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13. Ãåíåòèêà îïðåäåëåíèÿ ïîëà
Äàâíî çàìå÷åíî, ÷òî ñîîòíîøåíèå

ìóæñêîãî è æåíñêîãî ïîëîâ â ïîòîìñòâå
ôàêòè÷åñêè îò ëþáîãî ñêðåùèâàíèÿ áëèçêî
ñîîòâåòñòâóåò ñîîòíîøåíèþ 1:1, ò.å. â
äîñòàòî÷íî áîëüøîé ãðóïïå ïîòîìêîâ íà
100 ñàìöîâ ðîæäàåòñÿ 100 ñàìîê.
Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî òàêîå
ðàñùåïëåíèå êîððåëèðóåò ñ ðåçóëüòàòàìè
îñîáîãî ãåíåòè÷åñêîãî ñêðåùèâàíèÿ -
àíàëèòè÷åñêîãî - êîãäà îäèí èç ðîäèòåëåé
ãåòåðîçèãîòåí, äðóãîé - ãîìîçèãîòåí ïî
àíàëèçèðóåìîìó ïðèçíàêó. Ïîýòîìó a priori
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îäèí èç ïîëîâ
êàê áû ãåòåðîçèãîòåí, à äðóãîé
ãîìîçèãîòåí ïî ôàêòîðó, îïðåäåëÿþùåìó
ïîë. Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç âûÿâëÿåò
íàèáîëåå çàìåòíîå ðàçëè÷èå ó ïîëîâ -
ñî÷åòàíèå ïîëîâûõ õðîìîñîì â êàðèîòèïå,
ïðè÷åì îäèí ïîë èìååò îäèíàêîâûå
õðîìîñîìû, â êàðèîòèïå äðóãîãî - äâå
ðàçíûõ ïîëîâûõ õðîìîñîìû, ò.å. ýòîò ïîë
êàê áû �ãåòåðîçèãîòåí�.

Ïðèâëåêàåò âíèìàíèå îãðîìíîå
ðàçíîîáðàçèå âàðèàíòîâ ïîëîâîãî
ðàçìíîæåíèÿ è ñîîòâåòñòâóþùèõ åìó
âåðñèé îïðåäåëåíèÿ ïîëà, çàòðóäíåíà äàæå
èõ êëàññèôèêàöèÿ.

Âûäåëÿþò íåñêîëüêî òèïîâ
îïðåäåëåíèÿ ïîëà â çàâèñèìîñòè îò ÷èñëà
è ñîñòàâà ïîëîâûõ õðîìîñîì, íàïðèìåð, ó
ñàìöà ìîãóò áûòü X- è Y-õðîìîñîìû, à ó
ñàìêè - XX. Ê òàêîìó òèïó îòíîñÿòñÿ
÷åëîâåê, äðîçîôèëà, âîäÿíîé êëîï Ligaeus,
ïî èìåíè êîòîðîãî è íàçâàí äàííûé òèï
îïðåäåëåíèÿ ïîëà, à òàêæå ìíîãèå äðóãèå
âèäû æèâîòíûõ.

Åùå îäèí òèï, íàçâàííûé ïî èìåíè
äðóãîãî âîäÿíîãî êëîïà Protenor, è
âñòðå÷àþùèéñÿ ó íåêîòîðûõ áàáî÷åê è
÷åðâåé, ñâÿçàí ñ íàëè÷èåì ó ñàìöîâ X0
õðîìîñîì, à ó ñàìîê äâóõ X-õðîìîñîì.

Äðóãîé òèï õðîìîñîìíîãî
îïðåäåëåíèÿ ïîëà íàéäåí ó ïòèö,
íåêîòîðûõ áàáî÷åê, ðûá, çåìíîâîäíûõ è
öâåòêîâûõ ðàñòåíèé. Ó íèõ
ãåòåðîãàìåòíûì (ò.å. ñ ðàçíûìè ïîëîâûìè
õðîìîñîìàìè) ïîëîì ÿâëÿåòñÿ æåíñêèé, è
ñàìêè èìåþò íàáîð ïîëîâûõ õðîìîñîì ZW
èëè Z0, â òî âðåìÿ êàê ñàìöû - ZZ.

Èçâåñòíû è íåêîòîðûå äðóãèå òèïû
îïðåäåëåíèÿ ïîëà.

Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî â
ïåðå÷èñëåííûõ âûøå ñëó÷àÿõ
êîëîññàëüíûå è ëåãêî ôèêñèðóåìûå
ðàçëè÷èÿ â îðãàíèçàöèè è ôèçèîëîãèè
îñîáåé ðàçíûõ ïîëîâ ðàçâèâàþòñÿ íà ôîíå
èäåíòè÷íûõ ó ñàìöîâ è ñàìîê íàáîðîâ
ãåíîâ, ðàñïîëîæåííûõ â áîëüøåé ÷àñòè
õðîìîñîì, íå ñâÿçàííûõ ñ ïîëîâûìè
ðàçëè÷èÿìè êàðèîòèïîâ - àóòîñîìàõ. È
íàïðîòèâ, âñå ïîëîâûå ðàçëè÷èÿ
îïðåäåëÿþòñÿ ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøèì
÷èñëîì ãåíîâ, çàêëþ÷åííûõ â ïîëîâûõ
õðîìîñîìàõ.

Âîçíèêàåò âîïðîñ, êàêèì îáðàçîì
âàðüèðîâàíèå ÷èñëà è ñîñòàâà ïîëîâûõ
õðîìîñîì ìîæåò îïðåäåëÿòü ðàçâèòèå
ìóæñêîãî èëè æåíñêîãî ïîëîâ? Åùå áîëåå
èíòåðåñíî, ÷òî, íàïðèìåð, ó äðîçîôèëû, â
Y-õðîìîñîìå ãåíîâ ïðàêòè÷åñêè íåò (ê
íàñòîÿùåìó âðåìåíè îòêðûòî òîëüêî 11
ãåíîâ, âëèÿþùèõ íà ôîðìèðîâàíèå
ñïåðìàòîçîèäîâ - ñì. Ðàçäåë 9.4.10.). Áîëåå
òîãî, ïðè ïîòåðå Y-õðîìîñîìû, îñîáü X0
òàêæå ÿâëÿåòñÿ ñàìöîì. À îñîáü XXY - ýòî
íîðìàëüíàÿ ïëîäîâèòàÿ ñàìêà. Êàêèì æå
îáðàçîì ôîðìèðóþòñÿ ñàìöû è ñàìêè ó
äðîçîôèëû?

Ðàçëè÷àþò äèôôåðåíöèàöèþ ïîëà
(ôåíîòèïè÷åñêèé ïîë), òî åñòü ïîÿâëåíèå
âíåøíèõ ãåíèòàëèåâ, âòîðè÷íûõ ïîëîâûõ
ïðèçíàêîâ è ïåðâè÷íîå îïðåäåëåíèå ïîëà.
Ïîä ïåðâè÷íûì îïðåäåëåíèåì ïîëà
ïîíèìàþò ïîÿâëåíèå ãîíàäû
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(ðåïðîäóêòèâíîãî îðãàíà ñîìàòè÷åñêîé
ïðèðîäû) ñàìêè èëè ñàìöà - ÿè÷íèêà èëè
òåñòèñà. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïðèíöèïèàëüíàÿ
ñõåìà ýòîãî ïðîöåññà  êîíñåðâàòèâíà.
Ñóùåñòâóåò êîíêðåòíûé êîíòðîëèðóþùèé
ñèãíàë, âêëþ÷àþùèé íåêèé êëþ÷åâîé ãåí.
Ýòîò ãåí, â ñâîþ î÷åðåäü, àêòèâèðóåò
íåêîå êîëè÷åñòâî äåòåðìèíàíò
ãîíàäîãåíåçèñà è äàëåå ôàêòîðîâ
äèôôåðåíöèðîâêè ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ.
Âñå êîìïîíåíòû ýòîé ñèñòåìû ìîãóò
ðàçëè÷àòüñÿ ó ðàçíûõ æèâîòíûõ (Èç:
Ñìèðíîâ, 1997, ñòð. 27). Â òàáë. 13.1.
ïðåäñòàâëåíû ïðèíöèïèàëüíûå ñõåìû
îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó íåêîòîðûõ
ïðåäñòàâèòåëåé æèâîòíîãî ìèðà,
îáçíà÷åíû ñîîòâåòñòâóþùèå ãåíû.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïîÿâëåíèå
ìóæñêîãî èëè æåíñêîãî ïîëà
îïðåäåëÿåòñÿ íå íàñëåäñòâåííûìè
ðàçëè÷èÿìè, à âîçíèêàåò ïîä âëèÿíèåì
óñëîâèé ñðåäû. Êëàññè÷åñêèì ïðèìåðîì
ñëóæèò ìîðñêîé ÷åðâü Bonellia viridis.
Ñàìöû ðàçìåðîì â íåñêîëüêî
ìèëëèìåòðîâ æèâóò â ìàòêå ñàìêè, ãäå

âûïîëíÿþò ñâîþ çàäà÷ó - îïëîäîòâîðÿþò
ÿéöåêëåòêè. Ñàìåö ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íûì
ïàðàçèòîì, æèâóùèì âíóòðè òåëà ñàìêè,
ðàçìåð êîòîðîé ïðèìåðíî ðàâåí ðàçìåðó
ñëèâû (Ðèñ. 13.1.).

