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Рассматриваются параметры структурно-функциональной организации видовых гено-
мов в плане оценки перспективных для селекции видов. Разработанная автором систе-
ма геномных характеристик эволюционно лабильных и эволюционно консервативных 
видов является основой для выбора исходного материала для селекции.
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Ñовреìенная научная селекция основана на сочетании традиционных под-
ходов (искусственный отбор, гибридизация, регуляция плоидности, ин-

бридинг и инцухт, ìутагенез) и новых принципов (ìодальная селекция, трансге-
нез, генная и клеточная инженерия). При этоì успех селекционной работы в 
большой степени зависит от правильности выбора исходного ìатериала (вида) 
с учетоì происхождения и эволюционного развития конкретных видов. Íеред-
ки случаи, когда виды растений или животных, используеìые как исходный ìа-
териал, плохо реагируют на отбор вообще и по требуеìыì хозяйственно цен-
ныì признакаì в частности и не проявляют необходиìого уровня ìорфогене-
тической пластичности. Это ìожет быть связано с особенностяìи генетической 
конституции вида. Â понятие «генетическая конституция» включается и геноì и 
генофонд вида. Ñ нашей точки зрения, геноì представляет собой всю систеìу 
генетического аппарата вида, тогда как генофонд отражает только полиìорф-
ную часть геноìа и включает как аллельные, так и хроìосоìные внутривидо-
вые вариации [1].

Ñовреìенное представление о геноìе хорошо обúясняет концепция 
Ì.Ä. Ãолубовского о взаиìодействии облигатного коìпонента геноìа (ÎÊ), 
факультативного коìпонента (ФÊ) и среды [2].

Îблигатный коìпонент (ÎÊ) включает в себя структурные гены, локализи-
рованные в хроìосоìах и органеллах цитоплазìы (прежде всего – ìитохон-
дриях). По ìоеìу ìнению, в ÎÊ следует добавить и структурные характеристи-
ки хроìосоìного аппарата: количественные (уровень плоидности) и каче-
ственные (хроìосоìные перестройки и взаиìорасположение хроìосоì в 
интерфазноì ядре, или хроìосоìные территории).

Факультативный коìпонент (ФÊ) включает в себя последовательности ÄÍÊ 
и ÐÍÊ, количество и топография которых ìогут свободно варьировать в разных 
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клетках и у разных организìов. Ñюда вхо-
дят:1) фракции повторенной ÄÍÊ (высо-
кие повторы 105–107 раз, уìеренные по-
вторы 10–105 раз); 2) ìобильные гены; 
3) плазìиды; 4) псевдогены; 5) встроен-
ные вирусы; 6) аìплифицированные 
 сегìенты; 7) кольцевые ÄÍÊ и ÐÍÊ; 
8) Â-хроìосоìы; 9) ÄÍÊ и ÐÍÊ-цитобион-
ты. Ìежду ÎÊ и ФÊ осуществляется взаи-
ìодействие: переход ÎÊ → ФÊ в процессе 
аìплификации; переход ФÊ → ÎÊ инсер-
ционные вставки ìобильных генов и ви-
русные внедрения.

Ðазличные факторы среды (прежде 
всего абиотические) оказывают влияние и 
на ÎÊ и на ФÊ. Íо среда действует значи-
тельно эффективнее на ФÊ, где возìожны 
ìассовые, упорядоченные наследствен-
ные изìенения. Âоздействие среды на ÎÊ 
значительно ìеньше (классические ìута-
ции возникают с частотой 1 × 10-6 на ген 
за поколение). Êоìпоненты ФÊ после воз-
действия среды оказывают сильное воз-
действие на ÎÊ, вызывая таì ìутации раз-
ных типов в высоких концентрациях. Òакиì 
образоì, вышеприведенная концепция 
взаиìодействия среды – ФÊ – ÎÊ обúяс-
няет быстрые (и в определенной степени 
направленные) изìенения в наследствен-
ной систеìе эукариот, иìеющие важное 
эволюционное значение [2].

