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6.Còðóêòóðà è îðãàíèçàöèÿ
ãåíîìà

6.1. Ðîëü ÄÍÊ â íàñëåäñòâåííîñòè

Êàê óæå óïîìèíàëîñü â ðàçäåëå
5.10., â ðåçóëüòàòå èçó÷åíèÿ ÿâëåíèÿ
òðàíñôîðìàöèè ó áàêòåðèé áûëî
âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî èìåííî ÄÍÊ
ìîæåò ñëóæèòü ãåíåòè÷åñêèì
ìàòåðèàëîì. Â 1952 ãîäó áûëè ïîëó÷åíû
íîâûå äîêàçàòåëüñòâà ýòîãî â
ýêñïåðèìåíòàõ äðóãîãî òèïà. Ôàã Ò2
ÿâëÿåòñÿ âèðóñîì, èíôèöèðóþùèì
áàêòåðèþ E. coli. Ôàãîâûå ÷àñòèöû
àáñîðáèðóþòñÿ íà íàðóæíîé
ïîâåðõíîñòè êëåòêè, èõ ìàòåðèàë
ïðîíèêàåò âíóòðü è ïðèìåðíî ÷åðåç 20
ìèíóò áàêòåðèÿ ëèçèðóåòñÿ, îñâîáîæäàÿ
áîëüøîå êîëè÷åñòâî ôàãîâûõ ÷àñòèö -
ïîòîìêîâ. Â 1952 ãîäó Àëüôðåä Õåðøè
è Ìàðòà ×åéç èíôèöèðîâàëè áàêòåðèé
ôàãàìè Ò2, êîòîðûå áûëè ìå÷åíû
ðàäèîàêòèâíûìè ñîåäèíåíèÿìè: ÄÍÊ -
ñ ïîìîùüþ 32Ð, áåëêîâàÿ ÷àñòü ôàãà - 35S
(Ðèñ. 6.1.). Ïîñëå èíôåêöèè áàêòåðèé
ôàãàìè, ñ ïîìîùüþ öåíòðèôóãèðîâàíèÿ
óäàëîñü âûäåëèòü äâå ôðàêöèè: ïóñòûå
áåëêîâûå îáîëî÷êè ôàãà è áàêòåðèé,
èíôèöèðîâàííûõ ôàãîâîé ÄÍÊ.
Îêàçàëîñü, ÷òî 80% ìåòêè 35S îñòàëàñü â
ïóñòûõ ôàãîâûõ îáîëî÷êàõ, à 70% ìåòêè
32Ð - â èíôèöèðîâàííûõ áàêòåðèÿõ. Ôàãè-
ïîòîìêè ïîëó÷èëè òîëüêî îêîëî 1%
èñõîäíîãî áåëêà, ìå÷åíîãî 35S, îäíàêî
îíè æå îáíàðóæèëè îêîëî 30% ìåòêè 32Ð.

Ðåçóëüòàòû ýòîãî ýêñïåðèìåíòà
ïðÿìî ïîêàçàëè, ÷òî ÄÍÊ ðîäèòåëüñêèõ
ôàãîâ ïðîíèêàåò â áàêòåðèè è çàòåì
ñòàíîâèòñÿ ñîñòàâëÿþùåé ðàçâèâøèõñÿ
íîâûõ ôàãîâûõ ÷àñòèö.

Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ðîëè
ÄÍÊ â ïåðåäà÷å íàñëåäñòâåííîé
èíôîðìàöèè ëó÷øå âñåãî îòðàæàåò

�Öåíòðàëüíàÿ äîãìà ìîëåêóëÿðíîé
áèîëîãèè�, ñôîðìóëèðîâàííàÿ Ô.
Êðèêîì â 1970 ãîäó (Ðèñ. 6.2.).

Àâòîð ïðåäëîæèë ðàçäåëèòü âñå
âèäû ïåðåíîñà áèîëîãè÷åñêîé
èíôîðìàöèè â êëåòêå íà òðè ãðóïïû: 1.
Ïðîöåññû, ñóùåñòâîâàíèå êîòîðûõ óæå
ïîêàçàíî: ÄÍÊ → ÄÍÊ, ÄÍÊ → ÐÍÊ,
ÐÍÊ → áåëîê, ÐÍÊ → ÐÍÊ. 2.
Ïðîöåññû, êîòîðûå íå áûëè
ýêñïåðèìåíòàëüíî âûÿâëåíû è ñ
òåîðåòè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ íå êàçàëèñü
ñòðîãî íåîáõîäèìûìè: ÐÍÊ → ÄÍÊ,
ÄÍÊ → áåëîê. 3. Íåâîçìîæíûå
ïåðåíîñû: áåëîê → áåëîê, áåëîê → ÐÍÊ,
áåëîê → ÄÍÊ. Òàêèì îáðàçîì,

Ðèñ. 6.1. Ãåíåòè÷åñêèì ìàòåðèàëîì
ôàãà T2 ÿâëÿåòñÿ ÄÍÊ. Áåëêè ôàãà
ìå÷åíû 35S (ñèíèé öâåò), ÄÍÊ - 32P
(êðàñíûé öâåò) (Èç: Ëüþèí, 1989, ñ. 24)

Âñòðÿõèâàíèå

Ëèçèñ
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èíôîðìàöèÿ âî âñåõ ñëó÷àÿõ â êëåòêå
ïåðåíîñèòñÿ îäíîíàïðàâëåííî ïî öåïè:
ÄÍÊ → ÐÍÊ → áåëîê. Áåëîê íå ìîæåò
ñëóæèò ìàòðèöåé äëÿ ñèíòåçà ÄÍÊ èëè
ÐÍÊ, ïîñêîëüêó ó ìîëåêóë áåëêà íåò
ñâîéñòâà êîìïëåìåíòàðíîñòè îòäåëüíûõ
÷àñòåé ìîëåêóëû, ÷òî áû ïîçâîëÿëî
èñïîëüçîâàòü å¸ êàê ìàòðèöó.

6.2. Ñòðóêòóðà ÄÍÊ

(Ñìîòðåòü äîïîëíèòåëüíî: ×îëàêîâ, 1987,
ñòð. 233).

Ãåíåòè÷åñêàÿ èíôîðìàöèÿ â ìîëåêóëå
ÄÍÊ çàïèñàíà â âèäå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
íóêëåîòèäíûõ îñòàòêîâ, êîòîðûå ñîäåðæàò
îäíî èç ÷åòûðåõ àçîòèñòûõ îñíîâàíèé:
àäåíèí (À), ãóàíèí (G), öèòîçèí (Ñ) è òèìèí
(Ò) (Ðèñ. 6.3.).

Ìîäåëü ÄÍÊ â ôîðìå ðåãóëÿðíîé
äâîéíîé ñïèðàëè áûëà ïðåäëîæåíà Äæ. Ä.

Äîïîëíåíèå 6.1.

Â 1969 ãîäó Àëüôðåä Ä. Õåðøè (A.D.

Hershey) ïîëó÷èë Íîáåëåâñêóþ ïðåìèþ çà

îòêðûòèå ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû âèðóñîâ.

Äîïîëíåíèå 6.2.

Çà èññëåäîâàíèÿ íóêëåîòèäîâ è

íóêëåîçèäîâ Íîáåëåâñêóþ ïðåìèþ â 1957

ãîäó ïîëó÷èë Àëåêñàíäð Òîää (A. Todd) (ñì.

äåòàëè â: ×îëàêîâ, 1987, ñòð. 231-248).

Ðèñ. 6.2. �Öåíòðàëüíàÿ äîãìà ìîëåêóëÿðíîé

áèîëîãèè�. Ñïëîøíûå ñòðåëêè ïîêàçûâàþò

îáû÷íûé ïóòü ïåðåíîñà ãåíåòè÷åñêîé

èíôîðìàöèè, ïóíêòèðíîé - áîëåå ðåäêèå

ïóòè, òàêæå ñóùåñòâóþùèå â ïðèðîäå (Èç:

Crick, 1970)

ÄÍÊ

ÐÍÊ Áåëîê

Óîòñîíîì è Ô. Êðèêîì â 1953 ãîäó (Ðèñ.
6.4.).

Äâå ñïèðàëüíûå ïîëèíóêëåîòèäíûå
öåïè çàêðó÷åíû âïðàâî âîêðóã îáùåé îñè.
Ïóðèíîâûå îñòàòêè çàøòðèõîâàíû. Ïðîòèâ
êàæäîãî èç íèõ íàõîäèòñÿ îñòàòîê
ïèðèìèäèíîâîãî îñíîâàíèÿ äðóãîé öåïè.
Íà ñõåìå ïîêàçàíû ðàçìåðû ñïèðàëè,
íàëè÷èå áîëüøîé è ìàëîé áîðîçäîê è
àíòèïàðàëëåëüíîñòü äâóõ öåïåé ÄÍÊ.
Âíà÷àëå ïðåäïîëàãàëè, ÷òî íà âèòîê
ñïèðàëè ïðèõîäèòñÿ 10 ïàð íóêëåîòèäîâ
èëè 3.4 íì. Ïîñëåäóþùèå èçìåðåíèÿ
ïîêàçàëè, ÷òî âèòîê ñîîòâåòñòâóåò 10.5 ïàð
íóêëåîòèäîâ, èëè 3.6 íì.

Êàæäàÿ öåïü ñîäåðæèò
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ, ñòðîãî
ñîîòâåòñòâóþùóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
äðóãîé öåïè. Ýòî ñîîòâåòñòâèå äîñòèãàåòñÿ
íàëè÷èåì âîäîðîäíûõ ñâÿçåé ìåæäó
íàïðàâëåííûìè íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó
îñíîâàíèÿìè äâóõ öåïåé: G è Ñ èëè À è Ò.
Òàêèì îáðàçîì, öåïè êîìïëåìåíòàðíû.
Ïîñêîëüêó öåïè èìåþò ïðîòèâîïîëîæíóþ
íàïðàâëåííîñòü â ðàñïîëîæåíèè 5' è 3'
ñâîáîäíûõ êîíöîâ â ìîëåêóëå ïåíòîçû, èõ
íàçûâàþò àíòèïàðàëëåëüíûìè (ñì. äåòàëè
ó Lewin, 1994, pp. 84-98).

6.3. Ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ

Óîòñîí è Êðèê óæå âî âòîðîé ñâîåé
ðàáîòå 1953 ãîäà ïðåäïîëîæèëè âîçìîæíûé
ìåõàíèçì êîïèðîâàíèÿ íàñëåäñòâåííîãî
ìàòåðèàëà. Ëåãêî ïðåäñòàâèòü, ÷òî öåïè
ìîëåêóëû ÄÍÊ ðàñõîäÿòñÿ è êàæäàÿ èç íèõ
ñòàíîâèòñÿ ìàòðèöåé, íà êîòîðîé
ñèíòåçèðóåòñÿ íîâàÿ êîìïëåìåíòàðíàÿ öåïü
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(Ðèñ. 6.5.). Â ðåçóëüòàòå îáðàçóþòñÿ äâå
äî÷åðíèå äâóñïèðàëüíûå ìîëåêóëû ÄÍÊ,
íåîòëè÷èìûå îò ðîäèòåëüñêîé ìîëåêóëû.

Êàæäàÿ ìîëåêóëà ÄÍÊ ñîñòîèò èç
îäíîé öåïè èñõîäíîé ðîäèòåëüñêîé
ìîëåêóëû è îäíîé âíîâü ñèíòåçèðîâàííîé
öåïè. Òàêîé ìåõàíèçì êîïèðîâàíèÿ
íàçûâàåòñÿ ïîëóêîíñåðâàòèâíûì. Â òî æå
âðåìÿ îáñóæäàëèñü äâå äðóãèå ìîäåëè,
îäíà èç íèõ �êîíñåðâàòèâíàÿ� äðóãàÿ
�äèñïåðñèîííàÿ� (Ðèñ. 6.6.). Äîêàçàëè
ñóùåñòâîâàíèå ïîëóêîíñåð-âàòèâíîé
ìîäåëè Ì. Ìåçåëñîí è Ô. Ñòàëü â 1958
ãîäó. Àâòîðû âûðàùèâàëè áàêòåðèè E.
coli íåñêîëüêî ïîêîëåíèé íà
ìèíèìàëüíîé ñðåäå, â êîòîðîé
åäèíñòâåííûì èñòî÷íèêîì àçîòà áûë
15NH

4
Cl (õëîðèä àììîíèÿ). Â ýòîì

ñîåäèíåíèè íîðìàëüíûé èçîòîï 14N,
áûë çàìåíåí íà 15N. Â ðåçóëüòàòå âñå
êëåòî÷íûå êîìïîíåíòû áàêòåðèé,
âêëþ÷àÿ ïóðèíû è ïèðèìèäèíû â
ìîëåêóëàõ ÄÍÊ ñîäåðæàëè áîëåå
òÿæåëûé àçîò 15N. Çàòåì êëåòêè
ïåðåíîñèëè íà ñðåäó, ñîäåðæàùóþ
èçîòîï 14N. ×åðåç 1 èëè 2 ïîêîëåíèÿ
âûäåëÿëè ÄÍÊ è öåíòðèôóãèðîâàëè â
ãðàäèåíòå ÑsÑl. Ôðàêöèè, ñîäåðæàùèå
ëåãêèå èëè òÿæåëûå öåïè, à òàê æå
ãèáðèäíûå 15N/14N, ëåãêî îòäåëÿëèñü
îäíà îò äðóãîé (Ðèñ. 6.7.).

Â 1957 ãîäó Àðòóð Êîðíáåðã
îáíàðóæèë ó áàêòåðèè E. coli ôåðìåíò,
êàòàëèçèðóþùèé ïðîöåññ ïîëèìåðèçàöèè
ÄÍÊ èç íóêëåîòèäîâ - ÄÍÊ-ïîëèìåðàçó.
Îòêðûòèå Êîðíáåðãà ïîêàçàëî, ÷òî â

Äîïîëíåíèå 6.3.
Çà îòêðûòèå ñòðóêòóðû íóêëåèíîâûõ

êèñëîò Ôðåíñèñ Êðèê, Äæåéìñ Óîòñîí è
Ìîðèñ Óèëêèíñ (F.H.C. Crick, J.D. Watson,
M.H.F. Wilkins) â 1962 ãîäó áûëè
íàãðàæäåíû Íîáåëåâñêîé ïðåìèåé.

Ðèñ. 6.3. Ôðàãìåíò îäíîé öåïè ÄÍÊ.

Ïóðèíîâûå îñíîâàíèÿ àäåíèí (À) è

ãóàíèí (G) è ïèðèìèäèíîâûå îñíîâàíèÿ

òèìèí (Ò) è öèòîçèí (Ñ) ïðèêðåïëåíû ê

ïîëèìåðíîìó îñòîâó, ñîñòîÿùåìó èç

÷åðåäóþùèõñÿ îñòàòêîâ ôîñôàòà (Ð) è

ñàõàðà äåçîêñèðèáîçû

Ðèñ. 6.4. Ìîäåëü ñòðóêòóðû ÄÍÊ ïî

Óîòñîíó è Êðèêó (Èç: Ôàâîðîâà, 1996,

ñòð. 13)
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Ðèñ. 6.5. Ñõåìà ïîëóêîíñåðâàòèâíîé ðåïëèêàöèè ÄÍÊ (Èç: Lewin, 1994, ñòð. 95)

Ðèñ. 6.6. Ìîäåëè ðåïëèêàöèè ÄÍÊ:
à - ïîëóêîíñåðâàòèâíàÿ,
á - êîíñåðâàòèâíàÿ,
â - äèñïåðñèîííàÿ.
Ðîäèòåëüñêèå öåïè èçîáðàæåíû â âèäå êðàñíûõ ëåíò, âíîâü ñèíòåçèðîâàííûå
ïîêàçàíû ñèíèì öâåòîì. (Èç: Russell, 1998, p.345).

Ðîäèòåëüñêèå
ìîëåêóëû

Ïåðâîå
ïîêîëåíèå

Âòîðîå
ïîêîëåíèå

à á â



Ãëàâà 6. Ñòðóêòóðà è îðãàíèçàöèÿ ãåíîìà

6-6

îñíîâå óäâîåíèÿ ìîëåêóë ÄÍÊ ëåæàò
îáû÷íûå áèîõèìè÷åñêèå ðåàêöèè. Ïî
ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì â
ðåïëèêàöèè ÄÍÊ ó ïðîêàðèîò âûäåëÿþò
ñëåäóþùèå ýòàïû:
1. Ðåëàêñàöèÿ ñóïåðñïèðàëèçîâàííîé

ÄÍÊ. Ýòîò ïðîöåññ êàòàëèçèðóåòñÿ
ôåðìåíòîì òîïîèçîìåðàçîé.

2. Äåíàòóðàöèÿ äâîéíîé ñïèðàëè ÄÍÊ.
Ïîñêîëüêó ñèíòåç ÄÍÊ

ïðîèñõîäèò íà îäíîöåïî÷å÷íîé
ìàòðèöå, åìó äîëæíî ïðåäøåñòâîâàòü
îáÿçàòåëüíîå ðàçäåëåíèå äâóõ öåïåé
ÄÍÊ. Ó÷àñòîê íà÷àëà ðàñõîæäåíèÿ
öåïåé íàçûâàåòñÿ ðåïëèêàöèîííîé
âèëêîé èç-çà õàðàêòåðíîé Y-îáðàçíîé
ôîðìû (Ðèñ. 6.8.).

Èìåííî â ýòîé ðåïëèêàöèîííîé
âèëêå ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû ñèíòåçèðóþò

äî÷åðíèå ìîëåêóëû ÄÍÊ. Ó÷àñòîê
ÄÍÊ, â êîòîðîì ðåïëèêàöèÿ óæå
çàâåðøèëàñü, âûãëÿäèò êàê ïóçûðåê
èëè �ãëàçîê� â íåðåïëèöèðîâàííîé
ÄÍÊ. Ðåïëèêàöèîííûå ãëàçêè
îáðàçóþòñÿ â òåõ ìåñòàõ, ãäå íàõîäÿòñÿ
ñïåöèôè÷åñêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè -
òî÷êè íà÷àëà ðåïëèêàöèè (origin of
replication). Îíè ñîñòîÿò ïðèìåðíî èç
300 íóêëåîòèäîâ. Ñ îðèäæèíàèìè
ñâÿçûâàþòñÿ èíèöèàòîðíûå áåëêè
ðåïëèêàöèè.

