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10. Ìîçàè÷íûé ýôôåêò
ïîëîæåíèÿ ãåíà

Èçìåíåíèå àêòèâíîñòè ãåíà ïðè
èçìåíåíèè åãî ïîëîæåíèÿ â ãåíîìå
íàçûâàþò ýôôåêòîì ïîëîæåíèÿ.

Â 1925 ãîäó À. Ñòåðòåâàíò ïîêàçàë, ÷òî
â ðåçóëüòàòå íåðàâíîãî êðîñññèíãîâåðà îáà
ìóòàíòíûõ àëëåëÿ ãåíà Bar ó äðîçîôèëû
îêàçàëèñü â îäíîé õðîìîñîìå (Ðèñ. 10.1.),
è ýòî ñóùåñòâåííî ïîâëèÿëî íà
ýêñïðåññèþ ìóòàíòíîãî ôåíîòèïà.

Â 1980-õ ãîäàõ áûëè îáíàðóæåíû
ìíîãî÷èñëåííûå ïðèìåðû ñóùåñòâåííûõ
ðàçëè÷èé â àêòèâíîñòè ãåíà white,
çàêëþ÷åííîãî â ìàòåðèàë òðàíñïîçîíà, â
çàâèñèìîñòè îò ìåñòà âñòðîéêè ïîñëåäíåãî
â òó èëè èíóþ ÷àñòü õðîìîñîìû. Âñå ýòè
ïðèìåðû ïîçèöèîííûõ ýôôåêòîâ
ñâèäåòåëüñòâóþò î ñóùåñòâåííîé
çàâèñèìîñòè ýêñïðåññèè ãåíà îò
ñïåöèôè÷åñêîãî îêðóæåíèÿ.

Îñîáûì ñëó÷àåì ÿâëÿåòñÿ ýôôåêò
ïîëîæåíèÿ ìîçàè÷íîãî òèïà. Â 1930 ãîäó
Ã.Äæ. Ìåëëåð îáíàðóæèë óäèâèòåëüíîå
ÿâëåíèå: ïîòåðþ ïðîÿâëåíèÿ

äîìèíàíòíîñòè ó àëëåëÿ, ðàñïîëîæåííîãî
â õðîìîñîìíîé ïåðåñòðîéêå, ïîëó÷åííîé
â ðåçóëüòàòå îáëó÷åíèÿ, ò.å. ó ãåòåðîçèãîòû
R(g+)/R+(g) (ãäå R - õðîìîñîìíàÿ
ïåðåñòðîéêà, à g - ãåí) àëëåëü g+ íå
ïðîÿâëÿåòñÿ, è îñîáü èìååò ìóòàíòíûé g-
ôåíîòèï.

Óæå ñàì Ìåëëåð óñòàíîâèë, ÷òî
ãåíåòè÷åñêàÿ èíàêòèâàöèÿ âîçíèêàåò, âî-
ïåðâûõ, â õðîìîñîìå ñ ïåðåñòðîéêîé, âî-
âòîðûõ, ãåí äîëæåí áûòü ïåðåíåñåí â
îêðåñòíîñòè ïðèöåíòðîìåðíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà (Ðèñ. 10.2.).

Ðèñ 10.1. Èçìåíåíèå ôåíîòèïè÷åñêîãî
ïðîÿâëåíèÿ ìóòàöèè Bar â çàâèñèìîñòè
îò åå ïîëîæåíèÿ â ãåíîìå

Ðèñ. 10.2. Èçìåíåíèå ïîëîæåíèÿ ãåíà w+ â Õ-õðîìîñîìå ó äðîçîôèëû â
ðåçóëüòàòå èíâåðñèè ìåæäó ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíîì

Íîðìàëüíàÿ
X-õðîìîñîìà
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Â-òðåòüèõ, ïðîÿâëåíèå ãåíà
ìîçàè÷íîå, ò.å. ïðè àíàëèçå áîëüøîãî
÷èñëà îòíîñèòåëüíî îäíîðîäíûõ êëåòîê,
íàïðèìåð êëåòîê, ñëàãàþùèõ îììàòèäèè
ãëàçà è èìåþùèõ îäèíàêîâûé ãåíîòèï -
R(g+)/R+(g) - â îäíîé ãðóïïå êëåòîê
ïðîÿâëÿåòñÿ ìóòàíòíûé àëëåëü, â äðóãèõ
êëåòêàõ - íîðìàëüíûé (Ðèñ. 10.2.).

Òàêèì îáðàçîì, ýôôåêò ïîëîæåíèÿ
ìîçàè÷íîãî òèïà ìîæíî êîðîòêî
îõàðàêòåðèçîâàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì:
ãåí èíàêòèâèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå ïåðåíîñà
åãî â îêðåñòíîñòè ãåòåðîõðîìàòèíà, ïðè
ýòîì â ÷àñòè êëåòîê îí ñîõðàíÿåò ñâîþ
àêòèâíîñòü.

Â ïîñëåäóþùèå 65 ëåò
èññëåäîâàòåëè îòêðûâàëè âñå íîâûå è
íîâûå îñîáåííîñòè èíàêòèâàöèè ãåíà
ïðè ìîçàè÷íîì ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ.
Íèæå ïðèâåäåíû íàèáîëåå èíòåðåñíûå.

