целом, так что открываются новые морфогенетические пути. На основе измененного типа онтогенеза возникают организмы с новыми фенотипическими признаками, которые можно считать соответствующими «многообещающим монстрам» Р. Гольдшмидта. Именно такие организмы и дают начало новым видам и родам (Корочкин, 1984).

Принципиальное значение в этом смысле имеют две работы. Первая — исследование В. Н. Стегния (1982), открывшего, по-видимому, случай конкретного проявления системной мутации. У семи видов-близнецов малярийного комара он нашел видоспецифическую пространственную организацию интерфазных хромосом в ядрах клеток.

Каждый вид характеризовался своими особенностями хромосомно-мембранных отношений, так что существует строгая видоспецифичность и фиксированный консерватизм координатной системы прикрепления хромосом к оболочке ядра. У разных особей в пределах каждого данного вида отсутствует какая бы то ни было вариабельность по данному признаку. Этот факт в корне противоречит СТЭ и является убедительным свидетельством в пользу сальтационных представлений о видообразовании, поскольку переход от одной координатной видоспецифической системы пространственного расположения хромосом к другой возможен при отсутствии индивидуальной вариабельности только путем скачка, сразу реорганизующего геном в силу изменения его пространственных параметров.

Другая работа — исследование Т. И. Герасимовой (наст. сб.), обнаружившей принципиально новое явление, названное ею «транспозиционный взрыв». Согласно данным Т. И. Герасимовой, положение в геноме ретровирусоподобных множественных генетических элементов в обычных условиях стабильно. Однако при некоторых чрезвычайных обстоятельствах, когда в геном интегрируется Р-элемент, происходит перераспределение сразу многих таких генетических элементов и тем самым реорганизация генома, что и может привести к порождению новых таксонов.

Различные геномные трансформации могут, по-видимому, иметь массовый характер в силу неизвестных пока обстоятельств. К их числу могут относиться в первую очередь события типа эпидемий, способствующих заражению живых форм различными видами ретровирусоподобных элементов (Голубовский, 1980; Корочкин, 1983), а также резкие изменения климатических или иных внешних условий. Последние, скорее всего, не имеют существенного
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Таблица 2. Принципы эволюционного процесса и сопутствующие им особенности организации генома

	Принципы эволюции
	Особенности организации генома

	Полифилия
	Существование множественных вариантов генетической программы (молекулярно-генетических архетипов)

	Необратимость
	Необратимая утрата фрагментов ДНК в ходе эволюции

	Закономерность
	Закономерные, неслучайные макромутации, обусловливающие утрату ДНК в определенных «преформированных» участках генома

	Направленность, ортогенез
	Направленный характер упрощения генома, направленная последовательность его изменений

	Параллелизм
	Существование параллельных типов организации генома 

	Сальтационизм
	Скачкообразный характер утраты генетического материала (макромутации)

	Эволюционный тупик, вымирание
	Чрезмерное упрощение генома, приведшее к его функциональной непригодности в определенных условиях существования


отношения к эволюционным событиям, имманентно запрограммированным в генотипах протоформ (Корочкин, 1984), но, возможно, обусловливают вымирание особей, не инфицированных ретровирусоподобными элементами и потому оставшихся неизмененными и неприспособленными, не преадаптированными к изменившимся обстоятельствам. Приуроченность таких событий, подобных катастрофам Кювье, к периодам климатических перемен может быть связана с механизмом, постулированным в крайне остроумной гипотезе М. Б. Евгеньева и Е. С. Зеленцовой (1984). Согласно этой гипотезе внешние, например, температурные изменения могут обусловить амплификацию тех участков ДНК, которые «преформированы» к восприятию ретровирусоподобных элементов. Такая амплификация подготавливает своеобразную «посадочную площадку» для интеграции этих элементов в геном со всеми вытекающими отсюда последствиями.

Это фаза трансформации, видообразования. Таким способом образуется ряд последовательно трансформирующихся живых форм, «персистирующих рас», усложняющих свой онтогенез и уровень специализации на основе последовательного сальтационного «упрощения» или перераспределения генетического материала (Корочкин, 1984). В экстремальных случаях это упрощение может зайти столь далеко, что соответствующий таксон уже не будет способен выдержать очередной «катастрофы», а потому обречен на вымирание.

Известные особенности молекулярной организации генома соответствуют основным закономерностям, которые присущи осуществляемому по описанному принципу эволюционному процессу (табл.2).

Нельзя забывать при этом, что нет однозначного доказательства молекулярной обусловленности преобразований формы в онтогене-
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зе и филогенезе. В связи с этим правильнее говорить о параллелизме (или соответствии) изменений формы и генома. Тезис о взаимосвязи между ними имеет гипотетический характер.

Эволюция, таким образом, есть процесс онтофилогенетический, а именно: такая функциональная перестройка одной и той же генетической программы, в результате которой индивидуальное развитие данного организма внезапно столь резко реорганизуется, что рождаются «многообещающие монстры». Таким образом, «персистентность рас» составляется в филогенетический ряд совокупностью таких «счастливых монстров».

Эволюция осуществляется как развертывание предсуществующего, как последовательное сочетание преформированных элементов во всех возможных комбинациях (в силу участия гибридогенеза, симбиогенеза и др.), как реализация начал, имманентных развивающемуся существу.

Эволюция есть обусловленный структурой генетического материала процесс программированной трансформации, реализующийся на основе последовательного ряда онтогенезов, скачкообразно изменяющих свой «план», в результате чего порождаются «многообещающие уроды», дающие начало новым таксономическим единицам. Такое определение более отвечает истинному значению слова «эволюция», нежели то понимание, которое предлагается СТЭ (Любищев, 1982).
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