Ðèñ. 6.7. Ñõåìà îïûòîâ Ìåçåëñîíà è Ñòàëÿ, äîêàçûâàþùèõ ïîëóêîíñåðâà-
òèâíóþ ìîäåëü ðåïëèêàöèè ÄÍÊ (Èç: Russell, 1998, p. 346).

Òÿæåëàÿ ÄÍÊ
( N/ N)

15 15

Òÿæåëàÿ/ëåãêàÿ
ÄÍÊ ( N/ N)

15 14

Òÿæåëàÿ/ëåãêàÿ
ÄÍÊ ( N/ N)

15 14

Ëåãêàÿ
ÄÍÊ
( N/ N)

14 14

N/ N
14 14

N/ N
14 14 14 14

N/ N
15 14

N/ N

ÄÍÊ â
ãðàäèåíòå

CsCl
Êóëüòóðû

E. coli Ñîñòàâ ÄÍÊ

Ïîêîëåíèå 0

Ïîêîëåíèå 1

Ïîêîëåíèå 2

Ïîêîëåíèå 3

Ñðåäà
ñîäåðæèò

N
15

Ðîñò
êóëüòóð íà
ñðåäå ñ N

14

Ðîñò
êóëüòóð íà
ñðåäå ñ N

14

Ðîñò
êóëüòóð íà
ñðåäå ñ N

14

Ôîòî
ôðàêöèé

Äîïîëíåíèå 6.4.
Â 1959 ãîäó Àðòóðó Êîðíáåðãó

(Arthur Kornberg) áûëà ïðèñóæäåíà
Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ çà îòêðûòèå
ìåõàíèçìà áèîñèíòåçà ÄÍÊ.
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Äëÿ òîãî, ÷òîáû öåïè ÄÍÊ
ðàçüåäèíèëèñü, ôóíêöèîíèðóåò îñîáûé
ôåðìåíò - ÄÍÊ-õåëèêàçà, êîòîðûé
ñâÿçûâàåòñÿ ñ èíèöèàòîðíûìè
áåëêàìè. Ýòîò ôåðìåíò äâèæåòñÿ ïî
îäèíî÷íîé öåïè ÄÍÊ è, âñòðå÷àÿ
ó÷àñòîê äâîéíîé ñïèðàëè, îí
ðàçðûâàåò âîäîðîäíûå ñâÿçè ìåæäó
îñíîâàíèÿìè, ðàçäåëÿåò öåïè è
ïðîäâèãàåò ðåïëèêàöèîííóþ âèëêó.

Ñóáñòðàòîì äëÿ ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû
ÿâëÿþòñÿ äåçîêñèðèáîíóêëåîçèä-
òðèôîñôàòû  (äÍÒÔ), ïîëèìåðèçóþùèåñÿ
íà îäíîöåïî÷å÷íîé ìàòðèöå. ÄÍÊ-
ïîëèìåðàçû ïîñëåäîâàòåëüíî íàðàùèâàþò
îäíó íèòü ÄÍÊ, øàã çà øàãîì
ïðèñîåäèíÿÿ ê íåé ñëåäóþùèå çâåíüÿ â
íàïðàâëåíèè îò 5' ê 3' êîíöó, ïðè÷åì âûáîð

Ðèñ. 6.8. Îáðàçîâàíèå �ðåïëèêàöèîííîãî

ãëàçêà� ñ îäíîé èëè äâóìÿ ðåïëèêàöèîííûìè

âèëêàìè. Òîíêèå ñòðåëêè óêàçûâàþò

íàïðàâëåíèå, â êîòîðîì ðàñïëåòàåòñÿ

ðîäèòåëüñêàÿ ÄÍÊ (èç: Ôàâîðîâà, 1996, ñòð. 15)

î÷åðåäíîãî äÍÒÔ äèêòóåòñÿ ìàòðèöåé. Â
êëåòêàõ ïðèñóòñòâóþò íåñêîëüêî ðàçíûõ
òèïîâ ÄÍÊïîëèìåðàç, âûïîëíÿþùèõ
ðàçëè÷íûå ôóíêöèè è èìåþùèõ ðàçíîå
ñòðîåíèå: îíè ìîãóò áûòü ïîñòðîåíû èç
ðàçëè÷íîãî êîëè÷åñòâà áåëêîâûõ öåïåé
(ñóáúåäèíèö), îò îäíîé äî äåñÿòêîâ.
Îäíàêî, âñå îíè ðàáîòàþò íà ëþáûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ íóêëåîòèäîâ
ìàòðèöû; çàäà÷à ýòèõ ôåðìåíòîâ - ñäåëàòü
òî÷íóþ êîïèþ êàæäîé ìàòðèöû (ñì.
Ôàâîðîâà, 1996, ñòð. 13).

Ãåíåòè÷åñêèé ìàòåðèàë æèâûõ
îðãàíèçìîâ èìååò îãðîìíûå ðàçìåðû è
ðåïëèöèðóåòñÿ ñ âûñîêîé òî÷íîñòüþ. Â
ñðåäíåì, â ïðîöåññå âîñïðîèçâåäåíèÿ
ãåíîìà ìëåêîïèòàþùåãî, ñîñòîÿùåãî èç
ÄÍÊ äëèíîé 3 ìëðä. ïàð íóêëåîòèäîâ,
âîçíèêàåò íå áîëåå òðåõ îøèáîê. Ïðè ýòîì
ÄÍÊ ñèíòåçèðóåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî áûñòðî
(ñêîðîñòü åå ïîëèìåðèçàöèè êîëåáëåòñÿ â
ïðåäåëàõ îò 500 íóêëåîòèäîâ â ñåêóíäó ó
áàêòåðèé äî 50 íóêëåîòèäîâ â ñåêóíäó ó
ìëåêîïèòàþùèõ).

Âûñîêàÿ òî÷íîñòü ðåïëèêàöèè,
íàðÿäó ñ åå âûñîêîé ñêîðîñòüþ,
îáåñïå÷èâàåòñÿ íàëè÷èåì ñïåöèàëüíûõ
ìåõàíèçìîâ, îñóùåñòâëÿþùèõ
êîððåêöèþ, ò.å. óñòðàíÿþùèõ îøèáêè.

Ñóòü ìåõàíèçìà êîððåêöèè
çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû
äâàæäû ïðîâåðÿþò ñîîòâåòñòâèå êàæäîãî
íóêëåîòèäà ìàòðèöå: îäèí ðàç ïåðåä
âêëþ÷åíèåì åãî â ñîñòàâ ðàñòóùåé öåïè,
âòîðîé ðàç ïåðåä òåì, êàê âêëþ÷èòü
ñëåäóþùèé íóêëåîòèä. Î÷åðåäíàÿ
ôîñôîäèýôèðíàÿ ñâÿçü ñèíòåçèðóåòñÿ
ëèøü â òîì ñëó÷àå, åñëè ïîñëåäíèé
íóêëåîòèä ðàñòóùåé öåïè ÄÍÊ îáðàçîâàë
ïðàâèëüíóþ óîòñîí-êðèêîâñêóþ ïàðó ñ
ñîîòâåòñòâóþùèì íóêëåîòèäîì ìàòðèöû
(ñì. Ôàâîðîâà, 1996, ñòð. 13).
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ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû íå ìîãóò íà÷èíàòü
ñèíòåç ÄÍÊ íà ìàòðèöå, à ñïîñîáíû
òîëüêî äîáàâëÿòü íîâûå
äåçîêñèðèáîíóêëåîòèäíûå çâåíüÿ ê 3'-
êîíöó óæå èìåþùåéñÿ ïîëèíóêëåî-
òèäíîé öåïè. Òàêóþ çàðàíåå
îáðàçîâàííóþ öåïü, ê êîòîðîé
äîáàâëÿþòñÿ íóêëåîòèäû, íàçûâàþò
çàòðàâêîé (èëè ïðàéìåðîì). Êîðîòêóþ
ÐÍÊ-çàòðàâêó ñèíòåçèðóåò èç
ðèáîíóêëåîçèäòðèôîñôàòîâ ôåðìåíò, íå
îáëàäàþùèé êîððåêòèðóþùåé
àêòèâíîñòüþ è íàçûâàåìûé ÄÍÊ-
ïðàéìàçîé. Ïðàéìàçíàÿ àêòèâíîñòü
ìîæåò ïðèíàäëåæàòü ëèáî îòäåëüíîìó
ôåðìåíòó, ëèáî îäíîé èç ñóáüåäèíèö
ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî äî÷åðíèå öåïè
ÄÍÊ ðàñòóò òîëüêî â íàïðàâëåíèè 5' →
3', ò.å. âñåãäà óäëèíÿåòñÿ 3'-êîíåö
çàòðàâêè, à ìàòðèöà ñ÷èòûâàåòñÿ ÄÍÊ-
ïîëèìåðàçîé â íàïðàâëåíèè 3' → 5'.

Ñèíòåç ÄÍÊ ïðîèñõîäèò íåïðåðûâíî
òîëüêî íà îäíîé èç ìàòðè÷íûõ öåïåé.
Íà âòîðîé öåïè ÄÍÊ ñèíòåçèðóåòñÿ
ñðàâíèòåëüíî êîðîòêèìè ôðàãìåíòàìè
- îò 100 äî 1000 íóêëåîòèäîâ,
íàçâàííûìè �ôðàãìåíòàìè Îêàçàêè� ïî
èìåíè îòêðûâøåãî èõ ó÷åíîãî - Òóíåêî
Îêàçàêè (Ðèñ. 6.9.).

Ñ îäèíî÷íûìè öåïÿìè ÄÍÊ
ñâÿçûâàþòñÿ ñïåöèàëüíûå áåëêè,
äåñòàáèëèçèðóþùèå ñïèðàëü (SSB -
single strand binding proteins). Îíè íå
ïîçâîëÿþò èì ñîìêíóòüñÿ. Äëÿ òîãî,
÷òîáû ðåïëèêàöèîííàÿ âèëêà ìîãëà
ïðîäâèãàòüñÿ âïåðåä, âñÿ åùå íå
óäâîåííàÿ ÷àñòü ÄÍÊ äîëæíà áûëà áû
î÷åíü áûñòðî âðàùàòüñÿ. Áåëêè ÄÍÊ-

Ðèñ. 6.9. Ñòðîåíèå ðåïëèêàöèîííîé
âèëêè. Íàïðàâëåíèå ñèíòåçà ÄÍÊ
ñîâïàäàåò ñ íàïðàâëåíèåì
ðàñïëåòàíèÿ äâîéíîé ñïèðàëè ëèøü
äëÿ îäíîé èç íîâîñèíòåçèðîâàííûõ
öåïåé - âåäóùåé. Âòîðàÿ öåïü -
îòñòàþùàÿ - ñèíòåçèðóåòñÿ
ïðåðûâèñòî, â âèäå êîðîòêèõ
ôðàãìåíòîâ Îêàçàêè. Â ðåçóëüòàòå îáå
äî÷åðíèå öåïè ðàñòóò â íàïðàâëåíèè
îò 5' ê 3' (èç: Ôàâîðîâà, 1996, ñòð. 15)

Äîïîëíåíèå 6.5
Âñå æèâûå îðãàíèçìû íà Çåìëå

îáû÷íî äåëÿò íà ïðîêàðèîò è
ýóêàðèîò (îò ãðå÷. êàðèîí - ÿäðî).
Ãëàâíîé îñîáåííîñòüþ ïðîêàðèîò
ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå ó íèõ â îòëè÷èå
îò ýóêàðèîò (ýó - ïî-ãðå÷åñêè -
èñòèííûé) ïîëíîöåííîãî êëåòî÷íîãî
ÿäðà, ïîêðûòîãî îáîëî÷êîé.
Ãåíåòè÷åñêèé ìàòåðèàë ïðîêàðèîò
ðàñïîëîæåí â íóêëåîèäå -
ïðèìèòèâíîì ýêâèâàëåíòå ÿäðà
ýóêàðèîò. Êëåòêè ïðîêàðèîò èìåþò
î÷åíü íåáîëüøèå ðàçìåðû - îêîëî
1ìêì. Îáúåì ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòîê
â 800-1000 ðàç áîëüøå îáúåìà êëåòîê
ïðîêàðèîò. Ê ïðîêàðèîòàì îòíîñÿòñÿ
áàêòåðèè è àðõåè (èëè àðõåáàêòåðèè),
ïðåäêè êîòîðûõ âîçíèêëè îêîëî 4
ìëðä. ëåò íàçàä. Ýóêàðèîòû ìîãóò
áûòü êàê îäíîêëåòî÷íûìè òàê è
ìíîãîêëåòî÷íûìè. Îíè ïîÿâèëèñü íà
Çåìëå ïðèìåðíî ÷åðåç 500 ìëí. ëåò
ïîñëå ïðîêàðèîò (ñì. Êóëàåâ, 1998;
Àëèõàíÿí è äð., 1985, ñ.435,438).
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òîïîèçîìåðàçû âíîñÿò îäíî-
öåïî÷å÷íûå èëè äâóöåïî÷å÷íûå
ðàçðûâû, ïîçâîëÿþùèå öåïÿì ÄÍÊ
ðàçäåëèòüñÿ, à çàòåì çàäåëûâàþò ýòè
ðàçðûâû.

Íà Ðèñ. 6.10. ïîêàçàíî
ðàñïîëîæåíèå öåïåé è ìîëåêóë
ôåðìåíòîâ âî âðåìÿ ðåïëèêàöèè.

Ñïèðàëü ðàñïëåòàåòñÿ ÄÍÊ-
õåëèêàçîé; ýòîìó ïðîöåññó ïîìîãàþò
ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà, ðàñêðó÷èâàþùàÿ
öåïè ÄÍÊ, è ìíîæåñòâî ìîëåêóë
äåñòàáèëèçèðóþùåãî áåëêà (SSB),
ñâÿçûâàþùèõñÿ ñ îáåèìè îäèíî÷íûìè
öåïÿìè ÄÍÊ. Â îáëàñòè âèëêè
äåéñòâóþò äâå ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû - íà
âåäóùåé è îòñòàþùåé öåïè. Íà
âåäóùåé öåïè ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà
ðàáîòàåò íåïðåðûâíî, à íà îòñòàþùåé
ôåðìåíò âðåìÿ îò âðåìåíè ïðåðûâàåò
è âíîâü âîçîáíîâëÿåò ñâîþ ðàáîòó,
èñïîëüçóÿ êîðîòêèå ÐÍÊ-çàòðàâêè,
ñèíòåçèðóåìûå ÄÍÊ-ïðàéìàçîé.
Ìîëåêóëà ÄÍÊ-ïðàéìàçû
íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàíà ñ ÄÍÊ-
õåëèêàçîé, îáðàçóÿ ñòðóêòóðó,

íàçûâàåìóþ ïðàéìîñîìîé. Ïðàéìîñîìà
äâèæåòñÿ â íàïðàâëåíèè ðàñêðûâàíèÿ
ðåïëèêàöèîííîé âèëêè è ïî õîäó
äâèæåíèÿ ñèíòåçèðóåò ÐÍÊ-çàòðàâêó
äëÿ ôðàãìåíòîâ Îêàçàêè. Â ýòîì æå
íàïðàâëåíèè äâèæåòñÿ ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà
âåäóùåé öåïè è ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà
îòñòàþùåé öåïè. Äëÿ ýòîãî, êàê
ïîëàãàþò, ïîñëåäíÿÿ íàêëàäûâàåò öåïü
ÄÍÊ, êîòîðàÿ ñëóæèò åé ìàòðèöåé, ñàìó
íà ñåáÿ, ÷òî è îáåñïå÷èâàåò ðàçâîðîò
ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû îòñòàþùåé öåïè íà
180 ãðàäóñîâ (Ðèñ. 6.11.). Ñîãëàñîâàííîå
äâèæåíèå äâóõ ìîëåêóë ÄÍÊ-ïîëèìåðàç
îáåñïå÷èâàåò êîîðäèíèðîâàííóþ
ðåïëèêàöèþ îáåèõ íèòåé.
[Ëèãàçà].

Âñåãî â ðåïëèêàöèîííîé âèëêå
îäíîâðåìåííî ðàáîòàåò îêîëî äâàäöàòè
ðàçíûõ áåëêîâ (íà Ðèñ. 6.10. è 6.11.
ïîêàçàíà òîëüêî ÷àñòü èç íèõ).

Ïðîöåññ ðåïëèêàöèè õðîìîñîìû
áàêòåðèé íà÷èíàåòñÿ â òî÷êå íà÷àëà
ðåïëèêàöèè è ïðîäîëæàåòñÿ äî òåõ ïîð,
ïîêà íå óäâîèòñÿ âñÿ ÄÍÊ õðîìîñîìû.

Ðèñ. 6.10. Ðàñïîëîæåíèå îñíîâíûõ áåëêîâ â ðåïëèêàöèîííîé âèëêå (èç:
Ôàâîðîâà, 1996, ñòð. 16)
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Ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèå
ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå âî âðåìÿ
ðåïëèêàöèè ÄÍÊ, â îñíîâíîì ïîõîæè
ó ýóêàðèîò è ïðîêàðèîò. Åñëè
áàêòåðèàëüíàÿ õðîìîñîìà ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé åäèíèöó ðåïëèêàöèè - ðåïëèêîí,
òî ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ ýóêàðèîòè÷åñêîé
õðîìîñîìû îñóùåñòâëÿåòñÿ
ïîñðåäñòâîì ðàçäåëåíèÿ åå íà
ìíîæåñòâî îòäåëüíûõ ðåïëèêîíîâ.
Ïîëàãàþò, ÷òî ó ýóêàðèîò ãîìîëîãàìè
îðèäæèíîâ íà÷àëà ðåïëèêàöèè
ÿâëÿþòñÿ àâòîíîìíî ðåïëèöèðóþùèåñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èëè ARS
(autonomously replicating sequences).
Ñíà÷àëà ó äðîææåé Saccharomyces
cerevisiae áûëè âûäåëåíû îñîáûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå, áóäó÷è
âêëþ÷åííûìè â ýêñòðàõðîìîñîìàëüíóþ
ÄÍÊ, îáåñïå÷èâàëè ðåïðîäóêöèþ ýòèõ
ÄÍÊ â äðîææåâîé êëåòêå. Ïîçäíåå
òàêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áûëè
âûäåëåíû ó ìíîãèõ äðóãèõ îðãàíèçìîâ.

