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Ë. È. Ãóíäåðèíà è äð.
Ãåíû, êîäèðóþùèå ðèáîñîìíûé áåëîê RPL11 è 5,8S ðèáîñîìíóþ ÐÍÊ ó âèäîâ ðîäà Chironomus

Â ñîñòàâ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ðèáîñîì ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòîê âõîäÿò ÷åòûðå ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ
(28S, 18S, 5,8S è 5S) è îêîëî 80 ðèáîñîìíûõ áåëêîâ (RP). Òîãäà êàê çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöèè è õðîìî-
ñîìíîé ëîêàëèçàöèè ãåíîâ ðÐÍÊ èçó÷åíû äîñòàòî÷íî ïîäðîáíî âî ìíîãèõ òàêñîíîìè÷åñêèõ ãðóïïàõ,
ñâåäåíèé îá îñîáåííîñòÿõ ýâîëþöèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíûå áåëêè, íåìíîãî. Äëÿ èññëåäîâà-
íèÿ ýòîé ïðîáëåìû ïðîâåäåíî èçó÷åíèå íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíà, êîäèðóþùåãî ðèáî-
ñîìíûé áåëîê RPL11, è åãî õðîìîñîìíîé ëîêàëèçàöèè ó 12 âèäîâ ðîäà Chironomus. Îõàðàêòåðèçîâàí
óðîâåíü âíóòðèâèäîâîé è ìåæâèäîâîé èçìåí÷èâîñòè è óñòàíîâëåí âûñîêèé ïðîöåíò èäåíòè÷íîñòè íóê-
ëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíà ðèáîñîìíîãî áåëêà rpl11 ñðåäè âèäîâ ðîäà Chironomus. Ñ èñïîëü-
çîâàíèåì FISH óñòàíîâëåíî, ÷òî ãåí rpl11 ëîêàëèçóåòñÿ â åäèíñòâåííîì ñàéòå — â ïëå÷å B, âáëèçè öåíò-
ðîìåðû, â ðàéîíå 25f. Íå îáíàðóæåíî âàðèàöèè ÷èñëà ìåñò ëîêàëèçàöèè ýòîãî ãåíà è èõ ðàñïîëîæåíèÿ â
õðîìîñîìàõ ó èçó÷åííûõ âèäîâ õèðîíîìèä, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá ýâîëþöèîííîé êîíñåðâàòèâíîñòè
ðàéîíà õðîìîñîìû, â êîòîðîì ðàçìåùåí ãåí rpl11. Ñðàâíåíèå ïîêàçàëî, ÷òî ÷èñëî è ëîêàëèçàöèÿ ãåíîâ
rpl11 è 5,8S rRNA â õðîìîñîìàõ êàðèîòèïîâ èçó÷åííûõ âèäîâ ðîäà Chironomus íå ñîâïàäàþò. Ïîëó÷åí-
íûå ðåçóëüòàòû ïîçâîëÿþò çàêëþ÷èòü, ÷òî ýâîëþöèÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è õðîìîñîì-
íîé îðãàíèçàöèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíûé áåëîê rpl11 è ðèáîñîìíóþ 5,8S rRNA, â ãåíîìàõ âè-
äîâ ðîäà Chironomus îñóùåñòâëÿåòñÿ íåçàâèñèìî.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Chironomus, ðèáîñîìíûå ãåíû, 5,8S rRNA, rpl11, ïîëèòåííûå õðîìîñîìû, êàð-
òèðîâàíèå ãåíîâ, FISH.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ï. í. — ïàðû íóêëåîòèäîâ, FISH — ôëóîðåñöåíòíàÿ in situ-ãèáðèäèçà-
öèÿ (fluorescence in situ hybridization), RP — ðèáîñîìíûé áåëîê (ribosomal protein), RPL — áåëîê áîëü-
øîé ñóáúåäèíèöû ðèáîñîìû (protein of large ribosomal subunit).

