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 åÌÓ„ÓÓ·‡ÁËÂ 
„ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚

 

çÂÏÌÓ„ËÏ ·ÓÎÂÂ ‰‚‡‰ˆ‡ÚË ÎÂÚ ÚÓÏÛ Ì‡Á‡‰ èË-
ÚÂ ïÓÎÎ‡Ì‰ ÓÍÓÌ˜ËÎ éÍÒÙÓ‰ÒÍËÈ ÛÌË‚ÂÒËÚÂÚ
Ò ‰ËÔÎÓÏÓÏ ÁÓÓÎÓ„‡. ê‡·ÓÚÛ Ì‡‰ ‰ÓÍÚÓÒÍÓÈ ‰ËÒ-
ÒÂÚ‡ˆËÂÈ ÓÌ Ì‡˜‡Î ÔÓ‰ ÛÍÓ‚Ó‰ÒÚ‚ÓÏ ÅË‰ÊË‰
ïÓ„‡Ì ‚ ç‡ˆËÓÌ‡Î¸ÌÓÏ ËÌÒÚËÚÛÚÂ ÏÂ‰ËˆËÌÒÍËı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ‚ ãÓÌ‰ÓÌÂ. ùÚÓ ·˚ÎÓ ‚ÓÎÌÛ˛˘ÂÂ
‚ÂÏfl ‚ „ÂÌÂÚËÍÂ ‡Á‚ËÚËfl. Ç ˝ÚÓÏ ÊÂ „Ó‰Û ÔË
Ò‡‚ÌÂÌËË „ÓÏÂÓÁËÒÌ˚ı „ÂÌÓ‚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚ ·˚Î
Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ì „ÓÏÂÓ·ÓÍÒ (

 

McGinnis

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
1984

 

b

 

; 

 

Scott

 

, 

 

Weiner

 

, 1984) Ë ‚ÒÍÓÂ Ó·Ì‡ÛÊËÎÓÒ¸,
˜ÚÓ „ÂÌ˚, ÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒ˚, ÂÒÚ¸ ‚ „ÂÌÓÏ‡ı
‰Û„Ëı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ‚ÍÎ˛˜‡fl Ï˚¯¸ (

 

Carrasco

 

 

 

et

 

 

 

al

 

.,
1984; 

 

McGinnis

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1984

 

a

 

). èËÚÂ Ì‡˜‡Î ËÒÒÎÂ‰Ó-
‚‡ÌËÂ ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ‚
ıÓ‰Â ˝Ï·ËÓÌ‡Î¸ÌÓ„Ó ‡Á‚ËÚËfl Ï˚¯Ë (

 

Krumlauf
et al

 

., 1987; 

 

Holland

 

, 

 

Hogan

 

, 1988

 

a

 

,

 

b

 

) Ë, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË,
Ó·Ó„‡ÚËÎ ÏÂÚÓ‰Ë˜ÂÒÍËÂ ÔÓ‰ıÓ‰˚ Í ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌË˛
‡Á‚ËÚËfl Ï˚¯Ë, ÔËÏÂÌË‚ ÏÂÚÓ‰ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ
„Ë·Ë‰ËÁ‡ˆËË 

 

in

 

 

 

situ

 

, ‡ÌÂÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡‚¯ËÈÒfl ‰Îfl
ËÁÛ˜ÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚ Û ‰ÓÁÓÙËÎ˚ (

 

Holland
et

 

 

 

al

 

., 1987). Ñ‡ÊÂ Ì‡ ˝ÚÓÏ ‡ÌÌÂÏ ˝Ú‡ÔÂ Í‡¸Â˚
ÔÓfl‚ËÎ‡Ò¸ Â„Ó ÒÍÎÓÌÌÓÒÚ¸ Í ËÁÛ˜ÂÌË˛ ˝‚ÓÎ˛-
ˆËË. éÌ Ó·‡ÚËÎ ‚ÌËÏ‡ÌËÂ Ì‡ ÔÓ·ÎÂÏÛ ‡ÒÔÓ-
ÒÚ‡ÌÂÌËfl „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ Û ÊË‚ÓÚ-
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èÂÂ‚Ó‰ Ò ‡Ì„Î. Ä.ä. ÑÓÌ‰Û‡.

 

Ì˚ı Ë Ì‡˜‡Î Á‡ÌËÏ‡Ú¸Òfl ˝ÚËÏ ‚ÓÔÓÒÓÏ, ËÒÒÎÂ‰Ûfl
Ñçä Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ë‡ÛÁÂÌ-·ÎÓÚÓ‚ Û Ò‡Ï˚ı ‡ÁÌ˚ı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ‚ÍÎ˛˜‡fl Ë„ÎÓÍÓÊËı, ÏÓÎÎ˛ÒÍÓ‚, ÎÂÌ-
ÚÓ˜Ì˚ı ˜Â‚ÂÈ, ·‡ıËÓÔÓ‰ Ë ÔÎÓÒÍËı ˜Â‚ÂÈ (

 

Hol-
land

 

, 

 

Hogan

 

, 1986). êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ˝ÚËı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ
ÔÓÍ‡Á‡ÎË ¯ËÓÍÓÂ ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÂ ‡ÒÔÓ-
ÒÚ‡ÌÂÌËÂ „ÂÌÓ‚, ÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÓÏÂÓ·ÓÍÒ˚, ÔÓ-
˝ÚÓÏÛ ÌÂÛ‰Ë‚ËÚÂÎ¸ÌÓ, ˜ÚÓ ‚ ÔÓÒÎÂ‰Û˛˘ËÂ ·ÓÎÂÂ
˜ÂÏ ‰‚‡ ‰ÂÒflÚËÎÂÚËfl ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÂ ÏÂÒÚÓ ‚ ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌËflı èËÚÂ‡ Á‡ÌflÎ‡ ˝‚ÓÎ˛ˆËfl ˝ÚÓ„Ó „ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍÓ„Ó Ë Ò‚flÁ‡ÌÌÓ„Ó Ò ÌËÏ ÏÓÙÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍÓ„Ó
‡ÁÌÓÓ·‡ÁËfl.

 

ÑÛÔÎËÍ‡ˆËfl „ÂÌÓ‚
Ë ˝‚ÓÎ˛ˆËfl ıÓ‰Ó‚˚ı 

 

Ç 1987 „. èËÚÂ ·˚Î ÔËÌflÚ Ì‡ ‰ÓÎÊÌÓÒÚ¸ ‰Â-
ÏÓÌÒÚ‡ÚÓ‡ ‚ éÚ‰ÂÎ ÁÓÓÎÓ„ËË éÍÒÙÓ‰ÒÍÓ„Ó
ÛÌË‚ÂÒËÚÂÚ‡, „‰Â ÓÌ Ì‡˜‡Î ÙÓÏËÓ‚‡Ú¸ Ò‚Ó˛
ÒÓ·ÒÚ‚ÂÌÌÛ˛ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÒÍÛ˛ „ÛÔÔÛ. Ç ˝ÚÓ
‚ÂÏfl ·˚Î‡ ‡Á‡·ÓÚ‡Ì‡ ÏÂÚÓ‰ËÍ‡ ÔÓÎËÏÂ‡ÁÌÓÈ
ˆÂÔÌÓÈ Â‡ÍˆËË (èñê), Ë èËÚÂ Ì‡˜‡Î ËÒÔÓÎ¸ÁÓ-
‚‡Ú¸ ÂÂ ‰Îfl ËÁÛ˜ÂÌËfl ‰‚Ûı ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı ‚Ó-
ÔÓÒÓ‚. èÂ‚˚È Í‡Ò‡ÎÒfl ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı ÓÚÌÓ-
¯ÂÌËÈ ÏÂÊ‰Û ÚËÔ‡ÏË ÊË‚ÓÚÌ˚ı. èÓÌËÏ‡ÌËÂ Ëı
fl‚ÎflÂÚÒfl Í‡‰ËÌ‡Î¸Ì˚Ï ‰Îfl ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÈ ·ËÓ-
ÎÓ„ËË, Ë ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ‚ ‰ÓÔÓÎÌÂÌËÂ Í
ÏÓÙÓÎÓ„ËË ‰‡‚‡ÎË ÌÓ‚˚È ËÒÚÓ˜ÌËÍ ËÌÙÓÏ‡-
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Ç 1867 „. ÄÎÂÍÒ‡Ì‰ äÓ‚‡ÎÂ‚ÒÍËÈ ÓÔÛ·ÎËÍÓ‚‡Î ÒÓÓ·˘ÂÌËÂ Ó ‡Á‚ËÚËË 

