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5. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç:
êàðòèðîâàíèå ãåíîâ

Êàðòèðîâàíèå ãåíîâ ñíà÷àëà ñ
òî÷íîñòüþ äî ãðóïïû ñöåïëåíèÿ, à çàòåì
óæå â îïðåäåëåííîì ó÷àñòêå
õðîìîñîìû, ÿâëÿåòñÿ âàæíåéøåé
÷àñòüþ ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà.

Ó äðîçîôèëû àíàëèç ïðîõîäèò
ñëåäóþùèå ýòàïû:
1. Ïîëó÷åíèå ìóòàöèé, ñïîíòàííûõ èëè

èíäóöèðîâàííûõ.
2. Òåñò ìóòàöèé íà àëëåëèçì.
3. Êàðòèðîâàíèå ãåíà â ãðóïïå

ñöåïëåíèÿ.
4. Ïîñòðîåíèå êðîññîâåðíûõ êàðò ãåíîâ.
5. Êàðòèðîâàíèå ãåíîâ ñ ïîìîùüþ

õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê.
6. Êàðòèðîâàíèå ãåíîâ ñ ïîìîùüþ

ãèáðèäèçàöèè in situ.
Íå îáÿçàòåëüíî ïðîâîäèòü âñå ýòè

ýòàïû. Åñëè â ðóêàõ èññëåäîâàòåëÿ åñòü
ÄÍÊ äàííîãî ãåíà, òî äëÿ åãî
õðîìîñîìíîé ëîêàëèçàöèè ëåã÷å ñðàçó
ïðîâåñòè ãèáðèäèçàöèþ in situ. Îäíàêî,
÷àùå âñåãî èìåííî äëÿ ïîëó÷åíèÿ ÄÍÊ
ãåíà, íåîáõîäèìî ïðîâåñòè âñå ýòàïû
ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà.

Äëÿ èçó÷åíèÿ íàñëåäîâàíèÿ
ïðèçíàêîâ ó ÷åëîâåêà
ãèáðèäîëîãè÷åñêèé àíàëèç íå
ïðèìåíèì. Åãî óñïåøíî çàìåíÿåò
ãåíåàëîãè÷åñêèé ìåòîä. Ãåíåàëîãè÷åñêîå
äðåâî, èëè ðîäîñëîâíàÿ, ñòðîèòñÿ,
íà÷èíàÿ îò ïåðñîíû, îáëàäàþùåé
îïðåäåëåííûì ïðèçíàêîì.

Ó îðãàíèçìîâ, ãåíåòèêà êîòîðûõ
ðàçâèòà íåäîñòàòî÷íî õîðîøî,
êàðòèðîâàíèå ãåíîâ ïðîâîäÿò ñ
ïîìîùüþ ìåòîäîâ êëåòî÷íîé áèîëîãèè.

5.1. Ïîëó÷åíèå ìóòàöèé

Ñïîíòàííî âîçíèêøèå ìóòàöèè
âûÿâëÿþò, ãëàâíûì îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå
îáñëåäîâàíèÿ äèêèõ ïîïóëÿöèé
èçó÷àåìîãî îðãàíèçìà.

Èíäóöèðîâàííûå ìóòàöèè ïîëó÷àþò
ñ ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ ñõåì
ñêðåùèâàíèé, â çàâèñèìîñòè îò íàëè÷èÿ
ïðåäâàðèòåëüíûõ çíàíèé î ëîêàëèçàöèè
ãåíà. Åñëè èçâåñòíà òîëüêî ëîêàëèçàöèÿ
ãåíà ñ òî÷íîñòüþ äî õðîìîñîìû, òî
ïîëó÷àþò íîâûå ìóòàöèè, êàðòèðîâàííûå
â ïðåäåëàõ ýòîé õðîìîñîìû. Ó äðîçîôèëû
èñïîëüçóþò òàêèå ñõåìû ñêðåùèâàíèé êàê
ClB äëÿ Õ-õðîìîñîìû èëè Cy L/Pm äëÿ
âòîðîé õðîìîñîìû (ñì. ðàçäåë 4.2.1.).
Èçâåñòíû è äðóãèå ñõåìû.

Åñëè ïðåäâàðèòåëüíî èçâåñòíî íå
òîëüêî â êàêîé õðîìîñîìå, íî è â êàêîì
åå ðàéîíå ðàñïîëîæåí ãåí, ñóùåñòâóþò
ñïåöèàëüíûå ñõåìû ñêðåùèâàíèé,
ïîçâîëÿþùèå áóêâàëüíî �íàñûòèòü�
ìóòàöèÿìè ýòîò ðàéîí õðîìîñîìû. Òàêîé
ïîäõîä óñïåøíî ïðèìåíèëè àìåðèêàíñêèå
ó÷åíûå Á. Äæàää è åãî ñîòðóäíèêè â 1972
ãîäó (ðèñ. 5.1.).

Ñàìîê, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî
áàëàíñåðíîé ëèíèè Basc, íåñóùåé
äîìèíàíòíóþ ìóòàöèþ Bar (B),
ñêðåùèâàþò ñ îáðàáîòàííûìè ìóòàãåíîì
ñàìöàìè. Â ïîòîìñòâå îòáèðàþò ñàìîê,
íåñóùèõ õðîìîñîìó Basc è
ìóòàãåíèçèðîâàííóþ õðîìîñîìó, è
ñêðåùèâàþò èõ èíäèâèäóàëüíî ñ ñàìöàìè,
èìåþùèìè äåëåöèþ â Õ-õðîìîñîìå è
äóïëèêàöèþ Õ-õðîìîñîìíîãî ìàòåðèàëà
â Y-õðîìîñîìå. Íàëè÷èå äóïëèêàöèè â Y-
õðîìîñîìå, �ïåðåêðûâàþùåé� íåõâàòêó
ãåíîâ â Õ-õðîìîñîìå, ïîçâîëÿåò ýòèì
ñàìöàì âûæèòü.



Ãëàâà 5. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç: êàðòèðîâàíèå ãåíîâ

5-3
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2
 â êàæäîé èíäèâèäóàëüíîé

ïðîáèðêå àíàëèçèðóþò ðàñùåïëåíèå
ñðåäè ñàìîê. Åñëè â ìóòàãåíèçèðîâàííîé
Õ-õðîìîñîìå âîçíèêëà ëåòàëüíàÿ ìóòàöèÿ
â ó÷àñòêå, óäàëÿåìîì äåëåöèåé, òî ñàìêè
Bar+ ãèáíóò. Â òî æå âðåìÿ ñàìöû Bar+

ÿâëÿþòñÿ íîñèòåëÿìè ýòîé ëåòàëè.
Â ïîñëåäíèå ãîäû ìóòàöèè ó

äðîçîôèëû èíäóöèðóþò ñ ïîìîùüþ
ìîáèëüíîãî ýëåìåíòà ãåíîìà (Ð-ýëåìåíòà).
Íàëè÷èå ìóòàöèé, èíäóöèðîâàííûõ òàêèì
îáðàçîì, ïîçâîëÿåò âûäåëèòü è
êëîíèðîâàòü ÄÍÊ äàííîãî ãåíà (ñì.
ðàçäåë 7.5.4.).

5.2. Òåñò ìóòàöèé íà àëëåëèçì

Â ðåçóëüòàòå ìóòàãåíèçàöèè, êàê
ïðàâèëî, ïîëó÷àþò áîëüøîå ÷èñëî
ìóòàöèé. Äëÿ òîãî, ÷òîáû îïðåäåëèòü
ñêîëüêî è êàêèõ ãåíîâ îíè çàòðàãèâàþò
ïðîâåðÿþò âñå ìóòàöèè â ãåòåðîçèãîòå âî
âñåõ ïàðíûõ ñî÷åòàíèÿõ ñ öåëüþ
óñòàíîâèòü, íàðóøàþò ìóòàöèè îäíó è òó

æå ôóíêöèþ èëè ðàçíûå. Ñîãëàñíî ýòîìó
ôóíêöèîíàëüíîìó êðèòåðèþ, åñëè íå
ïîâðåæäåííûå ìóòàöèÿìè ó÷àñòêè ãåíîâ
âçàèìîäåéñòâóþò êîìïëåìåíòàðíî è
îáðàçóåòñÿ ãèáðèä äèêîãî òèïà, òî
ìóòàöèè çàòðàãèâàþò ðàçíûå ãåíû. Åñëè
æå ó ãèáðèäà ïîëó÷àåòñÿ ìóòàíòíûé
ôåíîòèï, ýòî îçíà÷àåò, ÷òî îáå ìóòàöèè
çàòðàãèâàþò îäèí è òîò æå ãåí (ðèñ. 5.2.).
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Ðèñ. 5.1. Ñõåìà ñêðåùèâàíèé äëÿ ïîëó÷åíèÿ ìóòàöèé â îïðåäåëåííûõ
ðàéîíàõ Õ-õðîìîñîìû äðîçîôèëû (Èç: Judd et al., 1972)

Ðèñ. 5.2. Ôóíêöèîíàëüíûé òåñò íà
àëëåëèçì. Ââåðõó - ãåòåðîàëëåëüíàÿ
êîìáèíàöèÿ èëè êîìïàóíä, âíèçó -
êëàññè÷åñêàÿ äèãåòåðîçèãîòà
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5.3. Ìåæàëëåëüíàÿ
êîìïëåìåíòàöèÿ

Ýòî òàêàÿ ñèòóàöèÿ, êîãäà äâà
ìóòàíòíûõ àëëåëÿ ñîâìåñòíî ñïîñîáíû
îáåñïå÷èòü îáðàçîâàíèå íîðìàëüíî
ôóíêöèîíèðóþùåãî ôåðìåíòà, à â
îòäåëüíîñòè íè îäèí èç íèõ ýòî ñäåëàòü
íå â ñîñòîÿíèè. Êàê íàõîäÿò ôàêòû
ìåæàëëåëüíîé êîìïëåìåíòàöèè?

Â ãåíåòè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòàõ î÷åíü
÷àñòî âûäåëÿþò ðÿä ìóòàöèé, èìåþùèõ,
ïî êðàéíåé ìåðå, íà ïåðâûé âçãëÿä,
ñõîäíîå ôåíîòèïè÷åñêîå âûðàæåíèå,
ëîêàëèçóþùèõñÿ â îäíîì è òîì æå
íåáîëüøîì ãåíåòè÷åñêîì ñåãìåíòå è íå
äàþùèõ êîìïëåìåíòàöèè ïðè ïðîâåðêå íà
àëëåëèçì. Òàêèå ìóòàöèè ïðèïèñûâàþò
îäíîìó è òîìó æå ãåíó. Çàòåì èíäóöèðóþò
âñå íîâûå è íîâûå ìóòàöèè òàêîãî æå òèïà
è, êîãäà èõ ÷èñëî ñòàíîâèòñÿ äîñòàòî÷íî
áîëüøèì, âûÿñíÿåòñÿ, ÷òî õîòÿ ïî÷òè âñå
îíè ïî-ïðåæíåìó íåêîìïëåìåíòàðíû, â
íåêîòîðûõ êîìáèíàöèÿõ ìîæíî
îáíàðóæèòü êîìïëåìåíòàðíîñòü. ßâëåíèå
ýòî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî (Ôèí÷åì,
1968). ×àñòî áûâàåò òàê, ÷òî íàðÿäó ñ
êëàññàìè ìóòàöèé, êîìïëåìåíòàðíûõ
ìåæäó ñîáîé â ëþáûõ ïàðíûõ ñî÷åòàíèÿõ,
ñóùåñòâóþò è äðóãèå ìóòàöèè, íå
êîìïëåìåíòàðíûå ìóòàöèÿì äâóõ èëè
áîëåå êîìïëåìåíòàðíûõ êëàññîâ
(ïåðåêðûâàþùèåñÿ ñ íèìè íà
êîìïëåìåíòàðíûõ êàðòàõ), à òàêæå
ìóòàöèè (îíè îáû÷íî ñîñòàâëÿþò
àáñîëþòíîå áîëüøèíñòâî),
ïåðåêðûâàþùèåñÿ ñî âñåìè îñòàëüíûìè.
Êîìïëåìåíòàöèîííûå âçàèìîîòíîøåíèÿ
âñåé ñîâîêóïíîñòè ìóòàíòîâ ìîæíî
ïðåäñòàâèòü â âèäå ñõåìû, èëè
êîìïëåìåíòàöèîííîé êàðòû, êîòîðàÿ

î÷åíü ÷àñòî, õîòÿ è íå âñåãäà, áûâàåò
ëèíåéíîé. Â îñíîâó ïîñòðîåíèÿ
êîìïëåìåíòàöèîííîé êàðòû ïîëîæåí
ñëåäóþùèé ïðèíöèï: âñå âçàèìíî
êîìïëåìåíòàðíûå ìóòàöèè èçîáðàæàþòñÿ
â âèäå íåïåðåêðûâàþùèõñÿ ëèíèé, à âñå
íåêîìïëåìåíòàðíûå - â âèäå
ïåðåêðûâàþùèõñÿ (ðèñ. 5.3.). Ãðóïïà
ìóòàöèé, îáíàðóæèâàþùèõ îäèíàêîâûå
êîìïëåìåíòàöèîííûå îòíîøåíèÿ ñî âñåìè
äðóãèìè ìóòàöèÿìè, íàçûâàåòñÿ ãðóïïîé
êîìïëåìåíòàöèè.

Ïðåäïîñûëêàìè ìåæàëëåëüíîé
êîìïëåìåíòàöèè ÿâëÿþòñÿ íåçàâèñèìîå
äåéñòâèå àëëåëåé è íàëè÷èå ãèáðèäíîãî

51
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Ðèñ. 5.3. Êàðòà êîìïëåìåíòàöèè
ìóòàöèé ãåíà ad-4 ó Neurospora
crassa (Èç: Ôèí÷åì, 1968, ñòð. 54).
Öèôðû óêàçûâàþò ÷èñëî
àóêñîòðîôíûõ ìóòàöèé â êàæäîé
ãðóïïå êîïëåìåíòàöèè
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áåëêà - ïðîäóêòà äàííîãî ãåíà. Ñîãëàñíî
ãèïîòåçå Êýò÷ñàéäà è Îâåðòîíà (ñì.
Ôèí÷åì, 1968, ñòð. 93) ñðåäè ïðîäóêòîâ
ãåíà ñóùåñòâóåò äâà òèïà ïîëèïåïòèäíûõ
öåïåé. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îäíîé èç
ñòàäèé â îáðàçîâàíèè ôåðìåíòà ÿâëÿåòñÿ
àãðåãàöèÿ íå ìåíåå äâóõ ïîëèïåïòèäíûõ
öåïåé. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
îáúåäèíÿþòñÿ ãåòåðîëîãè÷íûå
ïðîäóêòû. Çàòåì, ïî-âèäèìîìó,
ïðîèñõîäèò ñïåöèôè÷åñêîå ñâåðòûâàíèå
ïîëèïåïòèäíûõ öåïåé. Ó êàæäîãî
ìóòàíòà èìååòñÿ êàêîé-òî äåôåêò,
îáóñëîâëèâàþùèé íå ñîâñåì ïðàâèëüíîå
ñâåðòûâàíèå è, êàê ñëåäñòâèå,
îáðàçîâàíèå áåëêà, äîñòàòî÷íî ñèëüíî
îòëè÷àþùåãîñÿ îò íîðìàëüíîãî
ôåðìåíòà è ïîòîìó ëèøåííîãî
ñïåöèôè÷åñêîé àêòèâíîñòè. Îäíà èç
ïðè÷èí, ïî êîòîðûì ðàçíûå ìóòàíòíûå
ïîëèïåïòèäíûå öåïè ìîãóò îêàçàòüñÿ
êîìïëåìåíòàðíûìè ýòî ñïîñîáíîñòü ê
êîîïåðàòèâíîìó ñâåðòûâàíèþ â
ãåòåðîëîãè÷íûõ àãðåãàòàõ (ðèñ. 5.4.).

Îäíîé èç âàæíûõ õàðàêòåðèñòèê
ìåæàëëåëüíîé êîìïëåìåíòàöèè ÿâëÿåòñÿ
èçìåíåíèå êàðòû êîìïëåìåíòàöèè ïðè
âàðüèðîâàíèè òåìïåðàòóðû (ðèñ. 5.5.).