Ñâîáîäíî ïëàâàþùèå ëè÷èíêè,
ðàçâèâàþùèåñÿ ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ
ÿéöåêëåòîê, íåêîòîðîå âðåìÿ âåäóò
ñâîáîäíûé îáðàç æèçíè, à çàòåì
ïðèêðåïëÿþòñÿ ê õîáîòó ïîëîâîçðåëîé

Òàáë. 13.1. Ïðèíöèïèàëüíàÿ ñõåìà îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó íåêîòîðûõ ïðåäñòàâòåëåé æèâîòíîãî
ìèðà (Èç: Ñìèðíîâ, 1997, ñòð. 27)

Êîíòðîëèðóþùèé
ñèãíàë

Êëþ÷åâîé ãåí

Ãåíû,
êîíòðîëèðóþùèå
ãîíàäîãåíåç
(ïîëîïðåäåëÿþùèå)

Ãåíû,
êîíòðîëèðóþùèå
ïîëîâóþ
äèôôåðåíöèðîâêó

Saccharomyces
cerevisiae

Òðàíñêðèïöèÿ
ÍÎ-ãåíà

ÌÀÒ (α/a)

-

+/-

Caenorhabditis
elegans

Drosophila
melanogaster

Alligator
missippiensis Mammalia

Ñîîòíîøåíèå Õ-õðîìîñîì
è àóòîñîì

Âíåøíÿÿ
òåìïåðàòóðà

Y-õðîìîñîìà

her (+/-) Sxl (+/-) TDF TDF-SRY

xoll, sdc1, sdc2,
herl, tra2, tra3,
ferm1, ferm2,
ferm3, tra1

sis-a, sis-b,
da, liz, fl(2)d,
Sxl, tra,
tra2, dsx, ix

Ýôôåêòîðíûå
ìîëåêóëû,
ãîðìîíû

Ãîðìîíû

+/- +/- +/- +/-

Ïðèìå÷àíèå. + è - îçíà÷àþò àëüòåðíàòèâó âêëþ÷åíèÿ èëè âûêëþ÷åíèÿ ñîîòâåòñòâóþùåãî
ãåíà

Ñàìêà

Ñàìåö (ñèëüíî óâåëè÷åíî)

Ðàçìåð
ñàìöà

Ðèñ. 13.1. Ïîëîâûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ñàìêîé

è ñàìöîì ó ìîðñêîãî ÷åðâÿ Bonellia viridis (Èç:

Äóáèíèí, 1970, ñòð. 121)
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ñàìêè, ëèáî îñåäàþò è ïðèêðåïëÿþòñÿ êî
äíó. Ëè÷èíêè ýòèõ äâóõ ñîðòîâ íè÷åì äðóã
îò äðóãà íå îòëè÷àþòñÿ. Êóäà ïîïàäàåò
äàííàÿ ëè÷èíêà - ýòî äåëî ñëó÷àÿ. Îäíàêî
âî ÷òî ïðåâðàùàåòñÿ ëè÷èíêà, ò.å. áóäåò ëè
îíà ñàìöîì èëè ñàìêîé, îïðåäåëÿåòñÿ
óñëîâèÿìè â ïåðèîä íåñâîáîäíîé æèçíè
ëè÷èíêè. Ëè÷èíêè, ïðèêðåïèâøèåñÿ ê
õîáîòó ñàìêè, ðàçâèâàþòñÿ â ñàìöîâ. Îíè
ïðîíèêàþò â æåíñêèå ïîëîâûå îðãàíû è
æèâóò òàì êàê ïàðàçèòû. Ëè÷èíêè,
ïðèêðåïèâøèåñÿ êî äíó, ðàçâèâàþòñÿ â
ñàìîê.

13.1. Ãèíàíäðîìîðôû,
èíòåðñåêñû, ãåðìàôðîäèòû è
äðóãèå ïîëîâûå îòêëîíåíèÿ

Ó äðîçîôèëû è ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ
èçâåñòíû ñëó÷àè ãèíàíäðîìîðôèçìà, êîãäà
ðàçíûå ó÷àñòêè òåëà ïî ñâîèì ïðèçíàêàì
ïðèíàäëåæàò ðàçíûì ïîëàì. Îðãàíèçì
âûãëÿäèò êàê ìîçàèê, ó êîòîðîãî îäíà ÷àñòü
ìóæñêàÿ, à äðóãàÿ æåíñêàÿ (Ðèñ. 13.2.). Â
äàííîì ñëó÷àå çèãîòà èìåëà äâå Õ-
õðîìîñîìû è äîëæíà áûëà ðàçâèòüñÿ â
ñàìêó. Îíà áûëà ãåòåðîçèãîòîé ïî ãåíàì
áåëîãëàçèÿ è ìàëåíüêèõ êðûëüåâ w m/w+m+.
Âî âðåìÿ ïåðâûõ äåëåíèé äðîáëåíèÿ
õðîìîñîìà w+m+ áûëà óòåðÿíà è ýêâàòîð
ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ðàñïîëàãàëñÿ ïî
ëèíèè ñèììåòðèè îò ãîëîâíîé äî
õâîñòîâîé ÷àñòè ýìáðèîíà. Â ðåçóëüòàòå
ëåâàÿ ÷àñòü òåëà ìóõè ñîñòîÿëà èç êëåòîê,
èìåþùèõ òîëüêî îäíó Õ-õðîìîñîìó, ÷òî
ñîîòâåòñòâóåò ãåíîòèïó ñàìöà. Ïðàâàÿ
ñòîðîíà èìåëà äâå Õ-õðîìîñîìû è
ðàçâèëàñü â ñàìêó.

Ó íåïàðíîãî øåëêîïðÿäà Lymantria
dispar èìåþòñÿ ðåçêèå ðàçëè÷èÿ ìåæäó
ñàìêàìè è ñàìöàìè. Ñêðåùèâàíèÿ ðàçíûõ
ãåîãðàôè÷åñêèõ ðàñ ýòîé áàáî÷êè
(åâðîïåéñêèõ è ÿïîíñêèõ) ïðèâåëî ê
ïîÿâëåíèþ ôîðì, ïåðåõîäíûõ ïî ñâîèì

ïðèçíàêàì ìåæäó ñàìöàìè è ñàìêàìè, ò.å.
ê ïîÿâëåíèþ èíòåðñåêñóàëüíîñòè.
Èíòåðñåêñû îáíàðóæåíû è ó äðîçîôèëû.

Îò ãèíàíäðîìîðôîâ èíòåðñåêñû
îòëè÷àþòñÿ òåì, ÷òî ó íèõ îòñóòñòâóþò
ðàçëè÷íî äåòåðìèíèðîâàííûå ïî ïîëó
ñåêòîðà  (Ðèñ. 13.3.).

Ó èíòåðñåêñîâ äî îïðåäåëåííîãî
ìîìåíòà ðàçâèòèÿ ñîõðàíÿåòñÿ ãåíåòè÷åñêè
äåòåðìèíèðîâàííûé ïîë, íî çàòåì
ðàçâèòèå ïðîäîëæàåòñÿ â íàïðàâëåíèè
ïðîòèâîïîëîæíîãî ïîëà. Â ðåçóëüòàòå
èíòåðñåêñû îòëè÷àþòñÿ îò íîðìàëüíûõ
îñîáåé òåì, ÷òî ó íèõ ïåðâè÷íûå è
âòîðè÷íûå ïîëîâûå ïðèçíàêè íîñÿò
ïðîìåæóòî÷íûé õàðàêòåð, îáðàçóÿ
íåïðåðûâíûé ðÿä ïåðåõîäîâ îò
íîðìàëüíîãî ñàìöà ê íîðìàëüíîé ñàìêå.

Íàðÿäó ñ ðàçíîïîëîñòüþ ó ìíîãèõ
ðàñòåíèé è ó íèçøèõ æèâîòíûõ ìóæñêîé
è æåíñêèé ïîë ñîâìåùàåòñÿ â îäíîì
îðãàíèçìå, êîòîðûé òàêèì îáðàçîì
ÿâëÿåòñÿ ãåðìîôðîäèòîì.

Ðèñ. 13.2. Áèëàòåðàëüíûé
ãèíàíäðîìîðô ó Drosophila melanogaster
(èç: Äóáèíèí, 1970, ñòð. 386)
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13.2. Áàëàíñîâàÿ òåîðèÿ
îïðåäåëåíèÿ ïîëà ó äðîçîôèëû

Â 1921 ãîäó îäèí èç
îñíîâîïîëîæíèêîâ ñîâðåìåííîé ãåíåòèêè
Êàëüâèí Áðèäæåñ îáíàðóæèë íåñêîëüêî
ñàìîê, èìåâøèõ òðèïëîèäíûé íàáîð
õðîìîñîì, ò.å. 3X+3A - òðè íàáîðà X-
õðîìîñîì è òðè íàáîðà àóòîñîì. Â
ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ ýòèõ ñàìîê ñ
íîðìàëüíûìè ñàìöàìè (2A+XY) â
ïîòîìñòâå ñðåäè íîðìàëüíûõ ñàìîê è
ñàìöîâ áûëè îáíàðóæåíû îñîáè ñ
ïðîìåæóòî÷íûì èëè íåîáû÷íûì
ïðîÿâëåíèåì ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ. Âñå
ïîòîìñòâî ðàñïàëîñü íà 8 êëàññîâ â
çàâèñèìîñòè îò ñîîòíîøåíèÿ ïîëîâûõ
õðîìîñîì è àóòîñîì:

1. 3X:3A - òðèïëîèäíàÿ ñàìêà
2. 2X:2A - äèïëîèäíàÿ ñàìêà
3. (2X+Y):2A - ñàìêà.
Â ýòèõ òðåõ ñëó÷àÿõ ñîîòíîøåíèå

÷èñëà X-õðîìîñîì  ê ÷èñëó àóòîñîì
ñîñòàâëÿåò åäèíèöó. Íàëè÷èå ìóæñêîé Y-

õðîìîñîìû íå âëèÿåò íà íîðìàëüíîå
ðàçâèòèå ñàìêè.

