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Ïðåäñòàâëåíèÿ î ìåõàíèçìàõ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè è ñòðîåíèè îñíîâíîãî ïðîìîòîðà áåëîêêîäè-
ðóþùèõ ãåíîâ ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ ôîðìèðîâàëèñü íà îñíîâå äàííûõ, ïîëó÷åííûõ ñ èñïîëüçî-
âàíèåì äâóõ ïîäõîäîâ: 1) èñïîëüçîâàíèè ðàçëè÷íûõ ìåòîäîâ íàïðàâëåííîãî ìóòàãåíåçà (ýêñïåðè-
ìåíòàëüíûé ïîäõîä) è 2) ñîïîñòàâëåíèè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïðîìîòîðíûõ îáëàñòåé
èññëåäîâàííûõ ãåíîâ ñ íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè õðîìîñîì, íå ïîäâåðãàâøèõñÿ ýêñïåðè-
ìåíòàëüíîìó èçó÷åíèþ (ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé ïîäõîä). Èçó÷åíèå ïðåäñòàâèòåëåé òèïà Ciliophora
ïðèâåëî èññëåäîâàòåëåé ê âûâîäàì îá îòñóòñòâèè â ãåíàõ êëàññà II ýòèõ îðãàíèçìîâ êëàññè÷åñêèõ ýëå-
ìåíòîâ ðåãóëÿöèè, õàðàêòåðíûõ äëÿ áîëüøèíñòâà ýóêàðèîò. Ïðè÷èíà ýòîãî çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî
îñíîâíûì ìåòîäîì áîëüøèíñòâà èññëåäîâàòåëåé áûë ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé àíàëèç íóêëåîòèä-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ïðè ýòîì ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ïðîâåðêà ñîîòâåòñòâóþùèõ îáëàñòåé õðîìîñîì
îòñóòñòâîâàëà. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íà îñíîâå íîâûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ, ïîëó÷åííûõ â ðåçóëü-
òàòå èññëåäîâàíèÿ ãåíà á1-òóáóëèíà èíôóçîðèè Stylonychia lemnae, ïðîèçâåäåí àíàëèç ôóíêöèîíàëüíîé
ðîëè ðåãóëÿòîðíûõ êîìïîíåíòîâ 5�-íåêîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíîâ òóáóëèíà, êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâî-
ãî øîêà 70 ýòîé èíôóçîðèè. Âûïîëíåí ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé àíàëèç ïðîìîòîðíûõ îáëàñòåé è
âïåðâûå ñîçäàíà êëàññèôèêàöèÿ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè ãåíîâ êëàññà II èíôóçîðèé-ñïè-
ðîòðèõ.
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ÒÑÁ — TATA-áîêññâÿçûâàþùèé áåëîê.

Ñïåöèôè÷íîñòü ñâÿçûâàíèÿ ôåðìåíòà ÐÍÊ-ïîëèìåðà-
çû II ñ ìîëåêóëîé ÄÍÊ â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ òðàíñ-
êðèïöèîííîãî êîìïëåêñà îïðåäåëÿåòñÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû,
ó÷àñòêàìè íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, íàçû-
âàåìûìè ðåãóëÿòîðíûìè, ñ äðóãîé — ôåðìåíòîì è ðàç-
ëè÷íûìè òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè, èìåþùèìè
áåëêîâóþ ïðèðîäó. Ðåãóëÿòîðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ, íåîáõîäèìûå äëÿ èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè, ÿâëÿ-
þòñÿ ñàéòàìè ñâÿçûâàíèÿ îïðåäåëåííûõ ñóáúåäèíèö ôåð-
ìåíòà è áåëêîâûõ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ (Ëåíèíä-
æåð, 1974; Àëüáåðòñ è äð., 1994).

Ïðåäñòàâëåíèÿ î ìåõàíèçìàõ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèï-
öèè è ñòðîåíèè ðåãóëÿòîðíûõ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé ÄÍÊ áåëîêêîäèðóþùèõ ãåíîâ ýóêàðèîòè-
÷åñêèõ îðãàíèçìîâ ôîðìèðîâàëèñü íà îñíîâå äàííûõ,
ïîëó÷åííûõ ñ èñïîëüçîâàíèåì äâóõ ïîäõîäîâ: èñïîëüçî-
âàíèè ðàçëè÷íûõ ìåòîäîâ íàïðàâëåííîãî ìóòàãåíåçà (ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûé ïîäõîä) è ñîïîñòàâëåíèè íóêëåîòèäíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïðîìîòîðíûõ îáëàñòåé èññëåäîâàí-
íûõ ãåíîâ ñ íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè õðî-
ìîñîì, íå ïîäâåðãàâøèõñÿ ýêñïåðèìåíòàëüíîìó èçó÷å-
íèþ, ñ öåëüþ ïîèñêà èçâåñòíûõ ýëåìåíòîâ ðåãóëÿöèè
(ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé ïîäõîä) (Hoffman et al.,
1995; Ïèìåíîâ è äð., 2006).

Èçó÷åíèå ðåãóëÿöèè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ãåíîâ
êëàññà II ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ ïðèâåëî ê ñîçäà-

íèþ êëàññè÷åñêîé ñõåìû ñòðîåíèÿ ïðîìîòîðíîé îáëàñòè
ýòèõ ãåíîâ (Lee, Young, 2000). Òàê, äëÿ ãåíîâ êëàññà II
áîëüøèíñòâà ýóêàðèîò ïîñòóëèðîâàíî ïðèñóòñòâèå òàêèõ
ðåãóëÿòîðíûõ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, êàê
CAAT-áîêñ è TATA-áîêñ â ïîëîæåíèÿõ 50—150 è
25—30 ï. í. ëåâåå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ
òðàíñêðèïöèÿ, ñîîòâåòñòâåííî è èíèöèàòîðà íóêëåîòèä-
íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îêðóæàþùåé íóêëåîòèä, ñ êîòî-
ðîãî íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ.

Îäíîâðåìåííî ñ ýòèì èçó÷åíèå ïðåäñòàâèòåëåé òèïà
Ciliophora ïðèâåëî èññëåäîâàòåëåé ê âûâîäàì îá îòñóòñò-
âèè â ãåíàõ êëàññà II ýòèõ îðãàíèçìîâ îïèñàííûõ êëàññè-
÷åñêèõ ýëåìåíòîâ ðåãóëÿöèè (Ghosh et al., 1994). Ïðè÷èíà
ýòîãî çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îñíîâíûì ìåòîäîì áîëü-
øèíñòâà èññëåäîâàòåëåé áûë òåîðåòè÷åñêèé àíàëèç íóê-
ëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðàçëè÷íûõ ãåíîâ ñ öåëüþ
ïîèñêà óæå èçâåñòíûõ ðåãóëÿòîðíûõ íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé â èõ êëàññè÷åñêèõ ïîëîæåíèÿõ (óæå
óïîìÿíóòûé ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé ïîäõîä) (Helf-
tenbein, 1985; Conzelmann, Helftenbein, 1987; Helftenbein,
Muller, 1988; Helftenbein et al., 1989; Steinbruck, 1990; Ïè-
ìåíîâ è äð., 2006). Ïðè ýòîì ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ïðîâåðêà
ñîîòâåòñòâóþùèõ îáëàñòåé õðîìîñîì îòñóòñòâîâàëà, ÷òî
ñòàâèò ïîä ñîìíåíèå âûâîäû, ñäåëàííûå èññëåäîâàòåëÿìè.

Îñîáûé èíòåðåñ äëÿ èññëåäîâàíèÿ ìåõàíèçìîâ ðåãó-
ëÿöèè òðàíñêðèïöèè ó ðåñíè÷íûõ ïðîñòåéøèõ ïðåäñòàâ-
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ëÿåò ãðóïïà áðþõîðåñíè÷íûõ èíôóçîðèé. Ãîâîðÿ î òàêèõ
èíôóçîðèÿõ, ìû ïðèäåðæèâàåìñÿ êëàññèôèêàöèè òèïà Ci-
liophora, ñîãëàñíî êîòîðîé ýòîò òèï âêëþ÷àåò â ñåáÿ êëàññ
Spirotrichea, ñîäåðæàùèé îòðÿäû Spirotrichida (ðîä Stylo-
nychia è ðîä Oxytricha (Sterkiella)) è Hypotrichida (ðîä
Euplotes), êëàññ Oligohymenophorea (ðîä Tetrahymena) è
êëàññ Nassophorea (ðîä Paramecium) (Lynn, Small, 1985).
Ïðè ýòîì ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäîâ Spirotrichida è Hypotric-
hida èñòîðè÷åñêè ïðèíÿòî îáúåäèíÿòü â ãðóïïó áðþõîðåñ-
íè÷íûõ èíôóçîðèé, ïîýòîìó, ãîâîðÿ î ðîäàõ Stylonychia,
Oxytricha (Sterkiella) è Euplotes, ìû áóäåì èñïîëüçîâàòü â
ðàâíîé ñòåïåíè òåðìèíû «áðþõîðåñíè÷íûå èíôóçîðèè» è
«èíôóçîðèè-ñïèðîòðèõè».

