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Â îáçîðå äàíî îïèñàíèå äèìèíóöèé õðîìàòèí (ÄÕ) ó àñêàðèä, ìèêñèí, äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ è öèê-
ëîïîâ, à òàêæå ïðîöåññîâ ðåîðãàíèçàöèè ãåíîìà ïðè ñîçðåâàíèè ìàêðîíóêëåóñîâ ó ãèïîòðèõèä. Êðàòêî
ðàññìîòðåíî òàêæå áëèçêîå, âåðîÿòíî, ê ÄÕ ÿâëåíèå ïîëèïëîèäíîãî ñáðîñà. Ïîêàçàíî, ÷òî ôåíîìåí ÄÕ
ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàí äëÿ àíàëèçà ïðîáëåìû èçáûòî÷íîé ÄÍÊ ó ýóêàðèîò, ïîñêîëüêó â ðÿäå ñëó÷àåâ
îäíîçíà÷íî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïîèñêè ôóíêöèé èçáûòî÷íîé (äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê) ÄÍÊ
ñëåäóåò âåñòè â ëèíèè çàðîäûøåâûõ êëåòîê. Àíàëèç ìîëåêóëÿðíîé ñòðóêòóðû ÄÍÊ, ýëèìèíèðóåìîé â
õîäå ÄÕ, îáíàðóæèë âûñîêóþ óïîðÿäî÷åííîñòü åå îðãàíèçàöèè, â ÷àñòíîñòè íàëè÷èå êîíñåðâàòèâíûõ
íåêîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé çíà÷èòåëüíîé ïðîòÿæåííîñòè. Ìû ïîëàãàåì, ÷òî â ýòîé óïîðÿäî-
÷åííîñòè êàê ðàç è õðàíèòñÿ êëþ÷ ê ïîíèìàíèþ ôóíêöèé èçáûòî÷íîé ÄÍÊ, êîòîðûå ìîãóò îêàçàòüñÿ íå-
îðäèíàðíûìè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà, ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì, ðåîðãàíèçàöèÿ ãåíîìà, èçáû-
òî÷íàÿ ÄÍÊ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÄÕ — äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà, ÐÕÐ — ðàéîíû õðîìîñîìíûõ ðàçðûâîâ,
Ìà — ìàêðîíóêëåóñ, Ìè — ìèêðîíóêëåóñ, ÂÝÏ — âíóòðåííèå ýëèìèíèðóåìûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
ÑÑÌ — ñîõðàíÿåìûå ñåãìåíòû ìàêðîíóêëåóñà, ýÄÍÊ — ýëèìèíèðóåìàÿ ÄÍÊ, ÌÊÌ — ìèíèìàëüíàÿ
êðèòè÷åñêàÿ ìàññà õðîìîñîì, K-õðîìîñîìû — õðîìîñîìû çàðîäûøåâîé ëèíèè, S-õðîìîñîìû — õðîìî-
ñîìû ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè, LTR — Long Terminal Repeats.

Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà (ÄÕ) — îáùåå íàçâàíèå êëå-
òî÷íûõ ãåíåòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, â õîäå êîòîðûõ ó ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ (â îñíîâíîì áåñïîçâîíî÷íûõ), à
òàêæå ó ãèïîòðèõèä ðîäîâ Stylonychia, Euplotes è Oxytric-
ha ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè èëè ÿäðà (Ìà) òåðÿþò á �îëüøóþ
èëè ìåíüøóþ ÷àñòü ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà, ïðèñóòñò-
âóþùåãî â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè (germ line). ßâ-
ëåíèå ÄÕ áûëî îòêðûòî è âïåðâûå äåòàëüíî èçó÷åíî öè-
òîëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè ó àñêàðèä â êîíöå 80-õ ãîäîâ
XIX â. âûäàþùèìñÿ íåìåöêèì áèîëîãîì Ò. Áîâåðè (Bo-
veri, 1887). Ê ýòîìó âðåìåíè ìèòîç áûë èçâåñòåí âñåãî
5—10 ëåò, à òåðìèí «õðîìîñîìû» áûë ââåäåí Âàëüäåéå-
ðîì ÷åðåç 1 ãîä ïîñëå ïåðâîé ïóáëèêàöèè Áîâåðè î ÄÕ.
Â ýòè æå ãîäû áûë îòêðûò ìåéîç.

Çíà÷èòåëüíî ïîçäíåå áûëè îïèñàíû òàêèå êëåòî÷íûå
ãåíåòè÷åñêèå ïðîöåññû, êàê ðåêîìáèíàöèÿ, ðåïëèêàöèÿ,
ðåïàðàöèÿ ÄÍÊ, à òàêæå òðàíñêðèïöèÿ è îáðàòíàÿ òðàíñ-
êðèïöèÿ.

Âñå ýòè ïðîöåññû ñåãîäíÿ èçó÷åíû ìåòîäàìè ìîëå-
êóëÿðíîé áèîëîãèè, ò. å. ñàìûìè ñîâðåìåííûìè ìåòîäà-
ìè, íåñðàâíåííî áîëåå äåòàëüíî, ÷åì ÄÕ (èñêëþ÷åíèå
ïðåäñòàâëÿåò ñîïðîâîæäàþùàÿ ÄÕ ðåîðãàíèçàöèÿ ãåíî-
ìà ïðè ñîçðåâàíèè Ìà ó èíôóçîðèé).

Ïðè÷èí òàêîãî îòñòàâàíèÿ â èññëåäîâàíèè ÄÕ, ïî-âè-
äèìîìó, íåñêîëüêî. Íà ïåðâîå ìåñòî ñåé÷àñ ñ ïîçèöèé
èñòîðè÷åñêîé ïåðñïåêòèâû ìû áû ïîñòàâèëè îøèáî÷-
íóþ ãèïîòåçó Âåéñìàíà (Weismann, 1892; ñì. òàêæå:
Tobler, 1986), ñîãëàñíî êîòîðîé ÿâëåíèå ÄÕ îïðåäåëÿåò

íàïðàâëåíèå äèôôåðåíöèðîâêè êëåòîê. Ïî ìíåíèþ Âåé-
ñìàíà, èç ðàçíûõ áëàñòîìåðîâ àñêàðèä â ïðîöåññå ÄÕ
óäàëÿþòñÿ ðàçíûå ãåíû, è òàêèì îáðàçîì ÄÕ ôîðìèðóåò
ãåíåòè÷åñêèé ïîðòðåò òêàíåâûõ êëåòîê. Èç îäíèõ áëàñòî-
ìåðîâ óäàëÿþòñÿ ãåíû (äåòåðìèíàíòû, ïî òåðìèíîëîãèè
Âåéñìàíà), êîäèðóþùèå, äîïóñòèì, ãåìîãëîáèí, à èç
äðóãèõ — âñå ãåíû, ñâÿçàííûå ñ ìûøå÷íûì ñîêðàùåíè-
åì, è ò. ä. Ïîëíûé íàáîð ãåíîâ ñîõðàíÿåòñÿ òîëüêî â
êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè (çàðîäûøåâîé ïëàçìû), êî-
òîðàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñâÿçóþùåå ãåíåòè÷åñêîå çâåíî
ìåæäó ïîêîëåíèÿìè îðãàíèçìîâ, ïðèòîì ñ ñîìàòè÷åñêèì
îêðóæåíèåì äàííîé îñîáè èíôîðìàöèîííî ôàêòè÷åñêè
íå ñâÿçàííûì. Âñå òåëî îñîáè (ñîìà) â ýòîì ñëó÷àå ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ëèøü âìåñòèëèùå «çàðîäûøåâîé ïëàç-
ìû». Âîçìîæíî, ÷òî ñåãîäíÿ òàêàÿ òðàêòîâêà âûãëÿäèò
íåñêîëüêî óïðîùåííîé, íî îíà äîñòàòî÷íî òî÷íî îòðà-
æàåò ñóòü ãèïîòåçû Âåéñìàíà.

Ñëèøêîì áîëüøèå íàäåæäû âîçëàãàëèñü íà ýòó ãèïî-
òåçó áèîëîãàìè, ïîýòîìó òàê î÷åâèäíî áûëî èõ ðàçî÷àðî-
âàíèå â ñàìîé îáùåáèîëîãè÷åñêîé ðîëè ÄÕ. Ó àáñîëþò-
íîãî áîëüøèíñòâà âèäîâ ÄÕ îòñóòñòâóåò, è ðàçìåðû ãå-
íîìîâ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê è êëåòîê çàðîäûøåâîé
ëèíèè ñîâïàäàþò â ïðåäåëàõ òî÷íîñòè èçìåðåíèé. Ïîý-
òîìó ÄÕ ñòàëà ïðåäñòàâëÿòüñÿ ñêîðåå ìàðãèíàëüíûì ÿâ-
ëåíèåì â ýâîëþöèè, òåì áîëåå ÷òî äî ñèõ ïîð íèêòî íå
ìîã äàòü îáùåïðèåìëåìîãî îòâåòà íà âîïðîñ î òîì, çà-
÷åì âîîáùå íóæíà ÄÕ è ïî÷åìó ó îäíèõ âèäîâ àñêàðèä
èëè öèêëîïîâ îíà ïðèñóòñòâóåò â îíòîãåíåçå, òîãäà êàê ó
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äðóãèõ, ïîðîé ïî÷òè íåîòëè÷èìûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ âè-
äîâ, ÄÕ íåò (Shapiro, 1992).

Èíòåðåñ ê ÄÕ êàê ê íåîáû÷íîìó ãåíåòè÷åñêîìó ôå-
íîìåíó ñòàë âîçðîæäàòüñÿ âî âòîðîé ïîëîâèíå XX â.
áëàãîäàðÿ áëåñòÿùèì öèòîëîãè÷åñêèì ðàáîòàì Áåðìàíí
(Ãåðìàíèÿ) (Beermann, 1959, 1966, 1977, 1984; Beermann,
Meyer, 1980) íà öèêëîïàõ è èçó÷åíèþ ÄÕ ó àñêàðèä, ïðî-
âîäèìûõ øêîëîé Òîáëåðà è Ìþëëåðà â Øâåéöàðèè (Mül-
ler et al., 1982, 1986, 1991; Tobler et al., 1985, 1992; Tobler,
1986; Magnenat et al., 1999; Müller, Tobler, 2000).

Ïîäëèííîé ñåíñàöèåé ñòàëî îòêðûòèå ÿâëåíèÿ ãëó-
áîêîé ðåîðãàíèçàöèè ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà Ìà èíôó-
çîðèé (Hypotriches) Ïðåñêîòòîì è ñîòðóäíèêàìè â ÑØÀ
(Prescott, 1992), â õîäå êîòîðîé òåðÿåòñÿ 96—98 % ãåíî-
ìà Ìè — àíàëîãà germ line ó ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ.
Ïîçäíåå ó ïðåäñòàâèòåëÿ âåñëîíîãèõ ðà÷êîâ Cyclops ko-
lensis áûëà îáíàðóæåíà ýëèìèíàöèÿ 94 % ÄÍÊ èç ñîìà-
òè÷åñêèõ êëåòîê — ðåêîðäíîå êîëè÷åñòâî äëÿ ìíîãîêëå-
òî÷íûõ æèâîòíûõ, ñðàâíèìîå ñ ïîòåðåé ÄÍÊ ïðè ñîçðå-
âàíèè Ìà (Ãðèøàíèí è äð., 1996). Â ïîñëåäíèå ãîäû
áûëè íà÷àòû ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ
ñòðóêòóðû ãåíîìà äî è ïîñëå ÄÕ ó C. kolensis (Degtyarev
et al., 2004).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ, õîòÿ è ìàëûìè ñèëàìè (âñåãî
5—6 ëàáîðàòîðèé â ìèðå), òåìï èçó÷åíèÿ ÄÕ çàìåòíî
âîçðàñòàåò. Ïîñòåïåííî îñîçíàåòñÿ, ÷òî íàðÿäó ñ ìåæ-
äèñöèïëèíàðíûìè èíòåðåñàìè ÄÕ èìååò êëþ÷åâîå çíà-
÷åíèå äëÿ ïîíèìàíèÿ íàèáîëåå èíòðèãóþùåé ïðîáëåìû
ñîâðåìåííîé ìîëåêóëÿðíîé ãåíåòèêè (è ýâîëþöèîííîé
áèîëîãèè â öåëîì) — ïàðàäîêñà ðàçìåðîâ è ìîëåêóëÿð-
íîé ñòðóêòóðû ãåíîìà ýóêàðèîò, èíà÷å — çàãàäêè èçáû-
òî÷íîé ÄÍÊ (Vinogradov, 2005). Ñ ïîçèöèé îáùèõ ïðåä-
ñòàâëåíèé î ðîëè îáúåêòîâ â èñòîðèè áèîëîãèè, è ãåíå-
òèêè â îñîáåííîñòè, ýòà ñèòóàöèÿ íåóäèâèòåëüíà. Èìåííî
ïîäõîäÿùèå îáúåêòû, êîòîðûå, êàê ïðàâèëî, ñîñòàâëÿþò
íè÷òîæíóþ äîëþ áèîòû, äàþò âîçìîæíîñòü îòêðûòü íî-
âûå ïóòè, à èíîãäà äàæå íîâûå íàïðàâëåíèÿ èññëåäîâà-
íèé (Gregory, Herbert, 1999; Gregory, 2001; Hedges, 2002).
Äëÿ ãåíåòèêîâ ýòî óòâåðæäåíèå àññîöèèðóåòñÿ ñ òàêèìè
îðãàíèçìàìè, êàê ãîðîõ, êóçíå÷èêè, äðîçîôèëà, äðîææè,
E. coli, âèðóñû, à â ïîñëåäíåå âðåìÿ ýòî àðàáèäîïñèñ, íå-
ìàòîäà, ðûáà Fugu rubripis, ìûøü, ÷åëîâåê.

Èñêëþ÷èòåëüíûé è òàêæå ìíîãîïëàíîâûé èíòåðåñ
ïðåäñòàâëÿåò èçó÷åíèå ðàçëè÷íûõ ôåíîìåíîâ äèìèíó-
öèé, òàê êàê ïîñëåäíèå ìîãóò áûòü æèâîé ìîäåëüþ ïðî-
òåêàþùèõ «íà ãëàçàõ» èññëåäîâàòåëåé ïðîöåññîâ ïðåîá-
ðàçîâàíèÿ ýóêàðèîòè÷åñêèõ ãåíîìîâ â ýâîëþöèè (Àêèôü-
åâ, Ãðèøàíèí, 1993).

Îáñóäèòü âñå àñïåêòû ïðîáëåìû ÄÕ â ðàìêàõ îäíîé
ñòàòüè íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì. Ïîýòîìó ìû îãðà-
íè÷èëè ñâîþ çàäà÷ó êðàòêèì îïèñàíèåì îñíîâíûõ òèïîâ
ÄÕ, ïîä÷åðêíóâ òî, ÷òî èìååò íàèáîëüøèé èíòåðåñ äëÿ
ïîíèìàíèÿ ðîëè ÄÕ â ñâÿçè ñ îðãàíèçàöèåé êëåòî÷íîãî
ÿäðà è ýâîëþöèåé ãåíîìà ýóêàðèîò, â ïåðâóþ î÷åðåäü ïà-
ðàäîêñà ðàçìåðîâ ãåíîìà.

Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó íåìàòîä

Â õîäå ÄÕ ó íåìàòîä ïðîèñõîäèò íåîáðàòèìàÿ äèô-
ôåðåíöèðîâêà êëåòîê ñîìàòè÷åñêîé è çàðîäûøåâîé ëè-
íèé, çàêëþ÷àþùàÿñÿ âî ôðàãìåíòàöèè õðîìîñîì êëåòîê
ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè, ýëèìèíàöèè ïðåäïîëîæèòåëüíî ãå-
òåðîõðîìàòèíîâûõ ñåãìåíòîâ õðîìîñîì è ðàñïðåäåëå-
íèè ãîìîëîãè÷íûõ ýóõðîìàòèíîâûõ ñåãìåíòîâ (õðîìî-

ñîì êëåòîê ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè) ìåæäó äî÷åðíèìè êëåò-
êàìè. Âîññîåäèíåíèÿ ýóõðîìàòèíîâûõ ñåãìåíòîâ, ïî-
äîáíî òîìó êàê ýòî ïðîèñõîäèò âî âðåìÿ ÄÕ ó Cyclopoida
(ñì. íèæå), íå ïðîèñõîäèò. Â ðåçóëüòàòå ÄÕ êëåòêè çàðî-
äûøåâîé è ñîìàòè÷åñêîé ëèíèé íåìàòîä ðàçëè÷àþòñÿ ïî
äèïëîèäíîìó ÷èñëó õðîìîñîì, êîëè÷åñòâó è ñòðóêòóðå
ÿäåðíîé ÄÍÊ. ÄÕ íàáëþäàåòñÿ ó 12 âèäîâ íåìàòîä, âå-
äóùèõ ïàðàçèòè÷åñêèé îáðàç æèçíè, è íå îáíàðóæåíà
ó ñâîáîäíîæèâóùèõ íåìàòîä. Ó âèäà Strongyloides pa-
pillosus, âåäóùåãî êàê ïàðàçèòè÷åñêèé, òàê è ñâîáîä-
íîæèâóùèé îáðàç æèçíè, ÄÕ îïðåäåëÿåò ìåõàíèçì ïî-
ëîâîé äèôôåðåíöèàöèè, íî íå äèôôåðåíöèðîâêó êëåòîê
ñîìàòè÷åñêîé è çàðîäûøåâîé ëèíèé (Albertson et al.,
1979).

Íàèáîëåå ïîäðîáíî ÄÕ èçó÷åíà ó Parascaris univa-
lens è Ascaris suum. ÄÕ ó P. univalens ïðîèñõîäèò ïîñëå-
äîâàòåëüíî â êëåòêàõ ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè ñî 2-ãî ïî 6-å
äåëåíèå äðîáëåíèÿ. Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ãîëîöåíòðè-
÷åñêèõ õðîìîñîì P. univalens è P. equorum ïðè ïîìîùè
ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ îêðàñêè ïîêàçàë, ÷òî â àíàôàçå äè-
ìèíóöèîííîãî äåëåíèÿ ê ïîëþñàì âåðåòåíà äåëåíèÿ ìèã-
ðèðóþò ëèøü ýóõðîìàòèíîâûå ñåãìåíòû õðîìîñîì, òîã-
äà êàê òåëîìåðíûå áëîêè ãåòåðîõðîìàòèíà îñòàþòñÿ â
ýêâàòîðèàëüíîé çîíå è â äàëüíåéøåì ïåðåìåùàþòñÿ â
öèòîïëàçìó, ãäå âñêîðå äåãðàäèðóþò (Goday, Pimpinelli,
1984, 1986; Pimpinelli, Goday, 1989). Äèïëîèäíîå ÷èñëî
õðîìîñîì â ýòèõ êëåòêàõ óâåëè÷èâàåòñÿ ñ 2 äî 60 (Müller,
Tobler, 2000). Ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè
ïîêàçàíî, ÷òî õðîìîñîìû êëåòîê çàðîäûøåâîãî ïóòè
âçðîñëîé îñîáè P. univalens îáëàäàþò íåïðåðûâíûì êè-
íåòîõîðîì, ïåðåêðûâàþùèì ýóõðîìàòèíîâûå è ãåòåðî-
õðîìàòèíîâûå ó÷àñòêè õðîìîñîì, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ
ãîëîöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì (Goday et al., 1992). Ó çàðî-
äûøà P. univalens âî âðåìÿ ïðåääèìèíóöèîííûõ äåëå-
íèé äðîáëåíèÿ íåïðåðûâíàÿ êèíåòîõîðíàÿ ïëàñòèíêà ïî-
êðûâàåò òîëüêî ýóõðîìàòèíîâûå ñåãìåíòû õðîìîñîì, ê
êîòîðûì êðåïÿòñÿ ìèêðîòðóáî÷êè âåðåòåíà, â òî âðåìÿ
êàê ãåòåðîõðîìàòèíîâûå òåðìèíàëüíûå ðàéîíû íå ôîð-
ìèðóþò êèíåòîõîðíîé ïëàñòèíêè è êèíåòè÷åñêîé àêòèâ-
íîñòè íå ïðîÿâëÿþò (Goday et al., 1985, 1992). Ïîñëå
ôðàãìåíòàöèè õðîìîñîì âî âðåìÿ äèìèíóöèîííûõ äåëå-
íèé ìèêðîòðóáî÷êè âåðåòåíà ïðèêðåïëÿþòñÿ ê ãîëîöåíò-
ðè÷åñêèì ýóõðîìàòèíîâûì õðîìîñîìàì, êîòîðûå îáëà-
äàþò êèíåòîõîðîì, èìåþùèì íåîáû÷íóþ ñòðóêòóðó. Îí
ñîáðàí èç îòäåëüíûõ ñóáúåäèíèö, îáðàçîâàâøèõñÿ â ðå-
çóëüòàòå êîíäåíñàöèè õðîìàòèíà ïîñëå äèìèíóöèè (Go-
day et al., 1992). Â ìåéîòè÷åñêèõ êëåòêàõ êèíåòè÷åñêàÿ
àêòèâíîñòü õðîìîñîì îñóùåñòâëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì ïðè-
êðåïëåíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê âåðåòåíà òîëüêî ê ãåòåðîõðî-
ìàòèíîâûì êîíöàì õðîìîñîì P. univalens (Goday, Pimpi-
nelli, 1989). Òàêèì îáðàçîì, êèíåòîõîð ó Parascaris èìå-
åò ðàçëè÷íóþ ñòðóêòóðó, ëîêàëèçàöèþ è ðàçìåðû â
ìèòîòè÷åñêèõ è ìåéîòè÷åñêèõ êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî
ïóòè è â ïðåñîìàòè÷åñêèõ ýìáðèîíàëüíûõ êëåòêàõ P. uni-
valens è P. equorum. Íåäàâíî ó P. univalens áûë îáíàðó-
æåí áåëîê, îáîçíà÷åííûé PUMA-1, ñ ìîë. ìàññîé 227 êÄà
(Esteban et al., 1998). Â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ PUMA-1
ëîêàëèçóåòñÿ â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ ãîëîöåíòðè÷å-
ñêèõ õðîìîñîì. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî PUMA-1 íå ÿâëÿåò-
ñÿ ñòðóêòóðíûì êîìïîíåíòîì êèíåòîõîðîâ, íî åãî ñóùå-
ñòâîâàíèå íåîáõîäèìî äëÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ìèêðîòðóáî-
÷åê è êèíåòîõîðà.

Ïðîöåññ ÄÕ ó Ascaris suum îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîãî ó
P. univalens ãðàôèêîì (timing) äèìèíóöèîííîãî ïðîöåñ-
ñà (ÄÕ ïðîõîäèò ñ 3-ãî ïî 5-å äåëåíèå äðîáëåíèÿ) è ýëè-
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ìèíàöèåé íå òîëüêî òåëîìåðíîãî, íî è èíòåðêàëÿðíîãî
ãåòåðîõðîìàòèíà. Â ðåçóëüòàòå ðåîðãàíèçàöèè ãåíîìà â
õîäå ÄÕ â êëåòêàõ ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè èçìåíÿåòñÿ äèï-
ëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì: äî ÄÕ — 2n = 38A + 5X ó ñàì-
öîâ è 2n = 38A + 10X ó ñàìîê, ïîñëå ÄÕ — 2n = 58A +
+ 12X ó ñàìîê è 2n = 58A + 6X ó ñàìöîâ (Niedermayer,
Moritz, 2000).

Ïî ðàçëè÷íûì ïîäñ÷åòàì, ó P. univalens óäàëÿåòñÿ
îêîëî 80—90 % òîòàëüíîé ÄÍÊ, à ó A. suum — 25—56 %,
õîòÿ â ïîñëåäíèå ãîäû îöåíêà êîëè÷åñòâà ýëèìèíèðóå-
ìîé ÄÍÊ (ýÄÍÊ) â 25 % ó ýòîãî âèäà ïðèçíàåòñÿ áîëåå
äîñòîâåðíîé (Moritz, Roth, 1976; Tobler, 1986; Müller,
Tobler, 2000). Ýëèìèíèðóþòñÿ â îñíîâíîì âûñîêîïîâòî-
ðåííûå ÀÒ-áîãàòûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, õîòÿ óíèêàëü-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òàêæå ïðèñóòñòâóþò â ýÄÍÊ
(Moritz, Roth, 1976; Roth, Moritz, 1981; Müller et al., 1982,
1986; Tobler et al., 1985; Landolt, Tobler, 1988). Ïîêàçàíî
(Roth, Moritz, 1981), ÷òî ïðè ÄÕ ó A. suum óäàëÿåòñÿ áî-
ëåå 99.5 % ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ (ñòÄÍÊ). Ó A. suum ñòÄÍÊ
ñîñòîèò èç ïîâòîðîâ äëèíîé 123 ï. í., ó P. univalens — èç
ïåíòàíóêëåîòèäíûõ ïîâòîðîâ TTGCA è äåêàíóêëåîòèä-
íûõ ïîâòîðîâ TTTGTGCGTS (Teschke et al., 1991; Nie-
dermeier, Moritz, 2000).