4. Îñîáè, èìåþùèå õðîìîñîìíóþ
êîíñòèòóöèþ XY:2A, ò.å. ó íåêîòîðûõ
îòíîøåíèå ÷èñëà X-õðîìîñîì ê ÷èñëó
àóòîñîì ñîñòàâëÿåò 0.5, áûëè íîðìàëüíûìè
ñàìöàìè.

5 è 6. Èíòåðåñíûìè îêàçàëèñü îñîáè
2X:3A è (2X+Y):3A, ó êîòîðûõ îòíîøåíèå
÷èñëà X-õðîìîñîì ê ÷èñëó àóòîñîì áûëî
ïðîìåæóòî÷íûì ìåæäó 0.5 è 1. Îíè
èìåëè ñìåøàííîå ïðîÿâëåíèå ìóæñêèõ è
æåíñêèõ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ. Òàêèå îñîáè
áûëè èíòåðñåêñàìè (ñì. Ðèñ. 13.3.).

7 è 8. È, íàêîíåö, åñëè ÷èñëî íàáîðîâ
àóòîñîì óâåëè÷èâàëîñü äî òðåõ ïðè
íàëè÷èè îäíîé X-õðîìîñîìû (X:3A),
ðàçâèâàëñÿ �ñâåðõñàìåö� - îðãàíèçì ñ
ãèïåðòðîôèðîâàííûìè ïðèçíàêàìè
ñàìöà, îäíàêî ñòåðèëüíûé, ñëàáûé è
áûñòðî ïîãèáàþùèé.

Íàïðîòèâ, óâåëè÷åíèå ÷èñëà X-
õðîìîñîì ïðè äèïëîèäíîì íàáîðå

Ðèñ. 13.3. Ñàìåö (à), ñàìêà (á) è íåêîòîðûå íåíîðìàëüíûå ïîëîâûå òèïû
äðîçîôèëû: èíòåðñåêñ (â), ñâåðõñàìêà (ã), ñâåðõñàìåö (ä). (Èç: Ãåðøêîâè÷,
1968, ñòð. 112)

à á

â ã ä
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àóòîñîì (3X:2A) âåäåò ê ôîðìèðîâàíèþ
�ñâåðõñàìêè� ñ íåíîðìàëüíî ðàçâèòûìè
ÿè÷íèêàìè è äðóãèìè íàðóøåíèÿìè
ïðèçíàêîâ ïîëà. Îíè ñëàáûå è áûñòðî
ïîãèáàþò.

Ê. Áðèäæåñ ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî íå
ïðèñóòñòâèå äâóõ X-õðîìîñîì îïðåäåëÿåò
æåíñêèé ïîë è íå íàëè÷èå Y-õðîìîñîìû
îïðåäåëÿåò ìóæñêîé ïîë ó äðîçîôèëû.
Ïîë ïî åãî ìíåíèþ îïðåäåëÿåòñÿ
áàëàíñîì ÷èñëà ïîëîâûõ õðîìîñîì è
íàáîðîâ àóòîñîì, ò.å. Y-õðîìîñîìà ó
äðîçîôèëû âîîáùå íå èãðàåò ðîëè â
îïðåäåëåíèè ïîëà.

13.3. Äåéñòâèå ãåíîâ ïðè
îïðåäåëåíèè ïîëà ó äðîçîôèëû

Êàêèì îáðàçîì ñîîòíîøåíèå ÷èñëà
X-õðîìîñîì è àóòîñîì ñîãëàñíî
áàëàíñîâîé òåîðèè Áðèäæåñà ìîæåò
âëèÿòü íà ðàçâèòèå ïîëà? Â ïîñëåäíèå
ãîäû ó äðîçîôèëû îòêðûòû
ìíîãî÷èñëåííûå ãåíû, âëèÿþùèå íà
ïðàâèëüíîå ôîðìèðîâàíèå ïîëà, ñðåäè
íèõ òàêèå, êàê Sxl (Sex lethal), da
(daughterless), sis (sisterless), tra (transformer),
dsx (double sex) è äð.

Ýêñïåðèìåíòû ïîêàçûâàþò, ÷òî
ðåçóëüòàòû ñîîòíîøåíèÿ ÷èñëà X-

õðîìîñîì è àóòîñîì óëàâëèâàþòñÿ ãåíîì
Sxl íà ðàííåé ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ. Ýòîò ãåí, â ñâîþ î÷åðåäü,
êîíòðîëèðóåò 3 ðàçëè÷íûõ íàïðàâëåíèÿ
äèôôåðåíöèðîâêè ïîëà: ôîðìèðîâàíèå
ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ è â êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ïóòè, à
òàêæå êîíòðîëü äîçîâîé êîìïåíñàöèè
(Ðèñ. 13.4.). Êàêèì îáðàçîì ýòî
ïðîèñõîäèò?

Íà  íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ôîðìèðîâàíèÿ
ïîëà ó ýìáðèîíîâ äåéñòâóþò ãåíû sis-a è
sis-b, ðàñïîëîæåííûå â X-õðîìîñîìå, è ãåí
da, ðàñïîëîæåííûé â àóòîñîìå. Áåëêîâûå
ïðîäóêòû ýòèõ ãåíîâ îáðàçóþò
êîìïëåêñíóþ ìîëåêóëó áåëêà. Ïðîäóêò ãåíà
da ïîñòóïàåò â ÿéöåêëåòêó èç îðãàíèçìà
ìàòåðè, åãî êîëè÷åñòâî âñåãäà
ñîîòâåòñòâóåò äâóì äîçàì, ò.ê. îí
ñ÷èòûâàåòñÿ ñ ãåíîâ, ëîêàëèçîâàííûõ â
äâóõ ìàòåðèíñêèõ àóòîñîìàõ. Êîëè÷åñòâî
ïðîäóêòîâ, ñ÷èòàííûõ ñ ãåíîâ sis-a è sis-b,
çàâèñèò îò òîãî, ñêîëüêî X-õðîìîñîì ó
ýìáðèîíà - äâå èëè îäíà. Â êëåòêàõ
ýìáðèîíà æåíñêîãî ïîëà äâå Õ-õðîìîñîìû.
Ñ íèõ ñ÷èòûâàþòñÿ ïðîäóêòû ãåíîâ sis-a è
sis-b â äâóõ äîçàõ. Ó ñàìöîâ òîëüêî îäíà Õ-
õðîìîñîìà, êîòîðàÿ â óñëîâèÿõ
íåôóíêöèîíèðóþùåãî ìåõàíèçìà äîçîâîé

ïîëîâûå ïðèçíàêè

ïîëîâûå ïðèçíàêè

â ñîìàòè÷åñêèõ òêàíÿõ

â çàðîäûøåâûõ êëåòêàõ

äîçîâàÿ êîìïåíñàöèÿ

X:A Sxl

Ðèñ. 13.4. Ïåðâè÷íûé ñèãíàë, âîçíèêàþùèé èç ñîîòíîøåíèÿ ÷èñëà Õ-õðîìîñîì è
àóòîñîì, êîíòðîëèðóåò âñå àñïåêòû ïîëîâîé äèôôåðåíöèðîâêè ÷åðåç äåéñòâèå
êëþ÷åâîãî ãåíà Sxl. Ó ñàìîê, èìåþùèõ îòíîøåíèå X:A, ðàâíîå åäèíèöå, Sxl àêòèâåí.
Ó ñàìöîâ, èìåþùèõ îòíîøåíèå X:A, ðàâíîå 0,5, ãåí Sxl îñòàåòñÿ íåàêòèâíûì.
Ñîñòîÿíèå àêòèâíîñòè ãåíà Sxl ðåãóëèðóåò ðàçâèòèå òðåõ ïðîöåññîâ, íàõîäÿùèõñÿ
ïîä åãî êîíòðîëåì: äîçîâîé êîìïåíñàöèè, ðàçâèòèÿ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ â
ñîìàòè÷åñêèõ è çàðîäûøåâûõ êëåòêàõ (Èç: Nothiger, 1992, ð. 177)
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êîìïåíñàöèè íà ðàííèõ ñòàäèÿõ
ðàçâèòèÿ ïðîèçâîäèò òîëüêî îäíó äîçó
ïðîäóêòîâ ýòèõ ãåíîâ. Ïîýòîìó êîìïëåêñ
áåëêîâ sis/da  èìååò îòíîøåíèå
ñîñòàâëÿþùèõ åãî êîìïîíåíòîâ 1:2 ó
ñàìöîâ èëè 1:1 ó ñàìîê. Ýòè áåëêîâûå
ïðîäóêòû ïîñòóïàþò íà ðåãóëÿòîðíóþ çîíó
êëþ÷åâîãî ãåíà, îïðåäåëÿþùåãî ïîë - Sxl.
Ýòà çîíà ñîäåðæèò 2 ó÷àñòêà,
ñòèìóëèðóþùèõ òðàíñêðèïöèþ ÐÍÊ ñ
äàííîãî ãåíà: ðàííèé è ïîçäíèé
ïðîìîòîðû (P

E
 è P

L
)
 
(Ðèñ. 13.5.). Òîëüêî â

òîì ñëó÷àå åñëè êîìïëåêñíûé áåëîê sis/da
ñîäåðæèò 2 äîçû sis, îí ìîæåò
àêòèâèðîâàòü íà÷àëî òðàíñêðèïöèè ñ
ðàííåãî ïðîìîòîðà (P

E
 íà Ðèñ. 13.5.).

