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14. Ãåíåòèêà ðàçâèòèÿ
Âîïðîñ î òîì, êàê èç

îïëîäîòâîðåííîãî ÿéöà âûðàñòàåò öåëûé
îðãàíèçì è êàê âîçíèêàþò ðàçëè÷èÿ
ìåæäó ñîñòàâëÿþùèìè åãî êëåòêàìè
èíòåðåñóåò ëþäåé ïî÷òè 2000 ëåò, íî, òåì
íå ìåíåå, äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ îäíîé èç
îñíîâíûõ ïðîáëåì áèîëîãèè è ãåíåòèêè
ðàçâèòèÿ â ÷àñòíîñòè.

Â õîäå ðàçâèòèÿ ôîðìèðóþòñÿ
ìíîãî÷èñëåííûå îðãàíû è òêàíè
ñîâåðøåííî íå ïîõîæèå äðóã íà äðóãà.
Îíè îðãàíèçîâàíû äëÿ âûïîëíåíèÿ
îïðåäåëåííûõ ôóíêöèé è êàæäàÿ òêàíü
ïîðàçèòåëüíî îòëè÷àåòñÿ îò îñòàëüíûõ.
Íåîáõîäèìî ðåøèòü äâå ïðîáëåìû:
êàêèì îáðàçîì òêàíè
äèôôåðåíöèðóþòñÿ äðóã îò äðóãà è
êàêèì îáðàçîì äèôôåðåíöèðîâàííîå
ñîñòîÿíèå, õàðàêòåðíîå äëÿ êàæäîé
êëåòêè, íàñëåäóåòñÿ â ðÿäó êëåòî÷íûõ
ïîêîëåíèé.

Äîëãîå âðåìÿ â áèîëîãè÷åñêîé íàóêå
ñóùåñòâîâàëî ìíåíèå, ÷òî ïðîöåññ
ðàçâèòèÿ ýòî ïðîñòîé ðîñò îðãàíîâ
îðãàíèçìà, óæå ñôîðìèðîâàííîãî
(ïðåôîðìèðîâàííîãî) â êëåòêàõ
çàðîäûøåâîãî ïóòè (ðèñ. 14.1.).

Â 1759 ãîäó Wolff ïðåäëîæèë òåîðèþ
ýïèãåíåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé êàæäûé
îðãàíèçì ðàçâèâàåòñÿ â õîäå îíòîãåíåçà
íå èç ïðåôîðìèðîâàííûõ îðãàíîâ, à èç
ïðîñòîãî íåîðãàíèçîâàííîãî çàðîäûøà
ïóò¸ì ïîñëåäîâàòåëüíîãî ðÿäà
íîâîîáðàçîâàíèé.

Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì
æèçíåííûé ïóòü ëþáîãî îðãàíèçìà - ýòî
ïîñòîÿííîå îáíîâëåíèå âñåõ êëåòîê,
òêàíåé è îðãàíîâ. Äåòàëè ýòîãî ïðîöåññà
îáíîâëåíèÿ îïðåäåëÿþòñÿ ñòðóêòóðàìè,

ñôîðìèðîâàâøèìèñÿ íà ïðåäûäóùèõ
ñòàäèÿõ. Ñîãëàñíî ýòîé òî÷êå çðåíèÿ
ðàçâèòèå íå îñòàíàâëèâàåòñÿ íà êàêîé-òî
îïðåäåë¸ííîé òî÷êå, à ïðîäîëæàåòñÿ âñþ
æèçíü.

Çàâèñèìîñòü ðàçâèòèÿ îò
àêòèâíîñòè ãåíîâ, çàêëþ÷åííûõ â
êëåòî÷íîì ÿäðå, óñòàíîâëåíà â
ìíîãî÷èñëåííûõ îïûòàõ. Ïîêàçàíà òàêæå
ðîëü ñîñòîÿíèÿ öèòîïëàçìû â
ïîääåðæàíèè îïðåäåëåííîãî
äèôôåðåíöèðîâàííîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòêè
â öåëîì.

Ïî ìíåíèþ Ò.Õ. Ìîðãàíà,
âûñêàçàííîìó åùå â 1930-å ãîäû,
�ðàííèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ îïðåäåëÿþòñÿ
ïðîòîïëàçìîé ÿéöà, âëèÿíèå æå
õðîìîñîì ñïåðìàòîçîèäà ñêàçûâàåòñÿ
ïîçæå. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ïðîòîïëàçìà

Ðèñ. 14.1. Ìèíèàòþðíûé ÷åëîâå÷åê,
ôîðìèðóþùèéñÿ ïî ìíåíèþ
ðàííèõ áèîëîãîâ â ñïåðìàòîçîèäå
÷åëîâåêà (Èç: Hartsoeker, 1694, â êí.
Srb et al., 1965, ñòð. 353)
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ÿéöà óæå ïîäâåðãëàñü âëèÿíèþ ãåíîâ,
ñîäåðæàùèõñÿ â ñàìîì ÿéöå...� (Ìîðãàí,
1937, ñòð. 129). �Ïî ìåðå ïðîòåêàíèÿ
ðàçâèòèÿ ïðèõîäÿò â äåéñòâèå ðàçëè÷íûå
ãðóïïû ãåíîâ� (òàì æå, ñòð. 13).

14.1. Ðîëü êëåòî÷íîãî ÿäðà â
ðàçâèòèè

Äëÿ âûÿñíåíèÿ ðîëè ÿäðà â ðàçâèòèè
ïðîâîäèëè ðàçëè÷íûå ýêñïåðèìåíòû. Ã.
Ãåììåðëèíã (H. Haemmerling) ïðîâåë
îïûòû ñ çàìåùåíèåì ÿäðà ó âîäîðîñëè
Acetabularia. Îí èñïîëüçîâàë äâà âèäà
ýòîãî ðîäà - A. mediterranea è A. crenulata,
ðàçëè÷àþùèåñÿ ôîðìîé øëÿïêè (ðèñ.
14.2.). Â ïåðèîä âåãåòàòèâíîãî öèêëà ýòà
âîäîðîñëü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êðóïíóþ
îäíîÿäåðíóþ êëåòêó ñ äëèíîé ñòåáåëüêà
äî 6 ñì. Ðàçëè÷íûå âèäû àöåòàáóëÿðèè
èìåþò ñïåöèôè÷åñêóþ ôîðìó øàïî÷êè.

ßäðî íàõîäèòñÿ â îäíîì èç
ðèçîèäîâ. Åñëè øàïî÷êó èëè ñòåáåëåê ñ

øàïî÷êîé îòðåçàòü, îíè âíîâü
ðåãåíåðèðóþò èç ðèçîèäà, ñîäåðæàùåãî
ÿäðî. Ïðè ýòîì ñîõðàíÿåòñÿ ôîðìà
øàïî÷êè, õàðàêòåðíàÿ äëÿ äàííîãî âèäà.
Êîãäà ñðàùèâàëè îòðåçàííûé ñòåáåëåê
îäíîãî âèäà ñ ðèçîèäîì äðóãîãî,
ðåãåíåðèðóþùàÿ íà ñòåáåëüêå øàïî÷êà
èìåëà ôîðìó, ñâîéñòâåííóþ âèäó,
êîòîðîìó ïðèíàäëåæàëî ÿäðî (ñì. ðèñ.
14.2.). Òàêîé æå ðåçóëüòàò áûë ïîëó÷åí â
òîì ñëó÷àå, êîãäà èçâëå÷åííîå èç ðèçîèäà
ÿäðî îäíîãî âèäà ïåðåñàæèâàëè â
èçîëèðîâàííûé ñòåáåëåê äðóãîãî âèäà.

Á.Ë. Àñòàóðîâ, îñíîâûâàÿñü íà ðåçêî
ðàçëè÷íîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè ÿäðà è
öèòîïëàçìû ê èîíèçèðóþùèì
èçëó÷åíèÿì, ïîêàçàë ðåøàþùóþ ðîëü
ÿäðà â îïðåäåëåíèè ïðèçíàêîâ
ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ. Â íîðìå ó
áàáî÷êè øåëêîïðÿäà â ÿéöî ïðè
îïëîäîòâîðåíèè ïðîíèêàåò íåñêîëüêî
ñïåðìèåâ, íî ñ ÿäðîì ÿéöà ñëèâàåòñÿ ÿäðî

