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12. Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû

12.1. Îáùèå ïîëîæåíèÿ

Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû áûëè
îòêðûòû Å. Áàëüáèàíè (E. Balbiani) â
1881 ãîäó â êëåòêàõ ñëþííûõ æåëåç,
Ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, êèøå÷íèêà,
ãèïîäåðìû è ìûøö ëè÷èíîê
Chironomus plumosus. Îíè áûëè
îïèñàíû êàê äëèííûå öèëèíäðè÷åñêèå
øíóðû, êîòîðûå ìíîãîêðàòíî
èçãèáàÿñü çàïîëíÿþò âåñü îáúåì ÿäðà.
Øíóðû ýòè áûëè íàçâàíû
�ïåðìàíåíòíîé ñïèðåìîé�, ïîñêîëüêó,
ïî ìíåíèþ àâòîðà, â êàæäîì ÿäðå áûë
òîëüêî îäèí òàêîé øíóð è îí íàïîìèíàë
ñëåãêà çàêðó÷åííóþ ñïèðàëüíóþ íèòü
- ñïèðåìó. Äåâÿòü ëåò ñïóñòÿ, â 1890
ãîäó Å. Áàëüáèàíè îòêðûë
ïåðìàíåíòíóþ ñïèðåìó â
ðàçâèâàþùåìñÿ çà÷àòêå ìàêðîíóêëåóñà
èíôóçîðèè Loxophyllum meleagris (Ðèñ.
12.1.).

Â 1933-1934 ãã. òðè ãðóïïû
èññëåäîâàòåëåé: Ò. Ïàéíòåð, Ý.Õàéö è

Õ. Áàóýð, Ð. Êèíã è Õ. Áèìñ (T. Painter,
E. Heitz and H. Bauer, R. King and H.
Beams), èñïîëüçóÿ ìåòîä äàâëåíûõ
ïðåïàðàòîâ, ïîêàçàëè, ÷òî �ñïèðåìà� íå
ÿâëÿåòñÿ ñïëîøíûì îäèíî÷íûì
øíóðîì, à ñîñòîèò èç îòäåëüíûõ
ýëåìåíòîâ, ÷èñëî êîòîðûõ áûëî
áëèçêèì ê ãàïëîèäíîìó ÷èñëó
ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì. Ïî ìíåíèþ
ýòèõ èññëåäîâàòåëåé, êàæäûé ýëåìåíò
�ñïèðåìû� ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì
ïëîòíîãî ñèíàïñèñà ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì.

Î òîì, ÷òî ñïèðåìà èìååò
íåïîñðåäñòâåííîå îòíîøåíèå ê
îáû÷íûì ìèòîòè÷åñêèì õðîìîñîìàì
âïåðâûå ïðåäïîëîæèë Ô. Ðàìáîóñåê (F.
Rambousek) â 1912 ãîäó, çàòåì Ä.
Êîñòîâ â 1930, Í.Ê. Êîëüöîâ â 1934 è
Õ. Áàóýð - â 1935. Âàæíåéøèå
äîêàçàòåëüñòâà â ïîëüçó õðîìîñîìíîé
ïðèðîäû ñïèðåìû ïîëó÷èë Ò. Ïàéíòåð
â ñåðåäèíå 1930-x ãîäîâ. Èñïîëüçóÿ
ñåðèþ õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê ñ
òî÷êàìè ðàçðûâîâ â èçâåñòíûõ ðàéîíàõ

Ðèñ. 12.1. Ïåðâûå ðèñóíêè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì, ñäåëàííûå Å. Áàëüáèàíè
â 1881(à) è 1890(á) ãîäàõ. à - ÿäðî êëåòêè ñëþííîé æåëåçû ëè÷èíêè Chironomus
plumosus, á - çà÷àòîê ìàêðîíóêëåóñà (?) èíôóçîðèè Loxophyllum meleagris.

à á
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õðîìîñîì îí ïðîêàðòèðîâàë 22 ãåíà è
ïðîäåìîíñòðèðîâàë ïîëíîå ëèíåéíîå
ñîòâåòñòâèå ìåæäó èõ ðàñïîëîæåíèåì
íà ãåíåòè÷åñêîé êàðòå, à òàê æå íà
öèòîëîãè÷åñêèõ êàðòàõ ìèòîòè÷åñêèõ
õðîìîñîì è ñïèðåìû. Ãèãàíòñêèå
ðàçìåðû õðîìîñîì ñëþííûõ æåëåç
ñîãëàñíî ãèïîòåçå Í.Ê. Êîëüöîâà
îáúÿñíÿëèñü èõ ìíîãîíèò÷àòîñòüþ.
Òåðìèí �ïîëèòåííûå õðîìîñîìû� áûë
ïðåäëîæåí Ï. Êîëëåðîì (P. Koller) â
1935 ãîäó è áûë ïðèíÿò ïî
ðåêîìåíäàöèè Ê. Äàðëèíãòîíà (Ñ.
Darlington) â 1937 ãîäó.

Èòàê, ïîëèòåííûå õðîìîñîìû èìåþò
ñëåäóþùèå õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè: 1.
Ýòî èíòåðôàçíûå õðîìîñîìû, ò.å.
ìàêñèìàëüíî äåêîìïàêòèçîâàííûå è

íàõîäÿùèåñÿ â ñîñòîÿíèè, êîãäà ãåíû
èìåþò ìàêñèìàëüíûå âîçìîæíîñòè äëÿ
ýêñïðåññèè. Ýòî àêòèâíî
ôóíêöèîíèðóþùèå õðîìîñîìû.
2. Îíè èìåþò ãèãàíòñêèå ðàçìåðû, ò.ê.
îíè ñîñòîÿò èç òûñÿ÷ ãîìîëîãè÷íûõ
íèòåé - õðîìàòèä.
3. Ýòè õðîìîñîìû èìåþò õàðàêòåðíûé
ðèñóíîê ïîïåðå÷íîé èñ÷åð÷åííîñòè -
ðèñóíîê õðîìîìåðîâ (Ðèñ. 12.2.).
4. ×èñëî õðîìîñîìíûõ ýëåìåíòîâ â
ÿäðàõ ñ ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè
÷àùå âñåãî ãàïëîèäíîå, ò.ê.
ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû êàæäîé ïàðû
òåñíî êîíúþãèðóþò äðóã ñ äðóãîì, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî îáùåå ÷èñëî õðîìîñîì
óìåíüøàåòñÿ âäâîå.

Ðèñ. 12.2. Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû Drosophila melanogaster (Èç: Painter, 1934).
Õðîìîñîìû ðàñïðàâèëèñü íà ïðåäìåòíîì ñòåêëå â ðåçóëüòàòå ðàçäàâëèâàíèÿ.
Êàæäàÿ ðîäèòåëüñêàÿ õðîìîñîìà ñïàðåíà ñî ñâîèì ãîìîëîãîì (ñîìàòè÷åñêèé
ñèíàïñèñ). Åñòü ðàéîíû ãäå äâå õðîìîñîìû ëåæàò îòäåëüíî (àñèíàïñèñ). Âñå
õðîìîñîìû ñâÿçàíû öåíòðîìåðíûìè ðàéîíàìè â îáùèé õðîìîöåíòð. Â ëåâîì
íèæíåì óãëó ïîêàçàíû ìèòîòè÷åñêèå õðîìîñîìû èç êëåòîê ÿè÷íèêîâ ïðè
òîì æå óâåëè÷åíèè

X-õðîìîñîìà

Ïðàâîå ïëå÷î
õðîìîñîìû 3

Ïðàâîå ïëå÷î
õðîìîñîìû 2

Ëåâîå ïëå÷î
õðîìîñîìû 2

Ëåâîå ïëå÷î
õðîìîñîìû 3

Àñèíàïñèñ

Õðîìîöåíòð
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12.2. Ìîðôîëîãèÿ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì

Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû èçó÷àþò
íà äàâëåííûõ ïðåïàðàòàõ: ñëþííûå
æåëåçû ëè÷èíîê (÷àùå âñåãî) èëè
äðóãèõ îðãàíîâ ôèêñèðóþò â êèñëûõ
ôèêñàòîðàõ, êðàñÿò â êèñëîòíîì
ðàñòâîðå îðñåèíà èëè êàðìèíà è çàòåì
ðàçäàâëèâàþò ìåæäó ïðåäìåòíûì è
ïîêðîâíûì ñòåêëàìè. Õðîìîñîìû ïðè
ýòîì ðàñïðàâëÿþòñÿ.

Âûäåëÿþò äâà òèïà ðàñïîëîæåíèÿ
õðîìîñîì â ÿäðå: íåçàâèñèìîå äðóã îò
äðóãà è ñâÿçàííîå: ñ îáúåäèíåíèåì
ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ âñåõ
õðîìîñîì â îáùèé õðîìîöåíòð (Ðèñ.
12.3.).

Êàêîé-ëèáî ýâîëþöèîííîé ñâÿçè
ìåæäó âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòüþ è
íàëè÷èåì èëè îòñóòñòâèåì
õðîìîöåíòðà íå îáíàðóæåíî.

Ìîðôîëîãèÿ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì ìîæåò øèðîêî âàðüèðîâàòü
â çàâèñèìîñòè îò ñòåïåíè ñèíàïñèñà
õðîìàòèä. Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû
ðàçâèâàþòñÿ èç õðîìîñîì äèïëîèäíûõ
ÿäåð çà ñ÷åò ïîñëåäîâàòåëüíûõ
äóïëèêàöèé êàæäîãî õðîìîñîìíîãî
ýëåìåíòà. Åñëè êîíüþãàöèÿ
ãîìîëîãè÷íûõ õðîìàòèä ìàêñèìàëüíà,
îáðàçóþòñÿ �êëàññè÷åñêèå�
ïîëèòåííûå õðîìîñîìû, ò.å.
öèëèíäðè÷åñêèå æãóòû ñ îò÷åòëèâûì
ðèñóíêîì äèñêîâ, òàêèå êàêèå áûëè
îïèñàíû ó Chironomus tentans èëè
Drosophila melanogaster (Ðèñ. 12.3.).
Åñëè ñòåïåíü êîíüþãàöèè õðîìàòèä
ìèíèìàëüíà, îáðàçóåòñÿ ïîëèïëîèäíîå
ÿäðî ñ ðåòèêóëÿðíîé ñòðóêòóðîé. Ýòî
òàê íàçûâàåìàÿ ñêðûòàÿ ïîëèòåíèÿ
(Ðèñ. 12.4.). Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
êîíüþãàöèÿ õðîìàòèä íàðóøàåòñÿ
î÷åíü ñèëüíî., íî òîëüêî â íåêîòîðûõ

Ðèñ. 12.3. Õðîìîñîìû Chironomus
tentans áåç õðîìîöåíòðà (à) è Drosophila
virilis ñ õðîìîöåíòðîì (á) (Èç: Beermann,
1962 è Ãóáåíêî, 1983, â êí. Æèìóë¸â,
1992, ñòð. 131)

à

á

õðîìîñîìàõ èç âñåãî íàáîðà. Ýòè
õðîìîñîìû çàòåì ïîëíîñòüþ
óòðà÷èâàþò ðèñóíîê äèñêîâ, ñòàíîâÿòñÿ
äèôôóçíûìè, êàê �ïîìïîíû� (Ðèñ.
12.4.).

Êàê �êëàññè÷åñêèå�, òàê è ñêðûòûå
ïîëèòåííûå õðîìîñîìû äîëæíû
ðàññìàòðèâàòüñÿ â åäèíñòâå. Ñóùåñòâóåò
îãðîìíàÿ ëèòåðàòóðà î âîçìîæíîñòÿõ
ïåðåõîäîâ èç îäíîé ôîðìû ïîëèòåíèè â
äðóãóþ. Ðàññìîòðèì íåêîòîðûå ïðèìåðû:
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1. Â ïèòàþùèõ êëåòêàõ îîöèòîâ
âçðîñëûõ ìóõ-ïðåäñòàâèòåëåé
áîëüøèíñòâà ñåìåéñòâ îòðÿäà Diptera
êëàññè÷åñêèå ïîëèòåííûå õðîìîñîìû íå
îáðàçóþòñÿ. Îäíàêî, ó íåêîòîðûõ âèäîâ,
íàïðèìåð, ó êîìàðîâ ðîäà Anopheles
ïîëèòåííûå õðîìîñîìû èìåþò íàèáîëåå
÷åòêèé ðèñóíîê äèñêîâ èìåííî â

ïèòàþùèõ êëåòêàõ. Ó äðîçîôèë
êëàññè÷åñêèå ïîëèòåííûå õðîìîñîìû â
ïèòàþùèõ êëåòêàõ îáðàçóþòñÿ òîëüêî ó
ìóòàíòîâ, ïðè ýòîì ÷åòêîñòü ðèñóíêà
äèñêîâ óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè ïîíèæåíèè
òåìïåðàòóðû è ââåäåíèè â ãåíîì
äîïîëíèòåëüíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà (Y-
õðîìîñîìû). Êëàññè÷åñêèå ïîëèòåííûå
õðîìîñîìû â ïèòàþùèõ êëåòêàõ
îîöèòîâ D. melanogaster ôîðìèðóþòñÿ
ó ìóòàíòîâ otu (ovarian tumor) è fs(2)B.
È ñîâñåì ïîðàçèòåëüíûå ðåçóëüòàòû áûëè
ïîëó÷åíû â ðåçóëüòàòå ãåíåòè÷åñêèõ
ýêñïåðèìåíòîâ íà ìÿñíîé ìóõå Calliphora
erythrocephala. Ïîñëå 14 ïîêîëåíèé
òåñíîãî èíáðèäèíãà ñ îòáîðîì íà
óëó÷øåíèå �êà÷åñòâà� õðîìîñîì áûëè
ïîëó÷åíû äâå ñóáëèíèè ñ ÷¸òêèì
ðèñóíêîì äèñêîâ. Ïîñëå ñêðåùèâàíèÿ ýòèõ
ëèíèé ìåæäó ñîáîé êëàññè÷åñêèå
ïîëèòåíííûå õðîìîñîìû ïîëíîñòüþ
èñ÷åçàþò (Ðèñ. 12.5.), ò.å. õðîìàòèäû
ïîëíîñòüþ òåðÿþò êîíúþãàöèîííûå
ñïîñîáíîñòè.

2. Ïîìïîíîïîäîáíûå Õ-õðîìîñîìû
ó äðîçîôèëû îáðàçóþòñÿ â ðåçóëüòàòå
ìóòàöèé, ò.å. ïðè íîðìàëüíîé êîíúþãàöèè
õðîìàòèä ôîðìèðóåòñÿ êëàññè÷åñêàÿ
ïîëèòåííàÿ õðîìîñîìà, à ó ìóòàíòîâ -
�ïîìïîí�. Ìíîãî÷èñëåííûå ñëó÷àè
ïåðåõîäîâ îò êëàññè÷åñêèõ õðîìîñîì ê
ïîìïîíîïîäîáíûì èçâåñòíû ó ìíîãèõ
âèäîâ êàê ðåçóëüòàò ðàçëè÷íûõ
ôèçèîëîãè÷åñêèõ íàðóøåíèé, íàïðèìåð,
ìóòàöèé, èíêóáàöèé in vitro èëè in vivo, à
òàêæå èíôåêöèé.