ßäåðíûé ãåòåðîìîðôèçì, õàðàêòåðíûé äëÿ âñåãî òèïà
Ciliophora, ïðåäñòàâëåí ó èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ íàèáîëåå
ÿðêî (Ðàéêîâ, 1978, 1989; Îñèïîâ, 1981; Klobutcher, Pre-
scott, 1986). ÄÍÊ â òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíîì ìàêðîíóê-
ëåóñå ýòèõ æèâîòíûõ ïðåäñòàâëåíà êîðîòêèìè ëèíåéíû-
ìè ìîëåêóëàìè — òàê íàçûâàåìûìè ìèíè-õðîìîñîìàìè,
êîäèðóþùèìè, êàê ïðàâèëî, îäèí-åäèíñòâåííûé ãåí. Òà-
êèì îáðàçîì, êàæäûé ìàêðîíóêëåàðíûé ãåí ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé àâòîíîìíóþ ðåïëèêàöèîííóþ è òðàíñêðèïöèîí-
íóþ åäèíèöó, à âñå ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû ìîëåêóëû
ÄÍÊ, íåîáõîäèìûå äëÿ êîððåêòíîé èíèöèàöèè òðàíñ-
êðèïöèè, ñîñðåäîòî÷åíû â ñðàâíèòåëüíî êîðîòêîé ëèäåð-
íîé ôëàíêèðóþùåé îáëàñòè ìèíè-õðîìîñîì, ÷òî çíà÷èòå-
ëüíî ñóæàåò äèàïàçîí èññëåäîâàíèé (Îñèïîâ, 1981; Klo-
butcher, Prescott, 1986).

Ïîÿâèâøååñÿ â ëèòåðàòóðå áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïðî-
òèâîðå÷èâûõ äàííûõ îòíîñèòåëüíî ñîñòàâà îñíîâíîãî
ïðîìîòîðà ãåíîâ êëàññà II ïðåäñòàâèòåëåé òèïà Ciliophora
îäíîâðåìåííî ñ óäîáñòâîì èñïîëüçîâàíèÿ ãåíîâ áðþõî-
ðåñíè÷íûõ èíôóçîðèé â êà÷åñòâå ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìà-
òåðèàëà äàëî òîë÷îê ê àäàïòàöèè êëàññè÷åñêèõ è ðàçðà-
áîòîê íîâûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïîäõîäîâ â èçó÷åíèè
ðàññìàòðèâàåìîãî âîïðîñà (Skovorodkin et al., 1999,
2001a, 2001b; Pimenov et al., 2002; Ðàéõåëü, 2003; Ïèìåíîâ
è äð., 2006). Òàê, ñ èñïîëüçîâàíèåì èíôóçîðèè-ñïèðîòðèõèè
Stylonychia lemnae â êà÷åñòâå ìîäåëüíîãî îáúåêòà áûë ðàç-
ðàáîòàí ìåòîä êîòðàíñôåêöèé èíôóçîðèé ìóòàíòíûìè
âåêòîðàìè, ñîçäàííûìè íà îñíîâå ìèíè-õðîìîñîì ýòèõ îð-
ãàíèçìîâ è ñîäåðæàùèìè äåëåöèè è íóêëåîòèäíûå çàìå-
íû â îáëàñòè ìèíè-õðîìîñîìû, ðàñïîëîæåííîé ìåæäó
òðèïëåòîì ATG, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ êîäèðóþùàÿ îá-
ëàñòü ãåíà, è òåëîìåðîé. Ýòó îáëàñòü ìèíè-õðîìîñîì â
äàííîé ðàáîòå ìû áóäåì îáîçíà÷àòü êàê 5�-íåêîäèðóþ-
ùóþ îáëàñòü ãåíà (Skovorodkin et al., 1999). Òàêîé ïîäõîä
ïîçâîëÿåò ñ òî÷íîñòüþ äî íóêëåîòèäà îïðåäåëÿòü ñòðîåíèå,
ìåñòîïîëîæåíèå è ôóíêöèè ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé ÄÍÊ. Â ðåçóëüòàòå ñ èñïîëüçîâàíèåì ìèíè-õðîìîñî-
ìû, íåñóùåé ãåí á1-òóáóëèíà S. lemnae, áûë âïåðâûå ïîëíî-
ñòüþ èññëåäîâàí ïðîìîòîð ãåíà êëàññà II èíôóçîðèé. Îïèñà-
íû òàêèå êëàññè÷åñêèå ýóêàðèîòè÷åñêèå ðåãóëÿòîðíûå
íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êàê CAAT-áîêñ, TA-
TA-áîêñ, èíèöèàòîð, ýíõàíñåð è ðåïðåññîð (Pimenov et al.,
2002, 2007; Skovorodkin et al., 2007). Âïåðâûå äëÿ ãåíîâ
êëàññà II èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ â îñíîâíîì ïðîìîòîðå ëîêà-
ëèçîâàíà íóêëåîòèäíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, êîíòðîëèðóþ-
ùàÿ èíäóêöèþ òðàíñêðèïöèè ãåíà á2-òóáóëèíà S. lemnae
(Skovorodkin et al., 2007). Ýêñïåðèìåíòàëüíî îïðåäåëåíû
òî÷íûå ìåñòîïîëîæåíèÿ íóêëåîòèäîâ, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåò-
ñÿ ñèíòåç ÐÍÊ, â ãåíàõ òóáóëèíà, êàòåïñèíà è áåëêà òåïëî-
âîãî øîêà S. lemnae (Pimenov et al., 2002).

Ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ðåãóëÿ-
öèè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ãåíà á-òóáóëèíà S. lemnae

ïðåäîñòàâèëè áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìàòåðèàëà äëÿ ñðàâíè-
òåëüíî-ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà áåëîêêîäèðóþùèõ ãåíîâ
èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ. Â ñâÿçè ñ ýòèì â íàñòîÿùåì îáçîðå
áûë ïðîâåäåí àíàëèç ôóíêöèîíàëüíîé ðîëè ðåãóëÿòîðíûõ
êîìïîíåíòîâ 5�-íåêîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíà á1-òóáóëèíà
èíôóçîðèè S. lemnae, âûïîëíåí ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿð-
íûé àíàëèç ïðîìîòîðíûõ îáëàñòåé è ñîçäàíà êëàññèôèêà-
öèÿ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè áåëîêêîäèðóþ-
ùèõ ãåíîâ èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ.

Ðåãóëÿöèÿ òðàíñêðèïöèè ãåíîâ
êëàññà II ýóêàðèîò

Òðàíñêðèïöèÿ — îäèí èç êëþ÷åâûõ ïðîöåññîâ, îáåñ-
ïå÷èâàþùèõ ðåàëèçàöèþ ãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè îðãà-
íèçìà è âûðàæàþùèéñÿ â ïåðåäà÷å èíôîðìàöèè î íóêëå-
îòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ íà óðîâåíü ÐÍÊ (Ëå-
íèíäæåð, 1974). Òðàíñêðèïöèÿ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ áåëêè,
îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ôåðìåíòà ÐÍÊ-ïîëèìåðà-
çû II, ÷òî è îïðåäåëÿåò èõ îòíåñåíèå ê ãðóïïå ãåíîâ êëàñ-
ñà II (Ëåíèíäæåð, 1974; Àëüáåðòñ è äð., 1994).

Òðàíñêðèïöèÿ âêëþ÷àåò â ñåáÿ òðè îñíîâíûõ ýòàïà:
èíèöèàöèþ, ýëîíãàöèþ öåïè ÐÍÊ è òåðìèíàöèþ. Ðåãóëÿ-
öèÿ ñèíòåçà ÐÍÊ, áåçóñëîâíî, ïðîèñõîäèò íà âñåõ ýòàïàõ
òðàíñêðèïöèè, îäíàêî ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî êëþ÷åâóþ ðîëü èã-
ðàþò ïðàâèëüíîñòü è ÷àñòîòà èíèöèàöèè ýòîãî ïðîöåññà
(Àëüáåðòñ è äð., 1994).

