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Îðãàíèçàöèÿ è ýâîëþöèÿ ñóáòåëîìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì ðæè

Ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì îòíîñÿòñÿ ê íàèáîëåå ïëàñòè÷íûì è áûñòðî ýâîëþöèîíèðóþùèì
ðàéîíàì ýóêàðèîòè÷åñêèõ ãåíîìîâ. Îòëè÷èòåëüíîé ÷åðòîé õðîìîñîì ðæè (Secale) ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå
êðóïíûõ áëîêîâ ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà íà ïëå÷àõ âñåõ 7 ïàð õðîìîñîì. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó ðàç-
ìåðîì ãåíîìà êóëüòèâèðóåìîé ðæè Secale cereale è äðåâíèì âèäîì S. silvestre äîñòèãàþò 15 %, è îñíîâ-
íûé âêëàä â ýòè ðàçëè÷èÿ âíîñèò óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ñóáòåëîìåðíûõ ãåòåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ.
Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñóáòåëîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí ðæè íàñûùåí ìíîæåñòâîì êîïèé íåñêîëüêèõ
ñåìåéñòâ òàíäåìíî îðãàíèçîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, îáðàçóþùèõ äëèííûå òÿæè ìîíîìåðîâ.
Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû èçó÷àëè òîíêóþ ìîëåêóëÿðíóþ îðãàíèçàöèþ è âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå ñå-
ìåéñòâ òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ è îêðóæàþùåé èõ ãåíîìíîé, íåòàíäåìíîé. Ðåñòðèêöèîííûé àíàëèç
BAC-êëîíîâ, ñîäåðæàùèõ ÄÍÊ êîðîòêîãî ïëå÷à ïåðâîé õðîìîñîìû ðæè, 1RS, ïîêàçàë, ÷òî â òÿæàõ
îñíîâíàÿ ìàññà ìîíîìåðîâ îðãàíèçîâàíà ñïåöèôè÷åñêèì îáðàçîì â ñòðóêòóðû áîëåå âûñîêîãî ïîðÿä-
êà — îò äèìåðîâ äî ïåíòàìåðîâ è äàæå ãåêñàìåðîâ, êîòîðûå îáðàçóþòñÿ â öåíòðàëüíûõ ó÷àñòêàõ òÿæåé.
Îêðóæàþùàÿ òÿæè òàíäåìíûõ ìîíîìåðîâ ãåíîìíàÿ ÄÍÊ ïðåäñòàâëåíà êîïèÿìè ñåìåéñòâ ðàçëè÷íûõ
êëàññîâ ðåòðîòðàíñïîçîíîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ òàêæå â ãåíîìàõ ïøåíèöû è ÿ÷ìåíÿ. Òàêèì îáðàçîì, ñïå-
öèôè÷åñêèì ìîëåêóëÿðíûì ïðîöåññîì, ïðîèñõîäèâøèì ïðè ôîðìèðîâàíèè ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðî-
ìàòèíà â ïðîöåññå äèâåðãåíöèè ãåíîìà ðæè îò îáùåãî ïðåäêà çëàêîâ, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü âçðûâíóþ
àìïëèôèêàöèþ ìîíîìåðîâ ñåìåéñòâ òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ pSc200 è pSc250, ïðèâåäøóþ ê îáðàçîâàíèþ
äëèííûõ ìíîãî÷èñëåííûõ òÿæåé ñðåäè ìàññû ðàçëè÷íûõ êîïèé ðåòðîòðàíñïîçîíîâ. Ëîãè÷íî ïðåäïîëà-
ãàòü, ÷òî ïîñëåäñòâèåì ýòîãî ïðîöåññà ñòàëî óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà è
ãåíîìà êóëüòóðíîé ðæè S. cereale.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: òàíäåìíî ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ, ÂÀÑ-áèáëèîòåêà, ðåòðî-
òðàíñïîçîíû, ñóáòåëîìåðíûé ãåòåðîõðîìàòèí, ìîëåêóëÿðíàÿ îðãàíèçàöèÿ è ýâîëþöèÿ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ò. ï. í. — òûñÿ÷è ïàð íóêëåîòèäîâ, BAC — bacterial artificial chromo-
some, LTR — long terminal repeat.

Ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì, ïðèìûêàþùèå íå-
ïîñðåäñòâåííî ê òåëîìåðàì è ïðîäîëæàþùèåñÿ äî äèñòàëü-
íî ðàñïîëîæåííûõ õðîìîñîìîñïåöèôè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé ÄÍÊ, ÿâëÿþòñÿ îäíèìè èç íàèáîëåå ïëàñòè÷íûõ è
áûñòðî ýâîëþöèîíèðóþùèõ ðàéîíîâ ýóêàðèîòè÷åñêèõ
ãåíîìîâ. Îðãàíèçàöèÿ ñóáòåëîìåðíûõ ðàéîíîâ ó ðàçíûõ
îðãàíèçìîâ ìîæåò èìåòü ñâîè îñîáåííîñòè, îäíàêî îá-
ùåé ÷åðòîé ñóáòåëîìåð áîëüøèíñòâà ýóêàðèîòè÷åñêèõ
õðîìîñîì ÿâëÿåòñÿ ïðèñóòñòâèå äëèííûõ ìàññèâîâ ïî-
âòîðåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, âêëþ÷àÿ ìèêðîñà-
òåëëèòû, áëîêè òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ è ïðîèçâîäíûå ðàç-
ëè÷íûõ êëàññîâ ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ (Levis et al., 1993;
Vershinin et al., 1995). Äëÿ íàèáîëåå èçó÷åííûõ ñóáòåëî-
ìåðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì ÷åëîâåêà ïîêàçàíî íàëè÷èå
ñåãìåíòíûõ äóïëèêàöèé ïðîòÿæåííîñòüþ îò 1 äî áîëåå
÷åì 200 ò. ï. í. â çàâèñèìîñòè îò õðîìîñîìû (Riethman et
al., 2004). Îäíèì èç îñíîâíûõ ìåõàíèçìîâ ïîÿâëåíèÿ ñåã-
ìåíòíûõ äóïëèêàöèé â ñóáòåëîìåðàõ ÷åëîâåêà, âèäèìî,
ÿâëÿþòñÿ õðîìîñîìíûå òðàíñëîêàöèè, âîçíèêàþùèå â
ðåçóëüòàòå íåãîìîëîãè÷íîãî îáìåíà íà êîíöàõ õðîìîñîì
(NHEJ — nonhomologous end joining) â õîäå ïðîöåññà ðå-

ïàðàöèè è ïîñëåäóþùåé ãîìîëîãè÷íîé ðåêîìáèíàöèè
ìåæäó äóïëèöèðîâàííûìè ñåãìåíòàìè ðàçëè÷íûõ õðîìî-
ñîì (Linardopoulou et al ., 2005). Âñëåäñòâèå èíòåíñèâíûõ
ðåêîìáèíàöèîííûõ ñîáûòèé ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû ðàñ-
ñìàòðèâàþòñÿ êàê íàèáîëåå ýâîëþöèîííî äèíàìè÷íûå
(Mefford, Trask, 2002).

Ó ðàñòåíèé ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû ïîäðîáíî èññëå-
äîâàíû ó âèäîâ, èìåþùèõ íåáîëüøèå, ïðàêòè÷åñêè ïîë-
íîñòüþ ñåêâåíèðîâàííûå ãåíîìû. Ê íèì îòíîñÿòñÿ àðà-
áèäîïñèñ è ðèñ. Ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì 2 è 4
Arabidopsis thaliana ñîäåðæàò òàíäåìíî îðãàíèçîâàííûå
ãåíû ðèáîñîìàëüíîé ÄÍÊ (NOR2 è NOR4), ðàéîí NOR4
íåïîñðåäñòâåííî ïðèìûêàåò ê òåëîìåðíîìó ïîâòîðó (Co-
penhaver, Pikaard, 1996). Îñòàëüíûå âîñåìü ïëå÷ õðîìî-
ñîì A. thaliana èìåþò íåáîëüøèå ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû
ïðîòÿæåííîñòüþ äî 5 ò. ï. í., â êîòîðûõ îòñóòñòâóþò ïî-
âòîðÿþùàÿñÿ ÄÍÊ è òðàíñïîçîíû (Copenhaver Pikaard,
1996; Heacock et al., 2004). Â îòëè÷èå îò àðàáèäîïñèñà
ñóáòåëîìåðíûå ðàéîíû õðîìîñîì ðèñà ñîäåðæàò íåñêîëü-
êî ñåìåéñòâ ïîâòîðÿþùåéñÿ ÄÍÊ. Èç 24 êîíöîâ õðîìî-
ñîì âèäà ðèñà Îruza sativa ssp. japonica 5 ïëå÷ èìåþò

