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11. Óïàêîâêà ÄÍÊ â
õðîìîñîìàõ

Â êëåòêàõ íå áûâàåò ÷èñòîé ÄÍÊ. Íà
âñåõ ýòàïàõ êëåòî÷íîãî öèêëà ìîëåêóëû
ÄÍÊ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè óïàêîâàíû â
íóêëåîïðîòåèíîâûå ñòðóêòóðû. Ïðè ýòîì,
ïðè ôîðìèðîâàíèè ìèòîòè÷åñêîé
õðîìîñîìû, ÄÍÊ ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè
óïàêîâûâàåòñÿ â íåñêîëüêî òûñÿ÷ ðàç �ñ
òàêîé òî÷íîñòüþ, ÷òî â êàæäîì êëåòî÷íîì
öèêëå âîñïðîèçâîäÿòñÿ ðàçìåðû
õðîìîñîì, îòíîøåíèÿ ïëå÷, îñîáåííîñòè
ïðîäîëüíîé äèôôåðåíöèàöèè,
ïîäðàçäåëåíèå íà ýó- è ãåòåðîõðîìàòèí, à
òàêæå ïîëîñû, âîçíèêàþùèå ïðè
äèôôåðåíöèàëüíîì îêðàøèâàíèè� (Gatti
et al., 1983, p. 83). Íåñîìíåííî, ÷òî â
îñíîâå ýòîé òî÷íîñòè ëåæèò êàêîé-òî
óäèâèòåëüíûé ïî íàäåæíîñòè ìåõàíèçì
êîìïàêòèçàöèè.

11.1. Íóêëåîñîìû

Õðîìàòèí èìååò êîìïàêòíóþ
óïàêîâêó, â êîòîðîé ÄÍÊ ôóíêöèîíàëüíî
íåàêòèâíà. Ôóíäàìåíòàëüíàÿ ñóáúåäèíèöà
õðîìàòèíà - íóêëåîñîìà - èìååò îäèí è
òîò æå òèï îðãàíèçàöèè ó âñåõ ýóêàðèîò.
Íèòè íóêëåîñîì íàõîäÿò â ÿäðàõ,
îáðàáîòàííûõ ðàñòâîðàìè íèçêîé èîííîé
ñèëû. Èíäèâèäóàëüíûå íóêëåîñîìû
ïîëó÷àþò â ðåçóëüòàòå ïåðåâàðèâàíèÿ
õðîìàòèíà ìèêðîêîêêîâîé íóêëåàçîé -
ýíäîíóêëåàçîé, ðàçðåçàþùåé íèòü ÄÍÊ
ìåæäó íóêëåîñîìàìè. Êàæäàÿ íóêëåîñîìà
ñîäåðæèò ïðèìåðíî 200 ï.í. ÄÍÊ,
ñâÿçàííîé ñ îêòàìåðíîé ÷àñòèöåé,
ñîñòîÿùåé èç áåëêîâ-ãèñòîíîâ - ïî äâå
êîïèè Í2À, Í2Â, Í3 è Í4. Ýòî
ñåðäöåâèííûå ãèñòîíû. Ìîëåêóëà ãèñòîíà
Í1 ÿâëÿåòñÿ ìîíîìåðîì, îíà ðàñïîëîæåíà
ñíàðóæè íóêëåîñîìû, ò.ê. åå óäàëåíèå íå
âëèÿåò íà ñòðóêòóðó ÷àñòèöû (Ðèñ. 11.1.).

Ðèñ. 11.1. Ñòðóêòóðà íóêëåîñîìû
(a) è âçàèìîäåéñòâèå ãèñòîíà H1 è
íóêëåîñîì.
à - Èç: Lewin, 1994, p. 800
á - Èç: Alberts et al., 1994, p. 346
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Íóêëåîñîìà âûãëÿäèò â âèäå
öèëèíäðà, âîêðóã êîòîðîãî ÄÍÊ äåëàåò
äâà îáîðîòà (Ðèñ. 11.2.).

Ó÷àñòîê ÄÍÊ ìåæäó äâóìÿ
íóêëåîñîìàìè íàçûâàåòñÿ ëèíêåðîì.
ÄÍÊ äëèíîé 146 ï.í. îáìàòûâàåòñÿ
âîêðóã îêòàìåðà, åùå îêîëî 50 ï.í.
ïðèõîäèòñÿ íà ëèíêåð.

Áîëåå 90% ÄÍÊ â êëåòêå
ïðèñóòñòâóåò â ñîñòàâå íóêëåîñîì. Ïîñëå
óïàêîâêè ÄÍÊ â íóêëåîñîìíûå
ñòðóêòóðû îíà óêîðà÷èâàåòñÿ â 6 ðàç.

Êîãäà èçó÷àþò óëüòðàñòðóêòóðó
õðîìàòèíà ïîä ýëåêòðîííûì
ìèêðîñêîïîì, îáû÷íî íàõîäÿò äâà òèïà
íóêëåîïðîòåèíîâûõ íèòåé: 10 íì è 30 íì
â äèàìåòðå. Ïåðâàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
íèòü èç íóêëåîñîì, ðàñïîëîæåííûõ äðóã
çà äðóãîì. Íèòü äèàìåòðîì 30 íì
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñïèðàëü, ñâåðíóòóþ
èç íèòè äèàìåòðîì 10 íì. Â êàæäîì
âèòêå ñïèðàëè íàõîäÿòñÿ 6 íóêëåîñîì
(Ðèñ. 11.3.).

Â ôèáðèëëå äèàìåòðîì 30 íì
êîýôôèöèåíò óïàêîâêè ÄÍÊ ñîñòàâëÿåò
ïðèìåðíî 36-40, ò.å. êàæäûé ìèêðîìåòð
âäîëü îñè ýòîé íèòè ñîäåðæèò 40 ìêì
ÄÍÊ.

Â ñèñòåìå in vitro íóêëåîñîìû
ñîáèðàþòñÿ íåçàâèñèìî îò òîãî, êàêèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ ïðèñóòñòâóþò.

Íå ñîâñåì ÿñíûì îñòàåòñÿ âîïðîñ î
òîì, âñåãäà ëè ñïåöèôè÷åñêèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ íàõîäÿòñÿ â
îïðåäåëåííûõ ïîçèöèÿõ â íóêëåîñîìå
(ôåíîìåí, íàçûâàåìûé ôàçèðîâàíèåì
íóêëåîñîì).

Ñòàâèëè ñëåäóþùèé îïûò: åñëè
ðàñùåïèòü íèòü ñ íóêëåîñîìàìè
ìèêðîêîêêîâîé íóêëåàçîé, ïîëó÷àþòñÿ
ìîíîìåðíûå ôðàãìåíòû. Åñëè òåïåðü
èçîëèðîâàòü ÄÍÊ è îáðàáîòàòü
ðåñòðèêòàçîé, êîòîðàÿ èìååò

Ðèñ. 11.2. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ
ÄÍÊ íà áåëêîâîé ñåðäöåâèíå (Èç:
Lewin, 1994, p. 804)

Ðèñ. 11.3. Ñòðóêòóðà íèòè
õðîìàòèíà äèàìåòðîì 30 íì (Èç:
Lewin, 1994, p. 812)

Äîïîëíåíèå 11.1.
Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ 1982 ãîäà

áûëà ïðèñóæäåíà À. Êëàãó (A. Klug)
çà åãî âêëàä â àíàëèç êðèñòàëëè÷åñêîé
ñòðóêòóðû íóêëåîñîì.
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â òàêèõ ýêñïåðèìåíòàõ íå ïîääàþòñÿ
îäíîçíà÷íîé èíòåðïðåòàöèè.

Íå ñîâñåì ÿñíî, ñîõðàíÿåòñÿ ëè
íóêëåîñîìíàÿ óêëàäêà, êîãäà ãåí íà÷èíàåò
òðàíñêðèáèðîâàòüñÿ. Â íåäåëÿùåìñÿ
ÿäðå, ãäå àêòèâíî ðàáîòàåò ðÿä ãåíîâ,
íóêëåîñîìû ðàñïîëîæåíû äîñòàòî÷íî
ñòðîãî â îïðåäåëåííûõ òî÷êàõ â
ïðîìîòîðíîé îáëàñòè. Ïðèñóòñòâèå
íóêëåîñîì âìåñòî ôàêòîðîâ
òðàíñêðèïöèè â îáëàñòè ïðîìîòîðà
ïîäàâëÿåò àêòèâíîñòü ãåíîâ, ïðåïÿòñòâóÿ
ïðèñîåäèíåíèþ ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè.
Áåëêè íóêëåîñîì - ãèñòîíû êîíêóðèðóþò
ñ ôàêòîðàìè òðàíñêðèïöèè çà ó÷àñòêè
ñâîáîäíîé îò áåëêîâ ÄÍÊ. Òàêèå ó÷àñòêè
ìîãóò îáðàçîâûâàòüñÿ â êëåòêå ñðàçó
ïîñëå ðåïëèêàöèè ÄÍÊ. Åñëè ãèñòîíû
óñïåþò îáðàçîâàòü íóêëåîñîìíûå
ñòðóêòóðû â óñëîâèÿõ, êîãäà
êîíöåíòðàöèÿ ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè
íåäîñòàòî÷íà, òî ãåí îêàçûâàåòñÿ
íåàêòèâíûì (ðåïðåññèðîâàííûì).
Íàîáîðîò, ïðè äîñòàòî÷íîé
êîíöåíòðàöèè ôàêòîðîâ îíè óñïåøíî
êîíêóðèðóþò ñ ãèñòîíàìè è â îáëàñòè
ïðîìîòîðà îáðàçóþò ñïåöèôè÷íóþ
ñòðóêòóðó, ïðèëåãàÿ ê ÐÍÊ-ïîëèìåðàçå.