Ýòî ïðîèñõîäèò â ñàìîì ðàííåì
ýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè, íà ñòàäèè

áëàñòîäåðìû. Ïîçäíåå òðàíñêðèïöèÿ
ìîæåò íà÷àòüñÿ è ñ ïîçäíåãî ïðîìîòîðà
êàê ó XX/AA, òàê è X/AA îñîáåé. Íî
ðåçóëüòàòû âêëþ÷åíèÿ òðàíñêðèïöèè ñ
êàæäîãî èç ýòèõ ïðîìîòîðîâ áóäóò
ðàçíûìè. Ðàññìîòðèì èõ (Ðèñ. 13.6.).

Ãåí Sxl ñîäåðæèò 8 ó÷àñòêîâ,
êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
àìèíîêèñëîò (1-8 íà Ðèñ. 13.6.) - ýêçîíîâ,
ðàçäåëåííûõ íåêîäèðóþùèìè ðàéîíàìè
(Ðèñ. 13.6.). Ó ñàìöîâ (X:A=0.5) ïðè
àêòèâèðîâàíèè ïîçäíåãî ïðîìîòîðà (P

L
)

ñ÷èòûâàåòñÿ òðåòèé ýêçîí (Ðèñ. 13.6.A),
ñîäåðæàùèé áîëüøîå ÷èñëî êîäîíîâ
UGA, ïîñëå êàæäîãî èç êîòîðûõ
òðàíñëÿöèÿ îñòàíàâëèâàåòñÿ, è áåëîê
ïîëó÷àåòñÿ óñå÷åííûì. Â îòñóòñòâèå
íîðìàëüíîãî ôóíêöèîíàëüíîãî áåëêà

PL PE Sxl Sxl
ON

Ñàìêà

À

PL PE Sxl Sxl
OFF

Ñàìåö

Á

Ðèñ. 13.5. Ìîäåëü ìåõàíèçìà âêëþ÷åíèÿ ãåíà Sxl ó ðàçíûõ ïîëîâ. Ó ñàìîê (À) è
ñàìöîâ (Á), áåëêè, êîäèðóåìûå ãåíàìè èç X-õðîìîñîìû (ïðÿìîóãîëüíèêè)
ôîðìèðóþò àêòèâíûå êîìïëåêñû ñ áåëêàìè, êîäèðóåìûìè ãåíàìè, ðàñïîëîæåííûìè
â àóòîñîìàõ (êðóæêè). Ñàìêè èìåþò â äâà ðàçà áîëüøå êîìïëåêñíûõ ìîëåêóë, ÷åì
ñàìöû. Íàëè÷èå áîëüøîãî ÷èñëà ýòèõ  ìîëåêóë ïîçâîëÿåò èì ñâÿçûâàòüñÿ ñ PE

ïðîìîòîðíûì ýëåìåíòîì ãåíà Sxl è àêòèâèðîâàòü òðàíñêðèïöèþ (ñòðåëêà âïðàâî -
SxlON). Ó ñàìöîâ (Á) ÷èñëî ìîëåêóë êîìïëåêñà íåâåëèêî è íåñïîñîáíî àêòèâèðîâàòü
P

E
 ïðîìîòîð. Ãåí Sxl íå âêëþ÷àåòñÿ (SxlOFF), ÷òî è ïðèâîäèò â êîíå÷íîì ñ÷åòå ê

ðàçâèòèþ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ ñàìöà (Èç: Belote, 1992, p. 324)
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ãåíà Sxl, ãåí tra, ðàñïîëîæåííûé äàëåå
â äàííîì êàñêàäå, òàêæå ôóíêöèîíèðóåò
íåïðàâèëüíî, îïÿòü æå äàâàÿ êîðîòêóþ
íåôóíêöèîíàëüíóþ ìîëåêóëó áåëêà
(òðàíñëÿöèþ áëîêèðóåò êîäîí UAG âî
âòîðîì ýêçîíå - ñì. Ðèñ. 13.6.A). Õîòÿ
áåëîê äðóãîãî ãåíà -tra2 (ñì. Ðèñ. 13.6.)
- ïðèñóòñòâóåò ó îáîèõ ïîëîâ, îí íå
ôîðìèðóåòñÿ äî íîðìàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ
â îòñóòñòâèå ôóíêöèîíàëüíîãî ïðîäóêòà
ãåíà tra. Áîëåå òîãî, â îòñóòñòâèå
íîðìàëüíûõ ïðîäóêòîâ ãåíîâ tra è tra2,
ôîðìèðóåòñÿ îñîáûé dsxM (ñàìöîâûé)
áåëîê, ñ÷èòàííûé ñ îïðåäåëåííîãî
íàáîðà ýêçîíîâ (ñì. Ðèñ. 13.6.A). Òàêîé
áåëîê ðåïðåññèðóåò ðàçâèòèå ïðèçíàêîâ
æåíñêîãî ïîëà. Â ðåçóëüòàòå íàðóøåíèé
â êàñêàäå ýòèõ ãåíîâ, ðàçâèòèå
íàïðàâëÿåòñÿ â ñòîðîíó ôîðìèðîâàíèÿ
ïðèçíàêîâ ñàìöà.

Ó ñàìîê (X:A=1) òðàíñêðèïò ãåíà
Sxl íå ñîäåðæèò ýêçîíà íîìåð 3 ñî ñòîï-
êîäîíîì, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ôîðìèðóåòñÿ
ïîëíîöåííûé áåëîê Sxl,
âçàèìîäåéñòâóþùèé ñ ãåíîì tra,
êîòîðûé, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ áåëêîì ãåíà
tra2, ðåãóëèðóåò îáðàçîâàíèå
ñïåöèôè÷åñêîé äëÿ ñàìîê ÐÍÊ dsxF (ñì.
Ðèñ. 13.6.Á). Íàëè÷èå ñïåöèôè÷åñêîãî
äëÿ ñàìîê ïðîäóêòà dsxF ñïîñîáñòâóåò
âîâëå÷åíèþ â äàííûé êàñêàä ãåíà ix.
Áåëêè ãåíîâ dsxF è ix èíàêòèâèðóþò
ìíîãèå ãåíû, êîòîðûå ìîãëè áû
ïðèâåñòè ê ôîðìèðîâàíèþ ñàìöîâ, è â
êîíå÷íîì èòîãå ôîðìèðóåòñÿ ñàìêà.

Ïî ýòîé ñõåìå ôîðìèðóþòñÿ
âíåøíèå (ñîìàòè÷åñêèå) ïîëîâûå
ïðèçíàêè.

13.4. Îïðåäåëåíèå ïîëà ó
ìëåêîïèòàþùèõ

Ïðè îïðåäåëåíèè ïîëà ó
ìëåêîïèòàþùèõ Y-õðîìîñîìà èãðàåò

ðåøàþùóþ ðîëü. Èçâåñòíî, ÷òî XX è  XY
- ñîîòíîøåíèÿ ïîëîâûõ õðîìîñîì
ïðèâîäÿò ê îáðàçîâàíèþ íîðìàëüíûõ
æåíñêîé è ìóæñêîé îñîáåé,
ñîîòâåòñòâåííî. Îäíàêî, ïðè îòñóòñòâèè
Y-õðîìîñîìû ôîðìèðóåòñÿ îñîáü
æåíñêîãî ïîëà ïðè ëþáîì ÷èñëå X-
õðîìîñîì. Îñîáü X0 ðàçâèâàåòñÿ
ãëàâíûì îáðàçîì ïî æåíñêîìó òèïó, íî
èìååò ðÿä îòëè÷èé îò íîðìû, èçâåñòíûõ
ïîä íàçâàíèåì �ñèíäðîì Òåðíåðà�
(Ïðèëîæåíèå 13.1).

Ïðè íàëè÷èè òðåõ èëè äàæå
÷åòûðåõ X-õðîìîñîì, íî â ïðèñóòñòâèè
Y-õðîìîñîìû ôîðìèðóåòñÿ ìóæñêîé òèï
òåëà, ïðàâäà òîæå ñ îòêëîíåíèÿìè,
èçâåñòíûìè ïîä íàçâàíèåì �ñèíäðîìà
Êëàéíôåëüòåðà� (Ïðèëîæåíèå 13.2.).

Óæå â ñàìûõ ïåðâûõ àêòàõ
äåòåðìèíàöèè ãîíàä ó ñàìöîâ
ìëåêîïèòàþùèõ íåîáõîäèìà àêòèâíîñòü Y-
õðîìîñîìû, òî÷íåå ñöåïëåííîãî ñ íåé
òåñòèñ-îïðåäåëÿþùåãî ôàêòîðà (testis-
determining factor - TDF). Ýòîò ôàêòîð áûë
èäåíòèôèöèðîâàí â ðåçóëüòàòå àíàëèçà
òðàíñëîêàöèé íåáîëüøèõ ôðàãìåíòîâ Y-
õðîìîñîìû íà Õ-õðîìîñîìó, â ðåçóëüòàòå
÷åãî ôîðìèðîâàëèñü îñîáè ñ èíâåðñèåé
ïîëà - ñàìöû ÕÕ è ñàìêè XY. Òàêèå
îòêëîíåíèÿ âñòðå÷àëèñü ó îòäåëüíûõ
îñîáåé - ïðåäñòàâèòåëåé 17 ñåìåéñòâ.
Èíâåðòèðîâàííûå ñàìöû ìûøåé XXSxr â Õ-
õðîìîñîìàõ èìåþò ïåðåíåñ¸ííûå èç Y-
õðîìîñîìû íåáîëüøèå ôðàãìåíòû. Îíè
îáëàäàþò òåñòèñàìè, íî èõ ðåïðîäóêòèâíàÿ
ñèñòåìà äåôåêòíà èç-çà àíîìàëèé
ñïåðìàòîãåíåçà.