5’

3’
3’

5’

5’
5’

3’

3’

ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà III

ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà III

ÄÍÊ-ïðàéìàçà

ÄÍÊ-õåëèêàçà

SSB áåëêè

ÐÍÊ-ïðàéìåð

Ðîäèòåëüñêàÿ
ÄÍÊ

Ëèäèðóþùàÿ öåïü

Ìàòðè÷íàÿ öåïü

Ìàòðè÷íàÿ
öåïü

Çàïàçäûâàþùàÿ öåïü

Íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ
âèëêè

Ôðàãìåíò
Îêàçàêè

Ðèñ. 6.11. Ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ (�ìîäåëü òðîìáîíà�) (Èç: Russell, 1998, p. 357)

Ïî ýóêàðèîòè÷åñêîé õðîìîñîìå â
êàæäûé ìîìåíò âðåìåíè ìîæåò
äâèãàòüñÿ íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà
ìíîæåñòâî ðåïëèêàöèîííûõ âèëîê.
Îñòàíîâêà ïðîäâèæåíèÿ âèëêè
ïðîèñõîäèò òîëüêî ïðè ñòîëêíîâåíèè ñ
äðóãîé âèëêîé, äâèæóùåéñÿ âî
âñòðå÷íîì íàïðàâëåíèè, èëè ïî
äîñòèæåíèè êîíöà õðîìîñîìû. Â
ðåçóëüòàòå âñÿ ÄÍÊ õðîìîñîìû â
êîðîòêèé ñðîê îêàçûâàåòñÿ
ðåïëèöèðîâàííîé (âñå èç Ôàâîðîâîé,
1996).

Íàñêîëüêî âåëèêè ðåïëèêîíû è êàê
ìíîãî èõ â ãåíîìå? Òðóäíîñòü
îïðåäåëåíèÿ ðàçìåðîâ è ÷èñëà
ðåïëèêîíîâ çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî
òðóäíî âûäåëèòü èíäèâèäóàëüíûå
�ãëàçêè� ðåïëèêàöèè. Âñåãäà îñòàåòñÿ
âîçìîæíîñòü, ÷òî íàáëþäàåìûé ãëàçîê
ÿâëåòñÿ ðåçóëüòàòîì ñëèÿíèÿ äâóõ
ñîñåäíèõ ðåïëèêîíîâ. ×òîáû îáîéòè ýòî
ïðåïÿòñòâèå, ïîäáèðàþò ñòàäèþ
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ðåïëèêàöèè, êîãäà ÷èñëî �ãëàçêîâ�
ìàêñèìàëüíî è îíè åùå íå íà÷àëè
ñëèâàòüñÿ. Çàòåì â ó÷àñòêå ÄÍÊ,
ñîäåðæàùåì íåñêîëüêî ãëàçêîâ, èçìåðÿþò
ðàññòîÿíèå ìåæäó íà÷àëüíûìè òî÷êàìè
íà÷àëà ðåïëèêàöèè (ò.å. ìåæäó ñðåäíèìè
òî÷êàìè ñìåæíûõ ðåïëèêîíîâ). Ñêîðîñòü
äâèæåíèÿ âèëêè ðåïëèêàöèè îïðåäåëÿþò
ïî ìàêñèìàëüíîé äëèíå ðàäèîàêòèâíî
ìå÷åíîãî ñëåäà ðåïëèöèðóþùåéñÿ ÄÍÊ
â åäèíèöó âðåìåíè.

Ñâåäåíèÿ î ïàðàìåòðàõ ðåïëèêàöèè
ïðåäñòàâëåíû â òàáë. 6.1.

Êàê ñâèäåòåëüñòâóþò äàííûå òàáë.
6.1., ðåïëèêîíû ó ýóêàðèîò èìåþò
ñóùåñòâåííî ìåíüøèå ðàçìåðû, ÷åì ó
ïðîêàðèîò (õîòÿ â ïðåäåëàõ ãåíîìà îäíîãî
âèäà îíè ìîãóò âàðüèðîâàòü â ðàçìåðàõ â
10 ðàç). Ñêîðîñòü ðåïëèêàöèè
ñóùåñòâåííî íèæå ó ýóêàðèîò. (Ñì. áîëåå
ïîäðîáíî â êíèãå Lewin, 1994, pp. 527-569
è 571-603!).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëàì 6.1 - 6.3.

Àëüáåðòñ Á., Áðåé Ä., Ëüþèñ Äæ., Ðýôô
Ì., Ðîáåðòñ Ê., Óîòñîí Äæ.
Ìîëåêóëÿðíàÿ áèîëîãèÿ êëåòêè.
Ìîñêâà, Ìèð, Òîì. 2, ñòð. 287-301,
1994.

Äîêèíç Ð. Ýãîèñòè÷íûé ãåí. Ìîñêâà, Ìèð,
ñòð. 1-316, 1993.

Êóëàåâ È.Ñ. Ïðîèñõîæäåíèå
ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòîê.
Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâàòåëüíûé
æóðíàë, N5 (30), ñòð.17-22, 1998 .

Ëüþèí Á. Ãåíû. Ìîñêâà, Ìèð, ñòð.23-36,
1987.

Ôàâîðîâà Î.Î. Ñîõðàíåíèå ÄÍÊ â ðÿäó
ïîêîëåíèé: ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ.
Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâàòåëüíûé
æóðíàë, N4, ñòð. 11-17, 1996.

×îëàêîâ Â. Íîáåëåâñêèå ïðåìèè. Ó÷åíûå
è îòêðûòèÿ. Ìîñêâà, Ìèð, 1-363,
1987.

Òàáë. 6.1. Ïàðàìåòðû ðåïëèêàöèè ÄÍÊ â ãåíîìàõ ýó- è ïðîêàðèîò (Èç: Lewin,
1994, p. 536)

Áàêòåðèè
(Escherichia coli) 1 4200 50
Äðîææè
(Saccharomyces
cerevisiae) 500 40 3.6
Íàñåêîìûå
(Drosophila
melanogaster) 3500 40 2.6
Ëÿãóøêà
(Xenopus laevis) 15000 200 0.5
Ìûøü
(Mus musculus) 25000 150 2.2
Ðàñòåíèÿ
(Vicia faba) 35000 300 -

Îðãàíèçì ×èñëî
ðåïëèêîíîâ

Ñðåäíÿÿ
äëèíà

ðåïëèêîíà
(â ò.ï.í.)

Ñêîðîñòü
äâèæåíèÿ âèëêè
ðåïëèêàöèè (â

ò.ï.í./ìèí.)
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Crick F. Central dogma of molecular biology.
Nature 227, N5258, pp. 561-563, 1970.

Russell P.J. Genetics. Fifth edition. Menlo Park.
California. Addison Wesley Longman,
inc., pp.344-366, 1998.

Watson, J.D., Crick, F.H.C. A structure for
deoxyribose nucleic acid. Nature 171,
N4356, pp. 737-738, 1953.

Watson, J.D., Crick, F.H.C. General
implications of the structure of
deoxyribonucleic acid. Nature 171, pp.
964-967, 1953.

Wilkins M.H.F., Stikes A.R., Wilson H.R.
Molecular structure of deoxypentose
nucleic acids. Nature 171, pp. 738-740,
1953.

6.4. Ãåíåòè÷åñêèé êîä

Â ëþáîì äàííîì ó÷àñòêå ÄÍÊ òîëüêî
îäíà èç äâóõ íèòåé ÄÍÊ êîäèðóåò
àìèíîêèñëîòû, ïîýòîìó êîä - ýòî
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ, à íå ïàð
íóêëåîòèäîâ. Ãåíåòè÷åñêèé êîä èìååò
ñëåäóþùèå ñâîéñòâà:

1. Ãåíåòè÷åñêèé êîä ÷èòàåòñÿ
ãðóïïàìè ïî òðè íóêëåîòèäà, ò.å. êîä
òðèïëåòíûé. Êàæäûé òðèïëåò êîäèðóåò
àìèíîêèñëîòó, êàæäûé òðèïëåò
íàçûâàåòñÿ êîäîíîì (Òàáë. 6.2).

2. Îñíîâíûå çàêîíîìåðíîñòè
îðãàíèçàöèè ãåíåòè÷åñêîãî êîäà áûëè
îòêðûòû ñ ïîìîùüþ ãåíåòè÷åñêîãî
àíàëèçà ðàéîíà II ôàãà Ò6. Â 1961 ã. Ô. Êðèê
è åãî êîëëåãè ïîêàçàëè, ÷òî êîä äîëæåí
÷èòàòüñÿ íåïåðåêðûâàþùèìèñÿ
òðèïëåòàìè ñ ôèêñèðîâàííîé ñòàðòîâîé
òî÷êè.

à) íåïåðåêðûâàíèå ïîäðàçóìåâàåò,
÷òî êàæäûé êîäîí ñîñòîèò èç òðåõ
íóêëåîòèäîâ è êàæäûé ïîñëåäóþùèé
êîäîí ïðåäñòàâëåí ñëåäóþùèìè òðåìÿ
íóêëåîòèäàìè.

á) Ôèêñèðîâàííàÿ ñòàðòîâàÿ òî÷êà
îçíà÷àåò, ÷òî ñ÷èòûâàíèå íà÷èíàåòñÿ íà
îäíîì êîíöå è çàâåðøàåòñÿ íà äðóãîì;
ðàçëè÷íûå ÷àñòè êîäèðóþùåé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íå ìîãóò ñ÷èòûâàòüñÿ
íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà. Íà÷àëîì
òðàíñëÿöèè ëþáîãî ãåíà ÿâëÿåòñÿ êîäîí
AUG. Â êîíöå ãåíà îáÿçàòåëüíî ñòîÿò
êîäîíû UAA, UAG èëè UGA, êîòîðûå
íå êîäèðóþò àìèíîêèñëîò è ÿâëÿþòñÿ
ñèãíàëàìè íà îêîí÷àíèå ñèíòåçà áåëêà
- ñòîï-êîäîíû. Äëÿ ïîâûøåíèÿ
íàäåæíîñòè ïðîöåññà òåðìèíàöèè ñòîï-
êîäîíû îáû÷íî äóáëèðóþòñÿ. Ïåðâûì
ïðè ýòîì, êàê ïðàâèëî, âûñòóïàåò êîäîí
UAA (îñíîâíîé òåðìèíèðóþùèé
òðèïëåò), à âñëåä çà íèì íà î÷åíü
áëèçêîì ðàññòîÿíèè â òîé æå ðàìêå
ñ÷èòûâàíèÿ ñëåäóåò îäèí èç çàïàñíûõ
òåðìèíèðóþùèõ òðèïëåòîâ - UAG èëè
UGA.

â) Åñëè ãåíåòè÷åñêèé êîä
ñ÷èòûâàåòñÿ íåïåðåêðûâàþùèìèñÿ
òðèïëåòàìè, åñòü òîëüêî òðè âîçìîæíîñòè
òðàíñëèðîâàíèÿ íóêëåîòèäíîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â àìèíîêèñëîòíóþ,
â çàâèñèìîñòè îò ñòàðòîâîé òî÷êè.

ACG ACG ACG ACG ACG ACG
 CGA CGA CGA CGA CGA CGA
  GAC GAC GAC GAC GAC GAC

Ýòè òðè âîçìîæíîñòè íàçûâàþò
ðàìêàìè ñ÷èòûâàíèÿ.

Ìóòàöèÿ, â ðåçóëüòàòå êîòîðîé
èíñåðòèðóåòñÿ èëè äåëåòèðóåòñÿ îäèí
íóêëåîòèä è èçìåíÿåòñÿ ðàìêà ñ÷èòûâàíèÿ
âñåé ïîñëåäóþùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
íàçûâàåòñÿ ñäâèãîì ðàìêè. Ïîñêîëüêó
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íîâîé ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ ïîëíîñòüþ îòëè÷íà îò
ïåðâîíà÷àëüíîé, âñÿ àìèíîêèñëîòíàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü áóäåò èçìåíåííîé
íèæå ìóòàöèè. Ôóíêöèÿ òàêîãî áåëêà
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Ïðèìå÷àíèå
U - óðàöèë, Ñ - öèòîçèí, À - Àäåíèí, G - ãóàíèí, F, L, I è ò.ä. - îäíîáóêâåííûå
ñîêðàùåíèÿ íàçâàíèé àìèíîêèñëîò, Ôåí, Ñåð è ò.ä. -òðåõáóêâåííûå
ñîêðàùåíèÿ. Êîäîíû UÀÀ, UÀG, UGA - íå êîäèðóþò àìèíîêèñëîò. Ýòè
êîäîíû ÿâëÿþòñÿ ñèãíàëàìè òåðìèíàöèè òðàíñëÿöèè - ñòîï-êîäîíàìè

Ôåí (F)
Ôåí (F)
Ëåé (L)
Ëåé (L)

Ñåð (S)
Ñåð (S)
Ñåð (S)
Ñåð (S)

Òèð (Y)
Òèð (Y)
Stop
Stop

Öèñ (C)
Öèñ (C)
Stop
Òðï (W)

Ëåé (L)
Ëåé (L)
Ëåé (L)
Ëåé (L)

Ïðî (P)
Ïðî (P)
Ïðî (P)
Ïðî (P)

Ãèñ (H)
Ãèñ (H)
Ãëí (Q)
Ãëí (Q)

Àðã (R)
Àðã (R)
Àðã (R)
Àðã (R)

Èëå (I)
Èëå (I)
Èëå (I)
Ìåò (M)

Òðå (T)
Òðå (T)
Òðå (T)
Òðå (T)

Àñí (N)
Àñí (N)
Ëèç (K)
Ëèç (K)

Ñåð (S)
Ñåð (S)
Àðã (R)
Àðã (R)

Âàë (V)
Âàë (V)
Âàë (V)
Âàë (V)

Àëà (A)
Àëà (A)
Àëà (A)
Àëà (A)

Àñï (D)
Àñï (D)
Ãëó (E)
Ãëó (E)

Ãëè (G)
Ãëè (G)
Ãëè (G)
Ãëè (G)

U

U
C
A
G

U
C
A
G

U
C
A
G

U
C
A
G

C A G

U

C

A

Âòîðàÿ áóêâà â êîäîíå
Òðåòüÿ
áóêâà

â êîäîíå
(3�)

G

Òàáë. 6.2. Ñîîòâåòñòâèå êîäîíîâ ãåíåòè÷åñêîãî êîäà àìèíîêèñëîòàì áåëêà

Ïåðâàÿ áóêâà
â êîäîíå (5�)

Äîïîëíåíèå 6.6.
Ïðîáëåìà êîäèðîâàíèÿ â ìîëåêóëÿðíîé áèîëîãèè áûëà âïåðâûå ïîñòàâëåíà

Ã. Ãàìîâûì åùå â íà÷àëå 50x ãîäîâ, ò.å. çàäîëãî äî îòêðûòèÿ ñàìîé ìÐÍÊ.
Ðàçìûøëÿÿ íàä òåì, êàê ëèíåéíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ÷åòûðåõ ðàçëè÷íûõ
íóêëåîòèäîâ ìîæåò îïðåäåëèòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äâàäöàòè ðàçíûõ
àìèíîêèñëîò â áåëêå, Ãàìîâ ïðåäïîëîæèë, ÷òî ãåíåòè÷åñêèé êîä ÿâëÿåòñÿ
òðèïëåòíûì. Îí æå ïîñòàâèë âîïðîñû è î äðóãèõ ñâîéñòâàõ ãåíåòè÷åñêîãî êîäà:
ïåðåêðûâàåìîñòè, çàïÿòûõ ìåæäó êîäîíàìè, âûðîæäåííîñòè.
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ïîëíîñòüþ óòðà÷åíà. Ïðèìåð:

GCU GCU GCU GCU GCU GCU GCU
Ala Ala Ala Ala Ala Ala Ala

 A

GCU GCU AGC UGC UGC UGC UGC
Ala Ala Ser Cys Cys Cys Cys

 G

GCU GCU AGC UGC UCU GCU GCU
Ala Ala Ser Cys Ser Ala Ala

Âñòàâêà

Äåëåöèÿ

↑

↓

(Ñì. äåòàëè â êí. Ãåðøåíçîíà, 1983,
ñòð. 286, â êí. Lewin, 1994, pp. 98-100 è
Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1996).

3. Ãåíåòè÷åñêèé êîä ÿâëÿåòñÿ
âûðîæäåííûì, â òîì ñìûñëå, ÷òî îäíîé
àìèíîêèñëîòå ìîæåò ñîîòâåòñòâîâàòü
íåñêîëüêî êîäîíîâ (Òàáë. 6.3).

Îäíàêî, êîäîíû èñïîëüçóþòñÿ íå
ñ îäèíàêîâîé ÷àñòîòîé. Íàïðèìåð, ó
äðîçîôèëû, â ðåçóëüòàòå ïàðàëëåëüíîãî
èçó÷åíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé êîäîíîâ
â ãåíàõ è àìèíîêèñëîò, êîäèðîâàííûõ
èìè, ïðè ýòîì ñóììàðíàÿ äëèíà ãåíîâ
ñîîòâåòñòâîâàëà 269 ò.ï.í., áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî êîäîíû èñïîëüçóþòñÿ ñ
ðàçíûìè ÷àñòîòàìè (Òàáë. 6.4).

