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Ïîêàçàíî, ÷òî õðîìîñîìû áóðîçóáêè èáåðèéñêîé Sorex granarius èìåþò íåîáû÷íóþ äëÿ ìëåêîïèòà-
þùèõ ñòðóêòóðó òåëîìåð: òåëîìåðû íà êîðîòêèõ ïëå÷àõ àêðîöåíòðèêîâ ñîäåðæàò â ñðåäíåì 213 ò. ï. í.
òåëîìåðíîãî ïîâòîðà, òîãäà êàê íà îñòàëüíûõ êîíöàõ õðîìîñîì — òîëüêî 3.8 ò. ï. í. Îñòàâàëîñü íåÿñ-
íûì, õàðàêòåðíû òàêèå òåëîìåðû äëÿ õðîìîñîì âñåõ âèäîâ áóðîçóáîê èëè òîëüêî äëÿ S. granarius. Îáûê-
íîâåííàÿ áóðîçóáêà Sorex araneus è S. granarius ÿâëÿþòñÿ âèäàìè-áëèçíåöàìè. Â äàííîì èññëåäîâàíèè ñ
èñïîëüçîâàíèåì ìîäèôèöèðîâàííîãî ìåòîäà Q-FISH áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî òåëîìåðû íà õðî-
ìîñîìàõ S. araneus ðàçíûõ õðîìîñîìíûõ ðàñ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ÷èñëîì è ñîñòàâîì ìåòàöåíòðèêîâ, ñîäåð-
æàò 6.8—15.2 ò. ï. í. òåëîìåðíîé ÄÍÊ. Òàêèì îáðàçîì, ðàçìåð òåëîìåð ó S. araneus óêëàäûâàåòñÿ â ðàì-
êè, õàðàêòåðíûå äëÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà âèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ, à S. granarius èìååò òåëîìåðû
óíèêàëüíîé èëè ðåäêî âñòðå÷àþùåéñÿ ñòðóêòóðû. Èñïîëüçóÿ âûñîêîñïåöèôè÷íûå ê òåëîìåðíûì ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòÿì ÄÍÊ è ÐÍÊ ìîäèôèöèðîâàííûå ïðîáû (PNA è LNA), ìû óñòàíîâèëè, ÷òî èíòåðñòèöè-
àëüíûå ñàéòû òåëîìåðíîé ÄÍÊ â õðîìîñîìàõ S. araneus ñîäåðæàò â îñíîâíîì òåëîìåðíóþ ÄÍÊ, à èõ ëî-
êàëèçàöèÿ ñîâïàäàåò ñ ëîêàëèçàöèåé ðàéîíîâ ýâîëþöèîííûõ ïåðåñòðîåê. Â õðîìîñîìàõ S. granarius èí-
òåðñòèöèàëüíîé òåëîìåðíîé ÄÍÊ âûÿâëåíî íå áûëî. Òàêèì îáðàçîì, ðàñïðåäåëåíèå òåëîìåðíîé ÄÍÊ
ìîæåò ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àòüñÿ â õðîìîñîìàõ äàæå áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, êàðèîòèïû êîòîðûõ ñî-
ñòàâëåíû ïðàêòè÷åñêè èç èäåíòè÷íûõ õðîìîñîìíûõ ïëå÷.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: òåëîìåðà, ìîäèôèöèðîâàííûé ìåòîä Q-FISH, îáûêíîâåííàÿ áóðîçóáêà, èáå-
ðèéñêàÿ áóðîçóáêà, èíòåðñòèöèàëüíûå òåëîìåðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (ITS), PNA- è LNA-ïðîáû ê òå-
ëîìåðíûì ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ò. ï. í. — òûñÿ÷è ïàð íóêëåîòèäîâ, ITS — èíòåðñòèöèàëüíûå òåëîìåð-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â õðîìîñîìàõ, LNA (locked nucleic acid) — ìîäèôèöèðîâàííûå ÐÍÊ-îëèãîíóê-
ëåîòèäû, PNA (peptide nucleic acid) — ìîäèôèöèðîâàííûå ÄÍÊ-îëèãîíóêëåîòèäû, Q-FISH — êîëè÷åñò-
âåííàÿ ôëóîðåñöåíòíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ in situ, STELA-àíàëèç — îïðåäåëåíèå äëèíû òåëîìåð íà îòäåëü-
íûõ õðîìîñîìàõ ñ ïîìîùüþ ïðàéìåðîâ ê àëëåëÿì, ëîêàëèçîâàííûì â ñóáòåëîìåðíûõ ðàéîíàõ
îòäåëüíûõ õðîìîñîì.

Òåëîìåðû èãðàþò âàæíóþ ðîëü â ñîõðàíåíèè öåëîñò-
íîñòè õðîìîñîì. Ïîêàçàíî, ÷òî èçìåíåíèå êîëè÷åñòâà òå-
ëîìåðíîé ÄÍÊ è äèñôóíêöèÿ òåëîìåð ïðèâîäÿò ê íàðó-
øåíèþ ñòàáèëüíîñòè ãåíîìà, ðåïëèêàòèâíîìó ñòàðåíèþ,
àïîïòîçó è îíêîòðàíñôîðìàöèè (Bolzan, Bianchi, 2006).
Äëèíà òåëîìåð õðîìîñîì ÷åëîâåêà â ñðåäíåì ñîñòàâëÿåò
15 ò. ï. í. â êëåòêàõ çàðîäûøåâîãî ïóòè è ìîæåò óìåíüøà-
òüñÿ äî 2 ò. ï. í. â ñòàðåþùèõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ (Rie-
thman, 2008). Îáíàðóæåíà âàðèàöèÿ â ðàçìåðàõ òåëîìåð
ìåæäó îòäåëüíûìè õðîìîñîìàìè ÷åëîâåêà (Levy et al.,
1992; Lansdorp et al., 1996; Riethman, 2008). Ó äèêèõ ìëå-
êîïèòàþùèõ äëèíà òåëîìåð âàðüèðóåò îò 5 äî íåñêîëüêèõ
äåñÿòêîâ ò. ï. í. (Bolzan, Bianchi, 2006).

Ðàíåå ìû ïîêàçàëè, ÷òî îäèí èç âèäîâ áóðîçóáîê, áó-
ðîçóáêà èáåðèéñêàÿ Sorex granarius, èìååò íåîáû÷íûå äëÿ
ìëåêîïèòàþùèõ äëèíó, ëîêàëèçàöèþ è ñòðóêòóðó òåëî-
ìåð. Êîðîòêèå ïëå÷è 32 àêðîöåíòðèêîâ S. granarius çàêàí-
÷èâàþòñÿ ãèãàíòñêèìè òåëîìåðàìè, ñîäåðæàùèìè äî
300 ò. ï. í. (â ñðåäíåì 213) òåëîìåðíîãî ïîâòîðà, òîãäà
êàê äèñòàëüíûå êîíöû àêðîöåíòðèêîâ è êîíöû 4 ìåòàöåí-

òðèêîâ ñîäåðæàò â ñðåäíåì 3.8 ò. ï. í. (Zhdanova et al.,
2005, 2007a, 2007b). Âîïðîñ î òîì, õàðàêòåðíû ëè òàêèå
íåîáû÷íûå òåëîìåðû äëÿ äðóãèõ âèäîâ áóðîçóáîê ëèáî
îíè ñôîðìèðîâàëèñü òîëüêî ó S. granarius, îñòàâàëñÿ îò-
êðûòûì.

