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À. Ô. Ñàéôèòäèíîâà è äð.
Ðîëü ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â ýâîëþöèè ïîëîâûõ õðîìîñîì ó ïòèö

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè ðàñïðåäåëåíèå è òðàíñêðèïöèîííóþ àêòèâíîñòü ïðåä-
ñòàâèòåëåé èçâåñòíûõ ñåìåéñòâ ïîâòîðÿþùèõñÿ ýëåìåíòîâ â ñîñòàâå ïîëîâûõ õðîìîñîì ó êóðèöû íà
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê. Íà îñíîâå ïîëó÷åííûõ äàííûõ ìû ïðåäïîëîæèëè ó÷àñòèå ðàññåÿííûõ ïîâòî-
ðîâ â ïîääåðæàíèè ýâîëþöèîííî çíà÷èìîãî óðîâíÿ èçìåí÷èâîñòè ãåòåðîìîðôíûõ ïîëîâûõ õðîìîñîì ó
ïòèö. Èññëåäîâàíèå îñîáåííîñòåé îðãàíèçàöèè ïîâòîðîâ, ñïåöèôè÷íûõ äëÿ ïîëîâîé õðîìîñîìû W êó-
ðèöû, ïîçâîëèëî ñôîðìóëèðîâàòü ãèïîòåçó î ðîëè íàêîïëåíèÿ îáîãàùåííûõ ãîìîïóðèíîâûìè ó÷àñòêà-
ìè òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ â ýâîëþöèè ïîëîâûõ õðîìîñîì.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: êóðèöà, ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, òðàíñêðèïöèÿ, ìóòàãåíåç, õðî-
ìîñîìû òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ËÙ — ëàìïîâûå ùåòêè, ï.í. — ïàðà íóêëåîòèäîâ, ÏÖÐ — ïîëèìå-
ðàçíàÿ öåïíàÿ ðåàêöèÿ.

Íåñìîòðÿ íà ñóùåñòâåííûå ðàçëè÷èÿ â óðîâíå ñëîæ-
íîñòè îðãàíèçàöèè è ðàçâèòèÿ, êîëè÷åñòâî ãåíîâ, êîäèðó-
þùèõ áåëêè, ìåíÿåòñÿ íåçíà÷èòåëüíî íå òîëüêî ó ðàçíûõ
ïðåäñòàâèòåëåé òèïà ïîçâîíî÷íûõ, íî è â ïðåäåëàõ ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ â öåëîì (Gregory, 2005). Â òî æå
âðåìÿ ðåçóëüòàòû ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ãåíîìîâ ïîêà-
çàëè, ÷òî äîëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, íå êîäèðóþùèõ áåë-
êè, ëàâèíîîáðàçíî íàðàñòàåò ïî ìåðå óñëîæíåíèÿ ìíîãî-
êëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ (Mattick, 2007). Çíà÷èòåëüíóþ
äîëþ íåêîäèðóþùèõ ýëåìåíòîâ ñîñòàâëÿþò òàíäåìíî ïî-
âòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè è ñåìåéñòâà ðàññåÿí-
íûõ ïîâòîðîâ, ïðîèñõîäÿùèõ èç ìîáèëüíûõ ýëåìåíòîâ
ðàçëè÷íîé ïðèðîäû, êîòîðûå îòíîñÿòñÿ ê íàèáîëåå ïëàñ-
òè÷íîé ÷àñòè ãåíîìà è èñïûòûâàþò ìåíüøåå äàâëåíèå
îòáîðà. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ, ÷òî íà-
ðÿäó ñ îñòàëüíîé íåêîäèðóþùåé ÄÍÊ ïîâòîðû èãðàþò
âàæíóþ ðîëü â ðåãóëÿöèè äèôôåðåíöèàëüíîé ýêñïðåññèè
ãåíîâ è, ñëåäîâàòåëüíî, îïðåäåëÿþò îñîáåííîñòè îíòîãå-
íåçà (ENCODE Project Consortium, 2004; Djebali et al.,
2012). Ïîìèìî àðõèòåêòóðíîé ðîëè ñàòåëëèòîâ âñå áîëü-
øå äàííûõ ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó ðåãóëÿòîðíîé ðîëè
êàê ðàññåÿííûõ, òàê è òàíäåìíî ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòåé, êîòîðûå çà÷àñòóþ ÿâëÿþòñÿ ñàéòàìè ñâÿçû-
âàíèÿ äëÿ òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòîðîâ, à òàêæå ñëóæàò
ïðåäøåñòâåííèêàìè ìàëûõ èíòåðôåðèðóþùèõ ÐÍÊ (Ara-
vin et al., 2001; Ugarkovic, 2005; Djebali et al., 2012; Ezaz,
Deakin, 2014).