Ýëèìèíèðóåìàÿ ôðàêöèÿ ãåíîìà A. suum ñîäåðæèò
êðîìå ñòÄÍÊ òàêæå ñðåäíåïîâòîðåííûå è óíèêàëüíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (Roth, Moritz, 1981; Etter et al.,
1991). Àíàëèç ãåíîìíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ðåòðîòðàíñïîçî-
íà TAS ó A. suum ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðèáëèçèòåëüíî 50 êî-
ïèé ýòîé ïîâòîðåííîé åäèíèöû ðàñïðåäåëÿþòñÿ â 20 ðàç-
ëè÷íûõ ó÷àñòêàõ ãàïëîèäíîãî ãåíîìà (Aeby et al., 1986;
Felder et al., 1994). Åãî äëèíà ñîñòàâëÿåò 7627 ï. í., îí ñî-
äåðæèò LTR è ãåíû gag, pol è env. Èìåþòñÿ äâà âàðèàíòà
ýòîãî òðàíñïîçîíà — Tas-1 è Tas-2 â ñîîòíîøåíèè 2 : 1.
Tas-2 îòëè÷àåòñÿ íàëè÷èåì äâóõ äîïîëíèòåëüíûõ ñàéòîâ
ðåñòðèêöèè EcoRI. Ïðè ÄÕ ýëèìèíèðóåòñÿ ïðèìåðíî
25 % êîïèé Tas-1 è âñå êîïèè Tas-2, ïðè÷åì ýëèìèíèðó-
þòñÿ îíè âìåñòå ñ ïðèëåæàùåé ñòÄÍÊ. Îòìåòèì, ÷òî
ýòîò ôàêò, òàê æå êàê è àíàëîãè÷íûå äàííûå ïî èíôóçî-
ðèÿì (ñì. íèæå), âåñüìà óáåäèòåëüíî ñâèäåòåëüñòâóåò î
æåñòêîì ãåíîòèïè÷åñêîì êîíòðîëå ïî îòíîøåíèþ ê òàê
íàçûâàåìûì ýãîèñòè÷åñêèì èëè ïàðàçèòè÷åñêèì ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòÿì. Âî âðåìÿ ÄÕ ó íåìàòîä êðîìå ñðåäíå-
ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé óäàëÿþòñÿ è óíèêà-
ëüíûå. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îáíàðóæåíû 3 óíèêàëü-
íûõ ãåíà, ýëèìèíèðóåìûõ ïðè ÄÕ ó A. suum: rpS19G,
fert-1 è aleg-3. Ãåí rpS19G êîäèðóåò áåëîê, ãîìîëîãè÷-
íûé áåëêó ìàëîé ðèáîñîìíîé ñóáúåäèíèöû S19 ýóêà-
ðèîò (Etter et al., 1991, 1994; Spisher et al., 1994). Ó A. su-
um ñóùåñòâóåò è íåýëèìèíèðóåìûé ãåí rpS19S, êîòîðûé
îòëè÷àåòñÿ îò rpS19G ïî àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè íà 16 %. Â êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ïóòè ïðè-
ñóòñòâóåò îäèíàêîâîå êîëè÷åñòâî ìÐÍÊ îáîèõ ãåíîâ, îä-
íàêî rpS19G â 10 ðàç áîëüøå, ÷åì rpS19S, ÷òî ïðåäïîëà-
ãàåò ðåãóëÿöèþ èõ êîëè÷åñòâà íà ïîñòòðàíñêðèïöèîííîì
óðîâíå.

Ãåí fert-1 òàêæå ýëèìèíèðóåòñÿ ïðè ÄÕ ó A. suum è
P. univalens, îäíàêî åãî ñòàáèëüíûå òðàíñêðèïòû ïðè-
ñóòñòâóþò äî ïåðâîé ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè (Spicher et al.,
1994). Ôóíêöèÿ åãî íåèçâåñòíà, îäíàêî îòñóòñòâèå îò-
êðûòîé ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ â áîëüøèíñòâå åãî òðàíñêðèï-
òîâ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî îí êîäèðóåò ôóíêöèîíà-
ëüíóþ ÐÍÊ, à íå áåëîê. Ãåí aleg-3 ñ íåèçâåñòíîé ôóíê-
öèåé òàêæå ýëèìèíèðóåòñÿ ïðè ÄÕ ó A. suum (Huang et
al., 1996). Âåñüìà èíòåðåñíûå äàííûå ïîëó÷åíû â ëàáî-
ðàòîðèè Òîáëåðà è Ìþëëåðà î òîì, ÷òî âíîâü ñôîðìèðî-

âàííûå òåëîìåðû ó A. suum íå îêàçûâàþò òåëîìåðíîãî
ýôôåêòà ïîëîæåíèÿ íà ñîñåäíèå ãåíû. Íå áûëî îáíàðó-
æåíî (Müller et al., 1991; Tobler et al., 1992; Jentsch et al.,
2002) êîíñåíñóñíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ïî êîòîðîé
ïðîèñõîäèò âûðåçàíèå ýÄÍÊ ó àñêàðèä. Ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü, âíóòðè êîòîðîé ïðîèñõîäèò ðàçðåçàíèå (ÐÕÐ),
èìååò äëèíó ïðèìåðíî 6600 ï. í. (Jentsch et al., 2002).
Ïîñëå ôðàãìåíòàöèè ïðîèñõîäèò äîáàâëåíèå 4000—
6000 ï. í. òåëîìåðíûõ ïîâòîðîâ (TTAGGC)n ê ñîìàòè÷å-
ñêèì õðîìîñîìàì, âåðîÿòíî çà ñ÷åò äåéñòâèÿ òåëîìåðà-
çû. Â ïîëüçó ýòîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ãîâîðèò òîò ôàêò, ÷òî
ýêñòðàêò êëåòîê A. suum ïðîÿâëÿåò òåëîìåðàçíóþ àêòèâ-
íîñòü (Magnenat et al., 1999). Â ïîçèöèÿõ, ïî êîòîðûì äî-
áàâëÿþòñÿ òåëîìåðû, ïðèñóòñòâóåò äî 6 íóêëåîòèäîâ,
ñîâïàäàþùèõ ñ ïîâòîðàìè TTAGGC, ÷òî òàêæå ãîâîðèò
â ïîëüçó òåëîìåðàçíîé ãèïîòåçû. Äîáàâëåíèå òåëîìåð-
íûõ ïîâòîðîâ ïðîèñõîäèò â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ äåëåíèé
(Niedermeier, Moritz, 2000). Ïîçèöèè, ïî êîòîðûì ïðîèñ-
õîäÿò ðàçðåçàíèå è äîáàâëåíèå òåëîìåð, íå ñîâïàäàþò,
÷òî ìîæåò ãîâîðèòü î äåéñòâèè ýêçîíóêëåàç (Jentsch et
al., 2002).

Ìåæäó ðàçëè÷íûìè ðàéîíàìè õðîìîñîìíûõ ðàçðû-
âîâ (ÐÕÐ) ó A. suum íå áûëî íàéäåíî ãîìîëîãèè (Bach-
mann-Waldmann et al., 2004). Êðîìå òîãî, ñðàâíåíèå ÐÕÐ
ó A. suum è P. univalens ïîêàçàëî, ÷òî ñòåïåíü ãîìîëîãèè
ìåæäó íèìè ñîñòàâëÿåò 50—80 % è ïðèìåðíî ðàâíà ñòå-
ïåíè ãîìîëîãèè ìåæäó èíòðîíàìè ýòèõ âèäîâ, â òî âðåìÿ
êàê ãîìîëîãèÿ ìåæäó ýêçîíàìè ãåíîâ ñîñòàâëÿåò áîëåå
90 %. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ñàéòû ðàçðåçàíèÿ õðîìîñîì ó
A. suum îïðåäåëÿþòñÿ íå ïåðâè÷íîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòüþ ÐÕÐ, à ó÷àñòêîì ÄÍÊ, ðàñïîëîæåííûì âíå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ÐÕÐ (Müller, Tobler, 2000).

Ìåõàíèçì ÄÕ ó íåìàòîä ìàëî èññëåäîâàí. Íà îñíî-
âàíèè ñâîèõ ýêñïåðèìåíòîâ ïî öåíòðèôóãèðîâàíèþ åùå
Áîâåðè (ñì.: Tobler, 1986) çàêëþ÷èë, ÷òî ñïåöèôè÷åñêèé,
õîòÿ è íåèçâåñòíûé ôàêòîð, äèôôåðåíöèàëüíî ðàñïðåäå-
ëåííûé â öèòîïëàçìå ÿéöà àñêàðèäû, â ðåçóëüòàòå àñèì-
ìåòðè÷íûõ äåëåíèé êîíòðîëèðóåò íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ýì-
áðèîãåíåçà ðàçâèòèå çàðîäûøà, â òîì ÷èñëå ïðîõîæäå-
íèå ÄÕ â êëåòêàõ ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè. Îäíàêî äî ñèõ
ïîð î ðåãóëÿöèè äèìèíóöèîííîãî ïðîöåññà èçâåñòíî
î÷åíü ìàëî. Ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî áûëè ïðîâåäåíû ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ðåãóëÿöèè ÄÕ ëèøü íà
Ascaridae (Esteban et al., 1995). Ïîêàçàíî, ÷òî ýêñïîçèöèÿ
ðàçâèâàþùèõñÿ ýìáðèîíîâ P. univalens â õëîðèñòîì ëè-
òèè ïðèâîäèò ê èíèöèàöèè äèìèíóöèîííûõ ïðîöåññîâ
âî âñåõ áëàñòîìåðàõ ó ÷àñòè çàðîäûøåé, èçìåíÿÿ ïîâåäå-
íèå áëàñòîìåðîâ çàðîäûøåâîé ëèíèè è âûçûâàÿ ó íèõ
ñõîäñòâî ñ ñîìàòè÷åñêèìè áëàñòîìåðàìè â òîì, ÷òî êàñà-
åòñÿ ñõåìû äåëåíèÿ, îðèåíòàöèè ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà
äåëåíèÿ è ñèíõðîíèçàöèè êëåòî÷íûõ äåëåíèé (Esteban et
al., 1995). Âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ýêñïîçè-
öèÿ â õëîðèñòîì ëèòèè çàðîäûøåé P. univalens èíàêòè-
âèðóåò öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ôàêòîðû, êîòîðûå ïðåäîò-
âðàùàþò ÄÕ â áëàñòîìåðàõ, äàþùèõ â êîíå÷íîì èòîãå
ëèíèþ êëåòîê çàðîäûøåâîãî ïóòè (Esteban et al., 1995).
Èíòåðåñíà òàêæå çàêîíîìåðíîñòü, êîòîðóþ íàáëþäàëè
ýòè æå àâòîðû: õëîðèñòûé ëèíèé èíäóöèðîâàë ÄÕ â
êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè ñ 1-ãî ïî 4-å äåëåíèå äðîá-
ëåíèÿ, íî íå ïîñëå 4-ãî äåëåíèÿ. Â ýòîì ñëó÷àå èíèöèè-
ðîâàòü äèìèíóöèîííûå ïðîöåññû â êëåòêàõ çàðîäûøå-
âîé ëèíèè íå óäàåòñÿ. Ýòà îñîáåííîñòü ïîâåäåíèÿ êëåòîê
çàðîäûøåâîé ëèíèè ïîñëå 4-ãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ ñòðî-
ãî äåòåðìèíèðîâàíà è ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàçâèòèå êëåòîê
çàðîäûøåâîãî ïóòè íà÷èíàÿ ñ ýòîãî ýòàïà íå ìîæåò áûòü
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èçìåíåíî íà íàïðàâëåíèå, ñõîäíîå ñ ðàçâèòèåì ñîìàòè-
÷åñêèõ áëàñòîìåðîâ. Àíàëîãè÷íûì äåéñòâèåì íà çàðî-
äûøè P. univalens (ïîäîáíî õëîðèñòîìó ëèòèþ) îáëàäàåò
öèòîõàëàçèí-B. Ýìáðèîíû, îáðàáîòàííûå öèòîõàëàçè-
íîì-B, îñóùåñòâëÿþò òîëüêî ñèììåòðè÷íûå, ïîõîæèå íà
ñîìàòè÷åñêèå äåëåíèÿ, è âñå áëàñòîìåðû äðîáÿùåãîñÿ
ÿéöà ïîäâåðãàþòñÿ ÄÕ (Esteban et al., 1995). Âåðîÿòíî,
äàííûå ïî âëèÿíèþ öèòîõàëàçèíà-B íà ýìáðèîãåíåç
P. univalens óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå öèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ, îïðåäåëÿþùèõ õîä ÄÕ, çàâè-
ñèò îò öåëîñòíîñòè ìèêðîôèëàìåíòîâ (Esteban et al.,
1995). Èññëåäîâàíèå íå îáðàáîòàííûõ êàêèìè-ëèáî
àãåíòàìè ýìáðèîíîâ P. univalens ïðè èñïîëüçîâàíèè àí-
òèòåë ê ìèîçèíó II îáíàðóæèëî ðàçëè÷íîå ðàñïðåäåëåíèå
ìèîçèíà ìåæäó ïðåñîìàòè÷åñêèìè áëàñòîìåðàìè è áëàñ-
òîìåðàìè-ðîäîíà÷àëüíèêàìè çàðîäûøåâîãî ïóòè (Este-
ban et al., 1995). Ó÷èòûâàÿ òîò ôàêò, ÷òî àêòèí è ìèîçèí
ó÷àñòâóþò â ïåðåíîñå íåêîòîðîãî êîëè÷åñòâà ÐÍÊ, à òàê-
æå äàííûå, ñîãëàñíî êîòîðûì áåëêè öèòîñêåëåòà, îñî-
áåííî àêòèí, îòâå÷àþò çà çàêðåïëåíèå ëîêàëèçîâàííîé
ìÐÍÊ, áûëà âûñêàçàíà ãèïîòåçà, èç êîòîðîé ñëåäóåò, ÷òî
ìèêðîôèëàìåíòû, ñâÿçàííûå ñ ìÐÍÊ, òðàíñïîðòèðóþò
è(èëè) çàêðåïëÿþò îïðåäåëåííûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå
ôàêòîðû, âûçûâàþùèå ÄÕ â òå÷åíèå ðàííåãî ðàçâèòèÿ
ýìáðèîíîâ Parascaris (Esteban et al., 1995).

Ïðîòèâîïîëîæíîå äåéñòâèå ïî îòíîøåíèþ ê õëîðè-
ñòîìó ëèòèþ è öèòîõàëàçèíó-B îêàçûâàåò NaSCN (Este-
ban et al., 1995). Ó ýìáðèîíîâ, âûäåðæàííûõ â ðàñòâîðå
ýòîé ñîëè ñî ñòàäèè çèãîòû äî 4-êëåòî÷íîé ñòàäèè, ïîÿâ-
ëÿþòñÿ ìíîãîÿäåðíûå ýìáðèîíû, â êîòîðûõ íå ïðîèñõî-
äÿò äèìèíóöèîííûå äåëåíèÿ, à àíàëèç âåðåòåíà äåëåíèÿ
îáíàðóæèâàåò ìíîæåñòâåííûå ïîëþñà è î÷åâèäíûé íå-
äîñòàòîê ìèêðîòðóáî÷åê. Âûñêàçûâàåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå
î òîì, ÷òî NaSCN âûçûâàåò äåíàòóðàöèþ áåëêîâ, íî ñïå-
öèôè÷åñêîãî âëèÿíèÿ íà ÄÕ ýòà ñîëü íå îêàçûâàåò (Este-
ban et al., 1995). Ýòè ôàêòû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî
ïîñëåäñòâèÿ âîçäåéñòâèé õèìè÷åñêèìè ñîåäèíåíèÿìè
ñêîðåå ñâÿçàíû ñ îáùèìè íàðóøåíèÿìè ôèçèêî-õèìè÷å-
ñêèõ ñâîéñòâ äðîáÿùåãîñÿ ÿéöà, ÷åì ñî ñïåöèôè÷åñêèì
âëèÿíèåì íà ìåõàíèçì ÄÕ. Ôàêòîðû, êîòîðûå ìîãóò îêà-
çûâàòü òàêîå âëèÿíèå, âèäèìî, åùå ïðåäñòîèò îòêðûòü.

Î÷åíü ìàëî èçâåñòíî î áåëêàõ, âîâëå÷åííûõ â ïðî-
öåññ ÄÕ. Áûë âûäåëåí ÿäåðíûé áåëîê CDAF1, ñâÿçûâàþ-
ùèéñÿ ñ ïîâðåæäåííîé óëüòðàôèîëåòîì äâóõöåïî÷å÷íîé
ÄÍÊ (Seidl, Moritz, 1998). Òàê êàê ìàêñèìàëüíóþ àêòèâ-
íîñòü CDAF1 ïðîÿâëÿåò ó çàðîäûøåé A. suum íà ñòàäèè
4—8 êëåòîê è îáíàðóæèâàåò î÷åíü ñëàáóþ àêòèâíîñòü â
îäíîêëåòî÷íûõ çàðîäûøàõ, îí íå ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê
ïîñòîÿííûé êîìïîíåíò ãåòåðîõðîìàòèíà êëåòîê çàðîäû-
øåâîãî ïóòè. Àêòèâíîñòè áåëêà CDAF1 íå îáíàðóæåíî â
öèòîïëàçìå â òå÷åíèå âñåõ äåëåíèé äðîáëåíèÿ A. suum,
÷òî äîêàçûâàåò åãî ëîêàëèçàöèþ â ÿäðå. Ïðåäïîëàãàåòñÿ,
÷òî CDAF1 äåéñòâóåò êàê âñïîìîãàòåëüíûé ôàêòîð â
õîäå ýêñöèçèîííîé ðåïàðàöèè â ýìáðèîíàëüíûõ êëåòêàõ
A. suum. Îòñóòñòâóþò äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî CDAF1
àêòèâèðóåòñÿ ïóòåì ìîäèôèêàöèè ïðîôàêòîðà, ñîõðà-
íåííîãî â ÿéöå. Ïîýòîìó ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî CDAF1
ñèíòåçèðóåòñÿ de novo ñ ïîñòîÿííîé ñêîðîñòüþ â ðàçâè-
âàþùåìñÿ çàðîäûøå. Âûñêàçûâàåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå î
òîì, ÷òî CDAF1 âûñòóïàåò â êà÷åñòâå âñïîìîãàòåëüíîãî
ôàêòîðà, îïðåäåëÿþùåãî ìåñòîïîëîæåíèå ýêñöèçèîííîé
«ìàøèíû» â ñàéòàõ ðàçðåçàíèÿ ÄÍÊ âî âðåìÿ äèìèíóöè-
îííîãî ïðîöåññà (Seidl, Moritz, 1998).

Îáíàðóæåíèå â ýëèìèíèðóåìîé ôðàêöèè ãåíîìà
A. lumbricoides ãåíà, êîäèðóþùåãî ðèáîñîìíûé áåëîê

ALEP-1, ïî ìíåíèþ Òîáëåðà è ñîàâòîðîâ (Tobler et al.,
1992), äàåò äîñòàòî÷íîå îñíîâàíèå, ÷òîáû ðàññìàòðèâàòü
ÄÕ êàê àëüòåðíàòèâíóþ ôîðìó ðåãóëÿöèè ãåííîé àêòèâ-
íîñòè. Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî óäàëåíèå
èç õðîìîñîì ïðåñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê áëîêîâ ãåòåðîõðî-
ìàòèíà â ðåçóëüòàòå ÄÕ ìîæåò âëèÿòü íà ðåãóëÿöèþ ãåí-
íîé àêòèâíîñòè (Tobler et al., 1992; Goday, Pimpinelli,
1993). Â îñòîðîæíîé ôîðìå áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëî-
æåíèå î òîì, ÷òî êîëè÷åñòâî ýÄÍÊ äîëæíî ïðÿìî çàâè-
ñåòü îò ðàçìåðà èñõîäíîãî ãåíîìà, ò. å. ãåíîìà germ line
(Tobler , 1986). Åùå îäíà ãèïîòåçà îòíîñèòåëüíî áèîëî-
ãè÷åñêîé ðîëè ÄÕ ó íåìàòîä ñâÿçûâàåò ýëèìèíàöèþ õðî-
ìàòèíà â ïðåñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ ñ óâåëè÷åíèåì ïëî-
èäíîñòè îòäåëüíûõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê âçðîñëîãî îðãà-
íèçìà è ðàññìàòðèâàåò ÄÕ êàê ìåõàíèçì äëÿ ðåãóëÿöèè
ýêñïðåññèè ãåíîâ è ðåãóëÿöèè êîëè÷åñòâà õðîìàòèíà
(äîçû ãåíîâ) â õîäå îíòîãåíåçà (Goday, Pimpinelli , 1993).
Ýâîëþöèîííîå çíà÷åíèå ÄÕ, ïî ïðåäïîëîæåíèþ àâòîðîâ
ýòîé ñòàòüè, ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îòðàæåíèå ðàáîòû
îáùåãî ìåõàíèçìà, ðåãóëèðóþùåãî êîëè÷åñòâåííûå èç-
ìåíåíèÿ ãåííîãî ïðîäóêòà â îíòîãåíåçå.

Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó ìèêñèí

Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó ìèêñèí, çàêëþ÷àþùàÿñÿ â
ýëèìèíàöèè öåëûõ õðîìîñîì è èõ ôðàãìåíòîâ â ðàííåì
ýìáðèîãåíåçå, áûëà îáíàðóæåíà ó ñëåäóþùèõ âèäîâ: Ep-
tatretus burgeri, E. atami, E. okinoceanus, E. cirrhatus, My-
xine glutinosa, M. garmani, Paramyxine sheni è P. atami
(Kohno et al., 1986; Nakai et al., 1991). Ñòàäèÿ, íà êîòîðîé
ïðîèñõîäèò ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì è èõ ôðàãìåíòîâ, è
ïîäðîáíîñòè ýòîãî ïðîöåññà òî÷íî îïðåäåëåíû íå áûëè,
íî óñòàíîâëåíî êîëè÷åñòâî ýÄÍÊ è ÷èñëî õðîìîñîì â
ñîìàòè÷åñêèõ è ïîëîâûõ êëåòêàõ (Nakai et al., 1991,
1995). C-îêðàøèâàíèå ïîêàçàëî, ÷òî õðîìîñîìû ñîìàòè-
÷åñêèõ êëåòîê íå ñîäåðæàò C-ïîëîæèòåëüíîãî õðîìàòè-
íà, çà èñêëþ÷åíèåì õðîìîñîì M. garmani, â òî âðåìÿ êàê
÷àñòü õðîìîñîì êëåòîê ïîëîâîãî ïóòè C-ïîëîæèòåëüíû.
Êðîìå òîãî, ó E. burgeri ÷àñòü ñîìàòè÷åñêèõ õðîìîñîì â
ïîëîâûõ êëåòêàõ ñîäåðæèò òåëîìåðíûå áëîêè ãåòåðîõðî-
ìàòèíà, ÷òî ïîçâîëÿåò ãîâîðèòü î íàëè÷èè ÄÕ (Nakai et
al., 1991).

Îáíàðóæåí çíà÷èòåëüíûé ïîëèìîðôèçì ïî äëèíå
õðîìîñîì â êëåòêàõ ïîëîâîãî ïóòè. Êîëè÷åñòâî èõ òàêæå
âàðüèðóåò êàê ìåæäó îñîáÿìè, òàê è â êëåòêàõ îäíîé
îñîáè (Kubota et al., 1992). Áûëî âûäâèíóòî ïðåäïî-
ëîæåíèå (Kubota et al., 1992) î òîì, ÷òî äîïîëíèòåëüíûå
õðîìîñîìû ÿâëÿþòñÿ B-õðîìîñîìàìè, êîòîðûå òàêæå
îãðàíè÷åíû ïîëîâûì ïóòåì, îäíàêî âîçìîæíîñòü òîãî,
÷òî äîïîëíèòåëüíûå õðîìîñîìû ÿâëÿëèñü êîïèÿìè õðî-
ìîñîì ïîëîâîãî ïóòè, îïðîâåðãíóòà íå áûëà. Êðîìå
òîãî, ýòè äâà òèïà õðîìîñîì íå ðàçëè÷àþòñÿ ïî ìîðôî-
ëîãèè.

Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî á �îëüøóþ ÷àñòü ýÄÍÊ (88.6 % ó
E. burgeri) ñîñòàâëÿþò òàíäåìíûå ïîâòîðû (Kubota et
al., 1993, 1997, 2001; Goro et al., 1998; Nabeyama et al.,
2000). Áûëî âûäåëåíî è ñåêâåíèðîâàíî 8 òàêèõ ïîâòîðîâ
èç ðàçíûõ âèäîâ. Îíè èìåþò äëèíó îò 54 äî 172 ï. í. è íå
ñîäåðæèò îòêðûòûõ ðàìîê ñ÷èòûâàíèÿ. Íåêîòîðûå èç
ýòèõ ïîâòîðåííûõ ýëåìåíòîâ âèäîñïåöèôè÷íû, äðóãèå
ïðèñóòñòâóþò ó íåñêîëüêèõ âèäîâ. Ýòî ïîçâîëÿåò ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî òàêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áûñòðî ðàñïðî-
ñòðàíèëèñü â õðîìîñîìàõ ïîëîâîãî ïóòè â õîäå âèäîîá-
ðàçîâàíèÿ (Nabeyama et al., 2000).
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Ðåîðãàíèçàöèÿ ãåíîìà
ïðè ñîçðåâàíèè âåãåòàòèâíûõ ÿäåð

(ìàêðîíóêëåóñîâ) ó èíôóçîðèé

Ýòî ñëîæíîå ÿâëåíèå ïîäðîáíî îïèñàíî â ðÿäå îáçî-
ðîâ (Prescott, 2000), â òîì ÷èñëå è íà ðóññêîì ÿçûêå (Ðàé-
êîâ, 1978; Ëóêàøåíêî, Ðûáàêîâà, 1991). Ïîýòîìó ìû ðàñ-
ñìîòðèì åãî â äîâîëüíî êðàòêîé ôîðìå, êàñàþùåéñÿ äè-
ìèíóöèè õðîìàòèíà. Î òîì, ÷òî ÄÕ â äåéñòâèòåëüíîñòè
èìååò ìåñòî ïðè ñîçðåâàíèè Ìà, ñâèäåòåëüñòâóåò òîò
ôàêò, ÷òî ãåíîì Ìà áðþõîðåñíè÷íûõ èíôóçîðèé — ãè-
ïîòðèõèä ðîäîâ Stylonychia, Oxytricha è Euplotes ñîäåð-
æèò ëèøü 2—4 % íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ãåíîìà Ìè — ãåíåðàòèâíîãî ÿäðà, àíàëîãà çàðîäûøåâîé
ëèíèè (germ line) ìíîãîêëåòî÷íûõ. Ñëåäîâàòåëüíî,
96—98 % ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîìà Ìè òåðÿþòñÿ ïðè
ñîçðåâàíèè Ìà. Ïðîöåññ äèìèíóöèè õàðàêòåðåí äëÿ âñåõ
ïðåäñòàâèòåëåé ðîäîâ Tertahymena, Paramecium (êëàññ
Oligohymenophorea), Stylonychia, Euplotes è Oxytricha
(êëàññ Spirotrichea). Ïðè âåãåòàòèâíîì ðàçìíîæåíèè Ìè
äåëèòñÿ îáû÷íûì ìèòîçîì, à Ìà — àìèòîçîì, ïðè êîòî-
ðîì ïðîèñõîäèò ðàñùåïëåíèå ÿäðà ïðèáëèçèòåëüíî ïî-
ïîëàì, â ðåçóëüòàòå ÷åãî äî÷åðíèì êëåòêàì äîñòàåòñÿ íå-
ðàâíîå êîëè÷åñòâî ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ñïåöèàëèñòû
ïî êàðèîëîãèè ïðîñòåéøèõ èçáåãàþò ïðÿìî íàçûâàòü äå-
ëåíèå Ìà àìèòîçîì, ïðåäïî÷èòàÿ ãîâîðèòü, ÷òî îíî «ïî-
õîæå íà àìèòîç», òàê êàê ýòî äåëåíèå, ïî-âèäèìîìó,
ñîïðîâîæäàåòñÿ äèôôåðåíöèàëüíîé ðåïëèêàöèåé îòäåëü-
íûõ Ìà-«õðîìîñîì», âîññòàíàâëèâàþùåé áàëàíñ èõ ÷èñ-
ëåííîñòè (Ðàéêîâ, 1978).

Ïîëîâîé ïðîöåññ ó èíôóçîðèé îáû÷íî èíäóöèðóåòñÿ
ãîëîäàíèåì. Ó ðàçíûõ âèäîâ îí ìîæåò çíà÷èòåëüíî ðàç-
ëè÷àòüñÿ; â óïðîùåííîì âèäå îí âûãëÿäèò òàê: ïðîèñõî-
äèò ñïàðèâàíèå äâóõ êëåòîê, Ìè ïðîõîäèò ìåéîç, êëåòêè
îáìåíèâàþòñÿ ïîëó÷èâøèìèñÿ ãàïëîèäíûìè ïðîäóêòà-
ìè, è ãàïëîèäíûå ÿäðà ðàçíûõ êëåòîê ñëèâàþòñÿ è îáðà-
çóþò çèãîòè÷åñêîå ÿäðî. Çèãîòè÷åñêèå ÿäðà â êàæäîé
êëåòêå ïðîõîäÿò öèêë ðåïëèêàöèè è ìèòîòè÷åñêîå äåëå-
íèå. Â ðåçóëüòàòå îáðàçóþòñÿ äâà èäåíòè÷íûõ äèïëîèä-
íûõ ÿäðà, îäíî èç êîòîðûõ ñòàíîâèòñÿ Ìè, à äðóãîå —
Ìà. Êëåòêè ðàñõîäÿòñÿ, ñòàðûé Ìà è íåèñïîëüçîâàííûå
ïðîäóêòû ìåéîçà ðàçðóøàþòñÿ. Â ïðîöåññå ïðåîáðàçîâà-
íèÿ ãåíîìà Ìè â ãåíîì Ìà ïðîèñõîäÿò ñëîæíûå èçìåíå-
íèÿ, äåòàëè êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ó ðàçíûõ
ãðóïï.

Â íàñòîÿùåì ñîîáùåíèè ìû îãðàíè÷èìñÿ êðàòêèì
èçëîæåíèåì îñíîâíûõ ñîáûòèé â õîäå ðåîðãàíèçàöèè
ÿäðà ó ãèïîòðèõèä, ïîñêîëüêó èìåííî ó ýòèõ èíôóçîðèé
ïðîèñõîäÿò, áåçóñëîâíî, íàèáîëåå êàðäèíàëüíûå ïðîöåñ-
ñû ïåðåñòðîéêè ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà â îíòîãåíåçå, êîòî-
ðûå íà ñåãîäíÿøíèé äåíü èçâåñòíû ó ýóêàðèîò. Â ñàìîì
íà÷àëå ðàçâèòèÿ Ìà ó íåêîòîðûõ ãèïîòðèõèä èç ðîäà Sty-
lonychia ïðîõîäèò ïåðâûé ýòàï ÄÕ, âî âðåìÿ êîòîðî-
ãî ýëèìèíèðóåòñÿ îêîëî 60 % õðîìîñîì (Ammermann,
1985). Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Oxytricha ïîäîáíîé ðåäóê-
öèè ÷èñëà õðîìîñîì íå íàáëþäàåòñÿ (Spear, Lauth, 1976).
Îñòàâøèåñÿ õðîìîñîìû ïîëèòåíèçèðóþòñÿ. Â ýòî âðåìÿ
ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â Ìà óâåëè÷èâàåòñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ êî-
ëè÷åñòâîì ÄÍÊ â äèïëîèäíîì Ìè â 15 ðàç ó Stylonychia
mytilis (Ammermann, 1971), â 30 ðàç ó Oxytricha fallax
(Prescott, Murti, 1973) è ïî÷òè â 53 ðàçà ó Euplotes aedicu-
latus (Ammermann, 1971). Ïðè÷èíû ïîÿâëåíèÿ ïîëèòåí-
íûõ õðîìîñîì â çà÷àòêå Ìà íåèçâåñòíû. Ïîñëå çàâåðøå-
íèÿ öèêëîâ ðåïëèêàöèè ïîëèòåííûå õðîìîñîìû ó èíôó-
çîðèé (â îòëè÷èå îò òàêîâûõ ó äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ)

(Zhimulev, 1998) íåìåäëåííî ïîäâåðãàþòñÿ ðàñïàäó.
Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìíîãèå êîïèè ãåííûõ ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòåé íóæíû êàê òàêîâûå äëÿ ïîñëåäóþùèõ
ñîáûòèé; íå áóäü èõ, åäèíè÷íûå êîïèè îòäåëüíûõ ãåíîâ
ìîãëè áû áûòü áåçâîçâðàòíî óòåðÿíû. Ïî ìåðå ðàçâèòèÿ
ïîëèòåíèè â õðîìîñîìàõ ãèïîòðèõèä ïîÿâëÿåòñÿ äèñê—
ìåæäèñêîâàÿ ñòðóêòóðà (Ammermann, 1971; Ammermann
et al., 1974; Spear, Lauth, 1976). Ñòåïåíü ðåïëèêàöèè ðàç-
ëè÷íûõ ëîêóñîâ õðîìîñîì íåîäèíàêîâà; òàê, íàïðèìåð,
îòìå÷àåòñÿ «ñâåðõðåïëèêàöèÿ» îòäåëüíûõ ãåòåðîõðîìà-
òèíîâûõ äèñêîâ âî âðåìÿ ïîëèòåíèçàöèè õðîìîñîì çà-
÷àòêà Ìà E. aediculatus (Ammermann, 1971) è Chilodonel-
la cucullulus (Radzikowski, 1979).

Ïðåæäå Ìè ðàññìàòðèâàëè êàê ïîëíîñòüþ èíåðòíîå
â òå÷åíèå âåãåòàòèâíîãî ðîñòà èíôóçîðèé ÿäðî (Ëóêà-
øåíêî, Ðûáàêîâà, 1991), îäíàêî íåêîòîðûå ãåíû, âåñüìà
íåìíîãî÷èñëåííûå, âñå æå òðàíñêðèáèðóþòñÿ â Ìè; äðó-
ãèå æå, êàê áóäåò îòìå÷åíî íèæå, èìåþò ñòðóêòóðó, ôàê-
òè÷åñêè çàïðåùàþùóþ òðàíñêðèïöèþ ñ íèõ «îñìûñëåí-
íîé» ÐÍÊ. Òàêèì îáðàçîì, ôåíîòèï îðãàíèçìà ïðàêòè÷å-
ñêè öåëèêîì îïðåäåëÿåòñÿ ãåíîìîì Ìà.

Ãåíîìû ýòèõ äâóõ òèïîâ ÿäåð ðåçêî îòëè÷àþòñÿ äðóã
îò äðóãà ïî ñòðóêòóðå ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ. Åñëè
ãåíîì Ìè ïðåäñòàâëåí îáû÷íûìè ýóêàðèîòè÷åñêèìè
õðîìîñîìàìè ðàçìåðîì â ìåãàáàçû, òî â Ìà òàêèõ õðî-
ìîñîì íåò. Êàê æå ïðîèñõîäèò ïîäîáíàÿ ðåîðãàíèçàöèÿ
ãåíîìà Ìà è êàêîâ åå êîíå÷íûé ðåçóëüòàò? Ñîáûòèÿ ýòè
ñòîëü íåîáû÷íû, ÷òî îíè íå ìîãëè áûòü ïðåäñêàçàíû íà
îñíîâå ïîñòóëàòîâ, êîòîðûìè ðàñïîëàãàëà ãåíåòèêà â íà-
÷àëå 1970-õ ãîäîâ. È ïîýòîìó îòêðûòèå ÿâëåíèÿ ðåîðãà-
íèçàöèè ãåíîìà Ìè ó ïðîñòåéøèõ Ïðåñêîòòîì è Ìóðòè â
1973 ã. (Prescott, Murti, 1973) áûëî âñòðå÷åíî ñ ÿâíûì íå-
äîâåðèåì, êîòîðîå, îäíàêî, áûñòðî ðàññåÿëîñü. Ñôîðìè-
ðîâàííûå ïîëèòåííûå õðîìîñîìû ôðàãìåíòèðóþòñÿ íà
îòäåëüíûå ñåãìåíòû, îêðóæåííûå ìåìáðàíîé òîëùèíîé
100 Å (Kloetzel, 1970; Murti, 1976), îáðàçóÿ â çà÷àòêå Ìà
áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïóçûðüêîâ. Ó Stylonychia ÷èñëî ïó-
çûðüêîâ ïðèáëèçèòåëüíî ðàâíî ÷èñëó äèñêîâ (Ammer-
mann, 1971; Ammermann et al., 1974). Ó Oxytricha ÷àñòü
äèñêîâ ñëèâàåòñÿ ïåðåä ôðàãìåíòàöèåé, â ðåçóëüòàòå
÷åãî êîëè÷åñòâî äèñêîâ â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ óìå-
íüøàåòñÿ â 4 ðàçà (Spear, Lauth, 1976). Çàòåì ïðîèñõîäèò
âòîðîé ýòàï ÄÕ, âî âðåìÿ êîòîðîãî èç ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ,
çàêëþ÷åííûõ â ïóçûðüêàõ, âûðåçàþòñÿ ìåæãåííûå ó÷à-
ñòêè ÄÍÊ è òàê íàçûâàåìûå âíóòðåííèå ýëèìèíèðóåìûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Çàâåðøàåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ôðàã-
ìåíòîâ ÄÍÊ ïóòåì íàðàùèâàíèÿ íà èõ êîíöàõ òåëîìåð-
íûõ ïîâòîðîâ CA/GT, äëèíà êîòîðûõ âèäîñïåöèôè÷íà
(Roth, Prescott, 1985; Klobutcher, 1987, 1999; Greslin et al.,
1989). Êîäèðóþùåìó ðàéîíó ãåíà ïðåäøåñòâóåò ëèäåð-
íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ðàçìåðîì îò 50 äî 50 ï. í., à çà
ãåíîì ñëåäóåò òðàéëåðíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èç 500
ïàð îñíîâàíèé (Prescott, 1992). Ëèäåðíàÿ è òðàéëåðíàÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, âåðîÿòíî, íåîáõîäèìû äëÿ èíèöèà-
öèè è òåðìèíàöèè òðàíñêðèïöèè. Ãåíû, èçó÷åííûå äî
ñèõ ïîð â ìèêðîíóêëåàðíîì ãåíîìå ó Oxytricha nova è
Euplotes crassus, ñîäåðæàò âíóòðåííèå ýëèìèíèðóåìûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (ÂÝÏ), íåêîòîðûå â áîëüøîì êîëè-
÷åñòâå. Ãåíîì Ìè ìîæåò ñîäåðæàòü îêîëî 50 000 ÂÝÏ,
ïðè ýòîì âñå îíè óäàëÿþòñÿ è ðàçðóøàþòñÿ âî âðåìÿ ðàç-
âèòèÿ ÌÀ. ÂÝÏ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîïèè AT-áîãàòûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðàçìåðîì îò 14 äî 548 ï. í., ðàññå-
ÿííûõ ïî ãåíîìó (Prescott, 1992; Jahn, Klobutcher, 2002).
Âñå ÂÝÏ èìåþò 2—19 ï. í. ïðÿìûõ ïîâòîðîâ, âîçìîæíî
îïðåäåëÿþùèõ ñàéòû, ïî êîòîðûì ïðîèñõîäÿò ðàçðåçà-
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íèå ÄÍÊ è ñïëàéñèíã ó÷àñòêîâ ãåíîâ (Prescott, 1992).
×àñòü ÂÝÏ, ïî êðàéíåé ìåðå äëèííûå åäèíèöû, óäàëÿ-
þòñÿ â êîëüöåâîé ôîðìå íà ñòàäèè ïîëèòåííûõ õðîìî-
ñîì (Prescott, 1992). Ýòî âåñüìà ñóùåñòâåííûé ôàêò, êî-
òîðûé ìîã áû êîñâåííî óêàçûâàòü íà âçàèìîäåéñòâèå
óäàëåííûõ äðóã îò äðóãà ãîìîëîãè÷íûõ ïîâòîðîâ. Îäíà-
êî, ê ñîæàëåíèþ, íåèçâåñòíî, ÿâëÿåòñÿ ëè ÄÍÊ â ýòèõ
êîëüöåâûõ ñòðóêòóðàõ êîâàëåíòíî çàìêíóòîé. Íà ñòàäèè
ðàñïàäà ïîëèòåííûõ õðîìîñîì èç ÄÍÊ Ìà E.crassus âû-
ðåçàþòñÿ äâà ðîäñòâåííûõ ñåìåéñòâà òðàíñïîçîíîïîäîá-
íûõ ýëåìåíòîâ, íàçûâàåìûõ TEC-1 (Baird et al., 1989;
Jahn et al., 1989) è TEC-2 (Jahn et al., 1988), êàæäûé îêîëî
5300 ï. í. äëèíîé è ïðåäñòàâëåííûõ 30 000 êîïèé. Oxy-
tricha fallax ñîäåðæèò îêîëî 1900 êîïèé òðàíñïîçîíîïî-
äîáíûõ ýëåìåíòîâ äëèíîé îêîëî 4000 ï. í., íàçûâàåìûõ
TBE-1 (Herrick et al., 1985). Ïî ìåíüøåé ìåðå ó íåêîòî-
ðûõ âèäîâ Hypotriches òðàíñïîçîíîïîäîáíûå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè â Ìè ìîãóò ñîñòàâëÿòü äî 50 % (Jaraczewski,
Lahn, 1993). Ïî ìíåíèþ Ïðåñêîòòà, ÂÝÏ ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê ìîáèëüíûå ýëåìåíòû (Prescott, 1998). ÂÝÏ
ðàçäåëÿþò â ìèêðîíóêëåàðíîì ãåíîìå ñåãìåíòû ãåíîâ,
íàçûâàåìûå ñîõðàíÿåìûìè ñåãìåíòàìè ìàêðîíóêëåóñà
(ÑÑÌ), êîòîðûå ïîñëå ýêñöèçèè ÂÝÏ-ýëåìåíòîâ ñîåäè-
íÿþòñÿ è îáðàçóþò ôóíêöèîíàëüíî àêòèâíûå ãåíû Ìà.
Ñ íàøåé òî÷êè çðåíèÿ, íàèáîëåå çíà÷èòåëüíûì ñîáûòè-
åì ïðè ðåîðãàíèçàöèè ãåíîìà Ìè â ãåíîì Ìà ÿâëÿåòñÿ
ñëåäóþùåå. Õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ ýëåìåíòîâ ÑÑÌ è
ÂÝÏ ìîæåò áûòü íåîäèíàêîâûì â ðàçíûõ ãåíàõ. Òàê, íà-
ïðèìåð, ãåí àêòèíà-1 èìååò èíâåðòèðîâàííûå ÂÝÏ-ýëå-
ìåíòû, à ó ãåíà áTBP ýëåìåíòû ÑÑÌ ðàñïðåäåëåíû êëàñ-
òåðàìè: ãðóïïà íå÷åòíûõ ýëåìåíòîâ è ãðóïïà ÷åòíûõ
ýëåìåíòîâ ÑÑÌ, êîòîðûå ïîñëå ýêñöèçèè ÂÝÏ ñøèâàþò-
ñÿ â ïîðÿäêå íóìåðàöèè (Prescott, 1992). Ýòî îçíà÷àåò,
÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ñîñòàâëÿþùèå ôóíêöèîíàëüíî
àêòèâíûå ãåíû â Ìà, â Ìè ìîãóò ïðèñóòñòâîâàòü è ïåðå-
äàâàòüñÿ èç ïîêîëåíèÿ â ïîêîëåíèå â âèäå ñâîåãî ðîäà
«ìîëåêóëÿðíîé ñâàëêè». Íàïðèìåð, åñëè â Ìà ðàáîòàþ-
ùèé ãåí ñîñòîèò èç ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, êîòîðûå ìîæ-
íî îáîçíà÷èòü, êàê 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8 è 9, òî â Ìè ðàñïî-
ëîæåíèå ýòèõ æå ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìîæåò áûòü ñî-
âåðøåííî äðóãèì: 3, 7, 1, 5, 4, 6, 8, 2 è 9. Îòñþäà ñëåäóåò,
÷òî äëÿ «ïðèâåäåíèÿ â ïîðÿäîê» äàííîãî ãåíà â Ìà òðå-
áóåòñÿ âåñüìà ñëîæíûé ðåêîìáèíàöèîííûé ïðîöåññ
(Prescott, 1998). Êàê âîçíèêëè ïîäîáíûå «ñâàëêè» ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòåé, êàê îíè ñîõðàíÿþòñÿ è êàêèì îáðàçîì â
äåéñòâèòåëüíîñòè ïðåîáðàçóþòñÿ â óïîðÿäî÷åííóþ
ñòðóêòóðó Ìà, îñòàåòñÿ çàãàäêîé. Îäíàêî ñîâåðøåííî
î÷åâèäíî, ÷òî ïîäîáíûå ïðèçíàêè ãåíîìîâ Ìè è Ìà íå
ìîãóò âîçíèêíóòü ïîä äåéñòâèåì ìóòàöèé è åñòåñòâåííî-
ãî îòáîðà. Ïîñëå ÄÕ âèäîèçìåíåííûå ãåíû ìíîãîêðàòíî
ðåïëèöèðóþòñÿ, òàê ÷òî êàæäûé ãåí ïðåäñòàâëåí 1000 è
áîëåå êîïèé (Steinbruck, 1986). Òàêèì îáðàçîì, ÄÍÊ Ìà
ó èíôóçîðèé îòðÿäà Hypotrichida è íåêîòîðûõ äðóãèõ
òàêñîíîâ ïðåäñòàâëåíà ôðàãìåíòàìè, ñîäåðæàùèìè
îäèí ãåí áåç èíòðîíîâ, ýêèïèðîâàííûé íåáîëüøèìè ðå-
ãóëÿòîðíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò
400—2000 ï. í., èëè 0.1—0.6 ìêì (Steinbruck, 1986).
Êàæäàÿ òàêàÿ ìîëåêóëà ÄÍÊ èëè ãåíû â êóñî÷êå (genes
in pieces) îòíîñèòåëüíî àâòîíîìíû, ñïîñîáíû ê ðåïëè-
êàöèè è òðàíñêðèïöèè, èìåþò òèïè÷íûå òåëîìåðíûå ïî-
âòîðû, íî íå èìåþò öåíòðîìåð. Ìèòîç ïðè òàêîé îðãà-
íèçàöèè ÿäðà, êàê ó Ìà ãèïîòðèõèä, ñòàíîâèòñÿ íåâîç-
ìîæíûì. Îí çàìåíÿåòñÿ àìèòîçîì. Ïðè àìèòîçå ãåíû
«â êóñî÷êàõ» ïåðåðàñïðåäåëÿþòñÿ â äî÷åðíèå Ìà ñëó-
÷àéíûì îáðàçîì. Îäíàêî ïîñêîëüêó òàêèõ ïîñëåäîâà-

òåëüíîñòåé ìíîãî, âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî ïðè àìèòîçå îáà
äî÷åðíèõ Ìà íå ïîëó÷àò õîòÿ áû íåñêîëüêî êîïèé êàæ-
äîãî ãåíà, íè÷òîæíà ìàëà. Â çàêëþ÷åíèå íåîáõîäèìî
îòìåòèòü, ÷òî ÄÕ ñðåäè ïðîñòåéøèõ íàáëþäàåòñÿ ó âè-
äîâ ñ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì ÄÍÊ â Ìè (Ammermann,
1985).

Êàêóþ æå ïîçèöèþ â ôèëîãåíåòè÷åñêîì àñïåêòå çà-
íèìàþò Ìà ãèïîòðèõèä? Îíè ïî÷òè òî÷íî ñîîòâåòñòâó-
þò ãèïîòåòè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèÿì íà÷àëà 1960-õ ãîäîâ
(Gabriel, 1960; Îëåíîâ, 1961), ïîääåðæàííûìè è â íåêî-
òîðîé ñòåïåíè äåòàëèçèðîâàííûì ïîçäíåå îäíèì èç àâ-
òîðîâ íàñòîÿùåé ðàáîòû (Àêèôüåâ, 1974), î ïåðâè÷íîé
ïîëèïëîèäèè, êîãäà äðåâíÿÿ ïðîòîêëåòêà åùå íå áûëà íè
ïðîêàðèîòîì, íè ýóêàðèîòîì. Îíà âåñüìà íàïîìèíàëà
Ìà èíôóçîðèé (ñòðóêòóðà ïîñëåäíèõ òîãäà åùå íå áûëà
èçâåñòíà). Â ïîñëåäóþùåì â ýâîëþöèè áëàãîäàðÿ ðàçâè-
òèþ ðåêîìáèíàöèîííûõ ñèñòåì ïðîèçîøëà îëèãîìåðèçà-
öèÿ — îáúåäèíåíèå ãåíîâ â õðîìîñîìíûå ñòðóêòóðû. Íà
áàçå ýòèõ ñòðóêòóð âîçíèê ìèòîç, êîòîðûé îáåñïå÷èâàë
ñêðóïóëåçíî òî÷íîå ðàñïðåäåëåíèå ãåíîâ ìåæäó äî÷åð-
íèìè êëåòêàìè. Â ýòîì ñëó÷àå ïîÿâëåíèå ãåíîìà Ìà ó
ãèïîòðèõèä ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ñâîåãî ðîäà ðåêà-
ïèòóëÿöèþ íà êëåòî÷íîì óðîâíå. Ñïðàâåäëèâîñòè ðàäè
íàäî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî ïîäîáíûå ðàññóæäåíèÿ, êàê è
ðÿä äðóãèõ ãèïîòåç î ïðîèñõîæäåíèè ýóêàðèîòè÷åñêèõ
êëåòîê (ñì.: Àëáåðòñ è äð., 1994), ñåãîäíÿ ìîæíî îöåíè-
âàòü ëèøü êàê áîëåå èëè ìåíåå êðàñèâûå ôàíòàçèè. Íî
ãëàâíîå íå â ýòîì: ðåîðãàíèçàöèÿ ãåíîìà â Ìà èíôóçî-
ðèé õîòÿ è äîëæíà ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê «øàã â ñòîðîíó»
ïî îòíîøåíèþ ê ýâîëþöèîííîìó ïðîöåññó, òåì íå ìåíåå
ÿâëÿåòñÿ æèâûì ñâèäåòåëüñòâîì ïðàêòè÷åñêè áåçãðàíè÷-
íûõ ïîòåíöèàëüíûõ âîçìîæíîñòåé ïðåîáðàçîâàíèÿ ãåíî-
ìà ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòîê â îíòîãåíåçå. Åñëè îöåíèâàòü
ýòîò ôåíîìåí ñ òî÷êè çðåíèÿ ïðèðîäíîé ãåííîé èíæåíå-
ðèè, òî ýòî, áåçóñëîâíî, ìèðîâîé ðåêîðä, êîòîðûé áóäåò
ïîáèò ãåííûìè èíæåíåðàìè â ëàáîðàòîðèÿõ åùå î÷åíü
íå ñêîðî, à ìîæåò áûòü, è íèêîãäà.