Äëÿ ïðàâèëüíîé èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè íåîáõîäè-
ìî ñâÿçûâàíèå ôåðìåíòà ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ñ ìîëåêóëîé
ÄÍÊ â íóæíîì ó÷àñòêå ñ îáðàçîâàíèåì òðàíñêðèïöèîííî-
ãî êîìïëåêñà. Ñïåöèôè÷íîñòü òàêîãî ñâÿçûâàíèÿ îïðåäå-
ëÿåòñÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, ó÷àñòêàìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ, íàçûâàåìûìè ðåãóëÿòîðíûìè, ñ äðóãîé — ôåðìåí-
òîì è ðàçëè÷íûìè òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè, èìå-
þùèìè áåëêîâóþ ïðèðîäó. Òðàíñêðèïöèÿ íà÷èíàåòñÿ
òîëüêî ïîñëå ñáîðêè âñåõ íåîáõîäèìûõ ýëåìåíòîâ â åäè-
íûé òðàíñêðèïöèîííûé êîìïëåêñ (Roberts, 2000) (ðèñ. 1).

Íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, íåîáõîäè-
ìûå äëÿ èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè, ìîæíî óñëîâíî ïîä-
ðàçäåëèòü íà äâå ãðóïïû (Àëüáåðòñ è äð., 1994; Pedersen
et al., 1999; Lee, Young, 2000). Âî-ïåðâûõ, ýòî íóêëåîòèä-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ðàñïîëîæåííûå â íåïîñðåäñò-
âåííîé áëèçîñòè îò íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ
ñèíòåç ÐÍÊ, — òàê íàçûâàåìûé îñíîâíîé ïðîìîòîð
(ðèñ. 2). Ýòè ýëåìåíòû ïðèíèìàþò ïðÿìîå ó÷àñòèå âî
âçàèìîäåéñòâèè ñ ôåðìåíòîì è ôîðìèðîâàíèè òðàíñ-
êðèïöèîííîãî êîìïëåêñà. Êî âòîðîé ãðóïïå ìîæíî îòíåñ-
òè îáëàñòè ìîëåêóëû ÄÍÊ, ó÷àñòâóþùèå â ñâÿçûâàíèè
äîïîëíèòåëüíûõ ôàêòîðîâ ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè è
ðàñïîëàãàþùèåñÿ íà çíà÷èòåëüíîì ðàññòîÿíèè îò íóêëåî-
òèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ.

Â ñîñòàâ îñíîâíîãî ïðîìîòîðà áîëüøèíñòâà ãåíîâ
êëàññà II ýóêàðèîò âõîäèò ÀÒ-áîãàòûé ó÷àñòîê, íàçû-
âàåìûé TATA-áîêñîì (Àëüáåðòñ è äð., 1994; Pedersen et
al., 1999; Lee, Young, 2000) (ðèñ. 2). Ó âûñøèõ ýóêàðèîò
TATA-áîêñ ðàñïîëàãàåòñÿ â îáëàñòè –25—30 ï. í., ó
äðîææåé — â îáëàñòè –40—120 ï. í. (çäåñü è äàëåå ïðè-
âîäèòñÿ ðàññòîÿíèå â ÷èñëå ïàð íóêëåîòèäîâ îò íóêëåîòè-
äà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, â íàïðàâëåíèè
5�-òåëîìåðà) è ñëóæèò ñàéòîì äëÿ ñâÿçûâàíèÿ òàê íàçûâà-
åìîãî TATA-áîêññâÿçûâàþùåãî áåëêà (ÒÑÁ), êîòîðûé
âìåñòå ÒÑÁ-àññîöèèðîâàííûìè ôàêòîðàìè (ÒÀÔ) ôîðìè-
ðóåò îäèí èç ãëàâíûõ ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè — TFIID
(ðèñ. 1). Êëàññè÷åñêàÿ íóêëåîòèäíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
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ýòîãî ðåãóëÿòîðíîãî ýëåìåíòà õàðàêòåðèçóåòñÿ àëãîðèò-
ìîì 5�-TATA(A/T)A(A/T)-3� è, êàê ïðàâèëî, èìååò íóêëå-
îòèäíûé ñîñòàâ TATAAA. Îäíàêî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ
ÒÑÁ ìîæåò ñâÿçûâàòüñÿ è ñ äðóãèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿ-
ìè, ÷òî çàòðóäíÿåò òî÷íóþ èäåíòèôèêàöèþ TATA-áîêñà
(Pedersen et al., 1999; Lee, Yiung, 2000).

Åùå îäíèì ýëåìåíòîì îñíîâíîãî ïðîìîòîðà ÿâëÿåòñÿ
èíèöèàòîð (Àëüáåðòñ è äð., 1994; Smale et al., 1998; Peder-
sen et al., 1999; Lee, Young, 2000) (ðèñ. 2). Ýòî íóêëåîòèä-
íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, îêðóæàþùàÿ íóêëåîòèä, ñ êîòî-
ðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, è òàêæå ñâÿçûâàþùàÿñÿ ñ
ðåãóëÿòîðíûìè ôàêòîðàìè. Íóêëåîòèäíûé ñîñòàâ èíèöèà-
òîðà áîëåå âàðèàáåëåí, íåæåëè òàêîâàÿ TATA-áîêñà, è ÷àñ-
òî õàðàêòåðèçóåòñÿ àëãîðèòìîì 5�-YYANT/AYY-3�, ãäå
Y — ïèðèìèäèíîâûå îñíîâàíèÿ, à N — ëþáîé íóêëåîòèä
(Smale et al., 1998). Ó âûñøèõ ýóêàðèîò èíèöèàòîð áîãàò
ïèðàìèäèíàìè, ìåæäó òåì ó æãóòèêîíîñöåâ ðîäà Giardia â
íåì ïðåîáëàäàþò òèìèí è àäåíèí (Elmendorf et al., 2001).

Ïî íàëè÷èþ TATA-áîêñà è èíèöèàòîðà ïðîìîòîðû
ãåíîâ êëàññà II ïîäðàçäåëÿþò íà íåñêîëüêî ãðóïï. Òàê,
äëÿ áîëüøèíñòâà âûñøèõ ýóêàðèîò õàðàêòåðíû ïðîìîòî-
ðû, ñîäåðæàùèå òîëüêî TATA-áîêñ. Íàïðîòèâ, ó öåëîãî
ðÿäà ãåíîâ ýòèõ îðãàíèçìîâ â ïðîìîòîðàõ ïðèñóòñòâóåò
òîëüêî èíèöèàòîð. Âñòðå÷àþòñÿ òàêæå ãåíû, â ðåãóëÿöèè
òðàíñêðèïöèè êîòîðûõ ïðèíèìàþò ó÷àñòèå îáà ðàññìàò-
ðèâàåìûõ ýëåìåíòà. Èíòåðåñíî, ÷òî ñóùåñòâóþò ïðîìîòî-
ðû, â êîòîðûõ îòñóòñòâóþò è TATA-áîêñ, è èíèöèàòîð
(Pedersen et al., 1999; Lee, Young, 2000).

Îòñóòñòâèå êàêèõ-ëèáî êîíñåðâàòèâíûõ ðåãóëÿòîð-
íûõ ýëåìåíòîâ íå ïîäðàçóìåâàåò ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ ðå-
ãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè. Âî ìíîãèõ ãåíàõ íàéäåíû òàê íà-
çûâàåìûå TATA-áîêñ-ïîäîáíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è
öåëûé ðÿä äîïîëíèòåëüíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ,
èìåþùèõ ðàçëè÷íûå ñòðóêòóðó è ìåñòîïîëîæåíèå (Ghosh
et al., 1994; Pedersen et al., 1999; Lee, Young, 2000).
Â ñëó÷àå îòñóòñòâèÿ êîíñåðâàòèâíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

TATA-áîêñà â ðàéîíå åãî êëàññè÷åñêîãî ìåñòîïîëîæåíèÿ
ìîãóò ïðèñóòñòâîâàòü äðóãèå ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû,
ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ êîíêðåòíûõ ãåíîâ. Òàê, â ãåíå â-òóáó-
ëèíà ó Drosophila â îáëàñòè ìåæäó –26 è –32 ï. í. ïðèñóò-
ñòâóåò ðåãóëÿòîðíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü GAACAT, òàê
æå êàê è TATA-áîêñ, ó÷àñòâóþùàÿ â îáðàçîâàíèè òðàíñ-
êðèïöèîííîãî êîìïëåêñà (Santel et al., 2000). Êðîìå ýòîãî,
äîïîëíèòåëüíûå ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû áûëè íàéäåíû è
â ãåíàõ, ïðîìîòîðû êîòîðûõ ñîäåðæàò TATA-áîêñ è èíè-
öèàòîð (Lee, Young, 2000).