3. Ó ðîäñòâåííûõ âèäîâ íîãîõâîñòîê
(îòðÿä Collembola) îáíàðóæåíî
âàðüèðîâàíèå ñòðóêòóðû ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì: ó îäíîãî âèäà, Pseudachorutes
palmiensis, âñå ÿäðî çàïîëíåíî
ïîìïîíîïîäîáíûìè õðîìîñîìàìè, ó
êîòîðûõ êîíúþãàöèÿ õðîìàòèä

Ðèñ.12.4. Ñòåïåíü êîíüþãàöèè è
ðàñïîëîæåíèå õðîìàòèä â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ êëàññè÷åñêîãî òèïà (à),
ïðè ñêðûòîé ïîëèòåíèè (á) è â
�ïîìïîíî�-ïîäîáíûõ õðîìîñîìàõ (â).
Èíäèâèäóàëüíûå õðîìàòèäû ñ
õðîìîìåðàìè, îáîçíà÷åííûìè
÷åðíûìè ïðÿìîóãîëüíèêàìè, ïëîòíî
êîíòàêòèðóþò äðóã ñ äðóãîì, ïðè ýòîì
õðîìîìåðû ôîðìèðóþò äèñêè (à).
Õðîìàòèäû êîíòàêòèðóþò äðóã ñ
äðóãîì òîëüêî â íåêîòîðûõ ó÷àñòêàõ,
ôîðìèðóÿ ñòðóêòóðó íàïîäîáèå ìåòëû
(á). Êîíüþãàöèÿ õðîìàòèä íàðóøåíà
ïîëíîñòüþ, ôîðìèðóåòñÿ �ïîìïîí�
(â). Êðóæêîì ïîìå÷åí öåíòðîìåðíûé
ðàéîí
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ñîõðàíÿåòñÿ ëèøü â îáëàñòè áëîêîâ
ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà. Ó
äðóãîãî âèäà, Protachorutes, êîíúþãàöèþ
ñîõðàíÿþò õðîìàòèäû â
ïðèöåíòðîìåðíûõ è ïðîêñèìàëüíûõ
÷àñòÿõ õðîìîñîì, áîëåå óäàëåííûå
ó÷àñòêè õðîìàòèä ðàñêîíúþãèðîâàíû.

4. Îñîáåííî èíòåðåñíûì ÿâëÿåòñÿ
îáíàðóæåíèå çàâèñèìîñòè êîíúþãàöèè
õðîìàòèä îò òåìïåðàòóðû.

Ñ ñåðåäèíû 1930-x ãîäîâ èçâåñòíî,
÷òî áîëåå ÷åòêàÿ êàðòèíà äèñêîâ
ïîëó÷àåòñÿ, åñëè âñå ïðîöåäóðû
(âûðàùèâàíèå ëè÷èíîê äëÿ îïûòà,
òåìïåðàòóðà ôèêñàòîðà è ôèçðàñòâîðà)
ïðîâîäÿòñÿ ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ. Åùå
áîëåå ñèëüíîå âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà
ìîðôîëîãèþ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì áûëî
îáíàðóæåíî â îïûòàõ ñ ôàñîëüþ. Ó
ðàñòåíèé äàâíî èçâåñòíû ïîëèòåííûå
õðîìîñîìû, îáðàçóþùèåñÿ â ðàçëè÷íûõ
òèïàõ êëåòîê, îäíàêî ýòî õðîìîñîìû áåç
ðèñóíêà äèñêîâ (ñêðûòàÿ ïîëèòåíèÿ).
Òàêîé òèï õðîìîñîì âîçíèêàåò åñëè
âûðàùèâàòü ðàñòåíèÿ ïðè òåìïåðàòóðå

220C. Åñëè èçìåíèòü òåìïåðàòóðíûé
ðåæèì (80C íî÷üþ è 120C - äíåì),
ïîëèòåííûå õðîìîñîìû ïðèîáðåòàþò
÷åòêèé ðèñóíîê äèñêîâ.

Â îáùåì ìîðôîëîãèÿ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì ó ñàìîê è ñàìöîâ îäèíàêîâà.
Îäíàêî, ó ñàìöîâ äðîçîôèëû X-
õðîìîñîìà èìååò îòëè÷èÿ: îíà áîëåå
ðàçðûõëåíà, ñëàáåå îêðàøèâàåòñÿ è
ïëîùàäü åå ïî÷òè òàêàÿ æå êàê ó äâóõ
X-õðîìîñîì ñàìîê. Êîëè÷åñòâî
íåãèñòîíîâûõ áåëêîâ â X-õðîìîñîìå
ñàìöà ïðèìåðíî â ïîëòîðà ðàçà âûøå,
÷åì â îäíîé õðîìîñîìå ñàìêè. X-
õðîìîñîìà ñàìöà ñèíòåçèðóåò âäâîå
áîëüøå ÐÍÊ, ÷åì X-õðîìîñîìà ñàìêè.
Ýòî ÿâëåíèå íàçûâàåòñÿ äîçîâîé
êîìïåíñàöèåé (ñì. äåòàëè â ðàçä. 13.).
Ãåíû Sxl, mle è msl èãðàþò ãëàâíóþ ðîëü
â ñîçäàíèè îñîáîé ìîðôîëîãèè X-
õðîìîñîìû ñàìöà. Áåëêè, êîäèðóåìûå
ãåíàìè ãðóïïû msl, â ñî÷åòàíèè ñ
îñîáîé àöåòèëèðîâàííîé ôîðìîé
ãèñòîíà H4, ðàçðûõëÿþò X-õðîìîñîìó
ñàìöà.

Ðèñ. 12.5. Âîçíèêíîâåíèå ðåòèêóëÿðíîé ñòðóêòóðû (â) â ÿäðàõ ïèòàþùèõ
êëåòîê îîöèòîâ ó Calliphora erythrocephala â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ äâóõ
èíáðåäíûõ (à, á) ëèíèé ñ êëàññè÷åñêèìè ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè (Èç:
Ribbert, 1979, â êí. Zhimulev, 1996, p. 56)

à á â
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12.3. Âñòðå÷àåìîñòü
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì â
ïðèðîäå

Ñ ó÷åòîì äàííûõ î êëàññè÷åñêîé è
ñêðûòîé ïîëèòåíèè íèæå ïðèâåäåíû
ñâåäåíèÿ î ðàñïðîñòðàíåíèè ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì â ïðèðîäå (Òàáë. 12.1.)  (ñì.
ñëåä. ñòð.).

12.4. Ìíîãîíèò÷àòîñòü
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì

Ïðåäïîëîæåíèå î ìíîãîíèò÷àòîñòè
òîëüêî ÷òî îòêðûòûõ ãèãàíòñêèõ
õðîìîñîì, âûñêàçàííîå Í.Ê. Êîëüöîâûì
â 1934 ãîäó, âñêîðå ïîëó÷èëî
ìíîãî÷èñëåííûå ýêñïåðèìåíòàëüíûå
ïîäòâåðæäåíèÿ. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè
èìåþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå è
ðàçíîîáðàçíûå äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî
õðîìîñîìû ýòîãî òèïà ÿâëÿþòñÿ ïó÷êîì
èíäèâèäóàëüíûõ íèòåé - õðîìàòèä.

Ñàìûì ïðîñòûì äîêàçàòåëüñòâîì
ïîëèòåííîñòè õðîìîñîì ÿâëÿåòñÿ, ïî-
âèäèìîìó, èçìåðåíèå êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â
ÿäðàõ ñ ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè è
îòíåñåíèå ýòîãî êîëè÷åñòâà ê ñîäåðæàíèþ
ÄÍÊ â îáû÷íîì äèïëîèäíîì èëè
ãàïëîèäíîì ÿäðå. Ýòî îòíîøåíèå áóäåò
õàðàêòåðèçîâàòü ñòåïåíü ïëîèäíîñòè
(ïîëèòåííîñòè) õðîìîñîì â äàííîì òèïå
êëåòîê íà äàííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ. Äëÿ
ýòîãî ÷àùå âñåãî èñïîëüçóþò ìåòîäèêè
öèòîôîòîìåòðèè èëè ñïåêòðîôîòîìåòðèè.
Èñïîëüçîâàíèå ýòèõ ìåòîäîâ îñíîâàíî íà
èçìåðåíèè ïîãëîùåíèÿ ñâåòà
îïðåäåëåííîé äëèíû âîëíû ïðè
ïðîõîæäåíèè ÷åðåç îêðàøåííûé èëè
íåîêðàøåííûé ïðåïàðàò.

Ñâåäåíèÿ î ñòåïåíè ïîëèòåíèçàöèè
ÄÍÊ â êëåòêàõ íåêîòîðûõ òèïîâ
ïðåäñòàâëåíû â Òàáë. 12.2.

ÎðãàíÂèä
Ñòåïåíü
ïîëèòåíèè (n)

Ñhironomus plumosus Ñëþííûå æåëåçû ëè÷èíîê 1024-4096
Ch. tentans Ñëþííûå æåëåçû ëè÷èíîê 8192-32768
Drosophila melanogaster Ñëþííûå æåëåçû ëè÷èíîê 1024-2048

Ñðåäíÿÿ êèøêà ëè÷èíîê 512-1024
Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû èìàãî 2-256
Æèðîâûå òåëà ëè÷èíîê 16-512
Ïðîòàðàêàëüíàÿ æåäåçà
ëè÷èíîê 64-512
Ïèòàþùèå êëåòêè îîöèòîâ
èìàãî 512-8192

Rhynchosciara angelae Ñëþííûå æåëåçû ëè÷èíîê 4000-16000
Ñëþííûå æåëåçû ëè÷èíîê
ïîñëå âíóòðèêëåòî÷íîé
èíôåêöèè
ìèêðîñïîðèäèÿìè 512000-1024000

Ìëåêîïèòàþùèå Òðîôîáëàñò 64-4096
Ðàñòåíèÿ Ñóñïåíçîð, ãàóñòîðèé,

àíòèïîäû è ñèíåðãèäû 2-8192

Òàáë. 12.2. Ñòåïåíè ïîëèòåíèè â êëåòêàõ íåêîòîðûõ òèïîâ (Èç: Æèìóëåâ,
1992, ñòð. 175-178)
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Òàáë. 12.1. Âñòðå÷àåìîñòü ïîëèòåííûõ õðîìîñîì â ïðèðîäå

Îðãàí
Òèï ïîëèòåíèè

    êëàññè÷åñêàÿ             ñêðûòàÿ
Îðãàíèçì

Ýìáðèîí Ó ìóòàíòà gnu ó
D. melanogaster

Íàñåêîìûå

îòðÿäà Diptera

Â íîðìàëüíîì ðàçâèòèè

Â íîðìàëüíîì ðàçâèòèè

Â íîðìàëüíîì ðàçâèòèè

Ëè÷èíêè: ñëþííûå æåëåçû,
êèøå÷íèê, æåëóäîê,
Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû, æèðîâûå
òåëà, ÿäîâèòàÿ æåëåçà,
àíàëüíûå ïàïèëëû

Êóêîëêè: Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû,
æèðîâûå òåëà, ïðÿìàÿ êèøêà,
ïóëâèëëû, òðèõîãåííûå êëåòêè

Èìàãî: Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû,
çàäíÿÿ êèøêà

Ïèòàþùèå êëåòêè îîöèòîâ Ó áîëüøèíñòâà
äâóêðûëûõ

Ó êîìàðîâ Anopheles ó
Calliphora ïîñëå
èíáðèäèíãà

ó ìóòàíòîâ otu

D. melanogaster

Íàñåêîìûå
îòðÿäà
Orthoptera

Ýíîöèòû Âîçìîæíî, â
íîðìàëüíîì
ðàçâèòèè

- � -Øåëêîîòäåëèòåëüíàÿ æåëåçàÍàñåêîìûå
îòðÿäà
Lepidoptera

Íàñåêîìûå
îòðÿäà
Collembola

Ñëþííàÿ æåëåçà Â íîðìàëüíîì ðàçâèòèè

Èíôóçîðèè Çà÷àòîê ìàêðîíóêëåóñà Â íîðìàëüíîì ðàçâèòèè

Àñêàðèäû Ïèùåâàðèòåëüíàÿ æåëåçà Âîçìîæíî, â
íîðìàëüíîì ðàçâèòèè

Ýïèòåëèé ìàòêè - � -

Ìîëëþñêè Ãèãàíòñêèé íåéðîí - � -

Ìëåêîïèòàþùèå Êëåòêè òðîôîáëàñòà Â íîðìàëüíîì

ðàçâèòèè

Ðàêîâûå êëåòêè Â ãèãàíòñêèõ
ðàêîâûõ êëåòêàõ

Ðàñòåíèÿ Àíòèïîäû, ñèíåðãèäû,
ýíäîñïåðì, ãàóñòîðèé

Ïðè íèçêîé òåìïåðàòóðå Â íîðìàëüíîì
ðàçâèòèè
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Ñòåïåíè ïîëèòåíèè ñóùåñòâåííî
ðàçëè÷àþòñÿ êàê â ðàçíûõ êëåòêàõ îäíîãî
îðãàíà, òàê è â êëåòêàõ ðàçíûõ îðãàíîâ.

Óäèâèòåëüíî âûñîêèå ñòåïåíè
ïîëèòåíèè áûëè îáíàðóæåíû â êëåòêàõ
äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ, ïîäâåðãíóâøèõñÿ
âíóòðèêëåòî÷íîé èíôåêöèè. ×èñëî
õðîìàòèä â òàêèõ ñóïåðãèãàíòñêèõ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ äîñòèãàåò
ìèëëèîíà, è îíè ñòàíîâÿòñÿ âèäèìûìè
íåâîîðóæåííûì ãëàçîì.

12.5. Ñèíàïñèñ è àñèíàïñèñ
ãîìîëîãîâ

(Ñîìàòè÷åñêàÿ êîíúþãàöèÿ â ìèòîçå -
ðàñøèðèòü).

ßâëåíèå ñîìàòè÷åñêîãî ñèíàïñèñà
ñîñòîèò â òîì, ÷òî ãîìîëîãè÷íûå
õðîìîñîìû êàæäîé ïàðû îáúåäèíÿþòñÿ.
Îáà ýëåìåíòà êîíúþãèðóþò äèñê ê äèñêó
ìàêñèìàëüíî òî÷íî, òàê ÷òî ñîçäàåòñÿ
âïå÷àòëåíèå åäèíîé õðîìîñîìû. Â
ðåçóëüòàòå ýòîãî ÷èñëî ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì â ÿäðå óìåíüøàåòñÿ äî
ãàïëîèäíîãî.

Ñîìàòè÷åñêèé ñèíàïñèñ íå ÿâëÿåòñÿ
îáÿçàòåëüíîé õàðàêòåðèñòèêîé
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì. Åñëè ó äâóêðûëûõ
íàñåêîìûõ ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû
âñåãäà â òîé èëè èíîé ñòåïåíè
êîíúþãèðóþò, òî äëÿ ðàñòåíèé èëè
ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ íàñåêîìûõ â íîðìå
õàðàêòåðíî îòñóòñòâèå ñèíàïñèñà. Íå
ñîâñåì ÿñíî, ñèíàïòèðóþò ëè ïîëèòåííûå
ãîìîëîãè ó èíôóçîðèé è ìëåêîïèòàþùèõ,
òàê êàê èìåþùèåñÿ äàííûå
ïðîòèâîðå÷èâû.

Ñèíàïñèñ ìîæåò áûòü íà òîì èëè
èíîì ïðîòÿæåíèè íàðóøåí (îêîëî 20%
ÿäåð êëåòîê â ñëþííûõ æåëåçàõ ó ðàçíûõ
âèäîâ äâóêðûëûõ). Îñîáûé èíòåðåñ
ïðåäñòàâëÿåò îòêðûòûé óæå â ïåðâîé
ñòàòüå Å. Áàëüáèàíè (ñì. Ðèñ. 12.1.), à

çàòåì Õ. Áàóýðîì â 1936 ãîäó ôàêò
ñïåöèôè÷åñêîãî àñèíàïñèñà: ó
Chironomus plumosus ÷åòâåðòûå
õðîìîñîìû íå êîíúþãèðóþò è
ðàñïîëàãàþòñÿ â ÿäðå ðàçäåëüíî.