Ó ìíîãèõ âèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ òåëîìåðíàÿ ÄÍÊ
âûÿâëåíà â èíòåðñòèöèàëüíûõ õðîìîñîìíûõ ñàéòàõ (ITS),
êîòîðûå ïî ëîêàëèçàöèè ÷àñòî ñîâïàäàþò ñ ðàéîíàìè
êîíñòèòóòèâíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà è ÿäðûøêîâûõ îðãàíè-
çàòîðîâ. Èíîãäà ýòè ñàéòû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ðàéîíû
ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé õðîìîñîì. Îïèñàíû êàê
âèäû, ñîäåðæàùèå êðóïíûå áëîêè èíòåðñòèöèàëüíîé òå-
ëîìåðíîé ÄÍÊ, òàê è âèäû, ó êîòîðûõ ITS íå âûÿâëÿþòñÿ
âîîáùå (Meyne et al., 1990; Forsyth et al., 2002; Æäàíîâà
è äð., 2007).

Çàäà÷à äàííîé ðàáîòû çàêëþ÷àëàñü â òîì, ÷òîáû ïðîà-
íàëèçèðîâàòü ðàçìåðû òåëîìåð è ëîêàëèçàöèè òåëîìåð-
íûõ ïîâòîðîâ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ õðîìîñîìíûõ ðàñ
îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè Sorex araneus. Äàííûé âèä ïðè-
íàäëåæèò ê òîìó æå ðîäó, ÷òî è èáåðèéñêàÿ áóðîçóáêà. Èõ
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êàðèîòèïû ñîñòàâëåíû ïðàêòè÷åñêè èç îäèíàêîâûõ õðî-
ìîñîìíûõ ïëå÷. Äëÿ âèäà S. araneus õàðàêòåðåí èñêëþ÷è-
òåëüíûé õðîìîñîìíûé ïîëèìîðôèçì, âûðàæàþùèéñÿ â
îñíîâíîì â Ðîáåðòñîíîâñêèõ ïåðåñòðîéêàõ (Volobouev,
Dutrillaux, 1991; Wojcik et al., 2003). Ñðàâíåíèå ýòèõ âè-
äîâ ïîçâîëèò óñòàíîâèòü, íàñêîëüêî óíèêàëüíîé ÿâëÿåòñÿ
íåîáû÷íàÿ ñòðóêòóðà òåëîìåð, îáíàðóæåííàÿ ó S. granari-
us.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ èññëåäîâàíèé áûëè èñïîëüçîâàíû ñëåäóþùèå ðå-
àêòèâû: àíòèôåéä (Vectashield, Vector, ÑØÀ), àíòèòåëà
êîçû ê àâèäèíó, êîíúþãèðîâàííûå ñ ÔÈÒÖ (Vector,
ÑØÀ), áû÷èé ñûâîðîòî÷íûé àëüáóìèí, äåêñòðàíñóëüôàò,
ÄÍÊ ñïåðìû ëîñîñÿ, êîëõèöèí (Sigma, Ãåðìàíèÿ), êóëü-
òóðàëüíàÿ ñðåäà Èãëà è F10 (Sigma, Ãåðìàíèÿ), ìåòàíîë
(Ðåàõèì, Ðîññèÿ), ìå÷åííàÿ áèîòèíîì PNA-òåëîìåðíàÿ
ïðîáà (CCCAAT)3, ìå÷åííàÿ Cy3 PNA-òåëîìåðíàÿ ïðîáà
(CCCAAT)3 è ìå÷åííàÿ ÔÈÒÖ LNA-òåëîìåðíàÿ ïðîáà
(GGGTTA)7 (Applied Biosystems, ÑØÀ), ïàíêðåàòè÷åñêàÿ
ÐÍÊàçà A (Sigma, Ãåðìàíèÿ), ñûâîðîòêà êðîâè ýìáðèîíîâ
êðóïíîãî ðîãàòîãî ñêîòà (HyClone, ÑØÀ), òðèïñèí, Òðè-
òîí X-100 (Sigma, Ãåðìàíèÿ), óêñóñíàÿ êèñëîòà, ýòàíîë
(Ðåàõèì, Ðîññèÿ), ôîðìàëüäåãèä, ôîðìàìèä, ýòèëåíäèà-
ìèíòåòðàóêñóñíàÿ êèñëîòà (ÝÄÒÀ), DAPI (4�,6-äèàìè-
íî-2-ôåíèëèíäîë), Tris-îñíîâàíèå è Tris-HCl (Sigma, Ãåð-
ìàíèÿ), PBS â òàáëåòêàõ (Helicon, Ðîññèÿ), SDS (äîäåöèë-
ñóëüôàò íàòðèÿ), Tween 20 (Sigma, Ãåðìàíèÿ).

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè ïîëó÷åííûå èç ìåæðåáåðíûõ
ìûøö ôèáðîáëàñòû êëåòî÷íûõ êóëüòóð S. granarius è
S. araneus ðàñ Íîâîñèáèðñêàÿ, Òîìñêàÿ è Cordon íà
2—10-ì ïàññàæàõ êóëüòèâèðîâàíèÿ.

Ïðåïàðàòû ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì ãîòîâèëè ïî îáùå-
ïðèíÿòîé ìåòîäèêå, èñïîëüçóÿ ãèïîòîíè÷åñêóþ îáðàáîò-
êó 0.56%-íûì KCl â òå÷åíèå 20 ìèí ïðè 37 °Ñ. FISH ñ
PNA- è LNA-òåëîìåðíûìè ïðîáàìè ïðîâîäèëè ñîãëàñíî
îïèñàííûì ìåòîäàì (Zijlmans et al., 1997). Ïîñëå FISH
õðîìîñîìû îêðàøèâàëè DAPI, çàêëþ÷àÿ ïðåïàðàò â àíòè-
ôåéä, ñîäåðæàùèé êðàñèòåëü.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ðàçìåðîâ òåëîìåð â õðîìîñîìàõ
S. araneus áûë èñïîëüçîâàí ìîäèôèöèðîâàííûé ìåòîä
êîëè÷åñòâåííîé ôëóîðåñöåíòíîé ãèáðèäèçàöèè in situ
(Q-FISH) ñ ìå÷åííîé Cy3 PNA-ïðîáîé ê òåëîìåðíûì ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòÿì (Wong, Slijepcevic, 2004). Â êà÷åñòâå
ñòàíäàðòà èñïîëüçîâàëè òåëîìåðû S. granarius. Ðàíåå äëè-