 

Amphioxus

 

 

 

lanceolatus

 

 (

 

Cepha-
lochordata

 

), Ì‡Á˚‚‡ÂÏÓ„Ó ÚÂÔÂ¸ 

 

Branchiostoma

 

 

 

lanceolatum

 

 

 

(

 

Kowalevsky

 

, 1867). ÇÏÂÒÚÂ Ò Â„Ó ÊÂ ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌËÂÏ ‡Á‚ËÚËfl ÔÂ‚Ë˜ÌÓıÓ‰Ó‚˚ı (

 

Kowalevsky

 

, 1866, 1871) ˝Ú‡ ‡·ÓÚ‡ ÔÓÁ‚ÓÎËÎ‡ ÔÓ-ÌÓ‚ÓÏÛ ÔÓ-
‰ÓÈÚË Í ÔÓÌËÏ‡ÌË˛ Ò‚flÁÂÈ ÏÂÊ‰Û ˝‚ÓÎ˛ˆËÂÈ Ë ‡Á‚ËÚËÂÏ ÊË‚ÓÚÌ˚ı Ë ÒÓÁ‰‡Î‡ ÓÒÌÓ‚Û ‡ÌÌËı ÚÂÓ-
ËÈ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓ„Ó ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. èËÏÂÌÓ 150 ÎÂÚ ÒÔÛÒÚfl „ÓÎÓ‚ÓıÓ‰Ó‚˚Â Ë
ÔÂ‚Ë˜ÌÓıÓ‰Ó‚˚Â ÒÌÓ‚‡ ÓÍ‡Á‡ÎËÒ¸ ‚ ˆÂÌÚÂ ‚ÌËÏ‡ÌËfl ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌËÒÚÓ‚, Ú‡Í Í‡Í ‰ÓÒÚËÊÂÌËfl ÏÓÎÂ-
ÍÛÎflÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË Ë ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÒÂÍ‚ÂÌËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú Ì‡‰ÂflÚ¸Òfl Ì‡ ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÂ ‡Ò-
Í˚ÚËÂ Ú‡ÈÌ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. àÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl èËÚÂ‡ ïÓÎÎ‡Ì‰‡ (ËÒ. 1), Î‡ÛÂ‡Ú‡ ÏÂ‰‡-
ÎË äÓ‚‡ÎÂ‚ÒÍÓ„Ó ë‡ÌÍÚ-èÂÚÂ·Û„ÒÍÓ„Ó Ó·˘ÂÒÚ‚‡ ÂÒÚÂÒÚ‚ÓËÒÔ˚Ú‡ÚÂÎÂÈ 2006 „., ÌÂÏ‡ÎÓ ÒÔÓÒÓ·-
ÒÚ‚Ó‚‡ÎË ÔË‚ÎÂ˜ÂÌË˛ ‚ÌËÏ‡ÌËfl Í ˝ÚÓÈ ÔÓ·ÎÂÏÂ (‰Îfl ·ÓÎÂÂ ‰ÂÚ‡Î¸ÌÓ„Ó ÓÁÌ‡ÍÓÏÎÂÌËfl Ò ËÒÚÓËÂÈ
ÏÂ‰‡ÎË äÓ‚‡ÎÂ‚ÒÍÓ„Ó ÒÏ.: 

 

Mikhailov

 

, 

 

Gilbert

 

, 2002). Ç ˝ÚÓÈ ÒÚ‡Ú¸Â ‰‡Ì Í‡ÚÍËÈ Ó˜ÂÍ Ú‚Ó˜ÂÒÚ‚‡ èË-
ÚÂ‡ ïÓÎÎ‡Ì‰‡ Ë Â„Ó ‚ÍÎ‡‰‡ ‚ ‚ÓÁÓÊ‰ÂÌËÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË ‡Á‚ËÚËfl ‚ ˆÂÎÓÏ, ‡ Ú‡ÍÊÂ ‚ ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ‚ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË.

 

äÎ˛˜Â‚˚Â ÒÎÓ‚‡

 

: ˝‚ÓÎ˛ˆËfl, 

 

Hox

 

-„ÂÌ˚, Î‡ÌˆÂÚÌËÍ, ËÒÚÓËfl Ì‡ÛÍË.

 

ìÑä 591
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òËÏÂÎ‰

 

ˆËË, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ˚È ‰Îfl ÔÓÒÚÓÂÌËfl ÙËÎÓ„ÂÌËË.
àÒÔÓÎ¸ÁÛfl èñê, å‡ÍÒ íÂÎÙÓ‰, ÚÓ„‰‡ ‡ÒÔË‡ÌÚ
Î‡·Ó‡ÚÓËË èËÚÂ‡, ‡ÏÔÎËÙËˆËÓ‚‡Î Ù‡„ÏÂÌ-
Ú˚ „ÂÌÓ‚ Ë·ÓÒÓÏÌÓÈ êçä, ˜ÚÓ·˚ ÔÓflÒÌËÚ¸ ˝ÚË
ÙËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÓÚÌÓ¯ÂÌËfl. ÇÌËÏ‡ÌËÂ ̋ ÚËı ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎÂÈ ·˚ÎÓ ÒÓÒÂ‰ÓÚÓ˜ÂÌÓ Ì‡ ˘ÂÚËÌÍÓ˜Â-
Î˛ÒÚÌ˚ı - Á‡„‡‰Ó˜ÌÓÏ ÚËÔÂ ÔÎ‡ÌÍÚÓÌÌ˚ı ˜Â‚ÂÈ,
ÍÓÚÓ˚ı ‚ ÚÓ ‚ÂÏfl ÓÚÌÓÒËÎË ÍÓ ‚ÚÓË˜ÌÓÓÚ˚Ï Ë
Ú‡ÍËÏ Ó·‡ÁÓÏ Ò·ÎËÊ‡ÎË Ò ıÓ‰Ó‚˚ÏË. é‰Ì‡ÍÓ ÔÓ-
ÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó‚‡ÎË Ó ÚÓÏ, ̃ ÚÓ
˝ÚË ˜Â‚Ë ‚ ‰ÂÈÒÚ‚ËÚÂÎ¸ÌÓÒÚË ‚ÒÂ ÊÂ fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÂ-
‚Ë˜ÌÓÓÚ˚ÏË Ë, ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ, ÎË¯¸ ÓÚ‰‡ÎÂÌÌÓ
Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌ˚ ıÓ‰Ó‚˚ÏË. ùÚÓÚ ‚˚‚Ó‰ ·˚Î ÔÓÁ‰ÌÂÂ
ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰ÂÌ ·ÓÎÂÂ ¯ËÓÍËÏ ÍÛ„ÓÏ ‰ÓÍ‡Á‡ÚÂÎ¸ÒÚ‚
(

 

Telford

 

, 

 

Holland

 

, 1993, 1997; 

 

Matus

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 2006). 