Èíòåðåñíî ïðîÿâëÿåòñÿ íàðóøåíèå
êîíúþãàöèè ó íåêîòîðûõ ìåæâèäîâûõ
ãèáðèäîâ. Äàâíî áûëî çàìå÷åíî, ÷òî ó
ãèáðèäîâ ðàçíûõ âèäîâ äðîçîôèë
óðîâåíü àñèíàïñèñà ãîìåîëîãîâ âûøå,
÷åì ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ, ó÷àñòâîâàâøèõ
â ñêðåùèâàíèÿõ. Óäèâèòåëüíûì áûëî
îáíàðóæåíèå Äîáæàíñêèì â 1957 ãîäó
ôàêòà ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ êîíúþãàöèè ó
ãèáðèäîâ D. insularis × D. tropicalis. Ó
ïîòîìêîâ ãîìåîëîãè êîíúþãèðóþò
òîëüêî â îáëàñòè õðîìîöåíòðà. Ïðè ýòîì
ðèñóíîê äèñêîâ â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ èäåíòè÷åí.

Ó÷àñòêè, â êîòîðûõ ñîñòîÿíèå
àñèíàïñèñà ïåðåõîäèò â ñîñòîÿíèå
ñèíàïñèñà íå ñëó÷àéíû. ×àùå ýòî ðàéîíû
èíòåðêàëÿðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà.

×àñòîòà àñèíàïñèñà ìîæåò
çíà÷èòåëüíî èçìåíÿòüñÿ ïîä äåéñòâèåì
ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ, ÿâëÿþùèõñÿ
ìîäèôèêàòîðàìè ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ,
òàêèìè êàê âàðüèðîâàíèå òåìïåðàòóðîé
è êîëè÷åñòâîì ãåòåðîõðîìàòèíà â ÿäðå
(÷èñëî Y-õðîìîñîì).

12.6. Õðîìîìåðíûé ðèñóíîê â
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ

Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû
êëàññè÷åñêîãî òèïà èìåþò
õàðàêòåðíåéøóþ îñîáåííîñòü -
ïîïåðå÷íóþ èñ÷åð÷åííîñòü. Âäîëü
êàæäîé îòäåëüíî âçÿòîé õðîìàòèäû
ðàñïîëîæåíû, ÷åðåäóÿñü, ó÷àñòêè áîëåå
(õðîìîìåðû) èëè ìåíåå (ìåæõðîìîìåðû)
ïëîòíîé óïàêîâêè ÄÍÏ. Êîãäà
ìíîãî÷èñëåííûå ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû
òåñíî êîíúþãèðóþò, ãîìîëîãè÷íûå
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õðîìîìåðû, ñáëèæàÿñü, îáðàçóþò
ïîïåðå÷íóþ ïîëîñó (äèñê) (ñì. Ðèñ. 11...).
Äåêîíäåíñèðîâàííûå ó÷àñòêè õðîìàòèä
ìåæäó õðîìîìåðàìè â ïîëèòåííîé
õðîìîñîìå îáðàçóþò ìåæäèñêè.

Îäíîâðåìåííî ñ îòêðûòèåì
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì îáíàðóæèëè è
òàêîå ôóíäàìåíòàëüíîå èõ ñâîéñòâî êàê
óíèêàëüíîñòü ðèñóíêà äèñêîâ. Áûëî
çàìå÷åíî, ÷òî â ñëó÷àå ëîêàëüíîãî
àñèíàïñèñà ãîìîëîãîâ îáðàçåö
ïîïåðå÷íîé èñ÷åð÷åííîñòè, ò.å. ïîðÿäîê
äèñêîâ ðàçíîé òîëùèíû, áûë
îäèíàêîâûì íà îáîèõ ãîìîëîãàõ.

Ðàçìåðû è ìîðôîëîãèÿ äèñêîâ,
ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ñîñåäíèìè äèñêàìè
ñòðîãî èíäèâèäóàëüíû äëÿ êàæäîãî, äàæå
íåáîëüøîãî ôðàãìåíòà õðîìîñîìû. Â
ðåçóëüòàòå îòäåëüíûå ãðóïïû äèñêîâ ìîãóò
ñëóæèòü ìàðêåðàìè íå òîëüêî ðàéîíîâ, íî
è öåëûõ õðîìîñîì, íàïðèìåð, ó
äðîçîôèëû ñäâîåííûå êðóïíûå ïóôû,
íàçâàííûå �êèòàéñêèìè ôîíàðÿìè�
(Chinese lanterns), ãðóïïà èç ÷åòûðåõ áëèçêî
ðàñïîëîæåííûõ ÷åðíûõ äèñêîâ - �÷åòûðå
áðàòà�, äëèííûé ó÷àñòîê î÷åíü ìàëîãî
äèàìåòðà - �ãóñèíàÿ øåÿ� è ò.ä. Âñå ýòè
íàçâàíèÿ áûëè äàíû Ê. Áðèäæåñîì åùå â
1935 ãîäó. Íåóäèâèòåëüíî, ÷òî åñëè òîò èëè
èíîé ôðàãìåíò õðîìîñîìû ïðèíåñåí
ïåðåñòðîéêîé â íîâîå ïîëîæåíèå, òî÷êè
ðàçðûâîâ õðîìîñîì ìîãóò áûòü òî÷íî
îïðåäåëåíû, à ïåðåíåñåííûé ñåãìåíò -
èäåíòèôèöèðîâàí â íîâîì ïîëîæåíèè. Âñå
ýòî ïîçâîëÿåò ñòðîèòü öèòîëîãè÷åñêèå
êàðòû, î÷åíü óäîáíûå òåì, ÷òî ïî
îòíîøåíèþ ê êàæäîìó äèñêó ìîæíî
îïðåäåëèòü ïîëîæåíèå òîãî èëè èíîãî
ãåíà, òî÷êè ðàçðûâà õðîìîñîìíîé
ïåðåñòðîéêè, ó÷àñòêà ëîêàëèçàöèè ÄÍÊ
ìåòîäîì ãèáðèäèçàöèè in situ èëè ìå÷åíûõ
àíòèòåë íà ðàçëè÷íûå êîìïîíåíòû
õðîìîñîì.

Ïîñòðîåíèå öèòîëîãè÷åñêèõ êàðò
îáû÷íî âêëþ÷àåò äâà ýòàïà:
à) âûÿâëåíèå, çàðèñîâêó èëè
ôîòîãðàôèðîâàíèå äèñêîâ è îñîáåííîñòåé
ìîðôîëîãèè õðîìîñîì è á) íàíåñåíèå
íàèìåíîâàíèé äèñêîâ íà èçîáðàæåíèå
õðîìîñîìû. ×òî êàñàåòñÿ ñîáñòâåííî
èçîáðàæåíèÿ õðîìîñîì, òî â õîäó ó
öèòîãåíåòèêîâ äîëãîå âðåìÿ áûëè
èñêëþ÷èòåëüíî ðèñîâàííûå êàðòû,
ïîçäíåå ïîÿâèëèñü ôîòîãðàôè÷åñêèå.

Ê. Áðèäæåñ ïðåäëîæèë ïðèíöèï
îáîçíà÷åíèÿ äèñêîâ íà êàðòàõ. Ñ
íåêîòîðûìè âàðèàöèÿìè îí èñïîëüçîâàëñÿ
âñåìè ïîñëåäóþùèìè èññëåäîâàòåëÿìè:
êàæäîå èç ïÿòè äëèííûõ ïëå÷ õðîìîñîì
äðîçîôèëû îí ïîäåëèë íà 20 ïðèìåðíî
ðàâíûõ ïî äëèíå ñåãìåíòîâ, íà÷èíàþùèõñÿ
ñ êðóïíîãî õîðîøî çàìåòíîãî äèñêà.
×åòâåðòàÿ, ìèêðîõðîìîñîìà, ïîäåëåíà íà
äâà òàêèõ ñåãìåíòà. Â èòîãå ïîëó÷àåòñÿ 102
ðàéîíà, îáîçíà÷åííûõ öèôðàìè (Ðèñ.
12.6.). Ýòî öèôðîâûå ïîäðàçäåëåíèÿ
êàðòû, êàæäîå èç êîòîðûõ ïîäåëåíî åùå
íà 6 ó÷àñòêîâ, îáîçíà÷åííûõ áóêâàìè (A-
F) è ñîäåðæàùèõ ïî íåñêîëüêî äèñêîâ.
Âíóòðè áóêâåííûõ ïîäðàçäåëåíèé êàæäûé
äèñê âíîâü îáîçíà÷åí öèôðàìè. Òàêèì
îáðàçîì, ïîëîæåíèå ëþáîãî äèñêà ìîæíî
ñîâåðøåííî òî÷íî îïèñàòü, íàïðèìåð,
äèñê 2Ñ1-2 - ýòî ïåðâûé �äóáëåò� â
ïîäðàçäåëåíèè Ñ âòîðîãî ðàéîíà Õ-
õðîìîñîìû.

Ïðè ðàçäàâëèâàíèè îðãàíîâ,
ñîäåðæàùèõ ïîëèòåííûå õðîìîñîìû,
â æèäêîñòÿõ, ñîäåðæàùèõ óêñóñíóþ,
ìîëî÷íóþ èëè ïðîïèîíîâóþ êèñëîòû,
õðîìîñîìû õîðîøî ðàñïðàâëÿþòñÿ è
äèñêè âûãëÿäÿò êàê õîðîøî èçâåñòíûå
ñïëîøíûå ïîïåðå÷íûå ïîëîñû.

Ìîðôîëîãèÿ äèñêîâ ïðè ôèêñàöèè
õðîìîñîì â ñïèðò-óêñóñíûõ ñìåñÿõ
ìîæåò âàðüèðîâàòü, ïî ñëîâàì
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Ðèñ. 12.7., íèêàêîé äâîéñòâåííîñòè
äèñêîâ íå âèäíî), îäíàêî îáùèé
ðèñóíîê êàðò áûë ñäåëàí íàñòîëüêî
õîðîøî, è òàê ìíîãî ãåíîâ è
õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê óæå áûëè
êàðòèðîâàíû èìåííî íà äóáëåòàõ, ÷òî
âñå ãåíåòèêè äî ñèõ ïîð ïîëüçóþòñÿ
òîëüêî êàðòàìè Áðèäæåñà. Âñåãî íà
êàðòàõ Áðèäæåñà èçîáðàæåíî ÷óòü
áîëåå 5000 äèñêîâ, îäíàêî åñëè ñ÷èòàòü,
÷òî îêîëî 1.5 òûñ. èç íèõ èçîáðàæåíû
äóáëåòàìè, îáùåå ÷èñëî äèñêîâ äîëæíî
áûòü óìåíüøåíî ïðèìåðíî äî 3.5 òûñ.

Ðèñ. 12.6. Ôðàãìåíò êàðòû ïîëèòåííîé X-õðîìîñîìû äðîçîôèëû,
íàðèñîâàííîé Ê. Áðèäæåñîì â 1938 ãîäó

Áðèäæåñà, �îò åäâà çàìåòíûõ òîíêèõ,
ïî÷òè ãëàäêèõ ëèíèé äî ïëîòíûõ
øèðîêèõ ïîëîñ, îò òîíêèõ òî÷åê,
ôîðìèðóþùèõ ïîïåðå÷íóþ ïîëîñó, äî
êðóïíûõ òî÷åê, ñîçäàþùèõ äèñêè,
íàïîìèíàþùèå ÿ÷åèñòûå öåïè, îò
òîíêèõ ïóíêòèðîâ äî òîëñòûõ äèñêîâ�.

Â 1930-1940 ãîäû, êîãäà áûëè
ïîñòðîåíû êàðòû ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì Drosophila melanogaster,
ïðåïàðàòû ãîòîâèëè ïóòåì ïðîñòîãî
ðàçäàâëèâàíèÿ â êðàñèòåëå,
ðàçâåäåííîì íà 45% óêñóñíîé êèñëîòå.
Ïî-âèäèìîìó, èìåííî ïîýòîìó, (ò.å. èç-
çà áîëüøîãî ñîäåðæàíèÿ âîäû)
áîëüøèíñòâî êðóïíûõ äèñêîâ, êîòîðûå
âûãëÿäÿò ñïëîøíûìè íà
ïðèæèçíåííûõ ôîòîãðàôèÿõ, òåðÿþò
ãîìîãåííîñòü â ðàñïðåäåëåíèè
ìàòåðèàëà, ñêàïëèâàþùåãîñÿ ïî êðàÿì
äèñêà, îáðàçóÿ ïóçûðü èëè êàïñóëó,
ïîëûå âíóòðè. Åñëè êàæäóþ ñòåíêó
êàïñóëû ñ÷èòàòü îòäåëüíûì äèñêîì, òî
íà ìåñòå êàæäîãî èç íèõ, îäèíî÷íîãî
äî ôèêñàöèè, ìîæíî íàðèñîâàòü äâà -
èëè �äóáëåò� ïî Áðèäæåñó. Íà Ðèñ.
12.6. �äóáëåòû� ïîìå÷åíû ãàëî÷êàìè è
èìåþò äâîéíîå îáîçíà÷åíèå (äâå
öèôðû ÷åðåç äåôèñ, íàïðèìåð, äèñê
2B1-2). Îáùåïðèíÿòî, ÷òî äóáëåòû
ÿâëÿþòñÿ àðòåôàêòàìè ôèêñàöèè (íà
ÝÌ ôîòîãðàôèè, ïðåäñòàâëåííîé íà

Ðèñ. 12.7. Ýëåêòðîííîìèêðî-
ñêîïè÷åñêàÿ ôîòîãðàôèÿ ÷àñòè 3R
õðîìîñîìû Drosophila melanogaster.
Äèñêè è ìåæäèñêè âûãëÿäÿò êàê
òåìíûå è ñâåòëûå ïîïåðå÷íûå ïîëîñû.
(Ôîòîãðàôèÿ ëþáåçíî ïðåäñòàâëåíà
Â.Ô. Ñåìåøèíûì)

òèï äèñêà
íîìåð äèñêà

áóêâåííîå ïîäðàçäåëåíèå
öèôðîâîå ïîäðàçäåëåíèå
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Âäîëü îñè ïîëèòåííîé
õðîìîñîìû õðîìàòèäà âàðüèðóåò â
ñòåïåíè êîìïàêòíîñòè ÄÍÊ è
ñâÿçàííûõ ñ íåé ìîëåêóë áåëêîâ.
Ðàéîíû ñ âûñîêîé êîíöåíòðàöèåé ÄÍÏ
è ÿâëÿþòñÿ äèñêàìè (Ðèñ. 12.7.).

Äëÿ êàæäîé õðîìàòèäû ðèñóíîê
õðîìîìåðîâ â âûñøåé ñòåïåíè
ñïåöèôè÷åí, òàê ÷òî â ïîëèòåííîé
õðîìîñîìå ãîìîëîãè÷íûå õðîìîìåðû,
îáúåäèíÿÿñü äðóã ñ äðóãîì, îáðàçóþò
ïîëîñó ïîïåðåê õðîìîñîìû. Â
ìåæõðîìîìåðíûõ ó÷àñòêàõ, èëè
ìåæäèñêàõ, êîíöåíòðàöèÿ ÄÍÏ
ñóùåñòâåííî íèæå.

Ðèñóíîê äèñêîâ è ìåæäèñêîâ
êàæäîé ïîëèòåííîé õðîìîñîìû
ÿâëÿåòñÿ âèäîñïåöèôè÷íûì è
õàðàêòåðåí äëÿ êàæäîé õðîìîñîìû â
ðàçëè÷íûõ òêàíÿõ èëè ñòàäèÿõ
ðàçâèòèÿ.