Ãîâîðÿ î äîïîëíèòåëüíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòàõ
îñíîâíîãî ïðîìîòîðà, íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî èç íèõ
íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ òàê íàçûâàåìûé GC-áîêñ è
CAAT-áîêñ, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ àëãîðèòìàìè ñòðîåíèÿ
5�-GGGCGGG-3� èëè 5�-CCCGCCC-3� è 5�-GG(T/C)CA-
ATCT-3� ñîîòâåòñòâåííî. Êàê ïðàâèëî, ýòè ýëåìåíòû ðàñ-
ïîëàãàþòñÿ â îáëàñòè –50— –150 ï. í. (Æèìóëåâ, 2002;
Hoffman et al., 1995) (ðèñ. 2).

Íàêîíåö, ïîñëåäíþþ ãðóïïó ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåí-
òîâ, ñîäåðæàùèõñÿ â îñíîâíîì ïðîìîòîðå, ñîñòàâëÿþò
íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ðàñïîëàãàþùèåñÿ
ïðàâåå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ, â
òîì ÷èñëå è â êîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíà (Àëüáåðò è äð.,
1994; Santel et al., 2000) (ðèñ. 2). Òàêîå ðàñïîëîæåíèå ðå-
ãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, õàðàêòåðíîå ãëàâíûì
îáðàçîì äëÿ ãåíîâ êëàññà III, âñòðå÷àåòñÿ è â íåêîòîðûõ
ãåíàõ êëàññà II. Íàïðèìåð, â ãåíå â-òóáóëèíà ó Drosophila
ïðàâàÿ ðåãóëÿòîðíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ðàñïîëàãàåòñÿ â
îáëàñòè îò +49 äî +72 ï. í. (Santel et al., 2000). Ìíîãèå àâ-
òîðû ñ÷èòàþò ýòè ýëåìåíòû êîìïîíåíòàìè îñíîâíîãî
ïðîìîòîðà, ïîñêîëüêó îíè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ñâÿçûâà-
íèè ôàêòîðà TFIID, íî íå ÷åðåç ÒÑÁ, à ÷åðåç ÒÀÔ, ò. å. â
ïðîìîòîðàõ, â êîòîðûõ îòñóòñòâóåò TATA-áîêñ, ÿâëÿþòñÿ
ôóíêöèîíàëüíûìè àíàëîãàìè (Santel et al., 2000).

Ðàçíîîáðàçèå ñóùåñòâóþùèõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåí-
òîâ, êîíòðîëèðóþùèõ èíèöèàöèþ òðàíñêðèïöèè, íå îãðà-
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ñáîðêè òðàíñêðèïöèîííîãî êîìïëåêñà (ïî: Roberts, 2000, ìîäèôèöèðîâàíî).

Ìîëåêóëà ÄÍÊ èçîáðàæåíà â âèäå îòðåçêà ïðÿìîé; èçîãíóòàÿ ñòðåëêà — ìåñòîïîëîæåíèå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ; TATA —
TATA-áîêñ; Pol II — ñóáúåäèíèöû ôåðìåíòà ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II; TFIIA, TFIIB, TFIID, TFIIE, TFIIF è TFIIH — áåëêîâûå òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû.

Ðèñ. 2. Ñõåìà ñòðîåíèÿ êëàññè÷åñêîãî ýóêàðèîòè÷åñêîãî ïðîìîòîðà.

Ïðåäñòàâëåíà 5�— íåêîäèðóþùàÿ îáëàñòü áåëîêêîäèðóþùåãî ãåíà ýóêàðèîò. Öèôðàìè ïîä ñõåìîé óêàçàíî ÷èñëî ïàð íóêëåîòèäîâ îò ìåñòîïîëîæå-
íèÿ íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ. Èçîãíóòàÿ ñòðåëêà — ìåñòîïîëîæåíèå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ. 1 —
êîäèðóþùàÿ îáëàñòü ãåíà, 2 — ïðàâûå ïðîìîòîðíûå ýëåìåíòû, 3 — èíèöèàòîð òðàíñêðèïöèè, 4 — ÒÀÒÀ-áîêñ, 5 — âîçìîæíîå ïîëîæåíèå äîïîëíèòå-
ëüíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ — ÑÀÀÒ-áîêñà è GC-áîêñà, 6 — âîçìîæíîå ïîëîæåíèå äîïîëíèòåëüíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ — ýíõàíñåðîâ è ðå-

ïðåññîðîâ.



íè÷èâàåòñÿ òîëüêî ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè, ïðèíèìàþùè-
ìè ó÷àñòèå â îáðàçîâàíèè òðàíñêðèïöèîííîãî êîìïëåêñà.
Íà ïðîöåññ èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ìîãóò îêàçûâàòü àê-
òèâèðóþùåå, èíãèáèðóþùåå èëè áëîêèðóþùåå âëèÿíèå
ýëåìåíòû, ðàñïîëîæåííûå íà çíà÷èòåëüíîì ðàññòîÿíèè
îò íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ (Àëü-
áåðòñ è äð., 1994; Lee, Young, 2000). Ýòè ýëåìåíòû òàêæå
ÿâëÿþòñÿ ñàéòàìè ñâÿçûâàíèÿ ðàçëè÷íûõ òðàíñêðèïöèîí-
íûõ ôàêòîðîâ, íî èõ âëèÿíèå íîñèò, êàê ïðàâèëî, îïîñðå-
äîâàííûé õàðàêòåð.

Íåñìîòðÿ íà îòñóòñòâèå ÷åòêîé êëàññèôèêàöèè äàí-
íîãî òèïà ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, èõ ìîæíî
ðàçäåëèòü íà íåñêîëüêî êëàññîâ â ñîîòâåòñòâèè ñ õàðàêòå-
ðîì âëèÿíèÿ íà èíèöèàöèþ òðàíñêðèïöèè (Lee, Young,
2000). Ê ïåðâîé ãðóïïå îáû÷íî îòíîñÿò àêòèâàòîðû, èëè
ýíõàíñåðû. Ýòî êëàñòåðû ñàéòîâ äëÿ ñâÿçûâàíèÿ áåëêîâ,
àêòèâèðóþùèõ èíèöèàöèþ òðàíñêðèïöèè. Âàæíî, ÷òî
äåéñòâèå ýíõàíñåðîâ íå çàâèñèò îò èõ ïðîñòðàíñòâåííîé
îðèåíòàöèè ïî îòíîøåíèþ ê êîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíà.

Âòîðóþ ãðóïïó ðàññìàòðèâàåìûõ ðåãóëÿòîðíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ñîñòàâëÿþò ðåïðåññîðû, ðîëü êîòîðûõ
ñâîäèòñÿ ê èíãèáèðîâàíèþ èëè áëîêàäå èíèöèàöèè òðàíñ-
êðèïöèè. Äåéñòâèå ðåïðåññîðîâ, òàê æå êàê è àêòèâàòî-
ðîâ, íå çàâèñèò îò èõ ìåñòîïîëîæåíèÿ.

Õàðàêòåð äåéñòâèÿ áåëêîâûõ ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè
î÷åíü ðàçíîîáðàçåí. Îäèí è òîò æå áåëîê-àêòèâàòîð, ñâÿ-
çûâàþùèéñÿ ñ ýíõàíñåðàìè, ìîæåò ïðèâîäèòü ê àêòèâà-
öèè òðàíñêðèïöèè â öåëîì ñïåêòðå ãåíîâ. Âìåñòå ñ òåì
òðàíñêðèïöèÿ â êàæäîì îòäåëüíîì ãåíå àêòèâèðóåòñÿ
ìíîãèìè àêòèâàòîðàìè. Ýòîò ôàêò ãîâîðèò î òîì, ÷òî áåë-
êè-àêòèâàòîðû, âîçìîæíî, ðàáîòàþò êîîïåðàòèâíî. Äåé-
ñòâèòåëüíî, â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íàáëþäàåòñÿ îáúåäè-
íåíèå ýòèõ ýëåìåíòîâ â àãðåãàòû (ýíõàíñåðñîìû) ñ ïîìî-
ùüþ áåëîê-áåëêîâûõ âçàèìîäåéñòâèé, ÷òî çíà÷èòåëüíî
ïîâûøàåò ýôôåêòèâíîñòü èõ ðàáîòû (Lee, Young, 2000).

Áåëêîâûå ôàêòîðû, îñóùåñòâëÿþùèå ðåïðåññîðíóþ
ôóíêöèþ è èìåþùèå, êàê ïðàâèëî, âûñîêîêîíñåðâàòèâ-
íîå ñòðîåíèå, ïîäðàçäåëÿþòñÿ íà äâå ãðóïïû — îáùèå è
ãåíîñïåöèôè÷åñêèå (Lee, Young, 2000). Áåëêè-ðåïðåññîðû
îáùåãî äåéñòâèÿ, êàê ïðàâèëî, ñâÿçûâàþòñÿ ñ êîìïëåêñîì
ÄÍÊ—ÒÑÁ è âûçûâàþò åãî äèññîöèàöèþ, ñîïðîâîæäàþ-
ùóþñÿ ãèäðîëèçîì ÀÒÔ. Áîëüøèíñòâî ãåíîñïåöèôè÷å-
ñêèõ áåëêîâ-ðåïðåññîðîâ êîíêóðèðóåò ñ áåëêàìè-àêòèâà-
òîðàìè çà âçàèìîäåéñòâèå ñ ñàéòàìè ñâÿçûâàíèÿ ïîñëåä-
íèõ è òåì ñàìûì ïîäàâëÿåò èíèöèàöèþ òðàíñêðèïöèè.

