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Аннотация—Изучена модель эволюции бактерий, » основу которой поло­
жен антагонизм между бактериями и вирусами, существующий пи сей день. 
Он привел к включению генома профага в геном бактерии (исходный сн.мби- 
о.-) и к громадному обогащению генома бактерии {биохимическая эволю­
ция). Так создалось новис эволюционное направление, названное «виро- 
генным». Появление эукариот и их ядра объясняемся проникновением в 
крупную клетку бактерии молкой дефектной, вроде современных блелло- 
нибрно (исходная га.метогамия). которая, однако, не разрушила реципиент, 
ио ее хромосома проникла в клетку донора путем трансдукции, создан 
ядро новой клетки. Тогда же в эту клетку проникал;։ и другие, создавшие 
и дальнейшем митохондрии и хлоропласты. Обсуждаются также некото­
рые другие модели.
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վում են նան մի րանի ւսյք մողեքներէ

Abstract — A mode; (or the evolution of ihe bacteria ts ptoposed. The 
leading process is attributed to the struggle between ibem and the viru 
ses. called „phagobacteriom«'!ch!a,։, which rontinnes till now it caused the 
inclusion of the genome ol the prophage in that of the bacteria (.initial 
symbiosis-), which resulted in a drastic tncreas< o. the latter ^the bioche­
mical evolution). So arised .։ new ev .lutionary trend called the .-iroge- 
nlc trend*.  The appearance o' the eui-aryots and of the . nucb-l was attri­
buted Io Ihe penetration into a big bacteria! cell of .1 small defective one 
alike that ol modern bdeilovibrio (initial gametogamy), which however 
did not destruct the recipient, the chromosome of which entered the do­
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nor cell via trinsdaciioti. creating the nucleus of the new cell- A։ Iha! 
time this cell entered jls-> other cells, from which .vised t ie insioelnn- 
drla nnd chloroplasts. Some alternative models are discussed.

Ключсаыг. слояа: эволюцам. пируем. лроиприс/гм. транспомны

В последние годы все более убедительно доказывается симбиотическое 
происхождение многих клеточных органелл, что привело к расцвету 
старой теории сим эмбриогенеза Также доказано непостоянство гено­
ма организмов [23] и способность его элементов странствовать нс толь­
ко в клетках, но также из организма в организм («прыгающие ге­
ны») Особенно большое впечатление произвело появление у многих 
прокариот новых для них генол, заимствованных ими у других, даже от­
даленных штаммов, для их защиты от антибиотиком. Таким образом, 
создалось впечатление, что прокариоты способны черпать нужную им 
информацию наследственности из общего генофонда прокариот, т. е. 
что их большинство составляет единую генетическую популяцию, если 
понимать под панмнксисом способность обмениваться информацией на­
следственности не только половым, но и любым из доступных путей, в 
том числе путем трансдукции, сексдук щи, трансформации, обмена плаз­
мидами и эписомами, обратной транскрипции, информационного удара, 
трансгенезиса. транссекиин и т. д. [4]. Так чы (значительная доля на 
следственной изменчивости вызывается... перемещающимися элементами 
[23 (>], чем. конечно, не исключается роль мутаций классического типа, 
.хромосомных перестроек, амплификации генов, га.метогамнн и розных 
□пигепстнчески.х преобразований. В свете этих данных модная в про­
шлом синтетическая теория Эволюции сейчас нуждается а пересмотре, 
как на это указывают, например, Дубинин ил:։ Макклинток [11, 49], 
тогда как симбиотическая теория отразилась и на молекулярном уров­
не. Так, сейчас многим «органеллам» прокариот охотно приписывают 
вирусное происхождение, а новым органеллам эукариот—клеточное, что 
не мешает существовать множеству едкоклеточшлх симбионтов класси­
ческого типа, тогда как многоклеточные симбионты способны лишь к со­
жительству, правда, весьма разнообразному. В этом отношении инте­
ресно напомнить наблюдения Жнара (Giard). который был поражен 
сходством в протекании процессов развития некоторых эндопаразитов и 
зародышей у плацентарных .млекопитающих.

Из совокупности имеющихся данных следует, что одним из основ­
ных направлений процессов жизнедеятельности организмов является их 
стремление к объединению или симбиозу, это направление вызвано од­
нородностью их пуклеотнповы.х кислот и универсальностью генсгпческо՛ 
го кода, правда, с некоторыми отклонениями. Оно нашло свое отражение 
н единстве плана строения и организации всех клеток, ։։ строении бел­
ков, мембран, в процессах метаболизма, энлоцнтоза и т. д Но, наряду 
с 31 м направлением, создалось и обратное, выражающееся в способно­
сти отличать свое от чужого, проявляющееся уже на молекулярном 
уровне, оно вызвано почти бесконечным разнообразием в строении 
функциях белков к привело к стремлению клеток и организмов удалять 
чужие путем экзоцитоза и отторжения тканей. ։ процессах выделения 
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рэзнсюбразнейшнх веществ к образований, в том числе гамет, яиц. де­
тенышей я т. д., и во множестве антагонистических реакции.

Этим двум основным направлениям подчиняется вся жизнедеятель­
ность организмов, но они оба подвергаются значительным изменениям 
и переплетениям, что отразилось на их громадном разнообразии, на 
условности представлений о целостности организма, как это явствует из 
примеров колоний или корпусов, на таких понятиях, как таксоны, в том 
числе н видовой у разных групп организмов, в первую очередь у прока­
риот и эукариот, из загадочного отсутствия паразитов у всех вторич- 
иоротых [37] и т л. Наконец, эти направления неизбежно отразились 
и на всем ходе Эволюции.

У прокариот этот ход в целом можно свести к следующему:
На примитивной Земле сначала возникли вирусоподобные структу 

ры, которые размножились за счет скоплений органических веществ 
абиогенного происхождения, уже содержащих все вещества, необходи­
мее для синтеза первых белков. Их можно назвать «эовирусамн». От 
некоторых из них путем симбиоза создались первые, клетки, с которыми 
уже исходно прочие эовпрусы должны были вступить в конкуренцию 
из-за пищевого субстрата. Но эовнрусы могли научиться проникать в 
эти клетки из-за проницаемости примитивной клеточной мембраны, 
превратившись тем самым в вирусы. Соответственно, уже на заре жизни 
между вирусами и клетками должно было начаться сражение, беспере­
бойно продолжающееся до настоящего времени, нос переменным успе­
хом. это сражение можно назвать «фагобактериомахией? \ Однако оно 
должно было привести к выработке у обоих партнеров соответствующей 
стратегии, которая нс могла не оказать решающего влияния на всю их 
эволюцию. Со временем в это сражение включились и эукариоты.

Появление фотосинтеза часто приписывают обеднению природных 
запасов Органических вениттв. вызванному прожорливостью бактерий, 
но его в еще большей мерс следует приписать активности эовирусов в 
силу их гораздо большей подвижности. Поэтому долгое время проли­
ферация бактерии должна была регулироваться всемогущими эовиру- 
сами и это до тех пор, пока обогащение атмосферы кислородом не при­
вело к исчезновению и исходных клеток, и эовирусов. Но вирусы при­
способились. тогда как анаэробные бактерии, хотя и выжили, по силь­
но пострадали, а аэробные размножились, сохранив, однако, в реликто­
вой форме процессы синтеза тех веществ, которые были свойственны ана- 
•роба.м. сумей защитить их от окисления, что не помешало нм использо­
вать кислород для синтеза новых метаболитов путем удлинения цикла 
Кребса :: создания новых метаболических процессов. Па этом этап? ос­
новную массе прокариот должны были сост авлять продуценты: сннс-зе- 
леные бактерии и прохлорофиты зеленые прокариоты).

