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Òðåõìåðíàÿ îðãàíèçàöèÿ ãåíîìà â ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîãî ÿäðà îòðàæàåò îñîáåííîñòè åãî ôóíêöèî-
íèðîâàíèÿ è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç óðîâíåé ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ. Ýòî îïðåäåëÿåò íåîáõî-
äèìîñòü äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ âçàèìîñâÿçè ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíåòè-
÷åñêîãî àïïàðàòà â ÿäðå êëåòêè. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðîâåäåí äåòàëüíûé àíàëèç òðåõìåðíîé îðãàíèçà-
öèè ãåíîìà â ðàñòóùèõ îîöèòàõ ïòèö îòðÿäà Galliformes, ãèãàíòñêèå òðàíñêðèïöèîííî-àêòèâíûå ÿäðà
êîòîðûõ õàðàêòåðèçóþòñÿ, â îòëè÷èå îò èíòåðôàçíûõ ÿäåð ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ïðàêòè÷åñêè ïîëíûì îò-
ñóòñòâèåì ñòðóêòóðíûõ îãðàíè÷åíèé â äåêîíäåíñàöèè õðîìîñîì. Ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå òðåõ äèô-
ôåðåíöèðîâàííûõ ïî ðàçìåðó è ãåííîé ïëîòíîñòè ãðóïï õðîìîñîì â ÿäðàõ îîöèòîâ äîìàøíåé êóðèöû è
ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà áûëî îõàðàêòåðèçîâàíî ñ ïîìîùüþ ìåòîäîâ êîíôîêàëüíîé ëàçåðíîé ñêàíèðóþùåé
ìèêðîñêîïèè è àíàëèçà òðåõìåðíûõ ðåêîíñòðóêöèé. Ïîëîæåíèå èíäèâèäóàëüíîé õðîìîñîìû îòíîñè-
òåëüíî öåíòðà ÿäðà îöåíèâàëè ïî åå ïðèíàäëåæíîñòè ê îïðåäåëåííîé ðàäèàëüíîé çîíå ÿäðà è ïî ðàññòîÿ-
íèþ îò öåíòðà ÿäðà äî òåðìèíàëüíûõ ðàéîíîâ è öåíòðà ìàññ õðîìîñîìû. Óñòàíîâëåíî, ÷òî â ðàñòóùèõ
îîöèòàõ ïòèö õðîìîñîìû ðàñïîëîæåíû íà çíà÷èòåëüíîì ðàññòîÿíèè îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ïðè÷åì îáî-
ãàùåííûå ãåíàìè ìèêðîõðîìîñîìû íå èìåþò ïðåäïî÷òèòåëüíîãî ïîëîæåíèÿ áëèæå ê öåíòðó ÿäðà, à ëî-
êàëèçóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî íà ïåðèôåðèè îáëàñòè, çàíÿòîé âñåìè õðîìîñîìàìè íàáîðà. Òàêèì îáðà-
çîì, ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîì â ÿäðàõ îîöèòîâ íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê íå ïîä÷èíÿåòñÿ õà-
ðàêòåðíîé äëÿ èíòåðôàçíûõ ÿäåð ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê çàêîíîìåðíîñòè, ñîãëàñíî êîòîðîé áîãàòûå
ãåíàìè õðîìîñîìû ëîêàëèçóþòñÿ â öåíòðàëüíîé ÷àñòè êëåòî÷íîãî ÿäðà, à îáåäíåííûå ãåíàìè — íà åãî
ïåðèôåðèè. Ñ ïîìîùüþ òðåõìåðíîé âèçóàëèçàöèè õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê â èíòàêòíîì íåäå-
ôîðìèðîâàííîì ÿäðå îîöèòà ïîäòâåðæäåíû ñóùåñòâîâàíèå ñèë îòòàëêèâàíèÿ ìåæäó ëàòåðàëüíûìè ïåò-
ëÿìè ïîëóáèâàëåíòîâ è îòñóòñòâèå âçàèìîäåéñòâèé ìåæäó ó÷àñòêàìè ãåòåðîõðîìàòèíà ðàçíûõ áèâàëåí-
òîâ íà ýòîé ñòàäèè îîãåíåçà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àðõèòåêòóðà ãåíîìà, äîìåñòèöèðîâàííûå âèäû ïòèö, êëåòî÷íîå ÿäðî, îîãåíåç
ïòèö, òåëîìåðû, òðàíñêðèïöèÿ, òðåõìåðíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ, õðîìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÊËÑÌ — êîíôîêàëüíàÿ ëàçåðíàÿ ñêàíèðóþùàÿ ìèêðîñêîïèÿ, ËÙ —
ëàìïîâûå ùåòêè, FISH — fluorescent in situ hybridization.

Àðõèòåêòóðà ÿäðà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç óðîâ-
íåé â èåðàðõèè ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè ôóíêöèé ãåíîìà
(Van Driel et al., 2003; Razin, 2006; Razin et al., 2007). Ðàñ-
ïðåäåëåíèå õðîìîñîì â ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîãî ÿäðà âñå
÷àùå èñïîëüçóåòñÿ èññëåäîâàòåëÿìè äëÿ õàðàêòåðèñòèêè
ñâÿçè ìåæäó êðóïíîìàñøòàáíîé ñòðóêòóðîé ãåíîìà è
îñîáåííîñòÿìè åãî ôóíêöèîíèðîâàíèÿ (Lanctôt et al.,
2007; Mateos-Langerak et al., 2007).

Ñîãëàñíî îáùåïðèíÿòîé òåîðèè, â èíòåðôàçíîì ÿäðå
õðîìîñîìû çàíèìàþò îòäåëüíûå îáëàñòè, ïðàêòè÷åñêè íå
ïåðåêðûâàþùèåñÿ ìåæäó ñîáîé (Cremer et al., 2000; Albi-
ez et al., 2006). Â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ áëèçîñòü õðîìîñî-
ìû ê öåíòðó ÿäðà, êàê ïðàâèëî, êîððåëèðóåò ñ êîëè÷åñò-
âîì ñîäåðæàùèõñÿ â íåé ãåíîâ è èõ òðàíñêðèïöèîííîé
àêòèâíîñòüþ. Îáîãàùåííûå ãåíàìè õðîìîñîìíûå òåððè-
òîðèè îáíàðóæèâàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â öåíòðàëüíîé
çîíå ÿäðà, òîãäà êàê õðîìîñîìû ñ ìåíüøèì ÷èñëîì êîäè-
ðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ëîêàëèçóþòñÿ íà åãî ïåðè-

ôåðèè (Croft et al., 1999; Boyle et al., 2001; Küpper et al.,
2007); òàêîå ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîìíûõ òåð-
ðèòîðèé â ÿäðàõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê èìååò ýâîëþöèîííî
êîíñåðâàòèâíûé õàðàêòåð (Tanabe et al., 2002). Àíàëèç
òðåõìåðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé â
ïðîëèôåðèðóþùèõ è ïîêîÿùèõñÿ ôèáðîáëàñòàõ ÷åëîâåêà
ïîêàçàë, ÷òî ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîì òàêæå
íåïîñðåäñòâåííî çàâèñèò îò èõ ðàçìåðà, à èìåííî: â íåäå-
ëÿùèõñÿ ôèáðîáëàñòàõ ìåíüøèå ïî ðàçìåðó õðîìîñîìû
íåçàâèñèìî îò ïëîòíîñòè êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ðàñïîëàãàþòñÿ çíà÷èòåëüíî áëèæå ê öåíòðó ÿäðà, ÷åì
áîëüøèå õðîìîñîìû (Bolzer et al., 2005).

Âìåñòå ñ òåì õðîìîñîìíûå òåððèòîðèè ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé äèíàìè÷íûé ÿäåðíûé êîìïàðòìåíò. Òàê, ïîëîæå-
íèå õðîìîñîì îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà â ïîïóëÿöèè êëå-
òîê îäíîãî òèïà çíà÷èòåëüíî âàðüèðóåò. Ïðåäïîëàãàåòñÿ,
÷òî ñóùåñòâóþùèé â èíòåðôàçíîì ÿäðå õàðàêòåðíûé
«õðîìîñîìíûé ëàíäøàôò» óñòàíàâëèâàåòñÿ íà ðàííèõ
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ñòàäèÿõ ôàçû G1 êëåòî÷íîãî öèêëà è, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ
îòîáðàæåíèåì ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì â ìåòàôàçå ìèòî-
çà (Sun et al., 2000; Habermann et al., 2001; Bolzer et al.,
2005). Äèíàìèêà ïðîÿâëÿåòñÿ òàêæå â èçìåíåíèè îðãàíè-
çàöèè òåððèòîðèé õðîìîñîì, èçìåíåíèè ïîëîæåíèÿ õðî-
ìîñîìíûõ ñåãìåíòîâ èëè îòäåëüíûõ ëîêóñîâ ïî îòíîøå-
íèþ ê âèäèìîé ãðàíèöå òåððèòîðèè â îòâåò íà ðàçëè÷íûå
âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ, ïðè âîçíèêíîâåíèè íåêîòîðûõ çà-
áîëåâàíèé è â ïðîöåññå äèôôåðåíöèðîâêè êëåòêè (Volpi
et al., 2000; Mahy et al., 2002; Stadler et al., 2004).

Íåñìîòðÿ íà ìíîãî÷èñëåííûå îòêðûòèÿ â ýòîé îáëàñ-
òè, âîïðîñ î âçàèìîñâÿçè ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëå-
íèÿ õðîìîñîì è ðåãóëÿöèè ôóíêöèé ãåíîìà îñòàåòñÿ íå-
èçâåñòíûì. Îñíîâíàÿ ñëîæíîñòü, ñ êîòîðîé ñòàëêèâàþòñÿ
èññëåäîâàòåëè äàííîé ïðîáëåìû, ñîñòîèò â íåäîñòàòêå
ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ñðåäñòâ ìàíèïóëèðîâàíèÿ ôóíêöèî-
íàëüíîé êîìïàðòìåíòàëèçàöèåé ÿäðà (Van Driel et al.,
2003). Äðóãîå îãðàíè÷åíèå ñâÿçàíî ñî ñëîæíîñòüþ îïðå-
äåëåíèÿ ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ âçàèìîäåéñòâèé
âíóòðè ÿäðà, ïîñòóëèðóåìûõ ìîäåëüþ ñàìîîðãàíèçàöèè
ÿäåðíûõ êîìïàðòìåíòîâ (Misteli, 2007). Â ýòîì íàïðàâëå-
íèè âåñüìà ïëîäîòâîðíûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ èçó÷åíèå ÿäåð
äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ êëåòîê. Êëåòî÷íàÿ äèôôåðåíöè-
ðîâêà ñîïðîâîæäàåòñÿ çàêîíîìåðíûì ïåðåêëþ÷åíèåì ýê-
ñïðåññèè ãåíîâ, ÷òî äåëàåò òàêèå ñèñòåìû ïåðñïåêòèâíûì
îáúåêòîì äëÿ àíàëèçà ðåãóëÿöèè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíî-
ìà íà óðîâíå èçìåíåíèé â åãî àðõèòåêòóðå (Bartova, Kozu-
bek, 2006; Schofer, Weipoltshammer, 2008).

