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ГРАДУАЛИЗМГРАДУАЛИЗМ

ВВ основеоснове эволюцииэволюции лежитлежит постепенноепостепенное накоплениенакопление
незначительныхнезначительных наследуемыхнаследуемых измененийизменений

ПоПо меремере накоплениянакопления подобныхподобных измененийизменений
возникаютвозникают новыеновые видывиды, , родарода, , семействасемейства ии тт..дд. . 



ФАКТЫФАКТЫ,  ,  ПРОТИВОРЕЧАЩИЕПРОТИВОРЕЧАЩИЕ
ГРАДУАЛЬНОМУГРАДУАЛЬНОМУ ХАРАКТЕРУХАРАКТЕРУ

ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

−− ОтсутствиеОтсутствие плавныхплавных переходовпереходов междумежду таксонамитаксонами

−− НачальныеНачальные этапыэтапы формированияформирования новойновой структурыструктуры
нене должныдолжны поддерживатьсяподдерживаться естественныместественным отборомотбором

−− ПодавляющееПодавляющее большинствобольшинство мутациймутаций приводитприводит кк
нарушениюнарушению биологическихбиологических функцийфункций

−− ТемпыТемпы градуальнойградуальной эволюцииэволюции слишкомслишком низкинизки



КОНЦЕПЦИИКОНЦЕПЦИИ,  ,  ПРЕДПОЛАГАЮЩИЕПРЕДПОЛАГАЮЩИЕ
СКАЧКООБРАЗНОСТЬСКАЧКООБРАЗНОСТЬ ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

ГугоГуго деде ФризФриз, 1901, 1901

МутационнаяМутационная теориятеория



КОНЦЕПЦИИКОНЦЕПЦИИ,  ,  ПРЕДПОЛАГАЮЩИЕПРЕДПОЛАГАЮЩИЕ
СКАЧКООБРАЗНОСТЬСКАЧКООБРАЗНОСТЬ ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

РихардРихард ГольдшмидтГольдшмидт, 1940 , 1940 

КонцепцияКонцепция ««перспективныхперспективных
монстровмонстров»»



КОНЦЕПЦИИКОНЦЕПЦИИ,  ,  ПРЕДПОЛАГАЮЩИЕПРЕДПОЛАГАЮЩИЕ
СКАЧКООБРАЗНОСТЬСКАЧКООБРАЗНОСТЬ ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

ЮЮ..ВВ. . МамкаевМамкаев, 1968   , 1968   ЗаконЗакон архаическогоархаического многообразиямногообразия



КОНЦЕПЦИИКОНЦЕПЦИИ,  ,  ПРЕДПОЛАГАЮЩИЕПРЕДПОЛАГАЮЩИЕ
СКАЧКООБРАЗНОСТЬСКАЧКООБРАЗНОСТЬ ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

НилНил ЭлдриджЭлдридж, , СтефанСтефан ГулдГулд,,
19721972

КонцепцияКонцепция
««прерывистогопрерывистого равновесияравновесия»»



КОНЦЕПЦИИКОНЦЕПЦИИ,  ,  ПРЕДПОЛАГАЮЩИЕПРЕДПОЛАГАЮЩИЕ
СКАЧКООБРАЗНОСТЬСКАЧКООБРАЗНОСТЬ ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

НН..НН. . ВоронцовВоронцов,  1999 ,  1999 

КонкретныеКонкретные мутациимутации
каккак возможныйвозможный путьпуть кк
видообразованиювидообразованию



КАККАК ВОЗНИКАЮТВОЗНИКАЮТ НОВЫЕНОВЫЕ
МОЛЕКУЛЯРНЫЕМОЛЕКУЛЯРНЫЕ ФУНКЦИИФУНКЦИИ??