Â òî æå âðåìÿ ãèñòîíû íå ñõîäÿò
ïîëíîñòüþ ñ ÄÍÊ äàæå â àêòèâíî
òðàíêðèáèðóåìîì õðîìàòèíå.

Â íåêîòîðûõ ãåíàõ, íàïðèìåð, â
áëîêàõ ãåíîâ ðèáîñîìíîé 18 è 28S ÐÍÊ,
íóêëåîñîìíàÿ óêëàäêà èñ÷åçàåò
ïîëíîñòüþ.

Èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû õðîìàòèíà
óëàâëèâàþòñÿ ïîñëå îáðàáîòêè î÷åíü
íèçêèìè êîíöåíòðàöèÿìè ÄÍÊàçû I.
Ïîñëå òàêîé îáðàáîòêè îáðàçóþòñÿ
ðàçðûâû â ó÷àñòêàõ, íàçûâàåìûõ
ãèïåð÷óâñòâèòåëüíûìè ê ÄÍÊàçå I. Â
ýòèõ ñàéòàõ ÄÍÊ íå îðãàíèçîâàíà â
íóêëåîñîìíûå ñòðóêòóðû. Êàæäûé ãåí

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü-ìèøåíü ðàñïîëîæåíà â
îïðåäåëåííîì ó÷àñòêå íóêëåîñîìû

Ìîíîìåðû ÄÍÊ îáðàçóþòñÿ ïîñëå
îáðàáîòêè ìèêðîêîêêîâîé íóêëåàçîé

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü-ìèøåíü
ðàçðåçàåòñÿ ðåñòðèêòàçîé

Â ðåçóëüòàòå ýëåêòðîôîðåçà îáðàçóåòñÿ
îäíà ïîëîñà

Ðèñ. 11.4. Ñõåìà ýêñïåðèìåíòà äëÿ
óñòàíîâëåíèÿ íàëè÷èÿ ôàçèðîâàíèÿ
íóêëåîñîì (Èç: Lewin, 1994, p. 820)

Ôðàãìåíò ÄÍÊ èìååò ñàéò ðåñòðèêöèè
â îïðåäåëåííîì ïîëîæåíèè

åäèíñòâåííûé ñàéò ðåñòðèêöèè â ýòîì
ìîíîìåðíîì ôðàãìåíòå, òî ïîëó÷àòñÿ äâà
ôðàãìåíòà ÄÍÊ, êàæäûé ñâîåãî ðàçìåðà.
Ïðîäóêòû ýòîãî äâîéíîãî ïåðåâàðèâàíèÿ
ðàçäåëÿþò â ãåëå ñ ïîìîùüþ
ýëåêòðîôîðåçà. Çàòåì, èñïîëüçóÿ çîíä,
ïðåäñòàâëÿþùèé ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïî
îäíó ñòîðîíó îò ñàéòà ðåñòðèêöèè,
âûÿâëÿþò ñîîòâåòñòâóþùèé ôðàãìåíò.
Åñëè íà ôîðåãðàììå âûÿâëÿåòñÿ îäèí
ôðàãìåíò, òî íóêëåîñîìû ôàçèðîâàíû.
Åñëè ïîëó÷àåòñÿ ìàçîê, òî ôàçèðîâàíèÿ
íåò  (Ðèñ. 11.4.). Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå
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èìååò 1-2 ó÷àñòêà, ÷óâñòâèòåëüíûõ ê
ÄÍÊàçå I, ðàñïîëîæåííûõ ÷óòü âûøå
çîíû ïðîìîòîðà.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
ïðîìîòîðíûé ó÷àñòîê îáëàäàåò
ïîâûøåííîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê
ðàçíûì íóêëåàçàì (Ðèñ. 11.5.).

Ãèïåð÷óâñòâèòåëüíûå ñàéòû,
ñâÿçàííûå ñ òðàíñêðèïöèåé, ìîãóò
îáðàçîâûâàòüñÿ ïîä âëèÿíèåì
ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè (Lewin, 1994, p.
827).

Ìîæíî âûäåëèòü äâà òèïà ãåíîâ
ïî èõ îòíîøåíèþ ê íóêëåîñîìíîé
óêëàäêå: ïðåäóñòàíîâëåííûå (preset) è
ðåêîíñòðóèðóþùèåñÿ (remodeling) (Ðèñ.
11.6.). Ïðåäóñòàíîâëåííûå ãåíû - ýòî
òàêèå, â êîòîðûõ ñàéòû ñâÿçûâàíèÿ
òðàíñ-äåéñòâóþùèõ ôàêòîðîâ
äîñòóïíû ýòèì ôàêòîðàì (ò.å. â
íåíóêëåîñîìíîì ñîñòîÿíèè,
ãèïåð÷óâñòâèòåëüíîì ê ÄÍÊàçå I) åùå
äî íà÷àëà àêòèâàöèè ãåíà. Â õîäå
àêòèâèðîâàíèÿ ãåíà ðåãóëèðóþùèå
ôàêòîðû ñâÿçûâàþòñÿ ñ öèñ-
äåéñòâóþùèìè ðåãóëÿòîðíûìè
ýëåìåíòàìè è çàïóñêàþò ïðîöåññ
òðàíñêðèïöèè áåç çàìåòíûõ èçìåíåíèé
â õðîìàòèíîâîé ñòðóêòóðå
ïðîìîòîðíîãî ðàéîíà. Íàïðîòèâ, â
ðåêîíñòðóèðóþùèõñÿ ãåíàõ íåêòîðûå
èç íåîáõîäèìûõ äëÿ àêòèâèðîâàíèÿ
öèñ-äåéñòâóþùèõ ðåãóëÿòîðíûõ

ýëåìåíòîâ óïàêîâàíû â íóêëåîñîìû è,
ïîýòîìó íåäîñòóïíû. Íóêëåîñîìû
äîëæíû ïåðåôîðìèðîâàòüñÿ â îòâåò íà
àêòèâèðóþùèé ñèãíàë, ÷òîáû öèñ-
ýëåìåíòû ñòàëè áû äîñòóïíûìè. Â
ðåçóëüòàòå äîëæíû ïîÿâèòüñÿ ó÷àñòêè,
ãèïåð÷óâñòâèòåëüíûå ê ÄÍÊ-àçå. Ãåí
hsp26 - ÿâëÿåòñÿ õîðîøèì ïðèìåðîì
èíäóöèðóåìîãî ïðåäóñòàíîâëåííîãî
ãåíà (Ðèñ. 11.6À.). Îí èíäóöèðóåòñÿ â
òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ìèíóò ïîñëå íà÷àëà
òåïëîâîãî øîêà. Äî èíäóêöèè â
ðåãóëÿòîðíîì ó÷àñòêå ãåíà íàõîäÿòñÿ
äâà ó÷àñòêà, ãèïåð÷óâñòâèòåëüíûõ ê
ÄÍÊàçå-I. Îíè ëîêàëèçîâàíû â äâóõ
ó÷àñòêàõ HSE. Ðÿäîì ñ íèìè
ðàñïîëîæåíû òðàêòû èç C è T îñòàòêîâ
(GAGA ðàéîí), íåïîñðåäñòâåííî
ïðèìûêàþùèõ ê HSE. Îíè
ñâÿçûâàþòñÿ ñ GAGA-ôàêòîðîì â
ñèñòåìå in vitro è âûÿâëÿþòñÿ íà
ôóòïðèíòàõ in vivo. ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II
çàíèìàåò ó÷àñòîê äî +25 è äàæå
òðàíñêðèáèðóåò êîðîòêóþ ìîëåêóëó
ÐÍÊ. Îäíàêî ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà äåëàåò
ïàóçó. Ïîñëå èíäóêöèè ãåíà òåïëîâûì
øîêîì áåëîê HSF ñâÿçûâàåòñÿ ñ
ýëåìåíòîì HSE è ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II
äâèãàåòñÿ ñ ó÷àñòêà ïàóçû. Êàêèõ-ëèáî
èçìåíåíèé â ñòðóêòóðå õðîìàòèíà íå
ïðîèñõîäèò. Ïîõîæèì îáðàçîì
îðãàíèçîâàí ãåí hsp70 (Ðèñ. 11.6À).

