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Ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ õðîìîñîì ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ

Ìàëÿðèéíûå êîìàðû — ïåðåíîñ÷èêè âîçáóäèòåëåé îïàñíûõ çàáîëåâàíèé ÷åëîâåêà, à òàêæå ìîäåëü-
íûé îáúåêò äëÿ èçó÷åíèÿ õðîìîñîìíîé ýâîëþöèè, îðãàíèçàöèè ãåòåðîõðîìàòèíà è àðõèòåêòóðû ÿäåð â
êëåòêàõ ðåïðîäóêòèâíîé ñèñòåìû. Èññëåäîâàíèÿ õðîìîñîì òðîôîöèòîâ ÿè÷íèêîâ íàöåëåíû íà ïîíèìà-
íèå ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé â ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ÿäåð â ýòèõ
êëåòêàõ. Îäíîé èç âàæíåéøèõ çàäà÷ èññëåäîâàíèé ÿâëÿåòñÿ îïðåäåëåíèå ìîëåêóëÿðíîé îðãàíèçàöèè
ðàéîíîâ õðîìîñîì, êîòîðûå îáðàçóþò êîíòàêòû ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé. Â íàñòîÿùåì îáçîðå ïðèâåäåíû
ïîñëåäíèå äîñòèæåíèÿ â ýòîé îáëàñòè è óêàçàíû íåðåøåííûå ïðîáëåìû â ïîíèìàíèè ïðîñòðàíñòâåííîé
îðãàíèçàöèè õðîìîñîì.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìàëÿðèéíûå êîìàðû, ãåòåðîõðîìàòèí, õðîìîñîìû, ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà, ëàìèíà.

Ãåíû, õðîìîñîìíûå ñåãìåíòû è ãåíîì êàê öåëîå óïî-
ðÿäî÷åíû â ïðîñòðàíñòâå ÿäðà (Steffensen, 1977; Zorn
et al., 1979; Cremer et al., 2006). Ýòîò ïîðÿäîê îáåñïå÷èâà-
åòñÿ âçàèìîäåéñòâèåì õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è
äðóã ñ äðóãîì (Êóëè÷êîâ, Æèìóëåâ, 1976; Van Steensel,
Dekker, 2010; Amendola, van Steensel, 2014). Ó ìàëÿðèé-
íûõ êîìàðîâ â òðîôîöèòàõ ÿè÷íèêîâ ôîðìèðóþòñÿ ïî-
ëèòåííûå õðîìîñîìû, îáðàçóþùèå õàðàêòåðíûå êîíòàê-
òû ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé (ðàéîíû ïðèêðåïëåíèÿ), êîòîðûå
ìîæíî íàáëþäàòü ñ èñïîëüçîâàíèåì ñâåòîâîé ìèêðîñêî-
ïèè (Ñòåãíèé è äð., 1979; Sharakhov et al., 2001). Áëèçêèå
âèäû ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ ðàçëè÷àþòñÿ ïî íàëè÷èþ èëè
îòñóòñòâèþ ðàéîíîâ ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì, ìåñòó ðàñ-
ïîëîæåíèÿ ýòèõ ðàéîíîâ íà õðîìîñîìå è ìîðôîëîãèè.
Èññëåäîâàíèÿ õðîìîñîì òðîôîöèòîâ ÿè÷íèêîâ ìàëÿðèé-
íûõ êîìàðîâ, îïèñûâàåìûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå, íàöåëå-
íû íà ïîíèìàíèå ìåõàíèçìîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå ìåæâè-
äîâûõ ðàçëè÷èé â ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè ÿäåð â
ýòèõ êëåòêàõ.