КЛАССИЧЕСКИЕКЛАССИЧЕСКИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЯПРЕДСТАВЛЕНИЯ::
ВозникновениеВозникновение новыхновых молекулярныхмолекулярных функцийфункций

происходитпроисходит вв результатерезультате: : 
1.1. ДупликацииДупликации некогонекого генагена
2.2. ПостепеннойПостепенной дивергенциидивергенции возникшихвозникших копийкопий



МитикоМитико ГёГё,  1978,  1978

ДоменнаяДоменная организацияорганизация
белковбелков

ПЕРВЫЙПЕРВЫЙ ШАГШАГ КК ВЫЯВЛЕНИЮВЫЯВЛЕНИЮ
МЕХАНИЗМОВМЕХАНИЗМОВ СКАЧКООБРАЗНОГОСКАЧКООБРАЗНОГО
ВОЗНИКНОВЕНИЯВОЗНИКНОВЕНИЯ НОВЫХНОВЫХ ФУНКЦИЙФУНКЦИЙ



ПРИМЕРПРИМЕР ДОМЕННОЙДОМЕННОЙ ОРГАНИЗАЦИИОРГАНИЗАЦИИ
БЕЛКОВБЕЛКОВ

МолекулаМолекула пируватпируват киназыкиназы
содержитсодержит 3 3 доменадомена: : 
−− регуляторныйрегуляторный
−− связывающийсвязывающий субстратсубстрат ии
−− связывающийсвязывающий АДФАДФ



ДОМЕННАЯДОМЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯОРГАНИЗАЦИЯ
СИНТЕТАЗЫСИНТЕТАЗЫ ЖИРНЫХЖИРНЫХ КИСЛОТКИСЛОТ

УУ КРЫСЫКРЫСЫ

Smith, 1994Smith, 1994



ВОЗНИКНОВЕНИЕВОЗНИКНОВЕНИЕ МУЛЬТИДОМЕННЫХМУЛЬТИДОМЕННЫХ
БЕЛКОВБЕЛКОВ

СС..ГГ. . ИнгеИнге--ВечтомовВечтомов, 1989    , 1989    КонцепцияКонцепция олигомеризацииолигомеризации
геновгенов

Marcotte Marcotte et al., 1999      et al., 1999      КонцепцияКонцепция ««розеттскихрозеттских
белковбелков»»



ПЕРЕТАСОВКАПЕРЕТАСОВКА ДОМЕНОВДОМЕНОВ ВВ БЕЛКАХБЕЛКАХ, , 
ОБЕСПЕЧИВАЮЩИХОБЕСПЕЧИВАЮЩИХ СВЕРТЫВАНИЕСВЕРТЫВАНИЕ КРОВИКРОВИ

AP – apple module
EG – epidermal growth factor
F1 & F2 – fibronectin type 1 & type 2 
GA – g-carboxy-glutamate domain

