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Îðãàíèçàöèÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê

Â êîìïëåêñå ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ òî÷íîé ñåãðåãàöèè ýóêàðèîòè÷åñêèõ õðîìî-
ñîì â õîäå äâóõ ðàçíûõ òèïîâ êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ — ìèòîçà è ìåéîçà, — âàæíåéøåå ìåñòî ïðèíàäëåæèò
öåíòðîìåðå. Äàííûå óëüòðàñòðóêòóðíîãî è öèòîìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçîâ ñâèäåòåëüñòâóþò î çíà÷èòåëü-
íûõ èçìåíåíèÿõ ìîëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà è ôóíêöèîíàëüíîé ìîðôîëîãèè öåíòðîìåð ïðè ïîäãîòîâêå ê
ïåðâîìó ìåéîòè÷åñêîìó äåëåíèþ. Îáçîð ïîñâÿùåí ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì î ìîðôîôóíêöèîíàëü-
íîé îðãàíèçàöèè öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì â ðàñòóùèõ îîöèòàõ ïòèö è àìôèáèé. Îõàðàêòåðèçî-
âàíû ñòðîåíèå, îñîáåííîñòè ìîëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà è äîìåííàÿ îðãàíèçàöèÿ öåíòðîìåð íà ñòàäèè ëàì-
ïîâûõ ùåòîê, ïðèâåäåíû äàííûå öèòîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Îñîáîå âíèìàíèå óäåëåíî çíà÷åíèþ è ðå-
ãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ â ÿäðàõ ðàçâèâàþùèõñÿ îîöèòîâ. Îáñóæäàþòñÿ âîçìîæíûå
ôóíêöèè öåíòðîìåðíûõ «áåëêîâûõ òåë», ôîðìèðóþùèõñÿ â ðàéîíå ïåðâè÷íîé ïåðåòÿæêè â ìåéîòè÷å-
ñêèõ áèâàëåíòàõ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àðõèòåêòóðà ãåíîìà, ãåòåðîõðîìàòèí, íåêîäèðóþùàÿ ÐÍÊ, îîöèò, ñàòåëëèòíàÿ
ÄÍÊ, õðîìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê, öåíòðîìåðà, öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ãÿÐÍÏ — ãåòåðîãåííûå ÿäåðíûå ÐÍÏ, ìÿÐÍÊ — ìàëàÿ ÿäåðíàÿ ÐÍÊ,
ìÿÐÍÏ — ìàëûå ÿäåðíûå ÐÍÏ, ÖÈ — öåíòðîìåðíûé èíäåêñ, CENP — centromere protein, LTR — long
terminal repeat, RITS — RNA-induced transcriptional silencing, siÐÍÊ — small interfering ÐÍÊ.

Ó ïîçâîíî÷íûõ öåíòðîìåðà âïåðâûå áûëà îïèñàíà
êàê ïåðâè÷íàÿ ïåðåòÿæêà, âèäèìàÿ â êîíäåíñèðîâàííûõ
õðîìîñîìàõ, è ïîçäíåå áûëà îõàðàêòåðèçîâàíà êàê ðàéîí
õðîìîñîìû ñ ïîíèæåííîé ÷àñòîòîé ðåêîìáèíàöèè (Sum-
ner, 2003). Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, öåíò-
ðîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì íåîáõîäèìû äëÿ îáðàçîâà-
íèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ, êîãåçèè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä è
ðåãóëèðîâàíèÿ ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì â õîäå ìèòîçà è
ìåéîçà. Ïîìèìî ýòîãî, öåíòðîìåðû âûïîëíÿþò ðÿä äðó-
ãèõ ñóùåñòâåííûõ ôóíêöèé, ó÷àñòâóÿ â ïðîñòðàíñòâåííîé
îðãàíèçàöèè ãåíîìà â èíòåðôàçíîì ÿäðå, ôîðìèðîâàíèè
õðîìîöåíòðîâ è ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ðàñïîëîæåííûõ
ðÿäîì ãåíîâ (Choo, 2001; Åíóêàøâèëè è äð., 2003; Vos
et al., 2006; Watanabe et al., 2006; Vagnarelli et al., 2008).
Äëÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õàðàêòåðíî ïðèñóòñòâèå ãåòå-
ðîõðîìàòèíà, ÷àùå âñåãî îáðàçîâàííîãî âûñîêîïîâòîðÿ-
þùåéñÿ ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ (Hayakawa et al., 2003). Ïîñëå
îòêðûòèÿ ÿâëåíèÿ ÐÍÊ-èíòåðôåðåíöèè (èçáèðàòåëüíîãî
ïîäàâëåíèÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ ãîìîëîãè÷íîé èì äâóõöåïî-
÷å÷íîé ÐÍÊ) ñòàëè íàêàïëèâàòüñÿ ñâåäåíèÿ î òîì, ÷òî äëÿ
ôîðìèðîâàíèÿ ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà íåîá-
õîäèìî ó÷àñòèå íåêîäèðóþùåé ÐÍÊ, ÐÍÊ-ýíäîíóêëå-
àçû III è êîìïëåêñà RITS (RNA-induced transcriptional si-
lencing) (Mellone, Allshire, 2003; Almedia, Allshire, 2005;
Prasanth, Spector, 2007). Îãðîìíàÿ ôóíêöèîíàëüíàÿ çíà-
÷èìîñòü ýòèõ âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ ðàéîíîâ õðî-
ìîñîì îïðåäåëèëà äîñòèãíóòûé â ïîñëåäíèå ãîäû çíà÷è-
òåëüíûé ïðîãðåññ â ïîíèìàíèè ìåõàíèçìîâ èõ ðàáîòû â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ. Âìåñòå ñ òåì òðàíñêðèïöèîííàÿ

àêòèâíîñòü, ýïèãåíåòè÷åñêèé ñîñòàâ, îñîáåííîñòè ïðî-
ñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ öåíò-
ðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì â ïîëîâûõ êëåòêàõ
íóæäàþòñÿ â óãëóáëåííîì àíàëèçå.

Îñîáåííîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ õðîìîñîì
íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê

Ãèãàíòñêèå ÿäðà (çàðîäûøåâûå ïóçûðüêè) â ðàñòóùèõ
îîöèòàõ òàêèõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, êàê àìôèáèè è
ïòèöû, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé óäîáíûé ìàòåðèàë äëÿ èçó÷å-
íèÿ ñïåöèôè÷åñêîé îðãàíèçàöèè ôóíêöèîíàëüíûõ ðàéî-
íîâ ìåéîòè÷åñêèõ áèâàëåíòîâ. Ýòî îáóñëîâëåíî òåì, ÷òî
íà äèïëîòåííîé ñòàäèè ïðîôàçû ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ ó ïîëîâîçðåëûõ àìôèáèé, ðåïòèëèé è ïòèö (êàê è
ó áåñïîçâîíî÷íûõ ñ ñîëèòàðíûì òèïîì îîãåíåçà) àêòèâ-
íàÿ òðàíñêðèïöèÿ â çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ ïðèâîäèò ê
çíà÷èòåëüíîé äåêîìïàêòèçàöèè õðîìàòèíà è èçìåíåíèþ
îáùåãî ñòðîåíèÿ õðîìîñîì, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ðàçìåðû
áèâàëåíòîâ óâåëè÷èâàþòñÿ â äåñÿòêè ðàç (Callan, 1986;
Macgregor, 1986; Ãàãèíñêàÿ, 1989; Morgan, 2002; Bogolyu-
bov, Parfenov, 2008; Gaginskaya et al., 2009). Ñâîåîáðàçíàÿ
õðîìîìåðíî-ïåòëåâàÿ ìîðôîëîãèÿ õðîìîñîì íà ýòîé ñòà-
äèè ðàçâèòèÿ îîöèòà íàïîìèíàëà ùåòêè äëÿ ÷èñòêè ñòå-
êîë êåðîñèíîâûõ ëàìï, âñëåäñòâèå ÷åãî â XIX â. äëÿ ýòèõ
ñòðóêòóð è áûë ïðåäëîæåí ìåòàôîðè÷åñêèé òåðìèí «õðî-
ìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê» (lampbrush chromosomes)
(Ruckert, 1892; öèò. ïî: Callan, 1986).
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Íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê â áèâàëåíòå êàæäûé ãîìî-
ëîã (ïîëóáèâàëåíò) ñîñòîèò èç ëèíåéíîãî íàáîðà õðîìî-
ìåðîâ, îò êîòîðûõ îòõîäÿò ïàðû ëàòåðàëüíî íàïðàâëåí-
íûõ ïåòåëü (ðèñ. 1, 2). Õðîìîìåðû ñîäåðæàò êîìïàêòíûé,
òðàíñêðèïöèîííî íåàêòèâíûé õðîìàòèí, òîãäà êàê ëàòå-
ðàëüíûå ïåòëè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âûòÿíóòûå èç íåãî
òðàíñêðèáèðóåìûå ó÷àñòêè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä, ïëîò-
íî ïîêðûòûå êîìïëåêñàìè ÐÍÊ-ïîëèìåðàç. Íîâîñèíòåçè-
ðîâàííàÿ ÐÍÊ â êîìïëåêñå ñ áåëêàìè îáðàçóåò òàê íàçû-
âàåìûé ðèáîíóêëåîïðîòåèíîâûé (ÐÍÏ) ìàòðèêñ, ìàññà
êîòîðîãî íà ïåòëå óâåëè÷èâàåòñÿ â íàïðàâëåíèè òðàíñ-
êðèïöèè áëàãîäàðÿ óäëèíåíèþ ìîëåêóë ÐÍÊ ïî ìåðå èõ
ñèíòåçà. Ïîëÿðèçîâàííûå åäèíèöû ìàòðèêñà, êàê ïðàâèëî
õîðîøî âèäèìûå â îáû÷íîì ñâåòîâîì ìèêðîñêîïå, òàêèì
îáðàçîì, ñîîòâåòñòâóþò òðàíñêðèïöèîííûì åäèíèöàì
ÄÍÊ.

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî âåñü ñïåêòð ìîëåêóë ÐÍÊ, ñèíòåçè-
ðóåìûõ íà ýòîé ñòàäèè îîãåíåçà, íå îïðåäåëåí, ïîêàçàíî,

÷òî íà òûñÿ÷àõ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü ëàìïîâûõ ùåòîê òðàíñ-
êðèáèðóþòñÿ ñàìûå ðàçíîîáðàçíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ — êàê óíèêàëüíûå, òàê è âûñîêîïîâòîðÿþùèåñÿ, êàê
òðàíñëèðóåìûå, òàê è íåêîäèðóþùèå (Macgregor et al.,
1997; Gaginskaya et al., 2009). Áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå òà-
êîé òðàíñêðèïöèè íå âïîëíå ïîíÿòíî. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî
òðàíñêðèáèðóåìûå íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê íåêîäèðóþ-
ùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ìîãóò îïðåäåëÿòü âðåìÿ æèçíè
è ñóäüáó ñëîæíûõ òðàíñêðèïòîâ, â ñîñòàâ êîòîðûõ îíè
âõîäÿò. Òàê, äåòàëüíûé àíàëèç ñîñòàâà ôðàêöèé ÐÍÊ èç
îîöèòîâ ïîêàçàë, ÷òî ÷àñòü çàïàñà êîäèðóþùèõ è ðåãóëÿ-
òîðíûõ ìîëåêóë ÐÍÊ, ñèíòåçèðóåìûõ íà áîêîâûõ ïåòëÿõ
ëàìïîâûõ ùåòîê, èñïîëüçóåòñÿ âî âðåìÿ îîïëàçìàòè÷åñêî-
ãî ðîñòà, à ÷àñòü — âî âðåìÿ ðàííåãî ðàçâèòèÿ çàðîäûøà
(Anderson et al., 1982; Davidson, 1986; Malewska, Olszanska,
1999).

Ìîëåêóëÿðíîìó ñîñòàâó ëàìïîâûõ ùåòîê è äðóãèõ
âíóòðèÿäåðíûõ ñòðóêòóð îîöèòà, êàê àññîöèèðîâàííûõ ñ
õðîìîñîìàìè, òàê è ýêñòðàõðîìîñîìíûõ, ïîñâÿùåíû
ìíîãèå ðàáîòû, ïîäðîáíóþ èíôîðìàöèþ î êîòîðûõ ìîæ-
íî íàéòè â èñ÷åðïûâàþùåì îáçîðå Ã. Ìîðãàíà (Morgan,
2002). Âêðàòöå îòìåòèì, ÷òî áîëüøèíñòâî ëàòåðàëüíûõ
ïåòåëü ëàìïîâûõ ùåòîê àìôèáèé è ïòèö òðàíñêðèáèðóåò-
ñÿ ïðè ïîìîùè ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II (Morgan et al., 2000;
Saifitdinova et al., 2003). Èçâåñòíî ïðè ýòîì, ÷òî ñèíòåçè-
ðóåìûå ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II ïåðâè÷íûå òðàíñêðèïòû ïîä-
âåðãàþòñÿ êîòðàíñêðèïöèîííîìó ïðîöåññèíãó, êîòîðûé
ñîñòîèò â ìîäèôèêàöèè 5�- è 3�-êîíöîâ è ñïëàéñèíãå (Ne-
ugebauer, Roth, 1997). Â ñîñòàâå ëàìïîâûõ ùåòîê ó àìôè-
áèé è ïòèö îáíàðóæåíû êîìïîíåíòû âñåõ òðåõ ýòàïîâ
ïðîöåññèíãà ïðåäøåñòâåííèêîâ ìàòðè÷íîé ÐÍÊ, à òàêæå
áåëêè, îñóùåñòâëÿþùèå åå ðåäàêòèðîâàíèå è óïàêîâêó
(Wu et al., 1991; Doyle, Jantsch, 2003; Krasikova et al.,
2004). Íàáëþäàåìîå ðàçëè÷èå â áåëêîâîì ñîñòàâå
ÐÍÏ-ìàòðèêñà îòäåëüíûõ òðàíñêðèïöèîííûõ åäèíèö îò-
ðàæàåò ðàçíîîáðàçèå ñèíòåçèðóåìûõ íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ
ìîëåêóë ÐÍÊ (Pinol-Roma et al., 1989; Solovei et al., 1995;
Abbott et al., 1999; Deryusheva et al., 2007).

Õðîìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê áëàãîäàðÿ ïðèñó-
ùåé èì ìîðôîëîãèè, ãèãàíòñêèì ðàçìåðàì, âûñîêîé
òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè è âîçìîæíîñòè íàáëþäàòü
òàêèå äåòàëè â ñòðóêòóðå õðîìîñîì, êîòîðûå èíà÷å áûëè
áû íåðàçëè÷èìû ñ ïîìîùüþ ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè, ñëó-
æàò óäîáíûì îáúåêòîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ îðãàíèçàöèè
ìåéîòè÷åñêèõ áèâàëåíòîâ, ýó- è ãåòåðîõðîìàòèíà, ðåãóëÿ-
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Ðèñ. 1. Èçîëèðîâàííûé èç îîöèòà çÿáëèêà ìèêðîáèâàëåíò íà
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê.

à — ôàçîâî-êîíòðàñòíîå èçîáðàæåíèå; á — ÐÍÏ-ìàòðèêñ ëàòåðàëüíûõ
ïåòåëü îêðàøåí ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ïðîòèâ áåëêà Ê ãåòåðîãåííûõ ÿäåð-
íûõ ÐÍÏ-÷àñòèö (çåëåíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ), õðîìîìåðû îêðàøåíû DAPI
(ãîëóáàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ). Áåëêîâûå òåëà (ñòðåëêè), êîòîðûå ìàðêèðóþò
öåíòðîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì, íå ñîäåðæàò áåëêà Ê ãÿÐÍÏ. ÐÍÏ-ìàò-
ðèêñ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü, èñõîäÿùèõ èç ïðèöåíòðîìåðíûõ õðîìîìåðîâ
(ãîëîâêè ñòðåëîê), çíà÷èòåëüíî îáîãàùåí ãÿÐÍÏ Ê. Ìàñøòàáíûé îòðå-

çîê — 10 ìêì.

Ðèñ. 2. Ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ òåë, ôîðìèðóþùèõñÿ íà õðîìîñîìàõ-ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïòèö.

Äâîéíîå èììóíîôëóîðåñöåíòíîå îêðàøèâàíèå õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê çÿáëèêà ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ïðîòèâ áåëêà STAG2 êîìïëåêñà êîãåçèí
(êðàñíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ) è àíòèòåë ÌÐÌ-2 ïðîòèâ ôîñôîðèëèðîâàííûõ áåëêîâ (çåëåíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ). Áåëêîâûå òåëà (ñòðåëêè) íå ñîäåðæàò
ÌÐÌ-2-ôîñôîýïèòîïîâ, íî îáîãàùåíû áåëêàìè, ó÷àñòâóþùèìè â ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì, òàêèìè êàê áåëêè êîìïëåêñà êîãåçèí. Õðîìî-

ñîìû îêðàøåíû DAPI (ãîëóáàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ). Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 10 ìêì.



òîðíûõ ìåõàíèçìîâ òðàíñêðèïöèè è êîòðàíñêðèïöèîííî-
ãî ïðîöåññèíãà ÐÍÊ, à òàêæå äðóãèõ îáùåáèîëîãè÷åñêèõ
ïðîáëåì (Macgregor, 1986; Sommerville et al., 1993; Mac-
gregor et al., 1997; Gall et al., 1999; Morgan, 2002; Patel et
al., 2008; Gaginskaya et al., 2009). Ëàìïîâûå ùåòêè, â ÷àñò-
íîñòè, ÿâëÿþòñÿ ïåðñïåêòèâíîé ìîäåëüíîé ñèñòåìîé, ïîç-
âîëÿþùåé ñ âûñîêèì óðîâíåì ðàçðåøåíèÿ èññëåäîâàòü
ìîðôîôóíêöèîíàëüíóþ îðãàíèçàöèþ è äèíàìèêó áåëêîâ
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì â æåíñêèõ ïîëîâûõ
êëåòêàõ.

Ñòðóêòóðíûå äîìåíû öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê

Ñâåäåíèÿ, êàñàþùèåñÿ ìîðôîëîãèè öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíîâ õðîìîñîì-ëàìïîâûõ ùåòîê àìôèáèé, áûëè âïåð-
âûå ñèñòåìàòèçèðîâàíû â îäíîì èç ðàçäåëîâ ìîíîãðàôèè
Ã. Êýëëàíà (Callan, 1986). Îáîáùàÿ ïîëó÷åííûå ê íàñòîÿ-
ùåìó âðåìåíè äàííûå, îòìåòèì, ÷òî öåíòðîìåðíûå ðàé-
îíû â ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê êàê ó àìôèáèé, òàê è ó
ïòèö èìåþò ñëîæíóþ îðãàíèçàöèþ. Êàê ïðàâèëî, â íèõ
ìîæíî âûäåëèòü êîíäåíñèðîâàííûé (áåñïåòëåâîé) ó÷àñ-
òîê õðîìîñîìíîé îñè, îäíó èëè íåñêîëüêî ïàð äëèííûõ
ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü è ïëîòíûå ñôåðè÷åñêèå òåëüöà, ïðè-
ðîäà êîòîðûõ äîëãîå âðåìÿ îñòàâàëàñü íåèçâåñòíîé
(ðèñ. 1).