íà ýòèõ òåëîìåð áûëà îïðåäåëåíà ñ ïîìîùüþ ñòàíäàðòíîé
Q-FISH (Zhdanova et al., 2005). ×òîáû ïðîâåñòè ñðàâíåíèå
äëèíû ðàçíûõ òåëîìåð ìàêñèìàëüíî êîððåêòíî, áûëè èñ-
ïîëüçîâàíû ïðåïàðàòû ñ ìåòàôàçíûìè ïëàñòèíêàìè èç
ñìåøàííîé êóëüòóðû, ñîäåðæàùåé ôèáðîáëàñòû S. grana-
rius è S. araneus ðàñ Òîìñêàÿ è Cordon. Îñîáåííîñòè êàðè-
îòèïîâ èñïîëüçîâàííûõ âèäîâ è ðàñ (òàáë. 1) ïîçâîëÿëè
áåç òðóäà îïðåäåëÿòü âèäîâóþ è ðàñîâóþ ïðèíàäëåæíîñòü
ìåòàôàç. Áûëî ïðîàíàëèçèðîâàíî 10 ìåòàôàçíûõ ïëàñòè-
íîê îò êàæäîãî æèâîòíîãî. Àíàëèç ïðåïàðàòîâ ïðîâîäèëè
ñ ïîìîùüþ ìèêðîñêîïà AxioPlan2 Imaging (Zeiss, Ãåðìà-
íèÿ), îñíàùåííîãî CCD-êàìåðîé (CV M300, JAI Corpora-
tion, ßïîíèÿ) è íàáîðîì ôèëüòðîâ Chroma, â Öåíòðå àíà-
ëèçà ìèêðîñêîïè÷åñêèõ îáúåêòîâ Èíñòèòóòà öèòîëîãèè è
ãåíåòèêè ÑÎ ÐÀÍ (Íîâîñèáèðñê). ×òîáû èçáåæàòü ïðîá-
ëåì, ñâÿçàííûõ ñ èçìåíåíèåì ñî âðåìåíåì èíòåíñèâíîñòè
ñâå÷åíèÿ ÓÔ-ëàìïû, ñúåìêó âñåõ èìèäæåé ïðîâîäèëè â
òå÷åíèå îäíîé ôîòîñåññèè ïðè îäíîé è òîé æå âûäåðæêå.
Óñëîâèÿ ñúåìêè áûëè ïîäîáðàíû òàê, ÷òîáû íà ìåòàôàçàõ
S. granarius ìîæíî áûëî èçìåðèòü èíòåíñèâíîñòü ñèãíàëà
FISH íà âñåõ êîðîòêèõ òåëîìåðàõ. Èíòåíñèâíîñòü ñèãíàëà
è ïëîùàäü ñèãíàëà â ïèêñåëÿõ îïðåäåëÿëè ñ ïîìîùüþ ïà-
êåòà ïðîãðàìì ISIS5 MetaSystems GmbH. Óðîâåíü ôîíà
çàìåðÿëè â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò àíàëèçèðóåìûõ
òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ. Èíòåíñèâíîñòü ñèãíàëà òåëîìåðíî-
ãî ðàéîíà ðàññ÷èòûâàëè êàê ðàçíîñòü èíòåíñèâíîñòè
ñâå÷åíèÿ ñèãíàëà, îïðåäåëåííîé â òåëîìåðíîì ðàéîíå, è
ôîíîâîãî ñèãíàëà íà ðàâíîé ïëîùàäè.

Ñðàâíåíèå èíòåíñèâíîñòåé ñèãíàëîâ â òåëîìåðíûõ
ðàéîíàõ â ðàçíûõ ãðóïïàõ òåëîìåð ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ
ïàêåòà ïðîãðàìì STATISTICA 6 (StatSoft Inc., ÑØÀ), èñ-
ïîëüçóÿ êðèòåðèé Ìàííà—Óèòíè.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ ITS èñïîëüçîâàëè ìå÷åííóþ áèîòè-
íîì PNA-ïðîáó è ìå÷åííóþ ÔÈÒÖ LNA-ïðîáó. Ïðîáó,
ìå÷åííóþ áèîòèíîì, âèçóàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ àâè-
äèí-ÔÈÒÖ ñîãëàñíî ñòàíäàðòíîìó ïðîòîêîëó. Â êàæäîì
ñëó÷àå àíàëèçèðîâàëè íå ìåíåå 100 ìåòàôàç. Èäåíòèôèêà-
öèþ õðîìîñîì S. araneus ïðîâîäèëè ïîñëå FISH ñîãëàñíî
íîìåíêëàòóðå õðîìîñîì ýòîãî âèäà (Minina et al., 2007).
Õðîìîñîìíûå ïëå÷è è àêðîöåíòðèêè áóðîçóáîê ñîãëàñíî
ñîâðåìåííîé íîìåíêëàòóðå îáîçíà÷àþòñÿ áóêâàìè ëàòèí-
ñêîãî àëôàâèòà, à äâóïëå÷èå õðîìîñîìû — ñî÷åòàíèåì
áóêâ (òàáë. 1). Òàêîé òèï îáîçíà÷åíèÿ õðîìîñîì îòðàæàåò
òîò ôàêò, ÷òî, ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì,
ïðåäêîâûé êàðèîòèï çåìëåðîåê ñîñòîÿë èç àêðîöåíòðè-
êîâ, à Ðîáåðòñîíîâñêèå ïåðåñòðîéêè èãðàëè îïðåäåëÿþ-
ùóþ ðîëü â èõ ýâîëþöèè.

578 Í. Ñ. Æäàíîâà, Þ. È. Ðîãîçèíà è äð.

Ò à á ë è ö à 1

Îïèñàíèå êàðèîòèïîâ Sorex granarius è S. araneus
(ïî Wojcik et al., 2003)

Âèä, ðàñà Êàðèîòèï ñàìêè 2n ñàìêè/ñàìöàà

S. granarius de, tu, a, b, c, f, g, h, i, j, k, l, m, n, o, p, q, r 36/37

S. araneus, Cordon de, tu, af, bc, jl, g, h, i, k, m, n, o, p, q, r 30/31

S. araneus, Òîìñêàÿ de, tu, af, bc, jl, gk, hi, mn, o, p, q, r 24/25

S. araneus, Íîâîñèáèðñêàÿ de, tu, af, bc, jl, ik, go, hn, mp, qr 20/21

à Áóðîçóáêè õàðàêòåðèçóþòñÿ îïðåäåëåíèåì ïîëà XX/XY1Y2. Ãîìåîëîãîì X-õðîìîñîìû ìëåêîïè-
òàþùèõ ÿâëÿåòñÿ ïëå÷î e õðîìîñîìû de, Y1 — èñòèííîé Y-õðîìîñîìîé, à Y2 — ïëå÷îì d õðîìîñîìû de.
Ïî ïðèíÿòîé êëàññèôèêàöèè õðîìîñîìíûå ïëå÷è è àêðîöåíòðèêè îáîçíà÷àþòñÿ â ïîðÿäêå óáûâàíèÿ èõ
ðàçìåðà ëàòèíñêèìè áóêâàìè îò a äî u, à ìåòàöåíòðèêè — ñî÷åòàíèåì áóêâ (Searle et al., 1991).



Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ò å ë î ì å ð í û å ï î â ò î ð û í à ê î í ö à õ õ ð î ì î ñ î ì
S o r e x a r a n e u s. Îäíèì èç ñïîñîáîâ îïðåäåëåíèÿ êîëè-
÷åñòâà òåëîìåðíîé ÄÍÊ â õðîìîñîìàõ ÿâëÿåòñÿ ïðîöåäó-
ðà Q-FISH, ñî÷åòàþùàÿ FISH ñ PNA-ïðîáîé è öèôðîâóþ
ìèêðîñêîïèþ. PNA ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìîäèôèöèðîâàí-
íûå ÄÍÊ-îëèãîíóêëåîòèäû (Nielsen et al., 1991). Â íèõ
ôîñôàòíûé ñêåëåò çàìåíåí ïñåâäîïåïòèäíîé öåïüþ, ãî-
ìîìîðôíîé ôîðìå ÄÍÊ, ê êîòîðîé êàðáîêñèëüíûìè ñâÿ-
çÿìè ïðèñîåäèíÿþòñÿ ïóðèíû è ïèðèìèäèíû. Â îòëè÷èå
îò ÄÍÊ ìîäèôèöèðîâàííûå ÄÍÊ-îëèãîíóêëåîòèäû íå
çàðÿæåíû. Â ðåçóëüòàòå ïðè ãèáðèäèçàöèè ñ ñóáñòðà-
òîì íå ïðîèñõîäèò ýëåêòðîñòàòè÷åñêîãî îòòàëêèâàíèÿ
ïðîáû è ñóáñòðàòà. Â ñèëó ýòîãî ñâÿçü PNA—ÄÍÊ èëè
PNA—ÐÍÊ ãîðàçäî ñòàáèëüíåå, ÷åì ñâÿçü ÄÍÊ—ÄÍÊ
èëè ÄÍÊ—ÐÍÊ. Îñîáåííîñòüþ ãèáðèäèçàöèè PNA ñ
ÄÍÊ èëè ÐÍÊ ÿâëÿåòñÿ âûñîêàÿ ñïåöèôè÷íîñòü è ñòà-
áèëüíîñòü îáðàçîâàâøèõñÿ äóïëåêñîâ è òðèïëåêñîâ. Çàìå-
íà õîòÿ áû îäíîãî íóêëåîòèäà â ìàòðèöå ïðèâîäèò ê ðåç-
êîìó ñíèæåíèþ ýôôåêòèâíîñòè ãèáðèäèçàöèè PNA-ïðîá
(Ray, Norden, 2000; Demidov, 2003). Òàêèå ñâîéñòâà PNA
ïîçâîëèëè èñïîëüçîâàòü èõ â FISH äëÿ îïðåäåëåíèÿ ðàç-
ìåðîâ òåëîìåð.

Q-FISH îñíîâàíà íà ñîîòíåñåíèè èíòåíñèâíîñòè èç-
ìåðÿåìîãî ñèãíàëà ñ èíòåíñèâíîñòüþ ñèãíàëà îò ñòàí-
äàðòà, ñîäåðæàùåãî èçâåñòíîå êîëè÷åñòâî òåëîìåðíîãî
ãåêñàìåðà (Lansdorp et al., 1996; Zhdanova et al., 2005). Íå-
äàâíî äëÿ óïðîùåíèÿ ïðîöåäóðû áûë ïðåäëîæåí ìîäèôè-
öèðîâàííûé êîëè÷åñòâåííûé ìåòîä, êîãäà â êà÷åñòâå
ñòàíäàðòà ïðè îïðåäåëåíèè òåëîìåðíîé ÄÍÊ â êàêîì-ëè-
áî ðàéîíå õðîìîñîìû ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû òåëîìå-
ðû, äëÿ êîòîðûõ ðàçìåð ðàíåå áûë îïðåäåëåí ñ ïîìîùüþ
Q-FISH. Ïðåäëîæåííûé ñïîñîá äàë õîðîøèå ðåçóëüòàòû
(Wong, Slijepcevic, 2004). Ìû èñïîëüçîâàëè äàííûé ïîä-
õîä äëÿ îïðåäåëåíèÿ ðàçìåðà òåëîìåð â õðîìîñîìàõ
S. araneus èç äâóõ õðîìîñîìíûõ ðàñ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ÷èñ-
ëîì è ñîñòàâîì ìåòàöåíòðè÷åñêèõ õðîìîñîì (òàáë. 1).
Â êà÷åñòâå ñòàíäàðòà áûëè èñïîëüçîâàíû äëèííûå è êî-
ðîòêèå òåëîìåðû õðîìîñîì S. granarius, ðàçìåð êîòîðûõ
áûë ðàíåå îïðåäåëåí ñ ïîìîùüþ Q-FISH (Zhdanova et al.,
2005).

Äàííûå ïî èçìåðåíèþ èíòåíñèâíîñòè ñâå÷åíèÿ òåëî-
ìåð ïðèâåäåíû â òàáë. 2. Â íàøåì ýêñïåðèìåíòå îòíîøå-
íèå ñðåäíåé èíòåíñèâíîñòè ñâå÷åíèÿ ñèãíàëîâ â äëèííûõ
òåëîìåðàõ S. granarius, ò. å. òåëîìåðàõ, ëîêàëèçîâàííûõ
íà êîðîòêèõ ïëå÷àõ àêðîöåíòðèêîâ, ê ñðåäíåé èíòåíñèâ-
íîñòè ñâå÷åíèÿ ñèãíàëîâ â îñòàëüíûõ òåëîìåðàõ ñîñòàâ-
ëÿëî 74 (P < 0.001), à çíà÷åíèå ýòîé âåëè÷èíû, îïðåäå-
ëåííîå ñ ïîìîùüþ ñòàíäàðòíîé Q-FISH, ñîñòàâëÿåò 56
(P < 0.001) (Zhdanova et al., 2005). Òàêèå îöåíêè âïîëíå
ñîîòâåòñòâóþò òî÷íîñòè èçìåðåíèé, ïîëó÷àåìûõ â ïî-
âòîðíûõ ýêñïåðèìåíòàõ ñ èñïîëüçîâàíèåì Q-FISH (Wong,
Slijepcevic, 2004), è ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî èñïîëüçó-
åìûå íàìè ïðîòîêîë è òåõíèêà ïðèãîäíû äëÿ èñïîëüçîâà-
íèÿ èõ â ìîäèôèöèðîâàííîé Q-FISH.

Îòíîøåíèå ñðåäíåé èíòåíñèâíîñòè ñâå÷åíèÿ ñèãíàëà
â äëèííûõ òåëîìåðàõ S. granarius ê ñðåäíåé èíòåíñèâíî-
ñòè ñâå÷åíèÿ ñèãíàëà â òåëîìåðàõ S. araneus ðàñû Cordon
îêàçàëîñü ðàâíûì 31.3 (P < 0.001). Îòíîøåíèå ñðåäíåé
èíòåíñèâíîñòè ñâå÷åíèÿ ñèãíàëîâ â òåëîìåðàõ S. araneus
ðàñû Cordon ê ñðåäíåé èíòåíñèâíîñòè ñâå÷åíèÿ ñèãíàëîâ
â êîðîòêèõ òåëîìåðàõ S. granarius ñîñòàâèëî 2.36 (P <
< 0.001). Ó÷èòûâàÿ äàííûå ïî äëèíå òåëîìåð ó S. granari-
us (213 ò. ï. í. íà êîðîòêèõ ïëå÷àõ àêðîöåíòðèêîâ è 3.8 íà
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îñòàëüíûõ êîíöàõ õðîìîñîì: Zhdanova et al., 2005), ìîæ-
íî ïîäñ÷èòàòü ðàçìåð òåëîìåð ó S. araneus ðàñû Cordon.
Îí ñîñòàâèë 6.8—9.0 ò. ï. í. Àíàëîãè÷íûé ïîäñ÷åò ïîêà-
çàë, ÷òî ðàçìåð òåëîìåð â õðîìîñîìàõ S. araneus Òîìñêîé
ðàñû ñîñòàâëÿåò 11.5—15.2 ò. ï. í. Ïðè÷åì êàê äëÿ ðàñû
Cordon, òàê è äëÿ Òîìñêîé ðàñû êîëè÷åñòâî òåëîìåðíîãî
ïîâòîðà íà êîðîòêèõ è äëèííûõ ïëå÷àõ àêðîöåíòðèêîâ íå
ðàçëè÷àëîñü (òàáë. 2).