KR – kringle 



РАЗНООБРАЗИЕРАЗНООБРАЗИЕ ««СОСЕДЕЙСОСЕДЕЙ»» ДЛЯДЛЯ
КОНКРЕТНОГОКОНКРЕТНОГО ТИПАТИПА ДОМЕНОВДОМЕНОВ

УУ ЧЕЛОВЕКАЧЕЛОВЕКА

ТипТип доменадомена РазнообразиеРазнообразие
соседнихсоседних доменовдоменов

НуклеотидНуклеотид трифосфаттрифосфат
гидролазныйгидролазный сс PP--петлейпетлей

114114

ПротеинкиназныйПротеинкиназный 8282

BornbergBornberg--Bauer Bauer et al., 2005et al., 2005



МЕХАНИЗМЫМЕХАНИЗМЫ СКАЧКООБРАЗНОГОСКАЧКООБРАЗНОГО
ВОЗНИКНОВЕНИЯВОЗНИКНОВЕНИЯ НОВЫХНОВЫХ ФУНКЦИЙФУНКЦИЙ

««ПеретасовкаПеретасовка»» различныхразличных
экзоновэкзонов вв генахгенах

УолтерУолтер ГильбертГильберт, 1978, 1978



ЭКСПРЕССИЯЭКСПРЕССИЯ ГЕНОВГЕНОВ, , ИМЕЮЩИХИМЕЮЩИХ
ИНТРОНИНТРОН--ЭКЗОННОЕЭКЗОННОЕ СТРОЕНИЕСТРОЕНИЕ



ВОЗНИКНОВЕНИЕВОЗНИКНОВЕНИЕ НОВОГОНОВОГО СОЧЕТАНИЯСОЧЕТАНИЯ
ЭКЗОНОВЭКЗОНОВ ВВ РЕЗУЛЬТАТЕРЕЗУЛЬТАТЕ МЕЖГЕННОЙМЕЖГЕННОЙ

РЕКОМБИНАЦИИРЕКОМБИНАЦИИ

x



ОБЩАЯОБЩАЯ СХЕМАСХЕМА
РЕТРОТРАНСПОЗИЦИИРЕТРОТРАНСПОЗИЦИИ



ВОЗНИКНОВЕНИЕВОЗНИКНОВЕНИЕ НОВЫХНОВЫХ ГЕНОВГЕНОВ
ВВ РЕЗУЛЬТАТЕРЕЗУЛЬТАТЕ РЕТРОТРАНСПОЗИЦИИРЕТРОТРАНСПОЗИЦИИ

ГЕНАГЕНА ADHADH УУ ДРОЗОФИЛДРОЗОФИЛ

мишеньмишень новыйновый генген видвид ссылкассылка

yellow emperoryellow emperor jingweijingwei D. teissieriD. teissieri
D. yakubaD. yakuba

Long & Langley, 1993Long & Langley, 1993

CG9010CG9010--dupdup AdhAdh--TwainTwain D. guancheD. guanche
D. madeirensis D. madeirensis 
D. subobscuraD. subobscura

Jones et al., 2005Jones et al., 2005



ВОЗНИКНОВЕНИЕВОЗНИКНОВЕНИЕ НОВОГОНОВОГО СОЧЕТАНИЯСОЧЕТАНИЯ
ЭКЗОНОВЭКЗОНОВ ВВ РЕЗУЛЬТАТЕРЕЗУЛЬТАТЕ
РЕТРОТРАНСПОЗИЦИИРЕТРОТРАНСПОЗИЦИИ

ОколоОколо 4 % 4 % всехвсех геновгенов человекачеловека содержатсодержат
вв своихсвоих кодирующихкодирующих областяхобластях фрагментыфрагменты

ретротранспозоновретротранспозонов

Nekrutenko & Li, 2001Nekrutenko & Li, 2001



МЕХАНИЗМЫМЕХАНИЗМЫ СКАЧКООБРАЗНОГОСКАЧКООБРАЗНОГО
ВОЗНИКНОВЕНИЯВОЗНИКНОВЕНИЯ НОВЫХНОВЫХ
МОЛЕКУЛЯРНЫХМОЛЕКУЛЯРНЫХ ФУНКЦИЙФУНКЦИЙ

1.1. ПеретасовкаПеретасовка экзоновэкзонов вв
результатерезультате межгенноймежгенной
рекомбинациирекомбинации

2.2. ПеретасовкаПеретасовка экзоновэкзонов вв
результатерезультате
ретротранспозицииретротранспозиции

3.3. ДупликацииДупликации геновгенов каккак
созданиесоздание резерварезерва длядля
будущихбудущих перетасовокперетасовок



КАККАК ВОЗНИКАЮТВОЗНИКАЮТ
НОВЫЕНОВЫЕ ДОМЕНЫДОМЕНЫ ((ЭКЗОНЫЭКЗОНЫ)? )? 



ОСНОВНОЙОСНОВНОЙ МЕХАНИЗММЕХАНИЗМ ВОЗНИКНОВЕНИЯВОЗНИКНОВЕНИЯ
НОВЫХНОВЫХ ЭКЗОНОВЭКЗОНОВ −− ЭКЗОНИЗАЦИЯЭКЗОНИЗАЦИЯ

ИНТРОННЫХИНТРОННЫХ УЧАСТКОВУЧАСТКОВ

экзонэкзон 11 экзонэкзон 22 экзонэкзон 3                              3                              экзонэкзон 44
▬▬▬▬▬▬▬▬——————————————————▬▬▬▬▬▬————————————▬▬▬▬▬▬▬▬——————————————————▬▬▬▬▬▬▬▬

▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬ зрелаязрелая иРНКиРНК

▬▬▬▬▬▬▬▬——————————————————▬▬▬▬▬▬————————————▬▬▬▬▬▬▬▬——————————————————▬▬▬▬▬▬▬▬
▬▬▬▬▬▬▬▬——————▬▬▬▬▬▬——————▬▬▬▬▬▬————————————▬▬▬▬▬▬▬▬——————————————————▬▬▬▬▬▬▬▬

▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬ зрелаязрелая иРНКиРНК
сс новымновым экзономэкзоном



УУ грызуновгрызунов средисреди 2695 2695 ««новыхновых»» экзоновэкзонов
1709 1709 гомологичныгомологичны интронныминтронным участкамучасткам

человекачеловека ии свиньисвиньи

Wang et al., 2005Wang et al., 2005



УУ человекачеловека известноизвестно каккак минимумминимум 3 3 генагена
((CLLU1CLLU1,  ,  C22orf45C22orf45, , DNAH10OSDNAH10OS),),

гомологичныхгомологичных некодирующимнекодирующим участкамучасткам геномагенома
шимпанзешимпанзе, , гориллыгориллы, , гиббонагиббона ии макакимакаки

Knowles & McLysaght,  2009Knowles & McLysaght,  2009



КАККАК ВОЗНИКАЮТВОЗНИКАЮТ НОВЫЕНОВЫЕ
СТРУКТУРЫСТРУКТУРЫ??



ПроцессПроцесс индивидуальногоиндивидуального развитияразвития любоголюбого
организмаорганизма являетсяявляется результатомрезультатом

дифференциальнойдифференциальной экспрессииэкспрессии геновгенов
((вв разныхразных клеткахклетках работаютработают разныеразные группыгруппы геновгенов))



РЕГУЛЯЦИЯРЕГУЛЯЦИЯ ЭКСПРЕССИИЭКСПРЕССИИ ГЕНОВГЕНОВ
НАНА СТАДИИСТАДИИ ТРАНСКРИПЦИИТРАНСКРИПЦИИ

РНКРНК--полимеразаполимераза

транскрипционныйтранскрипционный факторфактор

—— —— ————————————————————▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬ ▬▬ ▬▬

промоторпромотор кодирующаякодирующая областьобласть генагена

ТранскрипционныеТранскрипционные факторыфакторы связываютсясвязываются сс промоторамипромоторами
определенныхопределенных геновгенов ии влияютвлияют нана эффективностьэффективность работыработы

РНКРНК--полимеразыполимеразы



ПОДКЛЮЧЕНИЕПОДКЛЮЧЕНИЕ ГЕНАГЕНА ERGERG
КК ПРОМОТОРУПРОМОТОРУ ГЕНАГЕНА TMPRSS2TMPRSS2

генген TMPRSS2TMPRSS2 генген ERGERG
——————————————▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬ —— —— —— —— —— ——————————————▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬
промоторпромотор кодирующаякодирующая областьобласть промоторпромотор кодирующаякодирующая областьобласть

——————————————▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬▬
промоторпромотор кодирующаякодирующая областьобласть

генагена TMPRSS2             TMPRSS2             генагена ERGERG

ГенГен ERGERG начинаетначинает экспрессироватьсяэкспрессироваться вв несвойственныхнесвойственных
тканяхтканях, , чточто приводитприводит кк развитиюразвитию ракарака простатыпростаты

Tu et al., 2007Tu et al., 2007



СТРУКТУРАСТРУКТУРА ПРОМОТОРНОЙПРОМОТОРНОЙ ОБЛАСТИОБЛАСТИ
ГЕНАГЕНА HSP70HSP70 УУ ЧЕЛОВЕКАЧЕЛОВЕКА

Latchman, 1998Latchman, 1998



ФОРМИРОВАНИЕФОРМИРОВАНИЕ ПЕРВИЧНОГОПЕРВИЧНОГО РТАРТА
УУ ЗАРОДЫШАЗАРОДЫША ДРОЗОФИЛЫДРОЗОФИЛЫ

ЗапускЗапуск этойэтой жеже генетическойгенетической программыпрограммы вв другихдругих участкахучастках
зародышазародыша могмог быбы послужитьпослужить основойосновой формированияформирования: : 
−− анальногоанального отверстияотверстия
−− трахейтрахей
−− мальпигиевыхмальпигиевых сосудовсосудов ии тт..пп..