îËÎÓ„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÓÚÌÓ¯ÂÌËfl ÔÓ‰ÓÎÊ‡˛Ú
ËÌÚÂÂÒÓ‚‡Ú¸ èËÚÂ‡ ‰Ó ÒËı ÔÓ, Ó ̃ ÂÏ Ò‚Ë‰ÂÚÂÎ¸-
ÒÚ‚Û˛Ú Â„Ó ÌÂ‰‡‚ÌËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl, ÔÓÒ‚fl˘ÂÌ-
Ì˚Â Ú‡ÍËÏ Á‡„‡‰Ó˜Ì˚Ï Ë ÔÎÓıÓ ËÁÛ˜ÂÌÌ˚Ï Ú‡Í-
ÒÓÌ‡Ï, Í‡Í 

 

Strepsiptera

 

, 

 

Hemichordata

 

 Ë 

 

Cho-
anoflagellata

 

 (

 

Rokas

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1999; 

 

Furlong

 

, 

 

Holland

 

,
2002; 

 

Philippe

 

 

 

et al

 

., 2004).

é‰Ì‡ÍÓ „Î‡‚Ì˚Ï ‚ÓÔÓÒÓÏ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ èË-
ÚÂ‡ ÚÓ„Ó ÔÂËÓ‰‡ ·˚ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ ‚ÂÏÂÌË Ë
ÓÎË ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË „ÂÌÓ‚ ‚ ̋ ‚ÓÎ˛ˆËË ıÓ‰Ó‚˚ı. ëÓ-
ÔÓÒÚ‡‚ÎÂÌËÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ‰ÓÁÓ-
ÙËÎ˚ Ë ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ó·Ì‡ÛÊËÎÓ, ˜ÚÓ ‚ ÓÚÎË˜ËÂ
ÓÚ ‰ÓÁÓÙËÎ˚, Û ÍÓÚÓÓÈ ÏÌÓ„ËÂ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ „ÓÏÂ-
Ó·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚, Ú‡ÍËÂ Í‡Í 

 

Msx

 

 

 

Ë 

 

Engrailed

 

,
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ˚ Ó‰ÌËÏ „ÂÌÓÏ, Û ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÓÌË

 

êËÒ. 1.

 

 èËÚÂ ïÓÎÎ‡Ì‰ Ò ‰ËÔÎÓÏÓÏ Ó Ì‡„‡Ê‰ÂÌËË ÏÂ‰‡Î¸˛ äÓ‚‡ÎÂ‚ÒÍÓ„Ó ‚ 2007 „. 
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ËÏÂ˛Ú Ó·˚˜ÌÓ ‰‚Â ËÎË ·ÓÎÂÂ ÍÓÔËÈ. èËÏÂÌÓ Á‡
‰‚‡‰ˆ‡Ú¸ ÎÂÚ ‰Ó ̋ ÚÓ„Ó ëÛÒÛÏË éÌÓ ‚˚ÒÍ‡Á‡Î ÔÂ‰-
ÔÓÎÓÊÂÌËÂ Ó ÚÓÏ, ̃ ÚÓ ÔË ‰Ë‚ÂÒËÙËÍ‡ˆËË ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ Ò˚„‡Î‡ ÚÂÚ‡ÔÎÓË-
‰ËÁ‡ˆËfl (

 

Ohno

 

, 1970). Ç ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ˝ÚÓÈ „ËÔÓ-
ÚÂÁÓÈ Ó‰ÌËÏ ËÁ ÔÓÒÎÂ‰ÒÚ‚ËÈ ÚÂÚ‡ÔÎÓË‰ËÁ‡ˆËË Û
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ‰ÓÎÊÌÓ ·˚Ú¸ ·ÓÎ¸¯ÂÂ ˜ËÒÎÓ ÍÓÔËÈ
‚ ·ÓÎ¸¯ËÌÒÚ‚Â ÒÂÏÂÈÒÚ‚ „ÂÌÓ‚ ÔÓ Ò‡‚ÌÂÌË˛ Ò
·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ÏË. èËÚÂ Ë Â„Ó „ÛÔÔ‡ Ì‡˜‡ÎË ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡Ú¸ ˝ÚÛ ÔÓ·ÎÂÏÛ, ËÒÔÓÎ¸ÁÛfl ‰Îfl ‚˚fl‚ÎÂ-
ÌËfl ÏÌÓ„ÓÓ·‡ÁËfl ÍÎ˛˜Â‚˚ı ÒÂÏÂÈÒÚ‚ „ÓÏÂÓ-
·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ‚ „ÂÌÓÏ‡ı ‡ÁÎË˜Ì˚ı ·ÂÒ-
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı èñê (

 

Holland

 

, 

 

Williams

 

, 1990; 

 

Hol-
land

 

, 1991). éÌË ÒÓÒÂ‰ÓÚÓ˜ËÎË ‚ÌËÏ‡ÌËÂ Ì‡ Ú‡Í-
ÒÓÌ‡ı ·ÂÒÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÍÓÚÓ˚Â Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ·ÎËÁÍË
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚Ï, ‡ ËÏÂÌÌÓ Ì‡ „ÓÎÓ‚ÓıÓ‰Ó‚˚ı Ë ÔÂ-
‚Ë˜ÌÓıÓ‰Ó‚˚ı. èÓ ÏÂÂ Û‚ÂÎË˜ÂÌËfl ̃ ËÒÎ‡ ËÒÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÌÌ˚ı ÒÂÏÂÈÒÚ‚ „ÂÌÓ‚ ÒÚ‡ÌÓ‚ËÎÓÒ¸ Ó˜Â‚Ë‰-
Ì˚Ï, ˜ÚÓ ‚ ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ÍÓÚÓ˚Â
Ó·˚˜ÌÓ ËÏÂ˛Ú ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÙÓÏ˚ ‚ Í‡Ê‰ÓÏ
ÒÂÏÂÈÒÚ‚Â „ÂÌÓ‚, „ÓÎÓ‚ÓıÓ‰Ó‚˚Â Ë ÔÂ‚Ë˜ÌÓıÓ-
‰Ó‚˚Â ‚ÒÂ„‰‡ ËÏÂ˛Ú ÎË¯¸ Ó‰ÌÛ ÙÓÏÛ. ùÚÓ ÔË‚Â-
ÎÓ èËÚÂ‡ Í ÔÂ‰ÔÓÎÓÊÂÌË˛ Ó ÚÓÏ, ̃ ÚÓ ÔÓËÒıÓÊ-
‰ÂÌËÂ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı ÒÓ‚Ô‡ÎÓ Ò ̄ ËÓÍÓÈ ‰ÛÔÎËÍ‡ˆË-
ÂÈ „ÂÌÓ‚ Ë ˜ÚÓ ‚ÂÓflÚÌ˚Ï ÔÛÚÂÏ ÔÓfl‚ÎÂÌËfl
‰Ó·‡‚Ó˜Ì˚ı „ÂÌÓ‚ ·˚ÎË ‰‚‡ ‡ÛÌ‰‡ ÚÂÚ‡ÔÎÓË‰ËÁ‡-
ˆËË (

 

Holland

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1994). 

