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Àííîòàöèÿ�Îïèñûâàþòñÿ ìåòîäû, ÷àñòüþ îðèãèíàëüíûå, êîòîðûå ïîçâîëèëè àâòîðàì íàé-
òè 51 ãåí ó 30-è âèäîâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ 11 òèïîâ èç öàðñòâà æèâîòíûõ. Ýòè âèäû ïðåä-
ñòàâëÿþò âñå êðóïíûå òèïû æèâîòíûõ ñ íàñòîÿùèìè òêàíÿìè, âûñøèå Metazoa. Íà îñíîâå
ýòèõ äàííûõ àâòîðàìè áóäåò ïðåäñòàâëåíî ýâîëþöèîííîå äåðåâî âûñøèõ Metazoa è ïðèâå-
äåí ýâîëþöèîííûé àíàëèç îñíîâíûõ ÷åðò îðãàíèçàöèè æèâîòíûõ òàêèõ, êàê îñîáåííîñòè
ðàííåãî ýìáðèîãåíåçà, ñïîñîáû çàêëàäêè ïîëîñòè òåëà, ôîðìèðîâàíèå îáùåãî ïëàíà ñòðî-
åíèÿ îðãàíèçìà è ò.ä.

1. ÂÂÅÄÅÍÈÅ
Îäíà èç öåíòðàëüíûõ áèîëîãè÷åñêèõ çàäà÷ ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû ïåðåíåñòè âàæíûå çàêî-

íîìåðíîñòè, ïîëó÷åííûå íà ìîäåëüíûõ îðãàíèçìàõ, íà äðóãèå îðãàíèçìû, èìåþùèå âûñîêîå
ýêîíîìè÷åñêîå èëè ìåäèöèíñêîå çíà÷åíèå, êîòîðûå îäíàêî ïî òîé èëè èíîé ïðè÷èíå òðóäíî
èññëåäîâàòü ýêñïåðèìåíòàëüíî. Òàêîé ïåðåíîñ âîçìîæåí òîëüêî íà îñíîâå äîñòîâåðíîé èíôîð-
ìàöèè î ðîäñòâå èññëåäóåìîãî è ìîäåëüíîãî îðãàíèçìîâ. Ïîýòîìó ôóíäàìåíòàëüíàÿ ïðîáëåìà
ñîñòîèò â ïîñòðîåíèè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äåðåâà (ôèëîãåíèè) æèâûõ îðãàíèçìîâ, è îñîáåí-
íî âûñøèõ Metazoa, æèâîòíûõ ñ íàñòîÿùèìè òêàíÿìè è ñëîæíûì ïëàíîì ñòðîåíèÿ, ê êîòî-
ðûì îòíîñÿòñÿ ïîçâîíî÷íûå, âêëþ÷àÿ ÷åëîâåêà, è áåñïîçâîíî÷íûå æèâîòíûå. Â ÷àñòíîñòè,
íàäåæíîå ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî èãðàåò ðåøàþùóþ ðîëü â èññëåäîâàíèÿõ ýâîëþöèè òàêèõ
ñëîæíûõ ñèñòåì, êàê ãåíåòè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ðàííåãî äðîáëåíèÿ ÿéöà, îíòîãåíåçà è çàêëàäêè
îáùåãî ïëàíà ñòðîåíèÿ îðãàíèçìà, ÷òî, â ñâîþ î÷åðåäü, âàæíî äëÿ ñîçäàíèÿ ýôôåêòèâíûõ ñè-
ñòåì êîíòðîëÿ è óïðàâëåíèÿ ýòèìè ïðîöåññàìè ó îðãàíèçìîâ, äëÿ êîòîðûõ ñîîòâåòñòâóþùèå
ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå íå ìîãóò áûòü ëåãêî ïîëó÷åíû; íàïðèìåð, ó ÷åëîâåêà.

Â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ ñîâðåìåííîå ìíîãîîáðàçèå æèâîòíûõ ïðåäñòàâëåíî âû-
áîðî÷íî, îäíàêî èç ýòîãî ÿñíî, ÷òî íåêîòîðûå òðàäèöèîííûå ïðåäñòàâëåíèÿ îá ýâîëþöèè æè-
âîòíûõ íóæäàþòñÿ â ñóùåñòâåííîì ïåðåñìîòðå [1],[2]. Îñíîâíîå ìíîãîîáðàçèå ïëàíîâ ñòðîåíèÿ
îðãàíèçìîâ æèâîòíûõ âñòðå÷àåòñÿ ñðåäè òàê íàçûâàåìûõ ìèíîðíûõ òèïîâ, ê êîòîðûì îòíî-
ñÿòñÿ ðåäêèå è ÷àñòî ìèêðîñêîïè÷åñêèå îðãàíèçìû ñ íåÿñíûìè ðîäñòâåííûìè îòíîøåíèÿìè.
Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå, èñïîëüçóåìûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ðîäñòâåííîñòè òè-
ïîâ æèâîòíûõ, îêàçàëèñü â çíà÷èòåëüíîé ìåðå íåäîñòàòî÷íûìè: ôèëîãåíåòè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ
íà îñíîâå âûðàâíèâàíèé ëèøü íåñêîëüêèõ ãåíîâ (ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ) íåäîñòàòî÷íî
íàäåæíû è, ãëàâíîå, âûáîðêà ñðàâíèòåëüíûõ ìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ ñóùåñòâåííî àñèììåò-
ðè÷íà: â áàçàõ äàííûõ âñåãî íåñêîëüêî âèäîâ ïðåäñòàâëåíû ìíîãèìè ãîìîëîãè÷íûìè ãåíàìè
è âñåãî íåñêîëüêî ãîìîëîãè÷íûõ ãåíîâ ñåêâåíèðîâàíû äëÿ øèðîêîãî êðóãà îðãàíèçìîâ.

Èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò ïîëîæèëè íà÷àëî îòäåëüíîìó íàó÷íîìó íàïðàâëåíèþ íà ñòû-
êå ôèëîãåíåòèêè è ãåíîìèêè, êîòîðîå ñòàëè íàçûâàòü ôèëîãåíîìèêîé. Çäåñü ïðèíöèïèàëü-
íàÿ òðóäíîñòü ñîñòîèò â òîì, ÷òî ÷èñëî ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ, äëÿ êîòîðûõ èçâåñòíû
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ïîëíûå ãåíîìû, âåñüìà îãðàíè÷åííî [3]. Ñðàâíåíèå ìíîãèõ ãåíîâ ó ìàëîãî ÷èñëà òàêñîíîâ
(íàïðèìåð, áîëåå 100 áåëêîâ äëÿ ÷åòûðåõ âèäîâ â ðàáîòå [4] è áîëåå 500 áåëêîâ äëÿ øåñòè
âèäîâ â ðàáîòå [5]) ïðèâîäèò ê ïîëó÷åíèþ ðåçóëüòàòîâ, äîñòîâåðíîñòü êîòîðûõ îïèðàåòñÿ íà
àíàëèç ñëèøêîì ìàëîãî ÷èñëà âèäîâ [6]. Ïîýòîìó óâåëè÷åíèå â òàêèõ èññëåäîâàíèÿõ ÷èñëà
âèäîâ ïðèíöèïèàëüíî âàæíî. Êðîìå òîãî, ïðè áîëüøîì ÷èñëå âèäîâ è ãåíîâ íàäåæíîñòü ïî-
ñòðîåíèÿ äåðåâà âèäîâ ðåçêî âîçðàñòàåò. Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà íàïðàâëåíà íà óìåíüøåíèå òàêîé
àñèììåòðèè: íàìè ïîëó÷åíû îêîëî 50 ãåíîâ èç 30 âèäîâ, ÷òî ïîçâîëèò íàì (1) ïîëó÷èòü àäåê-
âàòíîå äåðåâî æèâîòíûõ äëÿ òàê íàçûâàåìûõ áîëüøèõ òèïîâ è (2) ñîñòàâèòü êîíêðåòíûé
ñïèñîê ãåíîâ, ýêñïåðèìåíòàëüíîå èçó÷åíèå êîòîðûõ ñóùåñòâåííî äëÿ ïîñòðîåíèÿ ýâîëþöèîí-
íîãî äåðåâà ó ìèíîðíûõ òèïîâ; òàê êàê ïîëó÷åíèå ïîëíûõ ãåíîìîâ ó ìèíîðíûõ òèïîâ êðàéíå
çàòðóäíèòåëüíî.