Ðèñ. 11.5. Ãèïåð÷óâñòâèòåëüíûé ó÷àñòîê ãåíà áåòà-ãëîáèíà êóð ñîäåðæèò ñàéòû,
ïîäâåðæåííûå ïåðåâàðèâàíèþ íåñêîëüêèìè íóêëåàçàìè (Èç: Lewin, 1994, p. 829)

-300       -250       -200        -150        -100       -50

Ìèêðîêîêêîâàÿ
íóêëåàçà MspI MspIÄÍÊàçàI ÄÍÊàçàI ãåí β-ãëîáèíà
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Ðèñ. 11.6. Ñòðóêòóðà ïðîìîòîðà è íóêëåîñîìíàÿ óêëàäêà (Èç: Wallrath et al.,
1994) À - ïðåäóñòàíîâëåííûé è Á - ðåêîíñòðóèðóþùèéñÿ ãåíû. hsp26 è hsp70 -
ãåíû áåëêîâ òåïëîâîãî  øîêà, PHO5 è MMTV LTR ãåíû äðîææåé è
ìëåêîïèòàþùèõ, ñîîòâåòñâåííî. Çåëåíûå êðóãè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ïîñòîÿííûå íóêëåîñîìû. Êðóãè ñ êîñîé øòðèõîâêîé - íóêëåîñîìû,
ðàñïîëîæåííûå íèæå òî÷êè íà÷àëà òðàíñêðèïöèè. Æåëòûå êðóãè -
ïåðåôîðìèðóþùèåñÿ íóêëåîñîìû â ðåãóëÿòîðíîé îáëàñòè ãåíîâ. Öèñ -
äåéñòâóþùèå ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû èçîáðàæåíû ïðÿìîóãîëüíèêàìè è
êðóæêàìè. Ó÷àñòêè, ñâÿçàâøèå òðàíñ-àêòèâàòîðû, èçîáðàæåíû ÷åðíûì

Ó ôóíêöèîíèðóþùåãî â êëåòêàõ
ìëåêîïèòàþùèõ ãåíà MMTV LTR â
ïðîìîòîðíîì ðàéîíå íàõîäèòñÿ 6
íóêëåîñîì (Ðèñ. 11.6Á.). Â õîäå èíäóêöèè
íóêëåîñîìà, ðàñïîëîæåííàÿ â ó÷àñòêå, ñ

êîòîðûì ñâÿçûâàþòñÿ èíäóöèðóþùèå
ôàêòîðû GR è NF1 èçìåíÿåòñÿ, îí
ñòàíîâèòñÿ ãèïåð÷óâñòâèòåëüíûì ê
ÄÍÊàçå I, è áåëîê NF1 íà÷èíàåò
ñâÿçûâàòüñÿ ñ ðåãóëÿòîðíûì ó÷àñòêîì.

RNA Pol II

RNA Pol II

RNA Pol II

RNA Pol II

RNA Pol II

RNA Pol II

HSE

HSE HSE HSE HSE

HSE

GAGAGAGA

GAGA GAGA

TATA

TATA
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+1

+1

+1

+1

+1
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+1
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Ó äðîææåé ãåí PHO5
ïðîìîòîðíûé ðàéîí óïàêîâàí â 6
íóêëåîñîì. Â çîíå îáðàçîâàíèÿ âòîðîé
íóêëåîñîìû îò ó÷àñòêà íà÷àëà
òðàíñêðèïöèè, ðàñïîëîæåí ñàéò
ñâÿçûâàíèÿ ðåãóëÿòîðà PHO4. Åñòü
ñëàáûé ó÷àñòîê ñâÿçûâàíèÿ ñ PHO4
ìåæäó âòîðîé è òðåòüåé íóêëåîñîìîé.
Â ïðèñóòñòâèè ôîñôàòà ïðîèñõîäèò
àêòèâàöèÿ ãåíà, âî âðåìÿ êîòîðîé 4
íóêëåîñîìû ðåêîíñòðóèðóþòñÿ (ñì.
Ðèñ. 11.6Á.).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 11.1.

Alberts B., Bray D., Lewis J., Raff M.,
Roberts K., Watson J.D. Molecular
biology of the cell (Third edition)
Garland Publishing, Inc. New York,
London, p. 346, 1994.

Gatti M., Smith D.A., Baker B.S. A gene
controlling condensation of
heterochromatin in Drosophila
melanogaster. Science 221, 83-85, 1983.

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

Russell, P.J. Genetics Fifth edition.
Addison Wesley Longman, Ins, Menlo
Park, California, p. 330-331, 1998.

Wallrath L.L., Lu Q., Granok H., Elgin S.C.R.
Architectural variations of inducible
eukariotic promoters: present and
remodeling chromatin structures.
BioEssays 16, N3, 165-170, 1994.

Wolffe A.P., Pruss D. Deviant nucleosomes:
the functional specialization of
chromatin.Trends in Genetics 12, N2, 58-
62, 1996.

11.2. Íàäíóêëåîñîìíàÿ óêëàäêà ÄÍÊ

Òàáë. 11.1. äàåò ïðåäñòàâëåíèÿ î
òîì, êàê óïàêîâàíà ÄÍÊ â ðàçëè÷íûõ
ÿäåðíûõ ñòðóêòóðàõ.

Ïî-âèäèìîìó, ïðîöåññ
êîìïàêòèçàöèè ÄÍÊ, ïðèâîäÿùèé â êîíöå
êîíöîâ ê ïîñòðîåíèþ ïëîòíîãî òåëà
ìèòîòè÷åñêîé õðîìîñîìû, ïðîõîäèò
÷åðåç íåñêîëüêî ñòðóêòóðíûõ óðîâíåé
(Ðèñ. 11.7à, á.). Ïåðâûé óðîâåíü -
íóêëåîñîìíûé -  îáåñïå÷èâàåò
ñâåðõñêðó÷èâàíèå ÄÍÊ ïî ïîâåðõíîñòè

Òàáë. 11.1. Óêëàäêà ÄÍÊ, ñîäåðæàùåéñÿ â ãåíîìå äðîçîôèëû, â ðàçëè÷íûõ
ÿäåðíûõ ñòðóêòóðàõ (Èç: Æèìóëåâ, 1992, ñòð. 235)

Ñòðóêòóðà Äëèíà (ìêì)

Êîýôôèöèåíò óïàêîâêè

ïî îòíîøåíèþ ê
ïðåäûäóùåìó óðîâíþ

èñõîäíîé
ìîëåêóëû ÄÍÊ

ÄÍÊ â ãåíîìå

Íóêëåîñîìà (íèòü
äèàìåòðîì 10 íì)

Íóêëåîìåð (íèòü
äèàìåòðîì 25-30 íì)

Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû
(ýóõðîìàòèíîâàÿ ÷àñòü)

Ìåòàôàçíàÿ õðîìîñîìà

35-56000 - -

5-7-

5-7 25-49-

765-1150 1.2-1.5 30-73

7.5 90-210 6300

5-7
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ãèñòîíîâîé ñåðäöåâèíû. Âòîðîé -
íóêëåîìåðíûé (ñâåðõáóñèíà), ãäå èä¸ò
îáúåäèíåíèå 6  íóêëåîñîì â âèäå ãëîáóëû.
Òàê êàê âñå ýòè óðîâíè êîìïàêòèçàöèè
ïðîèñõîäÿò íà îãðîìíûõ ëèíåéíûõ
ìîëåêóëàõ ÄÍÊ, òî ðÿä ñáëèæåííûõ
íóêëåîìåðîâ è îáðàçóåò  30-íàíîìåòðîâóþ
ôèáðèëëó ÄÍÏ. Òðåòèé óðîâåíü -
õðîìîìåðíûé: ïåòëè ôèáðèëë ÄÍÏ,
îáúåäèí¸ííûå ñêðåïêàìè èç
íåãèñòîíîâûõ áåëêîâ, îáðàçóþò
êîìïàêòíûå òåëà (0,1 - 0,2 ìêì), êîòîðûå
ïðè èñêóññòâåííîé äåêîíäåíñàöèè äàäóò
ðîçåòêîâèäíûå ñòðóêòóðû. Ðàñïîëîæåíèå
ïåòëåâûõ äîìåíîâ, õðîìîìåðîâ, ìîæåò
áûòü íåðàâíîìåðíûì: ó÷àñòêè òåëà
ìèòîòè÷åñêîé õðîìîñîìû, îáîãàùåííûå
èìè, ìîãóò ñîîòâåòñòâîâàòü ïîëîñàì  ïðè
äèôôåðåíöèàëüíîé îêðàñêå õðîìîñîìû.
×åòâ¸ðòûé óðîâåíü - õðîìîíåìíûé:
ñáëèæåííûå â ëèíåéíîì ïîðÿäêå

õðîìîìåðû îáðàçóþò òîëñòûå (0.1 - 0.2
ìêì) íèòè, êîòîðûå ìîæíî óæå íàáëþäàòü
è â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå. Õàðàêòåð
óïàêîâêè ýòîé íèòè â òåëå õðîìàòèäû åù¸
íåäîñòàòî÷íî âûÿñíåí: âîçìîæíà
ñïèðàëüíàÿ óêëàäêà õðîìîíåìû, íî íå
èñêëþ÷åíî îáðàçîâàíèå åþ è åù¸ îäíîãî
óðîâíÿ ïåòëåâûõ ñòðóêòóð. Êîíå÷íî, òàêàÿ
îáùàÿ ñõåìà îðãàíèçàöèè ìèòîòè÷åñêèõ
õðîìîñîì î÷åíü íåïîëíî îòðàæàåò
îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ èõ
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ, òàêèõ êàê
ÿäðûøêîâûé îðãàíèçàòîð, òåëîìåðû è
öåíòîìåðû.