Что же касается эволюции стратегии фагобактсриомахии, то у кле­
ток она должна была выразиться в создании эндоцитоза, связанного с 
появлением нужных рецепторов и лизосом. Это позволило клеткам пп-
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чаться и вирусами, хотя фагоцитоз и пнконитол появились лишь у эу­
кариот. Но сейчас, в противоположность эукариотам, вирусы не явля­
ются питательным субстратом ни для одного прокариота, а эндоцитоз 
оказался удобным процессом для проникновения вирусов в клетки раз­
ными путями | 12, 53, 57. 58], в частности, с помощью образований, по­
добных шприцу, вспрыскивающих их геном в бактерию через ее мембрану 
или ворсинки I информационный удар) или путем быстрого освобожде­
ния из лизосомы |53]. В результате оба партнера были вынуждены ие­
рее троить свою стратегию.

От вирусов клетка может Защищаться мутациями, но мутируют и 
вирусы, а большим преимуществом их является гораздо большая по 
сравнению с бактериями подвижность Поэтому клетки усовершенство­
вал։։ свою мембрану, аппарат белкового синтеза и т. д. По и вирусы 
усовершенствовались и увеличили свой геном, в основном за счет гено­
ма клеток, так как многие вирусы клеточного происхождения, что, од­
нако, вызвало их все большую специализацию в выборе жертв

Поворотным моментом в эволюция прокариот следует считать появ­
ление нового направления, называемого нами «внрогенным». Ого созда­
лось благодаря способности генов вирусов включаться в геном прока*  

нот. как это давно уже было установлено блестящими исследования­
ми Ф. Жакоба у лизогенных бактерий [12]. Им обнаружены плазми- 
.ы. названные эннсомамп, ДНК. которых включается в хромосому бак­
терий временно или постоянно, вызывая иногда их конъюгацию и пере­
нос генетической информации из клетки в клетку. Сейчас доказано су­
ществование такого «горизонтального» переноса генов путем трансдук- 
.пи секс д у кипи, с но.мошыо транспозонов 18-элементов и т. д. Благо­

даря этому процесс) («исходный иммунитет ) клетки оказались защн- 
пеппымн от соответствующих вирусов [6], увеличив заодно свой ге­

ном. что со временем привело к громадному обогащению их метаболиз? 
■13, который даже сейчас гораздо разнообразнее, чем у эукариот, су­
мевших .1111111. частично использовать их наследие. хотя эукариоты при­
обрели ряд цепных новых свойств, в том числе способность синтезиро­
вать стероиды, фагоцитоз и т. д. Этот процесс можно рассматривать 
как исходны;՛! образен превращения паразита в симбионт, столь харак- 

ргый (ля одноклеточных.
Сейчас механизм перехода вируса в латентное состояние профага 

тщательно изучен на молекулярном уровне [53]. Он вызван воздсйствя- 
с ՛ двух регуляторных белков на два сайта, расположенных рядом на 
; чз.ткс вирусной ДНК. ког .а они свободные, г. с. не заняты ингибито­
рами, чп. может быть достигнуто также воздействием извне, например, 
радиан,ней, причем освобождение сайта—сложный процесс, неодинако­
вый для каждого из них. В одном случае образуется ирофаг. в дру- 
ом—вирус разрушает бактерию. Хотя такой механизм изучен у немно­

гих бактерий, он юлжен существовать, пусть з виде ряда вариантов, у 
всех профагов. Иными словами, геном бактерий может включать те 
вирусные геномы, которые обладают установкой для переключения их 
деятельности, что привело к приобретению им лишь генов, которые уже 
исходно обладали переключающимся механизмом вод воздействием 
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Определенных импульсов, в том числе и в связи с метаболизмом клетки. 
Именно такой механизм мог породить клеточный онтогенез. Те же ви­
русы, которые не обладали нужной установкой, должны были либо по- 
гибнуть после уничтожения своего пищевого субстрата, либо превра­
титься в часть клеточного генома, неспособную активироваться.

Согласно предложенной трактовке, в геноме клеток должны суще­
ствовать гены двух типов, в том числе гены, активные постоянно, и та­
кие, которые активны временно, хотя те и другие могут мутировать. 
Первые, по-видимому, немногочисленные, известны, например, у акра- 
зИй, о чем говорится ниже, гены второго типа, по-видимому, гораздо 
более .многочисленные, подчиняются контролю клетки, что позволяет 
нм управлять большинством процессов метаболизма, хотя известны и 
другие механизмы переключения деятельности некоторых клеточных 
функций [6, 23, 54].

Таким образом, основное направление эволюции прокариот приве­
ло к громадному обогащению их генома и .метаболизма при скромных 
морфологических изменениях, по-видимому, потому, что такие измене­
ния не могли отразиться на фагобактерномахии. .У эукариот метабо­
лизм обогатился меньше, а частично обедней, ио морфология измени­
лась резко (морфологическая эволюция), уже у протнетов, потому что 
они от вирусов защищены гораздо лучше, чем бактерии [2]. как, впро­
чем. к все многоклеточные, но оказались окруженными новыми врагами 
и конкурентами. Так. многие водоросли обладают антибиотическими, 
а также бактерицидными свойствами, а хлореллы, изъятые из их хозя­
ев, гидр или инфузорий, уничтожаются вирусами [61], чем выявляется 
еще одна полезная роль симбиоза, столь обычного у организмов.

В Эволюции самым загадочным моментом является, пожалуй, по­
явление эукариот, до сих нор не нашедшее убедительного объяснения 
главным образом п.з-за отсутствия промежуточных форм, доступных 
полноценному исследованию. Правда, в свете теории си моногенеза 
можно объяснить происхождение таких органелл, как митохондрии, пла­
стиды. базальные гранулы жгутиков и ресничек, а также, по-видимому. 
любых структур, обладающих собственным аппаратом белкового синте­
за. Но если в большинстве случаев им можно приписать монофилети­
ческое происхождение, го пластиды, структура которых очень разнооб­
разна, должны были образоваться от разных предков, в том числе и эу­
кариотических. К сожалению, уточнение природы этих предков часто 
затрудняется из-за перехода части их генома н ядерный геном к связан 
во։՝! с этим процессом перестройки их структуры и функций. В частно 
гт.ч. иззестиы примеры хлоропластов прокариотического пропсхож ге- 
пня. проникнувших а эукариоты с помощью других эукариот [65]. Но 
асе существующие гипотезы о пропсхож гении ядра достаточно спорны. 
Сейчас наиболее правдоподобной моделью этого процесса можно, по- 
ки.дпмому, считать следующую.

Ядро обрз ювалось из клетки мелкого прокариота, проникнувшей 
в клетку крупного таким же путем, каким а такие клетки проникаю։ 
бактерии из рола В(1с11оу1Ьг՝1О. хотя сейчас эта последние не пересекают 
клеточную мембрану, а спою жертву поедают, тогда как, согласно пред- 
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лиженной модели, допускается, что обе клетки выжили, а хромосома ре­
ципиента проникла о клетку донора путем трансдукции, гзк что в но­
вом ядре появились две хромосомы. Но в создавшейся химере защит­
ные приспособления реципиента против чужих элементов нарушились^ 
что позволяло проникнуть в него другим клетках», в дальнейшем пре­
вратившимся в митохондрии и пластиды, а также спирохетах։, ио лишь 
этим последним удалось достигнуть ядра, да и то, вероятно, на более 
позднем этапе. Оболочка донора преобразовалась, в результате чего 
в ней создались поры, появились аппарат Гольджи и эндоплазматиче­
ский ретпкул} м. Таким образом, согласно этой модели, ядро и орга­
неллы возникли в результате единого, хотя и длительного процесса, чем 
можно объяснить отсутствие сейчас промежуточных форм.