Íеравнозначность родственных видов 
по геноìныì характеристикаì на хроìосо-
ìноì уровне иìеет разные проявления, 
связанные с: 1) количествоì хроìосоì 
(разноплоидность, робертсоновские транс-
локации), с наличиеì внутрихроìосоìных 
перестроек типа инверсий, дупликаций, 
делеций; 2) количественныìи изìенения-
ìи гетерохроìатина (Ñ-парадокс [3], ди-
ìинуция [4]) и качественныìи – изìене-
ние дислокации гетерохроìатина [5]; 3) 
архитектоникой интерфазных хроìосоì 
(систеìные ìутации) [6].

Ãенетический полиìорфизì вообще и, 
особенно, хроìосоìный полиìорфизì 

являются основой видовой адаптивной 
пластичности, среди близкородственных 
видов, полиìорфные виды отличаются эв-
рибионтностью и широкой эко-клиìатиче-
ской дисперсией. Íа основе дарвиновских 
представлений о становлении новых ви-
дов из разновидностей сфорìировалась и 
распространилась точка зрения об исклю-
чительной роли генетического полиìор-
физìа в видообразовании. Популярная в 
настоящее вреìя концепция квантового 
видообразования предполагает, что поли-
ìорфные виды являются генератораìи 
дочерних ìоноìорфных видов, образую-
щихся на основе периферических популя-
ций анцестрального вида [7, 8]. Îднако 
разработки проблеìы видообразования в 
последние десятилетия деìонстрируют 
противоположные суждения и связывают 
генетический полиìорфизì только с вну-
тривидовой систеìой функционирования, 
основанной на видовоì гоìеостазе, но не 
с видообразованиеì [9, 10]. Ìои работы с 
80-тых годов и до настоящего вреìени по-
зволили сфорìулировать следующие по-
ложения: 1) в филогенетически близких, 
адаптивно радиирующих видовых коì-
плексах хроìосоìно полиìорфные виды 
обычно являются конечныìи звеньяìи, а 
ìоноìорфные – начальныìи звеньяìи; 
2) виды с хроìосоìныì (инверсионныì) 
полиìорфизìоì адаптивного ранга (обе-
спечивающиì эко-клиìатическую адапта-
цию), являясь эврибионтныìи, широко 
специализированныìи, не обладают по-
тенцияìи к видообразованию, а виды хро-
ìосоìно ìоноìорфные (зачастую – гоìо-
секвентные по хроìосоìаì), узкоадапти-
рованные и ìалоспециализированные 
являются генератораìи образования но-
вых видов [10 – 12]. Это принципиально 
противоречит дарвиновской трактовке ви-
дообразования «от разновидностей к 
вновь возникающиì видаì» или в совре-
ìенной интерпретации «от полиìорфизìа 
к видообразованию». Äля обоснования 
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сути проблеìы кратко рассìотриì харак-
тер эволюции эукариот.

Эволюционное развитие жизни на Зеì-
ле осуществлялось на основе выявленных 
Ëаìаркоì двух главных процессов:

1) повышения уровня организации 
(градация);

2) возникновения разнообразия типов 
организации на каждоì уровне.

Âпоследствии Б. Ðенш вертикальную 
эволюцию (градации) назвал анагенезоì, 
а горизонтальную – кладогенезоì, кото-
рый связан с адаптивной радиацией. 
Äж. Õаксли добавил третье направление – 
стасигенез – явление эволюционной ста-
билизации, то есть сохранения неизìеня-
ющихся, персистирующих ветвей. Повы-
шение уровня организации (вертикальная 
эволюция) и возникновение адаптивного 
разнообразия таксонов на каждоì уровне 
(горизонтальная эволюция) иìеют прин-
ципиальные различия по способу своего 
осуществления. Äля вертикальной эволю-
ции Э. Êоп в1896 году разработал правило 
неспециализированности предков: новые 
крупные таксоноìические группы возни-
кают из ìалоспециализированных «роди-
тельских» таксонов. Òак, ìлекопитающие и 
птицы возникли не от высокоспециализи-
рованных форì рептилий, а от приìитив-
ных ìалоспециализированных ìелких 
рептилий; аìфибии – от приìитивных рыб 
(двоякодышащих); голосеìенные расте-
ния – от неспециализированных папорот-
ников; покрытосеìенные – от неспе-
циализированных голосеìенных (бенне-
титовых). Îтсутствие специализации 
определяет возìожность возникновения 
принципиально новых приспособлений. 
Ñуществует разделение на узкоспециали-
зированные экологические ниши (стено-
бионтные виды) и на широкоспециализи-
рованные экологические ниши (эври-
бионтные виды). Âеличина ареалов и 
степень экологической пластичности ви-
дов являются параìетраìи узкоспециали-

зированных и широкоспециализирован-
ных видов.