Ðèñ. 14.2. Ðåãåíåðàöèÿ øëÿïêè ïðè ïåðåêðåñòíîì ñðàùèâàíèè ó àöåòàáóëÿðèè
(Èç: Hammerling, 1943 â êí. Srb et al., 1965). A. mediterranea è A. crenulata
èçîáðàæåíû ñîîòâåòñòâåííî ñåðûì è áåëûì  öâåòîì
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òîëüêî îäíîãî èç íèõ, îñòàëüíûå
ñïåðìèè îñòàþòñÿ íà åãî ïåðèôåðèè è
çàòåì ðàñïàäàþòñÿ, íå ó÷àñòâóÿ â
îáðàçîâàíèè è ðàçâèòèè çàðîäûøà.
Ïîäâåðãàÿ íåîïëîäîòâîðåííûå ÿéöà
øåëêîïðÿäà òåïëîâîìó øîêó è
ðåíòãåíîâñêîìó îáëó÷åíèþ, ìîæíî
ïîëíîñòüþ ðàçðóøèòü èõ ÿäðà, íå
ïîâðåäèâ öèòîïëàçìó, êîòîðàÿ ïî
ñðàâíåíèþ ñ ÿäðîì ãîðàçäî ìåíåå
÷óâñòâèòåëüíà ê ýòèì âîçäåéñòâèÿì. Åñëè
çàòåì òàêèå ÿäðà îñåìåíèòü, òî ÿäðà äâóõ
ïðîíèêøèõ â ÿäðî ñïåðìèåâ ñëèâàþòñÿ
äðóã ñ äðóãîì è îáðàçóþò ÿäðî çèãîòû.
Ñëåäîâàòåëüíî, çäåñü çèãîòà èìååò ÿäðî,
ïðîèñõîäÿùåå èñêëþ÷èòåëüíî îò îòöà,
öèòîïëàçìà æå öåëèêîì ìàòåðèíñêàÿ.
Ðàçâèâàþùèåñÿ èç òàêèõ
àíäðîãåíåòè÷åñêèõ çèãîò îñîáè
øåëêîïðÿäà âñåãäà áûëè ñàìöàìè è
äîâîëüíî òî÷íî ïîâòîðÿþò ôåíîòèï
ñâîèõ îòöîâ, ÷òî îñîáåííî çàìåòíî,
êîãäà ÿéöà ïðèíàäëåæàò ñàìêàì îäíîé
ïîðîäû, à ñïåðìèè - ñàìöàì äðóãîé
ïîðîäû (ðèñ. 14.3.).

14.2. Òîòèïîòåíòíîñòü
ãåíîìà

Äî ñèõ ïîð îáñóæäàåòñÿ âîïðîñ î
òîì, ñîïðîâîæäàåòñÿ ëè ñïåöèàëèçàöèÿ
êëåòîê óòðàòîé ãåíîâ, êîòîðûå äàëåå íå
ïîíàäîáÿòñÿ äëÿ êàæäîãî äàííîãî òèïà
êëåòîê. Íàïðèìåð, ñîõðàíÿþòñÿ ëè â ÿäðå
êëåòîê êèøå÷íèêà ãåíû, íåîáõîäèìûå äëÿ
ñèíòåçà ãåìîãëîáèíà - áåëêà,
õàðàêòåðíîãî äëÿ ýðèòðîöèòîâ, à â ÿäðå
íåðâíîé êëåòêè - ãåíû, íåîáõîäèìûå äëÿ
îáðàçîâàíèÿ ìèîçèíà - îñîáîãî áåëêà
ìûøå÷íûõ êëåòîê? Åñëè �íåíóæíûå�
ãåíû óòðà÷èâàþòñÿ, òî èìåííî ýòà

ïîñòîÿííàÿ óòðàòà ðàçëè÷íûõ ãåíîâ è
îïðåäåëÿåò ñïåöèàëèçàöèþ êëåòîê êàê
ïðåäïîëîæèë À. Âåéñìàí åùå â 1892 ãîäó.
Ïðîòèâîïîëîæíàÿ òî÷êà çðåíèÿ
ñâîäèòñÿ ê òîìó, ÷òî âî âñåõ êëåòêàõ
ñîõðàíÿþòñÿ âñå ãåíû, îäíàêî â òåõ
êëåòêàõ, ãäå èõ äåÿòåëüíîñòü íå íóæíà,
îíè íàõîäÿòñÿ â íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè.

Äëÿ òîãî, ÷òîáû ðåøèòü êàêàÿ èç
ýòèõ ãèïîòåç âåðíà, àíãëèéñêèé ãåíåòèê
Ã¸ðäîí òðàíñïëàíòèðîâàë ÿäðà èç
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê ýïèòåëèÿ
êèøå÷íèêà ãîëîâàñòèêîâ (ðèñ. 14.4.) â
íåîïëîäîòâîð¸ííîå ÿéöî, èç êîòîðîãî
ïðåäâàðèòåëüíî áûëî óäàëåíî ñâîå ÿäðî.
Ïðè ýòîì íåîáõîäèìî èñïîëüçîâàíèå
êàêîãî-ëèáî ÿäåðíîãî ìàðêåðà, êîòîðûé
ïîçâîëÿåò îòëè÷èòü ïîòîìêîâ
ïåðåñàæåííîãî ÿäðà îò ïîòîìêîâ ÿäðà-

Ðèñ. 14.3. Àíäðîãåíåç ó òóòîâîãî
øåëêîïðÿäà (Èç: Á.Ë. Àñòàóðîâà â êí.
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 83)
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Ðèñ. 14.4. Ñõåìà ïåðåñàäêè ÿäåð èç êèøå÷íèêà ãîëîâàñòèêà â íåîïëîäîòâîðåííîå
ÿéöî ëÿãóøêè (Èç: Ãåðäîí, 1970, ñòð. 20). ßäðî-ðåöèïèåíò, ïîìå÷åííîå íàëè÷èåì
äâóõ ÿäðûøåê, ðàçðóøàåòñÿ â ðåçóëüòàòå îáëó÷åíèÿ óëüòðàôèîëåòîâûìè ëó÷àìè
(1), çàòåì ó ãîëîâàñòèêà âûäåëÿþò êèøå÷íèê (2) è áåðóò êëåòêè ýïèòåëèàëüíîãî
ñëîÿ. Îäèíî÷íóþ ýïèòåëèàëüíóþ êëåòêó çàñàñûâàþò â ìèêðîïèïåòêó, ïðè ýòîì
êëåòî÷íàÿ îáîëî÷êà ðàçðóøàåòñÿ (3), âûñâîáîæäàÿ ÿäðî. ßäðî êëåòêè êèøå÷íèêà
ïåðåñàæèâàþò â ïîäãîòîâëåííîå ÿéöî (4), êîòîðîå çàòåì ðàçâèâàåòñÿ. Îêîëî 1%
ÿèö ñ ïåðåñàæåííûìè ÿäðàìè ðàçâèâàþòñÿ â ëÿãóøåê, èìåþùèõ â ÿäðå ëèøü
îäíî ÿäðûøêî âìåñòî îáû÷íûõ äâóõ (5)

1 2

3

4

5

Íåîïëîäîòâîðåííîå ÿéöî
(ëèíèÿ ñ äâóìÿ ÿäðûøêàìè)

Ãîëîâàñòèê
(ëèíèÿ ñ îäíèì ÿäðûøêîì)

Êèøå÷íèê
ãîëîâàñòèêà

Ýïèòåëèàëüíûå êëåòêè

ßäðî èç êëåòêè
êèøå÷íèêà

ßäðî èç êëåòêè êèøå÷íèêà
ßéöî-ðåöèïèåíò

Îáëó÷åíèå

Áëàñòóëà Áëàñòóëà Îòñóòñòâèå
äðîáëåíèÿ

Ãîëîâàñòèê

Àíîìàëüíûé
çàðîäûø

Âçðîñëàÿ ëÿãóøêà
(ëèíèÿ ñ îäíèì ÿäðûøêîì)
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õîçÿèíà, ïîñêîëüêó íåëüçÿ áûòü
óâåðåííûì, ÷òî íå ïðîèçîøëî ñëó÷àéíîé
îøèáêè ïðè óäàëåíèè ÿäðà-õîçÿèíà.
Ìàðêåðîì â äàííîì ñëó÷àå ñëóæèëî
íàëè÷èå äâóõ ÿäðûøåê â ÿäðàõ êëåòêè-
õîçÿèíà è îäíîãî - â ïåðåñàæèâàåìûõ
ÿäðàõ.

Â äàííûõ ýêñïåðèìåíòàõ îêîëî 1%
ÿèö, â êîòîðûå áûëè ïåðåñàæåíû ÿäðà
ýïèòåëèÿ, äàëè âçðîñëûõ ëÿãóøåê. Òàêèì
îáðàçîì, íîðìàëüíàÿ äèôôåðåíöèðîâêà
æèâîòíûõ êëåòîê íå ñîïðîâîæäàåòñÿ
óòðàòîé èëè íåîáðàòèìîé èíàêòèâàöèåé
ãåíîâ.

Â ôåâðàëå 1997 ãîäà â æóðíàëå Nature
ïîÿâèëîñü ñîîáùåíèå, çàñòàâèâøåå
îáñóæäàòü ïðîáëåìû ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ
æóðíàëèñòîâ, ïîëèòèêîâ, þðèñòîâ è
ãîñóäàðñòâåííûõ äåÿòåëåé: ãðóïïà ó÷¸íûõ
èç Øîòëàíäèè ñîîáùèëà îá óñïåøíîé
òðàíñïëàíòàöèè ÿäåð èç
äèôôåðåíöèðîâàííûõ êëåòîê â
ÿéöåêëåòêè îâåö è ïîëó÷åíèè íîðìàëüíî
ñôîðìèðîâàííîãî æèâîòíîãî. Ýòè
ðåçóëüòàòû îòêðûâàþò ïóòü äëÿ
ôàêòè÷åñêè íåîãðàíè÷åííîãî
âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ ëþáîãî
èíäèâèäóóìà: êàæäàÿ îñîáü â ðåçóëüòàòå
òðàíñïëàíòàöèè ÿäåð èç åãî êëåòîê â
ðåöèïèåíòîâ ìîæåò äàòü íà÷àëî
ìèëëèàðäàì ñîâåðøåííî èäåíòè÷íûõ
ïîòîìêîâ. Ýòîò ïðîöåññ, êàê îòìå÷àëîñü
â ðàçäåëå 4, íàçûâàþò êëîíèðîâàíèåì.