Кроме появления ядра основные новообразования эукариот сводят­
ся к следующему: 1) появление вокруг их ДПК белкового матрикса; 
2) в оболочке ядра образование пор: 3) образование ряда новых ор­
ганелл, в гом числе эукариотических хлоропластов; 4) появление ми­
оза, мэйоза, гамет и полового процесса; 5) усовершенствование стро­

ения хромосом.
I) Белковый матрикс эукариот содержит кислые и щелочные белки 

пистоны), Сейчас те и другие обнаружены у некоторых прокариот, а 
истоны также у панцирных жгутиконосцев (йто^к^еИМа), но они 

редки и матрикса нс образую։ [20] Соответственно и разрыв между 
про- и эукариотами в этом ы ношении незначителен.

2) В клеточной оболочке прокариот пор нет. но их нет и в ядрах не­
которых панцирных жгутиконосцев. «Наиболее значительна оболочка 
• ноктокарнотвничсского ядра» трофозоита К'ос1։1иса..., она двухмем- 
-ранная.... но полностью лишена пор. Однако к внутренней стороне обо­

лочки прилегает множество (8 — 11 тысяч) пузырьков или ампул диа­
метром меньше одного мкм, которые отграничены парой концентриче­
ских мембран, пронизанных частыми типичными порами. Вещества, 
выходящие из ядра, проходят через пору в полость ампулы, а затем 
стенки каждой ампулы сливаются с оболочкой ядра, и ее содержимое 
изливается в цлтопла .му через образовавшееся отверстие..., ампулы 
подставляют собой постоянное впячиванне обеих мембран ядерной 

оболочке п все время связаны узким выводным каналом с цитоплаз­
мой..., отмечали выход гранул РИН»... сходные ампулы обнаружены 
также у свободно живущих бутпо&пгит {изеит [20: 115]. Эти дан- 
■г.:е позволяют наметить путь преобразования прокариотической мем­

браны в ядер ну ю путем экзоцитоза. Известны также, многие примеры 
резкого выпячивания стенки ядра в цитоплазму и обратно и отделение 
участков ядерных мембран, они могли привести к образованию аппара- 
.а Гольджи и эндоплазматической сеги. «Широко распространено мне­
ние, чтг֊ ядеривя оболочка- часть общей системы эндоплазматической 
сети клетки. Об этом говорит наличие рибосом и полисом на цито­
плазматической стороне внешней ядерной мембраны, а также частые пе­
реходы внешней мембраны ядерной оболочки в мембрану цистерн гра- 
՛.лярвой эндоплазматической сети»... она же «может служить образу­
ющей поверхностью аппарата Гольджи (днктносом). От нее отпочковы-

304



каются мелкие «переходные» пузырьки, которые, сливаясь между собой, 
образуют проксимальную цистерну диктносомы. В результате днктно 
। ома (часто единственная в клетке) непосредственно «сидит» на поверх­
ности ядра»... у гипермастягиды ЬорЬотопаз Ь1а((аппп от наружной 
■„Полочки отходят длинные трубочки, покрытые .многочисленными рибо­
сомами [20:36, 37]. Такие трубочки также могли породить эндоплаз­
матическую сеть.

3) Уже самые примитивные бактерии имеют рибосомы, структур­
но мало чем отличающиеся от вирусов, они, по-видимому, как и плаз­
миды [52], вирусного происхождения. Особенно убедительно симбно 
ткчеекое происхождение митохондрий, так как их генетический код не­
сколько отличается от универсального [32]. чем доказывается их проис­
хождение от каких-то сейчас исчезнувших бактерий, если только такие 
бактерии нс будут обнаружены в дальнейшем, а у них так многосход- 
с“ва с пластидами, что симбиотическое происхождение этих последних, 
постулированное давно, сейчас достаточно правдоподобно [18, 34], хо­
тя нх генетический код ди сих пор не разгадан.

Замечательна однородность строения эукариотических жгутиков, 
обычно состоящих из I! двойных микротрубочек {2 + 9), но с некото­
рыми отклонениями [30]. В частности, вместо двух срединных жгути­
ков может иметься лишь один, у млекопитающих существует дополни­
тельное кольцо из 9 двойных микротрубочек и некоторое количество 
простых, дополнительные простые микротрубочки встречаются и у на­
секомых. но они иного строения, а у нх сперматозоидов средн кокиид н 
двукрылых (Зс1аги!ае.) жгутик может насчитывать множество двойных 
микротрубочек, закрученных спирально, в пределах 330 (у /?/.’//;.՛< /юхс:- 
ига $р. [56]), тогда как в их соматических клетках жгутики типичные 
Совокупность этих данных ратует в пользу монофилетического проис­
хождения всех этих жгутиков и от прокариот, так как у жгутиконосца 

рагайоха тело Одето спирохетами, функционирующими как 
реснички, хотя оно также вооружено четырьмя жгутиками прокариоти­
ческого типа строения [50]. а типичные трубочки тубулина эукариот 
обнаружены у некоторых других спирохет [ 18], хотя остается выяснить, 
не возникли ли эти жгутики от перемещающихся элементов.

Замечательно также, что деление всех этих симбионтов прокарно 
тнческого типа и часто протекает асинхронно с клеточным, а амитоз из­
вестен лишь для .макронуклеуса инфузорий и некоторых клеток много­
клеточных (что приводит к неравномерному распределению нх генов в 
потомстве), тогда как митоз не обнаружен ни в одном случае.

4) Митоз и меноз специфичны для эукариот. Они удивительно раз 
сообразны у протистов [20. 43] и замечательно однотипны у многокле­
точных, всех их можно вывести .:з одного исходного процесса. «Прими­
тивность закрытого внутриядерного плсвромитоза признает большин­
ство современных авторов» [20: 94], в том числе и сам Райков. В этом 
случае митотический аппарат расположен полностью в ядре, оболочка 
которого никогда не разрывается. При клеточном делении образуются 
рядом два независимых иолу веретена, ко-види.мому, симбиотического 
происхождения, которые, .мигрируя, в анафазе достигают два противо-

Бпологячесйнй журнал Армении, г 40, № ՛ 1
305



положных полюса ядра, экваториальной пластинки нет Центриоли и 
кннетохор имеются или отсутствуют, а за образование веретена ответ­
ствен «центр организации микротрубочек», который не связал с цен­
триолями н в данном случае внутриядерный [20]. ему также прнписы 
вают симбиотическое происхождение [18] Эти данные также согла­
суются с предложенной выше моделью Такой тип митоза известен у 
разных грибков, в том числе у дрожжей, плазмодиев, миксом и цетов, во­
доросли УаисИеНа. но отсутствует у панцирных жгутиконосцев, которых 
сейчас охотно выделяют в особый тип—Ме$осагуо1а. рассматриваемый 
как ветвь, рано обособившуюся от прочих эукариот Ее хромосомы 
имеют кольцевое строение, как у прокариот, и своеобразный закрытый 
ппеялерный плеером птоз (диномитоз), при котором веретено распола­
гается вне ядра [20]

Мейоз явно образовался из митоза, его наиболее примитивный тип, 
одноступенчатый мейоз. мало чем отличается от митоза, он создался 
путем конъюгации хромосом и может протекать как до, так к после га- 
мстогамип [20]. ио связан с половым процессом, который рассматри­
вается ниже, являясь этапом восстановления нормальной гаплоидной 
стадии существования примитивного организма, тогда как зигота ис­
ходно представляет его покоющуюся стадию, полезную лишь для его 
выживания при неблагоприятных условиях среды (вариант анабиоза)

5) Особенности строения хромосом у эукариот сводятся к образова­
нию нуклеосом, ядрышкового органн։атора, кнпетофора, к продольной 
тфференнпровке хромосом .. к появлению интронов, которые, однако, 

обнаружены и у некоторых прокариот. У протестов все эти особенно­
сти могут н отсутствовать, они. по-видимо.му, полифилстичсского про­
исхождения. некоторые из них могли образоваться от перемещающихся 
элементов, а особенности от вирусов Для многоклеточных также ха­
рактерно разделение интерфазы на три этапа Ц։. 5, С:), отсутствую­
щих у прокариот, но у протестов они протекают с рядом вариантов, 
так что и здесь четкого скачка не наблюдается.