Ñòðóêòóðà è ñâîéñòâà ó÷àñòêîâ
ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå

Â õîäå èññëåäîâàíèé áûëè âûÿâëåíû ðàéîíû ïðè-
êðåïëåíèÿ õðîìîñîì äâóõ òèïîâ. Ïåðâûé òèï ðàéîíîâ
ïðèêðåïëåíèÿ âûÿâëÿåòñÿ ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì àíàëè-
çå ïðåïàðàòîâ ïîëóäàâëåíûõ è äàâëåíûõ ÿäåð (Ñòåãíèé,
1979, 1993; Sharakhova et al., 1999). Ýòè ðàéîíû èìåþò âå-
åðîîáðàçíóþ ôîðìó è ðàñïîëîæåíû â ïðèöåíòðîìåðíûõ
ðàéîíàõ õðîìîñîì, à òàêæå ìîãóò ðàñïîëàãàòüñÿ â èíòåð-
êàëÿðíûõ ó÷àñòêàõ, îáðàçóÿ õàðàêòåðíûå ëàòåðàëüíûå îò-

ðîñòêè õðîìàòèíîâûõ ôèáðèëë (ðèñ. 1). Ðàéîíû ïðèêðåï-
ëåíèÿ ýòîãî òèïà ñïðàâåäëèâî îòíîñèòü ê äèôôóçíîìó
ïðèöåíòðîìåðíîìó è äèôôóçíîìó èíòåðêàëÿðíîìó ãå-
òåðîõðîìàòèíó (Øàðàõîâà è äð., 1997; Sharakhov et al.,
2001, 2002; Sharakhova et al., 2010). Äðóãîé òèï ðàéîíîâ
ïðèêðåïëåíèÿ âûÿâëåí ñ ïðèìåíåíèåì èììóíîîêðàøè-
âàíèÿ äàâëåíûõ ïðåïàðàòîâ õðîìîñîì àíòèòåëàìè ê ãëàâ-
íîìó êîìïîíåíòó ÿäåðíîé îáîëî÷êè — áåëêó ëàìèíó Â
(Sharakhova et al., 2010; Àðòåìîâ è äð., 2013). Ðàéîíû, îá-
íàðóæåííûå ñ ïðèìåíåíèåì äàííîãî ïîäõîäà, ðàñïîëàãà-
þòñÿ âäîëü õðîìîñîìíûõ ïëå÷, íî íå íà öåíòðîìåðíûõ
èëè òåëîìåðíûõ êîíöàõ, ãäå îáðàçóþòñÿ âååðîîáðàçíûå
ðàñïëåòåíèÿ ôèáðèëë (ðèñ. 2).

Íåäàâíî áûë ïðåäëîæåí ìåòîä ìîäåëèðîâàíèÿ 3D-
îðãàíèçàöèè èíòåðôàçíûõ ÿäåð è ðàñïîëîæåíèÿ ðàéîíîâ
ïðèêðåïëåíèÿ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå
â ñëþííûõ æåëåçàõ äðîçîôèëû. Êîìïüþòåðíûé àíàëèç
âûÿâèë 33 äîïîëíèòåëüíûõ ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì ê
ÿäåðíîé îáîëî÷êå (Kinney et al., 2014) âäîáàâîê ê 15 óæå
èçâåñòíûì êîíòàêòàì (Hochstrasser et al., 1986). Áîëüøèí-
ñòâî èç ýòèõ íîâûõ ïðèêðåïëåíèé ñîîòâåòñòâóåò èíòåðêà-
ëÿðíîìó ãåòåðîõðîìàòèíó. Îäíàêî òðè ó÷àñòêà ñîîòâåòñò-
âóåò ýóõðîìàòèíó. Àíàëèç òàêæå âûÿâèë 5 ðàéîíîâ, íå
èìåþùèõ êîíòàêòîâ ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, èç êîòîðûõ
òîëüêî 2 ñîîòâåòñòâóþò ýóõðîìàòèíó (Kinney et al., 2014).
Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ãåòå-
ðîõðîìàòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå îòäåëüíûõ ðàéîíîâ õðîìî-
ñîì íå ìîæåò áûòü íåîáõîäèìûì èëè äîñòàòî÷íûì óñëî-
âèåì äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïðèêðåïëåíèÿ ïîëèòåííûõ õðî-
ìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå.