Ðàññìàòðèâàÿ âîïðîñ î ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè
öåíòðîìåð â õðîìîñîìàõ òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê, ìû ïðè-
íèìàëè âî âíèìàíèå ñëåäóþùåå. Íà îñíîâå äàííûõ îá
óëüòðàñòðóêòóðå è ìîëåêóëÿðíîé îðãàíèçàöèè â ñîñòàâå
öåíòðîìåðû â ìåòàôàçíûõ õðîìîñîìàõ ïðèíÿòî âûäåëÿòü
íåñêîëüêî ôóíêöèîíàëüíûõ äîìåíîâ: äîìåí êîíòàêòà

(ïðèöåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí), öåíòðàëüíûé äîìåí
(öåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí) è êèíåòîõîð (Craig et al.,
1999; Choo, 2000, 2001; Åíóêàøâèëè è äð., 2003; Mellone,
Allshire, 2003; Maiato et al., 2004; Vos et al., 2006). Èçó÷å-
íèå áåëêîâîãî ñîñòàâà õðîìàòèíà, ìåòèëèðîâàíèÿ ÄÍÊ è
ëîêàëèçàöèè òàíäåìíî ïîâòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
â ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïîêàçàëî, ÷òî êîìïëåêñíîå ñòðîåíèå
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ýòîé ñòàäèè â öåëîì
ñîîòâåòñòâóåò îáùåïðèíÿòûì ïðåäñòàâëåíèÿì î äîìåí-
íîé îðãàíèçàöèè öåíòðîìåð: â èõ ñîñòàâå ìîæíî âûäå-
ëèòü âñå òðè ôóíêöèîíàëüíûõ äîìåíà (ðèñ. 3).

Âìåñòå ñ òåì ñïåöèôè÷åñêàÿ ìîðôîëîãèÿ öåíòðîìåð-
íîãî ðàéîíà õðîìîñîìû-ëàìïîâîé ùåòêè ìîæåò îòðàæàòü
îñîáåííîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ öåíòðîìåð â ìåéîòè-
÷åñêèõ êëåòêàõ. Äåéñòâèòåëüíî, â õîäå ïåðâîãî (ðåäóê-
öèîííîãî) ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, ïðè êîòîðîì ê ïðîòè-
âîïîëîæíûì ïîëþñàì âåðåòåíà äåëåíèÿ ðàñõîäÿòñÿ íå
ñåñòðèíñêèå õðîìàòèäû, à ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû,
ïðîèñõîäÿò ñîîòâåòñòâóþùèå èçìåíåíèÿ â ñòðóêòóðíîé
îðãàíèçàöèè öåíòðîìåð. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ ðåäóêöèîííîãî
äåëåíèÿ õàðàêòåðíû ìîíîïîëÿðíàÿ îðèåíòàöèÿ ñåñòðèí-
ñêèõ êèíåòîõîðîâ è çàùèòà êîãåçèè ñåñòðèíñêèõ õðîìà-
òèä â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì ñïåöèôè÷å-
ñêèìè áåëêàìè (Watanabe et al., 2006). Êðîìå òîãî, åñòü
ñâåäåíèÿ î ôîðìèðîâàíèè íà ýòîé æå ñòàäèè ìåéîçà îñî-
áûõ ñòðóêòóð — «ïåðèêèíåòîõîðíîãî êîëüöà» (Parra et al.,
2006) è «Ò-îáðàçíîãî öåíòðîìåðíîãî ôèëàìåíòà» (Solari,
Tandler, 1991; Parra et al., 2004), íàçíà÷åíèå êîòîðûõ äî
ñèõ ïîð íå âïîëíå ïîíÿòíî.

Îñîáåííîñòÿì îðãàíèçàöèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îò-
äåëüíûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ
ìåéîòè÷åñêèõ ïîëóáèâàëåíòîâ íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê
ïîñâÿùåíû ñëåäóþùèå ðàçäåëû îáçîðà.
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Ðèñ. 3. Îáùàÿ ñõåìà äîìåííîé îðãàíèçàöèè öåíòðîìåðíîãî ðàéîíà õðîìîñîìû íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê.

Ñîäåðæàùèå ìàðêåðû èíàêòèâèðîâàííîãî õðîìàòèíà ïëîòíûå, óäëèíåííûå õðîìîìåðû â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïðè-
öåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí (1). Ýòè õðîìîìåðû ìîãóò íåñòè îäíó èëè íåñêîëüêî ïàð äëèííûõ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü, íà êîòîðûõ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II
îñóùåñòâëÿåò òðàíñêðèïöèþ ïðèöåíòðîìåðíûõ òàíäåìíî ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ (2). Îñîáåííîñòüþ öåíòðîìåðíîãî ðàéîíà õðî-
ìîñîìû íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå â ðàéîíå ïåðâè÷íîé ïåðåòÿæêè ñôåðè÷åñêîé ñòðóêòóðû, êîòîðàÿ ïîëó÷èëà íàçâàíèå «áåë-
êîâîå òåëî» ó ïòèö èëè «öåíòðîìåðíàÿ ãðàíóëà» ó àìôèáèé (3). Öåíòðîìåðíîå áåëêîâîå òåëî ñ äâóõ ñòîðîí ôëàíêèðîâàíî õðîìîìåðàìè, ñîäåðæàùèìè

öåíòðîìåðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ.



Õàðàêòåðèñòèêà ïðèöåíòðîìåðíîãî
è öåíòðîìåðíîãî õðîìàòèíà

Ïåðâîå îïèñàíèå öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ïðèíàäëåæèò Äæ. Ãîëëó, êîòî-
ðûé èññëåäîâàë èçîëèðîâàííûå ëàìïîâûå ùåòêè çåëåíî-
âàòîãî òðèòîíà Notophthalmus viridescens (Gall, 1952,
1954). Îí îõàðàêòåðèçîâàë öåíòðîìåðû êàê äëèííûå
Ô¸ëüãåí-ïîëîæèòåëüíûå (ò. å. õðîìàòèíîâûå) «âàëèêè»
îêîëî 10 ìêì äëèíîé è 2 ìêì òîëùèíîé, îáðàçîâàííûå
êðóïíûìè ñëèâøèìèñÿ äðóã ñ äðóãîì õðîìîìåðàìè. Â îò-
ëè÷èå îò äðóãèõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîì ýòè õðîìîìåðû, êàê
ïðàâèëî, íå íåñóò ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü. Ã. Êýëëàí è
Ë. Ëëîéä (Callan, Lloyd, 1960) äàëè ñõîäíóþ õàðàêòåðè-
ñòèêó öåíòðîìåðíûì ðàéîíàì ëàìïîâûõ ùåòîê ãðåáåí÷à-
òîãî òðèòîíà Triturus cristatus karelinii, îïèñàâ èõ êàê
ãëàäêèå, ëèøåííûå ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü ãðàíóëû, ôëàíêè-
ðîâàííûå âàëèêàìè ïëîòíî óïàêîâàííîãî õðîìàòèíà, äî-
ñòèãàþùèìè 8 ìêì â äëèíó. Ñðàâíåíèå ñòðîåíèÿ öåíòðî-
ìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ó
íåñêîëüêèõ ïðåäñòàâèòåëåé àìôèáèé è ïòèö ïîêàçûâàåò,
÷òî ðàçìåðû õðîìàòèíîâûõ âàëèêîâ ó ðàçíûõ âèäîâ ìîãóò
çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àòüñÿ (ðèñ. 4) è ïðîïîðöèîíàëüíû ðàç-
ìåðàì Ñ-ïîçèòèâíûõ áëîêîâ â ñîîòâåòñòâóþùèõ ìåòàôàç-

íûõ õðîìîñîìàõ (Baldwin, Macgregor, 1985). Áîëåå òîãî,
êàê áûëî ïîêàçàíî äëÿ ëàìïîâûõ ùåòîê T. c. karelinii, à
çàòåì è íåñêîëüêî äðóãèõ âèäîâ õâîñòàòûõ àìôèáèé è íå-
êîòîðûõ ïòèö, êðóïíûå öåíòðîìåðíûå õðîìîìåðû è âàëè-
êè ñîäåðæàò âûñîêîïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ (Gall et al., 1981; Baldwin, Macgregor, 1985; Barsac-
chi-Pilone et al., 1986; Soloveri et al., 1996; Saifitdinova et
al., 2003; Krasikova et al., 2006; Deryusheva et al., 2007).

Âûñîêîïîâòîðÿþùóþñÿ ÄÍÊ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ,
êàê ïðàâèëî, ñîñòàâëÿþò öåíòðîìåðíûå è ïðèöåíòðîìåð-
íûå ñàòåëëèòû, êîòîðûå â öåíòðîìåðå îáðàçóþò äîìåíû
ðàçíîãî ôóíêöèîíàëüíîãî íàçíà÷åíèÿ (Vos et al., 2006).
Ïðèíàäëåæíîñòü õðîìîìåðà ëàìïîâîé ùåòêè èëè åãî ó÷à-
ñòêà îïðåäåëåííîìó äîìåíó öåíòðîìåðû ìîæíî îïðåäå-
ëèòü ïî ñâîéñòâàì âõîäÿùèõ â åãî ñîñòàâ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé ÄÍÊ. Îêàçàëîñü, ÷òî áîëüøèíñòâî âûÿâëåííûõ â
öåíòðîìåðíûõ âàëèêàõ ïîâòîðîâ, íàïðèìåð ïîâòîð TkS1
èç ãåíîìà T. c. karelinii (Varley et al., 1990), îáëàäàþò õà-
ðàêòåðíûìè ïðèçíàêàìè ïðèöåíòðîìåðíûõ ñàòåëëèòîâ.
Îäíîâðåìåííî ýòè ïîâòîðû íå ñîäåðæàò ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé, õàðàêòåðíûõ äëÿ öåíòðîìåðíîé ÄÍÊ, îòâå÷àþ-
ùåé çà ôîðìèðîâàíèå êèíåòîõîðà. Òàêèì îáðàçîì, ïðè-
öåíòðîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí, ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé
ä î ì å í ê î í ò à ê ò à ñ å ñ ò ð è í ñ ê è õ õ ð î ì à ò è ä, íà ñòà-
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Ðèñ. 4. Âàðèàíòû ñòðîåíèÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ó ðàçíûõ âèäîâ àìôèáèé è ïòèö.

Ñ-ïîçèòèâíûé áëîê ãåòåðîõðîìàòèíà â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì ïðåäñòàâëåí îáðàçóþùèìè «öåíòðîìåðíûé âàëèê» õðîìîìåðàìè. Ñôåðè÷å-
ñêîå öåíòðîìåðíîå «áåëêîâîå òåëî», ôîðìèðóþùååñÿ â ðàéîíå ïåðåòÿæêè õðîìîñîì-ëàìïîâûõ ùåòîê, ìîæåò áûòü ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííûì
(âåðõíÿÿ ïàíåëü) èëè èìåòü î÷åíü íåáîëüøèå ðàçìåðû (íèæíÿÿ ïàíåëü). Òàê, íàïðèìåð, ðàçìåð öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ òåë íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ äî-
ìàøíåé êóðèöû Gallus gallus domesticus íå ïðåâûøàåò 1 ìêì, â òî âðåìÿ êàê äèàìåòð áåëêîâûõ òåë â ÿäðàõ îîöèòîâ çÿáëèêà Fringilla coelebs ìîæåò äî-

ñòèãàòü 12 ìêì. Ëàòåðàëüíûå ïåòëè è ñîñåäíèå ñ öåíòðîìåðíûìè ðàéîíàìè õðîìîìåðû íà ñõåìàòè÷åñêèõ ðèñóíêàõ íå ïîêàçàíû.



äèè ëàìïîâûõ ùåòîê ìîðôîëîãè÷åñêè ïðåäñòàâëåí êðóï-
íûìè ïðîäîëãîâàòûìè õðîìîìåðàìè èëè èõ ïåðèôåðè÷å-
ñêèìè ó÷àñòêàìè (ðèñ. 3).

Èçâåñòíî, ÷òî õðîìàòèí öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðî-
ìîñîì õàðàêòåðèçóåòñÿ óíèêàëüíûì ïàòòåðíîì ìîäèôè-
êàöèé ãèñòîíîâ, ñïåöèôè÷åñêèì ðèñóíêîì ìåòèëèðîâà-
íèÿ ÄÍÊ è ñîäåðæàíèåì âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ
áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ, òàê ÷òî ôóíêöèÿ öåíòðîìåð íàõî-
äèòñÿ ïîä ñòðîãèì ýïèãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì (Ekwall,
2007; Allshire, Karpen, 2008). Îáíàðóæåíî, ÷òî íà ñòàäèè
ëàìïîâûõ ùåòîê êðóïíûå õðîìîìåðû â ïðèöåíòðîìåð-
íûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì îáîãàùåíû ýïèãåíåòè÷åñêèìè
ìàðêåðàìè ãåòåðîõðîìàòèíà; â ÷àñòíîñòè, â íèõ êîíöåíò-
ðèðóþòñÿ ìåòèëèðîâàííûå äèíóêëåîòèäû CpG, íåêîòî-
ðûå õàðàêòåðíûå äëÿ íåàêòèâíîãî õðîìàòèíà ìîäèôèêà-
öèè ãèñòîíîâ (äèìåòèëèðîâàííûé ïî ëèçèíó 9 ãèñòîí H3,
ôîñôîðèëèðîâàííûå ïî ñåðèíó 1 ãèñòîíû H4/H2A è äð.)
è áåëîê ãåòåðîõðîìàòèíà HP1â (ðèñ. 3). Ïðåäïîëàãàåòñÿ,
÷òî ïðèñóòñòâèå áåëêîâ HP1á è HP1â â ðàéîíàõ êîíñòèòó-
òèâíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà â òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûõ
îîöèòàõ íåîáõîäèìî äëÿ èçáèðàòåëüíîãî ïîäàâëåíèÿ òàì
ñèíòåçà ÐÍÊ (Meglicki et al., 2008).

Â áåñïåòëåâîì õðîìàòèíîâîì ó÷àñòêå ëàìïîâûõ ùå-
òîê âñåãäà îò÷åòëèâî âèäíà ïåðåòÿæêà (ðèñ. 3), êîòîðàÿ,
ïî-âèäèìîìó, ñîîòâåòñòâóåò ö å í ò ð à ë ü í î ì ó ä î ì å í ó
ö å í ò ð î ì å ð û — ñïåöèàëèçèðîâàííîìó ðàéîíó õðîìîñî-
ìû, íà îñíîâå êîòîðîãî ñîáèðàåòñÿ êèíåòîõîð. Â ìåòàôàç-
íûõ õðîìîñîìàõ ÷àñòü íóêëåîñîì â ýòîé îáëàñòè ñîäåð-

æèò îñîáûé âàðèàíò ãèñòîíà H3 — áåëîê CENP-A (centro-
mere protein A) (Sullivan, Karpen, 2004). Â öåíòðîìåðå
ëàìïîâûõ ùåòîê àìôèáèé è ïòèö ãèñòîí CENP-A èììó-
íîöèòîõèìè÷åñêèìè ìåòîäàìè íå âûÿâëÿåòñÿ (Edwards,
Murray, 2005; íàøè äàííûå). Âìåñòå ñ òåì áûëî îáíà-
ðóæåíî, ÷òî ýêçîãåííûé ôëóîðåñöåíòíî ìå÷åííûé áåëîê
CENP-C íàïðàâëÿåòñÿ â öåíòðîìåðíûå ðàéîíû ëàìïî-
âûõ ùåòîê Xenopus (ëè÷íîå ñîîáùåíèå Äæ. Ãîëëà,
http://www.exeter.ac.uk/projects/lampbrush/). Êàê îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ êîíòðîëü ñáîðêè öåíòðîìåðíûõ ñòðóêòóð è ÷òî
îïðåäåëÿåò ðàéîí ôîðìèðîâàíèÿ êèíåòîõîðà â îòñóòñò-
âèå ýïèãåíåòè÷åñêîãî ìàðêåðà öåíòðîìåð — áåëêà
CENP-A, — îñòàåòñÿ çàãàäêîé.

Àíàëèçèðóÿ ìîðôîôóíêöèîíàëüíóþ îðãàíèçàöèþ
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ñàòåëëèò-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ â öåíòðàëüíîì äîìåíå öåíò-
ðîìåðû íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê îñòàþòñÿ òðàíñêðèï-
öèîííî èíåðòíûìè (ñì. òàáëèöó). Òàê, â õðîìîñîìàõ çÿá-
ëèêà Fringilla coelebs ïîâòîð FCP çàíèìàåò öåíòðàëüíûé
äîìåí öåíòðîìåð, â êîòîðîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê
íå âûÿâëÿþòñÿ ýëîíãèðóþùàÿ ôîðìà ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû
(Saifitdinova et al., 2003) è ìàðêåð òðàíñêðèïöèîííî àê-
òèâíîãî õðîìàòèíà — ãèïåðàöåòèëèðîâàííûé ãèñòîí H4.
Ïðè ýòîì êîìïüþòåðíûé àíàëèç ïåðâè÷íîé ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè ïîâòîðà FCP, ñîñòàâëÿþùåãî �0.9 % ãåíîìà
çÿáëèêà (Saifitdinova et al., 2001), ïîêàçàë ïðèñóòñòâèå â
êàæäîé ïîâòîðÿþùåéñÿ åäèíèöå ñàéòîâ äëÿ ñâÿçûâàíèÿ
öåíòðîìåðíûõ áåëêîâ CENP-B è pJá, ÷òî õàðàêòåðèçóåò
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Cïèñîê êàðòèðîâàííûõ â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì àìôèáèé
è ïòèö ñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ è èõ òðàíñêðèïöèîííàÿ àêòèâíîñòü â îîöèòàõ

íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê

Èññëåäîâàííûå âèäû
Ñàòåëëèòíûé

ïîâòîð
Äëèíà,

ï. í.
Òðàíñêðèïöèîííàÿ

àêòèâíîñòü
Ëèòåðàòóðíûé

èñòî÷íèê

À ì ô è á è è

Notophthalmus viridescens Ñàòåëëèò I 220 + Diaz et al., 1981; Gall et al.,
1983

Triturus cristatus karelinii
T. c. cristatus
T. c. carnifex
T. marmoratus

TkS1 33 + Baldwin, Macgregor, 1985

Triturus vulgaris meridiona-
lis

Tvm1 310 + Barsacchi-Pilone et al., 1986

Triturus vulgaris meridio-
nalis

T. v. vulgaris

Msp1 197 – Cremisi et al., 1988

Xenopus laevis Fcr1 174 – Edwards, Murray, 2005

Rana ridibunda R. lessonae RrS1 300 è 200 Íå èññëåäîâàíà Ragghianti et al., 1995

Ï ò è ö û

Fringilla coelebs FCP 505 – Saifitdinova et al., 2001, 2003

Columba livia

C. palumbus

PR1 900 + Solovei et al., 1996

Galliformes PO41 41 + Wang et al., 2002; Deryushe-
va et al., 2007

Gallus gallus domesticus CNM 41 + Matzke et al., 1990; Krasiko-
va et al., 2006; Deryusheva
et al., 2007

Coturnix coturnix japonica BglII 41 + Tanaka et al., 2000; Deryu-
sheva et al., 2007



FCP êàê öåíòðîìåðíûé ñàòåëëèò. Â ñëó÷àå äðóãèõ öåíòðî-
ìåðíî ëîêàëèçîâàííûõ ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ÄÍÊ, êàê, íàïðèìåð, ôðàãìåíòîâ MspI è Fcr1 (frog
centromeric repeat 1) èç ãåíîìîâ äâóõ âèäîâ òðèòîíîâ è
Xenopus ñîîòâåòñòâåííî, èõ òðàíñêðèïöèÿ íà ëàìïîâûõ
ùåòêàõ òàêæå íå áûëà îáíàðóæåíà (Cremisi et al., 1988;
Edwards, Murray, 2005). Êàê è FCP, òàíäåìíûé ïîâòîð
Fcr1, èçîëèðîâàííûé èç ôðàêöèè õðîìàòèíà, ñîäåðæàùå-
ãî áåëîê êèíåòîõîðîâ XCENP-A, ñîäåðæèò ìîòèâ, íàïî-
ìèíàþùèé CENP-B-áîêñ, ò. å. îáëàäàåò ïðèçíàêàìè, õà-
ðàêòåðíûìè èìåííî äëÿ öåíòðîìåðíûõ ñàòåëëèòîâ (Ed-
wards, Murray, 2005).