Таким образом, в происхождении эукариот главной загадкой явля­
ется появление клетки, обладающей примитивным митотическим аппа­
ратом. по крайней мере с двумя хромосомами (лишь пара хромосом 
имеется у многих протестов). так как в природе до сих пор таких кле­
ток нс обнаружено

Но взаимодействие вирусов и клеток породило также процесс конъ­
югации бактерии и половой процесс эукариот.

Механизм полового процесса до сих пор не выяснен, но создается 
впечатление, что проникновение ДНК в чужую клеткх вызвано опреде­
ленным фактором, который можно назвать мужским Как сейчас хоро­
ню известно [12. 17]. конъюгация бактерий свя ;ана с действием поло­
ного фактора, являющегося полинуклеотидом плззмн.шого происхожде­
ния. «Общая особенное:։, фагов и плазмид это то. что у тех и у других 
имеются гены, кодпру.-ощн. спите специфических приспособлений для 
переноса генетического материала из клетки и клетку» 117: 606]. 
Аналогичный фактор тол жен иметься и у прочих оргашимов, н клетку 
он исходно (Олжсн бы 1 проникнуть вместе с профэгом, сначала вре­
менно, а затем окон (ателько включившись в се геном Это։ геи (пли 
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набор генов) сохранился, по-видимому. у всех эукариот. у самцов он 
активен, у самок—ингибирован, изредка лишь временно, о чем свиде­
тельствует давно уже доказанная обоеполая потенция всех эукари­
от [44].

Сейчас часто допускают, что многоклеточные образовались от не­
которых жгутиконосцев [13, 43], у которых кариогамия известна лишь 
> немногих видов и ни я одном случае не изучена полностью на совре­
менном уровне, даже \ излюбленного прогистологами рода Хла.мидомо- 
нас [39], иногда относимого к одноклеточным зеленым водорослям. Од­
нако и того, что известно, достаточно для признания потенциального 
наличия у всех гамет прога мной стадии с образованием гамонов, син­
тезируемых клеткой лишь на этой стадии. Эти гамоны выделяются в 
наружную среду, превращая другие клетки в гамету противоположного 
иола п вызывая сближение гамет обоих полон, сейчас их часто относят 
>. феромонам. Они являются белками, синтезируемыми обоими парт­
нерами в определенной последовательности. Такие гамоны обнаруже­
ны у некоторых прот истов. водорослей и грибов, в том числе у дрож­
жей. а у прокариот пока лишь у Streptococcus jaecalis [60], у которого 
(Min имеются в некоторых плазмидах, способствуя их конъюгации. Эти 
гамоны должны быть вирусного происхождения, так как. согласно пред­
ложенной выше модели, геном эукариот должен был сохранить бога­
тый набор вирусных генов, в гом числе и гены, исходно токсические для 
клеток, от них могли образоваться колицины и родственные соединения, 
а также разные подвижные элементы Но клетки, выделяющие гамо- 
ны. должны быть защищены от их воздействия по той же причине, по 
которой колицииогенные бактерии защищены от своих колицинов, ли­
зогенные клетки от своих профагов, парамеции -от своих риккетсий 
।каппа-частиц), клетки—от своих эндогенных вирусов, ядовитые живот­
ные—от своих ядов, а организмы, подвергшиеся инфекции—своими им­
мунными реакциями. Но у жгутиконосцев гамоны повреждают гаметы 
того же пола, а прогамные клетки многоклеточных могут погибнуть от 
чужих гамонов, так что лишь пх части удастся образовать гаметы, а 
еще меньшей—зиготу՜.

В ходе Эволюции действие гамонов должно было отразиться не 
только на кариогамии, но также на управлении всего хода онтогенез:։, 
на гибели некоторых клеток, на шфференинровке, замедлении, уско­
рении или торможении роста и деления других, на пх метаболизме и 
даже на всей жизнедеятельности организма, придав ему его целост­
ность, по по-разному в разных органах и тканях, а также у разных так­
сонов. Именно благодаря гамонам оказалось возможным образование 
многоклеточных, так как вес многоклеточные обладают половым про­
цессом или его производными и, следовательно, выделяй т гамоны. Но 
гамоны получили со временем разные наименован։?!֊, члчх гормоны, фе­
ромоны, биогенетически активные вещества, фактор։^ роста и т. д. Ины­
ми словами, именно толовой процесс оказался исходным стимулом для 
создания и развития онтогенеза многоклеточных.

Сохранились ли следы от исходных этапов этого онтогенеза?
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По-существу. все прокариоты одноклеточные, но многие из них об­
разуют скопления, иногда похожие на примитивные водоросли, а у не­
которых из них намечаются зачатки онтогенеза [64]. Гакой онтоге­
нез известен у Caulobacler crescenius. у которого могут образоваться 
два тина клеток, один из них снабжен стебельком, с помощью которого 
клетка прикрепляется к субстрату, а другой несет жгутик и может пла­
вать. Streptoruyces coelicola разрастается в мицелий с «воздушными» 
проростками, содержащими цепочки спор. У Bacillus subtilis при не­
хватке пищи может появиться двуклеточный спорангии, в одной из этих 
клеток образуется эндоспора, освобождающаяся после лизиса споран­
гия. У Myxococcus xanlltus также при нехватке пищи клетки сливают­
ся в крупные скопления, часть из них гибнет, прочие образуют гриб­
ное тело, содержащее споры в результате химического взаимодействии 
между клетками

Эти примеры явно напоминают некоторые процессы у примитивных 
эукариот, особенно разительно сравнение Myxococcus с акразиямн.

Акразин—одноклеточные миксамебы, питающиеся бактериями [44]. 
при голодании они выделяют акразин, который оказался циклическим 
ЛМФ [48]. Нод его воздействием акразин слипаются в многоклеточ­
ные образования—сорокарпы, окруженные оболочкой и напоминающие 
примитивные конидии. В них 95% клеток погибает, а 5% образуют цис­
ты. Со временем сорокарпы разрушаются, а цисты освобождаются и 
могут длительное время оставаться в состоянии анабиоза, прекращаю­
щегося с появлением пищи. Оболочка сорокарпов состоит из полиса­
харидов [66], синтезированных ферментами, всегда имеющимися в 
клетках акразнй, но в норме синтезирующими гликоген. При нехватке 
пищи эти ферменты переключаются на синтез полисахаридов оболочки 
сорокарпов. Ни гамет, пи гамонов нс образуется