ùÚ‡ „ËÔÓÚÂÁ‡ ËÏÂÂÚ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ÔÓÒÎÂ‰-
ÒÚ‚Ëfl ‰Îfl ÔÓÌËÏ‡ÌËfl ˝‚ÓÎ˛ˆËË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë
˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÓÌ‡ ÔÓÒÚÛÎËÛÂÚ, ˜ÚÓ „ÂÌÓÏ
˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ‚ÓÁÌËÍ ·Î‡„Ó‰‡fl ‡ÌˆÂÒÚ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓÎËÔ-
ÎÓË‰ËË Ë ‰ÓÎÊÂÌ ÌÂÒÚË ÂÂ ÒÎÂ‰˚ ‚ ‚Ë‰Â Ó·¯ËÌ˚ı
Ó·Î‡ÒÚÂÈ Ô‡‡ÎÓ„ËÈ. ùÚ‡ ÚÂÓËfl ‰‡ÂÚ Ú‡ÍÊÂ ˜ÂÚ-
ÍÓÂ Ó·˙flÒÌÂÌËÂ ËÁ·˚ÚÓ˜ÌÓÒÚË ˜ÎÂÌÓ‚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚
„ÂÌÓ‚, ÍÓÚÓ‡fl ÌÂÂ‰ÍÓ Ó·Ì‡ÛÊË‚‡ÂÚÒfl ÔË ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËË „ÂÌÌÓ„Ó ÌÓÍ‡ÛÚ‡ Ï˚¯ÂÈ (˜‡ÒÚÓ ËÁ-Á‡
ÓÚÒÛÚÒÚ‚Ëfl ËÎË ÒÏfl„˜ÂÌËfl ÓÊË‰‡ÂÏÓ„Ó ÌÂ„‡ÚË‚ÌÓ-
„Ó ‰ÂÈÒÚ‚Ëfl ÏÛÚ‡ˆËË). ÉÓfl˜Ó Ó·ÒÛÊ‰‡‚¯‡flÒfl ‚
ÚÂ˜ÂÌËÂ ÏÌÓ„Ëı ÎÂÚ, ˝Ú‡ „ËÔÓÚÂÁ‡ ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ
‚ÂÏfl ÔÓÎÛ˜ËÎ‡ ÔÓ‰Ú‚ÂÊ‰ÂÌËÂ ·Î‡„Ó‰‡fl Ò‡‚-
ÌÂÌË˛ „ÂÌÓÏÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ë ‡ÒˆË‰ËË 

 

Ciona

 

 

 

in-
testinalis

 

 (

 

Dehal

 

, 

 

Boore

 

, 2005) Ë ÚÂÔÂ¸ ÒÎÛÊËÚ ÍÎ˛-
˜Â‚ÓÈ ÔË Ó·˙flÒÌÂÌËË ÌÂÍÓÚÓ˚ı Ó·˘Ëı ‚ÓÔÓ-
ÒÓ‚ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË „ÂÌÓÏ‡ Ë ˜ËÒÎ‡ „ÂÌÓ‚ Û ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı. 

Ç ̋ ÚÓÚ ÊÂ ÔÂËÓ‰ èËÚÂ Ì‡˜‡Î, ÍÓÏÂ ÚÓ„Ó, ·Ó-
ÎÂÂ ‰ÂÚ‡Î¸Ì˚È ‡Ì‡ÎËÁ 

 

çÓı

 

-„ÂÌÓ‚ Û Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡

 

Branchiostoma

 

 

 

floridae

 

. Ç ÒÓÚÛ‰ÌË˜ÂÒÚ‚Â Ò çËÍÓ-
Î‡ÒÓÏ Ë ãËÌ‰ÓÈ ïÓÎÎ‡Ì‰ ËÁ éÍÂ‡ÌÓ„‡ÙË˜ÂÒÍÓ„Ó
ËÌÒÚËÚÛÚ‡ ëÍËÔÔÒ‡, ÍÓÚÓ˚Â Ú‡ÍÊÂ ÔÓfl‚ËÎË
ËÌÚÂÂÒ Í ‡Á‚ËÚË˛ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡, ·˚Î‡ ÔÂ‰ÔËÌfl-
Ú‡ ÒÂËfl ̋ ÍÒÔÂ‰ËˆËÈ Ì‡ í‡ÏÔ‡-·ÂÈ (îÎÓË‰‡) Ò ̂ Â-
Î¸˛ Ò·Ó‡ Á‡Ó‰˚¯ÂÈ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ ‰Îfl ËÁÛ˜ÂÌËfl
˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌÓ‚. Ç 1992 „. ÓÌË ÓÔÛ·ÎËÍÓ‚‡ÎË Â-
ÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ÔÂ‚Ó„Ó ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl 

 

çÓı

 

-„ÂÌÓ‚ Î‡Ì-
ˆÂÚÌËÍ‡, ‚˚ÔÓÎÌÂÌÌÓ„Ó Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÏÂÚÓ‰‡ „Ë·Ë-
‰ËÁ‡ˆËË 

 

in

 

 

 

situ

 

, „‰Â ÔÓÍ‡Á‡ÎË ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌÛ˛ ˝ÍÒ-

ÔÂÒÒË˛ ˝ÚËı „ÂÌÓ‚ ‚‰ÓÎ¸ ÔÂÂ‰ÌÂÁ‡‰ÌÂÈ ÓÒË
(

 

Holland

 

 

 

et

 

 

 

al

 

., 1992).

Ç 1993 „. ‚ ˝ÚÛ ‡·ÓÚÛ ‚ÍÎ˛˜ËÎÒfl ÑÊÓ‰Ë É‡-
ÒË‡-îÂÌ‡Ì‰ÂÒ, ÍÓÚÓ˚È Ì‡˜‡Î ‰ÎËÚÂÎ¸Ì˚È ÔÓ-
ÂÍÚ “ÔÓ„ÛÎÍË” ÔÓ 

 

çÓı

 

-ÍÎ‡ÒÚÂÛ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ Ò
ÍÎÓÌËÓ‚‡ÌËÂÏ ‚ÒÂı ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓ ‡ÒÔÓÎÓ-
ÊÂÌÌ˚ı „ÂÌÓ‚. Ç 1994 „. ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÂ ·˚ÎÓ Á‡-
‚Â¯ÂÌÓ, ‡ ‚ ÒÚ‡Ú¸Â, ÍÓÚÓ‡fl ˜‡ÒÚÓ ˆËÚËÛÂÚÒfl Ë
ÔÓ ÒÂÈ ‰ÂÌ¸ (

 

Garcia

 

-

 

Fernandez

 

, 

 

Holland

 

, 1994), ÓÔÛ·-
ÎËÍÓ‚‡Ì‡ ÒıÂÏ‡ ‡ÒÔÓÎÓÊÂÌËfl ÔÂÂ‰ÌËı ‰ÂÒflÚË

 

Hox

 

-„ÂÌÓ‚ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡. ì·Â‰ËÚÂÎ¸Ì‡fl ‰ÂÏÓÌÒÚ‡-
ˆËfl ÛÌËÍ‡Î¸ÌÓÒÚË ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Hox-„ÂÌÓ‚ ‰‡Î‡ Â¯‡-
˛˘ÂÂ ‰ÓÍ‡Á‡ÚÂÎ¸ÒÚ‚Ó ‰Â‚ÌÓÒÚË ÍÎ‡ÒÚÂÌÓÈ ÔË-
Ó‰˚ ˝ÚËx „ÂÌÓ‚ Ë flÒÌÓ ÔÓÍ‡Á‡Î‡, ˜ÚÓ ÏÌÓÊÂ-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â çÓı-ÍÎ‡ÒÚÂ˚, Ó·Ì‡ÛÊÂÌÌ˚Â ‚ „ÂÌÓ-
Ï‡ı ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, fl‚Îfl˛ÚÒfl ı‡‡ÍÚÂÌ˚ÏË ‰Îfl
ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı. ç‡ ˝ÚÓÚ ÔÂËÓ‰ ÔË¯ÎÓÒ¸ Ú‡ÍÊÂ Ë
Ì‡˜‡ÎÓ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ˝ÍÒÔÂÒÒËË ‰Û„Ëı „ÂÌÓ‚
Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡, ËÌËˆËËÓ‚‡‚¯Ëı ‡Á‡·ÓÚÍÛ ‰ÂÚ‡Î¸-
ÌÓÈ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓÈ ‡Ì‡ÚÓÏËË Â„Ó ‡Á‚ËÚËfl Ë ÔÓ-
ÒÎÂ‰Û˛˘ÂÂ ÔÂÂÓÒÏ˚ÒÎÂÌËÂ „ÓÏÓÎÓ„ËÈ ÏÂÊ‰Û
Î‡ÌˆÂÚÌËÍÓÏ Ë ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ÏË. èÓÊ‡ÎÛÈ, Ì‡Ë·Ó-
ÎÂÂ flÍËÏ ÔËÏÂÓÏ ˝ÚÓ„Ó fl‚ÎflÂÚÒfl ËÁÛ˜ÂÌËÂ „Â-
Ì‡ Otx Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡, ÍÓÚÓÓÂ ÔÓÏÓ„ÎÓ ÛÒÚ‡ÌÓ‚ËÚ¸
„ÓÏÓÎÓ„Ë˛ ÏÂÊ‰Û „ÓÎÓ‚Ì˚Ï ÏÓÁ„ÓÏ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ı Ë ÔÂÂ‰ÌÂÈ Ó·Î‡ÒÚ¸˛ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÌÂ‚ÌÓÈ
ÒËÒÚÂÏ˚ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ (Williams, Holland, 1988). 