Òðàíñêðèïöèÿ ïðèöåíòðîìåðíûõ ñàòåëëèòîâ
è ïðîöåññèíã ÐÍÊ

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî öåíòðîìåðíûå ðàéîíû ëàìïîâûõ
ùåòîê â öåëîì ëèøåíû ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü è ñèëüíî êîí-
äåíñèðîâàíû, ïåðèôåðè÷åñêèå õðîìîìåðû â íèõ ìîãóò
èìåòü îäíó èëè íåñêîëüêî ïàð ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü
(ðèñ. 1) (Callan, 1986; Macgregor et al., 1997). Â ýòèõ ïåò-
ëÿõ ñ õîðîøî âûðàæåííûì ïîëÿðèçîâàííûì ÐÍÏ-ìàòðèê-
ñîì ñîäåðæèòñÿ òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûé õðîìàòèí.
Åùå â 1980-å ãîäû áûëè ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà òîãî,
÷òî íà ëàòåðàëüíûõ ïåòëÿõ ëàìïîâûõ ùåòîê òðàíñêðèáè-
ðóþòñÿ ñàòåëëèòíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, êîòîðûå â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ äîëãîå âðåìÿ ñ÷èòàëèñü «ìîë÷àùè-
ìè» (Varley et al., 1980; Baldwin, Macgregor, 1985; Barsac-
chi-Pilone et al., 1986). Óñïåõ áûë îáóñëîâëåí â òîì ÷èñëå
è òåì, ÷òî õðîìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé èñêëþ÷èòåëüíî óäîáíóþ ñèñòåìó äëÿ àíàëèçà
ïðîäóêòîâ òðàíñêðèïöèè âûñîêîïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé ÄÍÊ ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ ðàçðåøåíèÿ
(ðèñ. 5). Èñïîëüçîâàíèå ïðè ýòîì â êà÷åñòâå çîíäîâ äëÿ
ãèáðèäèçàöèè îäíîíèòåâîé ÄÍÊ äàåò âîçìîæíîñòü îïðå-
äåëèòü, êîòîðàÿ èç äâóõ íèòåé ñëóæèò ìàòðèöåé äëÿ ñèí-
òåçà íåêîäèðóþùåé ÐÍÊ.

Òàê, íàïðèìåð, íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ òðèòîíîâ T. c. ka-
relinii è T. v. meridionalis áûëî îáíàðóæåíî ñ÷èòûâàíèå
ñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ Tks1 (Baldwin, Macgregor, 1985) è

Tvm1 (Barsacchi-Pilone et al., 1986) ñîîòâåòñòâåííî (ñì.
òàáëèöó). Íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ãîëóáÿ óñòàíîâëåíà òðàíñ-
êðèïöèÿ ñàòåëëèòíîãî ïîâòîðà PR1 (Solovei et al., 1996).
Íà áîêîâûõ ïåòëÿõ õðîìîñîì äîìàøíåé êóðèöû Gallus
gallus domesticus è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà Coturnix coturnix
japonica áûëè âûÿâëåíû òðàíñêðèïòû òàíäåìíûõ ïîâòî-
ðîâ ñ ïîâòîðÿþùåéñÿ åäèíèöåé äëèíîé 41 ï. í.: CNM è
BglII-ïîâòîðà (ðèñ. 5) (Krasikova et al., 2006; Deryusheva et
al., 2007). Ïî ðÿäó äàííûõ âñå ïåðå÷èñëåííûå ïîâòîðû
ìîãóò áûòü îòíåñåíû ê ãðóïïå ïðèöåíòðîìåðíûõ ñàòåëëè-
òîâ. Äåéñòâèòåëüíî, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïîâòîðà CNM èç
ãåíîìà êóðèöû, CNM-ïîäîáíûõ ïîâòîðîâ èç ãåíîìà ïåðå-
ïåëà è èíäåéêè, à òàêæå ïîâòîðà PR1 èç ãåíîìà ãîëóáÿ ñî-
äåðæàò ñàéòû äëÿ ñâÿçûâàíèÿ ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçû II. Èç-
âåñòíî ïðè ýòîì, ÷òî ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II íàêàïëèâàåò-
ñÿ â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì â ïðîìåòàôàçå
(Taagepera et al., 1993) è ïëîòíîñòü ñàéòîâ ðàñùåïëåíèÿ
ÄÍÊ ýòèì ôåðìåíòîì êîððåëèðóåò ñ ôóíêöèîíàëüíîé àê-
òèâíîñòüþ öåíòðîìåð (Porter, Farr, 2004; Spence et al.,
2007). Äëÿ ñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ 41 ï. í. òàêæå õàðàêòåð-
íî îòñóòñòâèå ñàéòîâ ñâÿçûâàíèÿ öåíòðîìåðíûõ áåëêîâ
CENP-B è pJá.

Òàêèì îáðàçîì, ïî âñåé âèäèìîñòè, íà ñòàäèè ëàìïî-
âûõ ùåòîê ïðèöåíòðîìåðíûå ïîâòîðû ìîãóò òðàíñêðèáè-
ðîâàòüñÿ, òîãäà êàê õðîìàòèí öåíòðàëüíîãî äîìåíà öåíò-
ðîìåðû îñòàåòñÿ òðàíñêðèïöèîííî èíåðòíûì (ñì. òàáëè-
öó; ðèñ. 3). Ýòè ðàçëè÷èÿ â òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè
öåíòðîìåðíûõ è ïðèöåíòðîìåðíûõ ñàòåëëèòîâ â õîäå
îîãåíåçà ìîãóò îòðàæàòü èõ ðàçíóþ ôóíêöèîíàëüíóþ íà-
ãðóçêó.

Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî â íåöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðî-
ìîñîì ÷àñòî ëîêàëèçóþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå êëàñòåðû
ïðèöåíòðîìåðíûõ ïîâòîðîâ, ãäå îíè òàêæå ìîãóò òðàíñ-
êðèáèðîâàòüñÿ íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê. ßðêèì ïðèìå-
ðîì ìîæåò ñëóæèòü òðàíñêðèïöèÿ ñàòåëëèòà I èç ãåíîìà
N. viridescens, ëîêàëèçîâàííîãî ïîìèìî ïðèöåíòðîìåð-
íûõ õðîìîìåðîâ òàêæå è îêîëî êëàñòåðîâ ãèñòîíîâûõ ãå-
íîâ íà õðîìîñîìàõ II è VI (Gall et al., 1981). Íà ëàìïîâûõ
ùåòêàõ ñàòåëëèò I òðàíñêðèáèðóåòñÿ òîëüêî â îáùèõ
òðàíñêðèïöèîííûõ åäèíèöàõ âìåñòå ñ êëàñòåðàìè ãèñòî-
íîâûõ ãåíîâ íà ïåòëÿõ â íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè îò
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Ðèñ. 5. Òðàíñêðèïöèÿ òàíäåìíî ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàì-
ïîâûõ ùåòîê.

Ìèêðîáèâàëåíòû ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà. FISH ñ çîíäîì ê BglII-ïîâòîðó ïî ïðîòîêîëó ÄÍÊ/ÐÍÊ-ãèáðèäèçàöèè. Äëèííûå ëàòåðàëüíûå ïåòëè, èñõîäÿùèå
èç ïðèöåíòðîìåðíûõ õðîìîìåðîâ, ñîäåðæàò G-áîãàòûå òðàíñêðèïòû BglII-ïîâòîðà (êðàñíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ). Õðîìîñîìû îêðàøåíû DAPI (ãîëóáàÿ

ôëóîðåñöåíöèÿ). Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 10 ìêì.



ëîêóñîâ ôîðìèðîâàíèÿ òåëåö Êàõàëà (Diaz et al., 1981;
Diaz, Gall, 1985). Ñõîäíûì îáðàçîì ïîâòîð CNM êóðèöû
íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê òàêæå òðàíñêðèáèðóåòñÿ íå
òîëüêî â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ, íî è â äîïîëíèòåëü-
íûõ ñàéòàõ, à èìåííî â òåðìèíàëüíûõ ðàéîíàõ äëèííûõ
ïëå÷ íåêîòîðûõ ìèêðîõðîìîñîì è íà äëèííîì ïëå÷å õðî-
ìîñîìû 3 (Krasikova et al., 2006; Deryusheva et al., 2007).

Â ëàìïîâûõ ùåòêàõ äëÿ íåêîäèðóþùèõ òàíäåìíûõ
ïîâòîðîâ, êàê ïðàâèëî, õàðàêòåðíû î÷åíü äëèííûå òðàíñ-
êðèïöèîííûå åäèíèöû. Ïîñêîëüêó òðàíñêðèïöèÿ ñàòåë-
ëèòîâ íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ÷óâñòâèòåëüíà ê îáðàáîòêå
á-àìàíèòèíîì (Cremisi et al., 1992), à îñè ïåòåëü, íåñóùèõ
òðàíñêðèïöèîííûå åäèíèöû ïîâòîðîâ, ïîêðûòû ìîëåêó-
ëàìè ýëîíãèðóþùåé ôîðìû ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ñ ãèïåð-
ôîñôîðèëèðîâàííûì Ñ-êîíöåâûì äîìåíîì è àêòèâíî
âêëþ÷àþò ìå÷åííûé áðîìóðèäèí (Deryusheva et al.,
2007), íå âîçíèêàåò ñîìíåíèé, ÷òî ñèíòåç ÐÍÊ, êîìïëå-
ìåíòàðíîé ñàòåëëèòíûì ïîâòîðàì, îñóùåñòâëÿåò èìåííî
ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II.

Ðàññìàòðèâàÿ âîïðîñ î ìåõàíèçìàõ òðàíñêðèïöèè ñà-
òåëëèòíîé ÄÍÊ â îîöèòàõ, ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî ïðî-
öåññèíã âíîâü ñèíòåçèðîâàííîé ÐÍÊ èíèöèèðóåòñÿ êîò-
ðàíñêðèïöèîííî. Èçâåñòíî, ÷òî Ñ-êîíöåâîé äîìåí (CTD)
ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ïðèâëåêàåò â àêòèâíûå òðàíñêðèïöè-
îííûå åäèíèöû ôàêòîðû ñïëàéñèíãà è 3�-ïðîöåññèíãà
ÐÍÊ (Neugebauer, Roth, 1997). Îáíàðóæåíî òàêæå, ÷òî
óêîðî÷åíèå CTD ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II èíãèáèðóåò ñèíòåç
ìàëûõ èíòåðôåðèðóþùèõ ÐÍÊ (small interfering RNA —
siRNA) è êàê ñëåäñòâèå íàðóøàåò ôîðìèðîâàíèå ãåòåðî-
õðîìàòèíà (Kato et al., 2005; Schramke et al., 2005). Ïî
âñåé âèäèìîñòè, ñóáúåäèíèöû ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ìîãóò
îñóùåñòâëÿòü ñâÿçü âíîâü ñèíòåçèðóåìûõ òðàíñêðèïòîâ
ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ ñ áåëêàìè, îñóùåñòâëÿþùèìè èõ ïðî-
öåññèíã, ñîïðÿãàÿ äâà ñîáûòèÿ — ñèíòåç íåêîäèðóþùåé
ÐÍÊ è ÐÍÊ-çàâèñèìîå ôîðìèðîâàíèå ãåòåðîõðîìàòèíà.

Õðîìîñîìû â ôîðìå ëàìïîâûõ ùåòîê äàþò óíèêàëü-
íóþ âîçìîæíîñòü èññëåäîâàòü êîìïëåêñû âíîâü ñèíòåçè-
ðîâàííîé ÐÍÊ è áåëêîâ, åùå àññîöèèðîâàííûå ñ õðîìàòè-
íîì. Èììóíîöèòîõèìè÷åñêèé àíàëèç ÐÍÏ-ìàòðèêñà ïå-
òåëü, ñîäåðæàùèõ ïðèöåíòðîìåðíûå è ñóáòåëîìåðíûå
ñàòåëëèòû, ïîêàçàë, ÷òî åãî ñîñòàâ ðàçèòåëüíî îòëè÷àåòñÿ
îò ñîñòàâà ÐÍÏ-ìàòðèêñà ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà
äðóãèõ ïåòåëü, òðàíñêðèáèðóåìûõ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II.
Òàê, íàïðèìåð, íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ äîìàøíåé êóðèöû è
ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà ÐÍÏ-ìàòðèêñ ïåòåëü, òðàíñêðèáèðó-
þùèõ ïîâòîðû CNM, PO41 è BglII-ïîâòîð, íå ñîäåðæèò
òèïè÷íûõ äëÿ ñèíòåçèðóåìûõ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II òðàíñ-
êðèïòîâ ôàêòîðû ñïëàéñèíãà, òàêèõ êàê ìàëûå ÿäåðíûå
ÐÍÏ (ìÿÐÍÏ) (Deryusheva et al., 2007). Ïîäîáíàÿ ñèòóà-
öèÿ îïèñàíà ðàíåå äëÿ ãèãàíòñêèõ ïåðèöåíòðîìåðíûõ ïå-
òåëü íà áèâàëåíòå 2 ïðåäñòàâèòåëÿ õâîñòàòûõ àìôèáèé
Notophthalmus viridescens (Pinol-Roma et al., 1989). Íà
îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ áûëî âûñêàçàíî ïðåäïî-
ëîæåíèå î òîì, ÷òî ñàòåëëèòíàÿ ÐÍÊ íå ïîäâåðãàåòñÿ êîò-
ðàíñêðèïöèîííîìó ñïëàéñèíãó ñ ó÷àñòèåì ìÿÐÍÊ (Dery-
usheva et al., 2007).

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî êëþ÷åâàÿ ðîëü â ðåãóëÿöèè
òðàíñêðèïöèè è ïðîöåññèíãà ñàòåëëèòíûõ ÐÍÊ ïðèíàäëå-
æèò áåëêó Ê ãåòåðîãåííûõ ÿäåðíûõ ÐÍÏ (ãÿÐÍÏ), êîòî-
ðûé îáíàðóæåí â ÐÍÏ-ìàòðèêñå ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü, ñî-
äåðæàùèõ Ñ-áîãàòûå òðàíñêðèïòû ïîâòîðîâ CNM, PO41
è BglII-ïîâòîðà íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ äîìàøíåé êóðèöû è
ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà (Solovei et al., 1995; Deryusheva et al.,
2007). Â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ ëàìïîâûõ ùåòîê çÿá-
ëèêà òàêæå ôóíêöèîíèðóþò òðàíñêðèïöèîííûå åäèíèöû,

â êîòîðûõ îòñóòñòâóþò ñïëàéñèíãîâûå ìàëûå ÿäåðíûå
ÐÍÊ (ìÿÐÍÊ) è ñâÿçûâàþùèåñÿ ñ íèìè áåëêè, íî ïðè
ýòîì íàêàïëèâàåòñÿ ãÿÐÍÏ Ê (ðèñ. 1), õîòÿ îñòàåòñÿ íå-
èçâåñòíûì, êàêèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñîäåðæàòñÿ è
òðàíñêðèáèðóþòñÿ â ýòèõ ïåòëÿõ. Áåëîê Ê ãÿÐÍÏ ó÷àñòâó-
åò, â ÷àñòíîñòè, â ðåãóëÿöèè àëüòåðíàòèâíîãî ñïëàéñèíãà,
êîíêóðèðóÿ ñ ôàêòîðàìè ñïëàéñèíãà çà ñàéòû ïîñàäêè íà
ÐÍÊ (Dreyfuss et al., 2002). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ýòîò áåëîê
òàêæå îáíàðóæåí â àññîöèàöèè ñ ñàòåëëèòíîé ÐÍÊ â êëåò-
êàõ ãåïàòîìû êðûñû (Klimek-Tomczak et al., 2006), èíäó-
öèðóåìîé òåïëîâûì øîêîì íåêîäèðóþùåé îìåãà-ÐÍÊ â
ÿäðàõ êëåòîê Drosophila è òðàíñêðèïòàìè ñàòåëëèòà III â
ÿäåðíûõ ñòðåññ-òåëüöàõ â êëåòêàõ ÷åëîâåêà (Jolly, Lakho-
tia, 2006).

Çíà÷åíèå òðàíñêðèïöèè ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ
â îîãåíåçå

Ôóíêöèÿ ÐÍÏ-êîìïëåêñîâ, ñîäåðæàùèõ ñàòåëëèòíóþ
ÐÍÊ, â êëåòêå îñòàåòñÿ íåâûÿñíåííîé. Âñå áîëüøåå ÷èñëî
äàííûõ óêàçûâàåò íà òî, ÷òî òðàíñêðèïòû ñàòåëëèòíîé
ÄÍÊ ìîãóò âõîäèòü â ñîñòàâ ðèáîçèìîâ (Cremisi et al.,
1992), ïðèíèìàòü ó÷àñòèå â ïåðåðàñïðåäåëåíèè ôàêòîðîâ
ñïëàéñèíãà ÐÍÊ â ÿäðå (Jolly, Lakhotia, 2006), ïðèâëåêàòü
áåëêè êèíåòîõîðîâ â öåíòðîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì
(Allshire, Karpen, 2008) è ïðîöåññèðîâàòüñÿ ñ îáðàçîâàíè-
åì siÐÍÊ (Almedia, Allshire, 2005; Holmes, Cohen, 2007).
Ñóäüáà òðàíñêðèïòîâ ñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ, ñèíòåç êîòî-
ðûõ â îîöèòå ïðîèñõîäèò íà ïðîòÿæåíèè âñåé ñòàäèè ëàì-
ïîâûõ ùåòîê, â íàñòîÿùåå âðåìÿ òàêæå âñå åùå íåÿñíà
(Angelier et al., 1996; Krasikova et al., 2006; Deryusheva et
al., 2007). Â òî æå âðåìÿ òðóäíî ïðåäñòàâèòü, ÷òî òàêèå
íåêîäèðóþùèå ÐÍÊ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âñåãî ëèøü áåñ-
ïîëåçíûå ïðîäóêòû èçáûòî÷íîé òðàíñêðèïöèè, òåì áîëåå
÷òî â ðàñòóùèõ îîöèòàõ ìîãóò òðàíñêðèáèðîâàòüñÿ îáå
íèòè ÄÍÊ òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ (Diaz et al., 1981; Jamrich
et al., 1983), â òîì ÷èñëå ïðèöåíòðîìåðíûõ ñàòåëëèòîâ.
Òàê, íàïðèìåð, â ñëó÷àå ñ ïîâòîðîì CNM èç ãåíîìà äî-
ìàøíåé êóðèöû íà ìèêðîáèâàëåíòàõ-ëàìïîâûõ ùåòêàõ
áûëè îáíàðóæåíû äëèííûå ëàòåðàëüíûå ïåòëè, ñîäåðæà-
ùèå ëèáî Ñ-, ëèáî G-áîãàòûå òðàíñêðèïòû CNM (Krasiko-
va et al., 2006; Deryusheva et al., 2007).