Ðèáîñîìû — êëåòî÷íûå îðãàíåëëû, îòâåòñòâåííûå çà
ñèíòåç áåëêà âî âñåõ êëåòêàõ æèâûõ îðãàíèçìîâ. Ñòðóê-
òóðà ýóêàðèîòè÷åñêèõ ðèáîñîì ôîðìèðóåòñÿ àíñàìáëåì
èç 4 ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ (18S, 5,8S, 28S è 5S) è ïðèìåðíî
80 ðèáîñîìíûõ áåëêîâ. Ðèáîñîìíûå áåëêè íåâåëèêè ïî
ðàçìåðó ïî ñðàâíåíèþ ñ ðèáîñîìíûìè ÐÍÊ, ïðèñóòñòâó-
þò â ðèáîñîìàõ â åäèíè÷íûõ êîïèÿõ è êîäèðóþòñÿ åäè-
íè÷íûìè ãåíàìè. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ðèáîñîìíûõ áåëêîâ
êîíñåðâàòèâíà è ïðåäñòàâëåíà ó âñåõ èçó÷åííûõ îðãàíèç-
ìîâ, íà÷èíàÿ îò áàêòåðèé è àðõåé è çàêàí÷èâàÿ ÷åëîâåêîì.
Ñáîðêà ðèáîñîì, â êîòîðîé ó÷àñòâóþò êàê ðèáîñîìíûå
áåëêè, òàê è ðèáîñîìíûå ÐÍÊ, îñóùåñòâëÿåòñÿ â ÿäðûø-
êàõ (Yoshihama et al., 2002; Marygold et al., 2007; Klinge
et al., 2011; Êîðîáåéíèêîâà è äð., 2012; Kressler et al.,
2012; Yutin et al., 2012; Anger et al., 2013). Îòìå÷åííûå
ñâîéñòâà ðèáîñîìíûõ áåëêîâ ïîêàçûâàþò, ÷òî ðåçóëüòàòû
èçó÷åíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ
êàê ðèáîñîìíûå áåëêè, òàê è ðèáîñîìíûå ÐÍÊ, ìîãóò
áûòü èñïîëüçîâàíû â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ.

Àíàëèç ëîêàëèçàöèè ãåíà, êîäèðóþùåãî 5,8S ðÐÍÊ, â
êàðèîòèïàõ âèäîâ ðîäà Chironomus ïîçâîëèë ïîêàçàòü ñó-

ùåñòâîâàíèå ìåæâèäîâîé è âíóòðèâèäîâîé âàðèàáåëüíî-
ñòè ÷èñëà è õðîìîñîìíîé ëîêàëèçàöèè ñàéòîâ ðÐÍÊ ó
õèðîíîìèä, îáóñëîâëåííîé õðîìîñîìíûìè ïåðåñòðîéêà-
ìè (èíâåðñèÿìè, äåëåöèÿìè è òðàíñëîêàöèÿìè), âíóòðè-
è ìåæõðîìîñîìíûìè ðåêîìáèíàöèÿìè è âíåäðåíèåì ìî-
áèëüíûõ ýëåìåíòîâ, è óñòàíîâèòü òåì ñàìûì îñíîâíûå
çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé õðîìî-
ñîìíîé îðãàíèçàöèè ãåíîâ ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ ýòîé ãðóïïû
äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ (Gunderina et al., 2015).

×òî êàñàåòñÿ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíûå áåëêè ó
âèäîâ ðîäà Chironomus, òî ñâåäåíèÿ îá îñîáåííîñòÿõ ýâî-
ëþöèè èõ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è îá èõ îð-
ãàíèçàöèè â ãåíîìå ìàëî÷èñëåííû (Galli, Wieslander, 1992;
Martinez-Guitarte et al., 2007; Nair, Choi, 2011; Park, Kwak,
2011), à ñîïîñòàâëåíèå ñ îñîáåííîñòÿìè ýâîëþöèè ãåíîâ
ðèáîñîìíûõ ÐÍÊ ó ýòèõ âèäîâ íå ïðîâîäèëîñü âîâñå.