Â ãåíîìàõ ïòèö îáùåå ñîäåðæàíèå ïîâòîðÿþùèõñÿ
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ñóùåñòâåííî íèæå, ÷åì â ãåíîìàõ
ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ êëàññîâ ïîçâîíî÷íûõ (Primmer
et al., 1997; Burt, 2002; Zhang et al., 2014). Ïðè ýòîì çíà÷è-
òåëüíàÿ ÷àñòü òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ ïðèõîäèòñÿ íà äîëþ
ïîëîâûõ õðîìîñîì Z è W ó ñàìîê è äâóõ êîïèé Z ó ñàì-

öîâ (Itoh, Mizuno, 2002; Delany et al., 2003; Bellott et al.,
2010; Zhang et al., 2014). Ýâîëþöèÿ ïîëîâûõ õðîìîñîì ó
ïòèö ïðîèñõîäèëà íåçàâèñèìî îò äðóãèõ ãðóïï ïîçâîíî÷-
íûõ, îäíàêî, êàê è ó äðóãèõ âèäîâ ñ ãåíåòè÷åñêèì îïðåäå-
ëåíèåì ïîëà, ñîïðîâîæäàëàñü ïðîöåññàìè ïîäàâëåíèÿ
êðîññèíãîâåðà è äåãðàäàöèåé îäíîãî èç ãîìîëîãîâ (Bel-
lott et al., 2010). Íàêîïëåíèå ïîâòîðÿþùèõñÿ ýëåìåí-
òîâ — õàðàêòåðíàÿ îñîáåííîñòü ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðà-
çîâàíèé ãåòåðîìîðôíûõ ïîëîâûõ õðîìîñîì (Jablonka,
Lamb 1990; Charlesworth et al., 2005). Îäíàêî äî ñèõ ïîð
îñòàåòñÿ íåÿñíûì, ÿâëÿåòñÿ ëè ýòî ñëåäñòâèåì äåãðàäà-
öèè õðîìîñîìû, íå èìåþùåé âîçìîæíîñòè äëÿ ïîëíîöåí-
íîé ðåêîìáèíàöèè, èëè ýòîò ôåíîìåí èãðàåò äðóãóþ
ðîëü, âîçìîæíî ñâÿçàííóþ ñî çíà÷åíèåì ïîâòîðÿþùèõñÿ
ýëåìåíòîâ ãåíîìà â äèôôåðåíöèðîâêå ïîëîâûõ õðî-
ìîñîì.

Îîöèòû ïòèö ïðåäîñòàâëÿþò óíèêàëüíóþ âîçìîæ-
íîñòü äëÿ èññëåäîâàíèÿ õðîìîñîì ñ âûñîêèì ðàçðåøåíè-
åì áëàãîäàðÿ ïðåîáðàçîâàíèþ õðîìîñîì íà äèïëîòåííîé
ñòàäèè ïðîôàçû ìåéîçà I â òàê íàçûâàåìûå õðîìîñîìû
òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê (ËÙ) (Ruckert, 1892; Callan, 1986).
Êàê è ó âñåõ îðãàíèçìîâ ñ ãèïåðòðàíñêðèïöèîííûì òè-
ïîì îîãåíåçà, ËÙ ïòèö õàðàêòåðèçóþòñÿ ãèãàíòñêèìè
ðàçìåðàìè è âûñîêîé òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòüþ
(Morgan, 2002; Gaginskaya et al., 2009). Áëàãîäàðÿ àêòèâ-
íîñòè ËÙ â ÿäðå îîöèòà ñèíòåçèðóåòñÿ êîëîññàëüíîå êî-
ëè÷åñòâî ÐÍÊ è, ïî-âèäèìîìó, â îñíîâíîì ñ ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòåé, íå êîäèðóþùèõ áåëêè (Gaginskaya et al., 2009).
Ñðåäè ïòèö ëó÷øå âñåãî îõàðàêòåðèçîâàíû ËÙ äîìàø-
íåé êóðèöû è ïîëó÷åíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå äîêàçàòåëü-
ñòâà òðàíñêðèïöèè â îîãåíåçå ñëåäóþùèõ òàíäåìíûõ ïî-
âòîðîâ: òåëîìåðíîãî (Solovei et al., 1994, 1995), PR1 (So-
lovei et al., 1996), ÐÎ41, CNM (Derjusheva et al., 2007) è
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LL2R (Êðàñèêîâà è äð., 2010). Ïîëó÷åíû äàííûå, ïîçâî-
ëÿþùèå ïðåäïîëàãàòü, ÷òî òðàíñêðèïòû òàíäåìíûõ ïî-
âòîðîâ ìîãóò ñëóæèòü èñòî÷íèêîì êîðîòêèõ ðåãóëÿòîð-
íûõ ÐÍÊ, âîçìîæíî íåîáõîäèìûõ äëÿ èíàêòèâàöèè õðî-
ìàòèíà â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå (Derjusheva et al., 2007;
Gaginskaya et al., 2009). ×òî êàñàåòñÿ èçâåñòíûõ ê íàñòîÿ-
ùåìó ìîìåíòó ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïî-
ëîâûõ õðîìîñîì ïòèö, òî ïîêàçàíû òðàíñêðèïöèÿ Z-ìàê-
ðîñàòåëëèòà êóðèöû (Hori et al., 1996) è îòñóòñòâèå òðàíñ-
êðèïöèè W-ñïåöèôè÷íûõ ïîâòîðîâ EcoRI, XhoI (Solovei
et al., 1998) è SspI (Itoh et al., 2002).