Ñõåìà îïûòà áûëà àíàëîãè÷íîé òîé,
êîòîðóþ èñïîëüçîâàëè Äæ. Ã¸ðäîí è åãî
ñîòðóäíèêè. Ìàðêåðàìè â äàííîì ñëó÷àå
ñëóæèëè ìàñòü îâåö è ðàçëè÷íûå
ìèêðîñàòåëëèòû â ñîñòàâå ÄÍÊ. Îîöèòû
âûäåëÿëè èç îâåö øîòëàíäñêîé
÷åðíîìîðäîé ïîðîäû, à äîíîðíûå êëåòêè

áûëè âûäåëåíû èç âûìåíè îâåö
áåëîìîðäîé ïîðîäû Ôèíí Äîðñåòò. Ïîñëå
ýòîãî ñ ïîìîùüþ ýëåêòðè÷åñêîãî
èìïóëüñà ñëèâàëè ýíóêëåèðîâàííûé îîöèò
ñ öåëîé êëåòêîé-äîíîðîì.
Ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîëó÷åííûå çèãîòû
ïîìåùàëè â ÿéöåâîäû ñàìîê, ãäå îíè
íà÷èíàëè äðîáèòüñÿ è ðàçâèâàëèñü â
ìîðóëû, êîòîðûå è áûëè ïåðåñàæåíû â
ìàòêè ÷åðíîìîðäûõ îâåö. Èç 277
ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîëó÷åííûõ çèãîò
òîëüêî îäíà ïðîøëà âñå ñòàäèè ðàçâèòèÿ
âïëîòü äî ðîæäåíèÿ ÿãí¸íêà, êîòîðûé áûë
áåëîìîðäûì (ðèñ. 14.5.). (Äåòàëè
ýêñïåðèìåíòîâ ìîæíî íàéòè â ñòàòüå:
Wilmut et al., 1997).

Òîò ôàêò, ÷òî îâå÷êà âûðîñëà èç
ÿéöåêëåòêè ñ ÿäðîì èç âçðîñëîãî
æèâîòíîãî, äîêàçûâàåò îòñóòñòâèå
íåîáðàòèìûõ ìîäèôèêàöèé
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â õîäå
íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ.

Ðèñ. 14.5. Îâå÷êà (íà ðèñóíêå ñëåâà),
ðàçâèâøàÿñÿ èç êëåòêè ìîëî÷íîé
æåëåçû, âçÿòîé îò îâöû áåëîìîðäîé
ïîðîäû è òðàíñïëàíòèðîâàííîé â
îâöó ÷åðíîìîðäîé ïîðîäû (ñïðàâà)
(Èç: Wilmut et al., 1997)
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14.3. Äåòåðìèíàöèÿ

Èçâåñòíî, ÷òî êàæäàÿ êëåòêà
íàõîäèòñÿ â íåêîòîðîì
äåòåðìèíèðîâàííîì ñîñòîÿíèè.
Äåòåðìèíàöèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âàæíîå
ñîáûòèå, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî êëåòêè ñ
îäèíàêîâûì íàáîðîì ãåíîâ íà÷èíàþò
ðàçëè÷àòüñÿ ïî ñâîèì âíåøíèì
ïðèçíàêàì, èëè ôåíîòèïó. Ìíîãî
ñåðüåçíûõ âîïðîñîâ ñòîèò ïåðåä
èññëåäîâàòåëÿìè: íà êàêîé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ çàðîäûøà ïðîèñõîäèò ýòà
äåòåðìèíàöèÿ? Íàñêîëüêî óñòîé÷èâî
òàêîå ñîñòîÿíèå êëåòêè? Íàñëåäóåòñÿ ëè
ýòî ñîñòîÿíèå âñåìè êëåòêàìè,
ïðîèñõîäÿùèìè îò äåòåðìèíèðîâàííîé
êëåòêè-ïðåäøåñòâåííèêà? Ìîæíî ëè
èçìåíèòü äåòåðìèíèðîâàííîñòü è
ïåðåêëþ÷èòü ýòè êëåòêè íà ðàçâèòèå â
íîâûõ íàïðàâëåíèÿõ?

Äëÿ îòâåòîâ íà ýòè âîïðîñû
âûäàþùèéñÿ øâåéöàðñêèé ãåíåòèê Ý.
Õàäîðí èñïîëüçîâàë ïëîäîâóþ ìóøêó
äðîçîôèëó. Èçâåñòíî, ÷òî â ðàçâèòèè
âûñøèõ íàñåêîìûõ, â òîì ÷èñëå ìóõ,
ïðîèñõîäèò èíòåðåñíîå ðàçäåëåíèå êëåòîê
ïî èõ ôóíêöèÿì. Êëåòêè îäíîãî òèïà
íà÷èíàþò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ ñ ïåðâûõ
ýòàïîâ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, èç íèõ
îáðàçóåòñÿ òåëî ëè÷èíêè íàñåêîìîãî ñî
âñåìè åãî îðãàíàìè. Êëåòêè äðóãîãî òèïà
îáîñîáëåíû, îíè ñîñòàâëÿþò òàê
íàçûâàåìûå èìàãèíàëüíûå äèñêè èëè
çà÷àòêè âçðîñëûõ îðàãíîâ. Õîòÿ êëåòêè
èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ íàõîäÿòñÿ â
êîíòàêòå ñ ñîñåäíèìè
äèôôåðåíöèðóþùèìèñÿ êëåòêàìè, îíè
íàõîäÿòñÿ â ýìáðèîíàëüíîì ñîñòîÿíèè â
òå÷åíèå âñåãî ëè÷èíî÷íîãî ïåðèîäà. Â ýòî
âðåìÿ îíè äåëÿòñÿ. Â ïðîöåññå

ìåòàìîðôîçà çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü
ëè÷èíî÷íûõ îðãàíîâ ðàññàñûâàåòñÿ (èëè
ëèçèðóåòñÿ). Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì êëåòêè
èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ óòðà÷èâàþò ñâîå
ýìáðèîíàëüíîå ñîñòîÿíèå, îíè
äèôôåðåíöèðóþòñÿ, ïðåâðàùàÿñü â
ñïåöèàëèçèðîâàííûå òêàíè èìàãî
(âçðîñëîé ìóõè). Èç êàæäîãî äèñêà
îáðàçóåòñÿ îòäåëüíàÿ ÷àñòü òåëà
íàñåêîìîãî. Íàïðèìåð, äëÿ êàæäîé èç
øåñòè áóäóùèõ íîã ñóùåñòâóåò îòäåëüíûé
äèñê, ãîëîâà îáðàçóåòñÿ èç òðåõ ïàð
äèñêîâ.

Èìàãèíàëüíûå äèñêè ìîæíî èçâëå÷ü
èç òåëà ëè÷èíêè è ïåðåñàäèòü â ïîëîñòü
òåëà äðóãîé ëè÷èíêè. Êîãäà ëè÷èíêà-
õîçÿèí ïðåâðàùàåòñÿ â êóêîëêó,
òðàíñïëàíòàíò äèôôåðåíöèðóåòñÿ â
ñîîòâåòñòâóþùèé îðãàí. Íàïðèìåð, åñëè
òðàíñïëàíòèðîâàí ãëàçíîé èìàãèíàëüíûé
äèñê, â áðþøêå ëè÷èíêè-õîçÿèíà
ðàçâèâàåòñÿ ïîëíîñòüþ
ñôîðìèðîâàâøèéñÿ ãëàç.

Â ðåçóëüòàòå ìíîãèõ îïûòîâ Ý.
Õàäîðí îáíàðóæèë, ÷òî êàæäûé
èìàãèíàëüíûé äèñê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
ñâîåãî ðîäà ìîçàèêó èç ðàçëè÷íûõ ãðóïï
êëåòîê, íàïðèìåð, èç îäíèõ ó÷àñòêîâ
ìóæñêîãî ãåíèòàëüíîãî äèñêà îáðàçóåòñÿ
ñåìÿèçâåðãàòåëüíûé êàíàë, èç äðóãèõ -
ðàçëè÷íûå ýëåìåíòû ìóæñêîãî ïîëîâîãî
÷ëåíà, èç òðåòüèõ - àíàëüíûå ïëàñòèíêè è
çàäíÿÿ êèøêà. Ñëåäîâàòåëüíî, áóäóùåå
ðàçíîîáðàçèå êëåòîê äåòåðìèíèðîâàíî
óæå íà ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè.