2 0 1 3 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 55, ¹ 4

230



ìàññèâû òàíäåìíî îðãàíèçîâàííîé ÄÍÊ, â êîòîðûõ ïî-
âòîð TrsA ñîñòàâëÿåò êëàñòåðû èç 3—106 êîïèé â çàâèñè-
ìîñòè îò õðîìîñîìû, à ìåæäó ìàññèâàìè TrsA ìîãóò íà-
õîäèòüñÿ ðàéîíû, ñîäåðæàùèå ãåíû (Mizuno et al., 2008).
Ñåìåéñòâà òàíäåìíî îðãàíèçîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé â ñóáòåëîìåðíûõ ðàéîíàõ îïèñàíû ó òàáàêà, ÿ÷ìåíÿ,
êóêóðóçû, òîìàòà, ïøåíèöû è êàðòîôåëÿ (Sharma, Raina,
2005; Torres et al., 2011), íî äåòàëüíàÿ ñòðóêòóðà ñóáòåëî-
ìåð ýòèõ âèäîâ èçó÷åíà çíà÷èòåëüíî ìåíüøå.

Ãåíîì ðæè Secale cereale îòíîñèòñÿ ê îäíèì èç ñàìûõ
áîëüøèõ ãåíîìîâ ðàñòåíèé — åãî ðàçìåð ñîñòàâëÿåò
8.3�109 ï. í., òîãäà êàê ñðåäíèé ðàçìåð ãåíîìà öâåòêîâûõ
ðàñòåíèé ñîñòàâëÿåò 5.6�109 ï. í. (Rabinowicz, Bennetzen,
2006). Îòëè÷èòåëüíîé ÷åðòîé õðîìîñîì ðæè ÿâëÿåòñÿ íà-
ëè÷èå êðóïíûõ áëîêîâ ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà
íà ïëå÷àõ âñåõ ñåìè ïàð õðîìîñîì, ÷òî íåõàðàêòåðíî äëÿ
õðîìîñîì ïøåíèöû è ÿ÷ìåíÿ — âèäîâ, òàê æå êàê è ðîæü,
îòíîñÿùèõñÿ ê òðèáå Triticeae. Ðàçìåðû ãåíîìîâ îòäåëü-
íûõ âèäîâ â ðîäå Secale êîëåáëþòñÿ: ðàçëè÷èÿ ìåæäó ðàç-
ìåðîì ãåíîìà êóëüòèâèðóåìîé ðæè S. cereale è äðåâíèì
âèäîì S. silvestre äîñòèãàþò 15 %, è îñíîâíûé âêëàä â ýòè
ðàçëè÷èÿ âíîñèò óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ñóáòåëîìåðíûõ ãå-
òåðîõðîìàòèíîâûõ ðàéîíîâ (Bennett et al., 1977). Äîëÿ èõ
ó S. cereale ñîñòàâëÿåò îêîëî 12 % âñåãî ãåíîìà è â 2 ðàçà
ïðåâûøàåò ðàçìåð ýòèõ ðàéîíîâ ó S. silvestre (ðèñ. 1).

Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ñóáòåëîìåðíûé ãåòåðîõðî-
ìàòèí ðæè íàñûùåí ìíîæåñòâîì êîïèé òàíäåìíî îðãàíè-
çîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ, ïðèíàäëåæàùèõ ê
íåñêîëüêèì ñåìåéñòâàì — pSc119.2, pSc200 è pSc250
(McIntyre et al., 1990; Vershinin et al., 1995). Ìîíîìåðû ýòèõ
ñåìåéñòâ ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðàçìåðó è ñîñòàâëÿþò 118, 379
è 571 ï. í. ñîîòâåòñòâåííî. Ñîçäàíèå BAC-áèáëèîòåêè,
ñîäåðæàùåé ÄÍÊ, âûäåëåííóþ èç êîðîòêîãî ïëå÷à ïåð-
âîé õðîìîñîìû, 1RS (Simkova et al., 2008), äàëî íàì âîç-
ìîæíîñòü èçó÷èòü òîíêóþ ìîëåêóëÿðíóþ îðãàíèçàöèþ,
âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå ñåìåéñòâ òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ è
îêðóæàþùåé èõ ãåíîìíîé, íåòàíäåìíîé ÄÍÊ è ïðåäñòà-
âèòü ìîëåêóëÿðíûå ïðîöåññû, ïðîèñõîäèâøèå â ñóáòåëî-
ìåðíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì ðæè â ïðîöåññå ýâîëþöèè.