ÇÂÒÌÓÈ 1994 „. èËÚÂ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓ Ò å‡ÈÍÎÓÏ
ùÈÍÂÏÓÏ, îËÎËÔÔÓÏ àÌ„ı˝ÏÓÏ Ë ÉÂ„ÓË ÇÂÂÏ
‡Á‡·ÓÚ‡Î Ì‡Û˜ÌÛ˛ ÔÓ„‡ÏÏÛ äÓÌÙÂÂÌˆËË
ÅËÚ‡ÌÒÍÓ„Ó Ó·˘ÂÒÚ‚‡ ·ËÓÎÓ„ËË ‡Á‚ËÚËfl Ì‡ ÚÂ-
ÏÛ “ù‚ÓÎ˛ˆËfl ÏÂı‡ÌËÁÏÓ‚ ‡Á‚ËÚËfl”. ùÚÓ ·˚Î‡
ıÓÓ¯Ó Ó„‡ÌËÁÓ‚‡ÌÌ‡fl Ë ‚ÔÂ˜‡ÚÎfl˛˘‡fl ÍÓÌÙÂ-
ÂÌˆËfl, ÍÓÚÓ‡fl ‚ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÈ ÒÚÂÔÂÌË Ó·ÓÁÌ‡-
˜ËÎ‡ ‚ÓÁ‚‡˘ÂÌËÂ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË ‡Á-
‚ËÚËfl ‚ ÓÒÌÓ‚ÌÓÂ ÛÒÎÓ Ì‡Û˜Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ‚
ëÓÂ‰ËÌÂÌÌÓÏ äÓÓÎÂ‚ÒÚ‚Â. ÖÂ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓÏ ·˚ÎÓ
ËÁ‰‡ÌËÂ ÔËÎÓÊÂÌËfl Í ÊÛÌ‡ÎÛ Development, ÍÓ-
ÚÓÓÂ ÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÎÓÒ¸ ¯ËÓÍÓÈ ÔÓÔÛÎflÌÓÒÚ¸˛
(Akam et al., 1994) Ë ÔË‚ÎÂÍÎÓ ÏÌÓ„Ëı ÒÚÛ‰ÂÌÚÓ‚
Ë ÏÓÎÓ‰˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎÂÈ ‚ ˝ÚÛ ·˚ÒÚÓ ‡ÒÚÛ-
˘Û˛ Ó·Î‡ÒÚ¸ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ.

ë‡‚ÌËÚÂÎ¸Ì‡fl „ÂÌÓÏËÍ‡: 
Î‡ÌˆÂÚÌËÍ Í‡Í ÏÓ‰ÂÎ¸

Ç 1995 „. èËÚÂ ·˚Î Ì‡ÁÌ‡˜ÂÌ ÔÓÙÂÒÒÓÓÏ
ÁÓÓÎÓ„ËË ‚ ìÌË‚ÂÒËÚÂÚ êË‰ËÌ„‡, „‰Â ÔÓ‰ÓÎÊËÎ
Ò‚ÓË ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl ˝‚ÓÎ˛ˆËË ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ Hox-„Â-
ÌÓ‚ Û ‰Û„Ëı ÚËÔÓ‚ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚.
Ç 1998 „. Â„Ó Î‡·Ó‡ÚÓËfl ÒÓÓ·˘ËÎ‡ Ó· Ë‰ÂÌÚËÙË-
Í‡ˆËË ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ParaHox-„ÂÌÓ‚ Û Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡
(Brooke et al., 1998). ùÚÓÚ Á‡„‡‰Ó˜Ì˚È ÍÎ‡ÒÚÂ „Â-
ÌÓ‚ fl‚ÎflÂÚÒfl ÒÂÒÚËÌÒÍËÏ ÔÓ ÓÚÌÓ¯ÂÌË˛ Í çÓı;
Ó·‡ ÓÌË ÔÓËÁÓ¯ÎË ÓÚ ‡ÌˆÂÒÚ‡Î¸ÌÓ„Ó “Proto-
Hox”-ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ·ËÎ‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÔÛÚÂÏ
‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË ‚ ‡ÌÌÂÏ ÔÂËÓ‰Â ˝‚ÓÎ˛ˆËË, ‰Ó ‡Ò-
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òËÏÂÎ‰

ÔÓÒÚ‡ÌÂÌËfl çÓı-ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Û ·ËÎ‡ÚÂ‡Î¸Ì˚ı
(ËÒ. 2, ‡).

ä‡ÚËÓ‚‡ÌËÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚
Nkx Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ Ë ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ú‡ÍÊÂ ÔÓ‰Ú‚Â‰ËÎÓ
‰Â‚ÌÂÂ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ÍÎ‡ÒÚÂËÁ‡ˆËË „ÂÌ‡ Nkx
(Luke et al., 2003). Ç ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ÂÏ, ÍÓ„‰‡ ‚ ÂÁÛÎ¸-
Ú‡ÚÂ ÛÒÔÂıÓ‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏÓ‚ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ Ë
ÊË‚ÓÚÌ˚ı ÒÚ‡ÎÓ ‚ÓÁÏÓÊÌ˚Ï Ô‡Ì„ÂÌÓÏÌÓÂ Í‡ÚË-
Ó‚‡ÌËÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-

Ì˚ı, ÔÓÎÛ˜ÂÌÌ˚Â ‰‡ÌÌ˚Â ·˚ÎË ÛÚÓ˜ÌÂÌ˚. ÄÌ‡ÎËÁ
˝ÚËı „ÂÌÓ‚ ÓÍ‡Á‡ÎÒfl ÔÎÓ‰ÓÚ‚ÓÌ˚Ï. ÅÓÎ¸¯ËÌ-
ÒÚ‚Ó „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ‚ ÔÂ‚ÓÏ ÔË-
·ÎËÊÂÌËË ÏÓÊÌÓ ‡Á‰ÂÎËÚ¸ Ì‡ ‰‚‡ ·ÓÎ¸¯Ëı ÍÎ‡Ò-
Ò‡: Antennapedia, ËÎË ANTP, ÍÓÚÓ˚È ‚ÍÎ˛˜‡ÂÚ
Hox, ParaHox, Nkx Ë ‰Û„ËÂ, Ë Paired, ËÎË PRD. Ç
ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ „ÂÌÓ‚ ÍÎ‡ÒÒ‡ PRD, ÍÓÚÓ˚Â, ÔÓ-‚Ë‰Ë-
ÏÓÏÛ, “‡Á·ÓÒ‡Ì˚” ÔÓ ‚ÒÂÏÛ „ÂÌÓÏÛ, ·ÓÎ¸¯ËÌ-
ÒÚ‚Ó „ÂÌÓ‚ ÍÎ‡ÒÒ‡ ANTP Û ÓÚ‰‡ÎÂÌÌÓ„Ó ÔÂ‰Í‡ ÔÓ-

