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9. Ñòðîåíèå è
ôóíêöèîíèðîâàíèå õðîìîñîì

9.1. Ââåäåíèå

Õðîìîñîìû - ýòî íóêëåîïðîòåèíîâûå
òåëà, â êîòîðûõ õðàíèòñÿ, ïåðåäàåòñÿ
ïîòîìñòâó è ðåàëèçóåòñÿ íàñëåäñòâåííàÿ
èíôîðìàöèÿ.

Ïî èðîíèè ñóäüáû ñíà÷àëà áûëè
îòêðûòû ÿäåðíûå ñòðóêòóðû, êîòîðûå â
òå÷åíèå ìíîãèõ ïîñëåäóþùèõ ëåò íèêòî íå
ñ÷èòàë õðîìîñîìàìè. Â 1881 ãîäó Ý.
Áàëüáèàíè îïèñàë â êëåòêàõ ñëþííûõ æåëåç
õèðîíîìóñà ïîïåðå÷íî-èñ÷åð÷åííûå
ëåíòû. Èõ íàçâàëè �ñòðóêòóðàìè
Áàëüáèàíè�. Òîëüêî â 1912 ãîäó ÷åøñêèé
ó÷åíûé Ô. Ðàìáîóñåê ïðåäïîëîæèë, ÷òî
ýòî ñïåöèàëèçèðîâàííûå õðîìîñîìû. À
îêîí÷àòåëüíî ýòî íàçâàíèå óòâåðäèëîñü â
1930-1935 ãã. (D. Kostoff, T. Painter, H.
Muller).

Õðîìîñîìû, êàê �îêðàøèâàþùèåñÿ
òåëà� áûëè îòêðûòû â ìèòîòè÷åñêè è
ìåéîòè÷åñêè äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ
êëàññèêàìè öèòîëîãèè Ôëåììèíãîì è
Ñòðàñáóðãåðîì (W. Flemming, 1882; E.
Strasburger, 1884). Ñâîå íàçâàíèå
õðîìîñîìû ïîëó÷èëè áëàãîäàðÿ
ñïîñîáíîñòè èíòåíñèâíî îêðàøèâàòüñÿ
îñíîâíûìè êðàñèòåëÿìè.

Ñàì òåðìèí �õðîìîñîìà� ïðåäëîæèë
â 1888 ãîäó W. Waldeyer.

Îãðîìíîå çíà÷åíèå ôàêòà
ïðîäîëüíîãî ðàñùåïëåíèÿ êàæäîé
õðîìîñîìû - îáðàçîâàíèå õðîìàòèäû - â
ïðîöåññå äåëåíèÿ êëåòêè îòìåòèë â òîò æå
ïåðèîä Â. Ðó (W. Roux, 1883). Ñ
óäèâèòåëüíîé èíòóèöèåé îí óêàçàë, ÷òî
ïîäîáíûé ñïîñîá äåëåíèÿ õðîìîñîì
ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðèñóòñòâèè â íèõ
æèçíåííî âàæíûõ äëÿ êëåòêè ýëåìåíòîâ è
î ðàñïîëîæåíèè ýòèõ ýëåìåíòîâ â
ëèíåéíîì ïîðÿäêå.

À. Âåéñìàí ïðåäïîëîæèë, ÷òî
íàñëåäñòâåííîñòü ñîñðåäîòî÷åíà â
õðîìîñîìàõ, à äîêàçàëè ýòî Ò.Õ. Ìîðãàí,
Ê. Áðèäæåñ, Ã. Ìåëëåð è À. Ñòåðòåâàíò,
çàâåðøèâøèå ê ñåðåäèíå 1930-õ ãîäîâ
ðàçðàáîòêó õðîìîñîìíîé òåîðèè
íàñëåäñòâåííîñòè.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàèáîëåå èçâåñòíû
òðè òèïà õðîìîñîì:
à. Ó ïðîêàðèîò â íóêëåîèäå è â êëåòî÷íûõ

îðãàíåëëàõ ó ýóêàðèîò.
á. Õðîìîñîìû èç äåëÿùèõñÿ êëåòîê

ýóêàðèîò.
â. Èíòåðôàçíûå õðîìîñîìû ýóêàðèîò.

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.1.

Áîñòîê Ê., Ñàìíåð Ý. Õðîìîñîìà
ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè. Ìîñêâà,
Ìèð, 1-598, 1981 (ïåðåâîä ñ àíãë.
èçäàíèÿ 1978 ãîäà).

Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ À.À. Ñòðîåíèå è
ôóíêöèÿ õðîìîñîì â êí. Ðóêîâîäñòâî
ïî öèòîëîãèè, ò.2, Ìîñêâà-Ëåíèíãðàä,
Íàóêà, ñòð. 280-329, 1966.

Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ À.À.
Ãåòåðîõðîìàòè÷åñêèå ðàéîíû
õðîìîñîì. Ìîñêâà, Íàóêà, 1-431, 1986.

9.2.1. Õðîìîñîìû âèðóñîâ,
êëåòî÷íûõ îðãàíåëë è
ïðîêàðèîò

Ó ÄÍÊ - ñîäåðæàùèõ âèðóñîâ,
áàêòåðèé, ñèíå-çåëåíûõ âîäîðîñëåé, à
òàêæå â ñàìîðåïëèöèðóþùèõñÿ îðãàíåëëàõ
êëåòîê ýóêàðèîò (ïëàñòèäàõ,
ìèòîõîíäðèÿõ è öåíòðèîëÿõ)
õðîìîñîìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãîëóþ
äâóñïèðàëüíóþ ìîëåêóëó ÄÍÊ.

Ó áîëüøèíñòâà ôîðì ýòà ìîëåêóëà
îáðàçóåò êîëüöî, êîòîðîå çàêðó÷åíî â
øïèëüêó, è õðîìîñîìà èìååò
ñóïåðñïèðàëèçîâàííûé âèä (Ðèñ. 9.1.).
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Ðåïëèêàöèÿ ýòèõ õðîìîñîì
íà÷èíàåòñÿ ñ åäèíñòâåííîé îïðåäåëåííîé
òî÷êè (òî÷êè èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè) è
ïðîãðåññèðóåò, ïîêà íå çàêîí÷èòñÿ
ðåïëèêàöèÿ âñåé õðîìîñîìû: òàêèì
îáðàçîì, õðîìîñîìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
åäèíèöó ðåïëèêàöèè-ðåïëèêîí. Â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ, à ó áàêòåðèé -
âñåãäà, ðåïëèêàöèÿ õðîìîñîìû èäåò
îäíîâðåìåííî â îáå ñòîðîíû îò òî÷êè
èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè (ò.è.ð.) (Ðèñ. 9.2.).

Ðåïëèêàöèÿ õðîìîñîì âèðóñîâ è
ïðîêàðèîò ïðîòåêàåò áûñòðî, ñî
ñêîðîñòüþ ïîðÿäêà 30 ìèêðîíîâ â
ìèíóòó. Ó ïðîêàðèîò õðîìîñîìà
ïðèêðåïëåíà îäíîé òî÷êîé ê êëåòî÷íîé
ìåìáðàíå, è ïîñëå ðåïëèêàöèè
ðàñõîæäåíèå äî÷åðíèõ õðîìîñîì
îñóùåñòâëÿåòñÿ ðàçäâèãàíèåì ýòèõ òî÷åê
âñëåäñòâèå ðîñòà ìåìáðàíû.

Äëèíà ìîëåêóë ÄÍÊ, ñëóæàùèõ
õðîìîñîìàìè ó âèðóñîâ, ïðîêàðèîò è
êëåòî÷íûõ îðãàíåëë, âàðüèðóåò  (Òàáë.
9.1.).

Â ðåçóëüòàòå ïîëíîãî
ñåêâåíèðîâàíèÿ ãåíîìîâ íåêîòîðûõ
áàêòåðèé äëèíû êîëüöåâûõ ìîëåêóë ÄÍÊ
è ÷èñëà ãåíîâ îïðåäåëåíû ïî äàííûì íà
1 ñåíòÿáðÿ 1998 ãîäà: ó Bacillus subtilis
äëèíà ÄÍÊ ñîñòàâëÿåò 4214,814 ò.ï.í. è
ãåíîì ñîäåðæèò îêîëî 4100-4220 ãåíîâ, ó
E. coli � 4639,221 ò.ï.í. è, ñîîòâåòñòâåííî,
ïðèìåðíî 4290 ãåíîâ (Ðèñ. 9.3.).

Ó áàêòåðèé ãåíîì îðãàíèçîâàí â
íåêîå òåëî èëè òåëà, êîòîðûå âûãëÿäÿò
äîâîëüíî êîìïàêòíûìè è çàíèìàþò îêîëî
òðåòè îáüåìà êëåòêè. Ýòè òåëà íàçûâàþò
íóêëåîèäàìè. ÄÍÊ â áàêòåðèàëüíîì
íóêëåîèäå íàõîäèòñÿ â àññîöèàöèè ñ ÄÍÊ-
ñâÿçûâàþùèìèñÿ áåëêàìè:
1. Áåëîê HU êîíäåíñèðóåò ÄÍÊ,

âîçìîæíî çàâîðà÷èâàÿ åå â
áóñîïîäîáíûå ñòðóêòóðû. Îí
ñòèìóëèðóåò ðåïëèêàöèþ ÄÍÊ.

2. Áåëîê H1 ñâÿçûâàåòñÿ ñ ÄÍÊ,
âçàèìîäåéñòâóÿ ïðåæäå âñåãî ñ òåìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè, êîòîðûå
èçîãíóòû. Ôóíêöèè áåëêà íåèçâåñòíû.

Ðèñ. 9.1. Êîëüöåâàÿ è
ñóïåðñïèðàëèçîâàííàÿ ôîðìà
ìîëåêóëû ÄÍÊ ó áàêòåðèé

Ðèñ. 9.2. Ñõåìà ðåïëèêàöèè
êîëüöåâîé ÄÍÊ

ò.è.ð.

ò.è.ð.

ÐåïëèêàöèÿÐåïëèêàöèÿ

Òàáë. 9.1. Ðàçìåðû êîëüöåâîé ìîëåêóëû
ÄÍÊ - õðîìîñîìû ó âèðóñîâ, ïðîêàðèîò
è â êëåòî÷íûõ îðãàíåëëàõ ýóêàðèîò (Èç:
Àëèõàíÿí è äð. 1985, ñòð.   )

Êîëüöåâàÿ
ìîëåêóëà ÄÍÊ

Äëèíà

ìèêðîìåòðû ïàðû
íóêëåîòèäîâ

Ìåëêèå âèðóñû,
öåíòðèîëè 0,4-1,0 1200-3000

Äðóãèå âèðóñû,
ïëàñòèäû,
ìèòîõîíäðèè

5-100 15000-300000

Áàêòåðèè 1000-2000 3000000-6000000
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3. Áåëîê P áûë ñåêâåíèðîâàí è ïî
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè àìèíîêèñëîò
íàïîìèíàåò ïðîòàìèíû, êîòîðûå
ñâÿçûâàþòñÿ ñ ÄÍÊ â ñïåðìàòîçîèäàõ
íåêîòîðûõ âèäîâ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
P - ýòî ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèéñÿ áåëîê,
îäíàêî ôóíêöèè åãî íå èçâåñòíû. ÄÍÊ
â íóêëåîèäå ñîñòàâëÿåò îêîëî 80% (äëÿ
ñðàâíåíèÿ ó ýóêàðèîò - òîëüêî 50%).
Îíà ñâåðíóòà â ïåòëè, ïðèìåðíî ïî 40
ò.ï.í. â êàæäîé ïåòëå (Ðèñ. 9.4.).

Îñíîâàíèÿ ïåòåëü çàùèùåíû ñ
ïîìîùüþ êàêîãî-òî íåèçâåñòíîãî
ìåõàíèçìà, ÷òî ïðåäîòâðàùàåò ïåðåäà÷ó

âðàùåíèÿ ÄÍÊ ñ îäíîé ïåòëè íà äðóãóþ.
Â ãåíîìå ïðèìåðíî 100 òàêèõ ïåòåëü - èëè
äîìåíîâ. (ñì. äåòàëè: Lewin, 1994, pp. 772-
776).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.2.

Àëèõàíÿí Ñ.È., Àêèôüåâ À.Ï., ×åðíèí
Ë.Ñ. Îáùàÿ ãåíåòèêà. Ìîñêâà,
Âûñøàÿ øêîëà, 1-446, 1988.

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

9.2.2. Ãåíîì äðîææåé

Õðîìîñîìû ýòèõ íèçøèõ ýóêàðèîò
íå âèäíû ïîä ìèêðîñêîïîì, îäíàêî ïî
ãåíåòè÷åñêèì äàííûì âûäåëÿþò 16 ãðóïï
êîìïëåìåíòàöèè. Ãåíîì äðîææåé
Saccharomyces cerevisiae ê íàñòîÿùåìó
âðåìåíè ïîëíîñòüþ ñåêâåíèðîâàí. Îáùàÿ
äëèíà ÄÍÊ â ãåíîìå ñîñòàâëÿåò 13390
ò.ï.í., âàðüèðîâàíèå õðîìîñîì ïî äëèíå
ïîêàçàíî íà Ðèñ. 9.5.

Â ãåíîìå âûÿâëåíî îêîëî 6085 ãåíîâ.Ðèñ. 9.4. Ïåòëåâàÿ îðãàíèçàöèÿ
ÄÍÊ ó áàêòåðèé

Ðèñ. 9.3. Ñîïîñòàâëåíèå
ãåíåòè÷åñêîé êàðòû (ñíàðóæè
êðóãà) è äëèíû êîëüöåâîé
ìîëåêóëû ÄÍÊ (â ò.ï.í.) ó E. coli
(äàííûå èç Internet íà 1 ñåíòÿáðÿ
1998 ãîäà )
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9.3. Ìèòîòè÷åñêèå õðîìîñîìû

9.3.1. Èäåíòèôèêàöèÿ õðîìîñîì

Åùå â 1882 ãîäó Ñòðàñáóðãåðîì áûëî
îáíàðóæåíî ó îäíîãî èç èññëåäîâàííûõ èì
ðàñòåíèé, à èìåííî Funkia sieboldiana, ÷òî
õðîìîñîìû îäíîé è òîé æå ÿäåðíîé
ïëàñòèíêè âåñüìà ðåçêî îòëè÷àþòñÿ ïî
ñâîåé âåëè÷èíå. Àíàëîãè÷íûå îòíîøåíèÿ
áûëè êîíñòàòèðîâàíû âïîñëåäñòâèè äëÿ
öåëîãî ðÿäà ðàñòåíèé è æèâîòíûõ.
Íåñêîëüêî ïîçæå, Ìþëëåð (Cl. Muller, 1912)
ïîñâÿòèë öåëîå èññëåäîâàíèå, ñïåöèàëüíî
ïîñâÿùåííîå ðàçëè÷èÿì â ðàçìåðàõ
õðîìîñîì. Óêàçàííûå ðàçëè÷èÿ ÿâëÿëèñü
íå ïðîñòûì âàðüèðîâàíèåì, à
õàðàêòåðèçîâàëè ñîáîé îïðåäåëåííûå òèïû
áîëåå êðóïíûõ è ìåëêèõ õðîìîñîì, òî÷íî
ïîâòîðÿâøèåñÿ â ðàçëè÷íûõ ÿäåðíûõ

ïëàñòèíêàõ îäíîãî è òîãî æå âèäà. Êàæäûé
òèï áûë ïðåäñòàâëåí â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ ïàðîé îäèíàêîâûõ ýëåìåíòîâ,
î÷åâèäíî îòöîâñêîãî è ìàòåðèíñêîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ. Òàêîãî ðîäà äàííûå
ïðåäñòàâëÿëè - ðÿäîì ñ ïîñòîÿíñòâîì
÷èñëà õðîìîñîì - íàãëÿäíóþ èëëþñòðàöèþ
èíäèâèäóàëüíîñòè õðîìîñîì, ïîíèìàåìîé
â ñìûñëå îïðåäåëåííûõ, õàðàêòåðíûõ äëÿ
êàæäîé ïàðû îñîáåííîñòåé.

Òî÷íûì óñòàíîâëåíèåì ôàêòà, ÷òî
õðîìîñîìàì ïðèñóùè, ïîìèìî èõ
àáñîëþòíîé è îòíîñèòåëüíîé âåëè÷èíû,
åùå è îñîáûå ïîñòîÿííûå è õàðàêòåðíûå
ðàçëè÷èÿ â ïîñòðîåíèè èõ òåëà, íàóêà
îáÿçàíà òðóäàì Ñåðãåÿ Ãàâðèëîâè÷à
Íàâàøèíà (1910-1914).

Óæå â ðàííèõ ðàáîòàõ Íàâàøèí
âûäåëÿåò òðè òèïà õðîìîñîì: à) U-

Ðèñ. 9.5. Âàðüèðîâàíèå äëèí õðîìîñîì Saccharomyces cerevisiae. Öèôðû
ñïðàâà óêàçûâàþò äëèíó ÄÍÊ â õðîìîñîìå (â ò.ï.í.), êðàñíûì öâåòîì
îáîçíà÷åíû öåíòðîìåðû. (Äàííûå  èç Internet íà 1 ñåíòÿáðÿ 1998 ã.)



Ãëàâà 9. Îðãàíèçàöèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèå õðîìîñîì

9-6

îáðàçíûå, ïî÷òè ðàâíîïëå÷èå, á) U-
îáðàçíûå, ÿâñòâåííî íåðàâíîïëå÷èå, â)
êðþ÷êîâèäíûå, îäèí ÷ëåíèê êîòîðûõ
íàñòîëüêî êîðîòîê, ÷òî ìîæåò äàæå
óñêîëüçíóòü îò íàáëþäåíèÿ (Íàâàøèí,
1911, ñòð. 27, ó Ëåâèòñêîãî, 1968, ñòð. 174).

Â 1912 ãîäó íà çàñåäàíèè ôèçèêî-
ìàòåìàòè÷åñêîãî îòäåëà Àêàäåìèè íàóê
ñîñòîÿëîñü çíàìåíèòîå ñîîáùåíèå Ñ.Ã.
Íàâàøèíà, ãäå îí óñòàíîâèë ó
íåîäíîêðàòíî äî òîãî ïîäâåðãàâøåãîñÿ
èññëåäîâàíèþ îáüåêòà Galtonia
candicans íàëè÷èå îñîáûõ ìåëü÷àéøèõ,
íî âïîëíå ïîñòîÿííûõ ïðèäàòêîâ,
ïðèñîåäèíåííûõ ïðè ïîìîùè �íèòî÷êè�
ê äâóì �ñðåäíèì� õðîìîñîìàì.
Ïðèäàòêè ýòè áûëè íàçâàíû Ñ.Ã.
Íàâàøèíûì �ñïóòíèêàìè� (satelles - ëàò.).
Òåëüöà ýòè ïðè äåëåíèè ÿäðà
ðàñùåïëÿþòñÿ âìåñòå ñ îñòàëüíûì òåëîì
õðîìîñîìû. Òàêèì îáðàçîì âïåðâûå
áûëà ïîêàçàíà âîçìîæíîñòü
èäåíòèôèêàöèè õðîìîñîì ïî
îñîáåííîñòÿì èõ ñòðîåíèÿ. (Èç:
Ëåâèòñêèé, 1968, ñòð. 171-175).

Â 1914 ãîäó Ñ.Ã. Íàâàøèí óñòàíîâèë,
÷òî â ó÷àñòêå ïðèêðåïëåíèÿ íèòåé
âåðåòåíà îáðàçóåòñÿ ïåðåòÿæêà ìàòåðèàëà
õðîìîñîìû è ýòà ïåðåòÿæêà
ðàñïîëîæåíà â õàðàêòåðíûõ ìåñòàõ â òðåõ
ðàíåå óñòàíîâëåííûõ òèïàõ õðîìîñîì.

Èç-çà òîãî, ÷òî äàííûå Íàâàøèíà
áûëè îïóáëèêîâàíû íà ðóññêîì ÿçûêå, ê
òîìó æå â ñïåöèàëüíûõ èçäàíèÿõ, à òàêæå
èç-çà ïîñëåäîâàâøèõ âñêîðå
ïîëèòè÷åñêèõ ïåðòóðáàöèé, åãî ðàáîòà
îñòàëàñü ñîâåðøåííî íåèçâåñòíîé çà
ãðàíèöåé. Ôàêòû, óñòàíîâëåííûå
Íàâàøèíûì, ïîñòåïåííî îòêðûâàëèñü
èíîñòðàííûìè ó÷åíûìè âòîðè÷íî,
íàïðèìåð, ìíîãî ïîçæå Íüþòîíîì è
Òåéëîðîì. (Newton, 1924; Taylor, 1924).
Îáà îíè, êàê ìû âèäèì, ñ áîëüøèì

îòñòàâàíèåì îòêðûëè ñïóòíèêè è
ïåðåòÿæêè õðîìîñîì â ìåñòå
ïðèêðåïëåíèÿ íèòåé âåðåòåíà (Èç:
Ëåâèòñêèé, 1968, ñòð. 175-178).

Ôàêòè÷åñêè â ñîîòâåòñòâèè ñ
êëàññèôèêàöèåé Íàâàøèíà, âûäåëÿþò 4 òèïà
õðîìîñîì â çàâèñèìîñòè îò ïîëîæåíèÿ
öåíòðîìåðû è îïðåäåëÿåìîé ýòèì
ïîëîæåíèåì îòíîñèòåëüíîé äëèíû ïëå÷, ò.å.
÷àñòåé õðîìîñîìû ïî îáå ñòîðîíû îò
öåíòðîìåðû (Ðèñ. 9.6.).

Ïî ìíåíèþ ìíîãèõ ó÷åíûõ ëþáàÿ
õðîìîñîìà èìååò äâà ïëå÷à, ò.å.
òåëîöåíòðè÷åñêîé õðîìîñîìû â ïðèðîäå íå
ñóùåñòâóåò. Ó òåëîöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì
âî âñåõ ñëó÷àÿõ îáíàðóæåíî íàëè÷èå
âòîðîãî, ïóñòü î÷åíü êîðîòêîãî ïëå÷à.
Ñîâðåìåííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî âî âñåõ ñëó÷àÿõ íà êàæäîì êîíöå
õðîìîñîìû äîëæíà áûòü ñïåöèàëüíàÿ
ñòðóêòóðà - òåëîìåðà ñ áîëüøèì
êîëè÷åñòâîì ïðèòåëîìåðíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà (ñì. ðàçä. 9.5.) Òàêèì
îáðàçîì, öåíòðîìåðà íå ìîæåò íàõîäèòüñÿ
íà ñàìîì êîíöå õðîìîñîìû, è òåëîöåíòðèêè
â ïðèðîäå äåéñòâèòåëüíî íå ñóùåñòâóþò.

9.3.2. Êàðèîòèï è èäèîãðàììà

Èíäèâèäóàëüíûå õðîìîñîìû
ñîñòàâëÿþò êàðèîòèï - õðîìîñîìíûé
êîìïëåêñ âèäà ñî âñåìè åãî
îñîáåííîñòÿìè: ÷èñëîì õðîìîñîì, èõ
ìîðôîëîãèåé, íàëè÷èåì âèäèìûõ ïîä
ñâåòîâûì ìèêðîñêîïîì äåòàëåé ñòðîåíèÿ

Òåëî-

öåíòðè÷åñêèå

Àêðî-

öåíòðè÷åñêèå

Ñóáìåòà-

öåíòðè÷åñêèå

Ìåòà-

öåíòðè÷åñêèå

Öåíòðîìåðà Öåíòðîìåðà

Ñïóòíèê

Íîæêà

Äëèííîå 

ïëå÷î

Êîðîòêîå

ïëå÷î

Ðèñ. 9.6. Òèïû ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì
(èç Ìàêêüþñèê, 1967, ñòð. 25)
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îòäåëüíûõ õðîìîñîì, ïåðåòÿæåê,
ñïóòíèêîâ, ñîîòíîøåíèåì äëèí ïëå÷,
÷åðåäîâàíèåì ýó - è ãåòåðîõðîìàòèíà
(Ðèñ. 9.7.).

Ãðóïïèðóÿ õðîìîñîìû ïîïàðíî è
ðàñïîëàãàÿ õðîìîñîìû â ïîðÿäêå
óìåíüøåíèÿ èõ äëèíû, ìîæíî ïîñòðîèòü
èäèîãðàììó - äèàãðàììàòè÷åñêèé
ðèñóíîê êàðèîòèïà (Ðèñ. 9.8.).

Äèïëîèäíûå ÷èñëà õðîìîñîì
âàðüèðóþò â î÷åíü øèðîêèõ ïðåäåëàõ îò 2-
x äî 1600 (Òàáë. 9.2.).

Ñâåäåíèÿ î ÷èñëàõ õðîìîñîì ñì ó:
Ëîáàøåâ, 1967, ñòð ..., Àëèõàíÿí è äð. 1985,
ñòð. 22; Èíãå-Âå÷òîìîâ, 1989, ñòð. 66-67).

Èçâåñòíûé ðîññèéñêèé ãåíåòèê À.Ï.
Àêèôüåâ (1993) îáðàòèë âíèìàíèå íà òî, ÷òî
ðàçìåðû õðîìîñîì íå ìîãóò áûòü ìåíüøå
îïðåäåëåííûõ ðàçìåðîâ. Ó ýóêàðèîò íåò
íîðìàëüíûõ õðîìîñîì, êîòîðûå áû íå áûëè
âèäíû â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå ò.å. ìåíüøèõ
îïðåäåëåííîãî ðàçìåðà. Ýòî îçíà÷àåò,
÷òî ñóùåñòâóåò ñâîåãî ðîäà
�êðèòè÷åñêàÿ ìàññà� õðîìîñîì, êîòîðàÿ
íå ìîæåò áûòü ïîòåðÿíà íè ïðè êàêèõ
îáñòîÿòåëüñòâàõ. Àêèôüåâ îòìå÷àåò, ÷òî
â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ õðîìîñîìû
ìîãóò áûòü ðåîðãàíèçîâàíû â øèðîêèõ
ïðåäåëàõ, âïëîòü äî èõ ïîëíîãî ðàñïàäà
â ìàêðîíóêëåóñàõ íåêîòîðûõ
èíôóçîðèé. Îäíàêî, ïðîõîæäåíèå
ìèòîçà è ìåéîçà íåâîçìîæíî áåç

à
á â

ã

ä å
æ

ç

è ê
ë

Ðèñ. 9.7. Ãàïëîèäíûå êàðèîòèïû â
ìèêðîñïîðàõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà
Commelinaceae. (Ïî Anderson a. Sax,
1936, èç: Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ,
1966).
à - Tradescantia humilis; á - Tradescantia
sp.; â - T. canaliculata; ã - T. rosea; ä - T.
micrantha; å - T. geniculata; æ -
Tradescantia sp.; ç - Setcreasea brevifolia;
è - Rhoco discolor; ê - Spironema
fragrans; ë - Callisia repens

òèïè÷íûõ õðîìîñîì, ïîääåðæèâàþùèõ
êðèòè÷åñêóþ ìàññó. Ïðè÷èíû,
îïðåäåëÿþùèå êðèòè÷åñêóþ ìàññó,
íåèçâåñòíû.

Êàê êàðèîòèï, òàê è èäèîãðàììà
ïîçâîëÿþò ìîðôîëîãè÷åñêè
õàðàêòåðèçîâàòü êàæäóþ õðîìîñîìó, íî
î÷åíü ÷àñòî íå äàþò âîçìîæíîñòü
ïîëó÷èòü ÷åòêóþ õàðàêòåðèñòèêó,
ïîçâîëÿþùóþ èäåíòèôèöèðîâàòü

Ðèñ. 9.8. Èäèîãðàììà õðîìîñîì ñåðîãî õîìÿ÷êà (ôîòîãðàôèÿ Ñàáëèíîé Î.Â. è
Ðàäæàáëè Ñ.È.)
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îòäåëüíûå õðîìîñîìû. Òàêóþ
âîçìîæíîñòü äàþò ìåòîäû
äèôôåðåíöèàëüíûõ îêðàñîê õðîìîñîì.

9.3.3. Äèôôåðåíöèàëüíûå
îêðàñêè õðîìîñîì

B 1968 ã. T. Caspersson ïðåäëîæèë
ìåòîä îêðàøèâàíèÿ õðîìîñîì
êâèíàêðèíîì (èëè àêðèõèíîì) ñ
ïîñëåäóþùèì îáëó÷åíèåì èõ
óëüòðàôèîëåòîì è èíäóêöèåé
ôëóîðåñöåíöèè. Îêàçàëîñü, ÷òî â
ðàçíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì âûÿâëÿåòñÿ
ðàçíîå ÷èñëî ñàéòîâ ñâÿçûâàíèÿ
êðàñèòåëÿ. Ñàéòû ê òîìó æå ñèëüíî
âàðüèðîâàëè ïî ðàçìåðàì è

èíòåíñèâíîñòè ñâå÷åíèÿ. Íàáîðû
ôëóîðåñöèðóþùèõ ïîëîñ ñîçäàâàëè
èíäèâèäóàëüíîñòü íå òîëüêî öåëûõ
õðîìîñîì, íî äàæå èõ ïëå÷. Â ðåçóëüòàòå
êàæäóþ õðîìîñîìó îêàçàëîñü
âîçìîæíûì èäåíòèôèöèðîâàòü.
Îäíàêî, êàê âûÿñíèëîñü ÷èñëî ïîëîñ è
èõ èíòåíñèâíîñòü âàðüèðîâàëè â ðàáîòàõ
ðàçíûõ èññëåäîâàòåëåé Â 1971 ãîäó íà
Ïàðèæñêîé êîíôåðåíöèè áûëà ïðèíÿòà
åäèíàÿ íîìåíêëàòóðà îêðàñêè êàæäîé
õðîìîñîìû ÷åëîâåêà (Ïàðèæñêàÿ
íîìåíêëàòóðà). Ýòà îêðàñêà ïîëó÷èëà
íàçâàíèå Q-îêðàñêà èëè Q-banding.

Â ýòîì æå 1971 ãîäó Shaw, Schendl
è Sumner ïðåäëîæèëè ìåòîä G- îêðàñêè.
Ïðåïàðàòû ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîé
ùåëî÷íîé îáðàáîòêè èíêóáèðóþò â
ñòàíäàðòíîì ñîëåâîì ðàñòâîðå (2×SSC)
à çàòåì îêðàøèâàþò êðàñèòåëåì Ãèìçû-
Ðîìàíîâñêîãî. Â ðåçóëüòàòå ýòîé
îêðàñêè ïîÿâëÿþòñÿ òåìíûå
ïîïåðå÷íûå (G+) ïîëîñû è ñâåòëûå
íåîêðàøåííûå (G-) ïîëîñû ìåæäó íèìè.