Менее примитивный онтогенез известен у солнечника Actinophrr: 
sol. Здесь диплоидный трофозоит, переходя в покоящуюся сталию, окру­
жает себя цистой н делится в ней редукцнонно. создавая две клетки ։i 
четыре ядра, из которых два. по одному в каждой клетке, дегенерируют, 
а оставшиеся сливаются, причем одно из них активно, а другое пассив­
но. В результате образуется зигота, которая в дальнейшем дробится и 
превращается в новые трофозоиты. В этом цикле уже обособлена нро- 
гамная стадия, соответствующая редукционному делению клетки, 
пром мается ра тая активность гаплоидных изогамет и образуется зи­
гота. по пз шух клеток, гибель шух других можно приписать действию 
самолов, а весь процесс напоминает зигогамию грибов. У родствен­
ного вила. Act inosphaer turn eichhorni. цикл сходный, но усложняется 
образованием плазмодия с большим количеством ядер. Перед началом 
полового никла 95% этих я iep погибают, совсем как \ акразин, а осталь­
ные ядра инн ветируются Эти скромные данные в какой-то мере наме­
чают этапы становления прогамной стадии

В ходе эволюции эукариот половой процесс приобретает Все большее 
значение, тогда как роль вирусов менее ясна. В частности, в морях и 
океанах, в которых длительное время протекал основной ход эволюции 
многоклеточных, роль вирусов сейчас, по-вндпмому. второстепенная
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Средн нротнстоз [2] описано несколько специфических вирусов у 
амеб, плазмодиев и некоторых других групп. Некоторые протнсты пи­
таются вирусами, другие могут их сохранить, инактивировать или раз՝ 
множат։,, в том числе и штаммы, патогенные для многоклеточных Опи­
саны явления, подобные лизогении, иногда называемые вирогенней. Но 
в какой мере протнсты страдают от вирусов у о сих пор и»՝ ясно, хотя 
олп защищены от вирусов явно лучше, чем прокариоты. Среди беспо­
звоночных [•։, 17] сколько-нибудь подробные данные имеются лишь для 
насекомых, которые могут сильно поражаться вирусами, у них также 
обнаружены профаги, особенно тщательно изученные у дрозофилы [23]. 
как н разные перемещающиеся элементы. У наземных растений вирус 
ные заболевания обычны, у морских они, вероятно, редки.

Вирусные заболевания обычны и у позвоночных, в том числе у рыб 
и земноводных, но их высокий полиморфизм ограничивает интенсив­
ность эпизоотий. Однако даже у человека численность населения до 
последнего времени в основном снижалась болезнями, в особенности 
детскнмн, часто вирусного происхождения, а удивительная сложность, 
а также совершенство и своеобразие имунного аппарата позвоночных 
свидетельствуют о его длительной эволюции и громадной ценности для 
этих организмов. Хотя сейчас еще невозможно наметить вехи этой эво­
люции. она должна была неизбежно отразиться па всей филогении по­
звоночных

В Эволюции наблюдается последовательный рост клеточного гено­
ма, но со значительными и часто неожиданными отклонениями у эука­
риот [6].

У вирусов и плазмид молекулярный вес генома может достигать 
16՛ Дальтон, а у бактерий 10:1 и более. Так, у фага Г 4 он равен 0,9 
10°, у митохондрий мыши —1 107, у хлоропластов евглены—0.9Х107. V 
кишечной палочки 2.5X10՛' У эокариот наибольший геном известен у 
некоторых амеб в папоротников (Р$11ор$1(1а), что, о тако, отчасти вы­
звано обилием интронов п полиплоидией. У дрожжей он в среднем ра­
вен 1,5X10®, у дрозофилы- 1.Г- 1011. у человека —1,9X1012Д. У высших 
позвоночных он стремится стабилизироваться, у млекопитающих схо­
ден с геномом человека, у пресмыкающихся в среднем ниже, но выше, 
чем у гггпц, тогда как у рыб и земноводных он колеблется резко и мо­
жет намного превысить объем генома всех прочих позвоночных. Так, 
геном американского чешуйчатника (рыба) в 35,4 раза крупнее, чем у 
человека. У растений геном также колеблется резко и без видимой связи 
с их филогенией. Однако но количеству структурных генов геном мле­
копитающих вряд лп превышает геном прокариот более чем на один но- 
рядок.

Возможные пути преобразования генома эукариот можно свести к 
следующим

1) Мутагенный путь, под этим термином понимается перестройка 
последовательностей нескольких нуклеотидов, их вставки или делении 
*мнкроделенив! в пеночках ДНК под воздействием мутагенов класс։: 
ческого типа пли некоторых мелких перемещающихся элементов. Хо­
тя мутации могут привести к изменениям в морфологии или физиологии 
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клетоХ, эти изменения градуальны, а поскольку большинство из пил 
вредно, то организмы уже исходно стремились от них защититься, что 
достигнуто:

а) вырождением генетического кода, ограничивающим диапазон 
эффективных мутации, б) заменой одноцеиочиой РНК генома двуцеиоч- 
ной ДНК и ее репарацией, в) переходом от гаплонднн к днллоидни и 
полиплоидии, известных уже у протистов, г) к выработке защитных ре­
акций, в особк пвостн с помощью ферментов и полисахаридов (олигоса­
харидов [25]), д) элиминацией вредных мутантов.

Тем не менее и у многоклеточных мутации играют большую роль, 
пак это, в частности, явствует из тщательного сравнения геномов чело­
века и шимпанзе. которые незначительно отличаются друг от друга 
[68, 69].

2) Внрогенный путь, приведший к резкому и скачкообразному при­
росту генома прокариот с помощью перемещающихся элементов. От 
мутагенного этот путь отличается главным образом тем, что нс изменя­
ет строения уже имеющихся гонов, но включает в геном новые, хотя 
известны и промежуточные явления. Именно этот путь блестяще при­
меняется сейчас в генной инженерии, чем подтверждается его эффек­
тивность. Однако его роль в эволюции эукариот выяснена недостаточ­
но. хотя весьма показательны последние работы по мозаичному строе­
нию многих генов [36, 59], которое заведомо создалось этим путем. 
Также неясно, в какой мере эукариоты способны использовать гены про­
кариот и в какой приобрели новые вирусные геномы, а также какие 
признаки они способны передавать прокариотам, хотя известно много 
примеров вирусных ; ключений в геном многоклеточных, в том числе чс- 
.1с.7ска 1՛ ряда млекопитающих, как молодых, так и очень древних, иног­
да и от протистов. чем доказывается возможность сохранения таких 
включений ни протяжении миллиардов лет. тогда как обнаружены и 
молодые включения, например, у дрозофилы (смотреть ниже) Недав­
но [51 ] была опубликована статья о нахождении полного генома виру­
са Эпштейна-Барра в человеческих лимфоцитах, в том числе включен­
ного н цепочку ДНК в виде вполне типичной зппсомы, хотя этот вирус 
не обнаружен ни у одного примитивного многоклеточного,

Прирост генома в значительной мерс связан с пролиферацией не­
которых генов и с дальнейшей специализацией их потомства. но этиоло­
гия этого процесса спорная. 11равда. се й ч а с у ст а и о в л с в о. что ревертаза
вызывает амплификацию генов рибосомной РНК у дрозофилы, амфи
бив и на определенной стадии онтогенеза н ее дальнейшую транскрин
цню с образованном новых генов. «Все эти данные делают весьма
правдоподобным тот факт, что амплификация генов
ством обратной транскриптазы» [5: 336], следовательно,

происходит посред­
вирогенн ы .м

путем Но при магнификации генов допускается, что «чаще гены дуп­
лицируются благодаря неравному кроссинговеру» [23: 7]. слелова
тельно, половым путем.