Â 1990 ãîäó áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ó
÷åëîâåêà ôàêòîð TDF ýòî íå ÷òî èíîå êàê
ãåí SRY (Sexdetermining Region Y gene),
êîòîðûé ðàñïîëàãàåòñÿ â êîðîòêîì ïëå÷å
Y-õðîìîñîìû âî ôðàãìåíòå äëèíîé 35
ò.ï.í.
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Ðèñ. 13.6. Êàñêàä ãåííûõ âçàèìîäåéñòâèé, ïðèâîäÿùèõ ê ôîðìèðîâàíèþ
ñîìàòè÷åñêèõ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ ñàìöà (À) è ñàìêè (Á) (Èç: Belote, 1992, p.
327). Â êàñêàä âîâëå÷åíû ãåíû Sxl, tra, tra2, ix è dsx. Ïðÿìîóãîëüíèêè ñ öèôðàìè
îáîçíà÷àþò êîäèðóþùèå ÷àñòè ãåíîâ - ýêçîíû. Çà÷åðíåííûå ÷àñòè ýêçîíîâ
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ó÷àñòêè, êîäèðóþùèå àìèíîêèñëîòû. Çèãçàãàìè ïîêàçàíû
èíòðîíû

À Á

X:A = 0.5 X:A = 1.0

AUG

AUG

AUG

AUG

AUG AUG

UGA

UGA

UGA

UGA

UGA UGA

Sxl

Sxl

1 12 23 34 45 56 67 78 8

íåôóíêöèîíàëüíûé
Sxl

íåôóíêöèîíàëüíûé
tra

1 1

11

2 2

22

3 3

33

tra

tra
tra2

5 6 4

ïîäàâëåíèå äèôôåðåíöèðîâêè
ñàìêè

ïîäàâëåíèå äèôôåðåíöèðîâêè
ñàìöà

Ñàìåö Ñàìêà

ix

dsx
M

dsx
F

dsx
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Ãåí SRY ñîäåðæèò êîíñåðâàòèâíûé
äîìåí (HMG-áîêñ), êîäèðóþùèé
ôðàãìåíò áåëêîâîé ìîëåêóëû ðàçìåðîì 80
àìèíîêèñëîòíûõ îñòàòêîâ. Áåëêîâûé
êîìïëåêñ, êîäèðóåìûé HMG-áîêñîì,
ñïåöèôè÷åñêè ñâÿçûâàåòñÿ ñ ÄÍÊ, ïðèâîäÿ
ê èçãèáàíèþ å¸ ìîëåêóëû. Òàêàÿ
äåôîðìàöèÿ ñòðóêòóðû ÄÍÊ,
èíäóöèðóåìàÿ SRY-áåëêîì èëè
ðîäñòâåííûìè åìó ìîëåêóëàìè (èçâåñòíî
áîëåå 100 áåëêîâ ñ HMG-äîìåíîì), ìîæåò
ìåõàíè÷åñêè ïåðåäàâàòüñÿ íà äîñòàòî÷íî
áîëüøîå ðàññòîÿíèå è èãðàòü âàæíóþ ðîëü
â ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè, ðåïëèêàöèè è
ðåêîìáèíàöèè.

Òîëüêî HMG-áîêñ ÿâëÿåòñÿ
êîíñåðâàòèâíîé ÷àñòüþ ãåíà SRY. Çà
ïðåäåëàìè ýòîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
îáíàðóæåíû ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ
ìåæäó ãîìîëîãè÷íûìè ãåíàìè äàæå ó
áëèçêèõ âèäîâ. Íàïðèìåð, ó ÷åëîâåêà ýòîò
ãåí èìååò íåáîëüøîé ðàçìåð, íå ñîäåðæèò
èíòðîíîâ è êîäèðóåò áåëîê ðàçìåðîì â 204
àìèíîêèñëîòíûõ îñòàòêà. Åãî ãîìîëîã,
âûäåëåííûé èç ãåíîìà ìûøè ñîäåðæèò
óæå 395 àìèíîêèñëîò.

Êðîìå ãåíà SRY Y-õðîìîñîìà
ñîäåðæèò íåñêîëüêî ãåíîâ, íåîáõîäèìûõ
äëÿ ñïåðìàòîãåíåçà.

13.5. Êîìïåíñàöèÿ äîçû ãåíîâ

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî âûøå, â
ãåíåòè÷åñêîì ñìûñëå îáà ïîëà êàê ó
äðîçîôèëû, òàê è ó ìëåêîïèòàþùèõ
ðàçëè÷àþòñÿ òîëüêî ÷èñëîì è ñîñòàâîì
ïîëîâûõ õðîìîñîì. Ïðè ýòîì ó ñàìöîâ
ãåíû, ëîêàëèçîâàííûå â X-õðîìîñîìå,
ïðåäñòàâëåíû â îäíîé äîçå, à ó ñàìîê - â
äâóõ. Åñëè áû X-õðîìîñîìíûå ãåíû
ôóíêöèîíèðîâàëè ñ îäèíàêîâîé
èíòåíñèâíîñòüþ, êîëè÷åñòâî ïðîäóêòîâ
ýòèõ ãåíîâ ó ñàìîê áûëî áû âäâîå áîëüøå,
÷åì ó ñàìöîâ. Îäíàêî, ýòîãî íå ïðîèñõîäèò.

Ñóùåñòâóþò ìåõàíèçìû êîìïåíñàöèè äîçû
ãåíîâ. Ðàçóìíî a priori ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
äëÿ óðàâíîâåøèâàíèÿ èíòåíñèâíîñòè
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ X-õðîìîñîìíûõ ãåíîâ
ìîæíî çàñòàâèòü èõ ôóíêöèîíèðîâàòü
âäâîå èíòåíñèâíåå ó ñàìöîâ, èëè æå
èíàêòèâèðîâàòü îäíó èç X-õðîìîñîì ó
ñàìîê. Ïðèðîäà èñïîëüçîâàëà îáà
ìåõàíèçìà. Ó äðîçîôèëû äîïîëíèòåëüíî
àêòèâèðóåòñÿ åäèíñòâåííàÿ X-õðîìîñîìà
ñàìöà äî óðîâíÿ äâóõ X-õðîìîñîì ñàìêè,
à ó ìëåêîïèòàþùèõ èíàêòèâèðóåòñÿ îäíà
X-õðîìîñîìà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî óðîâåíü
ýêñïðåññèè ó ñàìîê óìåíüøàåòñÿ äî óðîâíÿ
åäèíñòâåííîé X-õðîìîñîìû ñàìöà.

13.5.1. Êîìïåíñàöèÿ äîçû ãåíîâ ó
äðîçîôèëû

Îñíîâíûå îòêðûòèÿ â îáëàñòè
äîçîâîé êîìïåíñàöèè ó äðîçîôèëû áûëè
ñäåëàíû â ðåçóëüòàòå àíàëèçà ïîëèòåííûõ
õðîìîñîì ñëþííûõ æåëåç ëè÷èíîê. Ó
ñàìöîâ (XY) åäèíñòâåííàÿ ïîëèòåííàÿ X-
õðîìîñîìà äîëæíà áû áûòü íàïîëîâèíó
òîíüøå ÷åì äâå ñïàðåííûå àóòîñîìû èëè
äâå ñïàðåííûå X-õðîìîñîìû ó ñàìêè.
Îäíàêî, íà öèòîëîãè÷åñêèõ ïðåïàðàòàõ îíà
òîíüøå òîëüêî íà 25% è âûãëÿäèò
çíà÷èòåëüíî áîëåå ðàçðûõëåííîé, ÷åì
îñòàëüíûå õðîìîñîìû è X-õðîìîñîìû ó
ñàìêè (Ðèñ. 13.7.). Âîîáùå èçâåñòíî, ÷òî
ðàçðûõëåííîñòü ñòðóêòóðû õðîìîñîì
ñâÿçàíà ñ áîëåå àêòèâíîé òðàíñêðèïöèåé â
íèõ. Êîìïàêòíûé ìàòåðèàë
òðàíñêðèïöèîííî íåàêòèâåí,
äåêîìïàêòèçîâàííûé ðàçðûõëåííûé
ìàòåðèàë îáíàðóæèâàåò âûñîêóþ
àêòèâíîñòü â ñèíòåçå ÐÍÊ.