10.1. Ñòðóêòóðà ãåíà ïðè
ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ

Êàê ïîêàçàëè Í.Ï. Äóáèíèí è Á.Í.
Ñèäîðîâ â 1935 ãîäó, ïðè èíàêòèâàöèè
ãåí íå òåðÿåòñÿ à èçìåíÿåòñÿ ëèøü
ñîñòîÿíèå. Ñ ïîìîùüþ êðîññèíãîâåðà
îíè îòäåëèëè íîðìàëüíûé àëëåëü îò
ïåðåñòðîéêè, à ñëåäîâàòåëüíî, è îò
ñîñåäñòâà ñ ãåòåðîõðîìàòèíîì, è ãåí
ñòàë ñòàáèëüíî ôîðìèðîâàòü
íîðìàëüíûé ôåíîòèï.

Ñòàáèëüíîå
ìóòàíòíîå

ïðîÿâëåíèå

Ñòàáèëüíîå
íîðìàëüíîå
ïðîÿâëåíèå

R

R

g

g+

+ g+

g+

Íåñêîëüêî ïîçæå, â 1938 ãîäó,
È.Á.Ïàíøèí ïîëó÷èë îáðàòíûå
õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè, êîòîðûå
ïåðåíîñèëè ãåí îò ãåòåðîõðîìàòèíà â
èñõîäíîå ïîëîæåíèå â ýóõðîìàòèí.
Àêòèâíîñòü ãåíà òàêæå
âîññòàíàâëèâàëàñü.

Ïîëó÷åíèå îãðîìíîãî ÷èñëà
ïåðåñòðîåê ó äðîçîôèëû è èõ ïðîâåðêà
íà ñïîñîáíîñòü èíäóöèðîâàòü
ãåíåòè÷åñêóþ èíàêòèâàöèþ ïîêàçàëè, ÷òî
ýôôåêò ïîëîæåíèÿ ìîçàè÷íîãî òèïà
ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî â ïåðåñòðîéêàõ
ìåæäó ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíîì. Ëþáîé
ãåí ó äðîçîôèëû ïðè íàëè÷èè
ïîäõîäÿùåé ïåðåñòðîéêè
èíàêòèâèðóåòñÿ, ò.å. ìîæåò èñïûòûâàòü
ìîçàè÷íûé ýôôåêò ïîëîæåíèÿ.

10.2. Ðàñïðîñòðàíåíèå
èíàêòèâàöèè

Ó îñîáåé, â îäíîé õðîìîñîìå
êîòîðûõ íàõîäÿòñÿ ìóòàíòíûå àëëåëè
íåñêîëüêèõ áëèçêî ðàñïîëîæåííûõ ãåíîâ
(à-å), à â äðóãîé - èõ íîðìàëüíûå àëëåëè,
íî ïåðåíåñåííûå ê ãåòåðîõðîìàòèíó,
ìîæíî çàðåãèñòðèðîâàòü
ïîñëåäîâàòåëüíóþ èíàêòèâàöèþ
íåñêîëüêèõ ãåíîâ (Ðèñ. 10.3.).

Â ñëó÷àå, èçîáðàæåííîì íà Ðèñ.
10.3., â öåïî÷êå ãåíîâ (à+ - å+) ÷àùå äðóãèõ
èíàêòèâèðóåòñÿ ãåí å+, áëèæå
ðàñïîëîæåííûé ê ãåòåðîõðîìàòèíó, ñ
ìåíüøåé ÷àñòîòîé èíàêòèâèðîâàíû
îäíîâðåìåííî d+ è e+, åùå ñ ìåíüøåé -
c+, d+ è e+ , è ò.ä. Ýòîò ïðèìåð ïîêàçûâàåò,
÷òî èíàêòèâàöèÿ, íà÷àâøèñü ó òî÷åê
ñîåäèíåíèÿ ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíà,
ìîæåò ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ ïî
íàïðàâëåíèþ îò ãåòåðîõðîìàòèíà ê
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òåëîìåðå. Ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò
ãåòåðîõðîìàòèíà èíàêòèâàöèÿ âñå áîëåå
îñëàáëÿåòñÿ. Èíàêòèâàöèÿ ìîæåò
ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ íà î÷åíü áîëüøèå
ðàññòîÿíèÿ. Çàðåãèñòðèðîâàí ñëó÷àé, êîãäà
ýôôåêò ïîëîæåíèÿ ðàñïðîñòðàíÿëñÿ íà
ðàññòîÿíèå äî 170 äèñêîâ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì. Åñëè ïðèíÿòü, ÷òî ñðåäíèé äèñê
ñîäåðæèò îêîëî 30 ò.ï.í., ïðîòÿæåííîñòü
èíàêòèâàöèè â äàííîì ñëó÷àå äîñòèãàåò
5000 ò.ï.í.