Èñêëþ÷èòåëüíûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò ðàéîíû õðî-
ìîñîìíûõ ðàçðûâîâ è ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, èõ ôîðìèðó-
þùèå. Ó T. thermophila áûëè îáíàðóæåíû ÐÕÐ-ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòè, ïî êîòîðûì ïðîèñõîäèò ôðàãìåíòàöèÿ õðî-
ìîñîì (Coyne, Yao, 1996). ÐÕÐ èìåþò äëèíó 15 ï. í. è
ÿâëÿþòñÿ âûñîêîíñåðâàòèâíûìè, õîòÿ çàìåíà 1 íóêëåî-
òèäà â íåêîòîðûõ ïîçèöèÿõ íå ñêàçûâàåòñÿ íà ôóíêöèè
(Fan, Yao, 2000). Ïîñëå ðàçðåçàíèÿ ïðîèñõîäÿò äåãðàäà-
öèÿ êîíöîâ ôðàãìåíòîâ ýêçîíóêëåàçàìè è äîáàâëåíèå òå-
ëîìåð (Fan, Yao, 1996). Íåäàâíî ïðè èññëåäîâàíèè Stylo-
nychia lemnae áûëè ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî
òåëîìåðû ìèíè-õðîìîñîì ìàêðîíóêëåàðíîãî ãåíîìà
ïðèêðåïëÿþòñÿ ê ÿäåðíîìó ìàòðèêñó ïîñðåäñòâîì âçàè-
ìîäåéñòâèÿ ñ òåëîìåðñâÿçàííûì áåëêîì TeBP (Jonsson et
al., 2002).

Ó E. crassus ñóùåñòâóåò êîíñåðâàòèâíàÿ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòü â 10 ï. í. (Klobutcher et al., 1998). Íåêèé ôåð-
ìåíò óçíàåò ýòó ïîñëåäîâàòåëüíîñòü è ïðîèçâîäèò äâóõ-
öåïî÷íûé ðàçðûâ ñ îáðàçîâàíèåì âûñòóïàþùåãî îäíî-
öåïî÷íîãî êîíöà â 6 ï. í. íà ðàññòîÿíèè 17 ï. í. îò
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè 5�-TTAGA-3R ëèáî (â 30 % ñëó÷àåâ)
íà ðàññòîÿíèè 11 ï. í. ñ 3�-êîíöà îò ýòîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè, à çàòåì ïðîèñõîäÿò çàïîëíåíèå îäíîöåïî÷íîãî
êîíöà è äîáàâëåíèå òåëîìåðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
(Klobutcher, 1999). Îäíàêî âîïðîñ ñ ÐÕÐ åùå íå ðåøåí,
òàê êàê ýòà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü áûëà îáíàðóæåíà â íåêî-
òîðûõ ìåñòàõ âíóòðè ãåíîâ Ìà, íî ðàçðåçàíèå ïî íåé ïðè
ôîðìèðîâàíèè Ìà íå ïðîèçâîäèòñÿ.
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Ó äðóãèõ èíôóçîðèé íå áûëî îáíàðóæåíî ïîäîáíûõ
êîíñåðâàòèâíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âáëèçè ìåñòà ðàç-
ðåçàíèÿ ÄÍÊ (Coyne et al., 1996). Êðîìå òîãî, ìåñòà äî-
áàâëåíèÿ òåëîìåð ìîãóò âàðüèðîâàòü îò íåñêîëüêèõ äå-
ñÿòêîâ ï. í. ó Stylonychia è Oxytricha äî íåñêîëüêèõ ñîòåí
ó âèäîâ Paramecium. Äëÿ Stylonichia lemnae áûëî, îäíà-
êî, ïîêàçàíî, ÷òî ôëàíêèðóþùèå ó÷àñòêè õðîìîñîì Ìà
íå ÿâëÿþòñÿ íåîáõîäèìûìè, îäíàêî ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè, íàõîäÿùèåñÿ íà ðàññòîÿíèè îêîëî 300 ï. í. îò êîí-
öîâ õðîìîñîì, íåîáõîäèìû, ïðè÷åì â ýòèõ ðàéîíàõ íàõî-
äÿòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ãîìîëîãè÷íûå ÐÕÐ (Jonsson
et al., 1999, 2001). Èññëåäîâàíèÿ ïðèòåëîìåðíûõ ðàéîíîâ
ó Oxytricha âûÿâèëî çíà÷èòåëüíóþ àñèììåòðèþ â êîëè-
÷åñòâå ïóðèíîâ è ïèðèìèäèíîâ (�60 : 40 %). Ïðåäïîëà-
ãàåòñÿ, ÷òî ÐÕÐ ó Oxytricha îïðåäåëÿþòñÿ íå ÀÒ-ñîñòà-
âîì èëè äàæå âîîáùå ïåðâè÷íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ
ÄÍÊ, à ñòðóêòóðîé õðîìàòèíà (Prescott, 2000).

Ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì ó äâóêðûëûõ

Ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì — îäèí èç ôåíîìåíîâ ÄÕ,
õîòÿ ïðè ýòîì, âîçìîæíî, è íå ïðîèñõîäèò çíà÷èòåëüíîé
ìîëåêóëÿðíîé ðåîðãàíèçàöèè ñàìîé ñòðóêòóðû õðîìî-
ñîìíîé ÄÍÊ. Ðàññìîòðèì ýëèìèíàöèþ õðîìîñîì íà
ïðèìåðå äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ.

Ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì ïðîèñõîäèò ó òðåõ ãðóïï îò-
ðÿäà Diptera: ñåì. Sciaridae, ñåì. Cecidomyidae è ïîäñåì.
Orthocladinae. Ýëèìèíèðóåìûå õðîìîñîìû îãðàíè÷åíû
êëåòêàìè ïîëîâîãî ïóòè è îáîçíà÷àþòñÿ ó ñåì. Sciari-
dae — L-õðîìîñîìû, ó ñåì. Cecidomyidae — E-õðîìîñî-
ìû, ó ïîäñåì. Orthocladinae — K-õðîìîñîìû. Õðîìîñî-
ìû îñíîâíîãî íàáîðà íàçûâàþòñÿ S-õðîìîñîìàìè.

Ó ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåì. Orthocladinae ýëèìèíàöèÿ
K-õðîìîñîì ïðîèñõîäèò â ðàííåì ýìáðèîíàëüíîì ðàçâè-
òèè â õîäå 4—7 äåëåíèé äðîáëåíèÿ. Ýëèìèíàöèÿ íà÷è-
íàåòñÿ â ñîìàòè÷åñêèõ ÿäðàõ àñèíõðîííî (Staiber, 2000),
â àíàôàçå K-õðîìîñîìû îñòàþòñÿ íà ýêâàòîðå âåðåòåíà.
Êîëè÷åñòâî S-õðîìîñîì ó ðàçíûõ âèäîâ ðàâíî 2 èëè 3,
êîëè÷åñòâî K-õðîìîñîì ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 1 äî 26
(Bauer, Beermann, 1952). Ýëèìèíàöèÿ ÷àñòè K-õðîìîñîì
â êëåòêàõ ïîëîâîãî ïóòè ïðîèñõîäèò â ãîíàäàõ ëè÷èíêè
ïåðâîãî âîçðàñòà. Ïðèìåðíî ïîëîâèíà K-õðîìîñîì îñòà-
åòñÿ íà ýêâàòîðå âî âðåìÿ ïåðâîãî ìèòîçà. Òàêèì îáðà-
çîì, êëåòêè ïîëîâîãî ïóòè ñîäåðæàò äèïëîèäíûé íàáîð
S-õðîìîñîì è ãàïëîèäíûé íàáîð K-õðîìîñîì. Óäâîåíèå
÷èñëà K-õðîìîñîì ïðîèñõîäèò â äèôôåðåíöèðóþùåì
ìèòîçå, ïðè êîòîðîì K-õðîìîñîìû ñîáèðàþòñÿ ó îäíîãî
èç ïîëþñîâ âåðåòåíà äåëåíèÿ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî âîññòà-
íàâëèâàåòñÿ ÷èñëî K-õðîìîñîì. Êëåòêà, îñòàâøàÿñÿ áåç
K-õðîìîñîì, îáðàçóåò ó ñàìîê ïèòàþùóþ êëåòêó îîöèòà,
ó ñàìöîâ — äåãåíåðèðóþùèé ñïåðìàòîöèò.

Ýêñïåðèìåíòû ïî ðåíòãåíîâñêîìó îáëó÷åíèþ ñàì-
öîâ Acricotopus lucidus (Staiber, Thudium, 1986; Staiber,
1991a) è ñàìîê Smittia parthenogenetica (Bauer, 1970;
Hägele, 1980) ñ ïîñëåäóþùèì èçó÷åíèåì òðàíñëîêàöèé
ó÷àñòêîâ K-õðîìîñîì íà S-õðîìîñîìû íà ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ ñëþííûõ æåëåç ëè÷èíîê ïîêàçàëè, ÷òî
òðàíñëîöèðóþòñÿ ëèáî ãåòåðîõðîìàòèíîâûå áëîêè, ëèáî
ýóõðîìàòèíîâûå ñåêöèè, ãîìîëîãè÷íûå ó÷àñòêàì S-õðî-
ìîñîì. Êðîìå òîãî, áûëè îáíàðóæåíû äâå ëèíèè A. luci-
dus, â êîòîðûõ ïðèñóòñòâîâàëè äîïîëíèòåëüíûå ìè-
íè-õðîìîñîìû, ïðîèçîøåäøèå, ïî âñåé âèäèìîñòè, îò
K-õðîìîñîì, êîòîðûå òàêæå áûëè ãîìîëîãè÷íû ó÷àñò-

êàì S-õðîìîñîì (Staiber, 1987). Ýòî äàëî îñíîâàíèÿ ïî-
ëàãàòü, ÷òî K-õðîìîñîìû ïðîèçîøëè îò S-õðîìîñîì â
ðåçóëüòàòå ýíäîïîëèïëîèäèçàöèè è(èëè) òðàíñëîêàöèé.

Íàèáîëåå ïîëíûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷åíû íà A. lucidus,
ó êîòîðîãî ÷èñëî K-õðîìîñîì ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 4 äî
19 ó ðàçíûõ îñîáåé (Staiber, 1987). G-îêðàøèâàíèå ïîêà-
çàëî, ÷òî ó A. lucidus èìååòñÿ 9 òèïîâ K-õðîìîñîì, ïðè-
÷åì íè îäíà èç íèõ íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìîé, ò. å. â êëåò-
êàõ ïîëîâîãî ïóòè ìîæåò îòñóòñòâîâàòü ëþáàÿ èç íèõ áåç
âèäèìîãî âëèÿíèÿ íà ôåíîòèï (Staiber, 1988). Ôîðìèðî-
âàíèå ìóëüòèâàëåíòîâ â ìåéîçå ó ñàìöîâ ãîâîðèò î ÷àñ-
òè÷íîé ãîìîëîãèè K-õðîìîñîì (Staiber, 1989). Ó âñåõ
K-õðîìîñîì, çà èñêëþ÷åíèåì K9, ïðèñóòñòâóþò äâà ïðè-
öåíòðîìåðíûõ C-áýíäà, â òî âðåìÿ êàê ó K9 è S-õðîìî-
ñîì íàáëþäàåòñÿ òîëüêî îäèí (Staiber, 1991b). Âîçìîæ-
íî, ýòî èãðàåò ðîëü ïðè ýëèìèíàöèè K-õðîìîñîì.

Ó A. lucidus áûëè âûäåëåíû 4 ñåìåéñòâà òàíäåìíî
ïîâòîðåííûõ ýëåìåíòîâ (Staiber et al., 1997; Staiber,
2002). Ñåìåéñòâî ïîâòîðîâ AlSo ñîñòîèò èç ìîíîìåðîâ
äëèíîé 174—177 ï. í. Ýòè ïîâòîðû ïðèñóòñòâóþò â
S-õðîìîñîìàõ è â K9. Ñåìåéñòâà ïîâòîðîâ AlKeRe1, Al-
KeRe2 è AlKeRe3 èìåþò äëèíó 183—184, 175—178 è
164 ï. í. ñîîòâåòñòâåííî, îíè ïðèñóòñòâóþò â áîëüøîì
êîëè÷åñòâå â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ K-õðîìîñî-
ìàõ, êðîìå K9, à AlKeRe3 — è â ïðèòåëîìåðíûõ ðàéîíàõ
K1 è K2. Ñåìåéñòâà ïîâòîðîâ AlKeRe èìåþò ãîìîëîãèþ
ìåæäó ñîáîé è íå èìåþò ãîìîëîãèè ñ AlSo. Õðîìîñîìà
K19, ïî-âèäèìîìó, ýâîëþöèîííî ìîëîæå îñòàëüíûõ
K-õðîìîñîì, òàê êàê õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîìèìî ïðèñóòñò-
âèÿ AlSo, îòñóòñòâèÿ AlKeRe è îäíîãî ïðèöåíòðîìåðíî-
ãî C-áýíäà åùå è çàìåäëåííîé ìèãðàöèåé ê ïîëþñàì âå-
ðåòåíà, îáðàçîâàíèåì áèâàëåíòà ñî ñâîèì ãîìîëîãîì â
ìåéîçå, ÷òî íåõàðàêòåðíî äëÿ îñòàëüíûõ K-õðîìîñîì, è
â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ — ðàâíûì ðàñïðåäåëåíèåì ìåæäó äî-
÷åðíèìè ÿäðàìè â äèôôåðåíöèðóþùåì ìèòîçå (Staiber et
al., 1997).

Ýêñïåðèìåíòû ïî ñîçäàíèþ õðîìîñîìíûõ áèáëèîòåê
ìåòîäîì ìèêðîäèññåêöèè (Staiber, Schiffkowski, 2000)
ïîêàçàëè, ÷òî âñå K-õðîìîñîìû, êðîìå îäíîé, îêðàøèâà-
ëèñü êàêîé-ëèáî îäíîé èç S-ïðîá. Òîëüêî ïëå÷è õðîìî-
ñîìû K2 îêðàøèâàëèñü ïðîáàìè SI è SII. Ýòî ïîäòâåðæ-
äàåò ãèïîòåçó î òîì, ÷òî K-õðîìîñîìû ïðîèçîøëè îò
S-õðîìîñîì.

Ýëèìèíàöèÿ E-õðîìîñîì ó ãàëëèö (ñåì. Ceñidomyi-
da) ìîæåò ïðîèñõîäèòü â õîäå 3—8 äåëåíèé äðîáëåíèÿ
(Geyer-Duszynska, 1959; Nicklas, 1959, 1960; Stuart, Hatc-
hett, 1988) è èìååò ñóùåñòâåííûå îòëè÷èÿ îò ýëèìèíà-
öèè õðîìîñîì ó Orthocladinae (Stuart, Hatchett, 1988):
1) ó ñàìöîâ âî âðåìÿ ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ê îäíîìó èç
ïîëþñîâ âåðåòåíà îòõîäèò ìàòåðèíñêèé íàáîð S-õðîìî-
ñîì, ê äðóãîìó — îòöîâñêèé íàáîð S-õðîìîñîì è E-õðî-
ìîñîìû; òîëüêî êëåòêè ñ ìàòåðèíñêèì íàáîðîì S-õðîìî-
ñîì îáðàçóþò ãàìåòû; 2) ó ñàìîê âî âðåìÿ âòîðîãî äåëå-
íèÿ ìåéîçà ýëèìèíèðóåòñÿ ÷àñòü S-õðîìîñîì; ãàìåòû
ìîãóò ñîäåðæàòü êàê îòöîâñêèé, òàê è ìàòåðèíñêèé íà-
áîð õðîìîñîì; 3) ó ñàìöîâ Mayetiola destructor íà ðàííèõ
äåëåíèÿõ äðîáëåíèÿ âìåñòå ñ E-õðîìîñîìàìè ýëèìèíè-
ðóþòñÿ è äâå ïîëîâûå õðîìîñîìû.

Ïðåäïîëàãàåòñÿ (Camenzind, 1974; Kunz, Eckhardt,
1974; Bregman, 1975; Panelius, 1968, 1971), ÷òî E-õðîìî-
ñîìû ïðîèçîøëè îò S-õðîìîñîì â ðåçóëüòàòå ïîëèïëîè-
äèçàöèè. Äåòàëüíûé öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ó Mias-
tor sp., îäíàêî, ïîêàçàë, ÷òî ÷àñòü E-õðîìîñîì íå èìååò
ìîðôîëîãè÷åñêîãî ñõîäñòâà ñ S-õðîìîñîìàìè (Nicklas,
1959). Ýêñïåðèìåíòû ïî öåíòðèôóãèðîâàíèþ, ïåðåòÿæêå
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è îáëó÷åíèþ óëüòðàôèîëåòîì ýìáðèîíîâ íà ðàííèõ ýòà-
ïàõ ðàçâèòèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â îòñóòñòâèå êëåòîê ñ ïîëî-
âûì íàáîðîì õðîìîñîì ãàìåòû ôîðìèðóþòñÿ èç ñîìàòè-
÷åñêèõ êëåòîê, ÷òî íå âëèÿåò íà ðàçâèòèå è æèçíåñïîñîá-
íîñòü îðãàíèçìà, îäíàêî ïðèâîäèò ê åãî ñòåðèëüíîñòè
(Geyer-Duszynska, 1959, 1961; Bantock, 1961, 1970). Ýòî
äàëî âîçìîæíîñòü ïðåäïîëîæèòü, ÷òî E-õðîìîñîìû ñî-
äåðæàò ãåíû, íåîáõîäèìûå äëÿ íîðìàëüíîãî îîãåíåçà
(Painter, 1966). Â ïîëüçó ýòîãî ãîâîðèò è òîò ôàêò, ÷òî
ÄÍÊ E-õðîìîñîì îáëàäàåò òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíî-
ñòüþ âî âðåìÿ îîãåíåçà (Kunz et al., 1970).

Ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåì Sciaridae åùå áîëåå ñëîæíûé
öèêë ðàçâèòèÿ (Rieffel, Crouse, 1966; Gerbi, 1986; Goday,
Esteban, 2001). Â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ S. coprophila
L-õðîìîñîìû ýëèìèíèðóþòñÿ â õîäå 5—6 äåëåíèé äðîá-
ëåíèÿ. Ó ñàìöîâ äâå îòöîâñêèå X-õðîìîñîìû ýëèìèíè-
ðóþòñÿ â õîäå 7, 8 èëè 9-ãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ, à ó ñàìîê
ýëèìèíèðóåòñÿ îäíà îòöîâñêàÿ L-õðîìîñîìà, êàê ïðàâè-
ëî, â õîäå 9-ãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ. Ó ñàìöîâ è ñàìîê â
èíòåðôàçå 8-ãî èëè 9-ãî äåëåíèÿ ïîëîâûõ êëåòîê, êîòî-
ðàÿ äëèòñÿ äî íà÷àëà âòîðîãî ëè÷èíî÷íîãî âîçðàñòà, ýëè-
ìèíèðóþòñÿ ïóòåì âûòàëêèâàíèÿ â öèòîïëàçìó 1 îòöîâ-
ñêàÿ X-õðîìîñîìà è 0—3 L-õðîìîñîì. Â ïåðâîì äåëåíèè
ìåéîçà ó ñàìöîâ ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû íå îáðàçóþò
áèâàëåíòîâ â ïðîôàçå è íå îáðàçóþò ìåòàôàçíîé ïëàñ-
òèíêè. Îáðàçóåòñÿ òîëüêî îäèí ïîëþñ âåðåòåíà, ê êîòî-
ðîìó ñðàçó ïîñëå ïðîôàçû îòõîäÿò L-õðîìîñîìû è ìàòå-
ðèíñêèé õðîìîñîìíûé íàáîð, à îòöîâñêèé íàáîð äåãå-
íåðèðóåò. Âî âòîðîì äåëåíèè ìåéîçà îáå X-õðîìîñî
ìû îòõîäÿò ê îäíîìó èç ïîëþñîâ, õðîìîñîìíûé íàáîð
áåç X-õðîìîñîì äåãåíåðèðóåò, à îáðàçîâàâøèåñÿ ãàìåòû
ñîäåðæàò ãàïëîèäíûé íàáîð àóòîñîì, äâå X-õðîìîñîìû
è äâå L-õðîìîñîìû (êîëè÷åñòâî L-õðîìîñîì ìîæåò âàðü-
èðîâàòü îò 0 äî 4, âåðîÿòíî èç-çà íåðàñõîæäåíèÿ). Ó ñà-
ìîê ìåéîç ïðîõîäèò íîðìàëüíî, îîöèò ñîäåðæèò ãàïëî-
èäíûé íàáîð àóòîñîì, îäíó X-õðîìîñîìó è îäíó L-õðî-
ìîñîìó.

Ó S. ocellaris L-õðîìîñîìû îòñóòñòâóþò, íî ýëèìè-
íàöèÿ X-õðîìîñîì â öèêëå ðàçâèòèÿ ïðîõîäèò ñõîäíûì
îáðàçîì.

Ýëèìèíàöèÿ õðîìîñîì îïèñàíà è ó äðóãèõ áåñïîçâî-
íî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ: ó êîêöèä — ïîäîòðÿä
Coccodea (Brown, Chandra, 1977), ó êëåùà Metaseilus oc-
cidentalis (Nelson-Rees et al., 1980), ó áëîõè Ctenocephali-
des orientis (Thomas, Prasad, 1980), ó ïîëåâêè Microtus
oregoni è íåêîòîðûõ âèäîâ ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ îòðÿäà
ñóì÷àòûõ (Hayman, Martin, 1965; Hayman et al., 1969;
Murray et al., 1979). ßâëåíèÿ, ñõîäíûå ñ ÄÕ, îáíàðóæåíû
ó õèìåðû Hydrolagus collei (Stanley et al ., 1984). Â öåëîì
ýòè ôåíîìåíû ñâèäåòåëüñòâóþò î øèðîêèõ âîçìîæíî-
ñòÿõ ïðåîáðàçîâàíèÿ ãåíîìà â îíòîãåíåçå. Îäíàêî îíè
íè÷åãî íå ãîâîðÿò î òîì, êàê ïðîèñõîäèëà ýâîëþöèÿ ìî-
ëåêóëÿðíîé ñòðóêòóðû ãåíîìà ó ýóêàðèîò. Íà ýòè âîïðî-
ñû, ïî íàøåìó ìíåíèþ, ëó÷øå âñåãî îòâå÷àþò èññëåäî-
âàíèÿ ÄÕ ó Cyclopoida.

Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó öèêëîïîâ

Â äàííîì ðàçäåëå ñòàòüè ìû ïîïûòàåìñÿ ïîêàçàòü,
÷òî ôåíîìåí ÄÕ ó ïðåäñòàâèòåëåé Cyclopoida (Copepoda,
Crustacea) ÿâëÿåòñÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, íàèáîëåå êëàññè-
÷åñêîé ôîðìîé òîòàëüíîé ðåäóêöèè ãåíîìà â îíòîãåíåçå,
à ñ äðóãîé — ìîäåëüþ äëÿ àíàëîãè÷íûõ ïðåîáðàçîâàíèé
ãåíîìà ýóêàðèîò â ýâîëþöèè. Èìåííî ÄÕ ó Cyclopoida

äàåò êëþ÷ ê çàãàäî÷íîé ïðîáëåìå ñìåíû òèïîâ ìîëåêó-
ëÿðíîé ñòðóêòóðû ÄÍÊ (èíòåðñïåðñèè óíèêàëüíûõ è ïî-
âòîðÿþùèõñÿ íåêîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â
ïðîöåññå ýâîëþöèè). Ñóùåñòâåííàÿ ìåòîäè÷åñêàÿ îñî-
áåííîñòü ÄÕ ó öèêëîïîâ ñîñòîèò â òîì, ÷òî îíà ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé âåñüìà ïðèâëåêàòåëüíûé ìàòåðèàë äëÿ
öèòîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé (Àêèôüåâ, Ãðèøàíèí,
1993).