Öåëü íàñòîÿùåé ðàáîòû ñîñòîèò â òîì, ÷òîáû îõàðàê-
òåðèçîâàòü è ñðàâíèòü îñîáåííîñòè ýâîëþöèè è õðîìî-
ñîìíîé ëîêàëèçàöèè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíûé áå-
ëîê RPL11 è ðèáîñîìíóþ 5,8S ÐÍÊ, ó âèäîâ ðîäà Chiro-
nomus.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè âèäû ðîäà Chironomus èç äâóõ
ïîäðîäîâ — Chironomus (Ch. agilis Schobanov et Djomin,
1988, Ch. balatonicus Devai, Wuelker et Scholl, 1983,
Ch. entis Schobanov, 1989, Ch. muratensis Ryser, Scholl
et Wuelker, 1983, Ch. nudiventris Ryser, Scholl et Wuel-
ker, 1983, Ch. plumosus (Linnaeus), 1758, Ch. riparius Mei-
gen, 1804, Ch. sororius Wuelker, 1973, Ch. dorsalis Mei-
gen, 1818, Ch. melanescens Keyl, 1961) è Camptochiro-
nomus (C. setivalva Shilova, 1957, C. tentans Fabricius,
1805).

Ëè÷èíîê ôèêñèðîâàëè â 96%-íîì ýòàíîëå (äëÿ ïîñëå-
äóþùåãî âûäåëåíèÿ ÄÍÊ) èëè â ñìåñè 96%-íîãî ýòàíîëà
è ëåäÿíîé óêñóñíîé êèñëîòû (3 : 1) (äëÿ èçãîòîâëåíèÿ
ïðåïàðàòîâ ïîëèòåííûõ õðîìîñîì èç êëåòîê ñëþííûõ
æåëåç äëÿ ïîñëåäóþùåãî àíàëèçà ìåòîäîì FISH) è õðàíè-
ëè ïðè –20 °Ñ. Èäåíòèôèêàöèþ âèäîâ ïðîâîäèëè ïî ìîð-
ôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì ëè÷èíîê è ïóòåì öèòîãåíåòè÷å-
ñêîãî àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé äèñêîâ â ïîëèòåííûõ
õðîìîñîìàõ ñëþííûõ æåëåç ëè÷èíîê õèðîíîìèä (Êèê-
íàäçå è äð., 1991).

Ëîêàëèçàöèþ èçó÷àåìûõ ãåíîâ íà õðîìîñîìàõ ïðîâî-
äèëè, èñïîëüçóÿ ìåòîä ôëóîðåñöåíòíîé in situ-ãèáðèäèçà-
öèè (FISH).

Ãåíîìíóþ ÄÍÊ èçîëèðîâàëè èç èíäèâèäóàëüíûõ ëè-
÷èíîê, èñïîëüçóÿ íàáîð DNeasy Blood and Tissue Kit (QI-
AGEN) ïî ïðîïèñè ïðîèçâîäèòåëÿ. ÄÍÊ-çîíäû ïîëó÷àëè
ïóòåì ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè (ÏÖÐ) ñî ñïåöèôè-
÷åñêèìè ïðàéìåðàìè äëÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî RPL-11, —
5R-AGATCCCGTAAGCTTTGCC-3R (RPL-11F) è 5R-CAT-
CTTCTGTTGGAACC-3R (RPL-11R) (Martinez-Guitarte et
al., 2007) è äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðÐÍÊ — 5R-GTAA-
CAAGGTTTCCGTAGG-3R (chir5F) è 5R-CGACACTCAAC-
CATATGTACC-3R (chir5R) (Gunderina, Katokhin, 2011;
Ãóíäåðèíà, 2013). Â êà÷åñòâå ìàòðèöû èñïîëüçîâàëè ãå-
íîìíóþ ÄÍÊ. Ïðîäóêòû àìïëèôèêàöèè î÷èùàëè ñ ïîìî-
ùüþ íàáîðà äëÿ âûäåëåíèÿ ÄÍÊ èç àãàðîçíîãî ãåëÿ Mi-
nElute Gel Extraction Kit (QIAGEN). Î÷èùåííûå ïðîäóê-
òû ñåêâåíèðîâàëè â îáîèõ íàïðàâëåíèÿõ íà ïðèáîðå ABI
PRISM 3100 analyzer ñ ïîìîùüþ íàáîðà BigDye Termina-
tor kit. Ñåêâåíèðîâàíèå ÄÍÊ ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíè-
åì ðåñóðñîâ ÖÊÏ «Ãåíîìèêà» ÑÎ ÐÀÍ, Íîâîñèáèðñê
(http://sequest.niboch.nsc.ru).

Íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, èñïîëüçîâàííûå
â êà÷åñòâå ÄÍÊ-çîíäîâ, âûðàâíèâàëè äëÿ õàðàêòåðèñòèêè
ìåæâèäîâûõ ðàçëè÷èé, ïðèìåíÿÿ ïðîãðàììó MUSCLE
(Edgar, 2004) (http://www.ebi.ac.uk). Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè-
÷åñêèé àíàëèç ýòèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé îñóùåñòâëÿëè ñ
ïîìîùüþ ïàêåòà ïðîãðàìì MEGA 6 (Tamura et al., 2013).
Äëÿ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè ôðàãìåí-
òîâ ðÐÍÊ èñïîëüçîâàëè ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, äåïîíèðî-
âàííûå íàìè â áàçó äàííûõ GenBank ïîä íîìåðàìè
GU053586, GU053590, GU053597 è GU053603.

Ìåòîä èçãîòîâëåíèÿ ïðåïàðàòîâ ïîëèòåííûõ õðîìî-
ñîì ñëþííûõ æåëåç ëè÷èíîê õèðîíîìèä äëÿ FISH è ïðî-
òîêîë ïðîâåäåíèÿ FISH îïèñàíû ðàíåå (Gunderina et al,
2015). ÄÍÊ-çîíäû ìåòèëè, ïðèìåíÿÿ áèîòèí-11-dUTP
èëè äèãîêñèãåíèí-11-dUTP (Roche). Îñàæäåíèå ÄÍÊ-
çîíäîâ ïðîâîäèëè ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå ñ èñïîëüçî-
âàíèåì ôðàãìåíòèðîâàííîé ÄÍÊ ëîñîñÿ â êà÷åñòâå
ÄÍÊ-íîñèòåëÿ. Àíàëèç ïðåïàðàòîâ ïðîâîäèëè ñ ïîìî-
ùüþ îáîðóäîâàíèÿ ÖÊÏ ìèêðîñêîïè÷åñêîãî àíàëèçà
áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòîâ ÑÎ ÐÀÍ (http://www.bio-
net.nsc.ru/labs/viv/index.php?id=113) : ìèêðîñêîïà AxioP-

lan2 Imaging, CCD-êàìåðû Axio Cam HRc è ïàêåòà ïðî-
ãðàìì Isis 4 (Zeiss).

Êàðòèðîâàíèå ïîëèòåííûõ õðîìîñîì ïðîâîäèëè ïî
ñèñòåìå Êàéëà—Äåâàè (Keyl, 1962; Devai et al., 1989) äëÿ
âèäîâ õèðîíîìèä èç ïîäðîäà Chironomus è ïî ñèñòåìå Áå-
åðìàíà (Beermann, 1955) äëÿ âèäîâ èç ïîäðîäà Camptochi-
ronomus.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Â ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè áûëè ïîëó÷åíû
ôðàãìåíòû ãåíà, êîäèðóþùåãî ðèáîñîìíûé áåëîê
RPL11, ó 12 èçó÷åííûõ âèäîâ ðîäà Chironomus. Íóêëåî-
òèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ôðàãìåíòîâ ýòîãî ãåíà áûëè
ñåêâåíèðîâàíû ó ÷åòûðåõ âèäîâ — Ch. balatonicus,
Ch. plumosus, Ch. dorsalis è Ch. riparius (ðèñ. 1).

Àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî ìåæâèäîâàÿ ýâîëþöèîííàÿ
äèâåðãåíöèÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî ðèáîñîìíûé áåëîê
RPL11, âûøå, ÷åì ó ãåíà, êîäèðóþùåãî 5,8S ðÐÍÊ, íî
çíà÷èòåëüíî íèæå, ÷åì äèâåðãåíöèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
èç ñàéòà ðÐÍÊ, âêëþ÷àþùèõ â ñåáÿ íàðÿäó ñ ãåíîì 5,8S
rRNA ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ITS1 (âíóòðåííèé òðàíñêðèáè-
ðóåìûé ñïåéñåð 1, ðàçäåëÿþùèé 18S è 5,8S ðÐÍÊ â ëîêó-
ñå ðÐÍÊ). Íàïðîòèâ, äîëÿ èäåíòè÷íîñòè íóêëåîòèäíûõ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ðàçíûõ âèäîâ, õàðàêòåðèçóþùàÿ
ñòåïåíü êîíñåðâàòèâíîñòè ãåíà, ó âèäîâ ðîäà Chironomus
äîñòèãàåò íàèáîëüøèõ çíà÷åíèé äëÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî
5,8S ðÐÍÊ. Íåñêîëüêî íèæå äîëÿ èäåíòè÷íîñòè íóêëåî-
òèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðèáî-
ñîìíûé áåëîê RPL11. Íàèáîëåå ñèëüíûå ìåæâèäîâûå
ðàçëè÷èÿ äåìîíñòðèðóþò îáúåäèíåííûå ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ITS1 è 5,8S ðÐÍÊ (ñì. òàáëèöó). Âûñîêàÿ êîíñåðâà-
òèâíîñòü íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíà, êîäè-
ðóþùåãî 5,8S ðÐÍÊ, ñîïðîâîæäàåòñÿ èõ íèçêîé ìåæâè-
äîâîé èçìåí÷èâîñòüþ, ïîýòîìó ýòîò ãåí ÿâëÿåòñÿ
ìàëîýôôåêòèâíûì äëÿ èññëåäîâàíèé ìîëåêóëÿðíîé ýâî-
ëþöèè âèäîâ ðîäà Chironomus. Âìåñòå ñ òåì ãåí ðèáîñîì-
íîãî áåëêà RPL11, äåìîíñòðèðóÿ âûñîêóþ äîëþ èäåíòè÷-
íîñòè ñðåäè âèäîâ ðîäà Chironomus, ïðîÿâëÿåò è äîñòà-
òî÷íî âûñîêèé óðîâåíü âíóòðèâèäîâîé è ìåæâèäîâîé
èçìåí÷èâîñòè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
(ðèñ. 1; ñì. òàáëèöó). Ýòî ñîçäàåò õîðîøèå ïðåäïîñûëêè
äëÿ èñïîëüçîâàíèÿ ãåíà, êîäèðóþùåãî ðèáîñîìíûé áåëîê
RPL11, ïðè èññëåäîâàíèè çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèè ãå-
íîìîâ âèäîâ ðîäà Chironomus.

Ïîñòðîåíèå äåðåâüåâ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæ-
äó èçó÷åííûìè âèäàìè õèðîíîìèä äëÿ ãåíîâ, êîäèðóþ-
ùèõ ðèáîñîìíóþ ÐÍÊ è ðèáîñîìíûé áåëîê RPL11, è èõ
àíàëèç ïîêàçûâàþò, ÷òî îíè èìåþò îäèíàêîâóþ òîïîëî-
ãèþ (ðèñ. 2). Íà êàæäîì èç äåðåâüåâ ïðåäñòàâëåíî äâà äè-
ñêðåòíûõ êëàñòåðà. Îäèí îáðàçîâàí âèäàìè Ch. balatoni-
cus è Ch. plumosus èç ãðóïïû âèäîâ-äâîéíèêîâ Ch. plumo-
sus. Âî âòîðîé êëàñòåð âõîäÿò Ch. dorsalis è Ch. riparius.
Âèä Ch. dorsalis — ïðåäñòàâèòåëü öèòîêîìïëåêñà pseu-
dothummi, õàðàêòåðèçóþùåãîñÿ ñî÷åòàíèåì ïëå÷ â õðî-
ìîñîìàõ AE, BF, CD è G. Âèä Ch. riparius âõîäèò â ñî-
ñòàâ öèòîêîìïëåêñà thummi ñ ñî÷åòàíèåì ïëå÷ AB, CD,
EF è G. Îäíàêî ïî âñåì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèì õà-
ðàêòåðèñòèêàì, êðîìå ñî÷åòàíèÿ ïëå÷ â õðîìîñîìàõ,
Ch. riparius ñîîòâåòñòâóåò öèòîêîìïëåêñó pseudothummi.
Ñîãëàñíî ãèïîòåçå Êàéëà (Keyl, 1962), ýòî ÿâëÿåòñÿ ðå-
çóëüòàòîì òðàíñëîêàöèè ïëå÷ ïåðâîé è òðåòüåé õðîìî-
ñîì, ïðîèçîøåäøåé ó ýòîãî âèäà îòíîñèòåëüíî íåäàâíî â
ýâîëþöèè ðîäà Chironomus. Ñîâïàäåíèå òîïîëîãèè äåðå-
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âüåâ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè âèäîâ
ðîäà Chironomus ãåíû, êîäèðóþùèå ðèáîñîìíûé áåëîê
RPL11 è ðèáîñîìíóþ ÐÍÊ, äèâåðãèðóþò ñõîäíûì îáðà-
çîì.

