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Â îáçîðå íà ïðèìåðå Stylonychia lemnae äàåòñÿ ïðåäñòàâëåíèå îá óíèêàëüíîé ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-
íàëüíîé îðãàíèçàöèè ãåíîìà ìàêðîíóêëåóñà (ñîìàòè÷åñêîãî ÿäðà) èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ. Îáîáùåíû
äàííûå, êàñàþùèåñÿ ñòðîåíèÿ ÿäåðíîãî àïïàðàòà S. lemnae â èíòåðôàçå, â ïðîöåññå âåãåòàòèâíîãî äåëå-
íèÿ êëåòêè, à òàêæå âî âðåìÿ è ïîñëå ïîëîâîãî ïðîöåññà èíôóçîðèé — êîíúþãàöèè èëè àâòîãàìèè. Îñî-
áîå âíèìàíèå óäåëåíî îïèñàíèþ ñòðóêòóðû è ôóíêöèé ìèíè-õðîìîñîì ìàêðîíóêëåóñà S. lemnae, âêëþ-
÷àÿ êîäèðóþùèå ó÷àñòêè, 5�- è 3�-íåòðàíñëèðóåìûå ó÷àñòêè è êîðîòêèå òåëîìåðû. Îáîñíîâûâàåòñÿ ãè-
ïîòåçà, ñîãëàñíî êîòîðîé òåëîìåðû ñïèðîòðèõ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ó÷àñòêè ìèíè-õðîìîñîì, â êîòîðûõ
ëîêàëèçóåòñÿ òî÷êà íà÷àëà ðåïëèêàöèè. Îáñóæäàþòñÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î
òîì, ÷òî 5�-íåòðàíñêðèáèðóåìûå îáëàñòè ìèíè-õðîìîñîì, íåñóùèõ ãåíû a1- è a2-òóáóëèíà, ñîäåðæàò
ïî êðàéíåé ìåðå íåñêîëüêî êëàññè÷åñêèõ ýëåìåíòîâ ýóêàðèîòíîãî ïðîìîòîðà: TATA-áîêñ, CAAT-áîêñ è
èíèöèàòîð òðàíñêðèïöèè. Ñóùåñòâîâàíèå â ìèíèõðîìîñîìàõ ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ ñïèðîòðèõ ðåãóëÿòîð-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, êîíòðîëèðóþùèõ ðåïëèêàöèþ è òðàíñêðèïöèþ, íå ïîäòâåðäèëîñü.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: èíôóçîðèè, ìàêðîíóêëåóñ, ìèíè-õðîìîñîìû íèçøèõ ýóêàðèîò, ÿäåðíûé àï-
ïàðàò.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: Ìà — ìàêðîíóêëåóñ, Ìè — ìèêðîíóêëåóñ.

ßäåðíûé àïïàðàò èíôóçîðèé

Òèï Ciliophora (ðåñíè÷íûå ïðîñòåéøèå, èëè èíôóçî-
ðèè) âêëþ÷àåò â ñåáÿ îêîëî 8000 âèäîâ âûñîêîîðãàíèçî-
âàííûõ ïðîñòåéøèõ, êëåòêè êîòîðûõ íà âñåõ èëè íåêîòî-
ðûõ ñòàäèÿõ æèçíåííîãî öèêëà ïîêðûòû ðÿäàìè ðåñíè-
÷åê (Äîãåëü, 1981; Lynn, Small, 2002). Ïîñëåäíèå
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îðãàíåëëû, îáåñïå÷èâàþùèå äâèæå-
íèå è ïèòàíèå ýòèõ îäíîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîò. Äðóãîé õà-
ðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ èíôóçîðèé ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå â
èõ êëåòêå ïî êðàéíåé ìåðå äâóõ ñòðóêòóðíî è ôóíêöèî-
íàëüíî ðàçëè÷íûõ ÿäåð — îáû÷íî êðóïíîãî âåãåòàòèâ-
íîãî, èëè ñîìàòè÷åñêîãî, ÿäðà (ìàêðîíóêëåóñà — Ìà) è
áîëåå ìåëêîãî ãåíåðàòèâíîãî ÿäðà (ìèêðîíóêëåóñà —
Ìè). Ìà è Ìè îáðàçóþòñÿ èç äåðèâàòîâ çèãîòè÷åñêîãî
ÿäðà (ñèíêàðèîíà), à èõ ñòðóêòóðíûå è ôóíêöèîíàëüíûå
ðàçëè÷èÿ âîçíèêàþò â ðåçóëüòàòå òàê íàçûâàåìîé îäíî-
âðåìåííîé ÿäåðíîé äèôôåðåíöèðîâêè, êîòîðàÿ ïðèâîäèò
ê ïîÿâëåíèþ ó ïðîñòåéøåãî äâóõ èëè íåñêîëüêèõ ðàç-
ëè÷íûõ ÿäåð â îáùåé öèòîïëàçìå. Òàêîå ñîñòîÿíèå â
êëåòêå èíôóçîðèè ïðèíÿòî íàçûâàòü ÿäåðíûì äèìîðôèç-
ìîì (äóàëèçìîì) èëè ÿäåðíûì ãåòåðîìîðôèçìîì (ñì.
îáçîðû: Ðàéêîâ, 1978, 1989, 1992; Îñèïîâ, 1981; Raikov,
1982, 1995, 1996; Ammermann, 1990; Prescott, 1994,
1998).

Êàê ïðàâèëî, Ìè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äèïëîèäíîå
ÿäðî, ðàçìåð êîòîðîãî âàðüèðóåò îò äîëåé ìèêðîìåòðà äî
10 ìêì. Îáû÷íî ýòî ÿäðî ìåòàáîëè÷åñêè ìàëîàêòèâíî. Â
íåì ÐÍÊ ëèáî ñîâñåì íå ñèíòåçèðóåòñÿ, ëèáî ñèíòåçèðó-

åòñÿ íà íèçêîì óðîâíå, à ÿäðûøêè ñ ïîìîùüþ öèòîìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ íå âûÿâëÿþòñÿ. Äåëåíèå Ìè
ïðîèñõîäèò â ôîðìå çàêðûòîãî âíóòðèÿäåðíîãî îðòîìè-
òîçà, â õîäå êîòîðîãî ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà íå ðàçðóøàåòñÿ
(Raikov, 1994a). Âíå ïåðèîäà ïîëîâîãî ïðîöåññà (êîíúþ-
ãàöèè èëè àâòîãàìèè) ôóíêöèè Ìè â îñíîâíîì ñâîäÿòñÿ
ê õðàíåíèþ è ïåðåäà÷å ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè â ðÿäó
àãàìíûõ êëåòî÷íûõ ïîêîëåíèé (Ðàéêîâ, 1978; Îñèïîâ,
1981).

Âìåñòå ñ òåì äëÿ ìíîãèõ èíôóçîðèé Ìè ÷ðåçâû÷àé-
íî âàæíû äëÿ îáåñïå÷åíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè âåãåòà-
òèâíûõ êëåòîê. Òàê, ó öåëîãî ðÿäà ïðåäñòàâèòåëåé ðîäîâ
Paramecium, Tetrahymena, Stylonychia, Euplotes è íåêîòî-
ðûõ äðóãèõ ïîòåðÿ Ìè ïðèâîäèò ê ãèáåëè êëåòêè-îðãà-
íèçìà óæå ÷åðåç 2—3 ñóò (Fokin, Ossipov, 1981; Ng, 1986;
Lu, Ng, 1991; Raikov, 1996). Ïî íåêîòîðûì äàííûì, äîë-
æíû ñóùåñòâîâàòü êàêèå-òî ñïåöèôè÷åñêèå ãåíû, ýêñï-
ðåññèðóþùèåñÿ òîëüêî â Ìè (Ammermann, 1970; Tam,
Ng, 1987). Îäíàêî ýêñïåðèìåíòû ïî âûÿâëåíèþ òàêèõ ãå-
íîâ ïîêà íå óâåí÷àëèñü óñïåõîì (Kaney, Speare, 1992).
Âìåñòå ñ òåì ó íåêîòîðûõ êëîíîâ èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ,
ëèøåííûõ Ìè, â Ìà îáíàðóæåíû îñîáûå ìèêðîíóêëåàð-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, êîòîðûå, êàê ïîëàãàþò,
êîìïåíñèðóþò îòñóòñòâèå ãåíåðàòèâíîãî ÿäðà â êëåòêàõ
ýòèõ ïðîñòåéøèõ (Karrer, 1986). Â òî æå âðåìÿ èçâåñòíî
íåìàëî øòàììîâ èíôóçîðèé, êóëüòèâèðóåìûõ â ëàáîðà-
òîðèè (íàïðèìåð, øòàìì GL Tetrahymena pyriformis) èëè
âûäåëåííûõ èç ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé (íåêîòîðûå äðó-
ãèå øòàììû T. pyriformis è Stylonychia lemnae), êîòîðûå

619

2 0 0 6 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 48, ¹ 8



ïîñòîÿííî ëèøåíû Ìè è ïðè ýòîì ìîãóò ñîõðàíÿòü æèç-
íåñïîñîáíîñòü â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè (ñì.: Îñè-
ïîâ, 1981; Ammermann et al., 2003). Òàêèì îáðàçîì, âî-
ïðîñ î ïðèðîäå âåãåòàòèâíîé àêòèâíîñòè Ìè äî ñèõ ïîð
îñòàåòñÿ îòêðûòûì.

Ìà èíôóçîðèé — òðàíñêðèïöèîííî âûñîêîàêòèâíîå
ñîìàòè÷åñêîå ÿäðî. Ó ìíîãèõ èçâåñòíûõ âèäîâ ýòèõ ïðî-
ñòåéøèõ Ìà èìååò âåñüìà êðóïíûå ðàçìåðû (íàïðèìåð,
äëèíó äî 1—2 ìêì) è ñëîæíóþ ôîðìó, íàïðèìåð ëåíòî-
âèäíóþ ó Bursaria truncatella (Ñåðãååâà, 1977), ÷åòêîâèä-
íóþ ó Stentor coeruleus (Tartar, 1961; Ñêàðëàòî, 1977) èëè
â âèäå ðàçâåòâëåííîé ñòðóêòóðû ó Ephelota gemmipara
(Grell, 1953). Ó äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé èíôóçîðèé îòìå-
÷åíî íåñêîëüêî, à èíîãäà ìíîæåñòâî âåãåòàòèâíûõ ÿäåð.
Íàïðèìåð, ó Dilptus anser íàñ÷èòûâàåòñÿ 200 Ìà è áîëåå
(Âèííèêîâà, 1974). Êàê ïðàâèëî, ñîìàòè÷åñêèå ÿäðà èí-
ôóçîðèé áîãàòû ÄÍÊ, îäíàêî åñòü èñêëþ÷åíèÿ, íàïðè-
ìåð êàðèîðåëèêòèäû. Àáñîëþòíîå ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â
Ìà ó ìåëêèõ îñîáåé ðàçëè÷íûõ âèäîâ èíôóçîðèé âàðüè-
ðóåò îò íåñêîëüêèõ åäèíèö äî äåñÿòêîâ ïèêîãðàììîâ, à ó
îñîáî êðóïíûõ èíôóçîðèé — äî íåñêîëüêèõ òûñÿ÷ ïè-
êîãðàììîâ (Ðàéêîâ, 1989, 1992; Raikov, 1995, 1996).

Ñîìàòè÷åñêèå ÿäðà èíôóçîðèé-êàðèîðåëèêòèä íå ñïî-
ñîáíû ê äåëåíèþ (Raikov, 1985, 1994b). Ïðè áåñïîëîì
ðàçìíîæåíèè ýòèõ ïðîñòåéøèõ Ìà äåëÿùåéñÿ êëåòêè ñëó-
÷àéíî ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó äî÷åðíèìè îñîáÿìè, à íåäî-
ñòàþùèå ÿäðà çàòåì ðàçâèâàþòñÿ èç íåêîòîðûõ äî÷åðíèõ
Ìè â ðåçóëüòàòå ñïåöèôè÷åñêîãî ïðîöåññà ðåîðãàíèçàöèè
ïîñëåäíèõ (Raikov, 1985, 1994b). Îäíàêî Ìà ïîäàâëÿþ-
ùåãî áîëüøèíñòâà äðóãèõ èíôóçîðèé äåëÿòñÿ, ïðè÷åì
âíåøíå ýòè äåëåíèÿ ïîõîæè íà àìèòîç (Ðàéêîâ, 1978,
1992). Ïðè ýòîì âíóòðè èëè ñíàðóæè ñîìàòè÷åñêîãî ÿäðà
ïðîèñõîäèò ñáîðêà ìèêðîòðóáî÷åê, à ìèòîòè÷åñêèå âåðå-
òåíà äåëåíèÿ è õðîìîñîìû íå èäåíòèôèöèðóþòñÿ.

Ó èíôóçîðèé àãàìíîå ðàçìíîæåíèå îñîáåé îáû÷íî
ïîâòîðÿåòñÿ ìíîãî ðàç ïîäðÿä, ïîñëå ÷åãî â èõ æèçíåí-
íîì öèêëå íàñòóïàåò ïîëîâîé ïðîöåññ â ôîðìå êîíúþãà-
öèè èëè àâòîãàìèè (Raikov, 1972, 1995). Â õîäå ýòîãî
ïðîöåññà â Ìè ïðîèñõîäèò ìåéîç, ïðèâîäÿùèé ê ðåäóê-
öèè ÷èñëà õðîìîñîì. Çàòåì â òîì è äðóãîì êîíúþãèðóþ-
ùèõ ïàðòíåðàõ ãàïëîèäíûå äåðèâàòû ìåéîòè÷åñêèõ Ìè
(ñòàöèîíàðíûé è ìèãðèðóþùèé ïðîíóêëåóñû ðàçëè÷íûõ
ïàðòíåðîâ ïðè ãåòåðîãàìèè èëè ñòàöèîíàðíûé è ìèãðè-
ðóþùèé ïðîíóêëåóñû îäíîãî ïàðòíåðà â ñëó÷àå àâòîãà-
ìèè) ñëèâàþòñÿ, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ äèïëîèä-
íîå ÿäðî — ñèíêàðèîí (Raikov, 1972, 1995). Ïîñëåäíèé
äåëèòñÿ íåñêîëüêî ðàç ìèòîçîì, ïðè÷åì èç îäíèõ äåðèâà-
òîâ ýòîãî çèãîòè÷åñêîãî ÿäðà ôîðìèðóþòñÿ Ìè, à èç äðó-
ãèõ — çà÷àòêè íîâûõ Ìà. Ñòàðûé Ìà ðàçðóøàåòñÿ, è äà-
ëåå åãî ôðàãìåíòû ðåçîðáèðóþòñÿ â àâòîôàãè÷åñêèõ âà-
êóîëÿõ (ñì., íàïðèìåð: Âèííèêîâà, 1974; Ñêàðëàòî,
1978). Â äåòàëÿõ ðåêîíñòðóêöèÿ ÿäåðíîãî àïïàðàòà ïîñëå
êîíúþãàöèè èëè àâòîãàìèè ó ðàçíûõ âèäîâ èíôóçîðèé
ïðîòåêàåò íåîäèíàêîâî, îäíàêî â êîíöå êîíöîâ â êëåòêå
ïðîñòåéøåãî îáÿçàòåëüíî ôîðìèðóþòñÿ ÿäðà äâóõ òèïîâ,
ðàçëè÷àþùèõñÿ ñòðóêòóðíî, ãåíåòè÷åñêè è ôóíêöèîíà-
ëüíî. Ïðè ýòîì âàæíî îòìåòèòü, ÷òî äèôôåðåíöèðîâêà
Ìè, â ðåçóëüòàòå êîòîðîé îáðàçóþòñÿ Ìà, âñåãäà íåîáðà-
òèìà.

Â ïîñëåäíèå 30 ëåò èññëåäîâàíèÿ îñîáåííîñòåé ôîð-
ìèðîâàíèÿ íîâûõ Ìà è ïðè÷èí íåîáðàòèìîñòè ýòîé äèô-
ôåðåíöèðîâêè ïðîâîäèëèñü îñîáåííî èíòåíñèâíî (Rai-
kov, 1972, 1982, 1995, 1996; Ðàéêîâ, 1978, 1992; Ammer-
mann, 1990; Prescott, 1994, 1997, 1998, 2000; Riley, Katz,
2001; Jahn, Klobutcher, 2002; Ardell et al., 2003; Yao et al.,

2003; Garnier et al., 2004; Meyer, Beisson, 2005). Âñïëåñê
èíòåðåñà ê Ìà áûë ïðåæäå âñåãî ñâÿçàí ñ áóðíûì ðàçâè-
òèåì ìåòîäè÷åñêîé áàçû ñîâðåìåííîé áèîëîãèè è ïîèñ-
êîì ïîäõîäÿùèõ ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ äëÿ èçó÷åíèÿ
ñòðóêòóðû è ôóíêöèé õðîìîñîì è ÿäåðíûõ ãåíîìîâ â öå-
ëîì. Â ðåçóëüòàòå ýòèõ èññëåäîâàíèé îêàçàëîñü, ÷òî â îí-
òîãåíåçå âñåõ èçó÷åííûõ âèäîâ èíôóçîðèé ãåíîì Ìà
ïðåòåðïåâàåò ãëóáîêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ (ðèñ. 1). Ïðè
ýòîì, íåñìîòðÿ íà îáíàðóæåííîå ðàçíîîáðàçèå âàðèàí-
òîâ äèôôåðåíöèðîâêè Ìè, â ðåçóëüòàòå êîòîðîé îáðàçó-
åòñÿ Ìà, îêàçàëîñü, ÷òî â ðàçâèâàþùèõñÿ Ìà îáÿçàòåëü-
íî ïðîèñõîäÿò ïî êðàéíåé ìåðå òðè ñîáûòèÿ: 1) äåëåöèÿ
è çàìåíà ìíîãèõ ýëåìåíòîâ èñõîäíîãî ãåíîìà Ìè,
2) ìíîãîêðàòíîå óìíîæåíèå îñòàâøåéñÿ ÷àñòè ãåíîìà
ãåíåðàòèâíîãî ÿäðà ïóòåì àìïëèôèêàöèè èëè ïîëèïëîè-
äèçàöèè è 3) «ïåðåòàñîâêà» ñîõðàíèâøèõñÿ â Ìà ãåíåòè-
÷åñêèõ ñåãìåíòîâ ìèêðîíóêëåàðíûõ õðîìîñîì.