Ñîâðåìåííûé ýòàï èññëåäîâàíèÿ ÄÕ ó êîïåïîä íà-
÷àëñÿ ñ ðàáîò Áåðìàí, êîòîðàÿ ïðîâåëà òùàòåëüíîå ìîð-
ôîëîãè÷åñêîå è öèòîôîòîìåòðè÷åñêîå èçó÷åíèå ÄÕ ó 3
âèäîâ Cyclopoida (Beermann, 1977). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ÄÕ îáíàðóæåíà ó 22 âèäîâ Cyclopoida. Ãåíîì èçó÷åííûõ
âèäîâ öèêëîïîâ âàðüèðóåò â ðàçìåðàõ îò 0.25 ïã (1Ñ) ó
Dioithona culvata äî 3.1 ïã (1Ñ) ó Cyclops divulsus (Beer-
mann, 1977; Wyngaard, Rasch, 2000). ÄÕ íàáëþäàåòñÿ ó
âèäîâ ñ ìàëûìè ãåíîìàìè — íàìè áûë íàéäåí âèä Para-
cyclops affinis Sars. ñ âåëè÷èíîé ãåíîìà äî ÄÕ 1Ñ = 0.7 è
ïîñëå ÄÕ 1Ñ = 0.4 (Grishanin et al., 2004), íî åå ìîæåò íå
áûòü è ó âèäîâ ñ áîëüøèìè ãåíîìàìè. ßðêèé ïðèìåð
òîìó — äâà âèäà öèêëîïîâ, îïèñàííûõ Ãðèøàíèíûì
è ñîàâòîðàìè (1996), Cyclops kolensis è C. insignis, îáèòà-
þùèõ â îäíîì è òîì æå ìîñêîâñêîì ïðóäó. Ðåïðîäóê-
òèâíûé ïåðèîä ó ýòèõ âèäîâ ÷àñòè÷íî ñîâïàäàåò, îí ïðè-
õîäèòñÿ íà âåñåííèé ïåðèîä âî âðåìÿ òàÿíèÿ ëüäà. Ðàç-
ìåð èñõîäíîãî ãåíîìà C. insignis — 2.15 ïã (1Ñ),
C. kolensis — 2.3 ïã (1Ñ). Êàê âèäíî, ýòî äîâîëüíî áîëü-
øèå ãåíîìû, ïðèáëèçèòåëüíî ðàâíûå 2/3 ãåíîìà ÷åëîâå-
êà. Ó C. insignis ÄÕ îòñóòñòâóåò, è êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â
êëåòêàõ çàðîäûøåâîé è ñîìàòè÷åñêîé ëèíèÿõ (íà óðîâíå
òî÷íîñòè ìåòîäà öèòîôîòîìåòðèè ô¸ëüãåíîâñêîé ðåàê-
öèè) îäèíàêîâîå. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ó C. kolensis âî
âðåìÿ ÄÕ èç õðîìîñîì âûðåçàåòñÿ 94—95 % ÄÍÊ, òàê
÷òî â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ îñòàåòñÿ ëèøü îêîëî 5—6 %
ÄÍÊ çàðîäûøåâîé ëèíèè. Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ýòî ìàê-
ñèìàëüíàÿ äîëÿ ãåíîìà, òåðÿåìàÿ ñîìàòè÷åñêèìè êëåòêà-
ìè ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ âî âðåìÿ ÄÕ. Áîëüøå
ÄÍÊ òåðÿåòñÿ ëèøü ïðè ñîçðåâàíèè ìàêðîíóêëåóñîâ ó
áðþõîðåñíè÷íûõ èíôóçîðèé, íî íåíàìíîãî ïî ñðàâíå-
íèþ ñ C. kolensis.

Ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ òîò ôàêò, ÷òî ðåäóêöèÿ ãåíîìà
êëåòîê ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè â õîäå ÄÕ ó âèäîâ êàê ñ ìà-
ëûìè ãåíîìàìè, òàê è ñ áîëüøèìè íå ïðèâîäèò ê óìåíü-
øåíèþ ïîñëåäèìèíóöèîííûõ õðîìîñîì çà ïðåäåëû èõ
âèäèìîñòè â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå. Â ïåðâîì ñëó÷àå ÄÕ,
îñîáåííî òàêèõ ìàñøòàáîâ, êàê ó C. kolensis, ìîãëà áû
íàñòîëüêî óìåíüøèòü ðàçìåðû õðîìîñîì, ÷òî ÷àñòü èç
íèõ èëè äàæå âñå îêàçàëèñü áû çà ïðåäåëàìè ðàçðåøàþ-
ùåé ñïîñîáíîñòè ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà. Ýòîãî, îäíàêî,
íå ïðîèñõîäèò. Óñòàíîâëåíî, ÷òî äèïëîèäíîå ÷èñëî õðî-
ìîñîì ó C. kolensis, ðàâíîå 22, îñòàåòñÿ ïîñëå ÄÕ ïðåæ-
íèì (Ãðèøàíèí è äð., 1996). Òàêàÿ æå êàðòèíà íàáëþäà-
åòñÿ ó C. strenuus strenuus, ó êîòîðîãî ÄÕ ñîâåðøàåòñÿ â
äâà ýòàïà — â 5-ì è 6-ì äåëåíèÿõ äðîáëåíèÿ, ïðè÷åì êî-
ëè÷åñòâî ÄÍÊ ó ýòîãî âèäà â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ óìå-
íüøàåòñÿ ñ 0.72 ïã (1Ñ) äî 0.18 ïã (1Ñ) íà ãåíîì, ò. å. íà
75 % (Ãðèøàíèí è äð., 1996).

Âî âòîðîì ñëó÷àå, êàê ó C. insignis, ñîâåðøåííî íå-
ïîíÿòíî, ïî÷åìó ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ñîõðàíÿþò ñòîëü
êðóïíûé ãåíîì. Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ïî ÷èñëó ñòðóêòóð-
íûõ ãåíîâ C. insignis è C. kolensis ðàçëè÷àþòñÿ íåçíà÷è-
òåëüíî. Èíòåðåñíî îòìåòèòü òàêæå, ÷òî ó C. kolensis (êàê
è ó C. strenuus strenuus) â òêàíÿõ âçðîñëîãî îðãàíèçìà ñî-
äåðæèòñÿ äî 80 ïîëèïëîèäíûõ êëåòîê, à ó C. strenuus
strenuus — 50 (Ãðèøàíèí è äð., 1996). Îáùåå êîëè÷åñòâî
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ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ó âçðîñëîãî C. kolensis — îêîëî
20 000, ïðè÷åì ïîëèïëîèäíûå êëåòêè ñîäåðæàò 1700 Ñ,
åñëè îòíîñèòü åå ê ïîñòäèìèíóöèîííîìó ãåíîìó. Ïî íà-
øèì äàííûì ó C. insignis íàñ÷èòûâàåòñÿ 17—20 âûñîêî-
ïîëèïëîèäíûõ êëåòîê. Íî íàäî îòìåòèòü, ÷òî åñëè àìï-
ëèôèêàöèè ó C. kolensis ïîäâåðãàåòñÿ íåáîëüøàÿ ÷àñòü
îò òåõ 5—6 % ãåíîìà, êîòîðûå îñòàþòñÿ ïîñëå ÄÕ, ò. å. â
îñíîâíîì ñòðóêòóðíûå ãåíû è ìèíèìàëüíî íåîáõîäèìûå
ðåãóëÿòîðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, òî ó ðîññèéñêîé ïî-
ïóëÿöèè C. insignis àìïëèôèöèðóåòñÿ ãåíîì, êîòîðûé â
15 ðàç ïðåâûøàåò ïîñòäèìèíóöèîííûé ãåíîì C. kolensis.
Ìîæíî âûñêàçàòü ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî åñëè íàëè-
÷èå ó âçðîñëûõ öèêëîïîâ íåáîëüøîãî ÷èñëà ïîëèïëîèä-
íûõ êëåòîê èìååò êàêîå-ëèáî àäàïòèâíîå çíà÷åíèå, òî
óâåëè÷åíèå ïîñòäèìèíóöèîííîãî ãåíîìà C. kolensis íà-
ìíîãî ýôôåêòèâíåå, ÷åì àìïëèôèêàöèÿ ãåíîìà C. insig-
nis.

Âðåìÿ, òî÷íåå, äåëåíèå äðîáëåíèÿ, êîãäà ïðîèñõîäèò
ÄÕ ó öèêëîïîâ (timing), òàê æå êàê è ó àñêàðèä, âèäîñïå-
öèôè÷íî. Ó öèêëîïîâ ÄÕ ìîæåò ïðèõîäèòüñÿ íà 4—7-å
äåëåíèå äðîáëåíèÿ. Íî ÄÕ ìîæåò çàõâàòèòü è äâà ñëåäó-
þùèõ äðóã çà äðóãîì äåëåíèÿ (Beermann, 1977; Ãðèøà-
íèí è äð., 1996).

Óíèêàëüíûé ïðèìåð êàëåíäàðÿ ÄÕ îïèñàí Ãðèøàíè-
íûì è ñîàâòîðàìè (Ãðèøàíèí, Àêèôüåâ, 1993; Ãðèøàíèí
è äð., 1996) ó C. kolensis. ÄÕ ó ýòîãî âèäà èìååò ìåñòî â
4-ì äåëåíèè äðîáëåíèÿ â 7 êëåòêàõ èç 8 (ïîñëåäíÿÿ îáðà-
çóåò ëèíèþ çàðîäûøåâûõ êëåòîê). Îäíàêî ñèíõðîííî
ÄÕ ïðîòåêàåò ëèøü â 6 èç 7 êëåòîê, òîãäà êàê â 7-é îíà
ñëåäóåò õîòÿ è ñ íåáîëüøîé, íî îò÷åòëèâîé çàäåðæ-
êîé. Ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ÄÕ ó Copepoda, êàê è ó àñêà-
ðèä, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé íàèáîëåå ÷åòêèé ñèãíàë ðàçäå-
ëåíèÿ çàðîäûøåâûõ êëåòîê íà ñîìàòè÷åñêèå, êîòîðûå â
áóäóùåì äàäóò âñå òèïû òêàíåâûõ êëåòîê, è çàðîäûøå-
âûå, ïðåäíàçíà÷åííûå èñêëþ÷èòåëüíî äëÿ ñâÿçè ïîêî-
ëåíèé.

Åùå îäíà îñîáåííîñòü êàëåíäàðÿ ÄÕ êàñàåòñÿ ïðî-
äîëæèòåëüíîñòè ïðåääèìèíóöèîííîé èíòåðôàçû, âïåð-
âûå îòìå÷åííàÿ Áåðìàí, à çàòåì ïîäòâåðæäåííàÿ äðóãè-
ìè àâòîðàìè (Beermann, 1977; Leech, Wyngaard, 1996).
Òàê, ó C. kolensis, ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, ïðåääèìèíó-
öèîííàÿ èíòåðôàçà óâåëè÷èâàåòñÿ ñ 70—90 ìèí â èí-
òåðâàëàõ ìåæäó 1-ì è 2-ì è 2-ì è 3-ì äåëåíèÿìè äî
480—540 ìèí ïåðåä 4-ì äèìèíóöèîííûì äåëåíèåì. Ïî-
ñëå ÄÕ èíòåðâàë ìåæäó äåëåíèÿìè ðåçêî ïàäàåò äî
50—60 ìèí. Îäíàêî î÷åâèäíî, ÷òî ýòî ñîêðàùåíèå èí-
òåðâàëà, ò. å. ïî ñóùåñòâó ïðîäîëæèòåëüíîñòè èíòåðôà-
çû, íåïðîïîðöèîíàëüíî óìåíüøåíèþ êîëè÷åñòâà ÄÍÊ
â ïðåçóìïòèâíûõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ (Ãðèøàíèí,
Àêèôüåâ, 1993; Ãðèøàíèí è äð., 1996). Åñëè ïîñëåäíåå
óìåíüøàåòñÿ â 16 ðàç, òî èíòåðâàë ìåæäó äåëåíèÿìè —
âñåãî â 10 ðàç. Ïî ñóòè äåëà èíòåðâàëû ìåæäó äî- è ïî-
ñëåäèìèíóöèîííûìè äåëåíèÿìè ãîðàçäî áîëåå ñõîäíû
ïî ïðîäîëæèòåëüíîñòè, ÷åì ïðåääèìèíóöèîííàÿ èíòåð-
ôàçà, òîãäà êàê ðàçíèöà â êîëè÷åñòâå ÄÍÊ ìåæäó òåìè è
äðóãèìè êëåòêàìè îãðîìíà. Òàêèì îáðàçîì, óäëèíåíèå
èíòåðôàçû ó öèêëîïîâ îãðàíè÷åíî ëèøü îäíèì (èëè äâó-
ìÿ, êàê ó C. strenuus strenuus) ÿäåðíûìè öèêëàìè. Îòñþ-
äà ïðÿìî ñëåäóåò, ÷òî âàðèàáåëüíîñòü èíòåðôàçû çàâè-
ñèò íå ñòîëüêî îò ðàçìåðîâ ãåíîìà, ñêîëüêî îò íåèçâåñò-
íûõ ïîêà ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ ó öèêëîïîâ â ñâÿçè ñ
ïîäãîòîâêîé äèìèíóöèîííîãî äåëåíèÿ. Êàê ñëåäóåò èç
äàííûõ, ïîëó÷åííûõ ñ ïîìîùüþ öèòîôîòîìåòðèè, ÄÕ
ïðåäøåñòâóåò ðåïëèêàöèè ÄÍÊ ó C. kolensis (Ãðèøàíèí
è äð., 1996).

ÄÕ ñëóæèò ïðèìåðîì äðàìàòè÷åñêîãî ïðåîáðàçîâà-
íèÿ ñòðóêòóðû ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà. Îñîáåííî óäîáíî
èçó÷àòü ÄÕ ó C. kolensis, ïîñêîëüêó, êàê óæå îòìå÷àëîñü,
ó ýòîãî âèäà ýëèìèíèðóåòñÿ ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ, ïðè÷åì ôàêòè÷åñêè â îäèí ïðèåì, â 4-ì äåëåíèè
äðîáëåíèÿ. Â êîíöå ïðåääèìèíóöèîííîé èíòåðôàçû â
ÿäðàõ ïðåçóìïòèâíûõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ïîÿâëÿþòñÿ
ìåëêèå ïëîòíûå ô¸ëüãåí-ïîëîæèòåëüíûå ãðàíóëû. Àíà-
ëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ îòìå÷åíû è íà ýëåêòðîííî-ìèêðî-
ñêîïè÷åñêèõ ïðåïàðàòàõ. ßäðà ïðèîáðåòàþò õàðàêòåð-
íûé ïÿòíèñòûé âèä, êîòîðûé íèêîãäà íå íàáëþäàåòñÿ íè
äî, íè ïîñëå ÄÕ, à òàêæå ó C. insignis, ó êîòîðîãî ÄÕ îò-
ñóòñòâóåò. Ïðè îïðåäåëåíèè ÷èñëà õðîìàòèíîâûõ ãðàíóë
ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà èõ ìîæíî íàñ÷èòàòü
äî 600 è áîëåå. Ìû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî ýòè ãðàíóëû ÿâëÿ-
þòñÿ ôîêóñàìè ÄÕ. Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî â ñëó÷àå
ÄÕ, êàê âî ìíîãèõ äðóãèõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íåîáõîäèìî
èñêëþ÷èòü ôóíêöèþ êàêîé-ëèáî ÷àñòè ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà, èñïîëüçóåòñÿ ìåõàíèçì åãî êîìïàêòèçàöèè
(Æèìóëåâ, 1993).

Íåëüçÿ íå óïîìÿíóòü îá óäèâèòåëüíîì èçìåíåíèè
ñòðóêòóðû õðîìîñîì â ïðåääèìèíóöèîííûõ ìèòîçàõ ó
C. kolensis (Ãðèøàíèí, Àêèôüåâ, 1993). Îíè áåç êà-
êîé-ëèáî ñïåöèàëüíîé ïðåäôèêñàöèîííîé îáðàáîòêè
ïðè îêðàñêå àöåòîîðñåèíîì ïðèîáðåòàþò ïîïåðå÷íóþ
èñ÷åð÷åííîñòü, íàïîìèíàþùóþ G-îêðàñêó â ìèòîòè÷å-
ñêèõ õðîìîñîìàõ ÷åëîâåêà è äðóãèõ âèäîâ. Íåêîòîðûå
àâòîðû, ðàáîòàâøèå ñ öèêëîïàìè (Beermann, 1977),
óáåæäåíû â òîì, ÷òî ïðè ÄÕ ýëèìèíàöèè ïîäâåðãàþòñÿ
ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ó÷àñòêè õðîìîñîì, ïðè÷åì ïðè
ñïîíòàííîì äèôôåðåíöèàëüíîì îêðàøèâàíèè õðîìîñîì,
î êîòîðîì èäåò ðå÷ü, îíè ñîîòâåòñòâóþò òåìíîîêðàøåí-
íûì äèñêàì. Îäíàêî Ñòýíäèôîðä (Standiford, 1989) ïîêà-
çàë, ÷òî ó Acanthocyclops vernalis ñïîíòàííûå äèñêè è
âûÿâëÿåìûå ñ ïîìîùüþ C-îêðàñêè ãåòåðîõðîìàòèíîâûå
áëîêè ñîâïàäàþò ëèøü ÷àñòè÷íî. Îñíîâûâàÿñü íà äàí-
íûõ óêàçàííîãî àâòîðà, âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì,
÷òî ïðè ÄÕ ìîãóò ýëèìèíèðîâàòüñÿ íàðÿäó ñ ãåòåðîõðî-
ìàòèíîì è íåêîòîðûå ãåíåòè÷åñêè àêòèâíûå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè (Wyngaard, Gregory, 2001).

Çàáåãàÿ âïåðåä, îòìåòèì, ÷òî â òîì íåáîëüøîì êîëè-
÷åñòâå ýÄÍÊ C. kolensis, êîòîðîå íàì óäàëîñü êëîíèðî-
âàòü è ñåêâåíèðîâàòü, òèïè÷íûõ ñàòåëëèòíûõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé îáíàðóæåíî íå áûëî (Äåãòÿðåâ è äð., 2002).
Ýòî, ðàçóìååòñÿ, íå îçíà÷àåò, ÷òî îíè íå âûðåçàþò-
ñÿ èç õðîìîñîì âî âðåìÿ ÄÕ; ñêîðåå âñåãî, ïðàéìåðû,
èñïîëüçîâàííûå íàìè äëÿ ÏÖÐ, íå èìåëè ãîìîëîãè÷íûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â ãåòåðîõðîìàòèíå äàííîãî âèäà.
Ñ äðóãîé æå ñòîðîíû, ýòîò ôàêò ÿñíî ïîêàçûâàåò, ÷òî â
ýÄÍÊ âõîäèò äàëåêî íå òîëüêî ãåòåðîõðîìàòèí, íî è
äðóãèå ó÷àñòêè ãåíîìà, ÷òî êîñâåííî ïîäòâåðæäàåò öè-
òèðîâàííóþ âûøå ìûñëü (Wyngaard, Gregory, 2001) î
òîì, ÷òî ïðè ÄÕ èç õðîìîñîì ìîãóò èñêëþ÷àòüñÿ ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè, ôóíêöèîíàëüíî àêòèâíûå â çàðîäûøåâîé
ëèíèè.

Ïðîâåäåííàÿ â îäíîé èç íàøèõ ðàáîò ãèáðèäèçàöèÿ
in situ ýÄÍÊ, èçâëå÷åííîé èç ãðàíóë (ñì. íèæå), ñ ïðåä-
äèìèíóöèîííûìè õðîìîñîìàìè C. kolensis ïîêàçàëà, ÷òî
âûðåçàåìûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ëîêàëèçîâàíû â ñàìûõ
ðàçëè÷íûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì.

Â õîäå ïðîôàçû ìåëêèå õðîìàòèíîâûå ãðàíóëû ñëè-
âàþòñÿ, îáðàçóþòñÿ êðóïíûå ãðàíóëû, íàïîëíåííûå
ýÄÍÊ. Îíè îêðóæåíû ïëîòíîé, ëèøåííîé ïîð ìåìáðà-
íîé, âïåðâûå îïèñàííîé Ãðèøàíèíûì è Àêèôüåâûì
(Àêèôüåâ, Ãðèøàíèí, 1993; Ãðèøàíèí, 1995, 1996à).
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Ïðèñóòñòâèå òàêîé ìåìáðàíû ïðåäîòâðàùàåò ïðîíèêíî-
âåíèå âíóòðü ãðàíóë ôàêòîðîâ äåêîìïàêòèçàöèè â òåëî-
ôàçå. Ýòîò ôàêò, êàê è äðóãèå, ÿñíî óêàçûâàåò íà âûñî-
êóþ óïîðÿäî÷åííîñòü ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ ïðè ÄÕ
ó öèêëîïîâ. Ìû âûñêàçàëè ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî
åñëè áû ãðàíóëû ýÄÍÊ áûëè óïàêîâàíû â îáû÷íóþ ÿäåð-
íóþ ìåìáðàíó, òî îíè ïðåâðàòèëèñü áû â ìèêðîÿäðà, ïî-
äîáíûå òåì, ÷òî âîçíèêàþò ïðè äåéñòâèè íà õðîìîñîìû
ðàçëè÷íûõ ìóòàãåííûõ ôàêòîðîâ (Àêèôüåâ, Ãðèøàíèí,
1993). Òðàíñêðèïöèÿ íåêîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñ-
òåé, ëîêàëèçîâàííûõ â ýÄÍÊ, â òàêîì ñëó÷àå ìîãëà áû
ïðèâåñòè ê õàîñó â êëåòêå è ïîëíîìó íàðóøåíèþ ãåíåòè-
÷åñêîé ðåãóëÿöèè, òî÷íîñòü êîòîðîé îñîáåííî âàæíà â
ðàííåì ðàçâèòèè.

Â îäíîé èç íàøèõ ðàáîò áûëî èçìåðåíî êîëè÷åñòâî
ÄÍÊ, ñîäåðæàùååñÿ â ãðàíóëàõ, ëîêàëèçîâàííûõ â îäíîé
êëåòêå (Ãðèøàíèí, 1996á). Îíî îêàçàëîñü ðàâíûì ïðè-
ìåðíî 90 % ãåíîìà ïðåääèìèíóöèîííûõ êëåòîê. Ýòîò
ôàêò ñòðîãî ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè ïî îïðåäåëåíèþ êî-
ëè÷åñòâà ÄÍÊ â äî- è ïîñëåäèìèíóöèîííûõ êëåòêàõ, â
òî æå âðåìÿ ïîêàçûâàÿ, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå â ìåòàôàçå è
ðàííåé àíàôàçå òîòàëüíîé äåãðàäàöèè ýÄÍÊ â ãðàíóëàõ
åùå íå ïðîèñõîäèò.

Ïî îêîí÷àíèè 6-ãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ ãðàíóëû ñ ýÄÍÊ
áûñòðî èñ÷åçàþò. Êàçàëîñü áû, ÷òî îãðîìíîå êîëè÷åñòâî
äåãðàäèðîâàâøåé ÄÍÊ ìîæåò áûòü ðåóòèëèçèðîâàíî â ïî-
ñëåäóþùèõ öèêëàõ ðåïëèêàöèè. Ñëåäñòâèåì òàêîãî èçáûò-
êà ïðåäøåñòâåííèêîâ ÄÍÊ äîëæíî áûòü ðåçêîå óñêîðåíèå
S-ôàçû è âñåé èíòåðôàçû â ïîñòäèìèíóöèîííûõ êëåòêàõ.
Ýòîãî, îäíàêî, íå íàáëþäàåòñÿ (ñì. âûøå).

Äàííûå ãèáðèäèçàöèè in situ (Degtyarev et al., 2004)
ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ýÄÍÊ (òà, êîòîðóþ íàì óäà-
ëîñü àìïëèôèöèðîâàòü) ëîêàëèçóåòñÿ ïðàêòè÷åñêè âî
âñåõ äîäèìèíóöèîííûõ õðîìîñîìàõ, â íåêîòîðûõ åå
î÷åíü ìíîãî. Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî âñÿ ýòà ÄÍÊ
âûðåçàåòñÿ èç õðîìîñîì ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, ÷èñëî èõ
îñòàåòñÿ òî÷íî òàêèì æå, êàê è â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé
ëèíèè. Èíûìè ñëîâàìè, äàæå ïîòåðÿâ îêîëî 90 % ÄÍÊ,
õðîìîñîìû C. kolensis îñòàþòñÿ ÷åòêî âèäèìûìè â ñâå-
òîâîì ìèêðîñêîïå.

Äàííûå, ïîëó÷åííûå Ñòýíäèôîðäîì è Ãðåãîì (Stan-
diford, 1988; Standiford, Gregg, 1989), ïîçâîëÿþò ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî ÷àñòü ÄÍÊ, óäàëÿåìîé èç êëåòîê ñîìàòè÷å-
ñêîé ëèíèè â õîäå äèìèíóöèè õðîìàòèíà, ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé öèñòðîíû ðèáîñîìíîé ÄÍÊ, êîòîðûå ôîðìèðóþò
áîëüøîå ÿäðûøêî (25—35 ìêì) â îîãåíåçå ó A. vernalis.
Áîëüøîå ÿäðûøêî ïîÿâëÿåòñÿ â õîäå ìåéîçà ó A. vernalis
íà ñòàäèè äèïëîòåíû è íå âûÿâëÿåòñÿ â ðàííåì ýìáðèî-
ãåíåçå. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ðÄÍÊ,
ôîðìèðóþùèå ýòî ÿäðûøêî, ôóíêöèîíàëüíû òîëüêî â
îîãåíåçå (Standiford, 1988).