Òàêèì îáðàçîì, ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, ðàçìåð òå-
ëîìåð â õðîìîñîìàõ èçó÷åííûõ ðàñ S. araneus ñîñòàâëÿåò
6.8—15.2 ò. ï. í., ÷òî óêëàäûâàåòñÿ â ðàìêè, õàðàêòåðíûå
äëÿ òåëîìåð ðàíåå èçó÷åííûõ äèêèõ âèäîâ ìëåêîïèòàþ-
ùèõ, íî ñóùåñòâåííî îòëè÷àåòñÿ îò åãî êîëè÷åñòâà íà
êîíöàõ õðîìîñîì S. granarius. Â îòëè÷èå îò âèäà S. grana-
rius, äëÿ êîòîðîãî õàðàêòåðíû âûðàæåííûå ðàçëè÷èÿ ïî

êîëè÷åñòâó òåëîìåðíîé ÄÍÊ íà ðàçíûõ êîíöàõ õðîìîñîì,
òåëîìåðû íà êîðîòêèõ è äëèííûõ ïëå÷àõ àêðîöåíòðèêîâ
ðàñ Cordon è Òîìñêîé S. araneus íå ðàçëè÷àëèñü ïî êîëè-
÷åñòâó òåëîìåðíîãî ïîâòîðà.

Êàê ìû óêàçûâàëè ðàíåå, äëÿ âèäà S. araneus õàðàêòå-
ðåí âíóòðèâèäîâîé ïîëèìîðôèçì, îáóñëîâëåííûé ãëàâ-
íûì îáðàçîì Ðîáåðòñîíîâñêèìè òðàíñëîêàöèÿìè. Ðàñà
Cordon ñðåäè äðóãèõ õðîìîñîìíûõ ðàñ S. araneus âûäåëÿ-
åòñÿ òåì, ÷òî ñîäåðæèò íàèìåíüøåå ÷èñëî ìåòàöåíòðèêîâ.
Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî â ýòîé ðàñå ñîõðàíèëñÿ ïðèìèòèâíûé êà-
ðèîòèï âèäà (òàáë. 1) è, êàê ìû ïîêàçàëè, ðàçìåð òåëîìåð,
õàðàêòåðíûé äëÿ õðîìîñîì ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà
âèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ. Ôîðìèðîâàíèå â õðîìîñîìàõ
S. granarius íåîáû÷íûõ ïî ðàçìåðó, ñòðóêòóðå è ëîêàëèçà-
öèè òåëîìåð ìû ñâÿçûâàåì ñ ñîâìåñòíîé àìïëèôèêàöèåé

580 Í. Ñ. Æäàíîâà, Þ. È. Ðîãîçèíà è äð.

Ò à á ë è ö à 3

×àñòîòà âûÿâëåíèÿ èíòåðñòèöèàëüíûõ òåëîìåðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
â õðîìîñîìàõ Sorex araneus ïðè èñïîëüçîâàíèè FISH c PNA- è LNA-ïðîáàìè

Õðîìî-
ñîìà

×àñòîòû, âûÿâëÿåìûå ñ ïîìîùüþ PNA-ïðîáû, %

Òîìñêàÿ ðàñà Íîâîñèáèðñêàÿ ðàñà ðàñà Cordon

tu 54 (cen)à 48.5 (cen) 53.5 (cen)

de 29 (cen) 35 (cen) 25 (cen)

Y2 8 3 —

af 1.5 (cen), 41.5 (a1.5)á 51 (a1.5) 0.5 (cen), 48 (a1.5)

bc 4.5 (cen), 75.5 (c1.2) 2 (cen), 69.5 (c1.2) 1 (cen), 75 (c1.2)

jl 74 (cen), 14.5 (l1.5), 10 (j2.2),
4 (j1.3)

64 (cen), 13.5 (l1.5), 9.5 (j2.2),
1(j1.3)

66 (cen), 23.5 (l1.5), 13.5 (j2.2),
4 (j1.3)

gk 79.5 (cen) —â —

hi 89 (cen) — —

mn 87.5 (cen) — —

ik — 76 (cen) —

go — 67.5 (cen) —

hn — 73.5 (cen) —

mp — 83.5 (cen) —

qr — 86 (cen) —

× à ñ ò î ò û, â û ÿ â ë ÿ å ì û å ñ ï î ì î ù ü þ L N A-ï ð î á û, %

tu 17 (cen) 22 (cen) 36.5 (cen)

de 3 (d), 32 (cen) 1 (e), 22 (cen) 2 (d), 0.5 (e), 26.5 (cen)

af 42.5 (a1.5), 0.5 (cen) 42.5 (a1.5) 47.5 (a1.5), 4.5 (cen)

bc 93.5 (c1.2), 0.5 (cen) 97.5 (c1.2) 94 (c1.2), 9.5 (c), 0.5 (cen)

jl 5.5 (j1.3), 4.5 (j2.2),
20.5 (l1.5), 80 (cen)

2 (j1.3), 1.5 (j2.2), 10 (l1.5),
75 (cen)

7 (j1.3), 14 (j2.2), 31.5 (l1.5),
91.5 (cen)

gk 96 (cen) — —

hi 100 (cen) — —

mn 97.5 (cen) — —

ik — 96 (cen) —

go — 88 (cen) —

hn — 94.5 (cen) —

mp — 98.5 (cen) —

qr — 99.5 (cen) —

Ï ð è ì å ÷ à í è å. àcen — ïðèöåíòðîìåðíûé ðàéîí. áÐàéîí ñîîòâåòñòâóþùåãî ïëå÷à õðîìîñîìû ñîãëàñíî ïðèíÿòîé
äëÿ ýòîãî âèäà ìåæäóíàðîäíîé êëàññèôèêàöèè õðîìîñîì (Minina et al., 2007). âÏðî÷åðê óêàçûâàåò íà îòñóòñòâèå â äàí-
íîé ðàñå ñîîòâåòñòâóþùåé õðîìîñîìû (ñì. òàáë. 1). Õðîìîñîìû, íå ïðåäñòàâëåííûå â èçó÷åííûõ ðàñàõ (ñì. òàáë. 1), èëè
õðîìîñîìû, â êîòîðûõ íå áûëî âûÿâëåíî ITS, â òàáëèöå íå ïðèâåäåíû.



òåëîìåðíîé è ðèáîñîìíîé ÄÍÊ, êîòîðàÿ áûëà, ïî-âèäè-
ìîìó ñïðîâîöèðîâàíà ðàñïàäîì íåñêîëüêèõ ìåòàöåíòðè-
êîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè êàðèîòèïà âèäà (Taberlet et al.,
1994; Zhdanova et al., 2007a). Òàêèì îáðàçîì, S. granarius
îáëàäàåò äåéñòâèòåëüíî óíèêàëüíîé èëè ðåäêî âñòðå÷àþ-
ùåéñÿ êàê ñðåäè áóðîçóáîê, òàê è ñðåäè äðóãèõ ìëåêîïè-
òàþùèõ ñòðóêòóðîé òåëîìåð.