Èнтуитивно Э. Êоп и его последователи 
оценивают неспециализированность так-
сона как ìиниìальную адаптированность 
к существующиì условияì обитания и на-
личие преадаптивных потенций к принци-
пиально новыì средовыì фактораì, при 
этоì разные органы и систеìы организìа 
у таких форì не иìели жестко коррелиро-
ванных и координированных отношений. 
Íепосредственно с правилоì Êопа связа-
но правило прогрессирующей специали-
зации Ш. Äепере, которое гласит, что 
таксоноìическая группа, вступившая на 
путь специализации, как правило, в даль-
нейшеì развитии будет идти по пути все 
более глубокой специализации. Форìы, 
ставшие на путь специализации, уже не 
возвращаются в исходное (ìалоспециа-
лизированное) состояние, но ìогут поро-
ждать новые виды с еще более 
увеличивающейся специализацией. По-
следние обычно форìируют адаптивный 
генетический полиìорфизì на генноì и 
хроìосоìноì уровнях, который является 
средствоì сохранения их высочайшей 
эко-клиìа тической эврибионтности на ос-
нове  популяционно-генетического (видо-
вого)  гоìеостаза. Эти виды уже не 
способны к видообразованию (эволюци-
онно консервативные) и представляют ту-
пиковые (терìинальные) форìы как на пути 
гори зонтальной эволюции, так и теì бо-
лее – вертикальной. Âышеприведенные 
ìакроэволюционные правила (неспециа-
лизированности предков и прогрессирую-
щей специализации) логически приводят 
нас к правилу необратиìости эволюции 
Ë. Äолло, которое гласит: «организì (так-
сон) не ìожет вернуться к состоянию 
предков, даже если он и окажется в анало-
гичных условиях». Понятие специализиро-
ванности иìеет двоякий сìысл: это и 
строение органов, это и степень общей 
приспособленности таксона.
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При оценке эволюционных отношений 
у родственных видов важно найти способ 
обúективной реконструкции филогенети-
ческих связей и выявить виды – исходные 
(анцестральные) и производные (в тоì 
числе и терìинальные) звенья филогене-
за. Â этоì плане наиболее продуктивныì 
является принцип филогенетической си-
стеìатики, разработанный Ãеннингоì 
[13], который основан на выделении пле-
зиоìорфных и апоìорфных признаков. 
×еì шире распространен определенный 
таксоноìический признак в систеìе (груп-
пе), теì более отдаленное родство он вы-
являет (плезиоìорфный признак) и теì 
дальше отстоит общий предок. ×еì реже 
распространен таксоноìический признак 
в группе, теì он ìоложе, то есть является 
производныì (апоìорфный признак). Ê 
настоящеìу вреìени только один подход 
для подобного анализа является абсолют-
но достоверныì – это ìетод перекрываю-
щихся хроìосоìных инверсий, открытый 
Ñтертевантоì и Äобжанскиì в 30-х годах 
ÕÕ века [14].

Èспользуя этот принцип точной рекон-
струкции филогенеза, ìне удалось опре-
делить последовательность видов в филе-
тических линиях ìалярийных коìаров 
коìплекса Anopheles maculipennis. Íа-
правления видообразования оценивали на 
основе реконструкции филогенеза по 
фиксированныì хроìосоìныì инверсияì 
[11]. Â основе ìетода лежит доказанное 
положение, что любая хроìосоìная ин-
версия уникальна по локализации точек 
разрывов на хроìосоìе и ìонофилитична 
по происхождению. Òакиì образоì, если 
три вида различаются заходящиìи фикси-
рованныìи инверсияìи по какой-либо 
хроìосоìе, то ìожно провести рекон-
струкцию связей этих видов и точно уста-
новить проìежуточное звено в этой систе-
ìе. Åсли же виды различаются заходящи-
ìи инверсияìи и по другиì хроìосоìаì 
кариотипа и реконструкция ìежвидовых 