Â ðàçíûõ ïóáëèêàöèÿõ íàáîð è
èíòåíñèâíîñòü G-ïîëîñ ìîæåò âàðüèðîâàòü.
Ïàðèæñêàÿ íîìåíêëàòóðà óñòàíàâëèâàåò
íîðìó ÷èñëà G+ ïîëîñ â õðîìîñîìàõ
÷åëîâåêà - 800 íà ãåíîì. Êðîìå òîãî, ýòè
ïîëîñû äîëæíû áûòü â îïðåäåëåííûõ
ïîçèöèÿõ. Ïîëîñàì ïðèñâîåíû
îïðåäåëåííûå íîìåðà è îòíîñèòåëüíî èõ
êàðòèðóþò ãåíû. Íà Ðèñ. 9.9. ïðåäñòàâëåíà
êàðòà ïåðâîé õðîìîñîìû ÷åëîâåêà ñ
íàíåñåííûìè ñàéòàìè ìóòàöèé,
îáóñëàâëèâàþùèõ ðàçëè÷íûå
ôèçèîëîãè÷åñêèå íåäîñòàòêè.

Êðîìå îáû÷íîé G-ìåòîäèêè, èçâåñòíà
ìîäèôèêàöèÿ, ïîçâîëÿþùàÿ ïîëó÷èòü äî
2000 ïîëîñ. Ýòî High Resolution ìåòîäèêà.

Ìàðêèðîâêà õðîìîñîì ñ ïîìîùüþ G-
ìåòîäà ïîçâîëÿåò èäåíòèôèöèðîâàòü
èíäèâèäóàëüíûå õðîìîñîìû è èõ

Òàáë. 9.2. Äèïëîèäíûå ÷èñëà
õðîìîñîì ó íåêîòîðûõ îðãàíèçìîâ
(Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ, 1966,
ñòð. 286, ñ äîïîëíåíèÿìè)
×åëîâåê 46
Ãîðèëëà 48
Êîøêà 60
Êðûñà 42
Ìûøü 40
Äðîçîôèëà 8
Àñêàðèäà 2
Ðå÷íîé ðàê 116
Ñàçàí 104
Ìàëÿðèéíûé ïëàçìîäèé 2
Ëèëèÿ 24
Ëóê 16
Ðîæü 14
Êóêóðóçà 20
Ïøåíèöà 42
Ðàäèîëÿðèè 1600
Òîìàò 24
Êàðòîôåëü 48
Êðûæîâíèê 16
Âèøíÿ 32
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ôðàãìåíòû, ñëåäèòü çà èõ ïåðåìåùåíèÿìè
â õîäå ýâîëþöèè, ïîä âîçäåéñòâèåì
ðàçëè÷íûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ.

9.3.4. «Ïðàâèëî Ìåëëåðà» è
ñèíòåíèÿ

Â 1940 ãîäó Ã. Ìåëëåð ïðåäïîëîæèë,
÷òî 6 ïëå÷ õðîìîñîì, ñîñòàâëÿþùèõ
êàðèîòèï ðàçíûõ âèäîâ äðîçîôèë,
ñîõðàíÿòñÿ â ýâîëþöèè íåèçìåííûìè.
Ïî åãî ìíåíèþ «êàðèîòèï âñåãî ðîäà
ñîñòîèò èç 5 ïàëî÷êîâèäíûõ õðîìîñîì
(ýëåìåíòû À-Å) è òî÷å÷íîé øåñòîé
õðîìîñîìû (ýëåìåíò F), â êîòîðûõ â
õîäå ýâîëþöèè ïðîèñõîäèëè ëèøü
ïàðàöåíòðè÷åñêèå èíâåðñèè è
öåíòðè÷åñêèå ñëèÿíèÿ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî
ó áëèçêèõ âèäîâ ãðóïïû ñöåïëåíèÿ
ñîõðàíÿþòñÿ íåèçìåííûìè». Ãîäîì
ïîçæå À. Ñòåðòåâàíò è Þ. Íîâèöêèé,
êàðòèðóÿ ãåíû è ñîñòàâëÿÿ ãåíåòè÷åñêèå
êàðòû ó ðàçíûõ âèäîâ äðîçîôèë, íàøëè,
÷òî ýëåìåíòû õðîìîñîìíîãî íàáîðà
èìåþò îïðåäåë¸ííûå è ïîñòîÿííûå
ñåðèè ãåíîâ. Ðàçëè÷èÿ âûÿâëÿþòñÿ
ãëàâíûì îáðàçîì â ïîðÿäêå
ðàñïîëîæåíèÿ ãåíîâ â ïðåäåëàõ êàæäîé
ãðóïïû. Íàïðèìåð, ó D. melanogaster
òàêèå ãåíû êàê y, w, sn, è v íàõîäÿòñÿ â
Õ-õðîìîñîìå. Ó äðóãèõ âèäîâ äðîçîôèë
ýòè ãåíû òàêæå ðàñïîëàãàþòñÿ â Õ-
õðîìîñîìå. Ïîðÿäîê èõ ðàñïîëîæåíèÿ
ñèëüíî îòëè÷àåòñÿ èç-çà áîëüøîãî ÷èñëà
èíâåðñèé, êîòîðûìè ðàçëè÷àþòñÿ ýòè
âèäû. Ãîìåîëîãèÿ ìåæäó ðàçëè÷íûìè
õðîìîñîìíûìè ýëåìåíòàìè áûëà
íàéäåíà äëÿ 26 âèäîâ äðîçîôèë
(Ashburner, 1989). Â 1980-90-å ãîäû
íàøëè ãîìåîëîãèþ ìåæäó ãðóïïàìè
ñöåïëåíèÿ äðîçîôèëû è äðóãèõ
ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Diptera (Musca
domestica, Lucilia cuprina, Ceratitis
capitata, ãàâàéñêèå äðîçîôèëû).

Èñïîëüçîâàíèå ïðàâèëà Ìåëëåðà
äàåò õîðîøèå ïðàêòè÷åñêèå ðåçóëüòàòû,
îñîáåííî ïðè èñïîëüçîâàíèè ìåòîäà
ãèáðèäèçàöèè in situ. Òàê, èìåÿ ïî îäíîìó
êëîíó ÄÍÊ èç ãåíîâ èëè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ðàñïîëîæåííûõ â 4-
x ðàçíûõ õðîìîñîìàõ D. melanogaster è
ëîêàëèçîâàâ èõ â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ
êàêîãî-òî äðóãîãî âèäà, ìîæíî áûñòðî
óñòàíîâèòü ñîîòâåòñòâèå ìåæäó ãðóïïàìè
ñöåïëåíèÿ D. melanogaster è
èíäèâèäóàëüíûìè õðîìîñîìàìè, à òàêæå
ãðóïïàìè ñöåïëåíèÿ äðóãîãî âèäà.

Ãåíû, êîòîðûå ðàñïîëîæåíû â
ãîìåîëîãè÷íûõ ýëåìåíòàõ õðîìîñîì
ðàçíûõ âèäîâ, íàçûâàþò ñèíòåííûìè,
à ñàìî ÿâëåíèå ãîìåîëîãèè ó÷àñòêîâ
õðîìîñîì ó îòäàë¸ííûõ âèäîâ
íàçûâàåòñÿ ñèíòåíèåé.

Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Chironomus
òàêæå îáíàðóæåíà îáøèðíàÿ
ãîìîëîãèÿ ðàçëè÷íûõ ïëå÷ õðîìîñîì,
êîòîðàÿ äîâîëüíî ëåãêî âûÿâëÿåòñÿ ïî
ðèñóíêó äèñêîâ.

Øèðîêî ïðèìåíÿþòñÿ â ïîñëåäíåå
âðåìÿ îïûòû ïî ïåðåêðåñòíîé
ãèáðèäèçàöèè ÄÍÊ îäíîãî âèäà ñ
êàðèîòèïîì äðóãîãî, â ðåçóëüòàòå ÷åãî
â õðîìîñîìàõ ðàçíûõ âèäîâ ìîæíî
âûÿâèòü çîíû ãîìåîëîãèè. Íàïðèìåð,
â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè ÄÍÊ
÷åëîâåêà ñ ìåòàôàçíûìè õðîìîñîìàìè
òþëåíÿ âûÿâëåíî ñâûøå 30
ãîìåîëîãè÷íûõ ñåãìåíòîâ, ò.å.
ïðîòÿæ¸ííûå ðàéîíû õðîìîñîì îäíîãî
âèäà ïðèñóòñòâóþò â õðîìîñîìàõ
äðóãîãî âèäà â áîëåå èëè ìåíåå
èäåíòè÷íîì ñîñòîÿíèè (Fronicke et al.,
1997).

Åù¸ áîëåå âïå÷àòëÿþùèå ïðèìåðû
ãîìåîëîãèè áûëè îáíàðóæåíû  ïðè
ñðàâíåíèè ñòðîåíèÿ ãåíîìà ó ñòîëü
îòäàë¸ííûõ âèäîâ êàê ðûáêà Fugu
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Ðèñ. 9.9. Ïàòîëîãè÷åñêàÿ àíàòîìèÿ ÷åëîâåêà: ãåíû áîëåçíåé,
êàðòèðîâàííûå â ïåðâîé õðîìîñîìå (McKusick, 1992, Ïî: Ïóçûðåâó 1996,
ñòð. 25).
Ðàìêîé îáâåäåíû àëëåëüíûå ñîñòîÿíèÿ; o-íîâîîáðàçîâàíèÿ, ñâÿçàííûå ñî
ñïåöèôè÷åñêîé õðîìîñîìíîé ïåðåñòðîéêîé, îíêîãåíîì èëè ïîòåðåé
ãåòåðîçèãîòíîñòè îïóõîëåâûõ êëåòîê; êóðñèâîì îòìå÷åíà íåñîâìåñòèìîñòü
ìàòåðè è ïëîäà. p - êîðîòêîå ïëå÷î, q - äëèííîå ïëå÷î, 1-3, 1-4 - ðàéîíû
õðîìîñîì
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rubripes, îáèòàþùàÿ â ÿïîíñêîì ìîðå,
è ÷åëîâåê.

Ó ÷åëîâåêà â 14-é õðîìîñîìå â
ðàéîíå ëîêóñà AD3, êîíòðîëèðóþùåãî
ðàçâèòèå áîëåçíè Àëüöõàéìåðà,
ðàñïîëîæåíû 3 äðóãèõ ãåíà:
äèãèäðîëèïîàìèä ñóêöèíèëòðàíñôåðàçû,
S31iii125, S20i15, ïðèìûêàþùèå ê ãåíó
FOS. Ïåðâûå òðè ãåíà îáíàðóæåíû â
ãåíîìå ðûáêè Fugu, îíè òàêæå
ïðèìûêàþò ê ëîêóñó cFOS.
Îòíîñèòåëüíûé ïîðÿäîê ãåíîâ cFOS,
S31iii125 è S20i15 áûë îäèíàêîâ ó îáîèõ
ãåíîâ. Îäíàêî, ó Fugu ýòè òðè ãåíà ëåæàò
âî ôðàãìåíòå 12,4 ò.ï.í., â òî âðåìÿ êàê ó
÷åëîâåêà îíè çàíèìàþò ó÷àñòîê áîëåå ÷åì
600 ò.ï.í. Ðàçìåð ãåíîìà Fugu â 7,5 ðàç
ìåíüøå, ÷åì ó ÷åëîâåêà, ïîýòîìó
ïëîòíîñòü ãåíîâ íà åäèíèöó äëèíû ÄÍÊ
ó íèõ âûøå (Trower et al., 1996).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.3.

Àêèôüåâ À.Ï. Êîíöåïöèÿ áàçèãåíîìà è
êðèòè÷åñêîé ìàññû õðîìîñîì
ýóêàðèîò. Äîêë. Àêàä. Íàóê, 332, N1,
96-98, 1993.

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

Èíãå-Âå÷òîìîâ Ñ.Ã. Ãåíåòèêà ñ îñíîâàìè
ñåëåêöèè. Ìîñêâà, Âûñøàÿ øêîëà,
1-592, 1989.

Ëåâèòñêèé Ã.À. Ìîðôîëîãèÿ õðîìîñîì.
Èñòîðèÿ. Ìåòîäèêà. Ôàêòû. Òåîðèÿ,
â ñá. Êëàññèêè ñîâåòñêîé ãåíåòèêè.
Ëåíèíãðàä, Íàóêà, 171-226, 1968.

Ëîáàøåâ Ì.Å. Ãåíåòèêà (èçäàíèå âòîðîå).
Ëåíèíãðàä, Èçä-âî ËÃÓ, 1-751, 1967.

Ìàêêþñèê Â. Ãåíåòèêà ÷åëîâåêà. Ìîñêâà,
Ìèð, 1-200, 1967.

Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ À.À. Ñòðîåíèå
è ôóíêöèÿ õðîìîñîì. â êí.
Ðóêîâîäñòâî ïî öèòîëîãèè, ò. 2,

Ìîñêâà-Ëåíèíãðàä, Íàóêà, ñòð. 280-
329, 1966.

Ïóçûðåâ Â.Ï. Ãåíîìíûå èññëåäîâàíèÿ è
áîëåçíè ÷åëîâåêà, 1996.
Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâàòåëüíûé
æóðíàë N5, 19-27, 1996.

McKusick, A. Mendelian inheritance in man.
Baltimor, London; John Hopkins
University, 1992.

9.4. Ýó- è ãåòåðîõðîìàòèí â
ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîìàõ

Ê íà÷àëó 20 âåêà ñòàëî èçâåñòíî, ÷òî
íåêîòîðûå õðîìîñîìû èëè èõ ôðàãìåíòû
âî âðåìÿ êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ âûãëÿäÿò áîëåå
êîíäåíñèðîâàííûìè è èíòåíñèâíî
îêðàøåííûìè. Òàêèå ðàçëè÷èÿ áûëè
íàçâàíû ãåòåðîïèêíîçîì (Gutherz, 1907)
(ãåòåðîñ - èíîé, ïèêíîçèñ - ïëîòíîñòü, ãðå÷.).
Ãåòåðîïèêíîç ìîæåò áûòü îòðèöàòåëüíûì
ïðè ñëàáîé è ïîëîæèòåëüíûì ïðè ñèëüíîé
îêðàøèâàåìîñòè. Â èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ
öèòîëîãè íàõîäèëè ñãóòñêè èíòåíñèâíî
îêðàøåííîãî ìàòåðèàëà, êîòîðûå íàçâàëè
õðîìîöåíòðàìè Ý. Õàéö (E. Heitz),
ïðîàíàëèçèðîâàâ ïîâåäåíèå
ãåòåðîïèêíîòè÷åñêèõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì è
èíòåôàçíûõ õðîìîöåíòðîâ, ïðèøåë ê
âûâîäó, ÷òî ïëîòíûå, ñèëüíî îêðàøåííûå
ðàéîíû õðîìîñîì íå äåêîíäåíñèðóþòñÿ â
òåëîôàçå, ñîõðàíÿÿ ñâîþ ïëîòíîñòü. Â
ïîñëåäóþùåé èíòåðôàçå îíè è îáðàçóþò
õðîìîöåíòðû. Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ðàéîíîâ
õðîìîñîì, äåìîíñòðèðóþùèõ
ïîëîæèòåëüíûé ãåòåðîïèêíîç íà
íåêîòîðûõ ñòàäèÿõ ìèòîòè÷åñêîãî öèêëà,
Ý. Õàéö (Ðèñ. 9.10.) â 1928 ãîäó ïðåäëîæèë
òåðìèí �ãåòåðîõðîìàòèí�. Ñ åãî ïîìîùüþ
îí ïðåäëîæèë ðàçëè÷àòü ýó-õðîìàòèí -
îñíîâíóþ ÷àñòü ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì,
êîòîðàÿ ïðåòåðïåâàåò îáû÷íûé öèêë
êîìïàêòèçàöèè - äåêîìïàêòèçàöèè âî âðåìÿ
ìèòîçà, è ãåòåðîõðîìàòèí - ó÷àñòêè
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õðîìîñîì, ïîñòîÿííî íàõîäÿùèåñÿ â
êîìïàêòíîì ñîñòîÿíèè.

Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ ýóêàðèîò
õðîìîñîìû ñîäåðæàò êàê ýó-, òàê è
ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ó÷àñòêè, ïðè÷åì
ïîñëåäíèå, êàê ïðàâèëî, ñîñòàâëÿþò
çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü ãåíîìà. Òàê, ó D.
melanogaster ïîëíîñòüþ
ãåòåðîïèêíîòè÷íà Y-õðîìîñîìà ñàìöà, â
Õ-õðîìîñîìå äîëÿ ãåòåðîõðîìàòèíà
ñîñòàâëÿåò îêîëî 40%, âî âòîðîé - 29%, â
òðåòüåé - 25% äëèíû õðîìîñîì. Ïî-
âèäèìîìó, áîëüøàÿ ÷àñòü 4îé õðîìîñîìû
ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîõðîìàòèíîâîé. Îáùàÿ
äîëÿ ãåòåðîõðîìàòèíà â êàðèîòèïå
ñîñòàâëÿåò 33% äëèíû õðîìîñîì
äðîçîôèëû (Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 13).

Ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ðàéîíû
îáëàäàþò ðÿäîì ñâîéñòâ, îòëè÷àþùèõ èõ
îò ýóõðîìàòèíà. Èõ õàðàêòåðèñòèêà
ïðèâåäåíà íèæå.

9.4.1. Êîìïàêòèçàöèÿ õðîìàòèíà

Ïî äàííûì Õàéöà íà÷èíàÿ ñ ðàííåé
ïðîôàçû ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ðàéîíû
õðîìîñîì ñòàíîâÿòñÿ ëåãêî çàìåòíûìè è
îòëè÷àþòñÿ îò ýóõðîìàòèíîâûõ áîëåå
èíòåíñèâíîé îêðàñêîé. Â êîíöå ìåòàôàçû
ýòè ðàçëè÷èÿ èñ÷åçàþò. Â òåëîôàçå
ýóõðîìàòèíîâûå ðàéîíû äåêîìïàê-
òèçóþòñÿ, à ãåòåðîõðîìàòèíîâûå
îñòàþòñÿ ïîëîæèòåëüíî ãåòåðîïèêíî-
òè÷íûìè è îïÿòü âûÿâëÿþòñÿ
öèòîëîãè÷åñêè. Â ïîñëåäóþùåé èíòåðôàçå
îíè ïðåäñòàâëåíû ìíîãî÷èñëåííûìè
ñèëüíîîêðàøåííûìè çåðíàìè èëè
êðóïíûìè áëîêàìè ãåòåðîïèêíîòè÷íîãî
ìàòåðèàëà, èçäàâíà íàçûâàåìûìè
õðîìîöåíòðàìè (Ðèñ. 9.11.)

Ïðèöåíòðîìåðíûå ãåòåðîõðîìà-
òèíîâûå ðàéîíû îêðàøåíû áîëåå
èíòåíñèâíî. Â èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ (ã-å)
ãåòåðîõðîìàòèí ïðåäñòàâëåí èíòåíñèâíî

îêðàøåííûìè çåðíàìè - õðîìîöåíòðàìè.
Ýòà êàðòèíà èçìåíåíèé ñîñòîÿíèÿ

êîìïàêòíîñòè ïîçâîëèëà Øóëüöó (J.
Schultz) â 1947 ãîäó ñôîðìóëèðîâàòü
ïðåäñòàâëåíèå î ãåòåðîõðîìàòèíå êàê
ðàéîíàõ õðîìîñîì, êîòîðûå èìåþò
ñïåöèôè÷åñêîå ñâîéñòâî îñòàâàòüñÿ â
âèäå áëîêîâ â ìåæìèòîòè÷åñêîé ñòàäèè.
Òàêèì îáðàçîì, ýóõðîìàòèí è
ãåòåðîõðîìàòèí ðàçëè÷àþòñÿ ïî öèêëàì
êîìïàêòèçàöèè. Â òî âðåìÿ êàê ïåðâûé
ïðîõîäèò ïîëíûé öèêë êîìïàêòèçàöèè -
äåêîìïàêòèçàöèè îò èíòåðôàçû äî
èíòåðôàçû, âòîðîé ñîõðàíÿåò ñîñòîÿíèå
îòíîñèòåëüíîé êîìïàêòíîñòè.

Îäíàêî ïîñòîÿíñòâî êîìïàêòíîñòè
óêëàäêè ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîì îòíîñèòåëüíî. Îá ýòîì
ñâèäåòåëüñòâóþò ñëåäóþùèå ôàêòû:

1. Â êëåòî÷íîì öèêëå íå íàõîäÿò
ñèëüíîãî îêðàøèâàíèÿ ãåòåðî-õðîìàòèíà
àóòîñîì äðîçîôèëû äî ñòàäèè
ïðîôàçû.

Ðèñ. 9.10. Ýìèëü Õàéö
1892-1965
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2. Ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ
íå íàõîäÿò â õðîìîñîìàõ ýìáðèîíîâ íà
ñàìûõ ðàííèõ ýòàïàõ äðîáëåíèÿ.

3. Â èíòåôàçíûõ ÿäðàõ õðîìîñîì
äðîçîôèëû ÷èñëî õðîìîöåíòðîâ
âàðüèðóåò îò 0 äî 5. Èõ îòñóòñòâèå ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ïîëíîé
äåêîìïàêòèçàöèè ãåòåðîõðîìàòèíà íà
êàêèõ-òî ñòàäèÿõ èíòåðôàçû, âîçìîæíî, â
êîíöå S-ïåðèîäà, êîãäà ðåïëèöèðóåòñÿ ÄÍÊ
ãåòåðîõðîìàòèíà.

4. Â õîäå ìèòîòè÷åñêîãî öèêëà
ãåòåðîõðîìàòèí òàê æå êàê è ýóõðîìàòèí
êîìïàêòèçóåòñÿ. Ïðè èçìåðåíèÿõ äëèí
ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì äðîçîôèëû,
íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ
êîìïàêòèçàöèè, ïîêàçàíî, ÷òî ÷åì áîëüøå
â ñîñòàâå õðîìîñîì ãåòåðîõðîìàòèíà, òåì
ìåíüøå îíè óêîðà÷èâàþòñÿ. Èçìåðåíèÿ
ñóììàðíûõ äëèí ãåòåðîõðîìàòèíà âñåõ

õðîìîñîì ïîêàçàëè, ÷òî îíè âàðüèðóþò â
ïðåäåëàõ 4,1 - 7,2 ìêì, â òî âðåìÿ êàê
àáñîëþòíàÿ äëèíà ãàïëîèäíîãî íàáîðà - â
ïðåäåëàõ 13,4 - 67,0. Ýòè äàííûå, âî-
ïåðâûõ, ïîäòâåðæäàþò ïðåäñòàâëåíèÿ î
çíà÷èòåëüíîé êîìïàêòíîñòè
ãåòåðîõðîìàòèíà óæå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ
ìèòîçà, à âî-âòîðûõ, ÷òî ñòåïåíü
êîìïàêòíîñòè ãåòåðîõðîìàòèíà â
êëåòî÷íîì öèêëå íåïîñòîÿííà, è îí âñå-
òàêè êîìïàêòèçóåòñÿ â ïðîôàçå.

5. Ñóùåñòâóþò ðàçëè÷íûå ôàêòîðû,
âëèÿþùèå íà êîìïàêòèçàöèþ, õèìè÷åñêèå
è ôèçè÷åñêèå.

Êîìïàêòèçàöèÿ ðàéîíà õðîìîñîìû â
êëåòî÷íîì öèêëå ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé
õàðàêòåðèñòèêîé, îïðåäåëÿþùåé
ïðèíàäëåæíîñòü äàííîãî ðàéîíà ê
ãåòåðîõðîìàòèíó (Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð.
13-20).

Ðèñ. 9.11. Ãåòåðîõðîìàòèí â ìåòàôàçíûõ õðîìîñîìàõ (à-â) è èíòåðôàçíûõ
ÿäðàõ (ã-å) ó ðàçíûõ âèäîâ äðîçîôèë (Heitz, 1934)

D. melanogaster D. funebris D. virilis

à á â

ã ä å
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9.4.2. Äèôôåðåíöèàëüíàÿ
îêðàøèâàåìîñòü

Â 1970 ãîäó Ì.Ë. Ïàðäüþ è Äæ. Ãîëë
(M.L. Pardue, J. Gall) îáíàðóæèëè, ÷òî
ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí â
õðîìîñîìàõ ìûøè ïîñëå äåíàòóðàöèè -
ðåíàòóðàöèè ÄÍÊ è ãèáðèäèçàöèè in situ
îêðàøèâàåòñÿ êðàñèòåëåì Ãèìçû áîëåå
èíòåíñèâíî, ÷åì ýóõðîìàòèí. À â 1971
ãîäó Ò. Øó è Ô.Ò. Àððèãè (T. Hsu, F.
Arrighi) ïðåäëîæèëè ìåòîäèêó îáðàáîòêó
ïðåïàðàòîâ õðîìîñîì, ïîçâîëÿâøóþ
äèôôåðåíöèðîâàííî îêðàøèâàòü ýó- è
ãåòåðîõðîìàòèí. Îñíîâíûìè ýòàïàìè
ïðîöåäóðû ÿâëÿëèñü: äåíàòóðàöèÿ ÄÍÊ
õðîìîñîì â 0,7N NaOH, òåïëîâàÿ
ðåíàòóðàöèÿ (650Ñ) è îêðàñêà â ðàñòâîðå
Ãèìçà. Îáðàáîòàâ òàêèì îáðàçîì
ïðåïàðàòû õðîìîñîì 20 âèäîâ
ìëåêîïèòàþùèõ, àâòîðû íàøëè, ÷òî
ðàéîíû ïðèöåíòðîìåðíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà, âûÿâëÿåìîãî ïðè
îáû÷íûõ îêðàñêàõ ïî áîëüøåé ïëîòíîñòè,
èíòåíñèâíî îêðàøèâàëèñü, à ýóõðîìàòèí
îñòàâàëñÿ áåñöâåòíûì. Àâòîðû íàçâàëè
ýòó ïðîöåäóðó îáðàáîòêè ìåòîäèêîé

îêðàñêè íà êîíñòèòóòèâíûé (Ñ)
ãåòåðîõðîìàòèí, èëè Ñ-îêðàñêîé (C-
banding).

Êàê ïðàâèëî, ó âñåõ èçó÷åííûõ âèäîâ
îáíàðóæèâàåòñÿ õîðîøåå ñîâïàäåíèå â
ëîêàëèçàöèè ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ
ðàéîíîâ, âûÿâëÿåìûõ ïî
àëëîöèêëè÷íîñòè êîìïàêòèçàöèè è
îêðàñêè, íàïðèìåð, àöåòî-îðñåèíîì è ñ
ïîìîùüþ Ñ-îêðàñêè (Ðèñ. 9.12.).

Ìåõàíèçì Ñ-îêðàøèâàíèÿ íå
âûÿñíåí. È õîòÿ â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
ðàñïîëîæåíèå Ñ-îêðàøåííûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîì ñîâïàäàåò ñ ëîêàëèçàöèåé
ñàòåëëèòíûõ ÄÍÊ, èçâåñòíû è î÷åíü
âàæíûå èñêëþ÷åíèÿ, íàïðèìåð, Y-
õðîìîñîìà D. hydei íå ñîäåðæèò
âûñîêîïîâòîðåííûõ ÄÍÊ, íî
îáíàðóæèâàåò ÷åòêóþ Ñ-îêðàñêó.

Ýôôåêòèâíûìè â âûÿâëåíèè
ãåòåðîõðîìàòèíà ÿâëÿþòñÿ
ôëóîðåñöèðóþùèå êðàñèòåëè, òàêèå êàê
êâèíàêðèí (Q-îêðàñêà) è Õåêñò (Hoechst
33258 - H-îêðàñêà). Îáà îíè ñâÿçûâàþòñÿ
ñ ðàéîíàìè õðîìîñîì, îáîãàùåííûìè À-
Ò ïàðàìè, íî ìåõàíèçìû îêðàñêè ó íèõ

Ðèñ. 9.12. Ëîêàëèçàöèÿ ýó- (ñâåòëûå ÷àñòè õðîìîñîì) è ãåòåðîõðîìàòèíà
(èíòåíñèâíî îêðàøåííûå ó÷àñòêè) â êàðèîòèïå äðîçîôèëû ïî ðåçóëüòàòàì
Ñ-îêðàøèâàíèÿ (Èç: Faccio Dolfini, 1974, â êí. Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 22). à -
ñàìåö, á - ñàìêà. Öèôðû - íîìåðà õðîìîñîì, Õ è Y - ïîëîâûå õðîìîñîìû,
øêàëà - 10 ìêì

à á
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ðàçíûå. Êâèíàêðèí èíòåðêàëèðóåò â
ìîëåêóëó ÄÍÊ, Õåêñò ñâÿçûâàåòñÿ ñ
íàðóæíîé ñòîðîíû ìîëåêóëû â åå óçêîé
áîðîçäêå.

Èçâåñòíû äðóãèå ïðîöåäóðû: N-
îêðàñêà, àêðèäèíîì îðàíæåâûì, à òàêæå
äèôôåðåíöèàëüíîå ýíçèìàòè÷åñêîå
ïåðåâàðèâàíèå õðîìîñîì (ñì. â êí.
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 21-29).

Ðàçíûå ó÷àñòêè ãåòåðîõðîìàòèíà
îêðàøèâàþòñÿ ðàçíûìè êðàñèòåëÿìè,
íåêîòîðûå ðàéîíû - òîëüêî êàêèì-òî
îäíèì, äðóãèå - ñðàçó íåñêîëüêèìè, òðåòüè
- òîæå íåñêîëüêèìè, íî äðóãèìè.
Ïðèìåíÿÿ ðàçëè÷íûå êðàñèòåëè è
èñïîëüçóÿ õðîìîñîìûíå ïåðåñòðîéêè,
ðàçðûâàþùèå ãåòåðîõðîìàòèíîâûå
ðàéîíû, â õðîìîñîìàõ äðîçîôèëû
óäàëîñü îõàðàêòåðèçîâàòü ìíîãî
íåáîëüøèõ ðàéîíîâ, ãäå ñðîäñòâî ê
îêðàñêàì îòëè÷íî îò òàêîâîãî â ñîñåäíèõ
ó÷àñòêàõ. Âñå ýòè ðàéîíû áûëè
ïðîíóìåðîâàíû (îò 1 äî 61) è òàêèì
îáðàçîì áûëà ñîçäàíà êàðòà
ãåòåðîõðîìàòèíà (ñì. Ðèñ. 9.16.).

9.4.3. Êîíúþãàöèÿ
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ

Îäíèì èç ñïåöèôè÷åñêèõ ñâîéñòâ
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ ÿâëÿåòñÿ èõ
ñèëüíî âûðàæåííàÿ ñïîñîáíîñòü ê
êîíòàêòàì ìåæäó ñîáîé. Ôàêòè÷åñêè âñå
èçâåñòíûå äàííûå î ñòðîåíèè
èíòåðôàçíûõ ÿäåð ñâèäåòåëüñòâóþò î
íàëè÷èè â íèõ îäíîãî èëè íåñêîëüêèõ
õðîìîöåíòðîâ, îáðàçóþùèõñÿ â
ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ
ðàéîíîâ âñåõ õðîìîñîì êàðèîòèïà. ×èñëî
õðîìîöåíòðîâ, áîëüøåå åäèíèöû,
ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî íå âñåãäà
ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ðàéîíû îáúåäèíåíû
â åäèíñòâåííûé õðîìîöåíòð.