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî ãàìåòîãåíåç ñîïðîâîæäàåòñÿ
èçìåíåíèåì ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì
(Solovei et al., 1998; Foster et al., 2005). Â íåäàâíåì èññëå-
äîâàíèè ñïåðìàòîãåíåçà ñâèíåé áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîëî-
âûå õðîìîñîìû ìåíÿëè ñâîå ïîëîæåíèå ñ ïåðèôåðè÷åñêî-
ãî íà âíóòðåííåå ïî ìåðå ïðåâðàùåíèÿ ïåðâè÷íûõ ñïåð-
ìàòîöèòîâ â ñïåðìàòèäû (Foster et al., 2005). Èçó÷åíèå
ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì â õîäå ãàìåòîãåíåçà ÿâëÿåòñÿ
ïåðâûì øàãîì ê ïîíèìàíèþ ìåõàíèçìîâ ðåîðãàíèçàöèè è
ðåãóëÿöèè ãåíîìà íà ðàííèõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ ýìáðèîíà.
Ïîýòîìó çàêîíîìåðíîñòè è ìåõàíèçì èçìåíåíèÿ òîïîëî-
ãèè õðîìîñîì â ïåðèîä ðàçâèòèÿ ìåéîöèòîâ íóæäàþòñÿ â
óãëóáëåííîì èññëåäîâàíèè.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå â êà÷åñòâå ìîäåëüíîé ñèñòåìû
äëÿ àíàëèçà ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ãåíîìà â ïî-
ëîâûõ êëåòêàõ áûëè âûáðàíû ðàcòóùèå îîöèòû ïòèö (îò-
ðÿä Galliformes). Íåñîìíåííûå ïðåèìóùåñòâà ýòîé ñèñòå-
ìû çàêëþ÷àþòñÿ â ñëåäóþùåì. Ðàñòóùèå îîöèòû ïòèö íà
äèïëîòåííîé ñòàäèè ïðîôàçû ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äå-
ëåíèÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé òðàíñêðèïöèîííîé àê-
òèâíîñòüþ (Gaginskaya et al., 2009). Íà ýòîé ñòàäèè ãîìî-
ëîãè÷íûå õðîìîñîìû, ôîðìèðóþùèå áèâàëåíòû, â îîöè-
òàõ ïòèö èìåþò õàðàêòåðíóþ ôîðìó ëàìïîâûõ ùåòîê
(ËÙ). Â ñðåäíåì äëèíà õðîìîñîì-ËÙ óâåëè÷èâàåòñÿ ïî
ñðàâíåíèþ ñ ìåòàôàçíûìè õðîìîñîìàìè â 30 ðàç (Õóòè-
íàåâà è äð., 1989; ×åëûøåâà è äð., 1990; Rodionov and
Chechik, 2002; Saifitdinova et al., 2003; Derjusheva et al.,
2003), à ðàçìåð ÿäðà îîöèòà (çàðîäûøåâîãî ïóçûðüêà)
ïðåâûøàåò ðàçìåðû ÿäðà ñîìàòè÷åñêîé êëåòêè â íåñêîëü-
êî äåñÿòêîâ ðàç. Â òàêèõ ãèãàíòñêèõ õðîìîñîìàõ ìíîãî-
÷èñëåííûå òðàíñêðèïöèîííûå åäèíèöû ëîêàëèçóþòñÿ íà
ïàðíûõ áîêîâûõ ïåòëÿõ, äîñòèãàþùèõ â äëèíó íåñêîëü-
êèõ äåñÿòêîâ ìèêðîí (Callan, 1986; Morgan, 2002; Gagins-
kaya et al., 2009). Èññëåäîâàíèå ËÙ äàåò âîçìîæíîñòü
óâèäåòü áîëåå òîíêèå äåòàëè â îðãàíèçàöèè õðîìîñîì
áëàãîäàðÿ èõ ÷àñòè÷íî äåêîíäåíñèðîâàííîìó ñîñòîÿíèþ
è âíîñèò âêëàä â ïîíèìàíèå ñòðóêòóðû õðîìàòèíà â

òðàíñêðèïöèîííî-àêòèâíîì ÿäðå. Óäîáñòâî äàííîé ìîäå-
ëè äëÿ èçó÷åíèÿ àðõèòåêòóðû ãåíîìà îïðåäåëÿåòñÿ òàêæå
îòñóòñòâèåì â ðàñòóùèõ îîöèòàõ ïîëîâîçðåëûõ ïòèö êàê
õðîìîñîìíûõ, òàê è àìïëèôèöèðîâàííûõ ýêñòðàõðîìî-
ñîìíûõ ÿäðûøåê (Ãàãèíñêàÿ, Ãðóçîâà, 1969, 1975).

Ïðåäñòàâèòåëè îòðÿäà Galliformes, òàêèå êàê äîìàø-
íÿÿ êóðèöà (Gallus gallus domesticus) è ÿïîíñêèé ïåðåïåë
(Coturnix coturnix japonica), çàíèìàþò îñîáîå ìåñòî â
ñåëüñêîì õîçÿéñòâå è øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ â êà÷åñòâå
ìîäåëüíûõ îðãàíèçìîâ â èññëåäîâàíèÿõ ïî áèîëîãèè ðàç-
âèòèÿ è âèðóñîëîãèè. Êàðèîòèïû ýòèõ âèäîâ ïòèö ìîð-
ôîëîãè÷åñêè äèôôåðåíöèðîâàíû: õðîìîñîìíûé íàáîð
ñîñòîèò èç 6 ïàð ìàêðîõðîìîñîì, âêëþ÷àÿ ïîëîâûå õðî-
ìîñîìû Z è W, 5 ïàð ìèäèõðîìîñîì è 28 ïàð ìèêðîõðî-
ìîñîì (Burt, 2002). Ïðè ýòîì, ìèêðîõðîìîñîìû îáîãàùå-
íû GC-ïàðàìè, ñîäåðæàò ìíîãî CpG-îñòðîâêîâ, ðåïëèöè-
ðóþòñÿ â ðàííåé S-ôàçå êëåòî÷íîãî öèêëà è ñîäåðæàò
á*îëüøóþ ÷àñòü ãåíîâ. Òàê, ðàññ÷èòàíî, ÷òî ó äîìàøíåé
êóðèöû, ìèêðîõðîìîñîìû, çàêëþ÷àÿ â ñåáå îêîëî 25 %
ãåíîìà, ñîäåðæàò áîëåå 45 % ãåíîâ (Rodionov, 1996; Smith
et al., 2000; Burt, 2002; ICGSC, 2004). Òàêèì îáðàçîì, ýòîò
îáúåêò ÷ðåçâû÷àéíî óäîáåí äëÿ èçó÷åíèÿ îñîáåííîñòåé
ðàñïðåäåëåíèÿ â ÿäðå õðîìîñîì ðàçíûõ ðàçìåðîâ, ïðè÷åì
áîãàòûå ãåíàìè õðîìîñîìû â êàðèîòèïå ìîæíî îïðåäå-
ëÿòü íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå âïåðâûå ïðîâåäåí äåòàëüíûé àíà-
ëèç òðåõìåðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðî-
ìîñîì â ÿäðå ðàñòóùåãî îîöèòà íà ñòàäèè ËÙ ó ïîëîâîçðå-
ëûõ ñàìîê äîìàøíåé êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû

Ï ð è ã î ò î â ë å í è å ï ð å ï à ð à ò î â è í ò à ê ò í û õ
ÿ ä å ð è ç ð à ñ ò ó ù è õ î î ö è ò î â ï ò è ö. Îáúåêòîì èñ-
ñëåäîâàíèÿ ñëóæèëè èçîëèðîâàííûå ïî ñòàíäàðòíîìó
ïðîòîêîëó (Solovei et al., 1993) ÿäðà îîöèòîâ äîìàøíåé
êóðèöû Gallus gallus domesticus è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà Co-
turnix coturnix japonica (2n = 78). Îîöèòû äèàìåòðîì
0.5—1.5 ìì ïîìåùàëè â ñðåäó «5 : 1 + ôîñôàòû» (83.0 ìÌ
KCl, 17.0 ìÌ NaCl, 6.5 ìÌ Na2HPO4, 3.5 ìÌ KH2PO4,
1 ìÌ MgCl2 è 1 ìÌ äèòèîòðåèòîë), ÿäðà âûäåëÿëè ñ ïî-
ìîùüþ òîíêèõ âîëüôðàìîâûõ èãë ïîä ñòåðåîìèêðîñêî-
ïîì Leica MZ16. Èçîëèðîâàííûå è î÷èùåííûå îò æåëòêà
ÿäðà îêðàøèâàëè â òå÷åíèå 5 ìèí ñïåöèôè÷íûì ê íóêëåè-
íîâûì êèñëîòàì ôëóîðåñöåíòíûì êðàñèòåëåì Sytox Gre-
en (Molecular Probes), êîòîðûé äîáàâëÿëè ê ñðåäå «5 : 1 +
ôîñôàòû» â êîíöåíòðàöèè 0.07 ìêÌ (Krasikova et al.,
2009). Çàòåì èíòàêòíûå ÿäðà ìèêðîäîçàòîðîì ïåðåíîñèëè
â çàïîëíåííóþ òîé æå ñðåäîé ëóíêó, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿëà
ñîáîé êàìåðó ðàçìåðîì 18�18�2 ìì ñ îòâåðñòèåì 6 ìì
â äèàìåòðå, ïðèêëååííóþ ñ ïîìîùüþ ñìåñè ïàðàôèíà ñ âà-
çåëèíîì (â ñîîòíîøåíèè 1 : 1) ê ñòåêëó 24�50�
�(0.16—0.19) ìì, (Deckgläser, Menzel-glaser). Ïðåïàðàòû
îêðàøåííûõ ÿäåð (32 èç îîöèòîâ ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà, 28 èç
îîöèòîâ äîìàøíåé êóðèöû) àíàëèçèðîâàëè ïðè ïîìîùè
êîíôîêàëüíîé ëàçåðíîé ñêàíèðóþùåé ìèêðîñêîïèè.

Ê î í ô î ê à ë ü í ó þ ë à ç å ð í ó þ ñ ê à í è ð ó þ ù ó þ
ì è ê ð î ñ ê î ï è þ (Ê Ë Ñ Ì) ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ êîí-
ôîêàëüíîãî ìèêðîñêîïà Leica TCS SP5, ôóíêöèîíè-
ðóþùåãî íà áàçå èíâåðòèðîâàííîãî ìèêðîñêîïà Leica
DMI 6000 CS. Äëÿ ñêàíèðîâàíèÿ îáúåêòîâ ïî îñÿì XYZ
èñïîëüçîâàëè àðãîíîâûé ëàçåð (496 íì), îáúåêòèâ HC PL
APO 20� è ïðîãðàììó LAS AF (Leica-Microsystems, Ger-
many). Êîíôîêàëüíûå èçîáðàæåíèÿ ôîðìàòîì 1024�1024
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ïèêñåëåé ïîëó÷àëè ïðè ÷àñòîòå ñêàíèðîâàíèÿ 400—
700 Ãö ñ ïðèìåíåíèåì öèôðîâîãî óâåëè÷åíèÿ è ïðîã-
ðàììíûõ ñðåäñòâ ïîäàâëåíèÿ øóìîâ; øàã ïî îñè Z ïðè
ïîëó÷åíèè ñåðèè îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ ÿäåð ñîñòàâëÿë
1.3—1.5 ìêì. Îáùèé âèä ÿäðà ôîðìèðîâàëè èç ñåðèè îï-
òè÷åñêèõ ñðåçîâ ïðèìåíåíèåì ôóíêöèè «Ìàêñèìàëüíàÿ
ïðîåêöèÿ» (Max projection) â ïðîãðàììå LAS AF. Ñ öåëüþ
ïîñëåäóþùåé îáðàáîòêè ïîëó÷åííûå äàííûå êîíâåðòèðî-
âàëè èç ôîðìàòà *.lif â ôîðìàò *.tiff.

À í à ë è ç ï î ë î æ å í è ÿ õ ð î ì î ñ î ì î ò í î ñ è ò å ë ü -
í î ö å í ò ð à ÿ ä ð à. Äëÿ ëó÷øåé âèçóàëèçàöèè îòäåëüíûõ

õðîìîñîì âíóòðè ÿäðà èñïîëüçîâàëè êîìïüþòåðíóþ îá-
ðàáîòêó òðåõìåðíûõ èçîáðàæåíèé ñ ïîìîùüþ ïðîãðàìì
Imaris 5.0.1 (Bitplane, AG) è ImageJ. Ïðè íåîáõîäèìîñòè
óëó÷øèòü êà÷åñòâî èçîáðàæåíèÿ íà 3D-ðåêîíñòðóêöèè
ÿäðà ïðèìåíÿëè àâòîìàòè÷åñêèå ïðîãðàììíûå ôèëüòðû
«Ãàóññîâî ðàçìûòèå» è «Óäàëåíèå ôîíà». Ðàäèóñ îáëàñ-
òè, çàíèìàåìîé â ÿäðå õðîìîñîìàìè, âû÷èñëÿëè ïî ðàçíî-
ñòè êîîðäèíàò ïî îñè Z ïåðâîãî (z1) è ïîñëåäíåãî (z2)
ñðåçîâ ñ äåòåêòèðóåìûì ôëóîðåñöåíòíûì ñèãíàëîì îò

õðîìîñîì, à èìåííî R
(z1– z2)

2
= .
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Ðèñ. 1. Ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû 3D-ðåêîíñòðóêöèè ÿäðà îîöèòà ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà èç ñåðèè îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ, ïîëó÷åííûõ ñ ïî-
ìîùüþ êîíôîêàëüíîé ëàçåðíîé ñêàíèðóþùåé ìèêðîñêîïèè.