В свете изложенных выше соображений наиболее вероятным про 
цессом образования повторов можно считать следу ֊- .шин.
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Поскольку Основная масса генов должна была образоваться из про­
фагов. эти гены могли сохранить способность отделяться от своих хро­
мосом. как это происходит у лизогенных бактерий, но у них профаг 
включается а капсид и разрушает клетку. Но если этот процесс будет 
нарушен, например, вследствие мутации, так. что капсид не образуется, 
вирус не сможет выйти из клетки, но способен енола включиться ;; се г? 
ном, и, возможно, многократно, что приведет к накоплению повторов 
любого типа. Однако даже если удастся доказать существование тако­
го процесса, из этого не следует правомочность отрицания наличия и 
других путей образования повторов, в том числе и через кросспнговер.

Как бы то ни было, повторы могут перестраиваться, образуя семей­
ства «супергенов» [45]. обладающих сходной, но не тождественной струк­
турой. и выполняющих разные функции. Таких семейств известно мно­
го. ни они способны объяснит», ляпп, часть прироста генома.

Поскольку вирогенный путь приводит к включению в геном новых 
генов, именно ему следует приписать появление многих скачков в ходе 
Эволюции. Но этот путь, явно доминирующий у прокариот, у эукариот, 
вероятно, затухал и был частично заменен полиплоидией.

3) Половой пут;, явно образовался из процесса конъюгации бакте­
рий, при котором хромосома донора переносится в реципиент, правда, 
почти всегда лишь частично |б]. Хотя конъюгация—производное внро- 
генкого пути, она создала новый процесс, связанный с переносом и ре­
комбинацией хромосом, следовательно, с еще более крупными отрезка­
ми ДНК, чем при аэрогенном пути, так как в яйцеклетку проникает це­
лый набор хромосом и их отрезков, но обычно лишь от особей одного и 
того же вида, что приводит к резкому обогащению генофонда, но лини, 
изредка к видообразованию и слабо отражается на общем ходе Эволю­
ции. К половому ну ги относятся также все хромосомные перестройки, 
связанные с кроссннгоаером, партеногенез, апогамия и родственные 
процессы, а также полиплоидия Уже тот факт, что половой процесс 
обычен у многоклеточных, свидетельствует о его большой ценности ия 
выживания популяции, но роль гибридов у животных и растении разная.

У растеши! почти каждая клетка способна создать новый организм 
и воспроизводиться, даже лишь вегетативным путем на протяжении 
многих тысячелетий, и результате чего даже стерильные гибриды могут 
сохраняться, расселяться и размножаться, если обладают нужными пре­
имуществами в борьбе за существование, а также стать фертильными 
путем амфиплопдии. Поэтому биологическая изоляция может быть лег­
ко обойденной, а иоловбй проносе может выливаться в весьма разнооб­
разные формы, сочетая аногамию и полиплоидию, в том числе и авто­
гамию. автопол иплоидню, аллополнплоидию, автоаллополиплондмю. 
агамоспермию, аноуплоидпю, апоспорию, диплоспорпю, псевдогамию и 
п г д. [8]. Этими путями гибридная стерильность компенсируется об­
разованием множественных межвидовых форм, как микрбзиды пли 
еннга.меоны. которые таксонами не признаются, но создают «сетчатую» 
эволюцию, при которой видовая специфика затушевывается. Таким об­
разом появляется промежуточная форма Эволюции между панмиксп- 
сом прокариот и эволюцией животных, у которых чсе организмы обра- 
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уются из зиготы или ее партеногенетического аналога. Поэтому, тог­
да как у растений известно много видов явно гибридного происхожде­
ния [41], в том числе н созданных человеком, а для многих других оно 
• ■чень вероятно, у животных достоверные примеры видовых гибридов 
редки [I]. а партеногенез—редкое исключение [64], хотя полиплоидные 
• оматнческне клетки обычны.

Прибавим, что хотя ботаники обычно отрицают возможность обра­
зования новых таксонов надвидо.вого ранга, даже родов, путем сетча- 
ой эволюции [8]. давно уже приведены примеры родовых признаков, 
вно мозаичного типа | 19, 47]. хотя пути такой гибридизации остаются 

невыясненными.
По изменчивостью генома вопросы Эволюции далеко не исчерпы- 

р.аются. В частности, большое значение имеет природа связей генотипа 
фенотипом, но по этому вопросу, увы. никаких четких современных 

данных нет, а эффект Болдвина до сих пор нс разгадан. Этот эффект 
же в начале века был сформулирован почти одновременно гремя био­

логами [24, 27] Согласно ему. в популяциях закрепляются лишь тс му­
тации. которые соответствуют в них уже имеющимся модификациям, 
: е. когда они являются гемокония ми. Если такой эффект в самом де­
ле существует, то ок должен был резко отразиться на всей Эволюции.
но проверить его существование до сих пор не удалось, так как резуль- 

■ ты проведенных для этой цели опытов можно истолковать по-разному 
11]. Также загадочно уже старое.указание о наличии почти у всех мо­

дификаций своих генокопий, а у мутаций ֊фенокопий [42], так как 
природа этих корреляций непонятна, как, впрочем, и многие другие осо­
бенности связей генотипа с фенотипом.

.Тля понимания хода Эволюции большую ценность представляют 
работы акад. Ш.мальгаузена [24]. выдвинувшего понятие о двух типах 
отбора [27]. Прекрасной иллюстрацией этих представлений может слу­
жить выдающаяся работа Криштофовича по политропным флорам [16]. 
в которой описывается чередование глптельных геологических перно- 
.юв, во время которых эволюция растительности как бы замирала, с ко­
роткими периодами ее бурного преобразования, синхронными с резкими 
климатическими сдвигами. Сходные явления известны и для фауны 
[26], за рубежом они привели к выдвижению новой модели хода Эво­
люции [38], а уже в начале прошлого века Кювье (G. Cuvier) опубли­
ковал свое учение о катаклизмах, сейчас возрожденное в новой версии 
29]. правда, достаточно спорной.

Однако этими представлениями вопрос о роли в Эволюции естест­
венного отбора не исчерпывается [28].

Роль симбиогенеза в Эволюции обсуждается издавна. Основной ве­
хой в этом направлении послужило обнаружение симбиотического про­
исхождения лишайников, впервые описанного де Бари [33] в 1879 г., хо­
тя уже в 1867 г. Фампнцын и Барансцкий установили их двойственную 
природу [18]. В дальнейшем лишайники изучались многими, в том 
числе и отечественными, ботаниками Фаминиыным, Мережковским, 
Козо-Полянским и т. д. [22]. Издавна защищалась гипотеза епмбиоге՛ 
нетичсс.кого происхождения хлоропластов, хоти лишь недавно удалось 
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кл воспроизводить искусственно. За последние годы теория си моноге­
неза обогатилась новыми данными [18] и находит все большее призна­
ние. Наоборот, представление о «прыгающих генах*,  выдвинутое поч- 
ги полвека тому назад, широкое признание нашло лишь недавно. В этом 
вопросе экстремальную позицию занял Кордюм [14].

Согласно его «информационной концепции Эволюции», виды это 
системы, открытые 1ля обмена информацией прямо или косвенно... с:> 
всеми живыми существами Земли» [14: 118]. «вид без информаци­
онного обмена с остальной живой материей способен лишь к микроэво- 
люцин». «новые таксоны появляются чаще всего не незаметно, а вдруг 
н сразу в виде готовой популяции» [14: 134], а в геноме эукариот 
всегда имеется «спящая» ДНК экзогенного происхождения как производ­
ное обмена информацией с внешней средой, которая, однако, в дальней­
шем в основном элиминируется, но может привести, хотя и кратковремен­
но. к образованию нецелесообразных структур, способных быть в даль­
нейшем переработанными клеткой.

. Здесь вряд ли уместно подвергать эту концепцию детальному об­
суждению. тем более что она вызвала уже достаточно обильную критн 
ку, поэтому мы ограничимся лишь несколькими замечаниями.