Â ðàííåé ïðîôàçå ãåòåðî-
õðîìàòèíîâûå ðàéîíû åùå îáúåäèíåíû
â õðîìîöåíòð. Ïîçäíåå ýóõðîìàòèíîâûå
÷àñòè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä, òåñíî
êîíúþãèðóþùèå åùå â ïðîôàçå ìèòîçà,
îòäåëÿþòñÿ äðóã îò äðóãà, â òî âðåìÿ êàê
ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ðàéîíû ñîõðàíÿþò
êîíúþãàöèþ âïëîòü äî íà÷àëà àíàôàçû
(Ðèñ. 9.13.). Õðîìàòèäû õðîìîñîì,
èìåþùèõ ìíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà
(íàïðèìåð, Y- èëè ÷åòâåðòàÿ õðîìîñîìà ó
äðîçîôèëû), íèêîãäà íå ðàñõîäÿòñÿ äî
íà÷àëà àíàôàçû.

Êîíúþãàöèÿ õðîìàòèä îñóùåñò-
âëÿåòñÿ âñëåäñòâèå îñîáåííîñòåé ñàìîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà, à íå öåíòðîìåðû.

Â ïîëüçó ïðåäñòàâëåíèé î òåñíîì
ñîñåäñòâå ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ
ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì îò S-ïåðèîäà äî
ìåòàôàçû ñâèäåòåëüñòâóþò äàííûå ïî
èíäóêöèè ìèòîòè÷åñêîãî êðîññèíãîâåðà.
Áîëåå âûñîêèå ÷àñòîòû ìîçàèêîâ ïî
ãåíàì Õ-õðîìîñîìû äðîçîôèëû
ïîëó÷åíû â ëèíèÿõ ñ áîëåå âûñîêèì
ñîäåðæàíèåì ãåòåðîõðîìàòèíà.

Â ïðîôàçå I ìåéîçà ðàéîíû
ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà ó

Ðèñ. 9.13. Êîíúþãàöèÿ ãåòåðî-
õðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ ñåñòðèíñêèõ
õðîìàòèä â êàðèîòèïå Drosophila
athabasca (Èç: Paika, Miller, 1974, â êí.
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 31)
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äðîçîôèëû âûãëÿäÿò îáúåäèíåííûìè â
ïëîòíîå òåìíî-îêðàøåííîå òåëî, êîòîðîå
òîæå íàçûâàþò õðîìîöåíòðîì. Òàêèå
õðîìîöåíòðû îïèñàíû ó ìíîãèõ âèäîâ.
Ïîëàãàþò, ÷òî õðîìîöåíòð ÿâëÿåòñÿ
ñòðóêòóðîé, êîòîðàÿ ìîæåò èãðàòü ðîëü â
îðèåíòàöèè õðîìîñîì â ïðîôàçå ìåéîçà.
Êîíúþãàöèÿ íåãîìîëîãè÷íûõ Õ- è Y-
õðîìîñîì â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà ó
ñàìöîâ äðîçîôèëû îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò
ñïåöèàëüíûõ ñàéòîâ, ðàñïîëîæåííûõ â
ãåòåðîõðîìàòèíå (Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð.
29 - 32).

9.4.4. Êîíòàêòû
ãåòåðîõðîìàòèíà ñ ÿäåðíîé
îáîëî÷êîé

Õðîìîöåíòðû, ñîñòîÿùèå èç
ãåòåðîõðîìàòèíà èíòåðôàçíûõ õðîìîñîì,
ðàñïîëîæåíû íà ÿäåðíîé îáîëî÷êå (Ðèñ.
9.14.).

Âî âðåìÿ ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ñâÿçü
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ ñ âíóòðåííåé
ìåìáðàíîé ÿäðà ñîõðàíÿåòñÿ âïëîòü äî
ïðîìåòàôàçû.

9.4.5. Ãåòåðîõðîìàòèí è
õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè

Øèðîêî èçâåñòíû ïðåäñòàâëåíèÿ î
çíà÷èòåëüíîé ðîëè ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ
ðàéîíîâ â ýâîëþöèè êàðèîòèïà. Ïî
ãåòåðîõðîìàòèíîâûì ðàéîíàì ïðîèñõîäÿò
ñëèÿíèÿ è ðàçäåëåíèÿ ïëå÷, ÷òî ïðèâîäèò ê
èçìåíåíèÿì ìîðôîëîãèè è ÷èñëà õðîìîñîì
â êàðèîòèïå.

Îäíèì èç îñíîâíûõ ìåõàíèçìîâ,
äåéñòâóþùèõ â ïðîöåññå ýâîëþöèè
õðîìîñîìíûõ íàáîðîâ, ÿâëÿþòñÿ
Ðîáåðòñîíîâñêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ. Â
ðåçóëüòàòå Ðîáåðòñîíîâñêîãî ïðîöåññà
äâóïëå÷àÿ õðîìîñîìà ðàçëàìûâàåòñÿ íà äâà
àêðîöåíòðèêà èëè äâà àêðîöåíòðèêà
ñîåäèíÿÿñü, ôîðìèðóþò îäíó äâóïëå÷óþ

õðîìîñîìó. Ïðåäñòàâëåíèÿ î ñàìîì
ìåõàíèçìå ýòèõ ïðîöåññîâ äîëãîå âðåìÿ
áûëè âåñüìà ïðîòèâîðå÷èâû, ò.ê. íèêàêèõ
äàííûõ î ñïîñîáíîñòè öåíòðîìåðû ê
ðàçðûâàì èëè ñëèÿíèÿì áåç ïîòåðè åå
àêòèâíîñòè íå èìåëîñü. Ïîýòîìó ëó÷øåå
îáúÿñíåíèå Ðîáåðòñîíîâñêîìó ïðîöåññó
ïðè âîçíèêíîâåíèè äâóïëå÷åé õðîìîñîìû
èç äâóõ îäíîïëå÷èõ äàâàëî ïðåäñòàâëåíèå
î íåðàâíîé òðàíñëîêàöèè. Ïðè ýòîì
ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî ìàëåíüêèé
öåíòðè÷åñêèé ôðàãìåíò îäíîãî èç
àêðîöåíòðèêîâ òåðÿåòñÿ.

Ïî äðóãîìó ìåõàíèçìó ýòî ìîæåò áûòü
ñîåäèíåíèå äâóõ ìîíîöåíòðè÷åñêèõ
îäíîïëå÷èõ õðîìîñîì ñ îáðàçîâàíèåì
äâóïëå÷åé õðîìîñîìû, â êîòîðîé äâå
áëèçêîðàñïîëîæåííûå öåíòðîìåðû ìîãóò
ôóíêöèîíèðîâàòü êàê îäíà, èëè æå îäíà èç
äâóõ öåíòðîìåð ìîæåò èíàêòèâèðîâàòüñÿ.
Ýòî Ñ-Ñ ñîåäèíåíèå õðîìîñîì (öåíòðîìåðà
ê öåíòðîìåðå). Âîçìîæíîñòü òàêîãî
ïðîöåññà îáåñïå÷èâàåòñÿ ñâîéñòâàìè
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ, â êîòîðûõ
ëîêàëèçóåòñÿ öåíòðîìåðà. Ïðèìåðîì Ñ-Ñ
ñîåäèíåíèÿ ñëóæèò ìåõàíèçì îáðàçîâàíèÿ
õðîìîñîìû 2 ó ÷åëîâåêà (Èç: Ïðîêîôüåâà-
Áåëüãîâñêàÿ, 1986, ñòð. 345).

Ðèñ. 9.14. Èçìåíåíèå âíåøíåãî âèäà
õðîìîöåíòðà, ðàñïîëîæåííîãî íà
ÿäåðíîé îáîëî÷êå èíòåðôàçíîãî
äèïëîèäíîãî ÿäðà â çàâèñèìîñòè îò
óãëà çðåíèÿ. à - âèä ñâåðõó, õðîìîöåíòð
�íà äíå ÿäðà�; á è â - âèä ñáîêó,
õðîìîöåíòð â âèäå ïëîñêîé ïëàñòèíû
íà ÿäåðíîé îáîëî÷êå

à á â
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Âíóòðèâèäîâîé ïîëèìîðôèçì
êàðèîòèïîâ òàêæå âî ìíîãîì
ñêëàäûâàåòñÿ èç îáðàçîâàíèÿ
õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê, èìåþùèõ
òî÷êè ðàçðûâà â ãåòåðîõðîìàòèíå.

Â êóëüòóðå êëåòîê äðîçîôèëû
õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè,
èíäóöèðóåìûå óëüòðàôèîëåòîâûì
èçëó÷åíèåì, îáðàçóþòñÿ
ïðåèìóùåñòâåííî â ãåòåðîõðîìàòèíå Õ-
è Y-õðîìîñîì è àóòîñîì. Ïðè îáðàáîòêå
ìóòàãåíàìè äðîçîôèë, íåñóùèõ ìóòàöèè
ïî íàðóøåíèÿì ðåêîìáèíàöèè è
÷óâñòâèòåëüíîñòè ê ìóòàãåíàì, îêàçàëîñü,
÷òî ó ìóòàíòîâ ïî ãåíó mus109 îêîëî 80%
èíäóöèðîâàííûõ ðàçðûâîâ êàðòèðîâàíî
â ãåòåðîõðîìàòèíå. (Èç: Æèìóëåâ, 1993,
ñòð. 32-33).

9.4.6. Ïîçäíÿÿ ðåïëèêàöèÿ

Èçó÷àÿ ðàñïðåäåëåíèå ìåòêè íà
ðàäèîàâòîãðàôàõ ïîñëå âêëþ÷åíèÿ 3H-
òèìèäèíà â êëåòêè ñïåðìàòîöèòîâ
êóçíå÷èêà Melanoplus differentialis, À.
Ëèìà-äå-Ôàðèà â 1959 ãîäó îáíàðóæèë 4
òèïà ìå÷åíèÿ (Ðèñ. 9.15.).

Â ÷àñòè êëåòîê ìåòêà ïîëíîñòüþ
îòñóòñòâîâàëà (Ðèñ. 9.15. à), â äðóãîé
÷àñòè êëåòîê âêëþ÷åíèå ïðåäøåñòâåííèêà
ïðîèñõîäèëî òîëüêî â ýóõðîìàòèí àóòîñîì
(Ðèñ. 9.15.á), â ÿäðàõ òðåòüåãî òèïà - âñå
ÿäðî ìåòèëîñü ñïëîøü (Ðèñ. 9.15.â), è
íàêîíåö â ÷àñòè ÿäåð âêëþ÷åíèå
ïðîèñõîäèëî òîëüêî â
ãåòåðîõðîìàòèíîâûé áëîê ïîëîâûõ
õðîìîñîì (Ðèñ. 9.15.ã). Ïîñêîëüêó
ñåìåííèêè ó ñàìöîâ ýòîãî âèäà ñîñòîÿò
èç ãðóïïû ôîëëèêóëîâ, â êîòîðûõ
ñïåðìàòîöèòû îáúåäèíåíû â öèñòû ñ
ñèíõðîííûì ïðîõîæäåíèåì ìåéîçà,
óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî ÷åòâåðòûé òèï
ìå÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóåò íàèáîëåå ïîçäíèì
ñòàäèÿì S-ïåðèîäà.

Â ïîñëåäóþùèå ãîäû ïîëó÷åí
îãðîìíûé îáúåì ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
äàííûõ, ïîçâîëÿþùèõ ñäåëàòü îáùèé
âûâîä î òîì, ÷òî â ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ
ðàéîíàõ õðîìîñîì çàâåðøåíèå
ðåïëèêàöèè ÄÍÊ çàäåðæàíî.

Ñåé÷àñ äàæå ïðåäïîëàãàþò, ÷òî
ïîçäíèé ñèíòåç ÄÍÊ ÿâëÿåòñÿ
åäèíñòâåííûì êîíñòàíòíûì ïðèçíàêîì
ãåòåðîõðîìàòèíà, èçâåñòíûì äî ñèõ ïîð.
Îäíàêî èçâåñòíû è èñêëþ÷åíèÿ: ó
íåêîòîðûõ âèäîâ ìõîâ-ïå÷åíî÷íèêîâ,
âêëþ÷àÿ ðîä Pellia, íà ïðåäñòàâèòåëÿõ
êîòîðîãî Ý. Õàéö â 1928 ãîäó îïèñàë
ãåòåðîõðîìàòèí, îáíàðóæèâàþùèé ê òîìó
æå Ñ-îêðàñêó, ãåòåðîõðîìàòèíîâûå
ðàéîíû çàâåðøàþò ðåïëèêàöèþ ðàíî.
Ïîëàãàþò, ÷òî âðåìÿ ðåïëèêàöèè ÄÍÊ â
ðàéîíàõ êîíñòèòóòèâíîãî ãåòåðî-
õðîìàòèíà ìîæåò çàâèñåòü îò òîãî, êîãäà
îí äåêîìïàêòèçóåòñÿ â èíòåôàçå.
Íàïðèìåð, ó ðÿäà ïå÷åíî÷íèêîâ
ãåòåðîõðîìàòèí êîìïàêòåí â G1-ïåðèîäå,
íî ñòàíîâèòñÿ äèôôóçíûì ñ íà÷àëîì S-
ïåðèîäà. Ê ñåðåäèíå S-ïåðèîäà

Ðèñ. 9.15. Òèïû âêëþ÷åíèÿ 3H-òèìèäèíà â ÿäðà ðàííåé

ïàõèòåíû ìåéîçà Melanoplus differentialis (Èç: Lima-

de-Faria, 1959, â êí. Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 34). Ïîëîâûå

õðîìîñîìû ýòîãî âèäà ôîðìèðóþò õðîìîöåíòð,

êîòîðûé íà âñåõ ðèñóíêàõ ïîêàçàí â ëåâîé ÷àñòè ÿäðà

(îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå)

à á

â ã
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ðåïëèêàöèÿ â íåì çàâåðøàåòñÿ è îí îïÿòü
ñòàíîâèòñÿ êîìïàêòíûì. (Èç: Æèìóëåâ,
1993, ñòð. 33-36).

9.4.7. Âàðüèðîâàíèå êîëè÷åñòâà
ãåòåðîõðîìàòèíà

Â 1929-1937 ãã. â ðàáîòàõ Ëàíöåôèëäà
è Äîáæàíñêîãî áûëà îòêðûòà åùå îäíà
îñîáåííîñòü ãåòåðîõðîìàòèíà -
âàðüèðîâàíèå åãî êîëè÷åñòâà â ãåíîìå.
Íàïðèìåð, ó Drosophila pseudoobscura Y-
õðîìîñîìà â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ
ïðåäñòàâëåíà â ñåìè âàðèàíòàõ, ñèëüíî
ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî äëèíå.

Çàìå÷àòåëüíû ðàçëè÷èÿ â ðàçìåðàõ
òî÷å÷íîé ÷åòâåðòîé õðîìîñîìû ó D.
kikkawai (Ðèñ. 9.16.).

Ó íàñåêîìûõ îáíàðóæåíû
çíà÷èòåëüíûå âàðèàöèè â ðàçìåðàõ Õ-,
Y- è ìèêðîõðîìîñîì, êîòîðûå
îáîãàùåíû ãåòåðîõðîìàòèíîì. Ñ
ïîìîùüþ ñïåöèôè÷åñêèõ îêðàñîê
ïîêàçàíî, ÷òî âàðüèðóþùåé
êîìïîíåíòîé ÿâëÿåòñÿ èìåííî
ãåòåðîõðîìàòèí. (Èç: Æèìóëåâ, 1993,
ñòð. 36-40).

9.4.8. Ôîðìèðîâàíèå
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîì â îíòîãåíåçå

Èññëåäîâàíèÿ À.À. Ïðîêîôüåâîé-
Áåëüãîâñêîé, ïðîâåäåííûå íà ðÿäå
îáúåêòîâ (ðûáû, àìôèáèè,
ìëåêîïèòàþùèå), ïðèâåëè åå ê âûâîäó
î òîì, ÷òî â ðàííåì ðàçâèòèè
ìåòàôàçíûå õðîìîñîìû çíà÷èòåëüíî
îòëè÷àþòñÿ ïî ìîðôîëîãèè îò
ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì áîëåå ïîçäíèõ
ñòàäèé ðàçâèòèÿ: îíè òîíüøå, ñèëüíî
äåêîìïàêòèçîâàíû, â íèõ îòñóòñòâóþò
áëîêè ãåòåðîõðîìàòèíà. Îíà íàçâàëà
òàêèå õðîìîñîìû þâåíèëüíûìè (Ðèñ.
9.17.)

Ó âñåõ îðãàíèçìîâ, õîðîøî
èçó÷åííûõ íà ñòàäèÿõ ðàííåãî
ýìáðèîãåíåçà - öèêëîïû, âüþí, ëîñîñü,
ôîðåëü, ðÿä àìôèáèé, ìûøè,
èíòåðôàçíûå ÿäðà ñàìûõ ïåðâûõ äåëåíèé
äðîáëåíèÿ îáëàäàþò ïðèìå÷àòåëüíûìè
îñîáåííîñòÿìè. Íà ñòàäèè äâóõ-÷åòûðåõ
áëàñòîìåðîâ îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ïóçûðüêè íåïðàâèëüíîé ôîðìû ñ
ïðîçðà÷íîé êàðèîïëàçìîé, ãåòåðî-
õðîìàòèíîâûå ðàéîíû â íèõ íå îáíàðó-
æèâàþòñÿ. Âñå ó÷àñòêè õðîìîñîì â ýòèõ
ÿäðàõ ïîëíîñòüþ äåñïèðàëèçîâàíû,
ÿäðûøêî îòñóòñòâóåò. Íà ñòàäèè ìåòàôàçû
õðîìîñîìû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé òîíêèå
íèòåîáðàçíûå ñòðóêòóðû. Ïîñëåäîâà-
òåëüíûå äåëåíèÿ áëàñòîìåðîâ ñîïðî-

D St Mt Lt Mm Lm Ssm Msm Lsm

Ðèñ. 9.16. Ðàçíûå òèïû ÷åòâåðòîé
ìèêðîõðîìîñîìû D. kikkawai,
âñòðå÷àþùèåñÿ â åñòåñòâåííûõ
ïîïóëÿöèÿõ (Èç: Baimai et al., 1986,
â êí. Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 37)

Ðèñ. 9.17. Õðîìîñîìû ëîñîñÿ Salmo
salar (Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâcêàÿ,
1986, ñòð. 312), ñëåâà - ìåòàôàçà
òðåòüåãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ; ñïðàâà
- ìåòàôàçà èç ïîçäíåé áëàñòóëû
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âîæäàþòñÿ ïîñòåïåííûì ñòðóêòó-
ðèðîâàíèåì ÿäðà, ðàçâèòèåì ÿäðûøêà;
õðîìîñîìû â ìåòàôàçå ïðèîáðåòàþò
ñâîéñòâåííóþ äàííîìó âèäó
ìîðôîëîãè÷åñêóþ ñòðóêòóðó (ñì. Ðèñ.
9.14.). Â ñîñòàâå ãåòåðîõðîìàòèíà íà ýòèõ
ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ âûÿâëÿþòñÿ ãëàâíûì
îáðàçîì ãèñòîíû, à âîò íåãèñòîíîâûå
áåëêè íå îáíàðóæåíû (Èç: Ïðîêîôüåâà-
Áåëüãîâñêàÿ, 1986, ñòð. 312-313).

Õîðîøî èçó÷åíî ðàííåå ðàçâèòèå ó
äðîçîôèëû äî ñòàäèè áëàñòóëû
(áëàñòîäåðìû). Ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ
ïðîèñõîäèò âîñåìü áûñòðûõ ñèíõðîííûõ
äåëåíèé ÿäåð, êîòîðûå çàòåì íà÷èíàþò
ìèãðèðîâàòü ê ïîâåðõíîñòè ÿéöà,
ïðîäîëæàÿ äåëåíèÿ. Óæå îêîëî
ïîâåðõíîñòè ïðîõîäÿò åùå 4 äåëåíèÿ
(öèêëû 10-13), â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ
ñèíöèòèé èç îäíîãî ñëîÿ ÿäåð. Ïîñëå
îáðàçîâàíèÿ êëåòî÷íûõ îáîëî÷åê âîêðóã
ÿäåð â èíòåôàçå 14-ãî öèêëà ôîðìèðóåòñÿ
êëåòî÷íàÿ áëàñòîäåðìà.

Êëåòî÷íûå äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ
ïðîõîäÿò î÷åíü áûñòðî. Îäèí
ìèòîòè÷åñêèé öèêë ïðîòåêàåò â ñðåäíåì
çà 10 ìèí. Íà÷èíàÿ ñ 12-ãî äåëåíèÿ âðåìÿ
êàæäîãî öèêëà óâåëè÷èâàåòñÿ: äî 12,4 ìèí
- â 12-ì, äî 21,1 ìèí â 13-ì. Â ïåðâûõ 11-
12 äåëåíèÿõ â ÿäðàõ íå âûÿâëÿþòñÿ
ÿäðûøêè è õðîìîöåíòðû, õðîìàòèí ÿäðà
ïðåäñòàâëåí òîíêîäèñïåðñíîé ñåòüþ, à
ìèòîòè÷åñêèå õðîìîñîìû íå
äèôôðåíöèðóþòñÿ íà ýó- è
ãåòåðîõðîìàòèí.

Êàê ÿäðûøêè, òàê è õðîìîöåíòðû
ïîÿâëÿþòñÿ íà ñòàäèè áëàñòîäåðìû. Ïðè
òðàíñïëàíòàöèè ÿäåð áëàñòîäåðìû â
íåîïëîäîòâîðåííîå ÿéöî õðîìîöåíòðû è
ÿäðûøêè â íèõ áûñòðî èñ÷åçàþò,
õðîìàòèí ïðåâðàùàåòñÿ â
òîíêîäèñïåðñíóþ ñåòü, è óæå ÷åðåç 15 ìèí
âíîâü íà÷èíàþòñÿ äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ.

Ïðè îêðàñêå íà Ñ-ãåòåðîõðîìàòèí
ìåòàôàçíûå õðîìîñîìû ïåðâûõ 4-5
öèêëîâ äåëåíèÿ (30-60 ìèí ïîñëå
îïëîäîòâîðåíèÿ) îòëè÷àþòñÿ îò
òàêîâûõ íà ñòàäèè áëàñòîäåðìû èëè îò
õðîìîñîì íåéðîáëàñòîâ. Îíè èìåþò âèä
äëèííûõ òîíêèõ ñëàáî êîíäåíñèðîâàííûõ
íèòåé. Â êàðèîòèïå äîñòàòî÷íî ÷åòêî
îêðàøèâàåòñÿ òîëüêî Y-õðîìîñîìà, â
ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ äðóãèõ
õðîìîñîì âèäíû ëèøü �ñëåäû�
îêðàøèâàíèÿ. Ñïåöèôè÷åñêèé äëÿ
ãåòåðîõðîìàòèíà áåëîê HP1 äî 5-6
öèêëîâ äðîáëåíèÿ â ÿäðàõ íå
îáíàðóæèâàåòñÿ. Íàäåæíî âûÿâëÿåòñÿ
HP1 áåëîê íà÷èíàÿ ñ 10-11 öèêëà. Â ýòî
æå âðåìÿ â õðîìîñîìàõ íà÷èíàåòñÿ
òðàíñêðèïöèÿ. Òàêèì îáðàçîì, ñòàäèÿ
áëàñòîäåðìû ÿâëÿåòñÿ êðèòè÷åñêîé, â ýòî
âðåìÿ àêòèâèðóþòñÿ ãåíû è
îäíîâðåìåííî õðîìîñîìà äèô-
ôåðåíöèðóåòñÿ íà ýó- è ãåòåðîõðîìàòèí.
(Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 41-45).

9.4.9. Ïîâòîðåííûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

Ó ýóêàðèîò ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü
ãåíîìà ñîñòîèò èõ êîðîòêèõ ìíîãîêðàòíî
ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
ñîñòàâ îñíîâàíèé êîòîðûõ îòëè÷àåòñÿ îò
ñðåäíåñòàòèñòè÷åñêîãî ñîñòàâà
íóêëåîòèäîâ îñíîâíîé ÷àñòè ãåíîìà.
Ïîâòîðåííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ
ìîãóò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíû ñ ïîìîùüþ
äâóõ ïîäõîäîâ: ïî èõ èñêëþ÷èòåëüíî
âûñîêîé ñêîðîñòè ðåíàòóðàöèè èëè
ãðàäèåíòíîì öåíòðèôóãèðîâàíèè â
õëîðèñòîì öåçèè. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå
îñíîâíàÿ ÷àñòü ÄÍÊ ñîñòàâëÿåò ãëàâíóþ
ïîëîñó îñàæäåíèÿ (ãëàâíûé ïèê), à
ïîâòîðåííàÿ ôðàêöèÿ â ñèëó
îáîãàùåííîñòè îïðåäåëåííûì íàáîðîì
íóêëåîòèäîâ è, ñëåäîâàòåëüíî, äðóãîé
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ìîëåêóëÿðíîé ìàññû, äàåò îäíó èëè
íåñêîëüêî äîïîëíèòåëüíûõ (ñàòåëëèòíûõ)
ïîëîñ (Ðèñ. 9.18.).

Âñå äàííûå, ïîëó÷åííûå äî ñèõ ïîð
ñ ïîìîùüþ ãèáðèäèçàöèè in situ,
ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ñàòåëëèòíàÿ
ÄÍÊ ðàñïîëàãàåòñÿ â ó÷àñòêàõ
ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà â
ìåòàôàçíûõ õðîìîñîìàõ èëè â
õðîìîöåíòðàõ èíòåðôàçíûõ ÿäåð.
Èíîãäà, î÷åíü ðåäêî, íåêîòîðîå
êîëè÷åñòâî ñàòåëëèòíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ëîêàëèçîâàíî â
ýóõðîìàòèíå.

Êðîìå ñàòåëëèòîâ â
ïðèöåíòðîìåðíîì ãåòåðîõðîìàòèíå
ðàñïîëàãàþòñÿ óìåðåííûå ïîâòîðû ãåíîâ
ðèáîñîìíîé ÄÍÊ. Àíàëèç âûñîêî-
ïîâòîðåííûõ ÄÍÊ äðîçîôèëû ïîçâîëÿåò

ðàçáèòü èõ íà òðè ãðóïïû â ñîîòâåòñòâèè
ñ ñîñòàâîì íóêëåîòèäîâ è ñòåïåíüþ
ïîâòîðåííîñòè:

1. Ôðàêöèÿ, îñàæäàþùàÿñÿ â çîíå
1,679 ã/ñì3 è ñîñòîÿùàÿ èç
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðèáîñîìíîé ÄÍÊ; 2.
Ñàòåëëèòû, ñîñòîÿùèå èç ïîâòîðåííûõ 5-
10 ï.í.; 3. Ñàòåëëèò, îñàæäàþùèéñÿ â çîíå
1,688 ã/ñì3. Ýòî òàíäåìíûé ïîâòîð äëèíîé
359 ï.í.

Êëîíèðîâàíèå êîðîòêèõ (300-600 ï.í.)
ôðàãìåíòîâ, âûäåëåííûõ èç ðàçëè÷íûõ
òðàêòîâ ñàòåëëèòíûõ ÄÍÊ ñ ïîñëåäóþùèì
îïðåäåëåíèåì ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
íóêëåîòèäîâ ïîêàçàë ñëåäóþùåå:

1. Âñåãî íàéäåíî 11 òèïîâ
ñàòåëëèòíûõ ÄÍÊ, ÷åòûðå èç íèõ
ìàæîðíûå è ñåìü - ìèíîðíûå.

2. Êàê ïðàâèëî, ðàçíûå ñàòåëëèòû åñòü
â êàæäîé õðîìîñîìå, îäíàêî, åñòü è
ñàòåëëèòû, ñïåöèôè÷íûå äëÿ îïðåäåëåííûõ
õðîìîñîì, íàïðèìåð, ñàòåëëèò 359 ï.í.
(Ðèñ. 9.19.).

3. Êàê ïðàâèëî íóêëåîòèäíûé ñîñòàâ
ïîâòîðîâ ãîìîãåíåí, åäèíè÷íûå çàìåíû
íóêëåîòèäîâ âñòðå÷àþòñÿ íà 1 ò.ï.í., õîòÿ
â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ÷àñòîòû çàìåí ìîãóò
áûòü â 100 ðàç âûøå (Ðèñ. 9.20.). Êàæäàÿ
ãîðèçîíòàëüíàÿ ïîëîñà ïðåäñòàâëÿåò
êîïèþ ïîâòîðà. Åñëè åñòü çàìåíû, òî óêàçàí
íîâûé íóêëåîòèä â äàííîì ïîëîæåíèè.

4. Ñðåäè ñàòåëëèòíûõ ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòåé ÷àñòî ðàñïîëàãàþòñÿ
ìîáèëüíûå ýëåìåíòû (ò.å. óìåðåííûå
ïîâòîðû).

Âûñîêî ïîâòîðåííûå ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè, êàê ïîëàãàþò, ÿâëÿþòñÿ
íàèáîëåå áûñòðî ýâîëþöèîíèðóþùèìè
÷àñòÿìè ãåíîìà. Ñðàâíåíèå ñàòåëëèòíûõ
ïðîôèëåé äàæå ó î÷åíü áëèçêèõ âèäîâ
âûÿâëÿåò áîëüøèå ðàçëè÷èÿ (ñì. íàïðèìåð,
Ðèñ. 9.18.) ó D. virilis 40% ÄÍÊ ñîñòîèò èç
ñàòåëëèòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ó D.
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Ðèñ. 9.18. Ðàñïðåäåëåíèå ôðàêöèé ÄÍÊ
èç ãåíîìà Drosophila virilis (ââåðõó), D.
americana (â öåíòðå) è èõ ãèáðèäà (âíèçó)
â ãðàäèåíòå ïëîòíîñòè íåéòðàëüíîãî
CsCl (Èç: Gall, Atherton, 1974, â êí.
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 46)
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texana - 35%, íî ñ äðóãèìè êîíñòàíòàìè
ñåäèìåíòàöèè, ñîâñåì íå íàéäåíî
ñàòåëëèòîâ ó òðåòüåãî áëèçêîãî âèäà - D.
ezoana.

Y-õðîìîñîìà ó ìíîãèõ æèâîòíûõ, â
òîì ÷èñëå, äðîçîôèëû, ìëåêîïèòàþùèõ
è ÷åëîâåêà ñîñòîèò ãëàâíûì îáðàçîì èç
ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ýòà
õðîìîñîìà íàñëåäóåòñÿ òîëüêî îò îòöà ê
ñûíó è íå ïðåòåðïåâàåò ðåêîìáèíàöèè â
ìåéîçå. Ïîýòîìó âñå èíäèâèäóàëüíûå

èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû óíèêàëüíûõ è
ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé êàê áû
çàïå÷àòëåâàþò èñòîðèþ ïðîèñõîæäåíèÿ
èìåííî ýòîé Y-õðîìîñîìû,
ïðèñóòñòâóþùåé èìåííî ó êîíêðåòíîãî
ìóæ÷èíû. Íà Ðèñ. 9.21. ïîêàçàíî êàêèì
îáðàçîì ìîæåò ïåðåäàâàòüñÿ Y-õðîìîñîìà
ïîòîìêàì â õîäå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ.
Î÷åâèäíî, ÷òî âñå ñîâðåìåííûå Y-
õðîìîñîìû èìåþò åäèíñòâåííîãî ïðåäêà
ìóæñêîãî ïîëà. Ýòî íåèçáåæíî, õîòÿ

Ðèñ. 9.19. Ëîêàëèçàöèÿ ðàçëè÷íûõ ñàòåëëèòîâ â ãåòåðîõðîìàòèíå ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì
D. melanogaster (Èç: Zhimulev, 1997, p. 52). Ïîêàçàíû ó÷àñòêè ãåòåðîõðîìàòèíà âñåõ
õðîìîñîì. Öèôðàìè íàä õðîìîñîìàìè îáîçíà÷åíû îòäåëüíûå ðàéîíû, âûÿâëÿåìûå ñ
ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ äèô-ôåðåíöèàëüíûõ îêðàñîê. Ãîðèçîíòàëüíûìè ëèíèÿìè ïîä
õðîìîñîìîé îáîçíà÷åíà ëîêàëèçàöèÿ îïðåäåëåííîãî ñàòåëëèòà, ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
íóêëåîòèäîâ ïîêàçàíà ñïðàâà
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íåÿñíî êàêèì áûë ýòîò ïðåäîê: ñîâñåì
íåäàâíî ñóùåñòâîâàâøèé è ïîõîæèé íà
ñîâðåìåííîãî ÷åëîâåêà èëè æå äðåâíèé,
äîèñòîðè÷åñêèé.