Äèìèíóöèÿ õðîìàòèíà ó öèêëîïîâ
è êîíöåïöèÿ êðèòè÷åñêîé ìàññû

õðîìîñîìû ýóêàðèîò

Â íà÷àëå 1990-õ ãîäîâ, ïûòàÿñü ðàçðåøèòü ïðîáëåìó
C-ïàðàäîêñà, Àêèôüåâ (1993) îáðàòèë âíèìàíèå íà èçâå-
ñòíûé âñåì ôàêò, êîòîðûé íèêîãäà äî ýòîãî íå îáñóæäàë-
ñÿ â ñâÿçè ñ íàëè÷èåì â ãåíîìàõ ýóêàðèîò íåêîäèðóþùåé
ÄÍÊ. Ðå÷ü èäåò î òîì, ÷òî íåò òàêèõ âûñøèõ ýóêàðèîò,
êîòîðûå â êàðèîòèïå ñîäåðæàëè áû õðîìîñîìû, íå âèäè-
ìûå ïîä ñâåòîâûì ìèêðîñêîïîì. Äðóãèìè ñëîâàìè, ÷èñ-
ëî ãðóïï ñöåïëåíèÿ ó âûñøèõ ýóêàðèîò âñåãäà ñîâïàäà-

ëî ñ ãàïëîèäíûì ÷èñëîì õðîìîñîì, âûÿâëÿåìûõ ïðè ñâå-
òîâîé ìèêðîñêîïèè. Ýòî íå îçíà÷àåò, ÷òî õðîìîñîìû ñà-
ìûõ ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ íå ìîãóò áûòü ñêîíñòðóèðîâà-
íû ìåòîäàìè ãåííîé èíæåíåðèè (Hennig et al., 1987).
B-õðîìîñîìû, èçâåñòíûå ó ìíîãèõ ãðóïï ðàñòåíèé è æè-
âîòíûõ, ïî ñâîåìó ãåíåòè÷åñêîìó ñîäåðæàíèþ è ïîâåäå-
íèþ â ìåéîçå, ïî âëèÿíèþ íà ðàçâèòèå îðãàíèçìà íå
ñðàâíèìû ïî çíà÷åíèþ ñ îñíîâíûìè A-õðîìîñîìàìè. Íî
è B-õðîìîñîìû âèäíû â ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå. Â ýòîì
îòíîøåíèè èíòåðåñíû âèäû, ó êîòîðûõ èìåþòñÿ òî÷å÷-
íûå õðîìîñîìû, ñðàâíèìûå ïî ðàçìåðàì ñ 4-é õðîìîñî-
ìîé Drosophila melanogaster. Íåñìîòðÿ íà ñâîè ðàçìåðû,
4-ÿ õðîìîñîìà D. melanogaster íè÷åì íå îòëè÷àåòñÿ îò
äðóãèõ õðîìîñîì ýòîãî âèäà. Â ïåðèîä áûñòðîãî íàêîï-
ëåíèÿ èíôîðìàöèè î ãðóïïàõ ñöåïëåíèÿ äðîçîôèëû
(20—30-å ãîäû XX â.) ãåíåòèêè ïûòàëèñü íàéòè è 5-þ,
«íåâèäèìóþ», ãðóïïó ñöåïëåíèÿ, îäíàêî âñå âíîâü îò-
êðûâàåìûå ãåíû îêàçûâàëèñü ïðèíàäëåæàùèìè ê óæå
èçâåñòíûì ÷åòûðåì ãðóïïàì, ñîîòâåòñòâóþùèì ãàïëî-
èäíîìó íàáîðó D. melanogaster (Í. Ï. Äóáèíèí, ëè÷íîå
ñîîáùåíèå).

Â ðåçóëüòàòå ñåãîäíÿ ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî äâå
ãðóïïû ýóêàðèîò — äðîææè è óëüòðàìàëûå âîäîðîñëè
(Kuroiawa et al., 1994) — èìåþò íåâèäèìûå õðîìîñîìû,
ñðåäíèé ðàçìåð êîòîðûõ îêîëî 1 ìëí ï. í., èëè 1 ÌÁ.
Â òî æå âðåìÿ 4-ÿ òî÷å÷íàÿ õðîìîñîìà D. melanogaster
ïî ðàçìåðàì óïàêîâàííîé â íåé ÄÍÊ âñå æå â 2.5 ðàçà
ïðåâîñõîäèò ñàìûå êðóïíûå õðîìîñîìû äðîææåé (Lock,
McDermid, 1993). Íî ó íèçøèõ ýóêàðèîò íåò è âèäèìûõ
õðîìîñîì. Òàêèì îáðàçîì, ïðåäëîæåííàÿ êîíöåïöèÿ ìè-
íèìàëüíîé êðèòè÷åñêîé ìàññû (ÌÊÌ) õðîìîñîìû ìî-
æåò áûòü ñôîðìóëèðîâàíà ñëåäóþùèì îáðàçîì: íåò òà-
êèõ âèäîâ âûñøèõ ýóêàðèîò, õðîìîñîìíûé êîìïëåêñ êî-
òîðûõ âêëþ÷àë áû â ñåáÿ îäíîâðåìåííî âèäèìûå è íå
âèäèìûå ïîä ñâåòîâûì ìèêðîñêîïîì â ìèòîçå è ìåéîçå
õðîìîñîìû. Ðàçðåøàþùàÿ ñïîñîáíîñòü ñâåòîâîãî ìèê-
ðîñêîïà óêàçûâàåò íà ïðèáëèçèòåëüíûé ðàçìåð ÌÊÌ.
Ïðîâåäåííûå íàìè ðàñ÷åòû ïîêàçûâàþò, ÷òî ýòà âåëè÷è-
íà ñîñòàâëÿåò îêîëî 2 ÌÁ. Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî åñëè áû
Ñýòòîí (Sutton, 1903) ðàáîòàë íå ñ êóçíå÷èêàìè, ó êîòî-
ðûõ áîëüøèå, õîðîøî âèäèìûå â ïðîñòîì ñâåòîâîì ìèê-
ðîñêîïå õðîìîñîìû, à, äîïóñòèì, ñ äðîææàìè, õðîìî-
ñîìíàÿ òåîðèÿ íàñëåäñòâåííîñòè, îáúåäèíèâøàÿ ìåíäå-
ëèçì è äàííûå öèòîëîãèè, ïîÿâèëàñü áû çíà÷èòåëüíî
ïîçäíåå, ÷åì â ïåðâîì äåñÿòèëåòèè XX â.

Ñîïîñòàâëåíèå èäåè ìèíèìàëüíîé êðèòè÷åñêîé ìàñ-
ñû õðîìîñîìû ñ äàííûìè ñåêâåíèðîâàíèÿ ãåíîìà ÷åëî-
âåêà, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ïîçâîëÿåò ïðîëèòü íåêîòî-
ðûé ñâåò íà ðîëü èçáûòî÷íîé ÄÍÊ. Îñîáûé èíòåðåñ
ïðåäñòàâëÿåò Y-õðîìîñîìà, â êîòîðûé î÷åíü ìàëî ãåíîâ:
â 5.7 ðàçà ìåíüøå, ÷åì â õðîìîñîìå 22, ïðàêòè÷åñêè
ñõîäíîé ñ íåé ïî ðàçìåðàì, è äàæå â 2.5 ðàçà ìåíüøå,
÷åì â ñàìîé ìàëåíüêîé èç õðîìîñîì ÷åëîâåêà — 21-é.
Òåì íå ìåíåå ðàçìåð ÄÍÊ Y-õðîìîñîìû â 25 ðàç ïðåâîñ-
õîäèò ÌÊÌ. Èçâåñòíî, ÷òî Y-õðîìîñîìà ñîäåðæèò ìíî-
ãî ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ÷òî è íå ïîçâî-
ëÿåò åé âûéòè çà ïðåäåëû ÌÊÌ. Ó C. kolensis íå òàêîãî
ðàçáðîñà ðàçìåðîâ õðîìîñîì, êàê ó ÷åëîâåêà (áîëüøå
÷åì â 5 ðàç). Ñîãëàñíî íàøèì äàííûì (Ãðèøàíèí, 1995),
àáñîëþòíàÿ äëèíà àíàôàçíûõ õðîìîñîì â äîäèìèíóöè-
îííûõ êëåòêàõ C. kolensis âàðüèðóåò îò 11 äî 22 ìêì,
äèàìåòð èõ ðàâåí 0.8—1.0 ìêì. Ïîñëå ÄÕ äëèíà õðîìî-
ñîì â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ óìåíüøàåòñÿ äî 2.6—
7.0 ìêì, à äèàìåòð — äî 0.2—0.3 ìêì. Âñå õðîìîñîìû
ýòîãî öèêëîïà íàõîäÿòñÿ â ïðåäåëàõ ðàçìåðîâ ãðóïï A è
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C õðîìîñîì ÷åëîâåêà, ò. å. îêîëî 200 ÌÁ. Åñëè ðàçäå-
ëèòü ðàçìåð ãàïëîèäíîãî ãåíîìà germ line C. kolensis
(2300 ìëí ï. í.) íà ãàïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì (11), òî
ïîëó÷èòñÿ, ÷òî ñðåäíÿÿ õðîìîñîìà ýòîãî âèäà äîëæíà ñî-
äåðæàòü îêîëî 210 ìëí ï. í., ò. å. ïî âåëè÷èíå îíà áóäåò
áëèçêà ê 3-é (214 ìëí ï. í.) è 4-é (203 ìëí ï. í.) õðîìîñî-
ìàì ÷åëîâåêà.

Äîïóñòèì, ÷òî ýÄÍÊ ðàñïðåäåëåíà â õðîìîñîìàõ
öèêëîïà ðàâíîìåðíî, òîãäà â ñðåäíåì êàæäàÿ èç íèõ ñî-
õðàíÿåò 5—6 % ñâîåé äëèíû, ñóììàðíî ýòî îêîëî
138 ìëí ï. í. Íà îäíó ïîñòäèìèíóöèîííóþ õðîìîñîìó
áóäåò ïðèõîäèòüñÿ 12.5 ìëí ï. í. Äðóãèìè ñëîâàìè, ðàç-
ìåðû ïîñòäèìèíóöèîííûõ õðîìîñîì íå îïóñêàþòñÿ
íèæå çíà÷åíèÿ ÌÊÌ. Ïîäîáíûå ðàñ÷åòû ïîêàçûâàþò,
÷òî ó C. insignis — âèäà, ó êîòîðîãî îòñóòñòâóåò ÄÕ, ïðè
ãåíîìå â 2100 ìëí ï. í. íà îäíó õðîìîñîìó êàê â êëåòêàõ
çàðîäûøåâîé ëèíèè, òàê è â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ ïðè-
õîäèòñÿ îêîëî 190 ìëí ï. í.

Èòàê, ïîñòäèìèíóöèîííûé ãåíîì C. kolensis ïðåä-
ñòàâëåí 14�107 ï. í. Ýòî íåíàìíîãî ìåíüøå, ÷åì ãåíîì
D. melanogaster, ðàçìåð êîòîðîãî 16�107—18�107 ï. í., è
áîëüøå ïî÷òè â 2 ðàçà, ÷åì ãåíîì òàêîãî ïîïóëÿðíîãî
îáúåêòà ñîâðåìåííîé ãåíåòèêè ðàçâèòèÿ, êàê êðóãëûé
÷åðâü Caenorhabditis elegans (96�106 ï. í.). Ê ñîæàëå-
íèþ, êàêèõ-ëèáî äàííûõ î ÷èñëå ãåíîâ ó Cyclopoida â ëè-
òåðàòóðå íåò. Íî âñå æå îðèåíòèðîâî÷íóþ îöåíêó ãåíå-
òè÷åñêîé ñòðóêòóðû äî- è ïîñòäèìèíóöèîííûõ êëåòîê
C. kolensis ìîæíî ïðîâåñòè, îðèåíòèðóÿñü íà òî, ÷òî ÷èñ-
ëî ãåíîâ ó áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ ïðèáëèçèòåëüíî
ðàâíî 15—20 òûñ. Ðàçóìååòñÿ, íåëüçÿ çàáûâàòü î áåäíûõ
ãåíàìè ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíàõ (Æèìóëåâ, 1993),
äîëÿ êîòîðûõ ó Cyclopoida òàêæå íåèçâåñòíà. Ïðè ÄÕ
åñëè è ïðîèñõîäèò ïîòåðÿ ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ, òî äîëÿ
ýòèõ ãåíîâ ïðåíåáðåæèìî ìàëà, ÷òîáû ñêàçàòüñÿ íà ðàç-
ëè÷èÿõ â ÷èñëå èõ â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé è ñîìàòè÷å-
ñêîé ëèíèé. Ïðèìåì, ÷òî ó C. kolensis ÷èñëî ñòðóêòóð-
íûõ ãåíîâ îêîëî 18 òûñ. Ðàñ÷åòû ïîêàçûâàþò, ÷òî â òà-
êîì ñëó÷àå íà 1 ãåí â õðîìîñîìàõ êëåòîê çàðîäûøåâîé
ëèíèè áóäåò ïðèõîäèòüñÿ äî 130 òûñ. ï. í., òîãäà êàê â
õðîìîñîìàõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê — âñåãî ëèøü 7.6 òûñ.
ï. í. Àíàëîãè÷íûå ðàñ÷åòû, êîòîðûå ìîæíî ïðîâåñòè íà
îñíîâå èìåþùèõñÿ äàííûõ ïî D. melanogaster, ïîêàçû-
âàþò, ÷òî íà 1 ãåí ó ýòîãî âèäà ïðèõîäèòñÿ îêîëî
9 òûñ. ï. í.

Ðåçêîå óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ï. í., ïðèõîäÿùèõñÿ
íà 1 ãåí â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ C. kolensis, ïåðâîïðè÷è-
íîé èìååò, áåçóñëîâíî, «ñóæåíèå» (shrinkage) ìåæãåí-
íûõ îáëàñòåé. Ïîñêîëüêó íåêîòîðûå ðåãóëÿòîðíûå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè, êàê ýòî óñòàíîâëåíî íà äðóãèõ îáúåê-
òàõ, ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ íà áîëüøèõ ðàññòîÿíèÿõ îò
ñàìîãî ñòðóêòóðíîãî ãåíà, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñè-
ñòåìà ãåíåòè÷åñêîé ðåãóëÿöèè â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ
ïîñëå ÄÕ ñòàíîâèòñÿ èíîé ïî ñðàâíåíèþ ñ êëåòêàìè
germ line â ðåçóëüòàòå èçìåíåíèÿ ïðîñòðàíñòâåííûõ
âçàèìîîòíîøåíèé ãåíåòè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ âíóòðè ÿäðà.

Ñõîäñòâî ïðåäïîëàãàåìûõ ðàçìåðîâ ãåíîâ ó C. kolen-
sis è ãåíîâ D. melanogaster, ìíîãèå èç êîòîðûõ ñåêâåíè-
ðîâàíû, ïîçâîëÿåò ñäåëàòü è äðóãîå ïðåäïîëîæåíèå â îò-
íîøåíèè ïîñòäèìèíóöèîííîãî ãåíîìà C. kolensis: âî
âðåìÿ ÄÕ ïðîèñõîäèò ÷àñòè÷íàÿ èëè ïîëíàÿ ïîòåðÿ ëèáî
óìåíüøåíèå ðàçìåðîâ èíòðîíîâ. Ó äðóãîãî îïèñàííîãî
íàìè âèäà Cyclops strenuus strenuus ïîñëå äâóõýòàïíîé (â
5-ì è 6-ì äåëåíèÿõ) ÄÕ èñõîäíûé ãåíîì â 720 ìëí ï. í.
óìåíüøàåòñÿ äî ðàçìåðà ãåíîìà D. melanogaster —
180 ìëí ï. í. è, òàêèì îáðàçîì, ïðåïÿòñòâóåò óâåëè÷å-

íèþ ÷èñëà ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ è ãåííûõ ïðîäóêòîâ. Íî
íå èñêëþ÷åíî è äðóãîå: åñëè ãåíîì ïîñòäèìèíóöèîííûõ
êëåòîê C. kolensis òàê áëèçîê ê ãåíîìó äðîçîôèëû, à ÷èñ-
ëî ãåíîâ ó ýòèõ îðãàíèçìîâ ñèëüíî íå ðàçëè÷àåòñÿ, òî
òîãäà ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ìîãóò ñîõðàíèòü è ÷àñòü,
ïóñòü äàæå íåáîëüøóþ, ãåòåðîõðîìàòèíà, è èíòåðñïåð-
ñèþ íåêîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, î êîòîðîé ãî-
âîðèëîñü âûøå. Îäíàêî òèï èíòåðñïåðñèè ìîæåò ñóùå-
ñòâåííî èçìåíèòüñÿ â çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêèå ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè áûëè ýëèìèíèðîâàíû è êàêèå ñîõðàíèëèñü
ïîñëå ÄÕ.

Íå èñêëþ÷åí è èíîé ïóòü ñîõðàíåíèÿ ÌÊÌ õðîìî-
ñîì. Äîïóñòèì, ÷òî óïîìÿíóòàÿ âûøå ðàçíèöà â ðàçìå-
ðàõ äîäèìèíóöèîííûõ àíàôàçíûõ õðîìîñîì (â 2 ðàçà)
îòðàæàåò íå òîëüêî ñòåïåíü êîìïàêòèçàöèè ðàçëè÷íûõ
õðîìîñîì, íî è ðåàëüíîå ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â êàæäîé èç
íèõ. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ó C. kolensis ìîãóò áûòü òàêèå
õðîìîñîìû, êîòîðûå ïðè ïîòåðå îêîëî 95 % ÄÍÊ ïåðåé-
äóò ïîðîã ÌÊÌ. Òåì íå ìåíåå ýòîãî íå ïðîèñõîäèò. Ýòî
îçíà÷àåò ëèøü òî, ÷òî áîëåå òî÷íîå ïðåäïîëîæåíèå ñî-
ñòîèò â òîì, ÷òî á �îëüøèå õðîìîñîìû òåðÿþò áîëüøå
ÄÍÊ, ÷åì õðîìîñîìû ìåíüøåé èñõîäíîé äëèíû. Òàêèì
îáðàçîì, ïîääåðæàíèå ÌÊÌ îñóùåñòâëÿåòñÿ ñïåöèàëü-
íûì êëåòî÷íûì ìåõàíèçìîì, îïåðèðóþùèì íà óðîâíå
èíäèâèäóàëüíûõ õðîìîñîì.

Òóò ñòàíîâèòñÿ îñîáåííî çíà÷èìîé ìîëåêóëÿðíî-ãå-
íåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà õðîìîñîìû, â ÷àñòíîñòè åå íà-
ñûùåííîñòü ãåíàìè è íàëè÷èå ãåòåðîõðîìàòèíà. Ïî ýòèì
ïîêàçàòåëÿì, êàê óñòàíîâëåíî â ðåçóëüòàòå ÷àñòè÷íî-
ãî âûïîëíåíèÿ ïðîåêòîâ ïî ãåíîìó ÷åëîâåêà è äðóãèõ
âûñøèõ ýóêàðèîò, îòäåëüíûå õðîìîñîìû ìîãóò ñèëüíî
ðàçëè÷àòüñÿ. Ïîýòîìó ïîñëå óäàëåíèÿ, íàïðèìåð, ïî÷òè
âñåãî ãåòåðîõðîìàòèíà èç áîëüøèõ äîäèìèíóöèîííûõ
õðîìîñîì â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ îíè ìîãóò îêàçàòüñÿ
óæå íà äðóãîì ìåñòå, åñëè âûñòðàèâàòü õðîìîñîìû ïî
ðàçìåðàì: ñêàæåì, èìåþùàÿ á �îëüøèå ãåòåðîõðîìàòè-
íîâûå áëîêè õðîìîñîìà 1 C. kolensis, ïîòåðÿâ èõ, ìîæåò
ïåðåìåñòèòüñÿ íà 4-å èëè äàæå 5-å ìåñòî, óñòóïèâ ñâîþ
ïîçèöèþ õðîìîñîìàì, êîòîðûå ïîíåñëè ìåíüøèå ïî-
òåðè.

Ìîçàè÷íàÿ ñòðóêòóðà ÄÍÊ,
ýëèìèíèðóåìîé â ïðîöåññå ÄÕ ó C. kolensis

ýÄÍÊ ñïðàâåäëèâî ðàññìàòðèâàòü â êà÷åñòâå ÷àñòè
ãåíîìà, îãðàíè÷åííîé ó âèäîâ, èìåþùèõ ÄÕ, ëèíèåé çà-
ðîäûøåâûõ êëåòîê è ïðåäíàçíà÷åííîé äëÿ ïîääåðæàíèÿ
âèäà â ðÿäó ïîêîëåíèé. Î÷åâèäíî, ÷òî ïóòü òðàäèöèîí-
íîãî àíàëèçà ôóíêöèé ýòîé ÄÍÊ — ïîèñê ñòðóêòóðíûõ
ãåíîâ è îáñëóæèâàþùèõ èõ ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé — ìîæåò äàòü âåñüìà ñêðîìíûå ðåçóëüòàòû.
Â òîì ñëó÷àå, åñëè ãåíû, êîíòðîëèðóþùèå ìåéîç è ñî-
çðåâàíèå ïîëîâûõ êëåòîê, âûðåçàþòñÿ èç õðîìîñîì â
ïðîöåññå ÄÕ, îíè äîëæíû ïðèñóòñòâîâàòü â ýÄÍÊ è â
êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè. Äîëÿ èõ, îñîáåííî ó âèäîâ,
èìåþùèõ ìàñøòàáíóþ ÄÕ, áóäåò âåñüìà ìàëà, åñëè
íå ñêàçàòü íåçíà÷èòåëüíà. Îñòàëüíàÿ ýÄÍÊ, îãðàíè÷åí-
íàÿ çàðîäûøåâîé ëèíèåé, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé êëàññè÷å-
ñêèé, ñîçäàâàåìûé ñàìîé êëåòêîé îáðàçåö «èçáûòî÷íîé»
ÄÍÊ. Òàêèì îáðàçîì, ÄÕ ó öèêëîïîâ ïðåäîñòàâëÿåò èñ-
ñëåäîâàòåëÿì âîçìîæíîñòü âïåðâûå èçó÷èòü òó ÄÍÊ, êî-
òîðàÿ ÿâëÿåòñÿ èçáûòî÷íîé äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, íî
ñóùåñòâóåò â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè, ïîêà æèâåò
âèä.
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Â óñëîâèÿõ, êîãäà ìû íè÷åãî íå çíàåì î åå ôóíêöèÿõ,
íî ïîëàãàåì, ÷òî îíè âñå æå åñòü, ìû âûáðàëè åäèíñòâåí-
íî âîçìîæíûé ïóòü èññëåäîâàíèÿ — àíàëèç íóêëåîòèä-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ýÄÍÊ. Ýòà
÷àñòü ðàáîòû âûïîëíåíà ñîòðóäíèêàìè Èíñòèòóòà îáùåé
ãåíåòèêè ÐÀÍ (Ìîñêâà) ñîâìåñòíî ñ ó÷åíûìè Èíñòèòóòà
öèòîëîãèè è ãåíåòèêè ÑÎ ÐÀÍ (Íîâîñèáèðñê) âî ãëàâå ñ
È. Ô. Æèìóëåâûì è Í. Á. Ðóáöîâûì (Äÿãòÿðåâ è äð.,
2002; Degtyarev et al., 2004). Ó Cyclopoida äëÿ ýòîãî èìå-
åòñÿ óíèêàëüíàÿ âîçìîæíîñòü, ïîñêîëüêó ýÄÍÊ ó íèõ çà-
êëþ÷åíà â óïîìÿíóòûå âûøå ãðàíóëû, îãðàíè÷åííûå
ïëîòíîé ìåìáðàíîé. Èìåííî èç ýòèõ ãðàíóë ñ ïîìîùüþ
ìèêðîìàíèïóëÿòîðà è áûëà èçâëå÷åíà ýÄÍÊ, êëîíèðîâà-
íà, ñåêâåíèðîâàíà è ïîäâåðãíóòà êîìïüþòåðíîìó àíàëè-
çó. Áûëè èçó÷åíû ôðàãìåíòû ýÄÍÊ èç 52 êëîíîâ, îáùàÿ
äëèíà èõ ñîñòàâèëà 19 400 ï. í.; ñðåäíèé ðàçìåð ôðàã-
ìåíòîâ áûë ðàâåí 373 ï. í. Ðàçìåðû êëîíèðîâàííûõ
ôðàãìåíòîâ îòðàæàþò ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïðàéìåðíîé ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòüþ è åå èíâåðòîì â õðîìîñîìíîé ÄÍÊ
êëåòîê çàðîäûøåâîé ëèíèè. Â èòîãå ìû èìåëè äåëî ñ
âåñüìà îãðàíè÷åííûì ÷èñëîì ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, êî-
òîðûå òåì íå ìåíåå, êàê ñâèäåòåëüñòâóþò ðåçóëüòàòû
ãèáðèäèçàöèè in situ, ïðåäñòàâëåíû, âèäèìî, âî âñåõ õðî-
ìîñîìàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè. Â ýÄÍÊ çàìåòíî ïðåîá-
ëàäàíèå ÀÒ-ïàð íàä ÃÖ-ïàðàìè (60 %: 40 %).

Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü íóêëåîòèäîâ êàæäîãî ôðàãìåí-
òà áûëà ïåðåâåäåíà â àìèíîêèñëîòíóþ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü âî âñåõ øåñòè ðàìêàõ ñ÷èòûâàíèÿ. Ñðàâíåíèå èõ ñ
áàíêàìè äàííûõ ñóùåñòâåííîé ãîìîëîãèè íå âûÿâèëî.
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî â òîé ìèíîðíîé ÷àñòè ýÄÍÊ, êîòîðóþ
ìû èçó÷àëè, ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ, ïî-âèäèìîìó, íåò.