Äîïîëíåíèå 6.7.
Â 1968 ãîäó çà îòêðûòèå è

èíòåðïðåòàöèþ ãåíåòè÷åñêîãî êîäà è
åãî ôóíêöèè â áåëêîâîì ñèíòåçå
Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ áûëà
ïðèñóæäåíà Ð. Õîëëè, Õ. Ã. Õîðàíå è
Ì.Â. Íèðåíáåðãó (Robert W. Holley,
H. Gobind Khorana, Marshall W.
Nirenberg).

A Ala Àëàíèí GCA GCC GCG GCU
C Cys Öèñòåèí UGC UGU
D Asp Àñïàðàãèíîâàÿ

êèñëîòà GAC GAU
E Glu Ãëóòàìèíîâàÿ

êèñëîòà GAA GAG
F Phe Ôåíèëàëàíèí UUC UUU
G Gly Ãëèöèí GGA GGC GGG GGU
H His Ãèñòèäèí ÑÀÑ CAU
I Ile Èçîëåéöèí AUA AUC AUU
K Lys Ëèçèí AAA AAG
L Leu Ëåéöèí UUA UUG CUA CUC CUG CUU
M Met Ìåòèîíèí AUG
N Asn Àñïàðàãèí AAC AAU
P Pro Ïðîëèí CCA CCC CCG CCU
Q Gln Ãëóòàìèí CAA CAG
R Arg Àðãèíèí AGA AGG CGA CGC CGG CGU
S Ser Ñåðèí AGC AGU UCA UCC UCG UCU
T Thr Òðåîíèí ACA ACC ACG ACU
V Val Âàëèí GUA GUC GUG GUU
W Trp Òðèïòîôàí UGG
Y Tyr Òèðîçèí UAC UAU

Òàáë. 6.3. Àìèíîêèñëîòû è ñîîòâåòñòâóþùèå èì êîäîíû
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4. Ãåíåòè÷åñêèé êîä óíèâåðñàëåí, â
òîì ñìûñëå ÷òî îïðåäåë¸ííîìó êîäîíó
ñîîòâåòñòâóåò îïðåäåë¸ííàÿ
àìèíîêèñëîòà. Íàïðèìåð, AUG-êîäîí
êîäèðóåò ìåòèîíèí ó ëþáîãî îðãàíèçìà.
Îäíàêî, ïî ìåðå ðàñøèðåíèÿ êðóãà
îáúåêòîâ ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè ñòàëè
íàêàïëèâàòüñÿ èñêëþ÷åíèÿ, ñäåëàâøèå
êîä �êâàçèóíèâåðñàëüíûì� (ñì. Èíãå-
Âå÷òîìîâ, 1996, ñòð. 7). Êàñàåòñÿ ýòî
ïðåæäå âñåãî ìèòîõîíäðèàëüíûõ
ãåíîìîâ (Òàáë. 6.5).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 6.4.

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Îñíîâû ñîâðåìåííîé
ãåíåòèêè. Êèåâ, Íàóêîâà äóìêà, 1-
558, 1983.

Èíãå-Âå÷òîìîâ Ñ.Ã. Òðàíñëÿöèÿ êàê
ñïîñîá ñóùåñòâîâàíèÿ æèâûõ
ñèñòåì, èëè â ÷¸ì ñìûñë
�áåññìûñëåííûõ� êîäîíîâ�.
Ñîðîñ. îáðàç. æóðí. N12, 2-10, 1996.

Ashburner, M. Drosophila. A laboratoty
handbook. Cold Spring Harbor, Cold
Spring Harbor Laboratory Press, 1-
1331, 1989.

Crick F.C.H., Barnett L., Brenner S., Watts-
Tobin R.J. General nature of the genetic
code for proteins. Nature 192, N4809,
1227-1232, 1961

Lewin, B. Genes V. Oxford University Press,
Oxford, New York, Tokyo, 1-1272,
1994.

6.5. Ñòðóêòóðà ãåíîìà
ýóêàðèîò

Ãëàâíîé îñîáåííîñòüþ
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ýóêàðèîò â
ñðàâíåíèè ñ ïðîêàðèîòàìè ÿâëÿåòñÿ
íàëè÷èå èçáûòî÷íîé ÄÍÊ.

Åñëè ñðåäíèé ðàçìåð ãåíà áàêòåðèé
- 1500 ï.í., à äëèíà êîëüöåâîé ìîëåêóëû
ÄÍÊ õðîìîñîìû E. coli è Bacillis subtilis
ñîñòàâëÿåò îêîëî 1,1 ìêì, òî â òàêîé
õðîìîñîìå ìîãóò ðàçìåñòèòñÿ îêîëî
3000 ãåíîâ. Ïðèìåðíî òàêîå ÷èñëî ãåíîâ
áûëî ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëåíî ó
áàêòåðèé ïî ÷èñëó òèïîâ ìÐÍÊ. Åñëè ýòî
÷èñëî óìíîæèòü íà ñðåäíèé ðàçìåð ãåíà,
òî ïîëó÷èòñÿ, ÷òî îêîëî 95% ãåíîìà
áàêòåðèé ñîñòîèò èç êîäèðóþùèõ
(ãåííûõ) ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.

Èíàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó
ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ. Íàïðèìåð,
ó ÷åëîâåêà íàñ÷èòûâàþò ïðèáëèçèòåëüíî
5×104 ãåíîâ (Àëèõàíÿí è äð., 1985). Â òî
æå âðåìÿ ðàçìåð ãåíîìà ÷åëîâåêà - 3×109

ï.í. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî êîäèðóþùàÿ ÷àñòü
åãî ãåíîìà ñîñòàâëÿåò âñåãî 15-20% îò
âñåé ÄÍÊ. Ñóùåñòâóþò âèäû, ãåíîì
êîòîðûõ â äåñÿòêè ðàç áîëüøå ãåíîìà
÷åëîâåêà, íàïðèìåð íåêîòîðûå ðûáû,
õâîñòàòûå àìôèáèè, ëèëåéíûå ðàñòåíèÿ.
Èçáûòî÷íàÿ ÄÍÊ õàðàêòåðíà äëÿ âñåõ
ýóêàðèîò. Â ñâÿçè ñ ýòèì íåîáõîäèìèî

610
1096
538
3425

3534
926
1397
1159

GÑÑ
GCA
GCT
GCG

ÑÒÒ
ÑÒÑ
ÑÒÀ
CTG

Êîäîíû
× è ñ ë î
ñëó÷àåâ

Àëàíèí

Ëåéöèí

Àìèíîêèñëîòà

Òàáë. 6.4. ×àñòîòû èñïîëüçîâàíèÿ
ðàçíûõ êîäîíîâ, êîäèðóþùèõ
ëåéöèí è àëàíèí ó äðîçîôèëû
(÷àñòü òàáëèöû èç êíèãè: Ashburner,
1989, p. 75.)
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ðàçãðàíè÷èòü ïîíÿòèÿ ãåíîì è ãåíîòèï.
Ãåíîòèï - ýòî ñîâîêóïíîñòü ãåíîâ,
èìåþùèõ ôåíîòèïè÷åñêîå ïðîÿâëåíèå.
Ãåíîì - ýòî êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â
ãàïëîèäíîì íàáîðå õðîìîñîì äàííîãî
âèäà (Èç: Àëèõàíÿí è äð., 1985, ñòð.
104).

Â êîíöå 60-õ ãîäîâ àìåðèêàíñêèå
ó÷åíûå Ð. Áðèòòåí è Ý. Äýâèäñîí
îòêðûëè ôóíäàìåíòàëüíóþ
îñîáåííîñòü ìîëåêóëÿðíîé ñòðóêòóðû
ãåíîìà ýóêàðèîò - ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
íóêëåîòèäîâ ðàçíîé ñòåïåíè
ïîâòîðÿåìîñòè. Ýòî îòêðûòèå áûëî
ñäåëàíî ñ ïîìîùüþ ìîëåêóëÿðíî-

Òàáë. 6.5. Îòêëîíåíèÿ îò óíèâåðñàëüíîãî ãåíåòè÷åñêîãî êîäà (Èç: Lewin,
1994, p. 217-219)

Ïðèìå÷àíèå. A* - ìîäèôèöèðîâàííûé àäåíèí

ìîíåÃ ìçèíàãðÎ íîäîÊ
åîíüëàñðåâèíÓ

åèíå÷àíç
åîí÷ûáîåÍ

åèíå÷àíç

-íîõîòèÌ
èèðä

,àëèôîçîðä,åûí÷îíîâçîÏ
,èíåñåëï,èææîðä

ûìîñîíàïèðò
AGU potS prT

ûòåöèìîðàõàÑ

UUC
CUC
AUC
GUC

ueL rhT

GGC grA prT

,àëèôîçîðä,åûí÷îíîâçîÏ
ûòåöèìîðàõàñ

AUA elI teM

àäçåâçÿàêñðîÌ AAA syL nsA

åûí÷îíîâçîÏ
AGA
GGA

grA potS

àëèôîçîðä,àäçåâçÿàêñðîÌ
AGA
*AGA

grA reS

àäîòàìåí,àäèðàêñÀ
GUU ueL tratS

UUA elI tratS

àäîòàìåÍ AUA elI tratS

åèùþàòèïîêåëÌ
UUA
CUA
AUA

elI tratS

îðäß

àìçàëïîêèÌ AGU potS prT

ûòàèëèÖ
AAU
GAU

potS nlG

àêèðäíèëèöàäèäíàêáèðÃ GUC ueL reS
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áèîëîãè÷åñêîãî ìåòîäà èçó÷åíèÿ
êèíåòèêè ðåíàòóðàöèè
äåíàòóðèðîâàííîé ÄÍÊ. Ðàçëè÷àþò
ñëåäóþùèå ôðàêöèè â ãåíîìå ýóêàðèîò:
1. Óíèêàëüíûå, ò.å. ïðåäñòàâëåííûå â
îäíîì ýêçåìïëÿðå.
2. Ïðîìåæóòî÷íûå (èëè
ñðåäíå÷àñòîòíûå) ïîâòîðû. Ýòî
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ïîâòîðÿþùèåñÿ
äåñÿòêè è ñîòíè ðàç.
3. Âûñîêî÷àñòîòíûå ïîâòîðû, ÷èñëî
êîòîðûõ â ãåíîìå äîñòèãàåò 106 êîïèé.

Óíèêàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
÷àùå âñåãî ïðåäñòàâëåíû ãåíàìè. ×èñëî
ãåíîâ ó ýóêàðèîò îïðåäåëÿþò îäíèì èç
äâóõ ñïîñîáîâ. Ïåðâûé ñïîñîá ïðÿìîé,
ò.å. ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëÿþò
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ âî âñåì
ãåíîìå, ÷èñëî ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
ñîäåðæàùèõ äëèííûå ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ
èëè êÄÍÊ-êëîíû (ñì. íèæå). Ïîíÿòíî,
÷òî òàêîé àíàëèç ìîæíî ïðîâåñòè ïîêà
íà î÷åíü îãðàíè÷åííîì ÷èñëå âèäîâ, è
ýòè èññëåäîâàíèÿ èñêëþ÷èòåëüíî
èíòåíñèâíî ïðîâîäÿòñÿ â íàñòîÿùåå
âðåìÿ (ïðîãðàììû �Ãåíîì ÷åëîâåêà�,
�Ãåíîì äðîçîôèëû�, �Ãåíîì äðîææåé�
- âñåãî îêîëî 30 òàêèõ ïðîãðàìì).
Âûïîëíåíèå ïîäîáíûõ ïðîãðàìì
òðåáóåò îãðîìíûõ ôèíàíñîâûõ çàòðàò è
ñêîîðäèíèðîâàííûõ óñèëèé áîëüøîãî
÷èñëà ó÷åíûõ èç âñåõ ðàçâèòûõ ñòðàí
ìèðà.  Íàïðèìåð, äëÿ òîãî, ÷òîáû
ðàñøèôðîâàòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
íóêëåîòèäîâ â ãåíîìå äðîææåé
Saccharomyces cerevisiae ïîòðåáîâàëèñü
óñèëèÿ áîëåå ÷åì 600 ó÷åíûõ èç 96
ëàáîðàòîðèé ìèðà (Èç: Clayton et al.,
1997). Äàííûå ïî àíàëèçó ãåíîìà
äðîææåé  ïðåäñòàâëåíû â òàáë. 6.6.

Äðóãîé ïîäõîä èñïîëüçóþò óæå 2-
3 äåñÿòêà ëåò. Ñ ïîìîùüþ äîâîëüíî
ïðîñòûõ ïðîöåäóð ðàññ÷èòûâàþò

âîçìîæíîå ÷èñëî ãåíîâ ó òîãî èëè
èíîãî âèäà. Ñíà÷àëà îïðåäåëÿþò
îáùèé ðàçìåð ãåíîìà ýòîãî âèäà,
çàòåì, çíàÿ ñðåäíèé ðàçìåð ãåíà ó ýòîãî
âèäà è äîáàâèâ ê ýòîìó çíà÷åíèþ
ïîëîâèíó ðàçìåðà ñîáñòâåííî ãåíà
(ìåæãåííûé ïðîìåæóòîê), äåëÿò çíà÷åíèå
ðàçìåðà ãåíîìà  íà çíà÷åíèå ðàçìåðà ãåíà
+ ìåæãåííîãî ïðîìåæóòêà è ïîëó÷àþò
÷èñëî ãåíîâ. Âñå ýòè îöåíêè â êàêîé-òî
ñòåïåíè ñóáúåêòèâíû, ïîýòîìó âàðüèðóþò
â äîâîëüíî øèðîêèõ ïðåäåëàõ (ñì. Òàáë.
6.6.). Âàðüèðîâàíèå ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî
ðàçíûå àâòîðû áåðóò â ðàñ÷åò íåñêîëüêî
ðàçëè÷àþùèåñÿ  çíà÷åíèÿ äëèí ãåíîâ,
ìåæãåííûõ ïðîìåæóòêîâ, äà è îáùèé
îáúåì ãåíîìà.

Ïîâòîðû îáðàçóþò ñåìåéñòâà -
ñîâîêóïíîñòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
ïîëíîñòüþ èëè ïî áîëüøåé ÷àñòè
ãîìîëîãè÷íûõ äðóã äðóãó.

Íåðåäêî èç-çà ñóùåñòâåííûõ
ðàçëè÷èé â íóêëåîòèäíîì ñîñòàâå
âûñîêî÷àñòîòíûõ ïîâòîðîâ è îñòàëüíîé
ÄÍÊ ïåðâûå îáðàçóþò ïðè
öåíòðèôóãèðîâàíèè â ãðàäèåíòå
ïëîòíîñòè õëîðèñòîãî öåçèÿ òàê
íàçûâàåìûå ñàòåëëèòíûå ïèêè, êîòîðûå
èìåþò áîëüøóþ èëè ìåíüøóþ ïëàâó÷óþ
ïëîòíîñòü, ÷åì îñòàëüíàÿ ÄÍÊ. (ñì ðàçä.
9.4.9.). Ýòà ôðàêöèÿ ãåíîìà ïðåäñòàâëåíà
íåáîëüøèì (10-15) ÷èñëîì ñåìåéñòâ
êîðîòêèõ (5-12 ï.í.) ïîâòîðîâ, îáðàçóþùèõ
ïðîòÿæåííûå áëîêè. Ó îãðîìíîãî
áîëüøèíñòâà âèäîâ ýòà ôðàêöèÿ çàíèìàåò
íå áîëåå 10% ãåíîìà. Áëèçêèå âèäû,
íàïðèìåð ìûøü è êðûñà èìåþò
ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûå âûñîêî÷àñòîòíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè: ó êðûñû èõ
íóêëåîòèäíûé ñîñòàâ íå îòëè÷àåòñÿ îò
îñíîâíîé ÄÍÊ, òîãäà êàê ãåíîì ìûøè
ñîäåðæèò ÷åòêèé ÀÒ-áîãàòûé ñàòåëëèò. Ýòî
îçíà÷àåò, ÷òî âûñîêî÷àñòîòíûå ïîâòîðû
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ñïîñîáíû ê áûñòðûì èçìåíåíèÿì â õîäå
âèäîîáðàçîâàíèÿ.

Îñòàëüíûå 90% ãåíîìà ýóêàðèîò
ïîñòðîåíû ïî ïðèíöèïó ÷åðåäîâàíèÿ
(èíòåðñïåðñèè) óíèêàëüíûõ è
ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.
Óñëîâíî âûäåëÿþò äâà îñíîâíûõ òèïà
èíòåðñïåðñèè, ïîëó÷èâøèõ íàçâàíèÿ ïî
òåì âèäàì, ó êîòîðûõ îíè âïåðâûå áûëè
îïèñàíû: èíòåðñïåðñèÿ òèïà �êñåíîïóñ�
(îáíàðóæåíà ó Xenopus laevis) è òèïà
�äðîçîôèëà� (âïåðâûå îïèñàíà ó D.
melanogaster). Ïðèìåðíî â 50% ãåíîìà
Xenopus laevis (Ðèñ. 6.12.) óíèêàëüíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç 800-1200 ï.í.
÷åðåäóþòñÿ ñ ïîâòîðÿþùèìèñÿ, ñðåäíèé

ðàçìåð êîòîðûõ 300 ï.í. Â îñòàëüíîé ÷àñòè
ãåíîìîâ òèïà �êñåíîïóñ� ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó ñîñåäíèìè ïîâòîðàìè çíà÷èòåëüíî
ïðåâûøàþò 1-2 ò.ï.í.

Ñòðóêòóðà ãåíîìà òèïà �êñåíîïóñ�
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà, îñîáåííî ñðåäè
æèâîòíûõ. Ìëåêîïèòàþùèå è ÷åëîâåê
òàêæå îòíîñÿòñÿ ê ýòîìó òèïó îðãàíèçàöèè
ãåíîìà. Îñîáåííîñòü ãåíîìà ÷åëîâåêà è
äðóãèõ ïðèìàòîâ ñîñòàâëÿþò
èíòåðñïåðñíûå âûñîêî÷àñòîòíûå ïîâòîðû
äëèíîé îêîëî 300 ï.í. Ó ÷åëîâåêà ýòè
ïîâòîðû ñîäåðæàò ñàéò, ðàçðåçàåìûé
ôåðìåíòîì ðåñòðèêöèè Alu I. ×èñëî Alu-
ïîäîáíûõ ïîâòîðîâ äîñòèãàåò 5×105 - 106

êîïèé.