2. ÌÅÒÎÄ È ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ
2.1. Ìåòîä

Îïèøåì íàø ïîäõîä êàê ïîñëåäîâàòåëüíîñòü çàäà÷, êîòîðûå ìû ðåøàëè.
Çàäà÷à 1. Ñîñòàâëåíèå íàáîðà ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ äëÿ îñíîâíûõ òèïîâ æèâîòíûõ.
Çäåñü öåëü ñîñòîÿëà â íàõîæäåíèè ðîäñòâåííûõ (ãîìîëîãè÷íûõ) ìàðêåðîâ (áåëêîâ è/èëè

áåëêîâûõ äîìåíîâ) äëÿ íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé òèïîâ æèâîòíûõ.
Ïîäçàäà÷à 1. Ïî áàçå äàííûõ îðòîëîãè÷íûõ ãðóïï áåëêîâ ýóêàðèîòîâ (euKaryotic Orthol-

ogy Groups, KOGs, NCBI, [7]) áûëè ñîñòàâëåíû äâà ñïèñêà. Ïåðâûé èç íèõ âêëþ÷àë áåëêè,
âõîäÿùèå â ñòðóêòóðó ðèáîñîìû (79 ñåìåéñòâ áåëêîâ). Âòîðîé âêëþ÷àë áåëêè, êîòîðûå ïðåä-
ñòàâëåíû ðîâíî îäíèì ãåíîì ó ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ, âõîäÿùèõ â ýòó áàçó äàííûõ (ýòî
� ïðåäñòàâèòåëè ðàñòåíèé, æèâîòíûõ, ãðèáîâ è ìèêðîñïîðèäèé). Â ðåçóëüòàòå áûëè îòîáðà-
íû áåëêîâûå ñåìåéñòâà ñ âàæíûìè êëåòî÷íûìè ôóíêöèÿìè, íàõîäÿùèåñÿ ïîä ñóùåñòâåííûì
äàâëåíèåì ñòàáèëèçèðóþùåãî îòáîðà. Ýòè áåëêè, â ñèëó êîíñåðâàòèâíîñòè ïåðâè÷íîé ñòðóêòó-
ðû, ïðåäïîëîæèòåëüíî ñîõðàíÿþò ìîëåêóëÿðíûå ïðèçíàêè äðåâíèõ ýâîëþöèîííûõ ñîáûòèé.
Îòñóòñòâèå âî âòîðîì ñïèñêå ìóëüòèãåííûõ áåëêîâûõ ñåìåéñòâ îáåñïå÷èâàåò ñ äîñòàòî÷íîé
íàäåæíîñòüþ îòñóòñòâèå ïàðàëîãè÷íûõ ãåíîâ ó ýòèõ áåëêîâ. Ïàðàëîãè÷íûå ãåíû íåïðèãîäíû
äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà, òàê êàê îíè ðàçäåëèëèñü â ðåçóëüòàòå äóïëèêàöèè, à íå âè-
äîîáðàçîâàíèÿ. Îáúåäèíåíèå ýòèõ äâóõ ñïèñêîâ äàëî 178 áåëêîâûõ ñåìåéñòâ. Ïðè ýòîì áûëè
ïðîñìîòðåíû âñå 4852 îðòîëîãè÷íûõ ãðóïï áåëêîâ ýóêàðèîòîâ.

Ïîäçàäà÷à 2. Ãåíû ÷åëîâåêà èç óêàçàííûõ 178-ìè áåëêîâûõ ñåìåéñòâ áûëè èñïîëüçîâàíû
äëÿ ïîèñêà ãîìîëîãè÷íûõ áåëêîâ â àííîòèðîâàííûõ ãåíîìàõ áàçû RefSeq èç áàíêà GenBank,
NCBI [8] ó ïðåäñòàâèòåëåé òèïîâ æèâîòíûõ ñ ïîëíûì èçâåñòíûì ãåíîìîì, êîòîðûå ïåðå÷èñ-
ëåíû â Òàáëèöå 1. Ïðè ýòîì äëÿ çàïðîñà ê áàçå äàííûõ èñïîëüçîâàëèñü àëãîðèòì ïîèñêà
êîíòåêñòíîãî ñõîäñòâà (ãîìîëîãèè) àìèíîêèñëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé blastp èç ñåìåéñòâà
BLAST [9] è ïðîãðàììà blastcl3 v. 2.2.14 [10] ñ ïàðàìåòðàìè êîìàíäíîé ñòðîêè:
-T F -p blastp -d �nr� -e 0.0000000001 -F T -g T -M BLOSUM62 -m 9 -u �phylum_name[orgn]�,
ãäå êëþ÷ -u îïðåäåëÿåò íàçâàíèå òèïà æèâîòíûõ, â ãåíîìå êîòîðîãî ïðîâîäèòñÿ ïîèñê. Â ðå-
çóëüòàòå íàéäåíû áåëêè, ïðåäñòàâëÿþùèå ýòè 178 ñåìåéñòâ, äëÿ 5 âèäîâ èç 4 òèïîâ æèâîòíûõ
ñ ïîëíûì ãåíîìîì, Òàáëèöà 1.

Òàáëèöà 1. Òàêñîíîìè÷åñêèé ïåðå÷åíü âèäîâ ñ óêàçàíèåì èñïîëüçóåìîé áàçû äàííûõ.
Ïîìåòêà + îçíà÷àåò, ÷òî èñïîëüçîâàëàñü êÄÍÊ, è ïîìåòêà −, ÷òî èñïîëüçîâàëñÿ ïîëíûé

ãåíîì. Ñîêðàùåíèÿ dbEST è RefSeq îçíà÷àþò dbEST, NCBI èëè RefSeq, NCBI. Äëÿ êëàññîâ
è òèïîâ âèäîâ êðîìå ëàòèíñêîãî ïî âîçìîæíîñòè óêàçàíî ðóññêîå íàçâàíèå.
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� Âèä � êÄÍÊ Èñïîëüçóåìàÿ Êëàññ âèäà Òèï âèäà
ïðåäñòàâèòåëü èëè áàçà äàííûõ
êëàññà è òèïà ïîëíûé

ãåíîì
1 Mnemiopsis leidyi + dbEST, NCBI Cyclocoela Ctenophora

(ãðåáíåâèêè)
2 Hydra + dbEST, NCBI

magnipapillata Hydrozoa
3 Podocoryne + dbEST, NCBI (ãèäðîèäíûå

carnea ïîëèïû) Cnidaria
4 Nematostella + dbEST, NCBI (ñòðåêàþùèå)

vectensis Anthozoa (êîðàëëû)
5 Acropora palmata + dbEST, NCBI
6 Priapulus caudatus + dbEST, NCBI Priapulomorpha Priapulida
7 Hypsibius + TardiBASE, Eutardigrada Tardigrada

dujardini PartiGene (òèõîõîäêè)
8 Schistosoma mansoni + dbEST, NCBI Trematoda
9 Schmidtea mediterranea + dbEST, NCBI Platyhelminthes
10 Convoluta + LophDB, PartiGene Turbellaria (ïëîñêèå ÷åðâè)

rosco�ensis
11 Xiphinema index + NEMBASE2 Dorylaimia
12 Caenorhabditis − RefSeq, NCBI Nematoda (êðóãëûå

elegans Rhabditia ÷åðâè)
13 Ascaris suum + NEMBASE2
14 Boophilus + NEMBASE2 Chelicerata

microplus + NEMBASE2 (õåëèöåðîâûå)
15 Penaeus sp. + dbEST, NCBI Crustacea Arthropoda
16 Daphnia pulex + dbEST, NCBI (ðàêîîáðàçíûå) (÷ëåíèñòîíîãèå)
17 Drosophila − RefSeq, NCBI

melanogaster Insecta (íàñåêîìûå)
18 Apis mellifera − RefSeq, NCBI
19 Lumbricus + LumbriBASE, Oligochaeta Annelida (êîëü÷àòûå

rubellus PartiGene (ìàëî÷åòèíêîâûå ÷åðâè)
÷åðâè)

20 Euprymna + dbEST, NCBI Cephalopoda
scolopes (ãîëîâîíîãèå)

21 Lymnaea stagnalis + MolluscDB, PatiGene Gastropoda Mollusca (ìîëëþñêè)
(áðþõîíîãèå)

22 Crassostrea gigas + MolluscDB, PatiGene Bivalvia
(äâóñòâîð÷àòûå)

23 Asterina sp. + dbEST, NCBI Asterozoa (ìîðñêèå
çâ¼çäû) Echinodermata

24 Strongylocentrotus − RefSeq, NCBI Echinozoa (ìîðñêèå (èãëîêîæèå)
purpuratus åæè)

25 Branchiostoma + dbEST, NCBI Cephalochordata
�oridae (ãîëîâîõîðäîâûå)

26 Ciona intestinalis + dbEST, NCBI Tunicata
27 Molgula sp. + dbEST, NCBI (îáîëî÷íèêè)
28 Petromyzon + dbEST, NCBI Chordata (õîðäîâûå)

marinus Pisces (ðûáû)
29 Danio rerio − RefSeq, NCBI
30 Homo sapiens − RefSeq, NCBI Mammalia

(ìëåêîïèòàþùèå)
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Ïîäçàäà÷à 3. Àíàëîãè÷íî 178 ãåíîâ ÷åëîâåêà èñïîëüçîâàëèñü äëÿ ïîèñêà ãîìîëîãè÷íûõ
ãåíîâ â áàçå dbEST íåàííîòèðîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé êÄÍÊ áàíêà GenBank è òàêæå
â áàçàõ íåàííîòèðîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé êÄÍÊ web-ðåñóðñà Nematode and Neglected
Genomics [11],[12] äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé òèïîâ æèâîòíûõ ñîîòâåòñòâóþùèì îáðàçîì îòìå÷åííûõ
â Òàáëèöå 1.