Òåñòèðîâàíèå êàæäîãî ôðàãìåíòà íà ïðèñóòñòâèå â
íåì ãîìîëîãè÷íûõ ïîâòîðîâ ïîêàçàëî, ÷òî ìíîãèå ôðàã-
ìåíòû áóêâàëüíî íàñûùåíû êîðîòêèìè ïîâòîðàìè îò 7
äî 34 ï. í., ïðè÷åì ìíîãèå ÷ëåíû ñåìåéñòâ ñîõðàíÿþò
âûñîêóþ, íåðåäêî 100%-íóþ ãîìîëîãèþ ïî îòíîøåíèþ
ê êîíñåíñóñíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè. Ïðîìåæóòêè ìåæäó
ïîâòîðàìè ìîãóò äîñòèãàòü áîëåå 100 ï. í. Ïðè òàêîì
àíàëèçå ïîèñê ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
îãðàíè÷åí ðàçìåðàìè èíäèâèäóàëüíîãî ôðàãìåíòà, è
êîìïüþòåð «íå çíàåò», ïðèñóòñòâóþò ëè ïîâòîðû äàííî-
ãî ôðàãìåíòà èëè èõ ÷àñòè â äðóãèõ ôðàãìåíòàõ.

Íà ñëåäóþùåì ýòàïå ðàáîòû ïîèñê ïîâòîðÿþùèõñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé áûë ïðîâåäåí äëÿ âñåõ 52 ôðàãìåí-
òîâ. Â ýòîì ñëó÷àå ñôåðà ïîèñêà ãîìîëîãè÷íûõ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé, åñëè îíè ïðèñóòñòâóþò â íåñêîëüêèõ ôðàã-
ìåíòàõ, çíà÷èòåëüíî ðàñøèðÿåòñÿ. Äàííûé òåñò âûÿâèë
íàèáîëüøèå ïî äëèíå è íàèáîëåå òî÷íûå, ò. å. âûñîêîãî-
ìîëîãè÷íûå, ïîâòîðû, òå, êîòîðûå ïðàêòè÷åñêè íå ìîãóò
âîçíèêíóòü ñëó÷àéíî. Áûëè îáíàðóæåíû ðåçêèå ðàçëè-
÷èÿ â õàðàêòåðå ãîìîëîãèé âíóòðè è ìåæäó ôðàãìåíòà-
ìè. Âìåñòî êîðîòêèõ ïîâòîðîâ, ñòîëü õàðàêòåðíûõ äëÿ
âíóòðåííåé ñòðóêòóðû ôðàãìåíòîâ, ïîÿâèëèñü ïðîòÿ-
æåííûå îáëàñòè ãîìîëîãèè ìåæäó êëîíèðîâàííûìè ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòÿìè. Ýòîò ôàêò îçíà÷àåò, ÷òî ñàìè ïî
ñåáå êîðîòêèå ïîâòîðû îäíîãî ôðàãìåíòà ìîãóò áûòü ÷à-
ñòÿìè áîëåå äëèííûõ ïîâòîðîâ. Äðóãèìè ñëîâàìè, ïî-
âòîðû äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ìîçàèêè ñóáïîâòî-
ðîâ. Ïîñëåäíèå ìîãóò êàê âõîäèòü â êà÷åñòâå ñîñòàâíûõ
÷àñòåé â äðóãèå ïîâòîðû, òàê è çàíèìàòü «íåçàâèñèìîå»
ïîëîæåíèå â ðàçíûõ ÷àñòÿõ ãåíîìà.

Áûëî ïîêàçàíî òàêæå, ÷òî â ñëó÷àå ðàñïîëîæåíèÿ ïî-
âòîðîâ â îäíîì è òîì æå ïîðÿäêå â ðàçíûõ ôðàãìåíòàõ
ýÄÍÊ ñïåéñåðû ìåæäó íèìè ìîãóò èìåòü ðàçíóþ äëèíó
è, ÷òî îñîáåííî ïðèìå÷àòåëüíî, ðåçêî ðàçëè÷àòüñÿ ïî

ñòåïåíè ãîìîëîãèè â äâóõ ñõîäíûõ ïî ðàñïîëîæåíèþ
ôðàãìåíòàõ. Íàïðèìåð, ñïåéñåðû ìåæäó äâóìÿ ôðàãìåí-
òàìè, èìåþùèå äëèíó 35 ï. í., ãîìîëîãè÷íû âñåãî ëèøü
íà 63 %, òîãäà êàê ãîìîëîãèÿ â ïðåäåëàõ ñîñåäíèõ ïîâòî-
ðîâ ðàâíà 98 %. Òàêèì îáðàçîì, ñïåéñåðû èãðàþò âàæ-
íóþ ðîëü â îïðåäåëåíèè óíèêàëüíîñòè îáùåé ñòðóêòóðû
òåõ îáëàñòåé ãåíîìà, â êîòîðûõ èìååòñÿ îäèíàêîâîå ðàñ-
ïîëîæåíèå ïîâòîðîâ.

Íî ñïåéñåðû, êîòîðûå ðàçäåëÿþò ïîâòîðû, ìîãóò
îêàçàòüñÿ â äðóãèõ ó÷àñòêàõ ãåíîìà ëèáî ÷àñòüþ êàêî-
ãî-ëèáî ïîâòîðà, ëèáî äàæå ïðèñóòñòâîâàòü âî ìíîãèõ
ôðàãìåíòàõ, ò. å. ïî îòíîøåíèþ ê ãåíîìó â öåëîì òàêîé
ñïåéñåð äîëæåí îöåíèâàòüñÿ êàê ïîâòîðÿþùàÿñÿ ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü.

Ïîëó÷åííûå ôàêòû ÿñíî ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîâòîðÿþ-
ùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëè-
íèè C. kolensis åñòü, äîëÿ èõ âåëèêà è ìíîãèå èç íèõ èìå-
þò ìîçàè÷íóþ ñòðóêòóðó. Íî íàøåé âûáîðêè ÿâíî íåäî-
ñòàòî÷íî, äëÿ òîãî ÷òîáû îïðåäåëèòü íàëè÷èå â ýòîì æå
ãåíîìå èñòèííî óíèêàëüíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è îöå-
íèòü èõ äîëþ è õàðàêòåð âçàèìíîãî ðàñïîëîæåíèÿ ïî îò-
íîøåíèþ ê ïîâòîðàì.

Ïîýòîìó ãëàâíûì çàêëþ÷åíèåì èç ïðîâåäåííîé ðà-
áîòû ÿâëÿþòñÿ äâà ôàêòà: à) ìîçàè÷íàÿ ñòðóêòóðà ìíî-
ãèõ ïîâòîðîâ â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè, á) âûñîêàÿ
ñòåïåíü ãîìîëîãèè âíóòðè îòäåëüíûõ ñåìåéñòâ ïîâòî-
ðîâ.

Âòîðîé ôàêò ìîæåò áûòü ðàññìîòðåí â òåñíîé ñâÿçè ñ
ïåðâûì. Îòìåòèì, ÷òî ãîìîëîãèÿ ó÷àñòêîâ ýóêàðèîòè÷å-
ñêèõ ãåíîìîâ — ÿâëåíèå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîå. Åãî
îáîçíà÷àþò òåðìèíîì «êîíöåðòíàÿ» (ò. å. ñîãëàñîâàí-
íàÿ) ýâîëþöèÿ. ×òî êàñàåòñÿ ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ, òî èõ
ãîìîëîãèÿ ìîæåò ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ äàæå çà ïðåäåëû
öàðñòâ; èíûìè ñëîâàìè, áëèçêèå ïî ñòðóêòóðå ãåíû ìî-
ãóò áûòü êàê ó ýóêàðèîò, òàê è ó ïðîêàðèîò è äàæå àðõååâ.
Â ýòîì ñëó÷àå ãîìîëîãèÿ ãåíîâ ñâÿçàíà ñ îáùíîñòüþ
ôóíêöèé è ïîääåðæèâàåòñÿ îòáîðîì, óíè÷òîæàþùèì
íîñèòåëè ìóòàíòíûõ ãåíîâ ñ íàðóøåíèÿìè ýòèõ ôóíêöèé.

Ïðåæäå ÷åì îáñóæäàòü ïðè÷èíû è ìåõàíèçìû êîí-
öåðòíîé ýâîëþöèè íåêîäèðóþùèõ ïîâòîðîâ, îòìåòèì
îäèí âåñüìà ÿðêèé ôàêò, êàñàþùèéñÿ ãåíà H4, ó÷àñòâóþ-
ùåãî â ôîðìèðîâàíèè íóêëåîñîì. Ãåíû ãèñòîíà H4 ðûá,
ñ îäíîé ñòîðîíû, è âûñøèõ ðàñòåíèé — ñ äðóãîé — ïî
ñâîåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ðàçëè÷àþòñÿ íè÷òîæíî. Ýòî
ìîæåò îçíà÷àòü ëèøü òî, ÷òî äëÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãèñ-
òîíîâûõ ãåíîâ ó ðûá è ðàñòåíèé íóæíà ïðàêòè÷åñêè
èäåíòè÷íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü àìèíîêèñëîò.

Ôóíêöèè íåêîäèðóþùèõ ïîâòîðîâ ó ýóêàðèîò íåèç-
âåñòíû. Â òî æå âðåìÿ åñëè ñòåïåíü èõ ãîìîëîãèè âûñî-
êà — â îäíîì èç îïèñàííûõ íàìè ñëó÷àåâ ó C. kolensis
(Degtyarev et al., 2004) òðè ïîâòîðà â 57 ï. í., ëîêàëèçî-
âàííûõ â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ ãåíîìà, ñîõðàíÿþò 100%-íóþ
èäåíòè÷íîñòü, — òî ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ýòîì
ñëó÷àå ìóòàöèè áóäóò âðåäíû äëÿ íåêèõ ãèïîòåòè÷åñêèõ
ôóíêöèé ýòèõ ïîâòîðîâ.

Ïðàâäà, ìîæíî ïðåäñòàâèòü ìåõàíèçì êîíöåðòíîé
ýâîëþöèè ñ ïîçèöèè íåäàâíåãî ïðîèñõîæäåíèÿ òî÷íûõ
ïîâòîðîâ îò ïðåäêîâîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è ïîñëåäóþ-
ùåãî ðàññåëåíèÿ åå êîïèé ïî ãåíîìó. Íî â ýòîì ñëó÷àå
ïðîñòî íå áóäåò ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè äëÿ äèâåðãåí-
öèè ýòèõ êîïèé. Ïî ñóòè äåëà ðå÷ü äîëæíà èäòè î ãåíîì-
íûõ ðåîðãàíèçàöèÿõ, êîòîðûå çà âðåìÿ ñóùåñòâîâàíèÿ
âèäà ìîãëè áû ïðîèñõîäèòü íåîäíîêðàòíî.

Îäíàêî ïîäîáíûå ðåîðãàíèçàöèè äëÿ âèäîâ, èìåþ-
ùèõ ÄÕ, ìîãóò èìåòü îòðèöàòåëüíûå ïîñëåäñòâèÿ. Â
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ïðîöåññå èíñåðöèé-äåëåöèé (indel; Gregory, 2001) ìîæåò
ìåíÿòüñÿ íóêëåîòèäíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ÐÕÐ. Ñàìî
íàëè÷èå ÐÕÐ â ñîòíè è òûñÿ÷è ðàç ïîâûøàåò óÿçâèìîñòü
ãåíîìà ê ìóòàöèÿì, òåì áîëåå ê ëîêàëüíûì ðåîðãàíèçà-
öèÿì ãåíîìà. Êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå, îòñóòñòâèå ïðî-
öåññîâ äèìèíóöèè â ÐÕÐ, ñêîðåå âñåãî, áóäåò îçíà÷àòü
ëåòàëüíîå ñîáûòèå, òàê æå êàê è ïîÿâëåíèå â ðåçóëüòàòå
ðàçëè÷íûõ ìóòàöèîííûõ ñîáûòèé ÐÕÐ â íå ïðåäíàçíà-
÷åííîì äëÿ ýòîãî ó÷àñòêå ãåíîìà ïðèâåäåò ê õðîìîñîì-
íûì ïåðåñòðîéêàì. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî â äåéñòâèòåëüíî-
ñòè ãåíîìû êëåòîê çàðîäûøåâîé ëèíèè è ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòîê íå ðàçäåëåíû «êèòàéñêîé ñòåíîé», ïî êðàéíåé
ìåðå äî ïðîõîæäåíèÿ ïðîöåññà ÄÕ. Ìóòàöèîííûå ñîáû-
òèÿ â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè êàê âî âðåìÿ ÄÕ, òàê è
ïîñëå íåå äîëæíû îòðàçèòüñÿ íà ðàçâèòèè ñëåäóþùèõ
ïîêîëåíèé.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå ñêàçàííîå âûøå, îáðàòèìñÿ ê
äðóãîìó ìåõàíèçìó êîíöåðòíîé ýâîëþöèè (Elder, Turner,
1995). Îí íå îòðèöàåò ïîÿâëåíèÿ â òåñíîé ñâÿçè ñ ìîìåí-
òîì âèäîîáðàçîâàíèÿ ðàññåëèâøèõñÿ ïî ãåíîìó àìïëè-
ôèöèðîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ãîìîëîãèÿ ìåæäó
íèìè áóäåò ïîääåðæèâàòüñÿ ðåêîìáèíàöèîííûìè ïðî-
öåññàìè, â îñîáåííîñòè ãåííîé êîíâåðñèåé. Îäíàêî äëÿ
ïîäîáíûõ ïðîöåññîâ íåîáõîäèìû äåéñòâóþùèå íà ïî-
ñòîÿííîé îñíîâå, ò. å. âîñïðîèçâîäÿùèåñÿ â êàæäîì êëå-
òî÷íîì öèêëå äî è ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ, êîíòàêòû ìåæ-
äó ãîìîëîãè÷íûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè. Íî â ÿäðå íåò
ñâîáîäíûõ âçàèìîäåéñòâèé ïîâòîðîâ, ïîäîáíî òîìó ÷òî
èìååò ìåñòî â ïðîáèðêå, ãäå ïðîòåêàåò ðåàêöèÿ ðåíàòó-
ðàöèè. Òàì ïîâòîð ìîæåò îáðàçîâàòü äóïëåêñ ñ ëþáûì
ãîìîëîãè÷íûì ïîâòîðîì èç ðàçíûõ ó÷àñòêîâ ãåíîìà.
Â êëåòî÷íîì ÿäðå òîò æå ïîâòîð ìîæåò âçàèìîäåéñòâî-
âàòü ëèøü ñ îäíèì èëè íåìíîãèìè ãîìîëîãàìè, íàñêîëüêî
ýòî ïîçâîëÿåò äîñòàòî÷íî æåñòêî ôèêñèðîâàííîå âçàèì-
íîå ðàñïîëîæåíèå õðîìîñîì èëè ó÷àñòêîâ îäíîé õðîìî-
ñîìû, ñîäåðæàùèõ óêàçàííûå ãîìîëîãè÷íûå ïîâòî-
ðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.

Ó îðãàíèçìîâ, ðàçìíîæàþùèõñÿ ïîëîâûì ïóòåì, ïî-
ñëå îïëîäîòâîðåíèÿ âîçíèêàåò âîçìîæíîñòü ñìåíû âçàè-
ìîäåéñòâóþùèõ ïîâòîðîâ, â ïåðâóþ î÷åðåäü åñëè îíè
îòíîñÿòñÿ ê ãîìîëîãè÷íûì õðîìîñîìàì. Íî äàæå åñëè
ýòî âíóòðèõðîìîñîìíîå âçàèìîäåéñòâèå, âåðîÿòíîñòü
âñòðå÷è äâóõ ãîìîëîãè÷íûõ ïîâòîðîâ, èìåþùèõ ðàçíóþ
èñòîðèþ, ò. å. ñîäåðæàùèõ ìóòàöèþ è áåç òàêîâîé, òîæå
äîñòàòî÷íî âåëèêà. Ìóòàöèè, åñëè ãîâîðèòü î òî÷å÷íûõ
çàìåíàõ, ÀÒ è ÃÖ è íàîáîðîò, — ÿâëåíèå âåñüìà ðåäêîå,
è òî, ÷òî îíè ìîãóò ïðîèçîéòè â îäíîì è òîì æå ñàéòå ãî-
ìîëîãè÷íûõ ïîâòîðîâ, ïðàêòè÷åñêè íåâåðîÿòíî. Â ýòîì
ñëó÷àå â êîíòàêò áóäóò âñòóïàòü ãåòåðîçèãîòíûå ïîâòî-
ðû. Òàêèì îáðàçîì, â êàæäîì öèêëå òàêîé ñâåðêè ìóòà-
öèÿ áóäåò óíè÷òîæàòüñÿ ñ âåðîÿòíîñòüþ 50 %, è âñêîðå
ìóòàíòíàÿ êîïèÿ èñ÷åçíåò. Ýòîò ìåõàíèçì áûë ðàçðàáî-
òàí íàìè ñ À. È. Ïîòàïåíêî (Akifyev, 1995) äëÿ îáúÿñíå-
íèÿ îòêðûòûõ Øòåðíîì è ñîòðóäíèêàìè (Hotta, Stern,
1984) òî÷íûõ ïîâòîðîâ, âûÿâëåííûõ â ïàõèòåíå ìåéîçà ó
íåñêîëüêèõ ðàçëè÷íûõ âèäîâ. Òàê èëè èíà÷å, êîíöåðòíàÿ
ýâîëþöèÿ íåêîäèðóþùèõ ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòåé, ñî âñåé î÷åâèäíîñòüþ îáíàðóæåííàÿ â ÄÍÊ
êëåòîê çàðîäûøåâîé ëèíèè C. kolensis, ìîæåò áûòü îáú-
ÿñíåíà íàëè÷èåì ðåêîìáèíàöèîííûõ ïðîöåññîâ, ñâÿçàí-
íûõ ñ îðãàíèçàöèåé õðîìîñîì â ÿäðå.

Êàê âèäíî, ýâîëþöèîííîå ñòàíîâëåíèå ñòîëü ñëîæ-
íûõ ïðîöåññîâ, ïîäîáíûõ îïèñàííûì âûøå, íåâîçìîæíî
ïðåäñòàâèòü â ðàìêàõ êàê òðàäèöèîííîãî, òàê è íîâåéøå-
ãî àäàïòàöèîãåíåçà (Âîðîíöîâ, 1999).

Ôåíîìåí ïîëèïëîèäíîãî ñáðîñà

Ýòî èíòåðåñíîå ÿâëåíèå íàáëþäàåòñÿ â ïîëèïëîèä-
íûõ ðÿäàõ íåêîòîðûõ âûñøèõ ðàñòåíèé. Íàèáîëåå çíà÷è-
òåëüíûå ôàêòû ïîëó÷åíû Ðàäæàáëè (1966) è Àõóíäî-
âîé (1982), ðàáîòàâøèìè ñ øåëêîâèöåé. Ó Morus alba
2n = 28, òîãäà êàê ó âûñîêîïëîèäíîé ôîðìû M. nigra
2n = 308. Òàêèì îáðàçîì, êîëè÷åñòâî õðîìîñîì ó ýòèõ
âèäîâ ðàçëè÷àåòñÿ â 11 ðàç. Îäíàêî ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â
ÿäðàõ êëåòîê M. nigra âñåãî â 4.5 ðàçà ïðåâûøàåò òàêîâîå
ó M. alba. Ó âûñîêîïëîèäíîãî âèäà âñå õðîìîñîìû ÷ðåç-
âû÷àéíî ìåëêèå. Àõóíäîâà (1982), èñïîëüçóÿ ìåòîä êè-
íåòèêè ðåíàòóðàöèè, îáíàðóæèëà, ÷òî ïîòåðè ÄÍÊ ó
M. nigra îáóñëîâëåíû ãëàâíûì îáðàçîì èñ÷åçíîâåíèåì
ìíîãèõ ñåìåéñòâ âûñîêî- è ñðåäíåïîâòîðÿþùèõñÿ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé.

Î÷åâèäíî ñõîäñòâî ìåæäó ÄÕ ó Cyclopoida è ïîëè-
ïëîèäíûì ñáðîñîì: â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðîèñõîäèò ýêñöè-
çèÿ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì, íî ñàìà õðîìîñîìíàÿ ñòðóêòóðà
ïðè ýòîì íå òîëüêî íå èñ÷åçàåò, íî äàæå íå âûõîäèò çà
ïðåäåëû ðàçðåøåíèÿ ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïà, ò. å. íå òåðÿ-
åò êðèòè÷åñêîé ìàññû. Ïîëèïëîèäíûé ñáðîñ èìååò ìåñ-
òî â ëè÷èíî÷íûõ òêàíÿõ ï÷åëû Apis millifera. Î. Â. Êàï-
ðàëîâà (ëè÷íîå ñîîáùåíèå) ïîêàçàëà, ÷òî õðîìîñîìû
êëåòîê ñ âûñîêîé ïëîèäíîñòüþ èìåþò çíà÷èòåëüíî ìå-
íüøèå ðàçìåðû õðîìîñîì, ÷åì òàêîâûå â äèïëîèäíûõ
êëåòêàõ. Èññëåäîâàíèå ñòðóêòóðû ÄÍÊ êëåòîê ðàçëè÷-
íûõ ñòàç ï÷åëû, ïðîâåäåííîå Ã. À. Õóäîëèåì è Â. Â. Áàò-
ðàåâûì â ëàáîðàòîðèè À. Ï. Àêèôüåâà (ëè÷íîå ñîîáùå-
íèå), âûÿâèëî çíà÷èòåëüíûå ãåíîìíûå ðåîðãàíèçàöèè â
ïîëèïëîèäíûõ êëåòêàõ, â ÷àñòíîñòè ïîòåðþ íåêîòîðûõ
êëàññîâ ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.

Âñå ýòè ôàêòû ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ìåõàíèçì
èñêëþ÷åíèÿ ÷àñòè ãåíîìà â ñêðûòîé ôîðìå ïðèñóòñòâóåò
ó ìíîãèõ âèäîâ ýóêàðèîò. Çàìåòèì, ÷òî ïðîáëåìà ïîëè-
ïëîèäíîãî ñáðîñà ïîêà åùå ìàëî èçó÷åíà, îíà æäåò ñâî-
èõ âîëîíòåðîâ. Âîçìîæåí è ýêñïåðèìåíòàëüíûé àíàëèç
ïîëèïëîèäíîãî ñáðîñà, ïîñêîëüêó ñîçäàíèå èñêóññòâåí-
íûõ ïîëèïëîèäíûõ ñèñòåì íå ïðåäñòàâëÿåò áîëüøîãî
òðóäà. Â ýòîé ñâÿçè îòìåòèì, ÷òî êëàññè÷åñêèé îáúåêò
äëÿ ïîëó÷åíèÿ ïîëèïëîèäíûõ êëåòîê ñ ïîìîùüþ êîë-
õèöèíà — âèäû ðîäà Crepis — áûëè â ÷èñëå ïåðâûõ, ó
êîòîðûõ áûë îáíàðóæåí åñòåñòâåííûé ïîëèïëîèäíûé
ñáðîñ.

Çàêëþ÷åíèå

Íà ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ ëåò ïîñëå îòêðûòèÿ ïàðàäîê-
ñà ðàçìåðà ãåíîìà ýóêàðèîò ôåíîìåí ÄÕ íå ïðèâëåêàëñÿ
(çà ðåä÷àéøèìè èñêëþ÷åíèÿìè — Àêèôüåâ, Ìàêàðîâ,
1972) ê åãî îáñóæäåíèþ. Ñòàòüÿ Ïðåñêîòòà (Prescott,
1992), ïîñêîëüêó îíà áûëà ïîñâÿùåíà ðåîðãàíèçàöèè ãå-
íîìà ïðè ñîçðåâàíèè ìàêðîíóêëåóñîâ ãèïîòðèõèä, êàçà-
ëîñü, îïèñûâàëà ñóãóáî ìàðãèíàëüíîå ÿâëåíèå, íå èìåþ-
ùåå îáùåãî çíà÷åíèÿ äëÿ ýâîëþöèè ýóêàðèîò. Íà÷èíàÿ
ñ 1993 ã. À. Ï. Àêèôüåâ è À. Ê. Ãðèøàíèí (Àêèôüåâ,
Ãðèøàíèí, 1993; Àêèôüåâ è äð., 1998, 2002) ñòàëè ðàñ-
ñìàòðèâàòü ÄÕ êàê ÿâëåíèå, ïðè êîòîðîì êëåòî÷íûé ìå-
õàíèçì «îñâîáîæäàåò» ãåíîìû ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê îò
èçáûòêà ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà. Ïðåäñòàâèòåëè Cyclo-
poida, âûáðàííûå äëÿ èçó÷åíèÿ ÄÕ ýòèìè àâòîðàìè, îêà-
çàëèñü óäîáíûì ìàòåðèàëîì, ïîçâîëÿþùèì äåëàòü äî-
ñòàòî÷íî êîíêðåòíûå âûâîäû. Ãëàâíîé îñîáåííîñòüþ,
îïðåäåëèâøåé ïåðñïåêòèâíîñòü Cyclopoida, ÿâëÿåòñÿ ýëè-
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ìèíàöèÿ îãðîìíîé äîëè ãåíîìà êëåòîê çàðîäûøåâîé ëè-
íèè (ïîêà ýòî 94—95 % ó C. kolensis) ïðè ñîõðàíåíèè èñ-
õîäíîãî ÷èñëà õðîìîñîì. Êðîìå òîãî, óïàêîâêà ýÄÍÊ â
ñïåöèôè÷åñêèå ãðàíóëû (Ãðèøàíèí, 1995, 1996à) ïîçâî-
ëèëà ýêñòðàãèðîâàòü íàèáîëåå ÷èñòûå, ñîçäàííûå ñàìîé
ïðèðîäîé îáðàçöû ýÄÍÊ è ïðèñòóïèòü ê èçó÷åíèþ èõ
îñòàâàâøåéñÿ äî ñèõ ïîð òàèíñòâåííîé ìîëåêóëÿðíîé
ñòðóêòóðû.