à — ñîçäàíèå èçîïîâåðõíîñòè ÿäðà ñ îïðåäåëåííûì óðîâíåì ôëóîðåñöåíòíîãî ñèãíàëà; á — ýìïèðè÷åñêèé ïîäáîð çíà÷åíèÿ íèæíåãî ïîðîãà èíòåíñèâ-
íîñòè ñèãíàëà, ïðè êîòîðîì íà èçîïîâåðõíîñòè ÿäðà ðàçëè÷èìû îòäåëüíûå áèâàëåíòû; â — ðàñùåïëåíèå èçîïîâåðõíîñòè íà îòäåëüíûå îáúåêòû, ñîîò-
âåòñòâóþùèå áèâàëåíòàì; ã — ðåêîíñòðóêöèÿ ÿäðà ñ 39 ìåéîòè÷åñêèìè áèâàëåíòàìè, êîòîðûì ïðèñâîåíû èíäèâèäóàëüíûå ïñåâäîöâåòà. Êðàñíûìè

îêðóæíîñòÿìè ïîêàçàíû êîíòóðû ÿäðà, ñèíèìè ðàìêàìè îáîçíà÷åíû ïðèìåðû èçîïîâåðõíîñòåé.



Èñïîëüçîâàíèå ïðîãðàììíîãî ìîäóëÿ «Èçîïîâåðõ-
íîñòü» (Isosurface), äàþùåãî âîçìîæíîñòü ïîñòðîåíèÿ
òðåõìåðíîé ïîâåðõíîñòè ïî êîíòóðó îáúåêòîâ ñ îïðåäå-
ëåííîé èíòåíñèâíîñòüþ ôëóîðåñöåíöèè, ïîçâîëèëî ïîëó-
÷èòü òðåõìåðíûå ãðàôè÷åñêèå ðåêîíñòðóêöèè èçîïîâåðõ-
íîñòåé ÿäåð îîöèòîâ (ðèñ. 1, à, á). Ïóòåì èçìåíåíèÿ ïàðà-
ìåòðîâ ïîðîãà èíòåíñèâíîñòè ñèãíàëà, èñïîëüçóåìîãî äëÿ
ïîñòðîåíèÿ èçîïîâåðõíîñòè, äîñòèãàëè òàêîãî ðåçóëüòà-
òà, ïðè êîòîðîì â òðåõìåðíîé èçîïîâåðõíîñòè ÿäðà áûëè
ðàçëè÷èìû âñå õðîìîñîìû íàáîðà (ðèñ. 1, á), ïðè ýòîì
ñèãíàëû íàèìåíüøåé èíòåíñèâíîñòè, ñîîòâåòñòâóþùèå
ôîíîâîé ôëóîðåñöåíöèè, îòñåêàëèñü. Ïðèìåíåíèå èíñò-
ðóìåíòà «Ðàñùåïëåíèå» (Split) ïîçâîëèëî ðàçáèòü ïîñòðî-
åííóþ îáùóþ èçîïîâåðõíîñòü íà îòäåëüíûå îáúåêòû, ñî-
îòâåòñòâóþùèå èíäèâèäóàëüíûì áèâàëåíòàì, ÷òî äàëî
âîçìîæíîñòü èõ íåçàâèñèìîãî ìîðôîìåòðè÷åñêîãî àíàëè-
çà (ðèñ. 1, â).

Äèôôåðåíöèàöèþ ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîáèâàëåí-
òîâ îñóùåñòâëÿëè âèçóàëüíî, â òîì ÷èñëå è ïîñëå çà-
äåéñòâîâàíèÿ ôóíêöèè «Ñîðòèðîâêà ïî ðàçìåðó» (Sort).
Èñïîëüçîâàíèå ôóíêöèè «Öâåò» (Color) ïîçâîëèëî ïðè-
ñâîèòü êàæäîìó èç 39 áèâàëåíòîâ ðàçíûå ïñåâäîöâåòà
(ðèñ. 1, ã). Êîîðäèíàòû öåíòðà ìàññ òåëà, îãðàíè÷åí-
íîãî èçîïîâåðõíîñòüþ, ïîñòðîåííîé âîêðóã áèâàëåíòà,
ïîäñ÷èòûâàëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû Imaris 5.0.1 (âêëàä-
êà «Ñòàòèñòèêà»). Âû÷èñëåíèå ðàññòîÿíèÿ îò öåíòðà
ÿäðà äî öåíòðà ìàññ îáúåêòà ïðîâîäèëè ïî ôîðìóëå

L (x1– x2) (y1– y2) (z1– z2)2 2 2= + + , ãäå x1, y1 è z1 — êî-
îðäèíàòû öåíòðà ÿäðà, à x2, y2 è z2 — êîîðäèíàòû öåíò-
ðà ìàññ îáúåêòà (Roberts et al., 2005).

Î ï ð å ä å ë å í è å ö å í ò ð à ÿ ä ð à ÿâëÿåòñÿ ïåðâîíà÷à-
ëüíûì ýòàïîì äëÿ ïðîâåäåíèÿ ïðîñòðàíñòâåííûõ èçìåðå-
íèé. Ïîñêîëüêó ÿäðî îîöèòà íà ñòàäèè äèïëîòåíû èìååò
ñôåðè÷åñêóþ ôîðìó, öåíòðàëüíûì ñðåçîì îáúåêòà ïðè-
çíàåòñÿ òîò, â êîòîðîì ÿäðî èìååò ìàêñèìàëüíûé äèà-
ìåòð. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ëàòåðàëüíûõ êîîðäèíàò öåíòðà ïî
êîíòóðó ÿäðà íà öåíòðàëüíîì ïî îñè Z ñðåçå îïèñûâàëè
îêðóæíîñòü è, ïðèìåíèâ àâòîìàòè÷åñêîå îïðåäåëåíèå êî-
îðäèíàò öåíòðà (â ïðîãðàììå Corel Draw 12.0.0.458), ñòà-
âèëè ìåòêó ðàçìåðîì 2�2 ïèêñåëÿ. Ïîñëå èìïîðòà ñåðèè
îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ ñ «ìå÷åííûì» öåíòðàëüíûì ñðåçîì â
ïðîãðàììó Imaris ïîëó÷àëè äåéñòâèòåëüíûå çíà÷åíèÿ êî-
îðäèíàò öåíòðà ÿäðà x1, y1 è z1 ñ ó÷åòîì ôèçè÷åñêèõ õà-
ðàêòåðèñòèê êîíôîêàëüíûõ èçîáðàæåíèé (äåéñòâèòåëüíî-
ãî ðàçìåðà âîêñåëÿ).

Ä å ê î í â î ë þ ö è þ ê î í ô î ê à ë ü í û õ è ç î á ð à æ å -
í è é ïðîâîäèëè ìåòîäîì «ñëåïîé» 3D-äåêîíâîëþöèè
(èñïîëüçóþòñÿ àäàïòèâíûå çíà÷åíèÿ ôóíêöèè ðàññåÿíèÿ
òî÷êè (àíãë. — point spread function) è ôèçè÷åñêèå ïàðà-
ìåòðû ïîëó÷åíèÿ äàííûõ, à èìåííî: ðàçìåðû âîêñåëÿ,
÷èñëîâàÿ àïåðòóðà îáúåêòèâà, èíäåêñ ïðåëîìëåíèÿ è ìàê-
ñèìóì ñïåêòðà èñïóñêàíèÿ ôëóîðîõðîìà), ñ ïðèìåíåíèåì
ïðîãðàìì AutoDeblur v.9.3 è AutoVizualize v.9.3 (AutoQu-
ant Imaging, Inc.).

Ðåçóëüòàòû

Ï ð î ñ ò ð à í ñ ò â å í í à ÿ î ð ã à í è ç à ö è ÿ õ ð î ì î -
ñ î ì ò è ï à ë à ì ï î â û õ ù å ò î ê â è í ò à ê ò í û õ ÿ ä -
ð à õ. Èñïîëüçîâàíèå âîçìîæíîñòåé êîíôîêàëüíîé ìèêðî-
ñêîïèè ïîçâîëèëî ïîäòâåðäèòü ðÿä âûñêàçûâàâøèõñÿ ðàíåå
ïðåäïîëîæåíèé î ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè ãåíîìà íà
ñòàäèè ËÙ è ïîëó÷èòü íîâûå äàííûå îá àðõèòåêòóðå è
êîìïàðòìåíòàëèçàöèè çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêîâ ó ïòèö.

Ìèêðîõèðóðãè÷åñêè èçîëèðîâàííûå èç ðàñòóùèõ îîöèòîâ
äîìàøíåé êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà ÿäðà îáðàáàòû-
âàëè ôëóîðîõðîìîì Sytox green è ñêàíèðîâàëè ïðè ïîìî-
ùè ëàçåðíîãî êîíôîêàëüíîãî ìèêðîñêîïà. Ïîëó÷åííûå
êîíôîêàëüíûå èçîáðàæåíèÿ îò÷åòëèâî äåìîíñòðèðóþò
îòñóòñòâèå â çàðîäûøåâîì ïóçûðüêå ñâÿçè õðîìîñîì ñ
ÿäåðíîé îáîëî÷êîé (ðèñ. 2, à, â). Õðîìîñîìû ëåæàò â öåí-
òðå çàðîäûøåâîãî ïóçûðüêà è îòäåëåíû îò ÿäåðíîé îáî-
ëî÷êè øèðîêîé çîíîé íóêëåîïëàçìû (ðèñ. 2, à, â). Òåëî-
ìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì-ËÙ íå àññîöèèðîâàíû ñ âíóò-
ðåííåé ìåìáðàíîé ÿäåðíîé îáîëî÷êè èëè ÿäåðíîé
ëàìèíîé. Àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíûõ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ â
ñåðèÿõ êîíôîêàëüíûõ èçîáðàæåíèé ïîäòâåðäèë òàêæå,
÷òî íà ñòàäèè ËÙ õðîìîñîìû êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðå-
ïåëà íå èìåþò êîíòàêòà äðóã ñ äðóãîì è õðîìîñîìíûå
ñóáäîìåíû íå îáðàçóþò õàðàêòåðíûõ äëÿ èíòåðôàçíûõ
ÿäåð ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê õðîìîöåíòðîâ (ðèñ. 2, à, â).