Y-õðîìîñîìû â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ
ìîãóò èìåòü ðàçëè÷íûå îòêëîíåíèÿ â
ìîëåêóëÿðíîé ñòðóêòóðå: èíñåðöèè,
äåëåöèè, äóïëèêàöèè, èíâåðñèè, èçìåíåíèÿ

â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ êðóïíûõ è ìåëêèõ
ñàòåëëèòîâ, èçìåíåíèÿ äëèí
ðåñòðèêöèîííûõ ôðàãìåíòîâ. Êîìáèíàöèÿ
ýòèõ ðàçëè÷èé (ïîëèìîðôèçìîâ) äàåò
ãàïëîòèï. Íàèáîëåå âàðèàáåëüíûå
ïîëèìîðôèçìû ïîçâîëÿþò äåëàòü
ðàçëè÷èÿ ìåæäó âñåìè íåçàâèñèìûìè Y-
õðîìîñîìàìè. Ìåíåå âàðèàáåëüíûå
ïðèçíàêè ïîçâîëÿþò íàõîäèòü ÷òî-òî îáùåå
äëÿ îáúåäèíåíèÿ õðîìîñîì â ãðóïïû. Íà
ñåãîäíÿøíèé äåíü èçâåñòíî 9 ãàïëîòèïîâ.
Îíè ïî-ðàçíîìó ïðåäñòàâëåíû â ðàçíûõ
ïîïóëÿöèÿõ (Ðèñ. 9.22.).

Äàííûå, ïîêàçàííûå íà ðèñóíêå 9.22.
ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî êîíöåíòðàöèÿ
òåõ èëè èíûõ ãàïëîòèïîâ ñóùåñòâåííî
âàðüèðóåò â ðàçíûõ ïîïóëÿöèÿõ.

9.4.10. Ãåíåòè÷åñêîå ñîäåðæàíèå
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîì

Åùå Å. Õàéö â 1929-1933 ãã., èìåÿ
ââèäó ðàçëè÷èÿ â ñòåïåíè êîìïàêòèçàöèè

Ðèñ. 9.20. Íóêëåîòèäíûé
ñîñòàâ ðàçíûõ êëîíîâ
ÄÍÊ, âûäåëåííûõ èç
ñàòåëëèòîâ (Èç: Lohe,
Brutlag, 1987, â êí.
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 51)
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Ðèñ. 9.21. Ëèíåéíàÿ ïåðåäà÷à Y-
õðîìîñîìû ó ÷åëîâåêà (Èç: Jobling,
Tyler-Smith, 1995, p. 451). Â êàæäîì
ïîêîëåíèè ÷àñòü Y-õðîìîñîì äàííîé
ïîïóëÿöèè ïåðåäàåòñÿ ñëåäóþùåìó
ïîêîëåíèþ, à äðóãàÿ ÷àñòü - íåò
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ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíà, ïî àíàëîãèè ñ
êîìïàêòíûìè ìèòîòè÷åñêèìè
õðîìîñîìàìè ïðåäïîëîæèë, ÷òî
ãåòåðîõðîìàòèí ãåíåòè÷åñêè íåàêòèâåí.
Åãî öèòîëîãè÷åñêèå âîççðåíèÿ óæå òîãäà
ïðîòèâîðå÷èëè ãåíåòè÷åñêèì äàííûì: â
1916 ã. Ê. Áðèäæåñ óñòàíîâèë, ÷òî â ñëó÷àå
íåðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì â ìåéîçå
ïîëó÷àëèñü ñàìöû áåç Y-õðîìîñîìû
(ÕÎ), êîòîðûå áûëè ïîëíîñòüþ
æèçíåñïîñîáíûìè, íî ñòåðèëüíûìè.
Òàêèì îáðàçîì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ãåòåðîõðîìàòèíîâàÿ Y-õðîìîñîìà íåñåò
ôàêòîðû, îòâå÷àþùèå çà ïëîäîâèòîñòü.

Â íà÷àëå 1930-õ ãîäîâ â ðåçóëüòàòå
ëîêàëèçàöèè ãåíîâ Õ-õðîìîñîìû íà åå
öèòîëîãè÷åñêîé êàðòå ñ ïîìîùüþ
õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê áûëî ïîêàçàíî,
÷òî ôàêòè÷åñêè âñÿ ãåíåòè÷åñêàÿ êàðòà ýòîé
õðîìîñîìû (èñêëþ÷àÿ ëîêóñ bobbed)
ðàçìåñòèëàñü â ýóõðîìàòèíå (Ðèñ. 9.23.). Ýòî
ñ îïðåäåëåííîñòüþ ñâèäåòåëüñòâîâàëî î
çíà÷èòåëüíîé ãåíåòè÷åñêîé èíåðòíîñòè
ãåòåðîõðîìàòèíà. Îäíàêî, Äæ. Øóëüö (J.
Schultz) â 1941 ãîäó óñòàíîâèë, ÷òî óòåðÿ
áëîêîâ ãåòåðîõðîìàòèíà ó äðîçîôèëû
ëåòàëüíà, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î íàëè÷èè
ãåíîâ â ãåòåðîõðîìàòèíå.

Óêàçàííûå ïðîòèâîðå÷èÿ áûëè
ðàçðåøåíû òîëüêî â 1980-ûå ãîäû. Ñâÿçàíî
ýòî, ãëàâíûì îáðàçîì ñ ïîÿâëåíèåì
ìíîãî÷èñëåííûõ õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê,
õîðîøî êàðòèðóåìûõ ñ ïîìîùüþ
äèôôåðåíöèàëüíûõ îêðàñîê, à òàêæå ñ
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Ðèñ. 9.22. Âñòðå÷àåìîñòü
ãàïëîòèïîâ Y-õðîìîñîìû ÷åëîâåêà
â ðàçëè÷íûõ ïîïóëÿöèÿõ (Èç: Jobling,
Tyler-Smith, 1995, p. 454).
Ïî âåðòèêàëè - ãàïëîòèïû: Af -
àôðèêàíñêèé, P - ïèãìåè, !K - !Êóíã,
Med - Ñðåäèçåìíîìîðñêèé, J -
ÿïîíñêèé, Am - àìåðèêàíî-
èíäåéñêèé.
Áîëüøîé ÷åðíûé êðóæîê - îçíà÷àåò
øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå äàííîãî
ãàïëîòèïà â ïîïóëÿöèè, ìàëåíüêèé
÷åðíûé êðóæîê - ðåäêàÿ
âñòðå÷àåìîñòü ãàïëîòèïà â
ïîïóëÿöèè, áåëûé êðóæîê -
âñòðå÷àåìîñòü ó îòäåëüíûõ îñîáåé

Ðèñ. 9.23. Ñîïîñòàâëåíèå ãåíåòè÷åñêîé êàðòû Õ-õðîìîñîìû D. melanogaster
ñ ðàñïðåäåëåíèåì ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíà â ìèòîòè÷åñêîé õðîìîñîìå (ïî
äàííûì: Muller, Painter, 1932)

y w ct v m f car bb

Ýóõðîìàòèí Ãåòåðîõðîìàòèí

Ãåíåòè÷åñêàÿ êàðòà

Öèòîëîãè÷åñêàÿ êàðòà
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ïîÿâëåíèåì âûñîêîðàçðåøàþùèõ ìåòîäèê
ãèáðèäèçàöèè in situ. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè
õîðîøî èçó÷åíî ãåíåòè÷åñêîå ñîäåðæàíèå
ãåòåðîõðîìàòèíà Õ-, Y-õðîìîñîì è àóòîñîì
ó ðàçíûõ âèäîâ äðîçîôèë, â ïåðâóþ î÷åðåäü
ó D. melanogaster.

Â ðåçóëüòàòå ãåíåòè÷åñêîãî íàñûùåíèÿ
ìóòàöèÿìè ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ îáëàñòåé
âòîðîé õðîìîñîìû, îãðàíè÷åííûõ
äåëåöèÿìè ïðèöåíòðîìåðíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà, áûëî âûÿâëåíî 113
ìóòàöèé, êîòîðûå ïîñëå
êîìïëåìåíòàöèîííîãî àíàëèçà
ðàñïðåäåëèëèñü â 13 ëîêóñàõ. Íåñêîëüêî
ãåíîâ â ãåòåðîõðîìàòèíå âòîðîé
õðîìîñîìû áûëè èçâåñòíû ðàíåå, ò.å. âñåãî
îáíàðóæåíî 18 ãåíîâ (Ðèñ. 9.24.).

Ýòè ðåçóëüòàòû ïîêàçûâàþò íàñêîëüêî
ãåòåðîõðîìàòèí îáåäíåí ãåíàìè: ÷àñòîòû
âñòðå÷àåìîñòè ãåíîâ íà åäèíèöó äëèíû
ÄÍÊ â ãåòåðîõðîìàòèíå âòîðîé õðîìîñîìû

ñîñòàâëÿþò ïðèìåðíî 1% îò òàêîâîé äëÿ
ýóõðîìàòèíà.

Â òðåòüåé õðîìîñîìå ñ ïîìîùüþ
àíàëîãè÷íûõ ýêñïåðèìåíòîâ âûÿâëåíî 12
ãåíîâ, à çíà÷èò, ïëîòíîñòü ãåíîâ â
ãåòåðîõðîìàòèíå ýòîé õðîìîñîìû
ïðèìåðíî òàêàÿ æå êàê è âî âòîðîé
õðîìîñîìå (Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 54-60).

Íåñêîëüêî ãåíîâ èç
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ âòîðîé
õðîìîñîìû áûëè êëîíèðîâàíû è
îõàðàêòåðèçîâàíû: íàïðèìåð, ãåí rolled
êîäèðóåò áåëîê, ãîìîëîãè÷íûé
ìèòîãåí-àêòèâèðóåìîé ïðîòåèí-êèíàçå,
ãåí concertina êîäèðóåò àëüôà-
ñóáúåäèíèöó G-ïðîòåèíà, èãðàþùåãî
ðîëü â ìåæêëåòî÷íûõ êîììóíèêàöèÿõ
â õîäå ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ.

Ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ ñèñòåìà
âçàèìîäåéñòâóþùèõ ëîêóñîâ SD-Rsp,
èç êîòîðûõ Rsp ðàñïîëîæåí â

Ðèñ. 9.24. Ãåíåòè÷åñêèå ëîêóñû â ãåòåðîõðîìàòèíå âòîðîé õðîìîñîìû D.
melanogaster (Èç: Zhimulev, 1997, p. 61). à - ãåíû, âûÿâëåííûå â îïûòàõ ïî
�íàñûùåíèþ� ãåòåðîõðîìàòèíà ìóòàöèÿìè; á - ëîêàëèçàöèÿ èíñåðöèé Ð-
ýëåìåíòîâ. 2L è 2R - ëåâîå è ïðàâîå ïëå÷î âòîðîé õðîìîñîìû. 35-46 - íîìåðà
ôðàãìåíòîâ ãåòåðîõðîìàòèíà, âûäåëÿåìûõ ñ ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ
äèôôåðåíöèàëüíûõ îêðàñîê
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ãåòåðîõðîìàòèíîâîé ñåêöèè 39 âòîðîé
õðîìîñîìû (ñì. Ðèñ. 9.24.).

Â ëåâîì ïëå÷å ýóõðîìàòèíîâîé
÷àñòè âòîðîé õðîìîñîìû áûë
îáíàðóæåí ãåí SD (Segregation
Distortion), ìóòàöèÿ êîòîðîãî ó
ãåòåðîçèãîòíûõ ñàìöîâ Sd/Sd+ ïðèâîäèò
ê ñóùåñòâåííîìó ñäâèãó â ÷èñëå ãàìåò,
èìåþùèõ àëëåëü Sd ïî ñðàâíåíèþ ñ
÷èñëîì ãàìåò Sd+. Ñ ïîìîøüþ
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè óñòàíîâèëè,
÷òî ñïåðìèîãåíåç ãàìåò Sd+ â Sd/Sd+

ãåíîòèïàõ íàðóøåí èç-çà ñèëüíîé
äåêîìïàêòèçàöèè õðîìàòèíà. Êàê
âûÿñíèëîñü, ãåí Sd âçàèìîäåéñòâóåò ñ
ãåíîì Rsp, ðàñïîëîæåííûì â
ãåòåðîõðîìàòèíå. Èçâåñòíû äâà àëëåëÿ
Rsp-i (insensitive) è Rsp-s (sensitive).
Ëèíèè ñ íàðóøåííûì ðàñùåïëåíèåì
ãàìåò èìåþò ãåíîòèï: Sd, Rsp-i/Sd+, Rsp-
s (Ðèñ. 9.25).

Êàê âûÿñíèëîñü ëîêóñ Rsp ÿâëÿåòñÿ
ðàéîíîì ïîâòîðåííîé ÄÍÊ, ãäå
åäèíèöåé ïîâòîðà ÿâëÿåòñÿ ôðàãìåíò â
120 ï.í. Ýòîò ôðàãìåíò îáîãàùåí ÀÒ-
íóêëåîòèäàìè, èìååò îáùóþ ñòðóêòóðó
ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ è îðãàíèçîâàí êàê
äèìåð, îãðàíè÷åííûé ñ îáîèõ êîíöîâ
TCTAGA ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ (ñàéò

ðåñòðèêöèè XbaI ýíäîíóêëåàçû). Â
öåëîì îêîëî 600 ò.ï.í. ïðèõîäèòñÿ íà
ëîêóñ Rsp â ëèíèè sensitive. Õðîìîñîìà
Sd èìååò äåëåöèþ ðàéîíà Rsp è ìåíåå
20 êîïèé XbaI-ñàòåëëèòà. Rsp-ss (super
sensitive) ìîæåò èìåòü 3000 è áîëåå êîïèé
(Ðèñ. 9.26.).

ÄÍÊ, ðàñùåïëåííàÿ XbaI
ðåñòðèêòàçîé, èç ëèíèé: supersensitive
(lpcb), sensitive (cn, bw) è ÷àñòè÷íî
÷óâñòâèòåëüíîé (CantonS),
ãèáðèäèçîâàëàñü ñ ðàäèîàêòèâíî
ìå÷åíûì êëîíîì ÄÍÊ, ñîäåðæàùèì
XbaI-ïîâòîð.

Äðóãîé ãåí ýòîé ñèñòåìû Sd,
ðàñïîëîæåííûé â ýóõðîìàòèíîâîì
ðàéîíå 37D5, êàðòèðóåòñÿ â EcoRI
ôðàãìåíòå äëèíîé 7 ò.ï.í., ñ êîòîðîãî
ñ÷èòûâàåòñÿ òðàíñêðèïò  äëèíîé 4 ò.ï.í.

SD

SD

Sd

Sd
+

Rsp-i

Rsp-s
+

+

Ðèñ. 9.25. Ñõåìà âçàèìîäåéñòâèÿ
ãåíîâ â ñèñòåìå Sd-Rsp. (Èç: Doshi
et al., 1991, â êí. Zhimulev, 1997)

lp
cb

cn
 b

w

C
an

S

Ðèñ. 9.26. Âàðüèðîâàíèå ÷èñëà
êîïèé Rsp-ïîâòîðà â ëèíèÿõ D.
melanogaster, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî
÷óâñòâèòåëüíîñòè Rsp (Èç: Wu et
al., 1988, p. 64,  â êí. Zhimulev, 1997)

240 bp →→→→→
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Ñîãëàñíî ïðåäñòàâëåíèÿì
íåêîòîðûõ àâòîðîâ ãåí Sd ñèíòåçèðóåò
áåëîê, îáëàäàþùèé âûñîêîé
ñïîñîáíîñòüþ ñâÿçûâàòüñÿ ñ ÄÍÊ Rsp.
Ïîýòîìó ó êëåòîê Rsp-s ìíîãî XbaI-
ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ è ìàëî áåëêîâ (Sd+),
ñâÿçûâàþùèõñÿ ñ íåé è êîìïàêòèçóþùèõ
å¸ â õîäå ñïåðìèåãåíåçà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî

óìåíüøàåòñÿ ÷èñëî ãàìåò Sd+, Rsp-s (Èç:
Zhimulev, 1997, p. 61-66).

Öèòîãåíåòè÷åñêèå êàðòû
ãåòåðîõðîìàòèíà Õ- è Y-õðîìîñîì
ïðåäñòàâëåíû íà Ðèñ. 9.27. è 9.28.

Êðàòêàÿ õàðàêòåðèñòèêà íåêîòîðûõ
ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ â ãåòåðîõðîìàòèíå
Õ è Y õðîìîñîì:

Ðèñ. 9.27. Ôóíêöèîíàëüíûå ñàéòû â ãåòåðîõðîìàòèíå Õ-õðîìîñîìû D.
melanogaster (ïî: Zhimulev, 1997, p. 58). à - òî÷êè ðàçðûâîâ èíâåðñèé; á -
öèòîëîãè÷åñêàÿ êàðòà ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ áëîêîâ (26-34); â - êàðòèðîâàíèå
ôóíêöèîíàëüíûõ ñàéòîâ: su(f), cr, ABO, bb, col, Zhr, Rex, Su(Rex); ã - ðàéîíû,
ìîäèôèöèðóþùèå ýôôåêò ïîëîæåíèÿ; ä - ðàéîíû, âëèÿþùèå íà
ýíäîðåïëèêàöèþ ðÄÍÊ â êëåòêàõ ñëþííûõ æåëåçàõ ëè÷èíîê

Ðèñ. 9.28. Êàðòà Y-õðîìîñîìû D. melanogaster (Èç: Zhimulev, 1997, p. 62). kl-1
- kl-5, ks-1 - ks-2 - ôàêòîðû ôåðòèëüíîñòè ñàìöîâ; À, Â, Ñ - ñàéòû ôîðìèðîâàíèÿ
ïåòåëü â ñïåðìàòîöèòàõ; 10, 16, 95-2 è íèæå - ó÷àñòêè âñòðàèâàíèÿ Ð-ýëåìåíòîâ

à

á

â

ã

ä
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bb - bobbed - ó÷àñòêè ëîêàëèçàöèè
ãåíîâ, ïîâòîðåííûõ 150-250 ðàç è
êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíóþ 18 è 28S ÐÍÊ.

cr - (compensation response) -
óâåëè÷èâàþò ïîëèòåíèçàöèþ ãåíîâ
ðÄÍÊ, ïðè ïîòåðå îäíîãî èç
ãîìîëîãîâ.

abo/ABO-ñèñòåìà - (abnormal
oocyte). Âîçìîæíî êîíòðîëèðóþò
êîëè÷åñòâî ðèáîñîìíîé ÐÍÊ â êëåòêå.

Rex - (ribosomal exchange) - ëîêóñ,
èíäóöèðóþùèé ìèòîòè÷åñêèé îáìåí
ìåæäó äâóìÿ êëàñòåðàìè ðÄÍÊ.

ñry  - crystal/Stellate (íå
ðàññêàçûâàë).

Ôàêòîðû ôåðòèëüíîñòè
ñàìöîâ

Â íà÷àëå 1960-õ ãîäîâ Ìåéåð,
Õåññ è Áååðìàíí îïèñàëè îñîáûå
ñòàäèåñïåöèôè÷íûå íèòå-ïîäîáíûå
ñòðóêòóðû (�ïåòëè�) â ÿäðàõ
ñïåðìàòîöèòîâ D. melanogaster. ×åðåç
íåñêîëüêî ëåò ïðèøëî ïîíèìàíèå òîãî,
÷òî �ïåòëè� ýòî äåêîìïàêòèçîâàííûå
ó÷àñòêè Y-õðîìîñîìû. Íà ýòèõ ïåòëÿõ
ñèíòåçèðóåòñÿ ÐÍÊ è íàêàïëèâàþòñÿ
áåëêè. Êàæäàÿ ïåòëÿ óíèêàëüíà ò.ê. èìååò
îïðåäåëåííûå ðàçìåðû è ìîðôîëîãèþ. Ó
ñàìöîâ Õ0 ýòèõ ïåòåëü íåò, çàòî ó ñàìöîâ
XYY îíè ïðèñóòñòâóþò â äâîéíîì ÷èñëå.
Åñëè ïðîèçîøëà äóïëèêàöèÿ êàêîãî-òî
ó÷àñòêà Y-õðîìîñîìû, êàêàÿ-òî èç ïåòåëü
áóäåò òàêæå äóïëèöèðîâàíà (Ðèñ. 9.29.).
Ïåòëè ñâÿçàíû ñ ôóíêöèÿìè ïëîäîâèòîñòè

Ðèñ. 9.29. Âàðüèðîâàíèå
÷èñëà è ìîðôîëîãèè ïåòåëü ó
D. hydei â ëèíèÿõ ñ
òðàíñëîêàöèÿìè ìåæäó Y-
õðîìîñîìîé è àóòîñîìîé. À
- àóòîñîìà, íîðìàëüíûé
ïàðòíåð õðîìîñîìû ñ
òðàíñëîêàöèåé. YS.Lp.A

1
 -

äëèííûé è A
1

.YLd - êîðîòêèé
ýëåìåíò òðàíñëîêàöèè. Fd,
Fk, p, T, K - ïåòëè, N -
ÿäðûøêî (Èç: Hess, 1965, â êí.
Zhimulev, 1997, p. 70)

P Fd

T

K
Fk

A

X

YS.Lp.A
1

A
1
.YLd
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ñàìöà, ò.ê. ïîòåðÿ ëþáîé èç íèõ ïðèâîäèò
ê ñòåðèëüíîñòè ñàìöà. Îáíàðóæåíî ñåìü
ïåòåëü, ÷òî ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò ÷èñëó
ãåíîâ ôåðòèëüíîñòè (7-16). Ôóíêöèÿ îäíîãî
èç ýòèõ ãåíîâ âûÿñíåíà: ãåí kl-5
êîíòðîëèðóåò ôîðìèðîâàíèå íàðóæíûõ
ìèêðîòðóáî÷åê õâîñòà ñïåðìàòîçîèäà.

Îáùàÿ äëèíà ïåòåëü ó D. hydei
äîõîäèò äî 1000 ìêì èëè 1/12 âñåé äëèíû
ÄÍÊ â Y-õðîìîñîìå. Ôóíêöèè îñòàþùèõñÿ
11/12 íåèçâåñòíû. Ãåíû ôåðòèëüíîñòè,
òàêèì îáðàçîì, èìåþò ãðîìàäíóþ äëèíó:
äî 4000 ò.ï.í. Â èõ ñîñòàâ âõîäèò áîëüøîå
êîëè÷åñòâî ñàòåëëèòíûõ ÄÍÊ, íå
êîäèðóþùèõ ïîëèïåïòèäû.

Y-õðîìîñîìà D. hydei ñîäåðæèò 2 òèïà
ÄÍÊ.
1. Y-ñïåöèôè÷åñêèå, ñàòåëëèòîïîäîáíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå âñòðå÷àþòñÿ
òîëüêî â ýòîé õðîìîñîìå.  Îíè
ðàñïîëàãàþòñÿ ñåìåéñòâàìè ïî 200-2000
êîïèé â âèäå òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ.
2. Y-ñâÿçàííûå ïîâòîðû, êîòîðûå

âñòðå÷àþòñÿ êàê â ýòîé, òàê è â äðóãèõ
õðîìîñîìàõ. Êàê ïðàâèëî, ýòî ìîáèëüíûå
ýëåìåíòû ãåíîìà.

Êàæäàÿ ïåòëÿ ÿâëÿåòñÿ ãèãàíòñêèì
òðàíñêðèïòîì, ñîäåðæàùèì ãëàâíûì
îáðàçîì ïîâòîðåííûå ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè - ñàòåëëèòû, äåôåêòíûå è
íîðìàëüíûå ìîáèëüíûå ýëåìåíòû.

Â îäíîé èç ïåòåëü ó D. melanogaster,
äëèíà êîòîðîé îêîëî 1300 ò.ï.í.,
ðàñïîëîæåí ãåí kl-5, ó ìóòàíòîâ  ïî
êîòîðûì íàðóøåíî ôóíêöèî-íèðîâàíèå
ìèêðîòðóáî÷åê â ñïåðìàòîçîèäàõ. Äëèíà
ýêçîíîâ ãåíà ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî 14
ò.ï.í., è ýòè ýêçîíû ðàñïîëîæåíû ñðåäè
ñàòåëëèòîâ AAGAG è AAGAC è
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ.

Â äðóãîé ïåòëå, thread ó D. hydei,
ðàñïîëîæåí ãåí ôåðòèëüíîñòè A. Â
ïðåäåëàõ ïåòëè (Ðèñ. 9.30.) áëîê
ãîìîãåííûõ ïîâòîðîâ Y

L
I äëèíîé â 1.5

ì.ï.í. ïðåðûâàåòñÿ áëîêàìè ïîâòîðîâ,
íàçûâàåìûõ rally (âñåãî 400 ò.ï.í.).

Ðèñ. 9.30. Ñõåìà îðãàíèçàöèè ïåòëè thread ó  D. hydei (Èç: Hackstein and
Hochstenbach, 1995). Ðàçëè÷íûìè ñèìâîëàìè âíèçó ïîêàçàíû ñåìåéñòâà
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ: Y

L
I è Y

L
II áîëüøèå ñåìåéñòâà ïîâòîðîâ, R -

ñåìåéñòâî rally, MI - ðåòðîòðàíñïîçîí micropia, E - ïðåäïîëàãàåìûå ýêçîíû
ãåíà, êîäèðóþùåãî òÿæåëóþ β-öåïü äèíåèíà. NO - ÿäðûøêîâûé îðãàíèçàòîð.
Íàïðàâëåíèå òðàíñêðèïöèè ñëåâà íàïðàâî
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Îñòàâøàÿñÿ ÷àñòü òðàíñêðèïòà ñîñòîèò
èç ïîâòîðåííûõ ðåòðîòðàíñïîçîíîâ èç
ñåìåéñòâà micropia è ïîâòîðîâ Y

L
II.

Ïåòëè î÷åíü àêòèâíû â
òðàíñêðèïöèè: îêîëî 50% âêëþ÷åíèÿ 3Í-
óðèäèíà â ÿäðî ïðèõîäèòñÿ íà Y-
õðîìîñîìó, îñòàâøèåñÿ 50% - íà âñå
îñòàëüíûå õðîìîñîìû.

Îãðîìíûå ìàññû áåëêîâ,
êîäèðóåìûõ ãåíàìè, ðàñïîëîæåííûìè â
ðàçëè÷íûõ (íå Y) õðîìîñîìàõ,
íàêàïëèâàþòñÿ íà ïåòëÿõ.

Ãèïîòåçû î ðîëè ïåòåëü:
1. Ðåãóëèðóþò ðàçâèòèå ñïåðìàòèä.
2. Ñâÿçûâàþò áîëüøèå ìàññû áåëêîâ.
3. Ïåòëè ñóùåñòâóþò òîëüêî äëÿ
îáðàçîâàíèÿ íåîáû÷íî äëèííîãî õâîñòà
ñïåðìàòîçîèäà (Èç: Zhimulev, 1997, p.
66-74).

9.4.11. Çàêëþ÷åíèå

Èç ðàññìîòðåíèÿ âñåõ ïðèâåäåííûõ
ôàêòîâ äîâîëüíî î÷åâèäíî, ÷òî ýó- è
ãåòåðîõðîìàòèí ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî
ìîëåêóëÿðíîé è ãåíåòè÷åñêîé
îðãàíèçàöèè ñëàãàþùåé èõ ÄÍÊ (Òàáë.
9.3.).

Âñòàåò âîïðîñ î ðàçëè÷èÿõ â èõ
ôóíêöèÿõ. Åñëè â îòíîøåíèè
ýóõðîìàòèíà âñå äîâîëüíî î÷åâèäíî - â
íåì ñîäåðæèòñÿ îñíîâíàÿ ÷àñòü ãåíîâ,
íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà è
ôóíêèîíèðîâàíèÿ êëåòîê, òî âîïðîñ î
ôóíêöèîíàëüíîé çíà÷èìîñòè
ãåòåðîõðîìàòèíà äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ
ïðåäìåòîì ñïîðîâ è ôàíòàçèé ó÷åíûõ.
Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè äîâîëüíî òðóäíî
íàéòè ðàçóìíûå îáúÿñíåíèÿ
ñóùåñòîâàíèÿ ãåòåðîõðîìàòèíà. Ìîæíî
ïîïûòàòüñÿ óêàçàòü íà òó îáëàñòü, ãäå ýòè
îáúÿñíåíèÿ ñëåäóåò èñêàòü. Êàæåòñÿ
óìåñòíûì ïðèâåñòè ñëåäóþùèå
ñîîáðàæåíèÿ:

1. Ãåòåðîõðîìàòèí ïðèñóòñòâóåò â
ãåíîìàõ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà
âèäîâ, ÷òî êîñâåííî ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü î åãî íåîáõîäèìîñòè.

2. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ,
ñîñòàâëÿþùèå ãåòåðîõðîìàòèí, â õîäå
îíòîãåíåçà ìîãóò ëåãêî òåðÿòüñÿ èç ÿäåð
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, íàïðèìåð ïðè
ïîëèòåíèçàöèè õðîìîñîì ó äðîçîôèëû,
äèìèíóöèè õðîìàòèíà àñêàðèä èëè
öèêëîïîâ, ñîçðåâàíèè ìàêðîíóêëåóñà ó
èíôóçîðèé è ò.ä. Îäíàêî, â êëåòêàõ
çàðîäûøåâîãî ïóòè ýòè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ âñåãäà
ïðèñóòñòâóþò.

3.  Òå íåìíîãèå ãåíû, êîòîðûå
íàéäåíû â ãåòåðîõðîìàòèíå, ÷àùå âñåãî
ñâÿçàíû ñ îñóùåñòâëåíèåì êàêèõ-òî
ôóíêöèé â êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ïóòè,
íàïðèìåð, äëÿ ñîçðåâàíèÿ ãàìåò.
Íåêîòîðûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ,
ðàñïîëîæåííûå â ãåòåðîõðîìàòèíå,
íåîáõîäèìû äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ ôóíêöèé
â õîäå ìåéîçà, íàïðèìåð äëÿ ñïàðèâàíèÿ
ïîëîâûõ õðîìîñîì â ïðîôàçå.