Îñíîâûâàÿñü íà ëèòåðàòóðíûõ è ñîáñòâåííûõ äàííûõ
î òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè ðàçëè÷íûõ ïîâòîðÿþ-
ùèõñÿ ýëåìåíòîâ ãåíîìà â ñîñòàâå ïîëîâûõ õðîìîñîì â
îîãåíåçå ïòèö íà ìîäåëè õðîìîñîì-ËÙ ó êóðèöû, â íà-
ñòîÿùåé ðàáîòå ìû ñôîðìóëèðîâàëè ãèïîòåçó î ðîëè ïî-
âòîðÿþùèõñÿ ýëåìåíòîâ ãåíîìà â îðãàíèçàöèè è ôóíêöè-
îíèðîâàíèè ïîëîâûõ õðîìîñîì ó ïòèö.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â êà÷åñòâå îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ áûëà èñïîëüçîâàíà
äîìàøíÿÿ êóðèöà Gallus gallus domesticus. Âçðîñëûå ñàì-
êè â âîçðàñòå îò 7 ìåñ äî 1 ãîäà êîììåð÷åñêîãî êðîññà Hi-
sex White áûëè ïðèîáðåòåíû íà ïòèöåôàáðèêå Ñêâîðèöû
Ãàò÷èíñêîãî ð-íà Ëåíèíãðàäñêîé îáë. Ìàòåðèàëîì èññëå-
äîâàíèÿ ñëóæèëè ËÙ, èçîëèðîâàííûå èç ðàñòóùèõ îîöè-
òîâ äèàìåòðîì 1—2 ìì ñîãëàñíî ïðîòîêîëó, îïèñàííî-
ìó ðàíåå (Solovei et al., 1993; Saifitdinova et al., 2003;
http://projects.exeter.ac.uk/lampbrush/protocols.htm). Ïîñëå
ôèêñàöèè â 70%-íîì ýòàíîëå (4 °Ñ) â òå÷åíèå íî÷è ïðå-
ïàðàòû îáåçâîæèâàëè â 96%-íîì ýòàíîëå è âûñóøèâàëè
íà âîçäóõå.

Ïðåïàðàòû ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîì êóðèöû ïîëó÷à-
ëè èç ôèáðîáëàñòîâ 4—5-ñóòî÷íûõ ýìáðèîíîâ ñòàíäàðò-
íûì ñïîñîáîì (Ðîäèîíîâ, Äóêåëüñêàÿ, 1979; Ðîäèîíîâ
è äð., 1989).

Ô ë ó î ð å ñ ö å í ò í à ÿ ã è á ð è ä è ç à ö è ÿ i n s i t u
( F I S H). Äëÿ ïðèãîòîâëåíèÿ ãèáðèäèçàöèîííîãî çîíäà ê
ðàññåÿííûì ïîâòîðàì èç ãåíîìà êóðèöû 1 ìêã êîììåð÷å-
ñêîãî ïðåïàðàòà Chicken Hyblock (Applied Genetics Labo-
ratories, Inc., ÑØÀ) ìåòèëè áèîòèíîì-11-äÓÒÔ (Ñèëåêñ,
Ðîññèÿ) ìåòîäîì íèê-òðàíñëÿöèè ñ èñïîëüçîâàíèåì êîì-
ìåð÷åñêîãî íàáîðà ðåàêòèâîâ (Invitrogen, ÑØÀ). Ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòü ïîâòîðà XhoI äëèíîé 0.7 òûñ. ï. í., êëîíè-
ðîâàííóþ â ïëàçìèäå pUGD0600 (Kodama et al., 1987), è
ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ïîâòîðà EcoRI äëèíîé 1.2 òûñ. ï. í.,
êëîíèðîâàííóþ â ïëàçìèäå pUGD1202 (Saitoh et al.,
1991), ìåòèëè áèîòèíîì-11-äÓÒÔ (Ñèëåêñ, Ðîññèÿ) èëè
äèãîêñèãåíèíîì-11-äÓÒÔ (Roche Diagnostics, Øâåéöà-
ðèÿ) íèê-òðàíñëÿöèåé ñ ïîìîùüþ âûøåóêàçàííîãî íàáî-
ðà ðåàêòèâîâ. Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü SspI-ïîâòîðà (äëèíîé
313 ï. í.) áûëà ïîëó÷åíà ñ ïîìîùüþ ÏÖÐ ñ èñïîëüçîâà-
íèåì ïðàéìåðîâ SSPF1 è SSPR1 (Itoh, Mizuno, 2002) è ãå-
íîìíîé ÄÍÊ êóðèöû â êà÷åñòâå ìàòðèöû è ïîìå÷åíà áèî-
òèíîì-11-äÓÒÔ (Ñèëåêñ, Ðîññèÿ) ïðè ïðîâåäåíèè âòîðî-
ãî ðàóíäà ÏÖÐ.