Íàèáîëåå âàæíîå çàêëþ÷åíèå, êîòîðîå ìîæíî ñäå-
ëàòü íà îñíîâàíèè èññëåäîâàíèÿ ÄÕ ó âñåõ òåõ îáúåêòîâ,
ó êîòîðûõ îíà èçâåñòíà, íà÷èíàÿ îò ïðîñòåéøèõ è êîí÷àÿ
ðàêîîáðàçíûìè, ñîñòîèò â òîì, ÷òî èçáûòî÷íûé ÄÍÊ êàê
òàêîâîé â «÷èñòîì âèäå» íåò. Ýëèìèíèðóåìàÿ ÄÍÊ èç-
áûòî÷íîé ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ òîëüêî äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëå-
òîê, ïîñêîëüêó ïîòåðÿ îêîëî 95 % åå ó C. kolensis ïî÷òè
íå îòðàæàåòñÿ íà ïðîöåññàõ ðàçâèòèÿ, äèôôåðåíöèðîâêè
è îíòîãåíåçà. Â òî æå âðåìÿ ÄÕ îòñóòñòâóåò ó C. insignis,
îáèòàþùåãî â òîì æå âîäîåìå è îáëàäàþùåãî ãåíîìîì,
ïðàêòè÷åñêè ðàâíûì ïî âåëè÷èíå ãåíîìó C. kolensis
(Ãðèøàíèí è äð., 1996; Grishanin et al., 2004).

Ìû íå ìîæåì â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîëíîñòüþ îòðè-
öàòü âîçìîæíûå ôèçèîëîãè÷åñêèå âëèÿíèÿ ðàçìåðîâ ãå-
íîìà, îäíàêî èçó÷àÿ äâà âèäà Cyclopoida (C. insignis è
C. kolensis), îáèòàþùèõ â îäèíàêîâûõ ýêîëîãè÷åñêèõ
óñëîâèÿõ è èìåþùèõ ïðàêòè÷åñêè ðàâíûå ïî âåëè÷èíå
ãåíîìû êëåòîê çàðîäûøåâîé ëèíèè, ìû îáíàðóæèëè, ÷òî
ó C. kolensis âî âðåìÿ 4-ãî äåëåíèÿ äðîáëåíèÿ ïðîèñõî-
äèò ãëóáîêàÿ ðåîðãàíèçàöèÿ ãåíîìà (ÄÕ), âî âðåìÿ êîòî-
ðîé êëåòêè ñîìàòè÷åñêîé ëèíèè òåðÿþò îêîëî 95 % ÄÍÊ
ïðè ñîõðàíåíèè äèïëîèäíîãî ÷èñëà õðîìîñîì, â òî âðå-
ìÿ êàê ó C. insignis, îáèòàþùåãî â ýòîì ïðóäó, ÄÕ íå íà-
áëþäàåòñÿ. Ê ýòèì ôàêòàì ñëåäóåò äîáàâèòü è î÷åâèä-
íóþ èäåíòè÷íîñòü ðàçìåðîâ ãåíîìîâ ñîìàòè÷åñêèõ è çà-
ðîäûøåâûõ êëåòîê ìîñêîâñêîãî è áàéêàëüñêîãî
C. kolensis, à òàêæå íàëè÷èå ÄÕ ó C. insignis, îáèòàþùåãî
íà òåððèòîðèè Ãåðìàíèè (Einsle, 1993), ÷òî íå ïîçâîëÿåò
ðàññìàòðèâàòü êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ÿäðå, ïî êðàéíåé ìåðå
â ÿäðàõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, â êà÷åñòâå àäàïòèâíîãî
ïðèçíàêà.

Äëÿ äàëüíåéøåãî àíàëèçà ðîëè «èçáûòî÷íîé» ÄÍÊ
âàæíåéøèì ôàêòîì ÿâëÿåòñÿ åå ñîõðàíåíèå â ïîëíîì
îáúåìå â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè â ÷åðåäå ïîêîëå-
íèé, ñðàâíèìûõ, à âåðîÿòíåå âñåãî, ðàâíûõ ÷èñëó ïîêî-
ëåíèé, â òå÷åíèå êîòîðûõ ñóùåñòâóåò äàííûé âèä. Ñëå-
äîâàòåëüíî, äëÿ êëåòîê çàðîäûøåâîé ëèíèè ýëèìèíèðóå-
ìàÿ ïðè ÄÕ ÄÍÊ íå ÿâëÿåòñÿ èçáûòî÷íîé, íå ãîâîðÿ óæå
î òîì, ÷òî ñåé÷àñ ïðîñòî íàèâíî ðàññìàòðèâàòü 95 % ãå-
íîìà C. kolensis êàê íàáîð íåêèõ «ýãîèñòè÷åñêèõ», «ïà-
ðàçèòè÷åñêèõ» èëè «ìóñîðíûõ» ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé.
Ïîäîáíàÿ òî÷êà çðåíèÿ ëèøü ñâèäåòåëüñòâóåò î áåññè-
ëèè åå ñòîðîííèêîâ ïðåäëîæèòü êîíñòðóêòèâíûå ïóòè
èçó÷åíèÿ áèîëîãè÷åñêîé ðîëè ýòîé ÷àñòè ãåíîìà ýóêàðèîò.

Êàêèå æå ôóíêöèè ìîæåò âûïîëíÿòü ÄÍÊ, èçáûòî÷-
íàÿ äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, íî íåèçìåííî ñîõðàíÿþ-
ùàÿñÿ â êëåòêàõ çàðîäûøåâîé ëèíèè? Ðàíåå íàìè (Akify-
ev et al., 1998) áûëî âûäâèíóòî ïðåäïîëîæåíèå î òîì,
÷òî ýòà ÄÍÊ ñîçäàåò óíèêàëüíûé ìîëåêóëÿðíûé ïîðòðåò
ãåíîìà âèäà è òàêèì îáðàçîì ñëóæèò ôàêòîðîì ãåíåòè÷å-
ñêîé èçîëÿöèè, ïðåïÿòñòâóÿ ñèíàïñèñó ãîìåîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì â ïåðâîì ïîêîëåíèè ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ
(åñëè òàêîâûå ìîãóò âîçíèêàòü). Ñðàâíåíèå ìîñêîâñêîé
è áàéêàëüñêîé ïîïóëÿöèé C. kolensis, íåäàâíî ïðîâåäåí-
íîå íàìè ñîâìåñòíî ñ ñîòðóäíèêàìè Ëèìíîëîãè÷åñêîãî
èíñòèòóòà ÑÎ ÐÀÍ (Èðêóòñê), ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó
äàííîé ãèïîòåçû. Â ïåðâóþ î÷åðåäü ðå÷ü èäåò î êîíñåð-

âàòèçìå ðàçìåðîâ òîòàëüíîãî è ïîñòäèìèíóöèîííîãî ãå-
íîìîâ òåõ è äðóãèõ öèêëîïîâ. Òóò áóäåò óìåñòíî êîñ-
íóòüñÿ âîïðîñà î ðîëè ÐÕÐ â ïîääåðæàíèè ñòðóêòóðû ãå-
íîìà âèäîâ, ó êîòîðûõ èìååòñÿ ÄÕ. Êàê âèäíî èç ïðèâå-
äåííûõ âûøå äàííûõ, ñòðóêòóðà ÐÕÐ ìîæåò áûòü ðàç-
ëè÷íîé, íàïðèìåð, ó àñêàðèä è ïðîñòåéøèõ. Îäíàêî,
êàêîâ áû íè áûë ìåõàíèçì îïîçíàíèÿ ÐÕÐ ôåðìåíòàìè
ÄÕ, îíè íå ìîãóò ðàçðåçàòü è ñøèâàòü õðîìîñîìó, ãäå
óãîäíî, ïîýòîìó â îñíîâå ÐÕÐ äîëæíû ëåæàòü íóêëåî-
òèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ìîæåò áûòü, è íå ãîìîëî-
ãè÷íûå, íî îáëàäàþùèå äâóìÿ ñâîéñòâàìè — ñòàáèëüíî-
ñòüþ ëîêàëèçàöèè è ñïîñîáíîñòüþ îáðàçîâûâàòü ñòðóê-
òóðû, âûïîëíÿþùèå â îïðåäåëåííûé ìîìåíò ðàçâèòèÿ
îðãàíèçìà ðîëü ñèãíàëîâ äëÿ ôåðìåíòîâ ÄÕ (Van Noort,
2003). Â ïðîòèâíîì ñëó÷àå ÄÕ ëèáî íå ñîñòîèòñÿ â ïðåä-
íàçíà÷åííîì ñàéòå, ëèáî ïåðåìåñòèòñÿ â äðóãîé ðàéîí,
íàðóøèâ ñòðóêòóðíûå è(èëè) ðåãóëÿòîðíûå ó÷àñòêè ãå-
íîâ, ðàáîòàþùèõ â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ. Â òàêîé ñèòóà-
öèè ïîÿâëåíèå â ÐÕÐ èíñåðöèé-äåëåöèé (indel) ñ âûñî-
êîé âåðîÿòíîñòüþ ìîæåò èñêàçèòü ïðîöåññ ÄÕ. Â öåëîì
ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî íàëè÷èå ÐÕÐ è ñàìîãî ïðîöåññà
ÄÕ ðåçêî, âåðîÿòíî â òûñÿ÷è, à ìîæåò áûòü, è áîëåå ðàç,
äåëàåò ãåíîìû âèäîâ, èìåþùèõ ÄÕ, ñîïðîâîæäàþùóþñÿ
ðåîðãàíèçàöèåé ãåíîìà, áîëåå óÿçâèìûìè äëÿ ìóòàöèîí-
íûõ ñîáûòèé, â ÷àñòíîñòè äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ õðîìîñîì-
íûõ ìóòàöèé.

Äâà ôàêòà, îáíàðóæåííûõ â íàøèõ ðàáîòàõ (Ãðèøà-
íèí è äð., 2002; Ãðèøàíèí, Àêèôüåâ, 2005), âîçìîæíî
èíòåðïðåòèðîâàòü êàê óêàçàíèå íà íàëè÷èå ñèñòåì àíòè-
ìóòàãåííîé çàùèòû ó C. kolensis. Âî-ïåðâûõ, ýòî êðàéíå
íèçêèé óðîâåíü ñïîíòàííîãî ìóòèðîâàíèÿ õðîìîñîì.
Â òî æå âðåìÿ â ïðåääèìèíóöèîííûõ êëåòêàõ ïðè îáëó-
÷åíèè îáðàçóåòñÿ íåîáû÷íî ìíîãî õðîìîñîìíûõ àáåððà-
öèé. Ñêëàäûâàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî âíåñåííûå ðàäèà-
öèåé íåïðîãðàììèðîâàííûå äåôåêòû ÄÍÊ ñòàíîâÿòñÿ
«äîáû÷åé» ãîòîâûõ ê ðàáîòå ôåðìåíòîâ äèìèíóöèè, óæå
èìåþùèõñÿ â ýòî âðåìÿ â êëåòêàõ. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî
îïåðàöèè ñ ýòèìè äåôåêòàìè ïðîèçâîäÿòñÿ íå òàê, êàê ñ
ÐÕÐ, è, ñëåäîâàòåëüíî, ïîñëåäíèå èìåþò ïðèíöèïèàëü-
íûå îòëè÷èÿ îò ðàäèàöèîííî èíäóöèðîâàííûõ äåôåêòîâ.
Âåñüìà âåðîÿòíî òàêæå, ÷òî â îòëè÷èå îò ÐÕÐ, èìåþùèõ
â êîíå÷íîì ñ÷åòå îäíîîáðàçíóþ ñòðóêòóðó, ðàäèàöèÿ âû-
çûâàåò äîñòàòî÷íî øèðîêèé ñïåêòð ïîâðåæäåíèé.

Êðàéíå íèçêèé óðîâåíü ñïîíòàííûõ ìóòàöèé íà ðàí-
íèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ öèêëîïà ìîæåò áûòü îáúÿñíåí îò-
÷àñòè òàêæå è òåì, ÷òî ñòðóêòóðà ÿèö è ÿéöåâûõ ìåøêîâ
íàäåæíî áëîêèðóåò ïðîíèêíîâåíèå â êëåòêè îñíîâíûõ
ìóòàãåíîâ — õèìè÷åñêèõ âåùåñòâ èç îêðóæàþùåé ñðå-
äû. Òàê èëè èíà÷å, ýòà ñèñòåìà àíòèìóòàãåííîé çàùèòû
ïðåïÿòñòâóåò îáðàçîâàíèþ ïî êðàéíåé ìåðå ñòðóêòóðíûõ
ìóòàöèé, íàëè÷èå êîòîðûõ, îñîáåííî âíå çîí ÐÕÐ, ìîãëî
áû ñèëüíî èñêàçèòü òî÷íîñòü è ðåçóëüòàòû ñàìîãî ïðî-
öåññà ÄÕ.

Â íàøèõ ðàáîòàõ (Degtyarev et al., 2004), à òàêæå â
íåêîòîðûõ äðóãèõ, íåïîñðåäñòâåííî íå ñâÿçàííûõ ñ ÄÕ
(Gaffney, Keightley, 2004), îáíàðóæåíû íåêîäèðóþùèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îòëè÷àþùèåñÿ âûñîêîé ñòåïåíüþ
ãîìîëîãèè. Ïðè÷èí îòñóòñòâèÿ äèâåðãåíöèè ìåæäó ãî-
ìîëîãè÷íûìè ïîâòîðàìè, íàõîäÿùèìèñÿ â ðàçíûõ ó÷àñò-
êàõ ãåíîìà, ìîæåò áûòü äâå. Âî-ïåðâûõ, èõ íåäàâíåå
ïðîèñõîæäåíèå îò êàêîé-ëèáî ïðåäêîâîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè. Â òàêîì ñëó÷àå ýòè ïîâòîðû ïðîñòî íå èìåëè äî-
ñòàòî÷íîãî âðåìåíè äëÿ äèâåðãåíöèè.

Âòîðàÿ òî÷êà çðåíèÿ ïîäðàçóìåâàåò íàëè÷èå ðåãóëÿ-
òîðíûõ ðåêîìáèíàöèîííûõ ïðîöåññîâ ìåæäó íåêîòîðû-
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ìè ãîìîëîãè÷íûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè (Elder, Turner,
1995; Nabeyama et al., 2000). Àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ýÄÍÊ ó C. kolensis, ïðîâåäåííûé íàìè íåäàâíî
(Degtyarev et al., 2004), ïîçâîëèë îáíàðóæèòü ïîâòîðû è
ñóáïîâòîðû ñ âåñüìà âûñîêèì óðîâíåì ãîìîëîãèè, äîõî-
äÿùèì èíîãäà äî 100 %. Ïîäîáíàÿ ãîìîëîãèÿ õàðàêòåðíà
äëÿ ýêçîíîâ, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ ïîä êîíòðîëåì åñòåñò-
âåííîãî îòáîðà, ïîñêîëüêó îíè íåïîñðåäñòâåííî ó÷àñò-
âóþò â ôîðìèðîâàíèè ïðèçíàêîâ âçðîñëîãî îðãàíèçìà.
Èíòåðåñíóþ ïèùó äëÿ ðàçìûøëåíèÿ â ýòîì îòíîøåíèè
ïðåäñòàâëÿåò àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíîñòè CKD-55 (Ãðè-
øàíèí è äð., 2006), âûäåëåííîé ïåðâîíà÷àëüíî èç ýÄÍÊ
ìîñêîâñêîãî C. kolensis (Degtyarev et al., 2004). Îêàçà-
ëîñü, ÷òî ýòà ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïðèñóòñòâóåò êàê â äî-,
òàê è â ïîñëåäèìèíóöèîííûõ ãåíîìàõ è ìîñêîâñêîãî, è
áàéêàëüñêîãî C. kolensis. Â òî æå âðåìÿ î÷åâèäíî, ÷òî
÷àñòü ýòèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ýëèìèíèðóþòñÿ èç êëå-
òîê çàðîäûøåâîé ëèíèè âî âðåìÿ ÄÕ. Ñòåïåíü äèâåðãåí-
öèè îïèñûâàåìîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âåñüìà íåâåëèêà.
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî, íåñìîòðÿ íà îãðîìíîå ÷èñëî ïîêîëå-
íèé, ïðîøåäøèõ ìåæäó ðàçäåëåíèåì C. kolensis íà ìîñ-
êîâñêóþ è áàéêàëüñêóþ ïîïóëÿöèè (íå ìåíåå 25 ìëí
ïîêîëåíèé), óêàçàííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü óñïåøíî
ïðîòèâîñòîÿëà ôàêòîðàì åñòåñòâåííîãî ìóòàöèîííîãî
ïðîöåññà. Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ïîäîáíàÿ êîíñåðâàöèÿ îáó-
ñëîâëåíà ðåêîìáèíàöèîííûìè ïðîöåññàìè ìåæäó îòäå-
ëüíûìè ÷ëåíàìè äàííîãî ñåìåéñòâà ïîâòîðîâ. Â ñâîþ
î÷åðåäü ýòî ñòàíîâèòñÿ âîçìîæíûì ëèøü â òîì ñëó÷àå,
åñëè â ÿäðàõ êëåòîê çàðîäûøåâîé ëèíèè ñóùåñòâóåò æå-
ñòêàÿ óïàêîâêà õðîìàòèíà, â ðåçóëüòàòå êîòîðîé êîíòàêò
ìåæäó äàííûìè ïîâòîðàìè âîçîáíîâëÿåòñÿ â êàæäîì ìè-
òîòè÷åñêîì öèêëå, à òàêæå ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ â çèãî-
òå. Â ó÷àñòêàõ êîíòàêòîâ ìîãóò âîçíèêàòü âðåìåííûå
äóïëåêñíûå ñòðóêòóðû (Akifyev, 1995), â êîòîðûõ ïðîèñ-
õîäèò ñâåðêà âçàèìîäåéñòâóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé,
îäíà èç êîòîðûõ â äàííîì ñàéòå ìîæåò ñîäåðæàòü ìóòà-
öèþ. Ïîñëåäîâàòåëüíûå ñâåðêè â êîíöå êîíöîâ áûñòðî
ïðèâåäóò ê èñ÷åçíîâåíèþ ìóòàöèè (Akifyev, 1995). Íà-
ëè÷èå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè CKD-55 â ïîñòäèìèíóöèîí-
íûõ êëåòêàõ C. kolensis, à òàêæå ó C. insignis óêàçûâàåò
íà òî, ÷òî îáíàðóæåííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñëóæèò
âàæíûì ýëåìåíòîì ïîääåðæàíèÿ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçà-
öèè êëåòî÷íîãî ÿäðà äàííûõ âèäîâ. Ïîýòîìó äàæå ïðè
ðåçêîì óìåíüøåíèè êîëè÷åñòâà ÄÍÊ â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ C. kolensis ïîñëåäîâàòåëüíîñòü CKD-55 íå ìî-
æåò áûòü ïîëíîñòüþ ýëèìèíèðîâàíà â ïðîöåññå ÄÕ.

Â çàêëþ÷åíèå ìû äîëæíû îòìåòèòü, ÷òî òàêîé ñëîæ-
íûé ìíîãîýòàïíûé ïðîöåññ, êàê ÄÕ, â ÷àñòíîñòè ó àñêà-
ðèä, öèêëîïîâ è ïðîñòåéøèõ, íå ìîã âîçíèêíóòü ïóòåì
ïîñòåïåííîãî íàêîïëåíèÿ ìèêðîìóòàöèé. ÄÕ êàê òàêî-
âàÿ äîëæíà áûëà âîçíèêíóòü ñðàçó è â çàêîí÷åííîì âèäå.
Â ýòîì îòíîøåíèè ÄÕ ñðàâíèìà ñ òàêèìè ýâîëþöèîííû-
ìè ñîáûòèÿìè, êàê «âûëåò» ïåðâîé ïòèöû èç ÿéöà ðåïòè-
ëèé, âîçíèêíîâåíèå ãëàçà ïîçâîíî÷íûõ, ñëîæíîå ïîâå-
äåíèå æóêà-áîìáàðäèðà, è ñ äðóãèìè áåñ÷èñëåííûìè
ñîáûòèÿìè, ñîñòàâëÿâøèìè ýâîëþöèþ (evolutio — ðàç-
âåðòûâàíèå ïëàíà) íà Çåìëå, íî íè â êîåì ñëó÷àå ñ ïî-
ïóëÿöèîííûìè ïðîöåññàìè. Ïîýòîìó ÄÕ ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé èíâàðèàíòíûé, ìîíîìîðôíûé, ïî òåðìèíîëî-
ãèè Þ. Ï. Àëòóõîâà (Àëòóõîâ, Àáðàìîâà, 2000), ïðèçíàê.
Ñëåäîâàòåëüíî, ÄÕ ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíà äëÿ
èäåíòèôèêàöèè âèäîâ, ïðè êîòîðîé, â ÷àñòíîñòè ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé êîïåïîä, ïðèõîäèòñÿ ñòàëêèâàòüñÿ, êàê ïðà-
âèëî, ñ ñåðüåçíûìè òðóäíîñòÿìè (Wyngaard, Chinnappa,
1982).

Èòàê, äàæå êðàòêîå çíàêîìñòâî ñ ôàêòàìè, ïîëó÷åí-
íûìè â ïîñëåäíåå âðåìÿ èññëåäîâàòåëÿìè ÄÕ, ïîçâîëÿ-
åò çàêëþ÷èòü, ÷òî ñàìà ýòà ïðîáëåìà íà ðóáåæå XX—
XXI ââ. ïåðåæèâàåò ðåíåññàíñ, ïîñêîëüêó, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, îíà ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì èíñòðóìåíòîì àíà-
ëèçà ñàìîé ãëàâíîé çàãàäêè ãåíîìà ýóêàðèîò (ïðîáëåìû
èçáûòî÷íîé ÄÍÊ), à ñ äðóãîé — ðàçâèâàåò íåòðàäèöèîí-
íûå ïîäõîäû (ìîëåêóëÿðíî-öèòîãåíåòè÷åñêèå) ê îðãàíè-
çàöèè ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà ÿäðà ýóêàðèîò è åå êîíò-
ðîëü.

Àâòîðû âûðàæàþò èñêðåííþþ ïðèçíàòåëüíîñòü
Ì. À. Ãðà÷åâó çà áîëüøîé èíòåðåñ è ïîëåçíûå çàìå÷à-
íèÿ, ñäåëàííûå èì ïðè îáñóæäåíèè íàñòîÿùåé ðàáîòû,
à òàêæå ïîìîùü â îðãàíèçàöèè ýêñïåäèöèè íà îç. Áàéêàë
è ñîòðóäíèêàì Ëèìíîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÑÎ ÐÀÍ
Í. Ã. Ìåëüíèê, Å. Þ. Íàóìîâîé è À. Ë. Íîâèöêîìó çà
ïîìîùü ïðè ïðîâåäåíèè èññëåäîâàíèé. Ìû òàêæå ñåð-
äå÷íî áëàãîäàðèì Ò. À. Êåòîâó çà áîëüøóþ òåõíè÷åñêóþ
ïîìîùü íà âñåõ ýòàïàõ íàñòîÿùåé ðàáîòû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
03-04-48133à) è ïðîãðàììû ÐÀÍ «Ãåíåòè÷åñêèå àñïåêòû
ýâîëþöèè áèîñôåðû».
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THE PROBLEM OF CHROMATIN DIMINUTION AT THE BORDER OF THE XX
AND XXI CENTURIES
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The size of genomes in eukaryotic organisms is one of the greatest mysteries of biology. As known from the
middle of the XX century, the level of organization of a particular organism, does not depend on its genome si-
ze, i. e. on DNA amount in the nucleus. We believe that an actual function of non-coding DNA stands behind the
phenomenon of chromatin diminution, known already for 100 years. Diminution of chromatin normally takes
place in cells involved in body building and never occurs in developmental precursors of germ cells. Apparently,
the former are cells, in which non-coding DNA is functionally significant. We cloned a fraction of DNA elimi-
nated during chromatin diminution of Cyclops kolensis (Cyclopoida, Crustascea) and sequenced 90 clones total-
ly making 32 kb. Taken together, the provided evidence has demonstrated a high organization ordering of DNA
sequences restricted to the germ line. Chromatin diminution never takes place in human cells and in cells of the
majority of animals. These cells may isolate non-coding DNA in other ways, making it unreactable for most en-
zymes and thus functionally cut off. Thus, a certain part of genome with a particular size and structure may serve
for genetic isolation of species as shellfish or junk DNA are vital components rather than pieces of garbage.
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