Íåîæèäàííûå ðåçóëüòàòû áûëè
ïîëó÷åíû ïîñëå òðàíñïëàíòàöèè
èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ ñðàçó âî âçðîñëûõ
ìóõ. Êëåòêè íåîãðàíè÷åííî äåëèëèñü è
ðàçðàñòàëèñü. Åñëè áû ðàçâèòèå ýòèõ
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èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ ïðîèñõîäèëî â
íîðìàëüíîé ëè÷èíêå, òî ýòè êëåòêè
ïðåêðàòèëè áû äåëåíèå ñ íà÷àëîì
ìåòàìîðôîçà: ïîä âëèÿíèåì ãîðìîíà
íàñåêîìûõ ýêäèñòåðîíà îíè áû íà÷àëè
äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ â òàêèå ñòðóêòóðû
âçðîñëûõ îñîáåé, êàê ùåòèíêè, âîëîñêè,
êîãîòêè è ò.ä. Íåîãðàíè÷åííûé ðîñò ýòèõ
êëåòîê, ïåðåñàæåííûõ â áðþøêî âçðîñëûõ
ìóõ, ïðîäîëæàëñÿ áîëåå 6 ëåò. Ïîñêîëüêó
ìóõà äðîçîôèëà æèâåò îêîëî ìåñÿöà,
ðàçìíîæàþùèåñÿ êëåòêè ïåðåñàæèâàëè â
íîâóþ ìóõó ÷åðåç êàæäûå 2 íåäåëè. Ïðè
ýòîì êëåòêè ïåðåíåñëè ñâûøå 160
ïåðåñàäîê. Õîòÿ òðàíñïëàíòàíòû æèëè âî
âçðîñëûõ ìóõàõ ãîäàìè, îíè ñîõðàíèëè
ñâîé èñõîäíûé ýìáðèîíàëüíûé õàðàêòåð
è íå äèôôåðåíöèðîâàëèñü. Åñëè æå
èçâëå÷ü íåìíîãî òðàíñïëàíòàíòà è ââåñòè
â ëè÷èíêó, ýòè êëåòêè ïðåòåðïåâàëè
ìåòàìîðôîç è íîðìàëüíî
äèôôåðåíöèðîâàëèñü â ñòðóêòóðû
âçðîñëîãî îðãàíèçìà. Ïðè ýòîì, åñëè
íåñêîëüêî ëåò íàçàä äëÿ òðàíñïëàíòàöèè
áûëè âçÿòû êðûëîâûå èìàãèíàëüíûå
äèñêè, ïðè îáðàòíîé òðàíñïëàíòàöèè
òàêæå ôîðìèðîâàëîñü êðûëî. Òàêèì
îáðàçîì, ñîñòîÿíèå äåòåðìèíàöèè ìîæåò
âîñïðîèçâîäèòüñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ áåç
êàêèõ-ëèáî èçìåíåíèé. Î÷åíü
ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ ýòî ñâîéñòâî
äåòåðìèíèðîâàííûõ êëåòîê ïåðåäàåòñÿ
áëàãîäàðÿ ñâîåãî ðîäà �êëåòî÷íîé
íàñëåäñòâåííîñòè� èëè îïðåäåëåííîãî
ñîñòîÿíèÿ ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ
îòíîøåíèé (èëè íàëè÷èÿ â öèòîïëàçìå
ýïèãåíåòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ).

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íîðìàëüíîå
ñîñòîÿíèå äåòåðìèíèðîâàííîñòè â
îïûòàõ Ý. Õàäîðíà ðåçêî èçìåíÿëîñü.

Î÷åíü ðåäêî, èç êëåòîê ãåíèòàëüíîãî
èìàãèíàëüíîãî äèñêà ïîñëå äëèòåëüíîãî
ðàçìíîæåíèÿ â áðþøêå èìàãî,
ôîðìèðîâàëèñü îðãàíû ãîëîâû èëè
êîíå÷íîñòè, ò.å. êëåòêè áîëüøå íå
äèôôåðåíöèðîâàëèñü â ñîîòâåòñòâèå ñ
äåòåðìèíàöèåé èõ ïðåäêîâ - ïðîèçîøëà
òðàíñäåòåðìèíàöèÿ. Âíîâü ïðèîáðåòåííîå
òðàíñäåòåðìèíèðîâàííîå ñîñòîÿíèå â
äàëüíåéøåì òàêæå ïåðåäàåòñÿ çà ñ÷åò
êëåòî÷íîé íàñëåäñòâåííîñòè î÷åíü
ïðîäîëæèòåëüíîå âðåìÿ.

ßâëåíèå òðàíñäåòåðìèíàöèè, òàêæå
êàê è ðåçóëüòàòû òðàíñïëàíòàöèè ÿäåð,
ïîëó÷åííûå Äæ. Ãåðäîíîì
ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî â îñíîâå
äèôôåðåíöèðîâêè íå ëåæèò íåîáðàòèìîå
ñîñòîÿíèå ãåíîâ, òåì áîëåå èõ ïîòåðÿ.

Î÷åâèäíî òàêæå è òî, ÷òî â îñíîâå
ëþáîãî äåòåðìèíèðîâàííîãî ñîñòîÿíèÿ
ëåæèò ñáàëàíñèðîâàííàÿ ñèñòåìà ÿäåðíî-
öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ îòíîøåíèé. Êàê
ìîæåò ñôîðìèðîâàòüñÿ òàêàÿ ñèñòåìà
ëó÷øå âñåãî ïîêàçûâàþò ðåçóëüòàòû
ñàìîãî ðàííåãî ðàçâèòèÿ.

14.4. Ðàííåå ýìáðèîíàëüíîå
ðàçâèòèå äðîçîôèëû

Åùå â 1950-å ãîäû ñôîðìèðîâàëîñü
ïðåäñòàâëåíèå î ìîðôîãåíàõ êàê î
âåùåñòâàõ, èíäóöèðóþùèõ îáðàçîâàíèå
îïðåäåëåííûõ ÷àñòåé òåëà. Ïðåäïîëàãàëè,
÷òî �ýòè âåùåñòâà äèôôóíäèðóþò ÷åðåç
òêàíü è èõ ðàñïðåäåëåíèå äèêòóåò òîò èëè
èíîé ïóòü ðàçâèòèÿ êëåòêè�. Ïîçäíåå
òåîðèÿ ìîðôîãåíîâ ïîëó÷èëà
çíà÷èòåëüíîå ðàçâèòèå. Ïî ñîâðåìåííûì
ïðåäñòàâëåíèÿì ìîðôîãåí âûäåëÿåòñÿ
èç ëîêàëüíîãî èñòî÷íèêà è âî âðåìÿ
ïîñëåäóþùåé äèôôóçèè â òêàíè
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îáðàçóåòñÿ ãðàäèåíò åãî êîíöåíòðàöèè.
Â êàæäîé ãðóïïå êëåòîê ñâîé íàáîð è
êîíöåíòðàöèÿ ìîðôîãåíîâ, ò.å. ñâîÿ
èíôîðìàöèÿ î ïîñëåäóþùåì ðàçâèòèè -
ýòî òî, ÷òî ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ íàçûâàþò
ïîçèöèîííîé èíôîðìàöèåé.

Ëó÷øå âñåãî èçó÷åíû ãðàäèåíòû
ìîðôîãåíîâ, îáðàçóþùèåñÿ â
ðàçâèâàþùåìñÿ ÿéöå äðîçîôèëû.

Èçâåñòíî, ÷òî ó äðîçîôèë ÿéöî
ñîçðåâàåò â îñîáîé êàìåðå - ôîëëèêóëå.
Ýòà êàìåðà ñîäåðæèò îîöèò -
ñîçðåâàþùåå ÿéöî è 15 îãðîìíûõ
ïèòàþùèõ êëåòîê, ôóíêöèÿ êîòîðûõ
ñèíòåçèðîâàòü ïðîäóêöèþ è
ïåðåêà÷èâàòü åå â îîöèò. Â íèõ
ôóíêöèîíèðóþò ò.í. �ãåíû ñ
ìàòåðèíñêèì ýôôåêòîì�, ò.å. òàêèå ãåíû,
êîòîðûå ôóíêöèîíèðóþò â ïèòàþùèõ
êëåòêàõ îîöèòîâ - â îðãàíèçìå ìàòåðè
åùå äî îïëîäîòâîðåíèÿ ÿéöà
ñïåðìàòîçîèäîì è èíôîðìàöèÿ ñ íèõ
ïåðåäàåòñÿ â îîöèò. Îäèí èç òàêèõ ãåíîâ
- bicoid. Ñàìêè, ãîìîçèãîòíûå ïî
ìóòàöèè bc îòêëàäûâàþò ÿéöà, â êîòîðûõ
íîðìàëüíûå ýìáðèîíû íå ðàçâèâàþòñÿ,
äàæå åñëè ýòè ÿéöà îïëîäîòâîðåíû
ñïåðìèåì, ñîäåðæàùèì íîðìàëüíûé
àëëåëü ãåíà bicoid. Ñîâåðøåííî
î÷åâèäíî, ÷òî âåñü ïðîäóêò ýòîãî ãåíà,
íåîáõîäèìûé äëÿ ðàçâèòèÿ,
ñèíòåçèðóåòñÿ ó ìàòåðè è îòêëàäûâàåòñÿ
â ÿéöå.