Ìå÷åíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ChickenHyblock, XhoI,
EcoRI è SspI ðàñòâîðÿëè â ñòàíäàðòíîì ãèáðèäèçàöèîí-
íîì áóôåðå — 50%-íûé ôîðìàìèä (Sigma, ÑØÀ),
10%-íûé äåêñòðàíñóëüôàò (Sigma, ÑØÀ) è 2-êðàòíûé
SSC — äî êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè 20 íã/ìêë â ïðèñóòñò-
âèè íîñèòåëÿ òÐÍÊ Escherichia coli â 50-êðàòíîì èçáûòêå.
Âûÿâëåíèå íîâîé ïîâòîðÿþùåéñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè

(GGAAA)n (Saifitdinova et al., 2015) ïðîâîäèëè, èñïîëü-
çóÿ ñèíòåòè÷åñêèé îëèãîíóêëåîòèä GGAAA-neg 5R-
(CCTTT)5CC, ïîëó÷åííûé íà ñèíòåçàòîðå ÄÍÊ/ÐÍÊ
ASM-800 (ÁÈÎÑÑÅÒ, Ðîññèÿ) è ïðÿìî ìå÷åííûé ôëóî-
ðîõðîìîì 6-FAM (Áèãëü, Ðîññèÿ), â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðåä-
ëîæåííîé ðàíåå ñõåìîé ñèíòåçà (Stepakov et al., 2015).
Îëèãîíóêëåîòèäû ðàñòâîðÿëè â ñòàíäàðòíîì ãèáðèäèçà-
öèîííîì áóôåðå äî êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè 10 íã/ìêë,
êàê îïèñàíî âûøå.