Ìàñøòàáû ýòèõ ñîáûòèé ñóùåñòâåííî âàðüèðóþò ó
ðàçíûõ âèäîâ èíôóçîðèé. Òàê, â ðàçâèâàþùèõñÿ Ìà Pa-
ramecium è Tetrahymena ðåäóöèðóåòñÿ 10—20 % èñõîä-
íîãî ãåíîìà, à îñòàâøèåñÿ íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ÄÍÊ ðåïëèöèðóþòñÿ, êàê ïðàâèëî, íåçíà÷èòåëüíî.
Íàïðîòèâ, ó èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ ýëèìèíèðóåò äî
90—95 % èñõîäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ. Â ðåçó-
ëüòàòå â çðåëîì Ìà ýòèõ ïðîñòåéøèõ ìîëåêóëû ÄÍÊ
ìèêðîíóêëåàðíûõ õðîìîñîì îêàçûâàþòñÿ ôðàãìåíòèðî-
âàííûìè íà êîðîòêèå îòðåçêè, êîòîðûå îáû÷íî ñîäåðæàò
âñåãî îäèí ãåí ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ðåãóëÿòîðíûìè è
òåëîìåðíûìè ó÷àñòêàìè. Ìîíî- èëè îëèãîãåííûå ôðàã-
ìåíòû ÄÍÊ ñïèðîòðèõ ðàçìåðîì îò 0.4 äî 23.0 ò.ï.í.
ïðåäñòàâëåíû â Ìà ìíîãèìè òûñÿ÷àìè êîïèé. Ïî îáðàç-
íîìó âûðàæåíèþ ïåðâîîòêðûâàòåëÿ òàêèõ ôðàãìåíòîâ
ÄÍÊ àìåðèêàíñêîãî èññëåäîâàòåëÿ Ïðåñêîòòà (Prescott et
al., 1971), çðåëûé Ìà èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé «ìåøîê ñî ñâîáîäíûìè ãåíàìè».

Ðàçíûå èññëåäîâàòåëè íàçûâàëè êîðîòêèå ôðàãìåí-
òû ÄÍÊ â Ìà ýòèõ ïðîñòåéøèõ ìîëåêóëàìè ÄÍÊ ãåííî-
ãî ðàçìåðà («gene-sized DNA molecules»; Swanton et al.,
1980), ìàêðîíóêëåàðíûìè õðîìîñîìàìè («macronuclear
chromosomes»; Kreyenberg et al., 1998), íàíîõðîìîñîìà-
ìè («nanochromosomes»; Postberg et al., 2005) èëè ìè-
íè-õðîìîñîìàìè («minichromosomes»; Hoffman et al.,
1995). Ïîæàëóé, â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå â íàèáîëü-
øåé ñòåïåíè çàêðåïèëñÿ òåðìèí «ìèíèõðîìîñîìû», õîòÿ
îí, êàê è îñòàëüíûå òðè òåðìèíà, íå ÿâëÿåòñÿ áåññïîð-
íûì. Äåëî â òîì, ÷òî ìèíèõðîìîñîìû ñïèðîòðèõ íå ñî-
äåðæàò öåíòðîìåðû è ïîýòîìó, ñòðîãî ãîâîðÿ, ìîãóò
íàçûâàòüñÿ õðîìîñîìàìè òîëüêî óñëîâíî. Êðîìå òîãî,
ìèíèõðîìîñîìàìè íàçûâàþò è íåêîòîðûå äðóãèå òèïû
õðîìîñîì ïðîñòåéøèõ, íàïðèìåð ëèíåéíûå ìèíèõðîìî-
ñîìû ðàçìåðîì 50—150 ò.ï.í. íåêîòîðûõ âèäîâ àôðèêàí-
ñêèõ òðèïàíîñîì. Ìèíèõðîìîñîìû ýòèõ ïàðàçèòè÷åñêèõ
æãóòèêîíîñöåâ íà 90 % ñîñòîÿò èç òàíäåìíî ðàñïîëî-
æåííûõ ïîâòîðîâ ðàçìåðîì 177 ï.í., à èç êîäèðóþùèõ
áåëîê ãåíîâ ìîãóò ñîäåðæàòü òîëüêî ãåíû ðàçëè÷íûõ âà-
ðèàíòîâ ïîâåðõíîñòíîãî ãëèêîïðîòåèäà, ïðè÷åì â òðàíñ-
êðèïöèîííî íåàêòèâíîé ôîðìå (Weiden et al., 1991).

Íåñìîòðÿ íà óêàçàííûå âûøå òåðìèíîëîãè÷åñêèå
òðóäíîñòè, ìû ñ÷èòàåì öåëåñîîáðàçíûì íå ìíîæèòü ÷èñ-
ëî íîâûõ òåðìèíîâ äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ìîíîãåííûõ èëè
îëèãîãåííûõ õðîìîñîì ïðîñòåéøèõ, à ïðèíÿòü äëÿ íèõ
îáùèé òåðìèí «ìèíèõðîìîñîìà», óòî÷íÿÿ êàæäûé ðàç
èõ ïðèíàäëåæíîñòü ê ñîîòâåòñòâóþùèì òèïàì ÿäåð è ñè-
ñòåìàòè÷åñêèì ãðóïïàì îäíîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîò. Òàêèì
îáðàçîì, ìîíî- è îëèãîãåííûå õðîìîñîìû çðåëûõ âåãå-
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òàòèâíûõ ÿäåð èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ ìû áóäåì íàçûâàòü
â íàñòîÿùåì îáçîðå ìèíè-õðîìîñîìàìè Ìà ñïèðîòðèõ.

Ìèíè-õðîìîñîìû Ìà ïðåäñòàâèòåëåé íåêîòîðûõ ðî-
äîâ ñïèðîòðèõ, íàïðèìåð Stylonychia (Elsevier et al.,
1978; Lipps et al., 1978; Ammermann, 1990; Steinbrueck,
1990; Maercker et al., 1999; Jonsson et al., 2001), Euplotes
(Roth, Prescott, 1985; Tausta, Klobutcher, 1990; Ghosh et
al., 1994; Aigner, Cech, 2004; Mollenbeck et al., 2004;
Wang et al., 2005), Oxytricha (â íàñòîÿùåå âðåìÿ âèäû
O. trifalax è O. nova ïåðåíåñåíû â ðîä Sterkiella è ïåðå-
èìåíîâàíû â S. histriomuscorum è S. nova ñîîòâåòñòâåí-
íî) (Zahler, Prescott, 1988; Greslin et al., 1989; Zahler, Pre-

scott, 1989; Williams, Herrick, 1991; Foissner, Berger,
1999; Prescott et al., 2002; Cavalcanti et al., 2004a, 2004b;
Lescasse et al., 2005), âî ìíîãîì îêàçàëèñü óäîáíûìè ìî-
äåëÿìè äëÿ èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè «ìèíè-
ìàëüíî âîçìîæíûõ» ýóêàðèîòíûõ õðîìîñîì è ðåãóëÿöèè
ãåííîé àêòèâíîñòè ó ýóêàðèîò. Ê ÷èñëó òàêèõ ìîäåëüíûõ
îáúåêòîâ â ïåðâóþ î÷åðåäü ñëåäóåò îòíåñòè ìèíè-õðîìî-
ñîìû Ìà èíôóçîðèè Stylonychia lemnae (Helftenbein,
1985; Conzelmann, Helftenbein, 1987; Maercker, Lipps,
1993; Kreyenberg et al., 1998; Skovorodkin et al., 1999,
2001a; Landweber et al., 2000; Lozupone et al., 2001; Ðàé-
õåëü, 2003; Ammermann et al., 2003; Ardell et al., 2003).
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Ðèñ. 1. Ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ ôðàãìåíòàöèþ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì è ôîðìèðîâàíèå ìèíèõðîìîñîì â çà÷àòêå íîâîãî ìàêðî-
íóêëåóñà ó èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ ïîñëå êîíúþãàöèè (ïî: Klobutcher, Prescott, 1986; ìîäèôèöèðîâàíî).

ÂÝÏ — âíóòðåííèå ýëèìèíèðóåìûå íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â ðàííåì çà÷àòêå ìàêðîíóêëåóñà.

Fig. 1. Schematic drawing of major stages of macronuclear minichromosome development in the exconjugant cells of spirotrichous ciliates
(After: Klobutcher, Prescott, 1986; modifided).

ÂÝÏ — internal eliminated sequences in early macronuclear primordium.



Îñîáåííîñòè ìîðôîëîãè÷åñêîé
è óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè
ìàêðîíóêëåóñà Stylonychia lemnae

Èíôóçîðèÿ Stylonychia lemnae (ðèñ. 2) áûëà îïèñàíà
êàê áëèçêîðîäñòâåííûé âèä øèðîêîèçâåñòíîãî S. mytilus
(Ammermann, Schlegel, 1983). Ìîðôîëîãè÷åñêè îáà âèäà
ýòèõ èíôóçîðèé ñõîæè, îäíàêî S. lemnae íåñêîëüêî
êðóïíåå. Îñîáè S. mytilus è S. lemnae ìîãóò âñòóïàòü â
êîíúþãàöèþ, îäíàêî îíè íå äàþò ïîòîìñòâà. Îòìåòèì
òàêæå, ÷òî, ïî ìíåíèþ Àììåðìàííà è Øëåãåëÿ (Ammer-
mann, Schlegel, 1983), äàííûå ïî ìîðôîëîãèè è óëüòðà-
ñòðóêòóðå S. mytilus â ðàáîòàõ, îïóáëèêîâàííûõ äî
1983 ã., â äåéñòâèòåëüíîñòè áûëè ïîëó÷åíû íà S. lemnae.
Ïîýòîìó â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðè ðàññìîòðåíèè äàííûõ
ýòèõ ïóáëèêàöèé ðå÷ü áóäåò èäòè î S. lemnae.

ßäåðíûé àïïàðàò âåãåòàòèâíîé îñîáè S. lemnae
îáû÷íî ïðåäñòàâëåí äâóìÿ-÷åòûðüìÿ Ìè è îäíèì ãàíòå-
ëåâèäíûì Ìà (ðèñ. 2), óçêàÿ ïåðåìû÷êà êîòîðîãî ñîäåð-
æèò ïó÷êè ìèêðîôèëàìåíòîâ (ðèñ. 3). Îáîëî÷êà Ìà èìå-
åò êëàññè÷åñêîå äâóõìåìáðàííîå ñòðîåíèå è ïðîíèçàíà
ïîðàìè ñ ïîðîâûìè êîìïëåêñàìè. Íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ
õðîìàòèí Ìà îðãàíèçîâàí â âèäå ñåòè àíàñòîìîçèðóþ-
ùèõ òÿæåé, ñðåäè êîòîðûõ âûÿâëÿåòñÿ íåñêîëüêî êðóï-
íûõ ÿäðûøåê (ðèñ. 4, à, á). Âî ìíîãèõ ìåñòàõ õðîìàòèíî-
âûå òÿæè êîíòàêòèðóþò ñ âíóòðåííåé ìåìáðàíîé îáî-
ëî÷êè Ìà (ðèñ. 4, à, á; Walker, Goode, 1976).

Â ïðîìåæóòêå ìåæäó äåëåíèÿìè Ìà S. lemnae ðåïëè-
êàöèÿ ÄÍÊ â íåì ïðîèñõîäèò ñòðîãî óïîðÿäî÷åííî ïî
âñåé åãî äëèíå. Ïðè ýòîì ÄÍÊ ñèíòåçèðóåòñÿ òîëüêî â
äâóõ ñïåöèôè÷åñêèõ ó÷àñòêàõ Ìà — ðåïëèêàöèîííûõ
ïîëîñêàõ, êîòîðûå ïåðåìåùàþòñÿ îò äèñòàëüíûõ êîíöîâ
Ìà ê åãî öåíòðó. Èíòåðåñíî, ÷òî ïåðåä äåëåíèåì Ìà, ò. å.
ïîñëå îêîí÷àíèÿ ïåðèîäà ñèíòåçà ÄÍÊ è èñ÷åçíîâåíèÿ
ðåïëèêàöèîííûõ ïîëîñîê, ó S. lemnae ãàíòåëåâèäíûé Ìà
ïðåîáðàçóåòñÿ â îäíî áîëüøîå ñôåðè÷åñêîå òåëî (ðèñ. 5).
Õðîìàòèíîâûå òÿæè â ýòîì òåëå ðàñïîëàãàþòñÿ êîíöåíò-
ðè÷åñêè, ÷òî, êàê ïîëàãàþò, óêàçûâàåò íà âðàùàòåëüíîå
ïåðåìåùåíèå õðîìàòèíîâûõ ýëåìåíòîâ â Ìà (Walker,
Goode, 1976). Ïðè ýòîì ìåæäó õðîìàòèíîâûìè òÿæàìè

ïîëèìåðèçóþòñÿ õàîòè÷åñêè îðèåíòèðîâàííûå ìèêðî-
òðóáî÷êè, êîòîðûå, ïî-âèäèìîìó, ó÷àñòâóþò â ïðîöåññå
«ïåðåìåøèâàíèÿ» õðîìàòèíà. Â õîäå îïèñàííûõ ïðîöåñ-
ñîâ õðîìàòèíîâûå òÿæè óòðà÷èâàþò ñâÿçü ñ âíóòðåííåé
ìåìáðàíîé ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ê êîòîðîé îíè áûëè ïðè-
êðåïëåíû â îñòàëüíûõ ôàçàõ êëåòî÷íîãî öèêëà (ðèñ. 5;
Walker, Goode, 1976; Raikov, 1982). Ðàññìàòðèâàåìûå
äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î ïåðåðàñïðåäåëåíèè õðîìàòè-
íà è èçìåíåíèè êîíôèãóðàöèè õðîìàòèíîâûõ ýëåìåíòîâ
Ìà ïðè ôîðìèðîâàíèè ñôåðè÷åñêîãî òåëà (Walker, Goo-
de, 1976; Raikov, 1982).

Äåëåíèå Ìà S. lemnae íàäâîå, êàê è ó äðóãèõ èíôóçî-
ðèé, íàïîìèíàåò àìèòîç. Ñíà÷àëà, êàê îòìå÷àëîñü âûøå,
êîìïàêòíîå ÿäðî âûòÿãèâàåòñÿ â äëèíó, à çàòåì ïåðåøíó-
ðîâûâàåòñÿ íà äâå ÷àñòè. Ïðè ýòîì íà óëüòðàòîíêèõ ñðå-
çàõ Ìà â ôàçàõ åãî âûòÿãèâàíèÿ è ïåðåøíóðîâêè âûÿâëÿ-
þòñÿ âíóòðèÿäåðíûå ìèêðîòðóáî÷êè, êîòîðûå íà ïîëþ-
ñàõ ôèãóðû äåëåíèÿ óïèðàþòñÿ â îáîëî÷êó Ìà (Walker,
Goode, 1976; Raikov, 1982). Òàêèì îáðàçîì, â öåëîì ïî
ñâîåé ìîðôîëîãèè è óëüòðàñòðóêòóðå Ìà S. lemnae ïî-
äîáåí Ìà áîëüøèíñòâà äðóãèõ èíôóçîðèé.

Ôîðìèðîâàíèå çà÷àòêîâ íîâûõ Ìà ó S. lemnae ïîñëå
êîíúþãàöèè ñîïðîâîæäàåòñÿ ìàñøòàáíîé ðåîðãàíè-
çàöèåé ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ñîîòâåòñòâóþùèõ äå-
ðèâàòîâ ñèíêàðèîíà. Ó ñïèðîòðèõ â îòëè÷èå îò ïîäàâ-
ëÿþùåãî áîëüøèíñòâà äðóãèõ èíôóçîðèé â çà÷àòêàõ Ìà
ôîðìèðóþòñÿ ïîëèòåííûå õðîìîñîìû. Âïåðâûå ñâåòî-
îïòè÷åñêè òàêèå õðîìîñîìû áûëè îïèñàíû èìåííî ó
S. lemnae (Ammermann, 1964, 1965), à çàòåì è ó íåêîòî-
ðûõ äðóãèõ âèäîâ èíôóçîðèé (ñì. îáçîðû: Alonso, 1978;
Raikov, 1982; Kraut et al., 1986; Ammermann, 1987). Ðàç-
âèòèå çà÷àòêà Ìà S. lemnae íà÷èíàåòñÿ ñ êîíäåíñàöèè
õðîìîñîì äèïëîèäíîãî äåðèâàòà ñèíêàðèîíà. Ïðè ýòîì
âñå êîíäåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû ðàñïîëàãàþòñÿ ïðåè-
ìóùåñòâåííî ïî ïåðèôåðèè çà÷àòêà (Ammermann et al.,
1974). Íà ýòîé ñòàäèè ÿäåðíîé äèôôåðåíöèðîâêè ñîäåð-
æàíèå ÄÍÊ â çà÷àòêàõ Ìà â 4 ðàçà ïðåâûøàåò óðîâåíü,
õàðàêòåðíûé äëÿ ñèíêàðèîíà. Çàòåì ìåíåå òðåòè âñåõ
õðîìîñîì âíîâü äåêîíäåíñèðóþòñÿ, ñòàíîâÿòñÿ íèòåâèä-
íûìè è ïåðåìåùàþòñÿ ê öåíòðó çà÷àòêà Ìà. Îñòàëüíûå
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Ðèñ. 2. Èíôóçîðèÿ-ñïèðîòðèõà Stylonychia lemnae.

ÌÀ — ìàêðîíóêëåóñ, ÌÈ — ìèêðîíóêëåóñ. Äèôôåðåíöèàëüíî-èíòåðåíôåðåíöèîííûé êîíòðàñò. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 30 ìêì.

Fig. 2. Micrograph of Stylonychia lemnae, a spirotrichous ciliate.

ÌÀ — macronucleus, ÌÈ — micronucleus. Differential interenferential contrast. Bar — 30 mm.



õðîìîñîìû îñòàþòñÿ êîìïàêòíûìè è ðàñïîëàãàþòñÿ ïî
ïåðèôåðèè ÿäðà. Ïîçäíåå èìåííî ýòè õðîìîñîìû äåãåíå-
ðèðóþò. Òàêèì îáðàçîì, óæå íà ñàìîé ðàííåé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ íîâîãî Ìà S. lemnae åãî ãåíîì çíà÷èòåëüíî ðå-
äóöèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå õðîìîñîìíîé äèìèíóöèè.

Ñîõðàíèâøèåñÿ ïîëèòåíèçèðîâàííûå õðîìîñîìû
ïðèîáðåòàþò ëåíòîâèäíóþ ôîðìó, è â íèõ îáíàðóæèâà-
þòñÿ ÷åðåäóþùèåñÿ ïîïåðå÷íûå òåìíûå äèñêè è ñâåò-
ëûå ìåæäèñêîâûå ó÷àñòêè. Äèñêè ó òàêèõ õðîìîñîì
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñêîïëåíèÿ íèòåé õðîìàòèíà òîëùè-
íîé 30 íì è äëèíîé 10—200 ò.ï.í. Ìåæäèñêîâûå ó÷àñò-
êè îáðàçîâàíû íèòÿìè õðîìàòèíà òîëùèíîé 10 íì è äëè-
íîé 1—10 ò.ï.í. (Kraut et al., 1986).

Ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ëåíòî-
âèäíûõ õðîìîñîì S. lemnae ïîêàçàëè, ÷òî ïîñëå çàâåðøå-
íèÿ èõ ïîëèòåíèçàöèè îíè ôðàãìåíòèðóþòñÿ (Kloetzel,
1970; Gil et al., 1972). Ïðîöåññ ôðàãìåíòàöèè íà÷èíàåòñÿ
ñ ïîÿâëåíèÿ ôèáðèëëÿðíîãî ìàòåðèàëà â ìåæäèñêîâûõ
ïðîìåæóòêàõ. Â ðåçóëüòàòå ïîëèòåííûå õðîìîñîìû îêà-
çûâàþòñÿ ðàññå÷åííûìè ýòèì ìàòåðèàëîì íà îòäåëüíûå
äèñêè, êîòîðûå ïîçäíåå îêàçûâàþòñÿ çàêëþ÷åííûìè â
îòäåëüíûå ïóçûðüêè ñ ôèáðîçíîé ñòåíêîé. Ïîñëå ïîïà-
äàíèÿ â òàêèå ïóçûðüêè á *îëüøàÿ ÷àñòü äèñêîâ ðàçðóøà-
åòñÿ, à ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â ÿäðå ðåçêî ñíèæàåòñÿ. Òàêèì
îáðàçîì, ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â çà÷àòêå Ìà ïî÷òè âîçâðàùà-
åòñÿ ê èñõîäíîìó óðîâíþ, ïîñêîëüêó áîëåå 90 % ÄÍÊ
ïîëèòåííûõ õðîìîñîì ïîäâåðãàåòñÿ äåñòðóêöèè (Am-
mermann, 1965, 1971).

Â êîíöå ôàçû ýëèìèíàöèè ÄÍÊ ñòåíêè ïóçûðüêîâ ñ
ñîõðàíèâøèìèñÿ îòäåëüíûìè äèñêàìè â çà÷àòêå Ìà ðàç-
ðóøàþòñÿ è ôîðìèðóþùèéñÿ Ìà âõîäèò â íîâóþ ôàçó
äèôôåðåíöèðîâêè, îáû÷íî íàçûâàåìóþ àõðîìàòè÷åñêîé.

Â ýòîé ôàçå äèôôåðåíöèðîâêè Ìà íà óëüòðàòîíêèõ ñðå-
çàõ åãî çà÷àòêîâ âûÿâëÿþòñÿ ìåëêèå ãëûáêè ïëîòíîãî
õðîìàòèíà. Äàëåå â ÿäðå íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ è ôîð-
ìèðóþòñÿ ÿäðûøêè. Âñêîðå â çà÷àòêå íîâîãî Ìà ïðîèñ-
õîäèò âòîðàÿ ôàçà ñèíòåçà ÄÍÊ, ñâÿçàííàÿ ñ ïðîõîæäå-
íèåì ÷åðåç ÿäðî 5 ïàð ðåïëèêàöèîííûõ ïîëîñîê. Â ðåçó-
ëüòàòå ýòîãî ïðîöåññà ñîäåðæàíèå ÄÍÊ â çà÷àòêå Ìà
âîçðàñòàåò â 32 ðàçà ïî ñðàâíåíèþ ñ òàêîâûì â àõðîìàòè-
÷åñêîé ôàçå äèôôåðåíöèðîâêè. Ïîñëå çàâåðøåíèÿ ñèíòå-
çà ÄÍÊ çà÷àòîê Ìà ïîñòåïåííî ïðèîáðåòàåò äåôèíèòèâ-
íóþ ãàíòåëåâèäíóþ ôîðìó (Ammermann et al., 1974).

Ïðåäñòàâëåííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî
â õîäå äèôôåðåíöèðîâêè çà÷àòêà Ìà S. lemnae ïðîèñ-
õîäÿò äâå ïîñëåäîâàòåëüíûå äèìèíóöèè ãåíåòè÷åñêîãî
ìàòåðèàëà. Ïåðâàÿ ñâÿçàíà ñ äåãðàäàöèåé çíà÷èòåëüíîé
÷àñòè öåëûõ õðîìîñîì, à âòîðàÿ — ñ ðàçðóøåíèåì
îãðîìíîãî ÷èñëà ôðàãìåíòîâ ñîõðàíèâøèõñÿ ïîëèòå-
íèçèðîâàííûõ õðîìîñîì. Â ðåçóëüòàòå â äåôèíèòèâíîì
Ìà S. lemnae ìîãóò ñóùåñòâîâàòü òîëüêî âåñüìà êîðîò-
êèå ôðàãìåíòû íåáîëüøîé ÷àñòè õðîìîñîì èñõîäíîãî
äåðèâàòà ñèíêàðèîíà. Êîëè÷åñòâî æå ýòèõ ôðàãìåíòîâ,
êîòîðûå â äàëüíåéøåì è ïîëó÷èëè íàçâàíèå «ìèíè-õðî-
ìîñîìû Ìà ñïèðîòðèõ», îêàçûâàåòñÿ ìíîãîêðàòíî óìíî-
æåííûì. Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, ïîëíûé ãå-
íîì çðåëîãî Ìà S. lemnae ñîäåðæèò 12—36 (Hoffman et
al., 1995) èëè 15—24 (Kreyenberg et al., 1998) òûñ. ãåíîâ,
êîòîðûå ëîêàëèçóþòñÿ â ìîíîãåííûõ, ðåæå îëèãîãåííûõ
ìèíè-õðîìîñîìàõ. Ðàçìåð òàêèõ õðîìîñîì âàðüèðóåò îò
íåñêîëüêèõ ñîòåí äî 20 òûñ. ï.í. Ïðè ýòîì â Ìà ñîäåð-
æèòñÿ â ñðåäíåì ïî 15 000 êîïèé êàæäîé ìèíè-õðîìî-
ñîìû (Ammermann, 1990; Prescott, 1994). Èñêëþ÷åíèå
ñîñòàâëÿþò, ïîæàëóé, òîëüêî «ðèáîñîìíûå» ìèíè-õðî-
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Ðèñ. 3. Ýëåêòðîíîãðàììà ôðàãìåíòà ãàíòåëåâèäíîãî ìàêðîíóêëåóñà Stylonychia lemnae.

Â óçêîé ïåðåìû÷êå ÿäðà íàõîäèòñÿ ïó÷îê ìèêðîôèëàìåíòîâ (ìô); ÿî — ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 5 ìêì.

Fig. 3. Electron micrograph of Stylonychia lemnae; a narrow isthmus of a dumbbell macronucleus contains a bunch of microfilaments.

ìô — microfilaments, ÿî — nuclear envelope. Bar — 5 mm.
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Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðà ìàêðîíóêëåóñà Stylonychia lemnae.

à — àíàñòîìîçèðóþùèå õðîìàòèíîâûå òÿæè (xm) âî ôðàãìåíòå ìàêðîíóêëåóñà; á — ÿäðûøêî (ÿä) â ìàêðîíóêëåóñå. ìô — ìèêðîôèëàìåíòû, ÿî —
ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè — 5 ìêì.

Fig. 4. The fine structure of the macronucleus of Stylonychia lemnae.

à — network of dense chromatin trabeculae (xm). á — nucleolus (ÿä). ìô — microfilaments, ÿî — nuclear envelope. Bars — 5 mm.



ìîñîìû è âûñîêîàìïëèôèöèðîâàííûå ìèíèõðîìîñîìû,
ôóíêöèÿ êîòîðûõ äî êîíöà íåÿñíà. ×èñëî ýòèõ ìèíèõðî-
ìîñîì â Ìà S. lemnae âî ìíîãî ðàç ïðåâûøàåò ÷èñëî áî-
ëüøèíñòâà äðóãèõ ìèíèõðîìîñîì (Lipps et al., 1978;
Wegner et al., 1989; Kreyenberg et al., 1998). Â çàêëþ÷åíèå
îòìåòèì, ÷òî, ïî íàøèì îöåíêàì, ñóììàðíîå êîëè÷åñòâî
ìèíèõðîìîñîì â Ìà S. lemnae ìîæåò äîñòèãàòü íåñêîëü-
êèõ ìèëëèîíîâ.

Ìèíè-õðîìîñîìû ìàêðîíóêëåóñà
Stylonychia lemnae

Ê ðåøåíèþ ïðîáëåìû ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé
îðãàíèçàöèè ìèíè-õðîìîñîì Ìà S. lemnae è äðóãèõ âèäîâ
ñïèðîòðèõ óäàëîñü ïðèáëèçèòüñÿ òîëüêî ñ íàñòóïëåíèåì
«ìîëåêóëÿðíîé ýðû» â èçó÷åíèè ÿäåðíîãî àïïàðàòà èí-
ôóçîðèé. Îêàçàëîñü, ÷òî êàæäûé òèï ìèíè-õðîìîñîì Ìà
S. lemnae ñîäåðæèò ÷àùå âñåãî îäíó, ðåæå äâå îòêðûòûå
ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ è ïîëíûé íàáîð íåîáõîäèìûõ ðåãóëÿ-
òîðíûõ ýëåìåíòîâ, ÷òî óïðîùàåò èçó÷åíèå ðåïëèêàöèè
ÄÍÊ ìèíè-õðîìîñîì è òðàíñêðèïöèè ñîäåðæàùèõñÿ â
íèõ ãåíîâ (ðèñ. 6; Seegmiller et al., 1997; Pimenov et al.,
2002; Zassoukhina et al., 2002). Ó ñòèëîíèõèé îòêðûòàÿ
ðàìêà ñ÷èòûâàíèÿ íà÷èíàåòñÿ ñ òðèïëåòà ATG, êîäèðóþ-
ùåãî ìåòèîíèí, è çàêàí÷èâàåòñÿ ñòîï-êîäîíîì TGA. Èí-
òåðåñíî, ÷òî ó ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ äðóãèõ ðîäîâ ñïè-
ðîòðèõ — Oxytricha è Euplotes — îòêðûòàÿ ðàìêà ñ÷è-
òûâàíèÿ òàêæå íà÷èíàåòñÿ ñ òðèïëåòà ATG, îäíàêî
çàêàí÷èâàåòñÿ îíà ó îêñèòðèõ ñòîï-êîäîíîì TGA, à ó
ýóïëîòåñîâ — òðèïëåòîì TAA, ðåæå òðèïëåòîì TAG
(Helftenbein, 1985; Gray et al., 1991; Meyer et al., 1991;
Hoffman et al., 1995).

Ãåíû Ìà S. lemnae, êàê è ìàêðîíóêëåàðíûå ãåíû äðó-
ãèõ ñïèðîòðèõ, êðàéíå ðåäêî ñîäåðæàò èíòðîíû (Hof-
fman et al., 1995). Ôëàíêèðóþùèå ó÷àñòêè ìèíè-õðîìî-
ñîìíûõ ÄÍÊ S. lemnae (ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, îãðà-
íè÷èâàþùèå êîäèðóþùèé ó÷àñòîê ìîëåêóëû: ñïðàâà —
òðåéëåð, ñëåâà — ëèäåð) çíà÷èòåëüíî âàðüèðóþò â ðàçìå-
ðàõ è â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñîäåðæàò íå áîëåå 200 ï.í.
(ðèñ. 6; Hoffman et al., 1995). Äëÿ íåêîäèðóþùèõ ó÷àñò-
êîâ ìèíè-õðîìîñîìíûõ ÄÍÊ ýòèõ èíôóçîðèé õàðàêòåð-
íî âûñîêîå ñîäåðæàíèå íóêëåîòèäîâ, â êîòîðûõ àçîòè-
ñòûå îñíîâàíèÿ ïðåäñòàâëåíû àäåíèíîì (íóêëåîòèäû A)
è òèìèíîì (íóêëåîòèäû T). Òàê, 5�-ôëàíêèðóþùèå ó÷à-
ñòêè ìèíè-õðîìîñîì S. lemnae â ñðåäíåì ñîäåðæàò 70 %
íóêëåîòèäîâ A è T, à 3�-ôëàíêèðóþùèå ó÷àñòêè — 76 %.
Îòìå÷åííîå îáñòîÿòåëüñòâî çíà÷èòåëüíî çàòðóäíÿåò ïî-
èñê AT-áîãàòûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ ìèíè-õðîìî-
ñîì, íàïðèìåð òàêèõ, êàê TATA-áîêñ.

Íà êîíöàõ âñåõ ìèíè-õðîìîñîì S. lemnae ðàñïîëîæå-
íû êîðîòêèå òåëîìåðû, îáðàçîâàííûå 20 ïàðàìè íóêëåî-
òèäîâ 5�-C4A4C4A4C4-3� è äîïîëíèòåëüíî åùå îäíèì íå-
ñïàðåííûì 16-íóêëåîòèäíûì ýëåìåíòîì T4G4T4G4 íà
3�-êîíöå ìîëåêóëû ÄÍÊ (ðèñ. 6; Klobutcher et al., 1981;
Hoffman et al., 1995).

Óñòàíîâëåíî, ÷òî ó S. lemnae òðàíñêðèáèðóåòñÿ ïðè-
áëèçèòåëüíî 60 % ãåíîìà Ìà. Åñëè ó÷åñòü, ÷òî ìîëåêóëû
ÄÍÊ ñîäåðæàò òàêæå íåòðàíñêðèáèðóåìûå ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòè, ïîëó÷àåòñÿ, ÷òî ó äàííîãî âèäà èíôóçîðèé ýêñ-
ïðåññèðóåòñÿ ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ìàêðîíóêëåàð-
íûõ ãåíîâ (Nock, 1981). Áîëåå òîãî, ñ ïîìîùüþ ýêñïåðè-
ìåíòîâ ïî ÄÍÊ-ÐÍÊ-ãèáðèäèçàöèè ïîêàçàíî, ÷òî îêîëî
90 % âñåõ ìîëåêóë ÄÍÊ Ìà ñòèëîíèõèé ñîäåðæàò ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè, ïðèñóòñòâóþùèå â òîòàëüíîé ÐÍÊ, èçî-
ëèðîâàííîé èç êëåòîê ýòèõ èíôóçîðèé (ñì. îáçîð: Klo-
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Ðèñ. 5. Ýëåêòðîíîãðàììà ìàêðîíóêëåóñà Stylonychia lemnae, ïðåîáðàçîâàâøåãîñÿ â ñôåðè÷åñêîå òåëî ïåðåä åãî äåëåíèåì.

xm — àíàñòîìîçèðóþùèå õðîìàòèíîâûå òÿæè. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà — 10 ìêì.

Fig. 5. The macronucleus of Stylonychia lemnae at the stage of a spherical body shortly before the nuclear division.

xm — anastomosing chromatin trabeculae. Bar — 10 mm.



butcher, Prescott, 1986). Åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íåêîòî-
ðûå ãåíû ìîãóò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ ëèøü ïåðèîäè÷åñêè,
òî ïîëó÷àåòñÿ, ÷òî âñå èëè ïî÷òè âñå ìèíè-õðîìîñîìû
S. lemnae èìåþò òðàíñêðèáèðóåìûå ó÷àñòêè. Òàêèì îá-
ðàçîì, òðàíñêðèïöèîííûé ïîòåíöèàë Ìà S. lemnae ÷ðåç-
âû÷àéíî âûñîê.

Íà ðóáåæå XX è XXI ââ. äëÿ èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðû è
ôóíêöèé ãåíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà Ìà S. lemnae è íåêîòî-
ðûõ äðóãèõ ñïèðîòðèõ ñòàëè øèðîêî èñïîëüçîâàòü äâà
ïîäõîäà. Ïåðâûé áàçèðóåòñÿ íà ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå
íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìèíè-õðîìîñîìíûõ
ÄÍÊ ñïèðîòðèõ ñ íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿ-
ìè ÄÍÊ ðàçëè÷íûõ ýóêàðèîò, âêëþ÷àÿ èíôóçîðèé èç
äðóãèõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï (Hoffman et al., 1995). Äëÿ
êðàòêîñòè íàçîâåì òàêîé ñïîñîá ïîèñêà ðåãóëÿòîðíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûì
ìåòîäîì. Âòîðîé ïîäõîä (íàçîâåì åãî ýêñïåðèìåíòàëü-
íûì) — ýòî èçó÷åíèå ðåïëèêàöèè è òðàíñêðèïöèè ãåíîâ
ñïèðîòðèõ ïîñðåäñòâîì ãåíåòè÷åñêîé òðàíñôîðìàöèè
èíôóçîðèé èñêóññòâåííûìè êîíñòðóêöèÿìè ÄÍÊ, ñî-
çäàííûìè íà áàçå íàòèâíûõ ìèíè-õðîìîñîì èíôóçîðèé.
Ïðè ýòîì äëÿ èçó÷åíèÿ ðåïëèêàöèè è òðàíñêðèïöèè â Ìà
S. lemnae èíúåöèðîâàëè êîíñòðóêöèè èç ìèíè-õðîìîñîì-
íûõ ÄÍÊ, ñîäåðæàùèå ìóòàöèè â àíàëèçèðóåìûõ îáëàñ-
òÿõ ýòèõ ìîëåêóë (ðèñ. 7; Skovorodkin et al., 1999, 2001a,
2001b; Pimenov et al., 2002; Ðàéõåëü, 2003).

Ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé ïîäõîä â èçó÷åíèè ìè-
íèõðîìîñîì Ìà S. lemnae ãëàâíûì îáðàçîì áûë íàïðàâ-
ëåí íà ïîèñê ó ýòîé ñïèðîòðèõè êîäèðóþùèõ è ðåãóëÿ-
òîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, óæå èçâåñòíûõ äëÿ

äðóãèõ ýóêàðèîò (Helftenbein, 1985; Conzelmann, Helften-
bein, 1987; Helftenbein, Muller, 1988; Helftenbein et al.,
1989; Hoffman et al., 1995; Kreyenberg et al., 1998; Maerc-
ker et al., 1999). Ê ñîæàëåíèþ, áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòå-
ëåé ýòèì óðîâíåì èçó÷åíèÿ ìèíè-õðîìîñîì S. lemnae
îãðàíè÷èâàëèñü, ÷òî ïðèâåëî ê âîçíèêíîâåíèþ öåëîãî
ðÿäà ïðîòèâîðå÷àùèõ äðóã äðóãó ïðåäñòàâëåíèé î ãåíå-
òè÷åñêîé ñòðóêòóðå ìèíè-õðîìîñîì.