èËÏËÚË‚Ì˚È
ÍÎ‡ÒÚÂ
Hox

ÉÂÌ
ProtoHox
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Hox1/2 Hox3 Hox4-8 Hox9-13

Hox

ÅËÎ‡ÚÂ‡Î¸Ì˚È
ÍÎ‡ÒÚÂ

Gsx

Gsx

Xlox

Xlox

Cdx

Cdx

äÎ‡ÒÚÂ

ÍÎ‡ÒÚÂ
èËÏËÚË‚Ì˚È

ParaHox
ÍÎ‡ÒÚÂ
ëÓ‚ÂÏÂÌÌ˚È

Ant PG3 Central Post

ÉÂÌ
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Hox
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ProtoEHGbox ProtoHox ProtoNkx
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a 

· 

êËÒ. 2. åÓ‰ÂÎË ˝‚ÓÎ˛ˆËË ÍÎ‡ÒÚÂ‡ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ Û Metazoa.
‡ – ÏÓ‰ÂÎ¸ ˝‚ÓÎ˛ˆËË ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ „ÂÌÓ‚ Hox Ë ParaHox (Brooke et al., 1998). èÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÂÚÒfl, ˜ÚÓ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚È „ÂÌ Pro-
toHox ‰ÛÔÎËˆËÓ‚‡ÎÒfl ‚ Ú‡Ì‰ÂÏÂ, Ó·‡ÁÓ‚‡‚ ˜ÂÚ˚Âı„ÂÌÌ˚È ÍÎ‡ÒÚÂ ProtoHox. ùÚÓÚ ÍÎ‡ÒÚÂ Á‡ÚÂÏ ‰ÛÔÎËˆËÓ‚‡ÎÒfl Ò
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÔËÏËÚË‚Ì˚ı ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ Hox Ë ParaHox. Ñ‡Î¸ÌÂÈ¯ËÂ ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËË Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò ÔÓÚÂÂÈ „ÂÌ‡ Ô‡‡ÎÓ„Ë˜-
ÌÓÈ „ÛÔÔ˚ PG3 ËÁ ÍÎ‡ÒÚÂ‡ ParaHox, ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂÏ ̂ ÂÌÚ‡Î¸ÌÓ„Ó „ÂÌ‡ Hox ‚ÌÛÚË ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Hox Ë ÔÓ‰ÓÎÊ‡˛˘ÂÈ-
Òfl ̋ ÍÒÔ‡ÌÒËË ÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÓÏ Ú‡Ì‰ÂÏÌÓÈ ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Hox (Ferrier, Holland, 2001). Ç‡Ë‡ˆËË ̋ ÚÓÈ ÓÒÌÓ‚ÌÓÈ ÏÓ‰ÂÎË
Ú‡ÍÊÂ ÒÓ„Î‡ÒÛ˛ÚÒfl Ò ËÏÂ˛˘ËÏËÒfl ‰‡ÌÌ˚ÏË (ÒÏ., Ì‡ÔËÏÂ: Garcia-Fernandez, 2005).
· – ˝ÍÒÔ‡ÌÒËfl ÏÓ‰ÂÎË (‡), ‚ÍÎ˛˜‡˛˘‡fl ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚Â „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡¯ËÂ „ÂÌ˚ ÍÎ‡ÒÒ‡ ANTP, ÍÓÚÓ˚Â ÔÂ‰ÔÓ-
ÎÓÊËÚÂÎ¸ÌÓ Ó‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ Ò‚flÁ‡Ì˚ Ò „ÂÌ‡ÏË Hox Í‡Í ˜‡ÒÚ¸ ÏÂ„‡ÍÎ‡ÒÚÂ‡ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ (Pollard, Holland,
2000). Ö‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌ˚È „ÂÌ ProtoHox Ú‡Ì‰ÂÏÌÓ ‰ÛÔÎËˆËÓ‚‡ÎÒfl, ‰‡‚ Ì‡˜‡ÎÓ ÔÂ‰Í‡Ï ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ EHGbox, Hox/ParaHox Ë
Nkx. îÓÏËÓ‚‡ÌËÂ Í‡Ê‰Ó„Ó ÍÎ‡ÒÚÂ‡ Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ‰‡Î¸ÌÂÈ¯ËÏË Ú‡Ì‰ÂÏÌ˚ÏË ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËflÏË, ‡ ÍÎ‡ÒÚÂ˚ ParaHox Ë Hox
‡Á‰ÂÎfl˛ÚÒfl ‚ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓÈ ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË. ëÓÒÚ‡‚ ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ EHGbox Ë Nkx ÔÓÍ‡Á‡Ì ÌËÊÂ: ÏÓÊÌÓ ‚Ë‰ÂÚ¸
‚‡Ë‡ˆËË ÔÓfl‰Í‡ „ÂÌÓ‚ Ë ÒÓÒÚ‡‚‡ ÍÎ‡ÒÚÂÓ‚ Û ‡ÁÌ˚ı ‚Ë‰Ó‚.
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Á‚ÓÌÓ˜Ì˚ı Ì‡ıÓ‰ËÎËÒ¸ ‚ Ó‰ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË. èËÚÂ Ë
Â„Ó ÍÓÎÎÂ„Ë Ì‡Á‚‡ÎË ˝ÚÛ Ó·Î‡ÒÚ¸ ÍÎ‡ÒÚÂÓÏ
“Mega-homeobox” (ËÒ. 2, ·; Pollard, Holland, 2000).
éÍ‡Á‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ ·oÎ¸¯‡fl ˜‡ÒÚ¸ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰Â-
Ê‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ ANTP-ÍÎ‡ÒÒ‡ ËÁÌ‡˜‡Î¸ÌÓ ‚ÓÁÌËÍÎ‡
ËÁ Â‰ËÌÒÚ‚ÂÌÌÓ„Ó ÔÂ‰ÍÓ‚Ó„Ó „ÂÌ‡ ˝ÚÓ„Ó ÍÎ‡ÒÒ‡ ‚
ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Ú‡Ì‰ÂÏÌÓÈ ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË. ùÚÓ Í‡Ò‡ÂÚÒfl
ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËfl Ë „ÂÌÓÏÌÓÈ Ó„‡ÌËÁ‡ˆËË „ÓÏÂÓ-
·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ Û ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‚ÒÂı ÚËÔÓ‚. Ç
ÒÓÓÚ‚ÂÚÒÚ‚ËË Ò ÔËÒÛ˘ÂÈ èËÚÂÛ ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸˛
ÔËÏÂÌflÚ¸ ÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚Â ÏÂÚÓ‰ËÍË ‰Îfl Â¯ÂÌËfl
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌ˚ı Á‡‰‡˜, ÓÌ Â¯ËÎ ÔÓ‚ÂËÚ¸ ̋ ÚÛ „Ë-
ÔÓÚÂÁÛ, ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡‚ ÙÎÛÓÂÒˆÂÌÚÌÛ˛ „Ë·Ë‰ËÁ‡-
ˆË˛ in situ Ì‡ ıÓÏÓÒÓÏ‡ı Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ – ÔÓ‰ıÓ‰,
ÍÓÚÓ˚È ‚ Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ¯ËÓÍÓ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚ-
Òfl ‚ ˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÈ „ÂÌÓÏËÍÂ ÌÂÏÓ‰ÂÎ¸Ì˚ı Ó„‡-
ÌËÁÏÓ‚ (Castro, Holland, 2003).