Ñóùåñòâîâàíèå ìåæàëëåëüíîé
êîìïëåìåíòàöèè òðåáóåò áîëåå
òùàòåëüíîãî àíàëèçà àëëåëèçìà ìóòàöèé.
Ñêðåùèâàíèÿ íåîáõîäèìî ïðîâîäèòü ïðè
ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ: ó äðîçîôèëû ýòî
180C, 250C, è 290C.
[Äîïîëíèòåëüíûé ñâåäåíèÿ ñì.
ó÷åáíèêè Èíãå-Âå÷òîìîâà, 1989 è
Àëèõàíÿí ñ ñîàâò. 1985, ñòð. 225].

Ðèñ. 5.4. Ñõåìà êîìïëåìåíòàöèè
äâóõ ïîëèïåïòèäíûõ öåïåé
ìîëåêóëû áåëêà, ñîñòîÿùåé èç
äâóõ îäèíàêîâûõ öåïåé (èç:
Ãåðøåíçîí, 1983, ñòð. 399). 1 -
íîðìàëüíàÿ êîíôèãóðàöèÿ öåïè; 2
è 3 - îáå öåïè èìåþò ïî-ðàçíîìó
èñêàæåííóþ êîíôèãóðàöèþ
âñëåäñòâèå äâóõ ìóòàöèé; 4 - ïðè
ñáîðêå ìîëåêóëû áåëêà öåïè
âçàèìíî èñïðàâëÿþò ñâîþ
êîíôèãóðàöèþ è ìîëåêóëà
îêàçûâàåòñÿ ôóíêöèîíàëüíî
íîðìàëüíîé

1 2

3 4

m1 m1m2

m2

m3

m3m4

m4 m5m5

m6m6

25 C0 18 C0

Ðèñ. 5.5. Êàðòû êîìïëåìåíòàöèè
ïðè ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ
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5.4. Îïðåäåëåíèå ãðóïïû
ñöåïëåíèÿ

(ñì. áîëåå ïîäðîáíî: Òèõîìèðîâà, 1990).
Åñëè ïðèçíàê ïåðåäà¸òñÿ òîëüêî îò

îòöà ê ñûíó, òî âåñüìà î÷åâèäíî, ÷òî
äàííûé ãåí êàðòèðîâàí â Y-õðîìîñîìå.
Íàïðèìåð, ó ÷åëîâåêà âñòðå÷àåòñÿ òàêîé
ïðèçíàê, êàê âîëîñàòûå óøè. Îí áûâàåò
òîëüêî ó ìóæ÷èí è ïåðåäàåòñÿ ïî
ìóæñêîé ëèíèè. Ãåí êàðòèðîâàí â Y-
õðîìîñîìå.

Ìíîãî÷èñëåííûå �ñöåïëåííûå ñ
ïîëîì� ãåíû ëîêàëèçîâàíû â Õ-
õðîìîñîìå. Õàðàêòåð èõ íàñëåäîâàíèÿ
îòëè÷àåòñÿ îò âñåõ äðóãèõ: 1.
Ðåöèïðîêíûå ñêðåùèâàíèÿ äàþò ðàçíûå
ðåçóëüòàòû. 2. Â îäíîì íàïðàâëåíèè
ñêðåùèâàíèÿ ïîòîìêè F

1
 åäèíîîáðàçíû,

â äðóãîì - íàáëþäàåòñÿ ðàñùåïëåíèå,
ïðè÷åì äî÷åðè ïîõîæè íà îòöà, à
ñûíîâüÿ íà ìàòü (íàñëåäîâàíèå êðåñò-
íàêðåñò, èëè êðèññ-êðîññ). Ê ÷èñëó òàêèõ
ïðèçíàêîâ îòíîñÿòñÿ ñðåäè ïðî÷èõ
ãåìîôèëèÿ è äàëüòîíèçì ó ÷åëîâåêà.

Äëÿ ëîêàëèçàöèè ãåíà â àóòîñîìå
èñïîëüçóþò òåñòîðíûå ëèíèè.
Ñóùåñòâóåò, ïî êðàéíåé ìåðå äâà òàêèõ
ìåòîäà: îäíîìîìåíòíûé è
ïîñëåäîâàòåëüíûé. Îäíîìîìåíòíûì
íàçûâàþò ìåòîä ñêðåùèâàíèÿ
àíàëèçèðóåìîé îñîáè ñ ëèíèåé -
òåñòîðîì, â êîòîðîé âñå õðîìîñîìû
ìàðêèðîâàíû. Â ýòîì ñëó÷àå
êàðòèðóåìûé ãåí îáÿçàòåëüíî îêàæåòñÿ
ñöåïëåííûì ñ êàêèì-òî ìàðêåðîì.

Ïîñëåäîâàòåëüíûé ìåòîä ñîñòîèò
â òîì, ÷òî àíàëèçèðóåìóþ îñîáü
ïîñëåäîâàòåëüíî ñêðåùèâàþò ñ ëèíèÿìè
- òåñòîðàìè, ìàðêèðîâàííûìè òîëüêî ïî
îäíîé èëè íåñêîëüêèì õðîìîñîìàì.

5.4.1. Êàðòèðîâàíèå ãåíà ñ
ïîìîùüþ ðåöåññèâíûõ
ìàðêåðîâ

Â êà÷åñòâå ëèíèè-òåñòîðà ìîæíî
âçÿòü ëèíèþ, â êîòîðîé ìàðêèðîâàíû
âñå õðîìîñîìû äðîçîôèëû, êðîìå
ïîëîâîé: ìóòàöèÿ black (b, ÷åðíîå òåëî)
- âî âòîðîé õðîìîñîìå, ìóòàöèÿ pink
(p, ðîçîâûå ãëàçà) - â òðåòüåé
õðîìîñîìå è bent (bt, èçîãíóòûå
êðûëüÿ) - â ÷åòâåðòîé õðîìîñîìå.

Åñëè â ðåöèïðîêíûõ ñêðåùèâàíèÿõ
F

1
 è F

2
 ïîëó÷åíû ðàçíûå ðåçóëüòàòû,

òî êàðòèðóåìàÿ ìóòàöèÿ r íàõîäèòñÿ â
X-õðîìîñîìå, åñëè ðåçóëüòàòû
îäèíàêîâûå - çíà÷èò â àóòîñîìå.

Òåïåðü íàäî ïðîàíàëèçèðîâàòü
ðàñùåïëåíèå â F

1
 è F

2
 ïî îòäåëüíûì

ïàðàì ïðèçíàêîâ, ïðåæäå âñåãî
óáåäèòüñÿ â òîì, ÷òî íîâûé ïðèçíàê r
äåéñòâèòåëüíî îáóñëîâëåí
ðåöåññèâíûì àëëåëåì è äàåò
ðàñùåïëåíèå 3:1. Çàòåì íóæíî ïðîâåñòè
ïîïàðíûé àíàëèç. Åñëè íîâûé ïðèçíàê
è ïðèçíàê ëèíèè-òåñòîðà
äåòåðìèíèðóåòñÿ ãåíàìè,
ëîêàëèçîâàííûìè â ðàçíûõ ãðóïïàõ
ñöåïëåíèÿ, ðàñùåïëåíèå áóäåò 9:3:3:1.

Îäíàêî, ïðè àíàëèçå îäíîé ïàðû
ïðèçíàêîâ ðàñùåïëåíèå â F

2

îáÿçàòåëüíî áóäåò 2:1:1:0, ò.ê. â
ðàññìàòðèâàåìîì ñëó÷àå ãåíû
íàõîäÿòñÿ â òðàíñ-ïîëîæåíèè:

r r+ +

+ + pb
èëè

Ýòîò ôàêò óêàæåò íà òî, ÷òî r
ëîêàëèçîâàí â òîé ïàðå õðîìîñîì, â
êîòîðîé ðàñïîëîæåí ãåí, äàþùèé
ðàñùåïëåíèå 2:1:1:0.



Ãëàâà 5. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç: êàðòèðîâàíèå ãåíîâ

5-7

5.4.2. Êàðòèðîâàíèå ãåíà ñ
ïîìîùüþ äîìèíàíòíûõ ìàðêåðîâ

Â ýòîì ìåòîäå, ïðåäëîæåííîì Ê.
Áðèäæåñîì, èñïîëüçóþòñÿ äîìèíàíòíûå
ìàðêåðû: S - Star (çâåçä÷àòûå ãëàçà,
ãîìîçèãîòû ëåòàëüíû), ëîêàëèçîâàííûé âî
âòîðîé õðîìîñîìå, è ãåí D (Dichaete,
ðàñòîïûðåííûå êðûëüÿ, ãîìîçèãîòû
ëåòàëüíû, ñì. ðèñ. 4.1.Â). Õðîìîñîìû 4 è Õ
â äàííîé ñõåìå íå ìåòÿòñÿ. Åñëè ðåöèïðîêíûå
ñêðåùèâàíèÿ äàþò îäèíàêîâûå ðåçóëüòàòû,
ñëåäóåò ñ÷èòàòü, ÷òî ãåí r ëîêàëèçîâàí â
àóòîñîìå. Òåïåðü íóæíî ðåøèòü, â êàêîé
èìåííî. Ñòàâèòñÿ ñëåäóþùåå ñêðåùèâàíèå
(ðèñ. 5.6.à).

Èç ýòèõ ïîòîìêîâ îòáèðàþò òîëüêî òåõ
îñîáåé, êîòîðûå èìåþò ïðèçíàêè S è D
(ñàìöîâ, ò.ê. ó íèõ ïîäàâëåí êðîññèíãîâåð).
Ñòàâèòñÿ àíàëèçèðóþùåå ñêðåùèâàíèå (ðèñ.
5.6.á).

1. Åñëè ìóòàöèÿ r ëîêàëèçîâàíà â
õðîìîñîìå 2, òî îíà ïðîÿâèòñÿ ó
ìóõ ñ ïðèçíàêîì D èëè ó ìóõ áåç
ìàðêåðíûõ ïðèçíàêîâ è íå
ïðîÿâèòñÿ ó ìóõ ñ S è D, à òàêæå ñ
S-ïðèçíàêàìè.

2. Åñëè ìóòàöèÿ r ëîêàëèçîâàíà â
õðîìîñîìå 3, òî îíà ïðîÿâèòñÿ ó
ìóõ ñ ïðèçíàêîì S è ó ìóõ áåç
ìàðêåðíûõ ïðèçíàêîâ, íî íå
ïðîÿâèòñÿ ó ìóõ ñ S è D, à òàêæå ñ
D-ïðèçíàêàìè.

3. Åñëè ìóòàöèÿ r ëîêàëèçîâàíà â
õðîìîñîìå 4, òî îíà ïðîÿâèòñÿ ó
ïîëîâèíû ìóõ ñ ïðèçíàêàìè S è D,
ó ïîëîâèíû ìóõ ñ ïðèçíàêîì S, ó
ïîëîâèíû ìóõ ñ ïðèçíàêîì D, è ó
ïîëîâèíû ìóõ áåç ìàðêåðîâ.

D

D D

D

2

2

2

2

2

2

2 2

2

2

2

2

3 3 3

3

3

3

3

3

4 4 4 4

4

4

4

4

S

S

S

S

S

S

S

S

D

D

D

D

2
2 2 2 23 3 3

3

3

3

3

3

3
4 4 4 4

4

4

4
4

4

S D

+ +

2

2 3

3

4

4×

S

S

S

S

D

D

D

D

+

++

+ +

+

+

+
2

2 2 2 23 3 3 3
3

4 4 4 4
4

S D 2

22 33

3

44

4×

Ðèñ. 5.6. Ñõåìà êàðòèðîâàíèÿ ãåíà ñ ïîìîùüþ äîìèíàíòíûõ ìàðêåðîâ (Èç:
Òèõîìèðîâà, 1990, ñòð. 157-158)

à

á

Ìóòàöèÿ r ëîêàëèçîâàíà â
îäíîé èç õðîìîñîì 2, 3 èëè 4
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5.5. Ëîêàëèçàöèÿ ãåíà â ãðóïïå
ñöåïëåíèÿ

5.5.1. Êëàññè÷åñêèé ìåòîä

Äîïóñòèì, íóæíî ïðîêàðòèðîâàòü
ìóòàöèþ, îïðåäåëÿþùóþ ó äðîçîôèëû
æåëòûé öâåò òåëà - yellow (y). Äëÿ
ëîêàëèçàöèè y, ýòó ëèíèþ íóæíî
ñêðåñòèòü ñ òåñòîðíîé, íåñóùåé êàê
ìèíèìóì äâà ìàðêåðíûõ ãåíà: ct -
âûðåçêè íà êðûëüÿõ è v - àëûå ãëàçà,
ïîñêîëüêó âìåñòå ñ y èõ áóäåò 3 â îäíîé
õðîìîñîìå. Ýòî êàê ðàç òîò ìèíèìóì,
êîòîðûé íåîáõîäèì äëÿ òî÷íîé
ëîêàëèçàöèè ãåíà.

y ct v// + + +  ×××××  y ct v/ Y
Â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ ïîëó÷åíû

ñëåäóþùèå êëàññû ïîòîìêîâ:
íåêðîññîâåðû:

y ct v  y ct v//      3200

y ct v// + + +     3050
69%

êðîññîâåðû:

+ + v  y ct v//        540

y ct + y ct v//        451
11%

+ ct +  y ct v//         90

y  + v y ct v//        101
2%

+ ct v  y ct v//        830

y  + + y ct v//       800
18%

âñåãî 9062 - 100%. Ïîëó÷àþòñÿ
ñëåäóþùèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ãåíàìè:

y - v = 11+18 = 29%
v - ct = 2+11 = 13%
y - ct = 2+18 = 20%

Òåïåðü â ïðîèçâîëüíîé òî÷êå
ïðÿìîé ëèíèè íóæíî ïîìåñòèòü ãåí y, íà

ðàññòîÿíèè 29 ìîðãàíèä îò íåãî - ãåí v,
ãåí ct îòñòîèò îò v íà 13% ëèáî âëåâî,
ëèáî âïðàâî. Äëÿ ðåøåíèÿ ýòîãî âîïðîñà
íàäî îïðåäåëèòü ðàññòîÿíèå ìåæäó
ãåíàìè y è ct, îíî ðàâíî 20%,
ñëåäîâàòåëüíî, åäèíñòâåííî âîçìîæíîå
ðåøåíèå: ãåí ct íàõîäèòñÿ ñëåâà îò ãåíà v:

y ct v

20 13
29

Åñëè ó÷åñòü äâîéíûõ êðîññîâåðîâ
ìåæäó y è v (à ÷èñëî èõ íóæíî óìíîæèòü
íà 2), òî ïîëó÷èòñÿ 2×2 = 4, à îáùåå
ðàññòîÿíèå ìåæäó íèìè - 33 ìîðãàíèäû.
Ýòîìó çíà÷åíèþ ðàâíà ñóììà ðàññòîÿíèé
y - ct è ct - v. Ãåí y ðàñïîëîæåí íà êîíöå
Õ-õðîìîñîìû, îí íàõîäèòñÿ â
ïîëîæåíèè 0, ãåí ct - íà 20 åäèíèö ïðàâåå,
à ãåí v - íà 13 åäèíèö ïðàâåå ãåíà ct, ÷òî
ïîçâîëÿåò ïóòåì ñóììèðîâàíèÿ
îïðåäåëèòü ïîëîæåíèå v íà 33 ìîðãàíèäå.