Ãèáðèäèçàöèþ íà ìèòîòè÷åñêèõ õðîìîñîìàõ ïðîâî-
äèëè ïî ñòàíäàðòíîìó ïðîòîêîëó, âêëþ÷àÿ îáðàáîòêó
ÐÍÊàçîé (100 ìêã/ìë) è ïåïñèíîì (0.01 %). Ãèáðèäèçà-
öèþ íà õðîìîñîìàõ-ËÙ ïðîâîäèëè ïî ïðîòîêîëó
ÄÍÊ/ÄÍÊ+ÐÍÊ, áåç èñïîëüçîâàíèÿ ïðåäîáðàáîòîê (Gal-
kina et al., 2006). Ïîñëå ñîâìåñòíîé äåíàòóðàöèè ÄÍÊ
çîíäà è íóêëåèíîâûõ êèñëîò íà ïðåïàðàòå (82.5 °C,
5 ìèí) ïðåïàðàòû èíêóáèðîâàëè â òå÷åíèå íî÷è âî âëàæ-
íîé êàìåðå ïðè 37 °C, ïîñëå ÷åãî ïðîâîäèëè îòìûâêè â
äâóõ ñìåíàõ 0.2�SSC è äâóõ ñìåíàõ 2�SSC ïðè 62 °C.
Ìå÷åííûå áèîòèíîì èëè äèãîêñèãåíèíîì ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè äåòåêòèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ñòðåïòàâèäèíà-Cy3
(Roche Diagnostics, Øâåéöàðèÿ), àâèäèíà-Alexa488 (Invit-
rogen, ÑØÀ) èëè ìûøèíûìè àíòèòåëàìè ê äèãîêñèãå-
íèíó, êîíúþãèðîâàííûìè ñ Cy3 (Roche Diagnostics,
Øâåéöàðèÿ). Èíêóáàöèþ ïðåïàðàòîâ â õîäå FISH ñ ïðÿìî
ìå÷åííûì îëèãîíóêëåîòèäíûì çîíäîì GGAAA-neg ïðî-
âîäèëè âî âëàæíîé êàìåðå â òå÷åíèå íî÷è ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå; ïîñòãèáðèäèçàöèîííûå îòìûâêè âêëþ÷àëè
â ñåáÿ òðè ñìåíû 2�SSC ïðè 28—30 °C. Äëÿ îêðàøèâà-
íèÿ õðîìîñîì â çàêëþ÷àþùóþ ñðåäó äîáàâëÿëè DAPI.
Ïðåïàðàòû àíàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ôëóîðåñöåíòíîãî
ìèêðîñêîïà DM 4000B (Leica Microsystems, Ãåðìàíèÿ),
îáîðóäîâàííîãî ÷åðíî-áåëîé-CCD êàìåðîé è íàáîðîì
êîìáèíèðîâàííûõ ôèëüòðîâ äëÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ôëóî-
ðîõðîìîâ. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ è îáðàáîòêè èçîáðàæåíèé èñ-
ïîëüçîâàëè ïðîãðàììíîå îáåñïå÷åíèå Leica QFISH (Leica
Cambridge, Âåëèêîáðèòàíèÿ) è Adobe Photoshop CS5
(Adobe Systems, ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Â ñîñòàâå ïîëîâîãî áèâàëåíòà â îîöèòàõ ïòèö õðîìî-
ñîìà Z ñèëüíî äåñïèðàëèçîâàíà (ðèñ. 1, à), èìååò âèä òè-
ïè÷íîé ËÙ ñ áîëüøèì ÷èñëîì ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü íîð-
ìàëüíîé ìîðôîëîãèè (Êðîïîòîâà, Ãàãèíñêàÿ, 1984; ×åëû-
øåâà è äð., 1990; Solovei et al., 1993; Hori et al., 1996;
Mizuno, Macgregor, 1998; Derjusheva et al., 2003; Saifitdi-
nova et al., 2003). Õðîìîñîìà W íà ñòàäèè ËÙ, íàïðîòèâ,
ñèëüíî êîíäåíñèðîâàíà, òàê ÷òî â íåé õîðîøî ðàçëè÷èìû
7 êîìïàêòíûõ õðîìîìåðîâ (Solovei et al., 1993; Ogawa
et al., 1997; Solovei et al., 1998) è î÷åíü íåáîëüøîå ÷èñëî
êîðîòêèõ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü. Â îáëàñòè åäèíñòâåííîé
õèàçìû è Z, è W íåñóò ïî ïàðå ãèãàíòñêèõ òåðìèíàëüíûõ
ïåòåëü (ÒÃË) (×åëûøåâà è äð., 1990; Solovei et al., 1993).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû îáíàðóæèëè, ÷òî çíà÷èòåëü-
íàÿ ÷àñòü ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü ïîëîâîãî áèâàëåíòà ãèáðè-
äèçèðóåòñÿ ñ çîíäîì ôðàêöèè ðàññåÿííûõ ïîâòîðîâ
(ðèñ. 1, á), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá èíòåíñèâíîé òðàíñ-
êðèïöèè íà ñòàäèè ËÙ íàèìåíåå êîíñåðâàòèâíûõ, ýâî-
ëþöèîííî ïëàñòè÷íûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé â ñîñòàâå è
Z-, è W-õðîìîñîì. Òàêîé âûñîêèé óðîâåíü òðàíñêðèïöèè
ìîæåò ïðèâîäèòü ê óâåëè÷åíèþ ñòåïåíè êîòðàíñêðèïöè-
îííîãî ìóòàãåíåçà èñõîäíîé ìàòðè÷íîé ÄÍÊ (Li, Manlei,
2006; Kim, Jinks-Robertson, 2012; Taylor et al., 2014).
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Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî êîòðàíñêðèïöèîííûé ìóòàãåíåç èí-
òåíñèâíî òðàíñêðèáèðóþùèõñÿ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü ËÙ
ìîæåò ïîääåðæèâàòü íåîáõîäèìûé óðîâåíü èçìåí÷èâî-
ñòè â ïîëîâûõ õðîìîñîìàõ, èìåþùèõ îãðàíè÷åííûé ïî
ïðîòÿæåííîñòè ïñåâäîàóòîñîìíûé ðàéîí (Zhou et al.,
2014). Ýòî õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ äàííûìè î òîì, ÷òî ñêî-
ðîñòü èçìåí÷èâîñòè W-õðîìîñîìû ó ïòèö âûøå òåîðåòè-
÷åñêè ïðåäñêàçàííîé (Ellegren, 2007).