Ðîññèéñêàÿ èññëåäîâàòåëüíèöà Å.Ñ.
Áåëÿåâà â 1991 ãîäó îòêðûëà óíèêàëüíîå
ÿâëåíèå - ïðåðûâèñòóþ èíàêòèâàöèþ

ó÷àñòêîâ õðîìîñîì, ïåðåíåñ¸ííûõ â
îêðåñòíîñòè ãåòåðîõðîìàòèíà. Ñóòü å¸
ñâîäèòñÿ ê òîìó, ÷òî ãåíû èíàêòèâèðóþòñÿ
íå ïîñëåäîâàòåëüíî îò å ê à, êàê ýòî
ïîêàçàíî íà Ðèñ. 10.3., à ïðåðûâèñòî,
íàïðèìåð, e+ d c+ b a+, èëè e d c b+ a è ò.ä.

10.3. Òèïû ìîçàè÷íîñòè

Ñëó÷àéíîñòü èíàêòèâàöèè ãåíà,
ïåðåíåñåííîãî ê ãåòåðîõðîìàòèíó
(ìîçàè÷íîñòü) ñëåäóåò èçó÷àòü íà
îäèíàêîâûõ ãðóïïàõ êëåòîê, íàïðèìåð â
ñëîæíîì ôàñåòî÷íîì ãëàçó ìóõè èëè íà åå
êóòèêóëÿðíîì ïîêðîâå.

Îïèñàíî äâà òèïà ìîçàè÷íîñòè â
êëåòêàõ ãëàç: ñåêòîðàëüíûé è
ìåëêîïÿòíèñòûé (ñîëü-è-ïåðåö). Åñëè â
ñàìîì íà÷àëå ðàçâèòèÿ ãëàçà ãåí w+ â
ñèñòåìå R(w+)/w èíàêòèâèðîâàí, òàêàÿ
êëåòêà äàåò íà÷àëî êëîíó òàêèõ æå êëåòîê
(Ðèñ. 10.4.).

Ìîçàè÷íîñòü ñåêòîðàëüíîãî òèïà
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî
èíàêòèâèðîâàííîå ñîñòîÿíèå ãåíà
íåîáðàòèìî è ïåðåäàåòñÿ íîâûì êëåòêàì
ïîñëå êàæäîãî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ. Åñëè
ãåíû â òàêèõ êëåòêàõ èíàêòèâèðîâàëèñü â
ñàìîì êîíöå äèôôåðåíöèðîâêè ãëàçà,
âîçíèêàåò ìîçàè÷íîñòü òèïà ñîëü-è-ïåðåö.

a b c d e

a b c d e
+ + + + +

a b c d e
+ + + + +

a b c d e
+ + + +

a b c d e
+ + +

a b c d e
+ +

a b c d e
+

a b c d e

à

á

Ðèñ. 10.3. Ðàñïðîñòðàíåíèå
èíàêòèâàöèè ïðè ýôôåêòå
ïîëîæåíèÿ ìîçàè÷íîãî òèïà. à -
ãåòåðîçèãîòíûé ãåíîòèï ïî ãåíàì à-
å è õðîìîñîìíîé ïåðåñòðîéêå; á -
ðàñïðîñòðàíåíèå ìóòàíòíîãî
ïðîÿâëåíèÿ ãåíîâ îò å ê à

Ðèñ. 10.4. Òèïû ìîçàè÷íîñòè îêðàñêè ãëàç

Çà÷àòî÷íûå

êëåòêè

ãëàçà

Ãëàç

âçðîñëîé

ìóõè

Ñåêòîðû

îêðàøåííûõ ()w+

è íåîêðàøåííûõ ()w

êëåòîê

w

Îêðàñêà

òèïà 

ñîëü-è-ïåðåö
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10.4. Óðîâíè èíàêòèâàöèè ãåíà

Äîëãîå âðåìÿ îáñóæäàëè. íà êàêîì
óðîâíå ïðîèñõîäèò íàðóøåíèå
íîðìàëüíîé ôóíêöèè? Êàê óæå ãîâîðèëè,
ãåí ïðè ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ íå
ïîâðåæäàåòñÿ. Çàòåì áûëî óñòàíîâëåíî,
÷òî â êëåòêàõ ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì
óìåíüøåíî êîëè÷åñòâî òðàíñêðèïòîâ ñ
èíàêòèâèðóåìîãî ãåíà è êîëè÷åñòâî
áåëêîâîãî ïðîäóêòà. Çíà÷èò, ïðè ýôôåêòå
ïîëîæåíèÿ ðå÷ü èäåò â ïåðâóþ î÷åðåäü
îá èíàêòèâàöèè òðàíñêðèïöèè.

Ïðè ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ ó÷àñòîê
õðîìîñîìû, ãäå ðàñïîëîæåí
èíàêòèâèðóåìûé ãåí, èñïûòûâàåò
êîìïàêòèçàöèþ. Ìàòåðèàë õðîìîñîìû
ñòàíîâèòñÿ ïëîòíûì, ñèëüíî
îêðàøèâàþùèìñÿ, ïðîèñõîäèò ñëèÿíèå
äèñêîâ â îäèí ïëîòíûé áëîê, íà÷èíàÿ îò
òî÷êè êîíòàêòà ýóõðîìàòèíà ñ
ãåòåðîõðîìàòèíîì (Ðèñ. 10.5.). Â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ìàòåðèàë õðîìîñîìû
êîìïàêòèçóåòñÿ ïðåðûâèñòî, ò.å.
êîìïàêòíûå ðàéîíû ÷åðåäóþòñÿ ñ
îáû÷íûìè ðàéîíàìè, ïðèñóùèìè
ýóõðîìàòèíîâûì ÷àñòÿì ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì äðîçîôèëû (ñì. âûøå).