Îïèñàííûé ïîäõîä ê àíàëèçó ñòðîåíèÿ ËÙ â ÿäðå, ñî-
õðàíèâøåì ñòðóêòóðíóþ öåëîñòíîñòü, äàåò âîçìîæíîñòü
ñâåñòè ê ìèíèìóìó ðàçëè÷íûå àðòåôàêòû, âîçíèêàþùèå
ïðè ìèêðîõèðóðãè÷åñêîì âûäåëåíèè õðîìîñîì òèïà ËÙ
èç çàðîäûøåâîãî ïóçûðüêà. Ýòî ïîçâîëèëî íàì âïåðâûå
äàòü äåòàëüíîå îïèñàíèå õðîìîñîì-ËÙ â èíòàêòíîì, íå-
äåôîðìèðîâàííîì ÿäðå. Íà òðåõìåðíûõ èçîáðàæåíèÿõ
ËÙ õîðîøî âèäíî, ÷òî èõ ëàòåðàëüíûå ïåòëè íàïðàâëåíû
âî âñå ñòîðîíû îò õðîìîñîìíîé îñè è õðîìîñîìû äåéñò-
âèòåëüíî íàïîìèíàþò õîçÿéñòâåííûå «åðøèêè» (ðèñ. 3,
à). Ïðè ýòîì, îòòàëêèâàÿñü äðóã îò äðóãà, ëàòåðàëüíûå
ïåòëè õðîìîñîì ïðèäàþò áèâàëåíòàì, èìåþùèì äâå òåð-
ìèíàëüíûå õèàçìû, ýëëèïñîèäíóþ èëè êîëüöåâèäíóþ
êîíôèãóðàöèþ (ðèñ. 3, â). Â ñëó÷àå áèâàëåíòîâ ñ á*îëüøèì
÷èñëîì õèàçì ïëîñêîñòè, ïðîõîäÿùèå ÷åðåç ÷àñòè ãîìî-
ëîãîâ, îãðàíè÷åííûå ñîñåäíèìè õèàçìàìè áèâàëåíòà, ðàñ-
ïîëàãàþòñÿ â ïðîñòðàíñòâå ÿäðà ïîä óãëîì äðóã ê äðóãó
(ðèñ. 3, à). Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî òàê íàçûâàåìûå äâîé-
íûå ïåòëåâûå ìîñòû (àíãë. — double loop bridges), êîòî-
ðûå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ó÷àñòêè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä,
ñîîòâåòñòâóþùèå íåñîåäèíåííûì â îñíîâàíèè áîêîâûì
ïåòëÿì (Morgan, 2002), õîðîøî âèäíû â íåêîòîðûõ áèâà-
ëåíòàõ âíóòðè èíòàêòíîãî ÿäðà êàê ïåòëè, èñõîäÿùèå èç
îäíîãî õðîìîìåðà è âõîäÿùèå â ñîñåäíèé õðîìîìåð
(ðèñ. 3, á, â).

Ï î ë î æ å í è å ì à ê ð î-, ì è ä è- è ì è ê ð î õ ð î ì î -
ñ î ì î ò í î ñ è ò å ë ü í î ö å í ò ð à ÿ ä ð à. Êàê ïðàâèëî, äëÿ
õàðàêòåðèñòèêè ïðîñòðàíñòâåííîé ëîêàëèçàöèè õðîìîñî-
ìû â èíòåðôàçíîì ÿäðå èñïîëüçóþòñÿ äâà ïîêàçàòåëÿ —
ðàäèàëüíîå ïîëîæåíèå õðîìîñîìíîé òåððèòîðèè è ïîëî-
æåíèå äàííîé õðîìîñîìû îòíîñèòåëüíî äðóãèõ õðîìîñîì
êàðèîòèïà. Â ðàìêàõ íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ áûëî ïðî-
àíàëèçèðîâàíî ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîì
âíóòðè çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêîâ, òàê êàê îíî íàèáîëåå
ïîëíî õàðàêòåðèçóåò êðóïíîìàñøòàáíóþ àðõèòåêòóðó ãå-
íîìà â îîöèòå.

Î÷åâèäíî, ÷òî íàèáîëüøóþ èíôîðìàòèâíîñòü äàåò
ñî÷åòàíèå íåñêîëüêèõ ìåòîäîâ àíàëèçà ðàäèàëüíîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì. Ïîñëå ñîçäàíèÿ îáúåìíûõ ðåêîí-
ñòðóêöèé ÿäåð è îïðåäåëåíèÿ êîîðäèíàò öåíòðà ÿäðà ïðî-
ñòðàíñòâåííîå ðàñïðåäåëåíèå ïîëíîãî õðîìîñîìíîãî íà-
áîðà â çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ ïòèö îöåíèâàëè òðåìÿ
ñïîñîáàìè: 1) ïîäñ÷åòîì êîëè÷åñòâà ìàêðî-, ìèäè- è ìèê-
ðîõðîìîñîì â òðåõ çîíàõ, óñëîâíî âûäåëåííûõ íà 3D-ðå-
êîíñòðóêöèÿõ ÿäåð; 2) èçìåðåíèåì ðàññòîÿíèÿ îò öåíòðà
ÿäðà äî òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ áèâàëåíòîâ ñ ïîìîùüþ èí-
ñòðóìåíòà «3D-ìèêðîìåòð» â ðåæèìå ïðîñìîòðà îïòè÷å-
ñêèõ ñðåçîâ; 3) âû÷èñëåíèåì ðàññòîÿíèÿ îò öåíòðà ÿäðà
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äî öåíòðà ìàññ òåëà, îãðàíè÷åííîãî èçîïîâåðõíîñòüþ, ïî-
ñòðîåííîé âîêðóã èíäèâèäóàëüíîãî áèâàëåíòà. Ðåçóëüòàòû
ïðèìåíåíèÿ êàæäîãî èç ýòèõ ïîäõîäîâ ïðåäñòàâëåíû íèæå.

Ï î ä ñ ÷ å ò á è â à ë å í ò î â ð à ç í û õ ì î ð ô î ë î ã è -
÷ å ñ ê è õ ã ð ó ï ï â ò ð å õ ç î í à õ , â è ç ó à ë ü í î â û ä å -
ë å í í û õ í à 3 D - ð å ê î í ñ ò ð ó ê ö è ÿ õ ÿ ä å ð. Â èíòåð-
ôàçíûõ ÿäðàõ ïîëîæåíèå çàíèìàþùèõ çíà÷èòåëüíûé îáú-
åì è òåñíî êîíòàêòèðóþùèõ äðóã ñ äðóãîì õðîìîñîìíûõ
òåððèòîðèé ñ òðóäîì ïîääàåòñÿ îöåíêå áåç ïðèâëå÷åíèÿ
ñïåöèàëüíûõ ìåòîäîâ èäåíòèôèêàöèè õðîìîñîì. Íàïðî-
òèâ, ïåðâè÷íûé àíàëèç ðàäèàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ÷åòêî
ðàçëè÷èìûõ è îáîñîáëåííûõ äðóã îò äðóãà ãèãàíòñêèõ

õðîìîñîì òèïà ËÙ âîçìîæåí ïóòåì âèçóàëüíîãî àíàëèçà
îáúåìíûõ ðåêîíñòðóêöèé ÿäåð. Íàéäåííîå ðàíåå ñîîòâåò-
ñòâèå ìåæäó ìèòîòè÷åñêèìè õðîìîñîìàìè è ìåéîòè÷å-
ñêèìè áèâàëåíòàìè êóðèöû (Derjusheva et al., 2003; Krasi-
kova et al., 2006), à òàêæå ïîñòðîåííûå öèòîëîãè÷åñêèå
êàðòû ìàêðîõðîìîñîì-ËÙ êóðèöû è ïåðåïåëà (Schmid et
al., 2005; Galkina et al., 2006) äåëàþò âîçìîæíîé èäåíòè-
ôèêàöèþ íåêîòîðûõ õðîìîñîì-ËÙ ýòèõ âèäîâ è áåç èñ-
ïîëüçîâàíèÿ òðóäîåìêîé ïðîöåäóðû õðîìîñîìîñïåöè-
ôè÷íîé ôëóîðåñöåíòíîé ãèáðèäèçàöèè in situ (FISH).

Îáùåå ÷èñëî áèâàëåíòîâ â ÿäðå îîöèòà êàê ó êóðèöû,
òàê è ó ïåðåïåëà ñîñòàâëÿåò 38 àóòîñîìíûõ áèâàëåíòîâ è
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Ðèñ. 2. XY-ïðîåêöèè ÿäåð îîöèòîâ äîìàøíåé êóðèöû (à, á) è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà (â, ã).

à, â — ìàêñèìàëüíûå ïðîåêöèè ÿäåð îîöèòîâ êóðèöû (à) è ïåðåïåëà (â), îêðàøåííûõ ÍÊ-ñïåöèôè÷íûì êðàñèòåëåì Sytox Green; çåëåíûìè îêðóæíî-
ñòÿìè ïîêàçàíû êîíòóðû ÿäåð, øòðèõîâûìè ëèíèÿìè — ãðàíèöû çîí, â êîòîðûõ ïðîâîäèëñÿ ïîäñ÷åò õðîìîñîì; á, ã — ïðîåêöèè 3D-ðåêîíñòðóêöèé
òåõ æå ÿäåð ñ ïðèñâîåíèåì èçîïîâåðõíîñòÿì ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîì êðàñíîãî, ñèíåãî è çåëåíîãî ïñåâäîöâåòîâ ñîîòâåòñòâåííî. Ìàñøòàáíûå

îòðåçêè — 50 ìêì.



1 ïîëîâîé áèâàëåíò (ZW). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìàêðî-,
ìèäè- è ìèêðîáèâàëåíòû îòëè÷àëè äðóã îò äðóãà ïî ðàç-
ìåðó. Ïîìèìî ýòîãî, âûñîêèé óðîâåíü ðàçðåøåíèÿ êîíôî-
êàëüíûõ èçîáðàæåíèé ÿäåð ïîçâîëèë ïðè äåëåíèè õðî-
ìîñîì íà ãðóïïû èäåíòèôèöèðîâàòü îòäåëüíûå ìàêðî- è
ìèäè-õðîìîñîìû ïî õàðàêòåðíîìó äëÿ êàæäîé èç íèõ
óíèêàëüíîìó õðîìîìåðíî-ïåòëåâîìó ðèñóíêó è ìàðêåð-
íûì ñòðóêòóðàì (ðèñ. 3). Ïðèìåðû 3D-ðåêîíñòðóêöèé
ÿäåð îîöèòîâ äîìàøíåé êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà ñ
ïðèñâîåíèåì ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîìàì êðàñíî-
ãî, ñèíåãî è çåëåíîãî ïñåâäîöâåòîâ ñîîòâåòñòâåííî ïðèâå-
äåíû íà ðèñ. 2, á, ã.

Äëÿ âèçóàëüíîãî àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì â
çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà íà
3D-ðåêîíñòðóêöèÿõ îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ ÿäåð áûëè âûäåëå-

íû 3 çîíû: öåíòðàëüíàÿ (îáëàñòü, îãðàíè÷åííàÿ ñôåðîé
ðàäèóñà, ðàâíîé 1/3 ðàäèóñà ÿäðà), ïåðèôåðè÷åñêàÿ (îá-
ëàñòü ïîä ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëÿåò ñî-
áîé ïîëóþ ñôåðó ñ âíåøíèì ðàäèóñîì, ðàâíûì ðàäèóñó
ÿäðà, è âíóòðåííèì ðàäèóñîì, ðàâíûì ðàäèóñó îáëàñòè, â
êîòîðîé äåòåêòèðóþòñÿ ôëóîðåñöèðóþùèå îáúåêòû, ò. å.
õðîìîñîìû) è ïðîìåæóòî÷íàÿ (îáëàñòü ìåæäó öåíòðàëü-
íîé è ïåðèôåðè÷åñêîé çîíàìè). Ñõåìàòè÷åñêè ñîîòíîøå-
íèå çîí ïîêàçàíî íà ìàêñèìàëüíîé XY-ïðîåêöèè çàðîäû-
øåâîãî ïóçûðüêà êóðèöû (ðèñ. 2, à). Äëÿ êàæäîãî áèâà-
ëåíòà îïðåäåëÿëè åãî ïðèíàäëåæíîñòü ê òîé èëè èíîé èç
âûäåëåííûõ çîí.

Ïîñêîëüêó õðîìîñîìû-ËÙ íå êîíòàêòèðóþò ñ ÿäåð-
íîé îáîëî÷êîé, ïåðèôåðè÷åñêàÿ çîíà ÿäðà îîöèòà íà ñòà-
äèè ËÙ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îáëàñòü íóêëåîïëàçìû, ñâî-
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Ðèñ. 3. Õðîìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê äîìàøíåé êóðèöû â èíòàêòíîì ÿäðå.