Âñå ýòî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î
òîì, ÷òî ãåòåðîõðîìàòèí íåîáõîäèì äëÿ
îñóùåñòâëåíèÿ êàêèõ-òî ôóíêöèé â
æèçíè êëåòîê çàðîäûøåâîãî ïóòè.

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.4.

Æèìóëåâ È.Ô. Ãåòåðîõðîìàòèí è ýôôåêò
ïîëîæåíèÿ ãåíà. Íîâîñèáèðñê,
Íàóêà, 1-490, 1993.

Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ À.À.
Ãåòåðîõðîìàòè÷åñêèå ðàéîíû
õðîìîñîì. Ìîñêâà, Íàóêà, 1-431,
1986.

Heitz E. Die somatische Heteropyknose bei
Drosophila melanogaster und ihre
genetische Bedeutung. Z. Zellforsch. 20,
237-287, 1934.
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Ñâîéñòâà Ýóõðîìàòèí Ãåòåðîõðîìàòèí

Äîëÿ ãåíîìà 67% 33%
Ðàñïîëîæåíèå â
õðîìîñîìàõ

Ïëå÷è õðîìîñîì Â ïðèöåíòðîìåðíûõ
îáëàñòÿõ, âñÿ Y-õðîìîñîìà

Ñîñòîÿíèå êîìïàêòíîñòè
â êëåòî÷íîì öèêëå

Â õîäå ìèòîòè÷åñêîãî è
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèé

Íà ïðîòÿæåíèè âñåãî
êëåòî÷íîãî öèêëà

Êîìïàêòèçóþùåå âëèÿíèå
íà ïðèáëèæåííûå ó÷àñòêè
õðîìîñîì (ýôôåêò
ïîëîæåíèÿ ìîçàè÷íîãî
òèïà)

Íå îêàçûâàåò Ó÷àñòêè ýóõðîìàòèíà,
ïðèáëèæåííûå ê ãåòåðî-
õðîìàòèíó, òàêæå ñòàíîâÿòñÿ
êîìïàêòíûìè, à ãåíû â íèõ
èíàêòèâèðóþòñÿ

Ñïîñîáíîñòü
îáúåäèíÿòüñÿ ñ äðóãèìè
ðàéîíàìè õðîìîñîì

Íå îòìå÷åíà Ãåòåðîõðîìàòèíîâûå
ó÷àñòêè îáúåäèíÿþòñÿ,
îáðàçóÿ õðîìîöåíòðû

Îáðàçîâàíèå
õðîìîñîìíûõ
ïåðåñòðîåê

Îáû÷íàÿ ÷àñòîòà
îáíàðóæåíèÿ

Ïîâûøåííàÿ ÷àñòîòà
îáíàðóæåíèÿ

Ðàñïîëîæåíèå â
êëåòî÷íîì ÿäðå

Ïî âñåìó îáúåìó ÿäðà Ãëàâíûì îáðàçîì íà
ÿäåðíîé îáîëî÷êå

Âðåìÿ ñèíòåçà ÄÍÊ â
êëåòî÷íîì öèêëå

Ïåðâûå 3/4 ïåðèîäà
ñèíòåçà ÄÍÊ â
èíòåðôàçå (S-ïåðèîäà)

Ïîñëåäíÿÿ ïîëîâèíà S-
ïåðèîäà. Çàâåðøåíèå
ïðîöåññà ðåïëèêàöèè ÄÍÊ
ñèëüíî çàäåðæàíî

Òàáë. 9.3. Ðàçëè÷èÿ ñâîéñòâ ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíà ó äðîçîôèëû

Äèôôåðåíöèàëüíàÿ
îêðàñêà ñïåöèôè÷åñêèìè
êðàñèòåëÿìè (Ñ-îêðàñêà)

Îòñóòñòâèå îêðàñêè Èíòåíñèâíàÿ îêðàñêà

Ôðàêöèè ÄÍÊ ïî
còåïåíè ïîâòîðåííîñòè

~90% óíèêàëüíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è
~10% - óìåðåííî
ïîâòîðåííûõ

Îñíîâíàÿ ìàññà ÄÍÊ
ïðåäñòàâëåíà
âûñîêîïîâòîðåííûìè
ôðàêöèÿìè, â ìåíüøåé
ñòåïåíè - óìåðåííûìè
ïîâòîðàìè è ñîâñåì ìàëî
óíèêàëüíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé

Íàëè÷èå îñîáûõ êîì-
ïàêòèçóþùèõ áåëêîâ,
íàïðèìåð áåëêà HP1

Ïî÷òè îòñóòñòâóåò Îáèëüíî ïðèñóòñòâóåò ïî
âñåìó ãåòåðîõðîìàòèíó

Âàðüèðîâàíèå
êîëè÷åñòâà ìàòåðèàëà â
õðîìîñîìàõ

Çàìåòíîå âàðüèðîâàíèå
íå îáíàðóæåíî

Âàðüèðîâàíèå êîëè÷åñòâà
ãåòåðîõðîìàòèíà øèðîêî
ïðåäñòàâëåíî â êàæäîé
õðîìîñîìå

Ãåíåòè÷åñêîå
ñîäåðæàíèå

Îñíîâíàÿ ÷àñòü âñåõ
ãåíîâ ãåíîìà
ëîêàëèçîâàíà â
ýóõðîìàòèíå

Ãåíû ïî÷òè
îòñóòñòâóþò
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Hackstein J.H.P., Hochstenbach R. The
elusive fertility genes of Drosophila: the
ultimate haven for selfish genetic
elements. Trends in Genetics 11, 195-
200, 1995.

Jobling M.A., Tyler-Smith C. Fathers and
sons: the Y chromosome and human
evolution. Trends in Genetics 11, N11,
449-456, 1995.

Muller H.J., Painter T.S. The differentiation
of the sex chromosome of Drosophila
into genetically active and inert regions.
Z. Indukt. Abstamm. Vererb. 62, 316-
365, 1932.

Zacharias H. Emil Heitz (1892-1965):
chloroplast, heterochromatin and
polytene chromosomes. Genetics
141, 7-14, 1995.

Zhimulev I.F. Polytene chromosomes,
heterochromatin and position effect
variegation. Advances in Genetics
37, 1-550, 1997.

9.5. Òåëîìåðû è òåëîìåðíûé
ãåòåðîõðîìàòèí

9.5.1. Êîíöåïöèÿ òåëîìåðû

Òðè ãðóïïû ôàêòîâ, ïîëó÷åííûõ ê
íà÷àëó1980-õ ãîäîâ, ñâèäåòåëüñòâîâàëè î
íàëè÷èè íà êîíöàõ õðîìîñîì îñîáûõ
ñòðóêòóð:
1. Öèòîëîãè, èçó÷àâøèå êàðèîòèïû
ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ, îòìå÷àëè, ÷òî
ìîðôîëîãèÿ îòäåëüíûõ õðîìîñîì è
íàáîðû õðîìîñîì â öåëîì ÿâëÿþòñÿ
ïîñòîÿííûìè. Åñëè áû áûëà
âîçìîæíîñòü õðîìîñîìàì ñêëåèâàòüñÿ
�êîíåö - â êîíåö�, òàêîãî ïîñòîÿíñòâà áû
íå áûëî. Çíà÷èò ñóùåñòâóåò íåêàÿ
ñòðóêòóðà, çàïðåùàþùàÿ îáúåäèíåíèå
òåëîìåðíûõ êîíöîâ.
2. Ã.Äæ. Ìåëëåð â 1927 ãîäó îòêðûë
âîçìîæíîñòü ïîëó÷åíèÿ ìóòàöèé â

ðåçóëüòàòå îáëó÷åíèÿ êëåòîê äðîçîôèëû
ðåíòãåíîâñêèìè ëó÷àìè. Ïðè ýòîì
ìóòàöèè ìîãóò áûòü òî÷êîâûìè èëè
ñîïðîâîæäàòüñÿ ïåðåñòðîéêàìè
õðîìîñîì (èíâåðñèÿìè, òðàíñëîêàöèÿìè,
äåëåöèÿìè è äóïëèêàöèÿìè). Ïåðåñòðîéêè
îáðàçóþòñÿ â ðåçóëüòàòå ðàçðûâîâ â
ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ õðîìîñîì ïîä
äåéñòâèåì èçëó÷åíèÿ è ïîñëåäóþùåãî
âîññîåäèíåíèÿ ôðàãìåíòîâ â íîâîì
ïîðÿäêå.

Èññëåäóÿ çàêîíîìåðíîñòè
îáðàçîâàíèÿ õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê Ã.
Ìåëëåð â 1932 ãîäó ïðèøåë ê äâóì âàæíûì
âûâîäàì î ïîâåäåíèè íàèáîëåå
äèñòàëüíûõ ÷àñòåé íîðìàëüíûõ
õðîìîñîì: 1. Èñêóññòâåííî
îáðàçîâàâøèåñÿ êîíöû ôðàãìåíòîâ
õðîìîñîì îáúåäèíÿþòñÿ òîëüêî ñ òàêèìè
æå èñêóññòâåííî îáðàçîâàâøèìèñÿ è
íèêîãäà - ñ êîíöåâûìè ôðàãìåíòàìè,
ñóùåñòâóþùèìè â íîðìàëüíûõ
õðîìîñîìàõ. 2. Â ñâîþ î÷åðåäü êîíöåâûå
ó÷àñòêè íîðìàëüíûõ õðîìîñîì â
ðåçóëüòàòå îáëó÷åíèÿ íèêîãäà íå
ïåðåìåùàþòñÿ âî âíóòðåííèå ðàéîíû
õðîìîñîì. Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ðåçóëüòàòîâ
ýòèõ íàáëþäåíèé Ìåëëåð ïðåäïîëîæèë,
÷òî ó÷àñòêè õðîìîñîì (èëè �ãåíû�, êàê
îí èõ íàçûâàë), ðàñïîëîæåííûå âî
âíóòðåííèõ ðàéîíàõ õðîìîñîì, îáëàäàþò
ñâîéñòâîì �áèïîëÿðíîñòè�, ò.å. îíè ìîãóò
ñîåäèíÿòüñÿ ñ äðóãèìè ôðàãìåíòàìè
êàæäûì èç äâóõ ñâîèõ ñâîáîäíûõ êîíöîâ.
Òîò �ãåí� (èëè ôðàãìåíò õðîìîñîìû),
êîòîðûé â íîðìàëüíîé õðîìîñîìå
ðàñïîëîæåí íà ñàìîì åå êîíöå, ïî ìíåíèþ
Ìåëëåðà, �óíèïîëÿðåí�, ò.å. ñïîñîáåí ê
îáúåäèíåíèþ òîëüêî ñ òîé ñòîðîíû,
êîòîðàÿ îáðàùåíà ê âíóòðåííåé ÷àñòè
õðîìîñîìû. Ìåëëåð ïðåäïîëîæèë, ÷òî
ýòîò êîíöåâîé �óíèïîëÿðíûé� ãåí
íåîáõîäèì äëÿ îñîáîé ôóíêöèè,
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�çàïå÷àòûâàíèÿ êîíöà õðîìîñîìû�.
Òàêîé �ãåí� áûë íàçâàí ñïåöèàëüíûì
òåðìèíîì - �òåëîìåðîé� (ïî-ãðå÷åñêè
�òåëîñ� - îçíà÷àåò êîíåö, �ìåðîñ� -
÷àñòü) (Ðèñ. 9.31.).
(ñì. òàêæå Blackburn, Greider, 1995, pp.
1-10).

Áàðáàðà Ìàêêëèíòîê â 1941 ãîäó íà
îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ åþ ðåçóëüòàòîâ
ïî èíäóêöèè õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê
ó êóêóðóçû ïðèøëà ê òåì æå âûâîäàì,
÷òî è Ìåëëåð. Áîëåå òîãî, îíà
ïîñòóëèðîâàëà, ÷òî ïàññèâíîñòü òåëîìåð
â îáúåäèíåíèè ñ äðóãèìè ó÷àñòêàìè
õðîìîñîì èãðàåò èñêëþ÷èòåëüíî
âàæíóþ ðîëü, ïîñêîëüêó ïðåäîòâðàùàåò
ñêëåèâàíèå õðîìîñîì êîíåö - â êîíåö, à
ýòî â ñâîþ î÷åðåäü, ñïîñîáñòâóåò
ñîõðàíåíèþ èõ èíäèâèäóàëüíîñòè è
âñåãî êàðèîòèïà â öåëîì.

3. Ïîñëå îòêðûòèÿ ñòðóêòóðû ÄÍÊ
è ìåõàíèçìîâ åå ðåïëèêàöèè À.Ì.
Îëîâíèêîâà â Ðîññèè, çàèíòåðåñîâàëà
çàãàäêà îðãàíèçàöèè ðåïëèêàöèè íà
êîíöå ìîëåêóëû ÄÍÊ. Äåëî â òîì, ÷òî
êàæäàÿ õðîìîñîìà ñîäåðæèò
åäèíñòâåííóþ íåïðåðûâíóþ ìîëåêóëó
ÄÍÊ, è êîíöû ýòîé ìîëåêóëû
ñîîòâåòñòâóþò êîíöàì õðîìîñîìû. Â
ñîîòâåòñòâèè ñî ñòàíäàðòíîé ìîäåëüþ

ðåïëèêàöèè ÄÍÊ ïðîöåññ óäâîåíèÿ
îòñòàþùåé öåïè ÄÍÊ íà÷èíàåòñÿ ñ
ñèíòåçà êîðîòêèõ ÐÍÊ-ïðàéìåðîâ, èëè
çàòðàâîê (ïîêàçàíû âîëíèñòûìè
ëèíèÿìè íà Ðèñ. 9.32.á), ñ 3�-êîíöîâ
êîòîðûõ ñèíòåçèðóþòñÿ îòðåçêè ÄÍÊ -
ôðàãìåíòû Îêàçàêè (ïðÿìàÿ ëèíèÿ ñî
ñòðåëêîé íà Ðèñ. 9.32.). Çàòåì îòðåçîê
ÐÍÊ óäàëÿåòñÿ, îáðàçîâàâøèåñÿ áðåøè
(ãýïû) çàïîëíÿåòñÿ ôðàãìåíòàìè ÄÍÊ.

Ðèñ. 9.31. Òåëîìåðû íà êîíöàõ ìèòîòè÷åñêîé õðîìîñîìû

3�

3�

3�

3�

3�

5�

5�

5�

5�

5�

Ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ

Óäàëåíèå ÐÍÊ-ïðàéìåðà

Ñøèâêà ôðàãìåíòîâ 
Îêàçàêè

à

á

â

Ðèñ. 9.32. Ñõåìà íåäîðåïëèêàöèè
êîíå÷íîé ÷àñòè ìîëåêóëû ÄÍÊ (íà
ðèñóíêå îáðàùåí âïðàâî) (Èç:
Blackburn, Greider, 1995,  p. 37)

Òåëîìåðà

Òåëîìåðà

Ïåðåòÿæêà (öåíòðîìåðà)

Íèòü ìèòîòè÷åñêîãî
âåðåòåíà
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Ïîñëåäíèå ñèíòåçèðóþòñÿ, èñïîëüçóÿ â
êà÷åñòâå ïðàéìåðîâ 3�-êîíöû
ôðàãìåíòîâ Îêàçàêè. Ïîñêîëüêó äëÿ
êðàéíåãî ãýïà íåò ïðàéìåðà, âíîâü
ñèíòåçèðîâàííàÿ öåïü îêàçûâàåòñÿ íà
8-12 íóêëåîòèäîâ (äëèíà ÐÍÊ-
ïðàéìåðà) êîðî÷å èñõîäíîé (Ðèñ.
9.32.â). Â ðåçóëüòàòå, ïîñëå êàæäîãî
öèêëà ðåïëèêàöèè ìîëåêóëà ÄÍÊ
äîëæíà ñòàíîâèòüñÿ âñå êîðî÷å: îäíà
èç ÷åòûð¸õ öåïåé, îáðàçîâàâøèõñÿ â
ðåçóëüòàòå ðàóíäà ðåïëèêàöèè ñòàëà
êîðî÷å íà 8-12 ï.í., ò.å. íà îäíîì èç
êîíöîâ õðîìîñîìû ñðåäíÿÿ äëèíà
÷åòûð¸õ öåïåé ÄÍÊ óìåíüøèëàñü íà 2-
3 ï.í.

Ïîýòîìó À.Ì. Îëîâíèêîâ ïðèøåë
ê âûâîäó, ÷òî åñëè â êëåòêå íåò îñîáûõ
ìåõàíèçìîâ, êîìïåíñèðóþùèõ ýòè
ïîòåðè íóêëåîòèäîâ ñ êàæäîãî êîíöà
íèòè ÄÍÊ, òî õðîìîñîìà íà÷íåò
ñîêðàùàòüñÿ: ñíà÷àëà äîëæíû
èñ÷åçíóòü òåëîìåðíûå ðàéîíû, çàòåì
áëèæàéøèå ê òåëîìåðàì ãåíû, ïîòîì
áîëåå óäàëåííûå ãåíû è ò.ä. Î÷åâèäíî,
÷òî ýòîò ïðîöåññ äîëæåí, â êîíöå
êîíöîâ, ïðèâåñòè ê ãèáåëè êëåòêè.

Äåéñòâèòåëüíî, ó êëåòîê, ðàñòóùèõ
â êóëüòóðå (in vitro), åñòü ëèìèò íà ÷èñëî
äåëåíèé. Àìåðèêàíñêèì ó÷åíûì Ë.
Õåéôëèêîì â 1965 ãîäó áûëî ïîêàçàíî,
÷òî åñëè äëÿ êóëüòèâèðîâàíèÿ âçÿòü
êëåòêè ó íîâîðîæäåííûõ, îíè ìîãóò
ïðîéòè 80-90 äåëåíèé;  êëåòêè, âçÿòûå
ó 70-ëåòíèõ, äåëÿòñÿ òîëüêî 20-30 ðàç.
Îãðàíè÷åíèå íà ÷èñëî êëåòî÷íûõ
äåëåíèé íàçûâàþò áàðüåðîì Õåéôëèêà.
Îáû÷íî êëåòêè íå ïðåîäîëåâàþò
áàðüåð èç 2-90 äåëåíèé, ïî ìíåíèþ
Õåéôëèêà � 50+10. À.Ì. Îëîâíèêîâ â
1971 ãîäó  ïðåäëîæèë ñëåäóþùóþ
ôîðìóëó äëÿ ðàñ÷åòà
ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè ëþáîãî

êëîíà êëåòîê in vitro:

),( M
lm

lt
kT −=  ãäå

T- ñðîê ïðåäñòîÿùåé æèçíè êëåòîê
Ê � êîýôôèöèåíò êîððåëÿöèè ìåæäó

ñðîêîì æèçíè êëîíà êëåòîê è ÷èñëîì
ðåïëèêàöèé ÄÍÊ

lt � äëèíà òåëîìåðíîãî ó÷àñòêà
lm � äëèíà ôðàãìåíòà ÄÍÊ, óòðà÷èâàåìîãî

â õîäå êàæäîãî öèêëà ðåïëèêàöèè
M � ÷èñëî óæå ïðîøåäøèõ ðåïëèêàöèé.

Òàêèì îáðàçîì, Îëîâíèêîâ
íàïðÿìóþ ñâÿçàë ñðîê æèçíè êëåòî÷íûõ
êëîíîâ ñ äëèíîé òåëîìåðíîé ÄÍÊ.

Î òîì, ÷òî óêîðî÷åíèå êîíöåâîãî
ôðàãìåíòà ÄÍÊ ðåàëüíî, ñâèäåòåëüñòâóþò
ðåçóëüòàòû ñëåäóþùåãî îïûòà.

Ïðè ìîáèëèçàöèè ïåðåìåùåíèé
òðàíñïîçîíà èç òåëîìåðíîãî ðàéîíà X-
õðîìîñîìû äðîçîôèëû â ïîñëåäíåì
îáíàðóæåíû òåðìèíàëüíûå äåëåöèè,
óäàëÿþùèå íàèáîëåå äèñòàëüíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ. Â
ïîñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ â ëèíèÿõ ñ
òàêèìè äåëåöèÿìè ìîíîòîííî
óìåíüøàåòñÿ äëèíà êîíöåâûõ ôðàãìåíòîâ
ÄÍÊ (îò òåëîìåðû ê öåíòðîìåðå) ñî
ñêîðîñòüþ 50-100 (â ñðåäíåì 75) ïàð
íóêëåîòèäîâ çà îäíî ïîêîëåíèå (Ðèñ.
9.33.).

Ïîëàãàþò, ÷òî ðàçìåð óòðà÷èâàåìîãî
ôðàãìåíòà êîððåëèðóåò ñ ðàçìåðîì
îêòîíóêëåîòèäà ÐÍÊ-ïðàéìåðà,
èíèöèèðóþùåãî ñèíòåç ôðàãìåíòîâ
Îêàçàêè ïðè ðåïëèêàöèè ÄÍÊ.

Åñëè ó÷åñòü, ÷òî êëåòêè ïîëîâîãî
ïóòè ó ýòîãî âèäà â òå÷åíèå îäíîãî
ïîêîëåíèÿ äåëÿòñÿ ïðèìåðíî 35 ðàç,
ñîâïàäåíèå ðàñ÷åòíîé äëèíû ôðàãìåíòîâ,
óòåðÿííûõ çà îäíî ïîêîëåíèå, è
ýêïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ îêàçàëîñü
ïîðàçèòåëüíûì. Â íîðìàëüíûõ æå
õðîìîñîìàõ, â êîòîðûõ òåëîìåðû
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ïðèñóòñòâóþò, óêîðî÷åíèå äëèíû
ìîëåêóëû ÄÍÊ íå ïðîèñõîäèò.

9.5.2. Ñòðîåíèå òåëîìåð

Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîå èçó÷åíèå
òåëîìåð îñëîæíÿåòñÿ òåì, ÷òî
êîíöåíòðàöèÿ òåëîìåðíîé ÄÍÊ â ÿäðàõ
ýóêàðèîò î÷åíü íèçêà (8 òåëîìåð â 1,7×108

ï.í. ãåíîìà äðîçîôèëû èëè 46 òåëîìåð â
3×109 ï.í. ãåíîìà ÷åëîâåêà) (ñì. Blackburn,
Greider, 1995, p. 8).

Ïîäõîä ê ðåøåíèþ ïðîáëåìû
âûäåëåíèÿ òåëîìåðíîé ÄÍÊ áûë íàéäåí
íåîæèäàííî. Öèòîëîãè, èçó÷àâøèå
ðàçâèòèå ïðîñòåéøèõ îäíîêëåòî÷íûõ
æèâîòíûõ èç êëàññà Ciliata, òàêèõ êàê
íàïðèìåð âñåì èçâåñòíàÿ èíôóçîðèÿ
òóôåëüêà, îáíàðóæèëè ó êàæäîãî
îðãàíèçìà ïî äâà ÿäðà - ìèêðîíóêëåóñ è
ìàêðîíóêëåóñ. Ìèêðîíóêëåóñ ÿâëÿåòñÿ
ïîêîÿùèìñÿ ÿäðîì, â êîòîðîì
õðîìîñîìû íàõîäÿòñÿ â êîìïàêòíîì
ñîñòîÿíèè, è ñëóæàùèì äëÿ ïåðåäà÷è

íàñëåäñòâåííîãî ìàòåðèàëà îò îäíîãî
ïîêîëåíèÿ äðóãîìó. Äðóãîå äåëî -
ìàêðîíóêëåóñ. Ýòî òðîôè÷åñêîå ÿäðî.
Õðîìîñîìû òàì íàõîäÿòñÿ â àêòèâíîì
ñîñòîÿíèè - íà íèõ ñèíòåçèðóåòñÿ ÐÍÊ,
êîäèðóþùàÿ áåëêè, íåîáõîäèìûå äëÿ
ðîñòà è æèçíåäåÿòåëüíîñòè ýòîãî
îäíîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà. Íà
íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ èíôóçîðèè
õðîìîñîìíûé ìàòåðèàë ìàêðîíóêëåóñà
èñïûòûâàåò ñåðèþ ñëîæíûõ
ïðåâðàùåíèé. Ñíà÷àëà õðîìîñîìû
ïîëèòåíèçèðóþòñÿ, ò.å. êàæäàÿ
õðîìîñîìà ðåïëèöèðóåòñÿ ïðèìåðíî
äåñÿòü ðàç è âñå âíîâü îáðàçîâàííûå
õðîìîñîìû îñòàþòñÿ òåñíî ñâÿçàííûìè
äðóã ñ äðóãîì, îáðàçóÿ ïó÷åê õðîìîñîì
èëè, êàê â òàêèõ ñëó÷àÿõ ãîâîðÿò,
ïîëèòåííóþ õðîìîñîìó ñ õàðàêòåðíûì
ðèñóíêîì òåìíûõ õðîìîìåðîâ è ñâåòëûõ
ìåæõðîìîìåðíûõ ó÷àñòêîâ. Çàòåì
ïîëèòåííàÿ õðîìîñîìà êàê áû
ðàçðåçàåòñÿ ïîïåðåê íà òûñÿ÷è äîëåê, â
êàæäîé èç êîòîðûõ íàõîäèòñÿ îäèí èëè
íåñêîëüêî õðîìîìåðîâ. Êàæäàÿ äîëüêà
îáòÿíóòà îñîáîé áåëêîâîé îáîëî÷êîé,
ôîðìèðóÿ ïóçûðåê. Òàêèì îáðàçîì, íà
ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ â ñîçðåâàþùåì
ìàêðîíóêëåóñå íàõîäÿòñÿ òûñÿ÷è
ïóçûðüêîâ, â êàæäîì èç êîòîðûõ
íàõîäèòñÿ îäèí èëè íåñêîëüêî
õðîìîìåðîâ. Â ïóçûðüêàõ ïðîèñõîäèò
�ñîçðåâàíèå� íàñëåäñòâåííîãî
ìàòåðèàëà: èç ôðàãìåíòà õðîìîñîìû
óäàëÿåòñÿ è ïåðåâàðèâàåòñÿ âñÿ ÄÍÊ, íå
èìåþùàÿ ïðÿìîãî îòíîøåíèÿ ê
êîäèðîâàíèþ íàñëåäñòâåííîé
èíôîðìàöèè, íàïðèìåð, ìåæãåííûå
ôðàãìåíòû, âíóòðåííèå ó÷àñòêè ãåíîâ, íå
êîäèðóþùèå áåëêè (èíòðîíû), à òàê æå
ìîáèëüíûå ýëåìåíòû ãåíîìà. Çàòåì
ïóçûðüêè ðàçðûâàþòñÿ, è èõ ñîäåðæèìîå
âûõîäèò â ïîëîñòü ìàêðîíóêëåóñà,

0 6 12 18 24 30 36 42
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RT276

RT473

RT672

RT733

Ðèñ. 9.33. Óìåíüøåíèå ðàçìåðîâ
ôðàãìåíòà êîíöåâîé ÄÍÊ â X-
õðîìîñîìå äðîçîôèëû â ëèíèÿõ ñ
òåëîìåðíûìè äåëåöèÿìè RT276,
RT473, RT624, è RT733. (Èç:
Biessmann, Mason, 1988, â êí.
Æèìóëåâ, 1993, ñ. 212). Ïî îñè
àáñöèññ: âðåìÿ ñ íà÷àëà íàáëþäåíèÿ
(ìåñÿöû). Ïî îñè îðäèíàò: ðàçìåð
êîíöåâîãî ôðàãìåíòà PstI â
õðîìîñîìàõ ñ äåëåöèÿìè (â ò.ï.í.)
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êîòîðûé ïðåâðàùàåòñÿ ïî îáðàçíîìó
âûðàæåíèþ Ä.Ì. Ïðåñêîòòà -
èññëåäîâàòåëÿ ýòèõ ïðîöåññîâ - â �ìåøîê
ñ ãåíàìè�. È íàêîíåö, ñàìîå âàæíîå: ê
êàæäîìó èç ýòèõ ãåíîâ ïðèñîåäèíÿåòñÿ ïî
îäíîé òåëîìåðíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñ
êàæäîãî êîíöà. Â èòîãå âñåõ ýòèõ ïðîöåññîâ
â ìàêðîíóêëåóñå â îáùåé ñëîæíîñòè
ïðèñóòñòâóåò íåñêîëüêî ìèëëèîíîâ
òåëîìåð.

Íàëè÷èå �ìåøêà ñ ãåíàìè�, â êîòîðîì
íàõîäÿòñÿ òîëüêî èíäèâèäóàëüíûå ãåíû,
ïðåäîñòàâëÿåò óíèêàëüíûå âîçìîæíîñòè
äëÿ èõ âûäåëåíèÿ, ïîñëåäóþùåãî
êëîíèðîâàíèÿ (ò.å. ðàçìíîæåíèÿ ìíîãèõ
ìèëëèîíîâ èäåíòè÷íûõ êîïèé ãåíà â
êëåòêàõ æèâûõ áàêòåðèé èëè äðîææåé) è
ïîñëåäóþùåãî áèîõèìè÷åñêîãî àíàëèçà .

Â 1978 ã. Å. Áëàêáåðí è Äæ. Ãîëë, (Ðèñ.
9.34.) âûäåëèâ èç ìàêðîíóêëåóñà
èíôóçîðèè òåòðàõèìåíû (�ìåøêà ñ
ãåíàìè�) ôðàãìåíò ÄÍÊ äëèíîé 22 ò.ï.í.,
ñîäåðæàùèé äâà ñöåïëåííûõ äðóã ñ äðóãîì
ãåíà ðèáîñîìíîé ÐÍÊ è ïðèìåíèâ òîëüêî
åùå íàáèðàâøóþ ïîïóëÿðíîñòü ìåòîäèêó

îïðåäåëåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
íóêëåîòèäîâ â ìîëåêóëàõ ÄÍÊ, óñòàíîâèëè,
÷òî íà îáîèõ êîíöàõ ýòîé ïàðû ãåíîâ
íàõîäèòñÿ îòíîñèòåëüíî ïðîñòàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç öèòèäèíà (Ñ) è
àäåíîçèíà (À), à âî âòîðîé öåïè ÄÍÊ,
ñîîòâåòñòâåííî ãóàíèäèíà (G) è òèìèäèíà
(Ò): ò.å. íà êîíöàõ ãåíîâ áûëà
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü CCCCAA/GGGGTT,
ïîâòîðåííàÿ íåñêîëüêî ðàç ïîäðÿä. Ó äâóõ
äðóãèõ âèäîâ, Stylonychia è Oxytricha êàê
áûëî ïîêàçàíî íåñêîëüêî ïîçæå, îíè
ïîõîæè: CCCCAAAA/GGGGTTTT. (Èç:
Blackburn, Greider, 1995, pp. 8-9).