Êîìïàêòíûå ðàéîíû, ïðåæäå
ýóõðîìàòèíîâûå, ïðèîáðåòàþò ðÿä
ñâîéñòâ, õàðàêòåðíûõ äëÿ
ãåòåðîõðîìàòèíà: ðàéîíû õðîìîñîì
ñòàíîâÿòñÿ ïîçäíîðåïëèöèðóþùèìèñÿ.
Îíè âñòóïàþò â ýêòîïè÷åñêèå êîíòàêòû.
Â êîìïàêòíûõ ðàéîíàõ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì ÄÍÊ íåäîïðåäñòàâëåíà òàê æå
êàê è â ïðèöåíòðîìåðíîì
ãåòåðîõðîìàòèíå. Â áëîêàõ êîìïàêòíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà âûÿâëÿåòñÿ áåëîê HP-
1, ÿâëÿþùèéñÿ ñòðóêòóðíûì
êîìïîíåíòîì ãåòåðîõðîìàòèíà.

Òåìïåðàòóðíî-÷óâñòâèòåëüíûé
ïåðèîä êîìïàêòèçàöèè ïðèõîäèòñÿ íà
ñàìîå íà÷àëî ýìáðèîííîé æèçíè, ò.å. íà
òî âðåìÿ, êîãäà â õðîìîñîìàõ íà÷èíàåò
âûÿâëÿòüñÿ ãåòåðîõðîìàòèí. Ïðîöåññ
êîìïàêòèçàöèè èìååò äâà ñâîéñòâà,
ïðèñóùèå ñîáñòâåííî ãåíåòè÷åñêîé
èíàêòèâàöèè ïðè ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ:

à. êîìïàêòèçàöèÿ ìîçàè÷íà, ò.å. â
îäíîé êëåòêå ó÷àñòîê õðîìîñîìû
íàõîäèòñÿ â êîìïàêòíîì ñîñòîÿíèè, â
ñîñåäíåé êëåòêå ðàéîí îáíàðóæèâàåò
ñòðóêòóðó ýóõðîìàòèíà.

Ðèñ. 10.5. Ôîðìèðîâàíèå áëîêà êîìïàêòíîãî õðîìàòèíà â ïðîêñèìàëüíîé,
êîíòàêòèðóþùåé ñ ãåòåðîõðîìàòèíîì, ÷àñòè äóïëèêàöèè (Èç: Æèìóëåâ, 1993,
ñòð. 347)



Ãëàâà 10. Ìîçàè÷íûé ýôôåêò ïîëîæåíèÿ ãåíà

10-6

á. Êîìïàêòèçàöèÿ ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ
âäîëü ïî õðîìîñîìå (ñì. Ðèñ. 10.5.).

10.5. Ìîäèôèêàòîðû ýôôåêòà
ïîëîæåíèÿ

Íèçêàÿ òåìïåðàòóðà (14-180Ñ â
ñðàâíåíèè ñ íîðìàëüíîé 250Ñ, ïðè
êîòîðîé ïðîõîäèò ðàçâèòèå äðîçîôèë)
ðåçêî óñèëèâàåò ãåíåòè÷åñêóþ
èíàêòèâàöèþ, ÷òî âûðàæàåòñÿ êàê â
óâåëè÷åíèè ðàçìåðîâ ñåêòîðîâ
íåîêðàøåíûõ ôàñåòîê, òàê è â óâåëè÷åíèè
ïðîòÿæåííîñòè ãåíåòè÷åñêîé
èíàêòèâàöèè (Ðèñ. 10.6.).

Èçìåíåíèå êîëè÷åñòâà
ãåòåðîõðîìàòèíà â ãåíîìå îêàçûâàåò
ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà ïðîÿâëåíèå
ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ. Ëåã÷å âñåãî
âàðüèðîâàòü êîëè÷åñòâîì
ãåòåðîõðîìàòèíà Y-õðîìîñîìû. Âî-
ïåðâûõ, ïîòîìó, ÷òî ýòî ñàìûé áîëüøîé
ãåòåðîõðîìàòèíîâûé áëîê â ãåíîìå, à âî-
âòîðûõ, åå ëåãêî ââîäèòü è óäàëÿòü ñ
ïîìîùüþ îáû÷íûõ ñêðåùèâàíèé (Ðèñ.
10.7.).

Ïðè óäàëåíèè Y-õðîìîñîìû (ó
ñàìöîâ X0) ãåíåòè÷åñêàÿ èíàêòèâàöèÿ
ðåçêî óñèëèâàåòñÿ. Äîáàâëåíèå
äîïîëíèòåëüíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà
îñëàáëÿåò èíàêòèâàöèþ.