Ãèäðîëèç ðåäêîùåïÿùåé ðåñòðèêòàçîé BstX1 âûñîêî-
ìîëåêóëÿðíîé ÄÍÊ òðàíñëîêàöèîííîé ëèíèè ïøåíè-
öû 1BL. 1RS è ïîñëåäóþùèé ïóëüñ-ýëåêòðîôîðåç è ãèá-
ðèäèçàöèÿ íà ìå÷åíóþ ïðîáó pSc250 âûÿâèëè íåñêîëüêî
ôðàãìåíòîâ ãèáðèäèçàöèè ñ ìîë. ìàññîé îò 38 äî
300 ò. ï. í. Ýòî óêàçûâàåò íà íàëè÷èå íåñêîëüêèõ ïðîòÿ-
æåííûõ òÿæåé òàíäåìíî îðãàíèçîâàííûõ ìîíîìåðîâ
pSc250 â 1RS. Ðåñòðèêöèîííûé àíàëèç BAC-êëîíîâ, ñî-
äåðæàùèõ òÿæè ìîíîìåðîâ pSc250, ïîêàçàë, ÷òî îñíîâ-
íàÿ ìàññà ìîíîìåðîâ îðãàíèçîâàíà â ñòðóêòóðû áîëåå âû-
ñîêîãî ïîðÿäêà — îò äèìåðîâ äî ïåíòàìåðîâ è äàæå ãåê-
ñàìåðîâ (ðèñ. 2, êëîíû 17C17 è 19H3). Òàêèå ñòðóêòóðû
õàðàêòåðíû íå äëÿ âñåõ òÿæåé: íàïðèìåð, îíè îòñóòñòâó-
þò â ÄÍÊ ÂÀÑ-êëîíà 122F3 (ðèñ. 2, à, á). Ïîñëåäóþùåå
ñåêâåíèðîâàíèå BAC-êëîíîâ ïîêàçàëî, ÷òî êëîí 122F3
ñîäåðæèò ïðîòÿæåííûé òÿæ ìîíîìåðîâ pSc250 äëèíîé
57 ò. ï. í., ôëàíêèðîâàííûé ñ îáåèõ ñòîðîí ó÷àñòêàìè íå-
òàíäåìíîé ÄÍÊ ñ ñàéòàìè äëÿ ðåñòðèêòàçû BstX1. Òàêèì
îáðàçîì, íàëè÷èå îòäåëüíûõ òÿæåé ñ ðàçëè÷íîé âíóòðåí-
íåé îðãàíèçàöèåé ìîíîìåðîâ pSc250 áûëî ïîäòâåðæäåíî
êàê ïóëüñ-ýëåêòðîôîðåçîì âûñîêîìîëåêóëÿðíîé ÄÍÊ,
òàê è äàííûìè ñåêâåíèðîâàíèÿ. Ïîäîáíàÿ âûñîêàÿ ãåòå-
ðîãåííîñòü õàðàêòåðíà è äëÿ âíóòðåííåé îðãàíèçàöèè òÿ-
æåé ìîíîìåðîâ pSc200 (ðèñ. 2, â, ã).

Ïðè ñêðèíèíãå BAC-áèáëèîòåêè ìû èäåíòèôèöèðî-
âàëè ïÿòü BAC-êëîíîâ, ñîäåðæàùèõ òÿæè äâóõ ñåìåéñòâ

òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ — pSc200 è pSc119.2. Ðåñòðèêöèîí-
íîå êàðòèðîâàíèå è ñåêâåíèðîâàíèå ýòèõ êëîíîâ óêàçûâàþò
íà èõ ïðîèñõîæäåíèå èç îäíîãî ðàéîíà ãåíîìà, êîòîðûé
íàèáîëåå ïîëíî ïðåäñòàâëåí â BAC 84/C 15 è ïðîñòèðàåò-
ñÿ íà 125—130 ò. ï. í. Îñòàëüíûå 4 êëîíà ñîäåðæàò áîëåå
êîðîòêèå âñòàâêè, îáðûâàþùèåñÿ â ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ
òÿæåé ìîíîìåðîâ pSc200 è pSc119.2. Îáðàáîòêà ôåðìåí-
òîì ðåñòðèêöèè ApaI ÄÍÊ êëîíîâ, ñîäåðæàùèõ òÿæè
pSc200, âûÿâèëà íàëè÷èå ìóëüòèìåðíûõ åäèíèö âûñîêî-
ãî ïîðÿäêà — òåòðàìåðîâ — íàðÿäó ñ äèìåðàìè è ìîíî-
ìåðàìè â 4 èç 5 êëîíîâ. Îäíàêî òåòðàìåðû îòñóòñòâîâàëè
â BAC-êëîíà 130/H7 ñ ñàìûì êîðîòêèì ó÷àñòêîì òÿæà
pSc200, íå áîëåå 5 ò. ï. í. îò ëåâîé ãðàíèöû. Àíàëîãè÷íàÿ
òåíäåíöèÿ õàðàêòåðíà è äëÿ òÿæåé ìîíîìåðîâ ñåìåéñòâà
pSc119.2, à èìåííî: ñòðóêòóðû âûñîêîãî ïîðÿäêà ïðèñóò-
ñòâóþò òîëüêî â ïðîòÿæåííûõ òÿæàõ. Ýòè äàííûå óêàçû-
âàþò íà òî, ÷òî ìóëüòèìåðíûå ñòðóêòóðû âûñîêîãî ïî-
ðÿäêà îáðàçóþòñÿ â öåíòðàëüíîé ÷àñòè òàíäåìíûõ òÿæåé,
òîãäà êàê âáëèçè ãðàíèö òÿæ ïðåäñòàâëåí ìîíîìåðàìè è
äèìåðàìè.

Ïîèñê ãîìîëîãèé â ðàçëè÷íûõ áàçàõ äàííûõ âûÿâèë
ðàçíîîáðàçíûå ïóòè âîçíèêíîâåíèÿ ìîíîìåðîâ ñåìåéñòâ,
ëîêàëèçîâàííûõ â ñóáòåëîìåðíîì ãåòåðîõðîìàòèíå. Íàè-
áîëåå î÷åâèäíûì ÿâëÿåòñÿ ïðîèñõîæäåíèå XbaI — ñåìåé-
ñòâà, îïèñàííîãî íàìè ðàíåå (Åâòóøåíêî è äð., 2010).
Ìîíîìåð ýòîãî ñåìåéñòâà èìååò äëèíó 576 ï. í., è 475 èç
íèõ ïîêàçûâàåò 82 % ãîìîëîãèè ê èçâåñòíîìó LTR-ðåòðî-
òðàíñïîçîíó ÿ÷ìåíÿ Cereba. Â îñòàëüíîé ÷àñòè XbaI-ìî-
íîìåðà ïðèñóòñòâóåò ó÷àñòîê äëèíîé 37 ï. í., èìåþùèé
79 % ãîìîëîãèè ê ïøåíè÷íîìó Gypsy-ïîäîáíîìó ðåòðî-
òðàíñïîçîíó Quinta. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ìîíîìåð ñåìåéñò-
âà pSc250, èìåþùèé ïî÷òè òàêîé æå ðàçìåð (571 ï. í.),
ñîñòîèò èç ìíîæåñòâà êîðîòêèõ ñåãìåíòîâ ñ ãîìîëîãèåé ê
ðàçëè÷íûì êëàññàì ðåòðîòðàíñïîçîíîâ. ×åòûðå íàèáîëåå
äëèííûõ ó÷àñòêà ãîìîëîãèè èìåþò ðàçìåð 51 ï. í. è ìàê-
ñèìóì (85 %) ãîìîëîãèè ê ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿì ìîáèëü-
íûõ ýëåìåíòîâ. Ïîäîáíóþ ñòðóêòóðó èìååò è ìîíîìåð
pSc200. Ïðèíöèïèàëüíûì îòëè÷èåì ÿâëÿåòñÿ ìîìåíò âîç-
íèêíîâåíèÿ ýòèõ ìîíîìåðîâ â ïðîöåññå ýâîëþöèè. Åñëè
ñåìåéñòâî XbaI îáíàðóæåíî â ãåíîìàõ áîëüøèíñòâà âè-
äîâ çëàêîâ, òî pSc250 ïîÿâèëîñü òîëüêî â ïðîöåññå äèâåð-
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Ðèñ. 1. Äèíàìèêà èçìåíåíèé ðàçìåðîâ ãåíîìà (1) è ðàéîíîâ
ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà (2) â ïðîöåññå ýâîëþöèè

ðîäà Secale.