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî îáçîðà ìîæíî
ïðèéòè ê âûâîäó, ÷òî ïðè èçó÷åíèè
óëüòðàñòðóêòóðû õðîìîñîì
èññëåäîâàòåëè ñòàëêèâàþòñÿ ñ
ïàðàäîêñàëüíîé ñèòóàöèåé: ÷åì áëèæå
ìû ïîäõîäèì ê âûñøèì ñòðóêòóðíûì
óðîâíÿì îðãàíèçàöèè ìèòîòè÷åñêèõ

Ðèñ. 11.7. Ñõåìà ðàçëè÷íûõ óðîâíåé
êîìïàêòèçàöèè õðîìàòèíà.
à - 1 - íóêëåîñîìíûé, 2 - íóêëåîìåðíûé,
3 - õðîìîìåð, ïåòëåâîé äîìåí,
4 - õðîìîíåìà, 5 - õðîìàòèäà (Èç: ×åíöîâ,
1996).
á - ðàçìåðû õðîìîñîìíûõ ôèáðèëë (Èç:
Russell, 1998, p. 333)

2 íì

11 íì

30 íì

300 íì

700 íì

1400 íì

Äâîéíàÿ
ñïèðàëü
ÄÍÊ

“Áóñû íà íèòè”

Õðîìàòèíîâàÿ
ôèáðèëëà

Âûòÿíóòûå
ïåòëè

Êîìïàêòíûå
ïåòëè

Ìåòàôàçíàÿ
õðîìîñîìà

à
á
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õðîìîñîì, òåì ìåíüøåé ïî îáú¸ìó è
áîëåå íèçêîé ïî íàä¸æíîñòè ñòàíîâèòñÿ
èíôîðìàöèÿ îá ýòîé âàæíåéøåé
êëåòî÷íîé ñòðóêòóðå (Èç: ×åíöîâ, 1996,
ñòð. 21). Áîëüøèì øàãîì â
ìîäåëèðîâàíèè ñòðóêòóðû ìåòàôàçíîé
õðîìîñîìû îêàçàëîñü èçó÷åíèå
ñòðóêòóðû õðîìàòèíà ïîñëå óäàëåíèÿ
ãèñòîíîâ èç õðîìîñîì îáðàáîòêîé 2M
NACl. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ óäàëÿþòñÿ âñå
ãèñòîíû è áîëüøàÿ ÷àñòü
íåãèñòîíîâûõ áåëêîâ. Ïîñëå ýòîé
îáðàáîòêè íà ìåñòå ìåòàôàçíîé
õðîìîñîìû îñòàåòñÿ îñòîâ (scaffold) èç
íåãèñòîíîâûõ áåëêîâ, èç êîòîðîãî
âûõîäÿò è ðàñïðåäåëÿþòñÿ â âèäå ãàëî
ïåòëåîáðàçíûå íèòè ÄÍÊ äëèíîé 10-
30 íì (Ðèñ. 11.8.).

Öåíòðàëüíûé ñêàôôîëä ñîõðàíÿåò
î÷åðòàíèÿ ìåòàôàçíîé õðîìîñîìû,
äàæå ïîñëå ïîëíîãî ïåðåâàðèâàíèÿ
ÄÍÊ íóêëåàçàìè. Ïåòëè, âûõîäÿùèå èç
ñêàôôîëäà, ÷àñòî íàçûâàþò
�ïåòëåâûìè äîìåíàìè�. Îäíà èç
õðîìîñîì ñðåäíèõ ðàçìåðîâ ó ÷åëîâåêà

èìååò îêîëî 2000 ïåòëåâûõ äîìåíîâ.
Ó÷àñòêè ÄÍÊ, ñâÿçàííûå ñî
ñêàôôîëäîì, íàçûâàþòñÿ SAR (scaffold
attachment regions). Íà Ðèñ. 11.9.
ïîêàçàíà ñõåìà îáðàçîâàíèÿ ïåòåëü,

à á

Ðèñ. 11.8. Ëàòåðàëüíûå ïåòëè ÄÍÊ (1) è îñåâûå êîìïîíåíòû - ñêàôôîëä (2)
ìåòàôàçíîé õðîìîñîìû ïîñëå ïîëíîãî óäàëåíèÿ ãèñòîíîâ (Íåîïóáë. ôîòî
Ó. Ëåììëè)

Ðèñ. 11.9. Äâå ìîäåëè çàêðåïëåíèÿ
îñíîâàíèé ïåòåëü â ÿäåðíîì ìàòðèêñå.
à - ïðîñòåéøàÿ ìîäåëü,
ïðåäïîëàãàþùàÿ, ÷òî ïåòëè ðàçäåëåíû
ó÷àñòêàìè MAR, ñîñòîÿùèìè èç
îòíîñèòåëüíî êîðîòêèõ ôðàãìåíòîâ
ÄÍÊ, ïîãðóæåííûõ â ÿäåðíûé
ìàòðèêñ. á - ìîäåëü, ïîñòóëèðóþùàÿ,
÷òî ïåòëåâûå ðàéîíû îòíîñèòåëüíî
äëèííûå. ×åðíûìè êðóæêàìè
îáîçíà÷åíû ðàéîíû, íåïîñðåäñòâåííî
âçàèìîäåéñòâóþùèå ñ áåëêàìè
ìàòðèêñà. (Èç: Razin, 1995, p. 431)
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îñíîâàíèÿ êîòîðûõ ïîãðóæåíû â
ñêàôôîëä èç íåãèñòîíîâûõ áåëêîâ.

Â èíòåðôàçíîì ÿäðå òàêèå ïåòëè
ñâÿçàíû ñ íèò÷àòî-ñåò÷àòûì áåëêîâûì
îáðàçîâàíèåì, ðàñïîëîæåííûì âíóòðè
ÿäåðíîé îáîëî÷êè è íàçûâàåìûì
ÿäåðíûì ìàòðèêñîì. Äëÿ âûäåëåíèÿ
ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ , ê êîòîðûì
ïðèêðåïëÿþòñÿ áåëêè ìàòðèêñà (èõ
íàçûâàþò MAR-matrics attachment
regions), èñïîëüçóþò ñëåäóþùèå
ïðîöåäóðû:
1. âûäåëÿþò êëåòî÷íûå ÿäðà.
2. ýêñòðàãèðóþò ãèñòîíû.
3. Çàòåì äåãðàäèðóþò ÄÍÊ
ðåñòðèêòàçàìè èëè ÄÍÊàçîé.
4. Èç îñòàâøèõñÿ ÄÍÊ-áåëêîâûõ
êîìïëåêñîâ âûäåëÿþò ÄÍÊ è
àíàëèçèðóþò.

Åñëè îáðàáîòàòü ÄÍÊàçîé
ïðåïàðàòû õðîìîñîì ñ ïåòëÿìè, òî
ìîæíî ïîëó÷èòü áåëêîâûå îñòîâû è
àíàëèçèðîâàòü èõ ñîñòàâ. Îêàçàëîñü,
÷òî â íèõ ïðèñóòñòâóåò îêîëî 20 âèäîâ
áåëêîâ íåãèñòîíîâîé ïðèðîäû,
ñõîäíûõ ñ áåëêàìè èíòåðôàçíîãî
ÿäåðíîãî ìàòðèêñà. Äâå ôðàêöèè
áåëêîâ, ñ ìîëåêóëÿðíîé ìàññîé 170 è
135 êÄà, ÿâëÿþòñÿ ïðåîáëàäàþùèìè.
Áåëîê 135 êÄà ÿâëÿåòñÿ
òîïîèçîìåðàçîé II.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîëó÷åíû
äàííûå, ãîâîðÿùèå î òîì ÷òî
ñêàôôîëäû ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé
àðòåôàêò, ïîëó÷èâøèéñÿ â ðåçóëüòàòå
ìîíòàæà è âûñóøèâàíèÿ
äåãèñòîíèçèðîâàííûõ õðîìîñîì íà
ïîäëîæêå. Äåéñòâèòåëüíî, â òåëå
õðîìîñîìû åñòü íåãèñòîíîâûå
áåëêîâûå ñêðåïêè, ñøèâàþùèå
îñíîâàíèÿ áîêîâûõ ïåòåëü ÄÍÊ, íî ýòè
ñâÿçêè ðàçáðîñàíû ðûõëî ïî îáúåìó
õðîìîñîìû.

Àðãóìåíòû ïðîòèâ ñóùåñòâîâàíèÿ
ïåòåëü in vivo:
1. Ñêàôôîëäû ôîðìèðóþòñÿ òîëüêî â
ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ è
ðåàëüíîå ñóùåñòâîâàíèå èõ â íàòèâíûõ
õðîìîñîìàõ íå ïðîäåìîíñòðèðîâàíî.
2. Åñëè ñêàôôîëä èãðàåò âàæíóþ ðîëü
â îðãàíèçàöèè êàæäîé õðîìîñîìû, åãî
ìîðôîëîãèÿ è ñòðóêòóðà äîëæíû áûòü
íåèçìåííûìè, ÷åãî íå íàáëþäàþò.
3. Â ìåòàôàçíûõ õðîìîñîìàõ,
îêðàøåííûõ íà áåëêè, ñêàôôîëä íå
îáíàðóæåí.
4. Åñëè X õðîìîñîìû íåñêîëüêî
äèñïåðãèðóþòñÿ ïåðåä òåì êàê áóäóò
óäàëåíû ãèñòîíû, ñêàôôîëä
âïîñëåäñòâèè íå îáðàçóåòñÿ.

Êàê óæå óêàçûâàëîñü âûøå, ïðè
ðàçíûõ ñïîñîáàõ äåïðîòåèíèçàöèè
êðîìå ïåòåëü íà ïåðèôåðèè íàáóõøèõ
õðîìîñîì ìîæíî âûÿâèòü è
ðîçåòêîïîäîáíûå ïîäîáíûå ñòðóêòóðû,
ñîñòîÿùèå èç ÄÍÊ. Òàê, âî âðåìÿ
ðàñïëàñòûâàíèÿ ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì
îáðàçóþòñÿ ðîçåòêè, ñîñòàâëåííûå èç
ìíîãèõ ïåòåëü, âûõîäÿùèõ èç îáùåãî
öåíòðà. Ìíîãî÷èñëåííûå ðîçåòêè
ñîåäèíåíû ìåæðîçåòî÷íîé ÄÍÊ.
Ñðåäíÿÿ îáùàÿ äëèíà ïåòåëü íà îäíó
ðîçåòêó, îáðàçóåìóþ â õðîìîñîìàõ
êèòàéñêîãî õîìÿ÷êà, ñîñòàâëÿåò 14 µì,
ñðåäíÿÿ äëèíà ìåæðîçåòî÷íîé ÄÍÊ -
4,2 µì è ñðåäíåå ÷èñëî ïåòåëü â îäíîé
ðîçåòêå - îêîëî 20.