Ðàáîòà àêòèâàòîðîâ è ðåïðåññîðîâ âî ìíîãîì ïðåäî-
ïðåäåëÿåò íå òîëüêî ÷àñòîòó, íî è ïîä÷àñ ñàìó âîçìîæ-
íîñòü èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè. Îäíàêî òî÷íàÿ ðåãóëÿ-
öèÿ ýòîãî ïðîöåññà íå ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ áåç ó÷àñòèÿ
äðóãîé ãðóïïû áåëêîâ-ðåãóëÿòîðîâ, à èìåííî òåõ ýëåìåí-
òîâ, êîòîðûå ôîðìèðóþò òðàíñêðèïöèîííûé êîìïëåêñ è
îïðåäåëÿþò òî÷íîñòü ñâÿçûâàíèÿ ñóáúåäèíèö ôåðìåíòà ñ
ìîëåêóëîé ÄÍÊ (Burley, 1998; Smale et al., 1998). Íåîáõî-

äèìî îòìåòèòü, ÷òî îáùàÿ íîìåíêëàòóðà ýòèõ áåëêîâûõ
ôàêòîðîâ èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè íå îòðàæàåò èõ ôóíê-
öèé è îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ. Òàê, â áóêâåííûõ îáîçíà÷å-
íèÿõ èçâåñòíûõ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ — TFIIA,
TFIIB, TFIIC, TFIID, TFIIE, TFIIF è TFIIH — ïåðâûå äâå
áóêâû îáîçíà÷àþò «òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð», öèôðà
«II» ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ýòîò ôàêòîð ðàáîòàåò âî
âçàèìîäåéñòâèè ñ ôåðìåíòîì ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II, à ïî-
ñëåäíÿÿ áóêâà óêàçûâàåò íà òî, êàêèì ïî ïîðÿäêó ýòîò
ôàêòîð áûë îòêðûò (Àëüáåðò è äð., 1994).

Íàêîíåö, íåîáõîäèìî ñêàçàòü î ðîëè ñàìîãî ôåðìåíòà
â îïðåäåëåíèè òî÷íîãî ìåñòîïîëîæåíèÿ íóêëåîòèäà, ñ êî-
òîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ. ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II, ñî-
ñòîÿùàÿ èç íåñêîëüêèõ ñóáúåäèíèö, ñïîñîáíà ê íåïðî÷-
íîìó, íåñïåöèôè÷åñêîìó è îáðàòèìîìó ñâÿçûâàíèþ ñ ìî-
ëåêóëîé ÄÍÊ (Àëüáåðòñ è äð., 1994). Â ìîìåíò
âçàèìîäåéñòâèÿ ôåðìåíòà ñ íåîáõîäèìûì ñèãíàëüíûì
ó÷àñòêîì ÄÍÊ ïðîèñõîäèò ðàñïîçíàâàíèå íóêëåîòèäîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îäíîé èç ñóáúåäèíèö ôåðìåíòà ñ ïî-
ñëåäóþùèì åå îòäåëåíèåì. Îñòàâøèéñÿ õîëîôåðìåíò
ñïîñîáåí ê ïðî÷íîìó ñâÿçûâàíèþ ÄÍÊ è îñòàåòñÿ íà ìåñ-
òå äî íà÷àëà ýëîíãàöèè öåïè.

Ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü ðåãóëÿòîðíûõ
êîìïîíåíòîâ, âëèÿþùèõ íà èíèöèàöèþ

òðàíñêðèïöèè, ëîêàëèçîâàííûõ
â 5�-íåêîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíà a1-òóáóëèíà

èíôóçîðèè S. lemnae

Â ðåçóëüòàòå ýêñïåðèìåíòàëüíîãî èññëåäîâàíèÿ
5�-íåêîäèðóþùåãî ó÷àñòêà ãåíà á1-òóáóëèíà èíôóçîðèè
S. lemnae. Ó ýòîé èíôóçîðèè áûëè îáíàðóæåíû òàêèå
êëàññè÷åñêèå ýóêàðèîòè÷åñêèå ðåãóëÿòîðíûå ýëåìåíòû,
âëèÿþùèå íà èíèöèàöèþ òðàíñêðèïöèè, êàê èíèöèàòîð,
TATA-áîêñ, CAAT-áîêñ è äâå äîïîëíèòåëüíûå íóêëåî-
òèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, òàêæå âëèÿþùèå íà ñèíòåç
ÐÍÊ (Pimenov et al., 2002; Skovorodkin et al., 2007; Pime-
nov et al., 2007) (ðèñ. 3). Ðàçëè÷íûå íàðóøåíèÿ â ïðîöåññå
èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè, âîçíèêàþùèå âñëåäñòâèå èçìå-
íåíèÿ íóêëåîòèäíîãî ñîñòàâà ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ
ÄÍÊ ìåòîäàìè íàïðàâëåííîãî ìóòàãåíåçà, ïîçâîëÿþò ïî-
íÿòü ñõåìó èõ âçàèìîäåéñòâèÿ.

Ïðîöåññ ñáîðêè òðàíñêðèïöèîííîãî êîìïëåêñà ãåíà
á1-òóáóëèíà íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî, ÷òî ÒÀÔ ñâÿçûâàåòñÿ
ñî ñïåöèôè÷åñêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòüþ ÒÀÀ èíèöèàòî-
ðà, à ÒÑÁ — ñ îáëàñòüþ TAAATA TATA-áîêñà, ðàñïîëî-
æåííîé ìåæäó ïîçèöèÿìè –23— –28 ï. í., ðàñïîçíàâàÿ ðå-
ãóëÿòîðíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü. Ýôôåêòèâíîñòü âçàèìî-
äåéñòâèÿ ÒÀÔ è èíèöèàòîðà ïîâûøàåòñÿ ïðè ó÷àñòèè
ôàêòîðà TFIIA, êîòîðûé, ïî-âèäèìîìó, âûçûâàåò êîíôîð-
ìàöèîííûå èçìåíåíèÿ â êîìïëåêñå TFIIA—ÄÍÊ. Äàëåå
ñëåäóåò ïðèñîåäèíåíèå âñåõ îñòàëüíûõ ôàêòîðîâ è ôåð-

838 À. Þ. Ïèìåíîâ, È. Í. Ñêîâîðîäêèí è äð.

Ðèñ. 3. Ñõåìà ïðîìîòîðà ãåíà á1-òóáóëèíà Stylonychia lemnae.

Ïðåäñòàâëåíà 5�-íåêîäèðóþùàÿ îáëàñòü ãåíà á1-òóáóëèíà S. lemnae. Öèôðàìè ïîä ñõåìîé óêàçàíî ÷èñëî ïàð íóêëåîòèäîâ îò ìåñòîïîëîæåíèÿ íóêëåî-
òèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ. Èçîãíóòàÿ ñòðåëêà — ìåñòîïîëîæåíèå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ. 1 — êîäèðóþ-

ùàÿ îáëàñòü ãåíà, 2 — èíèöèàòîð òðàíñêðèïöèè, 3 — TATA-áîêñ, 4 — CAAT-áîêñ, 5 — GC-áîêñ, èëè ýíõàíñåð, 6 — ðåïðåññîð, 7 — òåëîìåðà.



ìåíòà ñ îáðàçîâàíèåì åäèíîãî êîìïëåêñà ïîñðåäñòâîì áå-
ëîê-áåëêîâûõ è áåëîê-ÄÍÊ âçàèìîäåéñòâèé. Ïðè ýòîì
ÒÑÁ, ðàñïîçíàâàÿ íåîáõîäèìóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, ñâÿ-
çûâàåòñÿ ñ ìîëåêóëîé ÄÍÊ òî÷íî â îáëàñòè TAAATA TA-
TA-áîêñà. Ýòî âçàèìîäåéñòâèå îáóñëîâëèâàåò ìåñòî ïðè-
êðåïëåíèÿ ê ìîëåêóëå ÄÍÊ ÒÀÔ, îïðåäåëÿÿ òåì ñàìûì
ìåñòîïîëîæåíèå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ
òðàíñêðèïöèÿ. Ïðèñóòñòâèå â èíèöèàòîðå ñïåöèôè÷åñêîé
íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÒÀÀ óâåëè÷èâàåò ñêî-
ðîñòü è òî÷íîñòü âçàèìîäåéñòâèÿ ÒÀÔ ñ ìîëåêóëîé ÄÍÊ,
óìåíüøàÿ âðåìÿ ñáîðêè òðàíñêðèïöèîííîãî êîìïëåêñà.
Òàêàÿ ôóíêöèîíàëüíàÿ ðîëü èíèöèàòîðà îáúÿñíÿåò, ïî÷å-
ìó óðîâåíü òðàíñêðèïöèè ãåíîâ, â ïðîìîòîðå êîòîðûõ
èíèöèàòîð îòñóòñòâóåò, íèçîê (Pimenov et al., 2002, 2007;
Skovorodkin et al., 2007).