ëÌÓ‚‡ éÍÒÙÓ‰: ÏÌÓ„ÓÓ·‡ÁËÂ, 
‰Ë‚Â„ÂÌˆËfl Ë ‡ÒÒÂË‚‡ÌËÂ 

„ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚ 

Ç ÓÍÚfl·Â 2002 „. èËÚÂ ‚ÓÁ‚‡ÚËÎÒfl ‚ éÍÒ-
ÙÓ‰ÒÍËÈ ÛÌË‚ÂÒËÚÂÚ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ãËÌ‡ÍÒÍÓ„Ó
ÔÓÙÂÒÒÓ‡ ÁÓÓÎÓ„ËË – ÔÓÒÚ, ÍÓÚÓ˚È ‡ÌÂÂ Á‡ÌË-
Ï‡ÎË, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ù.ê. ã‡ÌÍÂÒÚÂ Ë ù.ë. ÉÛ‰Ë˜,
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËfl Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ ÍÓÚÓ˚ı ‚ÌÂÒÎË Á‡ÏÂÚ-
Ì˚È ‚ÍÎ‡‰ ‚ Ì‡¯Â ÔÓÌËÏ‡ÌËÂ ̋ ‚ÓÎ˛ˆËË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜-
Ì˚ı (ÒÏ., Ì‡ÔËÏÂ: Lankester, 1889; Goodrich,
1930). í‡ÍËÂ ‰ÓÎ„ÓÒÓ˜Ì˚Â ÚÂÏ˚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ,
Í‡Í ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËfl Ë ‰Ë‚Â„ÂÌˆËfl „ÂÌÓ‚, ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËfl
„ÂÌÓÏ‡ Ë „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „ÂÌÓ‚, ÔÓ‰ÓÎ-
Ê‡˛Ú ÓÒÚ‡‚‡Ú¸Òfl ‚ ˆÂÌÚÂ ‚ÌËÏ‡ÌËfl ïÓÎÎ‡Ì‰‡ Ë ‚
Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl. èÓÒÚÓflÌÌÓ ‡Ò¯Ëfl˛˘ËÈÒfl ÔÂ-
Â˜ÂÌ¸ ÒÂÍ‚ÂÌËÓ‚‡ÌÌ˚ı „ÂÌÓÏÓ‚ ÊË‚ÓÚÌ˚ı
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ ·Ó„‡Ú˚È ËÒÚÓ˜ÌËÍ ËÌÙÓÏ‡-
ˆËË, „ÓÚÓ‚˚È Í ÛÔÓÚÂ·ÎÂÌË˛. éÍÓÌ˜‡ÌËÂ ÔÓÂÍ-
Ú‡ ÔÓ ËÁÛ˜ÂÌË˛ „ÂÌÓÏ‡ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡ ÔÓÁ‚ÓÎËÎÓ ‚ ÓÒ-
ÌÓ‚ÌÓÏ Ë‰ÂÌÚËÙËˆËÓ‚‡Ú¸ Ë ÍÎ‡ÒÒËÙËˆËÓ‚‡Ú¸
‚ÒÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÂÌ˚ ˜ÂÎÓ‚ÂÍ‡, Ë èË-
ÚÂ ‚ÏÂÒÚÂ Ò ÒÓÚÛ‰ÌËÍ‡ÏË ‚ÓÁ„Î‡‚ÎflÂÏÓÈ ËÏ Î‡-
·Ó‡ÚÓËË ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓ Û˜‡ÒÚ‚Ó‚‡ÎË ‚ ˝ÚÓÏ ÔÓ-
ˆÂÒÒÂ (Booth, Holland, 2004, 2007). á‡‚Â¯ÂÌËÂ ‡-
·ÓÚ ÔÓ ËÁÛ˜ÂÌË˛ „ÂÌÓÏ‡ ÌÂÍÓÚÓ˚ı ÔÓÁ‚Ó-
ÌÓ˜Ì˚ı, ‚ÍÎ˛˜‡fl ÚË ‚Ë‰‡ ÎÛ˜ÂÔÂ˚ı ˚·, ÔÓÁ‚Ó-
ÎËÎÓ ‰ÂÚ‡Î¸ÌÓ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡Ú¸ ·ÓÎÂÂ ÒÎÓÊÌ˚Â ‚ÓÔÓ-
Ò˚ ‰ÛÔÎËÍ‡ˆËË, ‡ÒÒÂflÌËfl Ë ‰Ë‚Â„ÂÌˆËË „ÂÌÓ‚.
ÅÓÎ¸¯‡fl ˜‡ÒÚ¸ ÎÛ˜ÂÔÂ˚ı ˚·, ÔÓ-‚Ë‰ËÏÓÏÛ, ÔÓ-
ËÁÓ¯Î‡ ÓÚ ÚÂÚ‡ÔÎÓË‰ÌÓ„Ó ÔÂ‰Í‡, ‚ÓÁÌËÍ¯Â„Ó ‚
ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÂ Â˘Â Ó‰ÌÓÈ, ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓ Í ÔÓËÒ¯Â‰-
¯ÂÈ ‚ ‡ÌÌËÈ ÔÂËÓ‰ ˝‚ÓÎ˛ˆËË ÔÓÁ‚ÓÌÓ˜Ì˚ı, ‰Û-
ÔÎËÍ‡ˆËË „ÂÌÓÏ‡. ä‡ÚËÓ‚‡ÌËÂ ÂÁÛÎ¸Ú‡ÚÓ‚ Ú‡-
ÍËı ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸Ì˚ı Û‰‚ÓÂÌËÈ ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ, Í‡Í ‰Û-
ÔÎËÍ‡ˆËfl „ÂÌÓÏ‡ ÏÓÊÂÚ ‡ÁÓ‚‡Ú¸ ‰Â‚ÌËÂ ÍÎ‡Ò-
ÚÂ˚ „ÂÌÓ‚, Ë ‰ÂÏÓÌÒÚËÛÂÚ ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÏÂı‡ÌËÁ-
Ï˚ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËfl ‡ıËÚÂÍÚÛ˚ „ÂÌÓÏ‡ Ì˚ÌÂ ÊË-
‚Û˘Ëı ‚Ë‰Ó‚ (Mulley et al., 2006).

ñÂÌÚ‡Î¸Ì‡fl ÚÂÏ‡: 
„ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘ËÂ „ÂÌ˚
Ë ÏÌÓ„ÓÓ·‡ÁËÂ ÊË‚ÓÚÌ˚ı 

Ç ÚÂ˜ÂÌËÂ ‚ÒÂÈ Ò‚ÓÂÈ Ì‡Û˜ÌÓÈ Í‡¸Â˚ èËÚÂ
ÓÒÚ‡‚‡ÎÒfl ‡ÍÚË‚Ì˚Ï Û˜ËÚÂÎÂÏ Ë ‚ÓÒÔËÚ‡ÚÂÎÂÏ
ÏÓÎÓ‰˚ı Û˜ÂÌ˚ı. Ç Ì‡ÒÚÓfl˘ÂÂ ‚ÂÏfl ÓÌ Û˜‡ÒÚ‚Û-
ÂÚ ‚ Ó·Û˜ÂÌËË ÒÚÛ‰ÂÌÚÓ‚ ‚ÒÂı ÚÂı ÍÛÒÓ‚ ·ËÓÎÓ-
„Ë˜ÂÒÍÓ„Ó ÓÚ‰ÂÎÂÌËfl éÍÒÙÓ‰ÒÍÓ„Ó ÛÌË‚ÂÒËÚÂ-
Ú‡. ëÂ‰Ë ÒÚÛ‰ÂÌÚÓ‚, ‡ÒÔË‡ÌÚÓ‚ Ë ÏÓÎÓ‰˚ı ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎÂÈ, ÔÓÎÛ˜Ë‚¯Ëı ‰ÓÍÚÓÒÍÛ˛ ÒÚÂÔÂÌ¸,
ÍÓÚÓ˚Â ‚ ÚÓ ËÎË ËÌÓÂ ‚ÂÏfl Á‡ÌËÏ‡ÎËÒ¸ ‚ Â„Ó Î‡-
·Ó‡ÚÓËË, ÏÌÓ„ËÂ ÚÂÔÂ¸ ‚ÓÁ„Î‡‚Îfl˛Ú Ò‚ÓË ÒÓ·-
ÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÍÓÎÎÂÍÚË‚˚, ‡·ÓÚ‡˛˘ËÂ ‚ Ó·Î‡ÒÚË
˝‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÈ ·ËÓÎÓ„ËË ‡Á‚ËÚËfl. ùÚÓ ‚ ÚÓÏ ˜ËÒ-
ÎÂ ÑÊÓ‰Ë É‡ÒË‡-îÂÌ‡Ì‰ÂÒ, å‡ÍÒ íÂÎÙÓ‰,
ïËÓ¯Ë Ç‡‰‡, å‡ÚËÌ äÓÌ, Ñ˝‚Ë‰ îÂ¸Â, íÓÍË-
ı‡‡ í‡Í‡ı‡¯Ë Ë ‡‚ÚÓ ˝ÚËı ÒÚÓÓÍ.