y ct v

0 20 33
Òàêèì îáðàçîì, Ñòåðòåâàíò ïðèø¸ë

ê âûâîäó, ÷òî ðàññòîÿíèå ìåæäó äâóìÿ
ãåíàìè (rf) ðàâíî ñóììå èëè ðàçíîñòè
ðàññòîÿíèé ìåæäó íèìè è ëþáûì
òðåòüèì ãåíîì, ðàñïîëîæåííûì â òîé æå
ãðóïïå ñöåïëåíèÿ (çàêîí àääèòèâíîñòè):
rf

ac
 = rf

ab
 + rf

bc
. Çàêîí àääèòèâíîñòè

ïîêàçûâàåò, ÷òî rf åñòü ëèíåéíàÿ ôóíêöèÿ
ðàññòîÿíèÿ. Ñòåðòåâàíò íå ïðîâîäèë
ðàçëè÷èé ìåæäó ÷àñòîòîé ïîÿâëåíèÿ
ðåêîìáèíàíòîâ â àíàëèçèðóþùåì
ñêðåùèâàíèè (rf) è ÷àñòîòîé ñîáñòâåííî
êðîññèíãîâåðà. Îäíàêî, ýòè âåëè÷èíû
ñîâïàäàþò ëèøü â òîì ñëó÷àå, åñëè
îáå ñîñòàâëÿþùèå (rf

ab
 è rf

bc
)  íå

ïðåâûøàþò äåñÿòêà åäèíèö
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(ìîðãàíèä). Íà áîëåå äëèííûõ ó÷àñòêàõ
õðîìîñîì ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëÿåìîå
çíà÷åíèå rf

añ
 îêàçûâàåòñÿ âñåãäà ìåíüøå

�òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìîãî� (rf
ab

 + rf
bc

).
Îñíîâûâàÿñü íà çàêîíå àääèòèâíîñòè,
ðàññòîÿíèå rf

ay
 ìîæíî îïðåäåëèòü äâóìÿ

ñïîñîáàìè - íåïîñðåäñòâåííî èçìåðèâ åãî
â ñîîòâåòñòâóþùåì ñêðåùèâàíèè (a ××××× y),
èëè ñóììèðîâàâ çíà÷åíèÿ rf, îïðåäåëÿåìûå
íà íåáîëüøèõ èíòåðâàëàõ ìåæäó äàííîé
ïàðîé ãåíîâ a è y ïðè íàëè÷èè
ïðîìåæóòî÷íûõ ìàðêåðîâ b, c, ... x.
Ïîíÿòíî, ÷òî ïðè òàêîì ïîñëåäîâàòåëüíîì
ñóììèðîâàíèè äàæå íåáîëüøèõ ðàññòîÿíèé
ìû ìîæåì ïîëó÷èòü çíà÷åíèÿ îáùåé äëèíû
êàðòû äàííîé õðîìîñîìû (åñëè a è y
ðàñïîëîæåíû íà å  ̧êîíöàõ) â ñîòíè è òûñÿ÷è

ìîðãàíèä. Â òî æå âðåìÿ ÷àñòîòà
ðåêîìáèíàöèè ìåæäó a è y íå ìîæåò
ïðåâûøàòü 50% - çíà÷åíèÿ, íàáëþäàåìîãî
ïðè íåçàâèñèìîì íàñëåäîâàíèè ïðèçíàêîâ.
Îòñòóïëåíèÿ îò àääèòèâíîñòè íà áîëüøèõ
ðàññòîÿíèÿõ Ñòåðòåâàíò ïðèïèñàë íàëè÷èþ
äâîéíûõ êðîññèíãîâåðîâ. Âòîðîé
êðîññèíãîâåð ìåæäó a è ñ ëèêâèäèðóåò
ïîñëåäñòâèÿ ïåðâîãî: ðåêîìáèíàíòû ïî a è
ñ íå ïîÿâëÿþòñÿ, õîòÿ ðåêîìáèíàöèÿ èìåëà
ìåñòî (ñì. ðàçäåë 3.2.3.). Åñëè èíòåðâàë
ìåæäó ãåíàìè äîñòàòî÷íî äëèííûé, òî
÷èñëî ÷åòíûõ îáìåíîâ ðàâíî ÷èñëó
íå÷åòíûõ, è íàñòóïàåò ðåêîìáèíàöèîííîå
ðàâíîâåñèå (rf = 50%). Òàêèì îáðàçîì íà
äëèííûõ îòðåçêàõ õðîìîñîìû âåðîÿòíîòü
ðåêîìáèíàöèè íå ÿâëÿåòñÿ áîëåå ìåðîé
ãåíåòè÷åñêîãî ðàññòîÿíèÿ (Èç: Êóøåâ, 1971,
ñòð. 14-17).

Ïðè êàðòèðîâàíèè ãåíîâ,
ðàñïîëîæåííûõ äàëåêî äðóã îò äðóãà,
âûäåëÿþò äâà ïîíÿòèÿ: ðàññòîÿíèå íà êàðòå
(d) è ÷àñòîòó ðåêîìáèíàöèè (rf). Ðàññòîÿíèå
ïîäñ÷èòûâàåòñÿ íà îñíîâàíèè îïðåäåëåíèÿ
ñóììàðíîé ÷àñòîòû êðîññîâåðîâ, ÷àñòîòà
ðåêîìáèíàöèè ó÷èòûâàåò òîëüêî òåõ
êðîññîâåðîâ, êîòîðûå âûÿâëÿþòñÿ ïî
îáìåíó ìàðêåðîâ.

×àñòî âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó
ðàññòîÿíèåì (d)  è ÷àñòîòîé
ðåêîìáèíàöèé (rf)  âûðàæàåòñÿ
êàðòèðóþùåé ôóíêöèåé (Ðèñ. 5.7).

Êàðòèðóþùàÿ ôóíêöèÿ,
ïðåäëîæåííàÿ Õîëäåéíîì (J.B.S.
Haldane), âûðàæàåòñÿ ôîðìóëîé

rf=1
2
_(1-  )e  -2d ln rf(1-2 )d=-_1

2
èëè , ãäå

e - îñíîâàíèå íàòóðàëüíûõ ëîãàðèôìîâ
d - ðàññòîÿíèå íà êàðòå
rf - ÷àñòîòà ðåêîìáèíàöèè ìàðêåðîâ

Äîïîëíåíèå 5.1.
Èäåÿ ïîñòðîåíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ

êàðò ïî ðåçóëüòàòàì ðåêîìáèíàöèîííîãî
àíàëèçà ïðèíàäëåæèò À. Ñòåðòåâàíòó.
Âîò ÷òî îí ïèøåò â ñâîèõ
âîñïîìèíàíèÿõ. �Â 1909 ãîäó Êàñòë
(Castle) îïóáëèêîâàë äèàãðàììû,
ïîêàçûâàþùèå âçàèìîîòíîøåíèå
ìåæäó ãåíàìè, îïðåäåëÿþùèìè îêðàñêó
êðîëèêà... Îíè áûëè âîñïðèíÿòû êàê
ïîïûòêà âûÿâèòü ïðîñòðàíñòâåííûå
âçàèìîîòíîøåíèÿ â ÿäðå. Â êîíöå 1911
ãîäà â ðàçãîâîðå ñ Ìîðãàíîì îá ýòîé
ïîïûòêå... ÿ âíåçàïíî ïîíÿë, ÷òî
âàðèàöèè â ñèëå ñöåïëåíèÿ, óæå
ïðèïèñàííûå Ìîðãàíîì ðàçëè÷èÿì â
ïðîñòðàíñòâåííîì ðàñïîëîæåíèè ãåíîâ,
îòêðûâàþò âîçìîæíîñòü îïðåäåëåíèÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â ëèíåéíîì
èçìåðåíèè õðîìîñîìû. Íî÷üþ ÿ ñäåëàë
ïåðâóþ êàðòó� (Sturtevant, 1965, p. 305,
èç Êóøåâ, 1971, ñòð. 14).
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Ôóíêöèÿ Õîëäåéíà ïîêàçûâàåò,
÷òî ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ ðàññòîÿíèÿ, rf
àññèìïòîòè÷åñêè ïðèáëèæàåòñÿ ê 0.5.
Çíà÷åíèÿ rf è d ïðàêòè÷åñêè ñîâïàäàþò
ëèøü íà îòðåçêå êðèâîé äî rf = 0,1 (Èç:
Êóøåâ, 1971, ñòð. 17).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ êðîññîâåðíûå
ãåíåòè÷åñêèå êàðòû ñîñòàâëåíû äëÿ
î÷åíü ìíîãèõ îðãàíèçìîâ (ñì.
ñïðàâî÷íèêè: Çàõàðîâ, 1979; O�Brien,
1982; Lindsley, Zimm, 1992).

5.5.2. Êàðòèðîâàíèå
ëåòàëüíûõ ìóòàöèé

(íå ÷èòàë)
(ñì. Òèõîìèðîâà, 1990, ñòð. 181-183).

5.5.3. Ñåëåêòèâíûå ñõåìû
ñêðåùèâàíèÿ

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îñîáåííîñòè
îðãàíèçàöèè ãåíà, ó÷àñòêà õðîìîñîìû
èëè ñàìîé õðîìîñîìû ïîçâîëÿþò
ñîñòàâèòü ñõåìû ñêðåùèâàíèé,
ïîçâîëÿþùèå àíàëèçèðîâàòü îãðîìíûå
âûáîðêè ïîòîìêîâ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî
ïîÿâëÿåòñÿ âîçìîæíîñòü êàðòèðîâàòü
ìóòàöèè íà î÷åíü êîðîòêèõ ðàññòîÿíèÿõ
è äàæå âíóòðè ãåíà. Èçâåñòíû ñõåìû,
ïîçâîëÿþùèå íàäåæíî êàðòèðîâàòü
âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå ãåíîâ, ëåæàùèõ
ðÿäîì, è ðàññòîÿíèå ìåæäó íèìè,
íàïðèìåð, êàðòèðîâàíèå ëåòàëåé,
ëîêàëèçîâàííûõ î÷åíü áëèçêî äðóã ê äðóãó

Ðèñ. 5.7. Êàðòèðóþùèå ôóíêöèè (Èç: Êóøåâ, 1971, ñòð. 17). Ïî îñè àáñöèññ:
d (â %), ïî îñè îðäèíàò rf (â %). 1 - êðèâàÿ, îïèñûâàåìàÿ ôóíêöèåé Ñòåðòåâàíòà
(rf = d); 2 - ýìïèðè÷åñêàÿ êðèâàÿ (Mather, 1938), ïîñòðîåííàÿ ïî òî÷êàì,
îðäèíàòà êàæäîé èç êîòîðûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ÷àñòîòó ðåêîìáèíàöèè äëÿ
äàííîé ïàðû ìóòàíòîâ, à àáñöèññà - ñóììó ÷àñòîò ðåêîìáèíàöèé äëÿ
íåáîëüøèõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ èíòåðâàëîâ (d) ìåæäó äàííîé ïàðîé ìàðêåðîâ;
3 - êðèâàÿ, îïèñûâàåìàÿ ôóíêöèåé Õîëäåéíà
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â Õ-õðîìîñîìå äðîçîôèëû. Â ýòîì ñëó÷àå
ëåòàëè (l

1
-l

2
) ìàðêèðóþòñÿ ðåöåññèâíûìè

âèäèìûìè ìóòàöèÿìè, ÷àñòü êîòîðûõ
ðàñïîëîæåíà äèñòàëüíåå (m

1
, m

2
) èëè

ïðîêñèìàëüíåå (m
3
, m

4
) ëåòàëåé (ðèñ. 5.8.).

Ïîëó÷àþò ñàìîê, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî
ýòèì ëåòàëÿì, èõ ñêðåùèâàþò ñ ëþáûì
ñàìöîì è àíàëèçèðóþò ïîòîìñòâî:
ïîäñ÷èòûâàþò ÷èñëî ñàìîê, à ñàìöû-
íåêðîññîâåðû âñå ãèáíóò, ò.ê. îáå Õ-
õðîìîñîìû ó ñàìêè-ìàòåðè íåñóò ëåòàëè.
Âûæèâàþò òîëüêî êðîññîâåðû + + + + +
+, ò.å. åñëè êðîññèíãîâåð ïðîèçîøåë ìåæäó
ëåòàëÿìè è ýòè ëåòàëè ðàñïîëîæåíû â òîì
ïîðÿäêå, â êîòîðîì îíè ðàñïîëîæåíû íà
âûøå ïðèâåäåííîé ñõåìå (ðèñ. 5.8.à). Åñëè
l
2
 ðàñïîëîæåíà ëåâåå ÷åì l

1
, âûæèâàþò

êðîññîâåðû
m

1
 m

2 + + m
3
 m

4 (ðèñ. 5.8.á).
Ðàññòîÿíèå ìåæäó ëåòàëÿìè

îïðåäåëÿåòñÿ êàê îòíîøåíèå óäâîåííîãî
÷èñëà âûæèâøèõ ñàìöîâ ê ÷èñëó ñàìîê â
ïîòîìñòâå (ïî: Lefevre, 1971; Zhimulev et al.,
1981).
[Êàðòèðîâàíèå â ëîêóñå rosy (??? Chovnick
et al., 1974)].

5.5.4. Ñîîòíîøåíèå
êðîññîâåðíîé è ìîëåêóëÿðíîé
êàðò ãåíîâ

Ó÷èòûâàÿ òî, ÷òî íà ÷àñòîòó
êðîññèíãîâåðà âëèÿþò ðàçíîîáðàçíûå
ôàêòîðû, âñåãäà îñòàåòñÿ îùóùåíèå òîãî,
÷òî êðîññîâåðíûå ðàññòîÿíèÿ
îòíîñèòåëüíû è îíè íå èìåþò ñîîòâåòñòâèÿ
êàêèì-òî ðåàëüíûì ôèçè÷åñêèì åäèíèöàì,
íàïðèìåð ÷èñëó íóêëåîòèäîâ ÄÍÊ.
Îáû÷íî, ÷òîáû ïîëó÷èòü äàííûå î
ñîîòíîøåíèè ìåæäó åäèíèöåé
êðîññèíãîâåðà è ÷èñëîì íóêëåîòèäîâ â
ÄÍÊ, çíà÷åíèå ðàçìåðà ãåíîìà äåëÿò íà
îáùóþ äëèíó êðîññîâåðíîé êàðòû (Òàáë.
5.1).

Äàííûå òàáëèöû 5.1 ïîçâîëÿþò
ñäåëàòü ñëåäóþùèå çàêëþ÷åíèÿ: 1. ×àñòîòà
ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè çíà÷èòåëüíî
âûøå ó ïðîêàðèîò è íèçøèõ ýóêàðèîò, ÷åì
ó ýóêàðèîò. Òàê, äðîææè èìåþò
êðîññîâåðíóþ êàðòó ðàçìåðîì 4200
åäèíèö, â òî âðåìÿ, êàê äðîçîôèëà èëè
íåìàòîäà (ïðåäñòàâèòåëü êðóãëûõ ÷åðâåé)
- 280 è 320, ñîîòâåòñòâåííî. 2. Êàê
ñëåäñòâèå, ó ïðîêàðèîò ÷èñëî íóêëåîòèäîâ
íà åäèíèöó êàðòû çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì ó
ýóêàðèîò.

5.5.5. Êàðòèðîâàíèå ãåíîâ ñ
ïîìîùüþ õðîìîñîìíûõ
ïåðåñòðîåê

Ìóòàöèè ëó÷øå âñåãî êàðòèðîâàòü,
èñïîëüçóÿ íàáîðû äåëåöèé è äóïëèêàöèé.
Êàðòèðîâàíèå ãåíà ñ ïîìîùüþ äåëåöèé
èçîáðàæåíî íà Ðèñ. 4.9.-4.11. Ñ ïîìîùüþ
òðàíñëîêàöèé (èçìåíÿåòñÿ ñöåïëåííîñòü
íàñëåäîâàíèÿ) ìîæíî îïðåäåëÿòü ãðóïïû
ñöåïëåíèÿ (ñì. ðàçäåë 4.3.4.).

Ðèñ. 5.8. Ñåëåêòèâíàÿ ñõåìà
ñêðåùèâàíèé ñ ïîìîùüþ êîòîðîé
êàðòèðóþò áëèçêî ðàñïîëîæåííûå
ëåòàëè.
à. Ëåòàëü l

1
 ðàñïîëîæåíà ñëåâà îò

ëåòàëè l
2

á. Ëåòàëü l
1 
ðàñïîëîæåíà ïðàâåå ÷åì

ëåòàëü l
2

m  m  l  + +   +
1 2 1

m  m  +  +   +
1 2

l
1

+   + +  l  m  m
2 3 4

+   +  + m  m
3 4

l
2 

+ + + + + +

+ + + + + +

×

×

à

á
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5.5.6. Êàðòèðîâàíèå ãåíîâ ñ
ïîìîùüþ ñîìàòè÷åñêîãî
êðîññèíãîâåðà

Ïîðÿäîê ãåíîâ â õðîìîñîìå ìîæíî
îïðåäåëèòü è ñ ïîìîùüþ ìèòîòè÷åñêîãî
êðîññèíãîâåðà. Îäíàêî, ðàññòîÿíèÿ
ïîëó÷àþòñÿ ñîâåðøåííî èíûå (ðèñ. 5.9.).