связей по каждой хроìосоìе совпадает, то 
значительно увеличивается вероятность 
того, что данная филогенетическая систе-
ìа естественна. Базируясь на теории ìо-
нофилетического происхождения локаль-
ных инверсионных перестроек, ìожно за-
ключить, что если несколько видов 
идентичны по структуре какой-либо хро-
ìосоìы, то эта структура является фило-
генетически исходной по сравнению с лю-
бой другой уникальной инверсионной фор-
ìой. Òакое положение согласуется с 
принципаìи филогении, разработанныìи 
Ãеннигоì, позволяет оценить направление 
эволюции не только отдельных хроìосоì, 
но и целых видовых кариотипов. Õроìосо-
ìный анализ ìалярийных коìаров, прове-
денный наìи, позволил установить фило-
генетические связи видов, различающих-
ся фиксированныìи инверсияìи [10]. 
Было выяснено, что филогенетически ис-
ходные (стволовые) виды отличаются сте-
нобионтностью, относительно ìалыìи 
ареалаìи, хроìосоìныì ìоноìорфиз-
ìоì и, зачастую, входят в группу гоìо-
секвентных видов (иìеющих идентичную 
структуру политенных хроìосоì), тогда 
как виды, терìинирующие филетические 
линии, иìеют большие ареалы, эври-
бионтны и обнаруживают развитый хроìо-
соìный (инверсионный) полиìорфизì 
адаптивного ранга.

Подобные законоìерности характерны 
также и для ряда видовых коìплексов рода 
Drosophila [12, 15]. Эволюционно лабиль-
ные (стволовые) виды относят к ìало-
специализированныì, а эволюционно 
консервативные – к высокоспециализиро-
ванныì, что иìеет доказательную базу и 
соответствует правилу Э. Êопа о ìало- или 
неспециализированных предках и правилу 
Ш. Äепере о возрастающей специализа-
ции в ходе адаптивной эволюции таксона. 
Эволюционно лабильные виды иìеют 
сравнительно ìалые ареалы и узкую эко-
логическую нишу (стенобионты), а эволю-
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ционно консервативные виды – большие 
ареалы (эврибионты). Первые виды по-
рождают кластеры дочерних, среди кото-
рых образуются широкоадаптированные 
(эврибионтные), часто хроìосоìно поли-
ìорфные (или полиплоидные) виды, тер-
ìинирующие филогенетические цепи [3].

Èзучение генетических аспектов видо-
образования и адаптации, проводиìое 
ìной около 40 лет, позволило выявить ряд 
генетических параìетров, различающих 
эволюционно лабильные виды (генерато-
ры видообразования) и виды, эволюцион-
но консервативные (терìинальные звенья 
филогенетических цепей) [1].

Îтличия геноìных характеристик эво-
люционно лабильных и консервативных 
видов, показанные в настоящей работе, 
касаются таксоноìических группировок 
разного уровня. Äля сеìейств преоблада-
ют показатели числа и ìорфологии хроìо-
соì, для триб – показатели уровня рекоì-
бинации, для родов и близкородственных 
видов – дупликации геноìа, различия по 
фиксированныì хроìосоìныì пере-
стройкаì, гетерохроìатиновые ìодифи-
кации и хроìосоìно-ìеìбранные отно-
шения. Âыявленные параìетры структур-
но-функциональной организации геноìа у 
видов-генераторов видообразования и 
видов, инертных (консервативных) в плане 
видообразования, характеризуют эволю-
ционную гетеропотенцию видовых гено-
ìов и неравнозначность видов по отноше-
нию к естественноìу отбору. Первые – ге-
нерируют кластеры дочерних видов, 
вторые – создают видовую систеìу гене-
тической адаптации (полиìорфизìа) и 
обычно терìинируют филетические цепи. 
Òакиì образоì, при эволюционноì разви-
тии таксона в горизонтальноì направле-
нии (кладогенез или адаптивная радиа-
ция) признаки ìалоспециализированно-
сти эволюционно лабильных видовых 
геноìов при каждоì шаге видообразова-
ния постепенно заìещаются в процессе 

прогрессирующей специализации на при-
знаки альтернативные (эволюционно кон-
сервативные), достигающие своего ìак-
сиìального выражения у терìинальных 
видов: снижение числа акроцентриков 
(робертсоновские слияния), полиплоиди-
зация, «диспергирование» гетерохроìа-
тина, резкое ограничение рекоìбинации, 
образование адаптивного инверсионного 
полиìорфизìа, расширение зон прикре-
пления хроìосоì к ядерной оболочке 
(консервация структуры ядра).