Êàêîâû îòíîøåíèÿ ìåæäó
õðîìîñîìíûì ñêàôôîëäîì â
äåëÿùèõñÿ êëåòêàõ è ÿäåðíûì
ìàòðèêñîì â èíòåðôàçíûõ êëåòêàõ?
Îäíè è òåæå ëè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ ó÷àñòâóþò â ñâÿçûâàíèè ñ SAR è
MAR?

Â ðÿäå ñëó÷àåâ îäíè è òå æå
ôðàãìåíòû ÄÍÊ âõîäÿò è â ñêàôôîëä,
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è â ÿäåðíûé ìàòðèêñ. ßäåðíûé
ìàòðèêñ è õðîìîñîìíûé ñêàôôîëä
ñîñòîÿò èç ðàçíûõ áåëêîâ, õîòÿ åñòü è
îáùèå êîìïîíåíòû. Íàïðèìåð,
òîïîèçîìåðàçà II ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì
êîìïîíåíòîì õðîìîñîìíîãî
ñêàôôîëäà, îäíîâðåìåííî âõîäèò è â
ÿäåðíûé ìàòðèêñ.

Íåîæèäàííîé ÷åðòîé ÿäåðíîãî
ìàòðèêñà ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå
êîíñåðâàòèâíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
âî ôðàãìåíòàõ MAR. Îíè îáû÷íî íà
70% ñîñòîÿò èç AT íóêëåîòèäîâ, íî íå
èìåþò êàêèõ-ëèáî êîíñåíñóñíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, èñêëþ÷àÿ ñàéò
ðàñïîçíàâàíèÿ òîïîèçîìåðàçîé II.

Âîïðîñ î ñîîòâåòñòâèè ïåòåëü
õðîìîìåðàì ïîëèòåííûõ õðîìîñîì
òàêæå íå ðåøåí. Äëèíû ÄÍÊ,
ñîñòàâëÿþùåé äèñê ïîëèòåííîé
õðîìîñîìû ó äðîçîôèëû, äîñòàòî÷íî
äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ îò 1 äî 16 ïåòåëü.

Â ðåçóëüòàòå êàðòèðîâàíèÿ ñàéòîâ
ñâÿçûâàíèÿ ñ áåëêàìè ñêàôôîëäà â
ïðåäåëàõ êëîíèðîâàííîé îáëàñòè
õðîìîñîìû äðîçîôèëû ðàçìåðîì 320
ò.ï.í., ìåæäó SAR-ñàéòàìè âûÿâëåíî
ïÿòü ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ, ðàçìåðû
êîòîðûõ ðàçëè÷íû: 78, 43, 112, 26 è 62

ò.ï.í. ×èñëî ãåíîâ, êàðòèðîâàííûõ â
ïðåäåëàõ êàæäîé ïåòëè,âàðüèðóåò îò 1
äî 8.

ßäåðíàÿ ëàìèíà ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé áåëêîâûé êàðêàñ 25-100íì
òîëùèíîé, ñîñòîÿùåé èç
ïðîìåæóòî÷íûõ ôèëàìåíò-ïîäîáíûõ
ôèáðèëë, êîòîðûå âûñòèëàþò
âíóòðåííþþ ïîâåðõíîñòü ÿäåðíîé
îáîëî÷êè è òàêèì îáðàçîì
îãðàíè÷èâàþò íóêëåîïëàçìó.
Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ÿäåðíàÿ ëàìèíà íåñåò
íà ñåáå ôóíêöèþ ñêåëåòíîé ïîääåðæêè
ÿäåðíîé îáîëî÷êè, îáåñïå÷èâàÿ òåì
ñàìûì öåëîñòíîñòü èíòåðôàçíîãî ÿäðà
(ðèñ. 11.10.).

Ìàññà õðîìàòèíà, çàíèìàÿ
áîëüøóþ ÷àñòü ÿäåðíîãî îáúåìà,
ñîåäèíÿåòñÿ ñ êàêèìè-òî ó÷àñòêàìè
ÿäåðíîé ëàìèíû.

Âî âðåìÿ ìèòîçà ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà
ðàçðóøàåòñÿ, ïðåâðàùàÿñü â ìàëåíüêèå
ïóçûðüêè, à ëàìèíà äèññîöèèðóåò íà
áåëêîâûå ñóáüåäèíèöû. Â ïîçäíåé
òåëîôàçå ëàìèíà îêðóæàåò
äåêîíäåíñèðóþùèéñÿ õðîìàòèí, çàòåì
ýòîò êîìïëåêñ îêðóæàåòñÿ
ìåìáðàííûìè ïóçûðüêàìè, èç êîòîðûõ
âîññòàíàâëèâàåòñÿ ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà.

Íàðóæíàÿ ìåìáðàíà

Öèòîçîëü

Ïîðà

Íóêëåîïëàçìà

Ëàìèíà Ëàìèíà

Âíóòðåííÿÿ ìåìáðàíà

Ðèñ. 11.10. Ó÷àñòîê ÿäåðíîé îáîëî÷êè ñ äâóìÿ ïîðàìè è ëàìèíîé



Ãëàâà 11. Óïàêîâêà ÄÍÊ â õðîìîñîìàõ

11-12

Îñíîâíûì êîìïîíåíòîì ÿäåðíîé
ëàìèíû, ÿâëÿþòñÿ áåëêè, íàçûâàåìûå
ëàìèíàìè. Ýòè áåëêè â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ ñïåöèôè÷íî ñâÿçûâàþòñÿ ñ
õðîìàòèíîì, à òàêæå ñ SAR è MAR-
ÄÍÊ.

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 11.2.

Ãåîðãèåâ Ã.Ï. Ãåíû âûñøèõ
îðãàíèçìîâ è èõ ýêñïðåññèÿ.
Ìîñêâà, Íàóêà, ñ. 83-140, 1989.

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

×åíöîâ Þ.Ñ. Ñîâðåìåííûå
ïðåäñòàâëåíèÿ î ñòðîåíèè
ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì.
Ñîðîñîâñêèé îáðàçîâ. æóðíàë. N8,
14-22, 1996.

Berezney R., Jeon, K.W. (editors). Nuclear
matricx: structural and functional
organization. San-Diego, London,
Boston, New York, Academic Press,
1-471, 1995.

Lewin B. Genes V. Oxford, New York, Tokyo;
Oxford University Press, p. 46-48, 776-
778, 1994.

Razin S.V. Specificity and functional
siguificance of DNA interaction with
the nuclear matrix: new approaches to
clarify the old questions. Intern. Rev.
Cytol. V. 162B. p. 405-449, 1995.

11.3. Õðîìîìåðíàÿ îðãàíèçàöèÿ
õðîìîñîì

Â êîíöå 19-ãî âåêà ðÿä
èññëåäîâàòåëåé (E.G. Balbiani, W. Pfitzner,
W. Flemming) (ñì. Âèëüñîí, 1936) íàøëè,
÷òî õðîìîñîìíàÿ íèòü íà ñòàäèè
ïðîôàçû ìèòîçà ñîäåðæèò ðÿä
íåáîëüøèõ ñèëüíî îêðàøèâàþùèõñÿ
òåëåö èëè õðîìîìåðîâ, ðàçëè÷àþùèõñÿ

ïî ðàçìåðàì è ôîðìå. Â ïðîôàçå ìåéîçà
ðèñóíîê õðîìîìåðîâ â ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîìàõ ïîëíîñòüþ ñèììåòðè÷åí
(Ðèñ. 11.11.).

�Êàæäîå õðîìàòèíîâîå çåðíûøêî
îäíîé íèòè èìååò äâîéíèêà â äðóãîé è
íåò õîòÿ áû ìàëåéøåé îñîáåííîñòè
îäíîé íèòè, êîòîðàÿ íå ïîâòîðÿëàñü áû
â òî÷íîñòè ó åå ñïóòíèêà� (Âèëüñîí, 1936,
ñòð. 799). Ðàçëè÷àÿñü ìåæäó ñîáîé ïî
âåëè÷èíå, ôîðìå, ñîäåðæàíèþ ÄÍÊ è
ïîëîæåíèþ â õðîìîñîìå, õðîìîìåðû
îáëàäàþò îò÷åòëèâî âûðàæåííîé
èíäèâèäóàëüíîñòüþ è ïðèäàþò
õðîìîñîìíûì íèòÿì è îòäåëüíûì èõ
ó÷àñòêàì ïîñòîÿííûé è îïðåäåëåííûé
ðèñóíîê, ñòðîãî ôèêñèðîâàííûé
íàñëåäñòâåííî (Ïðîêîôüåâà-
Áåëüãîâñêàÿ, Áîãäàíîâ, 1963, ñòð. 36).

Òîëüêî â ïðîôàçå ìèòîçà è ìåéîçà
(ëåïòîòåíà è ïàõèòåíà) õðîìîñîìû èìåþò
õðîìîìåðíóþ îðãàíèçàöèþ ó âñåõ
ýóêàðèîò, íà äðóãèõ ñòàäèÿõ êëåòî÷íîãî
öèêëà õðîìîìåðû âñòðå÷àþòñÿ äîâîëüíî
ðåäêî. Èäåè î òîì, ÷òî õðîìîìåðû (èëè
ãðàíóëÿðíîñòü õðîìîñîìíîé íèòè)
ñóùåñòâóþò è â èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ, â
êîòîðûõ èíäèâèäóàëüíûå õðîìîñîìû íå
îïîçíàþòñÿ, ðàçâèâàë åùå Â. Ôëåìèíã â
1882 ã.