Ïî îñè àáñöèññ — âèäû ðæè (Secale): 1 — S. silvestris, 2 — S. africanum,
3 — S. kuprijanovii, 4 — S. montanum, 5 — S. ancestrale, 6 — S. dighori-
cum, 7 — S. cereale, ñîðò Petkus; ïî îñè îðäèíàò: ñëåâà — ðàçìåð ãàïëî-
èäíîãî ãåíîìà â ïèêîãðàììàõ ÄÍÅ (1), ñïðàâà — ðàçìåð ðàéîíîâ ñóáòå-
ëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà (2), % îò îáùåé äëèíû õðîìîñîì ãàïëîèä-

íîãî íàáîðà.



ãåíöèè ãåíîìà ðæè îò îáùåãî ïðåäêà çëàêîâ (Vershinin et
al., 1996; Kishii et al., 2001).

Àíàëèç ïåðâè÷íîé ñòðóêòóðû, îêðóæàþùåé òàíäåì-
íûå òÿæè ìîíîìåðîâ ãåíîìíîé, íåòàíäåìíîé ÄÍÊ, ïîêà-
çàë, ÷òî â èññëåäîâàííûõ ÂÀÑ-êëîíàõ îíà ïîëíîñòüþ
ïðåäñòàâëåíà ðàçëè÷íûìè êëàññàìè ðåòðîòðàíñïîçîíîâ.
Ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé äðóãîé ìîëåêóëÿðíîé ïðèðîäû íå
âûÿâëåíî. Êàê ïðàâèëî, ó÷àñòêè ãîìîëîãèè ê ðåòðîòðàíñ-
ïîçîíàì èìåþò áîëüøóþ ïðîòÿæåííîñòü. Ãîìîëîãèÿ ê
èñõîäíûì ýëåìåíòàì, îáíàðóæåííûì â ãåíîìàõ áëèæàé-
øèõ ðîäñòâåííèêîâ ðæè — ïøåíèö Triticum monococcum
è T. aestivum, à òàêæå ÿ÷ìåíÿ H. vulgare, âàðüèðóåò îò 57
äî 90 %. Âñåãî â 10 ÂÀÑ-êëîíàõ âûÿâëåíû 4 ýëåìåíòà
êëàññà Gypsy, 5 ýëåìåíòîâ êëàññà Copia, 1 Solo-LTR è
1 LINE-ýëåìåíò.

Ñóììèðóÿ ïðåäñòàâëåííûå ðåçóëüòàòû, ìîæíî ñäå-
ëàòü âûâîä, ÷òî â ñîñòàâå ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòè-
íà 1RS ïðèñóòñòâóåò ïî íåñêîëüêî òÿæåé òàíäåìíî îðãà-
íèçîâàííûõ ìîíîìåðîâ ñåìåéñòâ pSc200 è pSc250. Ýòè
òÿæè õàðàêòåðèçóþòñÿ ãåòåðîãåííîñòüþ âíóòðåííåé îðãà-
íèçàöèè, ñî ñïåöèôè÷åñêîé äëÿ êàæäîãî òÿæà îðãàíèçà-
öèåé ìîíîìåðîâ â ñòðóêòóðû áîëåå âûñîêîãî ïîðÿäêà.
Ìîíîìåðû ðàçíûõ ñåìåéñòâ èìåþò ðàçëè÷íûå ïóòè ïðî-
èñõîæäåíèÿ: ýòî ìîãóò áûòü àìïëèôèöèðîâàííàÿ ÷àñòü
LTR-ðåòðîòðàíñïîçîíà (ìîíîìåð ñåìåéñòâà XbaI) è àìï-
ëèôèöèðîâàííàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü, ñîñòîÿùàÿ èç êî-
ðîòêèõ ñåãìåíòîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçëè÷íûì ìîáèëüíûì
ýëåìåíòàì (ìîíîìåðû ñåìåéñòâ pSc200 è pSc250). Îêðó-
æàþùàÿ òÿæè òàíäåìíûõ ìîíîìåðîâ ãåíîìíàÿ ÄÍÊ
ïðåäñòàâëåíà êîïèÿìè ñåìåéñòâ ðàçëè÷íûõ êëàññîâ ðåò-
ðîòðàíñïîçîíîâ, ïðèñóòñòâóþùèõ òàêæå â ãåíîìàõ ïøå-
íèöû è ÿ÷ìåíÿ. Òàêèì îáðàçîì, ñïåöèôè÷åñêèì ìîëåêó-