Îêàçûâàåòñÿ, ÷òî áåëêè, êîäèðóåìûå
ãåíàìè, ôóíêöèîíèðóþùèìè â õîäå
ñîçðåâàíèÿ ÿéöà è òðàíñïîðòèðóåìûå
òóäà èç ïèòàþùèõ êëåòîê,
ðàñïðåäåëÿþòñÿ ïî îñè ÿéöà, îáðàçóÿ
ãðàäèåíòû, õàðàêòåðíûå äëÿ ïðîäóêòîâ
êàæäîãî ãåíà. Íà ðèñ. 14.6. ïîêàçàíî

ðàñïðåäåëåíèå ïðîäóêòà ãåíà bicoid â
ïðåäåëàõ ÿéöà. Îí çàíèìàåò ñòðîãî
îïðåäåëåííûé ó÷àñòîê. ×òîáû ïðîäóêò
bicoid çàíÿë ýòî ìåñòî, íóæíî, ÷òîáû
ïîðàáîòàëè è äðóãèå ãåíû, â ñëó÷àå
ìóòàöèé êîòîðûõ äàííûé ïðîäóêò
ðàñïðåäåëÿåòñÿ íåïðàâèëüíî. Òàê, â
íîðìàëüíîì ÿéöå ÐÍÊ ãåíà bicoid (bc)
ðàñïîëàãàåòñÿ â óçêî ëîêàëüíîì ó÷àñòêå
(ðèñ. 14.6.a). Îäíàêî ó ðÿäà ìóòàíòîâ
ðàñïðåäåëåíèå ýòîé ÐÍÊ â ÿéöå ñèëüíî
èçìåíåíî: â ðåçóëüòàòå ìóòàöèè ãåíà
exuperantia ÐÍÊ ãåíà bc áîëåå èëè ìåíåå
ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíà ïî âñåìó ÿéöó
ñ íåáîëüøèì ãðàäèåíòîì îò ïåðåäíåãî
ïîëþñà ê çàäíåìó. Ó ìóòàíòîâ swallow
ãðàäèåíò ýòîãî ìîðôîãåíà âûðàæåí
ñèëüíåå, ò.å. ðàñïðåäåëåíèå åãî áëèæå ê
íîðìàëüíîìó: â ïåðåäíåé ÷àñòè ÿéöà
âûÿâëåíî áîëüøîå ñêîïëåíèå ÐÍÊ bicoid
è íåêîòîðîå å¸ êîëè÷åñòâî ðàñïðåäåëåíî
â îñòàëüíîé öèòîïëàçìå (ðèñ. 14.6.á, â).

Ðèñ. 14.6. Ðàñïðåäåëåíèå ïî äëèíå
ÿéöà äðîçîôèëû ìàòðè÷íîé ÐÍÊ,
ñ÷èòàííîé ñ ãåíà bicoid â íîðìàëüíîé
ëèíèè (÷åðíîå ïÿòíî) (à), ó ìóòàíòîâ
exuperantia (á), swallow (â) è staufen
(ã) (ïîêàçàíû øòðèõîâêîé) (Èç:
Lawrence, 1992, p. 31)

staufen-ã

swallow -
â

exuperantia-á

+/+à
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Ñîâñåì áëèçêîå ê íîðìå, íî âñå åù¸
íåíîðìàëüíîå, ðàñïðåäåëåíèå ïðîäóêòà
bicoid îáíàðóæåíî ó ìóòàíòîâ staufen
(ðèñ. 14.6.ã): ó íèõ ÐÍÊ bicoid âîîáùå íå
ïåðåõîäèò â çàäíþþ ÷àñòü ýìáðèîíà.

Òàêèì îáðàçîì ÐÍÊ ñ÷èòûâàåòñÿ ñ
ãåíà bicoid åù¸ â ïèòàþùèõ êëåòêàõ
îîöèòîâ â ìàòåðèíñêîì îðãàíèçìå è
ïîñòóïàåò â ÿéöåêëåòêè. Çàòåì ñ
ïîìîùüþ ïðîäóêòîâ äðóãèõ ãåíîâ, â
äàííîì ñëó÷àå ýòî ãåíû exuperantia,
swallow è staufen, ýòà ÐÍÊ çàíèìàåò
îïðåäåë¸ííîå ïîëîæåíèå â öèòîïëàçìå
ÿéöà, ò.å. ñîçäà¸òñÿ îïðåäåë¸ííûé
ãðàäèåíò â ðàñïðåäåëåíèè ýòîãî
ìîðôîãåíà. Â ñëó÷àå ìóòàöèè ëþáîãî èç
òð¸õ ïåðå÷èñëåííûõ ãåíîâ ðàñïðåäåëåíèå
ÐÍÊ bc èçìåíÿåòñÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê
ñåðü¸çíåéøèì íàðóøåíèÿì ðàçâèòèÿ.

Èçâåñòíî, ÷òî â ÿéöî ïîñòóïàåò
ÐÍÊ, ñ÷èòàííàÿ ñ îãðîìíîãî ÷èñëà ãåíîâ.
Ïîñêîëüêó êàæäàÿ èç ýòèõ ÐÍÊ åù¸ è
ðàñïðåäåëÿåòñÿ ïî ñâîèì ìåñòàì â ÿéöå
â ðåçóëüòàòå àêòèâíîñòè äðóãèõ ãåíîâ,
ñîâåðøåííî î÷åâèäíî ñêîëü îãðîìíî
÷èñëî ãåíîâ, ó÷àñòâóþùèõ â
ôîðìèðîâàíèè ÿéöà.

Ïðè ñîçðåâàíèè ÿéöà â îðãàíèçìå
ìàòåðè îáðàçóþòñÿ ÷åòûðå íåçàâèñèìûõ
ñèñòåìû: 1. Ïåðåäíå-çàäíèé ãðàäèåíò
áåëêîâ (ÐÍÊ) ãåíà bicoid, 2. Ãðàäèåíò
áåëêà ãåíà nanos, ðàñïîëîæåííûé â
çàäíåé ÷àñòè ÿéöà è íåîáõîäèìûé äëÿ
ðàçâèòèÿ áðþøêà ìóõè. 3.
Òåðìèíèðóþùàÿ ñèñòåìà - ýòî ãðàäèåíòû
áåëêà ãåíà torso, ðàñïîëîæåííûå íà îáîèõ
ïîëþñàõ ÿéöà è íåîáõîäèìûå äëÿ
îïðåäåëåíèÿ ãîëîâíîé è õâîñòîâîé ÷àñòè
òåëà. 4. Äîðçî-âåíòðàëüíàÿ ñèñòåìà,
êîòîðàÿ çàâèñèò îò àêòèâèðîâàíèÿ

ðåöåïòîðíîãî áåëêà, êîäèðóåìîãî ãåíîì
Toll (ðèñ. 14.7.).

Â ñâîþ î÷åðåäü, ïîñëå çàíÿòèÿ
ïðàâèëüíîãî ïîëîæåíèÿ â ÿéöå,
ïðîäóêòû òàêèõ ãåíîâ, êàê bicoid,
âñòóïàþò âî âçàèìîäåéñòâèå ñ äðóãèìè
ãåíàìè, êîòîðûå àêòèâèðóþòñÿ ïîñëå
îïëîäîòâîðåíèÿ è îáðàçîâàíèÿ çèãîòû
(çèãîòè÷åñêèå ãåíû). Áåëêè ãåíà bicoid
ñâÿçûâàþòñÿ ñ êîíòðîëèðóþùèìè
ðàéîíàìè çèãîòè÷åñêèõ ãåíîâ è
àêòèâèðóþò èõ. Ïîíÿòíî, ÷òî êëåòêà,
âîçíèêàþùàÿ â îáëàñòè ëîêàëèçàöèè
ìîðôîãåíà bc, áóäåò èñïûòûâàòü åãî
âëèÿíèå, è ðàçâèòèå ïîéäåò â
îïðåäåë¸ííîì íàïðàâëåíèè. Åñëè æå
êëåòêà ðàñïîëîæåíà â çàäíåé  ÷àñòè
ýìáðèîíà, ãäå ìîðôîãåíà bicoid íåò (ñì.
ðèñ. 14.6.), îíà áóäåò ðàçâèâàòüñÿ â
äðóãîì íàïðàâëåíèè. Òàêèì îáðàçîì,
íàáîð îïðåäåëåííûõ áåëêîâ,
íàêîïëåííûõ öèòîïëàçìîé ê äàííîé
ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ñïîñîáåí àêòèâèðîâàòü
îïðåäåëåííûé íàáîð ãåíîâ, áëàãîäàðÿ
÷åìó ëèáî ïîääåðæèâàåòñÿ äàííîå
äèôôåðåíöèðîâàííîå ñîñòîÿíèå, ëèáî
ðàçâèòèå ïðîäâèãàåòñÿ äàëüøå.