FISH ÄÍÊ rpl11 c êàðèîòèïàìè âèäîâ ïîäðîäà Chiro-
nomus ïîêàçàë, ÷òî ó âñåõ äâåíàäöàòè âèäîâ íàáëþäàåòñÿ
òîëüêî îäèí ñàéò ãèáðèäèçàöèè ýòîé ÄÍÊ ñ õðîìîñîìà-
ìè, ðàñïîëîæåííûé â ïðèöåíòðîìåðíîì ðàéîíå (25f) ïëå-
÷à Â (ðèñ. 3, à, â, ã). Íè ó îäíîãî èç ýòèõ âèäîâ ëîêàëèçà-
öèÿ ãåíà rpl11 â õðîìîñîìàõ íå ñîâïàäàåò ñ ëîêàëèçàöèåé
ãåíà 5,8S rRNA. ×èñëî ñàéòîâ ãåíà ðèáîñîìíîé ÐÍÊ è èõ
ëîêàëèçàöèÿ â õðîìîñîìàõ ó èçó÷åííûõ âèäîâ õèðîíîìèä
âàðüèðóþò â øèðîêèõ ïðåäåëàõ (Gunderina et al., 2015).

Ó Ch. plumosus è ïÿòè äðóãèõ âèäîâ ïîäðîäà Chironomus
(Ch. entis, Ch. riparius, Ch. sororius, Ch. dorsalis è Ch. me-
lanescens) ãåí 5,8S rRNA âñåãäà ðàñïîëîæåí â åäèíñòâåí-
íîì ñàéòå â ïëå÷å G (ðèñ. 3, á). Â êàðèîòèïàõ Ch. agilis,
Ch. balatonicus è Ch. nudiventris íàñ÷èòûâàåòñÿ äâà èëè
òðè ñàéòà ãåíà 5,8S rRNA â ïëå÷àõ G è D. Ó C. muratensis
íàéäåíî 6 ñàéòîâ ëîêàëèçàöèè ãåíà ðÐÍÊ â 5 ïëå÷àõ õðî-
ìîñîì êàðèîòèïà (B, C, D, F è G), ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî èí-
òåíñèâíîñòè ñèãíàëà ãèáðèäèçàöèè (ðèñ. 3, â). Îäíàêî,
íåñìîòðÿ íà ìåæâèäîâîå ðàçíîîáðàçèå ëîêàëèçàöèè ãåíà
5,8S rRNA â õðîìîñîìàõ õèðîíîìèä, ãåí rpl11 ó âñåõ ýòèõ
âèäîâ ðàñïîëîæåí â îäíîì è òîì æå ìåñòå — â ïðèöåíò-
ðîìåðíîì ðàéîíå Â-ïëå÷à. Ïðè÷åì åãî ìåñòîïîëîæåíèå â
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Ðèñ. 1. Ìíîæåñòâåííîå âûðàâíèâàíèå íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ôðàãìåíòà ãåíà rpl11 ÷åòûðåõ âèäîâ ðîäà Chironomus
(Ch. balatonicus, Ch. plumosus, Ch. dorsalis è Ch. riparius).

Èçìåí÷èâîñòü íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ,
êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíûé áåëîê RPL11 è ðèáîñîìíóþ ÐÍÊ,

ó ÷åòûðåõ âèäîâ ðîäà Chironomus
(Ch. balatonicus, Ch. plumosus, Ch. dorsalis è Ch. riparius)

Ãåí

Äëèíà
èçó÷åííîãî
ôðàãìåíòà,

ï. í.