Ñëîæèâøååñÿ ïîëîæåíèå äåë ìîæíî ïðîèëëþñòðè-
ðîâàòü íà ïðèìåðå èçó÷åíèÿ ÷åòûðåõ òèïîâ ìèíè-õðî-
ìîñîì Ìà S. lemnae, ãåíû êîòîðûõ êîäèðóþò òóáóëèíû.
Òàê, â áîëåå ðàííèõ ðàáîòàõ ïðè ðàññìîòðåíèè ìåõàíèç-
ìîâ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ a1-,
a2-, b1- è b2-òóáóëèíû, íå óäàëîñü ñðàçó ïðèéòè ê îäíî-
çíà÷íîìó âûâîäó î ñîñòàâå ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòåé ñîîòâåòñòâóþùèõ ìèíè-õðîìîñîì (Helftenbein,
1985). Èçó÷åíèå 5�-íåêîäèðóþùåé îáëàñòè â ãåíàõ a1- è
a2-òóáóëèíîâ ïîçâîëèëî ñäåëàòü ïðåäïîëîæåíèå î íàëè-
÷èè TATA-ïîäîáíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ðàñïîëîæåí-
íûõ íà 165, 140 è 41 ï.í. ëåâåå òî÷êè íà÷àëà òðàíñëÿöèè
(ðèñ. 8; Helftenbein, 1985). Ïðè ýòîì íà÷àëüíàÿ òî÷êà
òðàíñêðèïöèè (òàê íàçûâàåìàÿ òî÷êà +1, ãäå ðàñïîëîæåí
ïåðâûé òðàíñêðèáèðóþùèéñÿ íóêëåîòèä â êîäèðóþùåé
îáëàñòè ÄÍÊ) ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëåíà íå áûëà.

Â áîëåå ïîçäíèõ ðàáîòàõ òîé æå èññëåäîâàòåëüñêîé
ãðóïïû (Helftenbein, Muller, 1988) ëîêàëèçàöèÿ òî÷êè
èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè áûëà ïðåäñêàçàíà â ïîëîæåíèè
41 ï.í. ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñëÿöèè (ðèñ. 8; Helf-
tenbein, Muller, 1988). Íà îñíîâàíèè ýòèõ äàííûõ áûëî
âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â ïðîìîòîðå ãåíà

626 À. Þ. Ïèìåíîâ, È. Á. Ðàéõåëü è äð.

Ðèñ. 6. Ñõåìà ñòðîåíèÿ ìèíè-õðîìîñîìû Stylonychia lemnae.

Â ðàìêàõ ñïðàâà è ñëåâà óêàçàíû íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òåëîìåðîâ; ëèäåð è òðåéëåð — 5�- è 3�-ôëàíêèðóþùèå íåòðàíñëèðóåìûå ó÷àñòêè.

Fig. 6. Schematic drawing of a minichromosome of Stylonychia lemnae.

Telomere sequences are shown in the right and left frames; ëèäåð and òðåéëåð — 5�- and 3�-flanking nontranslated regions, respectively.

Ðèñ. 7. Ñõåìà ÄÍÊ-êîíñòðóêöèé, ñèíòåçèðîâàííûõ íà îñíîâå a1-òóáóëèíîâîé ìèíè-õðîìîñîìû è èñïîëüçóåìûõ äëÿ òðàíñôåêöèè
Stylonychia lemnae.

À — ÄÍÊ-êîíñòðóêöèÿ, ñîäåðæàùàÿ îëèãîíóêëåîòèäíóþ âñòàâêó ðàçìåðîì 49 ï.í. è èñïîëüçîâàâøàÿñÿ â ýêñïåðèìåíòàõ â êà÷åñòâå âíóòðåííåãî êîíò-
ðîëÿ; Á — ÄÍÊ-êîíñòðóêöèÿ, ñîäåðæàùàÿ ìóòàöèè (äåëåöèè è çàìåíû íóêëåîòèäîâ) â àíàëèçèðóåìûõ îáëàñòÿõ è îëèãîíóêëåîòèäíóþ âñòàâêó ðàçìå-
ðîì 19 ï.í. Ôëàæêè — òî÷êè íà÷àëà òðàíñêðèïöèè; áåëûå ïðÿìîóãîëüíèêè — òåëîìåðû; ÷åðíûå ïðÿìîóãîëüíèêè — îëèãîíóêëåîòèäíûå âñòàâêè; ïðÿ-
ìîóãîëüíèêè ñ êëåò÷àòîé øòðèõîâêîé — êîäèðóþùèå ó÷àñòêè ìèíè-õðîìîñîì; ïðÿìîóãîëüíèêè ñ êîñîé øòðèõîâêîé ñ íàêëîíîì âïðàâî — ó÷àñòêè
ìèíè-õðîìîñîì, â êîòîðûõ ïðîèçâîäèëè ïîèñê ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, êîíòðîëèðóþùèõ ðåïëèêàöèþ; ïðÿìîóãîëüíèêè ñ êîñîé
øòðèõîâêîé ñ íàêëîíîì âëåâî — ó÷àñòêè ìèíè-õðîìîñîì, â êîòîðûõ ïðîèçâîäèëè ïîèñê ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, êîíòðîëèðóþùèõ

òðàíñêðèïöèþ.

Fig. 7. Scheme of DNA-constructions synthesized on the base of a1-tubulin-encoding minichromosome of Stylonychia lemnae applied for
transfection experiments.

À — DNA-construction with oligonucleotide insertion of 49 b.p.; it is applied as a internal control in all experiments. Á — DNA- construction with oligonucleoti-
de insertion of 19 b.p.; it contains mutations (deletions and nucleotide replacements) in analysed regions. The scheme shows: flags — transcription initiation po-
ints; white fields — telomeres; black fields — oligonucleotide insertions; fields with checked hading — opening reading frames; fields with right lopsided line
shading — regions where replication regulatory elements were searched; fields with left lopsided line shading — regions where transcription regulatory elements

were searched.
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Ðèñ. 8. Ñòðîåíèå ïðîìîòîðîâ â ãåíàõ òóáóëèíîâ Stylonychia lemnae ïî äàííûì ðàçíûõ àâòîðîâ.

Ïðåäñòàâëåíû ëèäèðóþùèå íåêîäèðóþùèå ó÷àñòêè ãåíîâ a- è b-òeáóëèíà. Æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû òðèïëåòû ATG, ñ êîòîðûõ íà÷èíàþòñÿ
òðàíñëèðóåìûå ó÷àñòêè ãåíîâ. TATA-áîêñû ïîä÷åðêíóòû. Òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè âûäåëåíû æèðíûì øðèôòîì è ïîä÷åðêíóòû äâîéíîé

ëèíèåé.

Fig. 8. Structure of promoters in tubulin genes of Stylonychia lemnae according to different authors.

The figure shows uncoding leader sequences of a- and b-tubulin genes. ATG triplets (the beginning of open reading frame) are marked in bold. TATA-boxes are
underlined. Transcription initiation points are in bold and underlined with double line.



a2-òóáóëèíà èìååòñÿ TATA-áîêñ, ðàñïîëîæåííûé íà
27 ï.í. ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè, èëè íà
68 ï.í. ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñëÿöèè (ðèñ. 8; Helf-
tenbein et al., 1989). Ïðè ýòîì â ãåíå a1-òóáóëèíà áûë îá-
íàðóæåí ëèøü TATA-ïîäîáíûé ýëåìåíò íà 99—104 ï.í.
ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè, èëè íà 140—
145 ï.í. ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñëÿöèè (ðèñ. 8; Helf-
tenbein, Muller, 1988; Helftenbein et al., 1989). Òàêèì îá-
ðàçîì, äàííûå, ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå òîëüêî ñðàâíè-
òåëüíîãî àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, ñâèäåòåëü-
ñòâîâàëè î ñóùåñòâåííûõ ðàçëè÷èÿõ â ìåõàíèçìå ðåãó-
ëÿöèè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè â ãåíàõ a1- è a2-òóáó-
ëèíîâ ó S. lemnae.

Â õîäå äàëüíåéøèõ ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé
íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðàçíûìè àâòîðàìè
áûëè ïîëó÷åíû ðàçëè÷íûå ðåçóëüòàòû îòíîñèòåëüíî ëî-
êàëèçàöèè òî÷åê èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè è ìåñòîïîëî-
æåíèÿ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ â èññëåäóåìûõ ãåíàõ
(ðèñ. 8; Helftenbein et al., 1989; Steinbruck, 1990). Òàêèì
îáðàçîì, ðåçóëüòàòû òîëüêî ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà íóê-
ëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â î÷åðåäíîé ðàç ïðèâå-
ëè ê èçìåíåíèþ ïðåäñòàâëåíèé î ëîêàëèçàöèè ïðåäïîëà-
ãàåìîãî TATA-áîêñà â ìèíè-õðîìîñîìàõ S. lemnae.

Òåîðåòè÷åñêèå ðàñ÷åòû, êàñàþùèåñÿ ëîêàëèçàöèè
òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè è ñòðîåíèÿ ïðîìîòîðà â
ãåíàõ b1- è b2-òóáóëèíà S. lemnae, îêàçàëèñü áîëåå îäíî-
ðîäíûìè. Òàê, áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî â ãåíå b1-òóáóëèíà
òî÷êà èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ðàñïîëîæåíà íà 46 ï.í.
ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñëÿöèè, à â ãåíå b2-òóáóëè-
íà — íà 37—38 ï.í. ëåâåå (ðèñ. 8; Conzelmann, Helftenbein
1987; Helftenbein et al., 1989). Èñõîäÿ èç ýòèõ äàííûõ
êàíîíè÷åñêàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü TATA-áîêñà áûëà îá-
íàðóæåíà òîëüêî â ãåíå b2-òóáóëèíà â ïîëîæåíèè íà
28—29 ï.í. ëåâåå òî÷êè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè. Äëÿ
ãåíà b1-òóáóëèíà íà òîò ìîìåíò íàøèõ çíàíèé ïðåäñòàâ-
ëÿëîñü âîçìîæíûì ãîâîðèòü òîëüêî î íàëè÷èè TATA-ïî-
äîáíîãî ýëåìåíòà, ðàñïîëîæåííîãî íà 34 ï.í. ëåâåå òî÷êè
èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè (ðèñ. 8; Helftenbein et al., 1989).

Äîñòàòî÷íî ïðîòèâîðå÷èâûìè îêàçàëèñü òàêæå ðåçó-
ëüòàòû ñðàâíèòåëüíîãî èññëåäîâàíèÿ íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé, îòâå÷àþùèõ çà ðåïëèêàöèþ ìèíè-
õðîìîñîì S. lemnae, êîòîðûå íåñóò ãåíû òóáóëèíîâ
(Conzelmann, Helftenbein 1987; Helftenbein, Muller, 1988;
Helftenbein et al., 1989; Maercker, Lipps, 1993). Â ÷àñòíî-
ñòè, â ÄÍÊ òàêèõ ìèíè-õðîìîñîì áûëè âûÿâëåíû AT-áî-
ãàòûå ïîëóêîíñåðâàòèâíûå ïàëèíäðîìíûå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ, ðàñïîëîæåííûå âáëèçè òåëîìåðîâ.
Ïåðâîíà÷àëüíî áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì,
÷òî èìåííî â ýòèõ ñåãìåíòàõ ÄÍÊ ëîêàëèçîâàíà òî÷êà
íà÷àëà ðåïëèêàöèè (òî÷êà ori) ìèíè-õðîìîñîì (Helf-
tenbein, 1985; Conzelmann, Helftenbein 1987; Helftenbein,
Muller, 1988; Helftenbein et al., 1989; Maercker, Lipps,
1993). Îäíàêî ñ ýòîé ãèïîòåçîé íå ñîãëàñèëàñü ãðóïïà
èññëåäîâàòåëåé, êîòîðûå íà îñíîâàíèè ñîáñòâåííûõ äàí-
íûõ ïðèøëè ê âûâîäó î òîì, ÷òî â ìèíè-õðîìîñîìàõ
S. lemnae è äðóãèõ ñïèðîòðèõ òî÷êà ori íàõîäèòñÿ â òåëî-
ìåðàõ (Zahler, Prescott, 1988, 1989; Hoffman et al., 1995).
Òàêèì îáðàçîì, ïðè îòñóòñòâèè êîððåêòíîé ýêñïåðè-
ìåíòàëüíîé ïðîâåðêè òåîðåòè÷åñêèõ çàêëþ÷åíèé î ëî-
êàëèçàöèè òî÷êè ori, ñäåëàííûõ íà îñíîâàíèè ñðàâíè-
òåëüíî-ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà ñîîòâåòñòâóþùèõ íóê-
ëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, íå ïðåäñòàâëÿëîñü
âîçìîæíûì âûÿñíèòü, ãäå â äåéñòâèòåëüíîñòè ëîêàëèçî-
âàíà òî÷êà èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè ìèíè-õðîìîñîì
S. lemnae.

Î÷åâèäíûå íåäîñòàòêè èçó÷åíèÿ ðåãóëÿòîðíûõ ó÷à-
ñòêîâ ìèíè-õðîìîñîì S. lemnae òîëüêî ñ ïîìîùüþ ñðàâ-
íèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ÄÍÊ ïîáóäèëè ìîëåêóëÿðíûõ áèîëîãîâ ïðèñòóïèòü ê
ðàçðàáîòêå áîëåå ñëîæíîãî, ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ïîäõî-
äà ê èññëåäîâàíèþ ýòîé ïðîáëåìû (Wunning, Lipps,
1983; Meyers, Helftenbein, 1988). Â ýòîì ñëó÷àå äëÿ èçó-
÷åíèÿ ìåõàíèçìîâ ðåïëèêàöèè ÄÍÊ è òðàíñêðèïöèè â
ìèíè-õðîìîñîìàõ S. lemnae èñïîëüçóþò êëîíèðîâàííûå
ãåíåòè÷åñêèå êîíñòðóêöèè ÄÍÊ, ñîçäàííûå íà îñíîâå
ìèíè-õðîìîñîì. Ýòè êîíñòðóêöèè ÄÍÊ ñîäåðæàò êàê íà-
òèâíûå ýëåìåíòû ìèíè-õðîìîñîì (êîäèðóþùàÿ îáëàñòü,
ôëàíêèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è òåëîìåðû), òàê è
ýëåìåíòû ñ ìóòàöèÿìè, ïîëó÷åííûìè â ðåçóëüòàòå äåëå-
öèé è òî÷å÷íûõ çàìåí ñîîòâåòñòâóþùèõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé, à òàêæå âñòðàèâàíèÿ îëèãîíóêëåîòèäíûõ âñòàâîê
â ïðåäïîëàãàåìûå ðåãóëÿòîðíûå ñåãìåíòû ìèíè-õðîìî-
ñîì.

Ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ðàáîòà òàêîãî òèïà áûëà ñóùåñò-
âåííî îáëåã÷åíà íåáîëüøèìè ðàçìåðàìè ìèíè-õðî-
ìîñîìíûõ ÄÍÊ, îòñóòñòâèåì â èõ êîäèðóþùåé îáëàñòè
èíòðîíîâ è íàëè÷èåì â ýòèõ ÄÍÊ åäèíñòâåííîé ðàìêè
ñ÷èòûâàíèÿ. Ïî ñóùåñòâó ïðè ðàáîòå ñ èñêóññòâåííûìè
ìóòàíòíûìè ìèíè-õðîìîñîìàìè S. lemnae èññëåäîâàòå-
ëþ ïðèõîäèëîñü èìåòü äåëî ñ âåñüìà êîìïàêòíîé ðåïëè-
êàöèîííî-òðàíñêðèïöèîííîé åäèíèöåé, ÷òî ñóùåñòâåí-
íî óïðîùàëî êëîíèðîâàíèå íåáîëüøèõ ìèíè-õðîìîñîì-
íûõ ÄÍÊ è îáåñïå÷èâàëî âîçìîæíîñòü ñîáèðàòü íà
îñíîâå ìèíè-õðîìîñîì ãåíåòè÷åñêèå âåêòîðû, ñîäåðæà-
ùèå ìóòàöèè â çàðàíåå îïðåäåëåííûõ îáëàñòÿõ.

Äàëåå ýòè èñêóññòâåííûå êîíñòðóêöèè ÄÍÊ èíúåöè-
ðîâàëè â Ìà êëåòîê-ðåöèïèåíòîâ, âûçûâàÿ òàêèì îáðà-
çîì ãåíåòè÷åñêóþ òðàíñôîðìàöèþ èíôóçîðèé (Skovo-
rodkin et al., 1999, 2001a, 2001b; Pimenov et al., 2002; Ðàé-
õåëü, 2003; Ammermann et al., 2003). Ïðè ýòîì îñî-
áåííîñòè òðàíñêðèïöèè è ðåïëèêàöèè ìóòàíòíûõ ìè-
íè-õðîìîñîì â òðàíñôîðìèðîâàííûõ êëåòêàõ ïîçâîëÿëè
ñóäèòü î ôóíêöèîíàëüíîé çíà÷èìîñòè òîé èëè èíîé íóê-
ëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìèíè-õðîìîñîì (Skovo-
rodkin et al., 2001a, 2001b; Pimenov et al., 2002; Ðàéõåëü,
2003).

Â ïîñëåäíèå ãîäû ïðè ïîìîùè ýêñïåðèìåíòàëüíîãî
ïîäõîäà ñ èñïîëüçîâàíèåì ìóòàíòíûõ êîíñòðóêöèé ÄÍÊ
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî óäàëåíèå èëè çàìåíà êîäèðóþùåãî
ó÷àñòêà, à òàêæå 5�- è 3�-ôëàíêèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé íå ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ ýôôåêòèâíîé ðåïëèêà-
öèè ìèíè-õðîìîñîì (Skovorodkin et al., 2001b). Âìåñòå ñ
òåì ìèíè-õðîìîñîìû ñ óäàëåííûìè òåëîìåðàìè îêàçû-
âàëèñü íåñïîñîáíûìè ê ðåïëèêàöèè è áûñòðî èñ÷åçàëè â
ðÿäó êëåòî÷íûõ ïîêîëåíèé (Skovorodkin et al., 2001b).
Îòñþäà íàõîäèò ñâîå ïîäòâåðæäåíèå ãèïîòåçà, â ñîîò-
âåòñòâèè ñ êîòîðîé òî÷êà íà÷àëà ðåïëèêàöèè ìèíè-õðî-
ìîñîì íàõîäèòñÿ â èõ òåëîìåðàõ (Zahler, Prescott, 1988,
1989; Hoffman et al., 1995).