Êàêèì îáðàçîì áåëêîâûé ïðîäóêò
îäíîãî ãåíà ìîæåò âçàèìîäåéñòâîâàòü
ñ äðóãèì ãåíîì? Îêàçàëîñü, ÷òî

bicoid

hunchback

torso nanos

Ðèñ. 14.7. Ðàñïðåäåëåíèå ìîðôîãåíîâ
ÐÍÊ ïî ïðîäîëüíîé îñè ÿéöà
äðîçîôèëû (Èç: Lawrence, 1992, p. 42)
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ðåãóëÿòîðíûå ÷àñòè ãåíîâ ñîäåðæàò
ñïåöèôè÷åñêèå ãðóïïû íóêëåîòèäîâ
(ìîòèâû), èìåþùèå ñðîäñòâî ê
îïðåäåëåííûì ñî÷åòàíèÿì
àìèíîêèñëîò (äîìåíàì) â ìîëåêóëàõ
áåëêîâ. Ïîñàäêà ðàçëè÷íûõ áåëêîâûõ
ôàêòîðîâ íà ñîîòâåòñòâóþùèå ìîòèâû
â íèòè ÄÍÊ ïðèâîäèò ê èçìåíåíèÿì åå
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè è
íà÷àëó òðàíñêðèïöèè êîäèðóþùåé
÷àñòè ãåíà (åñëè áåëîê ÿâëÿåòñÿ
àêòèâàòîðîì) èëè áëîêèðîâàíèþ
òðàíñêðèïöèè (åñëè áåëîê ÿâëÿåòñÿ
èíàêòèâàòîðîì).

Íà ðèñ. 14.8. èçîáðàæåí ôðàãìåíò
(îêîëî 700 ïàð íóêëåîòèäîâ)
ðåãóëÿòîðíîé ÷àñòè ãåíà eve (even-
skipped), êîòîðûé êîíòðîëèðóåò

ðàçâèòèå ïðàâèëüíîé ñåãìåíòàöèè òåëà
äðîçîôèëû. Âèäíî, ÷òî ìîòèâû
íóêëåîòèäîâ, ñâÿçûâàþùèõ
àêòèâèðóþùèå áåëêè ãåíîâ bcd è hb
÷àñòî ïåðåêðûâàþòñÿ ñ ìîòèâàìè, íà
êîòîðûå ñàäÿòñÿ áåëêè, ïîäàâëÿþùèå
òðàíñêðèïöèþ (ãåíû Kr è gt).

Ýòè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî ðàñïîëîæåíèå áåëêîâ,
ñèíòåçèðîâàííûõ â ìàòåðèíñêîì
îðãàíèçìå, â îïðåäåëåííîé ÷àñòè ÿéöà
(ñì. ðèñ. 14.7.) èìååò ïåðâîñòåïåííîå
çíà÷åíèå äëÿ ïðîöåññà àêòèâèðîâàíèÿ
ãåíîâ â óæå íà÷àâøåì ðàçâèòèå
ýìáðèîíå. ßñíî, ÷òî ãåí eve áóäåò
ôóíêöèîíèðîâàòü â òîé ÷àñòè ýìáðèîíà,
â êîòîðîé ñîäåðæèòñÿ ìíîãî
ìàòåðèíñêèõ áåëêîâ bcd è hb è íå áóäåò

GGAAGTCATAAAAACACATAATAATGATGTCGAAGGGATTAGG

Krgt

bcdhb

Kr Kr Krgt

bcdhb hb hb

-800

Kr Krgt gt

bcd bcd bcd bcd

-1500 ïí

GTTAATCCGTTTGCCATCAGCGAGATTATTAGTCAATTGCAGTTG

Kr gt

bcd bcd

Ðèñ. 14.8. ×àñòü ðåãóëÿòîðíîãî ó÷àñòêà ãåíà eve äëèíîé 700 ïàð íóêëåîòèäîâ
(îò -800 äî -1500 ïí) (Èç: Lawrence, 1992, p. 73). Íà ðèñ. à íàðèñîâàíà â
ìàñøòàáå íèòü ÄÍÊ, âûøå è íèæå êîòîðîé ñîîòâåòñòâóþùèìè ñèìâîëàìè
èçîáðàæåíû ó÷àñòêè ïîñàäêè áåëêîâ, êîäèðóåìûõ ãåíàìè Kr, gt, bcd è hb. Íà
ðèñóíêàõ á è â ïîêàçàíû ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ, ñâÿçûâàþùèå
äàííûå áåëêè

à

á

â
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ôóíêöèîíèðîâàòü â êëåòêàõ, ñîäåðæàùèõ
èçáûòîê áåëêîâ Kr è gt.

Îäíèì èç ãåíîâ, îñóùåñòâëÿþùèõ
âàæíåéøóþ ôóíêöèþ íà ðàííèõ ýòàïàõ
ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, ÿâëÿåòñÿ BX-
C (êîìïëåêñ Bithorax). Èçâåñòíî, ÷òî
áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé æèâîòíîãî
ìèðà (èñêëþ÷àÿ êðóãëûõ ÷åðâåé) èìåþò
ñåãìåíòàëüíîå ñòðîåíèå (ðèñ. 14.9.), ò.å.
òåëî ñîñòîèò èç ñåðèè ñåãìåíòîâ. Ó
ìëåêîïèòàþùèõ ñåãìåíòàëüíîå ñòðîåíèå
íàáëþäàåòñÿ òîëüêî íà ñàìûõ ðàííèõ
ýòàïàõ ýìáðèîãåíåçà è ýòè ñåãìåíòû íîñÿò
íàçâàíèå ñîìèòîâ.

Ó äðîçîôèëû ëè÷èíêè èìåþò ÿðêî
âûðàæåííûå ñåãìåíòû, ó âçðîñëûõ ìóõ
ñåãìåíòàöèþ, îñîáåííî áðþøêà, ëåãêî
çàìåòèòü äàæå íåâîîðóæåííûì ãëàçîì
(ðèñ. 14.9.). Ìîæíî âûäåëèòü âñåãî 12
ñåãìåíòîâ: îäèí ãîëîâíîé, òðè ãðóäíûõ è

âîñåìü áðþøíûõ. Êàæäûé ñåãìåíò èìååò
óíèêàëüíûé íàáîð äèôôåðåíöèðîâàííûõ
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð. Íàïðèìåð,
ìåçîòîðàêàëüíûé ñåãìåíò íåñåò ïàðó
êðûëüåâ è ïàðó íîã, ìåòàòîðàêàëüíûé -
ïàðó íîã è ïàðó ãàëüòåðîâ - îñîáûõ
áóëàâîâèäíûõ îáðàçîâàíèé, ïîìîãàþùèõ
óäåðæèâàòü ðàâíîâåñèå â ïîëåòå.
Õàðàêòåðíûé íàáîð ìîæíî íàéòè è íà
ñåãìåíòàõ ëè÷èíêè (ñì. ðèñ. 14.9.).

Ïî ìíåíèþ âûäàþùåãîñÿ
àìåðèêàíñêîãî ó÷åíîãî Ýäâàðäà Ëüþèñà,
ìóõè ýâîëþöèîíèðîâàëè èç íàñåêîìûõ,
èìåâøèõ ÷åòûðå êðûëà, à íàñåêîìûå â
ñâîþ î÷åðåäü, ïðîèçîøëè èç
÷ëåíèñòîíîãèõ, èìåâøèõ ìíîæåñòâî íîã.
Â õîäå ýâîëþöèè ìóõ ó íèõ äîëæíû áûëè
ñôîðìèðîâàòüñÿ íåñêîëüêî ãðóïï ãåíîâ:
òå, êîòîðûå ïîäàâëÿþò ðàçâèòèå íîã íà
áðþøíûõ ñåãìåíòàõ ìíîãîíîæêî-

Ðèñ. 14.9. Ñõåìà ñåãìåíòàëüíîãî ñòðîåíèÿ ëè÷èíêè (à) è âçðîñëîé ìóõè
äðîçîôèëû (â) (Èç: Lewis, 1978). Íà îáîáùåííîé ñõåìå (ðèñ. á) âèäíî, ÷òî
êàê ëè÷èíêà, òàê è âçðîñëàÿ ìóõà èìåþò îáùèé ïðèíöèï ñåãìåíòàöèè. Îíè
èìåþò ãîëîâíîé ñåãìåíò (HEAD), òðè ãðóäíûõ ñåãìåíòà (T1, T2, T3), à òàêæå
8 áðþøíûõ îò AB1 äî AB8. Êàæäûé èç ñåãìåíòîâ, êàê ó ëè÷èíêè, òàê è
èìàãî èìååò ñâîé íàáîð îðãàíîâ, îòëè÷àþùèé äàííûé ñåãìåíò îò îñòàëüíûõ

âà
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PRO

MS
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ïîäîáíûõ ïðåäêîâ, à òàêæå ãåíîâ,
ïîäàâëÿþùèõ ðàçâèòèå âòîðîé ïàðû
êðûëüåâ. Äîëæíà òàêæå áûëà ïîÿâèòüñÿ
ãðóïïà ãåíîâ, ôîðìèðóþùèõ íîâûå
ñòðóêòóðû: ãàëüòåðû è áðþøíûå
ñåãìåíòû.