Êàêîâî âëèÿíèå ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì ê ÿäåðíîé
îáîëî÷êå íà ÿäåðíóþ àðõèòåêòóðó? Êîìïüþòåðíîå ìîäå-
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ëèðîâàíèå ïîêàçàëî, ÷òî ÿäðà ñ áîëåå ìíîãî÷èñëåííûìè
ïðèêðåïëåíèÿìè õðîìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå îáðàçóþò
áîëåå ÷åòêèå õðîìîñîìíûå òåððèòîðèè è ÷òî èõ õðîìîñî-
ìû ïåðåïëåòàþòñÿ ðåæå (Kinney et al., 2015). Âíóòðèõðî-
ìîñîìíûå è âíóòðèïëå÷åâûå êîíòàêòû ïðîèñõîäÿò ÷àùå
â ÿäðàõ ñ ïðèêðåïëåíèÿìè ïî ñðàâíåíèþ ñ ÿäðàìè, ãäå
íåò ñïåöèôè÷íûõ ïðèêðåïëåíèé. Â òî æå âðåìÿ ìåæäó
õðîìîñîìàìè è ìåæäó ïëå÷àìè êîíòàêòû ïðîèñõîäÿò
ðåæå â ÿäðàõ ñ ïðèêðåïëåíèÿìè. Êðîìå òîãî, ïðèêðåïëå-
íèÿ õðîìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå óâåëè÷èâàþò ñïåöè-
ôè÷íîñòü êîíòàêòîâ ìåæäó óäàëåííûìè ó÷àñòêàìè õðî-
ìîñîì è ïëå÷ (Kinney et al., 2015).

Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêàÿ îðãàíèçàöèÿ
ðàéîíîâ ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì

ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå ó ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ

Èçó÷åíèå ìåõàíèçìîâ ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì ê
ÿäåðíîé îáîëî÷êå — âàæíàÿ çàäà÷à íå òîëüêî äëÿ ïîíè-
ìàíèÿ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîìà â èíòåðôàçå, íî è äëÿ
îòâåòà íà âîïðîñ î òîì, ïî÷åìó áëèçêèå âèäû êîìàðîâ
ðàçëè÷àþòñÿ ïî îñîáåííîñòÿì êîíòàêòîâ õðîìîñîì ñ
ÿäåðíîé îáîëî÷êîé. Îäíèì èç âîçìîæíûõ ìåõàíèçìîâ
êîíòàêòà õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé ÿâëÿåòñÿ âçàè-
ìîäåéñòâèå SAR/MAR-ýëåìåíòîâ ñ ëàìèíîì — áåëêîì
ÿäåðíîé îáîëî÷êè. SAR/MAR-ýëåìåíòû — ýòî ÀÒ-áîãà-
òûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ (Liebich et al., 2002), êîòîðûå
ñïîñîáíû íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçûâàòüñÿ ñ áåëêàìè âíóò-
ðèÿäåðíîãî ñêåëåòà, â òîì ÷èñëå è ñ ÿäåðíîé ëàìèíîé (Ba-
richeva et al., 1996). Ðàçëè÷èÿ â êà÷åñòâåííîì è êîëè÷åñòâåí-
íîì ñîñòàâàõ SAR/MAR ìîãóò áûòü ïðè÷èíîé ìåæâèäîâûõ
ðàçëè÷èé ÿäåðíîé àðõèòåêòóðû ó ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ.
Ìàñøòàáíûå ïðîåêòû ïî ñåêâåíèðîâàíèþ ãåíîìîâ ìàëÿ-
ðèéíûõ êîìàðîâ (Neafsey et al., 2015) âñåëÿþò íàäåæäó íà
òî, ÷òî âñêîðå âîçìîæíî áóäåò ïîäðîáíî èçó÷èòü îñîáåí-
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Ðèñ. 1. Ïîëóäàâëåíîå ÿäðî òðîôîöèòà èç ÿè÷íèêà Anopheles
messeae.