Ýòè ôàêòû çàñëóæèâàþò îñîáîãî âíèìàíèÿ. Ñîâñåì
íåäàâíî áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî òðàíñêðèïòû îáåèõ íèòåé
ÄÍÊ ïðèöåíòðîìåðíûõ ïîâòîðîâ â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ
ìîãóò îáðàçîâûâàòü äëèííóþ äâóõöåïî÷å÷íóþ ÐÍÊ. Ðàñ-
ùåïëåíèå îáðàçóåìûõ äâóõöåïî÷å÷íûõ ÐÍÊ ñ ïîìîùüþ
ýíäîíóêëåàçû Dicer ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ siÐÍÊ äëèíîé
îêîëî 20 íóêëåîòèäîâ, êîòîðàÿ íåîáõîäèìà äëÿ ôîðìèðî-
âàíèÿ ïðèöåíòðîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà è êîãåçèè ñåñò-
ðèíñêèõ öåíòðîìåð (Volpe et al., 2002; Fukagawa et al.,
2004; Almedia, Allshire, 2005; Prasanth, Spector, 2007). Ïðè
ýòîì íåêîäèðóþùàÿ ÐÍÊ, ãîìîëîãè÷íàÿ âñåìó ìàññèâó
ñàòåëëèòà, ïîçâîëÿåò îäíîçíà÷íî îïðåäåëèòü ðàéîí ôîð-
ìèðîâàíèÿ ãåòåðîõðîìàòèíà â öåíòðîìåðå, íåñìîòðÿ íà
îòñóòñòâèå ñõîäñòâà ìåæäó ïðèöåíòðîìåðíûìè ÄÍÊ ðàç-
íûõ âèäîâ. Âàæíî, ÷òî â îòëè÷èå îò ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê
â îîöèòàõ ìëåêîïèòàþùèõ îòñóòñòâóåò èíòåðôåðîííûé
îòâåò íà ïîÿâëåíèå äëèííîé äâóõöåïî÷å÷íîé ÐÍÊ (Hol-
mes, Cohen, 2007). Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî â ÿè÷íèêàõ äðîçî-
ôèëû òðàíñêðèïöèÿ ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ ïðîèñõîäèò ïîä
êîíòðîëåì ÐÍÊ-çàâèñèìîãî ñàéëåíñèíãà, ïîñêîëüêó ìó-
òàöèÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî áåëîê, êîòîðûé ó÷àñòâóåò â
ÐÍÊ-èíòåðôåðåíöèè â îîöèòàõ, ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ
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÷èñëà òðàíñêðèïòîâ ïðèöåíòðîìåðíûõ ïîâòîðîâ (Usakin
et al., 2007).

Â ñâåòå ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâëåíèé î ðîëè íåêîäè-
ðóþùåé ÐÍÊ â ðåãóëÿöèè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîìà
ìîæíî ïðåäëîæèòü ñëåäóþùåå îáúÿñíåíèå ÿâëåíèÿ
òðàíñêðèïöèè ñàòåëëèòîâ íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ. Íå èñê-
ëþ÷åíî, ÷òî â îîöèòàõ ñ õðîìîñîìàìè â ôîðìå ëàìïîâûõ
ùåòîê ìîæåò áûòü íàðóøåí ìåõàíèçì ïîäàâëåíèÿ òðàíñ-
êðèïöèè ïðè ïîìîùè ôîðìèðóþùåé äóïëåêñ íåêîäèðóþ-
ùåé ÐÍÊ, ÷òî ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ óðîâíÿ òðàíñêðèï-
öèîííîé àêòèâíîñòè â ïðèöåíòðîìåðíûõ è ñóáòåëîìåð-
íûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì. Ïî-âèäèìîìó, ñèíòåçèðóåìûå íà
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê òðàíñêðèïòû ñàòåëëèòíûõ ïîâòî-
ðîâ ñîõðàíÿþòñÿ â îîöèòå â âèäå äëèííûõ èëè êîðîòêèõ
ìîëåêóë, êîòîðûå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà, â îò-
ñóòñòâèå ñîáñòâåííîé ñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè õðîìî-
ñîì, ìîãóò ñëóæèòü èñòî÷íèêîì siÐÍÊ. Èíûìè ñëîâàìè,
ïîäîáíî çàïàñàþùèìñÿ â îîïëàçìå ìàòðè÷íûì ÐÍÊ, êî-
òîðûå òðàíñêðèáèðóþòñÿ â îñíîâíîì íà áîëåå ðàííèõ ñòà-
äèÿõ ðàçâèòèÿ îîöèòà (Callan, 1986; Davidson, 1986), íà
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ñèíòåçèðóþòñÿ è ìîãóò çàïàñàòü-
ñÿ ðåãóëÿòîðíûå íåêîäèðóþùèå ÐÍÊ, â òîì ÷èñëå òå ìî-
ëåêóëû, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ÐÍÊ-çàâèñèìîì ïîäàâëå-
íèè òðàíñêðèïöèè â îïðåäåëåííûõ ñåãìåíòàõ õðîìîñîì.
Òàêîå îáúÿñíåíèå ïðèáëèæàåò íàñ ê ïîíèìàíèþ ñàìîãî
ôåíîìåíà õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê.

Ñëåäóåò ñïåöèàëüíî îòìåòèòü, ÷òî íà ëàìïîâûõ ùåò-
êàõ íåêîòîðûå ñàòåëëèòíûå ÄÍÊ ñ÷èòûâàþòñÿ â òðàíñ-
êðèïöèîííûõ åäèíèöàõ ðàçíîé äëèíû, ò. å. èõ òðàíñêðèï-
òû ãåòåðîãåííû ïî ðàçìåðó, ÷òî ñèíòåç ÐÍÊ ðàçíûõ íèòåé
ïîâòîðîâ ÷àñòî èäåò àñèììåòðè÷íî, ò. å. ïðåîáëàäàåò
òðàíñêðèïöèÿ îäíîé íèòè, è ÷òî òðàíñêðèïöèÿ ðàçíûõ íè-
òåé îäíîãî ïîâòîðà ïðîèñõîäèò â ðàçíûõ ñàéòàõ åãî ëîêà-
ëèçàöèè, ÷àñòî íà ðàçíûõ õðîìîñîìàõ (Diaz et al., 1981;
Krasikova et al., 2006; Deryusheva et al., 2007). Èçâåñòíû
òàêæå ñëó÷àè ãåòåðîìîðôèçìà ãîìîëîãîâ ïî ÷èñëó è äëè-
íå òðàíñêðèïöèîííûõ åäèíèö, íåñóùèõ ÄÍÊ âûñîêîïîâ-
òîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Îñòàåòñÿ íåèçâåñò-
íûì, ïðèâîäèò ëè òðàíñêðèïöèÿ ñàòåëëèòîâ íà ëàìïîâûõ
ùåòêàõ ê ãåíåðàöèè äâóõöåïî÷å÷íîé ÐÍÊ, íàñêîëüêî ñòà-
áèëüíû è ãäå íàêàïëèâàþòñÿ ýòè òðàíñêðèïòû â îîöèòàõ.

Ðåãóëÿöèÿ òðàíñêðèïöèè
ñàòåëëèòíûõ ïîâòîðîâ

Ìåõàíèçìû ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè íåêîäèðóþùèõ
ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, â ÷àñòíîñòè åå
èíèöèàöèè è òåðìèíàöèè, òàêæå îñòàþòñÿ ìàëî èçó÷åí-
íûìè. Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ëèøü íåáîëüøàÿ äîëÿ ñàòåë-
ëèòíîé ÄÍÊ ãåíîìà òðàíñêðèáèðóåòñÿ â ðàñòóùåì îîöè-
òå. Ïðè ýòîì òîëüêî ÷àñòü êëàñòåðà ïîâòîðà, áóäó÷è
òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíîé, íàõîäèòñÿ â äåêîíäåíñèðî-
âàííîì ñîñòîÿíèè è, êàê ïðàâèëî, ñîñåäñòâóåò ñ êîíäåí-
ñèðîâàííûì ó÷àñòêîì õðîìàòèíà, ñîäåðæàùåãî òîò æå
ïîâòîðÿþùèéñÿ ýëåìåíò (Varley et al., 1980; Diaz et al.,
1981; Jamrich et al., 1983; Barsacchi-Pilone et al., 1986; So-
lovei et al., 1996; Krasikova et al., 2006; Deryusheva et al.,
2007). Êðîìå òîãî, íå âñå òàíäåìíî ïîâòîðåííûå ïðèöåíò-
ðîìåðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè äåìîíñòðèðóþò àêòèâíóþ
òðàíñêðèïöèþ íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê. Òàê, íàïðèìåð,
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü PR1 êîíñåðâàòèâíà è ïðèñóòñòâóåò â
ãåíîìàõ äâóõ âèäîâ ãîëóáåé — ãîëóáÿ ñèçîãî Columba li-
via è âÿõèðÿ Columba palumbus, ïðè÷åì óñòàíîâëåíî, ÷òî
òðàíñêðèïöèîííóþ àêòèâíîñòü ýòîãî ïîâòîðà íà ñòàäèè

ëàìïîâûõ ùåòîê îïðåäåëÿåò åãî âèäîñïåöèôè÷íàÿ ãåíîì-
íàÿ îðãàíèçàöèÿ (Solovei et al., 1996). Ýòè äàííûå îçíà÷à-
þò, ÷òî â ðåãóëÿöèè òðàíñêðèïöèè òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ
äîëæíû ïðèíèìàòü ó÷àñòèå íå ñàìè ñàòåëëèòû, à äðóãèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè.

Ïðîìîòîðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, êîòîðûå èíè-
öèèðóþò òðàíñêðèïöèþ ñàòåëëèòîâ â îîöèòàõ, äîëæíû
ñîäåðæàòü ñàéòû, õàðàêòåðíûå äëÿ ôàêòîðîâ, âõîäÿùèõ â
ñîñòàâ õîëîôåðìåíòà ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II. Äëÿ èññëåäîâà-
íèÿ ýòèõ ðåãóëÿòîðíûõ ýëåìåíòîâ íàìè áûë ðàçðàáîòàí
ñïåöèàëüíûé àëãîðèòì êîìïüþòåðíîãî àíàëèçà ïåðâè÷-
íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé öåíòðîìåðíûõ è ñóáòåëîìåð-
íûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì â ðàñøèôðîâàííûõ ôðàãìåíòàõ
ÄÍÊ ãåíîìîâ ïîçâîíî÷íûõ. Íåñìîòðÿ íà çíà÷èòåëüíûé
ïðîãðåññ ïðîåêòà «Ãåíîì êóðèöû», ðàñøèôðîâàííûå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè õðîìîñîì ýòîãî âèäà âñå åùå ñîäåðæàò
ìíîæåñòâî «áðåøåé» (http://www.ensembl.org, http://ncbi.
nih.gov). Îïðåäåëåííûå òðóäíîñòè ñâÿçàíû ñ êëîíèðîâà-
íèåì, ñåêâåíèðîâàíèåì è îïðåäåëåíèåì ïîëîæåíèÿ íà
õðîìîñîìå êëàñòåðîâ òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ, ñîñòàâëÿþ-
ùèõ öåíòðîìåðíûå, òåëîìåðíûå è äðóãèå ãåòåðîõðîìàòè-
íîâûå ó÷àñòêè õðîìîñîì. Âñëåäñòâèå ýòîãî â òåêóùåé
âåðñèè ñåêâåíèðîâàííûõ ãåíîìîâ ïîçâîíî÷íûõ öåíòðî-
ìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì, êàê ïðàâèëî, ïðåäñòàâëåíû
ïðîïóñêàìè. Èçâåñòíî, ÷òî ðàñøèôðîâàííûå ôðàãìåíòû
ÄÍÊ ãåíîìà äîìàøíåé êóðèöû, ïîñëåäîâàòåëüíîñòè êî-
òîðûõ íå èìåþò íèêàêèõ ìàðêåðîâ, ïîçâîëÿþùèõ ïðèâÿ-
çàòü èõ ê îïðåäåëåííîé õðîìîñîìå, ïîìåùåíû â òàê íàçû-
âàåìóþ âèðòóàëüíóþ õðîìîñîìó (chromosome unk-
nown — ChrUn), êîòîðàÿ îáîãàùåíà ïîâòîðÿþùåéñÿ ÄÍÊ
(ICGSC, 2004; Schmidt et al., 2005).

Êîìïüþòåðíûé àíàëèç äîñòóïíûõ â áàçàõ äàííûõ
ChrUn äîìàøíåé êóðèöû êëîíîâ, ñîäåðæàùèõ ñàòåë-
ëèòíûå ïîâòîðû CNM è PO41, îáíàðóæèë â íåïîñðåäñò-
âåííîé áëèçîñòè ê ñàòåëëèòàì ðåãóëÿòîðíûå ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòè ÄÍÊ, êîòîðûå îòíîñÿòñÿ ê êëàññó äèñïåðãè-
ðîâàííûõ ïîâòîðîâ, à èìåííî ê ðåòðîòðàíñïîçîíàì,
ñîäåðæàùèì äëèííûå òåðìèíàëüíûå ïîâòîðû (LTR-long
terminal repeats) (Deryusheva et al., 2007). Ïðè ýòîì îêàçà-
ëîñü, ÷òî LTR, ãðàíè÷àùèå ñ ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ, ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñîáîé òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûå ïðîìîòîðíûå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè, òðàíñêðèïöèÿ íà êîòîðûõ ìîæåò èíè-
öèèðîâàòüñÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II. Òàêèì îáðàçîì,
ðåçóëüòàòû àíàëèçà áàç äàííûõ ãåíîìà êóðèöû ïîëíîñòüþ
ñîãëàñóþòñÿ ñ èììóíîöèòîõèìè÷åñêèìè äàííûìè î òîì,
÷òî íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê òàíäåìíûå ïîâòîðû CNM
è PO41 òðàíñêðèáèðóþòñÿ ñ ïîìîùüþ ÐÍÊ-ïîëèìåðà-
çû II. Â ãåíîìå êóðèöû ñàòåëëèòíûå ïîâòîðû ìîãóò èìåòü
ðàçíóþ îðèåíòàöèþ ïî îòíîøåíèþ ê âûøåñòîÿùåìó
LTR, ïîýòîìó ìîæíî îæèäàòü, ÷òî îáå íèòè ïîâòîðà äîë-
æíû òðàíñêðèáèðîâàòüñÿ.

Ïðèâåäåííûå âûøå ñâåäåíèÿ ïîçâîëÿþò äîïîëíèòü è
óòî÷íèòü ãèïîòåçó «ñïëîøíîãî ñ÷èòûâàíèÿ» (read-through
hypothesis), ñôîðìóëèðîâàííóþ â 1980-å ãîäû (Gall et al.,
1983; Diaz, Gall, 1985). Èçó÷àÿ òðàíñêðèïöèþ êëàñòåðîâ
ãèñòîíîâûõ ãåíîâ â áîêîâûõ ïåòëÿõ ëàìïîâûõ ùåòîê òðè-
òîíà N. viridescens è îáíàðóæèâ, ÷òî ñ ïðîìîòîðîâ ãåíîâ
íà÷èíàåòñÿ ñèíòåç ñëîæíûõ òðàíñêðèïòîâ, êîòîðûå ïîìè-
ìî ñîáñòâåííî ÐÍÊ ãèñòîíîâ ñîäåðæàò òàêæå ÐÍÊ ñàòåë-
ëèòà I (Diaz et al., 1981; Gall et al., 1981; Diaz, Gall, 1985),
àâòîðû ïðèøëè ê ñëåäóþùåìó çàêëþ÷åíèþ. Ïî èõ ìíå-
íèþ, èíèöèèðîâàííàÿ íà ïðîìîòîðå îäíîãî èç ñòðóêòóð-
íûõ ãåíîâ òðàíñêðèïöèÿ ìîæåò èäòè áåç ïðåðûâàíèÿ â
ñàéòå òåðìèíàöèè è ïðîäîëæàòüñÿ â ëåæàùèõ íèæå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòÿõ. Íåîäíîêðàòíî âûñêàçûâàëèñü ïðåä-
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ïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî íåêîäèðóþùàÿ ÐÍÊ, ñèíòåçèðóåìàÿ
â ðåçóëüòàòå íàðóøåíèÿ ðåãóëÿöèè òåðìèíàöèè, ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé áåñïîëåçíûå ïðîäóêòû èçáûòî÷íîé òðàíñ-
êðèïöèè (Macgregor, 1980, 1984; Angelier et al., 1996).
Ñåé÷àñ ñòàíîâèòñÿ ÿñíûì, ÷òî ñèíòåç ñàòåëëèòíîé ÐÍÊ â
îîöèòàõ N. viridescens â îäíîé äëèííîé òðàíñêðèïöèîí-
íîé åäèíèöå âìåñòå ñ ÐÍÊ, êîäèðóþùåé ãèñòîíû, ñêîðåå
âñåãî îáóñëîâëåí ñëó÷àéíûì íàëè÷èåì ðÿäîì ñ êëàñòåðà-
ìè ãåíîâ ãèñòîíîâ ó ýòîãî âèäà íåêîäèðóþùåé ïîâòîðÿþ-
ùåéñÿ ÄÍÊ. Äåéñòâèòåëüíî, íåäàâíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ñõîäíûå ïî ñòðóêòóðå ïðîòÿæåííûå òðàíñêðèïòû ãèñòî-
íîâûõ ãåíîâ ó äðóãîãî âèäà (øïîðöåâîé ëÿãóøêè X. lae-
vis) òàêæå ñîäåðæàò ìàòðè÷íóþ ÐÍÊ ñðàçó íåñêîëüêèõ
áåëêîâ, íî íå ñîäåðæàò ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé êàêèõ-ëèáî
ñàòåëëèòîâ. Ïðè÷åì îáíàðóæåíî, ÷òî ïîñëå îïëîäîòâîðå-
íèÿ òàêèå «õèìåðíûå òðàíñêðèïòû» ìîãóò áûòü ïðîöåñ-
ñèðîâàíû ñ îáðàçîâàíèåì ìàòðèö, ïðèãîäíûõ äëÿ òðàíñ-
ëÿöèè áåëêîâ (Masi, Johnson, 2003).

Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ íàðóøåíèå ðåãóëÿöèè òåðìèíà-
öèè íå òîëüêî õàðàêòåðíî äëÿ òðàíñêðèïöèè íà ëàìïîâûõ
ùåòêàõ, íî è ïðèâîäèò â ðåçóëüòàòå ê ïîÿâëåíèþ ñëîæíûõ
òðàíñêðèïòîâ, êîòîðûå ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ ñèí-
òåçà áåëêîâ íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ýìáðèîãåíåçà. Ìíîãî÷èñ-
ëåííûå æå ñëó÷àè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ñàòåëëèòíûõ
ïîâòîðîâ íå óäàåòñÿ îáúÿñíèòü òîëüêî ñïëîøíûì ñ÷èòû-
âàíèåì ñ ïðîìîòîðîâ ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ, êîòîðûå äîâîëüíî
ðåäêî âñòðå÷àþòñÿ âíóòðè áëîêîâ ãåòåðîõðîìàòèíà. Íàè-
áîëåå âåðîÿòíûé ìåõàíèçì èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè òàí-
äåìíûõ ïîâòîðîâ, íàáëþäàåìîé â îîöèòàõ, âêëþ÷àåò â
ñåáÿ ó÷àñòèå ðåãóëÿòîðíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âûøå-
ñòîÿùèõ ñîäåðæàùèõ TATA-áîêñ ïðîìîòîðîâ LTR-ðåò-
ðîòðàíñïîçîíîâ, êîòîðûå, ñóäÿ ïî âñåìó, ïðèñóòñòâóþò â
ìàññèâàõ íåêîäèðóþùåé ÄÍÊ (Deryusheva et al., 2007).
Â ýòîì ñëó÷àå â ðåçóëüòàòå îñëàáëåíèÿ äåéñòâèÿ êîðîòêèõ
ðåãóëÿòîðíûõ ÐÍÊ äîëæíà ïðîèñõîäèòü àêòèâàöèÿ ïðî-
ìîòîðîâ ñïåöèôè÷åñêîé ãðóïïû LTR-ðåòðîòðàíñïîçîíîâ
èëè ñîëî-LTR, ðàçáðîñàííûõ âäîëü õðîìîñîì, ÷òî ìîæåò
áûòü íåîáõîäèìî äëÿ íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ îîöèòà.

Öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà
è öåíòðîìåðíûå ãðàíóëû

Äðóãàÿ ÿðêàÿ îñîáåííîñòü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ öåíòðî-
ìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ñî-
ñòîèò â ôîðìèðîâàíèè êðóïíûõ ñòðóêòóð ñôåðè÷åñêîé
ôîðìû (ðèñ. 1). Òàê, ó ìíîãèõ ïðåäñòàâèòåëåé êëàññà Ïòè-
öû öåíòðîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì-ëàìïîâûõ ùåòîê
ìàðêèðîâàíû òàê íàçûâàåìûìè áåëêîâûìè òåëàìè (Ãà-
ãèíñêàÿ, Ãðóçîâà, 1969; Ãàãèíñêàÿ, 1972á). Íåñìîòðÿ íà òî
÷òî èñòîðèÿ èññëåäîâàíèÿ ýòèõ âíóòðèÿäåðíûõ ñòðóêòóð
íàñ÷èòûâàåò áîëåå 100 ëåò, ïðèðîäà öåíòðîìåðíûõ áåëêî-
âûõ òåë, ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ è èõ ðîëü â îðãàíèçàöèè
öåíòðîìåð äîëãîå âðåìÿ îñòàâàëèñü íåèçâåñòíûìè (Mor-
gan, 2002; Sumner, 2003).

Ö å í ò ð î ì å ð í û å á å ë ê î â û å ò å ë à. Áåëêîâûå òåëà
â ÿäðàõ îîöèòîâ ïòèö âïåðâûå îïèñàëà Ì. Ëóàéå (Loyez,
1906), èññëåäóÿ, â ÷àñòíîñòè, îîãåíåç Âîðîáüèíûõ. Â ñî-
îòâåòñòâèè ñ ïðåäñòàâëåíèÿìè òîãî âðåìåíè, ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ñôåðè÷åñêèå ñòðóêòóðû âíóòðè çàðîäûøåâûõ ïó-
çûðüêîâ ïòèö áûëè îõàðàêòåðèçîâàíû êàê ÿäðûøêè, è
âïëîòü äî êîíöà 1960-õ ãîäîâ ñ÷èòàëîñü, ÷òî â ÿäðàõ
îîöèòîâ ïòèö ôóíêöèîíèðóåò ìíîæåñòâî ÿäðûøåê. Îäíà-
êî áîëåå ïîçäíèå öèòîõèìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, àíàëèç
äèíàìèêè âêëþ÷åíèÿ [3H]-óðèäèíà â îîöèòû (Ãàãèíñêàÿ,

Ãðóçîâà, 1969) è ãèáðèäèçàöèÿ in situ íà ãèñòîëîãè÷åñêèõ
ñðåçàõ ÿè÷íèêîâ ñ ðàäèîàêòèâíî ìå÷åííîé ðèáîñîìíîé
ÐÍÊ äðîçîôèëû â êà÷åñòâå çîíäà (Ãàãèíñêàÿ, Ãðóçîâà,
1975) âåñüìà óáåäèòåëüíî ïîêàçàëè, ÷òî àññîöèèðîâàííûå
ñ êàæäîé ëàìïîâîé ùåòêîé ïòèö òåëüöà íå ÿâëÿþòñÿ ÿä-
ðûøêàìè. Áîëåå òîãî, îêàçàëîñü, ÷òî ó âçðîñëûõ ñàìîê ÿä-
ðûøêîâûå îðãàíèçàòîðû â îîöèòàõ èíàêòèâèðîâàíû è ÷òî
â îîãåíåçå èññëåäîâàííûõ âèäîâ ïòèö íå ïðîèñõîäèò àìï-
ëèôèêàöèè ðèáîñîìíûõ ãåíîâ. Ïîñêîëüêó ìåòîäàìè öè-
òîõèìèè â àññîöèèðîâàííûõ ñ ëàìïîâûìè ùåòêàìè ïòèö
òåëüöàõ áûëè âûÿâëåíû áåëêè, ýòè ñòðóêòóðû áûëè íàçâà-
íû «áåëêîâûìè òåëàìè» (Ãàãèíñêàÿ, Ãðóçîâà, 1969; Ãà-
ãèíñêàÿ, 1972á, 1975).

Â îîöèòàõ ïòèö áåëêîâûå òåëà ôîðìèðóþòñÿ íà êàæ-
äîì ãîìîëîãå âñåõ áåç èñêëþ÷åíèÿ ìàêðî- è ìèêðîáèâà-
ëåíòîâ ïðåäïîëîæèòåëüíî â ñàìîì íà÷àëå ñòàäèè ëàìïî-
âûõ ùåòîê (Ãàãèíñêàÿ, 1972á; Õóòèíàåâà è äð., 1989).
Â çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ ðàçíûõ âèäîâ ïòèö (çÿáëèê,
âüþðîê, ÷èæ, ÷å÷åâèöà, âîðîáåé, ëåñíîé êîíåê, äðîçä áå-
ëîáðîâèê, ñòðèæ, ñèçûé ãîëóáü è óòêà) îíè èìåþò ñõîä-
íûå ìîðôîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè (Ãàãèíñêàÿ, 1972á;
Krasikova et al., 2005). Ïåðâîå ñòðîãîå äîêàçàòåëüñòâî
òîãî, ÷òî áåëêîâûå òåëà ôîðìèðóþòñÿ â öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíàõ, áûëè ïîëó÷åíû ïðè êàðòèðîâàíèè íà õðîìîñî-
ìàõ ñàòåëëèòíîãî ïîâòîðà PR1 èç ãåíîìà ãîëóáÿ (Solovei
et al., 1996). Àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî ïðèöåíòðîìåðíûé ñà-
òåëëèò PR1 ëîêàëèçóåòñÿ â ïåðèôåðè÷åñêèõ õðîìîìåðàõ â
ðàéîíàõ ôîðìèðîâàíèÿ áåëêîâûõ òåë. Ïîçäíåå è äëÿ
ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ äðóãèõ îòðÿäîâ ïòèö (Âîðîáüèíûå è
Êóðîîáðàçíûå) áûëè ïîëó÷åíû äàííûå, óêàçûâàþùèå íà
òî, ÷òî áåëêîâûå òåëà àññîöèèðîâàíû èìåííî ñ öåíòðî-
ìåðíûìè ðàéîíàìè õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê (Sai-
fitdinova et al., 2003; Krasikova et al., 2006). Ïðè äåòàëüíîì
àíàëèçå ìîðôîëîãèè ëàìïîâûõ ùåòîê îáðàùàåò íà ñåáÿ
âíèìàíèå òîò ôàêò, ÷òî áåëêîâûå òåëà ôîðìèðóþòñÿ â
öåíòðàëüíîì äîìåíå öåíòðîìåðû (ðèñ. 3). Ïðè ýòîì îáðà-
çîâàííûé öåíòðîìåðíûìè ñàòåëëèòàìè öåíòðàëüíûé äî-
ìåí ìîðôîëîãè÷åñêè ïðåäñòàâëåí äâóìÿ êðóïíûìè õðî-
ìîìåðàìè (÷àùå âñåãî òîëüêî èõ ïðîêñèìàëüíûìè ó÷àñò-
êàìè), ðàñïîëîæåííûìè íà îñè ëàìïîâîé ùåòêè ïî îáå
ñòîðîíû îò áåëêîâîãî òåëà.

Ì î ë å ê ó ë ÿ ð í û é ñ î ñ ò à â ö å í ò ð î ì å ð í û õ á å ë -
ê î â û õ ò å ë äî íåäàâíåãî âðåìåíè îñòàâàëñÿ íåèçâåñò-
íûì, ÷òî ïîðîæäàëî ðàçíûå ïðåäïîëîæåíèÿ îá èõ ïðèðî-
äå è ôóíêöèîíàëüíîì çíà÷åíèè. Â ÷àñòíîñòè, íåîäíîêðàò-
íî âûñêàçûâàëîñü ìíåíèå î òîì, ÷òî àññîöèèðîâàííûå ñ
ëàìïîâûìè ùåòêàìè ïòèö áåëêîâûå òåëà âûïîëíÿþò
ôóíêöèè òåëåö Êàõàëà è (èëè) êëàñòåðîâ èíòåðõðîìàòè-
íîâûõ ãðàíóë â îîöèòàõ (Õóòèíàåâà è äð., 1989; Ãðóçîâà
è äð., 1995; Solovei et al., 1996; Morgan, 2002). Òåëüöà Êà-
õàëà, ïî-âèäèìîìó, ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â áèîãåíåçå
ÐÍÏ-êîìïëåêñîâ, îñóùåñòâëÿþùèõ ñïëàéñèíã è 3�-ïðî-
öåññèíã âíîâü ñèíòåçèðóåìûõ ÐÍÊ, è äåéñòâèòåëüíî ÷àñ-
òî àññîöèèðîâàíû ñ îïðåäåëåííûìè ëîêóñàìè õðîìîñîì
(Gall, 2003; Cioce, Lamond, 2005).

Îäíàêî êîìïëåêñíûé èììóíîöèòîõèìè÷åñêèé àíàëèç
ïîêàçàë, ÷òî â öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ òåëàõ îòñóòñòâóþò
õàðàêòåðíûå äëÿ òåëåö Êàõàëà è êëàñòåðîâ èíòåðõðîìàòè-
íîâûõ ãðàíóë ôàêòîðû ñïëàéñèíãà è 3�-ïðîöåññèíãà ïðåä-
øåñòâåííèêîâ ìàòðè÷íîé ÐÍÊ, òàêèå êàê çðåëûå ìàëûå
ÿäåðíûå ÐÍÊ è ñâÿçûâàþùèåñÿ ñ íèìè Sm-áåëêè, áåëêî-
âûå ôàêòîðû SR-ñåìåéñòâà (â ÷àñòíîñòè, SC35) è
CPSF100 (Krasikova et al., 2004). Êðîìå òîãî, áåëêîâûå
òåëà ïòèö íå ñîäåðæàò áåëêîâ ôèáðèëëàðèí, Nopp140,
NO38 è ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó II, âûÿâëÿåìûõ â àíàëîãàõ òåëåö
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Êàõàëà â îîöèòàõ íåêîòîðûõ âèäîâ. Äëÿ áåëêîâûõ òåë
òàêæå õàðàêòåðíî îòñóòñòâèå ìàðêåðíîãî áåëêà òåëåö Êà-
õàëà — êîèëèíà. Ïðèâåäåííûå äàííûå äåëàþò î÷åâèä-
íûì âûâîä î òîì, ÷òî áåëêîâûå òåëà íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ
ïòèö íå èìåþò ôóíêöèîíàëüíîãî ñõîäñòâà ñ òåëüöàìè Êà-
õàëà (Krasikova et al., 2004).

Òàêæå ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî áåëêîâûå òåëà ôîðìèðó-
þòñÿ â ðåçóëüòàòå íàêîïëåíèÿ áîëüøèõ êîëè÷åñòâ
ÐÍÏ-÷àñòèö íà îñîáûõ ïåòëÿõ, ôóíêöèîíèðóþùèõ â öåí-
òðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì (Õóòèíàåâà è äð., 1989).
Âìåñòå ñ òåì áåëêîâûå òåëà â îîöèòàõ ïòèö íå âêëþ÷àþò
ìå÷åííûé óðèäèí, ñëåäîâàòåëüíî, â íèõ íå ïîñòóïàåò
âíîâü ñèíòåçèðîâàííàÿ ÐÍÊ (Ãàãèíñêàÿ, Ãðóçîâà, 1969);
êðîìå òîãî, íàëè÷èå áåëêîâûõ òåë â öåíòðîìåðíîì ðàéîíå
íå çàâèñèò îò òîãî, òðàíñêðèáèðóåòñÿ ëè ïðèëåæàùèé ñà-
òåëëèò (Solovei et al., 1996).

Öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ
ïòèö íå ñîäåðæàò ãèñòîíîâ è óñòîé÷èâû ê ïîñëåäîâàòåëü-
íûì îáðàáîòêàì ñîëåâûìè ðàñòâîðàìè âûñîêîé êîíöåíò-
ðàöèè, íåèîííûìè äåòåðãåíòàìè è ÐÍÊàçîé (Ãàãèíñêàÿ,
1972á; Öâåòêîâ, Ãàãèíñêàÿ, 1983), ÷òî äàëî îñíîâàíèå
ïðîâåñòè ïàðàëëåëü ìåæäó áåëêàìè, ôîðìèðóþùèìè áåë-
êîâûå òåëà îîöèòîâ, è áåëêàìè «ÿäåðíîãî ìàòðèêñà» ñî-
ìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Äåéñòâèòåëüíî, ïåðâûì èäåíòèôèöè-
ðîâàííûì â ñîñòàâå áåëêîâûõ òåë êîìïîíåíòîì ñòàëà
ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II (Krasikova et al., 2004), êîòîðàÿ
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç ìàæîðíûõ áåëêîâ ÿäåðíîãî
ìàòðèêñà (Berezney et al., 1995). Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî
ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II ó÷àñòâóåò â òîïîëîãè÷åñêîì ðàçäå-
ëåíèè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä ïîñëå ðåïëèêàöèè (Swedlow,
Hirano, 2003), íåîáõîäèìà äëÿ ñåãðåãàöèè öåíòðîìåð è,
âîçìîæíî, èãðàåò ðîëü â îáðàçîâàíèè êèíåòîõîðîâ (Porter,
Farr, 2004). Â öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ òåëàõ ñ ïîìîùüþ
êîíôîêàëüíîé è ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ýòîò ôåðìåíò

áûë âûÿâëåí â ôèáðèëëÿðíîì ìàòðèêñå, íî íå âàêóîëÿõ
(Krasikova et al., 2004).

Ïîìèìî ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçû II â áåëêîâûõ òåëàõ ñî-
äåðæàòñÿ è äðóãèå áåëêè, êîòîðûå âàæíû äëÿ ôóíêöèîíè-
ðîâàíèÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì (ðèñ. 2). Â íèõ
íàêàïëèâàþòñÿ ñóáúåäèíèöû êîìïëåêñà êîãåçèí, êîòîðûé
îòâå÷àåò çà îáúåäèíåíèå ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä: áåëêè
SMC1á è SMC3, ïðèíàäëåæàùèå ê ñåìåéñòâó SMC (struc-
tural maintenance of chromosome), áåëêè Rad21, STAG1
(stromal antigene), STAG2 è STAG3 (Krasikova et al., 2005,
2006). Êðîìå ýòîãî, áåëêîâûå òåëà â îîöèòàõ ñîäåðæàò áå-
ëîê SYCP3 (synaptonemal complex protein), êîòîðûé ó÷à-
ñòâóåò â ôîðìèðîâàíèè ëàòåðàëüíîãî ýëåìåíòà ñèíàïòî-
íåìíîãî êîìïëåêñà (Krasikova et al., 2005). Ñîãëàñíî îä-
íîé èç âåðñèé, áåëêîâûå òåëà ôîðìèðóþòñÿ çà ñ÷åò
íàêîïëåíèÿ áåëêîâ, âûñâîáîæäàþùèõñÿ ñ õðîìîñîì ïðè
èõ ïðåîáðàçîâàíèè â ëàìïîâûå ùåòêè (Ãàãèíñêàÿ, 1972à).
Âìåñòå ñ òåì â âèòåëëîãåííûõ îîöèòàõ ïòèö îòðÿäà Galli-
formes áåëêîâûå òåëà èìåþò î÷åíü íåáîëüøèå ðàçìåðû,
íåñìîòðÿ íà òî ÷òî õðîìîñîìû â íèõ ïðèíèìàþò ôîðìó
òèïè÷íûõ ëàìïîâûõ ùåòîê ñ âûðàæåííûìè ëàòåðàëüíû-
ìè ïåòëÿìè (Krasikova et al., 2006, 2009).

Ïîñêîëüêó öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà ñîäåðæàò
ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèå áåëêè è ôîðìèðóþòñÿ â àññîöèàöèè ñ
öåíòðîìåðíûìè ñàòåëëèòíûìè ÄÍÊ, îñîáåííî àêòóàëü-
íûì êàæåòñÿ âîïðîñ î íàëè÷èè âíóòðè ýòèõ ñòðóêòóð õðî-
ìàòèíà. Âìåñòå ñ òåì íè FISH ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè çîíäà-
ìè (Solovei et al., 1996; Saifitdinova et al., 2003), íè èñïîëü-
çîâàíèå âûñîêîñïåöèôè÷íûõ äëÿ íóêëåèíîâûõ êèñëîò ôëó-
îðîõðîìîâ, â ÷àñòíîñòè Ribogreen (ðèñ. 6), íå ïîêàçàëè ïðè-
ñóòñòâèÿ íè ÄÍÊ, íè ÐÍÊ â ýòèõ ñòðóêòóðàõ. Â ñâÿçè ñ ýòèì
âàæíî çíàòü, ïðåäñòàâëÿþò ëè öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà
òèïè÷íûå äëÿ ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì ñòðóêòóðû è êàêîâà
ðîëü ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèõ áåëêîâ âíóòðè ýòèõ òåëåö.
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Ðèñ. 6. Âûÿâëåíèå ÄÍÊ â õðîìîñîìàõ òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê çÿáëèêà ñ ïîìîùüþ ôëóîðåñöåíòíûõ DAPI (à) è Ribogreen (á).

Öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà (ñòðåëêè) íå îêðàøèâàþòñÿ âûñîêîñïåöèôè÷íûì êðàñèòåëåì Ribogreen. DAPI âçàèìîäåéñòâóåò íå òîëüêî ñ õðîìàòè-
íîì, íî è ñ ÐÍÏ-ìàòðèêñîì ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü è áåëêîâûìè òåëàìè. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 10 ìêì.



Èçâåñòíî, ÷òî íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ìåéîçà â öåíòðîìåð-
íûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå êîãåçè-
íîâ, ÷òî ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíî íå òîëüêî êîãåçèåé
(ñöåïëåíèåì) ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä, íî è îáúåäèíåíèåì
ñåñòðèíñêèõ êèíåòîõîðîâ, íåîáõîäèìûì äëÿ èõ ìîíîïî-
ëÿðíîé îðèåíòàöèè âî âðåìÿ ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëå-
íèÿ (Parra et al., 2004; Chelysheva et al., 2005; Revenkova,
Jessberger, 2006; Watanabe et al., 2006). Ïîñêîëüêó áåëêî-
âûå òåëà íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïòèö ôîðìèðóþòñÿ â öåíò-
ðàëüíîì äîìåíå öåíòðîìåðû, ò. å. â ðàéîíå, ñîîòâåòñòâó-
þùåì ïåðâè÷íîé ïåðåòÿæêå â ìåòàôàçíîé õðîìîñîìå, è
êàæäîå áåëêîâîå òåëî ÿâëÿåòñÿ îáùèì äëÿ äâóõ ñåñòðèí-
ñêèõ õðîìàòèä (ðèñ. 3), âåðîÿòíî, ÷òî îäíà èç ñóùåñòâåí-
íûõ ôóíêöèé áåëêîâûõ òåë ñîñòîèò â îáúåäèíåíèè ñåñò-
ðèíñêèõ êèíåòîõîðîâ. Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ MPM-2
ôîñôî-ýïèòîïîâ â ëàìïîâûõ ùåòêàõ çÿáëèêà ïîêàçûâàåò,
÷òî â ñîñòàâå öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ òåë áåëêè êîãåçè-
íîâîãî êîìïëåêñà è ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II íàõîäÿòñÿ ïðå-
èìóùåñòâåííî â íåôîñôîðèëèðîâàííîì ñîñòîÿíèè
(ðèñ. 2). Èçâåñòíî, ÷òî ôîñôîðèëèðîâàíèå áåëêîâ ñåìåé-
ñòâà STAG è C-êîíöåâîãî äîìåíà ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçû II
â ìåòàôàçå ìèòîçà âåäåò ê óäàëåíèþ ýòèõ áåëêîâ ñ ïëå÷
õðîìîñîì (Dang et al., 1994; Suja et al., 1999), â òî âðåìÿ
êàê â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ èõ ôîñôîðèëèðîâàíèå íåé-
òðàëèçóåòñÿ äåéñòâèåì ôîñôàòàçû PP2A (Rivera, Losada,
2006; Escargueil, Larsen, 2007). Ïîëó÷åííûå äàííûå ïî-
çâîëÿþò ïîëàãàòü, ÷òî ôóíêöèÿ áåëêîâûõ òåë íå îãðàíè-
÷èâàåòñÿ òîëüêî àðõèòåêòóðíîé. Öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå
òåëà ìîãó ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé äîïîëíèòåëüíûé äîìåí
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì è ó÷àñò-
âîâàòü â èõ ñåãðåãàöèè.

Ö å í ò ð î ì å ð í û å ã ð à í ó ë û. Àíàëèç ëèòåðàòóðû
äàåò îñíîâàíèå ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ãîìîëîãè÷íûå áåëêî-
âûì òåëàì ñòðóêòóðû ïðèñóòñòâóþò â ðàñòóùèõ îîöèòàõ
è ó äðóãèõ æèâîòíûõ. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ õâîñòàòûõ àì-
ôèáèé îïèñàíû òàê íàçûâàåìûå öåíòðîìåðíûå ãðàíóëû,
êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ â àññîöèàöèè ñ îñÿìè ëàìïîâûõ
ùåòîê (Gall, 1952, 1954, 1992; Callan, Lloyd, 1960). Áëàãî-
äàðÿ èõ ñëèÿíèþ ãîìîëîãè÷íûå è íåãîìîëîãè÷íûå ïîëó-
áèâàëåíòû ìîãóò îáðàçîâûâàòü X- è Y-îáðàçíûå ñòðóêòó-
ðû, ïðè÷åì ìåñòà èõ ñîåäèíåíèÿ íå ñîîòâåòñòâóþò õèàç-
ìàì. Öåíòðîìåðíûå àññîöèàöèè íå ðàñïàäàþòñÿ äàæå ïðè
ïðîäîëæèòåëüíûõ âîçäåéñòâèÿõ ïåïñèíà èëè ïàí-ïðîòåà-
çû (Macgregor, Callan, 1962). Ñðåäè àìôèáèé öåíòðîìåð-
íûå ãðàíóëû áûëè îáíàðóæåíû íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ òà-
êèõ âèäîâ, êàê N. viridescens, Ambystoma tigrinum (Gall,
1952, 1954), T. c. karelinii (Callan, Lloyd, 1960), A. macro-
dactylum (Kezer et al., 1980), à òàêæå ó áåñõâîñòîé àìôè-
áèè Rana ridibunda (Bucci et al., 1990). Ðàçìåðû ýòèõ
ñòðóêòóð â ðàçíûõ îîöèòàõ è äàæå íà ðàçíûõ õðîìîñîìàõ
âíóòðè îäíîãî çàðîäûøåâîãî ïóçûðüêà ìîãóò âàðüèðî-
âàòü (ðèñ. 4), íî îíè âñåãäà óâåëè÷èâàþòñÿ ïî ìåðå ðîñòà
îîöèòà (Callan, Lloyd, 1960). Òàê, íàïðèìåð, â îîöèòàõ
N. viridescens öåíòðîìåðíûå ãðàíóëû äîñòèãàþò îêîëî
20 ìêì â äèàìåòðå (Gall, 1992).

Â î÷åíü ðåäêèõ ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð íà ëàìïîâûõ ùåò-
êàõ A. macrodactylum (Kezer et al., 1980), íà êàæäîì ïîëó-
áèâàëåíòå ìîæåò îáðàçîâûâàòüñÿ íå îäíà, à ïàðà öåíòðî-
ìåðíûõ ãðàíóë. Àâòîðû ïðèøëè ê çàêëþ÷åíèþ î òîì, ÷òî
ýòè ãðàíóëû èëè ñîäåðæàò âíóòðè ñåáÿ, èëè ñàìè ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé ïðåäøåñòâåííèê êèíåòîõîðíîãî äîìåíà
öåíòðîìåðû (ïðåêèíåòîõîð). Â íîðìå êèíåòîõîð èìååò
ñëîæíóþ òðåõñëîéíóþ ñòðóêòóðó, â êîòîðîé âûäåëÿþò
òàêèå ýëåìåíòû, êàê ýëåêòðîííî-ïëîòíûå âíóòðåííÿÿ è
âíåøíÿÿ ïëàñòèíû, ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûé ñëîé ìåæäó

íèìè è òàê íàçûâàåìàÿ êîðîíà (Rieder, 1982). Íà ïðèìåðå
ëàìïîâûõ ùåòîê T. c. karelinii ïðè èñïîëüçîâàíèè ñêàíè-
ðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè è òðàíñìèññèîííîé
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî öåíòðîìåð-
íûå ãðàíóëû èìåþò ãîìîãåííóþ ôèáðèëëÿðíóþ óëüòðà-
ñòðóêòóðó è íå ñîäåðæàò õàðàêòåðíûõ äëÿ êèíåòîõîðîâ
ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ (Macgregor, 1986). Òî æå ñàìîå
ñïðàâåäëèâî è äëÿ áåëêîâûõ òåë ïòèö (Öâåòêîâ, Ãàãèí-
ñêàÿ, 1983). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïîëíîöåííûå êèíåòîõîðû ïåð-
âîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ äîëæíû ôîðìèðîâàòüñÿ â áî-
ëåå ïîçäíèõ îîöèòàõ ïîñëå îêîí÷àíèÿ ñòàäèè ëàìïîâûõ
ùåòîê è êîíäåíñàöèè õðîìîñîì (Macgregor et al., 1997).

Ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ è ïðèðîäà öåíòðîìåðíûõ ãðà-
íóë îñòàþòñÿ íåèçâåñòíûìè; ñâåäåíèÿ îá ýòèõ ñòðóêòóðàõ
íåìíîãî÷èñëåííû è âåñüìà ðàçðîçíåííû. Òàê, îáíàðóæå-
íî, ÷òî öåíòðîìåðíûå ãðàíóëû íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ
T. c. karelinii ïðè îêðàøèâàíèè êðàñèòåëåì Ãèìçà çíà÷è-
òåëüíî îòëè÷àþòñÿ îò îêðóæàþùèõ èõ òåìíî-ñèíèõ õðî-
ìîìåðîâ è íå ãèáðèäèçóþòñÿ ñ ïðèöåíòðîìåðíîé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòüþ TkS1, âûÿâëÿåìîé â öåíòðîìåðíîì âàëè-
êå (Baldwin, Macgregor, 1985). Îïèñàíû àíòèòåëà hv1,
ìàðêèðóþùèå öåíòðîìåðíûå ãðàíóëû íà ëàìïîâûõ ùåò-
êàõ N. viridescens (Gall, 1992), îäíàêî àíòèãåí, óçíàâàå-
ìûé ýòèìè àíòèòåëàìè â îîöèòàõ àìôèáèé, íå áûë îïðå-
äåëåí. Âìåñòå ñ òåì ñîîáùàåòñÿ î òîì, ÷òî öåíòðîìåðíûå
ãðàíóëû íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ N. viridescens (ïðåäñòàâèòå-
ëÿ õâîñòàòûõ àìôèáèé) íå ñîäåðæàò ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà
SC35 è ìÿÐÍÏ, íå ãèáðèäèçóþòñÿ ñ îñíîâíûìè ìÿÐÍÊ,
íå âêëþ÷àþò ìå÷åííûé óðèäèí è ìîãóò ñëèâàòüñÿ äðóã ñ
äðóãîì (Wu et al., 1991; Gall, 1992), ò. å. îáëàäàþò òåìè æå
õàðàêòåðèñòèêàìè, ÷òî è öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà
ïòèö. Â îñåâûõ ãðàíóëàõ íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ P. waltl è
T. c. karelinii, òàê æå êàê è â öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ òå-
ëàõ, íå óäàåòñÿ äåòåêòèðîâàòü ÄÍÊ (Baldwin, Macgregor,
1985; Pyne et al., 1995; Hock et al., 1996). Íåîáõîäèìîñòü
ïðîâåäåíèÿ äåòàëüíûõ ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé öåí-
òðîìåðíûõ áåëêîâûõ òåë íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïòèö è öåí-
òðîìåðíûõ îñåâûõ ãðàíóë íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ àìôèáèé
î÷åâèäíà: âñå èìåþùèåñÿ äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò îá èõ
ãîìîëîãèè, è, ïî âñåé âèäèìîñòè, îáà òèïà ñòðóêòóð ïðè-
íàäëåæàò ê îäíîìó è òîìó æå êëàññó âíóòðèÿäåðíûõ òå-
ëåö, êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ â îîöèòàõ â àññîöèàöèè ñ öåí-
òðîìåðíûìè ñàòåëëèòàìè.

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå
òåëà (öåíòðîìåðíûå ãðàíóëû) â ÿäðàõ ðàñòóùèõ îîöèòîâ
ïòèö è àìôèáèé ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñîâåðøåííî íîâûé
òèï âíóòðèÿäåðíûõ ñòðóêòóð, ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷íûõ
ïî ìîëåêóëÿðíîìó ñîñòàâó îò äðóãèõ èçâåñòíûõ âíóòðè-
ÿäåðíûõ òåëåö, èëè äîìåíîâ: îíè íå ñîäåðæàò êîìïîíåí-
òîâ àïïàðàòà òðàíñêðèïöèè è ïðîöåññèíãà ÐÍÊ è íàêàï-
ëèâàþò áåëêè «ÿäåðíîãî ìàòðèêñà». Ïðè ýòîì ìû ïðåäïî-
ëàãàåì, ÷òî ñòðóêòóðû, âûïîëíÿþùèå ñõîäíûå ôóíêöèè,
ïðèñóòñòâóþò â îîöèòàõ è äðóãèõ êëàññîâ æèâîòíûõ, â
òîì ÷èñëå íàñåêîìûõ è ìëåêîïèòàþùèõ.

Ñ ð å ä í è é ð à ç ì å ð ö å í ò ð î ì å ð í û õ á å ë ê î â û õ
ò å ë (ö å í ò ð î ì å ð í û õ ã ð à í ó ë) çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àåò-
ñÿ â îîöèòàõ ðàçíûõ æèâîòíûõ. Òàê, íàïðèìåð, ñðåäè
ïòèö îí âàðüèðóåò îò ïðèáëèçèòåëüíî 1 ìêì ó ïðåäñòàâè-
òåëåé îòðÿäà Êóðîîáðàçíûå (ðèñ. 7) äî 12 ìêì è áîëåå â
îòðÿäå Âîðîáüèíûå (ðèñ. 1, 2, 6). Äî íåäàâíåãî âðåìåíè
äàæå ñ÷èòàëîñü, ÷òî áåëêîâûå òåëà íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ
ôîðìèðóþòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé âñåõ èññëåäîâàííûõ îòðÿ-
äîâ ïòèö, çà èñêëþ÷åíèåì îòðÿäà Galliformes. Äåéñòâè-
òåëüíî, íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïòèö èç ýòîãî îòðÿäà ïðè ïî-
ìîùè ôàçîâî-êîíòðàñòíîé ìèêðîñêîïèè áåëêîâûå òåëà íå
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áûëè îáíàðóæåíû (Êðîïîòîâà, Ãàãèíñêàÿ, 1984; Hutchi-
son, 1987; ×åëûøåâà è äð., 1990; Ìÿêîøèíà, Ðîäèîíîâ,
1994; Ðîäèîíîâ, ×å÷èê, 2002; Schmid et al., 2005). Îäíàêî
èñïîëüçîâàíèå àíòèòåë ïðîòèâ áåëêîâ êîãåçèè äëÿ èììó-
íîôëóîðåñöåíòíîãî èññëåäîâàíèÿ ëàìïîâûõ ùåòîê, âûäå-
ëåííûõ èç îîöèòîâ äîìàøíåé êóðèöû, ÿïîíñêîãî ïåðåïå-
ëà è èíäåéêè, ïîçâîëèëî âûÿâèòü íà íèõ êîãåçèíñîäåðæà-
ùèå ãðàíóëû (ðèñ. 7, à). Ýòè ãðàíóëû îáðàçóþòñÿ íà îñè
êàæäîé õðîìîñîìû è ôëàíêèðîâàíû ñ îáåèõ ñòîðîí êîì-
ïàêòíûìè õðîìîìåðàìè, â ñîñòàâå êîòîðûõ ìåòîäîì FISH
îáíàðóæèâàþòñÿ ïðèöåíòðîìåðíûå ñàòåëëèòû (Krasikova
et al., 2006). Ïî ìîðôîëîãèè è ñîñòàâó öåíòðîìåðíûå ãðà-
íóëû íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïòèö èç îòðÿäà Galliformes
èäåíòè÷íû öåíòðîìåðíûì áåëêîâûì òåëàì çÿáëèêà íà
ðàííèõ ñòàäèÿõ èõ ôîðìèðîâàíèÿ, è, òàê æå êàê áåëêîâûå
òåëà ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ îòðÿäîâ, îíè ñîõðàíÿþòñÿ â
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì íà âñåõ ïîñëåäóþùèõ
ñòàäèÿõ ñîçðåâàíèÿ îîöèòà, âïëîòü äî ïîëíîé êîíäåíñà-
öèè áèâàëåíòîâ.

Ñóùåñòâóþùàÿ ðàçíèöà â ðàçìåðå öåíòðîìåðíûõ áåë-
êîâûõ òåë (öåíòðîìåðíûõ ãðàíóë) ó ðàçíûõ âèäîâ ìîæåò
îïðåäåëÿòüñÿ, ïî-âèäèìîìó, êàê ðàçëè÷èåì íóêëåîòèäíî-
ãî ñîñòàâà ëåæàùèõ â îñíîâàíèè ýòèõ ñòðóêòóð âèäîñïå-
öèôè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, òàê è ðàçìåðàìè
ìàññèâà ñàòåëëèòíîé ÄÍÊ. Â ïîëüçó ïîñëåäíåãî ñâèäå-
òåëüñòâóåò ðÿä ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ è íàáëþäå-
íèé, â ÷àñòíîñòè ðåçóëüòàòû àíàëèçà õðîìîñîì òèïà ëàì-
ïîâûõ ùåòîê è èõ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ ó ïðåäñòàâèòå-

ëåé êîìïëåêñà ñðåäíååâðîïåéñêèõ çåëåíûõ ëÿãóøåê (Ra-
na esculenta complex) (Bucci et al., 1990). Â ýòîò êîìïëåêñ
âõîäÿò îçåðíàÿ (Rana ridibunda) è ïðóäîâàÿ (Rana lesso-
nae) ëÿãóøêè, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ðîäèòåëüñêèìè âèäàìè
ãèáðèäíîé ôîðìû ñúåäîáíîé ëÿãóøêè Rana esculenta.
Ó îçåðíîé ëÿãóøêè öåíòðîìåðíûå ðàéîíû ëàìïîâûõ ùå-
òîê â îîöèòàõ ìàðêèðîâàíû ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííû-
ìè ãðàíóëàìè, òîãäà êàê ó äðóãîãî ðîäèòåëüñêîãî âèäà —
ïðóäîâîé ëÿãóøêè — â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ ëàìïîâûõ
ùåòîê òàêèõ ãðàíóë íå îáíàðóæèâàåòñÿ. Â ñîîòâåòñòâèè
ñ ýòèì ñîäåðæàùèé CENP-B-áîêñ öåíòðîìåðíûé ïîâòîð
RsS1 â ãåíîìå R. ridibunda çàíèìàåò �2.5 %, à â ãåíîìå
R. lessonae — ìåíüøå 0.2 % (Ragghianti et al., 1995). Áî-
ëåå òîãî, ñîîáùàåòñÿ, ÷òî â ÿäðàõ íåêîòîðûõ îîöèòîâ ãèá-
ðèäà R. esculenta íà òåõ ëàìïîâûõ ùåòêàõ, êîòîðûå èìåþò
ïðîèñõîæäåíèå îò õðîìîñîì R. rididunda, â öåíòðî-
ìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì ïðèñóòñòâóþò ãðàíóëû, à íà
ëàìïîâûõ ùåòêàõ, ñîîòâåòñòâóþùèõ õðîìîñîìàì R. les-
sonae, â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâ-
íå âûÿâëÿþòñÿ ëèøü áëîêè ãåòåðîõðîìàòèíà (Bucci et al.,
1990).