Áîëüøîå ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå èìååò ðàññòîÿíèå
ìåæäó TATA-áîêñîì è èíèöèàòîðîì. Â ñëó÷àå íàðóøå-
íèÿ íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè TATA-áîêñà ìåñ-
òî ïðèñîåäèíåíèÿ ÒÑÁ ê ìîëåêóëå ÄÍÊ ìîæåò áûòü íå-
ñêîëüêî ñìåùåíî, ÷òî ïðèâîäèò ê íåòî÷íîìó ïðèñîåäèíå-
íèþ ÒÀÔ. Â ðåçóëüòàòå ìåñòîïîëîæåíèÿ íóêëåîòèäà, ñ
êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, îïðåäåëÿåòñÿ òîëüêî
ÒÀÔ, êîòîðûå âçàèìîäåéñòâóþò ñ ïîäõîäÿùèìè íóêëåî-
òèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÒÀÀ, ïðèñóòñòâóþùèìè
â íåîáõîäèìîé îáëàñòè ìèíè-õðîìîñîìû. Âîçíèêàþùàÿ
òàêèì îáðàçîì âàðèàáåëüíîñòü ìåñòîïîëîæåíèÿ ñàéòà
ïðèñîåäèíåíèÿ ÒÀÔ ê ìîëåêóëå ÄÍÊ îïðåäåëÿåò âîç-
ìîæíîñòü ïîÿâëåíèÿ äîïîëíèòåëüíûõ àáåððàíòíûõ ìåñ-
òîïîëîæåíèé íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñ-
êðèïöèÿ. Íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, èìåþùèõ
íóêëåîòèäíûé ñîñòàâ èíèöèàòîðà ÒÀÀ â îáëàñòè íóêëåî-
òèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ ãåíà á1-òóáó-
ëèíà â íîðìå, òðè, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò òðåì òèïàì ÐÍÊ, îá-
ðàçóþùèìñÿ â ñëó÷àå íàðóøåíèÿ íóêëåîòèäíîé ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòè TATA-áîêñà (Pimenov et al., 2002, 2007;
Skovorodkin et al., 2007).

ÑAAÒ-áîêñ, ðàñïîëàãàþùèéñÿ â 5�-íåêîäèðóþùåé
îáëàñòè ãåíà á1-òóáóëèíà ìåæäó –45 è –49 í. ï. è èìåþ-
ùèé ñòðîåíèå CATAT, ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íûì äëÿ ýóêàðèîò
ýëåìåíòîì êîð-ïðîìîòîðà (Æèìóëåâ, 2002). Ïðè ýòîì åãî
ôóíêöèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â êîíòðîëå ïåðâîíà÷àëüíîãî ñâÿçû-
âàíèÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ñ ïðîìîòîðîì, ÷òî â ñâîþ î÷å-
ðåäü îáåñïå÷èâàåò ïðàâèëüíîå ïîçèöèîíèðîâàíèå ïðåäè-
íèöèàöèîííîãî êîìïëåêñà òðàíñêðèïöèè íà ñîîòâåòñòâó-
þùåì ñåãìåíòå ìîëåêóëû ÄÍÊ. Èçâåñòíî, ÷òî åñëè
ïðîìîòîð ñîäåðæèò òîëüêî èíèöèàòîð òðàíñêðèïöèè, à
äðóãèå îñíîâíûå òðàíñêðèïöèîííûå ôàêòîðû îòñóòñòâó-
þò, î÷èùåííàÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II èíèöèèðóåò òðàíñ-
êðèïöèþ ìàëîýôôåêòèâíî (Carcamo et al., 1991). Íåêîòî-
ðûå äðóãèå äàííûå, íàïðèìåð ñíèæåíèå ýôôåêòèâíîñòè
òðàíñêðèïöèè â ðåçóëüòàòå ñàéò-ñïåöèôè÷åñêèõ ìóòàöèé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, ðàñïîëîæåííûõ â îïðåäåëåí-
íûõ îáëàñòÿõ ïðîìîòîðà, òàêæå ïîäòâåðæäàþò ïðåäïîëî-
æåíèå î òîì, ÷òî CAAT-áîêñ ìîäóëèðóåò ýôôåêòèâíîñòü
òðàíñêðèïöèè ó ýóêàðèîò (McKnight, Kingsbury, 1982; Gra-
ves et al., 1986; Barberis et al., 1987). Ïî-âèäèìîìó, ó S. lem-
nae CAAT-áîêñ â ãåíå, êîäèðóþùåì á1-òóáóëèí, òàêæå èã-
ðàåò ðîëü âñïîìîãàòåëüíîãî ýëåìåíòà êîð-ïðîìîòîðà, óñè-
ëèâàþùåãî èíòåíñèâíîñòü òðàíñêðèïöèè ýòîãî ãåíà.

Íàðÿäó ñ ðåãóëÿòîðíûìè íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòÿìè, âõîäÿùèìè â ñîñòàâ îñíîâíîãî ïðîìîòîðà,
5�-íåêîäèðóþùàÿ îáëàñòü ãåíà á1-òóáóëèíà ñîäåðæèò è
äâå äîïîëíèòåëüíûå íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ, îêàçûâàþùèå àíòàãîíèñòè÷åñêîå âëèÿíèå íà ñèíòåç
ÐÍÊ (Pimenov et al., 2007; Skovorodkin et al., 2007).

Òàê GC-áîêñ, âûïîëíÿþùèé ôóíêöèþ àêòèâàòîðà,
ðàñïîëîæåí âíóòðè íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
TTAAGATCCCCTTATCAAA ãåíà á1-òóáóëèíà ìåæäó
–65 è –86 ï. í. Äîïóñêàÿ âîçìîæíîñòü íåêîòîðûõ îòêëî-
íåíèé îò êëàññè÷åñêîé íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè GC-áîêñà, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëåíà íóêëåîòèäàìè
5�-GGGCGGG-3� èëè 5�-CCCGCCC-3�, ìîæíî ñäåëàòü
ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â ãåíå á1-òóáóëèíà S. lemnae
GC-áîêñ ïðåäñòàâëåí íóêëåîòèäàìè GATCCC, ðàñïîëî-
æåííûìè ìåæäó –75 è –82 ï. í.