Òùàòåëüíûé àíàëèç ðèñóíêà
äèñêîâ â ÷åòûðåõ îðãàíàõ Chironomus

tentans ïðèâåëè Â. Áååðìàíà (Ðèñ. 12.8.)
â 1950-1970 ãã. ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî
äàííûé ðèñóíîê äèñêîâ â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè îäèíàêîâ. Îí âûäåëèë 4 òèïà
ðàçëè÷èé:
1. �Ïðèñóòñòâèå-îòñóòñòâèå�. Â îäíîé
òêàíè äèñê õîðîøî âèäåí, â äðóãîé -
íåò.
2. �Îäèíî÷íûé-äóáëåòíûé�. Èìåþòñÿ
äâà äèñêà â îäíîé òêàíè è òîëüêî îäèí
äèñê - â äðóãîé.
3. �Ðàçíîå ðàññòîÿíèå�. Ðàññòîÿíèÿ
ìåæäó îòäåëüíûìè ãîìîëîãè÷íûìè
äèñêàìè â õðîìîñîìàõ ðàçíûõ òêàíåé
ðàçëè÷íû (óäëèíåíèÿ-óêîðî÷åíèÿ
ìåæäèñêîâ).
4. �Òêàíåñïåöèôè÷íîå óñèëåíèå
îêðàñêè ìåæäèñêîâ�, ñîåäèíÿþùèõ äâà
èëè áîëåå áëèçëåæàùèõ òîëñòûõ äèñêà.

Äàííûå Â. Áååðìàíà ïîêàçàëè, ÷òî
íàðÿäó ñî çíà÷èòåëüíîé ñòàáèëüíîñòüþ
è ïîâòîðÿåìîñòüþ ðèñóíêîâ äèñêîâ â
ðàçíûõ òêàíÿõ, ñóùåñòâóåò è íåêîòîðàÿ
âàðèàáåëüíîñòü.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîëó÷åíû è
ìíîãî÷èñëåííûå äàííûå î
ñóùåñòâåííûõ ðàçëè÷èÿõ â ðèñóíêå
äèñêîâ â êëåòêàõ íîðìàëüíî
ôóíêöèîíèðóþùèõ îðãàíîâ. Â
ðåçóëüòàòå ñðàâíåíèÿ ðèñóíêîâ äèñêîâ
â òðèõîãåííûõ êëåòêàõ è ïèòàþùèõ
êëåòêàõ îîöèòîâ íå áûëî íàéäåíî õîòü
êàêîé-òî ãîìîëîãèè.

Óäèâèòåëüíûå ôàêòû ñåçîííûõ
èçìåíåíèé äëèíû ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì è ðèñóíêà äèñêîâ â íèõ,
áûëè îïèñàíû Í.Á. Èëüèíñêîé â 1978-
1980 ãã. äëÿ íåêîòîðûõ âèäîâ
õèðîíîìóñîâ. Îêàçàëîñü, ÷òî ïåðåä
íà÷àëîì õîëîäîâ, â ñåíòÿáðå,
õðîìîñîìû ðåçêî óêîðà÷èâàþòñÿ,
óìåíüøàåòñÿ ÷èñëî ïóôîâ, ñîñåäíèå
äèñêè âî ìíîãèõ ðàéîíàõ ñëèâàþòñÿ â

Ðèñ. 12.8. Âîëüôãàíã Áååðìàí
(ðîä. 1920)
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áëîêè õðîìàòèíà, ôàêòè÷åñêè â íîâûå
äèñêè. Óäëèíåíèå õðîìîñîì
íà÷èíàåòñÿ â ÿíâàðå-ôåâðàëå, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî â õðîìîñîìàõ ëè÷èíîê,
âûëîâëåííûõ â ìàðòå, ÷èñëî äèñêîâ â
÷åòûðå ðàçà áîëüøå, ÷åì â ñåíòÿáðå:
�çèìíèå� áëîêè õðîìàòèíà
ðàñùåïëÿþòñÿ íà äèñêè è ìåæäèñêè.

Ïîõîæèå ñëèÿíèÿ-ðàñùåïëåíèÿ
äèñêîâ ïðîèñõîäÿò ó íåêîòîðûõ
ëåòàëüíûõ ìóòàíòîâ äðîçîôèëû, ïðè
äëèòåëüíîì èíêóáèðîâàíèè îðãàíîâ,
ñîäåðæàùèõ ïîëèòåííûå õðîìîñîìû,
â èñêóññòâåííûõ ñðåäàõ èëè ãîìîëèìôå
èìàãî.

Òàêèì îáðàçîì, ìîæåò áûòü
ñäåëàíî îáùåå çàêëþ÷åíèå î
ïîñòîÿíñòâå è âàðèàáèëüíîñòè ðèñóíêà
äèñêîâ: îí îòíîñèòåëüíî ïîñòîÿíåí â
êëåòêàõ íîðìàëüíî ôóíêöèîíèðóþùèõ
îðãàíîâ, îäíàêî ïðè èçìåíåíèè
âíóòðèêëåòî÷íûõ èëè îêðóæàþùèõ
óñëîâèé äèñêè âàðüèðóþò çà ñ÷åò
îáúåäèíåíèÿ (ñëèÿíèÿ) èëè
ðàñùåïëåíèÿ ìàòåðèàëà íà íåñêîëüêî
äèñêîâ.

12.7. Îñîáåííîñòè ïîëèòåíèè

Êëåòêè ñ ïîëèòåííûìè
õðîìîñîìàìè îòëè÷àþòñÿ îò
ìèòîòè÷åñêè äåëÿùèõñÿ êëåòîê öåëûì
ðÿäîì îñîáåííîñòåé. Âî-ïåðâûõ,
ôîðìèðîâàíèå ïîëèòåííûõ õðîìîñîì
àññîöèèðóåòñÿ ñ ïîòåðåé âñåãî
ìåõàíèçìà êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ïîñëå
êàæäîãî óäâîåíèÿ ÄÍÊ â ÿäðå, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî êëåòî÷íûé öèêë â
êëåòêàõ ýòîãî òèïà ñîñòîèò òîëüêî èç
äâóõ ôàç S, êîãäà ñèíòåçèðóåòñÿ ÄÍÊ
è G - ìåæñèíòåòè÷åñêîé. Òàêîé òèï
êëåòî÷íîãî öèêëà ó äðîçîôèëû
óñòàíàâëèâàåòñÿ â ñåðåäèíå
ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ.

Âî-âòîðûõ, â êîíöå êàæäîãî
ïåðèîäà ðåïëèêàöèè äî÷åðíèå
õðîìàòèäû íå ñåãðåãèðóþò (ò.å. íå
ðàñõîäÿòñÿ äðóã îò äðóãà), îíè îñòàþòñÿ
ñïàðåííûìè äðóã ñ äðóãîì. Îäèí èç
ãåíîâ äðîçîôèëû, escargot, íåîáõîäèì
äëÿ òîãî, ÷òîáû ïîääåðæèâàòü êëåòêè
èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ â öèêëå
äèïëîèäíûõ êëåòîê. Ýòîò ãåí íå
ôóíêöèîíèðóåò â ëè÷èíî÷íûõ òêàíÿõ
ñ ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè.
Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî åãî ýêñïðåññèÿ
ïîäàâëÿåò ðàçâèòèå ïîëèòåíèè.

Â-òðåòüèõ, ñôîðìèðîâàâøèåñÿ
ïîëèòåííûå õðîìîñîìû íå ñïîñîáíû
âñòóïàòü â ìèòîòè÷åñêèå äåëåíèÿ.

Â-÷åòâåðòûõ, ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà è
ÿäðûøêî îñòàþòñÿ èíòàêòíûìè â õîäå
ñëåäóþùèõ îäèí çà îäíèì öèêëîâ
ðåïëèêàöèè ÄÍÊ.

Ïîëèòåíèÿ âîçíèêàåò è äîñòèãàåò
âûñîêèõ ñòåïåíåé â òêàíÿõ, îðãàíàõ èëè
íà òåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, êîãäà åñòü
íåîáõîäèìîñòü áûñòðîãî ðàçâèòèÿ
îðãàíà ïðè íåèçìåííî âûñîêîì óðîâíå
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ. Îðãàíû,
ñîäåðæàùèå êëåòêè ñ ïîëèòåííûìè
õðîìîñîìàìè, êàê ïðàâèëî âîâëå÷åíû
â ïðîöåññû èíòåíñèâíîé ñåêðåöèè,
îñóùåñòâëÿåìûå â òå÷åíèå êîðîòêîãî
âðåìåíè íà ôîíå áûñòðîãî ðîñòà.
Òàêîâû ïèòàþùèå êëåòêè î î ö è ò î â ,
ãëîòî÷íûå,
øåëêîîòäåëèòåëüíûå, ñëþííûå æåëåçû,
òðîôîáëàñò, àíòèïîäû, ãàóñòîðèé,
ñóñïåíçîð, ýíäîñïåðì. Îñîáåííîñòè
ïîëèòåíèè ñîçäàþò ïðåäïîñûëêè äëÿ
âûïîëíåíèÿ ýòèõ ôóíêöèé. Ïîñêîëüêó
â êëåòî÷íîì öèêëå ïîëíîñòüþ
áëîêèðîâàí âåñü ìåõàíèçì äåëåíèÿ
ÿäðà è êëåòêè, ïðîöåññ ðåäóïëèêàöèè
õðîìîñîì ìàêñèìàëüíî óïðîùåí è
óñêîðåí. Â ðåçóëüòàòå çà ñ÷åò
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ïîëèòåíèçàöèè ìàññà îðãàíà íàðàñòàåò
çíà÷èòåëüíî áûñòðåå ÷åì çà ñ÷åò
ìèòîòè÷åñêèõ äåëåíèé äèïëîèäíûõ
êëåòîê. Î÷åâèäíî òàêæå, ÷òî
êëåòî÷íûé öèêë ïî òèïó ïîëèòåíèè
ñïîñîáñòâóåò ñîõðàíåíèþ âûñîêîé
ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè îðãàíà,
òàê êàê íåò ïåðåðûâîâ, ñâÿçàííûõ ñ
ìèòîçàìè.

Ïîëèòåíèÿ íàéäåíà ó îðãàíèçìîâ,
ïîÿâëÿâøèõñÿ íà âñåõ ýòàïàõ ýâîëþöèè,
íàïðèìåð ó èíôóçîðèé, ïîÿâèâøèõñÿ
åùå â Äîêåìáðèéñêóþ ýðó, áîëåå 600
ìëí. ëåò íàçàä, à çàòåì ïîëèòåíèÿ
âîçíèêàëà âìåñòå ñ ïîÿâëåíèåì
ìîëëþñêîâ è ÷åðâåé (Äîêåìáðèé),
íîãîõâîñòîê (Äåâîí), - áîëåå 400 ìëí.
ëåò íàçàä êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
(Êàðáîí-Òðèàñ), äâóäîëüíûõ (Þðà) è
îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé è
ìëåêîïèòàþùèõ (Ìåë - 100 ìëí. ëåò
íàçàä).

12.8. Àðõèòåêòîíèêà ÿäðà

(íå ÷èòàë)

12.9. Ãåíåòè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì

12.9.1. Äèñêè

Ðàñïðåäåëåíèå òðàíñêðèïöèîííî
àêòèâíûõ ðàéîíîâ â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ èçó÷àëè ñ ïîìîùüþ ìíîãèõ
ìåòîäîâ: ñïåöèôè÷åñêèõ îêðàñîê íà ÐÍÊ,
ñâåòîâîé è ÝÌ àâòîðàäèîãðàôèè ïîñëå
âêëþ÷åíèÿ 3H-óðèäèíà, ëîêàëèçàöèè
ÐÍÏ-ïðîäóêòîâ òðàíñêðèïöèè,
âûÿâëåíèÿ ãèáðèäîâ ÄÍÊ/ÐÍÊ.
Òðàíñêðèïöèîííî-àêòèâíûìè â
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ ÿâëÿþòñÿ âñå
ñòðóêòóðû, îáíàðóæèâàþùèå òó èëè
èíóþ ñòåïåíü äåêîìïàêòèçàöèè: ïóôû,
ðàçðûõëåííûå äèñêè, Êîëüöà Áàëüáèàíè,

ÿäðûøêè, ñ áîëüøîé äîëåé âåðîÿòíîñòè
- ìåæäèñêè. Ïîýòîìó ãåíåòè÷åñêàÿ
îðãàíèçàöèÿ ýòèõ ñòðóêòóð ïðåäñòàâëÿåò
ñóùåñòâåííûé èíòåðåñ.

Â 1970 - 1980-å ãîäû â ãåíåòèêå áûëà
áóðíàÿ äèñêóññèÿ î ãåíåòè÷åñêîì
ñîäåðæàíèè õðîìîìåðà.

Ôèêñèðîâàííîå ðàñïîëîæåíèå äèñêîâ
è ìåæäèñêîâûõ ó÷àñòêîâ â ïîëèòåííîé
õðîìîñîìå äðîçîôèëû íàâåëî
öèòîãåíåòèêîâ íà ìûñëü, ÷òî êàæäûé äèñê,
âîçìîæíî, ñîîòâåòñòâóåò îòäåëüíîìó ãåíó.

Îñíîâíàÿ ìàññà èññëåäîâàòåëåé
ïîëàãàëà, ÷òî êàæäûé õðîìîìåð ñîäåðæèò
òîëüêî îäèí ãåí. Áûëè è ðåäêèå îïïîíåíòû
ýòîé èäåîëîãèè, äîêàçûâàâøèå èäåþ î
ïîëèãåííîé îðãàíèçàöèè äèñêîâ.

Ïîñëåäóþùèå ýêñïåðèìåíòû
çàñòàâèëè óñîìíèòüñÿ â ïðàâèëüíîñòè
ãèïîòåçû �îäèí äèñê - îäèí ãåí�. Áûëè
êëîíèðîâàíû ìíîãî÷èñëåííûå îáëàñòè
ãåíîìà äðîçîôèëû äëèíîé îò íåñêîëüêèõ
äåñÿòêîâ äî íåñêîëüêèõ ñîòåí òûñÿ÷ ïàð
íóêëåîòèäîâ. Çàòåì îòäåëüíûå ôðàãìåíòû
ýòèõ îáëàñòåé èñïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå
çîíäîâ äëÿ èäåíòèôèêàöèè ìàòðè÷íûõ
ÐÍÊ (ìÐÍÊ), ñèíòåçèðóþùèõñÿ â
äàííîì ó÷àñòêå. Ýòîò ìåòîä ïîçâîëÿåò
âûÿâèòü ó÷àñòêè, êîäèðóþùèå ìÐÍÊ íà
ôèçè÷åñêîé êàðòå ÄÍÊ, ò.å. ôàêòè÷åñêè,
ãåíû. Êàê îêàçàëîñü, ÷èñëî îòäåëüíûõ
ìÐÍÊ â òðè-ïÿòü ðàç ïðåâûøàåò ÷èñëî
äèñêîâ.

Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì
÷èñëî ãåíîâ, óæå íàéäåííûõ ó
äðîçîôèëû, ñîñòàâëÿåò îêîëî 6,8 òûñ.
÷òî çàìåòíî áîëüøå, ÷åì ÷èñëî äèñêîâ.
×èñëî åùå íåîòêðûòûõ ãåíîâ ïî ðàçíûì
îöåíêàì ñîñòàâëÿåò 5-10 òûñ. Ýòè äàííûå
ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ãåíîâ
ñóùåñòâåííî áîëüøå, ÷åì äèñêîâ è
êàæäûé äèñê äîëæåí ñîäåðæàòü â
ñðåäíåì íåñêîëüêî ãåíîâ.
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Òî æå ñàìîå âûòåêàåò èç
ðàññóæäåíèé äðóãîãî ðîäà. Êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ, âõîäÿùåé â ñîñòàâ îäíîãî äèñêà,
âàðüèðóåò êàê â õðîìîñîìàõ ðàçíûõ
âèäîâ è â õðîìîñîìàõ îäíîãî è òîãî æå
âèäà â ïðåäåëàõ îò 5 äî 200 ò.ï.í., è
ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì 30 ò.ï.í. Â òî æå
âðåìÿ ãåíû â ìîëåêóëå ÄÍÊ çàíèìàþò,
êàê ïðàâèëî, áîëåå êîðîòêèå îòðåçêè. Â
äèñêå 10A1-2, êëîíèðîâàííûé ðàéîí
äëèíîé 190 ò.ï.í. ñîäåðæèò ïî÷òè 25 ãåíîâ
è êÄÍÊ, ò.å. îäèí ãåí íà 7.6 ò.ï.í. Ñðåäíÿÿ
ïëîòíîñòü â ðàéîíå ãåííûõ êëìïëåêñîâ
achaete-scute è Broad ñîñòàâëÿåò 1 ãåí íà
8 ò.ï.í. Â ðåçóëüòàòå ïîëíîãî îïðåäåëåíèÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ â
ó÷àñòêå ÄÍÊ äëèíîé 2700 ò.ï.í.,
âûäåëåííîé èç ðàéîíà 34C4-36A2 âòîðîé
õðîìîñîìû äðîçîôèëû, ïðîâåäåííîãî â
ëàáîðàòîðèè Äæ. Ðóáèíà â 1998 ãîäó,
ïîêàçàíî, ÷òî ïëîòíîñòü ãåíîâ 1 íà 13.7
ò.ï.í. Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
÷òî ñðåäíèé äèñê äîëæåí ñîäåðæàòü 3-5
ãåíîâ.