Проведеì краткую оценку параìетров 
(показателей) геноìной систеìы по эво-
люционно значиìыì принципаì в близко-
родственных таксонах.

Чèñëо è моðфоëоãèя хðомоñом. Ó 
эволюционно лабильных (стволовых) ви-
дов обычно большее число хроìосоì за 
счет преобладания акроцентриков, тогда 
как у эволюционно консервативных ( тер-
ìинальных) видов происходит редукция 
числа хроìосоì за счет робертсоновских 
слияний, в связи с чеì увеличивается доля 
ìета- и субìетацентриков. Эта тенденция 
хорошо проявляется в близкородственной 
группе virilis рода Drosophila [16] .

Пëоèдíоñòü (уðовеíü дупëèкàцèè 
ãеíомов). Эволюционное развитие близ-
кородственных групп растений обычно 
происходит по одной схеìе: от низкопло-
идных к высокоплоидныì видаì. При этоì 
четко проявляется тенденция возрастания 
адаптивности у производных видов как в 
плане повышения устойчивости к экстре-
ìальныì фактораì среды обитания, так и 
в плане биопродуктивности по отношению 
к своиì низкоплоидныì сородичаì [8].

Уðовеíü ðекомбèíàцèè. Эволюцион-
но лабильные видовые геноìы отличаются 
низкиì уровнеì рекоìбинации по сравне-
нию с эволюционно консервативныìи ге-
ноìаìи. Это хорошо было доказано при 
анализе триб (подсеìейств) саранчевых 
[17]. Äоказательства этоìу получены так-
же при анализе видовых групп двукрылых 
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насекоìых, где хроìосоìно полиìорф-
ные виды обычно заниìают терìинальные 
позиции в филетических линиях, а хроìо-
соìные инверсии являются «запирателя-
ìи» кроссинговера и теì саìыì резко 
снижают уровень рекоìбинации [10].

Коëèчеñòво межвèдовых (фèкñèðо-
вàííых) хðомоñомíых пеðеñòðоек. 
Эволюционно лабильные (стволовые) 
виды иìеют ìалое число ìежвидовых пе-
рестроек. Îбычно для них сходство по 
структуре хроìосоì и группы гоìо-
секвентных видов часто находятся в ство-
ловой позиции у хорошо изученных по по-
литенныì хроìосоìаì двукрылых насеко-
ìых. Â то же вреìя терìинальные виды 
всегда различаются по фиксированныì 
хроìосоìныì (инверсионныì) пере-
стройкаì [10, 15].

Хðомоñомíый (вíуòðèвèдовой) по-
ëèмоðфèзм по èíвеðñèям, òðàíñëокà-
цèям, В-хðомоñомàм. Â адаптивно ра-
дирующих близкородственных видовых 
коìплексах виды с инверсионныì поли-
ìорфизìоì представляют обычно конеч-
ные звенья филетических цепей, а началь-
ные звенья – виды хроìосоìно ìоноìор-
фные. Это характерно для ìногочисленных 
и хорошо изученных групп Drosophila 
[15,16], ìалярийных коìаров [10] и хиро-
ноìид [18]. Полиìорфизì по транслока-
цияì детально изучен у ìорабиновых куз-
нечиков [19], а полиìорфизì по Â-хроìо-
соìаì у ìелких грызунов [20]. Практически 
во всех случаях адаптивныì хроìосоìныì 
полиìорфизìоì обладают виды эври-
бионтные с большиìи ареалаìи и эколо-
гической пластичностью. 

Геòеðохðомàòèí (кàчеñòвеííые è 
коëèчеñòвеííые хàðàкòеðèñòèкè). 
Âиды эволюционно лабильные (стволо-
вые) иìеют локально организованный ге-
терохроìатин, сконцентрированный в ìи-
крохроìосоìах, половых хроìосоìах, а у 
видов с хроìоцентральной организацией 
– в хроìоцентре. Âиды эволюционно кон-

сервативные иìеют гетерохроìатин, рас-
средоточенный, «диспергированный» по 
длине плеч. При этоì ìожет происходить 
его количественная редукция [12].