Ïðè îáðàùåíèè ê áàçå äàííûõ dbEST èñïîëüçîâàëñÿ àëãîðèòì tblastn ïîèñêà êîíòåêñòíîãî
ñõîäñòâà àìèíîêèñëîòíîé ñòðóêòóðû çàïðîñà è íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è ïðîãðàììà
blastcl3 ñ ïàðàìåòðàìè êîìàíäíîé ñòðîêè:
-T F -p tblastn -d �est_others� -e 0.0000000001 -F �T V� -g T -M BLOSUM62 -m 9 -u �phylum_name[orgn]�,
ãäå êëþ÷ -u îïðåäåëÿåò íàçâàíèå òèïà æèâîòíûõ, â ãåíîìå êîòîðîãî ïðîâîäèòñÿ ïîèñê. Çàïðîñ
áûë ïðîâåäåí äëÿ òåõ æå 178 ñåìåéñòâ.

Áàçû êÄÍÊ íà web-ðåñóðñå [11] çàïðàøèâàëèñü òîëüêî â ñëó÷àÿõ, êîãäà ãîìîëîãè÷íûå ìàð-
êåðû íå áûëè íàéäåíû â áàçå dbEST èëè â ïîñëåäíåé îòñóòñòâîâàëè òèïû æèâîòíûõ èç Òàáëè-
öû 1. Èñïîëüçîâàëñÿ web-èíòåðôåéñ ðåñóðñà ñ àíàëîãè÷íûìè ïàðàìåòðàìè tblastn. Â ðåçóëü-
òàòå áûëè ïîëó÷åíû íàáîðû ÷àñòè÷íî ïåðåêðûâàþùèõñÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ãåíîâ-ïðåäñòàâèòåëåé èñõîäíûõ 178-ìè ñåìåéñòâ ó áîëüøèíñòâà èç âèäîâ æèâîòíûõ, äëÿ êî-
òîðûõ äîñòóïíû äàííûå ïî êÄÍÊ, Òàáëèöà 2.

Òàáëèöà 2. Ïåðå÷åíü íàéäåííûõ áåëêîâûõ ñåìåéñòâ äëÿ âèäîâ, ïåðå÷èñëåííûõ â Òàáëèöå 1;
÷èñëà îò 1 äî 30 ñîîòâåòñòâóþò íóìåðàöèè âèäîâ â Òàáëèöå 1. Ïðèñóòñòâèå áåëêà èç äàííîãî
ñåìåéñòâà (ñòðîêà) â äàííîì âèäå (ñòîëáåö) îòìå÷àåòñÿ çíàêîì +. Ôóíêöèîíàëüíàÿ ãðóïïà
áåëêîâîãî ñåìåéñòâà óêàçàíà ïî êëàññèôèêàöèè áàçû äàííûõ euKaryotic Orthology Groups,

KOGs, NCBI: À � ìîäèôèêàöèÿ è ïðîöåññèíã ÐÍÊ, D � êîíòðîëü êëåòî÷íîãî öèêëà,
äåëåíèå êëåòêè, ðàçäåëåíèå õðîìîñîì, F � òðàíñïîðò è ìåòàáîëèçì íóêëåîòèäîâ, I �

òðàíñïîðò è ìåòàáîëèçì ëèïèäîâ, J � òðàíñëÿöèîííûé àïïàðàò, ñòðóêòóðà ðèáîñîìû, Ê �
òðàíñêðèïöèÿ, L � ðåïëèêàöèÿ, ðåêîìáèíàöèÿ, O � ïîñòòðàíñëÿöèîííàÿ ìîäèôèêàöèÿ,
ìåòàáîëèçì áåëêîâ, øàïåðîíû, P � ìåòàáîëèçì è òðàíñïîðò íåîðãàíè÷åñêèõ èîíîâ, T �

ìåõàíèçìû ñèãíàëüíûõ êàñêàäîâ, U � âíóòðèêëåòî÷íûé òðàíñïîðò, ñåêðåöèÿ, âåçèêóëÿðíûé
òðàíñïîðò, Z � öèòîñêåëåò. Äëÿ ñåìåéñòâà óêàçàí èäåíòèôèêàòîð ïî áàçå KOGs.

� Áåëêîâîå Ôóíêöèîíàëüíàÿ Èäåíòèôèêàòîð Âèä
ñåìåéñòâî (ãåí) ãðóïïà ïî áàçå KOGs 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15
Small nuclear

1 ribonucleoprotein A KOG3172 + + + + + + + + + + + + +
Sm D3

2 Splicing factor 3b,
subunit 1 A KOG0213 + + + + + + + + + + + +

3 rRNA processing
protein Rrp5 A KOG1070 + + + + + + + + + + + +

Structural maintenance
of chromosome protein

4 3 (sister chromatid D KOG0964 + + + + + + + + + + + + +
cohesion complex

Cohesin, subunit SMC3)
Predicted nucleotide

5 kinase/nuclear protein
involved oxidative F KOG3347 + + + + + + + + + + + +
stress response

6 Mevalonate kinase
MVK/ERG12 I KOG1511 + + + + + + + + + + + +
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Òàáëèöà 2 (ïðîäîëæåíèå)

� Áåëêîâîå Ôóíêöèîíàëüíàÿ Èäåíòèôèêàòîð Âèä
ñåìåéñòâî (ãåí) ãðóïïà ïî áàçå KOGs 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

40S ribosomal protein
7 SA (P40)/Laminin J KOG0830 + + + + + + + + + + + +

receptor 1
40S ribosomal protein

8 S2/30S ribosomal J KOG0877 + + + + + + + + + + +
protein S5

9 40S ribosomal
protein S4 J KOG0378 + + + + + + + + + + + + + + +

10 40S ribosomal
protein S7 J KOG3320 + + + + + + + + + + + + + + +

11 40S ribosomal
protein S8 J KOG3283 + + + + + + + + + + + + + + +

12 40S ribosomal
protein S17 J KOG0187 + + + + + + + + + + + + + + +

13 40S ribosomal
protein S11 J KOG1728 + + + + + + + + + + + + + + +

14 40S ribosomal
protein S19 J KOG3411 + + + + + + + + + + + + + + +

15 40S ribosomal
protein S13 J KOG0400 + + + + + + + + + + + + + + +

16 40S ribosomal
protein S23 J KOG1749 + + + + + + + + + + + + + + +

17 40S ribosomal
protein S25 J KOG1767 + + + + + + + + + + + + + + +

18 40S ribosomal
protein S27 J KOG1779 + + + + + + + + + + + + + + +

Ubiquitin-like/40S
19 ribosomal S30 J KOG0009 + + + + + + + + + + + + + + +

protein fusion
20 60s acidic ribosomal

protein P1 J KOG1762 + + + + + + + + + + + + + + +
21 60s ribosomal

protein L2/L8 J KOG2309 + + + + + + + + + + + + + + +
22 60s ribosomal

protein L6 J KOG1694 + + + + + + + + + + + + + + +
23 60s ribosomal

protein L7 J KOG3184 + + + + + + + + + + + + + + +
24 60s ribosomal

protein L9 J KOG3255 + + + + + + + + + + + + + + +
25 60s ribosomal

protein L10 J KOG0857 + + + + + + + + + + + + + + +
26 60s ribosomal

protein L5 J KOG0875 + + + + + + + + + + + + + + +
27 60s ribosomal

protein L13 J KOG3295 + + + + + + + + + + + + + + +
28 60s ribosomal

protein L15 J KOG1678 + + + + + + + + + + + + + + +
29 60s ribosomal

protein L18 J KOG1714 + + + + + + + + + + + + + + +
30 60s ribosomal

protein L18A J KOG0829 + + + + + + + + + + + + + + +
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Òàáëèöà 2 (ïðîäîëæåíèå)

� Áåëêîâîå Ôóíêöèîíàëüíàÿ Èäåíòèôèêàòîð Âèä
ñåìåéñòâî (ãåí) ãðóïïà ïî áàçå KOGs 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

31 60s ribosomal
protein L21 J KOG1732 + + + + + + + + + + + + + + +

32 60s ribosomal
protein L24 J KOG1722 + + + + + + + + + + + + + + +

33 60s ribosomal
protein L28 J KOG3412 + + + + + + + + + + + + + + +

34 60s ribosomal
protein L29 J KOG3504 + + + + + + + + + + + + + + +

35 60s ribosomal
protein L37 J KOG0402 + + + + + + + + + + + + + + +

36 Ubiquitin/60s ribosomal
protein L40 fusion J KOG0003 + + + + + + + + + + + + + + +

37 RNA polymerase III,
large subunit K KOG0261 + + + + + + + + + + + + + + +

38 RNA polymerase I,
large subunit K KOG0262 + + + + + + + + + + + + + + +

39 DNA polymerase alpha,
catalytic subunit L KOG0970 + + + + + + + + + + + +

40 Ribonuclease HI L KOG2299 + + + + + + + + + + +
41 Molecular chaperone

Prefoldin, subunit 3 O KOG3313 + + + + + + + + + + + +
20S proteasome,

42 regulatory subunit beta O KOG0179 + + + + + + + + + + + + +
type PSMB1/PRE7

43 Beta-tubulin folding
cofactor D O KOG1943 + + + + + + + + + + + +

44 P-type ATPase P KOG0209 + + + + + + + + + + + +
45 Nuclear porin P KOG2196 + + + + + + + + + + + + +

Glycosylphosphatidy-
46 linositol anchor T KOG2126 + + + + + + + + + + + + + + +

synthesis protein
GTP-binding protein

47 DRG2 (ODN T KOG1486 + + + + + + + + + + + + +
superfamily)

Transport protein
48 particle (TRAPP) U KOG3315 + + + + + + + + + + + + +

complex subunit
Vacuolar sorting

49 protein VPS45/Stt10 U KOG1299 + + + + + + + + + + + + + +
(Sec1 family)