В эволюции животных четко прослеживается геидепция все лучше 
защищаться от воздействий внешней среды, уже у протистов, путем об­
разования ядра, защитных покровов, в том числе раковины, и т. д. Па­
раллельно повышается целостность организма, все более четко обособ­
ляются особи и таксоны, и совершенствуются иммунные реакции. in.i- 
пазон изменчивости популяционного генофонда ограничивается, хотя и 
обогащается половым процессом \ ведь если Кордюм прав, каждый 
вид был бы обречен на постоянное перерождение с образованием уйм: ։ 
химер, тогда как и те немногие химеры, которые известны науке, заве­
домо не-создались перемещающимися элементами. Наконс ։. ни в гро­
мадном опыте селекционеров, ни в еще большем опыте врачей, ни в уже 
многочисленных генных картах, ни в палеонтологической летописи, ни 
в сравнении генома человека и шимпанзе, упомянутом выше, никаких 
данных в пользу концепции Кордюма не обнаружено, на что сетует и 
он сам. Поэтому все имеющиеся данные свидетельствуют о постепенном 
затухании роли перемещающихся элементов в ходе Эволюции, хот-՜ 
жизнь хранит еще множество неразгаданных тайн.

Согласно предложенном выше трактовке, сначала возникли вирусы, 
а затем клетки. Хотя это предположение выдвинуто давно, оно до сих 
лор оспаривается, но предложить приемлемую модель исходного появ­
ления не вируса, а клетки, нелегко, уже из-за ее гораздо более сложного 
строения и наличия в ней всех компонентов вирусных структур.

В геноме, наряду со структурными гена мн, обнаружены н регуля­
торные, а также различные отрезки, в том числе нитроны и перемеща­
ющиеся элементы.

Интроны [55] известны у архебактеряй, вирусов и эукариот, в том 
числе и в их митохондриях, их роль спорная, как и происхождение [59] 
Гильберт предполагает, что они могли произойти путем накопления мел­
ких экзонов между отрезками, лишенными всяких функций, сейчас он. 
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следуя Дулиттлу (R F-. Doolittle) допускает [41], что все гены исход­
но содержали нитроны, но у прокариот и древних эукариот, как дрож­
жи, они постепенно элиминировались. Однако г у древних групп мо­
гут образоваться молодые гены, а хорошо изученный процесс интегра­
ции в геном профагов и транспозонов в никаких интронах не нуждается. 

Что же касается переметающихся элементов, то их можно распрс- 
юлить по трем категориям [23]:

a) 1S -элементы. Это простые вставочные последовательности, со­
держащие лишь гены, необходимые для их транспозиции (около тыся­

чи нуклеотидов), они могут реплицироваться и перемешаться в клеточ­
ном геноме.

б) Тп—элементы. Это транспозоны, построенные как 18-элементы, 
но содержащие также дополнительные гены, чередующиеся с генами 
18-элементов.

в) Элисомы. Это сложные плазмиды, способные воспроизводиться 
самостоятельно, покидать хромосомы и включаться в них, они часто со­
держат 1$֊элементы и другие транспозоны. К эннсомам относятся так­
же умеренные фаги, способные переносить бактериальные гены в чу­
жие клетки путем трансдукции. Некоторые фаги включаются лишь в 
определенный сайт хромосом бактерии, другие, как фаг Ми,—в любой 
сайт бактерий, фагов или плазмид. У многоклеточных, в особенности 
у дрозофилы, обнаружены аналогичные элементы.

г) особая группа внутриклеточных транспозонов свойственна мо- 
. юкулам иммуноглобулинов.

В клетках дрозофилы найдено множество микоплазм и спнроплазм. 
вирусов, в том числе и вирус сигма, который может включаться в хро­
мосомы пли оставаться вирионом, элемент дельта, со сходными свой­
ствами. но способный убивать клетку хозяина. Он считается клеточно­
го происхождения. Имеются и транспозоны, в том числе мобильные 
диспергированные гены (МДГ). составляющие около 20% генома клет­
ки. фактор дпегенеза, палиндромы, которых в одной клетке может быть 
несколько тысяч, как. впрочем, н у других животных Палиндромы кле­
точного происхождения, МДГ часто рассматриваются как преобразо­
ванные вирусы [23], :։х обилию часто приписывают нестабильность ге­
нов у дрозофилы. <• Вероятно, любой ген может приобрести нестабильное 
состояние» [23: 203]. Однако эта нестабильность проявляется очень 
редко, как <16 этом свидетельствует широкое применение генных 
карт, в частности, у дрозофилы. Возможно, что транспозоны, как и дру­
гие мутагены, часто элиминируются отбором и по той же причине, по 
сохраняются когда они полезны.

Но каково происхождение транспозонов?
Согласно Хесину 123]. их происхождение клеточное, но исходно об՛ 

разевались 18-элементы в силу их большой простоты, хотя он допуска 
ет обратимость этого процесса и признает возможность их происхожде 
пня от фагов [23: 89], считая, что генную гипотезу «пока нельзя 
ни доказать, ин опровергнуть» [23: 293]. Однако трудно понять 
каким образом создался исходный набор лишь тех генов, которые нуж­
ны этим элементам, тогда как их отбор от других транспозонов выгля-
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дит гораздо более правдоподобным Горазд»» перспективнее представ­
ления Б. Макклпиток, приводимые ниже. Интересно также обнаруже­
ние Ту-ретротранспозонов у дрожжей и элементы типа eopia у дрозо­
филы. которые очень похожи на ретровирусы \ ретротранспозонах: 
дрожжей близки А-частицы позвоночных, также лишенные определен­
ных функций, как к процессированные псевлогены. в том числе отрезки 
Л/м у мышей и человека, замечательные обилием повторов Все эти об­
разовании должны б , ! оз 1зт1.ся путем обратной транскрипции, у МНО­
ГИХ нидов они составляют до 10% их генома «Могут ли ретротранспо- 
-KHIIJ являться ключом ;ля объяснения отсутствия нитронов у дрожжей 
(и дрозофилы?) ?► [31: 482]

Различии п направлении эволюции у прокариот и эукариот отме­
чались давно, своеобразную трактовку предложил Кинг [46]. который 
характеризует прокариот наличием у них регуляторов, в основном транс 
крнбирующих гены, которые расположены у них цепочкой Эти регу­
ляторы взаимодействуют с субстратом и промоторами ДНК Но у эу 
карнот, в особенности у высших, гены часто регулируются по отдельно 
стн благодари обилию вставок ДНК. не обладающих структурными 
функциями, в особенности у генов, играющих ведущую роль в жизне- 
дсятельностн эукариот Кинг считает, что между структурными генами 
и их регуляторами должны обязательно иметься транспозоны, которые 
накапливаются в интронах. без них Эволюция ему представляется не­
возможной, а мутация՛- ом отводит лишь второстепенную роль из-за и՝ 
предполагаемой редкости и скромности ими вызываемых перестроек, 
геномов, тогда как Эволюция якобы требует их крупных перестроек, 
ироде тех. которые должны вызвать транспозоны. Этим последним при­
писывается также шдогенная» эволюция, так как они могут проникать 
в половые клетки, отпочковываясь от соматических клеток. Iio модель 
Кинга ни на каких примерах не проверена, она непригодна для дрозофи­
лы. а одной точечной мутации достаточно, чтобы создать или разрушить 
промоторы, хельпер.ь- энхансеры, онкогены и т. д. Прибавим, что Книг 
приводит интересный, хотя и неполный обзор гплыгающих генов*,  при­
писывая им и вирусам »б։цее происхождение, что • ыучпо пашен трак­
товке.