Ðàéîíû ïðèêðåïëåíèÿ â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ àóòîñîìû 3 è â èí-
òåðêàëÿðíîì ó÷àñòêå Õ-õðîìîñîìû óêàçàíû ñòðåëêàìè. Ìàñøòàáíûé

îòðåçîê — 20 ìêì.

Ðèñ. 2. Õðîìîñîìû òðîôîöèòîâ ÿè÷íèêîâ Anopheles atroparvus, îêðàøåííûå DAPI (à) è àíòèòåëàìè ê êîìïîíåíòó ÿäåðíîé îáî-
ëî÷êè — áåëêó ëàìèíó Â (á).



íîñòè ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîé îðãàíèçàöèè ðàéîíîâ
ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì òðîôîöèòîâ. Îäíàêî ïîäîáíûé
àíàëèç óñëîæíÿåòñÿ òåì, ÷òî ðàéîíû ïðèêðåïëåíèÿ — ãå-
òåðîõðîìàòè÷åñêèå ðàéîíû õðîìîñîì — ñ òðóäîì ïîääà-
þòñÿ «ñáîðêå» ïîñëå ñåêâåíèðîâàíèÿ èç-çà âûñîêîãî ñîäåð-
æàíèÿ ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (Eichler et al.,
2004; Hoskins et al., 2007; Plohl et al., 2012) ëèáî èñêëþ÷à-
þòñÿ èç ãåíîìíîé ñáîðêè ïîñëå âûñîêîïðîèçâîäèòåëüíî-
ãî ñåêâåíèðîâàíèÿ (Jiang et al., 2014; Sharakhov, Sharakho-
va, 2015). Ïîýòîìó ñåêâåíèðîâàíèå ðàéîí-ñïåöèôè÷íûõ
ÄÍÊ-áèáëèîòåê ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç äîñòóïíûõ ñïîñîáîâ
îïðåäåëåíèÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîãî ñîñòàâà ãåòåðî-
õðîìàòèíà è ðàéîíîâ ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì ê ÿäåðíîé
îáîëî÷êå (Ãðóøêî è äð., 2004; Seifertova et al., 2013).

Ðàéîíû ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì, ðàñïîëîæåííûå â
ïðèöåíòðîìåðíûõ è èíòåðêàëÿðíûõ îáëàñòÿõ, ïî-âèäè-
ìîìó, èìåþò ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â ìîëåêóëÿðíî-ãå-
íåòè÷åñêîé îðãàíèçàöèè. ÄÍÊ-ïðîáû, ïîëó÷åííûå ñ ïî-
ìîùüþ ìèêðîäèññåêöèè èç ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíîâ
õðîìîñîìû 2 An. atroparvus (Ãðóøêî è äð., 2004) è Anop-
heles beklemishevi (Ñàéäæàôàðîâà è äð., 2009) â ýêñïåðè-
ìåíòàõ ñ èñïîëüçîâàíèåì FISH, ãèáðèäèçèðóþòñÿ òîëüêî
ñ ïðèöåíòðîìåðíûìè ðàéîíàìè, íî íå ñ ðàéîíàìè èíòåð-
êàëÿðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà. Ãèáðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-ïðîáû
èíòåðêàëÿðíîãî ðàéîíà 2b-c Õ-õðîìîñîìû An. messeae ñ
õðîìîñîìàìè èñõîäíîãî âèäà è áëèçêèõ âèäîâ âûÿâèëà
ñèãíàëû êàê â ïðèöåíòðîìåðíûõ ðàéîíàõ, òàê è âî ìíîæå-
ñòâå èíòåðêàëÿðíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîìíûõ ïëå÷ (Àðòåìîâ
è äð., 2011). Áûëî ïðîñåêâåíèðîâàíî îêîëî 70 ò. ï. í.
ÄÍÊ-ïðîáû, ïîëó÷åííîé â ðåçóëüòàòå ìèêðîäèññåêöèè
ðàéîíà 2b-c An. messeae (Àðòåìîâ, Ñòåãíèé, 2011). Â äàí-
íîì ðàéîíå áûëî îáíàðóæåíî ëèøü 4 áåëîê-êîäèðóþùèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, 3 ìèêðîñàòåëëèòà è 6 ìèíè-ñàòòåëè-
òîâ, à òàêæå îêîëî 40 êëîíîâ áèáëèîòåêè, ñîäåðæàùèõ
ôðàãìåíòû ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ, âêëþ÷àÿ LINE, LTR
ðåòðîòðàíñïîçîíû è ÄÍÊ-òðàíñïîçîíû. Ìîëåêóëÿðíî-ãå-
íåòè÷åñêèé ñîñòàâ ðàéîíà 2b-c â öåëîì ñîîòâåòñòâóåò õà-
ðàêòåðèñòèêàì ãåòåðîõðîìàòè÷åñêèõ ðàéîíîâ õðîìîñîì
ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ è íå ïðîòèâîðå÷èò òèïîëîãèè äèô-
ôóçíîãî èíòåðêàëÿðíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà, îïèñàííîãî
äëÿ An. gambiae (Sharakhova et al., 2010). Àíàëèç â ïðî-
ãðàììå ChrClass ïîêàçàë, ÷òî èç 300 ïîëó÷åííûõ êëîíîâ
áèáëèîòåêè êàæäûé òðåòèé ñîäåðæèò ëèáî SAR/MAR-ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè, ëèáî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ïîòåíöèàëü-
íî ñïîñîáíûå ñâÿçûâàòüñÿ ñ ÿäåðíîé ëàìèíîé (Àðòåìîâ
è äð., 2015). Âåðîÿòíî, êîíòàêòû õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé
îáîëî÷êîé òàêæå ìîãóò îáåñïå÷èâàòüñÿ ëèáî áûñòðî ýâî-
ëþöèîíèðóþùèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÄÍÊ, ëèáî ìî-
äèôèêàöèåé áåëêîâîãî ñîñòàâà õðîìàòèíà.