à — áèâàëåíò 3 êóðèöû, ìàêñèìàëüíàÿ XY-ïðîåêöèÿ 72 îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ ïîñëå äåêîíâîëþöèè ñèãíàëà; ñòðåëêàìè ïîêàçàíû õèàçìû: ãîëîâêè ñòðå-
ëîê óêàçûâàþò íà íåêîòîðûå áîêîâûå ïåòëè; á, â — äâóõíèòåâûå ïåòëåâûå ìîñòû (ñòðåëêè) â õðîìîñîìàõ òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê êóðèöû: á— ìèêðîõðî-
ìîñîìà, ìàêñèìàëüíàÿ ïðîåêöèÿ 22 îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ ïîñëå äåêîíâîëþöèè ñèãíàëà; â — ìèäè-õðîìîñîìà, ìàêñèìàëüíàÿ ïðîåêöèÿ 54 îïòè÷åñêèõ

ñðåçîâ ïîñëå äåêîíâîëþöèè ñèãíàëà. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 10 ìêì.
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Ðèñ. 4. Ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîì â ÿäðå îîöèòà ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà.

à, â, ä — ãèñòîãðàììû ïîëîæåíèÿ öåíòðîâ ìàññ òåë, îãðàíè÷åííûõ èçîïîâåðõíîñòÿìè, ïðåäñòàâëÿþùèìè ñîáîé ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîìû ñî-
îòâåòñòâåííî; á, ã, å — ãèñòîãðàììû ïîëîæåíèÿ òåðìèíàëüíûõ ðàéîíîâ ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîì ñîîòâåòñòâåííî; ïî ãîðèçîíòàëè ïðèâåäåíû
íîìåðà èçîïîâåðõíîñòåé ìåéîòè÷åñêèõ áèâàëåíòîâ, ïðèñâîåííûå ïðè ïðîãðàììíîé òðåõìåðíîé ðåêîíñòðóêöèè ÿäðà (îò 1 äî 39); ïî âåðòèêàëè ïðèâå-
äåíû ðàññòîÿíèÿ îò öåíòðà ÿäðà äî öåíòðà ìàññ òåëà, îãðàíè÷åííîãî èçîïîâåðõíîñòüþ (L), è òåðìèíàëüíûõ ðàéîíîâ (r) áèâàëåíòà. Îáùèé âèä 3D-ðå-

êîíñòðóêöèè ýòîãî ÿäðà èç îîöèòà ïåðåïåëà ïðèâåäåí íà ðèñ. 1, ã. Ðàäèóñ ÿäðà — 86 ìêì.



áîäíîé îò õðîìîñîì (ðèñ. 2, à, â). Â öåëîì íà ñòàäèè ðîñòà
îîöèòà, êîãäà íà ëàòåðàëüíûõ ïåòëÿõ ËÙ ïðîèñõîäèò àê-
òèâíàÿ òðàíñêðèïöèÿ, à õðîìîñîìû çàíèìàþò áîëü-
øóþ ÷àñòü îáúåìà ÿäðà, äèàìåòð çàíèìàåìîé èìè îáëàñòè
ëèíåéíî âîçðàñòàåò ïðîïîðöèîíàëüíî óâåëè÷åíèþ äèà-
ìåòðà ÿäðà (ðèñ. 5). Ïðè ýòîì îáùèé õàðàêòåð ðàñïðå-
äåëåíèÿ õðîìîñîì-ËÙ âíóòðè çàíèìàåìîé èìè îáëàñòè
ÿäðà ñóùåñòâåííûõ èçìåíåíèé â ýòîò ïåðèîä íå ïðåòåð-
ïåâàåò.

Â îîöèòå õðîìîñîìû-ËÙ çàíèìàþò öåíòðàëüíóþ
è ïðîìåæóòî÷íóþ çîíû ÿäðà, íî ðàñïðåäåëåíû â íèõ íå-
ðàâíîìåðíî. Ïîäñ÷åò ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîì â
ýòèõ äâóõ óñëîâíî âûäåëåííûõ çîíàõ ïîêàçàë, ÷òî êàê ó
êóðèöû, òàê è ó ïåðåïåëà â çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ áîëü-
øèíñòâî ìèêðîáèâàëåíòîâ (êàê ïðàâèëî, áîëåå 20) ëîêà-
ëèçóåòñÿ âáëèçè âíåøíåé ãðàíèöû ïðîìåæóòî÷íîé çîíû.
Â öåíòðàëüíîé çîíå êîëè÷åñòâî ìèêðîõðîìîñîì, êàê ïðà-
âèëî, âàðüèðîâàëî îò 1 äî 7, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ýòà çîíà
áûëà âîîáùå ñâîáîäíà îò õðîìîñîì. Ìàêðî- è ìèäè-
õðîìîñîìû, îáùåå ÷èñëî êîòîðûõ â êàðèîòèïàõ îáîèõ âè-
äîâ ïòèö ïðèáëèçèòåëüíî â 3 ðàçà ìåíüøå, ÷åì ÷èñëî ìèê-
ðîõðîìîñîì, ðàñïðåäåëÿëèñü ìåæäó âûäåëåííûìè çîíà-
ìè ÿäðà òàêæå íåðàâíîìåðíî: êðóïíûå áèâàëåíòû ìîãëè
íàõîäèòüñÿ êàê â ïðîìåæóòî÷íîé, òàê è â öåíòðàëüíîé çî-
íàõ ÿäðà, íî â öåíòðàëüíîé çîíå — çíà÷èòåëüíî ðåæå
(ðèñ. 2).

À í à ë è ç ð à ä è à ë ü í î ã î ð à ñ ï ð å ä å ë å í è ÿ ò å ð -
ì è í à ë ü í û õ õ ð î ì î ì å ð î â õ ð î ì î ñ î ì. Âèçóàëüíàÿ
îöåíêà õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ â ÿäðå áèâàëåíòîâ ðàç-
íûõ ãðóïï èìååò ñâîè íåäîñòàòêè. Íàïðèìåð, ðàçìåð íå-
êîòîðûõ ìàêðîáèâàëåíòîâ ñîïîñòàâèì ñ ðàäèóñîì îáëàñ-
òè ÿäðà, çàíèìàåìîé õðîìîñîìàìè, ïîýòîìó êîãäà áèâà-
ëåíò ðàñïîëîæåí ïîä óãëîì ê ñôåðè÷åñêîé ïîâåðõíîñòè,
áûâàåò òðóäíî îäíîçíà÷íî îïðåäåëèòü åãî ïðèíàäëåæ-
íîñòü ê òîé èëè èíîé çîíå è â òàêèõ ñëó÷àÿõ ïðèõîäèòñÿ
ðóêîâîäñòâîâàòüñÿ äîïîëíèòåëüíûìè, êàê ïðàâèëî ñóáú-
åêòèâíûìè, êðèòåðèÿìè.

Äëÿ áîëåå òî÷íîé îöåíêè õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ
õðîìîñîì â ÿäðàõ îîöèòîâ ïòèö áûë ïðîâåäåí àíàëèç ðà-
äèàëüíîãî ïîëîæåíèÿ òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì â
çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ ñàìîê ïåðåïåëà, ËÙ êîòîðûõ
õàðàêòåðèçóþòñÿ îòñóòñòâèåì êðóïíûõ òåðìèíàëüíûõ ïå-
òåëü. Ðàññòîÿíèå èçìåðÿëè îò ìàðêèðîâàííîãî íàìè öåíò-
ðà ÿäðà äî îïòè÷åñêîãî ñðåçà, â êîòîðîì èíòåíñèâíîñòü

ôëóîðåñöåíöèè òåðìèíàëüíîãî õðîìîìåðà õðîìîñîìû
áûëà ìàêñèìàëüíîé. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî òåðìèíàëü-
íûå õðîìîìåðû ãîìîëîãîâ â êàæäîì áèâàëåíòå, êàê ïðà-
âèëî, õîðîøî ðàçëè÷èìû. Îäíàêî ïðè íàëè÷èè òåðìèíà-
ëüíûõ õèàçì, êîãäà êîíöåâûå õðîìîìåðû ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì íåðàçëè÷èìû, êîëîêàëèçîâàííûå òåðìèíàëü-
íûå õðîìîìåðû ðàññìàòðèâàëè êàê îäèí îáúåêò. Ãèñòîã-
ðàììû ðàñïðåäåëåíèÿ òåðìèíàëüíûõ ðàéîíîâ ìàêðî-, ìè-
äè- è ìèêðîõðîìîñîì â ÿäðå îäíîãî èç îîöèòîâ ïåðåïåëà
ïðèâåäåíû íà ðèñ. 4, á, ã, å.

Äëÿ ñðàâíåíèÿ äàííûõ, ïîëó÷åííûõ äëÿ ÿäåð ðàçíîãî
ðàçìåðà, è ñòàíäàðòèçàöèè óñëîâèé èçìåðåíèé ìû ðàññ÷è-
òûâàëè îòíîøåíèå ðàññòîÿíèÿ îò öåíòðà ÿäðà äî êîíöåâî-
ãî õðîìîìåðà ê ðàäèóñó îáëàñòè ÿäðà, çàíèìàåìîé õðîìî-
ñîìàìè (R) (ðèñ. 2, à). Íåîáõîäèìîñòü ââåäåíèÿ îòíîñèòå-
ëüíûõ âåëè÷èí îïðåäåëÿåòñÿ òåì, ÷òî â îîöèòàõ ñòàäèè
ËÙ îòíîøåíèå ðàäèóñà îáëàñòè, çàíèìàåìîé õðîìîñîìà-
ìè, ê ðàäèóñó ÿäðà íåñêîëüêî âàðüèðóåò: îò 0.65 äî 0.82 ó
äîìàøíåé êóðèöû (ñðåäíåå 0.73 ± 0.05) è îò 0.65 äî 0.80 ó
ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà (ñðåäíåå 0.74 ± 0.05) (ðàññ÷èòàíî èç
äàííûõ, ïðåäñòàâëåííûõ íà ðèñ. 5).

Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü êîíöåâûõ õðî-
ìîìåðîâ õðîìîñîì ëîêàëèçóåòñÿ â îáúåìå ÿäðà îò 0.8R äî
1R, ò. å. â ïðîìåæóòî÷íîé çîíå è íà åå âíåøíåé ãðàíèöå.
Â ýòîé îáëàñòè ñîñðåäîòî÷åíî îò 56.5 äî 72.7 % òåðìè-
íàëüíûõ õðîìîìåðîâ ìàêðîáèâàëåíòîâ, îò 78.9 äî 85 %
òåðìèíàëüíûõ õðîìîìåðîâ ìèäèáèâàëåíòîâ è îò 78.0
äî 82.6 % òåðìèíàëüíûõ õðîìîìåðîâ ìèêðîáèâàëåíòîâ.
Â öåëîì õàðàêòåð ðàñïðåäåëåíèÿ òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîì ðàçíîãî ðàçìåðà â ðàçíûõ ðàäèàëüíûõ çîíàõ çà-
ðîäûøåâûõ ïóçûðüêîâ ñîîòâåòñòâóåò õàðàêòåðó ðàñïðåäå-
ëåíèÿ áèâàëåíòîâ ïðè èõ âèçóàëüíîì ïîäñ÷åòå íà 3D-ðå-
êîíñòðóêöèÿõ.

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ïðåèìóùåñòâà èñïîëüçîâàíèÿ òî÷-
íûõ èçìåðåíèé êîîðäèíàò òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì
î÷åâèäíû, ðàäèàëüíîå ïîëîæåíèå õðîìîñîìû íåîáõîäè-
ìî îöåíèâàòü íå òîëüêî íà îñíîâå óñòàíîâëåííîãî ïîëî-
æåíèÿ â ïðîñòðàíñòâå íåêîòîðûõ åå îòäåëüíûõ ñåãìåíòîâ,
íî è ñ ó÷åòîì ïîëîæåíèÿ îñòàëüíûõ ó÷àñòêîâ õðîìîñîìû.
Èñïîëüçîâàíèå åùå îäíîãî ïîäõîäà ê îïðåäåëåíèþ ïðî-
ñòðàíñòâåííîãî ïîëîæåíèÿ îáúåêòà â ÿäðå ïîìîãàåò ðå-
øèòü ýòó çàäà÷ó.

À í à ë è ç ð à ä è à ë ü í î ã î ð à ñ ï ð å ä å ë å í è ÿ ö å í -
ò ð î â ì à ñ ñ á è â à ë å í ò î â. Îñíîâó ìåòîäà ñîñòàâëÿåò
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Ðèñ. 5. Ñîîòíîøåíèå äèàìåòðîâ ÿäðà îîöèòà è îáëàñòè, çàíèìàåìîé õðîìîñîìàìè, íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê ó äîìàøíåé êóðèöû
(à) è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà (á).