Ò å ë î ì å ð í à ÿ Ä Í Ê â è í ò å ð ñ ò è ö è à ë ü í û õ ñ à é-
ò à õ õ ð î ì î ñ î ì S . a r a n e u s. Ðàíåå, èñïîëüçóÿ ïîëó÷åí-
íóþ ìåòîäîì ÏÖÐ òåëîìåðíóþ ïðîáó, ìû ïîêàçàëè, ÷òî â
ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ ìåòàöåíòðèêîâ S. granarius
Íîâîñèáèðñêîé ðàñû ITS âñòðå÷àþòñÿ òåì ðåæå, ÷åì
ðàíüøå îíè ñôîðìèðîâàëèñü â õîäå êàðèîòèïè÷åñêîé ýâî-
ëþöèè âèäà. Ñêëàäûâàëîñü âïå÷àòëåíèå, ÷òî ôîðìèðîâà-
íèå ìåòàöåíòðèêîâ ïðîõîäèëî ñ ñîõðàíåíèåì ÷àñòè òåëî-
ìåðíîé ÄÍÊ, êîòîðàÿ ñî âðåìåíåì ìîäèôèöèðîâàëàñü
èëè òåðÿëàñü (Zhdanova et al., 2005). Îäíàêî èñïîëüçîâàí-
íàÿ íàìè ïðîáà íå îáëàäàëà âûñîêîé ñïåöèôè÷íîñòüþ ê
òåëîìåðíûì ïîâòîðàì è íàðÿäó ñ òåëîìåðíîé âûÿâëÿëà
òåëîìåðîïîäîáíóþ ÄÍÊ. Â ðåçóëüòàòå îñòàëîñü íåÿñíûì,
äåéñòâèòåëüíî ëè âûÿâëåííûå ITS ñîäåðæàò òåëîìåðíóþ
ÄÍÊ èëè òîëüêî òåëîìåðîïîäîáíóþ. ×òîáû îòâåòèòü íà
ýòîò âîïðîñ è îöåíèòü ìåæðàñîâóþ èçìåí÷èâîñòü â ëîêà-
ëèçàöèè ITS â õðîìîñîìàõ îáûêíîâåííîé áóðîçóáêè, ìû
èçó÷èëè ó ïðåäñòàâèòåëåé òðåõ õðîìîñîìíûõ ðàñ (Íîâî-
ñèáèðñêîé, Òîìñêîé è Cordon), ðàçëè÷àþùèõñÿ ÷èñëîì è
ñîñòàâîì ìåòàöåíòðèêîâ (òàáë. 1), ÷àñòîòó ITS ñ ïîìîùüþ
âûñîêî÷óâñòâèòåëüíûõ PNA- è LNA-ïðîá. Ïîëó÷åííûå
äàííûå ïðèâåäåíû â òàáë. 3. Íàáëþäàëèñü ñõîæèå çàêî-
íîìåðíîñòè â ðàñïðåäåëåíèè ITS â õðîìîñîìàõ ðàñ Íîâî-
ñèáèðñêàÿ, Òîìñêàÿ è Cordon ïîñëå ïðîâåäåíèÿ FISH êàê
ñ PNA-, òàê è LNA-ïðîáàìè. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî äåòåêöèÿ
PNA-ïðîáû ïðîâîäèëàñü ïîñëå óñèëåíèÿ ñèãíàëîâ, òîãäà
êàê LNA-ïðîáà áûëà ïðÿìî ìå÷åííîé, ÷àñòîòà âûÿâëåíèÿ
ITS áûëà â îñíîâíîì âûøå ïðè èñïîëüçîâàíèè LNA-ïðî-
áû, ÷åì PNA.

Îñîáåííîñòè ñòðóêòóðû PNA áûëè ðàññìîòðåíû íàìè
âûøå, ïîýòîìó çäåñü ìû îñòàíîâèìñÿ ëèøü íà îïèñàíèè
LNA-ïðîá. LNA-îëèãîíóêëåîòèäû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
áèöèêëè÷åñêèå ñèíòåòè÷åñêèå àíàëîãè ÐÍÊ, õàðàêòåðèçó-
þùèåñÿ íàðÿäó ñ âûñîêîé àôôèííîñòüþ ê ÄÍÊ è ÐÍÊ
åùå è áåñïðåöåäåíòíîé òåðìîñòàáèëüíîñòüþ îáðàçóþ-
ùèõñÿ êîìïëåêñîâ (Elayadi, Corey, 2001). Ñðàâíåíèÿ ÷óâ-
ñòâèòåëüíîñòè PNA- è LNA-ïðîá â ýêñïåðèìåíòàõ ñ FISH
íå ïðîâîäèëîñü. Îäíàêî äàííûå îá îñîáåííîñòÿõ ñòðóêòó-
ðû LNA è óñïåøíîå èñïîëüçîâàíèå LNA â ýêñïåðèìåíòàõ
ïî èäåíòèôèêàöèè îäíîíóêëåîòèäíîãî ïîëèìîðôèçìà
(Kennedy et al., 2006) ïîçâîëÿþò äóìàòü, ÷òî LNA-ïðîáà
ìîæåò áîëåå íàäåæíî âûÿâëÿòü èíòàêòíûå òåëîìåðíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ÷åì ïðîáà PNA. Òåì íå ìåíåå â ïðè-
öåíòðîìåðíîì ðàéîíå õðîìîñîìû tu ITS âûÿâëÿëèñü ñ áî-
ëåå âûñîêîé ÷àñòîòîé, êîãäà â FISH èñïîëüçîâàëèñü íå
LNA-, à PNA-ïðîáà (òàáë. 3). Ïî-âèäèìîìó, íàðÿäó ñ òå-
ëîìåðíîé ýòîò èíòåðñòèöèàëüíûé ñàéò ñîäåðæèò çíà÷è-
òåëüíîå êîëè÷åñòâî òåëîìåðîïîäîáíîé ÄÍÊ, êîòîðàÿ ëó÷-
øå âûÿâëÿåòñÿ PNA-, ÷åì LNA-ïðîáîé.

Íàèáîëåå ÷àñòî ITS âûÿâëÿëèñü â ïðèöåíòðîìåðíûõ
ðàéîíàõ õðîìîñîì S. araneus. Âî âñåõ òðåõ ðàñàõ âûñîêàÿ
÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè ITS áûëà õàðàêòåðíà äëÿ ïðèöåíò-
ðîìåðíîãî ðàéîíà õðîìîñîì jl (64.0/91.5 %), à òàêæå äëÿ
õðîìîñîì ik, go, hn, mp è qr â Íîâîñèáèðñêîé ðàñå
(67.5/99.5 %) è õðîìîñîìû gk, hi è mn â Òîìñêîé ðàñå
(79.5/100.0 %). Çäåñü è äàëåå â ñêîáêàõ ÷åðåç êîñóþ ÷åðòó
ïðèâåäåíû ìèíèìàëüíûå è ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ÷àñ-
òîò ITS â îïðåäåëåííîì ðàéîíå â òðåõ èçó÷åííûõ ðàñàõ,

ïîëó÷åííûå ñ ïîìîùüþ FISH ñ èñïîëüçîâàíèåì òåëîìåð-
íûõ PNA- è LNA-ïðîá. Â õðîìîñîìå tu ITS ïðèöåíòðî-
ìåðíîé ëîêàëèçàöèè âñòðå÷àëèñü íåñêîëüêî ðåæå
(17/54 %), à â õðîìîñîìå de — åùå ðåæå (22/35 %). Â õðî-
ìîñîìàõ af è bc ITS ïðàêòè÷åñêè âûÿâëåíî íå áûëî.

Ïîäðîáíîå èçó÷åíèå ýâîëþöèè êàðèîòèïîâ ó áóðî-
çóáîê ãðóïïû âèäîâ Sorex araneus, êóäà âõîäÿò êàê S. ara-
neus, òàê è S. granarius, ïîêàçàëî, ÷òî èõ êàðèîòèïû ñîñòàâ-
ëåíû ïðàêòè÷åñêè èç èäåíòè÷íûõ õðîìîñîìíûõ ïëå÷.
Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî õðîìîñîìû af, bc è de õàðàêòåðíû íå
òîëüêî äëÿ S. araneus, íî è äëÿ äðóãèõ âèäîâ ãðóïïû Sorex
araneus (Searle et al., 1991; Volobouev, Dutrillaux, 1991). Èõ
ìîæíî óñëîâíî íàçâàòü «ñòàðûìè» ìåòàöåíòðèêàìè.
Â ýòèõ õðîìîñîìàõ ïðèöåíòðîìåðíûå ITS èëè íå äåòåêòè-
ðîâàëèñü âîâñå (af, bc), èëè ÷àñòîòà äåòåêöèè íå ïðåâûøàëà
35 % (de).