Membrane component
50 of ER protein U KOG2927 + + + + + + + + + + + + + +

translocation complex
Actin-related protein

51 Arp2/3 complex, Z KOG1876 + + + + + + + + + + + + + +
subunit ARPC4
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Òàáëèöà 2 (ïðîäîëæåíèå ïî âèäàì)

� Áåëêîâîå Ôóíêöèîíàëüíàÿ Èäåíòèôèêàòîð Âèä
ñåìåéñòâî (ãåí) ãðóïïà ïî áàçå KOGs 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30
Small nuclear

1 ribonucleoprotein A KOG3172 + + + + + + + + + + + + +
Sm D3

2 Splicing factor 3b,
subunit 1 A KOG0213 + + + + + + + + + + + +

3 rRNA processing
protein Rrp5 A KOG1070 + + + + + + + + + + + + +

Structural maintenance
of chromosome protein

4 3 (sister chromatid D KOG0964 + + + + + + + + + + + + + +
cohesion complex

Cohesin, subunit SMC3)
Predicted nucleotide

5 kinase/nuclear protein
involved oxidative F KOG3347 + + + + + + + + + + + + + +
stress response

6 Mevalonate kinase
MVK/ERG12 I KOG1511 + + + + + + + + + + + + +

40S ribosomal protein
7 SA (P40)/Laminin J KOG0830 + + + + + + + + + + + + + + +

receptor 1
40S ribosomal protein

8 S2/30S ribosomal J KOG0877 + + + + + + + + + + + + + + +
protein S5

9 40S ribosomal
protein S4 J KOG0378 + + + + + + + + + + + + + + +

10 40S ribosomal
protein S7 J KOG3320 + + + + + + + + + + + + + + +

11 40S ribosomal
protein S8 J KOG3283 + + + + + + + + + + + + + + +

12 40S ribosomal
protein S17 J KOG0187 + + + + + + + + + + + + + + +

13 40S ribosomal
protein S11 J KOG1728 + + + + + + + + + + + + + + +

14 40S ribosomal
protein S19 J KOG3411 + + + + + + + + + + + + + + +

15 40S ribosomal
protein S13 J KOG0400 + + + + + + + + + + + + + + +

16 40S ribosomal
protein S23 J KOG1749 + + + + + + + + + + + + + + +

17 40S ribosomal
protein S25 J KOG1767 + + + + + + + + + + + + + + +

18 40S ribosomal
protein S27 J KOG1779 + + + + + + + + + + + + + + +

Ubiquitin-like/40S
19 ribosomal S30 J KOG0009 + + + + + + + + + + + + + + +

protein fusion
20 60s acidic ribosomal

protein P1 J KOG1762 + + + + + + + + + + + + + + +
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Òàáëèöà 2 (ïðîäîëæåíèå)

� Áåëêîâîå Ôóíêöèîíàëüíàÿ Èäåíòèôèêàòîð Âèä
ñåìåéñòâî (ãåí) ãðóïïà ïî áàçå KOGs 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30

21 60s ribosomal
protein L2/L8 J KOG2309 + + + + + + + + + + + + + + +

22 60s ribosomal
protein L6 J KOG1694 + + + + + + + + + + + + + + +

23 60s ribosomal
protein L7 J KOG3184 + + + + + + + + + + + + + + +

24 60s ribosomal
protein L9 J KOG3255 + + + + + + + + + + + + + + +

25 60s ribosomal
protein L10 J KOG0857 + + + + + + + + + + + + + + +

26 60s ribosomal
protein L5 J KOG0875 + + + + + + + + + + + + + + +

27 60s ribosomal
protein L13 J KOG3295 + + + + + + + + + + + + + + +

28 60s ribosomal
protein L15 J KOG1678 + + + + + + + + + + + + + + +

29 60s ribosomal
protein L18 J KOG1714 + + + + + + + + + + + + + + +

30 60s ribosomal
protein L18A J KOG0829 + + + + + + + + + + + + + + +

31 60s ribosomal
protein L21 J KOG1732 + + + + + + + + + + + + + + +

32 60s ribosomal
protein L24 J KOG1722 + + + + + + + + + + + + + + +

33 60s ribosomal
protein L28 J KOG3412 + + + + + + + + + + + + + + +

34 60s ribosomal
protein L29 J KOG3504 + + + + + + + + + + + + + + +

35 60s ribosomal
protein L37 J KOG0402 + + + + + + + + + + + + + + +

36 Ubiquitin/60s ribosomal
protein L40 fusion J KOG0003 + + + + + + + + + + + + + + +

37 RNA polymerase III,
large subunit K KOG0261 + + + + + + + + + + + + +

38 RNA polymerase I,
large subunit K KOG0262 + + + + + + + + + + + + + + +

39 DNA polymerase alpha,
catalytic subunit L KOG0970 + + + + + + + + + + + + + + +

40 Ribonuclease HI L KOG2299 + + + + + + + + + + + + +
41 Molecular chaperone

Prefoldin, subunit 3 O KOG3313 + + + + + + + + + + + + + + +
20S proteasome,

42 regulatory subunit beta O KOG0179 + + + + + + + + + + + + +
type PSMB1/PRE7

43 Beta-tubulin folding
cofactor D O KOG1943 + + + + + + + + + + + + + +

44 P-type ATPase P KOG0209 + + + + + + + + + + + + +
45 Nuclear porin P KOG2196 + + + + + + + + + + + + + + +
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Òàáëèöà 2 (ïðîäîëæåíèå)

� Áåëêîâîå Ôóíêöèîíàëüíàÿ Èäåíòèôèêàòîð Âèä
ñåìåéñòâî (ãåí) ãðóïïà ïî áàçå KOGs 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30

Glycosylphosphatidy-
46 linositol anchor T KOG2126 + + + + + + + + + + + + +

synthesis protein
GTP-binding protein

47 DRG2 (ODN T KOG1486 + + + + + + + + + + + + +
superfamily)

Transport protein
48 particle (TRAPP) U KOG3315 + + + + + + + + + + + + +

complex subunit
Vacuolar sorting

49 protein VPS45/Stt10 U KOG1299 + + + + + + + + + + + +
(Sec1 family)

Membrane component
50 of ER protein U KOG2927 + + + + + + + + + + + + + +

translocation complex
Actin-related protein

51 Arp2/3 complex, Z KOG1876 + + + + + + + + + + + + +
subunit ARPC4

Ïîäçàäà÷à 3 èìååò ñëåäóþùóþ îñîáåííîñòü. Áûñòðîòà ïîëó÷åíèÿ è ñåêâåíèðîâàíèÿ îäíî-
öåïî÷å÷íûõ êÄÍÊ äîñòèãàåòñÿ çà ñ÷¼ò ìàëîé äëèíû è ÷àñòî íèçêîãî êà÷åñòâà ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé, äëÿ êîòîðûõ êðîìå òîãî íåèçâåñòíà ïðèíàäëåæíîñòü ê �+� èëè �−�-öåïè ÄÍÊ.
Äëÿ ñáîðêè ïîëíîãî ãåíà (êîíòèãà) èç ÷àñòè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïîñëåäíèå ñðàâíèâà-
þòñÿ â øåñòè ðàìêàõ ñ÷èòûâàíèÿ è íàõîäÿòñÿ îáëàñòè èõ ïåðåêðûâàíèÿ. Äëÿ ýòîé öåëè íàìè
àäàïòèðîâàí Perl-ñêðèïò tgicl Èíñòèòóòà ãåíîìíûõ èññëåäîâàíèé TIGR, [13]. Ñáîðêà êîíòèãîâ
ïðîâîäèëàñü äëÿ êàæäîãî ãåíà è êàæäîãî ïðåäñòàâèòåëÿ æèâîòíûõ ñ äàííûìè èç áàçû êÄÍÊ.
Èíîãäà òàêîå ïåðåêðûâàíèå èìååò ìåñòî òîëüêî äëÿ íåñêîëüêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ÷òî èç-
çà íèçêîãî êà÷åñòâà èíäèâèäóàëüíûõ êÄÍÊ, çà÷àñòóþ ïðèâîäèò ê ñáîÿì ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ
èëè ê ïîÿâëåíèþ íåîïðåäåë¼ííûõ íóêëåîòèäíûõ îñíîâàíèé. Â ýòîì ñëó÷àå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ
êîíòèãà è åãî òðàíñëèðîâàíèÿ èñïîëüçîâàëèñü ìåòîäû, îñíîâàííûå íà âû÷èñëåíèÿõ ÷àñòîò êî-
äîíîâ â êàæäîì èç ãåíîìîâ, ESTScan [14] è DECODER, [15]. Íà ïîñëåäóþùèõ ýòàïàõ ðàáîòû
èñïîëüçîâàëèñü òðàíñëèðîâàííûå âåðñèè êÄÍÊ.