Prokariota

Fungi
Protoctista

Arthropoda

Nematoda
Mollusca
Chordata

Plantae

Mycoplasma genitalium
Haemophilus influenzae
Bacillus subtilis
Escherichia coli
Myxococcus xanthus
Saccharomyces cerevisiae
Cyanidioschyzon merolal
Oxytriha similis
Drosophila melanogaster

Caenorhabditis elegans
Loligo peali
Fugu rubripes
Mus musculus
Homo sapiens
Nicotiana tabacum
Arabidopsis thaliana

2350

5200

8000

125000

473
1760
3700
4100
8000
5800
5000
12000
12000

14000
>35000
70000
70000
70000
43000
16000-
33000

Òàáë. 6.6. Äàííûå î ÷èñëå ãåíîâ ó ðàçíûõ ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ, ïîëó÷åííûå íà
îñíîâå ðàñ÷åòîâ èëè â ðåçóëüòàòå îïðåäåëåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ

Òàêñîí Âèä

×èñëî ãåíîâ ïî äàííûì àâòîðîâ

Lewin,
1994

Miklos,
Rubin, 1996

Äðóãèå
àâòîðû

4200
4290

62004

8000-200002,
20000-300003

~17000

500001

Äðóãèå àâòîðû: 1Àëèõàíÿí è äð., 1985; 2Nusslein-Volhard, 1994; 3Zhimulev,
Belyaeva, 1974; 2 è 3 èç êíèãè: Zhimulev, 1998; 4Clayton et al., 1997
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Ó äðîçîôèëû ïàðàìåòðû
èíòåðñïåðñèè ðåçêî îòëè÷àþòñÿ îò âèäîâ
ñ òèïîì ãåíîìà �êñåíîïóñ�.
Ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
äëèíîé 5600 ï.í. ÷åðåäóþòñÿ ñ
óíèêàëüíûìè, äëèíà êîòîðûõ íå ìåíåå
13000 ï.í. (ñì. Ðèñ. 6.12.). Èíòåðåñíî
îòìåòèòü, ÷òî ó Musca domestica, - âèäà,
áëèçêîãî D. melanogaster, ãåíîì óñòðîåí
ïî òèïó �êñåíîïóñ�. Ýòîò ôàêò ïðÿìî
óêàçûâàåò íà òî, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè
âîçìîæíû î÷åíü áûñòðûå ïðåîáðàçîâàíèÿ
õàðàêòåðà ÷åðåäîâàíèÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.

Ïòèöû ïî ïàðàìåòðàì èíòåðñïåðñèè
çàíèìàþò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå
ìåæäó òèïîì �êñåíîïóñ� è òèïîì
�äðîçîôèëû�. Ìíîãèå âèäû íå ìîãóò áûòü
îòíåñåíû íè ê êàêîìó òèïó (Èç: Àëèõàíÿí
è äð., 1985, ñòð. 104-107).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 6.5.

Àëèõàíÿí Ñ.È., Àêèôüåâ À.Ï., ×åðíèí
Ë.Ñ. Îáùàÿ ãåíåòèêà. Ìîñêâà,
Âûñøàÿ øêîëà, 1-446, 1985.

Clayton R.A., White O., Ketchum K.A.,
Venter J.C. The first genome from
third domain of life. Nature, V. 387,
P. 459-462, 1997.

Lewin B. Genes V. Oxford, New York,
Tokyo; Oxford University Press, 1-
1272, 1994.

Miklos G.L.G., Rubin G.M. The role of
the genome project in determining
gene function: insights from model
organisms. Cell, V. 86, P. 521-529,
1996.

Zhimulev I.F. Genetic organization of
polytene chromosomes. Advances in
Genetics, V. , 1-   , 1998.

6.6. Ìîáèëüíûå ýëåìåíòû
ãåíîìà

6.6.1. Ìîáèëüíûå ýëåìåíòû
ãåíîìîâ ðàñòåíèé

Â íà÷àëå 1940-x ãîäîâ
àìåðèêàíñêàÿ èññëåäîâàòåëüíèöà
Áàðáàðà ÌàêÊëèíòîê (Ðèñ. 6.13.)
îòêðûëà ñóùåñòâîâàíèå ãåíà èëè
ëîêóñà, êîòîðûé âûçûâàë ïîâûøåííûå
÷àñòîòû õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê ó
êóêóðóçû. Ñðåäè ïîòîìêîâ îò
ñêðåùèâàíèÿ, â êîòîðîì îáà ðîäèòåëÿ
íåñëè òàêèå ïåðåñòðîéêè, ïîÿâëÿëèñü
íåñòàáèëüíûå ìóòàöèè ñ íåîæèäàííî
âûñîêîé ÷àñòîòîé. Â 1948 ãîäó îíà
îïóáëèêîâàëà ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé
ýòîãî ëîêóñà, âûçûâàþùåãî ðàçðûâû
õðîìîñîì, ñäåëàâ âûâîä, ÷òî îí áûë
ñîâåðøåííî íåîáû÷íûì ïîñêîëüêó ìîã
ïåðåìåùàòüñÿ èç îäíîãî ó÷àñòêà
õðîìîñîìû â äðóãîé. Á. ÌàêÊëèíòîê
íàçâàëà ôåíîìåí ïåðåìåùåíèÿ

À (50%)

Á (20%)

Â (20%)

Ã (10%)

Ä (90%)

1500 ïí
300 ïí

I

1 2

5.6 òïí >15 òïí

2

n1 n1 n1 n1 n1 n1n2 n2 n2 n2 n2 n2

II

Ðèñ. 6.12. Ñõåìàòè÷åñêîå
èçîáðàæåíèå õàðàêòåðà ÷åðåäîâàíèÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé íóêëåîòèäîâ
ðàçíîé ñòåïåíè ïîâòîðÿåìîñòè â
ãåíîìàõ òèïà Xenopus (I) è òèïà
Drosophila (II) (Èç: Àëèõàíÿí è äð.,
1985, ñòð. 106). 1- óíèêàëüíàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, 2 -
äèñïåðãèðîâàíííàÿ ïîâòîðÿþùàÿñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, n

1
 è n

2
 - êîðîòêèå

ïîâòîðû. À-Ä - ÷àñòè ãåíîìà è äîëÿ
(%) ãåíîìà, èìåþùèå òàêîé òèï
÷åðåäîâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
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òðàíñïîçèöèåé (ñì. Federoff, 1994), à ñàìè
ëîêóñû - �êîíòðîëèðóþùèìè ýëåìåíòàìè�
(ÊÝ). Ýòè ýëåìåíòû õàðàêòåðèçóþòñÿ
ñëåäóþùèìè ñâîéñòâàìè:
1. Îíè ìîãóò ïåðåìåùàòüñÿ èç îäíîãî

ñàéòà â äðóãîé.
2. Èõ âñòðàèâàíèå â äàííûé ðàéîí

âëèÿåò íà àêòèâíîñòü ãåíîâ,
ðàñïîëîæåííûõ ðÿäîì.

3. Óòðàòà ÊÝ â äàííîì ëîêóñå
ïðåâðàùàåò ïðåæäå ìóòàáèëüíûé
ëîêóñ â ñòàáèëüíûé.

4. Â ñàéòàõ, â êîòîðûõ ïðèñóòñòâóþò
ÊÝ, ìîãóò âîçíèêàòü äåëåöèè,
òðàíñëîêàöèè, òðàíñïîçèöèè,

èíâåðñèè, à òàêæå ðàçðûâû
õðîìîñîì.
Ãåíîì êóêóðóçû ñîäåðæèò íåñêîëüêî

ñåìåéñòâ ÊÝ. ×ëåíû êàæäîãî ñåìåéñòâà
ìîãóò áûòü ïîäðàçäåëåíû íà äâà êëàññà:

1) Àâòîíîìíûå ýëåìåíòû, êîòîðûå
ñïîñîáíû âûðåçàòüñÿ è
òðàíñïîçèðîâàòüñÿ. Èõ âíåäðåíèå âåäåò ê
ïîÿâëåíèþ íåñòàáèëüíûõ àëëåëåé.
Íåàâòîíîìíûå ýëåìåíòû òåðÿþò ñâîþ
ñòàáèëüíîñòü òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè â
êàêîé-òî îáëàñòè ãåíîìà ïðèñóòñòâóåò
àâòîíîìíûé ÷ëåí òîãî æå ñåìåéñòâà.

2) Íåàâòîíîìíûå ýëåìåíòû ìîãóò
áûòü àêòèâèðîâàíû òîëüêî
îïðåäåëåííûìè àâòîíîìíûìè
ýëåìåíòàìè (÷ëåíàìè òîãî æå
ñåìåéñòâà). Ó êóêóðóçû èçó÷åíû ëó÷øå
âñåãî Ac-Ds, Spm (ñóïðåññîð-ìóòàòîð)
è Dt ñåìåéñòâà (ñì. áîëåå ïîäðîáíî:
Ëüþèí, 1987, ñòð. 841).

Ïðè âñòðàèâàíèè àâòîíîìíîãî
ýëåìåíòà â ãåí, ïîñëåäíèé ìóòèðóåò,
îäíàêî ìóòàöèÿ ýòà áóäåò íåñòàáèëüíîé,
ïîñêîëüêó ýëåìåíò ìîæåò âûéòè èç
äàííîãî ãåíà è ïåðåìåñòèòüñÿ â äðóãîé
ó÷àñòîê ãåíîìà. Ïîñêîëüêó ÷àñòîòà
òðàíñïîçèöèè çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì
÷àñòîòà îáðàòíîãî ñïîíòàííîãî
ìóòèðîâàíèÿ, òî àëëåëü, èíäóöèðîâàííûé
àâòîíîìíûì ýëåìåíòîì, íàçûâàåòñÿ
ìóòàáèëüíûì.

Ñèñòåìà Ac-Ds ó êóêóðóçû áûëà
èçó÷åíà â äåòàëÿõ. Ac-ýëåìåíò èìååò äëèíó
4563 ï.í. ñ èíâåðòèðîâàííûìè ïîâòîðàìè
(IR) íà êîíöàõ. Îí ñîäåðæèò
åäèíñòâåííóþ åäèíèöó òðàíñêðèïöèè (5
ýêçîíîâ è 6 íèòðîíîâ), êîäèðóþùåãî
ôåðìåíò òðàíñïîçàçó. Ýëåìåíòû Ds
ïðîèñõîäÿò èç Ac â ðåçóëüòàòå äåëåöèé
âíóòðåííèõ ó÷àñòêîâ Ac-ýëåìåíòà (Ðèñ.
6.14.).

Äîïîëíåíèå 6.8.
Â 1983 ãîäó çà îòêðûòèå

ìîáèëüíûõ ãåíåòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ
Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ áûëà ïðèñóæäåíà
Áàðáàðå ÌàêÊëèíòîê (B. McClintock).

Ðèñ. 6.13. Áàðáàðà ÌàêÊëèíòîê
1902-1992
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Åñëè ðàñòåíèå èìååò àëëåëü ãåíà C
äèêîãî òèïà, çåðíî áóäåò èìåòü
ïóðïóðíóþ îêðàñêó (Ðèñ. 6.15à.), åñëè
Ac ýëåìåíò èíäóöèðîâàë èíñåðöèþ Ds
â ãåí C, âîçíèêàåò ìóòàíòíûé àëëåëü c,
è îêðàñêà çåðíà áóäåò áåñöâåòíîé (Ðèñ.
6.15á.). Â õîäå ðàçâèòèÿ Ds ýëåìåíò
ìîæåò â íåêîòîðûõ êëåòêàõ âûéòè èç
ãåíà C, â ðåçóëüòàòå ÷åãî çåðíà âíîâü
ïðèîáðåòóò ïóðïóðíóþ îêðàñêó. Òàêèì

îáðàçîì, âîçíèêàåò ìîçàè÷íîñòü (Ðèñ.
6.15â.).

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ìîáèëüíûå
ýëåìåíòû îòêðûòû ó ìíîæåñòâà âèäîâ
ðàñòåíèé, æèâîòíûõ è ìèêðîîðãàíèçìîâ.
Íèæå äàåòñÿ èõ êëàññèôèêàöèÿ è
ïîäðîáíîå îïèñàíèå.

Ïî ìåõàíèçìàì òðàíñïîçèöèè
ìîáèëüíûå ýëåìåíòû äåëÿòñÿ íà äâå
áîëüøèå ãðóïïû: ýëåìåíòû êëàññà I

Ds9

Ds2d1

Ds2d2

Ds6

Èíòðîí Ýêçîí

IR IR
5’ 3’

á Íåàâòîíîìíûå ýëåìåíòû ( )Ds

à Àêòèâèðóþùèé ýëåìåíò ( )Ac

òðàíñêðèïöèÿ

Ðèñ. 6.14. Ñòðóêòóðà àâòîíîìíîãî Ac-ýëåìåíòà (à) è íåàâòîíîìíûõ Ds-
ýëåìåíòîâ (á) ó êóêóðóðçû (Èç: Russell, 1998, p. 669)

Ac

Ac

Ac

Ac

Ac

Ds

Ds

C

C

C

Ds

Ds

à

á

â

Ðèñ. 6.15. Èçìåíåíèå îêðàñêè êóêóðóçíîãî çåðíà ïîä âëèÿíèåì ïåðåìåùåíèé
ýëåìåíòîâ Ac-Ds (Èç: Russell, 1998, p. 668)
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ïåðåìåùàþòñÿ, èñïîëüçóÿ îáðàòíóþ
òðàíñêðèïòàçó, ò.å. íà ÄÍÊ-ìàòðèöå
ìîáèëüíîãî ýëåìåíòà ñèíòåçèðóåòñÿ
ÐÍÊ. Ôåðìåíò, îñóùåñòâëÿþùèé ýòó
ðåàêöèþ ñèíòåçà ÄÍÊ íà ÐÍÊ, íàçûâàþò
îáðàòíîé òðàíñêðèïòàçîé èëè (â ðóññêîé
ëèòåðàòóðå) - ðåâåðòàçîé. Îáðàòíàÿ
òðàíñêðèïòàçà íå òîëüêî âåäåò ñèíòåç íèòè
ÄÍÊ íà ÐÍÊ , íî è îñóùåñòâëÿåò ñèíòåç
âòîðîé êîìïëåìåíòàðíîé íèòè ÄÍÊ, à
ÐÍÊ-ìàòðèöà ðàñïàäàåòñÿ è óäàëÿåòñÿ.
Äâóíèòåâàÿ ÄÍÊ ñèíòåçèðóåòñÿ â
öèòîïëàçìå, à çàòåì ïåðåìåùàåòñÿ â ÿäðî
è ìîæåò âñòðîèòüñÿ â ãåíîì, îáðàçóÿ

ïðîâèðóñ. Òàêèå ìîáèëüíûå ýëåìåíòû
íàçûâàþò ðåòðîòðàíñïîçîíàìè (èëè
ðåòðîïîçîíàìè). Ýëåìåíòû êëàññà II
ïåðåìåùàþòñÿ íåïîñðåäñòâåííî êàê
ÄÍÊ-îâûå ýëåìåíòû  (Ðèñ. 6.16.). Òàêèå
ýëåìåíòû íàçûâàþòñÿ òðàíñïîçîíàìè.

Íà Ðèñ. 6.16à. ïîêàçàíû
ðåòðîâèðóñî-ïîäîáíûå ýëåìåíòû èëè
ðåòðîòðàíñïîçîíû. Îíè îáëàäàþò
ñïîñîáíîñòüþ ðåòðîâèðóñîâ âñòðàèâàòü
(â ôîðìå ïðîâèðóñîâ) ÄÍÊ-êîïèè ñâîèõ
ÐÍÊ-ãåíîìîâ â õðîìîñîìû êëåòîê-
õîçÿåâ. Ðåòðîïîçîíû èìåþò ïðÿìûå
ïîâòîðû (LTR) íà êàæäîì êîíöå. Åñòü
ïîòåíöèàëüíûé òÐÍÊ ïðàéìåð-
ñâÿçûâàþùèéñÿ ñàéò (PBS), ñðàçó ïîñëå
ëåâîãî LTR, è îáîãàùåííàÿ ïóðèíàìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íåïîñðåäñòâåííî
ïåðåä ïðàâûì LTR. ÄÍÊ ìåæäó LTR-
àìè ñîäåðæèò îòêðûòûå ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ. Ïåðâàÿ èç íèõ èìååò
ãîìîëîãèþ ñ ãåíîì gag ðåòðîâèðóñîâ,
êîòîðûé êîäèðóåò áåëêîâûå
êîìïîíåíòû íóêëåîïðîòåèíîâîé
ñåðäöåâèíû âèðèîíà. Âòîðàÿ ðàìêà
íàïîìèíàåò âèðóñíûé ãåí pol è êîäèðóåò
ïîòåíöèàëüíóþ îáðàòíóþ
òðàíñêðèïòàçó (RT). Ó íåêîòîðûõ
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ ýòè îòêðûòûå
ðàìêè ñëèâàþòñÿ. Íåêîòîðûå ýëåìåíòû
èìåþò òðè ðàìêè. Òðåòüÿ ðàìêà
íàõîäèòñÿ â ïîõîæåì ïîëîæåíèè ñ
âèðóñíûìè ãåíàìè env, íî èìååò äðóãóþ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ. Ó
ðåòðîâèðóñîâ ãåí env êîäèðóåò
êîìïîíåíòû îáîëî÷êè âèðóñíîé
÷àñòèöû. Ýëåìåíòû ýòîãî òèïà
âñòðå÷àþòñÿ ó äðîçîôèëû (copia-like), ó
äðîææåé (Ty), ó ãðûçóíîâ (IAP è VL30),
ó ÷åëîâåêà (THE), ó êóêóðóçû (BS1).
(Áîëåå äåòàëüíî îïèñàíèå ðåòðîïîçîíîâ
ïðåäñòàâëåíî â êíèãå: Lewin, 1994, P.
1034-1045).