Â òî æå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî îêîëî 70 % õðîìîñîìû
W êóðèöû ñîñòàâëÿþò âûñîêèå òàíäåìíûå ïîâòîðû, ñðå-
äè êîòîðûõ îõàðàêòåðèçîâàíû ñåìåéñòâà XhoI, EcoRI è
SspI (Kodama et al., 1987; Saitoh et al., 1991; Itoh, Mizuno,
2002), à òàêæå îïèñàííûé íàìè ïîâòîðÿþùèéñÿ ýëåìåíò
(GGAAA)n (Saifitdinova et al., 2015). Ýòè ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ó÷àñòâóþò â ôîðìèðîâàíèè õðîìîìåðîâ, íî íå âõî-
äÿò â ñîñòàâ ëàòåðàëüíûõ ïåòåëü (Solovei et al., 1998; Itoh,
Mizuno, 2002; íàøè äàííûå, ðèñ. 2). Òàêèì îáðàçîì, ìîæ-
íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ýòèõ ïîâòîðÿ-
þùèõñÿ ýëåìåíòîâ ãåíîìà â õîäå îîãåíåçà çàùèùåíû îò
âíåñåíèÿ èçìåíåíèé è íàðÿäó ñ êîäèðóþùèìè ó÷àñòêàìè
ãåíîìà, âõîäÿùèìè â ñîñòàâ õðîìîìåðíûõ îñåé ËÙ, ìî-
ãóò áûòü âàæíûìè ðåãóëÿòîðíûìè ýëåìåíòàìè.

Ñòîèò îòìåòèòü, ÷òî ýëåìåíòàðíûå åäèíèöû ïîâòîðîâ
XhoI è EcoRI ñîäåðæàò â ñâîåì ñîñòàâå òàê íàçûâàåìûå
èñêðèâëåííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ
ðåòàðäàöèåé ïðè àíàëèçå ìåòîäîì ãåëü-ýëåêòðîôîðåçà è
âêëþ÷àþùèå â ñåáÿ ïîëèïóðèíîâûå ó÷àñòêè (À)3—5, îòäå-
ëåííûå 6—7 íóêëåîòèäàìè îò ïîëèïèðèìèäèíîâûõ ìî-
òèâîâ (T)3—4 (Kodama et al., 1987; Saitoh et al., 1991). Ïî-
äîáíûå ïîâòîðû îïèñàíû òàêæå â ñîñòàâå W-õðîìîñîìû
èíäåéêè è ôàçàíà (Saitoh et al., 1989). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî òà-
êèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ó÷àñòâóþò â ïîääåðæàíèè
H-ôîðìû ÄÍÊ (òðèïëåêñà), êîòîðàÿ èãðàåò âàæíóþ ðîëü
â ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè ãåòåðîõðîìà-

òèíîâûõ ðàéîíîâ õðîìîñîì, â ÷àñòíîñòè ïîëîâîé õðîìî-
ñîìû W ïòèö (Saitoh et al., 1991).

Ïîâòîðÿþùèéñÿ ýëåìåíò èç ñåìåéñòâà SspI âêëþ÷àåò
â ñåáÿ ïðîòÿæåííûå ãîìîïóðèíîâûå ó÷àñòêè, êîòîðûå íå
îêàçûâàþò âëèÿíèÿ íà åãî ïîäâèæíîñòü â ãåëå. Äðóãàÿ åãî
îñîáåííîñòü — äèñïåðãèðîâàííàÿ ëîêàëèçàöèÿ â ïðî-
ñòðàíñòâå èíòåðôàçíîãî ÿäðà (Itoh, Mizuno, 2002). Ãîìî-
ïóðèíîâûé ïîâòîðÿþùèéñÿ ýëåìåíò (GGAAA)n, îïèñàí-
íûé è îõàðàêòåðèçîâàííûé íàìè, îáíàðóæèâàåò ïîäîá-
íûå ñâîéñòâà (Saifitdinova et al., 2015). Èçâåñòíî, ÷òî
ãîìîïóðèíîâûå ó÷àñòêè ðàñïðîñòðàíåíû â ãåíîìàõ ýóêà-
ðèîò è ÷àñòî ïðèñóòñòâóþò â ðåãóëÿòîðíûõ îáëàñòÿõ
(Wells et al., 1988; Mirkin, Frank-Kamenetskii, 1994). Îíè
ñêëîííû ê ôîðìèðîâàíèþ ñòàáèëüíûõ ãèáðèäîâ
ÄÍÊ-ÐÍÊ, óñòîé÷èâûõ ê äåéñòâèþ ÐÍÊàçû H è îáðàòíîé
òðàíñêðèïòàçû (Xiong, Sundaralingam, 2000). Â îïóáëèêî-
âàííîé ñáîðêå ãåíîìà êóðèöû Gallus_gallus-4.0 (Galgal4,
GCA_000002315.2) ìû îáíàðóæèëè 165 ñàéòîâ ëîêàëèçà-
öèè ïîâòîðà GGAAA, èç êîòîðûõ 45 — íà õðîìîñîìå 1
(GGA1), 40 — íà GGA2, 34 — íà GGAZ, 16 — íà GGA3,
10 — íà GGA4, 2 — íà GGA5 è 18 — íà äðóãèõ õðîìîñî-
ìàõ. Èíòåðåñíî, ÷òî ïîâòîðÿþùàÿñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü
(GGAAA)n áûëà îïèñàíà ðàíåå â ñîñòàâå 5R-òðàíñêðèáè-
ðóþùåéñÿ íåêîäèðóþùåé îáëàñòè ãåíà îâîòðàíñôåððèíà
ó ôàçàíà; â ãåíîìå êóðèöû îïèñàíû 2 ðîäñòâåííûõ ïîâòî-
ðà â ñîñòàâå ðåãóëÿòîðíûõ îáëàñòåé ãåíîâ, îòâå÷àþùèõ
çà äèôôåðåíöèðîâêó ãîíàä (Maroteaux et al., 1983). Ýòîò
ïîâòîð îïèñàí òàêæå â ñîñòàâå ïðîìîòîðà ãåíà ïðîìåæó-
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Ðèñ. 1. Ôëóîðåñöåíòíàÿ ÄÍÊ/(ÄÍÊ+ÐÍÊ) in situ-ãèáðèäèçàöèÿ
ñ óìåðåííûìè ïîâòîðàìè ãåíîìà êóðèöû (ôðàêöèÿ Chicken-