Îäíèì èç ãåíîâ, âëèÿþùèõ íà ýòè
ïðîöåññû, ÿâëÿåòñÿ BX-C. Â õîäå ñâîèõ
ýêñïåðèìåíòîâ Ý. Ëüþèñ óäàëèë ãåí BX-
C ñ ïîìîùüþ íåáîëüøîé íåõâàòêè
õðîìîñîìíîãî ìàòåðèàëà â òîì ðàéîíå,
ãäå ýòîò ãåí ëîêàëèçîâàí. Îðãàíèçì áåç
ýòîãî ãåíà ðàçâèâàåòñÿ äî êîíöà ïåðèîäà
ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ è çàòåì ãèáíåò.

Ïîãèáøèé ýìáðèîí ìîæíî
ðàññìîòðåòü. Ðåçóëüòàòû îêàçàëèñü
ïîðàçèòåëüíûìè. Ýòîò îðãàíèçì èìåë
î÷åíü õàðàêòåðíóþ ìîðôîëîãèþ: ó íåãî
áûëè òîëüêî âòîðûå òîðàêàëüíûå
ñåãìåíòû (èëè ìåçîòîðàêàëüíûå íà ðèñ.
14.9.). Åñëè áû ýòîò îðãàíèçì îñòàëñÿ
æèòü è âûðîñ âî âçðîñëóþ ìóõó, òî îíà
áû èìåëà 10 ïàð êðûëüåâ è 10 ïàð íîã. Ý.

Ëüþèñ ñäåëàë âûâîä î òîì, ÷òî ôóíêöèÿ
ãåíà BX-C çàêëþ÷àåòñÿ â èíàêòèâàöèè
ãåíîâ, ôîðìèðóþùèõ íîãè è êðûëüÿ âî
âñåõ ïîñëåäóþùèõ ñåãìåíòàõ ïîñëå
âòîðîãî òîðàêàëüíîãî è â ôîðìèðîâàíèè
âñåõ ñòðóêòóð íà áðþøíûõ ñåãìåíòàõ.

Â äàëüíåéøèõ ýêñïåðèìåíòàõ
îêàçàëîñü, ÷òî BX-C ñîäåðæèò òðè
ðàçëè÷íûõ ãåíà: Ubx, abd-A è Abd-B (ðèñ.
14.10.). Êàæäûé èç íèõ êîíòðîëèðóåò
ôîðìèðîâàíèå îïðåäåëåííîé ãðóïïû
ñåãìåíòîâ. Ìóòàöèè ýòèõ ãåíîâ
çàñòàâëÿþò ïîñëåäóþùèå ñåãìåíòû
ðàçâèâàòüñÿ â ïðåäûäóùèå, è
ãåíåòè÷åñêèé ïîðÿäîê ìóòàíòîâ ãðóáî
ñîîòâåòñòâóåò ïðîñòðàíñòâåííîìó
ïîðÿäêó îðãàíîâ ïî îñè òåëà (ðèñ. 14.11.).
Òàê, åñëè âñå òðè ãåíà óäàëåíû (Ubx-, abd-
A-, Abd-B- íà ðèñ. 14.11.), íîðìàëüíî
ðàçâèâàþòñÿ òîëüêî ïåðâûé òîðàêàëüíûé
(T1) è äåâÿòûé áðþøíîé (A9) ñåãìåíòû,
êîíòðîëèðóåìûå äðóãèìè ãåíàìè, âñå
îñòàëüíûå ñåãìåíòû (T3 è âñå
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Ðèñ. 14.10. Ñõåìà îðãàíèçàöèè êîìïëåêñà ãåíîâ BX-C: Ubx, abd-A è Abd-B
(Èç: Lawrence, 1992, p. 116). à - ðàññòîÿíèå íà êàðòå ÄÍÊ îò ñòàðòîâîé òî÷êè
íà÷àëà êëîíèðîâàíèÿ ãåíà (0), ò.å. ìàñøòàá äëèíû ÄÍÊ â òûñÿ÷àõ ïàð
íóêëåîòèäîâ. á - çàòåíåííûå ó÷àñòêè - ðåãóëÿòîðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ãåíîâ. Í - ðàéîíû ëîêàëèçàöèè ãîìåîäîìåíîâ. â - ýêçîí- èíòðîííàÿ
ñòðóêòóðà. Êîäèðóþùèå ó÷àñòêè ãåíîâ â âèäå ÷åðíûõ ïðÿìîóãîëüíèêîâ
ðàñïîëîæåíû â ñîîòâåòñòâóþùèõ ó÷àñòêàõ ãåíåòè÷åñêîé êàðòû. Ìåæäó íèìè
ðàñïîëîæåíû íåêîäèðóþùèå èíòðîíû. Ýêçîíû ìåæäó ñîáîé ñîåäèíåíû
çèãçàãîîáðàçíûìè ëèíèÿìè. Òîëüêî òà ÐÍÊ, êîòîðàÿ ñ÷èòàíà ñ ýêçîíîâ,
çàòåì òðàíñëèðóåòñÿ â ìîëåêóëó áåëêà
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ïîñëåäóþùèå áðþøíûå) ðàçâèâàþòñÿ êàê
áîëåå ðàííèå T2.

Åñëè ãåí Ubx ñîõðàíÿåòñÿ, íî
ïîâðåæäàþòñÿ abd-A è Abd-B, íîðìàëüíî
ðàçâèâàþòñÿ âñå ãðóäíûå ñåãìåíòû, à âñå
áðþøíûå ïðåäñòàâëåíû ñàìûì ïåðâûì
A1 (ðèñ. 14.11.).

Ïðè ïîâðåæäåíèè Abd-B ãåíà
íîðìàëüíî ðàçâèâàþòñÿ âñå ãðóäíûå
ñåãìåíòû, çàòåì áðþøíûå A1, A2 è A3,
âñå îñòàëüíûå ïðåäñòàâëåíû ñåãìåíòîì
A4 (ñì. ðèñ. 14.11.).

Â ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ
ýêñïåðèìåíòàõ âûÿñíèëè, ÷òî âñå òðè ãåíà
êîìïëåêñà BX-C èìåþò ãîìîëîãè÷íûå
äðóã äðóãó ó÷àñòêè, ò.å.
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ â íèõ
ôàêòè÷åñêè îäèíàêîâû (áîëåå 90%
ñõîäñòâà). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äëèíîé
180 ïàð íóêëåîòèäîâ, êîòîðàÿ èìåëà
íàèáîëüøóþ ãîìîëîãèþ, íàçâàëè ãîìåî-
äîìåíîì.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè íàéäåíû
ñîòíè ãåíîâ, îáëàäàþùèõ ãîìåîäîìåíîì:
ó ÷åëîâåêà, ìûøåé, ïòèö, ëÿãóøåê, ÷åðâåé,
æóêîâ. Ôàêòè÷åñêè âñå ïðåäñòàâèòåëè
æèâîòíîãî ìèðà, ïðîõîäÿùèå õîòÿ áû íà
íåêîòîðûõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ ñòàäèþ
ñåãìåíòèðîâàííîãî çàðîäûøà, èìåþò
ãåíû, îáëàäàþùèå ãîìåîäîìåíîì. À ó
äðîçîôèëû íàéäåíî îêîëî 100 ãåíîâ,

ñîäåðæàùèõ â ñâîåì ñîñòàâå ãîìåîäîìåí.
180 ïàð íóêëåîòèäîâ ãîìåîäîìåíà
êîäèðóþò ôðàãìåíò ïîëèïåïòèäà äëèíîé
â 60 àìèíîêèñëîò, êîòîðûé ñêðó÷åí â 4
α-ñïèðàëè, êàæäàÿ èç êîòîðûõ îòäåëåíà
îò äðóãîé íàêëîíîì îñè âðàùåíèÿ. Òðåòüÿ
èç ýòèõ ñïèðàëåé ïîìåùàåòñÿ â áîëüøóþ
áîðîçäêó ÄÍÊ, îïîçíàåò
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ è
ñâÿçûâàåòñÿ ñ íèìè.

Òàêèìè ñâîéñòâàìè ñòðóêòóðû
îáëàäàþò ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèå áåëêè -

Äîïîëíåíèå 14.1.
Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ 1995 ãîäà

áûëà ïðèñóæäåíà Ý. Ëüþèñó, Õ.
Íþññëÿéí-Âîëõàðä è Ý. Âèøàóñó
(E.B. Lewis, C. Nusslein-Volhard, E.F.
Wieshaus) çà îòêðûòèå ãåíåòè÷åñêîãî
êîíòðîëÿ ðàííåãî ýìáðèîíàëüíîãî
ðàçâèòèÿ.