Ìîëåêóëÿðíûé è ãåíåòè÷åñêèé
àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî åñòü äèñêè ñ î÷åíü
áîëüøèì ÷èñëîì ãåíîâ, íàïðèìåð, áëîêè
èç 160-200 èäåíòè÷íûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ 5S pÐÍÊ,
êàæäàÿ äëèíîé 385 ï.í., çàíèìàþò ãðóïïó
èç 4x äèñêîâ. Ñîòíè êîïèé ãåíîâ 18S è
28S ðèáîñîìíîé ÐÍÊ ëîêàëèçîâàíû â
ÿäðûøêîâîì îðãàíèçàòîðå, êîòîðûé ó
ìíîãèõ âèäîâ äâóêðûëûõ âûãëÿäèò êàê
îäèíî÷íûé äèñê. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì
îðãàíèçîâàíû äèñêè, ñîäåðæàùèå
ìíîãî÷èñëåííûå êîïèè ãåíîâ ãèñòîíîâ.

Åäèíñòâåííîå ïðîâåäåííîå äî ñèõ
ïîð ãåíåòè÷åñêîå è ìîëåêóëÿðíîå
èññëåäîâàíèå èíäèâèäóàëüíîãî äèñêà (Ðèñ.
12.9.) ïîêàçàëî íàëè÷èå â íåì îêîëî 25
ãåíîâ. ×àñòü èç íèõ âûÿâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ
ìóòàöèé, äðóãèå ãåíû îáíàðóæåíû ïî èõ

àêòèâíîñòè â ñèíòåçå ÐÍÊ. Íåêîòîðûå
îòðåçêè ÄÍÊ, âõîäÿùåé â ñîñòàâ äèñêà
10À1-2 (ñì. Ðèñ. 12.9ã.), îáîãàùåíû
ïîâòîðàìè, ò.å. îäèíàêîâûìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè íóêëåîòèäîâ,
âñòðå÷àþùèìèñÿ â ãåíîìå äåñÿòêè è ñîòíè
ðàç. Ïîâòîðû, íàéäåííûå â äèñêå 10À1-2,
õàðàêòåðíû òîëüêî äëÿ ïîëîâîé Õ-
õðîìîñîìû. Îíè ðàñïîëîæåíû ãíåçäàìè
ïî íåñêîëüêî êîïèé ïîäðÿä, è ýòè ãíåçäà
ðàñïðåäåëåíû âäîëü ïî äëèíå Õ-
õðîìîñîìû ïðèìåðíî â äâóõ äåñÿòêàõ
ðàéîíîâ. Ðîëü ýòèõ ïîâòîðîâ íå âûÿñíåíà.

Ìîæíî áûëî áû ïðåäïîëîæèòü, êàê
ýòî è äåëàëè ìíîãèå ãåíåòèêè, ÷òî ãåíû,
ðàñïîëîæåííûå â îäíîì äèñêå, ó÷àñòâóþò
â îñóùåñòâëåíèè êàêîé-òî îäíîé ôóíêöèè,
èëè îíè íàõîäÿòñÿ ïîä îáùèì êîíòðîëåì,
ò.å. ôóíêöèîíèðóþò êîîðäèíèðîâàííî.
Îäíàêî, ýòî îêàçàëîñü íå òàê. Íà ðèñóíêå
12.9ä. ïîêàçàíû òî÷êè ðàçðûâîâ
ìíîãî÷èñëåííûõ õðîìîñîìíûõ
ïåðåñòðîåê, òàêèõ êàê èíâåðñèè, äåëåöèè è
òðàíñëîêàöèè. Ñ èõ ïîìîùüþ ÷àñòü
ìàòåðèàëà äèñêà ìîæåò áûòü ïåðåíåñåíà â
äðóãîå ìåñòî â ýòîé æå õðîìîñîìå èëè â
äðóãèå õðîìîñîìû, èëè äàæå óäàëåíà. Â
ðåçóëüòàòå îäíà ãðóïïà ãåíîâ äèñêà
ïåðåíîñèòñÿ â ñîñåäñòâî ñ äðóãèìè
ãåíàìè, è öåëîñòíîñòü ãåííîé ãðóïïèðîâêè
äèñêà íàðóøàåòñÿ. Îäíàêî ýòî íå
îòðàæàåòñÿ íà èõ àêòèâíîñòè: äàæå áóäó÷è
ðàçîáùåííûìè, âñå ãåíû äèñêà
ôóíêöèîíèðóþò íîðìàëüíî. Åùå
èíòåðåñíåå îêàçàëèñü ðåçóëüòàòû
ýâîëþöèîííîãî èññëåäîâàíèÿ äèñêà 10À1-
2. Êëîíèðîâàííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ, ñîñòàâëÿþùèå ýòîò äèñê ó D.
melanogaster - îñíîâíîãî îáúåêòà
èññëåäîâàíèé, áûëè êàðòèðîâàíû â
õðîìîñîìàõ ó äðóãèõ âèäîâ ýâîëþöèîííî
ðàçîøåäøèõñÿ îêîëî 10 ìëí. ëåò íàçàä: ó
D. virilis, D. repleta, D. hydei. Ó ýòèõ âèäîâ
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ìåòîä òðàíñôîðìàöèè, èñïîëüçîâàíèå
êîòîðîãî ïîçâîëÿåò âñòðàèâàòü â ãåíîì
ôðàãìåíòû ÄÍÊ ñ èçâåñòíûìè
ì î ë å ê ó ë ÿ ð í î - ã å í å ò è ÷ å ñ ê è ì è
õàðàêòåðèñòèêàìè.

Â ñîñòàâ òðàíñôîðìèðóþùèõ
êîíñòðóêöèé âõîäÿò ðàçëè÷íûå
ôðàãìåíòû ÄÍÊ: ìîáèëüíîãî P-
ýëåìåíòà, ìàðêåðíûå ãåíû (rosy, Adh,
ãåíû òåïëîâîãî øîêà, B-ãàëàêòîçèäàçà
E. coli), ýêñïðåññèðóþùèåñÿ ãåíû ÄÍÊ
ïëàçìèäû.

Ñîãëàñíî äàííûì ÝÌ àíàëèçà â 10
èç 13 èçó÷åííûõ ðàéîíîâ, â êîòîðîì
ïðîèçîøëà èíñåðöèÿ, îáðàçóåòñÿ ïî
îäíîìó íîâîìó äèñêó, âîçíèêøåìó èç
ÄÍÊ òðàíñïîçîíà. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

Ðèñ. 12.9. Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ äèñêà 10À1-2 ïîëèòåííîé
õðîìîñîìû äðîçîôèëû (Èç: Æèìóë¸â, 1994, ñòð. 126).
à - ãåíû âûÿâëÿåìûå ñ ïîìîùüþ ìóòàöèé; á - ãåíû, âûÿâëåííûå ïî ëîêàëèçàöèè
ìàòðè÷íûõ ÐÍÊ; ã - ïîâòîðåííûå ó÷àñòêè ÄÍÊ; ä - âåðòèêàëüíûå ëèíèè ñ ôëàæêàìè
óêàçûâàþò òî÷êó ðàçðûâà ÄÍÊ õðîìîñîìíûìè ïåðåñòðîéêàìè, ñòðåëêà ôëàæêà -
íàïðàâëåíèå ïåðåñòðîéêè; íà Ðèñ. �å� èçîáðàæåíû äèñêè (9F10-10A8) èçó÷àåìîãî
ðàéîíà; íèæå (æ) ïîêàçàíà ôèçè÷åñêàÿ êàðòà ÄÍÊ (îò 0 äî 300 òûñÿ÷ ïàð íóêëåîòèäîâ).
Ãðàíèöû äèñêîâ ñîîòâåòñòâóþò ïðîòÿæåííîñòè ÄÍÊ, âõîäÿùåé â òîò èëè èíîé äèñê.
Íàïðèìåð, äèñê 10À1-2 çàíèìàåò îêîëî 180 ò.ï.í.; ç - ñòðåëêàìè óêàçàíû òî÷êè
�ýâîëþöèîííûõ� ðàçðûâîâ ÄÍÊ ó áëèçêèõ âèäîâ: D. virilis, D. repleta, D. hydei
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ÄÍÊ äèñêà 10À1-2 îêàçàëàñü
ïðåäñòàâëåííîé â äâóõ íåçàâèñèìûõ
äèñêàõ Õ-õðîìîñîìû: ÄÍÊ äèñêà ìåæäó
âòîðîé è òðåòüåé ñòðåëêàìè ñëåâà íà Ðèñ.
12.9ç. Ó ýòèõ âèäîâ ëîêàëèçîâàíà â îäíîì
(òîíêîì) äèñêå, à ÄÍÊ èç ðàéîíà ìåæäó
òðåòüåé è ÷åòâ¸ðòîé ñòðåëêàìè - â äðóãîì
(áîëåå òîëñòîì) äèñêå. Òàêèì îáðàçîì
íîðìàëüíî ðàáîòàþùàÿ ãðóïïà ãåíîâ,
çàêëþ÷åííûõ â îäíîì äèñêå ó D.
melanogaster, òàêæå íîðìàëüíî ðàáîòàåò â
ñîñòàâå ðàçíûõ äèñêîâ ó äðóãèõ âèäîâ. Âñå
ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò îá îòñóòñòâèè
ôóíêöèîíàëüíîé ñöåïëåííîñòè ðàçëè÷íûõ
ãåíîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ äèñêà.

Îðèãèíàëüíûé ïîäõîä ê
èññëåäîâàíèþ îðãàíèçàöèè äèñêîâ äàåò
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ÄÍÊ, çàêëþ÷åííûå â òàêèõ
èñêóññòâåííûõ äèñêàõ, ïîëíîñòü
ñîõðàíÿþò ôóíêöèîíàëüíóþ
àêòèâíîñòü: ìàðêåðíûå ãåíû íîðìàëüíî
ôóíêöèîíèðóþò, à ãåíû òåïëîâîãî øîêà
ëåãêî àêòèâèðóþòñÿ ñ îáðàçîâàíèåì
ïóôà. Ýòè ôàêòû ïîçâîëÿþò ñäåëàòü
ñëåäóþùèå âàæíûå âûâîäû:

1. Ïîñêîëüêó èç ðàçíîðîäíîé â
ôóíêöèîíàëüíîì ñìûñëå ÄÍÊ
îáðàçóåòñÿ
åäèíñòâåííûé äèñê, î÷åâèäíî, ÷òî âñÿ
ÄÍÊ ïîäâåðãàåòñÿ ñïëîøíîé
êîìïàêòèçàöèè, áåç äèñê-ìåæäèñêîâîãî
ðèñóíêà. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî
ðàñïîëîæåíèå ãåíà â îáåèõ ñòðóêòóðàõ
(äèñê è ìåæäèñê) íå ÿâëÿåòñÿ
íåîáõîäèìûì è äèñêè ôóíêöèîíàëüíî
íå ñâÿçàíû ñ ìåæäèñêàìè, ò. å. íåò
îñíîâàíèé ãîâîðèòü î öèòîãåíåòè÷åñêîé
åäèíèöå, ñîñòîÿùåé èç äèñêà è
ìåæäèñêà. Åñëè â íîðìàëüíîé
ïîëèòåííîé õðîìîñîìå êàêîé-òî èç
ãåíîâ, íàïðèìåð, rosy áûë áû ñâÿçàí ñ
ïðèëåæàùèì ìåæäèñêîì, è ýòà ñâÿçü
áûëà áû ôóíêöèîíàëüíî íåîáõîäèìîé,
òî â ñîñòàâå òðàíñôîðìèðóþùåé
êîíñòðóêöèè ðÿäîì ñ êîìïàêòíîé ÄÍÊ
ãåíà rosy äîëæåí áûë áû âîçíèêíóòü
ìåæäèñê. Àíàëîãè÷íûå ðàññóæäåíèÿ
ñïðàâåäëèâû è ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì
ãåíàì, à ðàç òàê, òî â ðåçóëüòàòå
òðàíñôîðìàöèè íà ìåñòå èíñåðöèè
äîëæíà áûëà âîçíèêíóòü ñåðèÿ äèñêîâ
è ìåæäèñêîâ â ñîîòâåòñòâèè ñ ÷èñëîì
ãåíåòè÷åñêèõ åäèíèö â èíñåðöèè.
Îäíàêî ýòîãî íå íàáëþäàåòñÿ.

2. Âñå ãåíû, âçÿòûå èç ðàçíûõ
äèñêîâ è ìåæäèñêîâ, è äàæå èç ÄÍÊ E.
coli íàõîäÿùèåñÿ â èíñåðöèè,
êîìïàêòèçóþòñÿ â îäèí äèñê, çíà÷èò
ìåõàíèçìû êîìïàêòèçàöèè
íåñïåöèôè÷íû äëÿ ðàçíûõ ãåíîâ.

12.9.2. Ìåæäèñêè

Ó÷àñòêè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì,
ðàñïîëîæåííûå ìåæäó äèñêàìè
(õðîìîìåðàìè), íàçûâàþò ìåæäèñêàìè
(ìåæõðîìîìåðàìè). Ïî äàííûì,
ïîëó÷åííûì íà ìíîãèõ âèäàõ äâóêðûëûõ,
äëèíà ìåæäèñêîâ êîëåáëåòñÿ â
ïðåäåëàõ 0,05-0,38 ìêì, ÷àùå âñåãî 0,1-
0,2 ìêì, èëè 0,3-3,8 ò.ï.í. Êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ, ïðèõîäÿùååñÿ íà âñå ìåæäèñêè,
ñîñòàâëÿåò 3-5% îò åå îáùåãî
êîëè÷åñòâà â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ.

Î ãåíåòè÷åñêîé ôóíêöèè
ìåæäèñêîâ åùå ïðåäñòîèò óçíàòü, ò.ê. äî
íàñòîÿùåãî âðåìåíè â ýòîé îáëàñòè
èçâåñòíî ìàëî. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè
èíñåðöèè òðàíñïîçîíîâ â ìåæäèñêè,
æèçíåñïîñîáíîñòü ó ãîìîçèãîò ïî
èíñåðöèÿì íå èçìåíÿåòñÿ. Íå áûëî
íàéäåíî è êàêîãî-òî äðóãîãî ìóòàíòíîãî
ôåíîòèïà.

Íåäàâíî áûëà âûäåëåíà ÄÍÊ
îäíîãî èç ìåæäèñêîâ è ðàñøèôðîâàíà
åå ïåðâè÷íàÿ ñòðóêòóðà. Èñïîëüçîâàëè
ñëåäóþùèé îðèãèíàëüíûé ïîäõîä: èç
ÄÍÊ äðîçîôèë, èìåþùèõ âñòðîéêó
òðàíñïîçîíà â ìåæäèñê, áûëà
èçãîòîâëåíà áèáëèîòåêà êëîíîâ,
ïðîñêðèíèðîâàâ êîòîðóþ íà çîíä (ÄÍÊ
òðàíñïîçîíà), âûäåëèëè ÄÍÊ,
èìåþùóþ ôðàãìåíòû òðàíñïîçîíà è
ìåæäèñêà. Ïîñëåäíèé ôðàãìåíò
èñïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå çîíäà äëÿ
ïîèñêà êëîíà ÄÍÊ, ñîäåðæàùåé
ïîëíîðàçìåðíûé ìåæäèñê.