Õðîìîñîìà tu òàêæå âûÿâëÿåòñÿ ó âèäîâ ãðóïïû Sorex
araneus, ò. å. ïî âðåìåíè ôîðìèðîâàíèÿ îíà ìîæåò áûòü
îòíåñåíà ê «ñòàðûì» ìåòàöåíòðèêàì. Îäíàêî ñîãëàñíî íà-
øèì äàííûì, ÷àñòîòà âûÿâëåíèÿ â íåé ïðèöåíòðîìåðíûõ
ITS äîñòàòî÷íî âûñîêà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî õðîìîñîìà
tu îáðàçîâàëàñü íå â ðåçóëüòàòå Ðîáåðòñîíîâñêîãî ñëèÿ-
íèÿ, à â ðåçóëüòàòå ëèáî ñäâèãà öåíòðîìåðû, ëèáî èíâåð-
ñèè â ïðåäêîâîé àêðîöåíòðè÷åñêîé õðîìîñîìå (Wojcik,
Searle, 1988). Åñëè ýòî òàê, òî ITS â ïðèöåíòðîìåðíûõ
ðàéîíàõ õðîìîñîìû tu íå ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì Ðîáåðò-
ñîíîâñêèõ ñëèÿíèé, à ñâÿçàíû ñ äðóãèì òèïîì ðåîðãàíè-
çàöèè õðîìîñîì.

Ìåòàöåíòðèê jl âûÿâëÿåòñÿ âî âñåõ õðîìîñîìíûõ ðà-
ñàõ S. araneus è ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðíûì äëÿ S. araneus êàê
äëÿ âèäà. Îäíàêî â áîëüøèíñòâå èññëåäîâàííûõ ðàñ îáíà-
ðóæèâàþòñÿ ãåòåðîçèãîòû jl/j,l. Âîçíèêíîâåíèå òàêèõ ãå-
òåðîçèãîò îáúÿñíÿþò âûñîêîé ÷àñòîòîé ðàçäåëåíèé õðî-
ìîñîìû jl â ðàéîíå öåíòðîìåðû ñ îáðàçîâàíèåì äâóõ ïîë-
íîöåííûõ àêðîöåíòðèêîâ (Wojcik, Searle, 1988). Ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî íàëè÷èå ITS â öåíòðîìåðíîì ðàéîíå
õðîìîñîìû ïðîâîöèðóåò òàêîãî ðîäà ïåðåñòðîéêè.

Îñòàëüíûå ìåòàöåíòðèêè, ïðåäñòàâëåííûå â èçó÷åí-
íûõ ðàñàõ (ik, go, hn, mp, qr, gk, hi è mn), ñôîðìèðîâàëèñü
â õîäå ýâîëþöèè S. araneus ñóùåñòâåííî ïîçæå, â ïåðèîä
ðàññåëåíèÿ âèäà è ôîðìèðîâàíèÿ õðîìîñîìíûõ ðàñ (Woj-
cik et al., 2003). ×àñòîòà âûÿâëåíèÿ â íèõ ïðèöåíòðîìåð-
íûõ ITS áûëà ñóùåñòâåííî âûøå, ÷åì â «ñòàðûõ» ìåòà-
öåíòðèêàõ.

Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò
î òîì, ÷òî ITS ïðèöåíòðîìåðíîé ëîêàëèçàöèè â õðîìî-
ñîìàõ S. araneus äåéñòâèòåëüíî ñîäåðæàò â îñíîâíîì òå-
ëîìåðíóþ ÄÍÊ. Ïðè ýòîì ÷àñòîòà âûÿâëåíèÿ òåëîìåðíîé
ÄÍÊ â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ ìåòàöåíòðèêîâ òåì
íèæå, ÷åì ðàíüøå â õîäå êàðèîòèïè÷åñêîé ýâîëþöèè îíè
îáðàçîâàëèñü â ðåçóëüòàòå Ðîáåðòñîíîâñêèõ ñëèÿíèé.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî âèäû ìëåêîïèòàþùèõ ñóùåñò-
âåííî ðàçëè÷àþòñÿ êàê ïî ÷àñòîòå âûÿâëåíèÿ ïðèöåíòðî-
ìåðíûõ ITS, òàê è ïî ñàìîìó ôàêòó èõ íàëè÷èÿ (Æäàíîâà
è äð., 2007). Òàê, íàïðèìåð, ãèãàíòñêèå áëîêè òåëîìåðíîé
ÄÍÊ îïèñàíû â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ ìåòàöåíòðè-
êîâ êðîëèêîâ (Forsyth et al., 2002), à ó ìóñêóñíîé çåìëå-
ðîéêè (Rogatcheva et al., 2000) èëè äîìîâûõ ìûøåé îíè
íå áûëè âûÿâëåíû âîîáùå. Íàèáîëåå ïîäðîáíî ìåõàíèçì
ôîðìèðîâàíèÿ Ðîáåðòñîíîâñêèõ ñëèÿíèé èçó÷åí ó äîìî-
âîé ìûøè. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ýâîëþöèîííûå òî÷êè ðàç-
ðûâîâ ïðè ôîðìèðîâàíèè ìåòàöåíòðèêîâ áûëè ëîêàëèçî-
âàíû â ïðèëåãàþùåé ê òåëîìåðíîé ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ (Ga-
ragna et al., 2001; Kalitsis et al., 2006). Â îòëè÷èå îò
äîìîâûõ ìûøåé ó çåìëåðîåê ãðóïïû âèäîâ Sorex araneus

Ðàñïðåäåëåíèå òåëîìåðíîé ÄÍÊ â õðîìîñîìàõ áóðîçóáêè 581



ýâîëþöèîííûå òî÷êè ðàçðûâîâ ïðè Ðîáåðòñîíîâñêèõ ñëè-
ÿíèÿõ ëîêàëèçîâàíû, ïî-âèäèìîìó, â òåëîìåðíîé ÄÍÊ.
Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó ýòî-
ãî ïðåäïîëîæåíèÿ. Òàêîé òèï ñëèÿíèé êîíåö â êîíåö
ïðåäëàãàþò íàçûâàòü ñëèÿíèåì, ïîäîáíûì Ðîáåðòñîíîâ-
ñêîìó, è îòëè÷àòü îò èñòèííî Ðîáåðòñîíîâñêîãî (Bolzan,
Bianchi, 2006). Îäíàêî íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ýâîëþöèîííûå
òî÷êè ðàçðûâîâ ó çåìëåðîåê, òàê æå êàê è ó ìûøåé, áûëè
ëîêàëèçîâàíû â ñóáòåëîìåðíûõ ðàéîíàõ, íî «çàëå÷èâà-
íèå» äâóõíèòåâûõ ðàçðûâîâ ïðè ýòîì ïðîõîäèëî ñ ó÷àñ-
òèåì òåëîìåðàçû (Nergadze et al., 2004). Â ëþáîì ñëó÷àå
ñïîñîáû ôîðìèðîâàíèÿ ìåòàöåíòðèêîâ â ðåçóëüòàòå Ðî-
áåðòñîíîâñêèõ (ïîäîáíûõ Ðîáåðòñîíîâñêèì) ñëèÿíèé ó
ðàçíûõ âèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ ìîãóò áûòü ðàçíûìè, ïî
êðàéíåé ìåðå îíè, î÷åâèäíî, ðàçíÿòñÿ ó äîìîâûõ ìûøåé
è çåìëåðîåê.