Êëàññ I

Êëàññ II

à

á

â

ã

Ðèñ. 6.15. Ñòðóêòóðà ìîáèëüíûõ
ýëåìåíòîâ 4x ðàçëè÷íûõ òèïîâ ó
ýóêàðèîò: a, á - ìîáèëüíûå ýëåìåíòû
êëàññà I, êîòîðûå, êàê ïîëàãàþò,
òðàíñïîçèðóþò ÷åðåç ïîñðåäíè÷åñòâî
ÐÍÊ; â, ã - ìîáèëüíûå ýëåìåíòû,
òðàíñïîçèðóþùèå íåïîñðåäñòâåííî
÷åðåç ÄÍÊ (Èç: Finnegan, 1989)
(îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå)
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Íà Ðèñ. 6.16á. ïîêàçàíû ýëåìåíòû,
íå èìåþùèå êîíöåâûõ ïîâòîðîâ (íå
âèðóñíûå ðåòðîïîçîíû). Ýòè ýëåìåíòû
îáû÷íî èìåþò äâå îòêðûòûå ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ. Ïåðâàÿ íàïîìèíàåò ãåí gag,
à âòîðàÿ êîäèðóåò ïîòåíöèàëüíóþ
îáðàòíóþ òðàíñêðèïòàçó (RT). Ó ýòèõ
ýëåìåíòîâ åñòü ïîñëåäîâàòåëüíîñòü,
îáîãàùåííàÿ àäåíèíîì (A

n
) íà 3' êîíöå

îäíîé èç íèòåé (åå íåò ó R1Bm-ýëåìåíòà,
âñòðàèâàþùåãîñÿ â íåêîòîðûå ãåíû 28S
PHK ó Bombix mori). Ó íèõ ÷àñòî
äåëåòèðîâàí îïðåäåëåííûé ó÷àñòîê ñ 5'
êîíöà, íî îíè èìåþò ôèêñèðîâàííûé 3'
êîíåö. Òðàíñïîçîíû òàêîãî òèïà
âñòðå÷àþòñÿ ó ìëåêîïèòàþùèõ (L1), ó
äðîçîôèëû (I, F, G, jockey), ó òðèïàíîñîìû
(INGI/TRS1), ó êóêóðóçû (Cin4), à òàêæå
èíñåðöèè â 28S pÐÍÊ ó Bombix mori, D.
melanogaster, Ascaris lumbricoides (Èç:
Finnegan, 1989).

Âòîðîé êëàññ ýëåìåíòîâ (ñì. Ðèñ.
6.16â, ã.) îáúåäèíÿåò ïðåäñòàâèòåëåé
êîòîðûå ïåðåìåùàþòñÿ â ãåíîìå, êàê ÄÍÊ-
ýëåìåíòû. Â ýòîò êëàññ âõîäÿò
òðàíñïîçîíû áàêòåðèé (IS-ýëåìåíòû, ñì.
íèæå è  Lewin, 1994, P. 1001), P è hobo ó
äðîçîôèëû, Ac/Ds è Spm/En ó êóêóðóçû,
Tam ó Antirrhinum majus è Tc1 ó íåìàòîäû
C. elegans. Âñå îíè èìåþò êîðîòêèå
èíâåðòèðîâàííûå ïîâòîðû íà êîíöàõ (Ðèñ.
6.16â.). P, Ac è Spm/E êîäèðóþò ïî êðàéíåé
ìåðå îäíó ôóíêöèþ òðàíñïîçàçû,
ïîñêîëüêó ýëåìåíòû ñ âíóòðåííèìè
äåëåöèÿìè ìîãóò ïåðåìåùàòüñÿ òîëüêî â
ïðèñóòñòâèè ïîëíûõ ýëåìåíòîâ.

Ýëåìåíòû ñ äëèííûìè êîíöåâûìè
èíâåðòèðîâàííûìè ïîâòîðàìè (Ðèñ. 6.16.)
ñîñòàâëÿþò âòîðóþ ãðóïïó êëàññà II. Ýòî
fold-back (èëè FB) ýëåìåíòû ó äðîçîôèëû,
TU ó ìîðñêîãî åæà. Î ìåõàíèçìàõ èõ
ïåðåìåùåíèé èçâåñòíî ìàëî (Èç: Finnegan,
1989).

6.6.2. Ìîáèëüíûå ýëåìåíòû ó
äðîçîôèëû

Ñêðåùèâàíèÿ îïðåäåëåííûõ ëèíèé
äðîçîôèëû ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ
ïîòîìñòâà ñ �äèñãåíåòè÷åñêèìè
ïðèçíàêàìè�. Ýòî âûðàæàåòñÿ â
ïîÿâëåíèè ó íèõ ñåðèè ãåíåòè÷åñêèõ
äåôåêòîâ, òàêèõ êàê ìóòàöèè,
õðîìîñîìíûå àáåððàöèè, íàðóøåíèå
ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì â ìåéîçå è
ñòåðèëüíîñòü. Êîìïëåêñ ýòèõ
ãåíåòè÷åñêèõ àíîìàëèé õàðàêòåðèçóåò
ÿâëåíèå, ïîëó÷èâøåå íàçâàíèå
ãèáðèäíîãî äèñãåíåçà.

Ó äðîçîôèëû áûëè âûäåëåíû
íåñêîëüêî ñèñòåì, îáóñëîâëèâàþùèõ
ãèáðèäíûé äèñãåíåç: íàïðèìåð, I-R, P-M.
Ïðè ñêðåùèâàíèÿõ ñàìöîâ èç ëèíèé I
(inducer) ñ ñàìêàìè R (reactive)
íàáëþäàåòñÿ óìåíüøåíèå ïëîäîâèòîñòè
ïîòîìñòâà, îäíàêî ðåöèïðîêíîå
ñêðåùèâàíèå ïðîõîäèò íîðìàëüíî.

Ñêðåùèâàíèå ìåæäó ñàìöîì P
(paternal) è ñàìêîé M (maternal), âûçûâàåò
äèñãåíåç, à â ðåöèïðîêíîì ñêðåùèâàíèè
ýòîãî ýôôåêòà íåò (Ðèñ. 6.17.).

Äèñãåíåç ïðîÿâëÿåòñÿ
ïðåèìóùåñòâåííî â çàðîäûøåâûõ
êëåòêàõ. Ìîðôîëîãè÷åñêèé äåôåêò â
ðàçâèòèè çèãîòû ïðîÿâëÿåòñÿ íà÷èíàÿ
ñî ñòàäèè, íà êîòîðîé â çàðîäûøåâîé

Ðèñ. 6.17. Ãèáðèäíûé äèñãåíåç
àñèììåòðè÷åí. Îí ïðîÿâëÿåòñÿ
òîëüêî â îäíîì èç ðåöèïðîêíûõ
ñêðåùèâàíèé

P PM M

äèñãåíåç íîðìàëüíîå

ïîòîìñòâî

× ×
↓ ↓
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ëèíèè íà÷èíàåòñÿ áûñòðîå êëåòî÷íîå
äåëåíèå. Äèñãåíåç âûçûâàåòñÿ ôàêòîðîì
P, íàõîäÿùåìñÿ â õðîìîñîìàõ Ð - ëèíèè,
â ëèíèè Ì íåò Ð-ôàêòîðà. Ïîêàçàíî, ÷òî
Ð-ôàêòîð àêòèâèðóåòñÿ ïîä äåéñòâèåì Ì-
öèòîïëàçìû, óíàñëåäîâàííîé ïî
ìàòåðèíñêîé ëèíèè. Ìàòåðèíñêàÿ Ì-
öèòîïëàçìà íàçâàíà Ì-öèòîòèïîì.
Âíåäðåíèÿ Ð-ýëåìåíòà ñòàáèëüíû, åñëè
õðîìîñîìà íàõîäèòñÿ â Ð-öèòîòèïå; åñëè
õðîìîñîìà ïîïàäàåò â Ì-öèòîòèï, Ð-
ýëåìåíòû íà÷èíàþò ïåðåìåùàòüñÿ.

Ëþáàÿ õðîìîñîìà P-ñàìöà ìîæåò
âûçâàòü ãèáðèäíûé äèñãåíåç â
ñêðåùèâàíèÿõ ñ Ì-ñàìêîé. Â ïðåäåëàõ æå
îäíîé õðîìîñîìû äîâîëüíî ìíîãî
ðàéîíîâ ñïîñîáíî âûçâàòü äèñãåíåç. Ýòî
ïðåäïîëàãàåò, ÷òî P-ñàìåö â ñâîåì ãåíîìå
èìååò áîëüøîå ÷èñëî P-ôàêòîðîâ, ÷èñëî
êîòîðûõ âàðüèðóåò îò 30 äî 50, è â ðàçíûõ
ëèíèÿõ ñàéòû èõ ëîêàëèçàöèè ðàçëè÷íû.
(Ëüþèí, 1987, ñòð. 480-481; Lewin, 1994, P.
1026).

ÄÍÊ Ð-ýëåìåíòà âûäåëåíà è
îõàðàêòåðèçîâàíà (Ðèñ. 6.18.). Ïîëíûé Ð-
ýëåìåíò èìååò äëèíó 2907 ï.í., è
îãðàíè÷åí òåðìèíàëüíûìè ïîâòîðàìè
ðàçìåðîì 31 ï.í. Ôóíêöèîíàëüíî ýòî îäèí
ãåí, äàþùèé òðàíñêðèïò ðàçìåðîì 2,7
ò.ï.í., êîäèðóþùèé áåëîê ñ

ìîëåêóëÿðíûì âåñîì 87kDa -
òðàíñïîçàçó. Â ïîëîâûõ êëåòêàõ âñå òðè
èíòðîíà ïðîöåññèðóþòñÿ. Â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ òðåòèé èíòðîí íå
ïðîöåññèðóåòñÿ, ÷òî îïðåäåëÿåò
ñïåöèôè÷íîñòü àêòèâèðîâàíèÿ
ïåðåìåùåíèé â ïîëîâûõ êëåòêàõ (Èç:
Ashburner, 1989, p. 987).

Â ðåçóëüòàòå òðàíñëÿöèè ÐÍÊ,
ñèíòåçèðîâàííîé â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ, ôîðìèðóåòñÿ áåëîê ðàçìåðîì 66
êÄà, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ðåïðåññîðîì
àêòèâíîñòè òðàíñïîçîíà.

Â ïîëîâûõ êëåòêàõ óäàëÿþòñÿ âñå
òðè èíòðîíà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ÷åòûðå
ýêçîíà âõîäÿò â ñîñòàâ ìÐÍÊ, êîòîðàÿ â
ðåçóëüòàòå òðàíñëÿöèè äàåò áåëîê
ðàçìåðîì 87 êÄà, ÿâëÿþùèéñÿ
êàòàëèçàòîðîì òðàíñïîçèöèè -
òðàíñïîçàçîé.

Äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ òðàíñïîçèöèè P-
ýëåìåíòà íåîáõîäèìû ïðèìåðíî 150 ïí íà
òåðìèíàëüíûõ êîíöàõ ýëåìåíòà.
Òðàíñïîçàçà ñâÿçûâàåòñÿ ñ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ äëèíîé 10 ïí,
ðàñïîëîæåííîé ðÿäîì ñ
èíâåðòèðîâàííûì ïîâòîðîì 31 ïí (ñì.
Ðèñ. 6.18.). Òðàíñïîçèöèÿ ïðîèñõîäèò ïî
ïðèíöèïó �âûðåçàíèå - âñòðàèâàíèå�.

Ðèñ. 6.18. Ñòðóêòóðà è îðãàíèçàöèÿ òðàíñêðèïöèè Ð-ýëåìåíòà ó D. melanogaster
(Èç: Ashburner, 1989, p. 988). Ïîêàçàíû 4 ýêçîíà. Áåëûìè ñòðåëêàìè óêàçàíû
äóïëèêàöèè õîçÿéñêîé ÄÍÊ â ìåñòå âñòðîéêè, ÷åðíûå ñòðåëêè - òåðìèíàëüíûé
(31 ï.í.) è âíóòðåííèé (11 ï.í.) èíâåðòèðîâàííûå ïîâòîðû. Â ó÷àñòêå
âñòðàèâàíèÿ P-ýëåìåíòà â ÄÍÊ õîçÿèíà îáðàçóåòñÿ äóïëèêàöèÿ äëèíîé 8 ïí)
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Ýôôåêò öèòîòèïà ïðè ãèáðèäíîì
äèñãåíåçå ó äðîçîôèëû îáúÿñíÿåòñÿ
ìîäåëüþ, ïðåäñòàâëåííîé íà Ðèñ. 6.19.
Áåëîê 66êÄà, êîòîðûé ðåïðåññèðóåò
òðàíñïîçèöèþ, â áîëüøîì êîëè÷åñòâå
ïðåäñòàâëåí â ÿéöå êàê ìàòåðèíñêèé
ôàêòîð. Â ëèíèè P äîëæíî áûòü
äîñòàòî÷íî ýòîãî áåëêà, ÷òîáû
ïîëíîñòüþ ïðåäîòâðàòèòü
òðàíñïîçèöèþ, õîòÿ P-ýëåìåíòû è
ïðèñóòñòâóþò. Â ëþáîì ñêðåùèâàíèè,
â êîòîðîì ïðèíèìàåò ó÷àñòèå P-ñàìêà,
òðàíñïîçàçà íå ñèíòåçèðóåòñÿ. Â òîì
ñëó÷àå, êîãäà ñàìêà Ì-öèòîòèïà, â ÿéöå
íå íàêàïëèâàåòñÿ áåëîê ðåïðåññîð, è
âíåñåíèå P-ýëåìåíòà èç ãåíîìà ñàìöà
ïðèâîäèò ê íàðàáîòêå òðàíñïîçàçû â
êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ïóòè. (ñì. Ðèñ.
6.19.).

Èíòåðåñíî, ÷òî ëèíèè D.
melanogaster, âûäåëåííûå èç äèêèõ
ïîïóëÿöèé áîëåå 30 ëåò íàçàä, âñåãäà

èìåþò Ì-öèòîòèï. Â ïîñëåäíèå 10 ëåò
ïî÷òè âñå äèêèå ïîïóëÿöèè èìåþò P-
ýëåìåíòû. Ïîëàãàþò, ÷òî ïîâñåìåñòíîå
ðàñïðîñòðàíåíèå P-ýëåìåíòà ñâÿçàíî ñ
èíâàçèåé è ÷òî èñòî÷íèêîì åãî
ÿâëÿþòñÿ êàêèå-òî äðóãèå âèäû (Èç:
Lewin, 1994, P. 1027-1029).
(Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ îá
èíâàçèÿõ P-ýëåìåíòà ñì. ó Engels,
1997).

Êðîìå Ð-ýëåìåíòà ó äðîçîôèëû
èçâåñòíî ìíîæåñòâî äðóãèõ ìîáèëüíûõ
ýëåìåíòîâ. Âïåðâûå îíè áûëè âûäåëåíû
è îõàðàêòåðèçîâàíû â ëàáîðàòîðèÿõ Ã.Ï.
Ãåîðãèåâà (Ðèñ. 6.20.) è Â.À. Ãâîçäåâà â
Ðîññèè, à òàêæå Ä. Õîãíåñà (Ðèñ. 6.21.)
â ÑØÀ â 1975-1976 ãã. Îêîëî 12%
ãåíîìà äðîçîôèëû ïðèõîäèòñÿ íà
óìåðåííûå ïîâòîðû, ïðèìåðíî ÷åòâåðòü
îò ýòîãî êîëè÷åñòâà çàíÿòî óìåðåííî
ïîâòîðåííûìè ãåíàìè (ðÐÍÊ, ãèñòîíû).
Îñòàþùèåñÿ 15000 ò.ï.í. (9% ãåíîìà)

Ðèñ. 6.19. Ìîäåëü ãèáðèäíîãî äèñãåíåíåçà, îñíîâàííàÿ íà âçàèìîäåéñòâèÿõ
ìåæäó P-ýëåìåíòîì â ãåíîìå è ðåïðåññîðíûì áåëêîì 66 êÄà â öèòîòèïå (Èç:
Lewin, 1994, p. 1028)  (Ïîÿñíåíèÿ â òåêñòå)

ORF0 ORF1 ORF2 ORF3

87K

Ëèíèÿ P (ñàìåö P ñàìêà P)´

Ñàìåö P ñàìêà M´

Ñàìåö M ñàìêà P´

Õðîìîñîìû ñàìöà

Õðîìîñîìû ñàìöà

Õðîìîñîìû ñàìöà

Õðîìîñîìû ñàìêè

Õðîìîñîìû ñàìêè

Õðîìîñîìû ñàìêè

Öèòîòèï

Öèòîòèï

Öèòîòèï

P-ýëåìåíò

P-ýëåìåíòP-ýëåìåíò

P-ýëåìåíò

ðåïðåññîð 66êÄà

ðåïðåññîð 66êÄàP-ýëåìåíòîâ íåò

P-ýëåìåíòîâ íåò Íè÷åãî

Ðåïðåññîð ïîäàâëÿåò
ïåðåìåùåíèå P-ýëåìåíòîâ

Ðåïðåññîð ïîäàâëÿåò
ïåðåìåùåíèå P-ýëåìåíòîâ

P-ýëåìåíò ñèíòåçèðóåò
òðàíñïîçàçó

Ãèáðèäíûé äèñãåíåç

66êÄà

66êÄà

Ex1 Ex2 Ex3 Ex4

ORF0 ORF1 ORF2 ORF3
Ex1 Ex2 Ex3 Ex4

ORF0 ORF1 ORF2 ORF3
Ex1 Ex2 Ex3 Ex4

ORF0 ORF1 ORF2 ORF3
Ex1 Ex2 Ex3 Ex4
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îðãàíèçîâàíû ïðèìåðíî â 50 ñåìåéñòâ
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ (Ashburner, 1989,
pp. 91-97). Ìîáèëüíûå ýëåìåíòû ÷àñòî
ïîëó÷àþò íàçâàíèÿ, îòðàæàþùèå èõ
ñïîñîáíîñòü ê ïåðåìåùåíèþ: Ìàãåëëàí,
�Áèãëü�, hobo - áðîäÿãà, gypsy - öûãàí,
flea - áëîõà, burdock - ðåïåéíèê, jockey -
íàåçäíèê è ò.ä. Îíè îòëè÷àþòñÿ äðóã îò
äðóãà ïî ñëåäóþùèì õàðàêòåðèñòèêàì:
1. Ïî ðàçìåðàì - ñðåäíèå ðàçìåðû - 5,

ò.ï.í., ïðè÷åì ñàìûé ìàëåíüêèé -
�ýëåìåíò 1360� - 1.176 ò.ï.í., ñàìûé
áîëüøîé - �17,6� - èìååò ðàçìåð 7,4
ò.ï.í.