Äðóãîé ïðèìåð çàâèñèìîñòè ðàçìåðîâ áåëêîâûõ òåë
îò êîëè÷åñòâà àññîöèèðîâàííîãî ñàòåëëèòà ïîëó÷åí ïðè
èññëåäîâàíèè ëàìïîâûõ ùåòîê çÿáëèêà. Ó íåêîòîðûõ îñî-
áåé ýòîãî âèäà êðîìå îáÿçàòåëüíûõ öåíòðîìåðíûõ áåëêî-
âûõ òåë â èíòåðñòèöèàëüíûõ è òåðìèíàëüíûõ ðàéîíàõ
õðîìîñîì ìîãóò ïðèñóòñòâîâàòü äîïîëíèòåëüíûå (ôà-
êóëüòàòèâíûå) áåëêîâûå òåëà, êîòîðûå èìåþò çíà÷èòåëü-
íî ìåíüøèå ðàçìåðû, ÷åì áåëêîâûå òåëà â öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíàõ, è ìîãóò ïîÿâëÿòüñÿ òîëüêî íà îäíîì èç ãîìîëî-
ãîâ áèâàëåíòà (Saifitdinova et al., 2003). Ôàêóëüòàòèâíûå
áåëêîâûå òåëà íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïòèö ñîäåðæàò òå æå
ñàìûå áåëêè, ÷òî è áåëêîâûå òåëà â öåíòðîìåðíûõ ðàéî-
íàõ, ò. å. èìåþò îäèíàêîâóþ ñ íèìè ïðèðîäó (Krasikova
et al., 2005). Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ó çÿáëèêà ôàêóëüòà-
òèâíûå áåëêîâûå òåëà, òàê æå êàê è öåíòðîìåðíûå, àññî-
öèèðîâàíû ñ ñàéòàìè öåíòðîìåðíîãî ïîâòîðà FCP, íî
÷èñëî êîïèé ýòîãî ïîâòîðà â èíòåðñòèöèàëüíûõ ëîêóñàõ
õðîìîñîì íàìíîãî ìåíüøå, ÷åì â öåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ
(Saifitdinova et al., 2003).

Ó ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Êóðîîáðàçíûå â ñâîþ î÷å-
ðåäü î÷åíü íåáîëüøèå ðàçìåðû öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ
òåë êîððåëèðóþò ñ ïðåäïîëàãàåìûì íèçêèì ñîäåðæàíèåì
öåíòðîìåðíûõ ïîâòîðîâ â ãåíîìå. Êàê ñëåäóåò èç ïðèâå-
äåííûõ ôàêòîâ, îäíèì èç ñóùåñòâåííûõ ôàêòîðîâ, îïðå-
äåëÿþùèõ ðàçìåð îáðàçóþùèõñÿ â ñâÿçè ñ öåíòðîìåðàìè
ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì áåëêîâûõ òåë, ÿâëÿåòñÿ êîïèé-
íîñòü ñàòåëëèòîâ, ôîðìèðóþùèõ öåíòðàëüíûé äîìåí
öåíòðîìåðû.

Êàêîâî ô ó í ê ö è î í à ë ü í î å ç í à ÷ å í è å ô î ð ì è ð î -
â à í è ÿ ö å í ò ð î ì å ð í û õ á å ë ê î â û õ ò å ë (ö å í ò ð î -
ì å ð í û õ ã ð à í ó ë) â îîöèòàõ? Â íàñòîÿùåå âðåìÿ â îòâåò
íà ýòîò âîïðîñ ìîæíî âûäâèíóòü ñëåäóþùèå ïðåäïîëî-
æåíèÿ. Âî-ïåðâûõ, áåëêîâûå òåëà ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü ñî-
áîé âíóòðèÿäåðíûå äîìåíû, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ïåðå-
ðàñïðåäåëåíèè áåëêîâ ñòðóêòóðíîãî ïîääåðæàíèÿ õðîìî-
ñîì, ðåãóëèðóÿ èõ êîíöåíòðàöèþ â íóêëåîïëàçìå. Òàê,
äëÿ ïîääåðæàíèÿ âûñîêîãî óðîâíÿ òðàíñêðèïöèè â ëàì-
ïîâûõ ùåòêàõ áåëêîâûå òåëà ìîãóò èíêîðïîðèðîâàòü
îïðåäåëåííûå áåëêè õðîìîñîì è òåì ñàìûì îáåñïå÷èâàòü
âðåìåííóþ îñòàíîâêó èõ ôóíêöèè. Ïðè ýòîì â öåíòðî-
ìåðíûõ áåëêîâûõ òåëàõ ìîãóò ïðîèñõîäèòü ñïåöèôè÷å-
ñêèå ìîäèôèêàöèè (ðåöèêëèðîâàíèå) áåëêîâ, ó÷àñòâóþ-
ùèõ â ïîääåðæàíèè ñòðóêòóðû õðîìîñîì, è ñáîðêà èõ
ìàêðîìîëåêóëÿðíûõ êîìïëåêñîâ.
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Ðèñ. 7. Öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà êàê ìàðêåð êèíåòîõîðíûõ
ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê.

à — èäåíòèôèêàöèÿ öåíòðîìåð (ñòðåëêè) â ïîëîâîì áèâàëåíòå ZW ñ ïî-
ìîùüþ àíòèòåë ïðîòèâ õàðàêòåðíûõ äëÿ áåëêîâûõ òåë êîìïîíåíòîâ
(êðàñíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ). Õðîìîñîìû îêðàøåíû DAPI (ãîëóáàÿ ôëóî-
ðåñöåíöèÿ). á — ñðàâíåíèå öåíòðîìåðíûõ èíäåêñîâ â õðîìîñîìå Z äî-
ìàøíåé êóðèöû (GGAZ) íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê (öèòîãåíåòè÷åñêàÿ
êàðòà õðîìîìåðíî-ïåòëåâîãî ðèñóíêà, ñëåâà) è â ìåòàôàçå ìèòîçà (èäèî-
ãðàììà, ñïðàâà). Óêàçàíî ïîëîæåíèå öåíòðîìåðû (ÖÅÍ) è áëîêà ãåòåðî-

õðîìàòèíà, çàíèìàåìîãî Z-ìàêðîñàòåëëèòîì (ôèãóðíàÿ ñêîáêà).



Îäíàêî íàèáîëåå âåðîÿòíî, ÷òî ôîðìèðîâàíèå áåëêî-
âûõ òåë ìîæåò îòðàæàòü îñîáóþ ðîëü öåíòðîìåðíîãî õðî-
ìàòèíà â ìåéîöèòàõ è ñïîñîáñòâîâàòü íîðìàëüíîé ñåã-
ðåãàöèè õðîìîñîì. Â ðàìêàõ ýòîé ãèïîòåçû ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî áåëêè êîãåçèè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä
è ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II àêêóìóëèðóþòñÿ â öåíòðîìåð-
íûõ áåëêîâûõ òåëàõ ñ öåëüþ îáåñïå÷åíèÿ ìîíîïîëÿðíî-
ãî ïðèêðåïëåíèÿ ñåñòðèíñêèõ êèíåòîõîðîâ âî âðåìÿ ïåð-
âîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ. Âñëåä çà äðóãèìè àâòîðà-
ìè (Rutkowska, Badyaev, 2008) ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî
îäíèì èç ôàêòîðîâ, âëèÿþùèõ íà ñåãðåãàöèþ ðîäèòåëü-
ñêèõ õðîìîñîì â îîãåíåçå, ìîæåò áûòü ðàçìåð öåíòðî-
ìåðíûõ áåëêîâûõ òåë. Âèäîñïåöèôè÷íàÿ âàðèàáåëüíîñòü
ýòîãî ïàðàìåòðà ìîæåò ïðèâîäèòü ê ïîÿâëåíèþ ðàçíûõ
ñòðàòåãèé, íàïðàâëåííûõ íà òî÷íóþ ïåðåäà÷ó õðîìîñîì
ïîòîìñòâó.

Îäíîé èç íàèáîëåå ïîëíî îõàðàêòåðèçîâàííûõ ôóíê-
öèé áåëêîâûõ òåë ÿâëÿåòñÿ èõ ó÷àñòèå â ôîðìèðîâàíèè
êàðèîñôåðû â ñîçðåâàþùèõ îîöèòàõ, êîãäà ñëèâàþùèåñÿ
öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå ÿäðà îáðàçóþò åå áåëêîâûé îñ-
òîâ (Ãàãèíñêàÿ, 1972à, 1972á; Saifitdinova et al., 2003; Kra-
sikova et al., 2004, 2005). Ñëèÿíèå áåëêîâûõ òåë â êàðèî-
ñôåðó îïðåäåëÿåò ïîçèöèîíèðîâàíèå õðîìîñîì âíóòðè çà-
ðîäûøåâîãî ïóçûðüêà íåçàäîëãî äî ðàçðóøåíèÿ ÿäåðíîé
îáîëî÷êè. Ïðè ýòîì â ñîñòàâå îñòîâà êàðèîñôåðû áåëêî-
âûå òåëà ìîãó âûïîëíÿòü íå òîëüêî àðõèòåêòóðíóþ ðîëü,
íî è ôóíêöèþ çàïàñàíèÿ áåëêîâ äëÿ ñòðóêòóðíîé îðãàíè-
çàöèè ãåíîìà â õîäå ðàííåãî ýìáðèîãåíåçà.

Ðîëü öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì
â ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ãåíîìà

â ñîçðåâàþùèõ îîöèòàõ

Ñòðóêòóðíûå è ìîëåêóëÿðíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ â ÿäðå
îîöèòà, êîòîðûå èìåþò ìåñòî íà ïðåäøåñòâóþùèõ ïåð-
âîìó ìåéîòè÷åñêîìó äåëåíèþ çàêëþ÷èòåëüíûõ ýòàïàõ
îîãåíåçà, ïðåäñòàâëÿþò íåñîìíåííûé èíòåðåñ äëÿ àíàëè-
çà ðåãóëÿöèè ãåíîìà è îñîáåííîñòåé ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì. Ñîâîêóïíîñòü ñîâðå-
ìåííûõ öèòîìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóåò î
çíà÷èòåëüíîé ðîëè öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì â
ïîääåðæàíèè ãåíîìíîé àðõèòåêòóðû â ìåéîòè÷åñêèõ ÿä-
ðàõ (Ãàãèíñêàÿ, 1972á; Zalensky et al., 1993; Ma et al.,
2003; Merico et al., 2003; De La Fuente et al., 2004b).

Ïî îêîí÷àíèè ïåðèîäà ëàìïîâûõ ùåòîê â ÿäðàõ îîöè-
òîâ íàáëþäàåòñÿ ñóùåñòâåííàÿ ìîðôîôóíêöèîíàëüíàÿ
ðåîðãàíèçàöèÿ ãåíîìà, êîòîðàÿ ñîïðîâîæäàåòñÿ êîíäåíñà-
öèåé õðîìîñîì è îáðàçîâàíèåì êàðèîñôåðû (Ãàãèíñêàÿ,
1972à, 1972á). Ñèñòåìàòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ôóíêöèî-
íàëüíîé ðîëè ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû â ìåéîöèòàõ è
êëàññèôèêàöèÿ òèïîâ ñòðîåíèÿ êàðèîñôåð áûëè çàëîæå-
íû ðàáîòàìè Ãðóçîâîé è ñîàâòîðîâ (Ãðóçîâà, 1975; Gruzo-
va, Parfenov, 1993; Ãðóçîâà è äð., 1995). Êàðèîñôåðà îáðà-
çóåòñÿ â ïåðèîä îîãåíåçà, êîãäà õðîìîñîìíûé àïïàðàò
îîöèòà èíàêòèâèðóåòñÿ. Ýòî ñëîæíî îðãàíèçîâàííàÿ
ñòðóêòóðà, â êîòîðîé êîíäåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû
ñáëèæåíû â îãðàíè÷åííîì ïðîñòðàíñòâå âíóòðè ÿäðà

Îðãàíèçàöèÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê 527

Ðèñ. 8. Èçîëèðîâàííîå èç âèòåëëîãåííîãî îîöèòà çÿáëèêà ÿäðî, ñîäåðæàùåå çðåëóþ êàðèîñôåðó (ñòðåëêà).

à — ôàçîâî-êîíòðàñòíîå èçîáðàæåíèå. á — îêðàøèâàíèå DAPI (ãîëóáàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ); ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 10 ìêì. â—ä — èçîëèðîâàííàÿ èç
ÿäðà îîöèòà çÿáëèêà êàðèîñôåðà; öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà, ôîðìèðóþùèå îñòîâ êàðèîñôåðû, îêðàøåíû ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ïðîòèâ áåëêà SYCP3
ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ñèíàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà. ã — îïòè÷åñêèé ñðåç, ïîëó÷åííûé ñ ïîìîùüþ ëàçåðíîé êîíôîêàëüíîé ñêàíèðóþùåé ìèêðîñêî-

ïèè. ä — îáúåìíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ ñåðèè îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ.



îîöèòà (ðèñ. 8, à, á). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî òàêàÿ ïðîñòðàíñòâåí-
íàÿ îðãàíèçàöèÿ ãåíîìà ìîæåò èìåòü ñóùåñòâåííîå çíà-
÷åíèå äëÿ ïðàâèëüíîãî îñóùåñòâëåíèÿ ïåðâîãî ìåéîòè÷å-
ñêîãî äåëåíèÿ (Ãðóçîâà, 1975, 1977). Äåéñòâèòåëüíî, îá-
ðàáîòêà îîöèòîâ ìûøè èíãèáèòîðàìè äåàöåòèëàç
ãèñòîíîâ âûçûâàëà ÷àñòè÷íîå ðàçðóøåíèå êàðèîñôåðû è
âåëà ê óâåëè÷åíèþ ÷èñëà îîöèòîâ ñ íàðóøåííîé êîíôèãó-
ðàöèåé âåðåòåíà äåëåíèÿ (De La Fuente et al., 2004a). Ïî-
êàçàíî òàêæå, ÷òî ìóòàöèÿ ãåíà nhk-1, êîäèðóþùåãî êèíà-
çó, êîòîðàÿ ôîñôîðèëèðóåò ãèñòîí H2A ïî òðåîíèíó 119,
íàðóøàåò ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû â îîöèòàõ Drosophi-
la è êàê ñëåäñòâèå ïðèâîäèò ê ñòåðèëüíîñòè ñàìîê (Iva-
novska et al., 2005). Îäíàêî ìåõàíèçì èçìåíåíèÿ òîïîëî-
ãè÷åñêîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì â ÿäðå îîöèòà â ïðîöåññå
åãî ñîçðåâàíèÿ îñòàåòñÿ íåèçâåñòíûì.

Îîöèòû ïîëîâîçðåëûõ ïòèö ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
÷ðåçâû÷àéíî óäîáíûé ìàòåðèàë äëÿ èññëåäîâàíèÿ àðõè-
òåêòóðû è ìîëåêóëÿðíîé îðãàíèçàöèè êàðèîñôåðû, òàê
êàê îíè ëèøåíû ÿäðûøåê íà âñåõ ñòàäèÿõ ñîçðåâàíèÿ è
êàïñóëà âîêðóã êàðèîñôåðû íå îáðàçóåòñÿ (Ãàãèíñêàÿ,
Ãðóçîâà, 1975). Ýòàïû ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû â îîöè-
òàõ ïòèö ïîäðîáíî èçó÷åíû íà ïðèìåðå çÿáëèêà, ïðåäñòà-
âèòåëÿ îòðÿäà Passeriformes. Â êîíöå ñòàäèè ëàìïîâûõ
ùåòîê â ÿäðàõ îîöèòîâ çÿáëèêà ñíèæàåòñÿ îáùèé óðîâåíü
òðàíñêðèïöèè, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ óêîðî÷åíèåì êîíòóð-
íîé äëèíû ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü õðîìîñîì è êîíäåíñàöèåé
õðîìàòèíà (Ãàãèíñêàÿ, 1989). Íà÷èíàåòñÿ ñáëèæåíèå õðî-
ìîñîì — ïðîöåññ, êîòîðûé ñîâïàäàåò ñ îáúåäèíåíèåì
áåëêîâûõ òåë. Â ðåçóëüòàòå ñëèÿíèÿ áåëêîâûõ òåë ïîñòå-
ïåííî ôîðìèðóåòñÿ íåáîëüøàÿ (îêîëî 8 ìêì â äèàìåòðå)
ñòðóêòóðà, ïðåäñòàâëÿþùàÿ ñîáîé çðåëóþ êàðèîñôåðó
(ðèñ. 8), â êîòîðîé ãëûáêè êîíäåíñèðîâàííûõ õðîìîñîì
ðàñïîëîæåíû íà ïîâåðõíîñòè áåëêîâîãî îñòîâà (Ãàãèí-
ñêàÿ, 1972á; Ãàãèíñêàÿ, Ãðóçîâà, 1975; Saifitdinova et al.,
2003; Krasikova et al., 2004, 2005).

Èìåííî ïðè èçó÷åíèè îîãåíåçà ïòèö âïåðâûå áûëî
âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â îáðàçîâàíèè êàðè-
îñôåð â ÿäðàõ ñîçðåâàþùèõ îîöèòîâ êëþ÷åâóþ ðîëü èãðà-
þò öåíòðîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì (Ãàãèíñêàÿ, 1972á;
Saifitdinova et al., 2003). Ïîçäíåå ýòî ïðåäïîëîæåíèå áûëî
ïîäòâåðæäåíî âûÿâëåíèåì öåíòðîìåðíîãî ñàòåëëèòà â
èçîëèðîâàííûõ èç îîöèòîâ ïòèö êàðèîñôåðàõ. Îêàçàëîñü,
÷òî âñå öåíòðîìåðíûå ðàéîíû êîíäåíñèðóþùèõñÿ õðîìî-
ñîì ñâÿçàíû ñ îñòîâîì êàðèîñôåðû, êàê áû çàÿêîðåíû â
íåãî. Òàêèì îáðàçîì, â îîöèòàõ öåíòðîìåðíûå ðàéîíû
ïðîÿâëÿþò îñîáûå ôóíêöèè, ñâÿçàííûå ñ òîïîëîãè÷åñêîé
îðãàíèçàöèåé õðîìîñîì è èíàêòèâàöèåé ãåíîìà â ïåðèîä
ãåòåðîòðîôíîãî ðîñòà.

Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî ñàòåëëèòíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçà-
öèè ãåíîìà è â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ — êàê â èíòåðôàç-
íîì ÿäðå, òàê è íà äðóãèõ ñòàäèÿõ êëåòî÷íîãî öèêëà.
Îäíî èç ïåðâûõ óïîìèíàíèé î ñîäåðæàíèè ñàòåëëèòíîé
ÄÍÊ â íèòÿõ, âûòÿãèâàþùèõñÿ èç ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàé-
îíîâ íåãîìîëîãè÷íûõ ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì, íàõîäèòñÿ â
ðàáîòå 1985 ã., ïîñâÿùåííîé èññëåäîâàíèþ òàíäåìíûõ
ïîâòîðîâ T. c. karelinii (Baldwin, Macgregor, 1985). Ïîçä-
íåå ïîâòîð FCP èç ãåíîìà çÿáëèêà áûë òàêæå âûÿâëåí â
ìåæõðîìîñîìíûõ ñîåäèíåíèÿõ, ñâÿçûâàþùèõ öåíòðîìå-
ðû íåãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì íà ïðåïàðàòàõ ìåòàôàçíûõ
ïëàñòèíîê, ïîëó÷åííûõ èç ôèáðîáëàñòîâ (Saifitdinova et
al., 2000). Âîïðîñ î òîì, ñâÿçûâàþò ëè ñõîäíûå «ìîñòû»
õðîìàòèíà öåíòðîìåðíûå ðàéîíû ìåéîòè÷åñêèõ õðîìî-
ñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê, îñòàåòñÿ îòêðûòûì (Patel
et al., 2008).