à — ãðàôèêè ïîñòðîåíû íà îñíîâàíèè èçìåðåíèé ïàðàìåòðîâ 10 èçîëèðîâàííûõ ÿäåð; á — ãðàôèêè ïîñòðîåíû íà îñíîâàíèè èçìåðåíèé ïàðàìåòðîâ 14
èçîëèðîâàííûõ ÿäåð; âåðõíÿÿ ãðàíèöà òåìíîé îáëàñòè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãðàôèê çàâèñèìîñòè äèàìåòðà ÿäðà îò ñòàäèè ðîñòà îîöèòà, âåðõíÿÿ ãðàíè-

öà ñâåòëîé îáëàñòè ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãðàôèê çàâèñèìîñòè äèàìåòðà çàíèìàåìîé õðîìîñîìàìè ÷àñòè òåõ æå ÿäåð îò ñòàäèè ðîñòà îîöèòà.



ïîñòðîåíèå êîìïüþòåðíûõ 3D-ðåêîíñòðóêöèé è èçî-
ïîâåðõíîñòåé ñîäåðæèìîãî ÿäåð, è ïîñëåäóþùåå ðàçáèå-
íèå ýòèõ èçîïîâåðõíîñòåé íà îòäåëüíûå îáúåêòû, ñîîò-
âåòñòâóþùèå áèâàëåíòàì (ñì. Ìàòåðèàëû è ìåòîäû)
(ðèñ. 1). Êîíòóðû èçîïîâåðõíîñòåé äëÿ âñåõ áèâàëåíòîâ
îïðåäåëÿåò âûáðàííûé ïîðîã óðîâíÿ èíòåíñèâíîñòè ôëó-
îðåñöåíòíîãî ñèãíàëà (ðèñ. 1, à, á). Ïðîñòðàíñòâåííûå êî-
îðäèíàòû öåíòðà ìàññ ïëîòíîãî òåëà, îãðàíè÷åííîãî èçî-
ïîâåðõíîñòüþ, ïîñòðîåííîé âîêðóã áèâàëåíòà, çàâèñÿò îò
ôîðìû ýòîãî îáúåêòà (Roberts et al., 2005). Ïðèìåð ãèñòîã-
ðàìì ðàäèàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ öåíòðîâ ìàññ ìàêðî-,
ìèäè- è ìèêðîáèâàëåíòîâ îòíîñèòåëüíî óñòàíîâëåííîãî
öåíòðà ÿäðà ïðèâåäåí äëÿ òîãî æå çàðîäûøåâîãî ïóçûðü-
êà ïåðåïåëà (ðèñ. 4, à, â, ä), ÷òî è â ñëó÷àå àíàëèçà ðàñïðå-
äåëåíèÿ òåðìèíàëüíûõ õðîìîìåðîâ õðîìîñîì (ðèñ. 4, á, ã,
å). Ïðîôèëè ãèñòîãðàìì ðàäèàëüíîãî ïîëîæåíèÿ òåëî-
ìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì è öåíòðîâ ìàññ òåë, îãðàíè-
÷åííûõ èçîïîâåðõíîñòüþ, äëÿ îäíîãî è òîãî æå çàðîäû-
øåâîãî ïóçûðüêà ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íû. Â îáùåì ñëó-
÷àå, ó áèâàëåíòîâ ñ áîëåå ïåðèôåðè÷åñêèì ïîëîæåíèåì
öåíòðà ìàññ îäíà èëè îáå ïàðû òåðìèíàëüíûõ õðîìîìå-
ðîâ òàêæå ðàñïîëîæåíû áëèæå ê ïåðèôåðèè ÿäðà. Ïðè
ýòîì, îäíà ïàðà òåðìèíàëüíûõ õðîìîìåðîâ áèâàëåíòà
÷àùå íàõîäèòñÿ íà òîì æå ðàññòîÿíèè îò öåíòðà, ÷òî è
âòîðàÿ ïàðà åãî òåðìèíàëüíûõ õðîìîìåðîâ (ðèñ. 4, á, ã, å);
ëèøü ó íåêîòîðûõ îòäåëüíûõ áèâàëåíòîâ òåðìèíàëüíûå
õðîìîìåðû ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ â ðàçíûõ ðàäèàëüíûõ çî-
íàõ ÿäðà (íàïðèìåð, áèâàëåíò ñ íîìåðîì èçîïîâåðõíî-
ñòè 1 íà ðèñ. 4, á).

Óñòàíîâëåíî, ÷òî öåíòðû ìàññ îáúåêòîâ, ñîîòâåòñòâó-
þùèõ ïðàêòè÷åñêè âñåì ìàêðîáèâàëåíòàì (5.5 ± 0.6 èç 6),
âêëþ÷àÿ ïîëîâûå õðîìîñîìû, è ïðàêòè÷åñêè âñåì ìè-
äèáèâàëåíòàì (4.5 ± 0.6 èç 5), íàõîäÿòñÿ â îáëàñòè
ÿäðà îò 0.4R äî 1R. Öåíòðû ìàññ òåë, îãðàíè÷åííûõ èçî-
ïîâåðõíîñòÿìè, ïîñòðîåííûìè âîêðóã ìèêðîáèâàëåí-
òîâ, ëîêàëèçóþòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì â îáëàñòè ÿäðà îò
0.8R äî 1R, íà êîòîðóþ ïðèõîäèòñÿ â ñðåäíåì 24.7 ± 2.2
öåíòðîâ ìàññ ìèêðîáèâàëåíòîâ. Áëèæå ê öåíòðó ÿäðà, â
îáëàñòè, çàíèìàþùåé îáúåì îò 0.4R äî 0.8R, ìèêðîáèâà-
ëåíòû âñòðå÷àþòñÿ ðåæå (â ñðåäíåì 4.2 ± 1.6 ìèêðîáèâà-
ëåíòà). Â öåíòðàëüíîé ÷àñòè ÿäðà, îãðàíè÷åííîé
0.1R—0.4R, ëîêàëèçóåòñÿ íàèìåíüøåå ÷èñëî ìàêðî-, ìè-
äè- è ìèêðîõðîìîñîì; â ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ÿäðàõ îá-
ùåå ÷èñëî öåíòðîâ ìàññ áèâàëåíòîâ â ýòîé îáëàñòè âàðüè-
ðóåò îò 0 äî 2.

Ðàññìàòðèâàÿ â öåëîì äàííûå î ðàäèàëüíîì ðàñïðåäå-
ëåíèè ËÙ ðàçíîãî ðàçìåðà â çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ èç
îîöèòîâ äîìàøíåé êóðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà, ïîëó-
÷åííûå ñ ïîìîùüþ òðåõ ðàçíûõ ñïîñîáîâ îöåíêè ïîëîæå-
íèÿ îòäåëüíîãî áèâàëåíòà îòíîñèòåëüíî öåíòðà ÿäðà,
ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î ñóùåñòâîâàíèè îáùåãî ïðèíöèïà
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì â îîöèòàõ ïòèö.
Â òðàíñêðèïöèîííî-àêòèâíûõ îîöèòàõ ïòèö õðîìîñîìû
ðàñïîëîæåíû â îïðåäåëåííîé îáëàñòè ÿäðà íà çíà÷èòåëü-
íîì ðàññòîÿíèè îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ïðè÷åì îáîãàùåí-
íûå ãåíàìè ìèêðîõðîìîñîìû íå èìåþò ïðåäïî÷òèòåëüíî-
ãî ïîëîæåíèÿ áëèæå ê öåíòðó ÿäðà, à ëîêàëèçóþòñÿ ïðåè-
ìóùåñòâåííî íà ïåðèôåðèè îáëàñòè, çàíÿòîé âñåìè
õðîìîñîìàìè íàáîðà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìàêðî- è ìè-
äè-õðîìîñîìû, ÷àñòî îáíàðóæèâàåìûå â ïðîìåæóòî÷íîé
çîíå ÿäðà îîöèòà, òàêæå ìîãóò íàõîäèòüñÿ è â öåíòðàëü-
íîé åãî ÷àñòè.

Îáñóæäåíèå

Õðîìîñîìû òèïà ËÙ èç îîöèòîâ àìôèáèé è ïòèö
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îáúåêò êëàññè÷åñêèõ öèòîëîãè÷å-
ñêèõ, ìîëåêóëÿðíûõ è öèòîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé
(Morgan, 2002; Gaginskaya et al., 2009). Áîëüøèíñòâî èñ-
ñëåäîâàíèé ïðîâîäèòñÿ íà ËÙ, èçîëèðîâàííûõ èç ÿäåð
îîöèòîâ, ïîñëå äèñïåðãèðîâàíèÿ è ôèêñàöèè èõ íà ñòåê-
ëàõ (Morgan, 2008; Gall, Wu, 2010). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå,
èñïîëüçóÿ âîçìîæíîñòè ÊËÑÌ è öèôðîâîé îáðàáîòêè ñå-
ðèé îïòè÷åñêèõ ñðåçîâ îêðàøåííûõ ÿäåð (Ronneberger et
al, 2008), ìû âïåðâûå ïîëó÷èëè òðåõìåðíûå èçîáðàæåíèÿ
îòäåëüíûõ ËÙ ïòèö â èíòàêòíîì ÿäðå, ò. å. â èõ åñòåñò-
âåííîì ìèêðîîêðóæåíèè. Ýòî ïîçâîëèëî íàèáîëåå ïîëíî
îõàðàêòåðèçîâàòü îñîáåííîñòè èõ ïðîñòðàíñòâåííîé ìîð-
ôîëîãèè, â ÷àñòíîñòè îäíîçíà÷íî ïðîäåìîíñòðèðîâàòü
ñóùåñòâîâàíèå â õðîìîñîìàõ-ËÙ òàê íàçûâàåìûõ äâîé-
íûõ ïåòëåâûõ ìîñòîâ.

Ïåðâîíà÷àëüíî äâîéíûå ïåòëåâûå ìîñòû áûëè îáíà-
ðóæåíû íà ËÙ àìôèáèé è ñ÷èòàëèñü àðòåôàêòîì ìåõàíè-
÷åñêîãî ðàñòÿæåíèÿ õðîìîñîì â ðåçóëüòàòå ìàíèïóëÿöèé
ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è ñîäåðæèìûì ÿäðà. Òàê, â ýêñïåðè-
ìåíòàõ ïî âûòÿãèâàíèþ õðîìîñîì íàáëþäàëè èñêóññò-
âåííîå ôîðìèðîâàíèå äâîéíûõ ìîñòîâ, ÷òî ñûãðàëî íå-
ìàëîâàæíóþ ðîëü â ïîíèìàíèè äåòàëåé ñòðîåíèÿ è ñòðóê-
òóðíîé öåëîñòíîñòè ìåéîòè÷åñêèõ ïîëóáèâàëåíòîâ
(Callan, 1986; Morgan, 2002). Îäíàêî íàðÿäó ñ îïèñàíèåì
ìåõàíè÷åñêè îáðàçîâàííûõ äâîéíûõ ìîñòîâ áûëè ïîëó-
÷åíû ñâèäåòåëüñòâà â ïîëüçó ñóùåñòâîâàíèÿ â ËÙ «åñòå-
ñòâåííûõ» äâîéíûõ ìîñòîâ, íàïðèìåð íà ËÙ ãðåáåí÷àòî-
ãî òðèòîíà Triturus cristatus cristatus â ðàéîíå îñîáûõ ìàð-
êåðíûõ ñòðóêòóð — ãèãàíòñêèõ ñëèâøèõñÿ ïåòåëü (Callan,
1986). Ïî ìíåíèþ àâòîðà, â ãèãàíòñêèõ ñëèâøèõñÿ ïåòëÿõ
ãðåáåí÷àòîãî òðèòîíà íàêàïëèâàåòñÿ ãëûá÷àòûé ìàòðèêñ
ñ óïðóãîé ñòðóêòóðîé, êîòîðûé, âåðîÿòíî, ìåøàåò îáúå-
äèíåíèþ õðîìàòèíà â îñíîâàíèè ýòîé ñëîæíîé ïåòëè.