Хðомоñомíо-мембðàííые оòíоше-
íèя. Этот параìетр геноìной систеìы 
разработан ìной при анализе генератив-
ной ткани (трофоцитов яичников) у ìаля-
рийных коìаров коìплекса Anopheles 
maculipennis и двух групп Drosophila 
(melanogaster и virilis) [1, 6, 12]. Ó стволо-
вых (эволюционно лабильных) видов 
Drosophila существует локальный хроìо-
центр, а у видов производных (дочерних) 
хроìоцентр превращается в диффузный 
либо исчезает (визуально в световой ìи-
кроскопии), и отдельные хроìосоìы при-
крепляются к ядерной оболочке. Ó ìаля-
рийных коìаров нет общего хроìоцентра, 
и отдельные хроìосоìы прикреплены к 
ядерной оболочке и у стволовых, и у тер-
ìинальных видов, но у последних (как у 
Anopheles messeae) связи хроìосоì с 
оболочкой значительно рассредоточены в 
пространстве ядра [12].

Аëëеëüíый (ãеííый) поëèмоðфèзм. 
Äанные по сравнительноìу уровню 
ген-ферìентного полиìорфизìа у эволю-
ционно лабильных и эволюционно консер-
вативных видов довольно противоречивы. 
Â 60–70-е годы прошлого века накоплено 
огроìное число работ по изоферìентныì 
локусаì, детерìинирующих ферìенты 
ìетаболических путей. Ñложность про-
блеìы заключается в тоì, что ферìенты 
«внутреннего» ìетаболизìа (наприìер, 
глюкозного цикла) являются ìоноспеци-
фичныìи и их аллельный полиìорфизì 
значительно ниже (или вообще отсутству-
ет), чеì у ферìентов «внешнего» ìетабо-
лизìа, которые используют субстраты, 
поступающие из внешней среды. Åсть ос-
нования считать, что виды эврибионтные 
(эволюционно консервативные) иìеют 
значительно больший аллельный поли-
ìорфизì иìенно по ген-ферìентныì си-
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стеìаì «внешнего» ìетаболизìа [21]. 
Îднако виды эволюционно лабильные ìо-
гут иìеть больший полиìорфизì по 
ген-ферìентаì «внутреннего» ìетабо-
лизìа, что определяется их ìалой специа-
лизацией, в тоì числе и на уровне биохи-
ìических систеì, и ìеньший (чеì у кон-
сервативных) – по ген-ферìентныì 
систеìаì «внешнего» ìетаболизìа в свя-
зи с их стенобионтностью.

Ìобèëüíые ãеíеòèчеñкèе эëемеí-
òы. Â эволюционно лабильных геноìах 
ìобильные генетические элеìенты лока-
лизованы в ìикрохроìосоìах, половых 
хроìосоìах, а также в центроìерных и те-
лоìерных районах, что коррелирует с рас-
пределениеì гетерохроìатина. Ó видов 
производных (дочерних), и особенно тер-
ìинальных эврибионтных, ìобильные ге-
нетические элеìенты «диспергируются» 
по длине плеч, причеì эти транспозиции 
приводят к усилению ìутационного про-
цесса, особенно к хроìосоìныì ìутаци-
яì, которые и форìируют адаптивный ин-
версионный полиìорфизì – основу попу-
ляционно-генетического гоìеостаза 
видового уровня.

Òакиì образоì, становится очевид-
ныì, что филогенетически родственные 
виды существенно различаются ìежду со-
бой по разныì параìетраì структур-
но-функциональной организации видовых 
геноìов. Причеì это касается даже саìых 
близких видов (сиблингов), иìеющих поч-
ти полное генное сходство [6]. Íаличие 
адаптивного хроìосоìного полиìорфиз-
ìа у видов эволюционно консервативных, 
заниìающих терìинальные позиции в фи-
летических линиях, позволяет рассìатри-
вать их как наиболее перспективные для 
внедрения в селекционную работу. Íаряду 
с ниìи следует отдавать предпочтение ви-
даì (среди близкородственной группы), 
иìеющиì следующие параìетры: ìень-
шее число хроìосоì, низкий уровень ре-
коìбинации, диспергированные по хро-

ìосоìаì гетерохроìатин и ìобильные ге-
нетические элеìенты, наличие диффузных 
хроìоцентров.
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ц³ональної орган³зац³ї видових геноì³в у план³ 
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The parameters of structural and functional 
organization of species genomes in terms of 
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