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëàì 5.1. - 5.5.

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Îñíîâû ñîâðåìåííîé
ãåíåòèêè. Êèåâ, Íàóêîâà Äóìêà, 1-558,
1983.

Çàõàðîâ È.À. Ãåíåòè÷åñêèå êàðòû âûñøèõ
îðãàíèçìîâ. Ëåíèíãðàä, Íàóêà, ñòð.
1-157, 1979.

Èíãå-Âå÷òîìîâ Ñ.Ã. Ãåíåòèêà ñ îñíîâàìè
ñåëåêöèè. Ìîñêâà, Âûñøàÿ øêîëà, 1-
592, 1989.

Êóøåâ Â.Â. Ìåõàíèçìû ãåíåòè÷åñêîé
ðåêîìáèíàöèè. Ëåíèíãðàä, Íàóêà, 1-
247, 1971.

Ëîáàøåâ Ì.Å. Ãåíåòèêà. Ëåíèíãðàä, Èçä-
âî ËÃÓ, 1-751, 1967.

Âèäû

Òàáë. 5.1. Ñîîòíîøåíèå êðîññîâåðíûõ è ìîëåêóëÿðíûõ êàðò (Èç: Lewin,
1994, ñòð. 128)

Ôàã T4    1.6 × 105    800      200
E. coli    4.2 × 106    1750      2400
Äðîææè    2.0 × 107    4200      5000
Ãðèáû    2.7 × 107    1000      27000
Íåìàòîäû    8.0 × 107    320      250000
Äðîçîôèëà    1.4 × 108    280      500000
Ìûøü    3.0 × 109    1700      1800000
×åëîâåê (ìóæ.)    3.3 × 109    2809      1200000
×åëîâåê (æåí.)    3.3 × 109    4782      700000

Ðàçìåð ãåíîìà
â ïàðàõ
íóêëåîòèäîâ (à)

×èñëî
êðîññîâåðíûõ
åäèíèö êàðòû
â ãåíîìå (á)

Ðàçìåð
êðîññîâåðíîé
åäèíèöû â ïàðàõ
íóêëåîòèäîâ  (à/á)

ru h th st cu sr e ca

0.0 26.5 100.770.762.050.0
44.0

43.2

26.5 16.5

0.5

6.0 12.0 8.5 30.0

Ñòàíäàðòíàÿ ìåéîòè÷åñêàÿ êàðòà

8 8 2 48 11 8 13

Ìèòîòè÷åñêàÿ ðåêîìáèíàöèÿ

Ïîëèòåííûå õðîìîñîìû ñëþííûõ æåëåç
61 70 80 90 10

13 15 2 36 11 7 16

Ðèñ. 5.9. Ñîïîñòàâëåíèå
ðàññòîÿíèé ìåæäó ãåíàìè
òðåòüåé õðîìîñîìû
äðîçîôèëû, âûÿâëåííûõ ñ
ïîìîùüþ ìåéîòè÷åñêîãî
è ìèòîòè÷åñêîãî
êðîññèíãîâåðà (èç:
Ashburner, 1989, p. 912)



Ãëàâà 5. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç: êàðòèðîâàíèå ãåíîâ

5-13

Òèõîìèðîâà Ì.Ì. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç.
Ëåíèíãðàä, Èçä-âî
Ëåíèíãðàäñêîãî Óíèâåðñèòåòà, 1-
280, 1990.

Ôèí÷åì Äæ. Ãåíåòè÷åñêàÿ
êîìïëåìåíòàöèÿ. Ìîñêâà, Ìèð, 1-
183, 1968.

Ashburner M. Drosophila. A laboratory
handbook. Cold Spring Harbor, Cold
Spring Harbor Press, 1-1331, 1989.

Judd B.H, Shen M.W., Kaufman T.C. The
anatomy and function of a segment
of the X chromosome of Drosophila
melanogaster. Genetics 71, 139-156,
1972.

Lefevre G. Jr. Salivary chromosome bands
and the frequency of crossing over in
Drosophila melanogaster. Genetics
67, 497-513, 1971.

Lindsley D.L., Zimm G.G. The genome of
Drosophila melanogaster. Academic
Press, San Diego, New York, Boston,
London, 1-1133, 1992.

O�Brien S. Genetic maps. Cold Spring
Harbor, Cold Spring Harbor
Laboratory Press, vol. 2, 1-405, 1982.

Srb A.M., Owen R.D., Edgar R.S. Gen-
eral genetics, second edition. Freeman
and Co., San Francisco and London,
1-577, 1965.

Zhimulev I.F., Pokholkova G.V., Bgatov
A.V., Semeshin V.F., Belyaeva E.S.
Fine cytological analysis of the band
10A1-2 and the adjoining regions in
the Drosophila melanogaster X
chromosome. II. Genetical analysis.
Chromosoma 82, 25-40, 1981.

5.6. Ìåòîä àíåóïëîèäíûõ
òåñòîðîâ

(Òèõîìèðîâà, 1990, ñòð. 161-167).
Àíåóïëîèäíûå îñîáè - ýòî îñîáè,

ãåíîìû êîòîðûõ íå ñîäåðæàò êàêîå-òî
÷èñëî õðîìîñîì. Åñëè íåäîñòàåò äâóõ
ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì - òàêèå îñîáè
íàçûâàþò íóëëèñîìèêàìè, îäíîé
ãîìîëîãè÷íîé õðîìîñîìû -
ìîíîñîìèêàìè. Îñîáåé ñ îäíîé
ëèøíåé ãîìîëîãè÷íîé õðîìîñîìîé
íàçûâàþò òðèñîìèêàìè (ñì. ðàçäåë
4.4.4).

5.6.1. Íóëëèñîìèÿ

Åñëè ñêðåùèâàíèå ëèíèè,
ñîäåðæàùåé êàðòèðóåìóþ ìóòàöèþ r,
ñ òåñòîðíîé ëèíèåé íóëëè-À äàåò â F1

íîðìàëüíûõ ïîòîìêîâ

P

F
1

rr     0 0A A×

äèêèé òèï
↓

â ýòîì ñëó÷àå ìóòàöèÿ r íå
êàðòèðóåòñÿ â õðîìîñîìå À è íóæíî
âçÿòü ñëåäóþùóþ ëèíèþ-òåñòîð,
íàïðèìåð, íóëëè-Â.

P

F
1

rr     0 0
B B

×

ìóòàíòíûé ôåíîòèï r
↓

Âî âòîðîì ñêðåùèâàíèè
ïðîÿâëÿåòñÿ ìóòàíòíûé ôåíîòèï r,
çíà÷èò, ìóòàöèÿ êàðòèðîâàíà â
õðîìîñîìå B. Ïîëíîñòüþ ãåíîòèïû
äëÿ ïåðâîãî ñêðåùèâàíèÿ
çàïèñûâàþòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì:

P

F
1

AABrBr    0 0 B B
A A R R

×
↓

A0 B BrA R

ìóòàöèÿ íå ïðîÿâëÿåòñÿ
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Äëÿ âòîðîãî ñêðåùèâàíèÿ:

P

F
1

AABrBr    AA0 0
B B×

↓
AABr0B

ïðîÿâëÿåòñÿ ìóòàíòíûé
ôåíîòèï r

Èíîãäà êàðòèðîâàíèå
ïðîèçâîäèòñÿ óæå â ïðîöåññå ñîçäàíèÿ
ëèíèé íóëëèñîìèêîâ. Óäàëîñü
ïîêàçàòü, ÷òî ãåí êðàñíîé îêðàñêè
çåðíà ó ïøåíèöû ðàñïîëàãàåòñÿ â 3D-
õðîìîñîìå (òðåòüåé õðîìîñîìû ãåíîìà
D), ò.ê. ó íóëëèñîìèêà èìåííî ïî ýòîé
õðîìîñîìå çåðíî áåëîé îêðàñêè (ñì.
Ìàéñòðåíêî, 1971).

5.6.2. Ìîíîñîìèÿ

Ñòàâèòñÿ ñëåäóþùåå ñêðåùèâàíèå
ðåöåññèâíîé ìóòàíòíîé ôîðìû ñ
ìîíîñîìèêîì:

P

F
1

AABrBr    A0 B B
A R R

×

äèêèé òèï

↓
AAB Br  è  A0 B BrR A R

Åñëè ìóòàöèÿ ëîêàëèçîâàíà â õðîìîñîìå B.

P

F
1

AABrBr    AAB 0
R B

×

äèêèé òèï

↓
AAB Br  è  AABr0R B

ìóòàíò
1       :       1

Ðåçóëüòàòû ïåðâîãî è âòîðîãî
ñêðåùèâàíèÿ ðàçëè÷àþòñÿ î÷åíü ÷åòêî,
è ýòîò ìåòîä ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí
äëÿ ëîêàëèçàöèè ãåíîâ ïî èõ
ðåöåññèâíûì ìóòàöèÿì.

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 5.6.

Ìàéñòðåíêî Î.Ì. Ñîçäàíèå ñåðèè
ìîíîñîìíûõ ëèíèé ó ìÿãêîé

ïøåíèöû Triticum aestivum L. è èõ
èñïîëüçîâàíèå â ãåíåòè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèÿõ. Â êí. Öèòîãåíåòèêà
ïøåíèöû è åå ãèáðèäîâ. (ïîä ðåä.
Ï.Ì. Æóêîâñêîãî è Â.Â.
Õâîñòîâîé), Ìîñêâà, Íàóêà, ñ. 57-
93, 1971.

Òèõîìèðîâà Ì.Ì. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç.
Ëåíèíãðàä, Èçäàòåëüñòâî
Ëåíèíãðàäñêîãî Óíèâåðñèòåòà, ñ.
1-280, 1990.

5.7. Ìåòîäû êëåòî÷íîé
áèîëîãèè

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ äëÿ
êàðòèðîâàíèÿ ãåíîâ øèðîêî
èñïîëüçóþò ìåòîäû êëåòî÷íîé
áèîëîãèè. Ñ 1960-x ãîäîâ ïîâñåìåñòíî
èñïîëüçóþò ìåòîä ïîëó÷åíèÿ
ãèáðèäíûõ êëåòîê â êóëüòóðå. Óäàëîñü
ïîëó÷èòü ãèáðèäû êëåòîê
ðàçíîîáðàçíûõ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé,
èçâåñòíû ãèáðèäû ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòîê ÷åëîâåêà è æèâîòíûõ (ìûøåé,
êèòàéñêîãî õîìÿ÷êà è äð.) è äàæå
ðàñòåíèé. Ñíà÷àëà èñïîëüçîâàëè âèðóñ
Ñåíäàé, äîáàâëåíèå êîòîðîãî â
êóëüòóðó ñïîñîáñòâóåò óâåëè÷åíèþ
÷àñòîòû ñëèÿíèÿ ðàçíûõ êëåòîê îò
0,0001 äî 5-10%. Çàòåì ñòàëè
èñïîëüçîâàòü ïîëèýòèëåíãëèêîëü,
ïîñëå âîçäåéñòâèÿ êîòîðûì ÷åðåç 2-5
÷àñ. ìîæíî íàáëþäàòü ñëèâøèåñÿ
êëåòêè.

Ïîñëå îáðàçîâàíèÿ ñîìàòè÷åñêèõ
ãèáðèäîâ ïðîèñõîäèò âûðàâíèâàíèå
ìèòîòè÷åñêîãî öèêëà, îáà ÿäðà äåëÿòñÿ
îäíîâðåìåííî. Íî ïîñòåïåííî
íà÷èíàåòñÿ ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì,
ïðè÷åì òåðÿþòñÿ õðîìîñîìû îäíîãî
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âèäà. Òàê, â ãèáðèäíûõ êëåòêàõ ìûøè
ñ êèòàéñêèì õîìÿ÷êîì â îäíèõ
óñëîâèÿõ ìîãóò ýëèìèíèðîâàòüñÿ
õðîìîñîìû õîìÿ÷êà, à â äðóãèõ -
òîëüêî õðîìîñîìû ìûøè.
Ïðîñìàòðèâàÿ ïàíåëü - ñåðèþ êëîíîâ
êëåòîê, ýêñïåðèìåíòàòîð äîëæåí
îòîáðàòü êëåòêè, êîòîðûå èìåþò âñå
õðîìîñîìû îäíîãî âèäà è òîëüêî îäíó
õðîìîñîìó äðóãîãî, èçó÷àåìîãî, âèäà.

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ êëåòîê,
èñïîëüçóåìûõ â ãèáðèäèçàöèè,
ïîäáèðàþò îñîáåé, ó êîòîðûõ
áèîõèìè÷åñêèå ìàðêåðû - ôåðìåíòû
ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ.

Êîãäà â êëåòêå îñòàåòñÿ òîëüêî
îäíà õðîìîñîìà èçó÷àåìîãî âèäà,
îïðåäåëÿþò àêòèâíîñòü äàííîãî
ôåðìåíòà èëè åãî
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêóþ ïîäâèæíîñòü.
Åñëè ýòè õàðàêòåðèñòèêè
ñîîòâåòñòâóþò òåì, êîòîðûå áûëè ó
âèäà-äîíîðà õðîìîñîìû, çíà÷èò ãåí,
êîäèðóþùèé äàííûé ôåðìåíò,
êàðòèðîâàí â òîé åäèíñòâåííîé
õðîìîñîìå, êîòîðàÿ îñòàëàñü â
ãèáðèäíîé êëåòêå îò âèäà-äîíîðà.

Î÷åâèäíî, ÷òî ýòîò ìåòîä ÿâëÿåòñÿ
ðàçíîâèäíîñòüþ êëàññè÷åñêîãî
ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Îãðàíè÷åíèåì
åãî ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî êàðòèðîâàòü ìîæíî
òîëüêî áèîõèìè÷åñêèå ïðèçíàêè.
(Èç: Òèõîìèðîâà, 1990, ñòð. 167).

5.8. Ëîêàëèçàöèÿ ãåíîâ ñ
ïîìîùüþ ãèáðèäèçàöèè
íóêëåèíîâûõ êèñëîò in situ

Ìîæíî ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì
äåíàòóðèðîâàòü ÄÍÊ, âõîäÿùóþ â
ñîñòàâ õðîìîñîì íà öèòîëîãè÷åñêîì

ïðåïàðàòå, çàòåì íàíåñòè íà ýòîò
ïðåïàðàò ôðàãìåíò ìå÷åíîé ÄÍÊ, è
ïðîèçâåñòè ðåíàòóðàöèþ, â ðåçóëüòàòå
÷åãî öåïè ÄÍÊ âíîâü ñîìêíóòñÿ èç-çà
êîìïëåìåíòàöèîííûõ îòíîøåíèé
íóêëåîòèäîâ. Ìå÷åíàÿ ÄÍÊ â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ çàéìåò ìåñòî
íàòèâíîé öåïè, â òîì ìåñòå ìîëåêóëû
ÄÍÊ èëè õðîìîñîìû, êîòîðîå èìååò
ãîìîëîãèþ ñ äàííûì ôðàãìåíòîì.
Èñïîëüçóÿ ýòîò ìåòîä î÷åíü ëåãêî
ìîæíî êàðòèðîâàòü ëþáîé òèï ÄÍÊ è
ãåíû. Íåîáõîäèìî èìåòü ëèøü ìå÷åíûé
ôðàãìåíò ÄÍÊ, íàçûâàåìûé çîíäîì.
Ðàíüøå èñïîëüçîâàëè ðàäèîàêòèâíóþ
ìåòêó, ÷àùå âñåãî èçîòîï 3H, ñåé÷àñ
äîñòóïíà íåðàäèîàêòèâíàÿ ìåòêà:
áèîòèí, äèãîêñèãåíèí.