Âàðüèðîâàíèå Y-õðîìîñîìîé
ÿâëÿåòñÿ ñèëüíåéøèì ìîäèôèêàòîðîì
ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ.

Ãåíåòè÷åñêèå ìîäèôèêàòîðû - ýòî
ãåíû, ìóòàöèè êîòîðûõ ìîãóò ïðèâîäèòü
ê óñèëåíèþ èëè îñëàáëåíèþ
ãåíåòè÷åñêîé èíàêòèâàöèè.

Èñïîëüçóþò ñëåäóþùóþ ñõåìó
ïîëó÷åíèÿ äîìèíàíòíûõ óñèëèòåëåé
(ýíõàíñåðîâ - enhancers - En) è
îñëàáèòåëåé (ñóïðåññîðîâ - suppressors
- Su) (Ðèñ. 10.8.). Äëÿ ýêñïåðèìåíòîâ
áåðóò ëèíèþ ñ ïåðåñòðîéêîé, â êîòîðîé
ýôôåêò ïîëîæåíèÿ ïðîÿâëÿåòñÿ íå î÷åíü
ñèëüíî íàïðèìåð, In(1)wm4, è ñåêòîð w â
ãëàçó íå î÷åíü áîëüøîé, è ïîäâåðãàþò
åå äåéñòâèþ ñèëüíûõ ìóòàãåíîâ. Åñëè
èíäóöèðóåòñÿ ýíõàíñåðíàÿ ìóòàöèÿ,
íåîêðàøåííûé ñåêòîð ðåçêî
óâåëè÷èâàåòñÿ â ðàçìåðàõ. Ïðè

R(w+)/ w

14 - 18 C
0

25 C
0

a b c d e f a b c d e f

à

á

Ðèñ. 10.6. Èçìåíåíèå ðàçìåðîâ ñåêòîðîâ, ñîñòîÿùèõ èç íåîêðàøåííûõ ôàñåòîê
ó îñîáåé R(w+)/w (a) è ïðîòÿæåííîñòè ãåíåòè÷åñêîé èíàêòèâàöèè (á) ïðè
èçìåíåíèè òåìïåðàòóðû (óêàçàíû ñòðåëêàìè). a - f - ãåíû
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èíäóêöèè ñóïðåññîðíîé ìóòàöèè ñåêòîð
èç íåîêðàøåííûõ ôàñåòîê ñóùåñòâåííî
óìåíüøàåòñÿ.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îáíàðóæåíû
íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ãåíîâ-
ìîäèôèêàòîðîâ ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ, ïðè
ýòîì ãåíîâ-ñóïðåññîðîâ â íåñêîëüêî ðàç
áîëüøå, ÷åì ýíõàíñåðîâ.

Ìîäèôèêàòîðû ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ
èçìåíÿþò ïðîÿâëåíèå ñòåïåíè

êîìïàêòíîñòè èíàêòèâèðîâàííîãî
ó÷àñòêà ýóõðîìàòèíà: íèçêàÿ
òåìïåðàòóðà, óäàëåíèå ãåòåðîõðîìàòèíà,
äåéñòâèå ãåíåòè÷åñêèõ ýíõàíñåðîâ ðåçêî
óñèëèâàþò êàê ÷àñòîòó âñòðå÷àåìîñòè
êëåòîê ñ êîìïàêòèçîâàííûìè ó÷àñòêàìè
õðîìîñîì, òàê è ïðîòÿæåííîñòü
êîìïàêòèçàöèè. Âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà,
äîáàâëåíèå ãåòåðîõðîìàòèíà è äåéñòâèå
ãåíåòè÷åñêèõ ñóïðåññîðîâ ýôôåêòà

In(1)w
m4

w

Ìóòàãåí

In(1)w
m4

Su

Èíäóêöèÿ

ñóïðåññîðà

In(1)w
m4

En

Èíäóêöèÿ

ýíõàíñåðà

Ðèñ. 10.8. Ñõåìà ñêðåùèâàíèÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ýíõàíñåðîâ è ñóïðåññîðîâ
ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ

Ðèñ. 10.7. Ñõåìû ñêðåùèâàíèé, ïîçâîëÿþùèå ïîëó÷àòü ñàìöîâ, íå èìåþùèõ
Y-õðîìîñîìû (X0) (à), è èìåþùèõ 2 Y-õðîìîñîìû (á)

XX

XX X

Y

Y

X0 XX

XX

Y

Y

XY

XY
à á
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ïîëîæåíèÿ äåéñòâóþò â ïðîòèâîïîëîæíîì
íàïðàâëåíèè.

Ïîñëå êëîíèðîâàíèÿ ÄÍÊ ãåíîâ-
ìîäèôèêàòîðîâ, ïîëó÷åíèÿ àíòèòåë íà
êîäèðóåìûå èìè áåëêè è êàðòèðîâàíèÿ
ëîêàëèçàöèè ýòèõ àíòèòåë â êëåòêàõ,
âûÿñíèëîñü, ÷òî ýòè ãåíû êîäèðóþò áåëêè
õðîìîñîì.