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ
ìåæäèñêà áûëè ñåêâåíèðîâàíû è
ïðîàíàëèçèðîâàíû ïî êîìïüþòåðíûì
ïðîãðàììàì. Îêàçàëîñü, ÷òî ôðàãìåíò
ÄÍÊ äëèíîé 1289 ï.í. è çàêëþ÷àþùèé
â ñåáå ìàòåðèàë ìåæäèñêà, èìååò
ñëåäóþùèå îñîáåííîñòè (Ðèñ. 12.10):
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1. ßâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì, ïîñêîëüêó â
ãåíîìå íåò äðóãèõ ôðàãìåíòîâ,
ãîìîëîãè÷íûõ ÄÍÊ ìåæäèñêà.
2. Îáîãàùåí (53,4%) ÀÒ-ïàðàìè
íóêëåîòèäîâ
3. Â åãî ïðåäåëàõ íàéäåíî 14 ìîòèâîâ
ðàçëè÷íûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ è
äâå ïåðåêðûâàþùèåñÿ ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ, îäíà äëèíîé 555 ï.í.,
äðóãàÿ 354 ï.í. Îäèí èç ìîòèâîâ
ãîìîëîãè÷åí ñàéòó ïîñàäêè
òîïîèçîìåðàçû II è ó÷àñòêó
ïðèêðåïëåíèÿ ÿäåðíîãî ñêàôôîëäà.
4. Àíàëèç ÷àñòîò èñïîëüçîâàíèÿ êîäîíîâ
â ðàìêàõ ñ÷èòûâàíèÿ, íàéäåííûõ â ÄÍÊ
ìåæäèñêà, à òàêæå òåõ, êîòîðûå
ó÷àñòâóþò â êîäèðîâàíèè àìèíîêèñëîò
ó äðîçîôèëû, ïîêàçàë äîñòîâåðíûå
ðàçëè÷èÿ. Ýòî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü
ëèáî î òîì, ÷òî ýòè ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ
íå êîäèðóþò èíôîðìàöèþ äëÿ ñèíòåçà,
ëèáî î òîì, ÷òî îíè êîäèðóþò áåëêè ñ
èñïîëüçîâàíèåì ðåäêèõ êîäîíîâ.

12.9.3. Ïóôû

Âçäóòèÿ â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ
áûëè îïèñàíû îäíîâðåìåííî ñ
ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè: Áàëüáèàíè â

1881 ãîäó íàøåë îãðîìíûå
ìóôòîïîäîáíûå âçäóòèÿ â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ Ch. plumosus, êîòîðûå â 1910-
1912 ãã. Ýðõàðä è Àëüâåðäåç íàçâàëè
Êîëüöàìè Áàëüáèàíè.

Îäíîé èç âûäàþùèõñÿ
îñîáåííîñòåé òðåòüåé õðîìîñîìû
äðîçîôèë Ïàéíòåð â 1935 ãîäó íàçâàë
ñåðèþ ñëàáî îêðàøåííûõ ñåãìåíòîâ. Ýòè
ñåãìåíòû îáíàðóæèâàþò ïîðàçèòåëüíîå
âàðüèðîâàíèå äèàìåòðà, õîòÿ ó êàæäîé
êîíêðåòíîé ëè÷èíêè èõ ôîðìà è ðàçìåðû
äîâîëüíî êîíñòàíòíû (ñì. äëÿ ïðèìåðà
Ðèñ. 12.11. è  12.12.).

Ó íåêîòîðûõ îñîáåé îíè ìîãóò áûòü
â òðè ðàçà òîëùå, ÷åì îñòàëüíàÿ ÷àñòü
õðîìîñîìû, ó äðóãèõ ëè÷èíîê óòîëùåíèé
â äàííûõ ðàéîíàõ íåò, â íèõ îáû÷íûå
äèñêè. Ê. Áðèäæåñ â òîì æå ãîäó íàçâàë
íåêîòîðûå èç âçäóòèé, íàïðèìåð â ðàéîíå
2B, ïóôàìè (�âçäóòèÿìè�). Ðàáîòàÿ ñ
õðîìîñîìàìè ëè÷èíîê ñöèàðèä Ä.Ô.
Ïîëñîí è Ê.Â. Ìåòö íàøëè, ÷òî
ãèãàíòñêèå âçäóòèÿ, õàðàêòåðíûå äëÿ ýòîãî
âèäà, ôîðìèðóþòñÿ èç äèñêîâ, à çàòåì
âçäóòèÿ âíîâü ïðåâðàùàþòñÿ â äèñêè.

Äåòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ Â.
Áååðìàíà, Ê. Ïàâàíà, Ì. Áðîéåð è Ô.

Ðèñ. 12.10. Ñõåìà ðàñïðåäåëåíèÿ ìîòèâîâ â ÄÍÊ ìåæäèñêà 61Ñ7/61Ñ8 ó
äðîçîôèëû (Èç: Æèìóëåâ, 1994, ñòð. 98). 1 - ðàéîíû ïðÿìûõ è èíâåðòèðîâàííûõ
ïîâòîðîâ, 2. z-ÄÍÊ, 3 - ðàéîíû ñâÿçûâàíèÿ òîïîèçîìåðàçû II, 4 - àâòîíîìíî
ðåãóëèðóþùèåñÿ ñàéòû. 5 - ó÷àñòêè ïðèêðåïåëåíèÿ ñêàôôîëäà, 6 - ó÷àñòîê
âñòðàèâàíèÿ èíñåðöèè. ORF - îòêðûòûå ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ

1
2

3
4

5
6T C

12899006003001
ORF2

555 bp ORF1

354 bp
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Ìåõåëüêå â íà÷àëå 1950-x ãîäîâ ïðèâåëè
àâòîðîâ ê çàêëþ÷åíèþ î òîì, ÷òî ïóôû è
êîëüöà Áàëüáèàíè ÿâëÿþòñÿ ðàéîíàìè
õðîìîñîì, â êîòîðûõ ãåíû íàõîäÿòñÿ â
àêòèâíîì ñîñòîÿíèè, ò.å. ðàçðûõëåíèå
ìàòåðèàëà äèñêà è ôîðìèðîâàíèå èç íåãî
ñïåöèôè÷åñêîãî ïóôà - ÿâëÿåòñÿ
ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðîÿâëåíèåì
àêòèâèðîâàíèÿ ãåíà è êîððåëèðóåò ñ
îïðåäåëåííûì ñîñòîÿíèåì
äèôôåðåíöèðîâêè.

Ðàçðûõëåíèå ìàòåðèàëà äèñêà
ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî â îáëàñòè
àêòèâèðóåìîãî ãåíà ïðîèñõîäèò ñíà÷àëà
íàêîïëåíèå ðàçëè÷íûõ áåëêîâ, âõîäÿùèõ
â òðàíñêðèïöèîííûå êîìïëåêñû, çàòåì èç-
çà íàêîïëåíèÿ âíîâü ñèíòåçèðóåìîé ÐÍÊ
è áåëêîâ, óïàêîâûâàþùèõ ýòó ÐÍÊ â
ñïåöèôè÷åñêèå ãðàíóëû, â ñîñòàâå
êîòîðûõ îíà òðàíñïîðòèðóåòñÿ èç ÿäðà â
öèòîïëàçìó.

Â 1961 ãîäó Â. Áååðìàí íàøåë
êîððåëÿöèþ ìåæäó ïîÿâëåíèåì îñîáûõ
ãðàíóë ñåêðåöèè â êëåòêàõ îñîáîé äîëè

Ðèñ. 12.11. Èçîáðàæåíèÿ ïóôîâ 2Â,
62Å, 63 , 74Å , 75Â è 78 â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ äðîçîôèëû (Èç: Becker,
1962)

Ðèñ. 12.12. Ýëåêòðîííî-
ìèêðîñêîïè÷åñêàÿ ôîòîãðàôèÿ
ýêäèçîí-èíäóöèðóåìîãî ïóôà 63E è
ïóôà òåïëîâîãî øîêà 63B â òðåòüåé
õðîìîñîìå äðîçîôèëû. Ðàéîí
õðîìîñîìû 63A-C äî (á) è ïîñëå (â)
òåïëîâîãî øîêà, äî (á) è ïîñëå (à)
èíäóêöèè ýêäèçîíîì (íåîïóáëèêî-
âàííûå ôîòîãðàôèè Â.Ô. Ñåìåøèíà)

63A1-363B9 63E2-3

ñëþííîé æååëåçû Ch. pallidivittatus è
àêòèâíîñòüþ äîïîëíèòåëüíîãî Êîëüöà
Áàëüáèàíè â êëåòêàõ ýòîé äîëè. Òàêèì
îáðàçîì âïåðâûå áûëà îáíàðóæåíà ñâÿçü
ìåæäó àêòèâíîñòüþ ïóôà è ïðîäóêòà,
ñèíòåçèðóåìîãî êëåòêîé.

Çà ïîñëåäíèå 10 ëåò âûâåäåíà è
êëîíèðîâàíà ÄÍÊ ïðèìåðíî äâóõ
äåñÿòêîâ ïóôîâ. Ýòà ÄÍÊ, êàê îêàçàëîñü,
ñîäåðæèò ãåíû, èìåþùèõ î÷åíü áîëüøóþ
ïðîòÿæåííîñòü - 50-120 ò.ï.í. Â ñîñòàâå
ãåíîâ ìíîãî÷èñëåííûå ýêçîíû,
âñòóïàþùèå â àëüòåðíàòèâíûé ñïëàéñèíã,
è î÷åíü äëèííûå (äî 40 ò.ï.í.) èíòðîíû.

à

á

â
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12.10. Ãîðìîíàëüíûé êîíòðîëü
ïóôîâ

Ó ìíîãèõ âèäîâ îòðÿäà Diptera, ó
êîòîðûõ ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå
ïðîõîäèò áûñòðî (çà íåñêîëüêî äíåé),
èçìåíåíèÿ êàðòèí ïóôîâ î÷åíü
äèíàìè÷íû è ëåãêî íàáëþäàþòñÿ. Ó
íàèáîëåå èçó÷åííîãî âèäà - äðîçîôèëû
- äåòàëüíî îïèñàíî ïóôèðîâàíèå âñåõ
õðîìîñîì íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäíèõ 24
÷àñîâ ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ è 12 ÷àñîâ
- ïðåäêóêîëî÷íîãî. Âñå ïóôû ìîæíî
ðàçäåëèòü íà äâà òèïà: êðóïíûå, ò.å.
ñîáñòâåííî âçäóòèÿ è ìàëûå, â êîòîðûõ
óâåëè÷åíèÿ äèàìåòðà õðîìîñîìû íåò,
îäíàêî äèñêè äàííîãî ðàéîíà óæå
ðàçðûõëåíû, äåêîíäåíñèðîâàíû, ò.å.
òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíû.

Êàæäàÿ ñòàäèÿ ðàçâèòèÿ ëè÷èíêè
èëè ïðåäêóêîëêè õàðàêòåðèçóåòñÿ
îïðåäåëåííûì íàáîðîì (ïàòòåðíîì)
êðóïíûõ ïóôîâ. Â õîäå ðàçâèòèÿ ýòè
íàáîðû çàêîíîìåðíî èçìåíÿþòñÿ (Ðèñ.
12.13.).

Ðèñ. 12.13. Èçìåíåíèÿ àêòèâíîñòè ïóôîâ 3L õðîìîñîìû äðîçîôèëû â êîíöå
òðåòüåãî âîçðàñòà - ïðåäêóêîëî÷íîì ðàçâèòèè. Ïî îñè àáñöèññ: ñòàäèè
ðàçâèòèÿ (â ÷àñàõ). Ó ëè÷èíîê - âðåìÿ äî ôîðìèðîâàíèÿ 0-÷àñ ïðåäêóêîëêè.
(Èç: Becker, 1962, â êí. Æèìóëåâ, 1994, ñòð. 209)

Ó íàèáîëåå ìîëîäûõ ëè÷èíîê, ó
êîòîðûõ ïîëèòåííûå õðîìîñîìû óæå
äîñòàòî÷íî êðóïíûå è äîñòóïíû äëÿ
àíàëèçà, ïðèñóòñòâóþò òîëüêî òàê
íàçûâàåìûå ìåæëèíå÷íûå ïóôû (68Ñ íà
Ðèñ. 12.13.). Â ñàìîì êîíöå ëè÷èíî÷íîãî
ðàçâèòèÿ, ïðèìåðíî çà 6 ÷àñîâ äî
ôîðìèðîâàíèÿ ïðåäêóêîëêè (ïóïàðèóìà),
íà ôîíå ðåçêîãî ïîâûøåíèÿ òèòðà
ãîðìîíà ýêäèñòåðîíà ýòè ïóôû
èíàêòèâèðóþòñÿ è íà÷èíàþò
ôîðìèðîâàòüñÿ äðóãèå ïóôû, ñíà÷àëà
�ðàííèå�, ò.å. ðàíüøå äðóãèõ (ïðèìåðíî
÷åðåç 30 ìèíóò) ñðåàãèðîâàâøèå íà
ïîñòóïëåíèå ãîðìîíà (74EF è 75Â íà Ðèñ.
12.13.), çàòåì �ïîçäíèå� - ðåàãèðóþùèå
ñ çàäåðæêîé íà íåñêîëüêî ÷àñîâ (78D,
66Â, 71ÑÅ íà Ðèñ. 12.13.).

Ó 0-÷àñ ïðåäêóêîëîê àêòèâíîñòü
ïóôîâ íàèâûñøàÿ, â òîì ñìûñëå, ÷òî â
ãåíîìå íàèáîëüøåå ÷èñëî ïóôîâ àêòèâíû
èìåííî íà ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ.
Ðàçìåðû ìíîãèõ ïóôîâ ìàêñèìàëüíû
èìåííî íà ýòîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ.
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Ïîñëå äîñòèæåíèÿ ïèêà àêòèâíîñòè
â ïîñëåäóþùèå 2-3 ÷àñà ïðîèñõîäèò
áûñòðûé ñïàä àêòèâíîñòè ïóôîâ, êîãäà
â õðîìîñîìàõ ïðèñóòñòâóþò åäèíè÷íûå
ïóôû. Â êîíöå ñòàäèè ïðåäêóêîëêè îïÿòü
íà ôîíå ïîâûøåííîãî òèòðà ýêäèñòåðîíà
ïðîõîäèò ïîâòîðíàÿ âîëíà ðàííèõ è
ïîçäíèõ ïóôîâ (Ðèñ. 12.13.).

Èññëåäîâàíèÿ Ó. Êëåâåðà è Ï.
Êàðëñîíà, ïðîâåäåííûå íà õèðîíîìóñå
â 1960 ãîäó, è Õ.È. Áåêêåðà - íà äðîçîôèëå
â 1962, ïðîäåìîíñòðèðîâàëè, ÷òî
àêòèâíîñòü ìíîãèõ ïóôîâ, âîçíèêàþùèõ
â êîíöå ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ,
èíäóöèðóåòñÿ ãîðìîíîì ýêäèçîíîì,
êîíòðîëèðóþùèì ìåòàìîðôîç ó
íàñåêîìûõ. Íåñêîëüêî ïîçæå Ó. Êëåâåð
â ðàáîòàõ íà õèðîíîìóñå ïîêàçàë, ÷òî
ýêäèçîí âûçûâàåò öåëûé êàñêàä
âçàèìîñâÿàííûõ èçìåíåíèé, â êîòîðûõ
ãåíû, àêòèâèðóåìûå ãîðìîíîì ðàíüøå,
âëèÿþò íà èíäóêöèþ ãåíîâ áîëåå ïîçäíî
ðåàãèðóþùèõ íà ãîðìîí.