Íàèáîëåå âûðàæåííûå õðîìîìåðû
âñòðå÷àþòñÿ â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ
è õðîìîñîìàõ òèïà �ëàìïîâûõ êëåòîê�.
Õ. Áàóýð (H. Bauer) â 1935 ãîäó ïðåäëîæèë,
÷òî äèñêè ïîëèòåííûõ õðîìîñîì
îáðàçóþòñÿ çà ñ÷åò áîêîâîãî ñëèÿíèÿ
õðîìîìåðîâ â ïàðàëëåëüíî
ðàñïîëîæåííûõ õðîìàòèäàõ. (Ðèñ. 11.12.)

Ó. Äþðèå â 1941 ãîäó îïèñàë
õðîìîìåðû â õðîìîñîìàõ òèïà
�ëàìïîâûõ ùåòîê�, êîòîðûå íàõîäÿò â
ïåðâè÷íûõ îîöèòàõ (ïðîôàçà, ïî-
âèäèìîìó, äèïëîòåíà) ìíîãèõ
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ïîçâîíî÷íûõ è íåêîòîðûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ (Ðèñ. 11.13.).

Îò õðîìîìåðîâ îòõîäÿò áîêîâûå
ïåòëè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî õðîìîñîìà
âûãëÿäèò êàê åðøèê äëÿ ÷èñòêè
êåðîñèíîâûõ ëàìï, ïîýòîìó èõ è
íàçûâàþò �õðîìîñîìàìè òèïà
ëàìïîâûõ ùåòîê� - lampbrash
chromosomes. Â öåëîì, ó àìôèáèé
êàðòèíû õðîìîìåðîâ â õðîìîñîìàõ
ýòîãî òèïà îò ïðåïàðàòà ê ïðåïàðàòó

à     á     â

Ðèñ. 11.11. Õðîìîìåðíûé ðèñóíîê
îäíîé èç õðîìîñîì Agapanthus
umbellatus â ïàõèòåíå ìåéîçà (à),
ñðåäíåé ïðîôàçå II (á) è ñðåäíå-
ïîçäíåé ïðîôàçå ìèòîçà (â) (Èç:
Lima-de-Faria, 1954, 1975, â êí.
Æèìóë¸â, 1994, ñòð. 13)

Ðèñ. 11.12. Ñõåìà îáðàçîâàíèÿ
ïîïåðå÷íûõ äèñêîâ â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ (Èç: Ãåðøåíçîí, 1983,
ñòð. 93)

Ðèñ. 11.13. Õðîìîìåðû ñ
îòõîäÿùèìè îò íèõ ïåòëÿìè â
áèâàëåíòå õðîìîñîìû XII ó òðèòîíà
Triturus cristatus karelinii (Èç: Callan,
1963, â êí. Æèìóëåâ, 1994, ñòð. 12)
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îäèíàêîâû. ×èñëî õðîìîìåðîâ â
êàðèîòèïàõ ó ðàçíûõ âèäîâ ñàëàìàíäð
âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ îò 4 äî 10 òûñÿ÷.

Â ðåçóëüòàòå âñåõ ýòèõ èññëåäîâàíèé
â íà÷àëå 1970-x ãîäîâ ñôîðìèðîâàëîñü
ïðåäñòàâëåíèå î åäèíîì òèïå
îðãàíèçàöèè õðîìîñîì - õðîìîìåðíîì.
Îäíàêî ñîâðåìåííûå äàííûå î
õðîìîìåðå ñâèäåòåëüñòâóþò ñêîðåå î
ñáîðíîñòè, ÷åì óíèâåðñàëüíîñòè ýòîãî
ïîíÿòèÿ.

Äâà ñâîéñòâà ÿâëÿþòñÿ îáùèìè äëÿ
õðîìîìåðîâ ðàçëè÷íûõ òèïîâ: âî-
ïåðâûõ,  âñå îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
îòðåçêè êîìïàêòèçîâàííîé ÄÍÊ, âî-
âòîðûõ, ÷èñëî è ðèñóíîê õðîìîìåðîâ ó
äàííîãî îðãàíèçìà ïîñòîÿííû íà äàííîé
ñòàäèè êëåòî÷íîãî öèêëà.

Åñëè ðàçáèðàòü ïðèçíàêè,
îòëè÷àþùèå õðîìîìåðû ðàçíûõ òèïîâ
äðóã îò äðóãà, òî èõ çíà÷èòåëüíî áîëüøå:

1. Â òî âðåìÿ êàê õðîìîìåðû
ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì íàõîäÿò â
êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ïóòè, õðîìîìåðû,
íàïðèìåð, ïîëèòåííûõ õðîìîñîì - â
êëåòêàõ ñîìàòè÷åñêèõ. Â
îíòîãåíåòè÷åñêîì ñìûñëå ñëþííûå
æåëåçû ÿâëÿþòñÿ êîíå÷íûì ýòàïîì
äèôôåðåíöèðîâêè, â òî âðåìÿ êàê
ìåéîòè÷åñêèå êëåòêè äàþò íà÷àëî íîâûì
êëåòî÷íûì ïîêîëåíèÿì.

2. ×èñëî õðîìîìåðîâ ñóùåñòâåííî
âàðüèðóåò â ðàçíûõ òèïàõ òêàíåé (ñì.
Ðèñ. 11.7.). Òàê, ó Agapanthus umbellatus
â ïàõèòåííûõ õðîìîñîìàõ íàõîäÿò 1600
õðîìîìåðîâ, à â ïðîôàçå II ìåéîçà - 239,
ó Ornithogalum virens â ïàõèòåíå - 274, â
ïðîôàçå ìèòîçà â êëåòêàõ ïûëüöû - 67.
Òàêèå ðàçëè÷èÿ â ÷èñëå êîìïàêòíûõ
ó÷àñòêîâ õðîìàòèíà ñâÿçàíû ñ òåì, ÷òî
õðîìîñîìû èç êëåòîê, íàõîäÿùèõñÿ íà
ðàçíûõ ñòàäèÿõ êëåòî÷íîãî öèêëà, èìåþò
ñîîòâåòñòâåííî ðàçíóþ ñòåïåíü

êîìïàêòèçàöèè. Åñëè õðîìîìåðû,
ñëàãàþùèå äèñêè ìàêñèìàëüíî
äåêîìïàêòèçîâàííûõ èíòåðôàçíûõ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì, ïðåäñòàâëÿþò
íàèáîëåå êîðîòêèå ôðàãìåíòû ãåíîìíîé
ÄÍÊ, òî õðîìîìåðû ïðîôàçû ìåéîçà
èëè ìèòîçà ôîðìèðóþòñÿ çà ñ÷åò áîëåå
îáøèðíîé êîìïàêòèçàöèè ìàòåðèàëà è,
ñîîòâåòñòâåííî, áîëåå âûñîêîãî
óðîâíÿ óêëàäêè õðîìàòèíà.

Íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ
êëåòî÷íûõ äåëåíèé ïðîèñõîäèò
äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ
õðîìîìåðîâ, óêîðî÷åíèå
ìåæõðîìîìåðíûõ ïðîìåæóòêîâ, è â
êîíå÷íîì ñ÷åòå âåñü ìàòåðèàë
îáüåäèíÿåòñÿ â îäíó ìèòîòè÷åñêóþ
õðîìîñîìó (Ðèñ. 11.14.).

3. Ñîîòâåòñòâåííî èçìåíåíèþ ÷èñëà
õðîìîìåðîâ èçìåíÿåòñÿ è èõ
ãåíåòè÷åñêîå ñîäåðæàíèå. Èçó÷àÿ ìåéîç
ó ëèëåéíûõ ðàñòåíèé, è ðÿä ñâîéñòâ
õðîìîìåðîâ è ãåíîâ, Äæ. Áåëëèíã â 1928
ãîäó ïðèø¸ë ê âûâîäó, ÷òî èìåííî
õðîìîìåðû è ÿâëÿþòñÿ ãåíàìè.
Îñíîâàíèåì äëÿ òàêîãî çàêëþ÷åíèÿ
ïîñëóæèëè ïîõîæèå ÷åðòû â ïîâåäåíèè
èëè îðãàíèçàöèè òåõ è äðóãèõ. È ãåíû, è
õðîìîìåðû ðàñïîëîæåíû â õðîìîñîìàõ
â ñòðîãîì ëèíåéíîì ïîðÿäêå. Òå è äðóãèå
äåëÿòñÿ â ïàõèòåíå, ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ
ìåæäó ñîáîé ïî ðàçìåðàì è
êîíüþãèðóþò òîëüêî ãîìîëîãè÷íûìè
ó÷àñòêàìè. Ýòè ñõîäñòâà è äàëè
îñíîâàíèÿ Áåëëèíãó â 1928 ãîäó íàçâàòü
ãåíàìè èìåííî õðîìîìåðû.