Ýâîëþöèîííàÿ
äèâåðãåíöèÿ

Äîëÿ
èäåíòè÷íîñòè
íóêëåîòèäíûõ
ïîñëåäîâàòåëü-

íîñòåé, %

rpl11 429 0.046 93—99

5,8S rRNA+ITS1 411 0.175 82—96

5,8S rRNA 123 0.003 98—100

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ýâîëþöèîííàÿ äèâåðãåíöèÿ — ñðåäíÿÿ äèñòàíöèÿ
ìåæäó íóêëåîòèäíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè ÷åòûðåõ âèäîâ õèðîíî-
ìèä (ñðåäíåå ÷èñëî çàìåí íóêëåîòèäîâ íà ñàéò); â ãðàôå «Äîëÿ èäåíòè÷-
íîñòè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé» ïðåäñòàâëåíû ñîîòâåòñò-
âóþùèå ìèíèìàëüíîå è ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèÿ äëÿ ÷åòûðåõ âèäîâ õè-
ðîíîìèä.

Ðèñ. 2. Äåðåâî ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé (Neighbor-Joining)
ìåæäó âèäàìè ðîäà Chironomus äëÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâà-

òåëüíîñòåé ôðàãìåíòîâ ãåíîâ rRNA (à) è rpl11 (á).

Âåëè÷èíà áóòñòðåïà (1000 ðåïëèêàöèé) óêàçàíà íàä âåòâÿìè.



ïëå÷å B (25f) íå ñîâïàäàåò ñ ïîçèöèåé ãåíà 5,8S rRNA â
ýòîì ïëå÷å (24i-j) ó Ch. muratensis (ðèñ. 3, â).

Ó âèäîâ èç ïîäðîäà Camptochironomus ãåí 5,8S rRNA
ìîæåò áûòü ëîêàëèçîâàí â îäíîì ñàéòå — â ïëå÷å Â
(â ðàéîíå 9a—b), êàê ó C. setivalva, èëè â äâóõ ñàéòàõ —

â ðàéîíå 9a—b ïëå÷à B è â ïëå÷å D, êàê ó C. tentans (Gun-
derina et al., 2015). Îäíàêî ãåí rpl11 ó ýòèõ âèäîâ ëîêàëè-
çîâàí òîëüêî â îäíîì ñàéòå — â ïëå÷å Â, â ðàéîíå 10Ñ, íå
ñîâïàäàþùåì ñ ðàéîíîì ðàñïîëîæåíèÿ ãåíà 5,8S rRNA
(9a—b) (ðèñ. 3, ã, ä). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ðàéîí 10Ñ
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Ðèñ. 3. Ôëóîðåñöåíòíàÿ in situ-ãèáðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-çîíäîâ 5,8S ðÐÍÊ è rpl11 ñ ïîëèòåííûìè õðîìîñîìàìè âèäîâ ðîäà Chirono-
mus.

à — ãèáðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-çîíäà rpl11 (çåëåíûé ñèãíàë) ñ õðîìîñîìàìè Ch. plumosus; á — ãèáðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-çîíäà 5,8S ðÐÍÊ (êðàñíûé ñèãíàë) ñ õðî-
ìîñîìàìè Ch. plumosus; â — ãèáðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-çîíäîâ 5.8S ðÐÍÊ (çåëåíûé ñèãíàë) è rpl11 (êðàñíûé ñèãíàë) ñ õðîìîñîìàìè Ch. muratensis, ã — ãèá-
ðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-çîíäà rpl11 (çåëåíûé ñèãíàë) ñ õðîìîñîìàìè Ch. tentans; ä — ãèáðèäèçàöèÿ ÄÍÊ-çîíäà 5,8S ðÐÍÊ (êðàñíûé ñèãíàë) ñ õðîìîñîìàìè
Ch. tentans. Ïðîïèñíûìè áóêâàìè îáîçíà÷åíû ïëå÷è õðîìîñîì, áåëûìè ñòðåëêàìè — öåíòðîìåðíûå ðàéîíû, êðàñíûìè è çåëåíûìè ñòðåëêàìè — ìå-

ñòà ëîêàëèçàöèè ÄÍÊ-çîíäîâ. Îá. 40�.