Ïðîòèâîïîëîæíîå, èíãèáèðóþùåå âëèÿíèå íà ñèíòåç
ÐÍÊ îêàçûâàåò ó÷àñòîê ãåíà á1-òóáóëèíà, ðàñïîëîæåí-
íûé ìåæäó 5�-òåëîìåðîì è ïîçèöèåé –95 ï. í. Îñíîâûâà-
ÿñü íà ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ î ìåõàíèçìàõ ñáîðêè òðàíñ-
êðèïöèîííîãî êîìïëåêñà è îñîáåííîñòÿõ åå ðåãóëÿöèè,
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â îáëàñòè ìåæäó òåëîìåðîì è
ïîçèöèåé –95 ï. í. ðàñïîëîæåí îäèí èç ñëåäóþùèõ ñàé-
òîâ: ëèáî 1) ñàéò ñâÿçûâàíèÿ íåêîåãî òðàíñêðèïöèîííîãî
ôàêòîðà, ó÷àñòèå êîòîðîãî â ïðîöåññå èíèöèàöèè çàìåä-
ëÿåò ñáîðêó òðàíñêðèïöèîííîãî êîìïëåêñà è òåì ñàìûì
ñíèæàåò ÷àñòîòó àêòîâ ñèíòåçà öåïåé ÐÍÊ; ëèáî 2) ñàéò
ñâÿçûâàíèÿ áåëêà, îêàçûâàþùåãî îïîñðåäîâàííîå âëèÿ-
íèå íà ïðîöåññ èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ñ ó÷àñòèåì èçâå-
ñòíûõ ðåàêöèé àöåòèëèðîâàíèÿ—äåàöåòèëèðîâàíèÿ, ôîñ-
ôîðèëèðîâàíèÿ—äåôîñôîðèëèðîâàíèÿ õðîìîñîìû; ëèáî
3) ñàéò ñâÿçûâàíèÿ ôàêòîðîâ, àêòèâàòîðîâ è ðåïðåññîðîâ,
âêëþ÷àþùèõñÿ â òðàíñêðèïöèîííûé êîìïëåêñ íà êîíêó-
ðåíòíîé îñíîâå. Âî âñåõ ïðåäñòàâëåííûõ âàðèàíòàõ ðîëü
ðàññìàòðèâàåìîé íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìî-
æåò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíà êàê ðåïðåññîðíàÿ, ò. å. ñíèæà-
þùàÿ êîëè÷åñòâî ñèíòåçèðóåìîé ÐÍÊ. Ïðè ýòîì, ïðèíè-
ìàÿ âî âíèìàíèå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ìèíè-õðîìîñîì
èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ, íàèáîëåå âåðîÿòíûì ïðåäñòàâëÿ-
åòñÿ ìåõàíèçì, îñíîâàííûé íà êîíêóðåíöèè ôàêòîðîâ
òðàíñêðèïöèè, àêòèâàòîðîâ è ðåïðåññîðîâ, âõîäÿùèõ â
ñîñòàâ òðàíñêðèïöèîííîãî êîìïëåêñà. Ïðè íàëè÷èè â
êîìïëåêñå èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè áåëêîâîãî ôàêòîðà,
âûïîëíÿþùåãî ðåïðåññîðíóþ ôóíêöèþ, óâåëè÷èâàåòñÿ
âðåìÿ ñáîðêè êîìïëåêñà, ýòî ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ ÷àñòî-
òû àêòîâ ñèíòåçà öåïåé ÐÍÊ, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ ãåíà
á1-òóáóëèíà S. lemnae â íîðìå. Îäíàêî ìîæíî ïðåäïîëî-
æèòü ñèòóàöèþ, â êîòîðîé â òðàíñêðèïöèîííîì êîìïëåê-
ñå ãåíà á1-òóáóëèíà äàííûé áåëîê-ðåïðåññîð îòñóòñòâóåò
èëè çàìåíÿåòñÿ íà áåëîê-àêòèâàòîð, ÷òî ïðèâîäèò ê óâåëè-
÷åíèþ êîëè÷åñòâ ñèíòåçèðóåìîé ÐÍÊ.

Ñòðîåíèå ðåãóëÿòîðíûõ êîìïîíåíòîâ,
âëèÿþùèõ íà èíèöèàöèþ òðàíñêðèïöèè,

ëîêàëèçîâàííûõ â 5�-íåêîäèðóþùåé îáëàñòè
ãåíîâ a2-, b1- è b2-òóáóëèíà, êàòåïñèíà

è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 S. lemnae

Ñðàâíåíèå íóêëåîòèäíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïðîìî-
òîðà ãåíà á1-òóáóëèíà S. lemnae, èññëåäîâàííîé ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî, ñ íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè
5�-íåêîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíîâ á2-, â1- è â2-òóáóëèíà,
êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 ýòîé èíôóçîðèè, â
êîòîðûõ ìåñòîïîëîæåíèÿ íóêëåîòèäîâ, ñ êîòîðûõ íà÷è-
íàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, áûëè îïðåäåëåíû ðàíåå (Pimenov et
al., 2002), ïîêàçàëî, ÷òî TATA-áîêñ â ãåíà á1-, á2- è
â2-òóáóëèíà ïðåäñòàâëåí íóêëåîòèäàìè TAAATA, ðàñïî-
ëîæåííûìè â ñëó÷àå ãåíîâ á1- è á2-òóáóëèíà â ïîçèöèè
–23 ï. í., à â ñëó÷àå â2-òóáóëèíà — â ïîçèöèè –24 ï. í.
(ðèñ. 4). TATA-áîêñ â ïðîìîòîðå ãåíà â1-òóáóëèíà èíîé,

Ðåãóëÿöèÿ òðàíñêðèïöèè áåëîêêîäèðóþùèõ ãåíîâ ìàêðîíóêëåóñà èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ 839



840 À. Þ. Ïèìåíîâ, È. Í. Ñêîâîðîäêèí è äð.

Ðèñ. 4. 5�— íåêîäèðóþùèå ó÷àñòêè ãåíîâ á1-, á2-, â1- è â2-òóáóëèíà, êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 Stylonychia lemnae.

Æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû òðèïëåòû ATG, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ êîäèðóþùàÿ îáëàñòü ãåíà; TATA-áîêñû è èíèöèàòîðû ïîä÷åðêíóòû äâîéíîé ëè-
íèåé; íóêëåîòèäû, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, óêàçàíû ñòðåëêîé.

Ðèñ. 5. 5�— íåêîäèðóþùèå ó÷àñòêè áåëîêêîäèðóþùèõ ãåíîâ èíôóçîðèé ðîäîâ Stylonychia è Sterkiella (Oxytricha).

Æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû òðèïëåòû ATG, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ êîäèðóþùàÿ îáëàñòü ãåíà; TATA-áîêñû è èíèöèàòîðû ïîä÷åðêíóòû äâîéíîé ëè-
íèåé; íóêëåîòèäû, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, óêàçàíû ñòðåëêîé.

Ðèñ. 6. 5�— íåêîäèðóþùèå ó÷àñòêè ãåíîâ á1-, á2-, â1- è â2-òóáóëèíà, êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 èíôóçîðèé ðîäîâ Eup-
lotes è Sterkiella (Oxytricha).

Æèðíûì øðèôòîì âûäåëåíû òðèïëåòû ATG, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ êîäèðóþùàÿ îáëàñòü ãåíà; ïðåäïîëàãàåìûå TATA-áîêñû è èíèöèàòîðû ïîä÷åðê-
íóòû äâîéíîé ëèíèåé.



îí ïðåäñòàâëåí íóêëåîòèäàìè TATAA â ïîçèöèè –24 ï. í.
(ðèñ. 4).

Â ðàññìàòðèâàåìûõ ãåíàõ òàêæå îáíàðóæèâàþòñÿ
ñõîäíûå íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â îáëàñòè
íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ (ðèñ. 4).
Òàê, â ãåíàõ êàòåïñèíà, á1-, á2- è â2-òóáóëèíà ýòà íóêëåî-
òèäíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èìååò ñîñòàâ TATAA, â ãåíàõ
â1-òóáóëèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 — ATTAA. Îäíà-
êî âî âñåõ ãåíàõ ïðèñóòñòâóåò ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ÒÀÀ,
ãäå ïåðâûé àäåíîçèí ÿâëÿåòñÿ íóêëåîòèäîì, ñ êîòîðîãî
íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ (ðèñ. 4).

Ðàññìîòðåííûå ðåçóëüòàòû ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿð-
íîãî àíàëèçà ïðîìîòîðíûõ îáëàñòåé ãåíîâ á1-, á2-, â1- è
â2-òóáóëèíà, êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 S. lem-
nae ïîçâîëÿþò ãîâîðèòü î áîëüøîì ñõîäñòâå íóêëåîòèä-
íîãî ñîñòàâà TATA-áîêñà è èíèöèàòîðà ó èññëåäîâàííûõ
ãåíîâ (Pimenov et al., 2002; Skovorodkin et al., 2007)
(ðèñ. 4).

Ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé àíàëèç
5�-íåêîäèðóþùèõ îáëàñòåé ãåíîâ êëàññà II

èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ

Ïðè ñðàâíåíèè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
5�-íåêîäèðóþùèõ îáëàñòåé ãåíîâ èíôóçîðèé ðîäîâ Stylo-
nychia è Sterkiella (Oxytricha), â êîòîðûõ ìåñòîïîëîæåíèå
íóêëåîòèäîâ, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, áûëî
îïðåäåëåíî ýêñïåðèìåíòàëüíî ðàçíûìè àâòîðàìè, ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü èíèöèàòîðà TATAA áûëà íàéäåíà âî âñåõ
6 èññëåäîâàííûõ ãåíàõ èíôóçîðèé ðîäà Stylonychia è â 6
èç 9 ãåíàõ èíôóçîðèé ðîäà Sterkiella (ðèñ. 5) (Ïèìåíîâ,
2007). Â 3 ãåíàõ èíôóçîðèé ðîäà Sterkiella áûëî îáíàðó-
æåíî ñìåùåíèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èíèöèàòîðà íà 3 ï. í.
TATA-áîêñ, èìåþùèé ñòðîåíèå TAATA, áûë îáíàðóæåí
òîëüêî â 3 èç 6 ãåíîâ èíôóçîðèé ðîäà Stylonychia è â 5 èç 9
ãåíîâ èíôóçîðèé ðîäà Sterkiella (ðèñ. 5) (Ïèìåíîâ, 2007).