Êëîíèðîâàí ãåí Su-var(2)205. Îí
êîäèðóåò áåëîê HP1, âõîäÿùèé â ñîñòàâ
ãåòåðîõðîìàòèíà. Ïîñêîëüêó îñíîâíîé
õàðàêòåðèñòèêîé ãåòåðîõðîìàòèíà ÿâëÿåòñÿ
åãî êîìïàêòíîå ñîñòîÿíèå, ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ
áåëêà ÍÐ1 ÿâëÿåòñÿ êîìïàêòèçóþùåé.

Äðóãîé ãåí - Su-var(3)7 - êîäèðóåò
áåëîê, êîòîðûé òàêæå âûÿâëÿåòñÿ â
ãåòåðîõðîìàòèíå. Îñîáåííîñòüþ ýòîãî
áåëêà ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî îí èìååò ñåìü
äîìåíîâ ñâÿçûâàíèÿ ñ ÄÍÊ (öèíêîâûå
ïàëüöû).

Èçâåñòíî íåñêîëüêî òèïîâ äîìåíîâ
ñâÿçûâàíèÿ áåëêîâ ñ ÄÍÊ (Ðèñ. 10.9.). (Ñì.
äåòàëè â Lewin, 1994, pp. 886-907, Struhl,
1989, Reuter, Spierer, 1992).

Â ðåçóëüòàòå èçó÷åíèÿ ýíõàíñåðîâ è
ñóïðåññîðîâ âûÿñíèëîñü, ÷òî îäèí è òîò
æå ãåí ìîæåò áûòü è ýíõàíñåðîì è
ñóïðåññîðîì. Âñå çàâèñèò îò äîçû ãåíà.
Ëåã÷å âñåãî ýòî ìîæíî îáúÿñíèòü, åñëè
äîïóñòèòü ñóùåñòâîâàíèå áåëêîâ,
êîìïàêòèçóþùèõ è äåêîìïàêòèçóþùèõ
ìàòåðèàë õðîìîñîìû (Ðèñ. 10.10.).
Óìåíüøåíèå äîçû ìîëåêóë áåëêîâ-
êîìïàêòèçàòîðîâ äî îäíîé äîëæíî
ïðèâîäèòü ê îñëàáëåíèþ êîìïàêòèçàöèè
ó÷àñòêà õðîìîñîìû è óñèëåíèþ
àêòèâíîñòè ãåíà: â ðåçóëüòàòå ïðîèñõîäèò
ñóïðåññèÿ ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ. Ýòè æå
áåëêîâûå ìîëåêóëû â òðåõ äîçàõ áóäóò
ñèëüíåå êîìïàêòèçîâàòü õðîìàòèí è,
ñëåäîâàòåëüíî, óñèëèâàòü ýôôåêò

C H

C H
Zn

L

F

F/Y

C C

C C
Zn

L
L

L
L

L
L

L
L

Ðèñ. 10.9. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå ÷åòûð¸õ âûÿâëÿåìûõ â áåëêàõ
ñòðóêòóðíûõ äîìåíîâ ñâÿçûâàíèÿ ñ ÄÍÊ (Èç: Struhl, 1989)
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ïîëîæåíèÿ. Àíàëîãè÷íûå ðàññóæäåíèÿ
ìîæíî ïðèâåñòè î áåëêàõ-
äåêîìïàêòèçàòîðàõ õðîìàòèíà (ñì. Ðèñ.
10.10.).

Ïî÷åìó ïðè ïåðåíåñåíèè ãåíà â
ãåòåðîõðîìàòèí ïðîèñõîäèò
êîìïàêòèçàöèÿ ó÷àñòêà õðîìîñîìû è, êàê
ñëåäñòâèå, èíàêòèâàöèÿ ãåíà? Íàèáîëåå
ðàçóìíûìè êàæóòñÿ ãèïîòåçû Ê.
Òàðòîôà è åãî êîëëåã (Ðèñ. 10.11.).

Ìîäåëü 1 - áëîê ãåòåðîõðîìàòèíà
ñîñòîèò èç ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ,
êîòîðûå è ÿâëÿþòñÿ ñîáñòâåííî
ãåòåðîõðîìàòèíîâûìè. Ïðè ïåðåíåñåíèè
ê íèì ãåíà, íàïðèìåð w+, îí ìîæåò
âîâëåêàòüñÿ â êîìïàêòèçàöèþ âìåñòå ñ
ãåòåðîõðîìàòèíîì. Îäíàêî, ïî ìíåíèþ
àâòîðîâ ýòà ìîäåëü íå äà¸ò îáúÿñíåíèÿ
òîãî, êàêèì îáðàçîì èíàêòèâàöèÿ
ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà áîëüøèå
ðàññòîÿíèÿ â íåñêîëüêî äåñÿòêîâ äèñêîâ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì.