Â ÿäðàõ ïîçäíèõ âèòåëëîãåííûõ îîöèòîâ íåêîòîðûõ
ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Galliformes, à èìåííî äîìàøíåé
êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà, òàêæå îïèñàíî «ñòÿãèâà-
íèå» èíàêòèâèðóþùèõñÿ áèâàëåíòîâ â êîìïàêòíóþ ãðóï-
ïó, ò. å. êîíöåíòðàöèÿ êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà â
íåáîëüøîì ó÷àñòêå ÿäðà (Loyez, 1906; öèò. ïî: Ãàãèíñêàÿ,
1989). Îïèñûâàåìûé ïðîöåññ ñîîòâåòñòâóåò îáðàçîâàíèþ
êàðèîñôåðû, ïðè ýòîì ó Êóðîîáðàçíûõ õðîìîñîìû îáúå-
äèíÿþòñÿ â êàðèîñôåðó íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ îîãåíåçà,
÷åì ó ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ îòðÿäîâ ïòèö, è ýòî êîððå-
ëèðóåò ñ íåáîëüøèì ðàçìåðîì öåíòðîìåðíûõ áåëêîâûõ
òåë íà èõ õðîìîñîìàõ.

Íà ïðèìåðå îîöèòîâ ïòèö áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî
ïðèñóòñòâèå â ìàòåðèàëå îñòîâà êàðèîñôåðû áåëêîâ, êî-
òîðûå âçàèìîäåéñòâóþò ñ ìåéîòè÷åñêèìè öåíòðîìåðàìè,
à èìåííî ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçû II, áåëêîâ, âõîäÿùèõ â ñî-
ñòàâ êîãåçèíîâûõ êîìïëåêñîâ, è áåëêà ëàòåðàëüíîãî ýëå-
ìåíòà ñèíàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà (ðèñ. 8, â—ä) (Krasikova
et al., 2004, 2005). Áåëêîâûé ìàòåðèàë êàðêàñíîé ñòðóêòó-
ðû, ïðåäñòàâëÿþùåé ñîáîé îñíîâó êàðèîñôåðû, ïî âñåé
âèäèìîñòè, èìååò ïðîèñõîæäåíèå îò ìàòåðèàëà ìîäèôè-
öèðîâàííûõ ëàòåðàëüíûõ ýëåìåíòîâ ñèíàïòîíåìíûõ êîì-
ïëåêñîâ. Ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî öåíòðîìåðíûå
áåëêîâûå òåëà â îîöèòàõ íàêàïëèâàþò áåëêè, ðàíåå îáåñ-
ïå÷èâàâøèå ïîääåðæàíèå ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè ìåéî-
òè÷åñêèõ õðîìîñîì âî âðåìÿ ãåíåðàòèâíîé ôàçû îîãåíåçà.
Òàêîå ñâîéñòâî áåëêîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ áåëêîâûõ òåë,
êàê òåíäåíöèÿ ê àãðåãàöèè, ìîæåò îïðåäåëÿòü ìåõàíèçì
ñëèÿíèÿ áåëêîâûõ òåë â öåëîñòíóþ ñòðóêòóðó.

Â ñâåòå ñêàçàííîãî ïðåäñòàâëÿåòñÿ âàæíûì, ÷òî ó íà-
ñåêîìûõ, àìôèáèé è ìëåêîïèòàþùèõ â ÿäðàõ ñîçðåâàþ-
ùèõ îîöèòîâ ïðèñóòñòâóþò ñòðóêòóðû, ïî âñåé âèäèìî-
ñòè, çàïàñàþùèå íåàêòèâíûå êîìïîíåíòû àïïàðàòà ãåí-
íîé ýêñïðåññèè (Parfenov et al., 1996, 2000; Bogolyubov et
al., 2000; Bogolyubov, Parfenov, 2001; Áàòàëîâà è äð., 2005;
Batalova et al., 2005; Liu et al., 2006; Bogolyubov, Perfenov,
2008). Ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå
òåëà, êîòîðûå, ñëèâàÿñü, îáðàçóþò îñòîâ êàðèîñôåðû, ìî-
ãóò ñëóæèòü âíóòðèÿäåðíûìè êîìïàðòìåíòàìè, äåïîíè-
ðóþùèìè áåëêè, íåîáõîäèìûå äëÿ ïîääåðæàíèÿ ñòðóêòó-
ðû õðîìîñîì è èõ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ, êîòîðûå áóäóò
èñïîëüçîâàíû íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ýìáðèîãåíåçà. Äåéñò-
âèòåëüíî, è ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II, è ñóáúåäèíèöû êîìï-
ëåêñà êîãåçèí íåîáõîäèìû äëÿ ðåïëèêàöèè è ñåãðåãàöèè
õðîìîñîì âî âðåìÿ ïåðâûõ áûñòðûõ êëåòî÷íûõ äåëåíèé
íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà. Êðîìå òîãî, ýòè
áåëêè ìîãóò ïðèíèìàòü ó÷àñòèå â ñòðóêòóðèðîâàíèè õðî-
ìàòèíà â òðàíñêðèïöèîííî íåàêòèâíûõ ÿäðàõ ðàííèõ ýìá-
ðèîíîâ.

Ëàìïîâûå ùåòêè êàê èíñòðóìåíò
äëÿ öèòîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà

öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì

Íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê õðîìîñîìû ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ãèãàíòñêèå ñëàáîêîíäåíñèðîâàííûå ïîëóáèâàëåí-
òû, äëèíà êîòîðûõ áîëåå ÷åì â 30 ðàç ïðåâûøàåò äëèíó
ìåòàôàçíûõ õðîìîñîì. Ïîýòîìó èñïîëüçîâàíèå ëàìïîâûõ
ùåòîê äëÿ âûñîêîòî÷íîãî öèòîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà è
êàðòèðîâàíèÿ öåíòðîìåð ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ ðàçðåøåíèÿ
îêàçûâàåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî ïðîäóêòèâíûì. Òàê, íàïðèìåð,
äåòàëüíûé àíàëèç êîíôèãóðàöèè ïîëîâûõ õðîìîñîì â
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ó ïðåäñòàâèòåëåé òðåõ èçîëèðî-
âàííûõ ïîïóëÿöèé Rana rugosa è èõ ãèáðèäîâ ïîçâîëèë
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îáíàðóæèòü â êàðèîòèïå ýòîé ãðóïïû àìôèáèé äâå ïîñëå-
äîâàòåëüíûå ïåðèöåíòðè÷åñêèå èíâåðñèè (Miura et al.,
1997). Èñïîëüçîâàíèå ëàìïîâûõ ùåòîê äàëî âîçìîæíîñòü
îïðîâåðãíóòü ïðåäïîëîæåíèå î ñóùåñòâîâàíèè ïåðèöåíò-
ðè÷åñêîé èíâåðñèè â õðîìîñîìå 4 ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà ïî
ñðàâíåíèþ ñ õðîìîñîìîé 4 äîìàøíåé êóðèöû (Galkina et
al., 2006) è ïîêàçàòü ðàçëè÷èÿ â ëîêàëèçàöèè öåíòðîìåð â
ìèêðîõðîìîñîìàõ ýòèõ äâóõ âèäîâ ïòèö (Krasikova et al.,
2006, 2009). Ðàçìåðû ìèêðîõðîìîñîì ïòèö íàñòîëüêî
ìàëû, ÷òî â ìåòàôàçíûõ ìèòîòè÷åñêèõ ïëàñòèíêàõ ïåð-
âè÷íàÿ ïåðåòÿæêà â íèõ íåðàçëè÷èìà, è çäåñü èñïîëüçîâà-
íèå ëàìïîâûõ ùåòîê îêàçûâàåòñÿ îñîáåííî ïîëåçíûì.

Áëàãîäàðÿ ãèãàíòñêèì ðàçìåðàì õðîìîñîìû íà ñòàäèè
ëàìïîâûõ ùåòîê ïðåäîñòàâëÿþò óíèêàëüíóþ âîçìîæ-
íîñòü äëÿ èíòåãðàëüíîãî àíàëèçà ãåíîìîâ ïóòåì ñîïî-
ñòàâëåíèÿ äàííûõ ôèçè÷åñêîãî öèòîãåíåòè÷åñêîãî êàðòè-
ðîâàíèÿ è äàííûõ ñåêâåíèðîâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ÄÍÊ õðîìîñîì ñ âûñîêèì óðîâíåì ðàçðåøåíèÿ. Ïîêàçà-
òåëüíûì ïðèìåðîì ïðîäóêòèâíîñòè «öèòîãåíîìíîãî»
ïîäõîäà ìîæåò ñëóæèòü ðåøåíèå ïðîáëåìû òî÷íîé ëîêà-
ëèçàöèè öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ ïðè ñîñòàâëåíèè êàðò
óïîðÿäî÷åííûõ ñåêâåíèðîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ìàêðîõðîìîñîì â ïðîåêòå «Ãåíîì êóðèöû». Áûëî óñòà-
íîâëåíî, ÷òî â ëàìïîâîé ùåòêå 3 êóðèöû îòâåäåííûé öåíò-
ðîìåðíîìó ðàéîíó ïðîïóñê â êàðòå ñåêâåíèðîâàííûõ
ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ ýòîé õðîìîñîìû (ïî âåðñèè 1,0 ICGSC,
2004) ñîîòâåòñòâóåò íåöåíòðîìåðíîìó êëàñòåðó òàíäåì-
íîãî ïîâòîðà CNM, òîãäà êàê öåíòðîìåðà ðàñïîëîæåíà
ñóùåñòâåííî áëèæå ê òåëîìåðó êîðîòêîãî ïëå÷à (Krasiko-
va et al., 2006).

Ñîâîêóïíîñòü èìåþùèõñÿ äàííûõ î ïîëîæåíèè öåíò-
ðîìåð íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ïîçâîëèëà ñîïîñòàâèòü ñòå-
ïåíü äåêîíäåíñàöèè îòäåëüíûõ ñåãìåíòîâ õðîìîñîì â
ïðîöåññå èõ ïðåîáðàçîâàíèÿ â ëàìïîâûå ùåòêè ó íåêîòî-
ðûõ âèäîâ. Ñðàâíåíèå îòíîñèòåëüíûõ äëèí ïëå÷ ìåòàôàç-
íûõ ìàêðîõðîìîñîì è ñîîòâåòñòâóþùèõ ìàêðîõðîìîñîì
íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ó êóðèöû ïîêàçàëî, ÷òî ö å í ò -
ð î ì å ð í û å è í ä å ê ñ û (ÖÈ) ëàìïîâûõ ùåòîê, êàê ïðàâè-
ëî, ñîâïàäàþò ñ ÖÈ ñîîòâåòñòâóþùèõ õðîìîñîì â ìåòà-
ôàçå ìèòîçà. Îäíàêî ñóùåñòâóåò ðÿä èñêëþ÷åíèé èç ýòîãî
ïðàâèëà — çíà÷åíèå ÖÈ ïðè ïðåîáðàçîâàíèè õðîìîñîì â
ëàìïîâûå ùåòêè â íåêîòîðûõ (íàïðèìåð, ïîëîâûõ) õðî-
ìîñîìàõ èçìåíÿåòñÿ (ðèñ. 7, á). Ïðè÷èíà ýòèõ èçìåíåíèé
çàêëþ÷àåòñÿ â ðàçíîé òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè îò-
äåëüíûõ ñåãìåíòîâ õðîìîñîì, ÷òî, î÷åâèäíî, ñâÿçàíî ñî
ñòåïåíüþ íàñûùåííîñòè èõ âûñîêèìè òàíäåìíûìè è äèñ-
ïåðãèðîâàííûìè ÄÍÊ-ïîâòîðàìè (Galkina et al., 2006;
Krasikova et al., 2006). Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ òî÷íîãî îïðå-
äåëåíèÿ ïîëîæåíèÿ öåíòðîìåð íà õðîìîñîìàõ òèïà ëàì-
ïîâûõ ùåòîê íå âñåãäà ìîæíî èñïîëüçîâàòü çíà÷åíèÿ ÖÈ
äëÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ õðîìîñîì â ìåòàôàçå ìèòîçà.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ëîêàëèçàöèÿ öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíîâ â ëàìïîâûõ ùåòêàõ, â ÷àñòíîñòè ó öåëîãî ðÿäà
çåìíîâîäíûõ, ñèëüíî çàòðóäíåíà â ñâÿçè ñ îòñóòñòâèåì
âûðàæåííûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìàðêåðîâ, òàêèõ êàê êðóï-
íûå áåñïåòëåâûå õðîìîìåðû èëè àññîöèèðîâàííûå ñ öåíò-
ðîìåðàìè ñïåöèôè÷åñêèå áåëêîâûå òåëà. Ýòî õàðàêòåðíî,
íàïðèìåð, äëÿ ëàìïîâûõ ùåòîê Pleurodeles waltl, P. poire-
ti (Lacroix, 1968), Salamandra salamandra (Mancino et al.,
1969) è T. vulgaris meridionalis (Barsacchi et al., 1970). Â òî
æå âðåìÿ íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ òðèòîíîâ N. viridescens,
T. c. karelinii è ìíîãèõ âèäîâ ñàëàìàíäð â öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíàõ íàõîäÿòñÿ êðóïíûå áåñïåòëåâûå õðîìîìåðû èëè
êëàñòåðû õðîìîìåðîâ, ëèøåííûõ áîêîâûõ ïåòåëü (Callan,
1986). Âîçìîæíîñòü îïðåäåëåíèÿ ïîëîæåíèÿ öåíòðîìåð-

íîãî ðàéîíà ïî íàëè÷èþ õàðàêòåðíûõ áåñïåòëåâûõ õðî-
ìîìåðîâ ñûãðàëà áîëüøóþ ðîëü â èäåíòèôèêàöèè
èíäèâèäóàëüíûõ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ó
ýòèõ æèâîòíûõ.

Áåçóñëîâíî, âàæíûì ïîäõîäîì äëÿ ëîêàëèçàöèè öåíò-
ðîìåð íà ëàìïîâûõ ùåòêàõ ÿâëÿåòñÿ FISH ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòÿìè, ñïåöèôè÷íûìè äëÿ öåíòðîìåð èëè áëèçëå-
æàùèõ ðàéîíîâ, â êà÷åñòâå çîíäà (ðèñ. 5). Òàê, ïîëîæåíèå
öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ íà 11 èç 18 õðîìîñîì òèïà ëàìïî-
âûõ ùåòîê X. laevis áûëî íåäàâíî îïðåäåëåíî ñ ïîìîùüþ
èçîëèðîâàííîé èç ãåíîìà ýòîãî âèäà öåíòðîìåðíîé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè Fcr1 (Edwards, Murray, 2005). Â ñëó÷àå
õðîìîñîìû 1 êóðèöû òî÷íî îïðåäåëèòü ëîêàëèçàöèþ öåíò-
ðîìåðû óäàëîñü ïî äàííûì êàðòèðîâàíèÿ èíòåðñòèöè-
àëüíûõ ñàéòîâ òàíäåìíîãî ïîâòîðà (TTAGGG)n (Rodionov
et al., 2002). Îäíàêî ïîñêîëüêó ó ìíîãèõ âèäîâ öåíòðî-
ìåðíûå ïîâòîðû â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíû äàëåêî íå
äëÿ âñåõ õðîìîñîì, åäèíñòâåííûì óíèâåðñàëüíûì ìàðêå-
ðîì öåíòðîìåð äëÿ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê,
â ÷àñòíîñòè ó ïòèö, ñëóæàò öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà,
ëåãêî äåòåêòèðóåìûå ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ïðîòèâ õàðàê-
òåðíûõ äëÿ ýòèõ ñòðóêòóð êîìïîíåíòîâ.

Çàêëþ÷åíèå

Ïðèâåäåííûå â íàñòîÿùåì îáçîðå äàííûå äåìîíñòðè-
ðóþò ýâîëþöèîííî-êîíñåðâàòèâíóþ äîìåííóþ îðãàíèçà-
öèþ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì íà ñòàäèè ëàìïî-
âûõ ùåòîê è âìåñòå ñ òåì ñâèäåòåëüñòâóþò î çíà÷èòåëü-
íîì èçìåíåíèè ìîëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà è ôóíêöèîíàëüíîé
ìîðôîëîãèè öåíòðîìåð ïðè ïîäãîòîâêå ê ðåäóêöèîííîìó
äåëåíèþ. Äëÿ öåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ ëàìïîâûõ ùåòîê
êàê ïòèö, òàê è àìôèáèé õàðàêòåðíû àêòèâíàÿ òðàíñêðèï-
öèÿ ïðèöåíòðîìåðíûõ ñàòåëëèòîâ è ôîðìèðîâàíèå â ðàé-
îíå ïåðâè÷íîé ïåðåòÿæêè îñîáûõ ñôåðè÷åñêèõ òåëåö, ñî-
äåðæàùèõ áåëêè, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ïîääåðæàíèè
ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì. Óíèêàëüíûé ìîëå-
êóëÿðíûé ñîñòàâ, àññîöèàöèÿ ñ öåíòðîìåðíîé ñàòåëëèò-
íîé ÄÍÊ è òîïîëîãè÷åñêàÿ ðåîðãàíèçàöèÿ öåíòðîìåðíûõ
áåëêîâûõ òåë âî âðåìÿ ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû ñâèäå-
òåëüñòâóþò î âûñîêîé ôóíêöèîíàëüíîé çíà÷èìîñòè ýòèõ
âíóòðèÿäåðíûõ ñòðóêòóð, èçó÷åíèå êîòîðûõ íåîáõîäèìî
ïðîäîëæàòü. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ìåõàíèçìîâ ðåãó-
ëÿöèè è áèîëîãè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ òðàíñêðèïöèè ñàòåë-
ëèòíîé ÄÍÊ â ÿäðå îîöèòà ñ èñïîëüçîâàíèåì â êà÷åñòâå
ìîäåëüíîãî îáúåêòà õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê, íå-
ñîìíåííî, ïåðñïåêòèâíû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
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Centromeres have a pivotal role in the complex of structural elements that are required for precise segrega-
tion of eukaryotic chromosomes during two types of cellular divisions — mitosis and meiosis. Data of ultrast-
ructural and cytomolecular analysis indicate significant changes in molecular composition and functional mor-
phology of centromeres during preparation for the first meiotic division. The review is devoted to modern con-
cepts of morpho-functional organization of chromosomal centromere regions in growing oocytes in birds and
amphibians. Structure, molecular composition as well as domain organization of centromeres in the lampbrush
phase are characterized; data of cytogenetic analysis are presented. Special attention is given to the significance
and regulation of satellite DNA transcription in the nuclei of developing oocytes. Possible functions of centro-
mere «protein bodies» formed at the primary constriction of meiotic bivalents are discussed.

K e y w o r d s: centromere, centromere protein bodies, genome architecture, heterochromatin, lampbrush
chromosomes, non-coding RNA, oocyte, satellite DNA.
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