Ïðè ñðàâíåíèè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ïðîìîòîðíûõ îáëàñòåé ãåíîâ á1-, á2-, â1- è â2-òóáóëèíà,
à òàêæå êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 ó ïðåäñòà-
âèòåëåé ðîäîâ Euplotes, Sterkiella è Tetrahymena îêàçà-
ëîñü, ÷òî â óêàçàííûõ ãåíàõ ìåñòîïîëîæåíèå íóêëåîòè-
äîâ, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, ýêñïåðèìåíòà-
ëüíî íå îïðåäåëåíî íè îäíèì èññëåäîâàòåëåì (ðèñ. 6).
Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì íà îñíîâàíèè èìåþùèõñÿ íóêëåî-
òèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé íàìè áûëè ñäåëàíû ïðåäïî-
ëîæåíèÿ îòíîñèòåëüíî íóêëåîòèäíîãî ñîñòàâà TATA-áîê-
ñà è èíèöèàòîðà, à òàêæå ìåñòîïîëîæåíèÿ íóêëåîòèäîâ, ñ
êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ. Â ðåçóëüòàòå íóêëåîòèä-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå ìîãóò ñîîòâåòñòâîâàòü
èíèöèàòîðó, áûëè îáíàðóæåíû âî âñåõ 9 ãåíàõ (ðèñ. 6).
Â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðåäïîëàãàåìûì ïîëîæåíèåì íóêëåîòè-
äîâ, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ òðàíñêðèïöèÿ, TATA-áîêñ-ïî-
äîáíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áûëè òàêæå îáíàðóæåíû âî
âñåõ 9 ãåíàõ (ðèñ. 6).

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç 5�-íåêîäèðóþùèõ îáëàñòåé
ãåíîâ á1-, á2-, â1- è â2-òóáóëèíà, êàòåïñèíà è áåëêà òåï-
ëîâîãî øîêà 70 ó èíôóçîðèé ðîäîâ Euplotes, Sterkiella
(Oxytricha) è Tetrahymena ïîêàçàë, ÷òî ýëåìåíòû ðåãóëÿ-
öèè òðàíñêðèïöèè ìîãóò áûòü îáíàðóæåíû ñ ïîìîùüþ
ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ òîëüêî òîãäà, êîãäà
ìåñòîïîëîæåíèå íóêëåîòèäà, ñ êîòîðîãî íà÷èíàåòñÿ ñèí-
òåç ÐÍÊ, îïðåäåëåíî ýêñïåðèìåíòàëüíî.

Ñîïîñòàâëåíèå ñòðîåíèÿ TATA-áîêñà, èíèöèàòîðà,
CAAT-áîêñà è GC-áîêñà â ãåíàõ á1-, á2-, â1- è â2-òóáóëè-

íà, êàòåïñèíà è áåëêà òåïëîâîãî øîêà 70 èíôóçîðèè
S. lemnae ñ êëàññè÷åñêèìè ýóêàðèîòè÷åñêèìè àëãîðèòìà-
ìè ñòðîåíèÿ ýòèõ ýëåìåíòîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî
ëèøü TATA-áîêñ ÿâëÿåòñÿ â ïîëíîé ìåðå êîíñåðâàòèâ-
íûì ýëåìåíòîì è åãî íóêëåîòèäíûé ñîñòàâ îäèíàêîâ êàê
äëÿ ãåíîâ êëàññà II ñïèðîòðèõ, òàê è äëÿ áîëüøèíñòâà äðó-
ãèõ ýóêàðèîò. Ñòðîåíèå äðóãèõ ýëåìåíòîâ ðåãóëÿöèè
òðàíñêðèïöèè çíà÷èòåëüíî âàðüèðóåò, ïîýòîìó ìîæíî ãî-
âîðèòü îá èõ êîíñåðâàòèâíîñòè ëèøü â ïðåäåëàõ îïðåäå-
ëåííîé ãðóïïû ãåíîâ èëè îðãàíèçìîâ.

Çàêëþ÷åíèå

Ïîäâîäÿ èòîã ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûì èññëåäî-
âàíèÿì ãåíîâ êëàññà II èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ, ìîæíî
ïðèéòè ê âûâîäàì î òîì, ÷òî ðåãóëÿöèÿ òðàíñêðèïöèè ãå-
íîâ êëàññà II ó ýòèõ îðãàíèçìîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ó÷àñ-
òèè ïðîìîòîðîâ ðàçíîãî ñòðîåíèÿ. Ïðîìîòîðû ãåíîâ
êëàññà II èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ ìîãóò áûòü ïîäðàçäåëåíû
íà òðè îñíîâíûå ãðóïïû: à) ïðîìîòîðû, ïîñòðîåííûå ïî
êëàññè÷åñêîé ñõåìå, õàðàêòåðíîé äëÿ ìíîãèõ ýóêàðèîò, è
ñîäåðæàùèå òîëüêî TATA-áîêñ è èíèöèàòîð; á) ïðîìîòî-
ðû, òàêæå õàðàêòåðíûå äëÿ ìíîãèõ ýóêàðèîò è ñîäåðæà-
ùèå íàðÿäó ñ TATA-áîêñîì è èíèöèàòîðîì òðàíñêðèïöèè
ðÿä äîïîëíèòåëüíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ, òàêèõ êàê
CAAT-áîêñ, GC-áîêñ, ðàçëè÷íûå ýíõàíñåðû è ðåïðåññî-
ðû; â) ïðîìîòîðû, ñîäåðæàùèå ñïåöèôè÷åñêèå ðåãóëÿòîð-
íûå íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, õàðàêòåðíûå äëÿ
íåêîòîðûõ ãåíîâ è ãðóïï áðþõîðåñíè÷íûõ èíôóçîðèé.

Ó÷èòûâàÿ âàðèàáåëüíîñòü ñòðîåíèÿ íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, íåîáõîäèìûõ äëÿ èíèöèàöèè
òðàíñêðèïöèè ãåíîâ êëàññà II êàê èíôóçîðèé-ñïèðîòðèõ, òàê
è ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ â öåëîì, ìîæíî ïðèéòè ê çà-
êëþ÷åíèþ î òîì, ÷òî ñðàâíèòåëüíî-ìîëåêóëÿðíûé àíàëèç
ìîæíî èñïîëüçîâàòü òîëüêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà ìåñòîïîëî-
æåíèå íóêëåîòèäîâ, ñ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ÐÍÊ,
îïðåäåëåíî ýêñïåðèìåíòàëüíî. Â ýòîì ñëó÷àå ïðè íàõîæäå-
íèè êëàññè÷åñêèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé TATA-áîêñà è èíè-
öèàòîðà ìîæíî ãîâîðèòü î ìåõàíèçìàõ ðåãóëÿöèè òðàíñ-
êðèïöèè â èññëåäóåìûõ ãåíàõ. Îïðåäåëåíèå ìåñòîïîëîæå-
íèÿ è íóêëåîòèäíîãî ñîñòàâà äîïîëíèòåëüíûõ ýëåìåíòîâ
ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè, òàêèõ êàê CAAT-áîêñ, GC-áîêñ,
ðàçëè÷íûå ýíõàíñåðû è ðåïðåññîðû, ââèäó èõ ñèëüíîé âàðè-
àáåëüíîñòè âîçìîæíî òîëüêî ýêñïåðèìåíòàëüíî.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
07-04-00662).
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TRANSCRIPTIONAL REGULATION MACRONUCLEAR PROTEIN-CODING GENES

IN STICHOTRICHOUS CILIATES

A. Yu. Pimenov,1 L. N. Skovorodkin, I. B. Raikhel, S. O. Skarlato

Institute of Cytology RAS, St. Petersburg; 1 e-mail: iamshura@yahoo.com

The concept of transcriptional regulation and base promoter structure of genes in eukaryotic organisms
rests on two approaches — the experimental (using different methods of directional mutagenesis) and the com-
parative molecular (comparison of nucleotide sequences in promoter regions of different genes). Investigation
of ciliates has led researchers to the conclusion that the protein-coding genes of these organisms lack the classi-
cal eukaryotic regulatory elements in the promoter region. This conclusion is based mainly on the usage of the
comparative approach, while experimental investigations of such genes are practically absent so far. In the pre-
sent paper, the comparative molecular analysis of the promoter regions of genes and analysis of the functional
role of tubulin, cathepsin and Hsp 70 5�-uncoding areas was performed using new experimental data obtained
during investigation of Stylonychia lemnae á-tubulin gene. We suggest a new classification of mechanism of
transcriptional regulation of protein-coding genes in stichotrichous ciliates.

K e y w o r d s: ciliates, macronuñleus, minichromosomes, transcriptional regulation.
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