Êîìïàêòèçóþùèé

áåëîê

Äåêîìïàêòèçóþùèé

áåëîê

En

En

Su

Su +

+

1

1

2

2

3

3

Ðèñ. 10.10. Ìîäèôèêàöèÿ ïðîÿâëåíèÿ ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ â çàâèñèìîñòè îò
äîçû ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ êîìïàêòèçàöèþ è äåêîìïàêòèçàöèþ (Èç:
Æèìóëåâ, 1992)

Õàðàêòåð
áåëêà

Õàðàêòåð
áåëêà

Äîçà ãåíà

Äîçà ãåíà

Ìîäèôèêàöèÿ
ìîçàè÷íîãî
ýôôåêòà 
ïîëîæåíèÿ

Ðèñ. 10.11. Ìîäåëè èíàêòèâàöèè
ãåíîâ ïðè ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ
ìîçàè÷íîãî òèïà (Èç: Tartof et al.,
1989, â êí. Æèìóëåâ, 1993, ñòð. 366)

w
+

w
+

| |

|

èëè

w
+

w
+

t

t

t | |

| |

2

w
+

w
+

S�S�S� S

S

S

S

S

S

1
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Àëüòåðíàòèâíîé ÿâëÿåòñÿ ìîäåëü 2.
Ïî ýòîé ìîäåëè äîëæíû áûòü
îïðåäåëåíû êðàÿ ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ
äîìåíîâ. Îíè ìîãóò íà÷èíàòüñÿ ñ ñàéòîâ
èíèöèàöèè (I), à çàêàí÷èâàòüñÿ ñàéòàìè
òåðìèíàöèè (t). Âñÿ ÄÍÊ, çàêëþ÷¸ííàÿ
ìåæäó ýòèìè ñàéòàìè, ñ íåîáõîäèìîñòüþ
êîìïàêòèçóåòñÿ è, òàêèì îáðàçîì,
ó÷àñòîê õðîìîñîìû
ãåòåðîõðîìàòèçèðóåòñÿ. Îäíèì èç
âàðèàíòîâ ýòîé ìîäåëè ÿâëÿåòñÿ
îòñóòñòâèå òåðìèíàòîðîâ, åñëè ñàéòû
èíèöèàöèè îðèåíòèðîâàíû íàâñòðå÷ó
äðóã äðóãó (ðèñ. 10.11.). Ñîãëàñíî ýòîé
ìîäåëè ãåíåòè÷åñêàÿ èíàêòèâàöèÿ ïðè
ýôôåêòå ïîëîæåíèÿ îáúÿñíÿåòñÿ
äîâîëüíî ïðîñòî: õðîìîñîìíàÿ
ïåðåñòðîéêà ðàçðûâàåò äîìåí è
ïåðåíîñèò ãåí â ñôåðó äåéñòâèÿ
èíèöèàöèè. Êîìïàêòèçàöèÿ, íà÷àâøèñü ñ

èíèöèàòîðà, ïåðåõîäèò è íà
ýóõðîìàòèíîâóþ ÷àñòü õðîìîñîìû.

Êàêèì îáðàçîì âëèÿåò íà
èíàêòèâàöèþ ãåíîâ è íà êîìïàêòèçàöèþ
ðàéîíîâ õðîìîñîì âàðüèðîâàíèå
êîëè÷åñòâà ãåòåðîõðîìàòèíà â ÿäðå?

Êîìïàêòèçóþùèå áåëêè èãðàþò
ñóùåñòâåííóþ ðîëü â óïàêîâêå ìàòåðèàëà
ãåòåðîõðîìàòèíà (Ðèñ. 10.12.).

Ïðè óäàëåíèè èç ãåíîìà Y-
õðîìîñîìû (ò.å. çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè
ãåòåðîõðîìàòèíà) �áåëêè
êîìïàêòèçàöèè�, íå èìåþùèå òåïåðü
àäåêâàòíîãî êîëè÷åñòâà ãåòåðîõðîìàòèíà
äëÿ ñâÿçûâàíèÿ, áîëåå ïëîòíî
óïàêîâûâàþò îñòàâøèéñÿ
ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí è
ñîîòâåòñòâåííî ïðèñîåäèí¸ííûé ê
íåìó ó÷àñòîê ýóõðîìàòèíà.
Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì ïðè óäàëåíèè Y-

ýã èã ã Yã

Êîìïàêòèçàöèÿ

Ïîçäíÿÿ

ðåïëèêàöèÿ

Íåäîðåïëèêàöèÿ Ïîëíàÿ

ðåïëèêàöèÿ

Ðàçëîìû

Íåò ðàçëîìîâ

Èíàêòèâàöèÿ

òðàíñêðèïöèè

(ãåíåòè÷åñêàÿ

èíàêòèâàöèÿ)

Ïîÿâëåíèå

ðàçëîìîâ

Áîëåå ñèëüíàÿ

êîìïàêòèçàöèÿ

-Y

Ðèñ. 10.12. Ñõåìà ïðîöåññà
èíàêòèâàöèè è êîìïàêòèçàöèè
ïðèöåíòðîìåðíîãî (ã),
èíòåðêàëÿðíîãî (èã) è
ãåòåðîõðîìàòèíà Y
õðîìîñîìû (Yr),
ýóõðîìàòèíîâîãî ðàéîíà (ýã),
ïåðåíåñ¸ííîãî â îêðåñòíîñòè
ö å í ò ð î ì å ð í î ã î
ãåòåðîõðîìàòèíà (Èç:
Æèìóë¸â è äð., 1989). ×åðíûå
êðóæêè - ìîëåêóëû �áåëêà
êîìïàêòèçàöèè�. Îáúÿñíåíèÿ
â òåêñòå
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õðîìîñîìû áîëåå ïëîòíûì ñòàíîâèòñÿ
è èíòåðêàëÿðíûé ãåòåðîõðîìàòèí, ÷òî
âåä¸ò ê çàäåðæêå ðåïëèêàöèè è, êàê
ñëåäñòâèå, - ê óñèëåíèþ ëîìêîñòè
èíòåðêàëÿðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà.