Óæå ïåðâûå ýêñïåðèìåíòû ïîêàçàëè,
÷òî â åäèíñòâåííîé ïîëèòåííîé X-
õðîìîñîìå ñàìöà êîëè÷åñòâî
íåãèñòîíîâûõ áåëêîâ ïðèìåðíî â 1,5 ðàçà
áîëüøå, ÷åì áûëî áû â îäíîé X-
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õðîìîñîìå ñàìêè. Ðàçðûõëåííîñòü
ñòðóêòóðû è îáîãàùåííîñòü
íåãèñòîíîâûìè áåëêàìè ÿâëÿåòñÿ
ñòðóêòóðíîé îñíîâîé äëÿ äîçîâîé
êîìïåíñàöèè. Äåéñòâèòåëüíî,
èíòåíñèâíîñòü òðàíñêðèïöèè â îäíîé X-
õðîìîñîìå ñàìöà â äâà ðàçà âûøå, ÷åì â
îäíîé X-õðîìîñîìå ñàìêè.

Îêàçàëîñü, ÷òî ñóùåñòâóåò öåëûé
ìåõàíèçì, êîíòðîëèðóþùèé
ôîðìèðîâàíèå ðàçðûõëåííîé ñòðóêòóðû
åäèíñòâåííîé Õ-õðîìîñîìû ñàìöà.
Âûäåëåíû ïðîäóêòû 4-õ ãåíîâ: msl-1, msl-
2, msl-3 è mle (MSL-áåëêè), ó÷àñòâóþùèõ
â ýòîì ïðîöåññå. Âñå ÷åòûðå MSL áåëêà
îáðàçóþò êîìïëåêñ è ñâÿçûâàþòñÿ ñ
ñîòíÿìè ó÷àñòêîâ Õ-õðîìîñîìû ñàìöà,
îáåñïå÷èâàÿ äèôôóçíîñòü åå ñòðóêòóðû.
Ïðèñóòñòâèå â êîìïëåêñå êàæäîãî èç MSL
áåëêîâ íåîáõîäèìî äëÿ íîðìàëüíîãî
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ âñåãî êîìïëåêñà.

Â áåëêå MSL-2 áûë îáíàðóæåí
îñîáûé ó÷àñòîê, èìåþùèé ñïîñîáíîñòü
èíòåíñèâíî ñâÿçûâàòüñÿ ñ ÄÍÊ è
íàçûâàåìûé ðèíã-ôèíãåðîì, MSL-3 áåëîê
ïî-âèäèìîìó èìååò äðóãîé àêòèâíûé
ó÷àñòîê - �õðîìî-äîìåí� - îñîáåííîñòü,
õàðàêòåðíóþ äëÿ áåëêîâ, ñâÿçûâàþùèõñÿ
ñ õðîìàòèíîì. Êðîìå MSL áåëêîâ â ýòîì
ïðîöåññå ó÷àñòâóþò ìîëåêóëû äðóãèõ
áåëêîâ - ãèñòîíîâ H4. Ãèñòîíû îáû÷íî
âûïîëíÿþò îáðàòíóþ ôóíêöèþ - â
êîìïëåêñå ñ ìîëåêóëîé ÄÍÊ îíè îáðàçóþò
íóêëåîñîìû, â ñîñòàâå êîòîðûõ ÄÍÊ
óïàêîâûâàåòñÿ áîëåå ïëîòíî è ñòàíîâèòñÿ
áîëåå êîìïàêòíîé. Ãèñòîíû H4,
äåêîìïàêòèçóþùèå Õ-õðîìîñîìó,
îòëè÷àþòñÿ îò ãèñòîíîâ H4,
êîìïàêòèçóþùèõ ÄÍÊ òåì, ÷òî îíè
ìîäèôèöèðîâàíû: àìèíîêèñëîòà ëèçèí,
íàõîäÿùàÿñÿ â 16 ïîëîæåíèè â ìîëåêóëå
H4, ó íèõ àöåòèëèðîâàíà, ò.å. ñîäåðæèò
àöåòèëüíûé îñòàòîê. Îêàçàëîñü, ÷òî òàêèå

ìîäèôèöèðîâàííûå, èëè H4Ac16, ãèñòîíû
â õðîìîñîìàõ ëîêàëèçóþòñÿ â òåõ æå ñàìûõ
ðàéîíàõ, ÷òî è MSL áåëêè (ñì. Ðèñ. 13.7.).

Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî áåëêè MSL
âçàèìîäåéñòâóþò ðåãóëÿòîðíûìè
ýëåìåíòàìè õðîìîñîì,
êîíòðîëèðóþùèìè òðàíñêðèïöèþ è
ñòðóêòóðó õðîìàòèíà. Ìîëåêóëÿðíûé
àíàëèç ãåíà mle ïîêàçàë, ÷òî îí èìååò
ãîìîëîãèþ ñ èçâåñòíûìè ðàíåå ãåíàìè,
ó÷àñòâóþùèìè â ðàñïëåòàíèè äâóõ
öåïåé ÄÍÊ - ïðîöåññà, íåîáõîäèìîãî
äëÿ òðàíñêðèïöèè (ôåðìåíò ãåëèêàçà).

Áåëêè MSL îáëàäàþò äðóãîé
îñîáåííîñòüþ. Íåäàâíî óäàëîñü
ïîêàçàòü, ÷òî àíòèòåëà, âûðàáîòàííûå
íà áåëêè MSL ó Drosophila melanogaster
ñâÿçûâàþòñÿ òàêæå ñ Õ-õðîìîñîìàìè
ñàìöîâ äðóãèõ âèäîâ äâóêðûëûõ
íàñåêîìûõ. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì,
÷òî âñå áåëêè, ó÷àñòâóþùèå â äîçîâîé
êîìïåíñàöèè, âûñîêî êîíñåðâàòèâíû,
à ñàì ìåõàíèçì äîçîâîé êîìïåíñàöèè
âîçíèê â ýâîëþöèè î÷åíü äàâíî.

Äîçîâàÿ êîìïåíñàöèÿ ó
äðîçîôèëû êîíòðîëèðóåòñÿ òåì æå
ãåíîì Sxl, êîòîðûé îñóùåñòâëÿåò è
îáùèé êîíòðîëü çà ðàçâèòèåì ïîëà.
Íîðìàëüíûé áåëîê ãåíà Sxl
ïðåäîòâðàùàåò äîçîâóþ êîìïåíñàöèþ
ó ñàìîê, íå ïîçâîëÿÿ áåëêàì MSL
ðàñïîëîæèòüñÿ íà èõ Õ-õðîìîñîìàõ. Â
ñëó÷àå ìóòàöèè ãåíà Sxl, áåëêè MSL
ïîÿâëÿþòñÿ â Õ-õðîìîñîìàõ ñàìîê
(Ðèñ. 13.7.Â), íàðóøàÿ òåì ñàìûì âåñü
ïðîöåññ äîçîâîé êîìïåíñàöèè.

Ïîëàãàþò, ÷òî áåëîê ãåíà Sxl
âçàèìîäåéñòâóåò â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ
ãåíîì msl-2 (Ðèñ. 13.8.):

Ó ñàìîê, ó êîòîðûõ îòíîøåíèå
÷èñëà Õ-õðîìîñîì ê ÷èñëó àóòîñîì
ñîñòàâëÿåò 1, ãåí Sxl íàõîäèòñÿ âî
�âêëþ÷åííîì� ñîñòîÿíèè (ñì. âûøå) è
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Ðèñ. 13.7. Ìîðôîëîãèÿ (À) è ïðèñóòñòâèå ñïåöèôè÷åñêèõ áåëêîâ (Á) â X-
õðîìîñîìàõ ó ñàìöîâ è ñàìîê äðîçîôèëû, à òàêæå èçìåíåíèå ýòèõ ñâîéñòâ (Â) ó
ìóòàíòîâ ïî ãåíàì, âëèÿþùèì íà ðàçâèòèå ïîëà (Èç: Henikoff, Meneely, 1993, p. 1).
À. Ó ñàìîê âñå ïîëèòåííûå õðîìîñîìû êàðèîòèïà, âêëþ÷àÿ X-õðîìîñîìó, èìåþò
îäèíàêîâóþ ñòåïåíü ðàçðûõëåííîñòè. Ó ñàìöîâ X-õðîìîñîìà âûãëÿäèò çíà÷èòåëüíî
áîëåå äèôôóçíîé, ÷åì îñòàëüíûå õðîìîñîìû ó ñàìöîâ è âñå õðîìîñîìû ó ñàìîê.
Á. Áåëîê, êîäèðóåìûé ãåíîì mle, à òàêæå ãèñòîíû H4, àöåòèëèðîâàííûå ïî ëèçèíó
â 16 ïîëîæåíèè, âûÿâëÿåòñÿ òîëüêî â X-õðîìîñîìå ñàìöà. Â. Ó ìóòàíòîâ, âëèÿþùèõ
íà ðàçâèòèå ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ, èçìåíÿåòñÿ ðàñïðåäåëåíèå áåëêîâ mle. Òàê, ó
ìóòàíòîâ Sxl áåëîê mle ïîÿâëÿåòñÿ â X-õðîìîñîìàõ ñàìîê, ÷åãî íèêîãäà íå
íàáëþäàåòñÿ â íîðìå. Ìóòàöèÿ ãåíà msl ïðèâîäèò ê îòêëþ÷åíèþ äîçîâîé
êîìïåíñàöèè â X-õðîìîñîìå ñàìöà èç-çà îòñóòñòâèÿ â íåé áåëêà mle