×òîáû ïîëó÷èòü ìå÷åíûé çîíä,
ìå÷åíûé íóêëåîòèäòðèôîñôàò ââîäÿò â
ÄÍÊ â ðåàêöèè ñ ÄÍÊ - ïîëèìåðàçîé
èëè ôðàãìåíòîì Êëåíîâà. Çàòåì ïîñëå
ãèáðèäèçàöèè â ñëó÷àå 3H, ïðåïàðàò
ïîêðûâàþò ôîòîýìóëüñèåé, îí
ýêñïîíèðóåòñÿ, ðàäèîàêòèâíîå
èçëó÷åíèå âîññòàíàâëèâàåò êðèñòàëëû
ãàëîèäíîãî ñåðåáðà â ôîòîýìóëüñèè. Â
ðåçóëüòàòå ïîñëåäóþùåãî
ôîòîïðîÿâëåíèÿ ó÷àñòîê ãèáðèäèçàöèè
çîíäà ñ õðîìîñîìîé ñòàíîâèòñÿ
ìå÷åíûì ÷åðíûìè òî÷êàìè
âîññòàíîâëåííîãî ñåðåáðà, êîòîðîå
õîðîøî âèäíî ïîä ìèêðîñêîïîì.

Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì áèîòèí-
UTP âêëþ÷àåòñÿ â ÄÍÊ çîíäà ñ
ïîìîùüþ ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû èëè
ôðàãìåíòà Êëåíîâà. Áèîòèí
ñâÿçûâàåòñÿ ñ àâèäèíîì è ôåðìåíòîì
ùåëî÷íîé ôîñôàòàçîé. Ïîñëå ýòîãî â
ðàñòâîð äîáàâëÿþò ñóáñòðàò äëÿ ýòîãî
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ôåðìåíòà. Ïðîäóêòû ðàñùåïëåíèÿ
ñóáñòðàòà ùåëî÷íîé ôîñôàòàçîé
íåðàñòâîðèìû è èìåþò êðàñíî-
êîðè÷íåâûé öâåò. Òàêèì îáðàçîì,
ìåñòî ëîêàëèçàöèè çîíäà â õðîìîñîìå
áóäåò îêðàøåíî. ×àñòî âìåñòî
êîíüþãàòà àâèäèíà è øåëî÷íîé
ôîñôàòàçû èñïîëüçóþò àíòèòåëà íà
áèîòèí, ìå÷åííûå ôëóîðåñöåíòíûìè
êðàñêàìè èëè êîëëîèäíûì çîëîòîì.

Äèãîêñèãåíèí - ýòî ñëîæíîå
îðãàíè÷åñêîå ñîåäèíåíèå,
ñâÿçûâàþùååñÿ íåïîñðåäñòâåííî ñ
àçîòèñòûì îñíîâàíèåì íóêëåîòèäà.
Òàêîé �íóêëåîòèä� ââîäèòñÿ â ÄÍÊ
çîíäà. Íà äèãîêñèãåíèí
âûðàáàòûâàþòñÿ àíòèòåëà, èõ ìåòÿò
ôëóîðåñöåíòíûìè êðàñèòåëÿìè è
íàíîñÿò íà ïðåïàðàò õðîìîñîì.
Ó÷àñòîê ãèáðèäèçàöèè çîíäà
ôëóîðåñöèðóåò.

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 5.8.

Manual of Boehringer Mannheim,
Biochemica. The DIG system user�s
guide for filter hybridization, 1993.

Pardue M.L. In situ hybridization to DNA
of chromosomes and nuclei. In:
Drosophila - a practical approach

(D.B. Roberts, editor), IRL Press,
Oxford - Washington, 111-137, 1986.

5.9. Ãåíåàëîãè÷åñêèé ìåòîä

Ñóùåñòâóåò ñèñòåìà îáîçíà÷åíèé,
ïîëüçóÿñü êîòîðîé ìîæíî ñõåìàòè÷íî
èçîáðàçèòü êàê ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ
ìåæäó ÷ëåíàìè ñåìüè, òàê è íàëè÷èå
(îòñóòñòâèå) ó íèõ îïðåäåëåííîãî
ïðèçíàêà.

Íà îñíîâàíèè àíàëèçà ðîäîñëîâíûõ
ðåøàþò íàñëåäóåòñÿ ïðèçíàê èëè íåò,
äîìèíàíòíûé îí èëè íåò.

Íà ðèñóíêå 5.10. ïîêàçàíû
ñèìâîëû, èñïîëüçóåìûå ïðè
ïîñòðîåíèè ðîäîñëîâíûõ.

À ó ò î ñ î ì í î - ä î ì è í à í ò í î å
íàñëåäîâàíèå õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî
èçó÷àåìûé ïðèçíàê ïðîÿâëÿåòñÿ â
êàæäîì ïîêîëåíèè, íåçàâèñèìî îò ïîëà
(Ðèñ. 5.11.1); äëÿ àóòîñîìíî-
ðåöåññèâíîãî íàñëåäîâàíèÿ õàðàêòåðíî
ïðîÿâëåíèå èçó÷àåìîãî ïðèçíàêà ó
ïîòîìêîâ, ðîäèòåëè êîòîðûõ ìîãóò
ïðîÿâëåíèÿ ýòîãî ïðèçíàêà íå èìåòü
(Ðèñ. 5.11.2).

Ñöåïëåííîå ñ ïîëîì ðåöåññèâíîå
íàñëåäîâàíèå èìååò ñõîäñòâî ñ
ðåöåññèâíî-àóòîñîìíûì â òîì ñìûñëå,

Ìóæ÷èíà

Æåíùèíà

Ïîë íå âûÿñíåí

Îáëàäàòåëü 

ïðèçíàêà

Ãåòåðîçèãîòíûé íîñèòåë

ðåöåññèâíîãî ãåíà

Áðàê

Áðàê ìóæ÷èíû ñ

äâóìÿ æåíùèíàìè

Áëèçíåöû

Ðèñ. 5.10. Ñèñòåìà îáîçíà÷åíèé, èñïîëüçóåìûõ ïðè ñîñòàâëåíèè ãåíåàëîãèé
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÷òî äëÿ íåãî òàêæå õàðàêòåðíî
ïîÿâëåíèå ïîòîìêîâ ñ ïðèçíàêîì,
êîòîðîãî íå áûëî ó ðîäèòåëåé, à òàêæå
òàê íàçûâàåìûé �ïðîñêîê ïîêîëåíèé�,

1

2

3

4

5

6

Ðèñ. 5.11. Ðîäîñëîâíûå,
äåìîíñòðèðóþùèå ðàçëè÷íûå òèïû
íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ (1-6) ó
÷åëîâåêà (èç: Òèõîìèðîâà, 1990, ñòð.
55).
1- àóòîñîìíî-äîìèíàíòíûé
2- àóòîñîìíî-ðåöåññèâíûé
3- ñöåïëåííûé ñ ïîëîì ðåöåññèâíûé
4- ñöåïëåííûé ñ ïîëîì
    äîìèíàíòíûé
5- ãîëàíäðè÷åñêèé
6- çàâèñèìûé îò ïîëà (àóòîñîìíûé)

ò.å. âîçìîæíîñòü îòñóòñòâèÿ ïîòîìêîâ
ñ èçó÷àåìûì ïðèçíàêîì â îäíîì èç
ïîêîëåíèé â ðîäîñëîâíîé, à çàòåì åãî
ïðîÿâëåíèå ó ïîòîìêîâ ñëåäóþùèõ
ïîêîëåíèé (Ðèñ. 5.11.).

Ãîëàíäðè÷åñêèé òèï íàñëåäîâàíèÿ
õàðàêòåðèçóåòñÿ ïåðåäà÷åé ïðèçíàêà îò
îòöà ê ñûíó (Èç: Òèõîìèðîâà, 1990, ñòð.
54-55) (Ðèñ. 5.11.5).

Çàâèñèìûé îò ïîëà àóòîñîìíûé
ïðèçíàê ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî ó ìóæ÷èí
â ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïîêîëåíèÿõ, â òîì
÷èñëå ãåòåðîçèãîòíûõ, íî
ãåòåðîçèãîòíàÿ ïî ýòîìó ïðèçíàêó
æåíùèíà, ó êîòîðîé îí íå ïðîÿâëÿåòñÿ,
ìîæåò ïåðåäàòü åãî ñûíó (Ðèñ. 5.11.6).

Íà Ðèñ. 5.12. ïîêàçàíà ðîäîñëîâíàÿ
ïåðåäà÷è ãåìîôèëèè â êîðîëåâñêèõ è
öàðñêèõ ñåìüÿõ Åâðîïû.

Ëèòåðàòóðà ê ðàçäåëó 5.9.

Àéàëà Ô., Êàéãåð Äæ. Ñîâðåìåííàÿ
ãåíåòèêà. ò. 1, Ìîñêâà, Ìèð, 1-295,
1988

Ãåðøåíçîí Ñ.Ì. Îñíîâû ñîâðåìåííîé
ãåíåòèêè. Êèåâ, Íàóêîâà Äóìêà, 1-
558, 1983

Òèõîìèðîâà Ì.Ì. Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç.
Ëåíèíãðàä, Èçä-âî
Ëåíèíãðàäñêîãî Óíèâåðñèòåòà, 1-
280, 1990

5.10. Òðàíñôîðìàöèÿ ó
áàêòåðèé

Òðàíñôîðìàöèÿ - ýòî ïåðåíîñ
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà îò îäíîãî
îðãàíèçìà äðóãîìó. Ïîñðåäñòâîì
ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè ÷àñòü
òðàíñôîðìèðóþùåé ìîëåêóëû ÄÍÊ
ìîæåò îáìåíèâàòüñÿ ñ ÷àñòüþ
õðîìîñîìíîé ÄÍÊ äîíîðà.
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Ðèñ. 5.12. ×àñòü ðîäîñëîâíîé ïî íàñëåäîâàíèþ ãåìîôèëèè â êîðîëåâñêèõ
è öàðñêèõ ñåìüÿõ Åâðîïû (Èç: Àéàëà, Êàéãåð, 1987, ñòð. 76)
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Òðàíñôîðìàöèþ èñïîëüçóþò òàêæí â
ýêñïåðèìåíòàõ äëÿ îïðåäåëåíèÿ
ïîðÿäêà ãåíîâ, ðàññòîÿíèé ìåæäó íèìè
â ìîëåêóëå ÄÍÊ è ïîñòðîåíèÿ
ãåíåòè÷åñêèõ êàðò.

Èçâåñòíî, ÷òî áàêòåðèÿ
Pneumococcus pneumoniae èìååò
íåñêîëüêî ôîðì. Âèðóëåíòíîñòü
áàêòåðèè îïðåäåëÿåòñÿ íàëè÷èåì
ìóêîïîëèñàõàðèäíîé êàïñóëû,
ðàñïîëîæåííîé íà ïîâåðõíîñòè êëåòêè.

Ýòà êàïñóëà çàùèùàåò áàêòåðèþ îò
âîçäåéñòâèé ñî ñòîðîíû îðãàíèçìà-
õîçÿèíà. Â ðåçóëüòàòå, ðàçìíîæèâøèåñÿ
áàêòåðèè óáèâàþò çàðàæåííîå
æèâîòíîå. Áàêòåðèè ýòîãî øòàììà (S-
øòàìì) îáðàçóþò ãëàäêèå êîëîíèè.
Àâèðóëåíòíûå ôîðìû áàêòåðèé íå
èìåþò çàùèòíîé êàïñóëû è îáðàçóþò
øåðîõîâàòûå êîëîíèè (R-øòàìì).
Ìèêðîáèîëîã Ôðåäåðèê Ãðèôôèòñ â
1928 ãîäó èíüåöèðîâàë ìûøàì æèâîãî

Ðèñ. 5.13. Òðàíñôîðìàöèÿ ó áàêòåðèé Pneumococcus (èç: Lewin, 1994, p.83)

Òèï áàêòåðèé Çàðàæåíèå ìûøè Òðàíñôîðìèðóþùèé
àãåíò - ýòî ÄÍÊ

Æèâûå ãëàäêèå
áàêòåðèè

Óáèòûå òåïëîì
ãëàäêèå

áàêòåðèè

Æèâûå
øåðîõîâàòûå

áàêòåðèè

Ìûøü
óìèðàåò

Ìûøü æèâåò

Ìûøü æèâåò

Ìûøü óìèðàåò

Ñìåñü:
Óáèòûå òåïëîì

ãëàäêèå áàêòåðèè
+

Æèâûå
øåðîõîâàòûå

áàêòåðèè

Ãëàäêèé
êàïñóëÿðíûé
ïîëèñàõàðèä

Ãðóáàÿ
îáîëî÷êà

Æèâûå ãëàäêèå
áàêòåðèè âûäåëÿþò
èç ïîãèáøèõ ìûøåé

Äîáàâëåíèå ê æèâûì
øåðîõîâàòûì

áàêòåðèÿì

Ýêñòðàêò
ÄÍÊ
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ïíåâìîêîêêà R-øòàììà âìåñòå ñ S-
øòàììîì, óáèòûì âûñîêîé
òåìïåðàòóðîé (650C) (ðèñ. 5.13.). Ñïóñòÿ
íåêîòîðîå âðåìÿ åìó óäàëîñü âûäåëèòü
èç çàðàæ¸ííûõ ìûøåé æèâûõ
ïíåâìîêîêêîâ, îáëàäàþùèõ êàïñóëîé.
Òàêèì îáðàçîì, îêàçàëîñü, ÷òî
ñâîéñòâî óáèòîãî ïíåâìîêîêêà -
ñïîñîáíîñòü îáðàçîâûâàòü êàïñóëó -
ïåðåøëî ê æèâîé áàêòåðèè, ò.å.
ïðîèçîøëà òðàíñôîðìàöèÿ. Ïîñêîëüêó
ïðèçíàê íàëè÷èÿ êàïñóëû ÿâëÿåòñÿ
íàñëåäñòâåííûì, òî ñëåäîâàëî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî êàêàÿ-òî ÷àñòü
íàñëåäñòâåííîãî âåùåñòâà îò áàêòåðèé
øòàììà S ïåðåøëà ê êëåòêàì øòàììà R
(Èç: Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 430-433).

Â 1944 ãîäó Î.Ò. Ýâåðè, Ê.Ì.
Ìàêëåîä è Ì. Ìàêêàðòè (O.T. Avery,
C.M. MacLeod, M. McCarty) ïîêàçàëè,
÷òî òàêîå æå ïðåâðàùåíèå òèïîâ
ïíåâìîêîêêîâ ìîæåò ïðîèñõîäèòü â
ïðîáèðêå, ò.å. in vitro. Ýòè èññëåäîâàòåëè
óñòàíîâèëè ñóùåñòâîâàíèå îñîáîé
ñóáñòàíöèè - �òðàíñôîðìèðóþùåãî
ïðèíöèïà�, - ýêñòðàêòà èç êëåòîê øòàììà
S, îáîãàùåííîãî ÄÍÊ. Êàê äàëåå
âûÿñíèëîñü, ÄÍÊ, âûäåëåííàÿ èç êëåòîê
S-øòàììà è äîáàâëåííàÿ â êóëüòóðó R-
øòàììà, òðàñôîðìèðîâàëà ÷àñòü êëåòîê
â S-ôîðìó. Êëåòêè ñòîéêî ïåðåäàâàëè
ýòî ñâîéñòâî ïðè äàëüíåéøåì
ðàçìíîæåíèè. Îáðàáîòêà
�òðàíñôîðìèðóþùåãî ôàêòîðà� ÄÍÊ-
àçîé, ôåðìåíòîì ðàçðóøàþùèì ÄÍÊ,
áëîêèðîâàëà òðàíñôîðìàöèþ.

Ýòè äàííûå âïåðâûå ïîêàçàëè, ÷òî
èìåííî ÄÍÊ, à íå áåëîê, êàê ïîëàãàëè
äî òåõ ïîð, ÿâëÿåòñÿ íàñëåäñòâåííûì
ìàòåðèàëîì.

ßâëåíèå òðàíñôîðìàöèè
èñïîëüçóþò òàêæå äëÿ ïîñòðîåíèÿ
ãåíåòè÷åñêèõ êàðò ó áàêòåðèé. Ïðè
òðàíñôîðìàöèè îäíà áàêòåðèÿ
(ðåöèïèåíò) ïîãëîùàåò èçîëèðîâàííóþ
ÄÍÊ äðóãîé áàêòåðèè (äîíîðà). Âåñü
ïðîöåññ ìîæíî ðàçäåëèòü íà íåñêîëüêî
ñòàäèé:

1. Îáðàòèìîå ïðèñîåäèíåíèå
ìîëåêóë äâóõöåïî÷å÷íîé äîíîðíîé
ÄÍÊ ê ðåöåïòîðíûì ñàéòàì íà
ïîâåðõíîñòè êëåòêè ðåöèïèåíòà - íà
ýòîé ñòàäèè ÄÍÊ äîíîðà ÷óâñòâèòåëüíà
ê ðàçðóøåíèþ ÄÍÊ-àçîé.