Â ðåçóëüòàòå äëÿ 25 âèäîâ èç 11 òèïîâ æèâîòíûõ áûëè ïîëó÷åíû áåëêè, ïðåäñòàâëÿþùèå
áîëüøèíñòâî èç èñõîäíûõ 178-ìè ñåìåéñòâ áåëêîâ, Òàáëèöà 2.

Äâà ñïèñêà áåëêîâ, ïîëó÷åííûõ â ðåçóëüòàòå ðåøåíèÿ çàäà÷è 1, îáúåäèíèëèñü â îáùèé
ñïèñîê.

Çàäà÷à 2. Îïðåäåëåíèå îðòîëîãè÷íûõ ìàðêåðîâ.
Êàæäîå ñåìåéñòâî áåëêîâ èç ïîñëåäíåãî ñïèñêà ïðîâåðÿëîñü íà ïðèñóòñòâèå â í¼ì ïàðàëî-

ãîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà �íàèëó÷øåãî âîçâðàòíîãî ñîîòâåòñòâèÿ� (BLAST score, [16]). Çà
îïîðíûé ãåíîì áûë ïðèíÿò ãåíîì ÷åëîâåêà êàê îäèí èç íàèáîëåå ïîëíî èçó÷åííûõ è àííîòèðî-
âàííûõ. Äëÿ êàæäîãî ãåíà-ïðåäñòàâèòåëÿ áåëêîâîãî ñåìåéñòâà èç ãåíîìà ÷åëîâåêà âûïîëíÿë-
ñÿ çàïðîñ ê ãåíîìó èíòåðåñóþùåãî íàñ îðãàíèçìà, è ðåçóëüòàò èñïîëüçîâàëñÿ äëÿ îáðàòíîãî
çàïðîñà ê ãåíîìó ÷åëîâåêà. Íàéäåííûé ãåí ñ÷èòàëñÿ îðòîëîãè÷íûì, åñëè è òîëüêî åñëè ðåçóëü-
òàò îáðàòíîãî çàïðîñà ñîâïàäàë ñ èñõîäíûì ãåíîì â ãåíîìå ÷åëîâåêà. Â ñëó÷àå áàçû êÄÍÊ,
êîãäà ïðèñóòñòâèå âñåõ ãåíîâ ó ðàññìàòðèâàåìîãî ãåíîìà íå ìîæåò áûòü ãàðàíòèðîâàíî è,
ñëåäîâàòåëüíî, íàñòîÿùåå ðîäñòâî (îðòîëîãè÷íîñòü) ïðè îáðàòíîì çàïðîñå íå èìååò ñòðîãî-
ãî îáîñíîâàíèÿ, â ïðîöåäóðó îáðàòíîãî çàïðîñà áûë ââåä¼í âòîðîé îïîðíûé ãåíîì (íåìàòîäà
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Ñ. elegans). Ãåí èç áàçû êÄÍÊ ñ÷èòàëñÿ îðòîëîãè÷íûì, åñëè è òîëüêî åñëè ðåçóëüòàòû çàïðî-
ñîâ �÷åëîâåê−→áàçà−→÷åëîâåê� è �÷åëîâåê−→áàçà−→Ñ. elegans−→÷åëîâåê� ñîâïàäàëè. Åñëè
â êàêîì-òî ñåìåéñòâå áîëåå ïîëîâèíû áåëêîâ ÿâëÿëèñü ïàðàëîãàìè, òî ýòî ñåìåéñòâî óäàëÿëîñü
èç ñïèñêà. Â ðåçóëüòàòå áûë ïîëó÷åí ìåíüøèé ñïèñîê ñåìåéñòâ áåëêîâ.

Äëÿ êàæäîãî òàê ïîëó÷åííîãî ñåìåéñòâà áåëêîâ áûëè ïîñòðîåíû ìíîæåñòâåííûå âûðàâíè-
âàíèÿ (ÌÂ) ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû PROBCONS v 1.1 [17] ñ ïàðàìåòðàìè ïî óìîë÷àíèþ.
Ýòî âûðàâíèâàíèå áûëî óëó÷øåíî â ðåçóëüòàòå ðåøåíèÿ ñëåäóþùåé Çàäà÷è 3.

Çàäà÷à 3. Óëó÷øåíèå êà÷åñòâà ìíîæåñòâåííûõ âûðàâíèâàíèé.
Ïîñêîëüêó ðåêîíñòðóêöèÿ ôèëîãåíèè ñ èñïîëüçîâàíèåì ãåíîìíûõ äàííûõ òðåáóåò ñðàâ-

íåíèÿ áîëüøîãî ÷èñëà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ äåðåâüåâ îòäåëüíûõ áåëêîâûõ ñåìåéñòâ, êà÷åñòâî
ôèëîãåíèè íàïðÿìóþ çàâèñèò îò êà÷åñòâà ÌÂ. Ýâîëþöèÿ áèîëîãè÷åñêèõ ìàêðîìîëåêóë ïðè-
âîäÿò ê ìóòàöèîííîìó íàñûùåíèþ íåêîòîðûõ èõ ó÷àñòêîâ, ãäå èìåþò ìåñòî âûñîêèå ñêîðîñòè
çàìåùåíèÿ íóêëåîòèäîâ è/èëè àìèíîêèñëîò. Ýòî ïðèâîäèò ê ñîêðàùåíèþ ÷èñëà ãîìîëîãè÷-
íûõ ïðèçíàêîâ è ê ïîòåðå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ñèãíàëà â âûñîêî âàðèàáåëüíûõ îáëàñòÿõ. Çäåñü
èñïîëüçîâàëñÿ ðàçðàáîòàííûé àâòîðàìè àëãîðèòì óäàëåíèÿ èíôîðìàöèîííîãî øóìà â ÌÂ,
ò.å. óäàëåíèÿ îòäåëüíûõ ñòîëáöîâ èç ÌÂ, êîòîðûå ïëîõî ñîãëàñóþòñÿ ñ íàáîðîì íàäåæíûõ
êëàä (èìåþò âûñîêóþ óñëîâíóþ ýíòðîïèþ), � òàêîå óäàëåíèå âûïîëíÿåòñÿ äî äîñòèæåíèÿ
ïåðâîãî ëîêàëüíîãî ìèíèìóìà íåêîòîðîé ñïåöèàëüíîé ôóíêöèè, õàðàêòåðèçóþùåé íàèëó÷-
øóþ ñòåïåíü �î÷èñòêè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ñèãíàëà� â ÌÂ. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî áåëêîâîãî
ñåìåéñòâà ñòðîèëîñü ïî òàêèì îáðàçîì óëó÷øåííîìó ÌÂ [18]. Ýòîò àëãîðèòì ïðèìåíÿëñÿ êî
âñåì ÌÂ, ïîëó÷åííûì â ðåçóëüòàòå ðåøåíèÿ Çàäà÷è 2.

Çàäà÷à 4. Âûÿâëåíèå èíôîðìàòèâíûõ ãåíîâ.
Öåëü çàäà÷è ñîñòîèò â âûÿâëåíèè ìàðêåðîâ èç èñõîäíîãî ñïèñêà, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò �õî-

ðîøóþ� ðåêîíñòðóêöèè ðîäñòâåííûõ îòíîøåíèé âûñîêîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî óðîâíÿ. Äëÿ îïðå-
äåëåíèÿ êîëè÷åñòâà �äðåâíåãî� ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ñèãíàëà èñïîëüçîâàëñÿ ïîäõîä, îñíîâàííûé
íà àíàëèçå ðàñïðåäåëåíèÿ äëèí áîëüøîãî ÷èñëà ñëó÷àéíûõ äåðåâüåâ, ãåíåðèðîâàííûõ äëÿ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé èç ëþáîãî äàííîãî ÌÂ. Çäåñü äëèíà äåðåâà ðàâíà ñóììàðíîìó êîëè÷åñòâó
ìîëåêóëÿðíûõ çàìåùåíèé (ìóòàöèé) ïî âñåì åãî âåòâÿì. Ïî êðèòåðèþ ìàêñèìàëüíîé ýêîíî-
ìèè, ÷åì ìåíüøå äëèíà äåðåâà, òåì âûøå äîñòîâåðíîñòü òîãî, ÷òî îíî ïðàâèëüíî îïèñûâàåò
ïðååìñòâåííîñòü ýâîëþöèîííûõ ñîáûòèé. Ôîðìà êðèâîé ðàñïðåäåëåíèÿ äëèí áîëüøîãî ÷èñ-
ëà ñëó÷àéíûõ äåðåâüåâ íåñåò èíôîðìàöèþ î äîëå áîëåå êîðîòêèõ äåðåâüåâ è, òàêèì îáðàçîì,
èçìåðÿåò ôèëîãåíåòè÷åñêóþ èíôîðìàòèâíîñòü äàííîãî ÌÂ [19]. Äëÿ âûÿâëåíèÿ òàêîãî ñèãíà-
ëà íà óðîâíå ðàñõîæäåíèÿ êðóïíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïï æèâîòíûõ, íàìè áûë ðàçðàáîòàí
àëãîðèòì, ïîçâîëÿþùèé ãåíåðèðîâàòü áèíàðíûå ñëó÷àéíûå äåðåâüÿ, ðàçðåøàþùèå âñå ïîëè-
òîìèè äàííîãî äåðåâà, ñì. ïóíêò 3 íèæå. Àëãîðèòì ãåíåðèðóåò áèíàðíûå äåðåâüÿ, â êàæäîì èç
íèõ ñëó÷àéíûì îáðàçîì ñîåäèíÿÿ çàäàííûé ñïèñîê óçëîâ (êëàä), êîòîðûå îáúåäèíÿþò ïðåä-
ñòàâèòåëåé òèïîâ æèâîòíûõ, êîãäà èõ îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ (ìîíîôèëåòè÷íîñòü) íàä¼æíî
óñòàíîâëåíà. Ýêñöåññ ôîðìû êðèâîé ðàñïðåäåëåíèÿ äëèí äåðåâüåâ èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îïðåäå-
ëåíèÿ ïîðîãîâîé äîëè êîðîòêèõ äåðåâüåâ, ïðè êîòîðîé ÌÂ ñ÷èòàåòñÿ èíôîðìàòèâíûì [19].
ÌÂ, íå óäîâëåòâîðÿþùèå òàêîìó òðåáîâàíèþ, è ñîîòâåòñòâóþùèå èì áåëêîâûå ñåìåéñòâà èñ-
êëþ÷àëèñü. Â ðåçóëüòàòå ïîëó÷åí îêîí÷àòåëüíûé ñïèñîê èç 51 áåëêà äëÿ 30 âèäîâ èç 11 òèïîâ
æèâîòíûõ.