Â ïîñëåäíèå ãîäû ñ ïîìîùüþ
ðàçëè÷íûõ áèîõèìè÷åñêèõ ìåòîäèê
òåëîìåðû áûëè âûäåëåíû èç ÄÍÊ ìíîãèõ
îðãàíèçìîâ. Îêàçàëîñü, ÷òî ó áîëüøèíñòâà
âèäîâ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé òåëîìåðíûå
ðàéîíû èìåþò â öåëîì î÷åíü ïîõîæèé òèï
ñòðîåíèÿ. Êàê ïðàâèëî, â ñîñòàâ
òåëîìåðíîãî ðàéîíà âõîäÿò äâà òèïà
ôðàãìåíòîâ: ñîáñòâåííî êîíå÷íàÿ ÷àñòü
õðîìîñîìû (èëè òåëîìåðíûé êîíöåâîé
ïîâòîð - TR) è �ïîñëåäîâàòåëüíîñòü,
ñâÿçàííàÿ ñ òåëîìåðîé� (TAS), êîòîðûå
ðàñïîëàãàþòñÿ âãëóáü õðîìîñîìû (Ðèñ.
9.35.).

Ðèñ. 9.34. Äæîçåô Ãîëë

1 2 3 4 5

G-3�

Ðèñ. 9.35. Ñõåìà îðãàíèçàöèè
òåëîìåðíîãî êîíöà õðîìîñîìû.
1 - ïîâòîð èç ãóàíèíîâûõ íóêëåîòèäîâ
2 - òåëîìåðíûé êîíöåâîé ïîâòîð(TR)
3 - ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñâÿçàííûå ñ

òåëîìåðîé (TAS)
4 - ñîáñòâåííî õðîìîñîìà
5 - öåíòðîìåðà
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Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî âûøå, ó
èíôóçîðèè òåòðàõèìåíû ñàìàÿ
êîíöåâàÿ ÷àñòü ÄÍÊ ñîäåðæèò
ìíîãîêðàòíî ïîâòîðåííóþ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãåêñàíóêëåîòèäà
CCCCAA/TTGGGG, ïðè ýòîì
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü îðèåíòèðîâàíà
òàê, ÷òî TTGGGG-íèòü íàõîäèòñÿ íà
3� êîíöå ÄÍÊ, â òî âðåìÿ êàê CCCCAA-
íèòü ôîðìèðóåò 5� êîíåö. Äëÿ óäîáñòâà
ïåðâóþ èç âûøåóïîìÿíóòûõ íèòåé
íàçûâàþò G-íèòüþ, âòîðóþ - C-íèòüþ.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èçâåñòíî,
÷òî òåëîìåðíûå ôðàãìåíòû ó
áîëüøèíñòâà æèâûõ ñóùåñòâ î÷åíü
ïîõîæè äðóã íà äðóãà, îíè îáîãàùåíû
íóêëåîòèäàìè G è C, êîòîðûå
ðàñïîëàãàþòñÿ â îïðåäåëåííîé,
ïîõîæåé ó âñåõ îðãàíèçìîâ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (Òàáë. 9.4.).
Íåñêîëüêî îòëè÷àåòñÿ ñòðóêòóðà TR ó
íåêîòîðûõ âèäîâ ãðèáîâ è îñîáåííî
ñèëüíî - ó äðîçîôèëû (ñì. íèæå).

Êðîìå èíôóçîðèè òåòðàõèìåíû,
òåëîìåðíûå ïîâòîðû èçó÷åíû ó äâóõ
äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ïðîñòåéøèõ,

ñòèëîíèõèè è îêñèòðèõè. Ó íèõ
ñòðóêòóðà òåëîìåðíîãî ïîâòîðà
íåñêîëüêî îòëè÷àåòñÿ, â ÷àñòíîñòè
åäèíèöåé ïîâòîðåííîñòè ÿâëÿåòñÿ
îêòàìåð CCCCAAAA/GGGGTTTT.
Ýòîò îêòàíóêëåîòèä ðàñïîëîæåí íà
êîíöàõ õðîìîñîì îñîáûì îáðàçîì, òàê
÷òî ÷àñòü G-öåïè ÄÍÊ îñòàåòñÿ
îäèíî÷íîé èç-çà îòñóòñòâèÿ âòîðîé
öåïè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî òåëîìåðíûå
êîíöû õðîìîñîìû âûãëÿäÿò
ñëåäóþùèì îáðàçîì (Ðèñ. 9.36.).

Âèäíî, ÷òî íà íèòè ÄÍÊ, 3'-êîíåö
êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ êîíöîì õðîìîñîìû,
îñíîâíîé ïîâòîðÿþùåéñÿ åäèíèöåé

1 2 1

Ðèñ. 9.36. Ñòðóêòóðà òåëîìåðíîãî
êîíöåâîãî ïîâòîðà â õðîìîñîìàõ
èíôóçîðèè îêñèòðèõè.

1 - òåëîìåðíûé êîíöåâîé ïîâòîð
2 - âñÿ õðîìîñîìà

Ïðîñòåéøèå Euplotes TTTTGGGG
Ñëèçíåâûå ãðèáû Phusarum TTTAGGG
Æãóòèêîâûå Trypanosoma TTAGGG
Ñïîðîâèêè Plasmodium TT(T/C)AGGG
Ãðèáû Neurospora TTAGGG

Candida maltosa ACGGATGCAGACTCGCTTGGTGT
Íåìàòîäû Ascaris TTAGGC
Íàñåêîìûå Bombyx mori TTAGG
Âîäîðîñëè Chlamidomonas TTTTAGGG
Âûñøèå ðàñòåíèÿ Arabidopsis TTTAGGG
Ïîçâîíî÷íûå
æèâîòíûå Homo sapiens TTAGGG

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ
(5�-3�)Âèä

Òàáë. 9.4. Òåëîìåðíûå ïîâòîðû â õðîìîñîìàõ íåêîòîðûõ âèäîâ (÷àñòè÷íî
èç: Blackburn, Greider, 1995, p. 12-13)
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ÿâëÿåòñÿ îêòîíóêëåîòèä T4G4, åñëè
ñ÷èòàòü îò 5'- ê 3'-êîíöó. Ýòîò
îêòîíóêëåîòèä, âûñòóïàþùèé çà
îáû÷íóþ äâîéíóþ Óîòñîí-
Êðèêîâñêóþ äâîéíóþ ñïèðàëü,
íàçûâàþò �îäíîíèò÷àòûì ñâîáîäíûì
G-êîíöîì�. Äëèíà ïðîñòîãî
ïîâòîðåííîãî äóïëåêñà,
ðàñïîëîæåííîãî ïðîêñèìàëüíåå (ñì.
Ðèñ. 9.35.), ìîæåò âàðüèðîâàòü îò <50
ï.í. (ó Euplotes) äî >100 ò.ï.í. (ó ìûøè).
Èíòåðåñíî, ÷òî òåëîìåðíûå
îäíîíèò÷àòûå ñâîáîäíûå G-êîíöû
ôàêòè÷åñêè îäèíàêîâû ó ïðåäñòàâèòåëåé
ñîâåðøåííî ðàçëè÷íûõ
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ òàêñîíîâ. Àíàëèç
ïîêàçàë ÷òî ÷åòûðå ìîëåêóëû ãóàíèíà,
íå èìåþùèå âòîðîé öåïè ÄÍÊ è òàêèì
îáðàçîì - âîçìîæíîñòè êîíòàêòèðîâàòü
ñ ìîëåêóëàìè öèòîçèíà, êàê ýòî áûâàåò â
îáû÷íîé ìîëåêóëå ÄÍÊ, âñå æå
ñïàðèâàþòñÿ. Îíè ðàñïîëàãàþòñÿ â

îäíîé ïëîñêîñòè è îáðàçóþò âîäîðîäíûå
ñâÿçè ìåæäó ñîáîé (Ðèñ. 9.37.).
Îñîáåííîñòü ôîðìèðîâàíèÿ ýòîé
ñòðóêòóðû çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî
ñîåäèíåíèå íóêëåîòèäîâ ïðîèñõîäèò íå
ïî ïðèíöèïó êîìïëåìåíòàðíîñòè
îñíîâàíèé Óîòñîíà è Êðèêà, à ìåæäó
ìîëåêóëàìè îäíîãî è òîãî æå îñíîâàíèÿ
- ãóàíèíà. Ñ ýòîé ñòðóêòóðîé
ñâÿçûâàþòñÿ îñîáûå áåëêè, îáðàçóÿ
ÄÍÊ-áåëêîâûé êîìïëåêñ - òåëîìåðó. Îíà
äåéñòâèòåëüíî êàê áû çàïå÷àòûâàåò
õðîìîñîìó ñ êàæäîãî êîíöà.

Êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå, ðÿäîì ñ
òåëîìåðíûì ïîâòîðîì ðàñïîëàãàþòñÿ
ó÷àñòêè ÄÍÊ áîëüøîé ïðîòÿæåííîñòè,
íàçûâàåìûå ñóáòåëîìåðíûìè
ïîâòîðàìè-TAS.

Ó äðîææåé îïèñàíî äâà
ñóáòåëîìåðíûõ ïîâòîðà, X è Y�. Õ - èìååò
ðàçìåðû 0,3-3,75 ò.ï.í. è ìåíåå
êîíñåðâàòèâåí, ÷åì Y� (5,2-6,7 ò.ï.í.). Îíè
÷åðåäóþòñÿ èëè ìîãóò ñîñòîÿòü òîëüêî
èç Y�-ýëåìåíòîâ (Ðèñ. 9.38).

Ïîñëåäíèå èìåþò îòêðûòûå ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ. Íà îñíîâå ñëàáîé
ãîìîëîãèè â ïåðâè÷íûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ñ ìîáèëüíûìè
ýëåìåíòàìè, ïðåäïîëîæèëè, ÷òî Y�-
ýëåìåíòû âîçíèêëè èç îäèíî÷íîé
èíñåðöèè â ïðåäêîâûé ãåíîì äðîææåé
(Èç: Blackburn, Greider, 1995, p. 23, òàì
æå ìíîãî äðóãèõ ïðèìåðîâ).

Ñóáòåëîìåðíûå ïîâòîðû
îáíàðóæåíû ó ìíîãèõ âèäîâ. Îáùàÿ
äëèíà òðàêòà ìîæåò áûòü î÷åíü áîëüøîé
- ó õèðîíîìóñà äî 300 ò.ï.í. â êàæäîé
òåëîìåðå (Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 219).

Ïî èðîíèè ñóäüáû, òåðìèí
�òåëîìåðà� âîçíèê â ðåçóëüòàòå
èññëåäîâàíèé íà äðîçîôèëå. Â òî æå
âðåìÿ, äî ñèõ ïîð íåò íèêàêèõ
äîêàçàòåëüñòâ òîãî, ÷òî â ãåíîìå
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Ðèñ. 9.37. Ïëîñêîñòíîå
ðàñïîëîæåíèå ìîëåêóë ãóàíèíà â
òåëîìåðíîì ïîâòîðå. Êàæäàÿ
ìîëåêóëà ãóàíèíà ñîåäèíåíà ñ äâóìÿ
ñîñåäíèìè (Èç: Blackburn, Greider,
1995, p. 19)
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äðîçîôèëû åñòü êîðîòêèå òåëîìåðíûå G-
áîãàòûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
õàðàêòåðíûå äëÿ òåëîìåð áîëüøèíñòâà
äðóãèõ âèäîâ.

Ó äðîçîôèëû íà êîíöàõ õðîìîñîì
ðàñïîëîæåíû òåëîìåðî-ñïåöèôè÷íûå
ðåòðîòðàíñïîçîíû, HeT-A è TART (Ðèñ.
9.39.).

Îáíàðóæåííûå äâà òèïà
ðåòðîòðàíñïîçîíîâ, He-T è TART,
èìåþò â îáùèõ ÷åðòàõ ïîõîæåå
ñòðîåíèå. Ó îáîèõ íà 5�-êîíöå
ðàñïîëîæåíû íåáîëüøèå ïîâòîðåííûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, à íà 3�-êîíöå -
áîëåå äëèííûé ïîâòîð,
çàâåðøàþùèéñÿ äëèííûì ôðàãìåíòîì,
ñîäåðæàùèì òîëüêî íóêëåîòèäû ñ
àäåíèíîì: An (Ðèñ. 9.39.). Ðàçëè÷àþòñÿ

îíè òåì, ÷òî He-T èìååò äâå ÷àñòè÷íî
íàëîæåííûå îäíà íà äðóãóþ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (ORF), êîäèðóþùèå
áåëêè (óêàçàíû ñòðåëêàìè íà Ðèñ. 9.39.),
â òî âðåìÿ êàê TART - äâå, ORF1 è ORF2,
ðàñïîëîæåííûå òàíäåìíî. Îáà
òðàíñïîçîíà ïðèñóòñòâóþò âî ìíîãèõ
êîïèÿõ, ãëàâíûì îáðàçîì â
ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ. Îíè ìîãóò
ïåðåìåùàòüñÿ ïî ãåíîìó è â ñëó÷àå
óòðàòû òåëîìåðíîãî ðàéîíà,
âñòðàèâàþòñÿ íà ñàìûé êîíåö
õðîìîñîìû, âîññòàíàâëèâàÿ òåëîìåðíóþ
ñòðóêòóðó.

Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ìîëåêóëÿðíàÿ
ñòðóêòóðà òåëîìåðû áûëà ê íà÷àëó 1990-
õ ãîäîâ, â îñíîâíîì ðàñøèôðîâàíà,
ïðîáëåìà íåïîëíîé ðåïëèêàöèè íà êîíöå
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Y�-òèï
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0.3-3.7 ò.ï.í.

6.7 ò.ï.í.

Ðèñ. 9.38. Äâà òèïà, X è Y�, õðîìîñîì äðîææåé S. cerevisiae, ðàçëè÷àþùèõñÿ
ñòðîåíèåì ïðèòåëîìåðíîãî ïîâòîðà (Èç: Chan, Tye, 1983, â êí. Æèìóëåâ, 1993,
ñ. 217). ×åðíûì òðåóãîëüíèêîì îáîçíà÷åí êîíöåâîé òåëîìåðíûé ïîâòîð, À -
àâòîíîìíî ðåïëèöèðóþùàÿñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü (ARS). Ñóáòåëîìåðíûé
ïîâòîð ìîæåò ñîñòîÿòü òîëüêî èç X-ýëåìåíòîâ èëè ðàçëè÷íîãî ÷èñëà Y�-
ýëåìåíòîâ è X-ýëåìåíòîâ

Ðèñ. 9.39. Ñõåìà ñòðîåíèÿ äâóõ òåëîìåðíûõ ðåòðîòðàíñïîçîíîâ HeT-A è
TART, íàéäåííûõ ó äðîçîôèëû (Èç: Blackburn, Greider, 1995, p. 340)
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ëèíåéíîé ìîëåêóëû ÄÍÊ (ñì. Ðèñ. 9.32.)
îñòàëàñü. Â ïîñëåäíèå íåñêîëüêî ëåò
âûÿñíèëîñü, ÷òî ïðèðîäà âûðàáîòàëà
ìåõàíèçì óäëèíåíèÿ (èëè ýëîíãàöèè)
ñàìîãî êîíöà õðîìîñîìû - ò.å.
òåëîìåðíîãî êîíöåâîãî ïîâòîðà.

Ýòî ñâÿçàíî ñ àêòèâíîñòüþ îñîáîãî
ôåðìåíòà - òåëîìåðàçû -
ðèáîíóêëåîïðîòåèäà, ò.å. áåëêà,
ñîäåðæàùåãî â ñâîåì ñîñòàâå êîðîòêóþ
ìîëåêóëó ÐÍÊ (ïðèìåðíî 150
íóêëåîòèäîâ, ñðåäè êîòîðûõ 2 êîïèè
òåëîìåðíîãî ïîâòîðà).

Òåëîìåðàçà âûïîëíÿåò äâå ôóíêöèè:
1. Ïåðåä íà÷àëîì öèêëà ðåïëèêàöèè ÄÍÊ
òåëîìåðàçà äîáàâëÿåò íåñêîëüêî êîïèé
òåëîìåðíûõ ïîâòîðîâ íà 3� êîíåö ÄÍÊ
(Ðèñ. 9.40.). Ïîñëå ýòîãî ðåïëèêàöèÿ èäåò
â îáû÷íîì ïîðÿäêå. Íà îòñòàþùåé öåïè

ñèíòåçèðóþòñÿ ÐÍÊ-ïðàéìåðû, ïðè ýòîì
íàèáîëåå âàæíî òî, ÷òî ñàìûé êîíöåâîé
ïðàéìåð ñèíòåçèðóåòñÿ íà òåëîìåðíîì
ïîâòîðå. Ïîñëå çàïîëíåíèÿ ãýïîâ è
çàâåðøåíèÿ ðåïëèêàöèè îñòàåòñÿ
íåçàïîëíåííûì òîëüêî ó÷àñòîê ÐÍÊ-
ïðàéìåðà, ñèíòåçèðîâàííîãî íà
òåëîìåðíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Â
ðåçóëüòàòå äî÷åðíèå öåïè ÄÍÊ
ïîëó÷àþòñÿ òîé æå äëèíû, ÷òî è
ðîäèòåëüñêèå öåïè (ñì. Ðèñ. 9.40.).
2. Íåòðóäíî çàìåòèòü, ÷òî ÷àñòü
íóêëåîòèäîâ íà 3� êîíöå îòñòàþùåé
öåïè âñå æå íå áóäåò ðåïëèöèðîâàòüñÿ.
Íî ýòà íåïîëíàÿ ðåïëèêàöèÿ ïðîèçîéäåò
â çîíå òåëîìåðíîãî ïîâòîðà, ÷òî íå
ïðè÷èíèò íèêàêîãî âðåäà ãåíàì,
ðàñïîëîæåííûì ðÿäîì.
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3� 3�
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3�

3�

òåëîìåðíàÿ ÄÍÊ

Ðàñõîæäåíèå öåïåé è
ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ

TTTTTTTTTT
5�

5�

5�

5�

5�

3�

3�

3�

3�

3�

òÄÍÊ

òÄÍÊ

îòñòàþùàÿ öåïü

ëèäèðóþùàÿ öåïü

Óäàëåíèå ÐÍÊ-ïðàéìåðîâ

è ëèãèðîâàíèå ôðàãìåíòîâ
Îêàçàêè

Ðèñ. 9.40. Ñõåìà ðåïëèêàöèè êîíöåâîãî ó÷àñòêà îòñòàþùåé öåïè ÄÍÊ ïðè
íàëè÷èè òåëîìåðíîãî ïîâòîðà íà 3�-êîíöå ÄÍÊ (îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå)
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Îäíàêî, ÷åðåç íåñêîëüêî öèêëîâ
ðåïëèêàöèè òåëîìåðíûé ïîâòîð
�ðàñòàåò� è íåäîðåïëèêàöèÿ íà÷íåò
çàòðàãèâàòü ãåíû. Ïîýòîìó âòîðîé
ôóíêöèåé òåëîìåðàçû ÿâëÿåòñÿ
ïîñòîÿííîå íàðàùèâàíèå G-íèòè.
Òåëîìåðàçà èìååò ñâîþ ìàòðè÷íóþ
ìîëåêóëó ÐÍÊ (Ðèñ. 9.41.), ñ ïîìîùüþ
êîòîðîé ôåðìåíò ðàñïîçíàåò òåëîìåðíûé
ïîâòîð. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü 5�-
CAACCCCAA-3� â ìîëåêóëå òåëîìåðàçû
ñïàðèâàåòñÿ ñ ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ
òåëîìåðíîãî ïîâòîðà 5�-TTGGGG-3�
(Ðèñ. 9.41.à). Íóêëåîòèäû ÀÀÑ â ÐÍÊ
òåëîìåðàçû îñòàþòñÿ íåñïàðåííûìè, è
íà íèõ äîñòðàèâàþòñÿ íóêëåîòèäû TTG
(Ðèñ. 9.41.â). Ôåðìåíò ïåðåìåùàåòñÿ íà

ñàìûé êîíåö òåëîìåðíîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ò.å. íà âñþ äëèíó
TTGGGGTTG, è íóêëåîòèäû AAC èç
ìîëåêóëû òåëîìåðàçû ñïàðèâàþòñÿ ñ
TTG òåëîìåðû (Ðèñ. 9.41.â), ïîñëå ÷åãî
äîñòðàèâàåòñÿ âñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
ïîâòîðà. [Ñâåäåíèÿ î ðåïëèêàöèè
òåëîìåð ó äðîçîôèëû - ñì. Pardue et al.,
1996].

Òàêèì îáðàçîì, î÷åâèäíî, ÷òî
êîíåö õðîìîñîìû êàê áû �çàïå÷àòàí�
îñîáîé ÄÍÊ-áåëêîâîé ñòðóêòóðîé,
êîòîðàÿ ïîçâîëÿåò íîðìàëüíî
ðåïëèöèðîâàòüñÿ ÄÍÊ âñåé
õðîìîñîìû. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ
íàêàïëèâàþòñÿ äàííûå î òîì, ÷òî
íàðóøåíèÿ â ìåõàíèçìå óäëèíåíèÿ

Ðèñ. 9.41. Óäëèíåíèå òåëîìåðíîãî ïîâòîðà ñ ïîìîùüþ ôåðìåíòà  òåëîìåðàçû
(ïî: Blackburn, Greider, 1995) (Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå)
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òåëîìåðíîãî ïîâòîðà íåïîñðåäñòâåííî
ñâÿçàíû ñ ôîðìèðîâàíèåì
çëîêà÷åñòâåííûõ íîâîîáðàçîâàíèé, à
òàêæå èãðàþò âàæíóþ ðîëü â ïðîöåññå
ñòàðåíèÿ.

Òåëîìåðû â êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî
ïóòè, áëàãîäàðÿ ïîñòîÿííî âûñîêîé
àêòèâíîñòè òåëîìåðàçû ñîõðàíÿþò
íîðìàëüíóþ äëèíó. Îäíàêî, â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ, êóëüòèâèðóåìûõ
in vitro, òåëîìåðàçà íåàêòèâíà, è
òåëîìåðû ïîñòîÿííî óêîðà÷èâàþòñÿ
(Ðèñ. 9.42.). Ýòî è îáúÿñíÿåò
ñóùåñòâîâàíèå áàðüåðà Õåéôëèêà. Â
ðàêîâûõ êëåòêàõ, êîòîðûå òàêæå
ÿâëÿþòñÿ ñîìàòè÷åñêèìè, êëåòî÷íûå
äåëåíèÿ íå ïðåêðàùàþòñÿ, è òåëîìåðû
ó íèõ íå óêîðà÷èâàþòñÿ. Îêàçàëîñü, ÷òî
ïî÷òè âî âñåõ îáðàçöàõ îïóõîëåâûõ
êëåòîê, âçÿòûõ êàê èç êóëüòóðû, òàê è èç
öåëîãî îðãàíèçìà, àêòèâíîñòü

òåëîìåðàçû ñîõðàíÿåòñÿ íà âûñîêîì
óðîâíå (Ðèñ. 9.42.). Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî
ïîçâîëèëî ó÷åíûì ïîôàíòàçèðîâàòü íà
ñëåäóþùóþ òåìó: åñëè áû óäàëîñü íàéòè
õèìè÷åñêèé ðåàãåíò, èçáèðàòåëüíî
èíàêòèâèðóþùèé òåëîìåðàçó, òî ïðè åãî
ïðèìåíåíèè îïóõîëåâûå êëåòêè áûñòðî
äîñòèãàëè áû áàðüåðà Õåéôëèêà è
ïîãèáàëè, â òî âðåìÿ êàê â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ äåéñòèâå ýòîãî àãåíòà íå
îùóùàëîñü áû, ò.ê. â íèõ òåëîìåðàçû
íåò.

È íàêîíåö, â ñåðåäèíå ÿíâàðÿ 1998
ãîäà â àìåðèêàíñêîì æóðíàëå Science
(N5349) ïîÿâèëàñü ñòàòüÿ,
âçáóäîðàæèâøàÿ îáùåñòâåííîå ìíåíèå.
Åå àâòîðû ñîîáùèëè îá óñïåøíîì
ýêñïåðèìåíòå, â õîäå êîòîðîãî óäàëîñü
ïðåîäîëåòü Õåéôëèêà â êóëüòóðå êëåòîê
÷åëîâåêà. Ãðóïïå àìåðèêàíñêîãî
èññëåäîâàòåëÿ Äæ. Øåÿ ñ ïîìîùüþ

Ðèñ. 9.42. Èçìåíåíèå äëèíû òåëîìåð ó ÷åëîâåêà (Èç: Greider, Blackburn, 1996).
Ïî îñè àáñöèññ - ÷èñëî êëåòî÷íûõ äåëåíèé, ïî îñè îðäèíàò - äëèíà òåëîìåðû

Êëåòêè çàðîäûøåâîãî ïóòè
(òåëîìåðàçà àêòèâíà, äëèíà
òåëîìåð íîðìàëüíàÿ)

Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè
(òåëîìåðàçà íåàêòèâíà,
òåëîìåðû óêîðà÷èâàþòñÿ)

Áåññìåðòíûå ñîìàòè÷åñêèå è
ðàêîâûå êëåòêè (òåëîìåðàçà
àêòèâíà, äëèíà òåëîìåð
íîðìàëüíàÿ)Ïîðîã ñòàðåíèÿ,

á î ë ü ø è í ñ ò â î
êëåòîê ïåðåñòàþò
äåëèòüñÿ

Êðèçèñ (áîëüøèíñòâî
êëåòîê ãèáíóò)

Íåíîðìàëüíûå êëåòêè
(òåëîìåðàçà íåàêòèâíà,
òåëîìåðû óêîðà÷èâàþòñÿ)



Ãëàâà 9. Îðãàíèçàöèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèå õðîìîñîì

9-42

ãåííî-èíæåíåðíûõ ìåòîäîâ óäàëîñü
ââåñòè â ãåíîì ñîìàòè÷åêèõ êëåòîê
÷åëîâåêà ãåí òåëîìåðàçû, ñíàáæåííûé
ðåãóëèðóþùèìè ôðàãìåíòàìè ÄÍÊ,
êîòîðûå è çàñòàâèëè ýòîò ãåí àêòèâíî
ðàáîòàòü â òåõ êëåòêàõ, â êîòîðûõ îí
îáû÷íî íå ðàáîòàåò. Àâòîðû
îáíàðóæèëè, ÷òî äëèíà òåëîìåð â ýòèõ
êëåòêàõ íà÷àëà óâåëè÷èâàòüñÿ, òàê æå êàê
è ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè êëåòî÷íûõ
êóëüòóð: ñâåðõ îáû÷íûõ 50 äåëåíèé
êëåòêè ïðîøëè 20 äîïîëíèòåëüíûõ.

Ðåçóëüòàòû, ïðèâåäåííûå âûøå,
ïîêàçûâàþò, êàêóþ îãðîìíóþ ðîëü â
æèçíè îðãàíèçìà èãðàþò ìàëåíüêèå
ôðàãìåíòû ÄÍÊ, ðàñïîëîæåííûå íà
êîíöàõ õðîìîñîì.

Òåëîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì
èìåþò ñëåäóþùèå ñâîéñòâà,
ñáëèæàþùèå èõ ñ ãåòåðîõðîìàòèíîì:

1. Â ñîñòàâ òåëîìåð âõîäÿò
ïîâòîðåííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
÷èñëî êîïèé â êëàñòåðå âàðüèðóåò.

2. Òåëîìåðû îáû÷íî ðàñïîëîæåíû
íà ÿäåðíîé îáëî÷êå (Blackburn, Greider,
1995, p. 302-304).

3. Òåëîìåðíûå êîíöû õðîìîñîì
÷àùå âñåãî ñîçäàþò àññîöèàöèè, ò.å.
òåëîìåðû ðàçíûõ õðîìîñîì
êîíúþãèðóþò (ìíîæåñòâî ïðèìåðîâ â:
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 225-239; Blackburn,
Greider, 1995, p. 307-326).

4. Òåëîìåðû âñòóïàþò â
àññîöèàöèè ñ ìíîãèìè äðóãèìè
ðàéîíàìè ãåíîìà, â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ
ïðèöåíòðîìåðíûì ãåòåðîõðîìàòèíîì è
èíòåðêàëÿðíûì ãåòåðîõðîìàòèíîì (ñì.
ðàçäåë (12.  .).

5. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ (î÷åíü
ðåäêî) â òåëîìåðíûõ ðàéîíàõ
âûÿâëÿåòñÿ ñëàáàÿ Ñ-îêðàñêà (ñì.
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 241).

6. Â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ
òåëîìåðíûå ðàéîíû ïðåäñòàâëåíû
íåïîëíî ò.å. òåëîìåðíàÿ ÄÍÊ
íåäîðåïëèöèðîâàíà (íåïîëíàÿ
ïîëèòåíèçàöèÿ (ñì. Æèìóëåâ, 1993, ñòð.
242-243).

7. Áåëîê HP1 âûÿâëÿåòñÿ â
òåëîìåðàõ (òàì æå, ñòð. 243).

8. Ãåíû ìîãóò èíàêòèâèðîâàòüñÿ
åñëè ïåðåíåñåíû â îêðåñòíîñòè
ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà
(ýòî ñâîéñòâî èìååò íàçâàíèå ýôôåêòà
ïîëîæåíèÿ ãåíîâ - ñì. ðàçäåë 10).

9. Åñòü äàííûå î äåéñòâèè
ìîäèôèêàòîðîâ ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ íà
ïðîÿâëåíèÿ ñâîéñòâ òåëîìåð (òàì æå,
ñòð. 243).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.5.

Æèìóëåâ È.Ô. Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû:
ìîðôîëîãèÿ è ñòðóêòóðà.
Íîâîñèáèðñê, Íàóêà, 1-479, 1992.

Æèìóëåâ È.Ô. Ãåòåðîõðîìàòèí è
ýôôåêò ïîëîæåíèÿ ãåíà.
Íîâîñèáèðñê, Íàóêà, 1-490, 1993.

Æèìóëåâ È.Ô. Òåëîìåðû - îñîáûå
ñòðóêòóðû íà êîíöàõ õðîìîñîì.
Ñîðîñîâñêèé îáðàç. æóðíàë.   1998
(â ïå÷àòè).

Blackburn E.H., Greider C.W. (eds.)
Telomeres. Cold Spring Harbor
Laboratory Press, Cold Spring
Harbor, 1-396, 1995.

Greider C.W., Blackburn E.H. Telomeres,
telomerase and cancer. Scientific
American 274, N2, 80-85, 1996.

Pardue M.L., Danilevskaya O.N.
Lowenhaupt K., Slot F., Traverse K.L.
Drosophila telomeres: new views of
chromosome evolution. Trends in
Genetics 12, N2, 48-52, 1996.

Zhimulev I.F. Polytene chromosomes,
heterochromatin and position effect
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variegation. Advances in Genetics 37,
1-500, 1997.

9.6. Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà è
õðîìîñîì

(Èç: Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 67-77).
ßâëåíèÿ äèôôåðåíöèðîâêè êëåòîê

çàðîäûøåâîãî ïóòè è ñîìû, ñâÿçàííûå
ñ ïîòåðåé ÷àñòè ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà â ðàííåì ýìáðèîíàëüíîì
ðàçâèòèè (äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà,
ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì), äîâîëüíî
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â ïðèðîäå.
Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà â òîé èëè èíîé
ñòåïåíè èçâåñòíà ó íåêîòîðûõ âèäîâ
àñêàðèä, öèêëîïîâ, èíôóçîðèé, êëåùåé,
æóêîâ, áàáî÷åê, ìóõ è ðûá.