2. Íåîáðàòèìîå ïîãëîùåíèå ÄÍÊ
äîíîðà - ýòà ñòàäèÿ è âñå ïîñëåäóþùèå
óæå íå÷óâñòâèòåëüíû ê îáðàáîòêå
ÄÍÊ-àçîé.

3. Ïðåâðàùåíèå äâóõöåïî÷å÷íîé
ÄÍÊ äîíîðà â îäíîöåïî÷å÷íûå
ôðàãìåíòû ïîä äåéñòâèåì êëåòî÷íûõ
íóêëåàç.

4. Êîâàëåíòíîå ïðèñîåäèíåíèå
îäíîöåïî÷å÷íîé ÄÍÊ äîíîðà ê
õðîìîñîìå ðåöèïèåíòà.

5. Ñåãðåãàöèÿ è ôåíîòèïè÷åñêàÿ
ýêñïðåññèÿ èíòåãðèðîâàííîãî ãåíà
äîíîðà â òðàíñôîðìèðîâàííîé êëåòêå
(Èç: Àëèõàíÿí è äð. 1985, ñòð. 281-282).

Âàæíûì óñëîâèåì ñïîñîáíîñòè
êëåòêè ê òðàíñôîðìàöèè ÿâëÿåòñÿ
ðàçâèòèå ó íåå îñîáîãî
ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ,
íàçûâàåìîãî êîìïåòåíòíîñòüþ.
Êîìïåòåíòíûå êëåòêè íåñóò íà
ïîâåðõíîñòè íîâûé àíòèãåí,
íàçûâàåìûé ôàêòîðîì êîìïåòåíòíîñòè.
Ïðè äîáàâëåíèè ôàêòîðîâ
êîìïåòåíòíîñòè â êóëüòóðó
áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê èçìåíÿþòñÿ
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êëåòî÷íàÿ ñòåíêà è öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ
ìåìáðàíà. Ñòåíêà ñòàíîâèòñÿ áîëåå
ïîðèñòîé. Äîïîëíèòåëüíûå
âïÿ÷èâàíèÿ ìåìáðàíû âíóòðü êëåòîê
îáåñïå÷èâàþò ïðèáëèæåíèå
ïðèñîåäèíåííîãî ê íåé íóêëåîèäà ê
êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòè, ÷òî îáëåã÷àåò
âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó äîíîðíîé è
ðåöèïèåíòíîé ÄÍÊ. Óñëîâèÿìè,
ñóùåñòâåííûìè äëÿ ïðèñîåäèíåíèÿ
ÄÍÊ ê êîìïåòåíòíûì êëåòêàì, ÿâëÿåòñÿ
åå ðàçìåðû (ìîëåêóëÿðíàÿ ìàññà íå
ìåíåå 3×105) è èíòàêòíîñòü
äâóõöåïî÷å÷íîé ñòðóêòóðû. Ïî ýòèì
ïðè÷èíàì ÄÍÊ, ðàçðóøåííàÿ ÄÍÊàçîé
íå îáëàäàåò òðàíñôîðìèðóþùåé
àêòèâíîñòüþ.

Óâåëè÷èòü êîìïåòåíòíîñòü ìîæíî
îáðàáîòêîé íåêîòîðûìè õèìè÷åñêèìè
àãåíòàìè èëè âîçäåéñòâèåì ñèëüíûì
ýëåêòðè÷åñêèì ïîëåì (ýëåêòðîïîðàöèÿ).

Ïðîöåññ ïåðåíîñà ÄÍÊ
ñõåìàòè÷åñêè ïîêàçàí íà Ðèñ. 5.14.

Ïåðâûå òðè ñòàäèè òðàíñôîðìàöèè
- ïðèñîåäèíåíèå ÄÍÊ, åå ïîãëîùåíèå è
äåãðàäàöèÿ îäíîé öåïè - îñóùåñòâëþòñÿ
ñ ðàâíîé ýôôåêòèâíîñòüþ íåçàâèñèìî
îò åå ãîìîëîãèè ñ ÄÍÊ ðåöèïèåíòà.
Îäíàêî, ïðîöåññ èíòåãðàöèè (èëè
ðåêîìáèíàöèè) ÄÍÊ ñïåöèôè÷åí â
îòíîøåíèè ãîìîëîãè÷íîé ÄÍÊ è ñ
íåãîìîëîãè÷íîé ÄÍÊ ïðîèñõîäèò ñ
î÷åíü íèçêîé ÷àñòîòîé (Èç Àëèõàíÿí è
äð., 1985, ñòð. 282-283).

Ìèíèìàëüíàÿ äëèíà öåïî÷êè ÄÍÊ,
ñïîñîáíîé èíòåãðèðîâàòü â
ðåöèïèåíòíóþ õðîìîñîìó ñîñòàâëÿåò
îêîëî 500 ï.í. Îäíàêî, îáû÷íî â
ðåêîìáèíàöèè ó÷àñòâóþò ôðàãìåíòû
äîíîðíîé ÄÍÊ äëèíîé îêîëî 20 ò.ï.í.

[?? óòî÷íèòü öèôðó] èëè 1/200 ÷àñòü âñåé
áàêòåðèàëüíîé õðîìîñîìû.

Ðåêîìáèíàöèÿ ïðè òðàíñôîðìàöèè
ïðîèñõîäèò ïóòåì çàìåùåíèÿ ó÷àñòêà
îäíîé èç äâóõ öåïåé ðåöèïèåíòíîãî
äóïëåêñà íà ãîìîëîãè÷íûé
îäíîöåïî÷å÷íûé ôðàãìåíò ÄÍÊ
äîíîðà. Â ðåçóëüòàòå îáðàçóåòñÿ
âðåìåííûé ãåòåðîäóïëåêñ ÄÍÊ, â
äàëüíåéøåì ïîäâåðãàþùèéñÿ
êîððåêöèè, íàïðàâëåííîé íà óäàëåíèå
íåêîìïëåìåíòàðíûõ îñíîâàíèé. Â
ðåçóëüòàòå êîððåêöèè ìîëåêóëÿðíûå
ãåòåðîçèãîòû ïðåâðàùàþòñÿ â
ãîìîçèãîòû, ÷òî ñëóæèò óñëîâèåì
îáðàçîâàíèÿ ÷èñòûõ êëîíîâ
òðàíñôîðìàíòîâ.

×àñòîòà òðàíñôîðìàöèè ïî
õðîìîñîìíûì ìàðêåðàì çàâèñèò îò
ñâîéñòâ äàííîãî ïðåïàðàòà ÄÍÊ, åå
êîíöåíòðàöèè, ñîñòîÿíèÿ êëåòêè
ðåöèïèåíòà, âèäà áàêòåðèé. Ïðè
ñåëåêöèè òðàíñôîðìàíòîâ ïî
îäèíî÷íîìó ìàðêåðó øòàììû
ïíåâìîêîêêîâ òðàíñôîðìèðóþòñÿ ñ
÷àñòîòîé 10-2 - 10-3 íà îäíó êëåòêó
ðåöèïèåíòà. Ó ãåìîôèëüíûõ áàêòåðèé
÷àñòîòà òðàíñôîðìàöèè âàðüèðóåò îò
10 -3 äî 10-7. Òðàíñôîðìàöèÿ ìîæåò
ïðîèñõîäèòü ìåæäó ðàçëè÷íûìè
âèäàìè áàêòåðèé, õîòÿ è ñ î÷åíü íèçêîé
÷àñòîòîé. Èñïîëüçîâàíèå ìåæâèäîâîé
òðàíñôîðìàöèè ïîìîãàåò óñòàíîâèòü
ñòåïåíü ðîäñòâà ìåæäó ðàçëè÷íûìè
áàêòåðèÿìè.

ÄÍÊ, îñâîáîæäàþùàÿñÿ â
îêðóæàþùóþ ñðåäó ïðè ëèçèñå
ñòàðåþùèõ êóëüòóð áàêòåðèé, â
ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ îáëàäàåò
òðàíñôîðìèðóþùåé àêòèâíîñòüþ. Ýòî
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Ðèñ. 5.14. Ïðîöåññ òðàíñôîðìàöèè ó
Bacillus subtilis:
a) ëèíåéíàÿ äîíîðíàÿ äâóöåïî÷å÷íàÿ
ìîëåêóëà ÄÍÊ, êîòîðàÿ íåñåò a+ àëëåëü
êàêîãî-òî ãåíà, ðåöèïèåíòíàÿ áàêòåðèÿ
èìååò a- àëëåëü;
á) îäíà íèòü äîíîðíîé ÄÍÊ ïðîíèêàåò
â êëåòêó-ðåöèïèåíò;
â) îäèíî÷íàÿ öåïü äîíîðíîé ÄÍÊ
ñïàðèâàåòñÿ ñ ãîìîëîãè÷íûì ðàéîíîì
õðîìîñîìû ðåöèïèåíòà, ôîðìèðóÿ
òðåõíèò÷àòóþ ñòðóêòóðó;
ã) äâîéíîé êðîññèíãîâåð ïðîäóöèðóåò
ðåêîìáèíàíòíóþ a+/a- ìîëåêóëó ÄÍÊ
(ãåòåðîäóïëåêñ) è ëèíåéíûé ôðàãìåíò
a, ïîñëåäíèé äåãðàäèðóåò. Ïî
çàâåðøåíèè ðåïëèêàöèè îäíà ïîëîâèíà
ïîòîìêîâ ÿâëÿþòñÿ a+

òðàíñôîðìàíòàìè, äðóãàÿ ïîëîâèíà
èìååò ðîäèòåëüñêèé a- ãåíîòèï.
(Èç: Russell, 1998, p. 228)
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çíà÷èò, ÷òî òðàíñôîðìàöèÿ ÿâëÿåòñÿ
îäíèì èç ïðèðîäíûõ ñïîñîáîâ îáìåíà
ãåíåòè÷åñêèì ìàòåðèàëîì ó áàêòåðèé.
(Àëèõàíÿí è äð., 1985, ñòð. 283-285).

Òðàíñôîðìàöèÿ èñïîëüçóåòñÿ äëÿ
ãåíåòè÷åñêîãî êàðòèðîâàíèÿ ó áàêòåðèé.
Êàê óæå îòìå÷àëîñü, ïðè
òðàíñôîðìàöèè â õðîìîñîìó
ðåöèïèåíòà âñòðàèâàåòñÿ ñðàâíèòåëüíî
íåáîëüøîé ôðàãìåíò ÄÍÊ. Åñëè äâà
ãåíà íàõîäÿòñÿ â õðîìîñîìå, íà
çíà÷èòåëüíîì ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà,
îíè íå ìîãóò ëîêàëèçîâàòüñÿ â îäíîì è
òîì æå ôðàãìåíòå òðàíñôîðìèðóþùåé
ÄÍÊ. Îäíîâðåìåííàÿ òðàíñôîðìàöèÿ
äâóìÿ íåçàâèñèìûìè ôðàãìåíòàìè,
ñîäåðæàùèìè ýòè äâà ãåíà - ñîáûòèå
êðàéíå ìàëîâåðîÿòíîå. Òàêèì îáðàçîì,
÷àñòîòà êîòðàíñôîðìàöèè äâóõ
ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ ñëóæèò
ïîêàçàòåëåì ðàññòîÿíèÿ ìåæäó íèìè. Ñ
ïîìîùüþ òàê íàçûâàåìûõ

òðåõôàêòîðíûõ ñêðåùèâàíèé ìîæíî
óñòàíîâèòü ïîðÿäîê âçàèìî-
ðàñïîëîæåíèÿ èññëåäóåìûõ ãåíîâ (Ðèñ.
5.15.). Äîïóñòèì, ÷òî äîíîð íåñåò äâà
äèêèõ àëëåëÿ (a+ è ñ+) è îäèí ìóòàíòíûé
(b), à ðåöèïèåíò ñîäåðæèò äâà ìóòàíòíûõ
(a è c) è îäèí äèêèé (b+). Ìàðêåð, ïî
êîòîðîìó áóäåò èäòè îòáîð
òðàíñôîðìàíòîâ, íàçûâàþò
ñåëåêòèâíûì. ×àñòîòà êîòðàíñôîðìàöèè
îáû÷íî ïðîïîðöèîíàëüíà ãåíåòè÷åñêîìó
ðàññòîÿíèþ ìåæäó ñåëåêòèâíûì è
íåñåëåêòèâíûì ìàðêåðàìè. Åñëè ïðè
àíàëèçå 100 òðàíñôîðìàíòîâ,
îòîáðàííûõ ïî ìàðêåðó a+, 6 îêàçàëèñü
a+b, à 50 - a+c+, òî ÷àñòîòà
êîòðàíñôîðìàöèè ìàðêåðîâ a+ è b
ñîñòàâëÿåò 6%, à a+ è c+ - 50%.
Ñëåäîâàòåëüíî ìàðêåð c+ íàõîäèòñÿ
áëèæå ê ìàðêåðó a+, ÷åì ìàðêåð b. Äëÿ
ïîäòâåðæäåíèÿ òàêîãî âûâîäà íóæíî
ïðîâåñòè òðàíñôîðìàöèþ, â êîòîðîé

Äîíîðíàÿ ÄÍÊ

p
+

p
+

p
+

p
+

p

p

p
+

q
+

q
+

q

q
+

q
+

q

q
+

o
+

o
+

o

o

o
+

o
+o

+

Áàêòåðèÿ
äîíîð

Âûäåëåíèå ÄÍÊ
èç ïîïóëÿöèè
äîíîðíûõ áàêòåðèé,
ÄÍÊ äåëèòñÿ
íà ôðàãìåíòû

Òðàíñôîðìàöèÿ
ðåöèïèåíòíîé áàêòåðèè
ôðàãìåíòàìè ÄÍÊ èç
äîíîðíîé áàêòèðèè

Ãåíîòèïû ðåöèïèåíòíûõ
áàêòåðèé ïîñëå òðàíñôîðìàöèè

Ðèñ. 5.15. Îïðåäåëåíèå ïîðÿäêà ãåíîâ êîòðàíñôîðìàöèè (îáúÿñíåíèÿ â òåêñòå)
(Èç: Russell, 1998, p.229)
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ñåëåêòèâíûì ìàðêåðîì áóäåò c+. Â ýòîì
ñëó÷àå àíàëèç 100 òðàíñôîðìàíòîâ,
îòîáðàííûõ ïî ìàðêåðó c+ íà
íîñèòåëüñòâî íåñåëåêòèâíûõ ìàðêåðîâ,
ïîêàçûâàåò, ÷òî ãåíîòèï c+b èìåþò 10
êëîíîâ, à ãåíîòèï c+a+ - 40.
Ñëåäîâàòåëüíî, ìàðêåð c+ íàõîäèòñÿ
áëèæå ê ìàðêåðó a+, ÷åì ê ìàðêåðó b.
Ñëåäîâàòåëüíî, ýòè òðè ãåíà
ðàñïîëîæåíû â òàêîì ïîðÿäêå: a - c - b,
à ðàññòîÿíèå ìåæäó ãåíàìè a è c ìåíüøå,
÷åì ìåæäó c è b. (Èç Àëèõàíÿí è äð.,
1985, ñòð. 285-286).

5.11. Òðàíñäóêöèÿ

Òðàíñäóêöèåé íàçûâàåòñÿ ïåðåíîñ
ÄÍÊ èç îäíîé êëåòêè (äîíîðà) â äðóãóþ
(ðåöèïèåíò) ñ ïîìîùüþ áàêòåðèîôàãîâ
(Ðèñ. 5.16., 5.17., 5.18.). Ýòîò ñïîñîá

ãåíåòè÷åñêîãî îáìåíà áûë îòêðûò â
1952 ãîäó Í. Çèíäåðîì è Äæ.
Ëåäåðáåðãîì (N.D. Zinder, J. Lederberg)
ó Salmonella typhimurium.

Ðàçëè÷àþò òðè òèïà òðàíñäóêöèè:
îáùóþ (íåñïåöèôè÷åñêóþ),
îãðàíè÷åííóþ (ñïåöèôè÷åñêóþ) è
àáîðòèâíóþ.