Íàèáîëåå ôóíäàìåíòàëüíûå
èññëåäîâàíèÿ ïðîöåññà àêòèâèðîâàíèÿ
ãåíîâ (ïóôîâ) ïîä äåéñòâèåì ãîðìîíà
ïðîâåë àíãëèéñêèé ãåíåòèê Ì. Ýøáåðíåð
(M. Ashburner) (Ðèñ. 12.14.).

Èññëåäîâàíèÿ ãîðìîíàëüíîé
ðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè ãåíîâ óäîáíåå
ïðîâîäèòü íå íà æèâîì îðãàíèçìå, à â
ñèñòåìå in vitro, ò.å. èíêóáèðóÿ îðãàíû â
ïðîáèðêå, áëàãîäàðÿ ÷åìó ìîæíî ïî
óñìîòðåíèþ ýêñïåðèìåíòàòîðà èçìåíÿòü
óñëîâèÿ îáðàáîòêè ãîðìîíàìè, ò.å.
âàðüèðîâàòü èõ êîíöåíòðàöèè,
ïðîäîëæèòåëüíîñòü âîçäåéñòâèÿ,
èñïîëüçîâàòü âåùåñòâà, ïðåðûâàþùèå
ïðîòåêàíèå ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ
(èíãèáèòîðû). Â ðåçóëüòàòå ñåðèè
îñòðîóìíûõ ýêñïåðèìåíòîâ Ì.
Ýøáåðíåð ïîêàçàë, ÷òî ðàííèå è ïîçäíèå
ïóôû ðàçëè÷àþòñÿ ïî ìíîãèì ïðèçíàêàì.

Âî-ïåðâûõ, ýòî ðåàêöèÿ íà
èíãèáèòîðû ñèíòåçà ÐÍÊ è áåëêîâ. Åñëè
÷åðåç ÷àñ ïîñëå íà÷àëà èíêóáàöèè
êëåòîê ñëþííûõ æåëåç ñ èíãèáèòîðîì
ñèíòåçà áåëêîâ - öèêëîãåêñèìèäîì -
äîáàâèòü ãîðìîí ýêäèñòåðîí, ðàííèå
ïóôû âñå æå îáðàçóþòñÿ, ò.å. äëÿ èõ
èíäóêöèè íå òðåáóåòñÿ
ïðåäâàðèòåëüíîãî ñèíòåçà áåëêîâ. Îíè
èñïîëüçóþò òå áåëêè, êîòîðûå áûëè
ñèíòåçèðîâàíû çàäîëãî äî ýòîãî. Â
ïîâåäåíèè ðàííèõ ïóôîâ îáíàðóæèëàñü
åùå îäíà óäèâèòåëüíàÿ îñîáåííîñòü.
Îáû÷íî îíè áûñòðî ðåàãèðóþò íà
ãîðìîí - àêòèâèðóþòñÿ, ÷åðåç ÷åòûðå
÷àñà ðàçâèâàþòñÿ äî ìàêñèìàëüíûõ
ðàçìåðîâ, çàòåì ïîëíîñòüþ
èíàêòèâèðóþòñÿ, è ìàòåðèàë ïóôà,
êîìïàêòèçóÿñü, ïðåâðàùàåòñÿ â äèñê.
Ïîä äåéñòâèåì èíãèáèòîðà ñèíòåçà
áåëêà ðàííèå ïóôû íîðìàëüíî
àêòèâèðóþòñÿ, íî èõ îáû÷íîé
èíàêòèâàöèè íå ïðîèñõîäèò (Ðèñ.
12.15á.). Ýòîò ôàêò ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü òîëüêî îá îäíîì:

Ðèñ. 12.14. Ìàéêë Ýøáåðíåð
ðîä. 1942
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èíàêòèâàöèÿ ðàííèõ ïóôîâ - òàêîé æå
ãîðìîí-èíäóöèðóåìûé ïðîöåññ, êàê è èõ
èíäóêöèÿ. Îòñþäà âûòåêàåò äðóãîé
âàæíûé âûâîä: áåëêè, âûêëþ÷àþùèå
àêòèâíîñòü ðàííèõ ïóôîâ, êîäèðóþòñÿ â
ñàìèõ ðàííèõ ïóôàõ.

Ïîçäíèå ïóôû íà ôîíå
èíãèáèðîâàíèÿ ñèíòåçà áåëêà íå
èíäóöèðóþòñÿ (Ðèñ. 12.15à.). Ýòî îçíà÷àåò,
÷òî äëÿ èõ èíäóêöèè íåîáõîäèìû áåëêè,
ñèíòåçèðóåìûå ïîä äåéñòâèåì ãîðìîíà
ýêäèçîíà, ò.å. â ðàííèõ ïóôàõ.

Âî-âòîðûõ, êàê îêàçàëîñü, ðàííèå è
ïîçäíèå ïóôû åùå áîëåå ðàçëè÷àþòñÿ ïî
ðåàêöèè íà óäàëåíèå ãîðìîíà èç êëåòîê.
Åñëè íåêîòîðîå âðåìÿ èíêóáèðîâàòü
æåëåçû â ïðîáèðêå â ðàñòâîðå,
ñîäåðæàùåì ãîðìîí, à çàòåì ïîìåñòèòü â
íîâûé ðàñòâîð, íî óæå áåç ãîðìîíà,
ðàííèå ïóôû áûñòðî óìåíüøàþòñÿ â
ðàçìåðàõ è èñ÷åçàþò ñîâñåì (Ðèñ. 12.16.).
Íà èíäóêöèþ ïîçäíèõ ïóôîâ îòìûâêà
ãîðìîíà âëèÿåò î÷åíü ñïåöèôè÷íî. Åñëè
óäàëÿòü ãîðìîí ïîñëå 1, 2, 3-õ ÷àñîâ îò
íà÷àëà èíêóáàöèè, òî íè÷åãî íå ïðîèñõîäèò.
Åñëè èíêóáàöèÿ ïðîòåêàëà 4 è áîëåå ÷àñîâ,
òî óäàëåíèå ãîðìîíà ïðèâîäèò ê áûñòðîé
ïðåæäåâðåìåííîé èíäóêöèè ïîçäíèõ
ïóôîâ (Ðèñ. 12.17.). Ýòè ýêñïåðèìåíòû
îçíà÷àþò, ÷òî äëÿ ïîääåðæàíèÿ
àêòèâíîñòè ðàííèõ ïóôîâ ãîðìîí íóæåí
ïîñòîÿííî. Ýòîò æå ãîðìîí áëîêèðóåò
ðàçâèòèå ïîçäíèõ ïóôîâ äî
îïðåäåëåííîãî âðåìåíè.

Äëÿ îáúÿñíåíèÿ ðåçóëüòàòîâ ñâîèõ
îïûòîâ Ì. Ýøáåðíåð ïðåäëîæèë

Ðèñ. 12.16. Âëèÿíèå óäàëåíèÿ
ýêäèñòåðîíà èç èíêóáàöèîííîé ñðåäû
íà ðàçìåðû ðàííåãî ïóôà 74EF (Èç:
Ashburner, Richards, 1976, â êí.
Æèìóëåâ, 1994, ñ. 267). Ñïëîøíàÿ
ëèíèÿ - èçìåíåíèå ðàçìåðà ïóôà â
ñðåäå ñ ãîðìîíîì, øòðèõîâàÿ - ïðè
îòìûâêå ýêäèñòåðîíà. Ïî îñÿì - êàê
íà Ðèñ. 12.15.

Ðèñ. 12.15. Ðàçâèòèå ïîçäíåãî ïóôà
82F (à) è ðàííåãî ïóôà 75B (á) ïîä
âîçäåéñòâèåì ýêäèñòåðîíà èëè
ýêäèñòèðîíà ñ èíãèáèòîðîì ñèíòåçà
áåëêà öèêëîãåêñèìèäîì (Èç: Ashburner,
Richards, 1976, â êí. Æèìóëåâ, 1994, ñ.
264). ×åðíûå êðóæêè - îáðàáîòêà
îäíèì ýêäèñòåðîíîì. Ñâåòëûå êðóæêè
- Îáðàáîòêà ýêäèñòåðîíîì âìåñòå ñ
öèêëîãåêñèìèäîì. Îñü àáñöèññ - âðåìÿ
îáðàáîòêè ñëþííûõ æåëåç â ÷àñàõ, îñü
îðäèíàò - ðàçìåð ïóôîâ â óñëîâíûõ
åäèíèöàõ
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ñëåäóþùóþ ìîäåëü (Ðèñ. 12.18.). Ãîðìîí
(Å) îáðàòèìî ñâÿçûâàåòñÿ ñ ìîëåêóëîé
áåëêà ðåöåïòîðà (R). Ðåöåïòîð îáëåã÷àåò
ïðîíèêíîâåíèå ãîðìîíà â êëåòêó è
ñâÿçûâàíèå ãîðìîíà ñ ãåíàìè. Ãîðìîí-
ðåöåïòîðíûé êîìïëåêñ âçàèìîäåéñòâóåò
ñ ðåãóëÿòîðíûìè îáëàñòÿìè ãåíîâ,
ðàñïîëîæåííûõ â ðàííèõ ïóôàõ, è
àêòèâèðóåò èõ. Äëÿ àêòèâíîñòè ðàííèõ
ïóôîâ íóæíî ïîñòîÿííîå ïðèñóòñòâèå

Ðèñ. 12.17. Ïðåæäåâðåìåííàÿ
èíäóêöèÿ ïîçäíåãî ïóôà 82F â
ðåçóëüòàòå îòìûâêè ýêäèñòåðîíà ïîñëå
4 ÷àñîâ èíêóáàöèè ñ ãîðìîíîì (Èç:
Ashburner, Richards, 1976, â êí.
Æèìóëåâ, 1994, ñ. 268). Ñïëîøíàÿ
ëèíèÿ - èíêóáàöèÿ ñëþííûõ æåëåç â
ñðåäå ñ ãîðìîíîì, øòðèõîâàÿ -
èíêóáàöèÿ áåç ãîðìîíà. Ïî îñÿì - êàê
íà Ðèñ. 12.15.

Ðèñ. 12.18. Ìîäåëü èíäóêöèè
ðàííèõ è ïîçäíèõ ïóôîâ
ýêäèñòåðîíîì (Èç: Ashburner et al.,
1974, â êí. Æèìóë¸â, 1994, ñ. 268)

ãîðìîíà. Îòìûâêà åãî ïðèâîäèò ê
èíàêòèâàöèè ýòèõ ãåíîâ. Â òî æå âðåìÿ
ãîðìîí-ðåöåïòîðíûé êîìïëåêñ
âçàèìîäåéñòâóåò ñ ðåãóëÿòîðíûìè
ðàéîíàìè ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ â
ïîçäíèõ ïóôàõ, è èíàêòèâèðóåò èõ. Ïî
ïðîøåñòâèè íåêîòîðîãî âðåìåíè ïîñëå
íà÷àëà äåéñòâèÿ ãîðìîíà ðàííèå ïóôû
íàðàáàòûâàþò áåëêîâûå ïðîäóêòû (Ð),
êîòîðûå äåéñòâóþò äâîÿêî. Íåêîòîðûå
èç ýòèõ áåëêîâ èíàêòèâèðóþò ïðåæäå
àêòèâíûå ðàííèå ïóôû (ñì. Ðèñ. 12.18.).
Ïîýòîìó ïîäàâëåíèå ñèíòåçà áåëêà
ïðåäîòâðàùàåò èíàêòèâàöèþ ðàííèõ
ïóôîâ. Äðóãèå áåëêè èç ýòîé êàòåãîðèè
(Ð íà Ðèñ. 12.18.) ñâÿçûâàþòñÿ ñ
ðåãóëèðóþùèìè çîíàìè ïîçäíèõ ãåíîâ,
âûòåñíÿþò ýêäèçîí-ðåöåïòîðíûé
êîìïëåêñ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî
àêòèâèðóþòñÿ ïîçäíèå ïóôû. Î÷åâèäíî,
÷òî åñëè ïîäàâèòü ñèíòåç áåëêà, òî
ïîçäíèå ïóôû ðàçâèâàòüñÿ íå áóäóò: â
êëåòêàõ åùå íå ñèíòåçèðîâàíû áåëêè Ð.

Ëåãêî îáúÿñíèòü ðîëü îòìûâêè
ãîðìîíà. Ïîñêîëüêó äëÿ ïîääåðæàíèÿ
àêòèâíîãî ñîñòîÿíèÿ ðàííèõ ïóôîâ
íåîáõîäèìî ïîñòîÿííîå ïðåáûâàíèå
êîìïëåêñà ER íà ðåãóëÿòîðíûõ ðàéîíàõ
ãåíîâ, òî óäàëåíèå ãîðìîíà ïðèâîäèò ê
áûñòðîé èíàêòèâàöèè ïóôîâ. Ñëîæíåå ñ
ðåàêöèåé íà îòìûâêó ïîçäíèõ ïóôîâ.
Åñëè íà÷àòü óäàëÿòü ãîðìîí ñëèøêîì
ðàíî, êîãäà áåëêè Ð åùå íå
ñèíòåçèðîâàíû, òî îòìûâêà íå âûçûâàåò
ïðåæäåâðåìåííîé èíäóêöèè ïîçäíèõ
ïóôîâ. Áåëêè Ð ñèíòåçèðóþòñÿ ïðèìåðíî
÷åðåç 3-4 ÷àñà ïîñëå íà÷àëà äåéñòâèÿ
ãîðìîíà. Åñëè îòìûòü ýêäèçîí â ýòî âðåìÿ,
òî êîëè÷åñòâî áåëêîâ Ð â êëåòêàõ óæå
äîñòàòî÷íîå äëÿ òîãî, ÷òîáû âûòåñíèòü èç
ðåãóëÿòîðíûõ ðàéîíîâ ãåíîâ êîìïëåêñ ER,
êîíöåíòðàöèÿ êîòîðîãî ê òîìó æå áûñòðî
óìåíüøàåòñÿ â ðåçóëüòàòå îòìûâêè. Åñëè â
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ïðîáèðêó, îòêóäà ãîðìîí óæå óäàëåí, âíîâü
äîáàâèòü ýêäèçîí, ïîçäíèå ïóôû âíîâü
èíàêòèâèðóþòñÿ (ñì. Ðèñ. 12.17.).

Êàê âûÿñíèëîñü, ìíîãèå ïóôû
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì êîäèðóþò áåëêè-
ðåöåïòîðû. Èíòåðåñíî, ÷òî ãåíû
ðåöåïòîðîâ ðàñïîëàãàþòñÿ êàê â
ìåæëèíå÷íûõ (42À), òàê è â ðàííèõ (74EF),
ïîçäíèõ (2Ñ) è äàæå ïðåäêóêîëî÷íûõ
(75CD) (93F) ïóôàõ.

Âûÿñíèëîñü òàêæå, ÷òî áåëêîâûå
ìîëåêóëû-ðåöåïòîðû âåñüìà
êîíñåðâàòèâíû, ò.å. íåçàâèñèìî îò òîãî

êàêîé ýòî ðåöåïòîð è äàæå êàêîé èç
ñòåðîèäíûõ ãîðìîíîâ îí ñâÿçûâàåò, âñå
ðåöåïòîðû èìåþò îáùèé ïðèíöèï
ñòðîåíèÿ (Ðèñ. 12.19.). Âñå ìîëåêóëû
áåëêîâ-ðåöåïòîðîâ èìåþò 4-5 äîìåíîâ, ò.å.
ñïåöèôè÷åñêèõ ó÷àñòêîâ. Îäèí èç äîìåíîâ
(�Ñ� íà Ðèñ. 12.19.) îòâå÷àåò çà ñâÿçûâàíèå
êîìïëåêñà ER ñ ÄÍÊ, ò.å. íàõîäèò èìåííî
òîò ãåí, êîòîðûé íåîáõîäèìî àêòèâèðîâàòü.
Ýòîò äîìåí ñîäåðæèò 66-68 àìèíîêèñëîò.