À

X X

Á

Â

Sxl
-

msl
-
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îí ïîäàâëÿåò òðàíñëÿöèþ ìÐÍÊ ãåíà
msl-2. Íåáîëüøîé èíòðîí â 5�-
íåòðàíñêðèáèðóåìîì ðàéîíå (UTR íà
Ðèñ. 13.8.) óäàëÿåòñÿ â òðàíñêðèïòå ãåíà
msl-2 ó ñàìöà, íî ñîõðàíÿåòñÿ â
òðàíñêðèïòå ñàìêè. Òàêèì îáðàçîì
áåëîê ãåíà Sxl íåïîñðåäñòâåííî
êîíòðîëèðóåò àëüòåðíàòèâíûé
ñïëàéñèíã ýòîãî èíòðîíà. Â ãåíå msl-2
åñòü åù¸ îäèí ñàéò ñâÿçûâàíèÿ ñ
áåëêîì SXL - íà 3�-êîíöå (3�UTR íà
Ðèñ. 13.8.). Íåïîíÿòíî êàêèì îáðàçîì
âñ¸ ýòî âëèÿåò íà òðàíñëÿöèþ ãåíà msl-
2 ó ñàìêè, òåì íå ìåíåå ïðîäóêò ãåíà

msl-2 íå ïîñòóïàåò â ÿäðî. Â åãî
îòñóòñòâèå, äðóãèå áåëêè msl íå
ñïîñîáíû àññîöèèðîâàòü ñ Õ-
õðîìîñîìàìè, àöåòèëèðîâàííûå
ôîðìû ãèñòîíîâ H4Ac16 íå
íàêàïëèâàþòñÿ, è Õ-õðîìîñîìà ñàìêè
íå ñòàíîâèòñÿ ñâåðõàêòèâíîé â
òðàíñêðèïöèè (ñì. Ðèñ. 13.8.).

Ó ñàìöîâ, ãäå îòíîøåíèå Õ-
õðîìîñîì è àóòîñîì ñîñòàâëÿåò 0,5, ãåí
Sxl âûêëþ÷åí (ñì. âûøå). Â îòñóòñòâèå
áåëêà Sxl ãåí msl-2 ýêñïåðññèðóåòñÿ
ïîëíîñòüþ, è âåñü íàáîð áåëêîâ MSL
àññîöèèðóåòñÿ ñ Õ-õðîìîñîìîé ñàìöà.

Ðèñ. 13.8. Ññõåìà ðåãóëÿöèè äîçîâîé êîìïåíñàöèè ó äðîçîôèëû (Èç: Bashaw,
Baker, 1996) (ñì. äåòàëè â òåêñòå)

I II
Ñàìêà Ñàìåö

Sxl âêëþ÷åí Sxl âûêëþ÷åí

à

á

â

ã

ä

å

SXL

msl-2 msl-2

5’UTR 3’UTR

msl-2 msl-2
5’ 3’

5’UTR 3’UTR

msl-1 msl-1 msl-1

msl-3 msl-3 msl-3

mle mle mlemle

msl-3

msl-1

MSL-1 MSL-1

MSL-1 MSL-1

MSL-3 MSL-3

MSL-3 MSL-3

MLE MLE

MLE MLE

MSL-2

MSL-2 MSL-2

H4Ac16H4Ac16H4 H4

H4H4
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Â ðåçóëüòàòå ïðîèñõîäèò è
àöåòèëèðîâàíèå ãèñòîíîâ H4, è êàê
ñëåäñòâèå, èçìåíåíèå ñòðóêòóðû
õðîìàòèíà ñ ïîñëåäóþùåé
ãèïåðàêòèâàöèåé òðàíñêðèïöèè.

13.5.2. Êîìïåíñàöèÿ äîçû ãåíîâ
ó ìëåêîïèòàþùèõ

Êàê óæå áûëî îòìå÷åíî âûøå,
äîçîâàÿ êîìïåíñàöèÿ ó ìëåêîïèòàþùèõ
ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå èíàêòèâàöèè
îäíîé èç X-õðîìîñîì ó ñàìîê.

Â 1949 ãîäó Ì. Áàðð îáíàðóæèë
êîìïàêòíûå ãëûáêè õðîìîñîìíîãî
ìàòåðèàëà â ÿäðàõ íåðâíûõ êëåòîê ó
êîøåê, ó êîòîâ òàêèõ ãëûáîê íå áûëî.
Ïî èìåíè èññëåäîâàòåëÿ ýòè ñòðóêòóðû
áûëè íàçâàíû òåëüöàìè Áàððà. ×åðåç
10 ëåò Ñ. Îíî ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî
òåëüöå Áàððà ôîðìèðóåòñÿ èç îäíîé X-
õðîìîñîìû â êàæäîé ñîìàòè÷åñêîé
êëåòêå ó ñàìîê ìëåêîïèòàþùèõ (Ðèñ.
13.9.).

Â 1961 ãîäó Ì. Ëàéîí (M. Lyon,
Ðèñ. 13.10.) ñäåëàëà âûâîä î òîì, ÷òî
äîçîâàÿ êîìïåíñàöèÿ ãåíîâ,
ëîêàëèçîâàííûõ â Õ-õðîìîñîìàõ
ìëåêîïèòàþùèõ îñóùåñòâëÿåòñÿ çà
ñ÷¸ò èíàêòèâàöèè îäíîé èç äâóõ
ðîäèòåëüñêèõ õðîìîñîì â êàæäîé
ñîìàòè÷åñêîé êëåòêå ñàìêè.

Ïðîöåññ èíàêòèâàöèè Õ-õðîìîñîì
ó ñàìîê ìëåêîïèòàþùèõ áûë íàçâàí
ëàéîíèçàöèåé. Ëàéîíèçàöèÿ Õ-
õðîìîñîìû ïðîèñõîäèò â ðàííåì
ýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè.
Èíàêòèâèðîâàííàÿ Õ-õðîìîñîìà
ãåòåðîõðîìàòèçèðîâàíà è
òðàíñêðèïöèîííî íåàêòèâíà íà
ïðîòÿæåíèè âñåãî êëåòî÷íîãî öèêëà; îíà
ðåïëèöèðóåòñÿ â ïîçäíåé S-ôàçå, ïîçæå
àóòîñîì è àêòèâíîé Õ-õðîìîñîìû.
Òàêèì îáðàçîì, îäíà èç X-õðîìîñîì
ñàìîê ìëåêîïèòàþùèõ ïðèîáðåòàåò
êîìïàêòíîå ñîñòîÿíèå è èíàêòèâèðóåòñÿ,

Ðèñ. 13.9. Òåëüöå Áàððà, èëè
ïîëîâîé õðîìàòèí (óêàçàíû
ñòðåëêàìè) (Èç: Ìàêêüþñèê, 1967,
ñòð. 28). À - êëåòêè æåíùèíû (ÕÕ)
èìåþò îäíî òåëüöå Áàððà; Á - â
êëåòêàõ ìóæ÷èíû (XY) òåëüöå Áàððà
îòñóòñòâóåò; Â - ó èíäèâèäóóìîâ ñ
òðåìÿ Õ-õðîìîñîìàìè (ÕÕÕ èëè
XXXY-ñèíäðîìû) îáíàðóæèâàþòñÿ
äâà òåëüöà Áàððà

Ðèñ. 13.10. Ìýðè Ô. Ëàéîí

À               Á             Â
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â ðåçóëüòàòå ÷åãî ÷èñëî äîç X-
õðîìîñîìíûõ ãåíîâ ó ñàìöîâ è ñàìîê
óðàâíèâàåòñÿ è ñîñòàâëÿåò îäíó äîçó.

Îêàçàëîñü, ÷òî â X-õðîìîñîìàõ
ìëåêîïèòàþùèõ ñóùåñòâóåò îñîáûé
öåíòð èíàêòèâàöèè (XIC - X chromosome
inactivation center). Èíàêòèâàöèÿ
èíèöèèðóåòñÿ â åäèíñòâåííîì öåíòðå
èíàêòèâàöèè XIC è çàòåì ïðîãðåññèâíî
ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ âäîëü âñåé äëèíû Õ-
õðîìîñîìû. Îíà ïðîèñõîäèò ïî çàêîíó
�âñå èëè íè÷åãî�. Óñòàíîâèâøèñü
îäíàæäû â ýìáðèîãåíåçå, íåàêòèâíîå
ñîñòîÿíèå Õ-õðîìîñîìû ïåðåäà¸òñÿ
äî÷åðíèì êëåòêàì âî âñåõ ïîñëåäóþùèõ
êëåòî÷íûõ ãåíåðàöèÿõ. Â ïîëüçó
ñóùåñòâîâàíèÿ îñîáîãî è åäèíîãî
öåíòðà èíàêòèâàöèè Õ-õðîìîñîìû
ñâèäåòåëüñòâóþò äâà ôàêòîðà:
1) Õðîìîñîìà èíàêòèâèðóåòñÿ öåëèêîì
è òîëüêî îäíà èç äâóõ.
2) Èíàêòèâèðóåòñÿ òîëüêî îäíà ÷àñòü Õ-
õðîìîñîìû, ðàçäåëåííàÿ ðåöèïðîêíîé
òðàíñëîêàöèåé. Âòîðàÿ ÷àñòü Õ-
õðîìîñîìû, îòäåëåííàÿ îò
ãèïîòåòè÷åñêîãî öåíòðà íå
êîìïàêòèçóåòñÿ.

Áîëåå òîãî, â ðåçóëüòàòå èçó÷åíèÿ
ðàçëè÷íûõ Õ-àóòîñîìíûõ òðàíñëîêàöèé
áûëî íàéäåíî, ÷òî òîëüêî îäíà ÷àñòü Õ-
õðîìîñîìû, ðàçäåë¸ííàÿ ðåöèïðîêíîé
òðàíñëîêàöèåé, ñïîñîáíà èíàêòèâèðîâàòü
ïðèìûêàþùèå àóòîñîìíûå ëîêóñû.