Îáùàÿ òðàíñäóêöèÿ. Â
ýêñïåðèìåíòàõ U-îáðàçíàÿ òðóáêà â
íèæíåé ÷àñòè áûëà ðàçäåëåíà
ïîñåðåäèíå áàêòåðèàëüíûì ôèëüòðîì. Â
îäíó ïîëîâèíó ýòîé òðóáêè áûëè
ïîìåùåíû òèôîçíûå áàêòåðèè øòàììà
22A, à â äðóãóþ ïîëîâèíó - øòàììà 2A
(ðèñ. 5.19.)

Ïðè ýòîì áàêòåðèàëüíûå êëåòêè íå
ìîãóò ïåðåõîäèòü ÷åðåç ôèëüòð. Øòàìì
22A íåñ ìóòàöèþ, áëîêèðóþùóþ ñèíòåç

65 íì

100 íì

100 íì

ÄÍÊ

Ðèñ. 5.16. Ýëåêòðîííî-
ì è ê ð î ñ ê î ï è ÷ å ñ ê è å
ôîòîãðàôèè è ñõåìû
ñòðîåíèÿ áàêòåðèîôàãîâ
T4 (à) è λ  (á). Ðàçìåðû
äàíû â íàíîìåòíàõ (10-9).
(Èç: Russell, 1998, p. 238)

à

á
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Õðîìîñîìà
ôàãà

Êëåòêà E.coli

Õðîìîñîìà
êëåòêè-õîçÿèíà

Ïðèñîåäèíåíèå ôàãîâîé ÷àñòèöû
ê êëåòêå è åå çàðàæåíèå
ôàãîâîé ÄÍÊ

E. coli

Ðàçðóøåíèå
áàêòåðèàëüíîé
õðîìîñîìû
ôåðìåíòàìè ôàãà

Ðåïëèêàöèÿ
ôàãîâûõ
õðîìîñîì ñ
èñïîëüçîâàíèåì
ðåñóðñîâ êëåòêè è
ôåðìåíòîâ ôàãàÑèíòåç áåëêîâûõ

êîìïîíåíòîâ
ôàãîâûõ ÷àñòèö

Ñáîðêà
ôàãîâûõ
÷àñòèö

Ëèçèñ êëåòêè-õîçÿèíà
è âûõîä ôàãîâûõ ÷àñòèö
âî âíåøíþþ ñðåäó

Ðèñ. 5.17. Æèçíåííûé öèêë âèðóëåíòíîãî ôàãà, íàïðèìåð T2 èëè T4 (Èç: Russell,
1998, p. 239)
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Õðîìîñîìà

ôàãà l

Âñòðàèâàíèå õðîìîñîìû

ôàãà â õðîìîñîìó
êëåòêè-õîçÿèíà

l

Êëåòî÷íûå äåëåíèÿ

Èíäóêöèÿ ëèòè÷åñêîãî öèêëà

Ýêñöèçèÿ
õðîìîñîìû

ôàãà l

Õðîìîñîìà

ôàãà l

Êëåòêà E.coli

Õðîìîñîìà
êëåòêè-õîçÿèíà

Ñèíòåç áåëêîâûõ
êîìïîíåíòîâ
ôàãîâûõ ÷àñòèö è
ñáîðêà ôàãîâ

Ëèçèñ êëåòêè-õîçÿèíà

è âûõîä ôàãîâ
âî âíåøíþþ ñðåäó

l

Ëèòè÷åñêèé öèêë

Ëèçîãåííûé öèêë

Ðèñ. 5.18. Æèçíåííûé öèêë óìåðåííîãî ôàãà, íàïðèìåð λ. Êîãäà óìåðåííûé
ôàã èíôèöèðóåò êëåòêó, ðàçâèòèå ìîæåò ïîéòè ïî ëèòè÷åñêîìó èëè ëèçîãåííîìó
ïóòè (Èç: Russell, 1998, p. 240)
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òðèïòîôàíà T-. Øòàìì 2A èìåë ìóòàöèþ,
áëîêèðóþùóþ ñèíòåç ãèñòèäèíà H-.
Ïîñëå èíêóáàöèè ýòèõ äâóõ ðàçíûõ
øòàììîâ â òðóáêå, ðàçäåëåííîé
ôèëüòðîì, áûë ïðîèçâåäåí ðàññåâ êëåòîê
îáîèõ øòàììîâ. Ïðè ðàññåâå êëåòîê
øòàììà 22A íà ñðåäå áåç òðèïòîôàíà
áûëî îáíàðóæåíî íåáîëüøîå ÷èñëî
êîëîíèé. Ñëåäîâàòåëüíî, íåêîòîðûå
êëåòêè ïðèîáðåëè ñïîñîáíîñòü
ñèíòåçèðîâàòü òðèïòîôàí è ñìîãëè äàòü

êîëîíèè íà ñðåäå áåç ýòîé àìèíîêèñëîòû.
Ôèëüòðóþùèìñÿ àãåíòîì, ïåðåíîñÿùèì
ãåí T+ îò øòàììà 2A ê øòàììó 22A,
îêàçàëñÿ áàêòåðèîôàã (ñì. Ëîáàøåâ,
1967, ñòð. 434). Â ñëó÷àå îáùåé
òðàíñäóêöèè ôðàãìåíòû áàêòåðèàëüíîé
äîíîðíîé ÄÍÊ ñëó÷àéíî âêëþ÷àþòñÿ â
ñîçðåâàþùóþ ÷àñòèöó âìåñòå ñ ôàãîâîé
ÄÍÊ, èëè äàæå âìåñòî íå¸ (Ðèñ. 5.20).

Ïðè ýòîì áàêòåðèÿ-äîíîð ÷åðåç ôàã
ïåðåäàåò ëèøü îòäåëüíûé ôðàãìåíò ÄÍÊ
äëèíîé 1/50 - 1/100 îò âñåé áàêòåðèàëüíîé
õðîìîñîìû. Îáíàðóæåíèå
êîòðàíñäóöèðóåìîñòè äâóõ èëè áîëåå
ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêåðîâ óêàçûâàåò íà èõ
ñöåïëåííîñòü, à ïî ÷àñòîòå òàêîé
êîòðàíñäóêöèè ìîæíî ñóäèòü î ïîðÿäêå
ðàñïîëîæåíèÿ ìàðêåðîâ íà ãåíåòè÷åñêîé
êàðòå. Íàïðèìåð, åñëè ìàðêåðû a+ è b+,

Äîïîëíåíèå 5.2.
Â 1958 ãîäó çà îòêðûòèå

ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè è
îðãàíèçàöèè ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà ó áàêòåðèé Äæ.
Ëåäåðáåðãó (J. Lederberg) áûëà
ïðèñóæäåíà Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ.

22A 2A

T
-

H
-

Ãåí T
+

Ãåí T
-

Ëèçèðîâàííàÿ
êëåòêà

Áàêòåðèîôàã P22
Ôèëüòð

Ðèñ. 5.19. Ñõåìà îïûòà,
äåìîíñòðèðóþùåãî ÿâëåíèå
òðàíñäóêöèè ó Salmonella
typhimurium (Èç: Ëîáàøåâ, 1967,
ñòð. 434). 22A - øòàìì áàêòåðèé,
íå ñïîñîáíûõ ñèíòåçèðîâàòü
òðèïòîôàí (T-); 2A - øòàìì
áàêòåðèé, íå ñïîñîáíûõ
ñèíòåçèðîâàòü ãèñòèäèí (H-)
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Õðîìîñîìà
ôàãà P1

Ôàã P1

Êëåòêà äîíîð
(äèêèé òèï)

Ôðàãìåíòû
áàêòåðèàëüíîé
õðîìîñîìû

Õðîìîñîìà
êëåòêè-õîçÿèíà

Õðîìîñîìà
êëåòêè-ðåöèïèåíòà
(ìóòàíò ïî )a

a
+

a

a

a
+

a
+

a

a
+

a
+

b
+

b
+

c
+

c
+

a
+

a

Íîðìàëüíûå
ôàãè

Òðàíñäóöèðîâàííûå
ôàãè

à

á

â

ã

ä

å

æ

Ðèñ. 5.20. Ñõåìà îáùåé òðàíñäóêöèè ìåæäó ëèíèÿìè E.coli.
à) Êëåòêà äèêîãî òèïà, èíôèöèðîâàííàÿ ôàãîì P1;
á) ÄÍÊ êëåòêè-õîçÿèíà äåãðàäèðóåò â õîäå ëèòè÷åñêîãî öèêëà;
â) â õîäå ñáîðêè ôàãîâûõ ÷àñòèö íåêîòîðûå ôðàãìåíòû áàêòåðèàëüíîé
õðîìîñîìû  âêëþ÷åíû â íåêîòîðûå ôàãè-ïîòîìêè, ÷òî ïîòîì ïðèâåäåò ê
òðàíñäóêöèè;
ã) ëèçèñ;
ä) òðàíñäóöèðóþùèé ôàã èíôèöèðóåò àóêñîòðîôíóþ áàêòåðèþ-ðåöèïèåíòà;
å) äâîéíîé êðîññèíãîâåð ïðèâîäèò ê îáìåíàì äîíîðíîãî ãåíà a+ b ðåöèïèåíòíîãî
ãåíà a-;
æ) îáðàçîâàíèå ñòàáèëüíîãî òðàíñäóêòàíòà a+ (Èç: Russell, 1998, p. 241)
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à òàêæå b+ è c+ êîòðàíñäóöèðóþòñÿ
ïîïàðíî, à a+ è c+ íå êîòðàíñäóöèðóþòñÿ,
ñëåäîâàòåëüíî, îíè ëîêàëèçóþòñÿ â
ïîðÿäêå a - b - c.

Âåëè÷èíà òðàíñäóöèðóåìîãî
ôðàãìåíòà îïðåäåëÿåòñÿ ðàçìåðîì ÄÍÊ
äîíîðà, ñïîñîáíîé óïàêîâàòüñÿ â
ãîëîâêó ôàãà. Äîêàçàíî, ÷òî â ÷àñòèöàõ
òðàíñäóöèðóþùåãî ôàãà ïðàêòè÷åñêè
âñÿ ôàãîâàÿ ÄÍÊ çàìåíåíà íà
áàêòåðèàëüíóþ. Ïîñêîëüêó ÄÍÊ ôàãà P1
ñîñòîèò ïðèìåðíî èç 102 ò.ï.í., à
õðîìîñîìà E. coli - èç ïðèìåðíî 4×103

ò.ï.í., òî ôðàãìåíò õðîìîñîìíîé ÄÍÊ,
ñïîñîáíûé âêëþ÷èòüñÿ â
òðàíäóöèðóþùóþ ÷àñòèöó, ñîñòàâëÿåò
îêîëî 2,3% õðîìîñîìû E. coli. Åñëè
èñõîäèòü èç òîãî, ÷òî äëèíà ñðåäíåãî
ãåíà ðàâíà 1 ò.ï.í., òî ïðè òðàíñäóêöèè
ôàãîì P1 âîçìîæåí ñîâìåñòíûé ïåðåíîñ
îêîëî 100 ãåíîâ, à ôàãîì Ð22 - îêîëî 40
ãåíîâ (Èç: Àëèõàíÿí è äð. 1985, ñòð. 287,
äåòàëè íà ñòð. 287-288).

Îãðàíè÷åííàÿ òðàíñäóêöèÿ. Ïðè
îãðàíè÷åííîé òðàíñäóêöèè ïðîèñõîäèò
ðåêîìáèíàöèÿ ìåæäó ôàãîâîé è
õðîìîñîìíîé áàêòåðèàëüíîé ÄÍÊ,
ïîýòîìó ôàãîâûå òðàíñäóöèðóþùèå
÷àñòèöû îáÿçàòåëüíî ñîäåðæàò ÄÍÊ
îáîèõ òèïîâ. (ñì. Àëèõàíÿí è äð., 1985,
ñòð. 287, äåòàëè íà ñòð. 288-291).

Àáîðòèâíàÿ òðàíñäóêöèÿ.
Òðàíñäóöèðóåìûé ôàãîì ôðàãìåíò
ÄÍÊ äîíîðà íå âêëþ÷àåòñÿ â
õðîìîñîìó êëåòêè-ðåöèïèåíòà, à
îñòàåòñÿ â åå öèòîïëàçìå è â òàêîì âèäå
ñïîñîáåí ïîääåðæèâàòüñÿ è
ïðîÿâëÿòüñÿ ôåíîòèïè÷åñêè. (ñì.
Àëèõàíÿí è äð., 1985, ñòð. 287).

5.12. Êîíüþãàöèÿ

Íàëè÷èå ïîëîâîãî ïðîöåññà ó
áàêòåðèé áûëî äîêàçàíî ñëåäóþùèì
îáðàçîì: ó E. coli , áûë ïîëó÷åí ðÿä
áèîõèìè÷åñêèõ ìóòàíòîâ ñ
ïîòðåáíîñòÿìè â áèîòèíå (B -),
ìåòèîíèíå (M-), ïðîëèíå (P-), òðåîíèíå
(T -). Âñå ýòè øòàììû íå ðîñëè íà
ìèíèìàëüíîé ñðåäå.

Â îïûòàõ Äæ. Ëåäåðáåðãà è Ý.
Òàòóìà (1946 ã.) áûëè âçÿòû äâà
øòàììà, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ãåíîòèïó:
B-M-P+T+ è B+M+P-T-. Êëåòêè îáîèõ
àóêñîòðîôíûõ øòàììîâ â òå÷åíèå
íåêîòîðîãî âðåìåíè âûðàùèâàëè â
ñìåøàííîé êóëüòóðå, à çàòåì âûñåâàëè
íà ìèíèìàëüíóþ ñðåäó. Íè îäèí èç äâóõ
èñõîäíûõ øòàììîâ íå ìîã ðàñòè íà
ýòîé ñðåäå. Îäíàêî, íà êàæäûå 109

ïîñåÿííûõ êëåòîê èç ñìåøàííîé
êóëüòóðû íà ìèíèìàëüíîé ñðåäå
âûðàñòàëî îêîëî 100 êîëîíèé. Ïî
ãåíîòèïó ýòè êëåòêè ìîãëè áûòü òîëüêî
B+M+P+T+.

Ïîÿâëåíèå ýòèõ êîëîíèé íåëüçÿ
áûëî îáúÿñíèòü òðàíñôîðìàöèåé èëè
òðàíñäóêöèåé, ïîñêîëüêó ãèáðèäíûå
êëåòêè íå ìîãëè áûòü ïîëó÷åíû, åñëè
ñóñïåíçèè äâóõ èñõîäíûõ øòàììîâ
ðàçäåëÿëè áàêòåðèàëüíûì ôèëüòðîì.
Î÷åâèäíî, ÷òî äëÿ ïîÿâëåíèÿ
ðåêîìáèíàíòîâ íåîáõîäèì
íåïîñðåäñòâåííûé êîíòàêò ìåæäó
áàêòåðèàëüíûìè êëåòêàìè. Òàêîå
çàêëþ÷åíèå áûëî ñäåëàíî íà îñíîâå
÷èñòî ãåíåòè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòîâ.
Ïîçäíåå ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè áûëè ïîëó÷åíû
ôîòîãðàôèè êîíüþãèðóþùèõ áàêòåðèé,
ñîåäèíåííûõ äðóã ñ äðóãîì òîíêèì
ìîñòèêîì-ïèëåì (Ðèñ. 5.21.)