9.6.1. Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó
àñêàðèä

Ó àñêàðèäû Parascaris univalens
çèãîòà ñîäåðæèò äâå õðîìîñîìû, â
êàæäîé èç êîòîðûõ ìîæíî âûäåëèòü
òîíêèé ïðèöåíòðîìåðíûé è óòîëùåííûå
êîíöåâûå ðàéîíû. Ó äðóãîãî âèäà P.
equorum 2n=4. Õðîìîñîìû ñîäåðæàò
íåáîëüøèå ó÷àñòêè ñëàáî-
îêðàøèâàþùåãîñÿ ìàòåðèàëà, êîòîðûå
âêðàïëåíû â îãðîìíûå ìàññû Ñ-
ãåòåðîõðîìàòèíà (Ðèñ. 9.43.).

Â 1887 ãîäó Òåîäîð Áîâåðè (Th.
Boveri) îáíàðóæèë, ÷òî óæå âî âðåìÿ
âòîðîãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ â îäíîé èç
êëåòîê P. univalens óòîëùåííûå êîíöû
õðîìîñîì îòäåëÿþòñÿ îò ñðåäíåé ÷àñòè
è, íå èìåÿ öåíòðîìåð, îñòàþòñÿ â ðàéîíå
ýêâàòîðà, ãäå äåãåíåðèðóþò. Â ðåçóëüòàòå
óòðà÷èâàåòñÿ ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü
õðîìîñîì, ïðîèñõîäèò, ïî îïðåäåëåíèþ
Áîâåðè, äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà. Êëåòêà,
ïðîøåäøàÿ äèìèíóöèþ, äàåò íà÷àëî
êëîíó êëåòîê (Ðèñ. 9.44.), èìåþùèõ
çíà÷èòåëüíî óêîðî÷åííûå õðîìîñîìû.

×òî êàñàåòñÿ âòîðîé äî÷åðíåé
êëåòêè, â íåé äèìèíóöèÿ íå ïðîèñõîäèò,
è îíà äàåò íà÷àëî äâóì íîâûì êëåòêàì:
îäíà îïÿòü áóäåò èñïûòûâàòü
äèìèíóöèþ, äðóãàÿ - íåò. Â ðåçóëüòàòå
ýòîãî ó ýìáðèîíà, ñîñòîÿùåãî èç 32
êëåòîê, äâå èìåþò ïîëíûé íàáîð
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ. Èç íèõ çàòåì
ôîðìèðóþòñÿ êëåòêè çàðîäûøåâîãî
ïóòè. Èç îñòàâøèõñÿ 30 êëåòîê
ðàçâèâàþòñÿ ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè.
Ïîõîæàÿ êàðòèíà äèìèíóöèè îïèñàíà è
äëÿ äðóãîãî âèäà - A. lumbricoides. Ó
Parascaris equorum ïðè äèìèíóöèè
âûïàäàþò ìíîãî÷èñëåííûå âíóòðåííèå
óòîëùåííûå ó÷àñòêè õðîìîñîì.
Îñòàâøèåñÿ ñåãìåíòû îáúåäèíÿþòñÿ â
îäíó îáùóþ õðîìîñîìó. Ïîêàçàíî, ÷òî
ó àñêàðèä öåíòðîìåðà ãîëîöåíòðè÷åñêàÿ,
è íèòè âåðåòåíà ïðèêðåïëÿþòñÿ ê
ìíîãî÷èñëåííûì ðàéîíàì ïî âñåé äëèíå
õðîìîñîì. Â êëåòêàõ äî äèìèíóöèè
ìèêðîòðóáî÷êè ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà
ïðèêðåïëÿþòñÿ òîëüêî ê ðàéîíàì
õðîìîñîì, íå óäàëÿåìûì ïðè
äèìèíóöèè.

Ó P. univalens îòäåëÿåìûå ïðè
äèìèíóöèè êîíöåâûå ðàéîíû õðîìîñîì
(äî 80% âñåãî ìàòåðèàëà õðîìîñîì)

Ðèñ. 9.43. Ñ-îêðàøèâàíèå ìèòîòè÷åñêèõ
õðîìîñîì Parascaris univalens (2n=2) (a)
è P. equorum (2n=4) (á) äî äèìèíóöèè
(Èç: Goday et al., 1985 â êí.: Æèìóëåâ,
1993, ñòð. 68). Øêàëà - 10 ìêì

à á
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èìåþò ÿðêî âûðàæåííûå õàðàêòåðèñòèêè
ãåòåðîõðîìàòèíà, òàêèå êàê Í è Ñ
îêðàøèâàåìîñòü, ãèáðèäèçóåìîñòü in situ
ñ ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ. Öåíòðàëüíàÿ ÷àñòü
õðîìîñîì ó P. univalens, íå óäàëÿåìàÿ ïðè
äèìèíóöèè, íå îêðàøèâàåòñÿ íà Í- è Ñ-
ãåòåðîõðîìàòèí è íå ãèáðèäèçóåòñÿ ñ
ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ. Â õðîìîñîìàõ P.
equorum âñå óòîëùåíèÿ õðîìîñîì
îáíàðóæèâàþò Ñ- è Í-îêðàøèâàíèå è
óäàëÿþòñÿ ïðè äèìèíóöèè.

Ýëèìèíèðóåìàÿ â õîäå äèìèíóöèè
ÄÍÊ îáîãàùåíà ïîâòîðàìè. Òàê, ó P.
equorum êëåòêè çàðîäûøåâîãî ïóòè
ñîäåðæàò äâà ëåãêèõ ñàòåëëèòà, êîòîðûå
âìåñòå ñîñòàâëÿþò îêîëî 85% ÄÍÊ
çèãîòû. Èìåííî ýòè ñàòåëëèòû è
ýëèìèíèðóþòñÿ â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ.

Ó Ascaris lumbricoides óäàëÿåòñÿ
âûñîêîïîâòîðåííàÿ ÄÍÊ ñ åäèíèöàìè
ïîâòîðåííîñòè äëèíîé 125 è 131 ï.í.

Â öåëîì 99% ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ,
ïðèñóòñòâóþùåé â êëåòêàõ
çàðîäûøåâîãî ïóòè, óäàëÿåòñÿ â õîäå
äèìèíóöèè. Áëîêè óìåðåííûõ ïîâòîðîâ
ðÄÍÊ íå óäàëÿþòñÿ. Ýëèìèíèðóþòñÿ
ìîáèëüíûå ýëåìåíòû, ÷àñòü óíèêàëüíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Â ðåçóëüòàòå
äèìèíóöèè îáðàçóþòñÿ ñîìàòè÷åñêèå
ÿäðà, â êîòîðûõ òîëüêî ~10% ãåíîìà
ïîâòîðåíû è òîëüêî 0,01-0,05% ÄÍÊ
ïîâòîðåíû âûñîêî.

Ïîñëå óäàëåíèÿ êîíöåâûõ
ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ôðàãìåíòîâ
õðîìîñîì íà íèõ ôîðìèðóþòñÿ íîâûå
òåëîìåðû (ïîâòîð TTAGGC).

9.6.2. Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó
öèêëîïîâ

Êðîìå àñêàðèä äèìèíóöèÿ
õðîìàòèíà îáíàðóæåíà ó íåñêîëüêèõ
âèäîâ öèêëîïîâ. Îíà ïðîèñõîäèò âî
âðåìÿ 4-7 äåëåíèé äðîáëåíèÿ (ó ðàçíûõ

Ðèñ. 9.44. Ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ ïðîöåññ äèìèíóöèè õðîìàòèíà âî âðåìÿ äåëåíèé
äðîáëåíèÿ ó àñêàðèä (Èç: Th. Boveri - H. Tobler et al., 1992, â êí.: Zhimulev, 1997, p. 80).
×åðíûìè êðóæêàìè îáîçíà÷åíû êëåòêè, íå èñïûòûâàþùèå äèìèíóöèè. Ñòâîëîâûå
êëåòêè (Ð0-Ð4) äàþò íà÷àëî îäíîé êëåòêå áåç äèìèíóöèè è îäíîé ñ äèìèíóöèåé.
Áåëûå êðóãè (S) - îáîçíà÷àþò ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè, â êîòîðûõ ïðîèñõîäèò äèìèíóöèÿ

Êëåòêè ïîëîâîãî
ïóòè

Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè

Ìåçîäåðìà

Ýêòîäåðìà
+

ìåçîäåðìà

Ýíòîäåðìà

Ýêòîäåðìà
Ìåçîäåðìà

+êèøå÷íèê
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âèäîâ). Õðîìàòèí ýëèìèíèðóåòñÿ èç
ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì:
òåðìèíàëüíûõ ãåòåðîïèêíîòè÷åñêèõ
ôðàãìåíòîâ ó Cyclops divulsus, C. furcifer
èëè èç èíòåðêàëÿðíûõ - ó C. strenuus è
îñòàåòñÿ â âèäå êðóïíûõ áëîêîâ, êàïåëü
èëè ãðàíóë â ýêâàòîðèàëüíîé ÷àñòè
âåðåòåíà äåëåíèÿ.

Ðàáîòàìè À.Ï. Àêèôüåâà è À.Ê.
Ãðèøàíèíà íàèáîëåå ïîëíî îïèñàí
ïðîöåññ äèìèíóöèè ó C. kolensis.
Äèìèíóöèÿ ó ýòîãî âèäà ïðîèñõîäèò âî
âðåìÿ 4-ãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ â 6 êëåòêàõ
çàðîäûøà èç 8 è õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî
â êîíöå çíà÷èòåëüíî óäëèíåííîé
èíòåðôàçû â ÿäðàõ ýòèõ øåñòè êëåòîê
ïîÿâëÿþòñÿ ìåëêèå Ôåëüãåí-
ïîëîæèòåëüíûå ãðàíóëû èëè êàïëè (îêîëî
600 â êàæäîé êëåòêå). Ãðàíóëû èìåþò
äèàìåòð 0.5-3.5 ìêì. Ïî ìåðå
íàñòóïëåíèÿ ïðîôàçû è ñëåäóþùèõ
ñòàäèé äèìèíóöèîííîãî äåëåíèÿ
õðîìàòèíîâûå ãðàíóëû ñëèâàþòñÿ,
âîêðóã íèõ ôîðìèðóåòñÿ ïëîòíàÿ
îäíîñëîéíàÿ ëèøåííàÿ ïîð ìåìáðàíà
òîëùèíîé îêîëî 50 íì. Ëèçèñ
ýëèìèíèðóåìîé ÄÍÊ (ýÄÍÊ)
ïðîèñõîäèò, âåðîÿòíî, âíóòðè ýòèõ
ãðàíóë. Òàêàÿ íåîðäèíàðíàÿ ñòðóêòóðà
ìåìáðàíû, ïî-âèäèìîìó, íåñëó÷àéíà.
Ýëèìèíèðóåìàÿ ÄÍÊ ïðåäñòàâëåíà
öèêëè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè, è åñëè áû
âîêðóã ãðàíóë ôîðìèðîâàëàñü îáû÷íàÿ
ÿäåðíàÿ ìåìáðàíà, êîìïîíåíòû êîòîðîé
ïðèñóòñòâóþò â äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ, òî
âíóòðü ãðàíóë ñ íà÷àëîì òåëîôàçû ìîã
áû ñâîáîäíî ïîñòóïàòü ôàêòîð(û)
äåêîìïàêòèçàöèè. Â òàêîì ñëó÷àå
ãðàíóëû ýÄÍÊ ïðåâðàòèëèñü áû â
îáû÷íûå ìèêðîÿäðà, êîòîðûå â ñóììå
ñîäåðæàëè áû áîëüøóþ ÷àñòü
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà êëåòêè.
Óíèêàëüíàÿ ìåìáðàíà ãðàíóë ýÄÍÊ

îáåñïå÷èâàåò íàä¸æíóþ èçîëÿöèþ
ìàòåðèàëà, ïîäëåæàùåãî ëèçèñó, è òàêèì
îáðàçîì ïðåäîòâðàùàåò âîçíèêíîâåíèå
õàîñà â ïîñòäèìèíóöèîííûõ êëåòêàõ.

Ðàñïîëîæåíèå ãðàíóë, èõ
îðèåíòàöèÿ ïî îòíîøåíèþ ê ýêâàòîðó
êëåòêè è âåðåòåíó íàñòîëüêî õàðàêòåðíû
äëÿ äàííîãî âèäà, ÷òî ñëóæèò íàä¸æíûì
êðèòåðèåì â öèòîòàêñîíîìèè ðîäà
Cyclops.

×èñëî ñàéòîâ ýêñöèçèè, ïî êîòîðûì
èäåò âûðåçàíèå ýëèìèíèðóåìîãî
õðîìàòèíà, äîëæíî áûòü ðàâíî ÷èñëó
ãðàíóë èëè áîëüøå, ïîÿâëÿþùèõñÿ â
êîíöå ïðåääèìèíóöèîííîé èíòåðôàçû,
ò.å. ìèíèìóì 500-600 ó C. kolensis,
ìèíèìóì 160 ó C. strenuus.

Çíà÷èòåëüíî óâåëè÷åíà
ïðîäîëæèòåëüíîñòü èíòåðôàçû ïåðåä
òåìè äåëåíèÿìè äðîáëåíèÿ, â õîäå
êîòîðûõ ôîðìèðóþòñÿ ãðàíóëû, ò.å.
ïðîèñõîäèò äèìèíóöèÿ (Òàáë. 9.4.). Ïîñëå
äèìèíóöèîííîãî äåëåíèÿ èíòåðâàëû
âíîâü óêîðà÷èâàþòñÿ.

Ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â ñîìàòè÷åñêîì
ãåíîìå C. kolensis  ïîñëå äèìèíóöèè
îêàçàëîñü ðàâíûì 0,14+0,02 ïã, ÷òî
ñîñòàâëÿåò ïðèìåðíî 5-7% îò ãåíîìà
çàðîäûøåâûõ êëåòîê äàííîãî âèäà.

Â õîäå äèìèíóöèè ÷èñëî õðîìîñîì
íå èçìåíÿåòñÿ, îäíàêî ðàçìåðû èõ,
íàïðèìåð ó C. kolensis, ðåçêî óìåíüøàþòñÿ:
äëèíà ñ 11-20 äî 2.6 ìêì, à äèàìåòð - ñ 1
äî 0.5 ìêì (Èç: Ãðèøàíèí, 1996). Â ñàìûõ
ïåðâûõ äåëåíèÿõ äðîáëåíèÿ è â
îñîáåííîñòè âî âðåìÿ
ïðåääèìèíóöèîííîãî ìèòîçà â
õðîìîñîìàõ öèêëîïîâ, ó êîòîðûõ äîëÿ
ýÄÍÊ äîñòàòî÷íî âåëèêà (50% è áîëåå),
ñïîíòàííî, áåç ïðåäôèêñàöèîííîé
îáðàáîòêè îáíàðóæèâàåòñÿ ïîïåðå÷íàÿ
èñ÷åð÷åííîñòü, âåñüìà íàïîìèíàþùàÿ G-
ïîëîñû â õðîìîñîìàõ ìëåêîïèòàþùèõ.
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Ïåðâîíà÷àëüíî, Ñ. Áååðìàí â 1977 ã.
ïðåäïîëîæèëà, ÷òî ýòè ïîëîñû
ñîîòâåòñòâóþò ñåãìåíòàì ýÄÍÊ è
ñîñòîÿò èç ãåòåðîõðîìàòèíà. Îíà
íàçâàëà èõ Í-ñåãìåíòàìè, è, ïî
ñóùåñòâó, ïðåäñòàâèëà âñþ äèìèíóöèþ
õðîìàòèíà (ÄÕ) ó Cyclops, êàê ïðîöåññ
âûáðîñà ãåòåðîõðîìàòèíà èç ãåíîìà
çàðîäûøåâûõ êëåòîê. Òàêîå
ïðåäïîëîæåíèå, ïîñòóëèðóþùåå
íåîáû÷àéíî áîëüøóþ äîëþ
ãåòåðîõðîìàòèíà â ãåíîìå Cyclops (ó C.
kolensis îíà, ñëåäîâàòåëüíî, äîëæíà
áûòü îêîëî 90%, à ìàêñèìàëüíàÿ äîëÿ
ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ â ãåíîìàõ
ðàêîîáðàçíûõ îöåíèâàåòñÿ â 30%), áûëî
îïðîâåðãíóòî Ä. Ñòàíäèôîðäîì â 1989,
êîòîðîìó óäàëîñü ñ ïîìîùüþ Ñ-îêðàñêè
ñðàâíèòü Í-ñåãìåíòû è Ñ-ïîëîñû,
ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé èñòèííûé
êîíñòèòóòèâíûé ãåòåðîõðîìàòèí.
Ñîâïàäåíèå ëîêàëèçàöèè òåõ è äðóãèõ
ïîëîñ îêàçàëîñü ëèøü ÷àñòè÷íûì, è
àâòîð çàêëþ÷èë, ÷òî íåêîòîðûå Í-
ñåãìåíòû èìåþò ñòðóêòóðó è ñîñòàâ
îñíîâàíèé, îòëè÷íûå îò Ñ-ïîëîñ. Â òî

æå âðåìÿ áîëüøèíñòâî Ñ-ïîëîñ â
õðîìîñîìàõ çàðîäûøåâûõ êëåòîê íå
îáíàðóæèâàþòñÿ â ïîñòäèìèíóöèîííûõ
õðîìîñîìàõ (Èç: Àêèôüåâ è äð., 1998).

9.6.3. Ýëèìèíàöèÿ õðîìàòèíà ó
èíôóçîðèé

Èíôóçîðèè èìåþò ñëîæíûé
ïîëîâîé ïðîöåññ: ó íèõ ôîðìèðóåòñÿ
ìèêðîíóêëåóñ (Ìè) - íîñèòåëü
íàñëåäñòâåííîé èíôîðìàöèè è
ìàêðîíóêëåóñ (Ìà) - òðîôè÷åñêîå ÿäðî.

Ïðè ñîçðåâàíèè Ìà äèìèíóöèÿ
õðîìàòèíà ïðîèñõîäèò äâàæäû: ïåðâûé
ðàç óäàëÿþòñÿ öåëûå õðîìîñîìû (ñì.
Ðèñ. 12.. íèæå): ÷åðåç 10-15 ÷àñ ïîñëå
ðàñõîæäåíèÿ ýêñêîíúþãàíòîâ ó
Stylonychia lemnae ïðèìåðíî 140
õðîìîñîì ñòàíîâÿòñÿ áîëåå
êîìïàêòíûìè, ïåðåìåùàþòñÿ ê
âíóòðåííåé ìåìáðàíå îáîëî÷êè ÿäðà è
çàòåì äåãåíåðèðóþò.

Îñòàâøèåñÿ 35-36 õðîìîñîì
ïîñòåïåííî ïîëèòåíèçèðóþòñÿ è åùå
÷åðåç ñóòêè ïðîèñõîäèò
âíóòðèõðîìîñîìíàÿ ýëèìèíàöèÿ ÄÍÊ.

Òàáë. 9.4. Äëèòåëüíîñòü èíòåðâàëîâ âðåìåíè ìåæäó äåëåíèÿìè äðîáëåíèÿ
çàðîäûøåé Ñyclops kolensis è C. strenuus strenuus (Èç: Ãðèøàíèí, 1996, ñòð. 9-
10)

1-2 70-90 40-50
2-3 70-90 40-50
3-4 480-540* 40-50
4-5 50-60 170-190*

5-6 50-60 80-90
6-7 50-60 35-40
7-8 50-60 35-40

Äëèòåëüíîñòü èíòåðâàëà (â ìèíóòàõ)

C. strenuus strenuusCyclops kolensis

* Íà÷èíàÿ ñ ýòîãî èíòåðâàëà è äàëüøå èìåþòñÿ â âèäó ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè.

Èíòåðâàë
ìåæäó

äåëåíèÿìè
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Ïðîèñõîäèò îíà ñëåäóþùèì îáðàçîì:
äèñêè ïîëèòåííûõ õðìîñîì ïîîäèíî÷êå
èëè íåáîëüøèìè ãðóïïàìè îêðóæàþòñÿ
ìåìáðàíîïîäîáíûì ìàòåðèàëîì,
îáðàçóÿ ïóçûðüêè. Âñÿ ïîëèòåííàÿ
õðîìîñîìà ðàñïàäàåòñÿ íà ìíîæåñòâî
íåçàâèñèìûõ ïóçûðüêîâ, â êîòîðûõ
ëèçèðóåòñÿ áîëüøàÿ ÷àñòü ÄÍÊ:
ýëèìèíèðóåòñÿ áîëüøàÿ ÷àñòü
â û ñ î ê î ï î â ò î ð å í í û õ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ìåæãåííûå
ïðîìåæóòêè-ñïåéñåðû, ìîáèëüíûå
ýëåìåíòû ãåíîìà, à òàêæå âíóòðåííèå
(ôàêòè÷åñêè âíóòðèãåííûå)
ýëèìèíèðóåìûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
(ÂÝÏ). Âñå èçó÷åííûå äî ñèõ ïîð ãåíû
Oxytricha nova è Euplotes crassus, à èõ
áîëåå 20, ñîäåðæàò ÂÝÏ. Â öåëîì ÷èñëî
ÂÝÏ â Ìè ñîñòàâëÿåò ïîðÿäêà äåñÿòêîâ
òûñÿ÷. ÂÝÏ èìåþò íà ôëàíãàõ êîðîòêèå -
2-19 ïàð íóêëåîòèäîâ - ïîâòîðû, ïðè
ó÷àñòèè êîòîðûõ, âîçìîæíî, è ïðîèñõîäèò
ñïëàéñèíã êîäèðóþùèõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé Ìà.

Ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ ñóäüáà
òðàíñïîçîíîïîäîáíûõ ýëåìåíòîâ âî
âðåìÿ ÄÕ ó ïðîñòåéøèõ. Ïîêàçàíî, ÷òî ó
Euplotes crassus äâà ðîäñòâåííûõ
ñåìåéñòâà òàêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé -
TEC1 è TEC2, ïðåäñòàâëåííûõ ïðèìåðíî
òðèäöàòüþ òûñÿ÷àìè êîïèé, ïîëíîñòüþ
ýëèìèíèðóþòñÿ èç ãåíîìà â õîäå
ñîçðåâàíèÿ Ìà. Ïîäîáíîå ÿâëåíèå
îïèñàíî è ó O. fallax.

Íàêîíåö, íåëüçÿ íå óïîìÿíóòü åù¸ îá
îäíîì íåîðäèíàðíîì ñîáûòèè,
ïðîèñõîäÿùåì âî âðåìÿ ñîçðåâàíèÿ Ìà.
Ïîðÿäîê ÷åðåäîâàíèÿ êîäèðóþùèõ
îáëàñòåé (âåðîÿòíî, â îñíîâíîì
ñîîòâåòñòâóþùèõ ýêçîíàì) â îäíèõ è òåõ
æå ãåíàõ Ìè è Ìà ìîæåò áûòü
èäåíòè÷íûì, èíà÷å ãîâîðÿ ýòè ãåíû
êîëèíåàðíû. Îäíàêî â ðÿäå ñëó÷àåâ,

íàïðèìåð, â ãåíå, êîäèðóþùåì ÄÍÊ-
ïîëèìåðàçó ó O. nova, ñîñòîÿùåì èç 44
ÂÝÏ è 45 ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
�ïðåäíàçíà÷åííûõ äëÿ Ìà�, â õîäå
ñîçðåâàíèÿ Ìà ïðîèñõîäÿò
ìíîãî÷èñëåííûå ïåðåñòàíîâêè, äàæå ñ
èíâåðñèÿìè êîäèðóþùèõ ó÷àñòêîâ.
Òîëüêî â òàêîì ïåðåòàñîâàííîì âèäå ãåí
ïðèîáðåòàåò ôóíêöèîíàëüíóþ àêòèâíîñòü
â Ìà (Èç: Àêèôüåâ è äð., 1998). Îñòàþòñÿ
òîëüêî ãåíåòè÷åñêè çíà÷èìûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Ê íèì ñ îáîèõ
êîíöîâ ïðèñîåäèíÿåòñÿ òåëîìåðíàÿ ÄÍÊ,
çàòåì îáîëî÷êè ïóçûðüêîâ ðàñïàäàþòñÿ
è Ìà ïðåâðàùàåòñÿ â �ìåøîê ñ ãåíàìè�.

Â ðåçóëüòàòå äâóõ àêòîâ äèìèíóöèè
òîëüêî 2% ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ,
èìåþùèåñÿ â Ìè, îñòàåòñÿ â çðåëîì Ìà.

9.6.4. Ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì ó
äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ

Â 1908 ãîäó W. Kahle îáíàðóæèë
äèìèíóöèþ õðîìàòèíà ó ãàëëîâîé ìóøêè
Miastor, êîòîðàÿ, êàê îêàçàëîñü ïîçäíåå,
ñâÿçàíà ñ ïîòåðåé öåëûõ õðîìîñîì. Ýòî
ÿâëåíèå âñðå÷àåòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé òðåõ
ñåìåéñòâ îòðÿäà Diptera. Ó íèõ áûëè
îáíàðóæåíû äâà òèïà õðîìîñîì - E
(eliminated) - õðîìîñîìû, êîòîðûå
îãðàíè÷åíû òîëüêî êëåòêàìè ïîëîâîãî
ïóòè è íå âñòðå÷àþòñÿ â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ, è S - (somatic) - õðîìîñîìû,
êîòîðûå ñîñòàâëÿþò îñíîâíîé íàáîð
õðîìîñîì â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ.

×èñëî Å-õðîìîñîì ìîæåò áûòü
çíà÷èòåëüíûì: ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì.
Cecidomyiidae ïðè îñíîâíîì íàáîðå
õðîìîñîì 8, ÷èñëî õðîìîñîì,
îãðàíè÷åííûõ êëåòêàìè ïîëîâîãî ïóòè,
âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ îò 8 äî 60, ó
õèðîíîìèä - îò 1-4 äî 26, ó ñöèàðèä - 1-3
õðîìîñîìû.
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Ïðîöåññ ýëèìèíàöèè ó õèðîíîìèä
ïðîèñõîäèò â õîäå 5-7 äåëåíèÿ
äðîáëåíèÿ. Å-õðîìîñîìû îñòàþòñÿ íà
ýêâàòîðå è äåãåíåðèðóþò (Ðèñ. 9.45.).

Ðÿä ôàêòîâ óêàçûâàåò íà
îáîãàùåííîñòü ýëèìèíèðóåìûõ
õðîìîñîì ãåòåðîõðîìàòèíîì.
(Ïîëó÷åíèå òðàíñëîêàöèé, äåòàëè ñì.:
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 72-75, ñòð. 261-263).

(Ñì. òàêæå White       êíèãà; Stuart,
Hatchett, 1988; J. Heredity 79, 190-199).

9.6.5. Ôèçèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå
äèìèíóöèè õðîìàòèíà è
õðîìîñîì

Íàèáîëåå ïîïóëÿðíîé ÿâëÿåòñÿ òî÷êà
çðåíèÿ, ÷òî ãåíû, íàõîäÿùèåñÿ â òîé ÷àñòè
ÄÍÊ, êîòîðàÿ ñîõðàíÿåòñÿ òîëüêî â
êëåòêàõ ïîëîâîãî ïóòè, íå ó÷àñòâóþò
íåïîñðåäñòâåííî â ãåíåòè÷åñêîì êîíòðîëå
ýìáðèîãåíåçà, ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ è

ðåãóëÿöèè ôóíêöèé âçðîñëîãî îðãàíèçìà.
Êàæåòñÿ åñòåñòâåííûì ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
ýòè ãåíû ó÷àñòâóþò â ïðîöåññàõ îîãåíåçà
è ñïåðìàòîãåíåçà.

W. Hennig ïîëàãàåò, ÷òî è
ãåòåðîõðîìàòèí â öåëîì äîëæåí áûòü
ïðÿìî ñâÿçàí ñ îñîáûìè ôóíêöèÿìè
êëåòîê çàðîäûøåâîãî ïóòè. À.
Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ ïîëàãàåò, ÷òî
ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ðàéîíû õðîìîñîì
àñêàðèä íóæíû òîëüêî äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ
ìåéîòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ.

Îäíàêî, åñòü è ïðîòèâîïîëîæíûå
òî÷êè çðåíèÿ. Òàê, ïî ìíåíèþ À.
Àêèôüåâà è À. Ãðèøàíèíà êðàéíå
ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî äî 94% ãåíîìà ó
öèêëîïîâ è 98% ó ñòèëîíèõèè êîäèðóþò
òîëüêî ôóíêöèè, ñïåöèôè÷íûå äëÿ
ïîëîâûõ êëåòîê, à îñòàþùàÿñÿ ÷àñòü - âñå
îñòàëüíîå.

Ìíîãî÷èñëåííûå ãèïîòåçû,
ïðåäëàãàâøèåñÿ ðàíåå äëÿ îáúÿñíåíèÿ
áèîëîãè÷åñêîé ðîëè èçáûòî÷íîé ÄÍÊ,
îêàçàëèñü íåâåðíûìè â ïåðâóþ î÷åðåäü
èç-çà òîãî, ÷òî îíè îïèðàëèñü íà
ïðåäñòàâëåíèÿ î å¸ ñîìàòè÷åñêèõ
ôóíêöèÿõ, ÷àùå âñåãî - ó÷àñòèè â
ãåíåòè÷åñêîé ðåãóëÿöèè. ßâëåíèå
äèìèíóöèè õðîìàòèíà ÿñíî ïîêàçûâàåò,
÷òî ïîäëèííîå çíà÷åíèå èçáûòî÷íîé
ÄÍÊ îãðàíè÷åíî çàðîäûøåâûìè
êëåòêàìè. Âîçìîæíî, ÷òî â ýÄÍÊ
ñîäåðæàòñÿ ãåíû, êîíòðîëèðóþùèå
ïðîöåññû ñîçðåâàíèÿ ïîëîâûõ êëåòîê,
â òîì ÷èñëå ìåéîç, íî âñ¸ æå åäâà ëè
îíè ñîñòàâëÿþò çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü
ýÄÍÊ ó C. kolensis è ìíîãèõ äðóãèõ
âèäîâ, ó êîòîðûõ èçâåñòíà ÄÕ.