Ðèñ. 14.11. Ñõåìà íàðóøåíèé
äèôôåðåíöèðîâêè â ðåçóëüòàòå ìóòàöèé
ãåíîâ Ubx, abd-A è Abd-B (Èç: Lawrence,
1992, p. 112). à - âñå òðè ãåíà ðàáîòàþò
íîðìàëüíî, ó ýìáðèîíà íîðìàëüíî
ðàçâèòû ãðóäíûå ñåãìåíòû (T1-T3) è
áðþøíûå (A1-A8). á-ã - Íàðóøåíèÿ
ñåãìåíòàöèè â ðåçóëüòàòå ìóòèðîâàíèÿ
îäíîãî, äâóõ èëè âñåõ òðåõ ãåíîâ
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ôàêòîðû òðàíñêðèïöèè. Ïðîöåññû
âçàèìîäåéñòâèÿ íóêëåîòèäîâ ÄÍÊ è
àìèíîêèñëîò áåëêà-ôàêòîðà
òðàíñêðèïöèè îðãàíèçîâàíû òàê, ÷òî
îïðåäåëåííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
íóêëåîòèäîâ ñâÿçûâàåòñÿ òîëüêî ñ
îïðåäåëåííîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ
àìèíîêèñëîò. Ïîýòîìó íóêëåîòèäû â
ãîìåîäîìåíå è ðàñïîëîæåíû â òàêîé
êîíñåðâàòèâíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ó
ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òèïîâ, êëàññîâ,
ðîäîâ è âèäîâ æèâîòíûõ. Íàïðèìåð, èç
60 àìèíîêèñëîò â ãîìåîäîìåíå ìóõè
äðîçîôèëû è ëÿãóøêè êñåíîïóñà 55
îêàçàëèñü îäèíàêîâûìè.

Ðàññìîòðåííûå âûøå äàííûå
íåñîìíåííî ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
÷òî ðàçâèòèå - ýòî ïðîöåññ
ïîñëåäîâàòåëüíîãî âêëþ÷åíèÿ âñå
áîëåå è áîëåå óñëîæíÿþùèõñÿ ãåííûõ
ñèñòåì. Ïðè ýòîì ïðîäóêòû îäíèõ
ãåíîâ íàõîäÿò ñïåöèàëüíûå
ïîñàäî÷íûå ïëîùàäêè â ðåãóëÿòîðíûõ
ðàéîíàõ äðóãèõ ãåíîâ, ñàäÿòñÿ íà íèõ
è âêëþ÷àþò ýòè ãåíû â àêòèâíîå
ôóíêöèîíèðîâàíèå. È òàê - ñïëîøíàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü âêëþ÷åíèé è
âûêëþ÷åíèé ãåíîâ.

14.5. Ãîìîëîãèÿ ãåíîâ,
êîíòðîëèðóþùèõ ðàííåå
ðàçâèòèå

Îïèñàíî îãðîìíîå ðàçíîîáðàçèå
òèïîâ, ñòðîåíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
ãëàç ó æèâîòíûõ (ðèñ. 14.12.)

Ó äðîçîôèëû ìóòàöèÿ eyeless (ey)
ïîëíîñòüþ îñòàíàâëèâàåò ðàçâèòèå ãëàçà
(ñì. ðèñ. 4.3.). Ó ìûøè è êðûñû ìóòàöèÿ
Small eye (Sey), à ó ÷åëîâåêà -  Aniridia,
îñòàíàâëèâàåò ðàçâèòèå ãëàç è ýìáðèîíà
â öåëîì.

Îêàçàëîñü, ÷òî áåëêè, êîäèðóåìûå
ýòèìè ãåíàìè (Pax-ãåíû), ÿâëÿþòñÿ
ôàêòîðàìè òðàíñêðèïöèè. Ñòåïåíü
ãîìîëîãèè ýòèõ ãåíîâ ïî àìèíîêèñëîòàì
äîñòèãàåò 97%.

Áûë ñäåëàí ñëåäóþùèé
ýêñïåðèìåíò. Èñïîëüçîâàëè ëèíèþ
äðîçîôèë, òðàíñôîðìèðîâàííóþ ãåíîì
GAL4, âûäåëåííûì èç ãåíîìà äðîææåé.
Ýòîò ãåí âñòðîèëñÿ â ãåíîìå äðîçîôèëû
ïîä ýíõàíñåð, èíäóöèðóþùèé åãî
ýêñïðåññèþ â êðûëîâûõ, íîæíûõ è
àíòåííàëüíûõ èìàãèíàëüíûõ äèñêàõ
(ðèñ. 14.13).

Ðèñ. 14.12. Ñõåìà ñòðîåíèÿ ãëàçà ó
÷åëîâåêà (à), êàëüìàðà (á) è
äðîçîôèëû (â). (Èç: Halder et al.,
1995b). ã, ä  - ðàçðåç ñåò÷àòêè, å -
ïðîäîëüíûé ñðåç ÷åðåç îäèí
îììàòèäèé

à

á

â

ã

ä

å
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Ïîä äåéñòâèåì ãåíîìíîãî
ýíõàíñåðà ñèíòåçèðóåòñÿ áåëîê GAL4,
êîòîðûé â ñâîþ î÷åðåäü ÿâëÿåòñÿ
àêòèâàòîðîì òðàíñêðèïöèè, êîòîðûé
ìîæåò çàñòàâèòü ýêñïðåññèðîâàòüñÿ
ëþáîé ãåí, åñëè îí ðàñïîëîæåí ñðàçó
ïîñëå UAS (upstream activating sequence).
UAS ñîñòîèò èç ïÿòè ñàéòîâ ñâÿçûâàíèÿ
áåëêà GAL4. Åñëè âòîðè÷íî
òðàíñôîðìèðîâàòü ìóõ êîíñòðóêöèåé,
ñîñòîÿùåé èç UAS è íóæíîãî ãåíà,
íàïðèìåð ãåíà èëè êÄÍÊ ey, êàê ýòî
ïîêàçàíî íà ðèñ. 14.13., ýòîò ãåí áóäåò
ýêñïðåññèðîâàòüñÿ íå òîëüêî â ãëàçíûõ,
íî è íîæíûõ, êðûëîâûõ è àíòåííàëüíûõ
èìàãèíàëüíûõ äèñêàõ. Â ðåçóëüòàòå ó
èìàãî îáðàçóþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå ãëàçà
íà íîãàõ, àíòåííàõ è êðûëüÿõ. Ýòî òàê
íàçûâàåìûå ýêòîïè÷åñêèå (ò.å.

âîçíèêøèå íå íà ñâîåì ìåñòå) ãëàçà. Îíè
èìåþò íîðìàëüíóþ ìîðôîëîãèþ ñ
íîðìàëüíûìè ôîòîðåöåïòîðàìè,
ëèíçàìè è ïèãìåíòíûìè êëåòêàìè.
Îêàçàëîñü, ÷òî ýêòîïè÷åñêèå ãëàçà
âîçíèêàþò, åñëè âìåñòî ñîáñòâåííî ãåíà
eyeless äðîçîôèëå ââåñòè ãåí Small eye
ìûøè (ðèñ. 14.14.).

Êàê áûëî íåäàâíî óñòàíîâëåíî,
îêîëî 2500 ãåíîâ âîâëå÷åíî â ðàçâèòèå
ãëàçà è âåñü êàñêàä ãåíîâ ïðÿìî èëè
îïîñðåäîâàííî êîíòðîëèðóåòñÿ îäíèì
ãëàâíûì, èëè ìàñòåð-ãåíîì. Èìåííî
ìàòåð-ãåíû, êîòðîëèðóþùèå ðàçâèòèå
íà ðàííèõ ýòàïàõ ýìáðèîãåíåçà è èìåþò
ìàêñèìàëüíóþ ãîìîëîãèþ (ñì.
äîïîëíèòåëüíî: Quiering et al., 1994;
Halder et al., 1995a,b; Gehring, 1996).

GAL4
Ãåíîìíûé 

ýíõàíñåð

GAL 4

UAS

eyeless êÄÍÊ ýìáðèîíà

Ðèñ. 14.13. Èíäóöèðîâàííàÿ ýêñïðåññèÿ ãåíà eyeless ó äðîçîôèëû (Èç: Gehring,
1996)(Îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå)

Ðèñ. 14.14. Èíäóêöèÿ ýêòîïè÷åñêîãî ãëàçà íà àíòåííå äðîçîôèëû, âîçíèêøåãî
â ðåçóëüòàòå èíäóêöèè ãåíà Small eye ìûøè (Èç: Gehring, 1996). Ìåíüøåå (à) è
áîëüøåå (á) óâåëè÷åíèå ãîëîâû ìóõè ñ áîëüøèì ñëîæíûì ôàñåòî÷íûì ãëàçîì
è ìàëåíüêèì ýêòîïè÷åñêèì ãëàçîì íà àíòåííå
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14.6. Àïîïòîç (Ãåíåòè÷åñêè
çàïðîãðàììèðîâàííàÿ ñìåðòü
êëåòêè)

(Ñì. Àãîë, 1996) (íå ÷èòàë).

14.7. Ãåíåòè÷åñêèé êîíòðîëü
ìåòàìîðôîçà ó íàñåêîìûõ

(íå ÷èòàë).
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