Êàðòèðóÿ òàêèì îáðàçîì ìíîãèå
òðàíñëîêàöèè, óäàëîñü ëîêàëèçîâàòü
öåíòð èíàêòèâàöèè íà êàðòå
ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì ÷åëîâåêà è
ìûøè. Â ýòîì öåíòðå ðàñïîëîæåí ãåí
Xist (X-inactivated-specific transcript).
Ýòîò ãåí îáëàäàåò ðÿäîì íåîáû÷íûõ
îñîáåííîñòåé: òðàíñêðèïöèÿ åãî
ñâÿçàíà òîëüêî ñ íåàêòèâíîé X-
õðîìîñîìîé ñàìêè, ÐÍÊ ãåíà Xist íå
íàõîäÿò ó ñàìöîâ è îñîáåé X0,
èìåþùèõ òîëüêî îäíó (àêòèâíóþ) X-
õðîìîñîìó. Âíóòðè êëåòêè ÐÍÊ Xist íå
íàõîäÿò íè â öèòîïëàçìå â öåëîì, íè â
ðèáîñîìàõ. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì,
÷òî äàííûé ãåí íå êîäèðóåò áåëîê è åãî
ÐÍÊ íå òðàíñëèðóåòñÿ. Âìåñòå ñ òåì,
ÐÍÊ ãåíà Xist ëåãêî âûÿâëÿåòñÿ â
êëåòî÷íîì ÿäðå, à èìåííî â òåëüöå
Áàððà. Áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé
ïðåäïîëàãàåò, ÷òî ýòà ÐÍÊ ó÷àñòâóåò
íåïîñðåäñòâåííî â ïðîöåññàõ
èíàêòèâàöèè X-õðîìîñîìû.

Ãåí Xist ó ÷åëîâåêà çàíèìàåò îêîëî
45 ò.ï.í. ãåíîìíîé ÄÍÊ, îäíàêî
ñóììàðíàÿ äëèíà åãî 8 ýêçîíîâ
ñîñòàâëÿåò òîëüêî 16,5 ò.ï.í. (Ðèñ.
13.11.).

Ïîêàçàíî íàëè÷èå àëüòåðíàòèâíîãî
ñïëàéñèíãà ïðè ýêñïðåññèè ãåíà Xist.
Ìíîæåñòâî âûäåëåííûõ êÄÍÊ êëîíîâ
íå ñîäåðæàëè ýêçîíîâ N4 èëè 6i, ðåæå
âñòðå÷àëèñü êëîíû ñ îòñóòñòâèåì

1 2 3 4 5 6i 6 7 8

A(n)A(n)

Ðèñ. 13.11. Ýêçîí-èíòðîííàÿ îðãàíèçàöèÿ ãåíà Xist ó ÷åëîâåêà (Èç: Brown et
al., 1992, â îáçîðå: Íåñòåðîâà, Çàêèÿí, 1994, ñòð. 302). Ýêçîíû ïðîíóìåðîâàíû
ñ 5�-êîíöà. Òîëñòîé ëèíèåé ñîåäèíåíû ýêçîíû, íàáëþäàåìûå â êëîíàõ êÄÍÊ,
òîíêèìè ëèíèÿìè - ñîáûòèÿ, íàáëþäàåìûå òîëüêî â RT-PCT-àíàëèçå. A(n) -
ïîëè-A+ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
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äðóãèõ ýêçîíîâ. Äàííûå Íîçåðí-áëîò
àíàëèçà ïîçâîëèëè îáíàðóæèòü åùå
îäèí ëþáîïûòíûé ôàêò: ñèãíàë
ãèáðèäèçàöèè âûÿâëÿëñÿ íå â âèäå
äèñêðåòíûõ ïîëîñ, à áûë ïðåäñòàâëåí
íåïðåðûâíûì ìàçêîì, óêàçûâàþùèì íà
íàëè÷èå ìíîãî÷èñëåííûõ
òðàíñêðèïòîâ ãåíà Xist, êîòîðûå
çíà÷èòåëüíî âàðüèðóþò ïî ðàçìåðàì,
äîñòèãàÿ 10 ò.ï.í. è âûøå. Ðåçóëüòàòû
PCR-àíàëèçà, ïðåäïðèíÿòîãî ñ öåëüþ
íàõîæäåíèÿ  ñòàðòîâîé òî÷êè
òðàíñêðèïöèè, âûÿâèëè íåñêîëüêî
òðàíñêðèïòîâ ðàçëè÷íîé äëèíû, ÷òî
ñâèäåòåëüñòâóåò î ãåòåðîãåííîñòè â
èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ãåíà Xist è,

ñëåäîâàòåëüíî, î íàëè÷èè íåñêîëüêèõ
ñàéòîâ èíèöèàöèè. Êðîìå òîãî,
îòñóòñòâîâàë ÒÀÒÀ-áîêñ ïîáëèçîñòè îò
ýòîãî ñòàðòîâîãî ñàéòà, õîòÿ áëîê
ÑÀÀÒ áûë ðàñïîëîæåí â ïîëîæåíèè -
99. ÒÀÒÀ-áîêñ áûë îáíàðóæåí â
ïîçèöèè -39 îòíîñèòåëüíî ìèíîðíîãî
ñòàðòîâîãî ñàéòà.

Ãåí Xist áûë íàéäåí ó ìíîãèõ
ìëåêîïèòàþùèõ. Ó âñåõ âèäîâ â
ýêçîíàõ íåò äëèííûõ ðàìîê
ñ÷èòûâàíèÿ, ñàìàÿ äëèííàÿ - 483 ï.í.,
ò.å. ïðèìåðíî 3% îò îáùåé äëèíû
ýêçîíîâ.

Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì
ïðåäñòàâëåíèÿì (Ðèñ. 13.12.) ÐÍÊ Xist

Xist èëè

ÁÀ Â

Ðèñ. 13.12. Ìîäåëü ó÷àñòèÿ ãåíà Xist â èíàêòèâàöèè X-õðîìîñîìû ó ñàìîê
ìëåêîïèòàþùèõ (Èç: Íåñòåðîâà, Çàêèÿí, 1994, ñòð. 310). À. X-õðîìîñîìà, ñîäåðæàùàÿ
ãåí Xist. Á. Â ðåçóëüòàòå òðàíñêðèïöèè ãåíà Xist, íàõîäÿùåãîñÿ â òîé õðîìîñîìå,
êîòîðàÿ áóäåò âïîñëåäñòâèè èíàêòèâèðîâàíà, ñèíòåçèðóåòñÿ ÐÍÊ (êðóãè). (Â)
Âçàèìîäåéñòâèå ýòîé ÐÍÊ ñ ìàòåðèàëîì õðîìîñîìû ïðèâîäèò ê óêîðî÷åíèþ è
êîìïàêòèçàöèè õðîìîñîìû (ãåòåðîõðîìàòèçàöèè) èëè, ïî äðóãîé âåðñèè, ìàòåðèàë
õðîìîñîìû, ñâÿçàííîé ñ ÐÍÊ Xist, îáúåäèíÿåòñÿ ñ êàêèì-òî âåùåñòâîì, êîòîðîå
çàòåì ñâÿçûâàåò èíàêòèâèðîâàííóþ X-õðîìîñîìó ñ ÿäåðíîé ìåìáðàíîé (Â)
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(÷åðíûå êðóæêè íà Ðèñ. 13.12.)
âçàèìîäåéñòâóþò ëîêàëüíî ñ
õðîìàòèíîì (ñâåòëûå êâàäðàòû òîé X-
õðîìîñîìû, ñ êîòîðîé èíèöèèðóåòñÿ
òðàíñêðèïöèÿ Xist). Ýòî ïðèâîäèò â
ðåçóëüòàòå ê êîìïàêòèçàöèè ýòîé
õðîìîñîìû (çèãçàã íà Ðèñ. 13.12.) è
ñâÿçûâàíèþ åå ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé â
ðåçóëüòàòå ÷åãî èç îäíîé X-õðîìîñîìû
ó ñàìêè ìëåêîïèòàþùèõ ôîðìèðóåòñÿ
êîìïàêòíîå îáðàçîâàíèå, íàçûâàåìîå
ïîëîâûì õðîìàòèíîì èëè òåëüöåì
Áàððà, ïðîèñõîäèò èíàêòèâàöèÿ âñåõ
ãåíîâ â ýòîé X-õðîìîñîìå è
óðàâíèâàåòñÿ ÷èñëî äîç X-õðîìîñîì ó
îáîèõ ïîëîâ.

Ðåçóëüòàòû, ðàññìîòðåííûå â
äàííîì ðàçäåëå, ñâèäåòåëüñòâóþò îá
îãðîìíûõ óñïåõàõ, äîñòèãíóòûõ
ñîâðåìåííîé ãåíåòèêîé â èçó÷åíèè
ïðîöåññîâ, îïðåäåëÿþùèõ ïðèçíàêè
ïîëà. Õîòÿ ïåðåâåðíóòû ëèøü ïåðâûå
ñòðàíèöû â ýòîé óâëåêàòåëüíîé
èñòîðèè, òåì íå ìåíåå ñîâåðøåííî
î÷åâèäíî, ÷òî òàêèå ñëîæíûå
ïðîöåññû, êàê ôîðìèðîâàíèå ïîëîâûõ
ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿþòñÿ ïðîñòûìè
âçàèìîäåéñòâèÿìè ãåíîâ.
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