2.2. Ðåçóëüòàòû
Ñîñòàâëåí íàáîð ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ äëÿ îïðåäåëåíèÿ ðîäñòâåííûõ îòíîøåíèé òèïîâ

æèâîòíûõ. Â íåãî âîø¼ë 51 ãåí äëÿ áîëüøèíñòâà èç 30-òè âèäîâ æèâîòíûõ-ïðåäñòàâèòåëåé
11-òè òèïîâ, ñóùåñòâåííî õàðàêòåðèçóþùèõ ñîñòàâ âûñøèõ Metazoa, Òàáëèöà 2. Ãåíû èç ýòîãî
ñïèñêà óäîâëåòâîðÿþò òðåáîâàíèÿì, ñôîðìóëèðîâàííûì â Çàäà÷àõ 2 è 4. Â ñîâðåìåííûõ èñ-
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ñëåäîâàíèÿõ ïî ôèëîãåíîìèêå, âïåðâûå ïîëó÷åí íàáîð èç äåñÿòêîâ ãåíîâ äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé
áîëåå ÷åì ÷åòûð¼õ òèïîâ æèâîòíûõ. Íà ýòîé îñíîâå ñåé÷àñ çàâåðøàåòñÿ ðàáîòà ïî ïîñòðîåíèþ
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äåðåâà, êîòîðîå óñòàíàâëèâàåò ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ ýòèõ 11-òè òèïîâ
æèâîòíûõ íà îñíîâå ñðàâíåíèÿ äåñÿòêîâ ãåíîâ. Ýòî äåðåâî ïîçâîëèò ðåøèòü ðÿä àêòóàëüíûõ
âîïðîñîâ, êàñàþùèõñÿ, â ÷àñòíîñòè, ïðèìèòèâíîñòè ÷åðò îðãàíèçàöèè ãðåáíåâèêîâ, îáùíîñòè
çàêëàäêè âòîðè÷íîé ïîëîñòè òåëà (öåëîìà) â ïðåäåëàõ áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íûõ æèâîòíûõ
è å¼ ñóäüáû ó òèïîâ, ñ÷èòàþùèõñÿ àöåëîìè÷åñêèìè, òàêèõ, êàê íåìàòîäû è ïëîñêèå ÷åðâè.

3. ÀËÃÎÐÈÒÌ ÏÎÐÎÆÄÅÍÈß ÑËÓ×ÀÉÍÛÕ ÁÈÍÀÐÍÛÕ ÄÅÐÅÂÜÅÂ,
ÑÎÃËÀÑÎÂÀÍÍÛÕ Ñ ÄÀÍÍÛÌ ÏÎËÈÒÎÌÈ×ÅÑÊÈÌ ÄÅÐÅÂÎÌ

Äëÿ ïîñòðîåíèÿ ñëó÷àéíîãî íàáîðà áèíàðíûõ äåðåâüåâ, ÿâëÿþùèõñÿ âàðèàíòàìè áèíàð-
íîãî ðàçðåøåíèÿ èñõîäíîãî áåñêîðíåâîãî ïîëèòîìè÷åñêîãî äåðåâà, â êîòîðîì çíà÷èòåëüíàÿ
÷àñòü âåðøèí èìååò ñòåïåíü 3, à îñòàëüíûå (çà èñêëþ÷åíèåì ëèñòüåâ) � áîëüøå òð¼õ, íàìè
áûë ðàçðàáîòàí àëãîðèòì, êîòîðûé ïîñëåäîâàòåëüíî ðàçðåøàåò âñå ïîëèòîìè÷åñêèå (ñòåïåíè
> 3) âåðøèíû ïóòåì ðàçáèåíèÿ ìíîæåñòâà âñåõ âåðøèí, èíöèäåíòíûõ òàêîé âåðøèíå, íà òðè
íåïóñòûõ ïîäìíîæåñòâà. Çàòåì, åñëè êàêîå-òî èç ïîäìíîæåñòâ ñîäåðæèò äâà èëè áîëåå ýëå-
ìåíòîâ, òî ââîäèòñÿ âñïîìîãàòåëüíàÿ âåðøèíà, ïî ïîñòðîåíèþ èíöèäåíòíàÿ âñåìó ýòîìó ïîä-
ìíîæåñòâó âåðøèí è èñõîäíîé ïîëèòîìè÷åñêîé âåðøèíå, òîãäà êàê âåðøèíû ïîäìíîæåñòâà
ïåðåñòàþò áûòü èíöèäåíòíûìè èñõîäíîé âåðøèíå. Â èòîãå èñõîäíàÿ ïîëèòîìè÷åñêàÿ âåðøèíà
ïðèîáðåòàåò ñòåïåíü 3, íî ê äåðåâó äîáàâëÿåòñÿ îò 1 äî 3 äîïîëíèòåëüíûõ âåðøèí áîëåå íèç-
êîé ñòåïåíè, ÷åì ó èñõîäíîé âåðøèíû. Îïèñàííûé ïðîöåññ ïîâòîðÿåòñÿ äî èñ÷åðïàíèÿ âñåõ
ïîëèòîìè÷åñêèõ âåðøèí, ò.å. ïîñòðîåíèÿ áèíàðíîãî äåðåâà. Î÷åâèäíî, ýòîò àëãîðèòì êîíå÷åí,
ïîñêîëüêó åñëè â êà÷åñòâå èñõîäíîé âåðøèíû âñåãäà âûáèðàòü âåðøèíó íàèáîëüøåé ñòåïåíè âî
âñåì äåðåâå, òî ýòà íàèáîëüøàÿ ñòåïåíü íà êàæäîì øàãå áóäåò ñòðîãî ìîíîòîííî óìåíüøàòü-
ñÿ, è íåèçáåæíî äîñòèãíåò çíà÷åíèÿ 3, ò.å. äåðåâî ñòàíåò áèíàðíûì, ÷òî è ÿâëÿåòñÿ óñëîâèåì
îêîí÷àíèÿ ðàçáèåíèÿ. Ïîñêîëüêó òàêèå ðàçáèåíèÿ îñóùåñòâëÿþòñÿ âî âñåõ ïîëèòîìè÷åñêèõ
âåðøèíàõ íåçàâèñèìî (åñëè èõ ñðàâíèòåëüíî íåìíîãî), òî îáùåå ÷èñëî âîçìîæíûõ ðàçëè÷íûõ
âàðèàíòîâ áèíàðíîãî ðàçðåøåíèÿ äåðåâà ñ s ïîëèòîìè÷åñêèìè âåðøèíàìè, îöåíèâàåòñÿ ñâåðõó
êàê ïðîèçâåäåíèå s çíà÷åíèé, êàæäîå èç êîòîðûõ åñòü ÷èñëî ðàçëè÷íûõ âàðèàíòîâ ðàçëîæå-
íèÿ îäíîé èç ïîëèòîìè÷åñêèõ âåðøèí â ïðåäïîëîæåíèè, ÷òî ñòåïåíü îñòàëüíûõ âåðøèí íå
áîëüøå 3:

R =
s∏

k=1

N(nk), (1)

ãäå nk � ñòåïåíü k-é ïîëèòîìè÷åñêîé âåðøèíû. Äëÿ N(n) â [20] ïðåäëàãàåòñÿ ôîðìóëà

N(n) =
(2n− 5)!

2n−3 · (n− 3)!
, (2)

ïîýòîìó ïðîèçâåäåíèå (1) ìîæåò äîñòèãàòü áîëüøèõ âåëè÷èí, ÷òî ïîçâîëÿåò ïðîâîäèòü ñòàòè-
ñòè÷åñêèé àíàëèç íà ìíîæåñòâå ïðåäïîëàãàåìûõ áèíàðíûõ äåðåâüåâ.