2. Ïî ÷èñëó êîïèé: îò 1 äî 120 êîïèé íà
ãåíîì.

3. Ïî íàëè÷èþ è ðàçìåðàì äëèííûõ
êîíöåâûõ ïîâòîðîâ (ÄÊÏ-LTR).
Îíè ìîãóò èìåòü äëèíó 270-840 ï.í.,
áûòü ïðÿìûìè èëè îáðàòíûìè.

4. Ïî èíäóêöèè äóïëèêàöèé â ñàéòå
âñòðàèâàíèÿ - 4-6 ï.í.

6.6.3. Ty-ýëåìåíòû ó äðîææåé

Íà Ðèñ. 6.22. ïîêàçàíà ñõåìà
îðãàíèçàöèè òðàíñïîçîíà Ty. Îí
îãðàíè÷åí íà êîíöàõ äëèííûìè
êîíöåâûìè ïîâòîðàìè (LTR) èëè
äåëüòà (δ). Ýëåìåíòû äåëüòà íà 70%
ñîñòîÿò èç AT ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.
Êàæäûé èç íèõ èìååò ïðîìîòîð è
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü,  îïîçíàâàåìóþ
ôåðìåíòàìè òðàíñïîçèöèè. Ty-ýëåìåíò
èìååò äëèíó 5,9 ò.ï.í. è êîäèðóåò
åäèíñòâåííóþ ìÐÍÊ äëèíîé 5700 í,
ñòàðò òðàíñêðèïöèè êîòîðîé íàõîäèòñÿ
â ïðîìîòîðå ýëåìåíòà äåëüòû.
Ìàòðè÷íàÿ ÐÍÊ èìååò îòêðûòûå ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ, ò.å. ðàìêó, íà÷èíàþùóþñÿ
ñî ñòàðòîâîãî êîäîíà è êîí÷àþùóþñÿ
òåðìèíèðóþùèì êîäîíîì. Ýòè äâå
ðàìêè íàçûâàþò TyA, TyB.

Ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ ó ýòîãî
òðàíñïîçîíà íåò, ïîýòîìó ñëåäèòü çà
åãî ïåðåìåùåíèÿìè òðóäíî.

Ðèñ. 6.20. Ãåîðãèé Ïàâëîâè÷
Ãåîðãèåâ
ðîä. 1933

Ðèñ. 6.21. Äýâèä Õîãíåññ
ðîä. 1925
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Ty - èìååò ìíîãî ÷åðò ñõîäñòâà ñ
ðåòðîâèðóñàìè: â ÷àñòíîñòè,
òðàíñïîçèöèè ó íèõ ïðîèñõîäÿò êàê ó
ðåòðîòðàíñïîçîíîâ, óæå óñòàíîâëåíî,
÷òî Ty-ýëåìåíò êîäèðóåò îáðàòíóþ
òðàíñêðèïòàçó.

6.6.4. Òðàíñïîçîíû
ìëåêîïèòàþùèõ

Ó ìëåêîïèòàþùèõ â ñîñòàâå ãåíîìà
îáíàðóæåíî íåñêîëüêî êëàññîâ óìåðåííî
ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé: SINE
(short interspersed nuclear sequences) è LINE
(long interspersed nuclear sequences).
Ýëåìåíòû SINE - ýòî ôðàãìåíòû äëèíîé
100-300 ï.í., ÷åðåäóþùèåñÿ ñ
óíèêàëüíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè îò
1000 äî 2000 ï.í. äëèíîé. Ýëåìåíòû LINE
èìåþò äëèíó áîëåå 5 ò.ï.í., îíè
÷åðåäóþòñÿ ñ óíèêàëüíûìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè äî 35 ò.ï.í.
äëèíîé. Êàê SINE, òàê è LINE
ïðåäñòàâëåíû ñåìåéñòâàìè, ñîñòîÿùèìè
èç îäèíàêîâûõ ýëåìåíòîâ.

Â ãåíîìå ÷åëîâåêà SINE øèðîêî
ïðåäñòàâëåíî ñåìåéñòâîì ýëåìåíòîâ Alu.
×ëåíû ýòîãî ñåìåéñòâà èìåþò äëèíó 300
ï.í. è ïîâòîðåíû îò 300000 äî 500000 ðàç
â ãåíîìå. Îêîëî 3% ãåíîìà ÷åëîâåêà
ïðèõîäèòñÿ íà äîëþ ýòèõ ïîâòîðîâ.

Íàèìåíîâàíèå Alu ýòîò ýëåìåíò ïîëó÷èë
ïîñêîëüêó ñîäåðæèò ñàéò ðåñòðèêöèè
ðåñòðèêòàçû AluI. Êàæäàÿ Alu-
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ôëàíêèðîâàíà
ïðÿìûìè ïîâòîðàìè äëèíîé îò 7 äî 20
ï.í. Ïî ýòîé ïðè÷èíå ïîëàãàþò, ÷òî Alu-
ïîâòîðû ÿâëÿþòñÿ ìîáèëüíûìè
ýëåìåíòàìè, ñêîðåå âñåãî
ðåòðîòðàíñïîçîíàìè.

Îäíî èç ñåìåéñòâ, ïðèíàäëåæàùèõ
LINE, ýòî LINE-1 (èëè L1-ýëåìåíò).
Ïîëàãàþò, ÷òî â ãåíîìå ÷åëîâåêà
ïðèñóòñòâóåò îò 50 äî 100 òûñ. êîïèé L1-
ýëåìåíòà, ò.å. îí ïðåäñòàâëÿåò îêîëî 5%
ãåíîìà. Ìàêñèìàëüíàÿ äëèíà ýòèõ
ýëåìåíòîâ ñîñòàâëÿåò 6500 ï.í., õîòÿ
òàêèõ ýëåìåíòîâ â ãåíîìå íå áîëåå 3500.
Îñòàëüíûå æå êîïèè ïî àíàëîãèè ñ Ds
ýëåìåíòàìè êóêóðóçû èìåþò âíóòðåííèå
äåëåöèè ðàçëè÷íîé äëèíû.
Ïîëíîðàçìåðíûå L1 ýëåìåíòû ñîäåðæàò
áîëüøèå îòêðûòûå ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ,
èìåþùèå ãîìîëîãèþ ñ èçâåñòíûìè
îáðàòíûìè òðàíñêðèïòàçàìè (Ñì.
Russell, 1998; Lewin, 1994, p. 1051-1055).

5900 ïí

Äëèííûé êîíöåâîé

ïîâòîð ( )δ
Äëèííûé êîíöåâîé

ïîâòîð ( )δ

Ty-ýëåìåíò äðîææåé

ÐÍÊ

ÄÍÊ

ÎÐÑ 1, TyA ÎÐÑ 2, TyB

Ðèñ. 6.22. Ñõåìà îðãàíèçàöèè Ty-ýëåìåíòà ó äðîææåé. ÎÐÑ1 è ÎÐÑ2 -
îòêðûòûå ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ, ñâåòëûé ïðîìåæóòîê â ÎÐÑ1 - ýíõàíñåðíûé
ýëåìåíò (Èç: Russell, 1998, p. 671)
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6.6.5. Ôóíêöèîíàëüíîå
çíà÷åíèå ìîáèëüíûõ
ýëåìåíòîâ

Íàëè÷èå ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ â
ãåíîìàõ èìååò ðàçíîîáðàçíûå
ãåíåòè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ.

1. Ïåðåìåùåíèÿ è âíåäðåíèå
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ â ãåíû ìîæåò
âûçûâàòü ìóòàöèè. Òàê, áîëüøèíñòâî
�ñïîíòàííûõ� ìóòàöèé â ëîêóñå white ó
äðîçîôèëû èíäóöèðîâàíû èíñåðöèÿìè
ìîáèëüíûõ ãåíåòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ (ñì.
Þð÷åíêî, Ãîëóáîâñêèé, 1988).

Îêîëî 80% ñïîíòàííûõ ìóòàöèé,
èçó÷åííûõ â ðàçíûõ ëîêóñàõ
äðîçîôèëû, âûçâàíî èíñåðöèÿìè
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ. Âíåäðÿÿñü â
ãåí, ìîáèëüíûé ýëåìåíò ìîæåò
ïîâðåäèòü ýêçîí, ðàçîðâàâ åãî. Â òàêîì
ñëó÷àå ãåí áóäåò ëèøåí âîçìîæíîñòè
êîäèðîâàòü áåëîê. Ïîïàäàÿ â ðàéîí
ïðîìîòîðîâ èëè ýíõàíñåðîâ,
ìîáèëüíûé ýëåìåíò ìîæåò ïîâðåäèòü
ðåãóëÿòîðíóþ çîíó ãåíà. Íàêîíåö,
èíñåðöèÿ â ðàéîí èíòðîíà ìîæåò
îêàçàòüñÿ áåçâðåäíîé, ïîñêîëüêó âñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èíòðîíà âìåñòå ñ
ìîáèëüíûì ýëåìåíòîì áóäåò âûðåçàíà

âî âðåìÿ ïðîöåññèíãà ìÐÍÊ, à
ñîñåäíèå ýêçîíû áåñïðåïÿòñòâåííî
ñïëàéñèðóþòñÿ.

Ñèíòåçèðîâàíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå
ñõåìû, ïîçâîëÿþùèå ïîëó÷àòü áîëüøîå
÷èñëî ìóòàöèé ó äðîçîôèëû,
èíäóöèðóåìûõ ìîáèëüíûìè Ð-
ýëåìåíòàìè. Ïîëó÷àþò ãåòåðîçèãîòó ïî
äâóì Ð-ýëåìåíòàì:

P[ry+∆∆∆∆∆2-3](99B) è P[lArB]
Ýëåìåíò P[ry+∆2-3] (99B) èìååò äâà

ïîëåçíûõ ñâîéñòâà: îí ñèíòåçèðóåò
òðàíñïîçàçó, êîòîðàÿ ìîæåò
êàòàëèçèðîâàòü òðàíñïîçèöèþ
íåàâòîíîìíîãî Ð-ýëåìåíòà, íî íå ìîæåò
ïåðåìåùàòüñÿ ñàì. Ýëåìåíò P[lArB] -
ñïîñîáåí ïåðåìåùàòüñÿ, íî íå èìååò ñâîåé
òðàíñïîçàçû. Ïëàçìèäà P[lArB] ñîäåðæèò
ãåíû rosy+ è Adh+, êîòîðûå îáëåã÷àþò
îáíàðóæåíèå òðàíñôîðìàíòîâ íà ôîíå
ìóòàöèé ry- è Adh-. Ýòîò ìåòîä ïîëó÷èë
íàçâàíèå �Jumpstart� (ñì.: Lai, 1994, p. 520).
Ñòàâèòñÿ ñëåäóþùåå ñêðåùèâàíèå (Ðèñ.
6.23.).

Ñàìîê, ñîäåðæàùèõ âñòðîåííóþ
ïëàçìèäó P[lArB] â õðîìîñîìó,
ìàðêèðîâàííóþ äîìèíàíòíîé ìóòàöèåé
CyO è ãîìîçèãîòíûõ ïî ìóòàöèè rosy506,

Ðèñ. 6.23. Ñõåìà ñêðåùèâàíèé, ïîçâîëÿþùèõ ïîëó÷èòü P-ýëåìåíòíûå
ìóòàöèè â àóòîñîìàõ

+
à

á
++

+

*

+

*

y

y

y

CyO P[lArB] A80.1M2

CyO P[lArB] A80.1M2

ry506

ry506

ry506

ry506

ry506

ry506

ry506Sp

jump-start ñàìöû

Áàëàíñèðîâêà ïî 2-é èëè 3-é õðîìîñîìå

P[ry+ 2-3] SbD

P[ry+ 2-3] SbD

y+

FM6 y+

FM6 y+

Sp

Sp

CyO TM6
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ñêðåùèâàþò ñ ñàìöàìè, ó êîòîðûõ ïî
îäíîé äîìèíàíòíîé ìóòàöèè (Sp è CyO)
âî âòîðîé õðîìîñîìå è èíñåðöèÿ
P[ry+∆2-3] òðàíñïîçîíà â òðåòüþ
õðîìîñîìó, ìå÷åííóþ ìóòàöèåé Sb (Ðèñ.
6.23à.). Â ïîòîìñòâå îòáèðàþò ñàìöîâ
rosy+/Sb; CyO/ Sp. Îíè èìåþò èíñåðöèè
òðàíñïîçîíîâ îáîèõ òèïîâ. Ýòî ñàìöû
jump-start. Èõ ñêðåùèâàþò ñ ñàìêàìè ry506/
ry506 (Ðèñ. 6.23á.). Â ïîòîìñòâå îòáèðàþò
ñàìöîâ CyO+ (ò.å. áåç P[lArB] â èñõîäíîé
õðîìîñîìå), Sb+ (ò.å. áåç P[ry+∆2-3]), íî
rosy+ (ò.å. ñîäåðæàùèõ P[lArB] â íîâîé
ïîçèöèè âî âòîðîé èëè òðåòüåé
õðîìîñîìå - îòìå÷åíû çâåçäî÷êàìè íà
Ðèñ. 6.23á.).
2. Èçìåíåíèå ñîñòîÿíèÿ àêòèâíîñòè
ãåíîâ.

ÄÊÏ ìîáèëüíîãî ýëåìåíòà
ÿâëÿþòñÿ ïðîìîòîðàìè
ðåòðîòðàíñïîçîíà, ïðè÷åì êàê ÄÊÏ, òàê
è ñàì ðåòðîòðàíñïîçîí ñîäåðæèò
íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
ÿâëÿþùèåñÿ ýíõàíñåðàìè òðàíñêðèïöèè.
Ïîýòîìó ïåðåìåùåíèå ýòèõ ñèãíàëîâ â
ãåíîìå ìîæåò èçìåíÿòü ðåãóëÿöèþ
àêòèâíîñòè ãåíîâ. Íàïðèìåð, åñëè
ìîáèëüíûé ýëåìåíò îêàçàëñÿ îêîëî
ïðîòîîíêîãåíà, òî ðåçóëüòàòîì ìîæåò
áûòü ñâåðõïðîäóêöèÿ áåëêà è
çëîêà÷åñòâåííîå ïåðåðîæäåíèå êëåòêè
(Ãâîçäåâ, 1998á).

Â ñëó÷àå ðåòðîòðàíñïîçîíîâ
îñîáûå âîçìîæíîñòè äëÿ ïåðåíåñåíèÿ è
ïðèîáðàæåíèÿ ðåãóëÿòîðíûõ ñèãíàëîâ
âîçíèêàþò â òîì ñëó÷àå, êîãäà ýëåìåíò
óäàëÿåòñÿ çà ñ÷åò êðîññèíãîâåðà ìåæäó
ÄÊÏ ñ èäåíòè÷íûìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè (Ðèñ. 6.24à.), â
ðåçóëüòàòå ñîõðàíÿåòñÿ ëèøü îäèí ÄÊÏ
íà ìåñòå âíåäðåíèÿ ðåòðîòðàíñïîçîíà.
Ýòî ÿâëåíèå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî â
êëåòêàõ äðîææåé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî òàêèå

îäèíîêèå ÄÊÏ îêàçûâàþò ñåðüåçíîå
âëèÿíèå íà èçìåí÷èâîñòü ðåãóëÿòîðíûõ
ñèñòåì äðîææåâîé êëåòêè.
3. Ôîðìèðîâàíèå õðîìîñîìíûõ
ïåðåñòðîåê.

Â ðåçóëüòàòå êðîññèíãîâåðà ìåæäó
îäèíàêîâî îðèåíòèðîâàííûìè
ýëåìåíòàìè âîçíèêàåò äåëåöèÿ è
äóïëèêàöèÿ ìàòåðèàëà, ðàñïîëîæåííîãî
ìåæäó èíñåðöèÿìè (Ðèñ.6.24á.). Åñëè
èíñåðöèè îðèåíòèðîâàíû â
ïðîòèâîïîëîæíîì íàïðàâëåíèè,
âîçíèêàåò èíâåðñèÿ (Ðèñ.6.24â.).
4. Ó äðîçîôèëû îòñóòñòâóåò òåëîìåðàçíàÿ
ìàøèíà, íî êîíöû ÄÍÊ óäëèíÿþòñÿ çà
ñ÷åò ïåðåìåùåíèé ðåòðîòðàíñïîçîíîâ
(ñì. ðàçäåë 9.5.).
5. Ó÷àñòèå â ãîðèçîíòàëüíîì ïåðåíîñå
ãåíîâ.