Ìû îáíàðóæèëè, ÷òî â èíòàêòíûõ íåäåôîðìèðîâàí-
íûõ ÿäðàõ îîöèòîâ ïòèö äâîéíûå ìîñòû íà õðîìîñî-
ìàõ-ËÙ ïðèñóòñòâóþò è â ðàéîíàõ ïðîñòûõ ëàòåðàëüíûõ
ïåòåëü. Òàêèå äâîéíûå ïåòëåâûå ìîñòû ÷àùå âñåãî ôîð-
ìèðóþòñÿ â îïðåäåëåííûõ ðàéîíàõ ËÙ ïòèö, íàïðèìåð
íà ïðåïàðàòàõ èçîëèðîâàííûõ ËÙ êóðèöû èõ ÷àñòî íà-
áëþäàëè â ñåðåäèíå äëèííîãî ïëå÷à õðîìîñîìû 4 (×å-
ëûøåâà è äð., 1990; Schmid et al., 2005). Íåäàâíî áûëà
âûñêàçàíà ãèïîòåçà, ïðåäïîëàãàþùàÿ, ÷òî ïîÿâëåíèå äâó-
õíèòåâûõ ìîñòîâ â ËÙ ñâÿçàíî ñ îñîáåííîñòÿìè ðàñïðå-
äåëåíèÿ â îñÿõ õðîìîñîì áåëêîâ ãðóïïû SMC (structural
maintenance of chromosomes), âõîäÿùèõ â ñîñòàâ êîìïëå-
êîâ êîíäåíñèí è êîãåçèí è ó÷àñòâóþùèõ â îðãàíèçàöèè
õðîìàòèíà â õðîìîìåðå (Krasikova et al, 2005; Gaginskaya
et al., 2009).

Íåêîòîðûå îñîáåííîñòè ïðîñòðàíñòâåííîé ìîðôîëî-
ãèè ËÙ â çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêàõ ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû
ñ ïîçèöèè ïîëèìåðíîé ìîäåëè ìåéîòè÷åñêèõ õðîìîñîì
(Marko, Siggia, 1997). Ýòà ìîäåëü ðàññìàòðèâàåò ôèçè÷å-
ñêèå ñâîéñòâà õðîìîñîì òèïà ËÙ, â îáùåì âèäå ïðåä-
ñòàâëåííûìè öåíòðàëüíîé îñüþ ïîëèìåðà, ñ êîòîðîé ñâÿ-
çàíû îòíîñèòåëüíî êîðîòêèå ïîëèìåðíûå íèòè. Îñíîâû-
âàÿñü íà ðåçóëüòàòàõ ìîäåëèðîâàíèÿ ñòðóêòóðû ËÙ ñ
ó÷åòîì æåñòêîñòè, ðàäèóñà è àêñèàëüíîãî íàïðÿæåíèÿ
ìåæäó ùåòêàìè ïðè ðàçëè÷íûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ïàðà-
ìåòðàõ, àâòîðû ïðåäñêàçàëè, ÷òî «õðîìàòèíîâîå äàâëå-
íèå», ò. å. ñèëû îòòàëêèâàíèÿ, âîçíèêàþùèå ìåæäó ëàòå-
ðàëüíûìè ïåòëÿìè (ùåòèíêàìè) ïîëóáèâàëåíòîâ, áóäåò
ïðèäàâàòü îâàëüíóþ ôîðìó ó÷àñòêàì áèâàëåíòà ìåæäó
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ñîñåäíèìè õèàçìàìè, à òàêæå íàïðàâëÿòü ïëîñêîñòè ýòèõ
ó÷àñòêîâ âçàèìîïåðïåíäèêóëÿðíî, òàê ÷òîáû ïåòëè ïåðå-
êðûâàëèñü ìèíèìàëüíî (Marko, Siggia, 1997). Èìåííî òà-
êèå îñîáåííîñòè ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè áèâàëåí-
òîâ íà ñòàäèè ËÙ ìû äåéñòâèòåëüíî íàáëþäàëè â èçîëè-
ðîâàííûõ ÿäðàõ îîöèòîâ ïòèö. Ïðåäëîæåííàÿ
ïîëèìåðíàÿ ìîäåëü íå äàåò ñâåäåíèé î âåëè÷èíå ñèë, äåé-
ñòâóþùèõ ìåæäó öåëûìè áèâàëåíòàìè (Marko, Siggia,
1997). Îäíàêî, íàáëþäàåìûé ôàêò, ÷òî âñå õðîìîñî-
ìû-ËÙ â ÿäðå îîöèòà ðàñïîëîæåíû â íóêëåîïëàçìå òà-
êèì îáðàçîì, ÷òîáû ìèíèìàëüíî âçàèìîäåéñòâîâàòü äðóã
ñ äðóãîì, ïîçâîëÿåò, ïî àíàëîãèè, ãîâîðèòü î ñóùåñòâîâà-
íèè ñèë îòòàëêèâàíèÿ ìåæäó öåëûìè áèâàëåíòàìè. Èìåí-
íî ïîýòîìó öåíòðàëüíàÿ çîíà ÿäðà â îîöèòàõ èññëåäîâàí-
íûõ âèäîâ ïòèö, êàê ïðàâèëî, ñîäåðæèò ìèíèìàëüíîå
÷èñëî áèâàëåíòîâ.

Îáëàñòü ÿäðà îîöèòà, çàíÿòóþ õðîìîñîìîé âìåñòå ñ
åå áîêîâûìè ïåòëÿìè, ìîæíî îïðåäåëèòü êàê õðîìîñîì-
íóþ òåððèòîðèþ ËÙ. Ãèïîòåòè÷åñêè â èíòåðôàçíîì ÿäðå
òîíêàÿ ñòðóêòóðà õðîìîñîìíîé òåððèòîðèè ïðåäñòàâëåíà
êîìïàêòíûìè äîìåíàìè õðîìàòèíà, ñîäåðæàùèìè îêîëî
1 ìëí ï. í. (Stadler et al., 2004; Albiez et al., 2006; Cremer et
al., 2006). Ïðè ýòîì, òðàíñêðèïöèîííî-àêòèâíûé õðîìà-
òèí, èìåþùèé, êàê ïîëàãàþò, âèä âûòÿíóòûõ ïåòåëü, ðàñ-
ïîëàãàåòñÿ íà «ïîâåðõíîñòè» êîìïàêòíûõ äîìåíîâ ðàçìå-
ðîì ïîðÿäêà 1 ìëí ï. í., â ìåñòàõ êîíòàêòà õðîìàòèíà ñ
èíòåðõðîìàòèíîâûì ïðîñòðàíñòâîì ÿäðà. Ðàçìåð è îöå-
íèâàåìîå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ â ñòðóêòóðíûõ äîìåíàõ õðîìî-
ñîìíûõ òåððèòîðèé ñîïîñòàâèìû ñ ðàçìåðàìè õðîìîìå-
ðîâ õðîìîñîì-ËÙ. Òàê, ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ, ïðèõî-
äÿùååñÿ íà îäèí õðîìîìåð â ìàêðîõðîìîñîìàõ-ËÙ
äîìàøíåé êóðèöû ñîñòàâëÿåò 1.5—2.0 ìëí ï. í. (Galkina
et al., 2006). Â ñâÿçè ñ âîçìîæíûì òîæäåñòâîì õðîìîìå-
ðîâ ËÙ è äîìåíîâ ðàçìåðîì 1 ìëí ï. í. â õðîìîñîìíûõ
òåððèòîðèÿõ êàæåòñÿ ïåðñïåêòèâíûì ðàñïðîñòðàíèòü
õðîìîìåðíî-ïåòëåâóþ ìîäåëü îðãàíèçàöèè õðîìîñîìû íà
ñòàäèè ËÙ íà èíòåðôàçíûå õðîìîñîìû. Â ñëó÷àå ËÙ âû-
ðàæåííàÿ õðîìîìåðíî-ïåòëåâàÿ ìîðôîëîãèÿ õðîìîñîìû,
ïî-âèäèìîìó, îïðåäåëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíî áîëüøèìè ðàç-
ìåðàìè òðàíñêðèïöèîííûõ åäèíèö (Morgan, 2002; Gagins-
kaya et al., 2009).

Â ïðåäñòàâëåííîé ðàáîòå, èñïîëüçóÿ íåñêîëüêî êîëè-
÷åñòâåííûõ ïîäõîäîâ ê îöåíêå ïîëîæåíèÿ õðîìîñîìû îò-
íîñèòåëüíî öåíòðà ÿäðà, ìû îõàðàêòåðèçîâàëè ðàäèàëü-
íóþ îðãàíèçàöèþ ãåíîìà â ÿäðàõ îîöèòîâ äîìàøíåé êó-
ðèöû è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà â ïåðèîä íàèáîëåå âûñîêîé
òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè (íà ñòàäèè áîëüøîãî ðîñòà
îîöèòà). Ñðàâíåíèå äàííûõ, ïîëó÷åííûõ â ðåçóëüòàòå
àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ òåëîìåðíûõ ðàéîíîâ, öåíòðîâ
ìàññ è öåëûõ áèâàëåíòîâ â îáúåìå ÿäðà, ñâèäåòåëüñòâóåò
â ïîëüçó íåóïîðÿäî÷åííîãî ðàäèàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ
ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîì âíóòðè çàíÿòîé õðîìîñî-
ìàìè îáëàñòè çàðîäûøåâûõ ïóçûðüêîâ äîìàøíåé êóðèöû
è ÿïîíñêîãî ïåðåïåëà. Íåäèôôåðåíöèðîâàííîå ïîëîæå-
íèå îáåäíåííûõ ãåíàìè ìàêðîõðîìîñîì è îáîãàùåííûõ
ãåíàìè ìèêðîõðîìîñîì îòëè÷àåòñÿ îò óïîðÿäî÷åííîãî
ðàäèàëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé â
èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Òàê, ïîêàçàíî,
÷òî â ÿäðàõ íåéðîíîâ è ïðîëèôåðèðóþùèõ ôèáðîáëàñòîâ
êóðèöû ãðóïïà èç 19 ìèêðîõðîìîñîì çàíèìàåò öåíòðàëü-
íóþ ÷àñòü ÿäðà, â òî âðåìÿ êàê òåððèòîðèè êðóïíûõ (õðî-
ìîñîìû 1—5 è Z) è ñðåäíèõ (õðîìîñîìû 6—10) õðîìî-
ñîì, ñîäåðæàùèõ ìåíüøåå ÷èñëî ãåíîâ, íàîáîðîò, ðàñïî-
ëàãàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî íà åãî ïåðèôåðèè (Habermann
et al., 2001). Óñòàíîâëåíî òàêæå, ÷òî êàê è ó ìëåêîïèòàþ-

ùèõ, ó êóðèöû â ÿäðàõ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ðàíî ðåïëè-
öèðóþùèåñÿ ñåãìåíòû õðîìîñîì èìåþò òåíäåíöèþ
ðàñïîëàãàòüñÿ âî âíóòðåííèõ ÷àñòÿõ ÿäðà, à ïîçäíî ðåïëè-
öèðóþùèåñÿ ðàéîíû ÷àùå ñâÿçàíû ñ ïåðèôåðèåé. Íåêîòî-
ðûå ñâåäåíèÿ ïîäòâåðæäàþò ýâîëþöèîííûé êîíñåðâà-
òèçì ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé ó íîâîíåá-
íûõ ïòèö â çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðà õðîìîñîì (Skinner et
al., 2009) è ñîäåðæàíèÿ â íèõ GC-ïàð (Federico et al.,
2005). Ïîñêîëüêó äîìàøíÿÿ êóðèöà è ÿïîíñêèé ïåðåïåë
õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëüøèì ñõîäñòâîì êàðèîòèïîâ, ìîæíî
îæèäàòü, ÷òî â èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ ïåðåïåëà ðàñïðåäåëå-
íèå ìàêðî-, ìèäè- è ìèêðîõðîìîñîì áóäåò òàêèì æå, êàê
è â èíòåðôàçíûõ ÿäðàõ êóðèöû.