Ïî ìíåíèþ Àêèôüåâà ñ ñîòðóä.
(1998) åäèíñòâåííûì
íåïðîòèâîðå÷èâûì íà ñåãîäíÿøíèé
äåíü îáúÿñíåíèåì âîçìîæíîé ðîëè
èçáûòî÷íîé ÄÍÊ â êëåòêàõ

Ðèñ. 9.45. Ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì
â òåëîôàçå òðåòüåãî äåëåíèÿ
äðîáëåíèÿ ó Miastor sp.
(Cecidomyiidae) (Èç: ... â êí.:
Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 76). Øêàëà - 5
ìêì
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çàðîäûøåâîãî ïóòè ÿâëåòñÿ
ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî îíà
ñïåöèàëüíî ïðåäíàçíà÷åíà â êà÷åñòâå
ôàêòîðà ãåíåòè÷åñêîé èçîëÿöèè âèäîâ.
Îäíîé èç íàèáîëåå èçó÷åííûõ
ñîñòàâëÿþùèõ èçáûòî÷íîé ÄÍÊ
ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîõðîìàòèí. Äàííûå ïî
ÄÕ, ïðèâîäèìûå âûøå, òàê æå êàê è
äðóãèå íîâûå ôàêòû, óáåäèòåëüíî
ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ôóíêöèè
áîëüøåé ÷àñòè ãåòåðîõðîìàòèíà
îãðàíè÷åíû êëåòêàìè çàðîäûøåâîãî
ïóòè. ×åì áîëåå çíà÷èòåëüíà ðàçíèöà â
ìîëåêóëÿðíîé ñòðóêòóðå íåêîäèðóþùèõ
ó÷àñòêîâ, òåì âåðîÿòíåå íàðóøåíèå
êîíúþãàöèè ãîìîëîãîâ ó ãèáðèäîâ ñî
âñåìè âûòåêàþùèìè ïîñëåäñòâèÿìè.
Îïðåäåëåíèå îòäåëüíûõ âèäîâ Cyclops
òðóäíî äàæå äëÿ îïûòíûõ ñèñòåìàòèêîâ,
÷òî ãîâîðèò î áîëüøîì ñõîäñòâå ãåíîâ,
ò.å. óíèêàëüíîé ÄÍÊ. Îäíàêî îòëè÷èåÿ
â îðãàíèçàöèè áîëüøåé èëè ìåíüøåé
äîëè ýÄÍÊ ïðåäîòâðàùàåò
ãèáðèäèçàöèþ ýòèõ áëèçêèõ âèäîâ
(ðàçóìååòñÿ, íàðÿäó ñ äðóãèìè
èçîëèðóþùèìè ìåõàíèçìàìè).

Ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ äàëåêè îò
òåîðèé �ìóñîðíîé� ÄÍÊ,
�ýãîèñòè÷íîé� ÄÍÊ è ò.ï. Äàííàÿ
êîíöåïöèÿ ïîä÷åðêèâàåò ýâîëþöèîííóþ
ðîëü èçáûòî÷íîé ÄÍÊ (Èç: Àêèôüåâ è
äð. 1998).

Î÷åâèäíî, ÷òî ÄÕ íàõîäèòñÿ ïîä
ãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì. Ïåðå÷åíü
ýòàïîâ ÄÕ, êîòîðûå äàíû äëÿ èíôóçîðèé
Äæ. Øàïèðî, à äëÿ öèêëîïîâ - Ñ.
Áååðìàí è À. Àêèôüåâûì ñ
ñîòðóäíèêàìè, óáåäèòåëüíî ïîêàçûâàåò,
÷òî äëÿ å¸ îñóùåñòâëåíèÿ òðåáóåòñÿ
êîîðäèíèðîâàííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíàÿ
ðàáîòà áàòàðåé èç ìíîãèõ ãåíîâ, ñêîðåå
âñåãî äàæå äåñÿòêîâ ãåíîâ. Íà óðîâíå
õðîìîñîìíîãî ôåíîòèïà ÄÕ,

áåçóñëîâíî, ñîîòâåòñòâóåò
ïðåäñòàâëåíèþ î ìàêðîìóòàöèÿõ. Â òî
æå âðåìÿ ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ
ìåæäó âèäàìè öèêëîïîâ, èìåþùèõ èëè
ëèøåííûõ ÄÕ, ëèáî ñ ÄÕ, ðåçêî
ðàçëè÷àþùåéñÿ ïî öèòîëîãè÷åñêîé
êàðòèíå è êàëåíäàðþ, ïîðîé íàñòîëüêî
íè÷òîæíû, ÷òî äàæå îïûòíûå
ñèñòåìàòèêè ïðåäïî÷èòàþò èìåòü äåëî
ñ ñàìîé ÄÕ, êàê êðèòåðèåì âèäîâîé
ñàìîñòîÿòåëüíîñòè, íåæåëè ñ
ìîðôîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè
îñîáåé (Èç: Àêèôüåâ è äð., 1998).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.6.

Àêèôüåâ À.Ï., Ãðèøàíèí À.Ê.
Íåêîòîðûå áèîëîãè÷åñêèå àñïåêòû
äèìèíóöèè õðîìàòèíà. Æóðí. îáù.
áèîë. ò. 54, N1, 5-16, 1993.

Àêèôüåâ À.Ï., Ãðèøàíèí À.Ê., Äåãòÿð¸â
Ñ.Â. Äèìèíóöèè õðîìàòèíà,
ñ î ï ð î â î æ ä à þ ù è å ñ ÿ
ðåîðãàíèçàöèåé ìîëåêóëÿðíîé
ñòðóêòóðû ãåíîìà: ýâîëþöèîííûå
àñïåêòû. Ãåíåòèêà ò. 34, N , ñòð.      ,
1998.

Ãëàçåð Â.Ì. Çàïðîãðàììèðîâàííûå
ïåðåñòðîéêè ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà â îíòîãåíåçå.
Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâàòåëüíûé
æóðíàë, N 8, ñòð. 22-29, 1998.

Ãðèøàíèí À.Ê. Ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå
õðîìîñîì è èíòåðôàçíûõ ÿäåð â
êëåòêàõ çàðîäûøà Cyclops kolensis
(Copepoda, Crustacea) äî è ïîñëå
äèìèíóöèè õðîìàòèíà ïðè ïîìîùè
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè.
Îíòîãåíåç  ò. 26, N3, 188-195, 1995.

Ãðèøàíèí À.Ê. Îñîáåííîñòè
äèìèíóöèè õðîìàòèíà ó Cyclops
kolensis è Cyclops strenuus strenuus
(Crustacea, Copepoda). Àâòîðåôåðàò
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êàíä. äèññ. Èíñòèòóò Áèîë. Ðàçâèò.
ÐÀÍ, Ìîñêâà, 1996.

Ãðèøàíèí À.Ê., Àêèôüåâ À.Ï.
Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà è
îðãàíèçàöèÿ õðîìîñîì ó Cyclops
strenuus strenuus. Ãåíåòèêà ò. 29, N7,
1099-1107, 1993.

Ãðèøàíèí À.Ê., Áðîäñêèé Â.ß., Àêèôüåâ
À.Ï. Ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè Cyclops
strenuus (Copepoda, Crustacea)
òåðÿþò ïðè äèìèíóöèè õðîìàòèíà
áîëåå 90% ãåíîìà. Äîêë. ÐÀÍ. ò.
338, N5, 708-710, 1994.

Æèìóëåâ È.Ô. Ãåòåðîõðîìàòèí è ýôôåêò
ïîëîæåíèÿ ãåíà. Íîâîñèáèðñê,
Íàóêà, 1-490, 1993.

Zhimulev I.F. Polytene chromosomes,
heterochromatin and position effect
variegation. Advances in Genetics, 37,
1-550, 1997.

9.7. Ñòðîåíèå öåíòðîìåðû

Öåíòðîìåðà - ñïåöèôè÷åñêàÿ îáëàñòü
ýóêàðèîòè÷åñêîé õðîìîñîìû, êîòîðàÿ
èãðàåò ôóíäàìåíòàëüíóþ ðîëü â äâèæåíèè
õðîìîñîì ê ïîëþñàì äåëåíèÿ è òî÷íîãî
ðàñïðåäåëåíèÿ âíîâü ðåïëèöèðîâàâøèõñÿ
õðîìàòèä ïî äî÷åðíèì êëåòêàì âî âðåìÿ
ìèòîçà è ìåéîçà. ×àñòîòà îøèáîê â ýòèõ
ïðîöåññàõ íåâåëèêà, íî çíà÷èòåëüíà. Ó
äðîææåé, íàïðèìåð, ÷àñòîòà
íåðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì ñîñòàâëÿåò 10-5

èëè íèæå. Ó ÷åëîâåêà ÷àñòîòà
íåðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì âûøå, õîòÿ
áîëüøèíñòâî çèãîò ñ íåðàçîøåäøèìèñÿ
õðîìîñîìàìè ãèáíåò âî âðåìÿ
ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ.
Íåðàñõîæäåíèå õðîìîñîì ïðîèñõîäèò â
òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà öåíòðîìåðà íîðìàëüíî
íå ôóíêöèîíèðóåò.

Íà ðàííèõ ýòàïàõ ïîäãîòîâêè
õðîìîñîì ê ìèòîçó öåíòðîìåðà
ñòàíîâèòñÿ âèäèìîé êàê îò÷åòëèâàÿ

ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà è âûãëÿäèò
êàê ïåðåòÿæêà õðîìîñîìû. Ôóíêöèÿ
öåíòðîìåðû, ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòè÷íî,
çàêëþ÷àåòñÿ â îáåñïå÷åíèè ïðèêðåïëåíèÿ
ê õðîìîñîìå íèòåé âåðåòåíà. Öåíòðîìåðà
èìååò ñâîé öèêë ïîâåäåíèÿ â ìèòîçå è
ìåéîçå. Â ìèòîçå è âî âòîðîì äåëåíèè
ìåéîçà ó ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä
öåíòðîìåðû ñîõðàíÿþò òåñíóþ ñâÿçü äðóã
ñ äðóãîì äîëüøå äðóãèõ ó÷àñòêîâ
õðîìîñîìû è ðàçäåëÿþòñÿ òîëüêî â íà÷àëå
àíàôàçû. Â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà,
íàïðîòèâ, öåíòðîìåðû ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì â êàæäîì áèâàëåíòå íà÷èíàþò
îòòàëêèâàòüñÿ ïåðâûìè ñ íà÷àëîì
àíàôàçû I, ïðè ýòîì öåíòðîìåðû
ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä âåäóò ñåáÿ êàê
åäèíîå öåëîå.

Ó÷àñòîê öåíòðîìåðû ñîäåðæèò
êèíåòîõîð - îáîñîáëåííóþ ñòðóêòóðó,
êîíòàêòèðóþùóþ ñ öåíòðîìåðíûì
ðàéîíîì, ê êîòîðîìó ïðèêðåïëÿþòñÿ
ìèêðîòðóáî÷êè-íèòè ìèòîòè÷åñêîãî
âåðåòåíà. Ñôîðìèðîâàííûé êèíåòîõîð
ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé òð¸õñëîéíóþ ïëàñòèíó, ñîñòîÿùóþ
èç âíóòðåííåãî ñëîÿ òîëùèíîé 40-60 íì,
ñâåòëîîêðàøåííîãî ñðåäíåãî ñëîÿ
ïðèáëèçèòåëüíî 25-30 íì òîëùèíîé è
âíåøíåãî ñëîÿ 40-60 íì. Âíóòðåííèå ñëîè
êèíåòîõîðíîé ïëàñòèíû ðàñïîëàãàþòñÿ
ðÿäîì ñ õðîìàòèíîâûìè òÿæàìè è åãî
âíóòðåííÿÿ ïîâåðõíîñòü âçàèìîäåéñòâóåò
ñ öåíòðîìåðíûì õðîìàòèíîì. Òîíêèå
õðîìàòèíîâûå íèòè ïðîõîäÿò ñêâîçü
ñðåäíèå ñëîè è, îêàçûâàåòñÿ, ñâÿçàíû ñ
âíóòðåííèì è âíåøíèì ñëîÿìè (Rattner,
1987). Ìèêðîòðóáî÷êè, ñâÿçàííûå ñ
êèíåòîõîðîì, çàêàí÷èâàþòñÿ âî âíåøíåì
ñëîå, è ðåäêî ïðîòÿãèâàþòñÿ äî ñðåäíåãî
è âíóòðåííåãî ñëî¸â. Ïîìèìî
ìèêðîòðóáî÷åê, âíåøíèå ñëîè ñîäåðæàò
�ïóøèñòóþ ïîâåðõíîñòü� èëè êîðîíó,
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ñîñòîÿùóþ èç ôèáðèëë, êîòîðûå
ôîðìèðóþò ïåòëè íàïîäîáèå ëàìïîâûõ
ùåòîê (Brinkley et al., 1986). Â êîíöå ìèòîçà
êèíåòîõîð êàê ñïåöèàëèçèðîâàííàÿ
ñòðóêòóðà èñ÷åçàåò.

Ñ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêîé
ñòîðîíû îðãàíèçàöèÿ êèíåòîõîðà èçó÷åíà
î÷åíü ñëàáî. Îäíàêî èçâåñòíî, ÷òî
êèíåòîõîð ñîäåðæèò ÄÍÊ, ÄÍÊ-
ñâÿçûâàþùèå áåëêè, âîçìîæíî ÐÍÊ è
òóáóëèí (Brinkley et al., 1986). Ïîêàçàíî, ÷òî
îáðàáîòêà ÄÍÊàçîé õðîìîñîì
ìëåêîïèòàþùèõ ñïåöèôè÷íî
êîíäåíñèðóåò ñòðóêòóðó ïëàñòèíêè
êèíåòîõîðà, òîãäà êàê îáðàáîòêà ÐÍÊàçîé
íå âëèÿåò íà íå¸.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçó÷åíèå
îðãàíèçàöèè öåíòðîìåðíîãî ðàéîíà
õðîìîñîì ýóêàðèîò âåä¸òñÿ ëèøü íà
íåêîòîðûõ îáúåêòàõ.

Â 1980-å ãîäû â öåíòðîìåðàõ
äðîææåé Saccharomyces cerevisiae áûëè
îáíàðóæåíû ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, äåëåöèè
êîòîðûõ ïðèâîäÿò ê óòðàòå öåíòðîìåðíîé
ôóíêöèè, ÷òî ïîçâîëÿåò îïðåäåëèòü çîíó
ëîêàëèçàöèè öåíòðîìåðû íà
ìîëåêóëÿðíîé êàðòå. Öåíòðîìåðíûå
ðàéîíû ó äðîææåé íàçûâàþò ðàéîíàìè
CEN (îò centromere) ñ äîáàâëåíèåì
öèôðû, îáîçíà÷àþùåé íîìåð
õðîìîñîìû. Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç
öåíòðîìåð ðàçíûõ õðîìîñîì âûÿâèë
âàæíûå çàêîíîìåðíîñòè â èõ ñòðóêòóðå -
öåíòðîìåðíàÿ ÄÍÊ âñåõ õðîìîñîì
äðîææåé ïåðåêð¸ñòíî ãèáðèäèçóåòñÿ, ÷òî
ñâèäåòåëüñòâóåò îá èõ ãîìîëîãèè.
Ðåçóëüòàòû ïîëíîãî ñåêâåíèðîâàíèÿ âñåãî
ãåíîìà äðîææåé ïîêàçàëè íàëè÷èå â
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ âñåõ 16 õðîìîñîì
êîíñåðâàòèâíûõ äîìåíîâ CDEI (centromere
DNA element I), CDEII è CDEIII (Ðèñ. 9.46.).
Õîòÿ âñå öåíòðîìåðû èìåþò îäíó è òó æå
ôóíêöèþ, è öåíòðîìåðíûå ðàéîíû î÷åíü

ïîõîæèì îáðàçîì óñòðîåíû, âñå æå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ â íèõ íå
ïîëíîñòüþ èäåíòè÷íû.

Ýëåìåíò, íàçûâàåìûé CDEI, âî âñåõ
õðîìîñîìàõ èìååò 7 êîíñåðâàòèâíûõ
íóêëåîòèäîâ TCACATG. Äàëåå ñëåäóåò
ôðàãìåíò èç 76-86 ï.í. (÷èñëî íóêëåîòèäîâ
â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ ðàçíîå). Ýòî CDEII.
Ñîáñòâåííî íóêëåîòèäíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â êàæäîé õðîìîñîìå
ðàçíûå, íî â êàæäîé èç íèõ äîëÿ AT-ïàð
ïðåâûøàåò 90% (â ñðåäíåì 93-94%).

Ýëåìåíò CDEIII ñîñòîèò èç 25 ï.í.,
èç êîòîðûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü -G-----G-
---CCGAA--------, ïðèñóòñòâóåò âî âñåõ 16
õðîìîñîìàõ (Ðèñ. 9.46).

Äåëåöèîííûé àíàëèç, âûïîëíåííûé
íà ïëàçìèäàõ, ñîäåðæàùèõ öåíòðîìåðû
äðîææåé, îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóåò,
÷òî ðàéîíû I-III íåîáõîäèìû äëÿ
ìèòîòè÷åñêîé ñòàáèëüíîñòè àâòîíîìíî
ðåïëèöèðóþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
(ARS) ïëàçìèäû. Äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ
öåíòðîìåðíîé ôóíêöèè íåîáõîäèìû íå
öåëûå âûøå îïèñàííûå ýëåìåíòû, à
êîíñåíñóñíûå ãðóïïû. Òàê, äåëåöèÿ 5
ëåâûõ íóêëåîòèäîâ ýëåìåíòà I
ñóùåñòâåííî íå âëèÿåò íà àêòèâíîñòü
öåíòðîìåðû CENII, òîãäà êàê óäàëåíèå ÀÒ-
áîãàòîé îáëàñòè (CDEII) ïîëíîñòüþ
èíàêòèâèðóåò öåíòðîìåðíóþ àêòèâíîñòü.
Âûñîêî êîíñåðâàòèâíûé òðåòèé ýëåìåíò
(CDEIII) òàêæå ïðèíöèïèàëüíî íåîáõîäèì
äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ öåíòðîìåðíîé
ôóíêöèè. Â íåñêîëüêèõ ðàáîòàõ áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî äàæå åäèíè÷íûå äåëåöèè â
ýòîì ðàéîíå ïîëíîñòüþ èíàêòèâèðóþò
öåíòðîìåðó.

Öåíòðîìåðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ îïðåäåëåíû äëÿ ðÿäà äðóãèõ
îðãàíèçìîâ. Îíè îêàçàëèñü îòëè÷íûìè îò
òåõ, ÷òî áûëè íàéäåíû ó S. cerevisiae, è
ðàçëè÷àþòñÿ ó ðàçíûõ âèäîâ. Òàê, ó
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äðóãîãî âèäà äðîææåé, S. pombe,
öåíòðîìåðû èìåþò äëèíó îò 40 äî 80 ò.ï.í.
ñî ñëîæíûì ÷åðåäîâàíèåì ðàçëè÷íûõ
ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.
Òàêèì îáðàçîì, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî
öåíòðîìåðû èìåþò îäíó è òó æå ôóíêöèþ
ó âñåõ æèâûõ îðãàíèçìîâ, íå ñóùåñòâóåò
îäèíàêîâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ,
îòâåòñòâåííîé çà âûïîëíåíèå ýòîé
ôóíêöèè.

Êàêèì îáðàçîì öåíòðîìåðíàÿ ÄÍÊ
îðãàíèçîâàíà â õðîìàòèí è êàêèì îáðàçîì
ïðîèñõîäèò ïðèêðåïëåíèå
ìèêðîòðóáî÷åê? Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè
âûÿâëåíû íåêîòîðûå òèïû áåëêîâ,
êîòîðûå âçàèìîäåéñòâóþò ñ öåíòðîìåðîé
ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè (Ðèñ. 9.47.).

Â ýòîé ìîäåëè CBF1 (centromere
binding factor 1) ñâÿçûâàåòñÿ ñ ìîòèâîì
CDE1; êîìïëåêñ áåëêîâ CBF3
ñâÿçûâàåòñÿ ñ CDEIII. Áîëåå äëèííàÿ

Ðèñ. 9.46. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ â öåíòðîìåðàõ 16 õðîìîñîì S.
cerevisiae (Äàííûå ïðîåêòà ãåíîì äðîææåé, Internet, 1998)

         *        20        *         40         *        60
 TCA  TG

Cen6 ATCACGTGCT-ATAAAAATAATTATAATTTAAATTTTTTAATATAAATATATAAATTAAA
Cen11 GTCACATGAT-AAAAACATATTTAAAATTTTAAAAAAATTAATTTTCAAAATAAATTTAT
Cen10 ATCACGTGTT-AAATAATTAATTTACTTTAAAATTTATTTTTTAATATAAAATATTTATT
Cen8 ATCACATGAC-TAATAATTCTTTTAATTTTAATTAATTTAATAAAATTAAAATAATATAT
Cen5 ATCACGTGCT-TTTTAAAAAATATAAATTTAATTTCATTT-TCTATTTCAATATTTATTA
Cen7 ATCACGTGTTATATTTACTATATAAAAATTCAAT-AAATAAAAAGTTAGAAGATAAAAAT
Cen12 ATCACGTGTAATAAATATTATTAAAAAGTTTATTAAAATAAAATAATAATTTAAATTACT
Cen1 GTCACATGACATAATAATAAATAATTTTAAAAATATAAAATATTTTTAATACTTTTT--A
Cen2 ATCATGTGACTTATTTATTTAATTATTATTAAGTAAAAAAGATTTTCTATTTAAATT--T
Cen3 GTCACATGATGATATTTG--ATTTTATTATATTTTTAAAAAAAGTAAAAAATAAAAAGTA
Cen16 ATCACATGATATATTTTT--TATTTTTAATTTTTTTTAATTATAAAAATAATTTTTTTCT
Cen4 GTCACATGCTTATAATCA--ACTTTTTTAAAAATTTAAAATACTTTTTTATTTTTTATTT
Cen9 TTCACGTGAAAAT-TTTTATATTTTTAATTAAATTTTTATAATATTATAAATTATTATAA
Cen14 GTCACGTGCAGCT-TTTTAAAAATATTTTAAAACATTTTAAAAAATATACATTTTTTTAT
Cen15 ATCACGTGAACTTATTTTGCATTTAAAAAAAAGTAAAAACTATTTGCTAAAATATATTTT
Cen13 ATCACATGACTACCTAACAAAATATTTATTTTTCTTTTTTAATATTTGAAAATACTAAAA

<-CDEI-><-------------------CDEII---(>90% AT-rich)--------->

               *        80        *        100         *       120
                                    G     G    CCGAA

Cen6 AATAGAAAGTAAAAAAAGAAATTAAAGAAAAA-ATAGTTTTTGTTTTCCGAAGATGTAAA
Cen11 TATATTTTTTTAATTACATAATCATAAAAATA-AATGTTCATGATTTCCGAACGTATAAA
Cen10 CTTTTTATTTAAAAATAAAAAACACAAAAAAACAATGTTTATGATTTCCGAACCTAAATA
Cen8 ATACTAAATTGTTTATTAAAAATGATTAAACATTGGGTTT-TGTGTTCCGAACTTAGAAA
Cen5 AATAAAAAATTTGAAAAATATATAAAAATTGTAGCAGTATTAGATTTCCGAAAAGAAAAA
Cen7 TATATTATACATATTTTTATTTTTATTATAATTTTTGTTTTTGGGTTCCGAAAAGAAAAT
Cen12 ATTTTTAAATAAGTTTTATTTTTTAATAACACTATTGTATTTGTTATCCGAACAATAAAA
Cen1 AATATTTTACAGTTTATTTTTTAAATTTATTTATATGTTTTTGTTTTCCGAAGCAGTCAA
Cen2 ATTAATTAATTTTTTTTCTTAAATAATTATTT-TATGTTTTTGTTTTCCGAAAAAGAAAA
Cen3 GTTTATTTTTAAAAAATAAAATTTAAAA-TATTAGTGTATTTGATTTCCGAAAGTTAAAA
Cen16 TTAAATTAAACAAAAATAAAAAATTGTT-TTTTGTTGGTTAAGATTTCCGAAAATAGAAA
Cen4 TTAAACATAAATGAAATAATTfAT-------TTATTGTTTATGATTACCGAAACATAAAA
Cen9 TATTGATATTTAAAATTA-AAAACAAAT-TATTAATGGTTTTGTTTTCCGAAATGTTTTT
Cen14 TATTTTTTTATATATTAATGTTAAAATT-TATTTATGTATTTGTCTTCCGAAAAGTAAAA
Cen15 TTTAATTTTTAAAAATAATGTTTTAATT-ATTTAATGTATATGACTTCCGAAAAATATAT
Cen13 TATTTTTGTTGTTTTTTGAAA-AAAGGATTTTTAATGTGTATGCGTTCCGAACTTTAAAT

<----------CDEII------------------><---------CDEIII-------->
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ïîñëåäîâàòåëüíîñòü CDEII ìîæåò áûòü
ïðåäïîëîæèòåëüíî îáåðíóòà âîêðóã
ãèñòîíîâîãî îêòàìåðà. Ïî-âèäèìîìó,
ïîñðåäñòâîì ëèíêåðíîãî áåëêà, ôàêòîð
CBF3 ñâÿçûâàåòñÿ ñ êîíöîì
ìèêðîòðóáî÷êè (Òåêñò ïî: Russell, 1998,
p. 333-335).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.7.

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

Bloom et al., Cold Spring Harbor Symp.
Quant. Biol. v. 47, p. 1175-1185, 1984.

Brinkley et al., 1986
Rattner, 1987
Russell P.J. Genetics. Fifth edition, Menlo

Park, California, 655-678, 1998.

9.8. Â-õðîìîñîìû

(Òåêñò ïî: Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 244-261).
Äîáàâî÷íûìè, èëè Â-

õðîìîñîìàìè, íàçûâàþò ãðóïïó
õðîìîñîì, ðàçëè÷íûõ ïî ñòðóêòóðíûì
è ôóíêöèîíàëüíûì îñîáåííîñòÿì è
ñâåðõ÷èñëåííûõ ïî îòíîøåíèþ ê
õðîìîñîìàì îñíîâíîãî (À) íàáîðà. Â-
õðîìîñîìû âñòðå÷àþòñÿ êàê â êëåòêàõ
ïîëîâîãî ïóòè, òàê è â ñîìàòè÷åñêèõ.

B-õðîìîñîìû îáíàðóæåíû ó 510
âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé (2.6% îò
÷èñëà âèäîâ, ó êîòîðûõ îïèñàíû
êàðèîòèïû) è ó 1007 âèäîâ îäíîäîëüíûõ
(3.6%). Èç 263 âèäîâ æèâîòíûõ, ó
êîòîðûõ îáíàðóæåíû Â-õðîìîñîìû,
áîëåå 40% ñîñòàâëÿþò íàñåêîìûå.

×èñëî Â-õðîìîñîì ó ðàçíûõ îñîáåé
ñèëüíî âàðüèðóåò, â ïîäàâëÿþùåì
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ âñòðå÷àåòñÿ 1-2 Â-
õðîìîñîìû, ðåäêî äî 6, èíîãäà èõ ÷èñëî
äîõîäèò äî 12.

Àâòîðû áîëüøèíñòâà îáçîðîâ
ïîëàãàþò, ÷òî Â-õðîìîñîìû ñîñòîÿò â
îñíîâíîì èç ãåòåðîõðîìàòèíà. Ó âèäîâ,
èìåþùèõ ïîëèòåííûå õðîìîñîìû, Â-
õðîìîñîìû ÷àñòî òîæå
ïîëèòåíèçèðóþòñÿ. Âûÿâëåíî áîëüøîå
ðàçíîîáðàçèå ìîðôîëîãèè Â-õðîìîñîì.
Ýòî ìîãóò áûòü áåññòðóêòóðíûå ãëûáû
ðûõëîãî èëè êîìïàêòíîãî õðîìàòèíà. Â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ýòî íåáîëüøèå
îêðóãëûå èëè âûòÿíóòûå ñèëüíî
ãåòåðîïèêíîòè÷íûå òåëüöà. Èíîãäà Â-
õðîìîñîìû èìåþò õàðàêòåðíûé äëÿ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì ðèñóíîê äèñêîâ,
ïóôû è î÷åíü ÷àñòî ÿäðûøêè.

Â Â-õðîìîñîìàõ ñ äèñêîâûì
ðèñóíêîì ÷àñòî íàáëþäàþò 1-2 î÷åíü
êðóïíûõ áëîêà êîìïàêòíîãî ìàòåðèàëà,
î÷åíü íàïîìèíàþùåãî ãåòåðîõðîìàòèí.

Îá îáîãàùåííîñòè Â-õðîìîñîì
ãåòåðîõðîìàòèíîì ñâèäåòåëüñòâóþò

Ãèñòîíîâûé
îêòàìåð

CDEI

CDEII

CDEIII

CBF1 êîìïëåêñ
CBF3

ëèíêåð?

Kar3?CBF5?

Ìèêðîòðóáî÷êà
20íì

Ðèñ. 9.47. Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ìîäåëü
óñòðîéñòâà êèíåòîõîðà ó äðîææåé.
Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå (Èç: Russell,
1998, p.335)
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ñëåäóþùèå ôàêòû: â êëåòî÷íîì ÿäðå îíè
ðàñïîëîæåíû íà âíóòðåííåé ñòîðîíå
ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ó÷àñòâóþò â
ýêòîïè÷åñêèõ êîíòàêòàõ, ÷àñòî îíè íå
ïîëèòåíèçèðóþòñÿ (ñâîéñòâî, õàðàêòåðíîå
äëÿ ãåòåðîõðîìàòèíà), îêðàøèâàþòñÿ íà
Ñ-ãåòåðîõðîìàòèí, ôðàãìåíòû Â-
õðîìîñîì îáíàðóæèâàþò ïîçäíþþ
ðåïëèêàöèþ (Èç: Æèìóë¸â, 1993, ñòð. 244-
261).

Î÷åíü ÷àñòî Â-õðîìîñîìû
îáîãàùåíû ñàòåëëèòíûìè ÄÍÊ.
Ñåìåéñòâà ýòèõ ïîâòîðîâ ìîãóò áûòü
ñïåöèôè÷íûìè òîëüêî äëÿ Â-õðîìîñîì,
èëè æå âñòðå÷àþòñÿ êàê â Â-õðîìîñîìàõ,
òàê è â äðóãèõ õðîìîñîìàõ.

Ïî ìíåíèþ ìíîãèõ ó÷¸íûõ Â-
õðîìîñîìû âîçíèêëè èç À-õðîìîñîì: 1)
â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè ðàçíûõ âèäîâ,
2) â ðåçóëüòàòå íåðàñõîæäåíèÿ íåêîòîðûõ
À-õðîìîñîì è âîçíèêíîâåíèÿ òðèñîìèè.

Ïîñëå òîãî êàê ïðîòî-Â-õðîìîñîìà
âîçíèêëà, íà÷èíàåòñÿ èíàêòèâàöèÿ
ðàñïîëîæåííûõ òàì ãåíîâ è ïîòåðÿ
ìàòåðèàëà â ðåçóëüòàòå äåëåöèé, ôèêñàöèÿ
â ýòèõ õðîìîñîìàõ ñàòåëëèòíûõ ÄÍÊ è
ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ (Èç: Hackstein et al.,
1996).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 9.8.

Æèìóë¸â È.Ô. Ãåòåðîõðîìàòèí è ýôôåêò
ïîëîæåíèÿ ãåíà. Íîâîñèáèðñê,
Íàóêà, 1-490, 1993.

Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ À.À.
Ãåòåðîõðîìàòè÷åñêèå ðàéîíû
õðîìîñîì. Ìîñêâà, Íàóêà, 1-431,
1986.

Hackstein J.H.P., Hochstenbach, R.,
Hauschten-Jungen, E., Beukeboom,
L.W. Is the Y chromosome of
Drosophila an evolved supernumerary
chromosome?  BioEsaays 18, N4, 317-
323, 1996.

9.9. Ãåíåòè÷åñêàÿ èíàêòèâàöèÿ
õðîìîñîìû ó D. miranda

(íå ÷èòàë)

9.10. Ôàêóëüòàòèâíûé è
êîíñòèòóòèâíûé
ãåòåðîõðîìàòèí

(íå ÷èòàë)

9.11. Ãåòåðîõðîìàòèí è
êëåòêè çàðîäûøåâîãî ïóòè

(íå ÷èòàë)