Hyblock) ñ ïîëîâûì áèâàëåíòîì â ôàçå ëàìïîâûõ ùåòîê.

a — ôàçîâûé êîíòðàñò; á — õðîìîñîìû îêðàøåíû DAPI (ãîëóáàÿ ôëóî-
ðåñöåíöèÿ), äåòåêöèÿ ñèãíàëà êîíúþãàòîì Avidin-Alexa488 (çåëåíàÿ

ôëóîðåñöåíöèÿ). Ìàñøòàáíûé îòðåçîê: 10 ìêì.

Ðèñ. 2. Ñõåìà ðàñïðåäåëåíèÿ ïîâòîðÿþùèõñÿ ýëåìåíòîâ â ïî-
ëîâûõ õðîìîñîìàõ êóðèöû íà ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê.

Ìåñòà òðàíñêðèïöèè ðàññåÿííûõ ïîâòîðîâ â ñîñòàâå ëàòåðàëüíûõ ïå-
òåëü îòìå÷åíû ôèãóðíîé ñêîáêîé, ñòðåëêà óêàçûâàåò íà ìåñòà ëîêàëèçà-

öèè õèàçì (â ïñåâäîàóòîñîìíûõ ðàéîíàõ õðîìîñîì).



òî÷íîãî íåéðîôèëàìåíòà NF-M, êîòîðûé õàðàêòåðèçóåò-
ñÿ ñëîæíûì è òî÷íî ðåãóëèðóåìûì ïàòòåðíîì ýêñïðåñ-
ñèè âî âðåìÿ äèôôåðåíöèðîâêè íåðâíûõ êëåòîê (Zopl
et al., 1990). Ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàíî, ÷òî òðàíñêðèï-
öèÿ ãîìîïóðèíîâûõ ó÷àñòêîâ îêàçûâàåò âëèÿíèå íà
òðàíñêðèïöèîííóþ àêòèâíîñòü ãåíîâ, â ïðîìîòîðàõ êîòî-
ðûõ ñîäåðæèòñÿ ýòîò ýëåìåíò (Raghu et al., 1994). Òàêèì
îáðàçîì, ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè â ñîñòàâå
õðîìîñîìû W, îáîãàùåííûå ãîìîïóðèíîâûìè ó÷àñòêàìè
è äåìîíñòðèðóþùèå äèñïåðãèðîâàííîå ñîñòîÿíèå â èí-
òåðôàçíûõ ÿäðàõ, ìîãóò èãðàòü ðåãóëÿòîðíóþ ðîëü â äèô-
ôåðåíöèðîâêå, íàïðàâëåííîé íà ïðîÿâëåíèå ïðèçíàêîâ,
ñïåöèôè÷íûõ äëÿ æåíñêîãî ïîëà ó êóðèöû.