Ýâîëþöèÿ ñèñòåìû ïðèêðåïëåíèÿ X-õðîìîñîì
ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå òðîôîöèòîâ

áëèçêèõ âèäîâ ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ

Õðîìîñîìû òðîôîöèòîâ òðåõ âèäîâ ìàëÿðèéíûõ êî-
ìàðîâ — An. atroparvus, An. messeae è An. beklemishevi —
áûëè îêðàøåíû àíòèòåëàìè ê ëàìèíó Â-òèïà (Àðòåìîâ
è äð., 2013). Ñèãíàëû, àññîöèèðîâàííûå ñ ëàìèíîì, ëîêà-
ëèçóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ìåæäèñêàõ ëèáî ëàòåðàëü-
íî, êàê â ðàéîíå 2b-c Õ-õðîìîñîìû è ðàéîíå 32d 3R õðî-
ìîñîìû An. messeae. Ñèãíàëû, àññîöèèðîâàííûå ñ ëàìè-
íîì, â îäíèõ è òåõ æå ðàéîíàõ õðîìîñîì â ðàçíûõ ÿäðàõ
íàáëþäàëè ñ ðàçëè÷íîé ÷àñòîòîé. Îáíàðóæåííûå ñ ÷àñòî-
òîé áîëåå 75 % ðàéîíû ñâÿçûâàíèÿ ëàìèíà íàõîäÿòñÿ, êàê