ÑÎfl èËÚÂ‡ ˆÂÌÚ‡Î¸ÌÓÈ ÔÓ·ÎÂÏÓÈ ‚ÒÂ„‰‡
ÓÒÚ‡‚‡ÎÓÒ¸ ËÁÛ˜ÂÌËÂ „ÓÏÂÓ·ÓÍÒÒÓ‰ÂÊ‡˘Ëı „Â-
ÌÓ‚, ‡ Â„Ó „Î‡‚Ì˚Ï ÒÚÂÏÎÂÌËÂÏ ·˚ÎÓ ÊÂÎ‡ÌËÂ
ÔÓÌflÚ¸ ̋ ‚ÓÎ˛ˆËÓÌÌÓÂ ÔÓËÒıÓÊ‰ÂÌËÂ ‡ÁÌÓÓ·‡-
ÁËfl ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ÒÂ‰Ë ıÓ‰Ó‚˚ı. Ç Â„Ó
ÒÂ‰ˆÂ ÊË‚ÂÚ Ì‡ÒÚÓfl˘‡fl ÒÚ‡ÒÚ¸ ÁÓÓÎÓ„‡, ÔÓÌËÏ‡-
˛˘Â„Ó ËÒÚÓË˛ Ó·˙ÂÍÚ‡ Ë ÊÂÎ‡˛˘Â„Ó ÒÓÂ‰ËÌËÚ¸
ÒÚ‡˚Â ‚ÓÔÓÒ˚ Ë ÌÓ‚˚Â Ë‰ÂË Ò ‚˚ÒÓÍÓ‡ÁÂ¯‡-
˛˘ËÏ ÔÓÚÂÌˆË‡ÎÓÏ ÌÓ‚˚ı ÏÂÚÓ‰ËÍ. ëÓ‚ÒÂÏ ÌÂ-
‰‡‚ÌÓ èËÚÂ Ò˚„‡Î „Î‡‚ÌÛ˛ ÓÎ¸ ‚ ÓÒÛ˘ÂÒÚ‚ÎÂ-
ÌËË ÔÓÂÍÚ‡ ÔÓ „ÂÌÓÏÛ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡, ÔÂ‰ÔËÌflÚÓ-
„Ó é·˙Â‰ËÌÂÌÌ˚Ï àÌÒÚËÚÛÚÓÏ „ÂÌÓÏ‡ Ë ÌÂ‰‡‚ÌÓ
ÓÚÍ˚ÚÓ„Ó ‰Îfl ‚ÒÂÓ·˘Â„Ó ‰ÓÒÚÛÔ‡ (http://ge-
nome.jgi-psf.org/Brafl1/Brafl1.home.html). ùÚÓ ‰Ó-
ÒÚËÊÂÌËÂ Ó·Â˘‡ÂÚ ÔÓÎÌÓÒÚ¸˛ ÔÂÂÌÂÒÚË ·ËÓÎÓ-
„Ë˛ Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ ‚ „ÂÌÓÏÌÛ˛ ˝Û. åÌÂ Í‡ÊÂÚÒfl,
˜ÚÓ ÄÎÂÍÒ‡Ì‰ äÓ‚‡ÎÂ‚ÒÍËÈ Ó‰Ó·ËÎ ·˚ ̋ ÚÓ “‚ÓÒ-
ÒÚ‡ÌÓ‚ÎÂÌËÂ” Î‡ÌˆÂÚÌËÍ‡ Ë ‡ÒˆË‰ËÈ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÓÒ-
ÌÓ‚Ì˚ı Ó·˙ÂÍÚÓ‚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ Ì‡ÛÍË. èÓÊ‡ÎÛÈ,
ÒÔ‡‚Â‰ÎË‚Ó, ˜ÚÓ ‚ 2006 „. ÏÂ‰‡Î¸ äÓ‚‡ÎÂ‚ÒÍÓ„Ó
ë‡ÌÍÚ-èÂÚÂ·Û„ÒÍÓ„Ó Ó·˘ÂÒÚ‚‡ ÂÒÚÂÒÚ‚ÓËÒÔ˚-
Ú‡ÚÂÎÂÈ ·˚Î‡ ÔËÒÛÊ‰ÂÌ‡ Û˜ÂÌÓÏÛ, ÍÓÚÓ˚È ÏÌÓ-
„ËÂ „Ó‰˚ ÔÓÒ‚flÚËÎ Ó„‡ÌËÁÏ‡Ï, ËÁÛ˜ÂÌËÂ ÍÓÚÓ˚ı
‰‡ÎÓ ÏÂÊ‰ÛÌ‡Ó‰ÌÓÂ ÔËÁÌ‡ÌËÂ Ò‡ÏÓÏÛ äÓ‚‡ÎÂ‚-
ÒÍÓÏÛ. 

ïÓÚÂÎÓÒ¸ ·˚ ‚˚‡ÁËÚ¸ ·Î‡„Ó‰‡ÌÓÒÚ¸ ÒÓ-
ÚÛ‰ÌËÍ‡Ï ÏÓÂÈ Î‡·Ó‡ÚÓËË, ‡ Ú‡ÍÊÂ Ñ˝‚Ë‰Û
îÂ¸Â Á‡ Ó·ÒÛÊ‰ÂÌËÂ ÛÍÓÔËÒË. ê‡·ÓÚ‡ Î‡·Ó‡-
ÚÓËË ÔÓ‰‰ÂÊË‚‡ÂÚÒfl BBSRC Ë äÓÓÎÂ‚ÒÍËÏ
é·˘ÂÒÚ‚ÓÏ.
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Abstract—In 1867 Alexander Kowalevsky published an account of the development of the cephalochordate
Amphioxus lanceolatus (now known as Branchiostoma lanceolatum) (Kowalevsky, 1867). Together with his
study of the development of urochordates (Kowalevsky, 1866; 1871), this introduced a new way of thinking
about the relationship between the evolution and development of animals, and established the basis for long-
standing theories of the evolutionary origin of vertebrates. Some one hundred and fifty years later, cephalochor-
dates and urochordates are again in the spotlight, as molecular biology and genome sequencing promise further
revelations about the origin of vertebrates. The work of the 2006 Kowalevsky Medal winner, Peter Holland
(Fig. 1), has played a central role in their reinstatement (see Mikhailov and Gilbert (2002) for more details of
the history of the Kowalevsky Medal). Here, I profile Peter Holland’s contribution to the rebirth of Evolution-
ary Developmental Biology in general and the study of homeobox genes and vertebrate origins in particular. 

Key words: evolution, Hox genes, lancelet, history od science.
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