Ñóùåñòâóåò òî÷êà çðåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîé êëþ÷å-
âûì ìîìåíòîì â ôîðìèðîâàíèè de novo è ïîñëåäóþùåé
ýâîëþöèè ïîëîâûõ õðîìîñîì ÿâëÿåòñÿ ïðèîáðåòåíèå
ôóíêöèè îïðåäåëåíèÿ ïîëà îäíèì èç ãîìîëîãîâ (Carval-
ho, 2002). Íåñìîòðÿ íà âñå óñèëèÿ, â ñîñòàâå W-õðîìîñî-
ìû ïòèö ïîêà òàê è íå óäàëîñü íàéòè ãåí, êîòîðûé ìîã áû
ïðåòåíäîâàòü íà ðîëü òàêîãî ðåãóëÿòîðà (Chen et el., 2012;
Ayers et al., 2013; Schmid et al., 2015). Óñòàíîâëåíî, ÷òî
ïðè äèôôåðåíöèðîâêå ãîíàä ó êóðèöû ðåøàþùåå çíà÷å-
íèå èìååò ýôôåêò äîçû ãåíà (Schmid et al., 2015). Äî ñèõ
ïîð íåò äàííûõ î òîì, ÷òî îñîáè ñ êàðèîòèïîì Z0 áóäóò
ðàçâèâàòüñÿ â ïîëíîöåííûõ ñàìîê, îäíàêî ñóùåñòâóþò
äàííûå î òîì, ÷òî òàêîé ôåíîòèï ïðèâîäèò ê ãèáåëè öûï-
ëåíêà åùå äî âûëóïëåíèÿ (Graves, 2003). Ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî íàëè÷èå äâóõ êîïèé õðîìîñîìû Z ÿâëÿåòñÿ
íåîáõîäèìûì óñëîâèåì äëÿ íà÷àëüíûõ ýòàïîâ äèôôåðåí-
öèðîâêè ãîíàä, îäíàêî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ïîëíîöåííîãî
ôåíîòèïà ñàìêè íåîáõîäèìî ïðèñóòñòâèå õðîìîñîìû W.
Ïîäîáíûé ýôôåêò îïèñàí äëÿ ïîëîâûõ õðîìîñîì ó äðî-
çîôèëû, êîãäà â ïîëîâîé õðîìîñîìå Y â çíà÷èòåëüíîì
÷èñëå êîïèé ïðèñóòñòâóþò ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòè, êîòîðûå òàêæå ïðèñóòñòâóþò â äðóãèõ ÷àñòÿõ ãå-
íîìà è âûïîëíÿþò ðåãóëÿòîðíûå ôóíêöèè, îêàçûâàÿ âëè-
ÿíèå íà óðîâåíü ýêñïðåññèè ðàçëè÷íûõ ãåíîâ, ó÷àñòâóþ-
ùèõ â ïîëîâîé äèôôåðåíöèðîâêå (Ezaz, Deakin, 2014).

Èìåÿ â âèäó îñîáåííîñòè îðãàíèçàöèè ïîâòîðîâ, ñïå-
öèôè÷íûõ äëÿ ïîëîâîé W-õðîìîñîìû êóðèöû, ìû ïðåä-
ïîëàãàåì, ÷òî ïîâòîðÿþùèåñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îáî-
ãàùåííûå ãîìîïóðèíîâûìè ó÷àñòêàìè, òàêèå êàê SspI è
(GGAAA)n, èãðàþò âàæíóþ ðîëü â ïîëîâîé äèôôåðåíöè-
ðîâêå, è èõ íàêîïëåíèå èìåëî îïðåäåëÿþùåå çíà÷åíèå â
ýâîëþöèè ïîëîâûõ õðîìîñîì ïòèö.

Àâòîðû âûðàæàþò áëàãîäàðíîñòü À. Ã. Äåìèíó çà
ïîìîùü â ïðîâåäåíèè ýêñïåðèìåíòîâ, È. Â. Ñîëîâåé çà
ïðåäîñòàâëåííûå ïëàçìèäû pUGD0600 è pUGD1202,
À. Ñ. Êîìèññàðîâó è È. Ñ. Êóçíåöîâîé çà ïëîäîòâîðíîå
îáñóæäåíèå ðåçóëüòàòîâ.

Èññëåäîâàíèå ïðîâîäèòñÿ â ðàìêàõ òåìàòèêè âåäó-
ùåé ÍØ, ïîääåðæàííîé ãðàíòîì ïðåçèäåíòà ÐÔ
(¹ 3553.2014.4), è ÷àñòè÷íî ôèíàíñèðóåòñÿ èç ñðåäñòâ
áþäæåòà ÑÏáÃÓ (òåìû 1.37.153.2014 è 1.50.1043.2014).
Äëÿ âûïîëíåíèÿ ýêñïåðèìåíòîâ èñïîëüçîâàíî îáîðóäî-
âàíèå Ðåñóðñíîãî öåíòðà ÖÊÏ «Õðîìàñ» Íàó÷íîãî ïàð-
êà ÑÏáÃÓ.
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In this paper, we analyzed the distribution and the transcriptional activity of different repetitive elements in
the sex chromosomes of chicken at the lampbrush stage. Based on these results, we suggest participation of in-
terspersed repeats in the maintenance evolutionarily significant level of variability of heteromorphic sex chro-
mosomes in birds. Analysis of the organization peculiarities of chicken sex chromosome W specific repeats al-
lowed us to hypothesize that the accumulation of tandem repeats enriched with homopurine tracks is significant
for the evolution of sex chromosomes.
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