Èñïîëüçîâàíèå ìóòàíòíûõ êîíñòðóêöèé ÄÍÊ ïðè
èçó÷åíèè ìèíè-õðîìîñîì S. lemnae ïîçâîëèëî ïðîëèòü
ñâåò íà åùå îäíó êëþ÷åâóþ ïðîáëåìó ìîëåêóëÿðíîé
áèîëîãèè èíôóçîðèé — ïðîáëåìó ðåãóëÿöèè ÷èñëà êî-
ïèé ðàçëè÷íûõ ãåíîâ ïðè èõ ðàñïðåäåëåíèè â äî÷åðíèå
ÿäðà â õîäå äåëåíèÿ Ìà. Êàê óæå îòìå÷àëîñü, Ìà èíôó-
çîðèé äåëèòñÿ îñîáûì îáðàçîì, è åãî äåëåíèå òîëüêî
âíåøíå íàïîìèíàåò àìèòîç (Ðàéêîâ, 1978). Ïðè äåëåíèè
Ìà êèíåòîõîðû è âåðåòåíî äåëåíèÿ íå ôîðìèðóþòñÿ,
õîòÿ ìèêðîòðóáî÷êè â êàðèîïëàçìå èëè â öèòîïëàçìå
âáëèçè ÿäåðíîé îáîëî÷êè âñå æå îáíàðóæèâàþòñÿ. Â öå-
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ëîì ìåõàíèçì, îáåñïå÷èâàþùèé ðàâíîå ðàñïðåäåëåíèå
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ìàòåðèíñêîãî ÿäðà ìåæäó äî-
÷åðíèìè Ìà, îñòàåòñÿ ìàëîïîíÿòíûì. Îäíàêî ïîëàãàþò,
÷òî íåîáû÷íûé ñïîñîá äåëåíèÿ Ìà ñêîðåå âñåãî âîçíèê â
ðåçóëüòàòå ìîäèôèêàöèè ìèòîçà (Ðàéêîâ, 1978).

Ñóùåñòâóþò äâå îñíîâíûå ãèïîòåçû, îáúÿñíÿþùèå,
êàêèì îáðàçîì ïðîèñõîäèò «àìèòîç» Ìà èíôóçîðèé. Ñî-
ãëàñíî ïåðâîé ãèïîòåçå, ïîëíûé íàáîð ìèíè-õðîìîñîì
(â ñëó÷àå ñïèðîòðèõ) èëè íåáîëüøèõ õðîìîñîì (â ñëó÷àå
íåêîòîðûõ äðóãèõ èíôóçîðèé) Ìà ÿäðà, íåîáõîäèìûé
äëÿ íîðìàëüíîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëåòêè, àññîöèèðî-
âàí âìåñòå â òàê íàçûâàåìûé ñóáíóêëåóñ, êîòîðûé ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ñòðóêòóðíóþ ñóáúåäèíèöó Ìà. Òàêèõ
ñóáíóêëåóñîâ â Ìà ìîæåò áûòü íåñêîëüêî, è â ïðîöåññå
äåëåíèÿ Ìà èìåííî ñóáíóêëåóñû, à íå îòäåëüíûå ìè-
íè-õðîìîñîìû êàêèì-òî îáðàçîì ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó
äî÷åðíèìè ÿäðàìè (Nanney, Preparata, 1979).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñóáíóêëåóñíàÿ ãèïîòåçà ñåãðåãà-
öèè ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ïðè äåëåíèè Ìà èíôóçî-
ðèé óñòàðåëà è ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ òîëüêî ñ èñòîðè÷å-
ñêîé òî÷êè çðåíèÿ. Äåëî â òîì, ÷òî ó òåòðàõèìåí áûëî
îáíàðóæåíî ÿâëåíèå òàê íàçûâàåìîé ãåíåòè÷åñêîé ðàñ-
ñîðòèðîâêè àëëåëåé, ïðè êîòîðîé â èñõîäíî ãåòåðîçèãîò-
íûõ êëåòî÷íûõ ëèíèÿõ ýòèõ èíôóçîðèé ÷åðåç íåêîòîðîå
êîëè÷åñòâî äåëåíèé ïîñëå êîíúþãàöèè ïîÿâëÿþòñÿ îñî-
áè, ñîäåðæàùèå òîëüêî îäíó àëëåëü íåêîòîðûõ ãåíîâ
(Merriam, Bruns, 1988; Longcor et al., 1996). Ýòîò ðåçóëü-
òàò îáúÿñíÿåòñÿ ñëó÷àéíûì ðàñïðåäåëåíèåì ãåííûõ àë-
ëåëåé ïðè äåëåíèè Ìà è, ñëåäîâàòåëüíî, ñëó÷àéíûì ðàñ-
ïðåäåëåíèåì ìèíè-õðîìîñîì, â êîòîðûõ ñîäåðæàòñÿ ýòè
àëëåëè. Òåì íå ìåíåå â äåéñòâèòåëüíîñòè ïðè äåëåíèè
èíôóçîðèé íå ïðîèñõîäèò ïîòåðè æèçíåííî âàæíûõ ãå-
íîâ Ìà, ïðèâîäÿùåé ê ãèáåëè êëåòîê. Âìåñòå ñ òåì ôåíî-
ìåí ñòàðåíèÿ êëîíîâ ó ðåñíè÷íûõ ïðîñòåéøèõ òàêæå îá-
ùåèçâåñòåí.

Ñîãëàñíî âòîðîé ãèïîòåçå, îáúÿñíÿþùåé êàê ñåñò-
ðèíñêèå õðîìîñîìíûå ÄÍÊ ðàñïðåäåëÿþòñÿ â äî÷åðíèå
Ìà, — ðåïëèêàòèâíîé ãèïîòåçå, — áàëàíñ êîïèé ðàçëè÷-
íûõ ìèíè-õðîìîñîì â ñëó÷àå èõ íåäîñòàòêà â äî÷åðíèõ
Ìà äîñòèãàåòñÿ ñ ïîìîùüþ äîïîëíèòåëüíûõ ðàóíäîâ
ðåïëèêàöèè ñîîòâåòñòâóþùèõ ìèíè-õðîìîñîì (Preer, Pre-
er, 1979). Äîïîëíèòåëüíûå ðàóíäû ðåïëèêàöèè ÄÍÊ â
Ìà äåéñòâèòåëüíî áûëè îáíàðóæåíû ó òåòðàõèìåí (Áîð-
õñåíèóñ è äð., 1977; Cleffmann, 1975) è ïàðàìåöèé (Ber-
ger, 1982). Ïðè ýòîì ïîëàãàëè, ÷òî èçáûòîê õðîìîñîì
òîãî èëè èíîãî êëàññà ìîæåò óäàëÿòüñÿ èç ÿäðà, íàïðè-
ìåð, â õîäå ýêñòðóçèè õðîìàòèíà èç Ìà (Doerder et al.,
1975; Cleffmann, 1980). Îäíàêî îñòàâàëîñü íåÿñíûì, êà-
êèì îáðàçîì êëåòêà ìîæåò «ñ÷èòàòü» êîëè÷åñòâî ìèíè-
õðîìîñîì òîãî èëè èíîãî òèïà â Ìà. Ïðè ýòîì áûëè ïî-
ëó÷åíû äàííûå, êîòîðûå ñâèäåòåëüñòâîâàëè êàê â ïîëüçó
ñóùåñòâîâàíèÿ ìåõàíèçìà àêòèâíîãî êîíòðîëÿ êîëè÷åñò-
âà êîïèé ãåíîâ â Ìà (äàííûå î ðåïëèêàöèè ðèáîñîìàëü-
íîé ÄÍÊ ó Tetrahymena thermophila è ðåçóëüòàòû àíàëè-
çà ñòðîåíèÿ ñàéòîâ èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè â ìèíè-õðî-
ìîñîìàõ, êîäèðóþùèõ ðÐÍÊ; Larson et al., 1991), òàê è
ïðîòèâ ýòîé ãèïîòåçû (äàííûå î ïîñòîÿíñòâå â ðÿäó ïî-
êîëåíèé ÷èñëà êîïèé ÄÍÊ ôàãà ëÿìáäà, èíúåöèðîâàííîé
â Ìà ïàðàìåöèé; Kim et al., 1992).

Ðåçóëüòàòû ðàáîòû Ñêîâîðîäêèíà è ñîàâòîðîâ (Sko-
vorodkin et al., 2001b) ïî èçó÷åíèþ ìåõàíèçìà êîíòðîëÿ
ðåïëèêàöèè ìèíè-õðîìîñîì, íåñóùèõ ãåí a1-òóáóëèíà,
ïîäòâåðäèëè îòñóòñòâèå àêòèâíîãî êîíòðîëÿ ÷èñëà êî-
ïèé ìèíè-õðîìîñîì â Ìà S. lemnae. Âî-ïåðâûõ, îêàçà-
ëîñü, ÷òî â òðàíñôîðìèðîâàííûõ ñòèëîíèõèÿõ, îòëè÷àþ-

ùèõñÿ îò íàòèâíûõ îñîáåé á *îëüøèì ÷èñëîì êîïèé
ãåíà a1-òóáóëèíà, ìå÷åííîãî ñïåöèôè÷åñêîé îëèãîíóê-
ëåîòèäíîé âñòàâêîé, ÷èñëî ñîáñòâåííûõ ìèíè-õðîìî-
ñîì, ñîäåðæàùèõ ýòîò ãåí, íå óìåíüøèëîñü. Ïðè àêòèâ-
íîì êîíòðîëå ÷èñëà êîïèé ãåíîâ â Ìà óâåëè÷åíèå â ýòîì
ÿäðå â íåñêîëüêî (äî äåñÿòè) ðàç êîëè÷åñòâà ìèíè-õðî-
ìîñîì, ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íûõ íàòèâíîé ìèíè-õðîìî-
ñîìå ýòîãî æå òèïà, íå ìîãëî áû îñòàòüñÿ «íå çàìå÷åí-
íûì» êëåòêîé. Âî-âòîðûõ, òðàíñôîðìèðóþùèå âåêòîðû,
ëèøåííûå 5�- è 3�-íåêîäèðóþùèõ ó÷àñòêîâ, è âåêòîðû, â
êîòîðûõ ýòè ó÷àñòêè áûëè çàìåíåíû ïðîêàðèîòíûìè
ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÄÍÊ, ïîñëå ââåäåíèÿ â Ìà äîë-
æíû áûëè áû ñî âðåìåíåì èñ÷åçíóòü èç ÿäðà, ïîñêîëüêó
îíè íå ñîäåðæàò íèêàêèõ ó÷àñòêîâ ÄÍÊ, ñâîéñòâåííûõ
íàòèâíûì ìèíè-õðîìîñîìàì S. lemnae. Îäíàêî â äåéñò-
âèòåëüíîñòè îêàçàëîñü, ÷òî óìåíüøåíèÿ ÷èñëà êîïèé
ýòèõ ìîëåêóë ÄÍÊ â òðàíñôîðìèðîâàííûõ êëåòêàõ íå
ïðîèñõîäèò (Skovorodkin et al., 2001b). Èñõîäÿ èç ïîëó-
÷åííûõ äàííûõ ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî â Ìà
S. lemnae àêòèâíûé ñèêâåíñ-ñïåöèôè÷åñêèé êîíòðîëü
êîëè÷åñòâà êîïèé ìèíè-õðîìîñîì îòñóòñòâóåò.

Åñëè ýòî ïðåäïîëîæåíèå âåðíî, òîãäà íåîáõîäèìî
îáúÿñíèòü, ïî÷åìó ñëó÷àéíîå ðàñïðåäåëåíèå ìèíè-õðî-
ìîñîì ïî ÿäðàì äî÷åðíèõ êëåòîê íå ïðèâîäèò ê áûñòðî-
ìó èñ÷åçíîâåíèþ íåêîòîðûõ ãåíîâ è ïîñëåäóþùåé ãèáå-
ëè èíôóçîðèé. Ïî-âèäèìîìó, äîëæåí ñóùåñòâîâàòü ìå-
õàíèçì, îáåñïå÷èâàþùèé ðàâíîìåðíîå ðàñïðåäåëåíèå
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â äåëÿùåìñÿ Ìà. Èçâåñòíî, ÷òî
ïåðåä äåëåíèåì ãàíòåëåâèäíîãî Ìà ñòèëîíèõèé ôîðìà
ýòîãî ÿäðà èçìåíÿåòñÿ — îíî ñòàíîâèòñÿ ñôåðè÷åñêèì.
Ïðè ýòîì äàæå íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâíå ìîæíî íà-
áëþäàòü ïåðåìåøèâàíèå ñîäåðæèìîãî ÿäðà (Kimball,
Prescott, 1962; Ammermann, 1971; Ðàéêîâ, Àììåðìàíí,
1976). Âîçìîæíî, òàêîå ïåðåìåøèâàíèå ñîäåðæèìîãî
ÿäðà êàê-òî ñâÿçàíî ñ ìåõàíèçìîì, îáåñïå÷èâàþùèì ïå-
ðåäà÷ó â äî÷åðíèå Ìà ïî îäèíàêîâîìó êîëè÷åñòâó ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ìèíè-õðîìîñîì (Kimball, Prescott, 1962;
Bardele, 1969; Ammermann, 1971; Ðàéêîâ, Àììåðìàíí,
1976). Ê ñîæàëåíèþ, äåòàëè ýòîãî ìåõàíèçìà äî ñèõ ïîð
íåèçâåñòíû.

Ýêñïåðèìåíòàëüíûé ïîäõîä, îñíîâàííûé íà òðàíñ-
ôîðìàöèè êëåòîê ñòèëîíèõèé ëèíåéíûìè êîíñòðóêöèÿ-
ìè ÄÍÊ, ìàðêèðîâàííûìè îëèãîíóêëåîòèäíûìè âñòàâ-
êàìè, ïîçâîëèë òàêæå ïîëó÷èòü èíòåðåñíûå äàííûå î ðå-
ãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè ó S. lemnae (Skovorodkin et al.,
2001a; Pimenov et al., 2002; Zassoukhina et al., 2002; Ðàé-
õåëü, 2003). Òàê, â ìèíè-õðîìîñîìå, íåñóùåé ãåí a1-òó-
áóëèíà, áûë îáíàðóæåí ðÿä íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòåé (ïîñëåäîâàòåëüíîñòü TATCCATTCAAA, íà÷à-
ëî êîòîðîé ðàñïîëîæåíî íà 47 ï.í. ëåâåå òî÷êè íà÷àëà
òðàíñêðèïöèè; ïîñëåäîâàòåëüíîñòü TAAATA, íà÷àëî êî-
òîðîé ðàñïîëîæåíî íà 28 ï.í. ëåâåå òî÷êè íà÷àëà òðàíñ-
êðèïöèè; ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ATTATAA, íà÷àëî êîòî-
ðîé ðàñïîëîæåíî íà 5 ï.í. ëåâåå òî÷êè íà÷àëà òðàíñêðèï-
öèè), ìóòàöèè â êîòîðûõ ïðèâîäèëè ê äîñòîâåðíîìó
ñíèæåíèþ ñèíòåçà ìÐÍÊ â Ìà (Skovorodkin et al., 2001a;
Pimenov et al., 2002; Zassoukhina et al., 2002; Ðàéõåëü,
2003). Ïðè ýòîì çàìåíû íóêëåîòèäîâ â ó÷àñòêàõ ìåæäó
óêàçàííûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÄÍÊ ìèíè-õðîìîñî-
ìû, íåñóùåé ãåí a1-òóáóëèíà, íå ïðèâîäèëè ê çàìåòíî-
ìó èçìåíåíèþ èíòåíñèâíîñòè ñèíòåçà ìÐÍÊ.

Äàëüíåéøèé àíàëèç 5�-íåòðàíñêðèáèðóåìîé îáëàñ-
òè a1-òóáóëèíîâîé ìèíè-õðîìîñîìû S. lemnae ïîêàçàë,
÷òî ó÷àñòêè ýòîé îáëàñòè, ïðåäñòàâëåííûå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòÿìè TATCCATTCAAA, TAAATA è ATTATAA,
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ñîîòâåòñòâóþò ñëåäóþùèì êëàññè÷åñêèì ýëåìåíòàì
ïðîìîòîðà äðóãèõ ýóêàðèîò: 1) CAAT-áîêñó, 2) TA-
TA-áîêñó è 3) èíèöèàòîðó òðàíñêðèïöèè (Pimenov et al.,
2002; Ðàéõåëü, 2003).

Îñíîâûâàÿñü íà äàííûõ ëèòåðàòóðû î ñòðîåíèè êëàñ-
ñè÷åñêîãî ýóêàðèîòíîãî ïðîìîòîðà è íóêëåîòèäíîì ñî-
ñòàâå êîíñåðâàòèâíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ â ìè-
íè-õðîìîñîìàõ S. lemnae, ìîæíî äîñòàòî÷íî òî÷íî ïðåä-
ïîëîæèòü, ãäå ýòè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ëîêàëèçîâàíû â
ãåíå a1-òóáóëèíà (Ðàéõåëü, 2003). Ïðè ýòîì ïîëó÷àåòñÿ,
÷òî CAAT-áîêñ a1-òóáóëèíîâîé ìèíè-õðîìîñîìû S. lem-
nae, èìåþùèé íóêëåîòèäíûé ñîñòàâ CATAT, ðàñïîëî-
æåí ìåæäó –44 è –50 ï.í., à TATA-áîêñ, èìåþùèé ñîñòàâ
TAAATA, ðàñïîëîæåí ìåæäó –22 è –29 ï.í. Èíèöèàòîð
òðàíñêðèïöèè, ïðåäñòàâëåííûé íóêëåîòèäàìè ATTA-
TAA, çàíèìàåò ïîçèöèþ îò +2 äî –5 ï.í.