Â ðàìêàõ îáñóæäàåìîé ïðîáëåìû èíòåðåñíî îòìå-
òèòü, ÷òî â êîìïüþòåðíîé ìîäåëè, ñèìóëèðóþùåé ñòàòè-
ñòè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé êóðè-
öû â ýëëèïòè÷åñêîì ÿäðå, õàðàêòåðíîì äëÿ ôèáðîáëàñòîâ,
íàáëþäàëîñü îáðàòíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîìíûõ òåð-
ðèòîðèé — ñ áîëüøèíñòâîì ìèêðîõðîìîñîì íà ïåðèôå-
ðèè ÿäðà (Habermann et al., 2001). Â ïîëíîì ñîîòâåòñòâèè
ñ ýòîé ìîäåëüþ, ó÷èòûâàþùåé òîëüêî ãåîìåòðè÷åñêèå
îãðàíè÷åíèÿ, ìû íàáëþäàëè àíàëîãè÷íûé ñìîäåëèðîâàí-
íîìó âèä ðàñïðåäåëåíèÿ ìèêðîáèâàëåíòîâ â çàðîäûøå-
âûõ ïóçûðüêàõ êóðèöû.

Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ãåíîìà â èíòåðôàçíîì
ÿäðå íà óðîâíå õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé è èõ îòäåëüíûõ
äîìåíîâ ïîä÷èíÿåòñÿ îáùåìó äëÿ êëåòî÷íîãî ÿäðà ïðèí-
öèïó ôóíêöèîíàëüíîé êîìïàðòìåíòàëèçàöèè (Sadoni et
al., 1999; O’Brien et al., 2003). Â ñîîòâåòñòâèè ñ ìîäåëüþ
ñàìîîðãàíèçàöèè, ÿäåðíûå êîìïàðòìåíòû ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé âûñîêîäèíàìè÷íûå ôóíêöèîíàëüíûå àíñàìáëè,
ñáîðêà êîòîðûõ îïðåäåëÿåòñÿ îñíîâíûìè âíóòðèÿäåðíû-
ìè ïðîöåññàìè è â êîòîðûõ ñîçäàåòñÿ íåîáõîäèìîå ìèê-
ðîîêðóæåíèå äëÿ óñèëåíèÿ, ñèíõðîíèçàöèè è ðåãóëÿöèè
âûïîëíÿåìûõ èìè ôóíêöèé. Ïåðåîñìûñëåíèå ñâÿçè ìåæ-
äó ñòðóêòóðîé è ôóíêöèåé êëåòî÷íîãî ÿäðà â ðàìêàõ ýòîé
ìîäåëè ïðèâîäèò ê ïðåäñòàâëåíèþ î òîì, ÷òî óñòàíîâëå-
íèå ñòàöèîíàðíîãî òðåõìåðíîãî ñîñòîÿíèÿ ãåíîìà ïðîèñ-
õîäèò ïîä âëèÿíèåì ìíîæåñòâà ôàêòîðîâ, â òîì ÷èñëå ïî-
ñòîÿííîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ãåíîìíîé ÄÍÊ ñ ìîëåêóëàìè
íóêëåîïëàçìû, ñàìîîðãàíèçàöèè è ðàçáîðêè ÿäåðíûõ äî-
ìåíîâ, èõ ôóíêöèîíàëüíîãî âçàèìîäåéñòâèÿ äðóã ñ äðó-
ãîì è ìîáèëüíîñòè âíóòðèÿäåðíûõ ñòðóêòóð (O’Brien et
al., 2003; Misteli, 2007). Ñëîæíîå âçàèìîäåéñòâèå ýòîãî
ìíîæåñòâà ôàêòîðîâ îïðåäåëÿåò ïîëîæåíèå õðîìîñîìíîé
òåððèòîðèè â ÿäðå, âìåñòå ñ òåì ðàäèàëüíàÿ îðãàíèçàöèÿ
ãåíîìà ñàìà ïî ñåáå íå íåñåò ôóíêöèîíàëüíîé íàãðóçêè
(van Driel et al., 2003; Fedorova, Zink, 2008).

Ïðåâèòåëëîãåííûé îîöèò ÿâëÿåòñÿ ïðèìåðîì òåðìè-
íàëüíî-äåôôåðåíöèðîâàííîé, âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàí-
íîé êëåòêè. Îñîáåííîñòü ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîìà íà
äàííîì ýòàïå îîãåíåçà ñîñòîèò â åãî âûñîêîì òðàíñêðèï-
öèîííîì ñòàòóñå. Âûÿâëåííîå íàìè íåóïîðÿäî÷åííîå,
ñëó÷àéíîå ðàäèàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå õðîìîñîì-ËÙ â òà-
êîì òðàíñêðèïöèîííî-àêòèâíîì ÿäðå, âåðîÿòíî, ÿâëÿåòñÿ
ïðÿìûì ñëåäñòâèåì îòñóòñòâèÿ ðÿäà ñòðóêòóðíûõ îãðàíè-
÷åíèé, îïðåäåëÿùèõ çàêîíîìåðíóþ îðãàíèçàöèþ õðîìî-
ñîìíûõ òåððèòîðèé â èíòåðôàçíîì ÿäðå.

Òàê, äëÿ ÿäåð îîöèòîâ ñòàäèè ËÙ õàðàêòåðíî êàê ïîë-
íîå îòñóòñòâèå ñâÿçè õðîìîñîì ñ ïåðèôåðèåé ÿäðà, òàê è
îòñóòñòâèå õðîìîöåíòðîâ, îáúåäèíÿþùèõ ãåòåðîõðîìàòè-
íîâûå ðàéîíû íåãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì. Â òîì ÷èñëå
ïîýòîìó áëèæàéøèå «ñîñåäè» îòäåëüíî âçÿòîãî áèâàëåí-
òà ïîäáèðàþòñÿ ñëó÷àéíûì îáðàçîì. Íàïðîòèâ, â èíòåð-
ôàçíûõ ÿäðàõ ñâÿçü õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé ëàìèíîé è äðóã ñ
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äðóãîì ïðåæäå âñåãî îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàéîíàìè êîíñòèòó-
òèâíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà, êîòîðûå â ñîâîêóïíîñòè ñîçäà-
þò ðåïðåññèâíûé ÿäåðíûé êîìïàðòìåíò. Âàæíî ïîä÷åðê-
íóòü, ÷òî íà ñòàäèè ËÙ ôîðìèðóþùèå ãåòåðîõðîìàòèíî-
âûå ðàéîíû õðîìîñîì ñàòåëëèòíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
ÄÍÊ äåìîíñòðèðóþò âûñîêèé óðîâåíü òðàíñêðèïöèîí-
íîé àêòèâíîñòè. Òàê, çíà÷èòåëüíóþ äîëþ òðàíñêðèáèðó-
þùèõñÿ íà ËÙ ïòèö ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ ñîñòàâëÿ-
þò ïðèöåíòðîìåðíûå, ñóáòåëîìåðíûå è èíòåðñïåðñíûå
òàíäåìíûå ïîâòîðû è íåêîäèðóþùèå ñïåéñåðû, õîòÿ
òðàíñêðèïöèÿ êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé òàêæå
îáíàðóæåíà (Gaginskaya et al., 2009). Äëèíà è ïëîòíîñòü
òðàíñêðèïöèîííûõ åäèíèö äàæå íåñêîëüêî âûøå ó îáåä-
íåííûõ ãåíàìè ìàêðîõðîìîñîì-ËÙ, ÷åì ó ñîäåðæàùèõ
áîëüøåå ÷èñëî ãåíîâ ìèêðîõðîìîñîì-ËÙ. Èñêëþ÷åíèå
ñîñòàâëÿåò ïîëîâàÿ õðîìîñîìà W, êîòîðàÿ è â ÿäðå îîöè-
òà ñîõðàíÿåò îòíîñèòåëüíî êîíäåíñèðîâàííîå ñîñòîÿíèå
(Solovei et al., 1993).

Îïðåäåëåííóþ ðîëü â íàáëþäàåìîì ñëó÷àéíîì ðàñ-
ïðåäåëåíèè õðîìîñîì òàêæå, áåçóñëîâíî, èãðàþò ãè-
ãàíòñêèé ðàçìåð çàðîäûøåâîãî ïóçûðüêà è îáúåì ñâîáîä-
íîé íóêëåîïëàçìû, â êîòîðîé îáëàäàþùèå õðîìîìåð-
íî-ïåòëåâîé ìîðôîëîãèåé ËÙ ïðèíèìàþò íàèáîëåå
âûãîäíóþ ïðîñòðàíñòâåííóþ êîíôîðìàöèþ, ñâîäÿùóþ ê
ìèíèìóìó âçàèìîäåéñòâèå ñîñåäíèõ áèâàëåíòîâ è èõ ëà-
òåðàëüíûõ ïåòåëü. Ïîäîáíàÿ óíèêàëüíàÿ àðõèòåêòóðà
ÿäðà îîöèòà ó íåêîòîðûõ âèäîâ æèâîòíûõ ìîæåò èìåòü
ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå êàê äëÿ ñîçðåâàíèÿ ÿéöà, òàê è
ïðè ïîñëåäóþùåì åãî îïëîäîòâîðåíèè è ôîðìèðîâàíèè
çèãîòû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ïîääåðæêå ñîâåòà ïî ãðàí-
òàì ïðåçèäåíòà ÐÔ (¹ ÌÊ-1677.2009.4), ÔÖÏ «Íàó÷-
íûå è íàó÷íî-ïåäàãîãè÷åñêèå êàäðû èííîâàöèîííîé
Ðîññèè» (ÃÊ ¹ Ï1367 îò 2 ñåíòÿáðÿ 2009 ã. è ÃÊ
¹ 14.740.11.0737 îò 12 îêòÿáðÿ 2010 ã.), Ðîññèéñêîãî
ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ãðàíò
¹ 08-04-90733-ìîá_ñò), Êîìèòåòà ïî íàóêå è âûñøåé
øêîëå ã. Ñàíêò-Ïåòåðáóðãà è ïðè òåõíè÷åñêîé ïîääåðæ-
êå ÖÊÏ «ÕÐÎÌÀÑ» Ñ.-Ïåòåðáóðãñêîãî ãîñóäàðñòâåííî-
ãî óíèâåðñèòåòà.
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Three-dimensional genome organization in the cell nucleus reflects its functional state and is one of the re-
gulatory levels of gene expression. Thus, a detailed exploration of the interrelations between the genome spatial
organization and functioning is essential. In this work, three-dimensional genome organization in growing oocy-
tes of Galliform birds, with giant transcriptionally active nucleus characterized by nearly absolute lack of struc-
tural constraints on chromosome decondensation, is analyzed in detail. Radial distribution of three groups of
chromosomes with different size and gene density in the nuclei of chicken and Japanese quail oocytes was ana-
lyzed using confocal laser scanning microscopy followed by the 3D-reconstruction. The chromosome position
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relative to the nuclear center was estimated by analyzing its localization in the certain radial zones of the nucleus
and direct distance measurements from the centre of the nucleus to the terminal regions and the center of gravity
of the chromosome. It has been shown that, in the transcriptionally active nuclei of avian oocytes, chromosomes
are located at a significant distance from the nuclear envelope and the gene-rich microchromosomes have no
preferential location close to the center of the nucleus and are localized mainly at the periphery of the region oc-
cupied by the whole chromosome set. Therefore the radial distribution of lampbrush chromosomes in the oocyte
nucleus does not obey the regularity of the spatial arrangement of chromosomes in the interphase nucleus accor-
ding to which the gene-rich chromosome territories are located at the nuclear center and the gene-poor ones are
at the nuclear periphery. With the help of visualization of 3D-preserved lampbrush chromosomes in the intact
nucleus, we have confirmed the presence of the repulsion forces between the lateral loops of lampbrush half-bi-
valents and the lack of interactions between the heterochromatic segments of different bivalents at the lampb-
rush stage of oogenesis.

K e y w o r d s: avian oogenesis, cell nucleus, domestic animals, genome architecture, lampbrush chromoso-
mes, telomeres, transcription, three-dimensional reconstruction.
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