Èíôåêöèîííûå ðåòðîâèðóñû
ñïîñîáíû çàðàæàòü îðãàíèçìû,
ïðèíàäëåæàùèå ê ðàçíûì âèäàì è
ïåðåíîñèòü ñîáñòâåííûé ãåíåòè÷åñêèé
ìàòåðèàë, îáðàçóÿ êîïèè ÄÍÊ,
âñòðàèâàþùèåñÿ â ãåíîì. Òàêèì îáðàçîì
ìîãëè ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ
ðåòðîòðàíñïîçîíû. Ïîäîáíûé ñïîñîá
ïåðåäà÷è ãåíîâ ïîëó÷èë íàçâàíèå
ãîðèçîíòàëüíîãî â îòëè÷èå îò
âåðòèêàëüíîãî íàñëåäîâàíèÿ ãåíîâ èç
ïîêîëåíèÿ â ïîêîëåíèå. Øèðîêîå
ðàñïðîñòðàíåíèå òðàíñïîçîíà mariner
ñðåäè ôèëîãåíåòè÷åñêè îòäàëåííûõ
ãðóïï îðãàíèçìîâ ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ïîâòîðíûõ
ïåðåõîäàõ äàííîãî ýëåìåíòà îò âèäà ê
âèäó (Ãâîçäåâ, 1998á). Òàê, îäèí èç
ðåòðîòðàíñïîçîíîâ äðîçîôèëû (gypsy),
êàê îêàçàëîñü, ÿâëÿåòñÿ íàñòîÿùèì
ðåòðîâèðóñîì: ïóòåì èíüåêöèè èëè
ñêàðìëèâàíèåì âèðóñíûõ ÷àñòèö
óäàåòñÿ çàðàçèòü ìóõ, íå íåñóùèõ ýòèõ
ðåòðîòðàíñïîçîíîâ (Ãâîçäåâ, 1998à).
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6. Òðàíñïîçîíû íà îñíîâå P-ýëåìåíòà
èñïîëüçóþò äëÿ òðàíñôîðìàöèè ó
ýóêàðèîò, êëîíèðîâàíèÿ ãåíîâ, ïîèñêà
ýíõàíñåðîâ (ñì. áîëåå ïîäðîáíî â
ðàçäåëå 7).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 6.6.

Ãâîçäåâ Â.À. Ïîäâèæíàÿ ÄÍÊ ýóêàðèîò.
×àñòü 1. Ñòðóêòóðà, ìåõàíèçìû
ïåðåìåùåíèÿ è ðîëü ïîäâèæíûõ
ýëåìåíòîâ â ïîääåðæàíèè
öåëîñòíîñòè õðîìîñîì.
Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâàòåëüíûé
æóðíàë. N8, Ñ.8-14, 1998à.

Ãâîçäåâ Â.À. Ïîäâèæíàÿ ÄÍÊ ýóêàðèîò.
×àñòü 2. Ðîëü â ðåãóëÿöèè
àêòèâíîñòè ãåíîâ è ýâîëþöèè

ãåíîìà. Ñîðîñîâñêèé
îáðàçîâàòåëüíûé æóðíàë. N8,
Ñ.15-21, 1998á.

Ëüþèí Á. Ãåíû. Ìîñêâà, Ìèð, 1-544,
1987.

Õåñèí Ð.Á. Íåïîñòîÿíñòâî ãåíîìà.
Ìîñêâà, Íàóêà, 1-472, 1984.

Þð÷åíêî Í.Í., Ãîëóáîâñêèé Ì.Ä.
Ñîâðåìåííàÿ ãåíåòèêà ëîêóñà
white ó Drosophila melanogaster.
Ãåíåòèêà 29, N4, 581-591, 1988.

Ashburner M. Drosophila. A laboratory
handbook. Cold Spring Harbor, Cold
Spring Harbor Laboratory Press, 1-
1331, 1989.

Cooley L., Kelley R., Spradling A.
Insertional mutagenesis of the
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Ðèñ. 6.24. Âîçíèêíîâåíèå
ïîäâèæíîãî ïðîìîòîðà èç-çà
êðîññèíãîâåðà ìåæäó ÄÊÏ (a),
äåëåöèè è äóïëèêàöèè èç-çà
êðîññèíãîâåðà ìåæäó ìîáèëüíûìè
ýëåìåíòàìè îðèåíòèðîâàííûìè â
îäíó ñòîðîíó (á) èëè èíâåðñèè èç-
çà êðîññèíãîâåðà ìåæäó
ï ð î ò è â î ï î ë î æ í î
îðèåíòèðîâàííûìè ýëåìåíòàìè (â)
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Drosophila genome with single P
elements. Science, V. 239, P. 1121-
1128, 1988.

Engels W.R. Invasions of P elements.
Genetics, V. 145, P. 11-15, 1997.

Federoff N.V. Barbara McClintock (June
16, 1902 - September 2, 1992).
Genetics 136, 1-10, 1994.

Finnegan D.J. Eukaryotic transposable
elements and genome evolution.
Trends in Genetics 5, N4, 103-107,
1989.

Lai C. Genetic application of transposable
elements in eukaryotes. Genome 37,
519-525, 1994.

Lewin B. Genes V. Oxford, New York,
Tokyo, Oxford University Press, 1-
1272, 1994.

6.7. Ìîáèëüíûå ýëåìåíòû
ïðîêàðèîò

Ó ïðîêàðèîò ñóùåñòâóþò òðè òèïà
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ - IS-ýëåìåíòû
(insertion sequence), òðàíñïîçîíû (Tn)
è íåêîòîðûå áàêòåðèîôàãè.

6.7.1. IS-ýëåìåíòû

Ýòè ýëåìåíòû ñîäåðæàò òîëüêî
ìèíèìàëüíîå ÷èñëî ãåíîâ,
íåîáõîäèìûõ äëÿ ìîáèëèçàöèè
ýëåìåíòà è åãî èíñåðöèè â íîâûé
ó÷àñòîê õðîìîñîìû. IS-ýëåìåíòû
ÿâëÿþòñÿ îáû÷íûì êîìïîíåíòîì
áàêòåðèàëüíûõ õðîìîñîì è ïëàçìèä.
Òðè èíñåðöèîííûõ ýëåìåíòà - IS1, IS2,
è IS10R ïðåäñòàâëåíû â ãåíîìå E. coli
â 0-30 êîïèÿõ. Èõ ðàçìåðû âàðüèðóþò
îò 768 äî 1329 ï.í. Íåêîòîðîå ÷èñëî
êîïèé ýòèõ ýëåìåíòîâ âñòðå÷àåòñÿ â
ïëàçìèäàõ. Îíè ñîäåðæàò ãåí
òðàíñïîçàçû. Íà êîíöàõ IS-ýëåìåíòîâ
íàõîäÿòñÿ èíâåðòèðîâàííûå ïîâòîðû
IR, äëèíà êîòîðûõ âàðüèðóåò îò 22 äî

41 ï.í. Â ó÷àñòêå âñòðàèâàíèÿ IS-
ýëåìåíòîâ â ãåíîìíîé ÄÍÊ îáðàçóåòñÿ
äóïëèêàöèÿ ðàçìåðîì îò 5 äî 9 ï.í.
(Ðèñ. 6.25.).

Ïîñêîëüêó IS-ýëåìåíòû
âñòðàèâàþòñÿ â ëþáîé ó÷àñòîê ÄÍÊ,
îíè ÷àñòî âûçûâàþò ìóòàöèè,
ðàçðóøàÿ ëèáî êîäèðóþùèå èëè
ðåãóëÿòîðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.

Ïðîìîòîðû â ñàìîì IS-ýëåìåíòå
ìîãóò âëèÿòü íà ýêñïðåññèþ ñîñåäíèõ
ãåíîâ. Èç-çà ïðèñóòñòâèÿ IS-ýëåìåíòîâ
â õðîìîñîìå êðîññèíãîâåð ìåæäó
íèìè ìîæåò âûçûâàòü äåëåöèè è
èíâåðñèè.

Â ïðîöåññå âñòðàèâàíèÿ IS-
ýëåìåíòîâ ïðîèñõîäèò òî÷íîå
êîïèðîâàíèå óæå âñòðîåííîãî
ýëåìåíòà, çàòåì ñòàðàÿ êîïèÿ îñòàåòñÿ
íà ìåñòå, à âíîâü ñèíòåçèðîâàííàÿ
âíåäðÿåòñÿ â íîâûé ñàéò. Ðåïëèêàöèÿ
íîâîé êîïèè ïðîèñõîäèò ñ
èñïîëüçîâàíèåì ýíçèìîâ
ðåïëèêàöèîííîé ìàøèíû êëåòêè
õîçÿèíà. Òðàíñïîçèöèÿ ïðîèñõîäèò ñ
èñïîëüçîâàíèåì òðàíñïîçàçû, êîòîðàÿ
îïîçíàåò IR ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ãäå è
èíèöèèðóåòñÿ òðàíñïîçèöèÿ. Ìóòàöèè
â IR ôðàãìåíòàõ âëèÿþò íà ÷àñòîòó
òðàíñïîçèöèè. ×àñòîòà òðàíñïîçèöèé
âàðüèðóåò ìåæäó 10-5 è 10-7 íà îäíî
ïîêîëåíèå.

6.7.2. Òðàíñïîçîíû

Ýòè ýëåìåíòû (Tn) óñòðîåíû
çíà÷èòåëüíî ñëîæíåå. Èçâåñòíû äâà
òèïà òðàíñïîçîíîâ ýóêàðèîò: ñëîæíûå
è íå ñëîæíûå. Ñëîæíûå (composite)
òðàíñïîçîíû èìåþò öåíòðàëüíûé
ðàéîí, ñîäåðæàùèé ãåíû. Íà îáîèõ
êîíöàõ òðàíñïîçîíà ðàñïîëîæåíû IS-
ýëåìåíòû (Ðèñ.6.26.). Îáà IS-ýëåìåíòà â
ïðåäåëàõ îäíîãî òðàíñïîçîíà
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ïðèíàäëåæàò ê îäíîìó òèïó è
íàçûâàþòñÿ �ëåâûé� è �ïðàâûé�.

Òðàíñïîçîíû E. coli âàðüèðóþò ïî
äëèíå îò 2638 ï.í., äî 9300 ï.í., èìåþò
ãåíû ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê àíòèáèîòèêàì,
IS-ýëåìåíòû íà êîíöàõ. Â ó÷àñòêàõ
âñòðàèâàíèÿ â õðîìîñîìå õîçÿèíà
îáðàçóåòñÿ äóïëèêàöèÿ äëèíîé 9 ï.í.
Òðàíñïîçèöèè ïðîèñõîäÿò, ïîñêîëüêó
îäèí èëè îáà IS-ýëåìåíòà ïðåäñòàâëÿþò
òðàíñïîçàçó.

Íå ñëîæíûå (noncomposite)
òðàíñïîçîíû òàêæå ñîäåðæàò ãåíû
÷óâñòâèòåëüíîñòè ê àíòèáèîòèêàì,
îäíàêî ýòè òðàíñïîçîíû íå
òåðìèíèðóþòñÿ IS-ýëåìåíòàìè. Íà ñâîèõ
êîíöàõ îíè âñå-òàêè èìåþò ïîâòîðåííûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, íåîáõîäèìûå äëÿ
òðàíñïîçèöèé. (Ðèñ. 6.27.).
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Ðèñ. 6.25. Ñõåìà ñòðîåíèÿ è èíñåðöèè IS-ýëåìåíòà â õðîìîñîìíóþ ÄÍÊ
áàêòåðèè.
à - IS-ýëåìåíò ñ IR-ïîâòîðàìè äëèíîé 9 ï.í.
á - îáðàçîâàíèå äâóöåïî÷å÷íîãî íàäðåçà â ÄÍÊ áàêòåðèè.
â - èíñåðöèÿ IS-ýëåìåíòà â ó÷àñòêå íàäðåçà.
ã - äîñòðàèâàíèå ôðàãìåíòà ÄÍÊ â ó÷àñòêå íàäðåçà è îáðàçîâàíèå
äóïëèêàöèèãåíîìíîé ÄÍÊ áàêòåðèè (Èç: Russell, 1998, p.657)
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Ïðàâûé èíâåðòèðîâàíííûé
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ìÐÍÊ

Òðàíñïîçàçà b -ëàêòàìàçàÐåçîëâàçà

Ðèñ. 6.26. Ñòðóêòóðà ñëîæíîãî (composite) òðàíñïîçîíà Tn10: â ãåíîìå E.
coli öåíòðàëüíûé ðàéîí íåñóùèé ãåí èëè ãåíû, òàêèå êàê ãåí
ñîïðîòèâëÿåìîñòè ê òåòðàöèêëèíó, ôëàíêèðîâàííûå ïðÿìûìè èëè
èíâåðòèðîâàííûìè IS ýëåìåíòàìè. Â ñâîþ î÷åðåäü IS ýëåìåíòû èìåþò
ñîáñòâåííûå òåðìèíàëüíûå èíâåðòèðîâàííûå ïîâòîðû (IR) (Èç: Russell, 1998,
p.658)

Ðèñ. 6.27. Ñòðóêòóðà íåñëîæíîãî (noncomposite) òðàíñïîçîíà Tn3. Îí èìååò
òðè ãåíà â öåíòðàëüíîì ðàéîíå: bla êîäèðóåò áýòà-ëàêòàìàçó (ðàçðóøàåò
àíòèáèîòèêè, òàêèå êàê ïåíèöèëèí èëè àìïèöèëëèí): tnpA êîäèðóåò
òðàíñïîçàçó; tnpB êîäèðóåò ðåçîëâàçó (âîâëå÷åíà â ïðîöåññ òðàíñïîçèöèè).
Êîðîòêèå èíâåðòèðîâàííûå ïîâòîðû íà êîíöàõ íå ñâÿçàíû ñ IS-ýëåìåíòàìè
(Èç Russell, 1998, p.659)

6.7.3. IS-ýëåìåíòû è
òðàíñïîçîíû â ïëàçìèäàõ

Êàê óæå óïîìèíàëîñü âûøå
(ðàçäåë 5), îäíîé èç ïåðâûõ îòêðûòûõ
ïëàçìèä áûëà ïëàçìèäà F (F-ôàêòîð).
Ýòà êîëüöåâàÿ ñòðóêòóðà èìååò äëèíó
94,5 ò.ï.í. è ñîäåðæèò ðÿä ãåíîâ: à) tra

(transfer) ãåíû, íåîáõîäèìûå äëÿ
ïåðåíîñà ÄÍÊ èç áàêòåðèè-äîíîðà â
áàêòåðèþ-ðåöèïèåíòà, á) ãåíû,
íåîáõîäèìûå äëÿ ðåïëèêàöèè
ïëàçìèäû, â) ÷åòûðå IS-ýëåìåíòà: äâå
êîïèè IS3, îäíó êîïèþ IS2 è îäèí
ýëåìåíò � γδ (Ðèñ. 6.28.).
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Ðèñ. 6.28. Êàðòû F-ôàêòîðà E. coli (à) è ïëàçìèäû R (á). Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå
(Èç: Russell, 1998, p. 661)
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Ïîñêîëüêó â ðàçëè÷íûõ ïîçèöèÿõ
â õðîìîñîìå E. coli èìåþòñÿ êîïèè ýòèõ
æå èíñåðöèîííûõ ýëåìåíòîâ, F-ôàêòîð
ìîæåò âñòðàèâàòüñÿ â ðàçëè÷íûå
ó÷àñòêè áàêòåðèàëüíîé õðîìîñîìû è â
ðàçëè÷íîé îðèåíòàöèè. Âñòðàèâàíèå
ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò êðîññèíãîâåðà
ìåæäó ãîìîëîãè÷íûìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè èíñåðöèîííûõ
ýëåìåíòîðâ.

Ïëàçìèäà R èìååò òå æå tra ãåíû,
÷òî è â F ôàêòîðå, ãåíû, íåáõîäèìûå
äëÿ ðåïëèêàöèè ÄÍÊ, çàòåì åñòü äâå
êîïèè IS1 ýëåìåíòà, êðîìå òîãî, åñòü
òðè ãåíà ðåçèñòåíöèè ê àíòèáèîòèêàì -
amp (àìïèöèëëèí), kan (êàíàìèöèí) è
tet (òåòðàöèêëèí) (Ðèñ. 6.28.). Ýòè ãåíû
ôëàíêèðîâàíû òåðìèíàëüíûìè
ïîâòîðåííûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè
è, ñëåäîâàòåëüíî ñàìè ÿâëÿþòñÿ
èñòèííûìè òðàíñïîçîíàìè. Ïëàçìèäà

R, îáû÷íî íàõîäÿùàÿñÿ ó ïàòîãåííîé
áàêòåðèè Shigella, ïåðåäàåòñÿ äðóãèì
(íåðåçèñòåíòíûì ê àíòèáèîòèêàì)
øòàììàì ýòîãî âèäà, à òàêæå äðóãèì
áàêòåðèÿì, íàñåëÿþùèì êèøå÷íèê
÷åëîâåêà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îíè
ïðèîáðåòàþò ðåçèñòåíòíîñòü.

6.7.4. Áàêòåðèîôàã Mu

Ýòî óìåðåííûé áàêòåðèîôàã,
èíôèöèðóþùèé E. coli, �óìåðåííûé� -
çíà÷èò ìîæåò ïðîõîäèòü ÷åðåç
ëèòè÷åñêèé öèêë èëè ëèçîãåííóþ
ñòàäèþ. Â òî æå âðåìÿ, ýòî òðàíñïîçîí
è îí ìîæåò âûçûâàòü ìóòàöèè â
ðåçóëüòàòå âñòðàèâàíèÿ.

Â ôàãîâîé ÷àñòèöå Mu ãåíîì
ñîäåðæèò 37 ò.ï.í. ëèíåéíîé ìîëåêóëû
ÄÍÊ, ãëàâíûì îáðàçîì ôàãîâîé ñ
íåáîëüøèìè ôðàãìåíòàìè ÄÍÊ èç
õðîìîñîìû E. coli íà êàæäîì èç êîíöîâ
(Ðèñ. 6.29à).
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Ðèñ. 6.29. Ñòðóêòóðà ãåíîìà óìåðåííîãî áàêòåðèîôàãà Mu â âèäå ôàãîâîé
÷àñòèöû (a) èëè â âèäå ïðîôàãà, âñòðîåííîãî â â õðîìîñîìó E. coli (á). (Èç:
Russell, 1998, p. 662).
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