Ýòà ãèïîòåçà, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî
èìåëà ÿâíî ïîëîæèòåëüíûé ìîìåíò -
äåëàëàñü ïîïûòêà íàéòè ñîîòâåòñòâèå
ìåæäó ìîðôîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðîé
õðîìîñîìû è èíôîðìàöèîííîé
åäèíèöåé (ãåíîì) - âñå æå áûëà îñòàâëåíà.
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Ðèñ. 11.14. Èçìåíåíèå õðîìîìåðíîãî ðèñóíêà â ÿäðûøêîîáðàçóþùåé õðîìîñîìå
Allium cepa â ïðîôàçå-ìåòàôàçå ìåéîçà (Èç: Ýëëåíãîðí, 1937, â êí. Æèìóëåâ,
1994, ñòð. 14). à - ðàííÿÿ ïðîôàçà; á - óêîðî÷åíèå ïðîôàçíûõ õðîìîñîì; â -
äàëüíåéøåå óêîðî÷åíèå ìåæõðîìîìåðíûõ ó÷àñòêîâ; ã - ìåòàôàçíàÿ õðîìîñîìà.
Ïîëîæåíèå ÿäðûøêîâîãî îðãàíèçàòîðà óêàçàíî ñòðåëêîé

Ãëàâíîé ïðè÷èíîé áûëî òî, ÷òî
ãåíîâ äîëæíî áûòü çíà÷èòåëüíî áîëüøå,
÷åì íàéäåíî õðîìîìåðîâ. Ìîæíî
ïðèâåñòè ðàññóæäåíèå A. Lima-de-Faria
(1975): Ó Homo sapiens îáùåå ÷èñëî
õðîìîìåðîâ â ïàõèòåííûõ õðîìîñîìàõ
îêîëî 500. Åñëè ïðàâèëüíà ãèïîòåçà 1 ãåí
- 1 õðîìîìåð, ÷åëîâåê äîëæåí èìåòü
îêîëî 500 ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ - ÷èñëî,
êîòîðîå áîëüøèíñòâîì ãåíåòèêîâ
ðàññìàòðèâàëîñü áû ñëèøêîì íèçêèì,
äëÿ ïðèìåðà ó áàêòåðèè E. coli - îêîëî
4000 ãåíîâ - ñì. ðàçäåë 7..). ×èñëî ãåíîâ
ó ÷åëîâåêà ïî ðàçíûì îöåíêàì
êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ îò 10 äî100 òûñ.

Ïî ìíåíèþ Õ. Êýëëàíà õðîìîìåðû
õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê íå
èìåþò íè÷åãî îáùåãî ñ
�ôóíêöèîíàëüíûìè� åäèíèöàìè, à
ïàññèâíî ôîðìèðóþòñÿ
òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòüþ
ïåðåìåæàþùèõ èõ ôóíêöèîíàëüíûõ
åäèíèö.

Òàêèì îáðàçîì, çàâåðøàÿ îáùåå
ðàññìîòðåíèå ïîíÿòèÿ õðîìîìåðà,
ìîæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ýòî ôðàãìåíòû
õðîìîñîì, ñïîñîáíûå ê ëîêàëüíîé
êîìïàêòèçàöèè. Äëèíà ôðàãìåíòà ÄÍÊ,
âõîäÿùåãî â ñîñòàâ õðîìîìåðà, ðàçëè÷íà

íà ðàçíûõ ýòàïàõ ïðîöåññà
êîìïàêòèçàöèè õðîìîñîì â õîäå
êëåòî÷íîãî öèêëà. Ïîýòîìó åñòü âñå
îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü, ÷òî õðîìîìåð íå
ÿâëÿåòñÿ ïîñòîÿííîé ñòðóêòóðíîé
åäèíèöåé îðãàíèçàöèè ãåíîìà, è äëÿ
êàæäîãî ýòàïà îíòîãåíåçà ñóùåñòâóþò
ñâîè íàáîðû õðîìîìåðîâ. Ïîýòîìó âñå
èçâåñòíûå òèïû õðîìîìåðîâ ìîæíî
ðàçäåëèòü, ïî êðàéíåé ìåðå, íà ÷åòûðå
ãðóïïû: à) ëåïòîòåííûå, á) ïàõèòåííûå,
â) õðîìîñîì òèïà �ëàìïîâûõ ùåòîê�, ã)
õðîìîìåðû èíòåðôàçíûõ ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì.

Î÷åâèäíî, ÷òî ôóíêöèîíàëüíàÿ
îðãàíèçàöèÿ è ãåíåòè÷åñêîå ñîäåðæàíèå
õðîìîìåðîâ â ýòèõ òèïàõ õðîìîñîì áóäóò
ðàçíûìè. (Òåêñò ïî: Æèìóëåâ, 1994, ñòð.
11-15).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 11.3.

Æèìóëåâ È.Ô. Õðîìîìåðíàÿ
îðãàíèçàöèÿ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì.
Íîâîñèáèðñê, Íàóêà, 11-15, 1994.

Ïðîêîôüåâà-Áåëüãîâñêàÿ À.À.,
Áîãäàíîâ Þ.Ô. Îðãàíèçàöèÿ
õðîìîñîìû. Æóðíàë. Âñåñîþçí.
õèì. î-âà Ä.È. Ìåíäåëååâà. ò. 8, N
1, ñ. 33-46, 1963.
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Âèëüñîí, ñ. 799, 1936.
Ãåðøåíçîí, ñ. 93, 1983.

11.4. Õðîìîñîìû òèïà
�ëàìïîâûõ ùåòîê�

Õðîìîñîìû òèïà �ëàìïîâûõ ù¸òîê�
ôîðìèðóþòñÿ â òå÷åíèå èñêëþ÷èòòåëüíî
ïðîòÿæ¸ííîãî ïî âðåìåíè
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, êîòîðîå ìîæåò
ïðîäîëæàòüñÿ äî íåñêîëüêèõ ìåñÿöåâ. Â
òå÷åíèå ýòîãî âðåìåíè õðîìîñîìû
ïðåáûâàþò â ñèëüíî
äåêîìïàêòèçîâàííîì ñîñòîÿíèè è ìîãóò
íàáëþäàòüñÿ ïîä ñâåòîâûì
ìèêðîñêîïîì. Íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ
ìåéîçà õðîìîñîìû ñòàíîâÿòñÿ
êîìïàêòíûìè. Äëèíà îòäåëüíûõ
õðîìîñîì òèïà �ëàìïîâûõ ù¸òîê� ó
òðèòîíà Notophthalmus viridenscens
âàðüèðóåò îò 400 äî  800 ìêì. Îáùàÿ
äëèíà íàáîðà õðîìîñîì �ëàìïîâûõ
ù¸òîê� ñîñòàâëÿåò 5-6 ìì.

Õðîìîñîìû ýòîãî òèïà áûëè
îòêðûòû Âàëüòåðîì Ôëåììèíãîì (Walter
Flemming) â 1878 ãîäó. Ôëåììèíã è åãî
ñòóäåíò Wiebe â õîäå èññëåäîâàíèé
ðàçâèòèÿ îîöèòîâ ó àìôèáèé è ðûá
íàøëè �ñòðàííûå òîíêèå ñòðóêòóðû� â
îêðàøåííûõ ñðåçàõ ÿäåð îîöèòîâ
àêñîëîòëÿ Siredon pisciformis (Ambystoma
mexicanum), íàõîäÿùèõñÿ íà ðàííèõ
ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ. Ðèñóíîê ýòèõ
õðîìîñîì áûë îïóáëèêîâàí â 1882 ãîäó.
Íà íåì áûëè èçîáðàæåíû ÿäðà,
ñîäåðæàùèå òîëñòûå îñåâûå òÿæè, îò
êîòîðûõ îòõîäèëè òîíêèå ðàäèàëüíûå
íèòè.

Ó. Äþðèå â 1941 ãîäó ïîêàçàë, ÷òî
ýòà õðîìîñîìà ñîñòîèò èç äëèííîé íèòè,
íà êîòîðîé ðàñïîëàãàþòñÿ ãðàíóëû-
õðîìîìåðû ðàçìåðîì 1-2 ìêì.
Õðîìîìåðû ïðèñóòñòâóþò ïàðàìè. Îò
õðîìîìåðîâ îòõîäÿò ïåòëè (Ðèñ. 11.15.).

Â èññëåäîâàíèÿ Äæ. Ãîëëà (J. Gall),
îïóáëèêîâàííûõ â 1954 ãîäó, áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî õðîìîìåðû, èìåþùèå
ðàçëè÷íûå ðàçìåðû, áûëè ðåãóëÿðíî
îïîçíàâàåìû â îäíèõ è òåõ æå
ïîëîæåíèÿõ â õðîìîñîìå îò ïðåïàðàòà ê
ïðåïàðàòó. Èìåííî õðîìîìåðû è íèòè
ìåæäó íèìè, êàê îêàçàëîñü, ñîäåðæàò
ÄÍÊ, è íàèáîëåå êðóïíûå õðîìîìåðû è
âûõîäÿùèå èç íèõ ïåòëè èìåþò
èíäèâèäóàëüíîñòü, ò.å. ñâîè ðàçìåðû è
ìîðôîëîãèþ. Òàêèå õðîìîìåðû, êàê
ïðàâèëî ðåäêè, è â õðîìîñîìàõ ëàìïîâûõ
ùåòîê ïðåäñòàâëåíû â îñíîâíîì ðÿäîâûå
ïåòëè (Ðèñ. 11.16.).

Íàëè÷èå ïåòåëü ñ ñèëüíî
ðàçëè÷àþùåéñÿ ìîðôîëîãèåé ñîçäàåò
ìàðêåðû îïðåäåëåííûõ ó÷àñòêîâ
õðîìîñîìû, áëàãîäàðÿ ÷åìó êàê
õðîìîñîìà â öåëîì, òàê è îòäåëüíûé åå
ó÷àñòîê ëåãêî èäåíòèôèöèðóþòñÿ. Ýòè
ìàðêåðû èñïîëüçóþò ïðè ïîñòðîåíèè êàðò
õðîìîñîì ýòîãî òèïà (Ðèñ. 11.17. è 11.18.).

Êàæäàÿ èç õðîìîñîì - �ëàìïîâûõ
ùåòîê� ñîñòîèò èç äâóõ õðîìàòèä. Ýòî
ñòàíîâèòñÿ î÷åâèäíûì ïðè ìåõàíè÷åñêîì
ðàñòÿæåíèè õðîìîñîìû ñ ïîìîùüþ
ìèêðîìàíèïóëÿòîðà (Ðèñ. 11.19.).