ïðàâèëî, â ïðèöåíòðîìåðíûõ è ïðèòåëîìåðíûõ ðàéîíàõ
àóòîñîì è â Õ-õðîìîñîìå. Ðàçíîîáðàçèå ôèêñèðîâàííûõ
èíâåðñèé â Õ-õðîìîñîìàõ íå ïîçâîëÿåò îòâåòèòü íà âîï-
ðîñ î òîì, ðàñïîëîæåíû ëè êîíòàêòû õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé
ëàìèíîé â ãîìåîëîãè÷íûõ ðàéîíàõ. Ìåæäó òåì âàæíî
îïðåäåëèòü, ïðîèñõîäèò ðåîðãàíèçàöèÿ ñèñòåìû êîíòàê-
òîâ õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé ëàìèíîé â ðåçóëüòàòå ïåðåíîñà
èíâåðñèÿìè è òðàíñëîêàöèÿìè ëèáî ýâîëþöèÿ ïðîñòðàí-
ñòâåííîé îðãàíèçàöèè ïðîèñõîäèò íåçàâèñèìî îò õðîìî-
ñîìíûõ ïåðåñòðîåê. Áûëè ïðîâåäåíû ìèêðîäèññåêöèÿ
ðàéîíîâ ñâÿçûâàíèÿ ëàìèíà Õ-õðîìîñîì ó òðåõ áëèçêèõ
âèäîâ ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ — An. atroparvus, An. messeae
è An. beklemishevi — è in situ-ãèáðèäèçàöèÿ ñ õðîìîñîìà-
ìè êàæäîãî èç ñðàâíèâàåìûõ âèäîâ (Àðòåìîâ è äð.,
2013). Àíàëèç ïîäòâåðäèë, ÷òî îäíè ãîìåîëîãè÷íûå ðàéî-
íû õðîìîñîì ðàçíûõ âèäîâ â õîäå ýâîëþöèè ìîãóò ñîõðà-
íÿòü ñïîñîáíîñòü ñâÿçûâàòü ëàìèí, òîãäà êàê äðóãèå ïðè-
îáðåòàþò èëè óòðà÷èâàþò åå. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ãî-
âîðÿò î òîì, ÷òî ïåðåðàñïðåäåëåíèå òî÷åê êîíòàêòîâ
õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé ìîæåò ïðîèñõîäèòü íå òî-
ëüêî çà ñ÷åò õðîìîñîìíûõ ïåðåñòðîåê, íî è çà ñ÷åò èçìå-
íåíèÿ âíóòðåííèõ ñâîéñòâ ðàéîíîâ õðîìîñîì. Èçìåíåíèå
ñïîñîáíîñòè âçàèìîäåéñòâîâàòü ñ ÿäåðíîé ëàìèíîé ìî-
æåò äîñòèãàòüñÿ ÷åðåç ðåîðãàíèçàöèþ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ÄÍÊ, íàïðèìåð ïóòåì óâåëè÷åíèÿ èëè ñîêðàùåíèÿ
÷èñëà êîïèé SAR/MAR. Íå èñêëþ÷åíà òàêæå âîçìîæ-
íîñòü ïåðåíîñà ýòèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìîáèëüíûìè
ýëåìåíòàìè (Avramova et al., 1998), ïåðåìåùåíèå êîòî-
ðûõ ìîæåò áûòü âàæíûì ôàêòîðîì ðåîðãàíèçàöèè ãåíîìà
ó ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ (Baker, Russell, 2011). Êîíòàêò
õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé òàêæå ìîæåò äîñòèãàòüñÿ
ïîñðåäñòâîì âçàèìîäåéñòâèÿ áåëêîâ õðîìàòèíà ñ ÿäåð-
íîé ëàìèíîé (Mattout-Drubezki, Gruenbaum, 2003). Â ýòîì
ñëó÷àå êà÷åñòâåííûé áåëêîâûé ñîñòàâ èëè íàáîð ìîäè-
ôèêàöèé ãèñòîíîâ ìîæåò èãðàòü êëþ÷åâóþ ðîëü â ìîäè-
ôèêàöèè ñïîñîáíîñòè îòäåëüíûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì ñâÿ-
çûâàòüñÿ ñ ëàìèíîì. Êðîìå òîãî, øèðîêî ïðåäñòàâëåííûå
ëàìèíîàññîöèèðîâàííûå äîìåíû (ËÀÄ) õðîìàòèíà ìîãóò
îáðàçîâûâàòü áîëåå èëè ìåíåå ïðîòÿæåííûå çîíû êîíòàê-
òîâ ñ ÿäåðíîé ëàìèíîé (Pickersgill et al., 2006). Òàê èëè
èíà÷å ñèñòåìà êîíòàêòîâ õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé
òðîôîöèòîâ â ýâîëþöèè ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ äîâîëüíî äèíàìè÷íîé.