×òîáû ñòàòèñòè÷åñêèå îöåíêè, ïîëó÷åííûå ñ èñïîëüçîâàíèåì ïîñòðîåííîãî íàáîðà áèíàð-
íûõ äåðåâüåâ, áûëè äîñòîâåðíûìè, æåëàòåëüíî îáåñïå÷èòü íåïîâòîðÿåìîñòü äåðåâüåâ â ýòîì
íàáîðå. Î÷åâèäíûé ñïîñîá äîñòè÷ü ýòîãî ìîæåò ñîñòîÿòü ïðîñòî â çàïîìèíàíèè âñåõ ïîñòðî-
åííûõ äåðåâüåâ è ñðàâíåíèè êàæäîãî âíîâü ïîñòðîåííîãî ñî âñåìè ïðåäûäóùèìè. Îäíàêî îí,
î÷åâèäíî, ñëèøêîì òðóäîåìêèé. Íàìè äëÿ ýòîé öåëè èñïîëüçîâàëàñü õýø-ôóíêöèÿ, çàäàþùàÿ
èíúåêòèâíîå îòîáðàæåíèå ìíîæåñòâà âñåõ äåðåâüåâ íà ìíîæåñòâî öåëûõ ÷èñåë îò 0 äî íåêî-
òîðîãî K − 1. Òîãäà, åñëè âåñòè ìàññèâ èç K áèòîâûõ ýëåìåíòîâ, ïîìå÷àÿ â íåì çíà÷åíèÿ
õýø-ôóíêöèè äëÿ óæå ïîñòðîåííûõ äåðåâüåâ, ìîæíî ñäåëàòü òðóäîåìêîñòü ïðîâåðêè íåïîâòî-
ðÿåìîñòè êîíñòàíòîé, íå çàâèñÿùåé îò ÷èñëà óæå íàéäåííûõ âàðèàíòîâ ðàçðåøåíèÿ, è ïðèòîì
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ìàëîé, ïîñêîëüêó òðóäîåìêîñòü âû÷èñëåíèÿ çíà÷åíèÿ õýø-ôóíêöèè äëÿ ñòðîêè, êàê ïðàâèëî,
ëèíåéíî çàâèñèò îò åå äëèíû. Ïîñêîëüêó îòîáðàæåíèå èíúåêòèâíî, òàêîé ñïîñîá òåîðåòè÷åñêè
ïîçâîëÿåò ïîñòðîèòü K ðàçëè÷íûõ äåðåâüåâ, íî, ê ñîæàëåíèþ, ëèøü òåîðåòè÷åñêè, ïîñêîëüêó
íå âñå çíà÷åíèÿ õýø-ôóíêöèè ðåàëüíî äîñòèãàþòñÿ. Ýòî çàñòàâëÿåò âûáèðàòü K ñ áîëüøèì
çàïàñîì (ñêàæåì, K2 âìåñòî K), ÷òî ïîâûøàåò çàòðàòû ïàìÿòè. Îäíàêî ãëàâíûé íåäîñòàòîê
ñâÿçàí ñ âûðîæäåííîñòüþ õýø-ôóíêöèè: ðåàëüíî âîçìîæíû òàê íàçûâàåìûå êîëëèçèè, êîãäà
äâóì ðàçëè÷íûì äåðåâüÿì ñîîòâåòñòâóåò îäèíàêîâîå çíà÷åíèå õýø-ôóíêöèè. Ýòî çíà÷èò, ÷òî
â äàííîì ìåòîäå ïðèíöèïèàëüíî íåâîçìîæíî îñóùåñòâèòü ïîðîæäåíèå âñåõ âàðèàíòîâ ðàç-
ðåøåíèÿ ïîëèòîìè÷åñêîãî äåðåâà. Êàêàÿ äîëÿ äåðåâüåâ îñòàíåòñÿ íå âûÿâëåííîé, çàâèñèò îò
ïðèìåíÿåìîé õýø-ôóíêöèè. Èçâåñòíû è øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ â êðèïòîãðàôèè ñïåöèàëüíî
ðàçðàáîòàííûå õýø-ôóíêöèè (íàïðèìåð, MD5) ñ âåñüìà íèçêîé âåðîÿòíîñòüþ êîëëèçèé, îä-
íàêî èõ ïðèìåíåíèå çàòðóäíèòåëüíî, ïîñêîëüêó îíè ðåàëèçóþò îòîáðàæåíèå ñòðîêè ñèìâîëîâ
íà öåëî÷èñëåííîå ìíîæåñòâî ñ ÷èñëîì ýëåìåíòîâ K = 2128 . . . 2160.

Ïðè ëþáîì ñïîñîáå ñðàâíåíèÿ äåðåâüåâ îòäåëüíàÿ òðóäíîñòü âûòåêàåò èç íåîäíîçíà÷íîñòè
ïðåäñòàâëåíèÿ äåðåâà â ñêîáî÷íîì ôîðìàòå, òàê êàê âîçìîæåí ðàçíûé ïîðÿäîê ïåðå÷èñëåíèÿ
ð¼áåð, èñõîäÿùèõ èç îäíîé âåðøèíû. ×òîáû ðåçóëüòàòû ñðàâíåíèÿ áûëè äîñòîâåðíûìè, ïîñëå
ïîñòðîåíèÿ êàæäîãî íîâîãî äåðåâà îíî íîðìàëèçóåòñÿ ïóò¼ì ëåêñèêîãðàôè÷åñêîãî óïîðÿäî÷è-
âàíèÿ âíóòðè êàæäîé ãðóïïû âåðøèí, èíöèäåíòíûõ îäíîé è òîé æå âåðøèíå. Ïðè ôîðìèðîâà-
íèè ñêîáî÷íîé çàïèñè çà êîðåíü áåñêîðíåâîãî áèíàðíîãî äåðåâà äëÿ åäèíîîáðàçèÿ ïðèíèìàåòñÿ
ðîäèòåëüñêàÿ âåðøèíà òîãî èç ëèñòüåâ äåðåâà, êîòîðûé ñòîèò ïåðâûì â ëåêñèêîãðàôè÷åñêîì
ïîðÿäêå.

Ïîñêîëüêó çàðàíåå áûëî íåÿñíî, êàêîé èç îïèñàííûõ ñïîñîáîâ îêàæåòñÿ áîëåå ýôôåêòèâíûì
íà ïðàêòèêå, â òåêóùåé âåðñèè 1.8 ðàçðàáîòàííîé íàìè ïðîãðàììû GenTree, ðåàëèçóþùåé ýòîò
àëãîðèòì, ïðåäóñìîòðåíû âñå òðè âàðèàíòà ïîðîæäåíèÿ äåðåâüåâ: áåç êîíòðîëÿ ïîâòîðåíèé,
ñ êîíòðîëåì ïóò¼ì íåïîñðåäñòâåííîãî ñðàâíåíèÿ ñî âñåìè ðàíåå ïîñòðîåííûìè äåðåâüÿìè, ñ
êîíòðîëåì íà îñíîâå õýø-ôóíêöèè, îòîáðàæàþùåé äåðåâî â ñêîáî÷íîì ôîðìàòå íà ìíîæåñòâî
ñ ÷èñëîì ýëåìåíòîâ K = 232. Íà÷àëüíîå ïðåäñòàâëåíèå î ðåçóëüòàòàõ ðàáîòû ïðîãðàììû äàåò
òàáëèöà 3, ãäå ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû ðàáîòû íà òåñòîâûõ ïðèìåðàõ, â êîòîðûõ èñõîäíîå äåðåâî
ïîëó÷àëîñü èç ÷èñòî áèíàðíîãî äåðåâà T3 ïóòåì ÷àñòè÷íîãî ñêëåèâàíèÿ âåðøèí, òàê ÷òîáû
ïîÿâëÿëàñü ðîâíî îäíà ïîëèòîìè÷åñêàÿ âåðøèíà ñî ñòåïåíüþ îò 4 äî 10. Êðîìå òîãî, èç T3