Äðóãîé äîìåí (�Å� íà Ðèñ. 12.19.)
îòâå÷àåò çà óäåðæàíèå ãîðìîíà â
êîìïëåêñå. Îí ñîäåðæèò 220 àìèíîêèñëîò.
Ôóíêöèè äîìåíîâ A/B è D ïîêà íå
îïðåäåëåíû.

Ñ ó÷åòîì ýòèõ ôàêòîðîâ ìîäåëü
ïðîòåêàíèÿ êàñêàäà àêòèâèðîâàíèÿ ãåíîâ
ïîä âëèÿíèåì ãîðìîíà ýêäèñòåðîíà áûëà
äîïîëíåíà äðóãèì àíãëèéñêèì ãåíåòèêîì
Äæ. Ðè÷àðäñîì (Ðèñ. 12.20.). Ñîãëàñíî
íîâîìó âàðèàíòó ìîäåëè, êîãäà
óâåëè÷èâàåòñÿ òèòð ýêäèñòåðîíà, åãî
ìîëåêóëû ñâÿçûâàþòñÿ ñ äâóìÿ
ìîëåêóëàìè áåëêîâ-ðåöåïòîðîâ: EcR è
RO (ñì. Ðèñ. 12.20.). Ýòîò êîìïëåêñ
ïîñòóïàåò íà ðåãóëÿòîðíûå ó÷àñòêè
ðàííèõ ãåíîâ è àêòèâèðóåò èõ.

Ðèñ. 12.19. Îáîáùåííàÿ ñõåìà
ñòðîåíèÿ ìîëåêóëû áåëêà-ðåöåïòîðà
ñòåðîèäíîãî ãîðìîíà (Èç: Pongs,
1985, â êí. Æèìóëåâ, 1994, ñ. 301). A/
B - äîìåí ñ íåèçâåñòíûìè
ôóíêöèÿìè, Ñ - äîìåí ñâÿçûâàíèÿ ñ
ÄÍÊ, D - ?, E - äîìåí ñâÿçûâàíèÿ ñî
ñòåðîèäíûì ãîðìîíîì - ëèãàíäîì

Ðèñ. 12.20. Ìîäåëü àêòèâèðîâàíèÿ êàñêàäà ãåíîâ â êëåòêàõ ñëþííûõ æåëåç
äðîçîôèëû ñ ïîìîùüþ ãîðìîíà ýêäèñòåðîíà (Èç: Richards, 1992, â êí.
Æèìóëåâ, 1994, ñ. 305 ). Ec - ýêäèñòåðîí, EcR - ïðîäóêò ãåíà EcR (áåëîê-
ðåöåïòîð èç ïóôà 42À). RO - ðåöåïòîð èç ýòîé æå ãðóïïû, ÷òî è EcR. R1 è R2
- ïðîäóêòû ñîîòâåòñòâåííî ðàííèõ è ðàííèõ-ïîçäíèõ ïóôîâ
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Ïðîäóêòîì ðàííåãî ãåíà ÿâëÿåòñÿ
äðóãîé ðåöåïòîðíûé áåëîê - R1,
êîòîðûé â ãîðìîí-ðåöåïòîðíîì
êîìïëåêñå çàìåùàåò ìåñòî áåëêà RO,
èëè EcR, èëè îáà ýòèõ áåëêà.
Îáðàçîâàâøèéñÿ â ðåçóëüòàòå ýòîãî
íîâûé ãîðìîí-ðåöåïòîðíûé êîìïëåêñ
Ec-EcR-R1 ïîäàâëÿåò àêòèâíîñòü
ðàííèõ ãåíîâ è àêòèâèðóåò ïóôû,
âîçíèêàþùèå íåñêîëüêî ïîçæå ðàííèõ.
Â íàó÷íîé ëèòåðàòóðå èõ íàçûâàþò
ðàííèìè-ïîçäíèìè. Êðîìå
àêòèâèðîâàíèÿ ðàííèõ-ïîçäíèõ ãåíîâ
ýòîò âíîâü îáðàçîâàííûé êîìïëåêñ
ñâÿçûâàåòñÿ ñ ðåãóëèðóþùèìè
ó÷àñòêàìè ïîçäíèõ ãåíîâ è
èíàêòèâèðóåò èõ. Îäíèì èç ïðîäóêòîâ
àêòèâíîñòè ðàííå-ïîçäíèõ ïóôîâ
ÿâëÿåòñÿ íîâûé áåëîê-ðåöåïòîð R2,
êîòîðûé îáðàçóåò ãîðìîíðåöåïòîðíûé
êîìïëåêñ ñ ãîðìîíîì (ñì. Ðèñ. 12.20.),
çàìåíÿÿ â ñòàðîì êîìïëåêñå EcR èëè
R1 èëè îáà èõ. Íîâûé êîìïëåêñ
îòêëþ÷àåò ãåíû, êîòîðûå ïðîèçâåëè
ñàì R2, è îäíîâðåìåííî âêëþ÷àåò
ïîçäíèå ãåíû.

Â ýòîé ñõåìå ìíîãîå åùå îñòàåòñÿ
íåâûÿñíåííûì, â ÷àñòíîñòè
íåèçâåñòíî, â êàêèõ ïóôàõ
ðàñïîëîæåíû ãåíû, êîäèðóþùèå
ðåöåïòîðû R1 è R2. Íåÿñíî òàêæå
êàêóþ ðîëü èãðàþò îñòàëüíûå ïóôû.
Èçâåñòíî, ÷òî â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ ôóíêöèîíèðóåò îêîëî 120
êðóïíûõ ïóôîâ è 220 ìåëêèõ. Ïîêà
âûÿñíåíà ðîëü òîëüêî ïðèìåðíî 20
ïóôîâ. Íî è ýòè äàííûå ïîçâîëèëè
ñôîðìóëèðîâàòü ìîäåëü ïðîöåññà
ãîðìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè àêòèâíîñòè
ãåíîâ â êëåòêàõ ýóêàðèîò. Ýòî
îêàçàëîñü âîçìîæíûì òîëüêî ïîòîìó,
÷òî â êà÷åñòâå ìîäåëè èñïîëüçîâàëè
ïîëèòåííûå õðîìîñîìû, íà êîòîðûõ

âåñü ïðîöåññ ìîæíî íåïîñðåäñòâåííî
íàáëþäàòü ïîä ìèêðîñêîïîì.

Òàêèì îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå
íåïîñðåäñòâåííîãî íàáëþäåíèÿ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì ïîä
ìèêðîñêîïîì óäàëîñü âûÿâèòü äâà òèïà
àêòèâíûõ ðàéîíîâ: ìåæäèñêè è ïóôû,
âîçíèêàþùèå ïðè äåêîìïàêòèçàöèè
ìàòåðèàëà äèñêîâ. Ðàéîíû îáîèõ òèïîâ
òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíû. Â
ñîñòîÿíèè äèñêîâ ãåíû íåàêòèâíû.
Àêòèâèðîâàíèå ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ
â äèñêàõ, ïðîèñõîäèò ñïåöèôè÷íî ïî
îòíîøåíèþ ê ñòàäèè ðàçâèòèÿ èëè
îïðåäåëåííîé òêàíè. Ìàòåðèàë
äåêîìïàêòèçóåòñÿ, è ãåí íà÷èíàåò
ðàáîòàòü. Ìåæäèñêè íàõîäÿòñÿ â
ïîñòîÿííî äåêîìïàêòèçîâàííîì
ñîñòîÿíèè. Ïî-âèäèìîìó îíè
ïîñòîÿííî, ò.å. â áîëüøèíñòâå òêàíåé
è íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ, àêòèâíû.
Ôóíêöèè èõ òðàíñêðèïòîâ íåÿñíû.

12.11. Ïóôû òåïëîâîãî øîêà

Êîãäà ïðèøëî ïîíèìàíèå òîãî, ÷òî
ïóôû ÿâëÿþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèì
ïðîÿâëåíèåì ãåíåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè,
íà÷àëèñü  ìíîãî÷èñëåííûå
ýêñïåðèìåíòû, â êîòîðûõ ïûòàëèñü
ìîäèôèöèðîâàòü àêòèâíîñòü ïóôîâ ñ
ïîìîùüþ ðàçëè÷ûõ ñîåäèíåíèé è
ôàêòîðîâ ñðåäû. Ôàêòè÷åñêè ñðàçó æå
áûëè ïîëó÷åíû ðåçóëüòàòû. Ïîìåùàÿ
ëè÷èíîê Drosophila busckii â óñëîâèÿ
ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðû, Ô. Ðèòîññà
(Ðèñ. 12.21.) â 1962 ãîäó èíäóöèðîâàë
íåñêîëüêî íîâûõ ïóôîâ, (ñì. Ðèñ. 12...),
êîòîðûå âîçíèêàëè òàêæå â îòâåò íà
îáðàáîòêó êëåòîê ôåðìåíòíûìè ÿäàìè,
áëîêèðóþùèìè îêèñëèòåëüíîå
ôîñôîðèëèðîâàíèå. Ýòè äàííûå ïðèâåëè
ê îòêðûòèþ íîâîé êëåòî÷íî-
ôèçèîëîãè÷åñêîé ñèñòåìû, îòâå÷àþùåé
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íà ðàçëè÷íûå òèïû ñòðåññîâ íà êëåòî÷íîì
óðîâíå - òàê íàçûâàåìûé ñèíäðîì
òåïëîâîãî øîêà.

12.12. ÄÍÊ-ïóôû

Â 1954 ãîäó áðàçèëüñêèå ó÷åíûå Ê.
Ïàâàí è Ì. Áðîéåð óñòàíîâèëè, ÷òî â
íåêîòîðûõ ïóôàõ ñöèàðèä â õîäå èõ
ðàçâèòèÿ ïðèñõîäèò àìïëèôèêàöèÿ ÄÍÊ.
Â ðåçóëüòàòå äåêîìïàêòèçàöèè è,
ñëåäîâàòåëüíî, óìåíüøåíèÿ êîíöåíòðàöèè
ÄÍÊ â îáúåìå ïóôà, îáû÷íûå ÐÍÊ-ïóôû
òåðÿþò îêðàøèâàåìîñòü è âûãëÿäÿò íà
ïðåïàðàòàõ ñâåòëûìè è ïðîçðà÷íûìè.
Íàïðîòèâ, ÄÍÊ-ïóôû îñòàþòñÿ
òåìíîîêðàøåííûìè èç-çà íàêîïëåíèÿ
äîïîëíèòåëüíîé ÄÍÊ. Òàêèå �ÄÍÊ-
ïóôû� âîçíèêàþò òîëüêî â ñëþííûõ
æåëåçàõ íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. Îíè
êîäèðóþò áåëêè ñåêðåöèè ñëþííûõ æåëåç.

Îäíîâðåìåííî ñ àìïëèôèêàöèåé
ÄÍÊ â ïóôàõ ýòîãî òèïà ïðîèñõîäèò
àêòèâíàÿ òðàíñêðèïöèÿ.

Ðèñ. 12.21. Ôåððó÷èî Ðèòîññà

12.13. Êîëüöà Áàëüáèàíè

12.14. ßäðûøêè

12.15. Ïðèöåíòðîìåðíûé
ãåòåðîõðîìàòèí â
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ

(íå ÷èòàë)

12.16. Òåëîìåðíûé
ãåòåðîõðîìàòèí â
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ

(íå ÷èòàë)

12.17. Èíòåðêàëÿðíûé
ãåòåðîõðîìàòèí â
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ

(íå ÷èòàë)

12.18. Ðåïëèêàöèÿ ÄÍÊ â
ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ

(íå ÷èòàë)

12.19. Èñïîëüçîâàíèå
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì â
ãåíåòè÷åñêîì àíàëèçå

Êàê ïðîäåìîíñòðèðîâàëè â 1932
ãîäó Äæ. Ïàòòåðñîí è â 1934-1935 ãã.
Î. ÌàêÊåíçåí, ìàëåíüêèå äåëåöèè
ìîæíî óñïåøíî èñïîëüçîâàòü äëÿ
òî÷íîãî êàðòèðîâàíèÿ ãåíîâ (Ðèñ.
12.22.).

Èñïîëüçóÿ ýòîò ìåòîä, â 1930x
ãîäàõ áûëè ïðîêàðòèðîâàíû ãåíû ñ
î÷åíü áîëüøîé òî÷íîñòüþ, âïëîòü äî
åäèíñòâåííîãî äèñêà è äàæå ÷àñòåé
äèñêà. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ñîòíè
ãåíîâ äðîçîôèëû òî÷íî
ïðîêàðòèðîâàíû íà êàðòàõ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì.

Ýòîò ìåòîä öèòîãåíåòè÷åñêîãî
êàðòèðîâàíèÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ
äîïîëíÿåòñÿ ìåòîäîì ãèáðèäèçàöèè in
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situ, êîòîðûé ïîçâîëÿåò êàðòèðîâàòü
ãåíû ñ òî÷íîñòüþ äî íåñêîëüêèõ
äåñÿòêîâ òûñÿ÷ ïàð íóêëåîòèäîâ.

Èñïîëüçîâàíèå ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì, ñðåäè äðóãèõ ïðåèìóùåñòâ
òàêîãî îáúåêòà êàê äðîçîôèëà, îêàçàëîñü

ðåøàþùèì ôàêòîðîì â áûñòðîì
ðàçâèòèè ìåòîäîâ êëîíèðîâàíèÿ
(�õîäüáû� è �ïðûæêîâ�), à òàêæå â
àíàëèçå ñòðóêòóðû è ýêñïðåññèè ãåíîâ.

Êðóïíûì øàãîì â ïîíèìàíèè
îðãàíèçàöèè è ôóíêöèè õðîìîñîì è
ãåíîìà â öåëîì áûë ñäåëàí ñ ðàçâèòèåì
ïðèåìîâ ìèêðîêëîíèðîâàíèÿ, ÷òî
ïîçâîëÿåò âûáèðàòü ðàéîí õðîìîñîìû,
âûðåçàòü åãî ñ ïîìîùüþ
ìèêðîìàíèïóëÿòîðà è ñîçäàâàòü
áèáëèîòåêó ìèêðîêëîíîâ èç äàííîãî
ðàéîíà ïîëèòåííîé õðîìîñîìû. Ñ
ïîìîùüþ ýòîãî ìåòîäà ïðîêëîíèðîâàíà
ñóùåñòâåííàÿ ÷àñòü X-õðîìîñîìû è
ëåâîãî ïëå÷à âòîðîé õðîìîñîìû,
ñîçäàíû áèáëèîòåêè êëîíîâ èç
ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà.

Ãåòåðîçèãîòíûå èíâåðñèè î÷åíü
õîðîøî âèäíû â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ (Ðèñ. 12.23.). Èõ
èññëåäîâàíèå î÷åíü âàæíî â
ãåíåòè÷åñêîì àíàëèçå ïîïóëÿöèé.

×àñòîòà àñèíàïñèñà ìîæåò
çíà÷èòåëüíî èçìåíÿòüñÿ ïîä äåéñòâèåì
ðàçëè÷íûõ ôàêòîðîâ, ÿâëÿþùèõñÿ
ìîäèôèêàòîðàìè ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ,
òàêèìè êàê âàðüèðîâàíèå òåìïåðàòóðîé
è êîëè÷åñòâîì ãåòåðîõðîìàòèíà â ÿäðå
(÷èñëî Y-õðîìîñîì).

Ðèñ. 12.22. Ãåòåðîçèãîòíàÿ
äåëåöèÿ â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ
äðîçîôèëû. Íà ðèñóíêå ïîêàçàíû
íîðìàëüíûé ãîìîëîã è
äåëåòèðîâàííûå ðàéîíû õðîìîñîì
(Èç: Painter, 1934)

Ðèñ. 12.23. Ïåðâûé ðèñóíîê ãåòåðîçèãîòíîé èíâåðñèè â X-õðîìîñîìå
Drosophila melanogaster (Èç: Painter, 1934)
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