Ðàíåå CAAT-áîêñ áûë îáíàðóæåí â ðåçóëüòàòå ñðàâ-
íåíèÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â 6 ãåíàõ Ìà
Tetrahymena thermophila, â îäíîì ãåíå T. pigmentosa è â
ãåíå a1-òóáóëèíà Stylonychia lemnae (Brunk, Sadler,
1990). Ïðè ýòîì äëÿ CAAT-áîêñà ýòèõ èíôóçîðèé áûëà
îïðåäåëåíà ñëåäóþùàÿ êîíñåíñóñíàÿ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü: 5�-TATCCAATTCARA-3�. Â åùå îäíîé ðàáîòå, â
êîòîðîé àíàëèçèðîâàëè 66 ìàêðîíóêëåàðíûõ ãåíîâ äðó-
ãèõ èíôóçîðèé, CAAT-áîêñ èäåíòèôèöèðîâàëè ïî îïðå-
äåëåííîé äëÿ íåêîòîðûõ ýóêàðèîò êîíñåíñóñíîé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè 5�-GG(T/c)CAATCT-3� (Hoffmann et al.,
1995). Â ðåçóëüòàòå áûëè âûÿâëåíû CAAT-ïîäîáíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â 19 èç 66 èññëåäîâàííûõ ìàêðîíóê-
ëåàðíûõ ãåíîâ èíôóçîðèé (Hoffmann et al., 1995). Èíòå-
ðåñíî, ÷òî ïðè ñðàâíåíèè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé 9 ìàêðîíóêëåàðíûõ ãåíîâ Euplotes crassus áûë
îáíàðóæåí CAAT-áîêñ ñ ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ 5�-GAG-
CCAATCAGA-3� òîëüêî â îäíîì èç ýòèõ ãåíîâ (Ghosh et
al., 1994). Ïðè ýòîì ïîèñê CAAT-áîêñà E. crassus ïðîâî-
äèëñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì êîíñåíñóñíîé ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè 5�-TATCCAATCARA-3�, ãäå R îáîçíà÷àåò ïóðèíî-
âûå îñíîâàíèÿ. Â öåëîì ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî
ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé àíàëèç íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé CAAT-áîêñà ó ðàçíûõ âèäîâ èíôóçî-
ðèé âñå æå ïîçâîëÿåò âûÿâèòü êîíñåðâàòèâíûé ìîòèâ
CCAAT â AT-áîãàòîì 5�-íåêîäèðóþùåì ó÷àñòêå ãåíîâ
ýòèõ ïðîñòåéøèõ.

CAAT-áîêñ ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íûì äëÿ ýóêàðèîò ýëå-
ìåíòîì êîð-ïðîìîòîðà (Æèìóëåâ, 2002). Ïðè ýòîì åãî
ôóíêöèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â êîíòðîëå ïåðâîíà÷àëüíîãî ñâÿ-
çûâàíèÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ñ ïðîìîòîðîì, ÷òî â ñâîþ
î÷åðåäü îáåñïå÷èâàåò ïðàâèëüíîå ïîçèöèîíèðîâàíèå
ïðåäèíèöèàöèîííîãî êîìïëåêñà òðàíñêðèïöèè íà ñîîò-
âåòñòâóþùåì ñåãìåíòå ìîëåêóëû ÄÍÊ. Èçâåñòíî, ÷òî
åñëè ïðîìîòîð ñîäåðæèò òîëüêî èíèöèàòîð òðàíñêðèï-
öèè è îòñóòñòâóþò äðóãèå îñíîâíûå òðàíñêðèïöèîííûå
ôàêòîðû, î÷èùåííàÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II èíèöèèðóåò
òðàíñêðèïöèþ ìàëîýôôåêòèâíî (Carcamo et al., 1991).
Íåêîòîðûå äðóãèå äàííûå, íàïðèìåð ñíèæåíèå ýôôåê-
òèâíîñòè òðàíñêðèïöèè â ðåçóëüòàòå ñàéò-ñïåöèôè÷å-
ñêèõ ìóòàöèé ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, ðàñïîëîæåí-
íûõ â îïðåäåëåííûõ îáëàñòÿõ ïðîìîòîðà, òàêæå ïîä-
òâåðæäàþò ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî CAAT-áîêñ ìîäó-
ëèðóåò ýôôåêòèâíîñòü òðàíñêðèïöèè ó ýóêàðèîò
(McKnight, Kingsbury, 1982; Graves et al., 1986; Barberis
et al., 1987). Ïî-âèäèìîìó, ó S. lemnae CAAT-áîêñ â ãåíå,
êîäèðóþùåì a1-òóáóëèí, òàêæå èãðàåò ðîëü âñïîìîãàòå-
ëüíîãî ýëåìåíòà êîð-ïðîìîòîðà, óñèëèâàþùåãî ýôôåê-
òèâíîñòü òðàíñêðèïöèè ýòîãî ãåíà. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå

ïîäòâåðæäåíî â ýêñïåðèìåíòàõ ïî êîòðàíñôåêöèè S. lem-
nae âåêòîðàì, ñîäåðæàùèìè ìóòàöèè â îáëàñòè CA-
AT-áîêñà. Òàê, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ðàçðóøåíèå ýòîãî
ýëåìåíòà ïðîìîòîðà ñíèæàåò ýôôåêòèâíîñòü òðàíñêðèï-
öèè, õîòÿ è íå â òàêîé ìåðå, êàê, íàïðèìåð, ïðè óäàëåíèè
èíèöèàòîðà òðàíñêðèïöèè (Skovorodkin et al., 2001a; Pi-
menov et al., 2002; Zassoukhina et al., 2002; Ðàéõåëü,
2003).

Ðåçóëüòàòû àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ ìè-
íè-õðîìîñîì Ìà èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ ïîçâîëèëè ñôîð-
ìóëèðîâàòü íåêîòîðûå ïðåäïîëîæåíèÿ î ëîêàëèçàöèè
TATA-áîêñîâ èëè ïî êðàéíåé ìåðå TATA-ïîäîáíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé â ðàçëè÷íûõ ãåíàõ ýòèõ ïðîñòåéøèõ
(Greslin et al., 1988; Wefes, Lipps, 1990; Gaunitz et al.,
1992; Hoffman et al., 1995). Ê ñîæàëåíèþ, ïîëó÷åííûå
âûâîäû îêàçàëèñü íå ñëèøêîì ïðàâäîïîäîáíûìè. Òàê,
ïî ðåçóëüòàòàì ðàáîòû Âåôåñà è Ëèïñà (Wefes, Lipps,
1990) áûëî ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â ãåíå ãèñ-
òîíà H4K S. lemnae èìååòñÿ TATA-áîêñ â ïîëîæåíèè
–19 ï.í. îòíîñèòåëüíî òî÷êè íà÷àëà òðàíñëÿöèè. Ïðè
ýòîì òî÷êà íà÷àëà òðàíñêðèïöèè â óïîìÿíóòîé ðàáîòå íå
áûëà îïðåäåëåíà. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå ïðåäñòàâëÿåòñÿ
ìàëîâåðîÿòíûì, ïîñêîëüêó êîíñåíñóñíûå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè TATA-áîêñà, òàê æå êàê è äðóãèå AT-áîãàòûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îáû÷íî ðàñïîëàãàþòñÿ íà äðóãîì,
ñîâåðøåííî îïðåäåëåííîì ðàññòîÿíèè îòíîñèòåëüíî
òî÷êè íà÷àëà òðàíñêðèïöèè (îáû÷íî â ðàéîíå îò –5 äî
–30 ï.í.) ïðàêòè÷åñêè ó âñåõ èññëåäîâàííûõ ýóêàðèîò.
Èñêëþ÷åíèå ïîêà ñîñòàâëÿþò òîëüêî äðîææè Saccharo-
myces cerevisiae, ó êîòîðûõ TATA-áîêñ íàõîäèòñÿ â ó÷à-
ñòêå ìåæäó –40 è –120 ï.í. îòíîñèòåëüíî òî÷êè íà÷àëà
òðàíñêðèïöèè (Li et al., 1994; Smale, Kadonaga, 2003).

Â ðàáîòàõ, ïîñâÿùåííûõ àíàëèçó íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ïðîìîòîðà ãåíà a1-òóáóëèíà S. lem-
nae, ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî TATA-áîêñ ëîêàëèçîâàí â ñà-
ìûõ ðàçíûõ ïîëîæåíèÿõ îòíîñèòåëüíî òî÷êè íà÷àëà
òðàíñëÿöèè: –164, –139 è –40 ï.í. (Helftenbein, 1985);
–40 ï.í. (Helftenbein, Muller, 1988); –145 ï.í. (Helftenbein
et al., 1989); –125 ï.í. (Steinbrueck, 1990). Ñðàçó îòìåòèì,
÷òî â äàëüíåéøåì âñå ýòè ïðåäïîëîæåíèÿ íå áûëè ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî ïîäòâåðæäåíû (Ðàéõåëü, 2003). Òîëüêî òåî-
ðåòè÷åñêèå ïðåäïîëîæåíèÿ î ëîêàëèçàöèè TATA-áîêñà â
ãåíàõ ãèñòîíà H4G, à òàêæå â ãåíàõ a2- è b2-òóáóëèíà ó
S. lemnae (Steinbrueck, 1990; Wefes, Lipps, 1990) íàøëè
ïîäòâåðæäåíèå â õîäå ïîñëåäóþùèõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
èññëåäîâàíèé ñ èñïîëüçîâàíèåì ìóòàíòíûõ êîíñòðóêöèé
ÄÍÊ (Pimenov et al., 2002; Ðàéõåëü, 2003).

Ïðè÷èíà ñòîëü ÷àñòûõ ðàñõîæäåíèé ìåæäó ðàñ÷åò-
íûìè ïðåäïîëîæåíèÿìè è ýêñïåðèìåíòàëüíûìè äîêàçà-
òåëüñòâàìè ëîêàëèçàöèè TATA-áîêñîâ â ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ ãåíàõ ñïèðîòðèõ ñîñòîèò â òîì, ÷òî 5�-íåêîäèðóþ-
ùèé ó÷àñòîê ýòèõ ãåíîâ î÷åíü áîãàò íóêëåîòèäàìè A è T
è ïîýòîìó TATA-ïîäîáíûå ìîòèâû âñòðå÷àþòñÿ â ðàñ-
ñìàòðèâàåìûõ ó÷àñòêàõ äîâîëüíî ÷àñòî. Ñ äðóãîé ñòîðî-
íû, èññëåäîâàòåëè, îðèåíòèðóþùèåñÿ íà ñòðîãî ôèêñè-
ðîâàííóþ ñòðóêòóðó êîíñåíñóñíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
TATA-áîêñà — TATAA, ïîëó÷àþò çàíèæåííûå ðåçóëü-
òàòû ïðè îöåíêå ðàñïðîñòðàíåííîñòè ýòîãî ýëåìåíòà
ïðîìîòîðà â ãåíàõ èíôóçîðèé (Hoffman et al., 1995). Ñî-
ãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, êîíñåíñóñíàÿ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòü TATA-áîêñà ìîæåò âàðüèðîâàòü â øè-
ðîêèõ ïðåäåëàõ (Hahn et al., 1989; Singer et al., 1990;
Wobbe Struhl, 1990; Zenzie-Gregory et al., 1993; Patikog-
lou et al., 1999). Ïîýòîìó ñ äîñòàòî÷íîé óâåðåííîñòüþ
ìîæíî èñêàòü TATA-áîêñ òîëüêî â ãåíàõ, â êîòîðûõ
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îïðåäåëåíà òî÷êà èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè. Ïðè ýòîì
ñëåäóåò ó÷èòûâàòü, ÷òî TATA-áîêñ ðàñïîëàãàåòñÿ íà ñî-
âåðøåííî îïðåäåëåííîì ðàññòîÿíèè îò ýòîé òî÷êè — â
îáëàñòè îò –25 äî –30 ï.í. Îïðåäåëèâ òàêèì îáðàçîì
ðàéîí, â êîòîðîì ìîæåò íàõîäèòüñÿ èñêîìûé ðåãóëÿòîð-
íûé ýëåìåíò, ñëåäóåò äàëåå èñêàòü â íåì ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòü, ñîñòîÿùóþ èç ïÿòè-øåñòè íóêëåîòèäîâ A è T. Â
÷àñòíîñòè, ïðèäåðæèâàÿñü èìåííî ýòèõ ïðàâèë è áûë ýê-
ñïåðèìåíòàëüíî îáíàðóæåí TATA-áîêñ â ãåíàõ a1-, a2-,
b1- è b2-òóáóëèíà (Ðàéõåëü, 2003). Åñëè îðèåíòèðîâàòü-
ñÿ íà ïîëîæåíèå TATA-áîêñà îòíîñèòåëüíî òî÷êè íà÷à-
ëà òðàíñêðèïöèè è íà ñõîäñòâî ó ðàçíûõ ãåíîâ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, ðàñïîëîæåííûõ â ýòîé îáëàñòè, òî
îêàçûâàåòñÿ, ÷òî ýòîò ðåãóëÿòîðíûé ýëåìåíò èìååò êîí-
ñåíñóñíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü TAAATA ó òóáóëèíîâ
a1-, a2- è b2- è TATAA ó b1-òóáóëèíà (Ðàéõåëü, 2003).

Ýêñïåðèìåíòàëüíî ó èíôóçîðèé áûë îáíàðóæåí åùå
îäèí âàæíåéøèé ýëåìåíò òèïè÷íîãî êîð-ïðîìîòîðà
ýóêàðèîò — èíèöèàòîð òðàíñêðèïöèè, êîòîðûé âïåðâûå
áûë âûÿâëåí ó S. lemnae. Ýêñïåðèìåíòû ïî òðàíñôîðìà-
öèè ñòèëîíèõèé ïîêàçàëè, ÷òî óäàëåíèå èëè çàìåíà â
ãåíå a1-òóáóëèíà ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, ðàñïîëî-
æåííîé â îáëàñòè òî÷êè íà÷àëà òðàíñêðèïöèè, ïðèâîäèò
ê çíà÷èòåëüíîìó ñíèæåíèþ ýôôåêòèâíîñòè òðàíñêðèï-
öèè ýòîãî ãåíà (Pimenov et al., 2002; Zassoukhina et al.,
2002). Â ïîñëåäóþùåé ðàáîòå â ðåçóëüòàòå ñðàâíåíèÿ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, îêðóæàþùèõ òî÷êó íà÷àëà
òðàíñêðèïöèè, ó ðàçëè÷íûõ ãåíîâ S. lemnae è äðóãèõ
ýóêàðèîò áûëî ïîäòâåðæäåíî ïðèñóòñòâèå òèïè÷íîãî
äëÿ ýóêàðèîò èíèöèàòîðà òðàíñêðèïöèè ó ñòèëîíèõèé.
Êîíñåíñóñíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èíèöèàòîðà òðàíñ-
êðèïöèè â ãåíàõ a1- è a2-òóáóëèíà S. lemnae ïðåäñòàâ-
ëåíà ãåïòàíóêëåîòèäîì ATTATAA, â ãåíå b1-òóáóëè-
íà — GTATTAA, à â ãåíå b2-òóáóëèíà — TATATAA.
Âñå ýòè ãåïòàíóêëåîòèäû ñîîòâåòñòâóþò òèïè÷íîé êîí-
ñåíñóñíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èíèöèàòîðà òðàíñêðèï-
öèè äðóãèõ ýóêàðèîò, êîòîðóþ ìîæíî îïèñàòü ôîðìóëîé
YYANT/AYY, ãäå Y — ëþáîé ïèðèìèäèíîâûé íóêëåî-
òèä, à N — ëþáîé íóêëåîòèä (Smale, Baltimore, 1989; Ja-
vahery et al., 1994; Lo, Smale, 1996).

Çàêëþ÷åíèå

Èçó÷åíèå ÿäåðíîãî äèìîðôèçìà èíôóçîðèé, êîòîðîå
íà ïðîòÿæåíèè ìíîãèõ äåñÿòèëåòèé ïðîøëîãî ñòîëåòèÿ
òðàäèöèîííî âåëîñü ïðåèìóùåñòâåííî ïðîòîçîîëîãàìè,
â íà÷àëå XXI â. ïðèâåëî ê ïîÿâëåíèþ íàó÷íîãî íàïðàâ-
ëåíèÿ — èññëåäîâàíèå ìèíè-õðîìîñîì è äðóãèõ íåáîëü-
øèõ õðîìîñîì ðåñíè÷íûõ ïðîñòåéøèõ. Ýòî íàïðàâëåíèå
èññëåäîâàíèé âîçíèêëî íà ñòûêå êëàññè÷åñêîé ïðîòèñòî-
ëîãèè è ñîâðåìåííîé êëåòî÷íîé è ìîëåêóëÿðíîé áèî-
ëîãèè, ãëàâíûì îáðàçîì áëàãîäàðÿ äâóì îáñòîÿòåëüñò-
âàì: 1) øèðîêîìó èñïîëüçîâàíèþ ñîâðåìåííûõ ìåòîäîâ
èññëåäîâàíèÿ, ïîçâîëèâøèì èäåíòèôèöèðîâàòü ýòè õðî-
ìîñîìû â íåîáû÷íîì ÿäåðíîì àïïàðàòå èíôóçîðèé;
2) óäà÷íîìó ïîäáîðó ïîäõîäÿùèõ ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ
äëÿ óãëóáëåíèÿ àíàëèçà õðîìîñîì ýòèõ ïðîñòåéøèõ.
Ñðåäè ýòèõ îáúåêòîâ èññëåäîâàíèÿ îñîáåííî ïåðñïåê-
òèâíûìè îêàçàëèñü èíôóçîðèè-ñïèðîòðèõè, ïðåèìóùå-
ñòâåííî Stylonychia lemnae, â Ìà êîòîðûõ áûëè îòêðûòû
ìîíîãåííûå è îëèãîãåííûå ìèíè-õðîìîñîìû. Ïîñëåä-
íèå îáðàçóþòñÿ â æèçíåííîì öèêëå ñïèðîòðèõ â ðåçóëü-
òàòå ñëîæíîãî ïðîöåññà äèôôåðåíöèðîâêè çà÷àòêîâ Ìà
ïîñëå êîíúþãàöèè èëè àâòîãàìèè èíôóçîðèé. Ïðè ýòîì â

ðàçâèâàþùèõñÿ Ìà ïðîèñõîäÿò: 1) äåëåöèÿ áîëüøèíñòâà
ýëåìåíòîâ èñõîäíîãî ãåíîìà çà÷àòêîâ Ìà (ò. å. ãåíîìà
ñèíêàðèîíîâ, èç êîòîðûõ îáðàçóþòñÿ ýòè çà÷àòêè), âêëþ-
÷àÿ íåêîòîðûå öåëûå õðîìîñîìû; 2) ìíîãîêðàòíîå óìíî-
æåíèå ïóòåì àìïëèôèêàöèè îñòàâøåéñÿ ÷àñòè ãåíîìà.
Òàêæå íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ñîõðàíèâøèåñÿ â Ìà ñåãìåíòû
ìèêðîíóêëåàðíûõ ÄÍÊ ïåðåðàñïðåäåëÿþòñÿ ïî ðàçíûì
õðîìîñîìàì.