Â-ïëå÷à õðîìîñîì âèäîâ ïîäðîäà Camptochironomus, êàð-
òèðîâàííûõ ïî Áååðìàíó (Beermann, 1955), ãîìîëîãè÷åí
ðàéîíó 25f Â-ïëå÷à õðîìîñîì âèäîâ ïîäðîäà Chironomus,
êàðòèðîâàííûõ ïî Äåâàè ñ ñîàâòîðàìè (Devai et al., 1989).

Äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè ñâåäåíèÿ î ëîêàëèçàöèè ãåíà
rpl11 â õðîìîñîìàõ õèðîíîìèä èìåëèñü òîëüêî äëÿ Ch. ri-
parius (Martinez-Guitarte et al., 2007). Ñðàâíåíèå ïîêàçû-
âàåò ïîëíîå ñîâïàäåíèå ëîêàëèçàöèè ãåíà rpl11 â õðîìî-
ñîìàõ ýòîãî âèäà â îáåèõ ðàáîòàõ.

Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîçâîëÿþò çàêëþ÷èòü, ÷òî ó âè-
äîâ ðîäà Chironomus íóêëåîòèäíûå è àìèíîêèñëîòíûå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðèáîñîìíûé áå-
ëîê RPL11, äåìîíñòðèðóþò âûñîêóþ ñòåïåíü ãîìîëîãèè
ìåæäó âèäàìè. Íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãåíà
rpl11 áîëåå âàðèàáåëüíû, ÷åì íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòè ãåíà 5,8S rRNA. Ãåí rpl11 ëîêàëèçîâàí â ðàéîíå
25f õðîìîñîìíîãî ïëå÷à B ó âèäîâ ïîäðîäà Chironomus è
â ãîìîëîãè÷íîì åìó ðàéîíå 10Ñ B-ïëå÷à ó âèäîâ ïîäðîäà
Camptochironomus. Ñàéò ëîêàëèçàöèè ãåíà rpl11 íå ñîâïà-
äàåò íè ñ îäíîé èç ïîçèöèé â õðîìîñîìàõ, â êîòîðûõ îá-
íàðóæåí ãåí, êîäèðóþùèé ðÐÍÊ.

Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîçâîëÿþò ïîëàãàòü, ÷òî ãåí
rpl11 ÿâëÿåòñÿ ïåðñïåêòèâíûì ìàðêåðîì äëÿ èññëåäîâà-
íèÿ ýâîëþöèè ãåíîìà â ðîäå Chironomus.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 14-04-01126), à òàêæå áþäæåòíîãî ïðîåêòà VI.53.1.4.
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GENES CODING RIBOSOMAL PROTEIN RPL11 AND 5,8S RIBOSOMAL RNA

IN SPECIES OF GENUS CHIRONOMUS: NUCLEOTIDE VARIABILITY,

DIVERGENCE AND CHROMOSOMAL LOCATION
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Ribosomes of eukaryotic cells contain four rRNA’s (28S, 18S, 5,8S and 5S) and about 80 ribosomal prote-
ins (RP). Whereas the patterns of evolution and chromosomal location of rRNA genes are studied rather exten-
sively in many taxonomic groups, there is only scarce information about evolution of genes coding ribosomal
proteins. To obtain more information about evolution of ribosomal protein genes, the study of the nucleotide se-
quences and chromosomal location of rp111 gene was carried out in 12 species of the genus Chironomus. Cha-
racteristics of intra- and interspecific variability of this gene have been obtained and a high percenatage of iden-
tity has been shown between nucleotide sequences of different species from the Chironomus. FISH analysis has
shown that ribosomal protein gene rp111 is located in a single site (region 25f), near centromere of the arm B.
No variations in the number of sites and chromosomal position of the gene were observed in the karyotypes of
the studied chironomid species indicating the evolutionary conservation of the chromosomal region where
rp111 is located. We have established that the number and location of rp111 gene in chromosomal karyotypes
of studied chironomid species do not coincide with the number and positions of 5,8S rRNA gene. The data obta-
ined allow to conclude that the evolution of nucleotide sequences and chromosomal location of rp111 and 5,8S
rRNA genes in genomes of Chironomus species occurred independently.
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