Òêàíåñïåöèôè÷íûå îñîáåííîñòè
âçàèìîðàñïîëîæåíèÿ õðîìîñîì

â ïðîñòðàíñòâå ÿäðà ó ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ

Ãëàâíûì îòëè÷èåì òðîôîöèòîâ ÿè÷íèêîâ îò êëåòîê
ñîìàòè÷åñêîé ñèñòåìû ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå â ÿäðàõ ýòèõ
êëåòîê õðîìîöåíòðà, òèïè÷íîãî äëÿ êëåòîê ñëþííûõ æå-
ëåç è ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ (Ñòåãíèé, 1987; Ñòåãíèé,
Øàðàõîâà, 1991). Ñîõðàíÿåòñÿ ëè äàííûé ïðèíöèï â äðó-
ãèõ êëåòêàõ áåç ïîëèòåííûõ õðîìîñîì? Èñïîëüçîâàíèå
3D-FISH âûÿâèëî âçàèìîðàñïîëîæåíèå ðàéîíîâ Õ-õðî-
ìîñîìû è 3R õðîìîñîìû An. messeae, êîòîðûå îáðàçóþò
âèäèìûå êîíòàêòû ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé â èíòàêòíûõ ÿä-
ðàõ òðîôîöèòîâ, à òàêæå â êëåòêàõ èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ,
ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ è ñëþííûõ æåëåç (Artemov
et al., 2015). Îêàçàëîñü, ÷òî òîëüêî äèôôåðåíöèðîâàííûå
êëåòêè ñëþííûõ æåëåç è ôîëëèêóëÿðíîãî ýïèòåëèÿ íå
èìåþò ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé ïî âçàèìî-
ðàñïîëîæåíèþ Õ-õðîìîñîìû è 3R õðîìîñîìû, êîòîðûå
ñáëèæåíû äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà, ÷òî ìîæåò áûòü îáú-
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ÿñíåíî ôîðìèðîâàíèåì â ÿäðàõ ýòèõ êëåòîê õðîìîöåíòðà.
Íàîáîðîò, á *îëüøàÿ ÷àñòü ÿäåð òðîôîöèòîâ ÿè÷íèêîâ èìå-
ëà óäàëåííîå ðàñïîëîæåíèå Õ-õðîìîñîìû è 3R õðîìîñî-
ìû. Íåäèôôåðåíöèðîâàííûå êëåòêè èìàãèíàëüíûõ äèñ-
êîâ â ýòîé ñèñòåìå çàíèìàþò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå
ïî îòíîøåíèþ ê òðîôîöèòàì è êëåòêàì ôîëëèêóëÿðíîãî
ýïèòåëèÿ è ñëþííûõ æåëåç. Ìåæäó òåì íå áûëî îáíàðó-
æåíî ñòàòèñòè÷åñêè äîñòîâåðíûõ ðàçëè÷èé âî âçàèìîðàñ-
ïîëîæåíèè ðàéîíîâ ïðèêðåïëåíèÿ Õ-õðîìîñîìû è 3R
õðîìîñîìû â òðîôîöèòàõ An. messeae è An. atroparvus,
÷òî êîíòðàñòèðóåò ñ ðàçëè÷èÿìè â ñèñòåìå ïðèêðåïëåíèÿ
õðîìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå.