Ðàçíîñòîðîííèå èññëåäîâàíèÿ ìèíè-õðîìîñîì S. lem-
nae ïîçâîëèëè îáîãàòèòü íàøè ïðåäñòàâëåíèÿ î òàêèõ
êëþ÷åâûõ áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ è ÿâëåíèÿõ, êàê ðåï-
ëèêàöèÿ õðîìîñîìíûõ ÄÍÊ, ãåííàÿ àìïëèôèêàöèÿ, ðåãó-
ëÿöèÿ ãåííîé àêòèâíîñòè, óïàêîâêà õðîìîñîìíîãî ìàòå-
ðèàëà â èíòåðôàçå, ïîâåäåíèå àöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì
ïðè äåëåíèè ÿäðà è ìíîãèå äðóãèå. Íåîáõîäèìî òàêæå
îòìåòèòü, ÷òî, çà èñêëþ÷åíèåì îòñóòñòâèÿ öåíòðîìåðíîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè íóêëåîòèäîâ, âî âñåõ îñòàëüíûõ îò-
íîøåíèÿõ ìèíè-õðîìîñîìû S. lemnae è íåêîòîðûõ äðó-
ãèõ ñïèðîòðèõ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé åñòåñòâåííûå ìîäåëè
«ìèíèìàëüíî âîçìîæíûõ» ýóêàðèîòíûõ õðîìîñîì. Òàê,
áîëüøîå ÷èñëî ìèíè-õðîìîñîì S. lemnae ñîäåðæèò âñåãî
îäèí ãåí, êîòîðûé îáðàìëåí íåáîëüøèìè íåòðàíñêðèáè-
ðóåìûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè íóêëåîòèäîâ è êîðîòêè-
ìè òåëîìåðàìè. Ïðè ýòîì âñå èëè ïî÷òè âñå ãåíû ìèíè-
õðîìîñîì äåìîíñòðèðóþò âûñîêóþ òðàíñêðèïöèîííóþ
àêòèâíîñòü, ò. å. «ìîë÷àùèõ» ìèíè-õðîìîñîì ó S. lemnae
ïðàêòè÷åñêè íåò.

Ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàíî, ÷òî 5�-íåòðàíñëèðóå-
ìûå îáëàñòè, ïî êðàéíåé ìåðå òåõ ìèíè-õðîìîñîì, â êî-
òîðûõ ëîêàëèçîâàíû ãåíû a1- è a2-òóáóëèíà, ñîäåðæàò
êëàññè÷åñêèå ýëåìåíòû ýóêàðèîòíîãî ïðîìîòîðà: CA-
AT-áîêñ, TATA-áîêñ è èíèöèàòîð òðàíñêðèïöèè. Âìåñòå
ñ òåì â ìèíè-õðîìîñîìàõ íå áûëî îáíàðóæåíî ñïåöèôè-
÷åñêèõ äëÿ èíôóçîðèé ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé, êîòîðûå êîíòðîëèðóþò ðåïëèêàöèþ ÄÍÊ. Íåîáõî-
äèìî òàêæå îòìåòèòü, ÷òî èñõîäÿ èç ïîëó÷åííûõ ê íàñòî-
ÿùåìó âðåìåíè äàííûõ ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â Ìà
S. lemnae îòñóòñòâóåò àêòèâíûé ñèêâåíñ-ñïåöèôè÷åñêèé
êîíòðîëü êîëè÷åñòâà êîïèé ìèíè-õðîìîñîì. Èíòåðåñíî,
÷òî â ìèíè-õðîìîñîìàõ ñïèðîòðèõ ïî÷òè íå âñòðå÷àþòñÿ
ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå ó äðóãèõ
ýóêàðèîò èãðàþò ñóùåñòâåííóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè
ãåòåðîõðîìàòèíà. Ïîëó÷åíû óáåäèòåëüíûå ïîäòâåðæäå-
íèÿ ãèïîòåçû, ñîãëàñíî êîòîðîé â òåëîìåðàõ ñïèðîòðèõ
ëîêàëèçóþòñÿ òî÷êè èíèöèàöèè ðåïëèêàöèè ÄÍÊ ìè-
íè-õðîìîñîì.

Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå òîò ôàêò, ÷òî ïðîñòîé
ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ÄÍÊ ìèíè-õðîìîñîì Ìà ñïèðîòðèõ, êîòîðûì óâëå-
êàþòñÿ ìíîãèå èññëåäîâàòåëè, è ïîèñê íà îñíîâå ýòîãî
àíàëèçà â ÄÍÊ ìèíè-õðîìîñîì óæå èçâåñòíûõ ñòðóêòóð-
íûõ ýëåìåíòîâ õðîìîñîì äðóãèõ ýóêàðèîò äàëåêî íå âñå-
ãäà äàþò îäíîçíà÷íûå ïîëîæèòåëüíûå ðåçóëüòàòû. Òà-
êîé òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îñíîâà-
íèé â ìèíè-õðîìîñîìå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü òîëüêî
êàê îñíîâó äëÿ ïëàíèðîâàíèÿ äàëüíåéøåé ýêñïåðèìåíòà-
ëüíîé ðàáîòû, îñíîâàííîé, íàïðèìåð, íà èñïîëüçîâàíèè
êëîíèðîâàííûõ êîíñòðóêöèé ÄÍÊ, ñîäåðæàùèõ ìóòàöèè
â àíàëèçèðóåìûõ îáëàñòÿõ ìèíè-õðîìîñîìû.

Èç ïðåäñòàâëåííîãî îáçîðà ñëåäóåò, ÷òî ê íàñòîÿùå-
ìó âðåìåíè ìîëåêóëÿðíàÿ îðãàíèçàöèÿ îòäåëüíûõ ìè-
íè-õðîìîñîì S. lemnae íåïëîõî èññëåäîâàíà. Îäíàêî
îñòàþòñÿ íåðåøåííûìè ìíîãèå ïðîáëåìû, ñâÿçàííûå ñ
îïðåäåëåíèåì îáùèõ ïðèíöèïîâ ñòðóêòóðíîé îðãàíèçà-
öèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîìà ýòîãî ìîäåëüíîãî âèäà
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èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ. Óñïåõàì èññëåäîâàíèé â ýòîé îá-
ëàñòè â íåìàëîé ñòåïåíè ìîã áû ñïîñîáñòâîâàòü ñïåöèà-
ëüíûé ãåíîìíûé ïðîåêò, èìåþùèé öåëüþ îïðåäåëåíèå è
ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé îñíîâàíèé
âñåõ õðîìîñîìíûõ ÄÍÊ Ìà è Ìè S. lemnae.

Îñòàåòñÿ àêòóàëüíûì è âîïðîñ î òîì, êàêèì îáðàçîì
â æèçíåííîì öèêëå ñïèðîòðèõ ïîääåðæèâàåòñÿ íà ïîñòî-
ÿííîì óðîâíå ÷èñëî êîïèé ðàçëè÷íûõ ìèíè-õðîìîñîì
Ìà. Ïðèõîäèòñÿ òàêæå ïðèçíàòü, ÷òî ïîêà îñòàåòñÿ íåïî-
íÿòíûì, êàê áåç ó÷àñòèÿ êèíåòîõîðîâ è ìèêðîòðóáî÷åê
îôîðìëåííîãî âåðåòåíà äåëåíèÿ ìèíè-õðîìîñîìû ðàñ-
õîäÿòñÿ â äåëÿùèõñÿ Ìà ýòèõ èíôóçîðèé. Èçó÷åíèå ýòî-
ãî ïðîöåññà ìîãëî áû ñïîñîáñòâîâàòü ïîíèìàíèþ òîãî,
êàê âîîáùå âîçíèê ìèòîç ó ýóêàðèîò, ïîñêîëüêó äåëåíèå
Ìà S. lemnae, âîçìîæíî â ðÿäå îòíîøåíèé, ìîäåëèðóåò
ñåãðåãàöèþ ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ó ïåðâè÷íûõ ýóêà-
ðèîò, ó êîòîðûõ åùå íå ñôîðìèðîâàëñÿ ìèòîòè÷åñêèé
àïïàðàò èç ìèêðîòðóáî÷åê è êèíåòîõîðîâ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåê-
òû 03-04-48505 è 04-04-49209), Íåìåöêîãî ôîíäà íàó÷-
íûõ èññëåäîâàíèé (ôîíä DFG, ïðîåêò Am 26/31-1) è Íå-
ìåöêîãî ôîíäà àêàäåìè÷åñêèõ îáìåíîâ (ôîíä DAAD,
ïðîåêò 325/lin).

Ñ ï è ñ î ê ë è ò å ð à ò ó ð û

Áîðõñåíèóñ Ñ. Í., Áåëîçåðñêàÿ Í. À., Ìåðêóëîâà Í. À., Èð-
ëèíà È. Ñ., Âîðîáüåâ Â. È. 1977. Âîçìîæíîñòü íåîäíîêðàòíîé
ðåïëèêàöèè ÷àñòè ÿäåðíîé ÄÍÊ èíôóçîðèè Tetrahymena â òå÷å-
íèå îäíîãî S-ïåðèîäà. Ìîëåêóëÿð. áèîë. 11 (1) : 171—180.

Âèííèêîâà Í. Â. 1974. Óëüòðàñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ ìàê-
ðîíóêëåóñîâ Dileptus anser O. F. M. âî âðåìÿ êîíúþãàöèè. Acta
protozool. 13 : 97—107.

Äîãåëü Â. À. 1981. Çîîëîãèÿ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ì.: Âûñø.
øê. 606 ñ.

Æèìóëåâ È. Ô. 2002. Îáùàÿ è ìîëåêóëÿðíàÿ ãåíåòèêà. Íî-
âîñèáèðñê: Èçä-âî Íîâîñèá. óí-òà. 459 ñ.

Îñèïîâ Ä. Â. 1981. Ïðîáëåìû ãåòåðîìîðôèçìà ÿäåð ó îäíî-
êëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ. Ë.: Íàóêà. 167 ñ.

Ðàéêîâ È. Á. 1978. ßäðî ïðîñòåéøèõ. Ìîðôîëîãèÿ è ýâî-
ëþöèÿ. Ë.: Íàóêà. 328 ñ.

Ðàéêîâ È. Á. 1989. ßäåðíûé ãåíîì ïðîñòåéøèõ. Â êí.: Îð-
ãàíèçàöèÿ ãåíîìà. Ì.: Íàóêà. 110—154.

Ðàéêîâ È. Á. 1992. ßäåðíàÿ äèôôåðåíöèðîâêà è ãåòåðîìîð-
ôèçì ÿäåð ó ïðîñòåéøèõ. Öèòîëîãèÿ. 34 (7) : 3—16.

Ðàéêîâ È. Á., Àììåðìàíí Ä. 1976. Íîâûå óñïåõè â èçó÷å-
íèè ìàêðîíóêëåóñà èíôóçîðèé. Â êí.: Êàðèîëîãèÿ è ãåíåòèêà
ïðîñòåéøèõ. Ë.: Íàóêà. 1: 64—90.

Ðàéõåëü È. Á. 2003. Ðåãóëÿòîðíûå ó÷àñòêè ÄÍÊ â ìèíèõðî-
ìîñîìàõ èíôóçîðèè Stylonychia lemnae, íåñóùèõ ãåíû a1- è
b2-òóáóëèíà: Àâòîðåô. êàíä. äèñ. ÑÏá.: ÑÏá. ãîñ. ïîëèòåõ.
óí-ò. 26 ñ.

Ñåðãååâà Ã. È. 1977. Î ñòðóêòóðå õðîìàòèíà ìàêðîíóêëåó-
ñà èíôóçîðèè Bursaria truncatella. Öèòîëîãèÿ. 19 (7) : 3—16.

Ñêàðëàòî Ñ. Î. 1977. Óëüòðàñòðóêòóðà ÿäåðíîãî àïïàðàòà
èíôóçîðèè Stentor coeruleus. Öèòîëîãèÿ. 19 (5) : 478—483.

Ñêàðëàòî Ñ. Î. 1978. Ýëåêòðîííîìèêðîñêîïè÷åñêîå èñ-
ñëåäîâàíèå èçìåíåíèÿ ìàêðîíóêëåóñà èíôóçîðèè Stentor coeru-
leus â ïðîöåññå êîíúþãàöèè. Öèòîëîãèÿ. 20 (6) : 607—611.

Aigner S., Cech T. R. 2004. The Euplotes telomerase subunit
p43 stimulates enzymatic activity and processivity in vitro. RNA.
10 : 1108—1118.

Alonso P. 1978. Les chromosomes polytènes des ciliés. Ann.
Biol. 17 : 369—386.

Ammermann D. 1964. Riesenchromosomenin der Makronucleu-
sanlage des Ciliaten Stylonychia spec. Naturwissenschaften. 51 : 249.

Ammermann D. 1965. Cytologische und genetische Untersuc-
hungen an dem Ciliaten Stylonychia mytilus Ehrenberg. Arch. Pro-
tistenk. 108 : 109—152.

Ammermann D. 1970. The macronucleus of the ciliate Stylo-
nychia mytilus; its nucleic acid synthesis and its function. Exp. Cell
Res. 61 : 6—12.

Ammermann D. 1971. Morphology and development of the
macronuclei of the ciliates Stylonychia mytilus and Euplotes aedi-
culatus. Chromosoma. 33 : 209—238.

Ammermann D. 1987. Giant chromosomes in ciliates. Results
Probl. Cell Differ. 14 : 59—67.

Ammermann D. 1990. The contribution of hypotrichous cilia-
tes to our understanding of molecular biology and evolution of cili-
ates. Zool. Sci. Suppl. 7 : 13—22.

Ammermann D., Hellmer K. H., Zassoukhina I., Skovorodkin I.
2003. Response to X-ray- and cis Pt-induced DNA damage in Sty-
lonychia lemnae (Ciliata, Protozoa). Eur. J. Protistol. 39 : 223—
230.

Ammermann D., Schlegel M. 1983. Characterization of two
sibling species of the genus Stylonychia (Ciliata, Hypotricha):
S. mytilus Ehrenberg, 1838 and S. lemnae n. sp. I. Morphology and
reproductive behavior. J. Protozool. 30 : 290—294.

Ammermann D., Steinbruck G., von Berger L., Hennig W.
1974. The development of the macronucleus in the ciliated protozo-
an Stylonychia mytilus. Chromosoma. 45 : 401—429.

Ardell D. H., Lozupone C. A., Landweber L. F. 2003. Polymor-
phism, recombination and alternative unscrambling in the DNA po-
lymerase alpha gene of the ciliate Stylonychia lemnae (Alveolata;
class Spirotrichea). Genetics. 165 : 1761—1777.

Barberis A., Superti-Furga G., Busslinger M. 1987, Mutually
exclusive interaction of the CCAAT-binding factor and of a displa-
cement protein with overlapping sequences of a histone gene pro-
moter. Cell. 50 : 347—359.

Bardele C. F. 1969. Acineta tuberose. II. The distribution of
microtubules in the macronucleus during asexual reproduction.
Z. Zellforsch. Mikrosk. Anat. 93 : 93—104.

Berger J. D. 1982. Effects of gene dosage on protein synthesis
rate in Paramecium teteraurelia. Implications for regulation of cell
mass, DNA content and the cell cycle. Exp. Cell Res. 141 : 261—
275.

Brunk C. F., Sadler L. A. 1990. Characterization of the pro-
moter region of Tetrahymena genes. Nucl. Acids Res. 18 : 323—
329.

Carcamo J., Buckbinder L., Reinberg D. 1991. The initiator di-
rects the assembly of a transcription factor IID-dependent transcrip-
tion complex. Proc. Nat. Acad. Sci. USA. 88 : 8052—8056.

Cavalcanti A. R., Dunn D. M., Weiss R., Herrick G., Landwe-
ber L. F., Doak T. G. 2004a. Sequence features of Oxytricha trifal-
lax (class Spirotrichea) macronuclear telomeric and subtelomeric
sequences. Protist. 155 : 311—322.

Cavalcanti A. R., Stover N. A., Orecchia L., Doak T. G., Land-
weber L. F. 2004b. Coding properties of Oxytricha trifallax (Sterki-
ella histriomuscorum) macronuclear chromosomes: analysis of a pi-
lot genome project. Chromosoma. 113 : 69—76.

Cleffmann G. 1975. Amount of DNA produced during extra S
phases in Tetrahymena. J. Cell Biol. 66 : 204—209.

Cleffmann G. 1980. Chromatin elimination and the genetic or-
ganization of the macronucleus in Tetrahymena thermophila. Chro-
mosoma. 78 : 313—325.

Conzelmann K. K., Helftenbein E. 1987. Nucleotide sequence
and expression of two beta-tubulin genes in Stylonychia lemnae. J.
Mol. Biol. 198 : 643—653.

Doerder F. P., Lief J. H., Doerder L. E. 1975. A corrected tab-
le for macronuclear assortment in Tetrahymena pyriformis, syn-
gen 1. Genetics. 80 : 263—265.

Elsevier S. M., Lipps H. J., Steinbruck G. 1978. Histone genes
in macronuclear DNA of the ciliate Stylonychia mytilus. Chromoso-
ma. 69 : 291—306.

Foissner W., Berger H. 1999. Identification and ontogenesis of
the nomen nudum Hypotrichs (Protozoa: Ciliophora) Oxytricha no-
va (= Sterkiella nova sp. n.) and O. trifallax (= S. histriomusco-
rum). Acta protozool. 38 : 215—248.

632 À. Þ. Ïèìåíîâ, È. Á. Ðàéõåëü è äð.



Fokin S. I., Ossipov D. V. 1981. Generative nucleus control
over cell vegetative functions in Paramecium. Acta protozool. 20 :
51—73.

Garnier O., Serrano V., Duharcourt S., Meyer E. 2004. RNA-
mediated programming of developmental genome rearrangements
in Paramecium tetraurelia. Mol. Cell Biol. 24 : 7370—7379.

Gaunitz C., Witte H., Gaunitz F. 1992. Primary structure of a
gene-sized DNA encoding calmodulin from the hypotrichous ciliate
Stylonychia lemnae. Gene. 119 : 191—198.

Ghosh S., Jaraczewski J. W., Klobutcher L. A., Jahn C. L.
1994. Characterization of transcription initiation, trànslation initia-
tion, and poly(A) addition sites in the gene-sized macronuclear
DNA molecules of Euplotes. Nucl. Acids Res. 22 : 214—221.

Gil R., Alonso P., Perez-Silva J. 1972. Ultrastructure of the
macronuclear anlage in Stylonychia mytilus. Exp. Cell Res. 72 :
509—518.

Graves B. J., Johnson P. F., McKnight S. L. 1986. Homologo-
us recognition of a promoter domain common to the MSV LTR and
the HVS tk gene. Cell. 44 : 565—576.

Gray J. T., Celander D. W., Price C. M., Cech T. R. 1991. Clo-
ning and expression of genes for the Oxytricha telomere-binding
protein: specific subunit interactions in the telomeric complex. Cell.
67 : 807—814.

Grell K. G. 1953. Die Konjugation von Ephelota gemmipara
R. Hertwig. Arch. Protistenk. 98 : 287—326.

Greslin A. F., Loukin S. H., Oka Y., Prescott D. M. 1988. An
analysis of the macronuclear actin genes of Oxytricha. DNA. 7 :
529—536.