ВВ основеоснове скачкообразныхскачкообразных эволюционныхэволюционных
измененийизменений можетможет лежатьлежать перетасовкаперетасовка

генетическихгенетических модулеймодулей ((экзоновэкзонов, , промоторовпромоторов,,
кодирующихкодирующих областейобластей, , целыхцелых геновгенов) ) 

изиз разныхразных геномовгеномов



МЕХАНИЗМЫМЕХАНИЗМЫ ПЕРЕТАСОВКИПЕРЕТАСОВКИ
ГЕНЕТИЧЕСКИХГЕНЕТИЧЕСКИХ МОДУЛЕЙМОДУЛЕЙ ИЗИЗ

РАЗНЫХРАЗНЫХ ГЕНОМОВГЕНОМОВ

ОтдаленнаяОтдаленная гибридизациягибридизация

××

H. annuus               H. petiolaris                   H. anomH. annuus               H. petiolaris                   H. anomalusalus



МЕХАНИЗМЫМЕХАНИЗМЫ ПЕРЕТАСОВКИПЕРЕТАСОВКИ
ГЕНЕТИЧЕСКИХГЕНЕТИЧЕСКИХ МОДУЛЕЙМОДУЛЕЙ ИЗИЗ

РАЗНЫХРАЗНЫХ ГЕНОМОВГЕНОМОВ

ГоризонтальныйГоризонтальный переносперенос геновгенов уу бактерийбактерий::

−− МежвидоваяМежвидовая коньюгацияконьюгация
−− МежвидоваяМежвидовая трансдукциятрансдукция
−− СпонтаннаяСпонтанная трансформациятрансформация



МЕХАНИЗМЫМЕХАНИЗМЫ ПЕРЕТАСОВКИПЕРЕТАСОВКИ
ГЕНЕТИЧЕСКИХГЕНЕТИЧЕСКИХ МОДУЛЕЙМОДУЛЕЙ ИЗИЗ

РАЗНЫХРАЗНЫХ ГЕНОМОВГЕНОМОВ

СимбиогенезСимбиогенез

ПластидыПластиды, , присущиеприсущие
Cyanophora paradoxaCyanophora paradoxa, , 
настольконастолько похожипохожи нана
цианобактерийцианобактерий, , чточто долгоедолгое
времявремя ихих считалисчитали
эндосимбионтамиэндосимбионтами



МЕХАНИЗМЫМЕХАНИЗМЫ СКАЧКООБРАЗНОЙСКАЧКООБРАЗНОЙ
ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

II. . ВозникновениеВозникновение новыхновых молекулярныхмолекулярных функцийфункций
вв результатерезультате перетасовкиперетасовки различныхразличных экзоновэкзонов
вв генахгенах

II.II. ВозникновениеВозникновение новыхновых структурструктур вв результатерезультате
подсоединенияподсоединения регуляторногорегуляторного генагена кк другомудругому
промоторупромотору

III. III. КомбинированиеКомбинирование модулеймодулей изиз разныхразных геномовгеномов



КК КАКОМУКАКОМУ ТАКСОНУТАКСОНУ ОТНОСИТСЯОТНОСИТСЯ
ЭТОТЭТОТ ОРГАНИЗМОРГАНИЗМ??



ДВУХЭТАПНАЯДВУХЭТАПНАЯ СХЕМАСХЕМА
СКАЧКООБРАЗНОЙСКАЧКООБРАЗНОЙ ЭВОЛЮЦИИЭВОЛЮЦИИ

11--йй этапэтап. . ВозникновениеВозникновение
новогонового сочетаниясочетания

генетическихгенетических модулеймодулей

22--йй этапэтап. . ««ДоработкаДоработка»»
новогонового сочетаниясочетания

генетическихгенетических модулеймодулей
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