áûëè ïîëó÷åíû åù¼ äåðåâî T4,4 ñ äâóìÿ ïîëèòîìè÷åñêèìè âåðøèíàìè ñòåïåíè 4 è äåðåâî
T8,4,6 ñ òðåìÿ ïîëèòîìè÷åñêèìè âåðøèíàìè ñî ñòåïåíÿìè 8, 6 è 4 ñîîòâåòñòâåííî. Ïðèâåäåì
ñîîòâåòñòâóþùèå äåðåâüÿ â íîðìàëèçîâàííîì ñêîáî÷íîì ôîðìàòå:
T3: (((A,B),((((C,D),E),I),(F,(G,H)))),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
T4: (((A,B),(((C,D,E),I),(F,(G,H)))),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
T5: (((A,B),((C,D,E,I),(F,(G,H)))),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
T6: (((A,B),(C,D,E,(F,(G,H)),I)),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
T7: ((A,B,(((C,D),E),I),F,G,H),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
T8: (((A,B),(C,D,E,F,G,H,I)),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
Ò9: (A,B,C,D,E,F,(G,H),I,(((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q)));
Ò10: ((A,B,C,D,E,F,G,H,I),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
T4,4: (((A,B),(((C,D,E),I),(F,G,H))),((J,M),(K,L)),(((N,O),P),Q));
Ò8,4,6: (A,B,C,D,E,I,(F,G,H),(((J,M),(K,L)),N,O,P,Q));
Â ïðîãðàììå ðåàëèçîâàíû òðè íåçàâèñèìûõ âàðèàíòà óñëîâèÿ îñòàíîâêè àëãîðèòìà: (à) ïî
÷èñëó ïîñòðîåííûõ âàðèàíòîâ áèíàðíîãî äåðåâà (÷òî â ñî÷åòàíèè ñ ïðîâåðêîé óíèêàëüíîñòè
ðèñêîâàííî, ò.ê. àïðèîðè íåèçâåñòíî, ñóùåñòâóåò ëè âîîáùå çàäàííîå ÷èñëî äåðåâüåâ è óäàñòñÿ
ëè èõ ïîëó÷èòü çà ðàçóìíîå âðåìÿ); (á) ïî îáùåìó âðåìåíè ðàáîòû (�äëèòåëüíîñòü�); (â) ïî
âðåìåíè, ïðîøåäøåìó ñ ìîìåíòà îáíàðóæåíèÿ ïîñëåäíåãî óíèêàëüíîãî äåðåâà (�çàäåðæêà�).
Â òàáëèöå 3 ïðèâåäåíû òèïè÷íûå ðåçóëüòàòû ðàáîòû ïðîãðàììû äëÿ ñëó÷àÿ áåç êîíòðîëÿ
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ïîâòîðåíèé çà âðåìÿ t = 10 ñ. (âàðèàíò (á)), à òàêæå äëÿ äâóõ ñïîñîáîâ êîíòðîëÿ ïîâòîðåíèé
ñ îñòàíîâêîé àëãîðèòìà ïî ëþáîìó èç êðèòåðèåâ (á) è (â) ïðè ìàêñèìàëüíîé äëèòåëüíîñòè
t = 3600 ñ. è çàäåðæêå d = 10 ñ.

Òàáëèöà 3. Ðåçóëüòàòû ðàáîòû ïðîãðàììû GenTree. Îáîçíà÷åíèÿ: n � ñòåïåíü
ïîëèòîìè÷åñêîé âåðøèíû; R � òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíîå ÷èñëî óíèêàëüíûõ áèíàðíûõ

äåðåâüåâ, ñîãëàñíî (1), (2); N0 � îáùåå ÷èñëî ïîñòðîåííûõ äåðåâüåâ áåç ïðîâåäåíèÿ ïðîâåðêè
èõ óíèêàëüíîñòè; Nc � îáùåå ÷èñëî ïîñòðîåííûõ äåðåâüåâ ïðè ïðîâåðêå èõ óíèêàëüíîñòè

ïóòåì íåïîñðåäñòâåííîãî ñðàâíåíèÿ ñ ðàíåå ïîñòðîåííûìè; Rc � ÷èñëî íàéäåííûõ
óíèêàëüíûõ äåðåâüåâ; tc � âðåìÿ ñ÷åòà â ñåêóíäàõ; Nh, Rh, th � àíàëîãè÷íûå âåëè÷èíû äëÿ

ñëó÷àÿ, êîãäà ïðîâåðêà óíèêàëüíîñòè âûïîëíÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ õýø-ôóíêöèè.

Áåç êîíòðîëÿ Êîíòðîëü ñðàâíåíèåì Êîíòðîëü ñ õýø-ôóíêöèåé
n R (t = 10 ñ.) (d = 10 ñ.) (d = 10 ñ.)

N0 Nc Rc tc Nh Rh th
4 3 400704 500736 3 10 491708 3 10
5 15 403405 487792 15 10 468962 15 10
6 105 350254 448823 105 10 431375 105 10
7 945 360216 271964 945 10 396449 944 10
8 10395 349301 144536 10391 107 288638 7863 13
9 135135 345433 425539 118782 3600 3917020 121136 129
10 2027025 333676 272197 248749 3600 47361222 878834 1684
4;4 9 400280 473287 9 10 621127 9 10
8;4;6 3274425 307060 266118 252444 3600 47363564 1043863 1188

Êàê âèäíî èç òàáëèöû, ïðîèçâîäèòåëüíîñòü ñîáñòâåííî ïîðîæäåíèÿ äåðåâüåâ áåç êîíòðîëÿ
èõ óíèêàëüíîñòè ñëàáî çàâèñèò îò ñòåïåíè ïîëèòîìè÷åñêîé âåðøèíû è ÷èñëà òàêèõ âåðøèí
(ñêîðîñòü îïðåäåëÿåòñÿ â îñíîâíîì îáùèìè ðàçìåðàìè äåðåâà). Ïðè êîíòðîëå ïîâòîðÿåìîñòè
äåðåâüåâ ìåòîäîì ïðÿìîãî ñðàâíåíèÿ ïðîèçâîäèòåëüíîñòü ïðîãðàììû çàìåòíî ïàäàåò ñ ðîñòîì
ñòåïåíè ïîëèòîìè÷åñêîé âåðøèíû, ââèäó óâåëè÷åíèÿ îáùåãî ÷èñëà íåñîâïàäàþùèõ äåðåâüåâ,
ñ êîòîðûìè íåîáõîäèìî ñðàâíèâàòü êàæäîå ïîñòðîåííîå äåðåâî. Êîíòðîëü óíèêàëüíîñòè äåðå-
âüåâ ñ ïîìîùüþ õýø-ôóíêöèè îñóùåñòâëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíî áûñòðåå, îäíàêî óæå ïðè ñòåïåíè
âåðøèíû 8 óäàåòñÿ íàéòè òîëüêî îêîëî 70% îò âñåõ óíèêàëüíûõ äåðåâüåâ, õîòÿ è íà ïîðÿäîê
áûñòðåå. Ïðè äàëüíåéøåì óâåëè÷åíèè ñòåïåíè âåðøèíû òðóäîåìêîñòü âîçðàñòàåò íàñòîëüêî,
÷òî çà âûáðàííîå âðåìÿ ñ÷åòà 1 ÷àñ íåïîñðåäñòâåííîå ñðàâíåíèå äàåò äàæå ìåíüøå óíèêàëüíûõ
äåðåâüåâ, ÷åì ïðè èñïîëüçîâàíèè õýø-ôóíêöèè.

Äèíàìèêó ïîðîæäåíèÿ íåïîâòîðÿþùèõñÿ äåðåâüåâ ïðè äâóõ ñïîñîáàõ ïðîâåðêè óíèêàëüíî-
ñòè äëÿ ñëó÷àÿ T9 íàãëÿäíî äåìîíñòðèðóåò ðèñóíîê 1 (ïðèâåäåíà çàâèñèìîñòü ÷èñëà íàéäåí-
íûõ óíèêàëüíûõ âàðèàíòîâ ðàçðåøåíèÿ îò âðåìåíè ñ÷åòà â ñåêóíäàõ).

Êàê âèäíî èç ãðàôèêîâ, ñïîñîá ñ èñïîëüçîâàíèåì õýø-ôóíêöèè ïîçâîëÿåò áûñòðåå ïîëó-
÷èòü îñíîâíóþ ÷àñòü íåïîâòîðÿþùèõñÿ äåðåâüåâ, íî çàòåì ÷àñòîòà ïîÿâëåíèÿ íîâûõ âàðèàí-
òîâ ðåçêî ïàäàåò, è ïåðåáðàòü âñå îêàçûâàåòñÿ íåâîçìîæíî. Â ñëó÷àå ïðÿìîãî ñðàâíåíèÿ âíîâü
ãåíåðèðóåìûõ äåðåâüåâ ñ êàæäûì èç óæå íàéäåííûõ óíèêàëüíûõ àëãîðèòì îêàçûâàåòñÿ çíà÷è-
òåëüíî ìåäëåííåå, ÷òî ìîæåò ñâåñòè íà íåò åãî ïîòåíöèàëüíóþ ñïîñîáíîñòü ñãåíåðèðîâàòü âñå
âîçìîæíûå âàðèàíòû ðàçðåøåíèÿ èñõîäíîãî äåðåâà. Ïðàâèëüíûé âûáîð âàðèàíòà ïîäñêàæóò
ðåçóëüòàòû äàëüíåéøèõ ýêñïåðèìåíòîâ ñ ðåàëüíûìè äåðåâüÿìè, íî áîëåå ïåðñïåêòèâíûì âñå
æå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âàðèàíò ñ õýø-ôóíêöèåé. Ìîæíî áóäåò èñïîëüçîâàòü ñïåöèàëüíûå âèäû
õýø-ôóíêöèè äëÿ óìåíüøåíèÿ ÷àñòîòû âîçíèêíîâåíèÿ êîëëèçèé, ÷òî ïîçâîëèò ïîëíåå èñ÷åð-
ïûâàòü ïðåäåëüíîå çíà÷åíèå R.
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Ðèñ. 1. Íàõîæäåíèå íåïîâòîðÿþùèõñÿ âàðèàíòîâ ðàçðåøåíèÿ äåðåâà T9

Àâòîðû ãëóáîêî áëàãîäàðíû Ê. Ãîðáóíîâó çà öåííîå îáñóæäåíèå è ïîìîùü â ïîäãîòîâêå
ñòàòüè. Ðàáîòà ïðîâåäåíà ïðè ïîääåðæêå ÐÔÔÈ, ãðàíò 05-04-49705.
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