Íàêîïëåííûå â õîäå èçó÷åíèÿ õðîìîñîì òðîôîöèòîâ
ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ äàííûå äåìîíñòðèðóþò ñëîæíîñòü
âíóòðèÿäåðíîé àðõèòåêòóðû õðîìîñîì. Íàø èíòåðåñ ê
èññëåäîâàíèþ ðàéîíîâ êîíòàêòîâ õðîìîñîì ñ ÿäåðíîé
îáîëî÷êîé îáóñëîâëåí òåì, ÷òî ýòî ãëàâíûé ôàêòîð,
îïðåäåëÿþùèé ÿäåðíóþ àðõèòåêòóðó. Â áîëüøèíñòâå
ðàéîíû ïðèêðåïëåíèÿ õðîìîñîì ÿâëÿþòñÿ ãåòåðîõðîìà-
òè÷åñêèìè, ÷òî çàòðóäíÿåò èññëåäîâàíèå èõ ìîëåêóëÿð-
íî-ãåíåòè÷åñêîé îðãàíèçàöèè. Íåìàëóþ ðîëü â êîíòàêòàõ
ìîãóò èãðàòü áåëêè õðîìàòèíà è ÿäåðíîãî ìàòðèêñà. Àð-
õèòåêòóðà èíòåðôàçíîãî ÿäðà èìååò òêàíå- è êëåòêîñïå-
öèôè÷íûå îñîáåííîñòè, ÷òî äîêàçûâàåò åå ôóíêöèîíàëü-
íóþ çíà÷èìîñòü, â òî âðåìÿ êàê ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì ó áëèçêèõ âè-
äîâ ìàëÿðèéíûõ êîìàðîâ è âûñîêàÿ èçìåí÷èâîñòü ïàòòåð-
íà è ñòðóêòóðû õðîìîñîìíûõ êîíòàêòîâ ïðåäïîëàãàþò
ó÷àñòèå ÿäåðíîé àðõèòåêòóðû â ïðîöåññàõ âèäîîáðàçîâà-
íèÿ. Â äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèÿõ ìû ïðîäîëæèì èçó÷å-
íèå ïðèíöèïîâ ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì
â ÿäðå, à òàêæå ìîëåêóëÿðíîé îðãàíèçàöèè ðàéîíîâ ïðè-
êðåïëåíèÿ õðîìîñîì ê ÿäåðíîé îáîëî÷êå â ôóíêöèîíàëü-
íîì è ýâîëþöèîííîì àñïåêòàõ. Â ÷àñòíîñòè, íåîáõîäèìî
îïðåäåëèòü, íà êàêîì ýòàïå ðàçâèòèÿ ïðîèñõîäèò èçìåíå-
íèå àðõèòåêòóðû õðîìîñîì, êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê ðàçëè÷è-
ÿì êëåòîê ãåíåðàòèâíîé è ñîìàòè÷åñêîé ñèñòåì, à òàêæå
êàêèìè ìåõàíèçìàìè îáóñëîâëåíà âûñîêàÿ ñêîðîñòü ýâî-
ëþöèè ðàéîíîâ êîíòàêòîâ õðîìîñîì â òðîôîöèòàõ ìàëÿ-
ðèéíûõ êîìàðîâ.

Êàðòèðîâàíèå ðàéîíîâ ñâÿçûâàíèÿ ëàìèíà íà õðîìî-
ñîìíîé êàðòå An. atroparvus âûïîëíåíî ïðè ôèíàíñîâîé
ïîääåðæêå Ðîññèéñêîãî íàó÷íîãî ôîíäà (ïðî-
åêò 15-14-20011), èññëåäîâàíèå òêàíåñïåöèôè÷íîñòè
ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì ìàëÿðèéíûõ
êîìàðîâ — Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëå-
äîâàíèé (ïðîåêò 13-04-01625à), ìåæâèäîâîé àíàëèç ïðî-
ñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèè õðîìîñîì — ïðîãðàììû
«Íàó÷íûé ôîíä èì. Ä. È. Ìåíäåëååâà Òîìñêîãî ãîñó-
äàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà».
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Malaria mosquitoes are vectors of dangerous human diseases and a model system for investigations of
chromosome evolution, heterochromatin organization, and nuclei architecture in the cells of the reproductive
system. Investigations of nurse cells chromosomes are aimed at understanding of mechanisms that cause inter-
species differences in the nuclear spatial organization in these cells. One of the most important tasks of this re-
search is the undestanding of molecular organization of the chromosome regions that are attached to the nuclear
envelope. In the present review, the recent achievements in this field of research are described and unsolved
problems of the spatial chromosome organization are identified.
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