ëÿðíûì ïðîöåññîì, ïðîèñõîäèâøèì ïðè ôîðìèðîâàíèè
ñóáòåëîìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà â ïðîöåññå äèâåðãåí-
öèè ãåíîìà ðæè îò îáùåãî ïðåäêà çëàêîâ, ñëåäóåò ñ÷èòàòü
âçðûâíóþ àìïëèôèêàöèþ ìîíîìåðîâ pSc200 è pSc250,
ïðèâåäøóþ ê îáðàçîâàíèþ äëèííûõ ìíîãî÷èñëåííûõ òÿ-
æåé ýòèõ ñåìåéñòâ. Ëîãè÷íî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ïîñëåäñò-
âèåì ýòîãî ïðîöåññà ñòàëî óâåëè÷åíèå ðàçìåðà ñóáòåëî-
ìåðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà ó êóëüòóðíîé ðæè S. cereale, è
ñîîòâåòñòâóþùåå óâåëè÷åíèå ðàçìåðà ãåíîìà ýòîãî âèäà.

Àâòîðû âûðàæàþò ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü äîêòî-
ðàì J. Dolezel è J. Safar (Èíñòèòóò ýêñïåðèìåíòàëüíîé
áîòàíèêè, ã. Îëîìîóö, ×åõèÿ) çà ïðåäîñòàâëåííóþ ÂÀÑ-
áèáëèîòåêó 1RS, Ñ. À. Ìèðîíîâîé è À. È. Áåëîóñîâó çà
ó÷àñòèå â ÷àñòè ýêñïåðèìåíòîâ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 12-04-00512) è ïðîãðàììû èíòåãðàöèîííûõ ïðîåê-
òîâ ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ÑÎ ÐÀÍ (ïðîåêò 51).
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ORGANIZATION AND EVOLUTION OF THE SUBTELOMERIC REGIONS
OF THE RYE CHROMOSOMES
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Subtelomeric regions of chromosomes are particularly dynamic and variable parts in the evolution of the
eukaryotic genomes. A specific feature of the rye (Secale) chromosomes is large heterochromatin blocks at the
arms of all seven pairs of chromosomes. Within the genus Secale, an interspecific variation in the genome size
reaches nearly 15 % between Secale cereale (cultivated rye) and the ancient species S. silvestre and an increase
in the size of subtelomeric heterochromatin regions is the main contributor to these differences. Earlier works
have demonstrated that the subtelomeric hetechromatin of rye is enriched for a few multicopy tandemly organi-
zed DNA families which form the long arrays of monomers. Here we aimed to clarify the fine large-scale orga-
nization and mutual arrangement within the tandem arrays of these families and the flanking genomic nonarray
DNA. Restriction analysis of the BAC-clones containing genetic material of the short arm of the first rye chro-
mosome (1RS) showed that within arrays the bulk of monomers is organized in the specific higher-order repeat
units (up to hexamers) which are generated in the central part of tandem arrays, while only monomers and di-
mers are present near the boundaries. Sequencing of the genomic nonarray DNA flanking the tandem arrays has
demonstrated that this DNA in the studied BAC-clones consists completely of retrotransposons of various clas-
ses which are also present in the wheat and barley genomes. Thus, only an explosive amplificcation of pSc200
and pSc250 monomers, on the background of a saturated mixture of various retrotransposons, can be regarded
as a specific molecular process in formation of subtelomeric hetechromatin during the divergence of rye geno-
me from the common ancestor of cereals. Evidently, this process resulted in the enlargement of subtelomeric
hetechromatin of S. cereale and an increasing of its genome size.

K e y w o r d s: tandemly organized repetitive DNA sequences, BAC library, retrotransposons, subtelome-
ric hetechromatin, molecular organization and evolution.
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