Ðåçþìå èç èññëåäîâàíèé ýôôåêòà
ïîëîæåíèÿ ìîçàè÷íîãî òèïà:
1. Â îñíîâå îñîáîé ñòðóêòóðû
ãåòåðîõðîìàòèíà äåéñòâèòåëüíî ëåæèò
áîëåå ïëîòíàÿ êîìïàêòèçàöèÿ, êîòîðàÿ
èíèöèèðóåòñÿ â îñîáûõ öåíòðàõ
ãåòåðîõðîìàòèíà è ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ
ïðè ó÷àñòèè îñîáûõ êîìïàêòèçóþùèõ
áåëêîâ. Ñèëà êîìïàêòèçàöèè,
èñõîäÿùàÿ îò ãåòåðîõðîìàòèíà, ñòîëü
âåëèêà, ÷òî ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ è íà
ýóõðîìàòèí, êîãäà îí ïåðåíîñèòñÿ â
îêðåñòíîñòè ãåòåðîõðîìàòèíà.
2. ßâëåíèå ìîçàè÷íîãî ýôôåêòà
ïîëîæåíèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
çàìå÷àòåëüíóþ ìîäåëü äëÿ èçó÷åíèÿ
äåéñòâèÿ áåëêîâ, èçìåíÿþùèõ
ñîñòîÿíèå êîìïàêòèçàöèè õðîìàòèíà.
Èçó÷åíèå ìîäèôèêàòîðîâ ýôôåêòà
ïîëîæåíèÿ ïîçâîëÿåò ïðîâåñòè
ãåíåòè÷åñêóþ äèññåêöèþ êîìïîíåíòîâ
õðîìàòèíà.

Ýôôåêò ïîëîæåíèÿ ìîçàè÷íîãî
òèïà îáíàðóæåí ó ðÿäà äðóãèõ
îáúåêòîâ. Ëó÷øå âñåãî îí èçó÷åí ó
äðîææåé. Ãåí ADE2 íîðìàëüíî
ýêñïðåññèðóåòñÿ âî âñåõ êëåòêàõ, êîãäà
îí ðàñïîëàãàåòñÿ â íîðìàëüíîì
ïîëîæåíèè â ñðåäíåé ÷àñòè
õðîìîñîìû. Ýòè êëåòêè îáðàçóþò
êîëîíèè áåëîãî öâåòà (Ðèñ. 10.13.). Åñëè
ãåí ADE2 èíàêòèâèðóåòñÿ, áëîêèðóåòñÿ
ïóòü áèîñèíòåçà àäåíèíà, ÷òî, â ñâîþ
î÷åðåäü ïðèâîäèò ê íàêîïëåíèþ
êðàñíîãî ïèãìåíòà. Îáðàçóåòñÿ
êîëîíèÿ, ñîñòîÿùàÿ èç êðàñíûõ êëåòîê.

Èíàêòèâàöèÿ ãåíà ADE2 ïðîèñõîäèò
ïðè ïåðåìåùåíèè åãî â îêðåñòíîñòè
òåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà. Áåëûå
ñåêòîðû ïî êðàÿì êðàñíîé êîëîíèè
ïðåäñòàâëÿþò êëîíû êëåòîê, â êîòîðûõ
ïðîèçîøëà ñïîíòàííàÿ ðåàêòèâàöèÿ
ãåíà ADE2. Èíàêòèâàöèÿ ãåíà
ïðîèçîøëà íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå â
êëåòêàõ âñåõ áåëêîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ
àêòèâèðîâàíèÿ ãåíà. ÄÍÊ îêîëî
òåëîìåðíûõ êîíöîâ äðîææåâîé
õðîìîñîìû óïàêîâàíà â îñîáåííî
íåäîñòóïíóþ äëÿ áåëêîâ ôîðìó
õðîìàòèíà. È ýòîò ïðîöåññ
îáðàçîâàíèÿ îñîáîé óïàêîâêè,
îòâåòñòâåííîé çà ïîääåðæàíèå
òðàíñëîöèðîâàííîãî ãåíà ADE2 â
íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè, íàçûâàåòñÿ
ñàéëåíñèíãîì (silencing). Íàõîäêè òàêèõ
ñåêòîðîâ óêàçûâàþò ÷òî êàê àêòèâíîå,
òàê è íåàêòèâíîå ñîñòîÿíèÿ ADE2,
íàñëåäóþòñÿ.
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