Greslin A. F., Prescott D. M., Oka Y., Loukin S. H., Chap-
pell J. C. 1989. Reordering of nine exons is necessary to form a
functional actin gene in Oxytricha nova. Proc. Nat. Acad. Sci. USA.
86 : 6264—6268.

Hahn S., Buratowski S., Sharp P. A., Guarente L. 1989. Yeast
TATA-binding protein TFIID binds to TATA elements with both
consensus and nonconsensus DNA sequences. Proc. Nat. Acad. Sci.
USA. 86 : 5718—5722.

Helftenbein E. 1985. Nucleotide sequence of a macronuclear
DNA molecule coding for alpha-tubulin from the ciliate Stylonyc-
hia lemnae. Special codon usage: TAA is not a translation termina-
tion codon. Nucl. Acids Res. 13 : 415—433.

Helftenbein E., Conzelmann K. K., Becker K. F., Fritzensc-
haf H. 1989. Regulatory structure of gene expression, DNA-replica-
tion and DNA-rearrangement macronuclear genes of Stylonychia
lemnae, a hypotrichous ciliate. Eur. J. Protistol. 25 : 158—167.

Helftenbein E., Muller E. 1988. Both alpha-tubulin genes are
transcriptionally active in Stylonychia lemnae. Curr. Genet. 13 :
425—432.

Hoffman D. C., Anderson R. C., DuBois M. L., Prescott D. M.
1995. Macronuclear gene-sized molecules of hypotrichs. Nucl.
Acids. Res. 23 : 1279—1283.

Jahn C. L., Klobutcher L. A. 2002. Genome remodeling in cili-
ated protozoa. Ann. Rev. Microbiol. 56 : 489—520.

Javahery R., Khachi A., Lo K., Zenzie-Gregory B., Smale S. T.
1994. DNA sequence requirements for transcriptional initiator acti-
vity in mammalian cells. Mol. Cell Biol. 14 : 116—127.

Jonsson F., Steinbruck G., Lipps H. J. 2001. Both subtelome-
ric regions are required and sufficient for specific DNA fragmenta-
tion during macronuclear development in Stylonychia lemnae. Ge-
nome Biol. 2: RESEARCH0005. 1—5. 11.

Kaney A. R., Speare V. J. 1992. A genetic screen for vegetative
gene expression in the micronucleus of Tetrahymena thermophila.
J. Protozool. 39 : 323—328.

Karrer K. M. 1986. The nuclear DNAs of holotrichous ciliates.
In: The molecular biology of ciliated protozoa. New York: Acad.
Press. 85—110.

Kim C. S., Preer J. R., Jr., Polisky B. 1992. Bacteriophage
lambda DNA fragments replicate in the Paramecium macronucleus:
absence of active copy number control. Develop. Genet. 13 :
97—102.

Kimball R. F., Prescott D. M. 1962. Deoxyribonucleic acid
synthesis and distribution during growth and amitosis of the macro-
nucleus of Euplotes. J. Protozool. 9 : 88—92.

Klobutcher L. A., Prescott D. M. 1986. The special case of the
hypotrichs. In: The molecular biology of ciliated protozoa. New
York: Acad. Press. 111—154.

Klobutcher L. A., Swanton M. T., Donini P., Prescott D. M.
1981. All gene-sized DNA molecules in four species of hypotrichs
have the same terminal sequence and an unusual 3� terminus. Proc.
Nat. Acad. Sci. USA. 78 : 3015—3019.

Kloetzel J. A. 1970. Compartmentalization of the developing
macronucleus following conjugation in Stylonychia and Euplotes. J.
Cell Biol. 47 : 395—407.

Kraut H., Lipps H. J., Prescott D. M. 1986. The genome of hy-
potrichous ciliates. Int. Rev. Cytol. 99 : 1—28.

Kreyenberg H., Witte H., Ammermann D. 1998. A comparison
of overamplified macronuclear chromosomes in the ciliate Stylo-
nychia lemnae. Eur. J. Protistol. 34 : 29—38.

Landweber L. F., Kuo T. C., Curtis E. A. 2000. Evolution and
assembly of an extremely scrambled gene. Proc. Nat. Acad. Sci.
USA. 97 : 3298—3303.

Larson D. D., Umthun A. R., Shaiu W. L. 1991. Copy number
control in the Tetrahymena macronuclear genome. J. Protozool.
38 : 258—263.

Lescasse R., Grisvard J., Fryd G., Fleury-Aubusson A., Baro-
in-Tourancheau A. 2005. Proposed function of the accumulation
of plasma membrane-type Ca2+-ATPase mRNA in resting cysts of
the ciliate Sterkiella histriomuscorum. Eukaryot. Cell. 4 : 103—110.

Li Y., Flanagan P. M., Tschochner H., Kornberg R. D. 1994.
RNA polymerase II initiation factor interactions and transcription
start site selection. Science. 263 : 805—807.

Lipps H. J., Nock A., Riewe M., Steinbruck G. 1978. Chroma-
tin structure in the macronucleus of the ciliate Stylonychia mytilus.
Nucl. Acids Res. 5 : 4699—4709.

Lo K., Smale S. T. 1996. Generality of a functional initiator
consensus sequence. Gene. 182 : 13—22.

Longcor M. A., Wickert S. A., Chau M.-F., Orias E. 1996. Co-
assortment of genetic loci during macronuclear division in Tetrahy-
mena thermophila. Eur. J. Protistol. 32 : 85—89.

Lozupone C. A., Knight R. D., Landweber L. F. 2001. The mo-
lecular basis of nuclear genetic code change in ciliates. Curr. Biol.
11 : 65—74.

Lu L., Ng S. F. 1991. Somatic function of the micronucleus of
Stylonychia mytilus during asexual propagation. Eur. J. Protistol.
27 : 1—98.

Lynn D. H., Small E. B. 2002. Phylum Ciliophora. In: An illus-
trated guide to the Protozoa. Lawrence, Kansas: Society of Protozo-
ologists. 371—656.

Maercker C., Kortwig H., Lipps H. J. 1999. Separation of mic-
ronuclear DNA of Stylonychia lemnae by pulsed-fieid electrophore-
sis and identification of a DNA molecule with a high copy number.
Genome Res. 9: 654—661.

Maercker C., Lipps H. J. 1993. Analysis of the subtelomeric
regions of macronuclear gene-sized DNA molecules of the hypot-
richous ciliate Stylonychia lemnae: implications for the DNA frag-
mentation process during macronuclear development? Develop.
Genet. 14 : 378—384.

McKnidht S. L., Kingsbury R. 1982. Transcriptional control sig-
nals of a eukaryotic protein-coding gene. Science. 217 : 316—324.

Merriam E. V., Bruns P. J. 1988. Phenotypic assortment in
Tetrahymena thermophila: assortment kinetics of antibiotic-resis-
tance markers, tsA, death, and the highly amplified rDNA locus.
Genetics. 120 : 389—395.

Meyer E., Beisson J. 2005. Epigenetics: Paramecium as a mo-
del system. Med. Sci. (Paris). 21 : 377—383.

Meyer F., Schmidt H. J., Plumper E., Hasilik A., Mersmann G.,
Meyer H. E., Engstrom A., Heckmann K. 1991. UGA is translated
as cysteine in pheromone 3 of Euplotes octocarinatus. Proc. Nat.
Acad. Sci. USA. 88 : 3758—3761.

Meyers G., Helftenbein E. 1988. Transfection of the hypotric-
hous ciliate Stylonychia lemnae with linear DNA vectors. Gene.
63 : 31—40.

Mollenbeck M., Gavin M. C., Klobutcher L. A. 2004. Evoluti-
on of programmed ribosomal frameshifting in the TERT genes of
Euplotes. J. Mol. Evol. 58 : 701—711.

Stylînychia lemnae — ìîäåëüíûé îáúåêò äëÿ èçó÷åíèÿ ìèíè-õðîìîñîì 633



Nanney D. L., Preparata R. M. 1979. Genetic evidence concer-
ning the structure of the Tetrahymena thermophila macronucleus. J.
Protozool. 26 : 2—9.

Ng S. F. 1986. The somatic function of the micronucleus of ci-
liated protozoa. In: Progress in protistology. Bristol: Biopress. 1 :
215—286.

Nock A. 1981. RNA and macronuclear transcription in the cili-
ate Stylonychia mytilus. Chromosoma. 83 : 209—220.

Patikoglou G. A., Kim J. L., Sun L., Yang S. H., Kodadek T.,
Burley S. K. 1999. TATA element recognition by the TATA
box-binding protein has been conserved throughout evolution. Ge-
nes Develop. 13 : 3217—3230.

Pimenov A., Zassoukhina I. B., Ammermann D., Skovo-
rodkin I. N. 2002. Characterization of transcription initiator in alp-
ha and beta tubulin genes of Stylonychia lemnae. In: 21 Jahre-
stagung der deutschen Gesellschaft fuer Protozoologie. Konstanz.
35.

Postberg J., Alexandrova O., Cremer T., Lipps H. J. 2005. Ex-
ploiting nuclear duality of ciliates to analyse topological require-
ments for DNA replication and transcription. J. Cell Sci. 118 :
3973—3983.

Preer J. R., Preer L. B. 1979. The size of macronuclear DNA
and its relationship to models for maintaining genic balance. J. Pro-
tozool. 26 : 14—18.

Prescott D. M. 1994. The DNA of ciliated protozoa. Microbiol.
Rev. 58 : 233—267.

Prescott D. M. 1997. Origin, evolution, and excision of inter-
nal elimination segments in germline genes of ciliates. Curr. Opin.
Genet. Develop. 7 : 807—813.

Prescott D. M. 1998. Invention and mystery in hypotrich
DNA. J. Euk. Microbiol. 45 : 575—581.

Prescott D. M. 2000. Genome gymnastics: unique modes of
DNA evolution and processing in ciliates. Nat. Rev. Genet. 1 :
191—198.

Prescott D. M., Bostock C. J., Murti K. G., Lauth M. R., Ga-
mow E. 1971. DNA of ciliated protozoa. I. Electron microscopic
and sedimentation analyses of macronuclear and micronuclear
DNA of Stylonychia mytilus. Chromosoma. 34 : 355—366.

Prescott D. M., Prescott J. D., Prescott R. M. 2002. Coding
properties of macronuclear DNA molecules in Sterkiella nova
(Oxytricha nova). Protist. 153 : 71—77.

Raikov I. B. 1972. Nuclear phenomena during conjugation and
autogamy in ciliates. In: Research in protozoology. Oxford; New
York: Pergamon Press. 4 : 7—289.

Raikov I. B. 1982. The Protozoan nucleus. Morphology and
evolution. In: Cell biology monographs. Wien; New York: Springer
Verlag. 9 : 474 p.

Raikov I. B. 1985. Primitive never-dividing macronuclei of
some lower ciliates. Int. Rev. Cytol. 95 : 267—325.

Raikov I. B. 1994a. The diversity of forms of mitosis in Proto-
zoa: a comparative review. Eur. J. Protistol. 30 : 253—269.

Raikov I. B. 1994b. The nuclear apparatus of some primitive
ciliates, the karyorelictids: structural and divisional reorganization.
Boll. Zool. 61 : 19—28.

Raikov I. B. 1995. Structure and genetic organization of the po-
lyploid macronucleus of ciliates: a comparative review. Acta proto-
zool. 34 : 151—171.

Raikov I. B. 1996. Nuclei of ciliates. In: Ciliates as organisms.
Stuttgart; Jena; New York: Gustav Fisher Verlag. 221—242.

Riley J. L., Katz L. A. 2001. Widespread distribution of exten-
sive chromosomal fragmentation in ciliates. Mol. Biol. Evol. 18 :
1372—1377.

Roth M., Prescott D. M. 1985. DNA intermediates and telome-
re addition during genome reorganization in Euplotes crassus. Cell.
41 : 411—417.

Seegmiller A., Williams K. R., Herrick G. 1997. Two two-gene
macronuclear chromosomes of the hypotrichous ciliates Oxytricha
fallax and O. trifallax generated by alternative processing of the 81
locus. Develop. Genet. 20 : 348—375.

Singler V. L., Wobbe C. R., Struhl K. 1990. A wide variety of
DNA sequences can functionally replace a yeast TATA element for
transcriptional activation. Genes Develop. 4 : 636—645.

Skovorodkin I. N., Bollgonn S., Ammermann D., Gunzl A.
1999. Stable transfection of the hypotrichous ciliate Stylonychia
lemnae with tagged alpha 1 tubulin minichromosomes. Eur. J. Pro-
tistol. 35 : 70—80.

Skovorodkin I. N., Zassoukhina I., Ammermann D., Guenzl A.
2001a. Characterization of the promoter region in alpha-1 tubulin
gene of the hypotrichous ciliate Stylonychia lemnae. In: XI Intern.
Congr. Protozool. Salzburg. 13.

Skovorodkin I. N., Zassoukhina I., Hojak S., Ammermann D.,
Gunzl A. 2001b. Minichromosomal DNA replication in the macro-
nucleus of the hypotrichous ciliate Stylonychia lemnae is indepen-
dent of chromosome-internal sequences. Chromosoma. 110 : 352—
359.

Smale S. T., Baltimore D. 1989. The «initiator» as a transcripti-
on control element. Cell. 57 : 103—113.

Smale S. T., Kadonaga J. T. 2003. The RNA polymerase II
core promoter. Ann. Rev. Biochem. 72 : 449—479.

Steinbrueck G. 1990. Recent advances in the study of ciliate
genes. Eur. J. Protistol. 26 : 2—14.

Swanton M. T., Greslin A. F., Prescott D. M. 1980. Arrange-
ment of coding and non-coding sequences in the DNA molecules
coding for rRNAs in Oxitricha sp. DNA of ciliated protozoa. Chro-
mosoma. 77 : 203—215.

Tam L. W., Ng S. F. 1987. Genetic analysis of heterocaryons in
search of active micronuclear genes in stomatogenesis of Parameci-
um tetraurelia. Eur. J. Protistol. 23 : 43—50.

Tartar V. 1961. The biology of Stentor. New York; Paris: Per-
gamon Press, 413 p.

Tausta S. L., Klobutcher L. A. 1990. Internal eliminated se-
quences are removed prior to chromosome fragmentation du-
ring development in Euplotes crassus. Nucl. Acids Res. 18 : 845—
853.

Walker G. K., Goode D. 1976. The role of microtubules in
micronuclear division in the hypotrich ciliates Gastrostyla steinii
and Stylonychia mytilus. Cytobiologie. 14 : 18—37.

Wang W., Zhi H., Chai B., Liang A. 2005. Cloning and sequen-
ce analysis of the micronuclear and macronuclear gene encoding
Rab protein of Euplotes octocarinatus. Biosci. Biotechnol. Bio-
chem. 69 : 649—652.

Wefes I., Lipps H. J. 1990. The two macronuclear histone H4
genes of the hypotrichous ciliate Stylonychia lemnae. DNA Seq. 1 :
25—32.

Wegner M., Helftenbein E., Muller F., Meinecke M., Muller S.,
Grummt F. 1989. Identification of an amplification promoting
DNA sequence from the hypotrichous ciliate Stylonychia lemnae.
Nucl. Acids Res. 17 : 8783—8802.

Weiden M., Osheim Y. N., Beyer A. L., Van der Ploeg L. H. T.
1991. Chromosome structure: DNA nucleotide sequence elements
of a subset of the minichromosomes of the protozoan Trypanosoma
brucei. Mol. Cell. Biol. 11 : 3823—3834.

Williams K. R., Herrick G. 1991. Expression of the gene enco-
ded by a family of macronuclear chromosomes generated by alter-
native DNA processing in Oxytricha fallax. Nucl. Acids Res. 19 :
4717—4724.

Wobbe C. R., Struhl K. 1990. Yeast and human TATA-binding
proteins have nearly identical DNA sequence requirements for tran-
scription in vitro. Mol. Cell. Biol. 10 : 3859—3867.

Wunning I. U., Lipps H. J. 1983. A transformation system for
the hypotrichous ciliate Stylonychia mytilus. EMBO J. 2 : 1753—
1757.

Yao M. C., Fuller P., Xi X. 2003. Programmed DNA deletion
as an RNA-guided system of genome defense. Science. 300 :
1581—1594.

Zahler A. M., Prescott D. M. 1988. Telomere terminal transfe-
rase activity in the hypotrichous ciliate Oxytricha nova and a model
for replication of the ends of linear DNA molecules. Nucl. Acids
Res. 16 : 6953—6972.

Zahler A. M., Prescott D. M. 1989. DNA primase and the rep-
lication of the telomeres in Oxytricha nova. Nucl. Acids Res. 17 :
6299—6317.

Zassoukhina I. B., Kostygov A., Skovorodkin I. N., Ammer-
mann D., Guenzl A. 2002. Identification of the sequences regulating

634 À. Þ. Ïèìåíîâ, È. Á. Ðàéõåëü è äð.



transcription in alpha tubulin genes of the hypotrichous ciliate Sty-
lonychia lemnae. In: 21 Jahrestagung der deutschen Gesellschaft
fuer Protozoologie. Konstanz. 64.

Zenzie-Gregory B., Khachi A., Garraway I. P., Smale S. T.
1993. Mechanism of initiator-mediated transcription: evidence for a

functional interaction between the TATA-binding protein and DNA
in the absence of a specific recognition sequence. Mol. Cell. Biol.
13 : 3841—3849.

Ïîñòóïèëà 4 IV 2006

STYLONYCHIA LEMNAE AS A MODEL ORGANISM FOR STUDIES OF MACRONUCLEAR

MINICHROMOSOMES OF THE CILIATES
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The unique structural and functional organization of macronuclear (somatic nucleus) genome of the spiro-
trichous ciliates, exemplified by Stylonychia lemnae, has been reviewed. Data on the architecture of S. lemnae
nuclear apparatus at interphase and during vegetative cell division, conjugation or autogamy are summarized.
Special attention being paid to the structural and functional peculiarities of short macronuclear minichromoso-
mes known to contain protein-coding regions, 5�- and 3�-flanking nontranslated regions, and telomeres. A hy-
pothesis, previously put forward, according to which in the spirotrichous ciliates the telomeres themselves may
serve as starting points of replication in minichromosomes, has now received its further substantiation. The re-
cent experimental data, which confirm that 5�-nontranscribed DNA leader sequence of a1- and a2-tubulin-en-
coding minichromosomes display at least several regulatory elements typical for eukaryote promoter (TA-
TA-box, CAAT-box, transcriptional initiator), are discussed. Up to now, there is no confirmation with regard to
a possible existence in the spirotrichous minichromosomes of specific regulatory sequences capable of control-
ling both replication and transcription processes.

K e y w o r d s: ciliates, macronucleus, minichromosomes of lower eukaryotes, nuclear apparatus.
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