Первые представления о симбиотической природе ядра восходят, 
ио-видимому, к Бовери (Bovery, 1906), рассматривавшим ядро как «кон 
сорциум» бактерий Сходную трактовку вы шигалн и некоторые оте­
чественные биологи, но конкретной модели ими не предлагалось, в част 
кости н Кордюмом. допускавшим лишь, что ядро—возможное производ­
ное от «объединения нескольких разнородных геномов.» |11 761 
Еще менее вероятно его вирусное дрот хождение, уже потому, что все 
симбионты вирусного происхождения обнаружены уже х прокариот, а 
новые симбионты эукариот являются клетками Конечно, у этих сим­
бионтов всегда имеется аппарат белкового синтеза В ядре такой аппа­
рат был а прошлом описан, но эти данные были в дальнейшем опро­
вергнуты. Однако сейчас появились новые указания о синтезе и ядре 
белков [21], хотя они нуждаются в уточнении

Вопрос о происхождении ядра обсуждался и Маргулис [18], но, хо 
тя она является рьяным поборником снмбиогсиеза. ей представляется, 
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что ядро и цитоплазма эукариотических клеток составляют части едн- 
ной системы, которая не могла возникнуть этим путем, а ядро обособи­
лось благодаря образованию мембраны, появившейся после митохон­
дрий и в связи с ними для зашиты ДНК от окисляющих ферментов ип­
охондрий. Однако ее воззрениям противоречит существование .химер. 

В частности, в лаборатории давно уже получены зиготы и даже гибри­
ды разнообразного происхождения, которые существуют и в природе, 
чем доказывается достаточная пластичность взаимоотношений ядра и 
цитоплазмы.

Вопрос происхождения эукариот рассматривался также Вёзе, ко­
торый выводит все организмы от «прогенота», от которого произошли 
параллельно археобактерии, эубактерии и древняя эукариота, эта ио-
следняя рассматривается как 
рвоты возникли в результате 
зовалнсь также митохондрии

Со г. ։ а с и о пр ед л о же н н ой 
рассматривать как исходный

предшественник ядра. Настоящие эука- 
ее слияния с эу бактериям и, от нвхобра- 
и хлоропласты [9].
выше модели, образование ядра следует 
процесс гаметогамин у прокариот, кото 

рый отличается от гаметогамин эукариот в основном примитивностью 
прокариотических гамет. Эта модель в значительной мере созвучна 
представлениям Б Макклннток.

В докладе, прочитанном ею в связи с присуждением Нобелевской 
премии [ 49) - она приписывает ведущее значение ответной реакции клет 
ки на проникновение в нее чужеродной ДНК. или. по ее выражению 
«-геномному шоку». Этот шок крайне разнообразен, в частности, он от 
г.етствен за образование транспозонов. Различаются реакции, вырабо­
танные клеткой на обычные возбуждения, как половой шок. и непрёд 
пиленные. которые могут привести к крупному репрограммированню ге­
нома и играть в Эволюции ведущую роль. Приводятся примеры реак 
кин клеток на введение в нее обломков хромосом, се особенно поразив 
шие, на проникновение ьирусоь, при образовании ։ ибрндов. и случае из 
мснення набора генов, кодирующих тРНК, и культурах растительных 
(но не животных) клеток, при стрессе, на мутагены и т. д. Эти пред 
ставления расцениваются как новая очередная революция в генетике 
Они вполне созвучны предложенной выше модели происхождения ядра 
р особенности при допущении об образовании ядра в связи с проникло 
вен нем в реципиент донора с обломанной хромосомой, что при транс 
дукиии является не исключением, а правилом, а также изложенным вы 
ше представлением о вирогенном направлении Эволюции.

Сохранились ли промежуточные формы между прокариотами и эу 
кэриртамн?

Некоторые из них уже упомянуты выше, но пример Pelomyxa ри 
'/isiris, единственного представителя типа Caryoblusta, загадочен.

Этот вид—гигантская многоядерная амеба, ядра которой делятся 
прямым делением Нет ни хромосом, ни кииетохора, ни центриолей, ни 
везд, ни митотического веретена, пи митохондрий, но имеются мембран 
ые трубочки, образованные, по-пидимому, эндоплазматическим рстй 

кулумо.м, которые протягиваются от мембран ее перинуклеарных сим 
'иотическн.х бактерий к ядерным порам хозяина, они, вероятно, служат 
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г,утя мн распределения бактерий симбионтов при делении ядер [18] К 
сожалению, культивирование этих амеб до сих пор нс удавалось, что 

атрудияет их изучение.
Пелл этот вид на самом деле представляет промежуточную форму 

между про- и эукариотами, то предложенная выше модель неприемлема, 
ио более вероятно, что он является выродившейся формой, так как от- 
сутствне хромосом иначе непонятно. Во всяком случае, он не освещает 
путь происхождения митоза. По-видимому, остается лишь ждать до­
полнительной информации.

Что же касается палеонтологических данных, то они. увы, не иока- 
лтельны. Самыми древними остатками эукариот сейчас считают акри- 
.архив.: которым приписывается давность в 1.4 миллиарда лет [3], пред­
полагается. что они являются следами примитивных эукариотических 
зеленых в од о р ос л с и.

Предложенная в пой статье модель эволюции прокариот исходит 
чз представления о наличии в жизнедеятельности организмов двух 
главных направлений, вызванных, с одной стороны, их монофилетиче­
ской природой, обуславливающей возможность объединения их гено­
мов на самых различных уровнях, даже при некоторых расхождениях в 
. х генетическом коде, а с другой—специализацией их белков, привед­
шей к все большему обособлению как особей, так и таксонов.

На первобытной Земле симбиотическое направление Эволюции дол­
жно было привести к образованию первых клеток и вирусов, между ко 
торы .ми, уже исходно началась борьба за существование—«фагобакте 
рномахия», длящаяся до сих пор и создавшая «внрогенное» направле­
ние в Эволюции, приведшее со временем к колоссальному обогащению 
...՝; генома в, еше больше, их общего генофонда, в результате чего возник 
богатейший метаболизм, лишь частично унаследованный эукариотами, 
вплоть до человека.

В противовес нынешним взаимосвязям, благодаря которым хищник 
часто превращается в санитара, а паразит—в симбионта, в фагобакте- 
риомахни фаги исходно уничтожали клетки, но с появлением лизосом 
хищники превратились в жертвы, а затем снова в хищников, а клетки су­
мел. защититься, превращая фагов в профагов. Однако профаги щже 
после своего включения в геном хозяина сохранили известную самостоя- 
сльность. для хозяина иногда полезную, а иногда и вредную.

Предложенная модель образования эукариот, значительно отлнча- 
■ нцаяея от всех существующих, исходит из предположения о существо­
вании в прошлом прокариот, сейчас не сохранившихся, а способность 
клеток к слиянию породила га метогамию и половой процесс.

В дальнейшей эволюции эукариот ведущее значение приписывает- 
я гамонам и их производным. Послужив исходно элементом полово­

го процесса, гамоиы стали в дальнейшем регулировать все функции ир­
анизма. чгс явилось обязательной предпосылкой для создания много­

клеточных. Соответственно изменился и весь ход Эволюции. У прока­
риот он был направлен на пролиферацию генов н обогащение генофонда 
(биохимическая Эволюция), тогда как у эукариот генный набор обога­
тился меньше, но уже у иротистов структура усложняется резко (мор- 
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фологпческая Эволюция). Но существу, новым в угон трактовке явля­
ется лишь допущение о происхождении от гамонов всех факторов, управ­
ляющих основной жизнедеятельностью многоклеточных

Однако в процессе Эволюции еще слишком многое остается зага­
дочным
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