Íà ýòîì ðèñóíêå âèäíî êàê ìàòåðèàë
ïåòëè âûõîäèò èç îäíîãî õðîìîìåðà è
âõîäèò â ñîñåäíèé, à çàòåì ýòè õðîìîìåðû
ñëèâàþòñÿ â îäèí â íåðàñòÿíóòîé

Ðèñ. 11.15. Ñõåìà ñòðîåíèÿ
áèâàëåíòà òèïà �ëàìïîâûõ ùåòîê�,
ïðåäñòàâëåííàÿ Äþðèå â 1941 ãîäó
(Èç: Callan, 1986, p. 12)
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õðîìîñîìå. Ò.î., ïåòëÿ ÿâëÿåòñÿ
ìåæõðîìîìåðíûì ïðîìåæóòêîì
õðîìîñîìû.

Äâå ïåòëè, âûõîäÿùèå èç îäíîé è òîé
æå ïàðû õðîìîìåðîâ, ÿâëÿþòñÿ ïî ñóòè
äâóìÿ õðîìàòèäàìè. Ýòî î÷åíü õîðîøî
âèäíî íà ðàñòÿíóòîé õðîìîñîìå (ñì. Ðèñ.
11.19).

Êàæäàÿ ïåòëÿ èìååò äîâîëüíî
ñëîæíîå ñòðîåíèå: îíà èìååò

íèòåâèäíóþ ñåðäöåâèíó - ò.å.
õðîìàòèäó, îêðóæåííóþ íàêîïëåííûìè
â ðàéîíå ïðîäóêòàìè àêòèâíîñòè.

Îò íà÷àëà äî êîíöà ïåòëè
íàêîïëåíèå ïðîäóêòîâ ïðîèñõîäèò
àñèììåòðè÷íî. Íà îäíîì êîíöå èõ
ïî÷òè íåò, íà äðóãîì - ìàêñèìàëüíîå
êîëè÷åñòâî (ñì. Ðèñ. 11.20.). Ïî
õàðàêòåðó íàêîïëåíèÿ ìàòåðèàëà ïåòëè
ìîãóò ñèëüíî ðàçëè÷àòüñÿ (Ðèñ. 11.20.).

Â 1956 ãîäó Äæ. Ãîëë ïðåäëîæèë
ñõåìó îðãàíèçàöèè õðîìàòèäû â
ó÷àñòêàõ õðîìîìåðîâ è â ïåòëÿõ (Ðèñ.
11.21.).
Òåêñò: Callan, 1986, p. 106-115.

Âêëþ÷åíèå 3Í-óðèäèíà â ó÷àñòêè
ïåòåëü âïåðâûå áûëî ïîêàçàíî Ãîëëîì
è Êýëëàíîì â 1962 ãîäó. Êàê ïðàâèëî
ïðåäøåñòâåííèê ðàâíîìåðíî ìåòèò âñþ
ïåòëþ. Îäíàêî íåêîòîðûå ïåòëè íå
ìåòèëèñü, äðóãèå ìåòèëèñü òîëüêî â
îäíîé ñâîåé ÷àñòè.

Íàéäåíî íåñêîëüêî òèïîâ
ðàñïðåäåëåíèÿ ó÷àñòêîâ òðàíñêðèïöèè
â ïåòëå (Ðèñ. 11.22.).

�Êëàññè÷åñêèé� òèï - ýòî êîãäà
ìàòðèêñ ðàñïîëàãàåòñÿ ïî äëèíå âñåé
ïåòëè. Ïðè ýòîì ÿñíî ðàçëè÷àþòñÿ
òîëñòûé è òîíêèé êîíåö ïåòëè, ìàòðèêñ
ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàåòñÿ â òîëùèíå îò
òîíêîãî êîíöà ê òîëñòîìó. Äîñòèãíóâ
ìàêñèìàëüíîé òîëùèíû, áîëåå íå
óâåëè÷èâàåòñÿ.

Ïðîèçâîäíûì ýòîãî òèïà
îðãàíèçàöèè ÿâëÿåòñÿ ñëåäóþùèé:
òðàíñêðèïöèîííàÿ åäèíèöà â ïåòëå
ðàñïîëîæåíà òàêæå ïîëÿðíî, îäíàêî â åå
íà÷àëå è êîíöå ðàñïîëîæåíû
íåòðàíñêðèáèðóåìûå ó÷àñòêè. Åñëè ïåòëè,
âêëþ÷àþùèå äâå èëè áîëåå
òðàíñêðèïöèîííûõ åäèíèö
ïðîòèâîïîëîæíîé ïîëÿðíîñòè,
ðàñïîëîæåííûõ ëèáî �ãîëîâà ê ãîëîâå�

Ðèñ. 11.16. Ôàçîâî-êîíòðàñòíàÿ
ôîòîãðàôèÿ ñâåæå-èçîëèðîâàííûõ è
íåôèêñèðîâàííûõ õðîìîñîì ó
Notophthalmus viridescens (Èç: Callan,
1986, p. 29). Íà ðèñóíêå ïðåäñòàâëåí
îäèí áèâàëåíò. Ñòðåëêà óêàçûâàåò íà
ñëèâøèéñÿ ðàéîí öåíòðîìåð. Òðè
òðåóãîëüíèêà óêàçûâàþò íà õèàçìû.
Øêàëà - 50 ìêì
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(ïîä ãîëîâîé ïîíèìàåòñÿ òî÷êà íà÷àëà
òðàíñêðèïöèè), èëè �õâîñò ê õâîñòó� (ïîä
õâîñòîì ïîíèìàåòñÿ ó÷àñòîê òåðìèíàöèè
òðàíñêðèïöèè) (ñì. Ðèñ. 11.22.).

Ïî ðåçóëüòàòàì ãèáðèäèçàöèè in situ
ðàçëè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ
ïîêàçàëî, ÷òî íåêîòîðûå ãåíû ïîëíîñòüþ
çàíèìàþò ó÷àñòêè òðàíñêðèïöèîííîé
àêòèâíîñòè â ïåòëÿõ. Íàïðèìåð, ÄÍÊ
ãèñòîíîâûõ ãåíîâ ëîêàëèçóåòñÿ â 8 ïåòëÿõ
Triturus c. carnifex.

Â ïåòëÿõ òðàíñêðèáèðóþòñÿ
ñàòåëëèòíûå ÄÍÊ. Ñàòåëëèòíàÿ ÄÍÊ,
íàçûâàåìàÿ ó N. viridenscens ñàòåëëèòîì
I, è ñîñòîÿùàÿ èç ïîâòîðåííûõ

Ðèñ. 11.17. Êàðòà íàáîðà õðîìîñîì I-XII òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê ó Pleurodeles
waltii (Èç: Callan, 1986, p. 72). n.o. - ÿäðûøêîâûé îðãàíèçàòîð

ôðàãìåíòîâ äëèíîé 222 ï.í.,
ãèáðèäèçóåòñÿ ñ ãèãàíòñêîé ïåòëåé,
èìåþùåé åäèíñòâåííóþ
òðàíñêðèïöèîííóþ åäèíèöó. Èíòåðåñíî,
÷òî ãèáðèäèçàöèÿ âûÿâëÿåòñÿ, åñëè
ïðåïàðàò ïðåäâàðèòåëüíî íå îáðàáàòûâàëè
ÐÍÊ-àçîé  è ÄÍÊ íà í¸ì íå
äåíàòóðèðîâàëè. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î
òîì, ÷òî äàííàÿ ñàòåëëèòíàÿ ÄÍÊ
òðàíñêðèáèðóåòñÿ â õðîìîñîìàõ òèïà
�ëàìïîâûõ ù¸òîê�. Ñàòåëëèò TcS2
ñîñòîèò èç 330 ï.í. Îí òðàíñêðèáèðóåòñÿ
âî ìíîãèõ ïåòëÿõ â îîöèòå. Òðàíñêðèïòû
íàõîäÿò â öèòîïëàçìå îîöèòà.
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Ðèñ. 11.18. Êàðòèðîâàíèå ïåòåëü â õðîìîñîìàõ òèïà �ëàìïîâûõ ù¸òîê� ó êóðèöû
(Èç: ×åëûøåâà è äð.)

Ðèñ. 11.20. Íåêîòîðûå õàðàêòåðíûå
òèïû ïåòåëü â õðîìîñîìàõ òèïà
�ëàìïîâûõ ùåòîê� ó òðèòîíà è
ñâÿçàííûõ ñ íèìè õðîìîìåðîâ (Èç:
Callan, 1986, p. 20)

Ðèñ. 11.19. Èçìåíåíèå ñòðóêòóðû ó÷àñòêà
õðîìîñîìû �ëàìïîâîé ùåòêè� ïðè
ðàñòÿæåíèè åãî ñ ïîìîùüþ
ìèêðîìàíèïóëÿòîðà (Èç: Callan, 1986, p. 18)
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ñ. 303-316, 1990.

Callan H.G. Lampbrush chromosomes. Berlin,
Heidelberg, New York, Tokyo; Springer-
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Ðèñ. 11.21. Îðãàíèçàöèÿ
õðîìîìåðîâ è èõ ïðåäïîëàãàåìàÿ
ñâÿçü ñ ïàðîé ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü
(Èç: Callan, 1986, p. 21).

Ðèñ. 11.22. Ðàçíûå òèïû
îðãàíèçàöèè òðàíñêðèïöèè â ïåòëÿõ
õðîìîñîì òèïà �ëàìïîâûõ ùåòîê�
(Èç: Callan, 1986, p. 117)