Êðîìå ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ ITS áûëè âûÿâëåíû
è â äðóãèõ ðàéîíàõ õðîìîñîì S. araneus. ITS âñòðå÷à-
ëèñü: â ðàéîíå a1.5 ñ ÷àñòîòîé 41.5/51.0 %; â c1.2 ñ ÷àñòî-
òîé 69.5/97.5 %; â l1.5 ñ ÷àñòîòîé 10.0/31.5 %; â j1.3 ñ ÷àñ-
òîòîé 1/7 %; â j2.2 ñ ÷àñòîòîé 1.5/14.0 % (òàáë. 3; ñì. ðèñó-
íîê).

Ïî-âèäèìîìó, ðàéîíû íåïðèöåíòðîìåðíîé ëîêàëèçà-
öèè ITS ìàðêèðóþò òî÷êè ðàçðûâîâ áîëåå äðåâíèõ ýâîëþ-
öèîííûõ ïåðåñòðîåê.

Â õîäå ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà êàðèîòèïîâ îáûêíî-
âåííîé çåìëåðîéêè è ÷åëîâåêà áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ðàéîí
a1.5 õðîìîñîìû af S. araneus ãîìåîëîãè÷åí ÷àñòè õðîìîñî-
ìû 22 ÷åëîâåêà (HSA22). Ñ îäíîé ñòîðîíû ê ýòîìó ðàéîíó
ïðèëåãàåò ðàéîí èç HSA12, à ñ äðóãîé — ðàéîí èç HSA21
(Ye et al., 2006). Ñëåäîâàòåëüíî, äàííûé ðàéîí ñîäåðæèò ïî

ìåíüøåé ìåðå äâå òî÷êè ðàçðûâà ýâîëþöèîííûõ ïåðå-
ñòðîåê.

Ðàéîí c1.2 ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé, ïî-âèäèìîìó, ðàéîí
ñëèÿíèÿ ôðàãìåíòîâ õðîìîñîì HSA2 è HSA5. Íà ðóòèííî
îêðàøåííûõ õðîìîñîìàõ ýòîò ðàéîí âûãëÿäèò êàê ëîìêèé
ñàéò.

Ðàéîí l1.5 ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñàéò ñëèÿíèÿ ïðåäêî-
âûõ êîíñåðâàòèâíûõ ðàéîíîâ, ãîìåîëîãè÷íûõ ðàéîíàì èç
HSA4 è HSA20. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî àññîöèàöèÿ 4/20 ÿâ-
ëÿåòñÿ îòëè÷èòåëüíûì ïðèçíàêîì îòðÿäà Íàñåêîìîÿäíûõ
(Eulipotyphla) è ïðîèçîøëà ó îñíîâàòåëÿ îòðÿäà (Ye et al.,
2006).

Ïëå÷î j ó S. araneus ïîëíîñòüþ ãîìåîëîãè÷íî áîëü-
øåé ÷àñòè HSA1. Â HSA1 âûÿâëåíî 9 ITS, èìåþùèõ ðàç-
íîå ïðîèñõîæäåíèå. Ñðåäè íèõ âûäåëÿåòñÿ ITS â ðàéîíå
HSA1q41, ìàðêèðóþùèé, î÷åâèäíî, ñàéò ñëèÿíèÿ ïðåäêî-
âûõ õðîìîñîì òåëîìåðíûìè ðàéîíàìè, ïîñêîëüêó ñîäåð-
æàùèåñÿ â íåì òåëîìåðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè îðèåíòè-
ðîâàíû ãîëîâà ê ãîëîâå (Azzalin et al., 2001). Âîçìîæíî,
÷òî ITS â ïëå÷å S. araneus ãîìåîëîãè÷íû êàêèì-ëèáî ITS
â HSA1.

Íè ñ ïîìîùüþ LNA-, íè ñ ïîìîùüþ PNA-ïðîá ê òå-
ëîìåðíûì ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì ITS â õðîìîñîìàõ S. gra-
narius âûÿâëåíî íå áûëî, ÷òî, âîçìîæíî, ìîæåò îòðà-
æàòü îñîáåííîñòè ýâîëþöèè ãåíîìîâ S. granarius è S. ara-
neus.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ãðàí-
òîâ Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé è
ïðîãðàììû «Áèîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå».

Ìû âûðàæàåì íàøó ãëóáîêóþ ïðèçíàòåëüíîñòü
Â. Ò. Âîëîáóåâó (Ïàðèæ, Ôðàíöèÿ) çà íåêîòîðûå ïåðâè÷-
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Ëîêàëèçàöèÿ íà õðîìîñîìàõ Sorex araneus èíòåðñòèöèàëüíûõ òåëîìåðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (ITS) íå ïðèöåíòðîìåðíîé ëîêà-
ëèçàöèè.

Ñòðåëêè óêàçûâàþò íà ðàéîí ëîêàëèçàöèè. Â ñêîáêàõ ïðèâåäåíû ìèíèìàëüíàÿ è ìàêñèìàëüíàÿ ÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ITS â äàííîì õðîìîñîìíîì
ðàéîíå (â %) ïî äàííûì òàáë. 3. Èäåîãðàììà õðîìîñîì ïî: Minina et al., 2007.



íûå êóëüòóðû ôèáðîáëàñòîâ, à òàêæå Æîçå-Àðòóðî Ëîí-
äîíî-Âàëåäæî (Ïàðèæ, Ôðàíöèÿ) çà PNA- è LNA-ïðîáû è
öåííûå çàìå÷àíèÿ ïðè îáñóæäåíèè ðåçóëüòàòîâ.
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TELOMERIC DNA ALLOCATION IN CHROMOSOMES

OF COMMON SHREW SOREX ARANEUS, EULIPOTYPHLA
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Recently we have displayed shrew species, Iberian shrew S. granarius, with telomeres of unusual for mam-
mals structure, including long telomeres on the short acrocentrics arms containing 213 kb on average and short
telomeres (3.8 kb) on the other chromosomal ends (Zhdanova et al., 2005, 2007). However, it is not clear if such
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telomeres are characteristic of all shrew species or only of S. granarius. S. granarius and common shrew Sorex
araneus are the sibling species. In this investigation by using modified Q-FISH, we demonstrated that telomeres
in S. araneus from different chromosomal races differing in the numbers of metacentrics contain 6.8—15.2 kb
of telomeric tracts. Thus, the S. araneus telomere lengths appeared to correspond with telomere lengths both in
shrews and majority wild mammalian species, and S. granarius has telomeres with unique or scarce structure.
Furthermore, using DNA and RNA modified with probe high specificity to telomeric repeats (PNA and LNA)
we showed that interstitial telomeric sites in S. araneus chromosomes contained mainly telomeric DNA and the-
ir localization coincided with some evolutionary breakpoints. Interstitial telomeric DNA in S. granarius chro-
mosomes was not revealed. Thus, distribution of telomeric DNA can greatly differ even in closely related speci-
es whose chromosomes are composed from almost identical chromosomal arms.

K e y w o r d s: telomere, modified Q-FISH, common shrew, Iberian shrew, interstitial telomeric sequences
(ITS), PNA and LNA probe to telomeric sequences.
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