Èçó÷åíèå ðÿäà øòàììîâ êèøå÷íîé
ïàëî÷êè âûÿâèëî íàëè÷èå ó íå¸
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�ïîëîâîé� äèôôåðåíöèàöèè.
Âûðàæàëîñü ýòî â òîì, ÷òî
èññëåäîâàííûå øòàììû ïåðâîíà÷àëüíî
ðàñïàëèñü íà äâå ãðóïïû. Â ïåðâîé
ãðóïïå øòàììîâ êîíüþãàöèè êëåòîê íå
áûëî. Âî âòîðîé ãðóïïå êîíüþãàöèÿ
ïðîèñõîäèëà, íî êîëè÷åñòâî
ðåêîìáèíàíòîâ áûëî íåáîëüøèì.
Ïðåäñòàâèòåëè îáåèõ ãðóïï âñòóïàëè â
êîíüþãàöèþ äðóã ñ äðóãîì â 100-1000
ðàç ÷àùå. Ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ ãðóïï
ñòàëè ðàññìàòðèâàòü êàê ðàçíûå
ïîëîâûå òèïû F- è F+. Ñêðåùèâàíèÿ
áàêòåðèé øòàììîâ F- × F- - âñåãäà
áåçóñïåøíû, à F+ × F+ ëèøü èçðåäêà
äàåò ðåêîìáèíàöèþ. Ïîâåäåíèå
áàêòåðèé ýòèõ òèïîâ ôóíêöèîíàëüíî
ðàçëè÷íî. Â ïîòîìñòâå F+ íèêîãäà íå
ïîëó÷àþòñÿ ðåêîìáèíàíòû, â òî æå
âðåìÿ îò êëåòîê F - ïîëó÷àþòñÿ
ðåêîìáèíàíòû, ñîâìåùàþùèå
ïðèçíàêè îáîèõ ðîäèòåëåé. Òàêèì
îáðàçîì, ïðè êîíüþãàöèè êëåòîê
ïðîèñõîäèò îäíîñòîðîííÿÿ ïåðåäà÷à
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà îò êëåòêè F+

â êëåòêó F-. Êëåòêè F- ïîñëå êîíüþãàöèè
ïðèîáðåòàþò õàðàêòåðèñòèêè F+.

Ïîçæå áûë âûÿâëåí è òðåòèé
ïîëîâîé òèï, îïðåäåëÿþùèé âûñîêóþ

÷àñòîòó ðåêîìáèíàöèè - Hfr (High
frequency recombination). Êëåòêè ýòîãî
òèïà âîçíèêàþò â êóëüòóðàõ F+.

Ñêðåùèâàíèÿ F - × Hfr äàþò
îñîáåííî âûñîêèé ïðîöåíò
ðåêîìáèíàíòîâ - 1 íà 10 èñõîäíûõ
êëåòîê (â ñêðåùèâàíèÿõ F- × F+ - 1 íà
104 èñõîäíûõ êëåòîê).

Ñêðåùèâàíèÿ F- × F+ ïîêàçûâàþò,
÷òî ôàêòîð ôåðòèëüíîñòè (F-ôàêòîð)
ïåðåäàåòñÿ ñ âûñîêîé ÷àñòîòîé
íåçàâèñèìî (àâòîíîìíî) îò îñòàëüíûõ
ãåíîâ. Êëåòêè Hfr òåðÿþò ñïîñîáíîñòü
ê àâòîíîìíîé ïåðåäà÷å F-ôàêòîðà.
Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî â
ëèíèè Hfr ôàêòîð ôåðòèëüíîñòè
ïåðåäà¸òñÿ ñöåïëåííî ñ äðóãèìè ãåíàìè
è çàíèìàåò îïðåäåë¸ííûé ëîêóñ â
áàêòåðèàëüíîé õðîìîñîìå. Òàêèì
îáðàçîì, F-ôàêòîð, åñëè îí
ïðèñóòñòâóåò â êëåòêå, âåä¸ò ñåáÿ
äâîÿêî: êàê àâòîíîìíàÿ
öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ ÷àñòèöà (â êëåòêàõ
F+) èëè êàê ëîêóñ õðîìîñîìû (â
êëåòêàõ Hfr). F-ôàêòîð îòñóòñòâóåò â F-

êëåòêàõ (Èç: Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 436-
440).

F-ôàêòîð íåñåò ãåíû,
êîíòðîëèðóþùèå îáðàçîâàíèå ïèëåé è

Ðèñ. 5.21. Êîíúþãàöèÿ ó E.
coli. Ýëåêòðîííàÿ ìèêðî-
ôîòîãðàôèÿ F+ êëåòêè
(ñëåâà), ñâÿçàííîé ñ F -

êëåòêîé (ñïðàâà) ïîëîâîé
âîðñèíêîé - F-ïèëåì. (Èç:
Russell, 1998, p. 224)
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ñïîñîáíîñòü ê ïåðåíîñó ýòèõ ôàêòîðîâ.
F-ôàêòîð ÿâëÿåòñÿ ïëàçìèäîé (ðèñ.
5.22.). - êîëüöåâîé ìîëåêóëîé ÄÍÊ,
ðåïëèöèðóþùåéñÿ â êëåòêå àâòîíîìíî
îò õðîìîñîì è ñîäåðæàùåé íåêîòîðîå
÷èñëî ãåíîâ. Îíà áûëà îòêðûòà Ó.
Õåéñîì â 1952 ãîäó.

F-ôàêòîð è äðóãèå ïëàçìèäû,
ñïîñîáíûå íàõîäèòüñÿ â êëåòêå â
ñâîáîäíîì ñîñòîÿíèè ëèáî
èíòåãðèðîâàòüñÿ ñ å¸ õðîìîñîìîé,
íàçûâàþò òàêæå ýïèñîìàìè.

F-ôàêòîð - ýòî êðóïíàÿ ïëàçìèäà.
Äëèíà å¸ ÄÍÊ ñîñòàâëÿåò îêîëî 100
ò.ï.í. (ðèñ. 5.22.).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ â ïëàçìèäå F
èäåíòèôèöèðîâàíî îêîëî 20 ãåíîâ,
êîíòðîëèðóþùèõ ðàçëè÷íûå ýòàïû
êîíüþãàöèè. Áîëüøàÿ ÷àñòü ýòèõ ãåíîâ
îáðàçóåò åäèíûé îïåðîí traY-Z (tra -
transfer - ïåðåíîñ) äëèíîé îêîëî 30 ò.ï.í.
Íà âíóòðåííåì êðóãå îòìå÷åíî
ðàñïîëîæåíèå íåêîòîðûõ êîîðäèíàò; íà
ñëåäóþùåì êðóãå - IS è TN - ýëåìåíòîâ;
íàðèñîâàííûå æèðíûìè ëèíèÿìè
ïîëóêðóãè óêàçûâàþò ðàéîíû ãîìîëîãèè
ïëàçìèäû F ñ ïëàçìèäàìè ãðóïïû Inc FI
è ïëàçìèäàìè èç ãðóïïû Inc FII. Íà
âíåøíåì êðóãå ïîêàçàíî ðàñïîëîæåíèå
ãåíîâ tra - îïåðîíà è ðÿäà äðóãèõ ãåíîâ,
êîíòðîëèðóþùèõ ðàçëè÷íûå ôóíêöèè

Ðèñ. 5.22. Ãåíåòè÷åñêàÿ êàðòà ïëàçìèäû F. (Èç: Àëèõàíÿí è äð., 1985, ñòð.
296)
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ïëàçìèäû. Ëîêóñû ori 1-3 - òî÷êè íà÷àëà
âåãåòàòèâíîé ðåïëèêàöèè ïëàçìèäíîé
ÄÍÊ. Ñòðåëêàìè óêàçàíû ìåñòà
èíòåãðàöèè ïëàçìèäû ñ õðîìîñîìîé,
âåäóùåé ê îáðàçîâàíèþ óêàçàííûõ Hfr-
øòàììîâ.

F--øòàìì E. coli íå íåñåò F-ôàêòîðà,
íî ìîæåò ïðèíèìàòü åãî îò äîíîðà. Òàêèå
øòàììû íàçûâàþò ðåöèïèåíòíûìè èëè
æåíñêèìè. Â ìóæñêîé êëåòêå F-ôàêòîð
ìîæåò íàõîäèòüñÿ â äâóõ àëüòåðíàòèâíûõ
ñîñòîÿíèÿõ: â àâòîíîìíîì, êîãäà îí
ðåïëèöèðóåòñÿ íåçàâèñèìî îò
õðîìîñîìû (F+-øòàìì), è â
èíòåãðèðîâàííîì, êîãäà îí
ïðèñîåäèíÿåòñÿ ê õðîìîñîìíîé ÄÍÊ è
ðåïëèöèðóåòñÿ â åå ñîñòàâå. Ñõåìà
ïåðåäà÷è ïëàçìèäû F â ñâîáîäíîì è
èíòåãðèðîâàííîì ñîñòîÿíèè
ïðåäñòàâëåíû íà Ðèñ. 5.23. ×àñòîòà
èíòåãðèðîâàíèÿ F-ôàêòîðà â õðîìîñîìó
øòàììà-õîçÿèíà ñîñòàâëÿåò 1 íà 106

êëåòîê F+. Øòàììû, âñå êëåòêè êîòîðûõ
ñîäåðæàò èíòåãðèðîâàííûé F-ôàêòîð,
ïåðåíîñÿò íåêîòîðûå õðîìîñîìíûå
ìàðêåðû ñ ÷àñòîòîé 10-1, ò.å. â 105 ðàç
÷àùå, ÷åì F+-êëåòêè.

Îáðàçîâàíèå Hfr-êëåòîê ïðîèñõîäèò
â ðåçóëüòàòå êðîññèíãîâåðà ìåæäó
êîëüöåâûìè ÄÍÊ õðîìîñîìû è F-
ôàêòîðà. Â õðîìîñîìå E. coli áîëåå 20
ñàéòîâ, â êîòîðûõ ìîæåò ïðîèñõîäèòü
èíòåãðàöèÿ ïëàçìèäû F (ðèñ. 5.22.). Â åå
îñíîâå ëåæèò ñàéò-ñïåöèôè÷åñêàÿ
ðåêîìáèíàöèÿ, îïîñðåäîâàííàÿ
îñîáûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÄÍÊ -
IS ýëåìåíòàìè.

Íà÷àëî êîíüþãàöèîííîãî ïåðåíîñà
ñâÿçàíî ñ ðàçðåçàíèåì îäíîé èç íèòåé
ÄÍÊ ïëàçìèäû F â ëîêóñå oriT,

ðàñïîëîæåííîì ïåðåä ãåíàìè tra-
îïåðîíà è îðèåíòèðîâàííîì òàêèì
îáðàçîì, ÷òî tra-îáëàñòü ïåðåíîñèòñÿ â
ðåöèïèåíòíóþ êëåòêó ïîñëåäíåé. Ýòîò
íàäðåç îñóùåñòâëÿåòñÿ ñàéò-
ñïåöèôè÷íîé ýíäîíóêëåàçîé,
êîäèðóåìîé ãåíàìè traY è traZ.
Ðàñêðó÷èâàíèå äóïëåêñà ÄÍÊ
ïðîèñõîäèò ïîä äåéñòâèåì ôåðìåíòà
ÄÍÊ-ãåëèêàçû, êîäèðóåìîé ïëàçìèäíûì
ãåíîì traI. Ôåðìåíò äâèæåòñÿ ïî
ìîëåêóëå ÄÍÊ â íàïðàâëåíèè îò 5' ê 3' -
êîíöó è ðàñêðó÷èâàåò åå ñî ñêîðîñòüþ
îêîëî 1200 ï.í. â 1 ñåêóíäó.
Îñâîáîäèâøèéñÿ â ðåçóëüòàòå
íàäðåçàíèÿ è ðàñêðó÷èâàíèÿ 5' - êîíåö
îäíîé èç öåïåé ÄÍÊ ïåðåíîñèòñÿ ÷åðåç
êîíüþãàöèîííóþ ïîðó â êëåòêó
ðåöèïèåíòà. Îäíîâðåìåííî ýòà ÄÍÊ
ðåïëèöèðóåòñÿ.

Ïðîöåññ êîíüþãàöèè ìîæíî
èñïîëüçîâàòü äëÿ ãåíåòè÷åñêîãî
êàðòèðîâàíèÿ (Ðèñ. 5.24.).  Ãåíåòè÷åñêèé
ìàòåðèàë ïåðåíîñèòñÿ îò äîíîðà ê
ðåöèïèåíòó îäíîíàïðàâëåííî â ñòðîãîé
ëèíåéíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Åñëè
ðåçêî (â ñïåöèàëüíîì àïïàðàòå-áëýíäåðå)
âñòðÿõíóòü êóëüòóðû êëåòîê, âñòóïèâøèõ
â êîíüþãàöèþ, òî îíè ðàçüåäèíÿþòñÿ. Â
çàâèñèìîñòè îò ïðîäîëæèòåëüíîñòè
êîíüþãàöèè äî âñòðÿõèâàíèÿ â F- êëåòêó
áóäåò ïåðåíåñåíà áîëüøàÿ èëè ìåíüøàÿ
÷àñòü õðîìîñîìû Hfr. ×àñòè
ïåðåíåñåííîé õðîìîñîìû ìîãóò
ðåêîìáèíèðîâàòü ñ ãîìîëîãè÷íûì
ó÷àñòêîì õðîìîñîìû F-.

Çà 1 ìèí. ïåðåäàåòñÿ ïðèìåðíî 40
ò.ï.í., ò.å. îêîëî 1% äëèíû áàêòåðèàëüíîé
õðîìîñîìû, è ñëåäîâàòåëüíî, íà ïåðåíîñ
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×àñòü ÄÍÊ ôàêòîðà F
ñ ïîñëåäóþùèìè
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áàêòåðèè-äîíîðà

à á

Ðèñ. 5.23. Ïåðåäà÷à ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â ðåçóëüòàòå êîíúþãàöèè ó E. coli.
à - Ïåðåäà÷à F ôàêòîðà îò äîíîðà ê ðåöèïèåíòó â ñêðåùèâàíèè F+ × F-.
á - Îáðàçîâàíèå ëèíèè Hfr â ðåçóëüòàòå èíòåãðàöèè F ôàêòîðà è ïåðåäà÷è
áàêòåðèàëüíûõ ãåíîâ îò äîíîðíûõ ê ðåöèïèåíòíûì êëåòêàì â õîäå ñêðåùèâàíèÿ
Hfr × F- (Èç: Russell, 1998, p. 232)
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Ðèñ. 5.24. Êàðòèðîâàíèå ãåíîâ â ãåíîìå E. coli â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ HfrH
thr+ leu+ azir tonr lac+ gal+ strs × F- thr leu azis tons lac gal strr. Ðåêîìáèíàíòû
ïîëó÷àþòñÿ çà ñ÷åò îáìåíà äîíîðíîãî ôðàãìåíòà è ãîìîëîãè÷íîãî ôðàãìåíòà
ðåöèïèåíòà â ðåçóëüòàòå äâîéíîãî êðîññèíãîâåðà. ×åðåç ðàçëè÷íûå ïðîìåæóòêè
âðåìåíè ïîñëå íà÷àëà ñêðåùèâàíèÿ, êîíúþãèðóþùèå ïàðû ðàçäåëÿþò è âûñåâàþò
íà ñåëåêòèâíóþ ñðåäó, ÷òîáû îïðåäåëèòü êàêèå ãåíû ïåðåíåñåíû îò Hfr â F- (Èç:
Russell, 1998, p. 235)
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âñåé õðîìîñîìû E. coli ïîòðåáîâàëîñü
áû îêîëî 100 ìèí.

Íà ðèñ. 5.25. ïîêàçàíî ðàñïîëîæåíèå
íåêîòîðûõ ãåíîâ ó E. coli. Çà òî÷êó
îòñ÷åòà ïðèíÿòî íà÷àëî ïåðåíîñà ìàðêåðà
thr+ â ñêðåùèâàíèÿõ Hfr H × F-. Åäèíèöåé
êàðòû ñëóæèò ìèíóòà, ò.å. êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ, ïåðåäàâàåìîå Hfr êëåòêîé çà 1 ìèí.
Öèôðàìè íàä âíóòðåííèì êðóãîì
îáîçíà÷åí ìàñøòàá êàðòû â ìèíóòàõ
îòíîñèòåëüíî òî÷êè O, â êîòîðîé
ðàñïîëîæåíû òðè ãåíà, îáðàçóþùèå
îïåðîí áèîñèíòåçà òðåîíèíà. Âñåãî íà
êàðòå ïîêàçàíî ðàñïîëîæåíèå îêîëî 50
ãåíîâ. Íà âíåøíåì êðóãå ñòðåëêàìè
îáîçíà÷åíû íà÷àëî è íàïðàâëåíèå
ïåðåíîñà õðîìîñîìû ðàçëè÷íûìè Hfr-
øòàììàìè.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íà êàðòó E. coli
Ê12 ñ ïîìîùüþ êîíüþãàöèè è
òðàíñäóêöèè íàíåñåíî áîëåå 1000 ãåíîâ,

÷òî ñîñòàâëÿåò îêîëî 30% åå
ãåíåòè÷åñêîé åìêîñòè. (Èç: Àëèõàíÿí è
äð. 1985, ñòð. 291-302).
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